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4. WYMIANA GAZOWA, GOSPODARKA WODNA
| TRANSPORT!

4.1. WYMIANA GAZOWA
| GOSPODARKA WODNA

4.1.1. ZDOLNOSC ASYMILACYJINA

Fraxinus excelsior L. nalezy do drzew o stosunkowo wysokiej aktywnosci
fotosyntetycznej (Larcher 1969; Harbinson i Woodward 1984). Miarg nate-
zenia fotosyntezy jest szybko$¢ pobierania CO2 przez okre$long powierzch-
nie lub mase lisci w okreslonym czasie. Najczesciej podaje sie natezenie foto-
syntezy netto (Pv). Wartos¢ P.v jest réznicg miedzy wartoscig natezenia foto-
syntezy brutto (Pc) i wartoscig natezenia catkowitego oddychania na Swiet-
le (Pi). Catkowite oddychanie na $wietle obejmuje fotooddychanie (RL)
i oddychanie mitochondrialne na $wietle (P.w). Przyblizone natezenie oddy-
chania mitochondrialnego na Swietle (Pw) jest rowne 25% oddychania mi-
tochondrialnego w ciemnosci (Pd) (Julinyova i Masarovicova 1984).

PN =Pg—~RI
RiI=RI'+P.w
P.w=0,25PD

Praca recenzowana do druku przez Z. Hejnowicza.
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68 Jesion wyniosty - Fraxinus excelsior L.

Srednie maksymalne natezenie fotosyntezy netto (P/lix) lisci stonecz-

nych Fraxinus excelsior wynosi 20 mg CO2dm’2 h’l, co w Szeregu gatun-
kow drzew utozonym wedtug zmniejszajacych sie wartosci PNnax stawia je-
sion wyniosty na jednym z czotowych miejsc: Populus tremuloides > Fra-
xinus excelsior > Betula pendula > Salix purpurea > Quercus pubescens >
> Fagus sylvatica > Quercus robur > Quercus alba > Pseudotsuga men-
ziesii > Picea abies > Pinus cembra (Larcher 1969). Wartosci PXTax zesta-
wione przez Larchera (1969) dotyczg pomiarow wykonanych w okresie
letnim, w warunkach optymalnych dla fotosyntezy i przy normalnym ste-
zeniu CO2 w powietrzu.

Zdolnos$¢ asymilacyjna rosliny zalezy przede wszystkim od budowy
morfologicznej i anatomicznej lisci, zawartosci chlorofilu, liczby i wiel-
kosci szparek, aktywnosci enzymOw zwigzanych z fotosyntezg, a takze od
funkcjonowania tkanek transportujacych. Te cechy rosliny sg zalezne od
jej przynaleznosci do gatunku, odmiany lub ekotypu, a takze od stadium
rozwoju osobniczego, rozwoju korony drzewa, wieku lisci i ich pozycji
w koronie (Larcher 1969).

Zdolnos¢ asymilacyjna maja nie tylko liscie jesiondw, ale réwniez liscie-
nie i zielona kora pedéw. Fotosynteza liscieni jest bardzo istotna dla wzros-
tu siewek we wczesnych stadiach rozwojowych, szczeg6lnie dla szybkiego
wzrostu w korzystnych warunkach (Marshall i Kozlowski 1974, 1976).
Wartosci PN liscieni gatunkow drzew badanych przez Marshalla i Koztow-
skiego (1976) mozna uszeregowac nastepujgco: Robinia pseudacacia > Ailan-
thus altissima > Fraxinus pennsylvanica > Ulmus americana (patrz: roz-
dziat 5). Fotosynteza zielonej kory bezlistnych pedéw Fraxinus americana
jest rownowazona przez oddychanie i nie ma wplywu na natezenie foto-
syntezy netto (Keller 1973). Znaczenie fotosyntezy kory miodych pedow
polega na produkcji tlenu potrzebnego do oddychania, a nie na produkcji
weglowodanéw (Hejnowicz 1980; Romberger i in. 1993).

Wymiane gazowa uwaza sie za optymalna, gdy maksymalna ilo$¢ weg-
lowodandw jest produkowana na jednostke transpirowanej wody w danych
warunkach srodowiska. Na wielko$¢ wymiany gazowej wptywajg znaczaco
czynniki zewnetrzne, takie jak $wiatto, temperatura liscia, stezenie dwutlen-
ku wegla i stezenie tlenu w powietrzu, wilgotno$¢ powietrza, predkosc¢
wiatru i warunki glebowe (temperatura gleby, zawartos¢ wody i zwigzkéw
pokarmowych w glebie), a takze zanieczyszczenia powietrza.
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4.1.2. CZYNNIKI ZEWNETRZNE FOTOSYNTEZY

Badania bezposredniego wptywu warunkéw zewnetrznych na fotosynteze
roslin wyzszych jest utrudnione, poniewaz wiele czynnikdw jak: Swiatto,
temperatura i wilgotno$¢ powietrza, wptywa jednoczesnie na funkcjonowa-
nie szparek, a wiec takze posrednio na fotosynteze.

4.1.2.1. SWIATLO

Procesy fotobiologiczne, takie jak fotosynteza, sg zalezne od promieniowa-
nia Swietlnego absorbowanego przez liscie. Rosdliny wykorzystujg w foto-
syntezie tylko promieniowanie fotosyntetycznie czynne (Photosynthetically
active radiation - PAR) o diugosci fali 400-700 nm. Okoto 44% energii
stonecznej docierajacej do Ziemi jest Swiattem fotosyntetycznie czynnym.
Natezenie energii $wietlnej w zakresie 400-700 nm w pelnym storicu
(100% PAR) wynosi okoto 2000 pnioli nl"2 s”1. Do zacienionych $rodowisk
dociera czasami tylko 1% PAR dostepnego w miejscach eksponowanych.

Zrdznicowane warunki $wietlne wywotujg adaptacje lisci potozonych
w roznych czesciach drzewostanu lub korony drzewa. Rosliny lub pedy
rosngce w cieniu wytwarzajg tak zwane liscie cieniste, ktorych budowa
morfologiczna, anatomiczna i cechy biochemiczne sg wysoce wyspecjali-
zowane dla potrzeb absorpcji $wiatta w warunkach zacienienia (patrz: roz-
dziat 4.1.3). Liscie cieniste cechuje nizsza zdolno$¢ fotosyntetyczna w po-
rownaniu z lisémi stonecznymi.

Fotosynteza netto (Pn,) jest funkcjg oswietlenia. Warto$¢ Pv wzrasta
liniowo od Swietlnego punktu kompensacyjnego, czyli takiego natezenia
Swiatta, w ktorym natezenie fotosyntezy jest rownowazone natezeniem od-
dychania, az do $wietlnego punktu wysycenia, czyli takiego natezenia
Swiatta, powyzej ktorego szybkos$¢ pobierania CO? i wydzielania O2 utrzy-
mujg sie na statym poziomie. Natezenie fotosyntezy lisci mtodych drzew
Fraxinus pennsylvanica osiagga najwyzsze wartosci maksymalne i $rednie
przy wysokim natezeniu Swiatta (80-90% PAR). Liscie jesiondw sg tole-
rancyjne na zacienienie i najefektywniej wykorzystujg energie stoneczng
przy oswietleniu 4-18% PAR. (Dla poréwnania - gatunki S$wiattolubne
jak brzoza i osika najefektywniej wykorzystujg Swiatto 10-50% PAR.)
Swietlny punkt kompensacyjny dla lici jesionéw stanowi $wiatto o inten-
sywnosci okoto 3% PAR. Przy oswietleniu ponizej 3% PAR bilans CO?
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70 Jesion wyniosty - Fraxinus excelsior L.

Tabela 1
Wptyw warunkéw $wietlnych na natezenie fotosyntezy i oddychania ciemniowego lisci mto-
dych drzew Fraxinus pennsylvanica (Celniker 1977)

Intensywno$c¢ $wiatta (% PAR)

90 80 18 8 4 0,50
Fmax 7,90 7,30 5,10 3,70 3.00 2.40
Pu 5,20 4,70 3,50 1,40 0,60 -0.6
Rd 0.58 0,68 0.66 0.60 0,59 1.34

Pa», - maksymalne natezenie fotosyntezy (mg COrckn
P«. - $rednie natezenie fotosyntezy (mg CO:dm-2 ITl);
Ra - natezenie oddychania ciemniowego (mg CO; dm2 h™).

lisci jest ujemny, co stwierdzit u Fraxinus excelsior Vezina (1960),
a u E pennsylvanica Celniker (1977) (tab. 1). Swietlny punkt wysycenia
lisci F. pennsylvanica i F. caroliniana okresla sie na okoto 18% PAR (Cel-
niker 1977; Jones i McLeod 1990). Wraz ze wzrostem natezenia $wiatta
w zakresie do 300 pinol m“2s"l (okoto 15% PAR) fotosynteza netto i prze-
wodnictwo szparkowe lisci F. caroliniana wzrastaja liniowo (Jones i McLeod
1990).

Wysycenie Swietlne fotosyntezy podrostu jesionu rosngcego pod ostong
lasu nastepuje przy oswietleniu 9000 lux, a podrostu jesionu wyrostego na
odstonigtym miejscu - przy o$wietleniu 42 000 lux (dla podrostu debu war-
tosci te sa, odpowiednio, 7000 i 30 000 lux) (Malkina 1965).

Natezenie oddychania lisci zalezy od ich potozenia w koronie drzewa i od temperatury.
Wysokie temperatury stymuluja, a niskie - hamujg procesy oddechowa. Liscie stoneczne oddy-
chaja intensywniej niz liscie cieniste. Lohr (1969) stwierdzita, ze odciete liscie Fraxinus excelsior,
Fagus sylvatica i Quercus robur umieszczone w temperaturze 20°C wykazujg podobne nate-
zenie oddychania (tab. 2). Podobienstwo aktywnosci oddechowej lisci, odpowiednio, stonecz-
nych i cienistych réznych gatunkéw autorka ttumaczy podobng zawartoscia zywych komérek.

Tabela 2
Aktywnos$¢ oddechowa lisci Fraxinus excelsior, Fagus sylvatica i Quercus robur w czerwcu,
w temperaturze 20cC (Lohr 1969)

Natezenie oddychania lisci

Gatunek (mg CO2 50 cm-2 godz.-1 )
liscie stoneczne liscie cieniste
Fraxinus excelsior L. 0,83 0,09
Fagus sylvatica L. 0,83 0,11
Quercus robur L. 0.92 0,24

Uwaga: Liécie stoneczne pochodze z goérnej czesci korony drzew, a liscie cieniste — z wysokosci | m powyzej
poziomu gruntu. O$wietlenie lici cienistych: F. excelsior - 1,1% PAR, E sylvatica — 1% PAR, Q. robur - 3,8% PAR.
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Rye. 1. Natezenie fotosyntezy lici jesio-
nu oswietlanych (wg Kniazeva 1970)

1 - btyskami $wietlnymi, 2 - $wiattem réwnomiernie
rozproszonym

6000 10000 20000

NATEZENIE OSWIETLENIA (LUX)

Fotosynteza i oddychanie sg zalezne takze od miejsca, ktére drzewa zajmuja na plantacji
lesnej. Natezenie fotosyntezy lisci 5-letnich osobnikéw Fraxinuspennsylvanica rosnacych na
obrzezach i w przerzedzonej czesci plantacji w zachodnim Kazachstanie jest 1,5-2,1 razy wyz-
sza niz lisci drzew rosnacych w $rodku plantacji. Natezenie oddychania lisci jest 1,2-1,7 razy
wyzsze na obrzezach plantacji niz w jej Srodku i stanowi 23-24% catkowitej wymiany ga-
zowej jesionu (Hlebnikova 1958b).

Znaczacg cze$¢ energii $wietlnej absorbowanej przez liscie wewnatrz korony drzew
i liscie siewek rosnacych pod okapem drzew stanowig btyski $wietlne o r6znej czestotliwosci
pojawiania sie i r6znym czasie Uwania (Evans 1965). Sa to plamy $wiatta, ktore przenikaja
przez korony drzew i docierajg do dna lasu. Dla lisci rosnacych w cieniu plamy Swietlne sg
Zrodlem okoto 50% catej energii $wietlnej dostarczanej w ciggu dnia. Kroétkotrwate blyski
Swietlne (< 1 minuta) zwiekszajg szybkos$¢ wigzania CO?, a btyski Swietlne o dtuzszym cza-
sie trwania moga mie¢ takze znaczacy wptyw na stosunki wodne ro$liny (Thornley 1974;
Gaudillere 1977). Harbinson i Woodward (1984) stwierdzili, ze blyski Swietlne stymulujg
fotosynteze netto lisci mtodych osobnikéw F. excelsior rosnacych pod okapem innych drzew,
gdzie dociera tylko 1,5% PAR. W tych warunkach liscie jesionu osiggaja stan wysycenia
Swietlnego juz przy natezeniu energii $wietlnej 153 pmol m''s_1 (okoto 8% PAR). Jednakze
natezenie fotosyntezy mitodych siewek jesionu oswietlanych $wiattem réwnomiernie roz-
proszonym jest wyzsze niz siew'ek o$wietlanych btyskami $wiatta o takim samym natezeniu
(Kniazeva 1970) (rye. 1).

4.1.2.2 Tt.VIPERATVRA

Temperatura wptywa na fotosynteze bezposrednio przez aktywacje lub ha-
mowanie enzymow ciemnej fazy fotosyntezy. Temperatura reguluje tez
aktywnos¢ enzymow zwigzanych z procesem oddychania. Reakcje fotoche-
miczne fotosyntezy sg prawie niezalezne od temperatury. Posredni wptyw
temperatury na fotosynteze i oddychanie polega na regulowaniu ruchow
szparek, szybkosci dyfuzji CO? i translokacji weglowodanéw (Larcher
1969).

http://rcin.org.pl



72 Jesion wyniosty — Fraxinus excelsior L.

Minimalna temperatura, w ktérej zachodzi fotosynteza netto (punkt
kompensacyjny dla niskiej temperatury), jest okreslana dla drzew liScias-
tych na -3 do -1°C (Larcher 1975). Badania wymiany gazowej bezlistnych
pedéw jednorocznych siewek Fraxinus americana i Populus tremula
w miesigcach zimowych (grudzien-marzec) w warunkach laboratoryjnych
nie wykazaty fotosyntezy netto nawet w korzystnych warunkach $wietlnych
(40 klx = 270 W m?) (Keller 1973). Fotosynteza kory obu wymienionych
gatunkéw nie mogta wyroéwnac strat poniesionych w wyniku oddychania
pedu i korzeni. Zdaniem Kellera jest nieprawdopodobne, aby fotosynteza
kory pozwolita na pozytywny bilans CO? podczas zimowych miesiecy
w warunkach klimatycznych srodkowej Europy.

Optymalna temperatura dla pobierania CO? przez drzewa lisciaste strefy
umiarkowanej jest okreslana na 15-25°C i zalezy od wieku drzew, ich po-
chodzenia, a takze od pory roku (Larcher 1975).

Maksymalng temperature, w ktorej u drzew lisciastych zachodzi foto-
synteza netto (punkt kompensacyjny dla wysokiej temperatury) okresla sie
na 40-45°C (Larcher 1975), a nawet 48°C (Stojanov 1964). F. excelsior
nalezy do gatunkow lisciastych bardzo odpornych na podwyzszona tem-
perature, natomiast F. americana do gatunkéw o posredniej odpornosci.
Maksymalna temperatura, w ktorej zarejestrowano fotosynteze netto lisci
F. excelsior, to 44°C (dla F. americana - temperatura 40°C). W lisciach
F excelsior w temperaturze 46°C procesy oddychania dominujg nad pro-
cesami asymilacji CO2, natomiast w lisciach F. americana procesy oddy-
chania przewazajg juz w 42°C (Stojanov 1964).

4.1.2.3. DWUTLENEK WEGLA

Dwutlenek wegla jest substratem w procesie asymilacji wegla, a poziom
CO? jest czynnikiem wptywajagcym bezposrednio na aktywnos$¢ asymila-
cyjng lisci (Taylor i Terry 1984). Stezenie CO2w powietrzu wewnatrz la-
su zmienia sie w ciggu doby i zalezy od natezenia fotosyntezy i oddycha-
nia organizméw oraz od panujgcego tam mikroklimatu. Pod okapem drzew
na wysokosci 35 cm stezenie CO?2 waha sie od 150 do 380 pl CQO:2 I
powietrza. Obnizenie stezenia CO? ponizej 180 pl CO2 I'l powietrza powo-
duje wyrazne obnizenie natezenia fotosyntezy F. excelsior, Quercus robur
i Tilia ssp. (Malkina 1965). Pomiary stezenia CO2 wewnatrz liscia, w przes-
tworach miedzykomorkowych, pozwalajg poming¢ wptyw czynnikéw ze-
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wnetrznych na przewodnictwo szparek i okresli¢ bezposrednig zaleznos¢
fotosyntezy od poziomu CO? (Farquhar i in. 1980; Farquhar i von Caem-
mer 1982).

4.1.23.1. STEZENIE KOMPENSACYJNE CO;

Stezenie kompensacyjne CO? jest waznym parametrem fizjologicznym cha-
rakteryzujacym zaleznos¢ miedzy fotosynteza a oddychaniem na Swietle.
Punkt kompensacyjny CO? jest to stezenie CO2, przy ktérym wigzanie CO!
w fotosyntezie jest rbwnowazone przez utrate CO? w procesie oddychania
(wymiana CO? netto jest rowna 0). W dojrzatych lisciach roslin typu C3,
przy normalnym stezeniu tlenu w powietrzu i optymalnych warunkach $ro-
dowiska (o$wietlenie, temperatura, wilgotno$¢ gleby i powietrza, dostep-
nos¢ zwigzkéw pokarmowych) wartosci stezenia kompensacyjnego CO? sg
zblizone (Bauer i Martha 1981). Stezenie kompensacyjne CO? dla szeregu
gatunkow, w tym drzew lisciastych, wynosi 31710 pl CO? I'l powietrza.

Na wielko$¢ stezenia kompensacyjnego CO? wpltywajg wszystkie czyn-
niki, ktére maja znaczenie dla przebiegu fotosyntezy, jak Swiatlo, tempe-
ratura powietrza, stezenie O2 w powietrzu, zawartos¢ wody i chlorofilu
w lisciach, wiek lisci, pora roku, pora dnia, dostepno$¢ pokarméw mine-
ralnych, zanieczyszczenie powietrza. Warto$¢ stezenia kompensacyjnego
CO1 zmienia sie znaczaco woweczas, gdy warto$¢ natezenia fotosyntezy net-
to zmienia sie o ponad 50% w stosunku do potencjalnego natezenia foto-
syntezy lisci (Bauer i in. 1983).

4.1.23.2. PODWYZSZONE STEZENIE CO;

Stezenie CO2w atmosferze podniosto sie od okoto 300 pl I'l na poczatku
tego stulecia do okoto 350 ul TI'l obecnie i, jak powszechnie uwaza sie,
moze osiggna¢ 600 pl ™ w potowie XXI wieku (Schneider 1989; Amthor
1991). Podwyzszony poziom CO? moze wptywac na wzrost roslin bezpo-
Srednio przez stymulacje fotosyntezy (efekt nawozenia) i posrednio, przez
zmiany klimatyczne (efekt szklarniowy).

Krétkotrwale dziatanie podwyzszonego stezenia CO2 w przestrzeniach
miedzykomorkowych stymuluje natezenie fotosyntezy lisci (Eamus i Jarvis
1989). Dwutlenek wegla o stezeniu dwukrotnie wyzszym od normalnego
powoduje wzrost natezenia fotosyntezy $rednio o 61% u drzew lisciastych
i 0 40% u drzew iglastych. Ta rdznica jest zwigzana prawdopodobnie z wiekszg
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WEWNETRZNE STEZENIE CO2(umol/mol)

Ryc. 2. Zalezno$¢ natezenia fotosyntezy od stezenia CO, wewnatrz licia Fraxinus pennsyl-
vanica i od natezenia promieniowania $wietlnego (wg Davis i in. 1987)

zdolnoscig asymilacyjng drzew lisciastych (Ceulemans i Saugier 1992).
Stezenie CO, dwukrotnie wyzsze od normalnego stymuluje natezenie foto-
syntezy lisci Fraxinus pennsylvanica o 70-100% (Davis i in. 1987). Wptyw
podwyzszonego stezenia CO? na wymiane gazowg jest modyfikowany
przez ilos¢ energii Swietlnej docierajgcej do powierzchni lisci (ryc. 2).

Dituzsze dziatanie podwyzszonego stezenia CO? czesto powoduje obni-
zenie zdolnosci asymilacyjnej drzew. Siewki E pennsylvanica, po jednym
sezonie wzrostu w obecnosci CO2 0 stezeniu trzykrotnie wyzszym od nor-
malnego, wykazujg istotnie nizsze przewodnictwo szparkowe i zmniejszong
zdolnos¢ asymilacyjng (Williams i in. 1986).

Stymulacja fotosyntezy krotkotrwatym dziataniem podwyzszonego ste-
zenia CO, jest u roslin typu C3 wynikiem zwigkszonej dostepnosci CO2,
jako substratu dla karboksylazy rybulozo-1,5-dwufosforanowej (= Rubisco)
- kluczowego enzymu w procesie fotosyntetyzy (Eamus i Jarvis 1989;
Woodward i in. 1991). Wptyw dtugotrwatego dziatania podwyzszonego ste-
zenia CO, na rodliny powoduje czesto obnizenie ilosci i aktywnosci Ru-
bisco (Van Oosten i in. 1992; Wilkins i in. 1994), co moze by¢ wynikiem
represji enzymu przez koncowy produkt fotosyntezy (Sheen 1990). Utrzy-
manie wysokiego natezenia fotosyntezy przy diugotrwatym dziataniu pod-
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wyzszonego stezenia CO? moze sie wigza¢ z intensywnym przemieszcza-
niem produktéw asymilacji do aktywnego organu-akceptora (Downton i in.
1987; Mousseau i Saugier 1992).

4.1.3. CZYNNIKI WEWNETRZNE FOTOSYNTEZY

4.1.3.1. STRUKTURA USCI

Mezofil lisci jesionow jest zbudowany z dwoch warstw komorek miekiszu
palisadowego i trzech warstw komdrek miekiszu gabczastego, w przeciwien-
stwie do takich gatunkéw jak Tilia cordata, Acer platanoides i Aesculus
hippocastanum, ktére majg jedng warstwe komaorek miekiszu palisadowego.
Zdolnos¢ asymilacyjna lisci nie zalezy jednak od liczby warstw komorek
miekiszowych, lecz od catkowitej grubosci miekiszu. Liscie cieniste wyksztat-
cajg blaszki lisciowe ciensze, o wiekszej specyficznej powierzchni niz liscie
stoneczne. Specyficzna powierzchnia liscia (SLA) jest wskaznikiem roz-
woju blaszki lisciowej i wyraza stosunek catkowitej powierzchni lisci do
ich Swiezej lub suchej masy (cm? g~‘). Lohr (1969) podaje specyficzng
powierzchnie stonecznych i cienistych lisci Fraxinus excelsior: liscie sto-
neczne 40 cnrg | $wiezej masy, liscie cieniste 126,8 cm2g | Swiezej masy.

Komorki mezofilu lisci cienistych, zwlaszcza miekiszu palisadowego,
majg mniejsze rozmiary niz komérki mezofilu lisci rosngcych na storicu.
W odréznieniu od lisci stonecznych, liscie cieniste cechuje takze mniejsza
gestos¢ komorek skorki i szparek oraz mniejsza dtugo$¢ nerwdw (tab. 3).
Wzrost komorek mezofilu lisci F.pennsylvanica rosngcych w cieniu
(4% PAR) konczy sie juz okoto 20 maja, natomiast wzrost komoérek me-
zofilu lisci stonecznych (90% PAR) trwa do potowy czerwca (Malkina
1975). Wysokos$¢ komorek palisadowych lisci cienistych F pennsylvanica
wynosi $rednio 23 pm, a lisci stonecznych - Srednio 40 pin.

Szparki u jesionow' wystepuja tylko po spodniej stronie liscia. Wedtug
Schramma (1912) liczba szparek lisci F. excelsior w czesci nastonecznionej
korony w'ynosi $rednio 1265 mm™2, a w czeSci zacienionej 478 mm 2 (tab. 3).
Pisek i in. (1970) stwierdzili w lisciach F. excelsior przy Swietle o natezeniu
10 000 lux 167 szparek na 1 mm2. Srednia maksymalna szeroko$¢ szparek
F. excelsior jest rowna 3,5 pm, co stanowa 40-50% ich dtugosci. Pod tym
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Tabela 3
Charakterystyka lisci Fraxinus excelsior L. w cze$ci nastonecznionej (L.s.) i czeSci zacie-
nionej (L.c.) korony drzewa wedtug Schramma (1912) i Gordienki (1970)

Schram (1912) Gordienko (1970)
Cechy budowy lisci Ls. L.C.
L.s. L.c.
| n | n

Grubo$¢ blaszki pm 204 176 280 394 256 241
Grubos$¢ miekiszu palisadowego (a) pm 97 75 150 190 114 118
Grubos$¢ miegkiszu gabczastego (b) pm 75 71 93 139 94 96
Wspétczynnik mezofilu (ab) 1.29 1,06 1,36 1,60 1,21 1.23
Wysokos$¢ komoérek palisadowych (jim) - - 95 117 69 66
Srednica komérek palisadowych (pm) - - 18 17 17 18
Liczba komorek goérnej skorki mm-2 1640 1458 - - - —
Liczba komorek dolnej skérki mm-2 5577 1616 - - - -
Liczba szparek mm-2 1265 478 _ _ _ _
Dtugos¢ nerwéw mm??2 11,8 9.3 _ _ _ _

Ls. - lisde stoneczne, L.c. - liscie deniste (jak w tab. 2).
| - lisde jesionéw rosnacych w monokulturze; 11 - lisde jesionéw rosnacych w mieszanej uprawie debowo-jesio-
nowej z 30% udziatem jesionu.

wzgledem jesiony sg wyjatkiem wsrod drzew lisciastych, u ktérych szero-
kos¢ szparek stanowi najczesciej 25-38% ich dtugosci, a u Quercus robur
i Fagus sylvatica - 15% dtugosci (Pisek i in. 1970).

Szparki lisci drzew w réznych czesciach tego samego drzewostanu majg r6zne maksy-
malne i minimalne szerokosci. Maksymalng szeroko$¢ szparek lisci Fraxinus pennsylvanica
na potnocnym skraju drzewostanu okreslono na 338-4,42 pm ($rednia 3,08 pm), a mini-
malng szerokos$¢ na 2,24 pm. Na potudniowym skraju tego samego drzewostanu maksymalna
szeroko$¢ szparek miesci sie w granicach 3,25-3,70 urn ($rednia 2,43 pm), a minimalna
szerokos¢ jest bliska okoto 1 pm (Hlebnikova 1958b).

Grubos¢ blaszek lisciowych Fraxinus americana moze by¢ o 20% nizsza na pétnocnej
stronie korony drzewa niz na stronie potudniowej i 0 30% nizsza wewnatrz korony, podczas
gdy u drzew z rodzajéw' Acer, Quercus, Ulmus réznice grubosci blaszki lisciowej miedzy
ekspozycja potudniowg a wnetrzem korony siegajg 100% (Wylie 1951). Gordienko (1970)
wykazat, ze liscie stoneczne drzew' F. excelsior rosngcych w monokulturach maja ciersze
blaszki lisciown i mniejsze rozmiary komérek mezofilu niz liscie jesionéw rosnagcych w mie-
szanej kulturze debowo-jesionowej (tab. 3).

4.1.3.2 ZAWARTOSC CHLOROFILU
Liscie stoneczne zawierajg wiecej chloroplastow niz liscie cieniste. Liscie

siewek F. pennsylvanica rosngcych przy oswietleniu 90% PAR zawierajg
31510 dm“2chloroplastéw, a przy oswietleniu 8% PAR - 105+ 107 dm-2.
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.. ‘ ‘ Tabela 4
Zawartos¢ chlorofilu w lisciach Fraxinus excelsior (Harbinson i Woodward 1984), F. penn-

sylvanica, Betula pendula, Acer platanoides, Aesculus hippocastanum (Celniker 1975) w za-
leznosdci od intensywnosci $wiatla (% PAR)

Intensywno$c Chlorofil (mg dm~2)

Swiatta PAR Fraxinus Fraxinus Betula Acer Aesculus
[%6) excelsior pennsylv. pendula platanoides hippocast.
90,0 - 3,06 4.18 3.90 4.18
50,0 - 3.35 3.95 3.98 5.35
18,0 - 3.40 3,82 4,85 5,65

8.0 - 3,64 3,45 5,50 5,12
4,0 - 3,84 290 5.45 5.26
15 3,9 - - -

0,5 - 3.50 - 3,51 4.40

Dla poréwnania, liscie Betula pendula zawierajg, odpowiednio, 439 + 107 dm-2
i 168-107dm~2, a liscie Populus tremula 697-107dm-2 i 271 - 107 dm-2
chloroplastéw (Celniker 1975a). Chloroplasty sg wieksze w cienistych niz
w stonecznych lisciach i u Fraxinus pennsylvanica przy 90% PAR objetos¢
ich wynosi $rednio 19,4 um3, przy 8% PAR 46,4 pm3, przy 4% PAR
43,2 pm3 (Celniker 1975b).

Zawarto$¢ chlorofilu w lisciach drzew jest najwyzsza w fazie petnego
rozwoju lisci (czerwiec-lipiec) (Broshchilova i in. 1988). Liscie miodych
drzew F pennsylvanica i innych drzew lisciastych rosngcych w intensyw-
nym Swietle zawierajg mniej chlorofilu niz liscie drzew rosnacych w zacie-
nieniu. Najwiecej chlorofilu, w przeliczeniu na powierzchnie lisci, a takze na
jeden chloroplast, zawierajg liscie rosnace przy 4-8% PAR (Celniker 1975b)
(tab. 4). Kora jednorocznych pedéw F excelsior zawiera 1,6-2,8 mg chlo-
rofilu dm'2 (Gundersen 1954).

4.1.3.3. ZAWARTOSC WODY W LISCIACH

Woda, podobnie jak dwutlenek wegla, jest substratem w procesie fotosyn-
tezy. Poza tym utrzymuje protoplast w stanie imbibicji, reguluje otwieranie
i zamykanie szparek, wptywajac w sposéb posredni na intensywnos¢ foto-
syntezy i oddychania. Brak odpowiedniego uwodnienia lisci powoduje
zmniejszenie natezenia fotosyntezy (Larcher 1969).

Niskie wartosci Pp przy wysokim niedoborze wody w lisciach F. excel-
sior stwierdzili Polster i wspotpracownicy (1960) na terenie niziny wegier-
skiej. Pozytywng zalezno$¢ miedzy zawartoscig wody w lisciach F. excel-
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stor a fotosynteza netto zarejestrowat Gordienko (1970), badajac wymiane
gazowg w 24-letnich monokulturach jesionowych i w mieszanych kultu-
rach debowo-jesionowych z 30% udziatem jesionu. Jesiony tworzg azurowe
korony i dlatego w monokulturach jesionowych Swiatto stoneczne fatwiej
przenika do wnetrza lasu niz w kulturach mieszanych. Temperatura powie-
trza, gleby do glebokosci 35 cm oraz powierzchni pnia i lisci sg wyzsze
w monokulturze jesionowej niz w kulturze debowo-jesionowej. Natezenie
transpiracji jest dwu-, trzykrotnie wyzsze, a uwodnienie lisci nizsze w kul-
turach jesionowych niz w mieszanych (ryc. 3). Jednoczes$nie natezenie fo-
tosyntezy jest wyzsze w lisciach F. excelsior rosngcych w mieszanych kul-
turach.

Natezenie fotosyntezy jesionéw jest znacznie nizsze w drugiej potowie sezonu wegeta-
cyjnego z powodu niedostatku wody, co na przyktadzie F pennsylvanica wykazat Dimitrov
(1968). Stres wodny powoduje zamykanie szparek oraz obnizenie zdolnosci asymilacyjnej
lisci F. pennsylvanica (Abrams i in. 1990). Jesiony majg zdolno$¢ przystosowywania wy-
miany gazowej do warunkéw klimatycznych jak: o$wietlenie, temperatura, niedobér wody
w glebie. Siewki F. pennsylvanica pochodzace z obszaréw o znacznej suszy (Potudniowa
Dakota - roczne opady 478 mm) wykazujg utrwalone genetycznie zmiany adaptacyjne w bu-
dowie morfologicznej i anatomicznej lisci (mniejsza powierzchnia, wieksza grubos$¢ blaszki

GODZINA

Ryc. 3. Natezenie transpiracji lisci 24-letnich drzew Fraxinus excelsior rosnacych na Ukrainie
w monokulturach (linie ciagte) i w mieszanych kulturach debowo-jesionowych z 30% udzia-

tem jesionu (linie przerywane) (wg danych Gordienko 1970)
m - 24Vl = - 22VIII
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lisSciowej, mniejsza gesto$¢ szparek) w poréwnaniu z siewkami z terendéw o znacznie wiek-
szej wilgotnosci (stan Nowy Jork - roczne opady 1156 mm). W efekcie, w warunkach stresu
wodnego, siewki pochodzace z obszaréw suchych wykazujg wyzsze wartosci P,Vmax i Pv niz
siewki z obszaréw wilgotnych (Abrams i in. 1990).

Davis i Kozlowski (1977) stwierdzili, ze liscie siewek Fraxinus americana poddane
silnemu stresowi wodnemu odzyskuja turgor w ciggu 24 godzin po nawodnieniu, ale wielko$¢
szparek i natezenie fotosyntezy dopiero po 16 dniach osiggajg wartosci z okresu poprzedza-
jacego stres.

4.1.4. GOSPODARKA WODNA

Stosunki wodne rosliny okresla bilans wodny, czyli ilos¢ wody pobranej
przez korzenie i ilos¢ wody utraconej przez liscie w procesie transpiracji
(Jarvis 1975). Woda w roslinie stanowi nieprzerwany system tgczacy wode
w glebie z parg wodng w atmosferze. Istotnym czynnikiem charakteryzu-
jacym ten system jest potencjat wodny liscia - chemiczny potencjat wody
wyrazony w jednostkach cisnienia.

Sktadowe wartosci potencjatu wodnego sg rozne w roznych czesciach
drogi prowadzacej z gleby poprzez ksylem korzeni, pnia i lisci, komdrki
mezofilu i przestrzenie powietrzne lisci do atmosfery. W wodnej czesci
drogi transportu potencjat wodny okreslaja cisnienie hydrostatyczne w apo-
plascie (Po) i wewnatrz komorek (turgor, Pt), cisnienie osmotyczne (*c)
i potencjat grawitacyjny (ipg), ktory jest funkcjg gestosci roztworu wodnego
(p,,), przyspieszenia grawitacyjnego (g) i wysokosci (/) (Taiz i Zeiger
1991). Potencjat wodny lisci (ip) mozna wiec przedstawi¢ za pomocg na-
stepujgcego wzoru:

1p/ = Pa + Pk — 11 + Xpg

W lisciach wysoko potozonych w koronie drzewa potencjat grawitacyj-
ny réwnowazony jest ujemnym cisnieniem w apoplascie, powstajgcym
w wyniku transpiracji. W gazowych obszarach drogi transportu wody na
wielkos¢ potencjatu wodnego wpltywajg ujemne cisnienie na powierzchni
apoplastu i wzgledna wilgotnos$¢ powietrza (Taiz i Zeiger 1991). Im wiek-
szy jest deficyt wodny rosliny, tym bardziej ujemng warto$¢ ma jej poten-
cjat wodny. Potencjat osmotyczny, zwany tez potencjatem roztworu, odpo-
wiada ujemnej wartosci cisnienia osmotycznego n (Taiz i Zeiger 1991).
Liscie jesionow (P excelsior) rosnacych na suchym stanowisku stepowym
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Tabela 5
Deficyt wodny, sita ssaca i cisnienie osmotyczne lisci Fraxinus excelsior i E pennsylvanica
na stanowisku stepowym na Ukrainie (Celniker 1958), na Kaukazie (Gulisasvili 1938) i na
terenie Srodkowych Niemiec (Chien Ren-Chu 1935-1936)

Deficyt wody Sita ssgca Cisnienie osm.
Gatunek Stanowisko (%)e (atm) (atm)
opt.* maks.* opt. maks. opt. maks.
F excelsior Ukraina 7-16 55 2-9 50 16 95
F. excelsior Kaukaz - 44 - - - 18
E excelsior Niemcy - - - 12 - 14
F. pennsylvanica  Ukraina 5-10 65 33-11 38 14 48

* Deficyt wodny wyrazono jako niedobér wody (%) w stosunku do ilosci wody w lisciach w stanie nasycenia,
opt. - wartosci optymalne; maks. - wartosci maksymalne.

(Ukraina), wykazujg wyzszy maksymalny deficyt wodny, nizszy potencjat
osmotyczny i wigkszg site ssaca niz liscie drzew tego gatunku rosngcych
na terenach zasobniejszych w wode (tab. 5).

Woda, przeptywajac przez uktad gleba-roslina-atmosfera, pokonuje opér wodny rosliny
(,,), ktoéry jest sumag oporéw poszczeg6lnych czesci tego uktadu (/?gjeba-korzen + “korzer-iiso +
+ Jtiis¢-aonosfcra)- Najwiekszy opér napotyka woda na drodze z liscia do atmosfery (Wii¢-atmotfcra),
a z powodu zamykania szparek jest to jedyny opér, ktéry drzewo moze aktywnie kontrolo-
wad. ftiisc-atmosfera dzieli sie na komponenty, przedstawiajace opér wynikajacy z budowy liscia
(szparek, mezofilu i kutykuli = Awr) i opdér warstwy granicznej, ktéry charakteryzuje opér
istniejacy przy przejsciu czasteczek z fazy ciektej do gazowej (R,,) (Hincley i in. 1978).
Opory szparek (transpiracja szparkowa) i kutykuli (transpiracja kutykularna) sg rownolegte.
Mamy wiec:

("szparki + ~“mezofil) fkutykula

Jrszpartd + Jtmezofil + Jkutykula

Rmezofii jest maty w stosunku do /?kutykuia- Jezeli warto$¢ Rszparki jest réwniez mata, jak
to ma miejsce przy otwartych szparkach, to wéwczas R puki i RmezoBi mozna poming¢ w mia-
nowniku podanego wyzej wyrazenia i uprosci¢ to wyrazenie do formy:

Nis¢-abnosfera = Ha + “szparki + J"mezofil

Jednostka oporu wodnego jest s cm-1. Odwrotno$cig oporu wodnego jest przewodnictwo
wodne rosliny, ktére jest wypadkowa przewodnictwa korzeni, pnia, liSci, szparek i warstwy
granicznej. Szczeg6lnie czesto autorzy postuguja sie wartosciami oporu dyfuzyjnego szparek
lub przewodnictwa szparkowego. W miare ubytku wody w roslinie wzrasta opér dyfuzyjny
szparek, czyli maleje przewodnictwo szparkowe (Hinckley i in. 1978).

Liscie F. americana zamykajg szparki juz przy potencjale wodnym lisci -2 MPa, podczas
gdy liscie Populus tremula przy potencjale wodnym -3 MPa, a P. grandidentata kontynuuje
transpiracje jeszcze przy potencjale wodnym -6 MPa. Nastepstwem obnizenia potencjatu
wodnego lisci i zamykania szparek jest redukcja fotosyntezy netto (Py). Py lisci E pennsyl-
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vanica ssp. vetulina obniza sie o okoto 10% wartosci maksymalnej (PiVmax) juz przy poten-
cjale wodnym lisci -0,5 MPa. Przy potencjale wodnym -1 MPa warto$¢ P.v stanowi 60%
wartosci a przy potencjale wodnym -1,5 MPa Py jest réwne jedynie 35% P.VmM
(Bunce i in. 1979).

Funkcjonowanie aparatow szparkowych, a zatem réwniez natezenie transpiracji i foto-
syntezy, sg $cisle zalezne od warunkéw zewnetrznych, gtdwnie od o$wietlenia i temperatury.
Lazarescu i Fidanoff (1970) stwierdzili, ze na siedlisku leSnym w poblizu Bukaresztu nate-
zenie transpiracji lisci Fraxinus excelsior jest skorelowane z temperaturg powietrza: pozy-
tywnie w czerwcu i we wrzesniu, a negatywnie w lipcu i sierpniu. Korelacja natezenia trans-
piracji z natezeniem Swiatta jest pozytywna w czerwcu, lipcu i wrze$niu, a negatywna
w sierpniu. Gulidova i Afanaseva (1959) wykazaty, ze zalezno$¢ miedzy natezeniem trans-
piracji a temperaturg powietrza i $wiattlem istnieje tylko przy’ wilgotnosci gleby powyzej 70%
minimum pojemnosci wodnej, ktéra pozwala na zachowanie ciagtosci kapilar w glebie. Na-
tezenie transpiracji wzrasta wraz ze wzrostem predkosci wiatru i obnizeniem wilgotnosci
powietrza (lvanov i in. 1952; Silina 1955). Intensywniej transpirujg liscie z gornej czesci
korony drzewa niz z jej dolnej czesci oraz liscie drzew rosnacych na skraju lasu (Hlebnikova
1958a).

W w'arunkach naturalnych liscie jesionéw najczesciej transpirujg wminiej niz liscie drzew
innych gatunkéw rosnagcych na tym samym stanowisku. F. excelsior pobiera i traci w czasie
sezonu wegetacyjnego mniej Wody niz Betula alba, Quercus robur i mieszance topoli (La-
defoged 1956; Morariu 1963; Gordienko 1970). Predkos$¢ transpiracji lisci drzew' F. excelsior
rosnacych na skraju lasu na stepowej réwninie Wegier jest, w goracy sierpniowy dzien, 3-4
razy mniejsza niz predko$¢ transpiracji lisci Quercus robur, Q. cerris i Pyrus communis
(Polster i in. 1960). Przeciwme w'yniki uzyskali Kucerjavych i Kostiuk (1952), ktérzy stwier-
dzili, ze 13- i 20-letnie drzew'a F. excelsior na Ukrainie, w klimacie kontynentalnym z rocz-
nym opadem 400 mm, wtykazujg wyzszg transpiracje, zaréwno w przeliczeniu na powierzch-
nie lisci, jak i na drzewo, niz Acer platanoides, A. tataricum, Quercus robur i Caragana
arborescens.

U mieszancow jesiondw’ (F. excelsior x F. pennsylvanica var. lanceolata), rosnacych w po-
blizu Bukaresztu, w' okresie letnim natezenie transpiracji waha sie od 326 do 758 mg g-1 h
a u osobnikoéw F. excelsior 600-649 mg g-1 h-1) (Lazarescu i Fidanoff 1970). Szybko rosnace
mieszance transpirujg intensywniej niz w'olno rosnace.

Jesiony majg duzg zdolno$¢ adaptacji do warunkéw wodnych panujacych w glebie. Po-
bieranie wody, transpiracja i przewodnictwo szparkow'e lisci F. excelsior sg wyzsze na tere-
nach o znacznej wilgotnosci niz na stanowiskach suchych. Na stanowisku zasobnym w wode
(okolice Moskw'y) liscie F. excelsior i F. pennsylvanica transpirujg w okresie od 15 maja do
15 sierpnia 526 mg g-1 h-1, tj. okoto 3,5 razy wiecej niz na suchym stanowisku stepowym
we wschodniej Ukrainie (143 mg g-1 hi) (Ivanov i in. 1952). W warunkach dobrej dostep-
nosci w'ody, wielko$¢ transpiracji F. excelsior okreslono na 4,6 kg kg | Swiezej masy + dzien-1,
a w w'arunkach trudnej dostepnosci wody 2,2 kg kg -1 Swiezej masy ¢ dzien-1. Dla F. penn-
sylvanica te wartosci sa, odpowiednio, 4,0 i 2,2 kg kg-1 $wiezej masy * dzien-1 (Gulidova
i Afanaseva 1957). Na stanowisku w pétnocno-zachodnich Alpach, gdzie dostepno$¢ w'ody
dla roslin jest ograniczona, jesiony pobierajg i transpirujg mniej w-ody niz na stanowisku
aluwialnym w dolinie Rodanu (Besnard i Carlier 1990; Carlier i in. 1992). Poréwnanie para-
metrow charakteryzujacych gospodarke wodng F. excelsior z wymienionych wyzej stanowisk

6 Jesion
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Tabela 6
Charakterystyka gospodarki wodnej Fraxinus excelsior z dwéch stanowisk na terenie Francji:
jesion gorski” - pétnocno-zachodnie Alpy (Carlier i in. 1992), jesion ,,aluwialny” - dolina
Rodanu (Besnard i Carlier 1990). Tabela przedstawia wartosci skrajne

Cechy Jesion ,,gorski” Jesion ,aluwialny”

(MPa) -0,48-4,80 0,08-0,20
Vimi, (MPa) -1,13-5,54 -0.96-1.94
Ay = Y'e — Yiini» 0.65-1.34 0,85-1,79
gsusax (mmol m-~"s_1) 6.6-200 476-807
E&a max (mmol m“2 s“1) 0.13-2.9 5.6-12.4
Przewodnictwo wodne gleba-lis¢
(mmol nr2 s"l MPa"l) 0.9-3,7 10.8

Xpp  — potencjat wodny bazalnej czesd lisda,

4jfai-- - minimalny potencjat wodny lisd,

gma, - maksymalne przewodnictwo szparkowe,
maksymalna transpiracja.

przedstawia tabela 6. Badano odciete listki pobrane z gatezi o $rednicy réwnej co najmniej
15 cm, z wysokosci 9 m. Niskie wartosci potencjatu wodnego bazalnej czesci liscia (od
-0,48 do -4,8 MPa) i minimalnego potencjatu wodnego liscia (od -1,13 do -5,54 MPa)
wskazuje na znaczny deficyt wodny jesionu ,,gérskiego” w poréwnaniu z jesionem ,,aluwial-
nym”. Potencjat Wodny lisci i pagkéw' szczytowych, transpiracja i przewodnictwo szparkowa
lisci Fraxinus excelsior zmieniaja sie w ciggu doby i w ciaggu sezonu wegetacyjnego: naj-
wyzsze sg wiosng i obnizajg sie wraz ze spadkiem wilgotnosci gleby (np. Ladefoged 1956;
Hlebnikova 1958c; Cottignies 1990; Carlier i in. 1992). Na stanowisku alpejskim najwyzsze
wartoséci potencjatu wednego lisci F. excelsior zarejestrowano w maju: -0,4 MPa rano,
-1,0 MPa w potudnie i -0,8 MPa wieczorem. W potowie lipca, na tym samym stanowisku,
wartoéci potencjatu w'odnego lisci byty odpowiednio: -1,0 MPa, -2,2 MPa i -1,8 MPa
a w koncu wrzesnia: -4,8 MPa, -5,5 MPa i -5,3 MPa. Opdr dyfuzyjny szparek lisci F. ex-
celsior w potowie lata jest najwyzszy w godzinach 13-17 (Leonardi i Fluckiger 1986). llo$¢
wedy pobieranej przez E excelsior i inne gatunki lisciaste w korncu sierpnia stanowi 30-60%
ilosci w'ody pobieranej w lipcu (Ladefoged 1956).

Gatunki z rodzaju Fraxinus cechuje zdolno$¢ do ograniczania pobierania w'ody w wa-
runkach niedoboru w'ody w glebie i gwattownego w'zrostu pobierania w-ody w'éw'czas, gdy
jest ona dostepna. Na suchych stanowiskach lesnych F. excelsior okazat sie niebezpiecznym
konkurentem dla innych drzew, jak np. Quercus robur (Krasulin i Pankratova 1957). Obni-
zenie wilgotnosci gleby od 90-100% do 60-70% nie wptywa istotnie na wielko$¢ deficytu
w'odnego i sity ssacej lisci. Dalsze wysychanie gleby powoduje gwattowny wzrost deficytu
wodnego i sity ssacej lisci oraz silne obnizenie natezenia transpiracji i fotosyntezy (Celniker
1958).

U chorych osobnikéw’ jesiondw' i debdw obserwowano zwiekszong transpiracje w po-
réwnaniu z drzewami zdrowymi (Morariu 1963). Liscie F. excelsior z chlorozg tracg w'ode
szybciej niz liscie zielone, a natezenie transpiracji catego drzewa jest wprost proporcjonalne
do stopnia chlorozy lisci (Hutchinson 1970). Nawozenie azotowo-fosforow’e 3-letnich siewek
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Fraxinus excelsior i Quercus robur w warunkach laboratoryjnych obniza natezenie transpi-
racji lisci (Stojanov i Dakev 1964).

Na stosunki wodne w roslinie wptywa tez nadmierne zasolenie gleby. Zaobserwowano,
ze drzewa rosngce na poboczach szos, na glebach o podwyzszonej zawartosci soli, maja
wysoki potencjat wodny lisci i podwyzszony opér dyfuzyjny szparek (Fluckiger-Keller i in.
1979). Badania prowadzone na 4-letnich siewkach E excelsior pokazaty, ze zasolenie gleby
powoduje poczatkowo wzrost dyfuzyjnego oporu szparek lisci i wzrost potencjatu wodnego.
Ten stan trwa do potowy lata i jest okresem utajonego uszkodzenia (Leonardi i Fluckiger
1986). W potowie lata na liSciach pojawiajg sie nekrozy, a opér dyfyzyjny szparek obniza
sie. Na podstawie badan siewek F. excelsior rosnacych na poboczach szos i w warunkach

Ryc. 4. WpljT.v zasolenia gleby na dzienny przebieg fotosyntezy netto (z\), przewodnictwa
szparkowego (gs) i potencjatu wodnego lisci (>p) siewek Fraxinus pennsylvanica hodowanych
w warunkach laboratoryjnych. Rycina przedstawia takze natezenie $wiatta PAR i gradient
ci$nienia pary wodnej miedzy lisciem i powietrzem (VGP) (wg Pezeshki i Chambers 1986)
O - kontrola. 1 - 8,1 g NaCl/10 dm’ gleby, 4 - 16.2 g NaCl/10 dm’ gleby
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kontrolowanych, znaleziono bezposredni zwiazek miedzy zawartoscig chlorkéw w organach
asymilacyjnych a $Smiertelnoscig siewek (Semoradova i Materna 1982). Wysoki poziom NaCl
wpltywa na funkcjonowanie szparek. Wazne dla tych proceséw moga by¢ zmiany zawartosci
jonoéw, zwiaszcza Ca2+ i Mg2+, w komoérkach epidermy i w komérkach przyszparkowych,
a w konsekwencji znaczny wzrost proporcji Ca:K i Mg:K (Leonardi i Fliickiger 1986). Siew-
ki Fraxinus pennsylvanica sa bardzo wrazliwe na zasolenie i reagujg gwattownym obnize-
niem potencjatu wodnego lisci i przewodnictwa szparkowego (do 78%) oraz natezenia foto-
syntezy netto o 86% w ciggu pierwszej doby po traktowaniu roztworem soli (ryc. 4).

4.1.5. PRODUKCJA BIOMASY

Gtownym czynnikiem decydujacym o produkcji biomasy lisci jest ich zdol-
nos¢ asymilacyjna. F. excelsior jest na Ukrainie czesto komponentem wilgo-
tnych laséw grabowo-jesionowych (Gordienko 1972). W czasie pierwszych
20-35 lat wzrost pnia na wysokos¢ i przyrost Srednicy jesionu i grabu sa
podobne, a niektdre parametry wzrostu sg wyzsze u grabéw. W 5-letnich
uprawach $rednia powierzchnia koron jesionu jest rowna 0,4 m2, a grabu
1,3 m2, a w uprawach 14-letnich $rednie powierzchnie koron tych drzew
wynoszg, odpowiednio, 2,9 i 9,3 nr. W starszych drzewostanach przyrost
biomasy jesionow jest wiekszy niz przyrost biomasy grabdéw. W wieku
24 lat jedno drzewo jesionu wytwarza rocznie $rednio 2,5 kg Swiezej masy
lisci, a grabu 2,4 kg, natomiast w drzewostanach 63-67-letnich jesion pro-
dukuje 9,6-11,3 kg Swiezej masy lisci, a grab 6,9-7,9 kg. Jesiony w wieku
90-100 lat sg wyzsze o 4-6 m niz graby. Sredni przyrost wysokosci 100-let-
nich drzew jesionu wynosi 0,4-0,9 m 10 lat 1, a grabu 0,4-0,7 m+ 10 lat-1
Srednia produkcja $wiezych lisci przez 100-110-letni jesion wynosi $rednio
20,7-21,2 kg, a przez grab 9,7-10,5 kg (Gordienko 1972).

Jesion wyniosty w drzewostanie mieszanym z lipg rosnie szybciej niz
w zmieszaniu z klonem i grabem (Gordienko 1979). W ciggu sezonu we-
getacyjnego miode siewki F. excelsior wytwarzajg wiekszg objetos¢ pnia
i lisci (3,93 dmd) niz Acer platanoides (2,21 dm3) i A. pseudoplatanus
(0,95 dm3). Wiekszy jest réwniez roczny przyrost powierzchni przekroju
pnia na wysokosci 50 cm: F. excelsior — 7,54 c¢cm?, A. platanoides -
4,45 cm2, A. pseudoplatanus - 2,85 cm? (Braun 1977).

F. excelsior jest gatunkiem wymagajgcym stosunkowo duzo wody do
produkcji biomasy. Mtody osobnik F. excelsior (Srednia wysoko$¢ 2 m na
poczatku doswiadczenia) pobiera w ciggu roku przecietnie 342 | wody, na-
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tomiast Acer platanoides i A. pseudoplatanus (0 wyjsciowych parametrach
wzrostowych poréwnywalnych z jesionem) pobierajg, w tych samych wa-
runkach, odpowiednio, 141 i MO | wody. Fraxinus excelsior zuzywa 961 wo-
dy na produkcje 1 nr lisci, A. platanoides 56 1, a A. pseudoplatanus 87 |
(Braun 1977). Produktywno$¢ F excelsior jest nizsza od produktywnosci
A. platanoides i zblizona do produktywnosci A. pseudoplatanus (tab. 7).

Tabela 7
Produktywno$¢ drzew wyrazona jako bio-
masa (drewno + liscie) na 100 ! zuzytej wo-
dy (dm3 100 'l wody) (Braun 1977)

Produkcja biomasy

Gatunek (dm3 100 ! wody)

Salix alba 0.75
Fraxinus excelsior 1,10
Acer pseudoplatanus 1.10
Alnus glutinosa 1,15
Acer platanoides 1,60

Produktywno$¢ zalezy tez od strat substancji organicznej w procesie
oddychania. Swiatto o natezeniu korzystnym dla fotosyntezy netto lisci je-
siondw stymuluje réwniez przyrost biomasy. W niekorzystnych warunkach
Swietlnych wzrasta oddychanie ciemniowe (Rn) (tab. 1), ktére wptywa na
warto$¢ PN. Stosunek natezenia fotosyntezy PN do natezenia oddychania
ciemniowego RD uwaza sie za wskaznik ekonomii metabolizmu lisci (Marek
i in. 1989). Biomasa siewek F. excelsior rosngcych przez jeden sezon przy
osSwietleniu 1% PAR jest nizsza o okoto 50% od biomasy siewek rosngcych
przy oSwietleniu 100% PAR (rye. 5A). Po dwdch sezonach wzrostu przy
stabym oswietleniu (7% PAR) sucha masa siewek F. excelsior byta ponad
5 razy mniejsza niz sucha masa siewek rosngcych w tym samym czasie
w intensywnym S$wietle (82% PAR) (rye. 5B). We wczesnych stadiach roz-
wojowych siewek F. excelsior najbardziej korzystne dla wzrostu jest o$wiet-
lenie 50% PAR, oswietlenie 30% PAR jest wystarczajgce, a minimalne
Swiatto konieczne dla wzrostu to 2-4% PAR (Vezina 1960; Lyr i in. 1964;
patrz takze rozdz. 10). Dla poréwnania, przyrost biomasy siewek F. caro-
liniana jest optymalny przy oswietleniu 53% PAR (Jones i McLeod 1990)
(rye. 5C). Biomasa poszczegolnych osobnikéw jesionu w warunkach
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Ryc. 5. Wptyw oswietlenia (% PAR) na wzrost (wysoko$¢ pnia i sucha masa ) siewek Fra-
xinus excelsior i E caroliniana hodowanych przez jeden sezon (A, C) lub przez dwa sezo-
ny (B) w réznych warunkach $wietlnych. Wzrost wyrazono w procentach, gdzie 100% od-
powiada wielkosci maksymalnej (Jones i McLeod 1990)

A - E excelsior (Lyr i in. 1964), B - E excelsior (Helliwell i Harrison 1979), C - E caroliniana
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leSnych zalezy od ich potozenia w stosunku do stron $wiata. Na 5-letniej
plantacji lesnej Fraxinus pennsylvanica najwiekszym przyrostem suchej ma-
sy czesci nadziemnej charakteryzujg sie drzewa z potudniowej i pétnocnej
czesci tej plantacji (Hlebnikova 1958b, c). Sucha masa lisci stanowi 49-62%
rocznego przyrostu catkowitej suchej masy.

Doswiadczenia, w ktorych rézne gatunki drzew lesnych poddawano
dziataniu CO2 o stezeniu co najmniej dwukrotnie wyzszym niz normalne,
wykazaty, ze catkowity przyrost biomasy miodych drzew moze by¢ wiekszy

37« SWIATEA,VK>N 37* SWIATLA, 1IN
€0
Bp F». Ar. Q. Bp. F« Ar. Qr
GATUNKI GATUNKI

Ryc. 6. Sucha masa siewek Belula pendula (B.p.), Fraxinus americana (F.a.), Acer rubrum

(A.r.) i Quercus rubra (Q.r.) po 165 dniach wzrostu pod wptywem normalnego i podwyz-
szonego stezenia CO2 w powietrzu (odpowiednio 350 i 700 ml 1), zréznicowanego o$wiet-

lenia (100 i 37% PAR) oraz réznego poziomu azotu w podtozu (IN = 400 kg ha"l rok'l
i 1/10 N = 40 kg ha"l rok'l (wg Bazzaz i Miao 1993)
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przy podwyzszonym poziomie CO? tylko wéwczas, gdy drzewa dysponuja
optymalng iloscig energii Swietlnej, wody i zwigzkéw pokannowych,
zwhaszcza azotu i fosforu (Kramer 1981). W przypadku wiekszosci gleb
wysoki poziom CO? stymuluje wzrost roslin tylko przy dodatkowym zao-
patrzeniu w substancje mineralne i wode (Eamus i Jarvis 1989; Bazzaz
1990). U miodych siewek Fraxinus americana rosngcych na podtozu bo-
gatym w azot i poddanych dziataniu CO? o stezeniu 700 pl 'l w czasie
165 dni, obserwowano wzrost biomasy wiekszy o 13%, w poréwnaniu
z kontrola. Siewki tego gatunku rosngce na podtozu ubogim w azot (w obec-
nosci podwyzszonego stezenia CO2 w powietrzu — 700 pl 1), produkujg
0 47% mniej biomasy niz siewki kontrolne (ryc. 6). Niedobdr zwigzkéw
pokarmowych w glebie jest przyczyng silnego ograniczenia wzrostu siewek
jesionow takze przy normalnym stezeniu CO2w powietrzu (ryc. 6; Bazzaz
i Miao 1993; patrz takze rozdz. 6).

Dostepnos¢ zwigzkéw mineralnych, zwaszcza przy podwyzszonym ste-
zeniu CO2 w powietrzu, ma najwiekszy wptyw na wzrost drzew wczesnej
sukcesji, jak F. americana, Acer rubrum, Betula populifolia, natomiast ga-
tunki poznej sukcesji (Quercus rubra, Betula alleghaniensis, Acer pennsyl-
vanicum) sg bardziej wrazliwe na poziom S$wiatla (Bazzaz i Miao 1993).
Wzrost biomasy wigze sie z transportem zwiekszonej ilosci asymilatow
z miejsca syntezy do réznych czesci rosliny. Przy stabej dostepnosci zwiaz-
koéw pokarmowych wysoki poziom CO? indukuje magazynowanie produk-
tow asymilacji raczej w korzeniach niz w pedach (Rogers i in. 1992).

Wilgotnos¢ gleby jest waznym czynnikiem regulujgcym przyrost bio-
masy. Wzgledna wilgotnos¢ gleby 80% (27-30% absolutnej zawartosci wo-
dy) jest optymalna dla wzrostu siewek F. excelsior i innych gatunkéw z ro-
dzaju Fraxinus. Redukcja wzglednej wilgotnosci gleby z 80 do 40% obniza
zawarto$¢ wody w lisciach i natezenie fotosyntezy, a 20% wzglednej wil-
gotnosci gleby (7% absolutnej zawartosci wody) jest niewystarczajgca dla
normalnego wzrostu jesiondw (Nestsyarovich i Dzyarugina 1974).

W sezonie nastepujacym po zimie z bardzo niskimi temperaturami (mi-
nimum -40°C) $redni przyrost 31-letnich drzew F. excelsior byt nizszy
0 35% w poréwnaniu z $rednim przyrostem w latach poprzednich. Wiel-
kos¢ rocznego przyrostu wrocita do poziomu sprzed mroznej zimy dopiero
po 3-5 latach (Lovcij 1962).
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4.2. TRANSPORT

4.2.1. KIERUNKI TRANSPORTU

Woda, zwigzki nieorganiczne i organiczne przemieszczajg sie w drzewach
na duze odlegtosci. Skuteczng wymiane substancji pomiedzy korzeniami
i lisémi umozliwia uktad waskulamy sktadajacy sie z dwoch systemow
transportu - ksylemu (drewno) i floemu (tyko).

W ksylemie woda, zwigzki nieorganiczne i organiczne (sok ksylemu)
przemieszczajg sie z systemu korzeniowego zgodnie z kierunkiem pradu
transpiracyjnego do czesci nadziemnej. Wznoszenie sie soku ksylemu jest
pasywne i odbywa sie na zasadzie gradientu potencjatu wodnego.

We floemie substancje rozpuszczone w wodzie (sok floemu) sg prze-
mieszczane zaréwno w kierunku akropetalnym, jak i bazipetalnym. Produkty
fotosyntezy sa transportowane we floemie z dojrzatych lisci do obszaréw
wzrostu i magazynowania. Tg drogg nastepuje tez retranslokacja skfadni-
kow pokarmowych z tkanek i organéw magazynujacych do wszystkich tka-
nek i organéw drzewa. Sok floemu zawiera weglowodany, zwiagzki azoto-
we, regulatory wzrostu, enzymy, zwigzki nieorganiczne. Transport floemo-
wy wymaga udziatu energii metabolicznej w postaci adenozynotrdjfosfo-
ranu (ATP).

4.2.2. TRANSPORT WODY

Transport wody z korzeni poprzez pien i gatezie drzew do lisci odbywa
sie w naczyniach ksylemu. Naczynie utworzone jest z cztonéw potaczo-
nych na podobienstwo rurociggu. Pojedynczym naczyniem jest odcinek ,,ru-
rociggu”, ktérego konce wyznaczone sg przez nieperforowane $ciany czto-
noéw. Naczynia stykajg sie korcami, tworzac nitki naczyniowe. Mogg réw-
niez styka¢ sie bokami. Z jednego naczynia do drugiego woda przechodzi
przez jamki lejkowate (Hejnowicz 1980; Romberger i in. 1993). Pobieranie
wody z podtoza i przewodzenie moze zachodzi¢ na zasadzie biernej absorpcji
wody (kohezji) lub aktywnie (parcie korzeniowe). Przeptyw wody w ukfa-
dzie: gleba-roslina-atmosfera jest wynikiem gradientu cisnienia hydrosta-
tycznego w poszczegolnych elementach tego ukfadu, a gradient ten jest
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mozliwy dzieki istnieniu ujemnego cisnienia w apoplascie. Ujemne cisnie-
nie powstaje dzieki kohezji w slupie wody potgczonym z powierzchnig pa-
rujgcg (transpiracja) (Tyree i Ewers 1991). Jezeli elementy przewodzace
wode uzna sie za uktad rurek, to transport wody mozna przedstawi¢ za
pomocg wzoru opartego na prawie Poisseuille’a (Taiz i Zeiger 1991).

I AP
v_ 8iyv ’
J1 - predkos¢ przeptywu,
r - promien przekroju poprzecznego elementu przewodzacego

(naczynia),
- lepkos¢ ptynu,

AP/x - gradient cisnienia.

Wzor ten pokazuje, ze transportem wody kierujg dwa podstawowe czyn-
niki: przewodnictwo drogi przeptywu (r/8r)) i sita prowadzaca, ktora jest
wynikiem gradientu ci$nienia hydrostatycznego (P/x). Przewodnictwo drogi
przeptywu zalezy od $rednicy naczyn. U Fraxinus excelsior naczynia drew-
na wczesnego (wiosennego) majg stosunkowo duzg Srednice, 80-170 pm
(Burggraaf 1972; Kurczyriska 1986). Srednica naczyn drewna péznego (let-
niego) jest znacznie mniejsza: wedtug Burggraafa (1972) 10-70 pin, a we-

DATA

Ryc. 7. Srednie dzienne zuzycie wody (kg) przez 4-letnie drzewa Fraxinus excelsior ekspo-
nowane na dziatanie ozonu o podwyzszonym stezeniu 150 nl I'1 (linia przerywana) i rosng-
cych w warunkach kontrolnych (linia ciegta). Drzewa traktowano ozonem od 1 maja w sto-
neczne dni przez 8 godzin dziennie (10.00-18.00) (wg Wiltshire i in. 1994)
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dtug Kurczynskiej (1986) 6-24 um. Istnieje powigzanie strukturalne miedzy
naczyniami wczesnymi i péznymi (Kurczyriska 1986).

Transport wody z koizeni odbywa sie u Fraxinus excelsior gtéwnie w naczy-
niach stoja biezacego roku. W sezonie wegetacyjnym przeptyw wody w pniu
F. excelsior rozpoczyna sie w potowie marca, gdy nie ma rozwinietych
lisci i nie dziata transpiracja. Woda przemieszcza sie poczatkowo radialnie
z drewna w kierunku zewnetrznym do kambium i floemu. Radialny prze-
ptyw w bezlistnych pedach uruchamia przeptyw wody wzdtuz pnia.

CZAS
Ryc. 8. Sredni przeptyw wody (g h*l) w ciggu doby przez 4-letnie drzewa Fraxinus excelsior
traktowane ozonem o podwyzszonym stezeniu 150 nl 1 * (linia przerywana) i powietrzem,
w ktérym stezenie ozonu nie przekraczato 50 nl | | (linia ciggta). Linia kropkowana oznacza

natezenie Swiatta (W m®2). Drzewa traktowano ozonem od 1 maja w stoneczne dni przez
8 godzin dziennie (10.00-18.00) (wg Wiltshire i in. 1994)

A - 2 sierpnia: B - 16 wrzesnia.
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W czasie transpiracji ilo$¢ przeptywajacej wody przez pien Fraxinus
excelsior jest taka, ze umozliwia transpiracje wody w ilosci 1,2-2,5 1 m"?
powierzchni lisci na dzien (srednio 1,8 | m"2) (Ladefoged 1963). Biorac
pod uwage, ze Srednia powierzchnia lisci na drzewie (0 przecietnej $rednicy
pnia na wysokosci piersnicy rownej 12 cm) wynosi 41 m2, przez pien prze-
ptywa dziennie okoto 70 | wody. Ta ilo$C przeptywa przez zewnetrzny stéj
o $redniej grubosci 0,47 cm. Przez 1 cm? przekroju stoja przeptywa wiec
okoto 4,5 | wody dziennie. Zakladajac, ze efektywna powierzchnia prze-
ptywu wynosi 50% stoja, to predkos¢ przeptywu jest réwna 3,8 m godz."L
Predkos$¢ przeptywni wody zalezy od jej utraty przez rosling w wyniku tran-
spiracji, a wiec na transport wody wptywaja: pora roku i dnia, temperatura
i wilgotno$¢ powietrza, predkos¢ i kierunek wiatru.

Srednie dzienne zuzycie wody przez 4-letnie siewki F. excelsior jest wyzsze
na przetomie czerwca i lipca (okoto 1,4 kg doba"l) niz w potowie wrzesnia
(okoto 0,9 kg doba') (ryc. 7). Predko$¢ przeptywu wody przez pnie siewek
jesionu wzrasta rano i obniza sie po potudniu (Wiltshire i in. 1994) (ryc. 8).
Wzrost predkosci przeptywu soku ksylemu obserwuje sie najpierw w gor-
nych gatgzkach, a dopiero pézniej w dolnych czesciach uktadu transportu-
jacego wode (Huber i Schmidt 1936). Takie opdznienie wskazuje na wazng
role pnia drzewa jako rezerwuaru wody i znaczenia oporu ksylemu (AbIT)
regulujacego wewnetrzny przeptyw wody (Hincley i in. 1978).

Transport wody moze by¢ zaktocony przez zanieczyszczenia atmosfe-
ryczne. Ozon, ktéry powstaje w nizszych warstwach atmosfery w wyniku
zanieczyszczen, wplywa na obnizenie przewodnictwa szparkowego lisci
i parowanie, a w efekcie na pobieranie wody przez rosliny (Darrall 1989).
Traktowanie siewek F. excelsior ozonem o podwyzszonym stezeniu (150 nl I'1)
powoduje zmniejszenie pobierania wody i obnizenie predkosci przeptywu
wody w stosunku do siewek rosngcych w warunkach kontrolnych (Wiltshire
i in. 1994) (ryc. 7, 8).

4.2.3. TRANSPORT ZWIAZKOW AZOTU

Azot nieorganiczny wystepuje w glebie gtdwnie w formie amonowej (NHj)
i azotanowej (NO3), a stezenia tych jonow w strefie korzeniowej sg zalezne
od predkosci przebiegu proceséw mineralizacji (amonifikacji i nitryfikacji)
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azotu organicznego. W nie zmienionym ekosystemie lesnym stosunek
NH4/NO3 jest bliski 10:1 (Carlyle 1986). Ostatnie dziesieciolecia przynio-
sty znaczny wzrost poziomu azotanow w glebach lesnych (Hayness 1986;
Schulze i in. 1989). Jednoczes$nie wzrosto zainteresowanie mechanizmami
przyswajania azotu przez rosliny w naturalnych ekosystemach.

Jony, amonowy i azotanowy, sg pobierane aktywnie przez korzenie
(Runge 1983), chociaz moze takze wystepowa¢ pobieranie bierne (Lee
i Steward 1978). Analizy skfadu soku ksylemu wykonywane w latach piec-
dziesigtych sugerowaty, ze u roslin drzewiastych azot jest transportowany
z korzeni do pedéw gtéwnie w postaci aminokwasow (Bollard 1956,1960).
W elementach sitowych floemu jesiondw zawartos¢ aminokwasow jest sto-
sunkowo wysoka w czasie ustepowania spoczynku oraz w okresie starzenia
sie lisci, a bardzo niska w zasadniczej czesci okresu wegetacyjnego. Praw-
dopodobnie te substancje sg transportowane do komorek sitowych ze sta-
rzejacych sie lisci w koncu sezonu wegetacyjnego i pozostajg we floemie
w czasie zimy (Zamski i Zimmermann 1979).

Pdzniejsze badania wykazaty, ze wiekszos¢ gatunkdw drzew, reprezen-
tujgcych rézne srodowiska, zawiera reduktaze azotanowg w lisciach (Smir-
noff i in. 1984; Al Gharbi i Hipkin 1984). Reduktaza azotanowa (NR) jest
enzymem indukowanym przez substrat (Beevers i Hageman 1983) i dlate-
go jej aktywnos¢ moze odzwierciedla¢ dostepnos¢ azotanu dla rosliny (Lee
i Steward 1978; Lee i in. 1986). U drzew iglastych, ktdre rosng zwykle na
glebach ubogich w zwigzki azotowe, wiekszos¢ azotanu pobranego z gleby
jest redukowana i asymilowana w korzeniach (np. Martin i in. 1981;
Adams i Attiwill 1982a, b; Sarjala i in. 1987), ale wysokie stezenia NO3
w glebie stymulujg wzrost aktywnosci reduktazy azotanowej w igtach (Sar-
jala 1991).

W przypadku Fraxinus excelsior, ktdry rosnie na stanowiskach boga-
tych w zwigzki pokarmowe, azotan jest redukowany gtéwnie w lisciach.
W korzeniach jesiondw zachodzi redukcja tylko 10% azotanu (Gebauer
i Stadler 1990). Reakcja redukcji azotanu przebiega dwustopniowo:

reduktaza azotanowa

L NO3 + NAD(P)H  ------me-mmmeeemee ) NO3 + NAD{P) + H30

A reduktaza azotvnowa

2. NO; + 3NAD(P)H + 5H  --eocrmenes » NHt + NAD(P) + 2H20
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Wskaznikami dostepnosci azotanu sg takze stezenie azotanu i catkowita
zawarto$¢ azotu w tkankach roslin. U Fraxinus excelsior aktywnos¢ NR
w pedach jest 7 razy wyzsza niz w korzeniach. Najwyzszg aktywnosc re-
duktazy azotanowej stwierdzono w blaszkach lisciowych, a najwyzsze ste-
zenie azotanu w ogonkach lisciowych (Stadler i Gebauer 1992). Aktywnos¢
reduktazy azotanowej w blaszce lisciowej jest Scisle skorelowana ze steze-
niem azotanu w ogonkach lisciowych (Gebauer i in. 1988). Te wyniki po-
zwalajg wnioskowac, ze u jesiondw znaczna ilos¢ azotu jest transportowana

z korzeni do pedow w formie NO3, a gtdwnym odbiorcg azotanu jest blasz-
ka lisciowa.

4.2.4. TRANSPORT WEGLOWODANOW

Elementy sitowe jest to zbiorowa nazwa wydtuzonych, zywych komorek
przystosowanych do szybkiego transportu substancji pokarmowych, two-
rzacych w obrebie floemu ciggi komdrkowe wzdtuz catej rosliny. U okry-
tonasiennych elementy sitowe majg dwa rodzaje pdl sitowych: pola sitowe
boczne i wyspecjalizowane pola sitowe na koncowych $ciankach (ptyty si-
towe), ktore faczg cigg elementow w rurke sitowg. Pola sitowe sg to sku-
pienia porow w $cianie komorek, przez ktére przenikajg pasma cytoplaz-
matyczne. Pory w ptycie sitowej jesionu sg stosunkowo nieliczne (okoto
20 w jednej ptycie) i maja $rednice okoto 10 jxm (Hejnowicz 1980; Rom-
berger i in. 1993).

W warunkach naturalnych jesienig pory w $cianach komorkowych je-
siondw sg ograniczane substancjg zwang kalozag. U E americana nastepuje
to dwa tygodnie po opadnieciu lisci. Odkfadanie sie kalozy w polach sito-
wych konczy funkcjonowanie elementéw sitowych. Floem pozostaje nie
zmieniony w czasie zimy. Wiosng kaloza utworzona jesienig poprzedniego
roku znika powoli i niecatkowicie.

Weglowodany sg transportowane z miejsca syntezy lub magazynowania
(donor) poprzez floem do miejsc przeznaczenia (akceptor). Sie¢ najdrob-
niejszych zytek w lisciach stanowi poczatek systemu waskulamego trans-
portujacego weglowodany. Zykki przylegaja do tkanki miekiszowej, w kto-
rej przebiega fotosynteza, a ich gtdwng funkcjg jest akumulacja i tadowanie
produktow fotosyntezy. Ksylem i floem najdrobniejszych zytek roznig sie,
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pod wzgledem budowy i funkcji, od gtéwnych zytek lisci oraz wigzek was-
kulamych innych organéw. Cechg wyrdzniajaca jest przede wszystkim
obecnos¢ ,,komorek posrednich — specjalnego typu komorek towarzysza-
cych, ktore graniczg z tkankg miekiszowa. U wigkszosci roslin dwuliscien-
nych drobne zytki stanowig 25% lub wiecej wszystkich zytek w lisciu (wg
Gamalci 1989). Wyrdzniono dwa typy komdrek posrednich: 1) komorki
z licznymi plazmodesmami na styku mezofil-floein, 2) komorki bez pla-
zmodesm na $cianach graniczacych z mezofilem. Na tej podstawie drobne
zytki w lisciach dzieli sie na otwarte (typ 1) i zamkniete (typ 2) (Gamalei
1974). Drzewa z rodzaju Fraxinus, podobnie jak inne gatunki z rodziny
Oleaceae, majg komorki posrednie z licznymi polami plazmodesmowymi
i zytki typu otwartego (Gamalei 1974; Gamalei i Pachomova 1981) (ryc. 9).

B
Ryc. 9. Typy drobnych zytek lisci rodlin dwulisciennych (wg Gamalei 1989)

A - system waskulamy liscia; B - struktura drobnych zytek w przekroju poprzecznym: 1 - typ otwarty drobnych zytek
z licznymi polami plazmodesmowymi migdzy floemem i mezofilem, charakterystyczny dla lisd drzew, 2 - typ zamknigty
drobnych zytek z podtypami 2a, 2b i 2c, brak kontaktu plazmodcsmowego z mezofilem, wystepuje u roslin zielnych
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Wyniki badan anatomicznych sugerujg, ze w komorkach sitowych boczne
i terminalne ptytki sitowe rozwijajg sie przez potaczenie pol plazmodes-
mowych, oraz ze struktury plazmodesmowe #gczg sie z retikulum endo-
plazmatycznym, tworzac ciggty system symplastyczny transportujgcy cukry
(Gamalei i Pachomova 1981).

Transport produktéw fotosyntezy przebiega w kilku etapach:

1 - transport triozofosforandw z miejsca ich syntezy, czyli chloroplastéw, do otaczajacej

cytoplazmy, gdzie sg przeksztatcane w cukry, ktére mogg by¢ transportowane w systemie
waskularnym;

2 - przemieszczanie sie cukréw z komérek miekiszowych do komoérek towarzyszacych;

3 - transport cukréw do elementéw sitowych, czyli zatadunek floemu;

4 - transport cukréw w elementach sitowych z igiet do stref wzrostu lub magazynowania;

5 - przemieszczanie substancji z floemu do komérek docelowych, czyli roztadunek floemu.

Przemieszczanie produktéw asymilacji z chloroplastéw do tkanki przewodzacej jest tran-
sportem krétkodystansowym.

Liscie Fraxinus excelsior zawierajg fruktoze, glukoze, sacharoze, rafi-
noze, werbaskoze i alkohole wielowodorotlenowe, zwyczajowo zaliczane
do cukréw (gtownie mannitol) (Seybold 1969). Ilo$¢ zwigzkéw cukrowych
w lisciach, w stosunku do suchej masy, jest najwyzsza w maju i czerwcu.
W lisciach F. americana takze stwierdzono obecnos$¢ licznych cukréw, jak
stachyloze, rafinoze, sacharoze, werbaskoze oraz D-mannitol (Zimmermann
1957a), a ponadto mellobioze, maltoze, galaktoze, fruktoze i pentozy (Trip
i in. 1963).

Zawarto$¢ skrobi, podstawowego materialu zapasowego, w lisciach
F. excelsior jest najwyzsza w sierpniu. W ciggu doby zawarto$¢ skrobi
zmienia sie i jest najnizsza o 8 rano, a najwyzsza miedzy 17 po potudniu
a 2 w nocy. Zawarto$¢ monosacharydoéw i mannitolu jest takze wyzsza
w godzinach popotudniowych i wieczorem, ale w nocy zmniejsza sie (Sey-
bold 1969).

Do systemu waskulamego przemieszczane sg tylko cukry nieredukujgce,
pozostajgce wzgledem siebie w pewnej statej proporcji. Transport jest wiec
selektywny i preferencyjny (Trip i in. 1965).

Produkty fotosyntezy moga by¢ przemieszczane do elementéw sitowych: 1) droga wy-
tacznie symplastyczng (Ziegler 1974), 2) droga prowadzaca czeSciowo poprzez apoplast. Asy-
milaty penetrujg apoplast kompleksu: komorka posrednia-komorka sitowa i stamtad sg tran-
sportowane do cytoplazmy tych komoérek (Geiger i in. 1973; Giaquinta 1983). U jesion6w,

wobec stosunkowo duzych otworéw sitowych, produkty fotosyntezy sa prawdopodobnie prze-
mieszczane z komérek mezofilu do komoérek sitowych drogg symplastyczna, zgodnie z gra-
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dientem stezen (Ziegler 1974). Mozliwy jest jednak réwniez aktywny transport asymilatow
z apoplastu do komoérek posrednich lub komérek sitowych w najmniejszych zytkach, co
stwierdzono u innych roslin o zytkach typu otwartego (Geiger i in. 1973; Kursanov 1976).
Transport droge symplastyczng wymaga mniej energii niz transport apoplastyczny. Jednakze
w niekorzystnych warunkach, szczegélnie w niskiej temperaturze gtéwng lub jedyna droga
transportu cukrow do elementéw' sitowych staje sie droga apoplastyczna. Znaczne obnizenie
translokacji przez symplast u roslin okrytozalazkowych nastepuje przy 10°C, a jej zatrzyma-
nie w temperaturze 2-4’C (Geiger i Sovonick 1975).

Sok floemu jesionéw zawiera mieszanine cukrow: stachylozy, rafinozy,
sacharozy, werbaskozy oraz D-mannitolu, ze znaczng przewagg stachylozy.
W okresie letnim w soku floemu Fraximus americana znajduje sie $rednio
0,25 M stachylozy, 0,12 M mannitolu, 0,09 M sacharozy, 0,07 M rafinozy
i Sladowe ilosci werbaskozy. Relacja stezen cukrow (sacharoza/stachyloza,
rafinoza/stachyloza, sacharoza/rafinoza) w soku floemu ulegajg lekkim wa-
haniom w ciggu doby (Zimmermann 1957a, b). Szybkos$¢ przeptywu weg-
lowodanéw w dét pnia F americana okreslono na 30-70 cm godz.'l. Sred-
nia szybko$¢ translokacji stachylozy w pniu jesionu o wysokosci 9 m
i Srednicy 15 cm na wysokosci piersnicy jest réwna 65 ¢cm godz.'l. Szyb-
kos¢ transportu jest wieksza w gornej niz w dolnej czesci pnia i jest nie-
zalezna od catkowitego stezenia cukréw (Zimmermann 1969). Gradient mo-
lamy wszystkich cukréw i mannitolu jest pozytywny w kierunku gora -
dot przez cale lato, a jesienig zanika. Po opadnieciu lisci stezenie stachylozy
w elementach sitowych obniza sie, a wzrasta zawarto$¢ sacharozy (Zim-
mermann 1958). Autor sugeruje, ze w okresie letnim sacharoza jest usu-
wana z komdrek sitowych, a proces ten jest kontrolowany przez czynniki
hormonalne pochodzace z lisci. Usuwanie sacharozy nastepuje jeszcze
przez pie¢ dni po defoliacji, ale potem czynnik honnonalny wyczerpuje sie
i stezenie sacharozy w komérkach sitowych wzrasta.

Zawarto$¢ cukrow i skrobi w korze F. excelsior zmienia sie w ciggu
roku. llos¢ fruktozy, glukozy, sacharozy, rafinozy, stachylozy i mannitolu
wzrasta jesienig (pazdziemik-listopad) i w okresie zimowym utrzymuje sie
na wyzszym poziomie. Wczesng wiosng (marzec) zawartos¢ cukrow obniza
sie. Poziom skrobi w korze F. excelsior, w przeciwienstwie do cukrow, jest
najnizszy zima, od listopada do lutego (okoto 2% suchej masy), od marca
wzrasta 1 najwyzszy poziom (6-7% suchej masy) osigga w sierpniu
i wrzesniu (Seybold 1969).

7 Jesion
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U Fraxinus americana, w okresie bezposrednio poprzedzajgcym aktyw-
nos$¢ kambium, kiedy paki sg jeszcze zamkniete (koniec kwietnia - pocza-
tek maja), zaobserwowano znikanie ziaren skrobi zmagazynowanych w ko-
rze (Zamski i Zimmermann 1979). Powstate w wyniku hydrolizy skrobi
cukry sg transportowane przez promienie do kambium i floemu. Badania
histologiczne wykazaty, ze komorki sitowe wczesnego floemu z poprzed-
niego roku nie zawierajg cukréw. Cukry natomiast akumulujg sie w tych
elementach sitowych, ktére nie zostaty w petni zréznicowane w poprzed-
nim sezonie i tych, ktére funkcjonowaty, ale zostaty uformowane pod ko-
niec sezonu wegetacyjnego. Translokacja we floemie wystepuje, do pew-
nego stopnia, podczas rozwoju pakéw i wzrostu mtodych lisci. Reaktywo-
wane elementy sitowe stanowig kanat transportu cukrow do rozwijajgcych
sie pakow. Wydtuzanie pedu, podobnie jak wzrost ksylemu i floemu od
poczatku maja do potowy czerwca przebiega u jesiondw na koszt materiatu
zapasowego. Pierwsze elementy sitowe wczesnego floemu tworzg sie
w koncu maja i fadowanie do nich cukrow trwa przez caty czerwiec. Jest
to krotki okres jednoczesnego importu cukrow do miodych lisci przez reak-
tywowany floem i nowy floem. Do potowy czerwca nie zauwazono znacza-
cego przeptywu cukrow w gtdwnym pniu (Zamski i Zimmermann 1979).
Transport dalekodystansowy weglowodanéw trwa od okoto 1 lipca do po-
towy pazdziernika. Odpowiada to okresowi, w ktorym funkcjonujg elemen-
ty sitowe, a liscie eksportujg produkty fotosyntezy.

Floem wytworzony w poprzednich latach nie ma duzego znaczenia dla
transportu (Zimmermann 1961). Komorki promieniowe floemu, w przeci-
wienstwie do komorek sitowych, pozostajg aktywne przez kilka lat i sta-
nowig poprzeczng droge transportu. Wiosng promienie dostarczajg cukrow
potrzebnych do rozpoczecia podziatdbw kambialnych i fellogenu oraz do
fadowania pdznych elementéw sitowych z poprzedniego roku. Reaktywo-
wane elementy sitowe z poprzedniego roku nie zawierajg cytoplazmy i nie
tworzg kalozy (Zamski i Zimmermann 1979).

Jesiony cechuje znaczna zdolno$¢ przystosowania tempa proceséw fizjo-
logicznych do warunkdw siedliskowych. Jednakze w niekorzystnych warun-
kach $wietlnych, wodnych i pokarmowych obniza sie ich produktywnos¢.

Instytut Dendrologii PAN
ul. Parkowa 5
62-035 Koérnik
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GASEOUS EXCHANGE, WATER RELATIONS AND TRANSPORT

Summary

Fraxinus excelsior (L.) is a tree species of relatively high photosynthetic activity. The inten-
sity of gaseous exchange and the water condition of the plant depend on external factors
such as light intensity, air temperature and humidity, wind velocity, availability of water and
nutrients. The reviewed results show that ash trees are characterized by a high capability to
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adapt the rate of physiological processes to environmental conditions. The morphological
and anatomical characteristics of F. excelsior leaves (leaf surface, thickness of the layer of
parenchyma cells, stomata frequency) are adapted for the optimal utilization of irradiance in
photosynthesis and are dependent on the position of leaves in the crown. Leaves of F. ex-
celsior are shadow-tolerant. The highest effectiveness of energy utilization by this species is
at photosynthetically active radiation (PAR) intensity of 4-18%. F. excelsior has great capa-
city to adjust water consumption and transpiration to soil moisture, soil temperature, light
and air conditions. The relationships between gas exchange processes, water relations and
productivity' are discussed. Metabolic routes for the assimilation and translocation of nitrogen
compounds are described. The possible routes of translocation and retranslocation of photo-

assimilates in various seasons and the content of carbohydrates in leaves and stems of ash
trees are presented.
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