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Proweniencyjna zmienność częstości fluktuacji gęstości 
drewna (IADFs) świerka pospolitego

Marcin Klisz, Joanna Ukalska, Piotr Wrzesiński, Sławomir Wilczyński, 
Szymon Jastrzębowski

Abstrakt. W pracy przedstawiono wynik badań dotyczących rozpoznania 
wybranych fl uktuacji w morfologii drewna dziesięciu pochodzeń świerka pospo-
litego w warunkach siedliskowych tzw. „pasa bezświerkowego” na tle warun-
ków północno-wschodniego zasięgu. Ocenę proweniencyjnej zmienności fl uktu-
acji gęstości drewna (przeprowadzono na dwóch powierzchniach proweniencyj-
nych, wchodzących w skład serii IUFRO 1972 obejmującej polskie pochodzenia 
świerka pospolitego. Doświadczenie w Knyszynie reprezentuje warunki wzrostu 
optymalne dla tego gatunku, natomiast doświadczenie w Kórniku reprezentuje 
warunki wzrostu tzw. „pasa bezświerkowego”. Zastosowanie mieszanego modelu 
liniowego (GzLMM) pozwoliło wyróżnić czynniki takie jak środowisko, prowe-
niencja, rok i ich interakcje, które determinują częstość występowania każdego 
typu fl uktuacji. Przyjęto, że fl uktuacje te stanowią miarę adaptacji pochodzeń 
świerka do lokalnych warunków siedliskowych. Jednocześnie podjęto próbę zde-
fi niowania trendów geografi cznych potencjału adaptacyjnego populacji świerka 
wyróżniając dwie grupy proweniencji różniące się pod względem reakcji na nie-
korzystne warunki pogodowe występujące w trakcie sezonu wegetacyjnego. 

Słowa kluczowe: IADF, świerk pospolity, G × E, doświadczenie prowenien-
cyjne, pas bezświerkowy

Abstract. Variation in intra-annual density fl uctuations (IADFs) of Nor-
way spruce provenances in Poland. The article presents the results of the intra-
annual wood density fl uctuations research carried out on ten Norway spruce prov-
enances at two provenance plots. These plots are part of the IUFRO 1972 prov-
enance trial series. The provenance plot in Knyszyn represents climate conditions 
of the north-eastern range of spruce while provenance plot in Kórnik represents 
climate conditions of the central polish disjunction in the range of spruce. Nor-
way spruces provenances from southern and north-eastern range in Poland were 
tested at both plots. It is assumed that intra-annual wood density fl uctuations are 
a measurement of adaptation of the spruce provenances to local site conditions 
and related climate anomalies. The generalized linear mixed model was used 
(GzLMM) to distinguish such factors as environment, provenance, year and their 
interactions. They determine a frequency of intra-annual density fl uctuations. The 
geographical regions of origin of the studied spruce populations, which have spe-
cifi c adaptation potential, were indicated. The provenances of spruce which have 
a diff erent response to adverse weather conditions in the growing season were 
distinguished into two diff erent groups.

Key words: IADF, Norway spruce, G × E, provenance trial, spruce less area
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Wstęp
Wzrost promieniowy może być interpretowany jako wynik interakcji czynników środo-

wiskowych oraz uwarunkowanych genetycznie procesów fi zjologicznych (Fritts 1976, Savva 
i in. 2002). Do głównych czynników środowiskowych modelujących przebieg wytwarzania 
drewna zalicza się warunki klimatyczne (Wimmer i in. 2000, Rigling i in. 2001, Masiokas i Vil-
lalba 2004). Szczególną rolę w tym procesie odgrywają biotyczne i abiotyczne bodźce środo-
wiskowe o charakterze stresu (Dmuchowski i in. 1997, Eilmann i in. 2013, Vieira i in. 2015). 
Czynnikami biotycznymi modelującymi przebieg wzrostu promieniowego są gradacje owa-
dów (Alfaro i in. 2014, Axelson i in. 2015, Sangüesa-Barreda i in. 2015) oraz obfi te kwitnienie 
i owocowanie (Drobyshev i in. 2010, Hacket-Pain i in. 2015). Przebieg wzrostu promieniowego 
mogą zaburzać również czynniki abiotyczne pochodzenia naturalnego, takie jak erupcje wulka-
nów (Krakauer, Randerson 2003) oraz antropogenicznego, na przykład emisje zanieczyszczeń 
(Sensuła i in. 2015). Plastyczność drzew wyrażona reakcją promieniową na stresowe warunki 
wzrostu jest zależna od stopnia ekspresji ich genotypu determinującego przebieg procesów 
fi zjologicznych (López-Maury i in. 2008). Zmienność reakcji promieniowej może być zwią-
zana ze stopniem pokrewieństwa drzew na poziomie rodzin, gatunków, proweniencji czy geo-
typów (McLane 2011, McLane i in. 2011a, Kalliokoski i in. 2012, Wilczyński i Kulej 2013, 
Klisz i in. 2015). 

W ostatnich latach obserwuje się nasilenie występowania anomalii pogodowych przypisy-
wanych zmianom klimatu (IPCC 2014). Znajdują one potwierdzenie w budowie anatomicznej 
słoi rocznych drzew w różnych strefach klimatycznych (Masiokas i Villalba 2004, Seo i in. 
2011, Rozas i in. 2011). Typowy wzór budowy anatomicznej słoja rocznego, obejmujący strefę 
drewna wczesnego, strefę przejściową oraz strefę drewna późnego, może ulec modyfi kacji pod 
wpływem nietypowych warunków klimatycznych (Wimmer 2002). 

Redukcja światła komórek oraz zwiększenie grubości ich ścian jest efektem reakcji fi zjo-
logicznej drzewa na stres związany z niedoborem wody umożliwiającej zabezpieczenie komó-
rek przed wystąpieniem zjawiska ich embolizmu (Battipaglia i in. 2014). Wykształcenie cien-
kościennych komórek o dużym lumenie pod koniec sezonu wegetacyjnego związane może 
być związane z występowaniem obfi tych opadów w tym okresie (Vieira i in. 2015). Oba typy 
fl uktuacji budowy słoja można uzupełnić o grubościenne komórki o wąskim lumenie pojawia-
jące się w strefi e przejściowej pomiędzy drewnem wczesnym i późnym oraz cienkościenne 
komórki o szerokim lumenie występujące pomiędzy drewnem późnym a drewnem wczesnym 
następnego słoja rocznego (Campelo i in. 2013). W badaniach fl uktuacji gęstości drewna przyj-
muje się cztery typy anomalii: fl uktuacje w drewnie wczesnym (IADF E), strefi e przejściowej 
(IADF E+), drewnie późnym (IADF L) oraz pod koniec drewna późnego (IADF L+); Batti-
paglia i in. 2016. Czynniki związane z indywidualnym zróżnicowaniem osobników (wymiary 
i wiek drzew; Vieira i in. 2009, Novak i in. 2013, Campelo i in. 2013, 2015), wzajemnych rela-
cji osobników (status biosocjalny oraz tempo wzrostu; Copenheaver i in. 2006), czy też uwa-
runkowaniami środowiskowymi (dostępność wody w glebie; de Luis i in. 2011, Battipaglia 
i in. 2010) nie wyjaśniają w pełni zjawiska wykształcania przez drzewa nietypowych struktur 
w budowie ksylemu. 

Gęstość drewna wczesnego, czy też późnego jest uwarunkowana genetycznie, charaktery-
zując się wysoką odziedziczalnością (Zobel, Jett 1995). Genetyczna kontrola zmian gęstości 
słoja, a szczególnie położenia maksymalnej wartości gęstości w obrębie strefy drewna wcze-
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snego i przejściowego, wyraźnie zaznacza się w warunkach defi cytu wodnego wywołanego 
suszą oraz wysoką temperaturą (Rozenberg i in. 2002). Można zatem przypuszczać, że rów-
nież frekwencja występowania różnych typów fl uktuacji gęstości drewna determinowana jest 
genetyczne. 

W prezentowanej pracy podjęto próbę zweryfi kowania hipotezy, o występowaniu międzypopula-
cyjnej zmienności frekwencji fl uktuacji gęstości drewna polskich proweniencji świerka pospolitego.

Materiał i metody
Badaniami objęto dwa doświadczenia proweniencyjne świerka pospolitego serii IUFRO 

1972 zlokalizowane na terenie Leśnego Zakładu Doświadczalnego Instytutu Dendrologii PAN 
w Kórniku (N 52°14’14.6” E 17°04’40.7”) oraz w Nadleśnictwie Knyszyn (N 53°19’35,4” 
E 23°03’39,7”) (Matras 2002). Do badań wytypowano po dziesięć proweniencji testowanych 
na obu powierzchniach doświadczalnych reprezentujących północno-wschodni i południowy 
zasięg świerk pospolitego (Ryc. 1). Na obu powierzchniach doświadczalnych wybrano po 
15 drzew z każdej badanej proweniencji. Jedynie w doświadczeniu w Kórniku proweniencje 
Borki, Nowe Ramuki i Rycerka reprezentowane były przez odpowiednio 8, 11 i 10 drzew.

Ryc. 1. Lokalizacja powierzchni proweniencyjnych oraz testowanych proweniencji. Linia szara – granice 
nadleśnictw
Fig. 1. Provenance trails and location of origin provenances of Norway spruce. Grey line – forest districts 
boarders
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Z drzew pobrano po dwa wywierty na wysokości 1,3 m nad gruntem z kierunku północ-
nego i wschodniego. Wywierty poddano standardowej procedurze szlifowania i skanowania 
w rozdzielczości 1200 dpi. Na zdjęciach pomierzono szerokości słoi rocznych za pomocą pro-
gramu WinDENDRO.2014a. Identyfi kację czterech typów fl uktuacji gęstości drewna: w drew-
nie wczesnym (IADF E), w strefi e przejściowej (IADF E+), drewnie późnym (IADF L) oraz 
pod koniec drewna późnego (IADF L+). wykonano za pomocą binokularu LeicaA60. Popraw-
ność datowania i homogeniczność serii przyrostowych przeprowadzono za pomocą programu 
COFECHA (Holmes 1983, Grissino-Mayer 2001). Dla każdego typu fl uktuacji gęstości drewna 
obliczono współczynniki frekwencji (ƒ) według wzoru (Osborn i in. 1997):

f = Fn0,5,
gdzie: F jest współczynnikiem liczby drzew wytwarzających ten sam typ fl uktuacji w tym 
samym roku (N) do liczby badanych drzew (n). Do analiz statystycznych wykorzystano nie-
pełny, z powodu braku zbieżności modelu pełnego, uogólniony mieszany model liniowy 
(GzLMM) z efektami głównymi: środowisko, proweniencja, oraz interakcji środowisko × pro-
weniencja, środowisko × rok oraz proweniencja × rok. Do obliczeń wykorzystano procedurę 
GLIMMIX,  pakiet SAS/STAT 13.1 (SAS Institute Inc. 2013).

Wyniki i dyskusja
Dominującym typem fl uktuacji na obu powierzchniach doświadczalnych był typ E+, 

stwierdzony w Kórniku w 4,8% wszystkich słoi, podczas gdy w Knyszynie w 1,8% słoi. 
Fluktuacja typu E była drugą pod względem częstości występowania (odpowiednio: 3,1% 
i 0,8%). Rzadziej obserwowaną była fl uktuacja typu L (odpowiednio: 2,7% i 0,2%). Ze względu 
na bardzo niską frekwencję fl uktuacji typu L+ cechy tej nie uwzględniono w dalszych anali-
zach (Tab. 1).

Wyniki te znajdują potwierdzenie w badaniach prowadzonych na rodach modrzewia europejskiego 
w północnej Polsce (Klisz i in. 2014, 2016). Charakterystyczną reakcją drzew iglastych rosnących 
w warunkach klimatu umiarkowanego jest przewaga fl uktuacji gęstości typu E i E+ (Rozenberg i in. 
2002, Hoff er i Tardif 2009), podczas gdy w klimacie borealnym oraz Alp zaobserwowano dominujący 
udział fl uktuacji  w drewnie późnym (69-100%) (Rigling i in. 2001). Dominację IADF L i IADF L+ 
potwierdzają także liczne badania prowadzone w warunkach klimatu śródziemnomorskiego (Campelo 
i in. 2006,  Vieira i in. 2009, Nabais i in. 2014). Na powierzchni doświadczalnej Kórnik stwierdzono 
istotnie wyższą frekwencję każdego typu fl uktuacji gęstości drewna niż na powierzchni Knyszyn. 
Wyjaśnienia różnic w frekwencji fl uktuacji pomiędzy obu powierzchniami doświadczalnymi należy 
szukać w niekorzystnych dla świerka warunkach klimatycznych sezonu wegetacyjnego Wielkopolski 
(Kórnik). Region ten charakteryzuje się bowiem defi cytem opadów atmosferycznych. Najczęstszy typ 
fl uktuacji w strefi e przejściowej pomiędzy drewnem wczesnym i późnym (IADF E+) charakteryzuje 
się istotną statystycznie różnicą w częstości występowania w badanych proweniencjach. Dotychcza-
sowe badania nad determinacją genetyczną powstawania fl uktuacji gęstości drewna jednoznacznie nie 
potwierdziły wpływu pochodzenia na wytwarzanie anomalii w budowie anatomicznej słoja rocznego 
(Klisz i in. 2014). Jedynie studia Rozenberga (2002) nad wzorcami mikrogęstości w obrębie słoi rocz-
nych klonów modrzewia europejskiego wskazują na silną determinację genetyczną lokalizacji pików 
gęstości w obrębie drewna wczesnego lub strefy przejściowej. Szczegółowe porównanie prowenien-
cji pod względem częstości każdego z typów fl uktuacji w zależności od miejsca ich testowania (Kór-
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nik lub Knyszyn) wskazało na występowanie zróżnicowania geografi cznego pochodzeń. Udało się 
wydzielić dwie grupy proweniencji: południową i północną. Ponadto w ramach obu grup istnieją pro-
weniencje o wysokiej adaptacyjności do wzrostu w niekorzystnych warunkach panujących w „pasie 
bezświerkowym” (Kórnik), które istotnie częściej wytwarzały fl uktuacje typu E i E+. Według Rozen-
berga (2002) tendencja do wykształcania fl uktuacji w drewnie wczesnym i strefi e przejściowej z drew-
nem późnym, typowa dla niektórych klonów modrzewia europejskiego, może świadczyć o ich wyż-
szej adaptacyjności do stresowych warunków wzrostu wywołanych długotrwałą suszą na początku 
sezonu wegetacyjnego. Próbę wyznaczania trendów geografi cznych potencjału adaptacyjnego podej-
mowano do tej pory dla Pinus contorta (Mc Lane i in. 2011a, b), Pinus banksiana (Savva i in. 2007, 
2008, 2010) , Pinus sylvestris (Savva i in. 2002), Pseudotsuga menziesii (Eilmann i in. 2013) i Larix 
decidua (Wilczyński i Kulej 2013). Jedynie badania dotyczące północnoamerykańskich proweniencji 
sosny wydmowej prowadzone były w zróżnicowanych warunkach środowiskowych, co umożliwiało 
określenie interakcji środowisko × proweniencja.

Częstość wytwarzania fl uktuacji gęstości drewna zmieniała się w kolejnych sezonach wegetacyj-
nych determinując odmienny dla każdego typu fl uktuacji wzorzec. Na obu powierzchniach doświad-
czalnych w latach 1987-1997 wyraźne zwiększyła się frekwencja fl uktuacji w drewnie wczesnym (E 
i E+), podczas gdy najwyższą frekwencję fl uktuacji drewna późnego zaobserwowano w latach 2004- 
-2009 (Ryc. 2). Zbliżone wyniki częstości fl uktuacji typu E i E+ stwierdzono w przypadku modrzewia 
europejskiego z północnej Polski (Klisz i in. 2014). Jak dotąd, brak jest podobnych badań nad wystę-
powaniem fl uktuacji gęstości drewna u gatunków iglastych dla regionu Europy środkowo-wschod-
niej. Z kolei porównywanie wzorów frekwencji fl uktuacji z analogicznymi dla regionu śródziemno-
morskiego nie pozwala na wyciąganie wniosków uogólniających ze względu na bimodalny charakter 
wzrostu drzew w warunkach klimatu śródziemnomorskiego (Cherubini i in. 2003).

Ryc. 2. Frekwencja różnych typów fl uktuacji gęstości drewna w latach 1981 – 2014 dla obu stanowisk 
łącznie
Fig. 2. Diff erent types IADFs stabilized frequency in relation to calendar years (1981 – 2014) on both 
experimental sites
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Wnioski:
• Niesprzyjające dla świerka warunki panujące w LZD Kórnik („pas bezświerkowy”) 

determinują wyższą frekwencję fl uktuacji niż na stanowisku Knyszyn (północno-
-wschodni region występowania gatunku). 

• Na obu stanowiskach badawczych najczęstszym typem fl uktuacji jest IADF E+.
• Analiza częstości występowania trzech typów fl uktuacji pozwala wydzielić dwie 

grupy geografi czne populacji (południową i północno-wschodnią) charakteryzujące się 
odmiennym wzorcem reakcji na anomalie klimatyczne.

Podziękowania
Badania zostały sfi nansowane ze środków przeznaczonych na działalność statutową IBL, 

24.02.38 Badania zostały zrealizowane w ramach COST ACTION FP 1106 STReESS, Topic 
Group: Intra-annual Density Fluctuation.
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