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Wstep

Groch siewny (Pisum sativum L.) jest jednym ze starszych gatunkéw uprawnych.
Uprawia si¢ go dla celéw konsumpcyjnych, paszowych, a takze jako nawo6z zielony.
Podobnie jak inne motylkowate grubonasienne, groch jest bardzo dobrym przed-
plonem, ktorego strukturotworcze i fitosanitarne walory sa niezwykle cenne dla dzi-
siejszych ptodozmianow cz¢sto zdominowanych przez zboza [31]. Ostatnio notowa-
ne, rosnace zainteresowanie uprawg grochu i innych straczkowych w panstwach Unii
Europejskiej ma wiele uzasadnien. Liczne, a oczywiste zalety grochu sa dzisiaj doce-
niane zwlaszcza przez tych producentéw z Europy 1 innych regioné6w geograficznych,
ktorzy poszukuja alternatywnych zrodet biatka 1 preferuja tradycyjne, zrbwnowazone
systemy uprawy [23, 48, 69]. Jest to rownoczes$nie nowe wyzwanie dla krajowych
instytucji genetyczno-hodowlanych dazacych do dalszego doskonalenia gatunku
1 eliminacji jego niepozadanych cech.

Groch siewny ma duzy potencjal plonowania, przekraczajacy 8 ton nasion z hek-
tara. Jednak tak wysoki plon osiagany jest bardzo rzadko, bowiem charakterystyczna
cecha grochu jest jego silna reakcja na gorsze warunki siedliska 1 brak wiernosci
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plonowania[1, 11, 14, 15]. Jest to gatunek o stosunkowo duzych wymaganiach, ktory
udaje si¢ gloéwnie na lepszych kompleksach glebowych. Dotyczy to zwtaszcza jego
ogolnouzytkowych (jadalnych) odmian. Tymczasem warunki glebowo-klimatyczne
panujace w Polsce nie sprzyjaja wysokiemu i wiernemu plonowaniu grochu [14, 19,
27]. Plony nasion rzadko przekraczaja przecietne 1,5-2 t - ha ' i sa zwykle 4-krotnie
nizsze od potencjalnych mozliwosci plonowania gatunku. Okresowe susze w krytycz-
nych fazach wzrostu, zbyt niskie pH gleby oraz zaburzenia w dostgpnosci sktadnikow
pokarmowych sa, obok chorob i1 szkodnikéw, gldownymi czynnikami redukujacymi
jakos¢ 1 wysokos¢ pozyskiwanego plonu. Podobny wptyw maja czynniki antropogen-
ne (btedy uprawowe i pielggnacyjne), a takze czynniki potegujace podatnos$¢ grochu
na wyleganie: przede wszystkim silne wiatry oraz niekorzystny rozktad temperatur
1 opadow atmosferycznych w generatywnej fazie wzrostu.

Ta niejako naturalna sktonno$¢ grochu do wylegania jest jedna z gtéwnych jego
wad. Lany wigkszos$ci odmian grochu progresywnie wylegaja wraz z wiekiem roslin
1 w koncowej fazie wegetacji praktycznie wszystkie zasiewy, niezaleznie od typu
odmiany 1 struktury tanu, sa w wigkszym lub mniejszym stopniu polegnigte. Jest to
przyczyna znaczacych strat w plonie nasion, ktére w skrajnych przypadkach moga
przekracza¢ 50-75%. Spada takze jakos¢ zbieranych nasion. Dlatego poprawa archi-
tektury i stabilno$ci tanu grochu, obok ilosciowego i jakosciowego ulepszania plonu,
zwigkszenia efektywnos$ci procesu wiazania N, oraz odpornosci na stresy biotyczne
1 abiotyczne, jest dzisiaj kluczowym, cho¢ niezwykle trudnym do osiagnigcia, celem
hodowcow grochu z wielu krajow [4, 15, 23, 30, 50]. Kompleksowos$¢ tych zagadnien
sprawia, ze nie s3 to latwe zadania. Ponadto groch jest dzisiaj rzadko gtownym
obiektem zainteresowan badaczy, co powoduje, Ze nasza wiedza o genetycznych
1 morfologiczno-fizjologicznych aspektach wzrostu, rozwoju 1 plonowania grochu
jest nadal niepetna, a tylko nieliczne doniesienia informuja o podtozu genetycznym
odpornosci grochu na wyleganie [10, 53, 70, 79].

Dotychczasowe sukcesy hodowlane w ulepszaniu stabilnos$ci roslin grochu opie-
raty si¢ na selekcji materialdéw pod wzgledem do$¢ prosto dziedziczacych sig cech.
Szczegolnie znaczace dla tego postepu byto wykorzystanie w hodowli recesywnego
genu af (afila) z chromosomu 1 determinujacego wasate, czepne liscie. Gen ten,
wykorzystywany w hodowli w kompozycji z genami skracajacymi todygg, istotnie
zwigkszyl sztywno$¢ tandw zwlaszcza odmian grochu ogdlnouzytkowego (jadal-
nego) uprawianego na suche nasiona[3, 68, 78]. W konsekwencji, obecnie ponad 80%
tych odmian grochu uprawianych w Unii Europejskiej stanowia grochy afila. Stabil-
nos¢ tandéw grochoéw pastewnych jest duzo gorsza, bowiem w tej grupie nadal
dominuja do$¢ wysokie, bujniejsze, ale silniej wylegajace, tradycyjne odmiany o li$-
ciach parzystopierzastych.

Wspomniane modyfikacje genetyczne roslin grochu zmienity architekturg tanow
1 znaczaco poprawity ich sztywnos$¢. Jednak nie wyeliminowaty wylegania catkowi-
cie, co wskazuje, ze nie wszystkie mozliwo$ci poprawy architektury i stabilno$ci
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roslin grochu zostaly dotychczas w peini wykorzystane. Dostgpne, cho¢ ciagle
nieliczne, dane sugeruja, ze takie mozliwosci kryja si¢ w stabo rozpoznanych,
a prawdopodobnie duzo bardziej genetycznie ztozonych, fizjologicznych 1 anato-
micznych (mechanicznych) wtasciwos$ciach roslin grochu. Efekty dotychczasowych
modyfikacji sa zapewne konsekwencja radykalnych zmian zar6wno w funkcjonowa-
niu li$ci, roslin i tandéw grochu o tak zmienionej architekturze, jak i w sposobie wyko-
rzystania naturalnych zasobow srodowiska, a szczegolnie swiatta. Celem tego opra-
cowania jest, zwigzla z koniecznosci, analiza postgpu w badaniach identyfikujacych
te zmiany oraz ocena mozliwosci wykorzystania komponentow efektywnosci wyko-
rzystania stonecznej energii promienistej w dalszym doskonaleniu gatunku.

Czynniki wplywajace na wyleganie lanow grochu

Wyleganie grochu jest typowa cecha iloSciowa, ktorej ekspresja zalezy od wielu
czynnikOw egzo- 1 endogennych. Lan grochu najczesciej wylega wtedy, gdy szybko
rosnace i bujne rosliny sa dobrze zaopatrzone w sktadniki pokarmowe i wodg, a todygi
wraz z li§¢mi nie sa zdolne utrzymac¢ rozbudowanej biomasy w pozycji pionowe;j.
Jednak powodem wylegania moze by¢ takze zla kondycja tanu spowodowana np.
chorobami i/lub zaburzeniami w dostgpnosci wody 1 sktadnikow pokarmowych [12,
79]. Obserwowane rdéznice genotypowe w podatnosci na wyleganie sa zmienne
w czasie oraz zalezne od roku 1 lokalizacji do§wiadczen lub stadium rozwojowego
roslin, a oceny stopnia wylegania pod koniec fazy wegetatywnej wzrostu sa zazwy-
czaj odmienne od tych notowanych pod koniec kwitnienia lub tuz przed zbiorami.
Istotne dla tej zmiennosci sa rozliczne czynniki (mechanizmy), ktére decyduja
o rownowadze C-N w lanie 1 przebiegu konkurencji o asymilaty migdzy wegeta-
tywnymi a generatywnymi partiami tanu. Zachwianie tej rOwnowagi ostabia jego
stabilno$¢. Grochy tradycyjnie ulistnione wyksztalcaja wigcej biomasy 1 szybciej
zwieraja tan niz grochy wasolistne, ale tez szybciej wylegaja. Decydujace dla przy-
rostow tej biomasy sa: penetracja, pochlanianie 1 wykorzystanie stlonecznej energii
promienistej przez tan, aktywno$¢ fotosyntetyczna listowia oraz dlugo$¢ aktywnosci
fotosyntetycznej lisci z roznych pigter fanu. Réwnie istotny, bezposredni wptyw na
poziom wylegania grochu maja: typ formowanych lisci, sztywnos$¢ todyg i wysokosé
roslin w tanie.

Swiatlo jako gléwny czynnik wzrostu i rozwoju roslin

Stoneczna energia promienista jest niezbedna do przebiegu wielu podstawowych
proceséw wzrostu i rozwoju roslin. Jednak jest to przede wszystkim zrédto energii dla
procesu fotosyntezy, ktorego intensywnos¢ 1 efektywnos¢ stanowi o ilosci wyprodu-
kowanej biomasy [44, 59]. Biomasa ro$lin jest zawsze funkcja ich powierzchni asy-
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milacyjnej, wydajnos$ci fotosyntezy z jednostki powierzchni 1 czasu trwania fotosyn-
tezy, ale znaczenie tych trzech sktadowych jest zmienne i zalezne przede wszystkim
od szeregu czynnikow srodowiskowych ($wiatto, CO,, woda, temperatura, sktadniki
pokarmowe) 1 strukturalnych (rozwdj i budowa roslin) oraz ich interakcji w tanie [41].
Architektura roslin 1 efekty interakcji tych czynnikow maja decydujace znaczenie dla
stosunkow $wietlnych panujacych w tanie, jego sprawnosci fotosyntetycznej 1 funk-
cjonowania wszystkich komponentow formowanej biomasy roslinnej, a w konsek-
wencji — dla stabilnosci tanu 1 produktywnosci roslin grochu [33].

Zaleznosci te uwzgledniano w licznych modelach, ktore analizowaty wzrost
1 plonowanie grochu i1 innych straczkowych w ujeciu funkcjonalnym [6, 43, 45].
W pewnym uproszczeniu, w modelach tych produkcja biomasy (B) w danym prze-
dziale czasowym zalezy od ilo$ci energii pochtonigtej przez tan grochu 1 efektywnosci
przeksztalcania tej energii w biomasg (sucha masg):

B (g s.m. m*) = RIE x RUE x PAR,

gdzie RIE jest efektywnos$cia pochtaniania energii promienistej,
RUE - efektywnos$cia wykorzystania tej energii,
PAR, — iloscia fotosyntetycznie czynnej energii promienistej docierajacej
do tanu.
Z kolei plon nasion z jednostki powierzchni (P) jest funkcja tempa wzrostu fanu (CGR
—od ang. crop growth rate; ilo$¢ wyprodukowanej biomasy na lm” na dobg) w danym
czasie (d¢) 1 indeksu plonowania (HI):

P=f CGR dt x HI.

Jesli wzrost tanu jest zalezny od ilo$ci fotosyntetycznie czynnej energii (PAR)
pochlonigtej przez ten tan, to

CGR =RUE x PAR;,

gdzie RUE jest efektywno$cia wykorzystania PAR w formowaniu suchej masy
(biomasy), a PAR; — iloscia energii PAR pochtonigtej (zaabsorbowanej)
przez tan.

Implikacje rezultatow tych modelowych analiz dla praktyki hodowlanej wydaja si¢

oczywiste. Ponadto, analizy te sugeruja, ze kazda precyzyjna ocena zmiennos$ci

genetycznej we wzroscie, rozwoju 1 plonowaniu grochu powinna obejmowac zrézni-

cowanie przynajmniej w tak podstawowych parametrach jak PAR;, RUE, Hl oraz faza

1 dlugos¢ okresu wegetacji.

Fotosyntetycznie czynna energia promienista
i jej pochlanianie

Frakcja promieniowania stonecznego o dtugosci fal od ok. 400 do 700 nm — tzw.
promieniowanie fotosyntetycznie czynne (PAR, od ang. photosynthetically active
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radiation) — jest gtdownym czynnikiem determinujacym wzrost i rozwdj ros$lin [41,
59]. llosci PAR absorbowane przez fan sa zmienne 1 zaleza od wielu czynnikdéw, m.in.
od morfologii roslin w tanie, ich tempa wzrostu i stadium rozwojowego, powierzchni
asymilacyjnej (PA), pory dnia i zachmurzenia. Penetracja PAR w rosnacym fanie jest
na ogot silnie negatywnie skorelowana z rosnaca powierzchnia asymilacyjna, nato-
miast tempo wzrostu roslin jest w duzym stopniu zalezne od intercepcji PAR, tj. ilosci
energii PAR pochtanianej przez tan w danych fazach wzrostu [59]. Z kolei, inter-
cepcja PAR w danej fazie wzrostu jest silnie skorelowana z produktywnoscia tanu,
niekiedy szacowana na podstawie tempa wzrostu tanu. Wowczas

CGR = [B/(PA x 1)] x LAI

jest w istocie iloczynem jednostkowej produktywnosci lisci 1 powierzchni listowia tanu
[64]." Jednak zaleznie od architektury tanu danego genotypu, ta prostolinijna zaleznosé
moze ulec zmianie. Na przyktad u nizszych i stabiej ulistnionych form grochu, gdy ilos¢
pochtonigtej PAR przekroczy pewna graniczna wartos¢ (np. 6-8 MJI m > d', czyli
wtedy, gdy tan bedzie przesycony energia promienista, CGR zmaleje [43, 45]. Taka
sytuacja jest zapewne mozliwa w lanie niskopiennych i stabiej rozgatezionych,
wasolistnych odmian grochu, u ktérych zmiany te moglyby mie¢ istotny wplyw na
stopien ich wylegania. Jednak szersze rozpoznanie ewentualnego wptywu genotypu
na ksztaltowanie si¢ tych zaleznosci wymagatoby niezwykle szczegotowych, czaso-
1 pracochtonnych badan nad tempem formowania biomasy, rozktadem PAR 1 aktyw-
noscia fotosyntetyczna liSci na roznych pigtrach tanu w réznych fazach wegetacji
mozliwie szerokiej kolekcji genotypdw grochu.

Wspodlczynnik pochtaniania energii promienistej (RIE lub RI, od ang. radiation
interception) — jest frakcja PAR pochtonigta przez fan roslin. Przecigtne wartosci RI
wahaja si¢ od ok. 150-200 MJ PAR m > (np. u krzyzowych) do 250-800 MJ PAR m >
(np. uzbozistraczkowych), przy czym straczkowe zwykle pochtaniaja mniej PAR niz
zboza. Wykazano zaréwno u zbdz, jak 1 u straczkowych, ze R1I jest przede wszystkim
funkcja powierzchni asymilacyjnej listowia (PA), dlugotrwatosci zielenienia sig lisci
(ang. stay green duration), pokrycia powierzchni gleby przez liscie (LAI), potozenia
lisci na todydze oraz ich ksztaltu i ustawienia wzgledem stonca [6, 33, 46, 59, 72].
Dowiedziono takze, ze wsérod roslin straczkowych groch pochtania wyraznie mnie;j
PAR niz fasola [24].

Réznice genotypowe w RI u grochu badano rzadko. Zakres dotad opisywanej
zmiennosci genotypowej w RI byl na ogdt waski [24, 40, 51], ale informacje te
pochodza z do§wiadczen prowadzonych na niewielu genotypach. Mozna oczekiwac,

W polskiej literaturze wskaznik LAI (od ang. leaf area index), czyli stosunek powierzchni
asymilacyjnej roslin do powierzchni gruntu, na ktérym te rosliny rosna, nazywany jest
wskaznikiem Watsona lub wskaznikiem powierzchni liSciowej. Jego wartosci wahaja si¢
od ok. 1 do 6 1 zaleza od wielu czynnikow (np. genotypu, morfologii 1 wieku roslin,
warunkow glebowo-klimatycznych, stanu zdrowotnego roslin, 1 in.).
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ze zmienno$¢ ta bedzie duzo szersza w bogatszych kolekcjach, silniej zréznicowa-
nych pod wzgledem typu lisci 1 architektury tanu.

Efektywnos¢ wykorzystania slonecznej energii promieniste;j

Efektywnos¢ wykorzystania PAR w formowaniu biomasy (RUE; g s.m. MJ ' PAR)
jest zmienna w r6znych fazach wegetacji i zalezy od wielu fizyczno-biologicznych
czynnikow decydujacych o tempie wzrostu tanu, m.in. od frakcji PAR pochtonigte;j
przez lan, ilosci 1 jakos$ci Swiatta docierajacego do poszczegolnych lisci, sprawnosci
fotosystemow, opornosci dyfuzyjnej szparek, temperatury oraz zaopatrzenia roslin
w wodg 1 sktadniki pokarmowe [40, 59].

Przecigtne warto$ci RUE u roslin typu C; w optymalnych warunkach wahaja si¢
od 1 do 4 g biomasy MJ ' PAR. Najbardziej efektywne sa tutaj rosliny typu Ci,
a najmniej — rosliny straczkowe [46, 71]. Groch wykorzystuje energi¢ PAR znacznie
gorzej ($rednio ok. 1,5 g s.m. MJ"' PAR) niz wiele innych gatunkéw uprawnych
(zwykle ok. 2,5-3 g MJ' PAR), a réznica ta jest szczegdlnie wyrazna w mniej
sprzyjajacych warunkach srodowiska, np. w warunkach deficytu wody [24, 29, 46].
Dane te sugeruja, ze potencjalne mozliwosci poprawy RUE u grochu siggaja nawet
30-50% dotad notowanych wartosci, tym bardziej, ze zakres zmiennosci genetycznej
jest tutaj dos¢ szeroki (0,9-3,2 g MJ ' PAR). Najprawdopodobniej jednak, realizacja
tych mozliwo$ci bedzie w duzym stopniu zalezna od postepu prac genetyczno-ho-
dowlanych zwigkszajacych aktywno$¢ 1 sprawnos$¢ fotosyntetyczng lisci na wszyst-
kich pigtrach tanu oraz zmniejszajacych podatnos¢ grochu na wyleganie.

Efektywnos$¢ wykorzystania energii promienistej w formowaniu biomasy grochu
1 innych straczkowych jest bezposrednio zalezna od intensywno$ci fotosyntezy lisci
1 efektywnos$ci wymiany gazowej listowia. Szereg zmiennych, ktore koreluja (nega-
tywnie lub pozytywnie) z intensywnos$cia fotosyntezy (A) liSci straczkowych, moze
posrednio, ale istotnie wptywac¢ na RUE [40, 59, 71]. Sa to przede wszystkim: stan
zaopatrzenia ro$lin w azot i r6znice w zawartosci N w li§ciach, zaopatrzenie roslin
w wodg 1 efekty niedoboru wody, temperatura 1 efekty chtodu, wilgotno$¢ powietrza
1 wptyw deficytu pary wodnej, zwigkszona zawarto$¢ ozonu w powietrzu, porazenie
listowia przez patogeny (np. Mycosphaerella), faza wzrostu 1 wiek lisci, zwykle
nizsze A 1 RUE w stadiach mtodocianych oraz spadek A i RUE po kwitnieniu,
zwiazany m.in. z ubytkiem azotu w starzejacych si¢ lisciach (lub ich obumieraniem)
1 wzmozona translokacja N do rosnacych strakéw 1 nasion. Réwnie istotny moze by¢
wplyw warunkow Swietlnych w tanie na RUE, ktora najczgsciej maleje przy wzroscie
intensywnosci promieniowania $wietlnego.
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Fotosynteza i efektywnos¢ wymiany gazowej lisci

Wigkszo$¢ suchej masy akumulowanej przez rosliny jest produktem fotosyntezy
listowia, a aktywno$¢ i sprawno$¢ fotosyntetyczna lisci decyduje o efektywnosci, z ja-
ka tan ros$lin wykorzystuje naturalne zasoby srodowiska w formowaniu biomasy [59,
66]. Intensywnos¢ fotosyntezy i efektywnos¢ wymiany gazowej lisci sa cechami uwa-
runkowanymi genetycznie, ale podlegajacymi bardzo silnej presji Srodowiska.
Wszelkie zaburzenia w §rodowisku uprawowym maja istotny wplyw na przebieg
asymilacji CO; 1 efektywnos$¢ wymiany gazowej, a obserwowane u wielu gatunkow,
genotypowo specyficzne reakcje aparatu fotosyntetycznego maja wartos¢ przystoso-
wawcza [63, 65]. Uzasadnia to podejmowanie badan, ktorych perspektywicznym
celem jest pozyskanie form grochu o zwigkszonej aktywnosci fotosyntetycznej li§ci
1 efektywniejszej wymianie gazowej listowia w zmiennych warunkach srodowiska,
bowiem moga to by¢ cechy lisci zapewniajace wigkszy potencjat i stabilno$¢ plono-
wania grochu, zwlaszcza w suboptymalnych lub stresowych warunkach srodowiska.
Jednak zrealizowanie tego celu nie bedzie tatwe. Pomijajac niezwykle tutaj istotng
kompleksowos¢ fizjologiczng 1 metodyczna zagadnienia, nasza wiedza zar6wno
o zakresie zmienno$ci genetycznej w mozliwie szerokich kolekcjach hodowlanych,
jak 1 o0 podtozu genetycznym kontrolujacym cechy fotosyntetyczne lisci grochu jest
znikoma. Wydaje sig, ze tylko szybki postep w tej dziedzinie badan genetycznych nad
grochem moze by¢ warunkiem powodzenia takich programow.

Tabela 1. Zawarto$¢ azotu [g N m™] w I|SC|ach SOji, ryzu i kukurydzy przy danym poziomie
intensywnosci asymilacji CO, [mg CO, m™ s™']; na podstawie Sinclair [57], zmodyfikowane

Intensywnos¢ asymilacji Zawarto$¢ N w liSciach

CO, soja ryz kukurydza
0,4 1,43 0,73 0,25
0,8 1,93 1,18 0,35
1,2 2,63 1,85 0,43

W tym konteks$cie, warto zwrdci¢ uwage na dos¢ specyficzna ceche aparatu
fotosyntetycznego roslin straczkowych, ktéra moze rzutowac¢ na ich produktywno$¢
1 zdolnosci przystosowawcze. Wiadomo, ze potencjat fotosyntetyczny lisci straczko-
wych sigga ok. 30-35 umoli CO, m s, a wiec jest podobny lub tylko nieco wickszy
od potencjatu lisci zboz typu C; [57]. Jednak ta stosunkowo wysoka intensywno$¢
fotosyntezy lisci u straczkowych jest mozliwa tylko przy znacznie lepszym za-
opatrzeniu liSci w azot niz u gatunkéw zbozowych. Na przyktad, liscie soji musza
zawiera¢ 40-100% wigcej azotu, aby mogly asymilowa¢ CO, z taka sama inten-
sywnoscia jak liscie ryzu (tab. 1). Przyczyny tego migdzygatunkowego zroéznico-
wania nie s3 doktadnie rozpoznane. Nie wiadomo czy jest to efekt zwiazany np.
z obnizona zdolnoscia katalityczna karboksylazy Rubisco (i wowczas niezbedna,
zwigkszong ilo$cia tego enzymu 1 N w lisciach) lub innymi fotochemicznymi lub
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biochemicznymi aspektami procesu, czy tylko, jak podejrzewa Sinclair [57], ze
specyficzna budowa mezofilu lisciowego soji (duzy udziat komorek pelniacych
funkcje zapasowe 1 transportowe). Brakuje takich informacji u grochu, ale jesh
obserwacje Sinclaira 1 in. sa uniwersalne 1 dotycza takze grochu, to niewatpliwie
bylaby to wlasciwo$¢ aparatu fotosyntetycznego istotna dla zmienno$ci genetycznej
w zdolnoS$ciach przystosowawczych grochu do zréznicowanego zaopatrzenia w azot
(1/lub jego reakcji na zmiennag efektywnos$¢ symbiozy z Rhizobium), a w konsekwencji
— takze dla plonowania i stabilno$ci tanu grochu.

Po wykorzystaniu w hodowli genu afila 1 skréceniu todygi, architektura tanu
wigkszo$ci odmian grochu ulegta zasadniczym zmianom, a LAl i ilo$ci pochtaniane;j
PAR zmalaty. Dlatego wydaje sig, ze zwigkszenie tempa i ilo$ci asymilowanego CO,
z jednostki powierzchni asymilacyjnej na drodze genetycznej jest zadaniem uzasad-
nionym, szczegolnie u grochoéw wasolistnych. Tym bardziej, ze liScie typu afila byly
dotad zwykle (bo nie zawsze) opisywane jako mniej sprawne fotosyntetycznie niz
liScie odmian tradycyjnie ulistnionych. Zagadnienie to jest takze wazne ze wzgledu na
dotychczas nie zbadana, a prawdopodobnie silng zalezno$¢ stabilnosci tanu grochu
1jego wylegania od intensywnosci fotosyntetycznej lisci, efektywnos$ci ich wymiany
gazowej, a szczegolnie dlugotrwatosci ich aktywnosci fotosyntetycznej (tj. dlugosci
zielenienia si¢ tych liSci) 1 z tym zwiazanej sily i trwato§ci umocowan wasow
czepnych na roznych pigtrach tanu. Warto tutaj podkresli¢, ze proces obwijania si¢
wasow lisciowych wokot podpor jest zalezny od §wiatla 1 wymaga energii, ktorej
bezposrednim zrodlem jest fotosynteza lisci [17, 25].2

Znaczenie morfologii roslin
i architektury lanu grochu dla RI i RUE

Plon nasion (P) jest zawsze funkcja ilo$ci stonecznej energii promienistej pochto-
nigtej przez rosliny tanu (RI), efektywnosci, z jaka rosliny energi¢ ta wykorzystuja
w formowaniu biomasy (RUE) oraz sprawnos$ci mechanizmow redystrybucji suche;j
masy (asymilatow) do formowanych nasion, czyli indeksu plonu (HI). Mozna to
opisac prostym rownaniem: P=RI x RUE x HI [59]. Groch ma krotki okres wegetacii,
a zakres zmienno$ci w HI jest stosunkowo waski. Liczne dane dowodza, ze wlasnie
u takich gatunkéw mozliwie wysokie RI 1 RUE sa wtedy gwarantem zadowalajacego
plonu, a morfologia roslin 1 architektura tanu grochu maja szczego6lnie istotny wpltyw
na sposob wykorzystania promieniowania stonecznego [29, 33, 40]. O architekturze
tej decyduja m.in. zageszczenie roslin w tanie, typ wzrostu, wysokos$¢ roslin oraz ksztatt
1 wielkos$¢ lisci. Rownoczesnie wszystkie te cechy wraz z systemem korzeniowym

W wasach lisciowych jest zawsze o 20—30% mniej ATP niz w pozostatych strukturach
liSci, bowiem ATP jest substratem dla kinaz — enzymow bioracych aktywny udziat
w tigmotropizmie wasow.
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stanowig o przebiegu fotosyntezy 1 efektywno$ci wymiany gazowej w fanie. Wysokos¢,
bujnos¢ 1 morfologia ros§lin w tanie grochu decyduja o ilosci energii promieniste]
pochtanianej przez tan oraz o jej transmisji 1 rozkladzie w tanie. Poniewaz gtéwne,
fotosyntetycznie najaktywniejsze wezly (liScie) potozone sa w wyzszych partiach tanu
grochu, to efektywno$¢ pochtaniania PAR przez fan jest przede wszystkim uzalezniona
od morfologii lisci 1 powierzchni asymilacyjnej gérnych pigter tanu. Dlatego szybciej
zwierajace si¢ tany grochow tradycyjnych na ogdét lepiej pochianiaja energi¢ pro-
mienista niz tany grochow wasolistnych. Dlugie todygi i duza masa listowia zawsze
powoduja, ze do dolnych partii roslin dociera niewiele energii PAR, a stabo doswietlone
dolne liscie funkcjonuja gorzej, 1 czgsto przedwcezes$nie obumieraja/zasychaja. Ponadto,
specyficzny mikroklimat w tej partii tanu sprzyja rozwojowi patogendw. Wszystkie te
czynniki redukuja wigor organow roslinnych z tej czgsci tanu i moga wplywaé na
poziom wylegania, zwlaszcza u tradycyjnie ulistnionych odmian grochu. Rownie
istotna dla RI jest ilo§¢ weztéw na lodydze, zageszczenie todyg na jednostce po-
wierzchni 1 wskaznik powierzchni liSciowej (LAI). Skrécenie todygi, przy podobnej
liczbie migdzywezli 1 wyksztalconych lisci, w zasadzie nie powinno negatywnie
wptywac na RI, cho¢ jest to stabo rozpoznane zagadnienie.

Zmiennos¢ lisci u grochu a RUE

Zakres 1 spektrum genetycznie uwarunkowanych zmian ksztattu 1 rozmiarow lisci
u grochu sa bardzo szerokie. Decyduje o tym wiele, bo ponad trzydziesci, genow z loci
Af, St, Tl, Uni, Coch, Flo, Lfy, Mfp 1 innych. Z praktycznego punktu widzenia,
najwazniejsze sa geny Af, St i T/ — one decyduja o typie i rozmiarach lisci wy-
ksztatcanych przez odmiany uprawne grochu. Najpopularniejsze sa odmiany trady-
cyjnie ulistnione o genotypie AfAf StSt TIT! oraz odmiany wasolistne (tj. czg§ciowo
bezlistne) o genotypie afaf StSt TITI. Rzadziej spotykane odmiany z recesywnym genem
tl wyksztatcaja liscie akacjowate (AfAf StSt tltl lub AfAf stst titl; brak waséw) lub
bezblaszkowe liscie wygladem przypominajace naé pietruszki (afaf St(st) tltl). Waso-
listne formy afaf stst TITI o zredukowanych przylistkach nie maja znaczenia gospo-
darczego ze wzgl¢du na ich obnizone CGR, RUE 1 bardzo niski potencjal plonowania.

To migdzyodmianowe zr6znicowanie w rozmiarach 1 ksztaltach lisci grochu ma
duze znaczenie dla zmienno$ci w dystrybucji §wiatla w tanie oraz pochfaniania i efek-
tywnosci wykorzystania energii promienistej. Badania nat¢zenia promieniowania sto-
necznego w lanach tradycyjnie ulistnionych i wasolistnych form grochu potwierdzity,
ze pionowy rozktad §wiatta w tanie jest u tych form zdecydowanie odmienny [35, 36].
Stwierdzono, ze w dolnych partiach tanu wasolistnych grochdéw afila nat¢zenie pro-
mieniowania jest bliskie stanu nasycenia, dociera tutaj co najmniej 50-100% wigcej
$wiatta niz u form tradycyjnie ulistnionych, a po wylegnigciu tych ostatnich w konco-
wych fazach wzrostu, r6znica ta rosnie 10-krotnie. Dane te sugeruja, ze wyraznie lepsza
penetracja $wiatta w lanie form grochu z genem afila moze stymulowaé aktywnos$¢
fotosyntetyczna dolnych partii ro$lin. R6znice moga by¢ szczegdlnie istotne w pozniej-
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szych fazach wzrostu, tj. wtedy, gdy zwykle fatwo wylegajacy tan form tradycyjnie
ulistnionych jest juz mocno zwarty, a do dolnych partii roslin dociera niewiele Swiatla.
Niewatpliwie zmiany w architekturze tanu grochu zwigzane z genem afila w duzym
stopniu niweluja problem zacienienia dolnych partii fanu — by¢ moze jedna z wazniej-
szych kwestii zwigzanych z wyleganiem grochu.

Niestety niewiele wiadomo o tym, jak te r6znice w budowie lisci wplywaja na RI
1 RUE. Rezultaty wcze$niejszych doswiadczen brytyjskich wskazuja, ze tradycyjnie
ulistnione grochy o lisciach parzystopierzastych zwykle lepiej pochlaniaja energig
promienista niz grochy bezlistne, a ta ich przewaga wynika przede wszystkim ze
zdecydowanie mniejszego udzialu waséw w ich catkowitej powierzchni asymila-
cyjnej [29]. Dane te wskazuja jednak, ze w przeliczeniu na jednostke powierzchni
lisciowej, bezlistne formy grochu (afaf stst TITI 1 afaf StSt TIT]) moga pochtaniaé
wigcej energii promieniste] niz grochy tradycyjnie ulistnione 1 wykorzystywac te
energi¢ w formowaniu biomasy z podobna efektywnoscia.

Aktywnos¢ fotosyntetyczna lisci grochu

Niejednokrotnie podejmowano proby identyfikacji przyczyn stabilnosci 1 zaska-
kujaco wysokiego potencjatu plonowania wasolistnych form grochu, szczegdlnie
w mniej sprzyjajacych warunkach srodowiska. Ich wyniki wskazuja, ze te walory
grochdw afila moga by¢ zwiazane ze zwigkszona sprawnoscia aparatu fotosyntetycz-
nego nie tylko ich przylistkow, ale takze wasow lisciowych. Stwierdzono, ze fotosyn-
tetyzujace wasy lisciowe, ktorych masa to zaledwie 13% catkowitej biomasy (s.m.)
grochow afila, moga stanowi¢ az o 65-70% ich calodobowego bilansu wegla.
Wykazano, ze potencjat asymilacyjny pojedynczego liscia grochu wasolistnego (afaf
stst) jest, co prawda, o 20-30% mniejszy od potencjatlu liscia grochu tradycyjnie
ulistnionego (AfAf StSt) o wigkszej powierzchni, ale intensywnos$¢ fotosyntezy wasa-
tych lisci moze by¢ o ponad 40% wyzsza niz liSci grochu tradycyjnego [2, 17, 28, 36].

Wiele wyjasnily badania Kofa 1 in. [36], ktorzy pordwnali powierzchnig asymi-
lacyjna, zawarto$¢ chlorofilu i efektywno$¢ kwantowa fotosystemu II u tradycyjnie
ulistnionej odm. ‘Orlovchanin’ (4fA4f StSt) 1 wasolistnej odm. ‘Nord’ (afaf StSt). W po-
rownaniu do odmiany tradycyjnej, u odmiany wasolistnej stwierdzono ok. 37-pro-
centowa redukcje catkowite] powierzchni asymilacyjnej przy znaczacym wzroscie
powierzchni asymilacyjnej stanowionej przez wasy lisciowe (tab. 2). Ponadto, u od-
miany wasolistnej zanotowano wyrazny wzrost zawartos$ci chlorofilu zar6wnow
przylistkach, jak 1 wasach liSciowych. Efektywnos$¢ kwantowa fotosystemu Il byta
roOwniez nieco wyzsza w wasach odm. ‘Nord’. Obserwacje te dowiodty, ze gen afila na
pewno nie wplywa na kilka waznych charakterystyk aparatu fotosyntetycznego (np.
rozktad Chl miedzy centrami reakcji, efektywnos$¢ kwantowa fotosystemu II) z po-
szczegblnych czesci lisci grochu.

Dane te sa spdjne z wynikami tych badan, ktore wskazywaly na zwigkszong aktywnos¢
1 efektywno$¢ karboksylazy Rubisco z wasow lisciowych [25, 39]. Dzigki tej wlasciwosci,
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Tabela 2. Powierzchnia asymilacyjna, zawartosc¢ chlorofilu oraz efektywnos¢ kwantowa foto-
systemu Il w lisciach tradycyjnej odmiany ‘Orlovchanin’ (gen AfAf) i wasolistnej odmiany ‘Nord’
(gen afaf); zmodyfikowane wg Kof i in. [36]

Czesc liscia  Odmiana Odmiana Odmiana Odmiana Odmiana Odmiana
tradycyjna wasolistna tradycyjna wasolistna tradycyjna wasolistna
(AfAD) (afaf) (AfAf) (afaf) (AfAD) (afaf)
Powierzchnia Zawartosc¢ chlorofilu Chlorofil (a+b)
[em” na rosline] [mg na rodline] [mgnags.m.]
Wasy 80 115 1,4 29 4.4 6,7
Listki 215 - 8,6 - 17,3 -
Przylistki 170 180 52 6,7 17,2 17,3
tacznie 465 295 15,2 9,3 38,9 24,0
Chla: Chlb Efektywno$c¢ fotosystemu I
(Fu/Fm)
Wasy 2,6 2,8 0,76 0,79
Listki 3,1 - 0,79 -
Przylistki 2,8 3,0 0,78 0,79

wasy liSciowe asymiluja CO, znacznie efektywniej niz listki 1 przylistki grochu o tra-
dycyjnych lisciach. Obserwowana tutaj zwigkszona intensywno$¢ fotosyntezy wasoéw
lisciowych moze takze wynika¢ z mniejszego stosunku powierzchni do objetosci wasow
1ich komérek, ale moze to by¢ takze rezultat obnizonej intensywnosci transpiracji wasow
przy jednocze$nie mniejszej opornosci szparkowej, ktora jest wtedy rekompensata dla
rzadszego rozmieszczenia komorek szparkowych w wasach lisciowych.

Charakterystyczna cecha grochdéw afila jest powigkszenie powierzchni przy-
listkow, ale takze wyrazny, wzgledny wzrost powierzchni asymilacyjnej todyg.
Prawdopodobnie ten wzgledny przyrost powierzchni przylistkow u grochow afila
rekompensuje 30-40-procentowa redukcj¢ powierzchni asymilacyjnej listowia
zwiazang z wyksztatlceniem wasow liSciowych [35, 36, 37]. Czy tylko? Gdyby
intensywnos$¢ asymilacji CO, przylistkow u grochow afila byta wigksza niz u gro-
chow tradycyjnie ulistnionych, to te peryferyjne struktury liSciowe mogtyby istotnie
wptywac zarowno na RI 1 RUE, jak i na stabilno$¢ tanu tych form grochu. Zagadnienie
to ma kluczowe znaczenie dla dyskutowanego tutaj problemu 1 wymaga pilnych,
szczegotowych badan na mozliwie szerokim materiale. ROwnie wazna, cho¢ zapewne
trudna bylaby odpowiedz na pytania: czy wasy, listki 1 przylistki r6znia si¢ dlugoscia
aktywnosci fotosyntetycznej, jaki jest tutaj zakres zmiennosci genetycznej i Srodo-
wiskowej, jaki z osobna jest udziat tych struktur lisciowych w zaopatrywaniu orga-
noéw generatywnych w asymilaty oraz czy fotosyntetycznie sprawne przylistki maja
wplyw na funkcjonowanie/zasychanie ,,podporowych” wasow lisciowych?’

Udzielenie pilnej odpowiedzi na te pytania jest trudne; gtowna przeszkoda to strona
metodyczna badan, bowiem dostgpna aparatura pomiarowa (tj. budowa tzw. komor
lisciowych) jest nadal tak konstruowana, ze bezdestrukcyjne pomiary fotosyntetyczne
tych peryferyjnych struktur lisciowych w ilosciowo rozbudowanych populacjach roslin sa
bardzo utrudnione, czgsto niemozliwe, albo obarczone duzym btgdem eksperymentalnym.
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Warto podkresli¢, ze kwestie te wiaza si¢ takze z powszechnie znana, a tutaj wazna
sktonno$cia grochu do stosunkowo szybkiej redukcji powierzchni fotosyntetycznie
aktywnych liSci po okresie kwitnienia. Jest to proces wyraznie szybszy niz u innych
gatunkow [46]. Zatem mozna zaktada¢, ze ewentualna zmienno$¢ genotypowa w tem-
pie starzenia sig lisci (takze na roznych pigtrach tanu) 1 aktywnosci fotosyntetycznej
todyg bedzie rowniez stanowi¢ o roznicach w terminie 1 intensywnosci wylegania
poszczego6lnych odmian grochu.

Z punktu widzenia odpornosci na wyleganie, niewatpliwie tutaj korzystna cecha
grochow afila bytaby zdolno$¢ ich wasatych liSci do dluzszego zielenienia sig,
bowiem taka ich cecha moglaby oznacza¢ trwalsza i mechanicznie silniejsza kon-
strukcje splotow, ktora tworza fotosyntetycznie aktywne wasy liSciowe w tanie. Nie
wiadomo, jak cecha ta ksztattuje si¢ na roznych pigtrach tanu w ciagu catego okresu
wegetacji, a szczegOlnie na dolnych pigtrach tanu w krytycznym dla wylegania
okresie rozwoju strakow i formowania nasion. Tym niemniej, wyniki niektérych
badan wskazuja, ze wasate li§cie z gornych partii fanu fotosyntetyzuja kilkanascie dni
dtuzej i obumieraja znacznie pozniej niz liscie grochdéw tradycyjnych [2]. Notowana
tutaj, zwigkszona intensywno$¢ wymiany gazowe] wasatych lisci, w polaczeniu
z szybsza transpiracja 1 lepszym przewietrzaniem lanu ros$lin z genem afila, moze
zapewnia¢ nizsze temperatury na powierzchni listowia na wszystkich pigtrach ich
tanu, zwlaszcza przy wyzszych temperaturach otoczenia. Cechy te powinny sprzyjaé
efektywniejszej wymianie gazowej lisci, co moze by¢ waznym komponentem glo-
balnego bilansu fotosyntezy korzystnie wplywajacym na stabilno$¢ tanu grochu
wasolistnego. Zagadnienie to jest bardzo stabo rozpoznane u grochu, a przytoczone,
pojedyncze dane eksperymentalne sa tylko potwierdzeniem pilnej potrzeby szcze-
gélowego zbadania tych zmian 1 wspotzaleznosci, zwtaszcza w krytycznych dla
wylegania fazach wzrostu grochu.

Morfologia roslin
i konkurencja mig¢dzyroslinna a wyleganie grochu

Maksymalny poziom plonowania kazdego zasiewu jest osiagany tylko w sytuacji
,»idealnej”, tj. wtedy, gdy kazdy element fanu jest optymalnie uksztattowany 1 wspotdziata
z innymi w taki sposob, ze skutkuje to najefektywniejszym wykorzystaniem zasobow
siedliska. Rosliny tworzace tan konkuruja o §wiatlo, sktadniki pokarmowe 1 wodg.
Duze znaczenie dla przebiegu tej konkurencji ma ilo$¢ fotosyntetycznie czynnej
energii pochlanianej przez listowie, dlatego czynnik ten byt i jest tym, na ktorego
biolodzy 1 agrotechnicy zwracali 1 zwracaja szczegdlna uwage, modyfikujac inter-
cepcje PAR m.in. poprzez genetyczne zmiany struktury tanu lub stosowanie roznych
gestosci siewu [6, 7].
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Podobnie jak u innych gatunkow roslin, cechy morfologiczne (np. wysokos¢,
rozgalezienie, typ lisci, rozmiary korzeni) 1 fizjologiczne (np. fotosynteza, RUE)
roslin grochu oraz ilo§¢ PAR 1 jej rozktad na roznych pigtrach tanu maja istotny wptyw
zard6wno na sposob wykorzystania zasobow siedliska, jak i na poziom konkurencji
migdzyroslinnej 1 jej konsekwencje dla wylegania grochu. Szczegolnie duze znacze-
nie dla stabilnosci tanu grochu 1 ksztaltowania si¢ wyzej wspomnianych zaleznosci
ma obsada roslin (ggstos¢ siewu) oraz poziom konkurencji migdzyroslinnej 1 z tym
zwiazane zacienienie. Reakcje grochu na gestos¢ siewu sa tylko w niewielkim stopniu
genotypowo specyficzne, a zaleza przede wszystkim od typu listowia 1 z tym
zwiazanej architektury tanu danego genotypu [38, 52]. Na ogo6t, a szczegdlnie przy
sprzyjajacych warunkach pogodowych, grochy catkowicie bezlistne (afaf stst TITI),
w porownaniu do grochow tradycyjnych (AfAfStSt TITI) i czeSciowo bezlistnych (afaf
StSt TITI), duzo lepiej znosza wzrost poziomu konkurencji i reaguja zwyzka plonu na
rosnaca gestos¢ siewu. Takie warunki klimatyczne sprzyjaja (czasami nadmiernemu)
rozrostowl masy wegetatywnej 1 powoduja, ze tany grochu tradycyjnie ulistnionego
szybko (tj. juz na poczatku kwitnienia) wylegaja, zwlaszcza po zastosowaniu zbyt
gestego siewu. Dlatego poprawa odporno$ci na wyleganie w tej grupie odmian grochu
jest zadaniem priorytetowym, duzo wazniejszym niz u grochow wasolistnych, ktore
zaleznie od warunkow siedliska, wylegaja duzo pdzniej, zwykle dopiero w konco-
wym okresie formowania sig strakow lub na kilka dni przed zbiorami, a wigc wtedy,
gdy struktura tanu jest juz catkowicie uformowana. Tym samym, grochy afila
efektywniej, bo dtuzej wykorzystuja energi¢ promienista, a ewentualne straty w plo-
nie nasion powodowane wyleganiem sa wtedy u nich duzo mniejsze [32, 42, 55].

Zacienienie, warunki Swietlne w lanie,
fotosynteza i RUE a wyleganie grochu

Poziom konkurencji migdzyroslinnej we wezesnych fazach rozwojowych grochu
jestniewielki, ale rosnie wraz z uptywem czasu. W pozniejszych fazach wzrostu, wraz
z rosnaca biomasa roslin 1 postepujacym zwieraniem si¢ tanu, warunki Swietlne w ta-
nie ulegaja zmianie, a znaczaca czg$¢ widma ulega refleksji. W widmie §wiatta sto-
necznego dominuje promieniowanie niebieskie (B) i czerwone (R), a w pelnym ston-
cu do roslin dociera podobna ilos¢ promieniowania czerwonego (R; ok. 600—700 nm)
1dalekiej czerwieni (FR; ok. 700—-800 nm), ale selektywna absorbcja pasm B 1R przez
barwniki chlorofilowe listowia powoduje, ze w wyniku refleksji 1 bezposredniej
transmisji promieniowania dalekiej czerwieni (FR) od lisci 1 todyg jednej rosliny do
sasiadujacych roslin dociera promieniowanie o niekorzystnie zmienionym widmie, tj.
0 zmniejszonym stosunku widma czerwonego do dalekiej czerwieni (R:FR). Zmiany
te wywotuja u roslin szereg modyfikacji morfologiczno-fizjologicznych, ktore po-
tocznie nazywane sa syndromem SAS (od ang. shade-avoidance syndrome). Taka
ucieczka przed zacienieniem, ktora kontroluje 1 reguluje wiele genow, przejawia sig
m.in. redukcja rozgalgzien, zmniejszeniem grubosci lisci, zwigkszona elongacja
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1 wiotkos$cia lodyg oraz wczesniejszym kwitnieniem, a w przypadku wyraznego nad-
miaru $wiatta dalekiej czerwieni — szybszym obumieraniem lisci [7, 20, 62]. Najczes-
ciej taka elongacja u straczkowych potaczona jest takze z zaleznymi od wieku, wyso-
kos$ciipigtraroslin w tanie, specyficznymi zmianami grubosci i struktury todyg, ktére
decyduja o jej sztywnosci 1 poziomie wylegania [13]. Warto podkresli¢, ze zmiany te
sa na tyle genotypowo specyficzne, ze moga by¢ wykorzystane w selekcji [61].

Groch siewny, podobnie jak inne straczkowe, zle znosi zacienienie. Taki stres,
spowodowany architektura tanu lub wyleganiem, zwtaszcza wystepujacy na poczatku
kwitnienia jest przyczyna redukcji wielu komponentow plonu nasion [49]. W wyniku
zacienienia, ro$nie poziom konkurencji o PAR, a zacienione dolne licie maja dostep
do niewielkich ilo$ci $wiatta o niekorzystnym widmie. Obniza to produktywnos$¢ tych
warstw tanu grochu, bowiem na zacienienie narazone sa nie tylko liscie, ale takze
kwiaty 1 straki, ktore zwlaszcza u form niskopiennych formowane sa dos¢ nisko.
Biorac pod uwagg, ze straki grochu sa takze organami fotosyntetyzujacymi, takie
zaburzenia w dostgpnosci §wiatla moga bezposrednio obniza¢ plennos¢. Jednak
zacienienie jest przede wszystkim przyczyna obnizonej aktywnos$ci i sprawnos$ci
fotosyntetycznej dolnych lisci, a czgsto takze ich wezesniejszego obumierania. Row-
noczesnie, srednica i1 sztywnos¢ todyg w dolnych partiach takich roslin maleja, co
zwigksza podatno$¢ grochu na wyleganie [8, 9, 10, 60, 61, 67]. W polegnigtym tanie
grochu procesy te sa potggowane. Dodatkowym, wtérnym czynnikiem, ktory wow-
czas moze ostabia¢ todygi i zwicksza¢ wyleganie sa warunki sprzyjajace rozwojowi
patogenéw, np. askochytozy. Negatywny efekt tych czynnikéw (cech) bedzie zapew-
ne duzo istotniejszy w szybciej zwierajacych sig tanach grochow tradycyjnie ulistnio-
nych. Niestety, zupelie nierozpoznane jest zagadnienie ewentualnych wspotzalez-
no$ci migdzy wyleganiem a aktywno$cia fotosyntetyczna todyg grochu.

W tym kontekscie, interesujace sa wyniki badan nad anatomicznymi wlasciwos-
ciami todyg odmian grochu o roéznej podatno$ci na wyleganie. Banniza i in. [8]
w 3-letnich do$wiadczeniach polowych notowali istotne, negatywne relacje miedzy
poziomem wylegania a iloscia sklerenchymy, lignin 1 celulozy w tkankach todygi.
Z kolei, w doswiadczeniach Skubisz 1 in. [61] nad wasolistnymi odmianami grochu
takie cechy jak grubo$¢ $cian todygi, powierzchnia przekroju oraz iloSciowe i jako$-
ciowe parametry tkanek mechanicznych na réznych wysokosciach todygi wyraznie
korelowaty z poziomem odpornosci tych odmian na wyleganie. Najgorzej pod tym
wzgledem prezentowata si¢ podatna odmiana, szczego6lnie w przyziemnej partii todygi,
co zdaje si¢ potwierdza¢ niejako naturalng wiotkos¢ todyg grochu na tej wysokosci.
Interesujace jest zarazem to, ze u odpornych odmian $rednie wartosci badanych cech
anatomicznych byly najwyzsze nie w dolnej, ale w sSrodkowej i/lub gérnej czgséci todyg.
Pozostaje nadal niewiadoma ewentualna wspotzaleznos¢ migdzy taka ekspresja anato-
micznych cech todygi a zmiennos$cia R:FR w lanie, penetracja 1 intercepcja PAR oraz
fotosyntetyczng aktywnoscia lisci 1 RUE w tych wyzszych partiach roslin grochu.

Innymi, rownie waznymi zagadnieniami zwigzanymi z wyleganiem 1 jego kon-
sekwencjami dla plonowania sa: schemat, wedtug ktorego asymilaty produkowane
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przez liscie z poszczegolnych pigter roslin grochu sa rozlokowywane pomigdzy
czgs$ciami generatywnymi z roznych pigter todygi, oraz ewentualna rola gornych
fotosyntetyzujacych lici polegnigtego grochu w zaopatrywaniu dolnych lisci
1 strakéw w asymilaty. Niestety, dostepne dane literaturowe nie rozstrzygaja tych
kwestii, bowiem ciagle zbyt mato wiemy o tym jak doktadnie przebiega dystrybucja
asymilatow u grochu. Opinie na ten temat sa rozne 1 nie zawsze spojne, bo czesto
poparte rezultatami zaledwie pojedynczych eksperymentéw nad grochem [32, 33].
Wyniki jednych $wiadcza o tym, ze aktywnos$¢ fotosyntetyczna danego liscia zabez-
piecza gtdéwnie potrzeby straka(-6w) z tego samego wezta, a wyniki drugich sugeruja,
ze translokacja asymilatow pomig¢dzy roznymi weztami jest jednak mozliwa. Nie-
ktorzy sadza, ze taki rozdzial z catkowitej puli asymilatow odbywa si¢ wedlug
priorytetu akceptora(-ow), ktorymi sa gldwnie juz uformowane straki i nasiona,
podczas gdy drudzy uwazaja, ze taka dystrybucja zalezy od przebiegu konkurencji
migdzy akceptorami, a decydujace sa ich rozmiary 1 zapotrzebowanie na asymilaty.
Z kolet, inne dane dowodza, ze takich priorytetdéw w rozdziale asymilatow u grochu
nie ma, a produkty fotosyntezy sa rozlokowywane do réznych we¢ziow na danej
todydze, szczegolnie wtedy, gdy niektore liscie (zwykle dolne) sa zacienione 1 mniej
fotosyntetycznie aktywne; translokacja ta odbywa si¢ zaleznie od zapotrzebowania
kazdego straka (tj. jego biomasy). Straki z pierwszych 3—4 dolnych weztow sa
zaopatrywane najlepiej, natomiast gorne —najgorzej, przy czym do straka z pierwsze-
go dolnego wezta zawsze dociera mniej asymilatow niz do 2—4 wyzszych strakow,
mimo ze w rzadszej rozstawie ro$lin (i prawdopodobnie takze u grochow waso-
listnych) do lisci z tego dolnego wezta dociera duzo PAR. Najprawdopodobniej
istotne znaczenie ma tutaj, zmienna w czasie wegetacji, konkurencja o asymilaty
migdzy organami wegetatywnymi a generatywnymi.

Wysokos¢ polegnigtego tanu grochu niejednokrotnie spada do 30—40% normalne;j
wysoko$ci. Warunki §wietlne w takim fanie ulegaja drastycznemu pogorszeniu;
rownoczesnie wyraznie maleje 1los¢ energii promienistej pochtonigtej przez tan.
W takim tanie tradycyjnego grochu, az 70-80% PAR pochtaniane jest przez gorna,
zaledwie 20-30-centymetrowa warstwe tanu, podczas gdy w nie polegnigtym tanie
taka sama 1lo$¢ PAR pochtaniana jest przez 75-80-centymetrowa warstwe tanu. Na
skutek wylegania i wzajemnego zacieniania si¢ lisci (roslin), catkowita fotosynteza
fanu ulega znaczacej redukcji (u form tradycyjnie ulistnionych nawet o 60-75%), co
znajduje swoje odzwierciedlenie w znaczacej redukcji plonu. Istotnemu pogorszeniu
ulegaja takze cechy jako$ciowe plonu nasion (barwa, zawartos¢ biatka, wypeltnienie,
itd.). Podobnie jak liscie, takze straki i fodygi z dolnych, zacienionych partii fanu
niemal nie fotosyntetyzuja. Jest to rdwnie istotny, cho¢ raczej niedoceniany czynnik
zwazywszy, ze w optymalnych warunkach straki jednak fotosyntetyzuja, pokrywajac
w ten sposob prawie 20% catkowitego zapotrzebowania owocow na C. Podobna
kwestia dotyczy fotosyntezy todyg, ktorej intensywnos¢ moze przeciez przekraczaé

kilka pmoli m* s [5].
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Czy moze to mie¢ wplyw na wigor i mechaniczne atrybuty todyg? Lodygi i wasate
liscie grochu tworza migdzy soba zwarta konstrukcj¢ przypominajaca rusztowanie
budowlane [34]. Mimo ze brak jest szczegdlowych danych doswiadczalnych o stricte
fizycznych wlasciwosciach takiej konstrukeji fanu grochow wasolistnych, to mozna
przypuszczac, ze jej stabilno$¢ bedzie male¢ wraz z wydluzajacym si¢ okresem
wegetacji, tj. wraz z coraz starszym 1 cz¢sciowo obumierajacym (zasychajacym)
listowiem z dolnych partii tanu, a coraz wigksza biomasa roslin w géornych warstwach
tanu. Fakt, Zze po okresie kwitnienia powoli zaczynaja wylegac takze grochy wasolistne,
a czesto w czasie zbiorow rdéznice w stopniu wylegania miedzy tradycyjnymi i wasolist-
nymi formami sa mniej wyrazne [np. 8, 12, 73], zdaje si¢ to potwierdza¢. Dlatego warto
zwroci¢ wigksza uwage na dtugos¢ zielenienia si¢ dolnych lisci, szczegdlnie u poten-
cjalnie sztywniejszych grochow afila. Cecha ta moze nie tylko wptywac na catkowita
wydajnos¢ fotosyntetyczna 1 RUE tanu, ale moze takze decydowac o wigorze 1 spraw-
nosci fotosyntetycznej dolnych partii fanu, a w konsekwencji— o ich sztywnosci. Ponad-
to, przytoczone dane eksperymentalne sugeruja, ze dbatos¢ o fizyczne (mechaniczne)
wiasciwosci ,,podporowych” todyg rzeczonego ,,rusztowania” ma by¢ moze kluczowe
znaczenie dla rozwigzania dyskutowanego problemu.

Dhugos¢ aktywnosci fotosyntetycznej lisci, zwlaszcza tych z dolnych, zacienio-
nych partii tanu, moze decydowac o mechanicznych parametrach wasow lisciowych
1 stabilnos$ci tanu grochu. Aktywno$¢ ta jest silnie uzalezniona od stanu zaopatrzenia
lisci w azot, a to zaopatrzenie w duzym stopniu zalezy od przebiegu redystrybucji N
z czesci wegetatywnych do nasion. Tymczasem ten akceptor u grochu ma duze
zapotrzebowanie na N [40], wigc proces redystrybucji N jest tutaj szczegdlnie
intensywny. Jego konsekwencja moze by¢ obnizenie i1 skrocenie aktywnosci foto-
syntetycznej listowia, co obserwowano np. u soji [58]. Zapewne bgdzie to negatywnie
wplywac nie tylko na plon, ale takze na stabilnos$¢ konstrukcji tworzonej przez rosliny
grochu, szczegdlnie grochu gorzej zaopatrzonego w azot. Jednak skoro procesy te sa
kontrolowane 1 regulowane genetycznie, to szanse na rearanzacje tych wspoiza-
leznosci C-N w tanie grochu na drodze genetycznej wydaja si¢ realne.

Wplyw czynnikow stresowych
na RUE i asymilacyjne funkcje lisci

Rézne czynniki stresowe (susza, wysokie temperatury, niedobor skladnikoéw
pokarmowych), zaréwno te, ktére redukuja powierzchni¢ asymilacyjna lisci, jak i te
wywotujace ich wczesniejsze obumieranie, istotnie obnizaja RI 1 RUE, a takze LAL
Wtedy znacznie wigcej energii promienistej dociera do powierzchni gleby, gdzie
w duzej mierze ulega ona utraceniu (albedo itd.). Efekty te sa szczeg6lnie istotne
w generatywnej fazie wzrostu straczkowych [29, 51] i moga zmniejszaé stabilnos¢
tanu grochu. Nalezy podejrzewac, ze beda one roéwnie istotne dla stabilnosci bardziej
otwartych tanow grochow wasolistnych. Prawdopodobnie zblizone konsekwencje
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dla RUE moze mie¢ wyleganie. W takich warunkach efektywno$¢ ta bedzie progre-
sywnie male¢ z powodu gorszej intercepcji PAR, zredukowanej powierzchni asymi-
lujacej lisci 1 zmniejszajacej si¢ puli fotoasymilatow do wzrostu.

Wasolistne odmiany grochu sa odporniejsze na wyleganie 1 wydaje sig, ze ta ich
przewaga jest tym wyrazniejsza, im silniej warunki siedliska odbiegaja od optymal-
nych. Dostepne dane sugeruja, ze moze to by¢ zwigzane z niektorymi cechami lisci,
ktore pozytywnie wplywaja na ogolna kondycje 1 stabilno$¢ tanu. Na przyklad,
dostosowania osmotyczne w wasach lisciowych grochow afila przebiegaja sprawniej
niz u grochow tradycyjnie ulistnionych [26], co zapewne sprzyja lepszemu uwod-
nieniu tkanek i efektywniejszej transpiracji listowia ro$lin narazonych na okresowe
niedostatki wody. Taka cecha moze zmniejsza¢ podatno$¢ na wyleganie. Cecha
o podobnym znaczeniu adaptacyjnym moze by¢ aktywno$¢ reduktazy azotanowej
(NR) — enzymu uczestniczacego w redukcji (asymilacji) pobranych jonéw NO;3
w cytozolu komorek, a regulowanego dostgpnoscia zarowno azotanow, jak 1 Swiatta
1 cukréw. Wyniki badan Gonzdlez i in. [25] nad wasolistng odm. ‘Solara’i tradycyjnie
ulistniona odm. ‘Frilene’ wskazywaly na zwigkszona aktywno$¢ NR w wasach
lisciowych odm. ‘Solara’ i dowodzily, ze wasy lisciowe sa do$¢ aktywna struktura, bo
przynajmniej 25% zredukowanego N pochodzito z procesu redukeji zachodzacego
w tychze wasach.

Fotosynteza lisci, wigzanie N, a wyleganie

Wyniki wielu badan wskazuja na $cista wspotzaleznos¢ miedzy fotosynteza lisci
grochu a procesem wigzania atmosferycznego N, (21, 74-77]. Liczebno$¢ formo-
wanych brodawek korzeniowych jest zalezna od intensywnos$ci Swiatta w lanie,
a skuteczno$¢ bakteryjnych infekcji korzeni w duzej mierze zalezy od sprawnosci
aparatu fotosyntetycznego rosliny-gospodarza. Wiadomo, ze formowanie 1 funkcjo-
nowanie brodawek korzeniowych jest regulowane dystrybucja asymilatow miedzy
pedem, korzeniem 1 brodawkami, a dostgpnos¢ C jest kluczowa dla struktury 1 fun-
kcjonowania systemu korzeniowego straczkowych. Brodawki korzeniowe sa tutaj
akceptorem o szczegolnie duzym zapotrzebowaniu na C zar6wno w wegetatywnej,
jak 1 generatywnej fazie wzrostu. W fazie wegetatywnej, brodawki rozwijaja si¢
1 funkcjonuja kosztem pedu i systemu korzeniowego, natomiast w fazie generatywne;j
wzrostu — tylko kosztem korzeni. Przebieg tej konkurencji o C migdzy pgdem,
korzeniami i brodawkami korzeniowymi ma istotne konsekwencje dla rozwoju
1 wigoru czg¢$ci nadziemnej, a aktywnos$¢ fotosyntetyczna listowia moze mie¢ duze
znaczenie dla przebiegu i1 efektéw procesu wigzania N,, bo obydwa procesy sa od
siebie silnie uzaleznione.

Niedawno Fischinger i Schulze [18] dowiedli, ze krytycznym okresem dla
ksztattowania si¢ tych wspotzaleznosci u grochu jest koncowa faza wzrostu wegeta-
tywnego oraz okres zawigzywania i wzrostu strakow. Sa to okresy o szczegdlnie
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duzym zapotrzebowaniu na N 1 C. W tych fazach wzrostu przyrosty biomasy sa
najwicksze, a dotychczasowe relacje donor-akceptor w roslinach ulegaja duzym
zmianom. Rownoczesnie jest to okres szczegdlnej aktywnos$ci Rhizobium, ktoére
w warunkach optymalnego zaopatrzenia roslin-gospodarzy w PAR, wodg i1 sktadniki
pokarmowe, sg zwykle wystarczajaco zaopatrywane w asymilaty roslinne.” Jednak
rozne czynniki stresowe (np. deficyt P, susza, chtod), ktore maja wptyw na aktywnos¢
1 sprawnos¢ fotosyntetyczna liSci, moga zaburzaé t¢ rownowage. Prawdopodobnie
takim samym czynnikiem zaburzajacym t¢ swoista rownowage C-N moze by¢
zacienienie dolnych pigter tanu 1 wylegnigcie roslin [18, 22, 54, 56]. Wowczas to
zwigkszone zapotrzebowanie wigzania N, na weglowodany moze przekracza¢ mozli-
wosci roslin grochu; w efekcie translokacja C do brodawek maleje, bowiem gtownym
akceptorem C sa wezty ze strakami 1 nasionami. W sytuacji, gdy brodawki korze-
niowe w pelni nie zabezpieczaja zapotrzebowanie strakodw na N, uruchomiony moze
by¢ proces redystrybucji N zarowno z todyg, jak 1 ze starszych (tj. dolnych) 1 mtod-
szych lisci, ktorego konsekwencja bedzie skrocenie aktywnos$ci fotosyntetycznej
lisci, ich wczesniejsze obumieranie 1 redukcja RUE. Z kolei, (zbyt) intensywnie
przebiegajacy proces wigzania N, moze rowniez skutkowac spadkiem intensywnos$ci
fotosyntezy lisci.

Wszystkie te czynniki moga mie¢ istotny wplyw na zaopatrzenie ro§lin w N
10go6lna kondycje tanu w krytycznych dla wylegania fazach wzrostu. Ich konsekwen-
cja moga by¢ gorsze wlasciwosci mechaniczne lisci 1 zmniejszona stabilnos¢ tanu.
Obserwacje Paponova 1 in. [47] sugeruja, ze zaleznosci te moga by¢ szczegolnie
istotne u grochow wasolistnych, ktore zwykle sprawniej akumuluja N w tkankach, ale
mniej efektywnie wykorzystuja ten N w formowaniu biomasy niz grochy tradycyjne.
Z drugiej strony, doktadnie nie wiadomo czy formy wasolistne rdznia si¢ od trady-
cyjnie ulistnionych form grochu pod wzglgdem liczebnosci 1 aktywnosci brodawek
korzeniowych. Nieliczne dostgpne dane nie sa tutaj jednoznaczne. Wydaje si¢ jednak,
ze taka wspotzalezno$¢ migdzy fotosynteza listowia a zaopatrzeniem brodawek
w asymilaty moze by¢ szczegoélnie istotna dla wylegania grochow wasolistnych,
bowiem catkowity bilans fotosyntezy ich tanu jest zawsze nizszy niz u form trady-
cyjnie ulistnionych.

W tym kontekscie, szczegdlnie interesujace sa wyniki ostatnich badan Bourion
11n. [16], ktérzy identyfikowali regiony QTL (ang. Quantitative Trait Loci) zwiazane
z roznymi aspektami gospodarki azotowej u grochu. Wyniki te potwierdzily zna-
czenie wczesniej wspomnianej konkurencji o C mig¢dzy listowiem a korzeniami oraz
wykazaly, ze wiele QTLi odpowiedzialnych za wilasciwosci korzeni 1 brodawek
korzeniowych, RUE oraz akumulacj¢ N 1 C jest zlokalizowanych wtasnie w regionie

Dostepne dane wskazuja, ze proces wiazania N2 u straczkowych przebiega najinten-
sywniej w poczatkowej fazie formowania strakdw; po tym okresie intensywnos¢ ta czesto
spada, co zwykle zwiazane jest z szybko postgpujacym starzeniem i/lub zamieraniem lisci.
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»lisciowego” genu Afila w grupie sprzg¢zeniowej LG1. Stwierdzono jednoczesnie, ze
recesywny allel afila ma negatywny wplyw na wiele z tych cech. Nie wiadomo jednak
czy jest to efekt pleiotropii lokusa af, czy jego silnego sprzg¢zenia z innymi loci.
Niewatpliwie, kwestia ta wymaga pilnych rozstrzygnie¢, bowiem moze oznaczaé
niezbyt tutaj korzystna role recesywnego genu afila — tak przeciez waznego genu dla
stabilnos$ci tanu grochu.

Podsumowanie

Groch siewny nie plonuje wiernie, a gldwna jego wada jest sklonnos$¢ do wylegania.
Dlatego poprawa tych jego cech powinna by¢ jednym z priorytetowych zadan pro-
gramoOw genetyczno-hodowlanych. Niestety, nasza wiedza na temat roznych aspektow
stabilno$ci tanéw grochu 1 ich wylegania jest ograniczona. Dotychczasowe sukcesy
w ulepszaniu architektury 1 stabilno$ci tanow grochu bazowaly na selekcji materiatlow
hodowlanych pod wzgledem prosto dziedziczonych cech takich jak dtugosc¢ todygi i typ
liscia, oraz wykorzystaniu genu afila determinujacego wasate, czepne liscie. Modyfi-
kacje te istotnie poprawity sztywno$¢ fanow 1 znaczaco zredukowaly poziom wylegania
grochu. Jednak nie wyeliminowaly tego zjawiska catkowicie, co sugeruje, Ze nie
wszystkie mozliwosci zostaly tutaj rozpoznane 1 wykorzystane w hodowli gatunku.

W opracowaniu przedstawiono wiele danych swiadczacych o tym, ze pilne posze-
rzenie nasze] wiedzy o wielu genetycznych, morfologiczno-fizjologicznych 1 anato-
micznych aspektach wzrostu, rozwoju i plonowania roslin jest warunkiem powodzenia
programéw hodowlanych zmierzajacych do dalszego doskonalenia grochu pod tym
wzgledem. Dostgpne dane wyraZznie sugeruja, ze zrealizowanie tego zadania bedzie
uzaleznione od postepu przysztych, szczegdélowych badan nad gorzej odziedziczalny-
mi, 1 zapewne bardziej zlozonymi genetycznie, fizjologicznymi i agrofizycznymi
atrybutami ro$lin grochu. Takie kompleksowe badania powinny szczegoétowiej opisy-
wac dostepne kolekcje grochu przede wszystkim pod wzgledem cech stanowiacych
o efektywnosci wykorzystania promieniowania stonecznego przez tan, sprawnosci
1 aktywnosci fotosyntetycznej lisci z roznych pigter fanu, mechanizmow 1 wzorow
dystrybucji asymilatéw w roslinach, przebiegu konkurencji o N i C w tanie, reakcji
listowia 1 lodyg na zacienienie 1 zmienna jako$¢ §wiatta w tanie, morfologiczno-anato-
micznych cech todyg 1 lisci oraz rozmiarow 1 funkcjonowania korzeni w zmiennych
warunkach srodowiska. Biorac pod uwage specyfike warunkow glebowo-klimatycz-
nych 1 gospodarczych w Polsce, krajowe osrodki badawcze i1 placowki hodowlane
powinny opracowa¢ nowy ideotyp grochu, specyficzny dla polskich warunkow.

Kompleksowos$¢ problemu 1 wzgledy metodyczne powoduja, Ze sa to trudne
zadania, ktorych realizacja wymaga Sciste] wspotpracy genetykow i1 hodowcow
grochu z przedstawicielami innych dyscyplin naukowych. Wiele wskazuje, ze tylko
taka integracja §rodowiska naukowego przyczyni si¢ do dalszego postepu w dosko-
naleniu gatunku.



188

A.G. Gorny, W.K. Swiecicki

(1]

(3]
(6]
(7]

(9]
[10]
[11]

[12]

[13]
[14]
[15]

[16]

[17]
[18]
[19]
[20]
[21]
[22]

[23]

Literatura

Acikgoz E., Ustun A., Gul 1., Anlarsal E., Tekeli A.S., Nizam 1., Avcioglu R., Geren H., Cakmakci S.,
Aydinoglu B., Yucel C., Avci M., Acar Z., Ayan L., Uzun A., Bilgili U., Sincik M., Yavuz M. 2009. Genotype x
environment interaction and stability analysis for dry matter and seed yield in field pea. Spanish J. Agric. Res.
7/1: 96-106.

Alvino A., Leone A. 1993. Response to low soil water potential in pea (Pisum sativum L.) genotypes with
different leaf morphology. Scientia Hort. 53: 21-34.

Andrzejewska J. 2004. Czy wasolistne odmiany grochu siewnego (Pisum sativum L.) sa sukcesem nauki? Post.
Nauk Roln. 4: 71-82.

Annicchiarico P., lannucci A. 2008. Adaptation strategy, germplasm type and adaptive traits for field pea
improvement in Italy based on variety responses across climatically contrasting environments. Field Crops Res.
108: 133-142.

Aschan G., Pfanz H. 2003. Non-foliar photosynthesis — a strategy of additional carbon acquisition. Flora 198:
81-97.

Ayaz S.,McKenzie B.A., McNeil D.L., Hill G.D. 2004. Light interception and utilization of four grain legumes
sown at different plant populations and depths. J. Agric. Sci. 142: 297-308.

Ballaré C.L., Casal J.J. 2000. Light signals perceived by crop and weed plants. Field Crops Res. 67: 149—160.

Banniza S., Hashemi P., Warkentin T.D., Vandenberg A., Davis A.R. 2005. The relationship among lodging,
stem anatomy, degree of lignification and resistance to mycosphaerella blight in field pea. Can. J. Bot. 83:
954-967.

Beeck C.P., Wroth J., Cowling W.A. 2006. Genetic variation in stem strength in field pea and its association
with compressed stem thickness. Aust. J. Agric. Res. 57/2: 193—-199.

Beeck C.P., Wroth J.M., Cowling W.A. 2008. Additive genetic variance for stem strength in field pea (Pisum
sativum). Aust. J. Agric. Res. 59/1: 80-85.

Biarnes-Dumoulin V., Denis J.B., Lejeune-Henaut I., Eteve G. 1996. Interpreting yield instability in pea using
genotypic and environmental covariates. Crop Sci. 36, 115-120.

Bilgili U., Uzun A., Sincik M., Yavuz M., Aydinolu B., Cakmakci S., Geren H., AvcioluR., Nizam I., Tekel S.,
Gl S., Anlarsal E., Yiicel C., Avci M., Acar Z., Ayan L., Ustiin A., Acikgoz E. 2010. Forage yield and lodging
traits in peas (Pisum sativum L.) with different leaf types. Turkish J. Field Crops 15/1: 50-53.

Board J. 2001. Reducing lodging for soybean in low plant population is related to light quality. Crop Sci. 41:
379-384.

Boros L., Sawicki J. 1997. Ocena wybranych odmian i form w kolekcji grochu siewnego. cz II. Stabilnos¢
plonowania i wspotzaleznosci cech. Zesz. Probl. Post. Nauk Rol. 446: 107-112.

Bourion V., Laguerre G., Depret G., Voisin A-S., Salon C., Duc G. 2002. Criteria for selecting productive and
stable pea cultivars. Euphytica 126: 391-399.

Bourion V., Rizvi S.M., Fournier S., de Larambergue H., Galmiche F., Marget P., Duc G., Burstin J. 2010.
Genetic dissection of nitrogen nutrition in pea through a QTL approach of root, nodule and shoot variability.
Theor. Appl. Genet. 121; 71-86.

Coté R., Gerrath .M., Peterson C.A., Grodzinski B. 1992. Sink to source transition in tendrils of a semileafless
mutant, Pisum sativum cv. Curly. Plant Physiol. 100: 1640—1648.

Fischinger S.A., Schulze J. 2010. The importance of nodule CO, fixation for the efficiency of symbiotic
nitrogen fixation in pea at vegetative growth and during pod formation. J. Exp. Bot. 61: 2281-2291.

Fordonski G., Lapifiska A. 1997. Stan i perspektywy uprawy roslin straczkowych w Polsce na tle krajow Unii
Europejskiej. Komunikaty, Raporty, Ekspertyzy IERIGZ, Warszawa: 409.
Franklin K.A. 2008. Shade avoidance. New Phytol. 179: 930-944.

Frechilla S., Gonzalez E.M., Royuela M., Arrese-Igor C., Lamsfus C., Aparicio-Tejo P.M. 1999. Source of
nitrogen nutrition affects pea growth involving changes in stomatal conductance and photorespiration. J. Plant
Nutr. 22: 911-926.

Galvez L., Gonzalez E.M., Arrese-Igor C. 2005. Evidence for carbon flux shortage and strong carbon/nitrogen
interactions in pea nodules at early stages of water stress. J. Exp. Bot. 56: 2551-2561.

Gawlowska M., Swigcicki W. 2007. Uprawa, rynek i wykorzystanie roslin straczkowych w Unii Europejskie;.
Zesz. Probl. Post. Nauk Rol. 522: 505-513.



Doskonalenie odmian grochu siewnego... 189

[24]
[25]

[26]

[27]

(28]

[29]
[30]
[31]
[32]

[33]
[34]

[33]

[36]

[37]
[38]
[39]
[40]

[41]
[42]
[43]

[44]
[45]

[46]

[47]
[48]
[49]

[50]

Giunta F., Pruneddu G., Motzo R. 2009. Radiation interception and biomass and nitrogen accumulation in
different cereal and grain legume species. Field Crops Res. 110: 76-84.

Gonzalez E.M., Cabrerizo P.M., Royuela M., Aparicio-Tejo P.M., Arrese-Igor C. 2001. Nitrate reduction in
tendrils of semi-leafless pea. Physiol. Plant. 111/3: 329-335.

Gonzalez E.M., Arrese-Igor C., Aparicio-Tejo P.M., Royuela M., Koyro H-W. 2002. Osmotic adjustment in
different leaf structures of semi-leafless pea (Pisum sativum L.) subjected to water stress. Develop. Plant Soil
Sci. 92/symp 6: 374-375.

Grabowska K., Banaszkiewicz B. 2009. Wplyw temperatury powietrza i opadow atmosferycznych na plono-
wanie grochu siewnego w Srodkowej Polsce. Acta Agrophysica 13(1): 113-120.

Harvey D.M., Goodwin J. 1978. The photosynthetic net carbon dioxide exchange potential in conventional and
‘leafless’ phenotypes of Pisum sativum L. in relation to foliage area, dry matter production and seed yield. Ann.
Bot. 42: 1091-1098.

Heath M.C., Hebblethwaite P.D. 1985. Solar radiation interception by leafless, semi-leafless and leafed peas
(Pisum sativum) under contrasting field conditions. Ann. Appl. Biol. 107: 309-318.

Huyghe C. 1998. Genetics and genetic modifications of plant architecture in grain legumes. Agronomie 18:
383-411.

Jasinska Z., Kotecki A. 2003. Ro§liny straczkowe. W: Szczegdétowa Uprawa Roslin, t. 2. Wydawnictwo AR
Wroclaw.

Jeuffroy M.H., Devienne F. 1995. A simulation model for assimilate partitioning between pods in pea during the
period of seed set; validation in field conditions. Field Crops Res. 41: 79-89.

Jeuffroy M.H., Ney B. 1997. Crop physiology and productivity. Field Crops Res. 53: 3—16.

Kietpinski M. 1981. Ocena wartosci gospodarczej nowych morfotypdéw grochu otrzymanych z potaczenia kilku
cech morfologicznych ulistnienia i todygi. Praca doktorska, AR Szczecin.

Kietpinski M., Blixt S. 1982. The evaluation of the ‘afila’ character with regard to its utility in new cultivars of
dry pea. Agri. Hort. Genet. XL: 51-74.

Kof E.M., Oorzhak S.A., Vinogradova [.A., Kalibernaya Z.V., Krendeleva T.E., Kukarskikh G.P., Kondykov
L.V., Chuvasheva E.S. 2004. Leaf morphology, pigment complex and productivity in wild-type and afila pea
genotypes. Russ. J. Plant Physiol. 51/4: 449-454.

Kof E.M., Vinogradova [.A., Oorzhak S.A., Kalibernaya Z.V. 2006. The rates of shoot and root growth in intact
plants of pea mutants in leaf morphology. Russ. J. Plant Physiol. 53/1: 116-125.

Ksigzak J. 1996. Ocena plonowania wybranych odmian grochu w zaleznosci od gestosci siewu. Fragm. Agron.
13/2: 95-106.

Lafond G., Evans L.E. 1981. A comparative study of conventional, leafless and semi-leafless phenotypes of
peas: photosynthetic CO, fixation in vitro. Can. J. Plant Sci. 61: 665-671.

Lecoeur J., Ney B. 2003. Change with time in potential radiation-use efficiency in field pea. Eur. J. Agron. 19:
91-105.

Listowski A. 1983. Agroekologiczne Podstawy Uprawy Roslin. PWN Warszawa.
McDonald G.K. 2003. Competitiveness against grass weeds in field pea genotypes. Weed Res. 43: 48-58.

Monteith J.L. 1994. Validity of the correlation between intercepted radiation and biomass. Agric. For.
Meteorol. 68: 213-220.

Nalborczyk E. 1993. Biologiczne uwarunkowania produktywnosci roslin straczkowych. Fragm. Agron. 4:
147-151.

Ney B. 1994. Modélisation de la croissance aérienne d’un peuplement de pois. W: Agrophysiologie du pois
protéagineux. UNIP-ITCF-INRA, Paris: 39-48.

O’Connell M.G., O’Leary G.J., Whitfield D.M., Connor D.J. 2004. Interception of photosynthetically active
radiation and radiation-use efficiency of wheat, field pea and mustard in a semi-arid environment. Field Crops
Res. 85: 111-124.

Paponov [.A., Posepanov O.G., Lebedinskai S., Koshkin E.I. 2000. Growth and biomass allocation, with
varying nitrogen availability, of near-isogenic pea lines with differing foliage structure. Ann. Bot. 85: 563-569.

Podlesny J, Ksigzak J, 2009. Aktualne i perspektywiczne mozliwosci produkcji nasion roslin straczkowych w
Polsce. Studia i Raporty IUNG-PIB 14: 111-132.

Poggio S.L., Satorre E.H., Dethiou S., Gonzalo G.M. 2005. Pod and seed numbers as a function of photothermal
quotient during the seed set period of field pea (Pisum sativum) crops. Eur. J. Agron. 22: 55—69.

Ranalli P., Cubero J.I. 1997. Bases for genetic improvement of grain legumes. Field Crops Res. 53: 69-82.



190

A.G. Gorny, W.K. Swiecicki

[51]
[52]
[53]

[54]

[55]
[56]
[57]
[58]

[59]
[60]

[61]
[62]
[63]
[64]
[65]
[66]
[67]
[68]
[69]

[70]

[71]
[72]
(73]
[74]
[75]
[76]

[77]

Ridao E., Oliveria C.F., Conde J.R., Minguez M.I. 1996. Radiation interception and use, and spectral reflectance
of contrasting canopies of autumn sown faba beans and semi-leafless peas. Agric. For. Meteorol.79:183-203.
Sawicki J., Boros L., Wawer A. 2000. Wplyw zaggszczenia roslin w tanie na cechy uzytkowe trzech
wasolistnych genotypdw grochu siewnego (Pisum sativum L.). Biul. IHAR 214: 253-261.

Sawicki J., Boros L. 2001. Sposoby dziatania genéw warunkujacych cechy zwiazane z plonem nasion grochu.
Biul. IHAR 216: 407-415.

Schiltz S., Munier-Jolain N., Jeudy C., Burstin J., Salon C. 2005. Dynamics of exogenous nitrogen partitioning
and nitrogen remobilization from vegetative organs in pea revealed by "N in vivo labeling throughout seed
filling. Plant Physiol. 137: 1463—-1473.

Schouls J., Langelaan J.G. 1994. Lodging and yield of dry peas (Pisum sativum L.) as influenced by various
mixing ratios of a conventional and a semi-leafless cultivar. J. Agron. Crop Sci. 172: 207-214.

Schulze J., Temple G., Temple S.J., Beschow H., Vance C.P. 2006. Nitrogen fixation by white lupin under
phosphorus deficiency. Ann. Bot. 98: 731-740.

Sinclair T.R. 2004. Increasing yield potential of legume crops — similarities and contrasts with cereals. Proc 4th
Int Crop Sci Congress ,,New Directions for a Diverse Planet”, Brisbane, Australia: 1-12.

Sinclair T.R., Farias J.R., Neumaier N., Nepomuceno A.L. 2003. Modeling nitrogen accumulation and use in
soybean. Field Crops Res. 81: 149—158.

Sinclair T.R., Muchow R.C. 1999. Radiation use efficiency. Adv. Agron. 65: 215-265.

Skubisz G., Swiecicki W., Labuda H. 2001. Determination of mechanical properties of pea stems. Proc 4th Eur
Conf Grain Legumes, July 8—12, Cracow: 292.

Skubisz G., Kravtsova T.I., Velikanov L.P. 2007. Analysis of the strength properties of pea stems. Int.
Agrophysics 21: 189—-197.

Smith H., Whitelam G.C. 1997. The shade-avoidance syndrome: multiple responses mediated by multiple
phytochromes. Plant Cell Environ. 20: 840-844.

Starck Z. 1995. Wspdlzalezno$¢ miedzy fotosynteza i dystrybucja asymilatéw a tolerancja roslin na nieko-
rzystne warunki $rodowiska. Post. Nauk Rol. 3: 19-35.

Starck Z. 1998. Fizjologiczne podstawy produktywnosci roslin. W: Podstawy Fizjologii Roslin, Kopcewicz J.
i Lewak S. (red.), PWN Warszawa: 634-662.

Starck Z. 2004. Plastyczno$¢ wspotdziatania metabolizmu azotu i wegla w niekorzystnych warunkach
srodowiska. Zesz. Probl. Post. Nauk Roln. 496: 85-102.

Strzatka K. 1998. Fotosynteza i chemosynteza. W: Podstawy Fizjologii Ro$lin, J. Kopcewicz, S. Lewak (red.),
Wydawnictwo Naukowe PWN, Warszawa: 229-284.

Swinhoe R., McCann M., Rameau C., Smith A., Wang T. 2001. Reinforcing stem architecture in peas. Proc 4th
Eur Conf Grain Legumes, Cracow: 290-291.

Swiecicki W.K., Wiatr K. 2001. Postep w hodowli roslin straczkowych w Polsce w latach dziewigédziesiatych.
Zesz. Nauk. AR Wroctaw, Rolnictwo LXXXII(24): 131-147.

Swigcicki W.K., Chudy M., Zuk-Gotaszewska K. 2007. Rosliny straczkowe w projektach badawczych Unii
Europejskiej. Zesz. Probl. Post. Nauk Roln. 522: 55-65.

Tar’an B., Warkentin T., Somers D., Miranda D., Vandenberg A., Blade S., Woods S., Bing D., Xue A.,
DeKoeyer D., Penner G. 2003. Quantitative trait loci for lodging resistance, plant height and partial resistance to
mycosphaerella blight in field pea. Theor. Appl. Genet. 107; 1482—1491.

Tesfaye M., Samac D.A., Vance C.P. 2006. Radiation interception and radiation use efficiency of three grain
legumes under water deficit conditions in a semi-arid environment. Eur. J. Agron. 25: 60-70.

Thomson B.D., Siddique K.H.M. 1997. Grain legume species in low rainfall Mediterranean-type environments.
II. Canopy development, radiation interception and dry-matter production. Field Crops Res. 54: 189—199.
Uzun A., Bilgili U., Sincik M., Acikgoz E. 2005. Yield and quality of forage type pea lines of contrasting leaf
types. Eur. J. Agron. 22: 85-94.

Voisin A.S., Salon C., Jeudy C., Warembourg F.R. 2003. Seasonal patterns of "*C partitioning between shoots
and nodulated roots of N, or nitrate fed Pisum sativum L. Ann. Bot. 91: 539-546.

Voisin A-S., Salon C., Jeudy C., Warembourg F.R. 2003. Root and nodule growth in Pisum sativum L. in
relation to photosynthesis. Ann. Bot. 92: 557-563.

Voisin A.S., Salon C., Jeudy C., Warembourg F.R. 2003. Symbiotic N,-fixation activity in relation to C
economy of Pisum sativum L. as a function of plant phenology. J. Exp. Bot. 54: 2733-2744.

Voisin A-S., Bourion V., Duc G., Salon C. 2007. Using an ecophysiological analysis to dissect genetic
variability and to propose an ideotypes for nitrogen nutrition in pea. Ann. Bot. 100: 1525-1536.



Doskonalenie odmian grochu siewnego... 191

[78] Wiatr K. 1997-2009. Groch siewny. Syntezy wynikow do§wiadczen odmianowych (lata 1997-2009). Zeszyty
1122-1134. COBORU Stupia Wielka.

[79] ZhangC., Tar’anB., Warkentin T., Tullu A., Bett K.E., Vandenberg B., Somers D.J. 2006. Selection for lodging
resistance in early generations of field pea by molecular markers. Crop Sci. 46: 321-329.

Improving field pea (Pisum sativum L.) cultivars
for better efficiency of solar radiation use

Key words: pea, canopy architecture, leaf morphology, photosynthesis,
photosynthetic active radiation, use efficiency, lodging.

Summary

Although understanding of all causes of variation in seed yield and its stability is
crucial for further improvements of field pea (Pisum sativum L.), our knowledge on
various aspects of canopy structure and its lodging is still limited. Past genetic im-
provements in the architecture and stability of pea canopy were mainly associated
with reduction of highly heritable plant height and introgression of the afila gene that
controls the plant supporting tendrilled leaves. Markedly, these morphogenetic
changes contributed to likely critical, but still less identified alterations in the structure
and functions of whole plant canopy. Further enhancements in yielding stability and
lodging resistance are unlikely without better understanding of the genetic,
morpho-physiological and anatomical pieces of pea canopy. Hence, all those aspects
need to be more closely addressed in future pea research.

As discussed in this review, there are emerging evidences that further gain in
breeding more stable peas will depend upon our better knowledge on the genetic varia-
tion in and interactions between likely more genetically complex plant characteristics
associated with radiation use efficiency, photosynthetic capacity of plant foliage, re-
sponses to shading and varying light qualities, assimilate distribution within the can-
opy, morpho-anatomical stem and leaf features and rooting properties. Considering
complexity of the matter, co-ordination among researchers representative for various
fields of plant biology would be helpful in gaining additional insights about all endo-
and exogenous factors crucial for the reduced yielding stability and lodging inclina-
tions of the species.






