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4.2. WYMIANA GAZOWA I GOSPODARKA WODNA

Intensywno$¢ proceséw wymiany gazowej drzew strefy umiarkowanej
jest zjawiskiem zmiennym, zaleznym zaré6wno od czynnikow zewngtrznych,
zwigzanych z sezonowos$cig warunkow klimatycznych, jak i od czynnikow we-
wnetrznych, zwigzanych ze stanem fizjologicznym rosliny. Na przebieg pro-
cesOW wymiany gazowej duzy wplyw majg takze czynniki stresowe. Wiazy
europejskie naleza do drzew o szczegdlnych wymaganiach siedliskowych. Do
optymalnego wzrostu i rozwoju potrzebuja stosunkowo wysokiej wilgotnosci
podtoza, wysokiego pH i wysokiego poziomu azotu w glebie. Jednoczesnie
wiazy s3 do$¢ odporne na susz¢ i tolerujg zakwaszenie gleby (CHEN 2001). Sa
tez odporne na zacienienie i mrozy, a z drugiej strony sg cieptolubne (ELLEN-
BERG 1986; DIEKMANN 1996). Naturalne siedliska wigzow w Europie kurczg si¢
w zwigzku z wylesianiem i osuszaniem wielu terendw nadrzecznych. Z drugiej
strony eutrofizacja $rodowiska glebowego, szczegolnie zwigkszenie poziomu
dostepnego azotu w glebie, moze prowadzi¢ do wzrostu liczebno$ci wigzow.
Wiazy moga rowniez zajmowaé nowe stanowiska w wyniku ocieplenia kli-
matu, co potwierdza obserwowana w ostatnich dziesigcioleciach tendencja do
przesuwania si¢ gornej granicy wystepowania wigzu Ulmus glabra na zachod-
nim Kaukazie, obok takich gatunkow, jak Acer platanoides, A. platanus, Betu-
la litwinowii (AxkaTov 2009). Wiazy sa wzglednie odporne na zanieczyszczenia
powietrza pytami (CHEN 2001), natomiast podwyzszone stgzenie ozonu tropos-
ferycznego powoduje uszkodzenia lisci U. laevis, U. minor 1 U. glabra (SKELLY
iin. 1999; MANNING i in. 2002).

Tolerowanie zréznicowanych i czesto przeciwstawnych warunkow srodowi-
ska wskazuje na znaczng plastycznosc¢ fizjologiczng wigzow. Niestety wymia-
na gazowa i gospodarka wodna wigzow europejskich rzadko byty przedmiotem
badan i niewiele prac opublikowano na ten temat. Wigcej informacji mozna
znalez¢ w literaturze, zwlaszcza najnowszej dotyczacej fotosyntezy wigzow
azjatyckich i amerykanskich w zréznicowanych warunkach srodowiska.

4.2.1. ZDOLNOSC ASYMILACYJNA

Zdolno$¢ asymilacyjna drzew okres$la maksymalne natgzenie fotosyntezy
netto, czyli szybko$¢ pobierania dwutlenku wegla (CO,) przez dang powierzch-
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ni¢ organu asymilujacego w okreslonym czasie i w optymalnych warunkach
srodowiska (nat¢zenie promieniowania $wietlnego, temperatura, wilgotnosc¢
gleby, dostgpnos¢ pierwiastkow odzywczych, stezenie CO, w powietrzu),
z uwzglednieniem strat CO, w procesie oddychania. Asymilacja CO, przebie-
ga w wyspecjalizowanej tkance, chlorenchymie, ktéra w lisciu wystepuje jako
gtowny sktadnik tkanki podstawowej, czyli mezofilu, a w todydze — przede
wszystkim w czesci peryferycznej, nie obejmujac epidermy. Organem wyspe-
cjalizowanym w fotosyntezie jest 1i$¢ (Henowicz 2002). Na zdolno$é asymi-
lacyjng wpltywaja czynniki wewnetrzne rosliny, czyli struktura morfologiczna
i anatomiczna li$ci, zawartos¢ chlorofilu, liczba i wielkos¢ szparek, uwodnienie
lisci, aktywno$¢ enzymow zwigzanych z fotosynteza oraz funkcjonowanie tka-
nek transportujacych. Czynniki wewnetrzne zaleza od przynalezno$ci rosliny
do gatunku, odmiany lub ekotypu, a takze od stadium rozwoju osobniczego,
rozwoju korony drzewa, wieku lisci i ich pozycji w koronie. Maksymalng ak-
tywnos¢ fotosyntetyczng liscie osiagaja wowczas, kiedy sa w petni rozwiniete
i dojrzate, czyli 4—6 tygodni po peknigciu pakow (LARCHER 1994). Istotne dla
procesu fotosyntezy wtasciwosci rosliny sg modyfikowane przez warunki $ro-
dowiska (LARCHER 1969).

Nieliczne badania nat¢zenia fotosyntezy wigzow na tle innych gatunkéw
drzew wykazaty stosunkowo wysoka aktywnos$¢ fotosyntetyczng lisci Ulmus
glabra. Wartosci natezenia fotosyntezy netto (P) lisci kilku gatunkow drzew
i krzewow badanych w poréwnywalnych warunkach oswietlenia, temperatury
i wilgotnos$ci uszeregowano nastgpujaco: Corylus avellana > (Ulmus glabra =
Rhododendron ponticum) > Hedera helix > Fraxinus excelsior > Ilex aquifo-
lium > (Daphne laureola = Fagus sylvatica) (HARBINSON i WOODWARD 1984).
W naturalnym $rodowisku P, lisci U. glabra miescito si¢ od 2,22 do 4,38 mg
CO, dm™? h™', w zaleznosci od stanowiska oraz terminu badan, i bylo to nate-
zenie wyzsze od natezenia fotosyntezy lisci klonu zwyczajnego (Acer platano-
ides) (1,96-2,80 mg CO, dm*h™) i lipy drobnolistnej (7ilia cordata) (1,99-3,27
mg CO, dm™ h™), a nizsze od natezenia fotosyntezy liSci dgbu szyputkowego
(Quercus robur) (2,26-5,13 mg CO, dm>h') (VyaLiin. 2007). Autorzy badali
mtode drzewa, o wysokosci 5—6 m.

Warunki panujace na terenach okresowo zalewanych sprzyjaja aktywnosci
fotosyntetycznej drzew. Szybkosé fotosyntezy netto lisci mlodych osobnikow
U. glabra, Tilia cordata, Quercus robur 1 Acer platanoides, wyrazona w mg
CO, dm™? h', byla o 1,5 razy wyzsza u drzew rosngcych w obnizeniu terenu,
ktory byt okresowo podtapiany, w porownaniu do osobnikoéw na wzniesieniu,
zwlaszcza w drugiej polowie sezonu wegetacyjnego, kiedy wilgotno$¢ gleby na
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terenie zalewowym byta dwukrotnie wyzsza niz na obszarze wzniesionym, nie
zalewanym (VyaL i in. 2007).

Liscie nie sg jedynym organem rosliny zdolnym do asymilacji i redukcji
dwutlenku wegla. Fotosynteza zachodzi takze w ogonkach liSciowych, zielo-
nych owocach, zielonych tkankach pni i galezi i pozytywnie wplywa na calko-
wity budzet wegla w roslinie (Pranz i in. 2002). Szczeg6lnie w niekorzystnych
okresach, kiedy drzewa traca cze$ciowo lub catkowicie liscie. Zrzucanie lisci
moze nastgpi¢ w wyniku przedtuzajacej si¢ suszy, jako mechanizm ogranicza-
jacy utrat¢ wody. Jesienig, obnizone temperatury i krotki dzien inicjuja proces
starzenia si¢ 1 opadania lisci. Defoliacj¢ drzew powoduja tez owady, grzyby
chorobotworcze, bakterie i wirusy. Do czasu odbudowy listowia drzewo ko-
rzysta z weglowodanow zmagazynowanych w tkankach oraz wytworzonych
w procesie fotosyntezy zachodzacym w chlorenchymie kory pnia i pgdow. Na-
wet w okresach, kiedy liscie s3 w petni rozwinigte, chlorenchyma pni jest zdol-
na do uczestniczenia w produkcji zwigzkow wegla i tlenu. Fotosynteza w tkan-
kach kory i lisci przebiega wedlug takich samych zasad i zalezy od takich
samych czynnikéw wewnetrznych i zewnetrznych. Wyizolowana z pnia i ga-
fezi chlorenchyma wykazuje stosunkowo wysoka aktywno$¢ fotosyntetyczna,
ktora stanowi srednio 75% aktywnosci fotosyntetycznej lici.

Wyniki pierwszych badan naukowych dotyczacych tkanek zielonych w ko-
rze roslin drzewiastych opublikowano okoto roku 1900 (za Pranz i in. 2002).
Zawarto$¢ chlorofilu w korze pni drzew zalezy od wieku organu i od ekspozycji
na $wiatlo (PEARsON i LAWRENCE 1958). Wraz z wiekiem organu maleje stgze-
nie chlorofilu w przeliczeniu na powierzchni¢ lub suchg mase kory (Pranz i in.
2002). Gorna, o$wietlona powierzchnia gatezi i gatazek znaczaco rézni si¢ za-
wartoscia chlorofilu od czesci zacienionych, potozonych w glebi korony drzewa.
Ulmus glabra zaliczono do drzew o stosunkowo wysokiej zawartosci chlorofilu
w korze gatazek wyeksponowanych na dziatanie $wiatta (1,23-1,89 mg chl. g
s.m.), natomiast U. laevis znalazl si¢ w grupie drzew o nizszej zawartosci chlo-
rofilu (0,37-0,50 mg chl. g s.m.). Chlorofil jest obecny nie tylko w zewnetrzne;j
czesci pnia, ale takze w centralnej czeSci pnia i gatgzi w zakresie od 25 do
ponad 200 pg chl. g s.m. (Pranz i in. 2002). Epiderma przepuszcza $wiatto
fotosyntetycznie czynne, natomiast nie przepuszcza §wiatta w zakresie UV, co
wykazata KurczyNska (2002) u gatunkow z rodzaju Salix. Nat¢zenie fotosynte-
zy w todygach wierzb maleje wraz z ich wiekiem i rosnaca gruboscig epidermy
(Kurczynska 2002). Zjawisko to nie zostato dotad zbadane u wigzow. Przenika-
nie Swiatta fotosyntetycznie czynnego przez peryderme maleje wraz z wickiem
pnia oraz wzrastajaca gruboscia perydermy i zalezy od gatunku drzewa (Pranz
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i Ascaan 2000). Wilgotna kora przepuszcza wigcej Swiatta niz kora sucha (Sor-
HAUG i in. 1995). Swiatto moze przenikaé przez naturalne otwory w zewnetrznej
powierzchni kory, takie jak przetchlinki lub, w mtodszej korze, szparki (LAN-
GEFELD-HEYSER 1997). Ograniczenie transmisji $§wiatta do wnetrza pnia i galezi
powoduja organizmy epifityczne zyjace na powierzchni kory drzew (SoLHAUG
iin. 1995). Natezenie asymilacji CO, przez mtode galtezie drzew moze stanowi¢
60-90% CO, potencjalnie utraconego w procesie oddychania, ale rzadko stwier-
dza si¢ wystgpowanie fotosyntezy netto. Zatem fotosynteza kory pni i gate¢zi nie
ma raczej wpltywu na produkcj¢ biomasy, a jej znaczenie polega przede wszyst-
kim na produkcji tlenu potrzebnego w procesie oddychania (Hemowicz 1980;
ROMBERGER i in. 1993). Umozliwia réwniez reasymilacj¢ nadmiaru CO, powsta-
jacego w czasie oddychania (ScHEADLE 1975), a takze dtugotrwate prowadzenie
fotosyntezy w warunkach, w ktorych niemozliwa jest fotosynteza w liSciach, co
jest efektem przystosowania do zycia w niekorzystnych warunkach (KurczyN-
skA 2002). Prawdopodobnie tlen wydzielany w czasie fotosyntezy zachodzacej
w chlorenchymie pnia i tam magazynowany moze zwigkszac¢ odporno$¢ drzew
na niedotlenienie podczas okresowego zalewania drzew (Pranz i in. 2002).

4.2.2. WPLYW CZYNNIKOW SRODOWISKA NA WYMIANE
GAZOWA

4.2.2.1. Swiatlo

Natezenie fotosyntezy netto jest funkcja o$wietlenia i wzrasta od $wietlne-
go punktu kompensacyjnego, czyli takiego nat¢zenia $§wiatta fotosyntetycznie
czynnego (ang. Photosynthetically Active Ratiation — PAR; dlugos¢ fali w za-
kresie 400-700 nm), przy ktorym ilo$¢ CO, wigzana w procesie fotosyntezy jest
rownowazona przez ilos¢ CO, wydzielang w procesie oddychania, az do $wietl-
nego punktu wysycenia, czyli takiego natgzenia Swiatta, powyzej ktérego natg-
zenie fotosyntezy nie zwigksza si¢. Nat¢zenie Swiatta fotosyntetycznie czynnego
w petnym stoncu (100% PAR) wynosi okoto 2000 pmoli m=2 s,

Swiatto wptywa na strukture lisci, a zroznicowane warunki $wietlne wy-
wotuja adaptacje lisci potozonych w roznych czgsciach drzewostanu lub ko-
rony drzewa. Rosliny lub pedy rosnace w cieniu wytwarzaja tak zwane liscie
cieniste, przystosowane do absorpcji $wiatta w warunkach zacienienia. Blaszki
lisciowe lisci cienistych sg ciensze, majg wigksza specyficzng powierzchnig
(SLA z ang. Specific Leaf Area), czyli stosunek powierzchni lisci do ich masy,
i mniejszg liczbe szparek niz liscie rosngce w dobrze oswietlonej czesci drze-
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wostanu lub korony drzewa (tzw. li§cie stoneczne). LiScie cieniste odznacza-
ja si¢ nizsza aktywnoscia asymilacyjna w poréwnaniu do lisci stonecznych,
a maksymalne natgzenie fotosyntezy osiagaja przy nizszym nate¢zeniu $wiatla.
Liscie mtodych wigzéw Ulmus glabra, rosngcych pod okapem drzewostanu
lisciastego, przy nate¢zeniu $wiatta 6% PAR, cechowata stosunkowo wysoka
wartos¢ SLA (34 mm= mg™') (HARBINSON i WoopWARD 1984). Swiatto oddzia-
luje na natezenie fotosyntezy i transpiracji poprzez wpltyw na funkcjonowa-
nie aparatow szparkowych. Opor szparek lisci wigzu U. glabra malat wraz
ze wzrostem natezenia Swiatla fotosyntetycznie czynnego w zakresie 25-230
umol m~2 s7!, a jednocze$nie wzrastata aktywno$¢ fotosyntezy netto. Liscie
wigzow sa stosunkowo odporne na zacienienie. Stan wysycenia $wiattem osia-
gaja przy natgzeniu $wiatta 230 pmol m2s™!, ktore stanowi okoto 12% maksy-
malnego nat¢zenia PAR (100% = ok. 2000 pmol m?s™') (HARBINSON i WooD-
wARD 1984). Dla poréwnania cieniozno$ne jesiony Fraxinus excelsior, bluszcz
Hedera helix i r6zanecznik Rhododendron ponticum osiagaty stan wysycenia
Swietlnego przy natgzeniu $wiatla okoto 6% PAR, a Daphne laureola 1 Fagus
sylvatica — przy natezeniu $wiatla okoto 1,4% PAR (HARBINSON i WOODWARD
1984). Natomiast gatunki Swiatlolubne, takie jak Betula spp. i Populus tremula,
wykorzystuja efektywnie §wiatto do 50% maksymalnego nat¢zenia PAR (CEL-
NIKER 1977). Efektywno$¢é wykorzystania wody do produkcji biomasy roslinne;j
(biomasa/g zuzytej wody) byta u wigzu niezalezna od nat¢zenia Swiatla (HARr-
BINSON i WOODWARD 1984).

Liscie cieniste zawieraja zwykle mniej chloroplastow niz liScie stoneczne,
za$ chloroplasty lisci cienistych sa wigksze i maja wigcej chlorofilu. Zawarto$é
chlorofilu w lisciach zmienia si¢ w czasie sezonu wegetacyjnego i jest najwyz-
sza w fazie petnego rozwoju lisci. SAMSONE 1 in. (2007) zarejestrowali wzrost
stezenia chlorofilu w lisciach U. laevis od 2,6 mg g' suchej masy w koncu maja
do 4 mg g! suchej masy na poczatku lipca. Autorzy ci stwierdzili ponadto, ze
czynniki stresowe, takie jak atak owadow i rozwoj galaséw na blaszce liscio-
wej, wplywajg na zmniejszenie stg¢zenia chlorofilu w apikalnej czesci liscia.
Liczne badania wykazatly, ze zawarto$¢ chlorofilu w liSciach w niewielkim
stopniu wptywa na szybkos$¢ fotosyntezy. Juz w 1918 r. WILLSTATTER i STOLL
zauwazyli, ze w liSciach wigzu z niedoborem chlorofilu szybkos¢ fotosyntezy
byta zblizona do szybkosci fotosyntezy w lisciach o wyzszej zawartosci chlo-
rofilu (za SALISBURY 1 Ross 1975). VyaL i in. (2007) wykazali, ze licie wigzow
U. glabra rosnacych na terenie zalewowym i na terenie nie zalewanym mialy
zblizong zawarto$¢ chlorofili i karotenoidow, natomiast réznity si¢ znaczaco
aktywnoscig fotosyntetyczng, wyzsza o 50% na terenie zalewanym.
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4.2.2.2. Dwutlenek wegla

Dwutlenek wegla jest gtdwnym substratem w procesie fotosyntezy, a jego
stezenie w stromie chloroplastu wptywa bezposrednio na aktywno$¢ asymi-
lacyjna lisci (TayLor 1 TERRY 1984). Nate¢zenie asymilacji netto jest funkcja
stezenia CO, w przestworach migdzykomorkowych liscia i w chloroplastach.
Stezenie CO, wewnatrz chloroplastow zalezy od st¢zenia tego gazu w atmos-
ferze otaczajacej 1i$¢ oraz od funkcjonowania aparatow szparkowych, a kazdy
czynnik stresowy, ktory powoduje zamykanie szparek, wptywa na obnizenie
doptywu CO, do chloroplastow. Istnieje liniowa pozytywna zaleznos¢ migdzy
przewodnictwem szparkowym dla CO, a szybkoscig pobierania CO, netto wy-
razona jako g CO, m™ liscia h™' (HARBINSON i WOODWARD 1984).

Wzrost stgzenia CO, w atmosferze okotoziemskiej w ciggu ostatnich 200 lat
na skutek uprzemystowienia (FriepLi i in. 1986; KEELING i in. 1995) oraz oczeki-
wany dalszy wzrost w najblizszej przysztosci (HouGHTON i in. 1995) wywotaty
zainteresowanie wptywem podwyzszonego stezenia CO, na funkcjonowanie
roslin, w tym roslin drzewiastych. Przeprowadzono wiele do§wiadczen w spe-
cjalnych komorach lub warunkach polowych, w ktorych siewki drzew, mtode
sadzonki lub wybrane cze¢sci korony mtodych drzew wielu gatunkéw podda-
wano dziataniu podwyzszonego stgzenia CO, przez sezon wegetacyjny lub jego
cz¢$¢ (CEULEMANS 1 Mousseau 1994). Badano migdzy innymi aktywnos¢ foto-
syntetyczng i/lub biomasg roslin traktowanych podwyzszonym stgzeniem CO,
w stosunku do ros$lin kontrolnych. W wigkszosci przypadkéw obserwowano
wzrost aktywnosci fotosyntetycznej i wzrost biomasy pod wpltywem wyzszego
niz normalne stgzenia CO,. Wsréd badanych drzew nie byto gatunkéw z rodza-
Jju Ulmus. Krotkotrwate (3,54 godzin) podwojenie stgzenia CO, w atmosferze
otaczajacej lidcie nie ma znaczacego wplywu na aktywnos¢ oddechows lisci
drzew (R, nmol s™') (AmTHOR 2000). U wszystkich badanych gatunkow, w tym
wigzu U. rubra, stosunek aktywnosci oddechowej lisci drzew poddanych dzia-
faniu 800 ppm CO, i tych rosngcych przy stezeniu 400 ppm CO, byt bliski 1
(0,933-0,988).

Dtugotrwate dziatanie podwyzszonego stezenia CO, wywotuje u wielu ga-
tunkdw roslin zmiang zageszczenia szparek, czyli liczby aparatéw szparkowych
przypadajacych na jednostke powierzchni liscia, a wigc posrednio na szybkosé
wymiany gazowej. Informacje na ten temat uzyskano w trzech typach badan:
1) doswiadczeniach prowadzonych w warunkach szklarniowych i polowych,
2) badania kilkudziesi¢cioletnich materiatow zielnikowych i poréwnaniu ich
z aktualnie zyjacymi przedstawicielami gatunkow, 3) badaniach materialow
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kopalnych z réznych okresow geologicznych (Rover 2001). Reakcje ponad
400 gatunkéw roslin na podwyzszone stgzenie CO, w atmosferze byly zroz-
nicowane: 1) zmniejszone zaggszczenie szparek, 2) brak réoznic w zageszcze-
niu szparek, 3) wzrost zageszczenia szparek (ok. 12% przypadkow) (Royer
2001). Badania eksperymentalne wykazaty znacznie nizszy udziat gatunkow
roslin reagujgcych na wzrost CO, w atmosferze zmiang zaggszczenia apara-
tow szparkowych niz badania zielnikowe i paleobotaniczne. Fakt ten RoyEr
(2001) tlumaczy stosunkowo krotkim (kilkuletnim) okresem oddziatywania
CO, na ro$liny w doswiadczeniach. Wptyw zmian stezenia CO, w atmosferze
w ciagu kilkudziesigciu lat na zageszczenie szparek lisci ponad 60 gatunkow
roslin, w tym wielu gatunkoéw drzew, pokazata analiza poréwnawcza wynikow
z poczatku XX w. (SaLisBury 1927) i konca XX stulecia (BEERLING i KELLY
1997). U okoto 50% przebadanych gatunkéw wykazano obnizone zaggszczenie
aparatow szparkowych, u okoto 15% stwierdzono podwyzszone zageszczenie
szparek, a u pozostatych gatunkéw — brak zmian zageszczenia szparek. Wigz
Ulmus glabra jest wymieniony wsréd gatunkdéw nie wykazujacych zmian
w zageszczeniu szparek (Rover 2001).

4.2.2.3. Zwigzki mineralne

Gleby na terenach okresowo zalewanych przez rzeki moga by¢ bogatsze
w humus i zawieraé¢ wigcej dostepnych pokarméw mineralnych, szczegdlnie
azotu, niz gleby na innych stanowiskach wigzéw. Zwigkszona dostepnosé
azotu w glebie wptywa korzystnie na syntez¢ barwnikow fotosyntetycznych,
stad wyzsza zawarto$¢ barwnikoéw w lisciach drzew rosnacych na obszarach
okresowo podtapianych ttumaczy si¢ korzystnymi warunkami odzywienia
azotowego (VyaL i in. 2007). Na stanowisku le§nym w dolinie Renu, regular-
nie zalewanym przez rzeke, zarejestrowano istotnie wyzsza zawartos¢ C, N, K
w glebie oraz wyzszy stosunek C/N niz na nie zalewanych stanowiskach kon-
trolnych (TREMOLIERES 1 in. 1999). Jednoczes$nie w dojrzatych i starzejacych si¢
lisciach U. minor z miejsca zalewowego wykazano wyzsze st¢zenia N i P w po-
réwnaniu ze stanowiskami kontrolnymi, zwtaszcza w liSciach starzejacych sig.
Zwigkszona akumulacja tych pierwiastkéw w tkankach byta korzystna dla ak-
tywnosci metabolicznej. Stosunkowo wysoka aktywnos¢ fotosyntetyczna lisci
wigzu U. glabra moze mie¢ zwigzek z wysokim st¢zeniem azotu (52 mg g')
w pordéwnaniu z innymi gatunkami ro$lin drzewiastych (15-35 mg g') (Har-
BINSON i WOODWARD 1984).
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4.2.3. GOSPODARKA WODNA

Stosunki wodne rosliny okresla bilans wodny, czyli r6znica migdzy iloscia
wody pobranej przez korzenie a iloScig wody utraconej przez liscie w procesie
transpiracji. Szybkos$¢ transpiracji jest proporcjonalna do réznicy potencjalow
wody w lisciu i w powietrzu, a odwrotnie proporcjonalna do sumy oporow
szparek, kutykuli i warstwy granicznej powictrza.

Gospodarka wodna rosliny zalezy zaréwno od czynnikoéw zwigzanych
z rosling, jak i od czynnikéw Srodowiskowych. Do czynnikéw zwigzanych
z rosling nalezg cechy morfologiczne i anatomiczne korzeni, pedow i lisci,
determinujace zdolno$¢ pobierania wody z gleby i jej transport w uktadzie
gleba—roslina—atmosfera. Dostepnos¢ wody w glebie oraz stezenie wody w at-
mosferze otaczajacej liscie to czynniki §rodowiskowe istotnie wplywajace na
gospodarke wodng rosliny.

Odpowiednie warunki wodne dla wigzu U. laevis wystepuja w lasach t¢-
gowych zlokalizowanych wzdtuz duzych rzek lub w innych wilgotnych sie-
dliskach. Wilgotno$¢ gleby ma zasadnicze znaczenie dla przezywalnosci
i wzrostu siewek tego gatunku w pierwszym roku hodowli. Zawarto$¢ wody
w podtozu nie mniejsza niz 80% wysycenia jest optymalna dla wzrostu siewek,
natomiast przy 40% wysycenia podtoza woda nastepuje stres niedoboru wody,
ktorego efektem jest ograniczenie wysokosci 1 biomasy siewek. Wilgotnosé
mniejsza niz 40% wysycenia powoduje wiednigcie liSci, zahamowanie wzro-
stu siewek 1 ich zamieranie (BLAck-SAMUELssON 1 in. 2003). Dla poréwnania
siewki azjatyckiego gatunku wiazu U. pumila wymagaja do wzrostu jedynie
15% zawarto$ci wody w glebie (L1 1 in. 2007).

Wiazy nalezg do nielicznych gatunkéw drzew europejskich, ktore dobrze
rosng na glebach okresowo zalewanych. Generalnie w glebach zalanych woda
wystepuje niedobor tlenu, ktéry moze wywolaé zakwaszenie cytoplazmy i za-
hamowanie syntezy biatek, wptywac¢ niekorzystnie na procesy fotosyntezy
i oddychania drzew, powodowa¢ zahamowanie wzrostu oraz zamieranie korze-
ni i catych roslin. Czynnikami istotnie oddziatujagcymi na podstawowe procesy
zyciowe zalanych drzew sg czas trwania stresu zalania, gleboko$¢ podtopien,
a takze jakos¢ wody. W warunkach niedotlenienia (hipoksja) i beztlenowych
(anoksja) oddychanie tlenowe korzeni jest zastgpowane przez szlak oddychania
beztlenowego (fermentacja). Produktami tego procesu sg substancje potencjal-
nie toksyczne dla roslin (kwas mlekowy, aldehyd octowy, etanol). W ryzosfe-
rze zalanej woda rozwijajg si¢ organizmy beztlenowe, produkujace réwniez
toksyczne zwiazki, takie jak kwas mlekowy, kwas mastowy, siarczki, etanol.
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Udzial réznego typu zanieczyszczen w wodach zatapiajacych systemy korze-
niowe drzew powoduje akumulacje toksycznych ksenobiotykéw w ryzosferze.
Toksyczne zwiazki wplywaja niekorzystnie na pobieranie wody i zwiazkow
mineralnych oraz modyfikuja gospodarke hormonalng drzew (GLENC i in.
2006). Zalewanie korzeni indukuje gwattowny wzrost stezenia kwasu abscy-
zynowego (ABA) w liSciach (SHAYBANY 1 MARTIN 1977) i zamykanie szparek
(NEwsoME i in. 1982). Migdzy akumulacja ABA w lisciach i zamykaniem szpa-
rek istnieje czgsto istotna pozytywna zalezno$¢ (MANSFIELD i Davis 1981). Zale-
wane drzewa wytwarzaja tez duze ilosci etylenu, co w efekcie moze prowadzi¢
do zrzucania lisci (GLENC 1 in. 2006).

Niektore gatunki drzew, w tym wigzy, wykazuja szereg mechanizmow ada-
ptacyjnych, morfologicznych, fizjologicznych i biochemicznych, regulujacych
zawarto$¢ wody w tkankach i przystosowujacych je do warunkow $rodowi-
ska. Jedng z adaptacji do okresowego zalewania jest zdolnos¢ produkowania
korzeni przybyszowych na systemie korzeniowym oraz na czg¢$ci pnia zanu-
rzonej w wodzie, ktore przejmuja funkcje korzeni obumartych w nastgpstwie
niedotlenienia. Inng adaptacjg drzew rosngcych na terenach zalewowych jest
wytwarzanie hipertroficznych przetchlinek na powierzchni pnia, ktore staja
si¢ droga dyfuzji gazow, szczegblnie O,. Obok wigzow (U. laevis, U. minor)
hipertroficzne przetchlinki stwierdzono takze u drzew z rodzajow Acer, Alnus,
Betula, Fraxinus, Populus, Prunus, Quercus i Salix, zwiazanych z wilgotnymi,
okresowo zalewanymi siedliskami (GLENC 1 in. 2006). Zaobserwowano przy
tym, ze poprzez hipertroficzne przetchlinki sag uwalniane potencjalnie toksycz-
ne zwiazki powstajace w warunkach beztlenowych, w tym aldehyd, etanol,
etylen (CHIRKOVA 1 GUTMAN 1972).

Wigksza odpornoscia na podtapianie i warunki niedoboru tlenu w ryzosfe-
rze cechuja si¢ drzewa o szorstkiej korze (np. Ulmus spp., Salix spp., Populus
spp.), ktora umozliwia zatrzymanie tlenu przez dtuzszy okres niz kora gtadka
(np. Fagus sylvatica, Acer spp.) (GLENC i in. 2006). Stezenie tlenu wewnatrz
kory pnia Ulmus americana wynosito od 3% (w/v) w okresie letnim do 6%
w zimie (1% w/v = 10000 umol mol™), u Populus deltoides, odpowiednio, 1%
i 5%, au Picea abies —2—5% 120% (Pranz i in. 2002).

Do mechanizméw morfologiczno-anatomicznych zwigkszajacych toleran-
cj¢ roslin na stres wodny zalicza si¢ zmiany grubosci i powierzchni lisci, gru-
bos¢ kutykuli, a takze zageszczenie i rozmiary aparatow szparkowych. Wptyw
stosunkow wodnych na strukture lisci jest niewatpliwy, chociaz zréznicowany
i zalezny od gatunku. Blaszki liSciowe mlodych osobnikow U. glabra rosna-
cych na terenie zalewowym byly znaczaco ciensze (76—86 pum) niz na stano-
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wisku potozonym wyzej (96-99 pm). Natomiast udziat tkanki migkiszowej
w li§ciach wigzu oraz proporcja migdzy migkiszem palisadowym i ggbczastym
byty state, niezaleznie od siedliska, chociaz u innych drzew liSciastych (7ilia
cordata, Quercus robur) migkisz palisadowy byt silniej rozwinigty na tere-
nie zalewowym (VyaL i in. 2007). Zawartos$¢ chlorofilu i karotenoidow byta
u wszystkich gatunkow proporcjonalna do zawartosci mezofilu. Wynikiem
zwigkszonej aktywnos$ci fotosyntetycznej drzew na obszarze zalewowym byt
dodatkowy przyrost pedow w sezonie wegetacyjnym.

Zamykanie szparek jest reakcjg rosliny na wzrost réznicy potencjatu wody
migdzy li§ciem a otaczajacym go powietrzem. Wigzy maja aparaty szparkowe
po spodniej stronie lisci. Wérod kilku gatunkow drzew i krzewow rosnacych
w poréwnywalnych warunkach srodowiska U. glabra charakteryzowat sig sto-
sunkowo duzym zaggszczeniem szparek (192 mm2). Podobne zaggszczenie
szparek zarejestrowano u Hedera helix 1 Rhododendron ponticum (odpowied-
nio 188 i 189 mm™), natomiast nizsze miaty liscie llex aquifolium, Corylus
avellana, Fraxinus excelsior, Fagus sylvatica i Daphne laureola (odpowiednio
166, 155, 127, 125, 108 mm2) (HARBINSON i WooDwARD 1984). Wyniki badan
tych autoréw ujawnity pozytywna zalezno$¢ migdzy zageszczeniem aparatow
szparkowych a natezeniem fotosyntezy netto. Aparaty szparkowe wigzoéw eu-
ropejskich szybko reaguja na stres wodny. Przewodnictwo szparkowe lisci sie-
wek wigzu Ulmus glabra (w pierwszym roku wzrostu), badane przy wysokim
natgzeniu §wiatla fotosyntetycznie czynnego (PAR) (400 umol m2 s™'), obnizato
si¢ znaczgco juz przy niewielkim stresie wodnym (potencjat wody lisci ok. —0,4
MPa). Dla poréwnania, podobne jak u wigzu, szybkie zmiany przewodnictwa
szparkowego obserwowano w liSciach sadzonek topoli czarnej Populus nigra
‘Italica’, natomiast stres wodny miat niewielki wptyw na przewodnictwo szpar-
kowe siewek deboéw Quercus robur (ApPLEBY 1 DAVIES 1983).

Liscie wigzéw maja zdolno§¢ wyparowywania znaczacych ilosci wody
przy zamknietych szparkach. Obserwacje mikroskopowe pokazaty komorki
szparkowe uwypuklone na dolnej powierzchni liscia oraz miejsca w rejonie
komorek szparkowych, pozbawione kutikuli lub z cienkg kutikula, o cienszych
$cianach komoérkowych (AppLEBY 1 DaviEs 1983). Autorzy sugeruja, ze te cechy
lisci maja znaczenie w transpiracji roslin przy wysokim poziomie uwodnienia
i zamknigtych szparkach.

Nawet giebokie i dtugotrwate podtopienie w nastepstwic wylania rzeki,
trwajace przez niemal 80% sezonu wegetacyjnego, nie powodowato zamiera-
nia dorostych osobnikow U. laevis i U. minor rosnacych w dolinie Renu. Na
tym samym terenie obserwowano masowe zamieranie dojrzatych osobnikow
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Acer platanoides, A. pseudoplatanus i Tilia cordata, wzrastajace wraz z dtugo-
$cig czasu zatapiania, a takze znaczacy wzrost uszkodzenia osobnikéw Carpi-
nus betulus i Fraxinus excelsior, ktore wrazliwe byty na gleboko$¢ podtopien
(Seath 1988, 2002; KrRAMER 1 in. 2008). W mniejszym stopniu podtapianie te-
renu szkodzito Fagus sylvatica 1 Quercus robur, natomiast nie stwierdzono
uszkodzen Salix spp. i Populus spp., ktore wraz z Ulmus spp. i Q. robur two-
rzyly zadrzewienia w strefie potozonej w obnizeniu terenowym bliskim rzeki
(KRAMER 1 in. 2008).

Adaptacja biochemiczna drzew do warunkow beztlenowych na zalewanych
terenach polega na utrzymaniu rezerw weglowodanow oraz zdolnosci do utle-
niania tych substancji i utrzymania bezpiecznego st¢zenia ATP przy niskim
poziomie O, (ARMSTRONG i in. 1994; CRAWFORD i BRAENDLE 1996). Istotne jest
takze unikanie toksycznych metabolitow oraz utrzymanie integralnosci blon
w warunkach niedotlenienia i anoksji.

Przedstawione wyzej dostepne wyniki badan wymiany gazowej i gospo-
darki wodnej wigzow europejskich, cho¢ fragmentaryczne, pokazujg wiele
interesujacych ekofizjologicznych przystosowan rodzimych gatunkow wigzow
do niekorzystnych warunkow srodowiska. Jednoczesnie uwidaczniajg ogrom-
ng luke w wiedzy na ten temat, ktorg nalezatoby zapetni¢, prowadzac badania
podstawowych proceséw fizjologicznych tych drzew.
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Instytut Biologii Srodowiska
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MARIA RUDAWSKA, TOMASZ LESKI

4.3. MYKORYZA WIAZU

4.3.1. WSTEP

Pomiedzy korzeniami roslin oraz réoznorodnymi organizmami glebowymi,
takimi jak bakterie, grzyby, drobna fauna itd., zachodza trzy podstawowe typy
trwatego wspotzycia, czyli symbiozy: (1) pasozytnictwo, w ktoérym jeden or-
ganizm czerpie korzysci kosztem drugiego, (2) komensalizm (wspotbiesiadnic-
two), gdy jeden z organizméw czerpie z tej zaleznosci wyrazne korzysci, nie
szkodzac drugiemu, oraz (3) mutualizm, czyli interakcja charakteryzujaca si¢
obopdlnymi korzysciami, w ktorej obaj partnerzy optymalizuja swoje wydatki
energetyczne (ComBes 1999). Najbardziej powszechna i najlepiej poznang sym-
bioza mutualistyczng jest mykoryza. Termin mykoryza (z jezyka greckiego:
mykes — grzyb 1 rhiza — korzen) zostal uzyty po raz pierwszy w 1885 r. przez
niemieckiego badacza ALBERTA BERNHARDA FrRANKA na okreslenie wspotzycia
korzeni roslin z grzybami. Najprawdopodobniej to mykoryza byta decyduja-
cym czynnikiem, ktéry pozwolit roslinom skolonizowa¢ lad okoto 400-450
min lat temu (SELossE 1 Tacon 1998; CairNEy 2000; BRUNDRETT 2002). My-



