ROZDZIAL 5

PODSTAWY FIZJOLOGII

5.1
(Jacek Oleksyn)

Ze wzgledu na znaczny zasieg i wazne
znaczenie gospodarcze, Swierk pospolity
jest od wielu lat obiektem wszechstronnych
badan naukowych. Asymilacja CO2 i gospo-
darka wodna - kluczowe elementy wpty-
wajace na produktywnos¢ roslin - zajmuja
w tych badaniach istotne miejsce. Jak wy-
nika z danych zgromadzonych w Forestry
Abstracts, najwiekszej bazie informaciji
bibliograficznych dotyczacych szeroko ro-
zumianego lesnictwa, od 1939 roku do kon-
ca 1996 roku opublikowano przeszio 800
prac, w ktérych mniej lub bardziej szcze-
goétowo zajmowano sie wymiang gazowg i
gospodarkga wodna Swierka.

Do postepu badan w tym kierunku znacz-
nie przyczynit sie réwniez rozwdj nowych
technik badawczych i powszechna doste-
pno$¢ produkowanych seryjnie analizato-
row CO2 w podczerwieni, ktére umozliwia-
ja jednoczesne wykonywanie w warunkch
laboratoryjnych lub polowych pomiaréw
wymiany CO2 i transpiracji lisci, oraz obli-
czanie oporow dyfuzyjnych. W chwili obec-
nej tego typu aparatura znajduje sie w wiek-
szosci pracowni ekofizjologicznych, a pomia-
ry wymiany CO2 staly sie rutynowym elemen-
tem w badaniach ekofizjologicznych. Znacz-
ny postep w badaniach stosunkéw wodnych
w roslinie osiggnieto takze po wprowadzeniu
do badan komory ci$nieniowej skonstruowa-
nej przez Scholandera-Hammela oraz prze-
no$nych porometrow dyfuzyjnych.

Innym elementem, ktéry wptynat na wzrost
zainteresowania biologig $wierka pospolite-

Wymiana gazowa i gospodarka wodna

go jest masowo obserwowane od konca lat
1970-tych uszkodzenia drzewostanow wy-
wotane dziataniem toksycznych zanieczy-
szczen przemystowych (patrz takze rozdz.
13.1 i 13.2). Gatunek ten charakteryzuje
sie duzg wrazliwoscig na szkodliwe zanie-
czyszczenia. Oczekiwano wiec, ze badania
podstawowych procesow fizjologicznych
umozliwig poznanie mechanizméw ujem-
nego oddzialywania zmienionego przez
cztowieka S$rodowiska na drzewostany
Swierkowe, jak i pozwola na opracowanie
nowych metod wczesnej indykacji wptywu
zanieczyszczen przemystowych. Szczegol-
nie intensywnie badania podstawowych
procesOw fizjologicznych, zachodzacych
w drzewostanach sSwierkowych skazonych
przez przemyst, prowadzono w Niemczech,
gdzie gatunek ten jest gtdbwnym drzewem
lesnym. Uzyskane wyniki podsumowane
zostaty w monografii ,Forest Decline and
Air Pollution. A Study of Spruce (Picea abies)
on Acid Soils" (Schulze i wsp. 1989).
Podsumowania wiadomosci na temat eko-
logii, fotosyntezy i gospodarki wodnej Swier-
ka mozna znalez¢, miedzy innymi, w opra-
cowanej przez Instytut Dendrologii PAN
w Kérniku monografii Swierk pospolity (roz-
dziat autorstwa Szaniawskiego, Zelawskiego
i Wierzbickiego 1977) oraz w monografii
Die Fichte, Schmidt-Vogta (1986). Dlatego
tez w niniejszym rozdziale pragne, tam gdzie
jest to wskazane, przedstawi¢ w szerszym
zakresie wyniki badan z ostatniego dwu-
dziestolecia, ktére nie moglty by¢ uwzgled-
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106 Podstawy fizjologii

nione we wspomnianych powyzej opra-
cowaniach monograficznych. Czytelnikom
zainteresowanym odnalezieniem prac o fo-
tosyntezie i oddychaniu $wierka (i innych
gatunkow iglastych) opublikowanych w la-
tach 1891-1981 polecam zestawienia Lin-
dera(1979, 1981), stanowigce wartosciowe
zrédto informacji na ten temat.

5.1.1. Zdolnos$¢ asymilacyjna

Poszczegolne gatunki roslin réznig sie
znacznie maksymalnym natezeniem foto-
syntezy, okreslanym od pewnego czasu w
ekofizjologii mianem pojemnosci fotosynte-
tycznej (Pisimax). Pojemnosc¢ fotosyntetyczng
mozemy zdefiniowac¢ jako obserwowane
w naturalnych warunkach maksymalne na-
tezenie asymilacji CO2 przy optymalnej
temperaturze, odpowiednim zaopatrzeniu
w wode i wysycajgcym natezeniu promie-
niowania swietlnego, oraz naturalnej zawar-
tosci dwutlenku wegla w powietrzu atmo-
sferycznym.

Najnizszymi warto$ciami Pbitax - od 0,3
do 10 jimol CO2 m’2s! (we wszystkich
przypadkach, gdy dane podawane sg w
przeliczeniu na powierzchnie lisci, dotyczg
one jedynie ich oswietlonej czesci, a nie
catej powierzchni) charakteryzujg sie mchy,
porosty i paprocie (Larcher 1995). Najwyz-
szymi zas$ rosliny o typie fotosyntezy C4
Z Poitax - od 50 do 70 pmol CO2 m‘2s'L
Na przyktad pojemnos¢ fotosyntetyczng ku-
kurydzy - typowego przedstawiciela roslin
C4 - wynosi okoto 55 jimol CO2 m'2s'
(Larcher 1995).

Drzewa i krzewy uwaza sie powszechnie
za grupe roslin o niskiej pojemnosci foto-
syntetycznej (Jarvis i Jarvis 1964; Nelson
1984). Rosliny drzewiaste wyrdzniajg sie
jednak znaczng zmiennoscig PuTax osigga-
jacg wartosci od 2 do 25 gmol CO2 itt2s’l.
Generalnie drzewa lisciaste wykazuja wiekszy
zakres zmiennos$ci Putax (od 2 do >25 pmol
CO2 m’2s 1) od drzew iglastych (od 2 do
10 jimol CO2 m_2s’1l). Obszerne zestawie-
nia danych o pojemnosci fotosyntetycznej

roznych gatunkéw roslin mozna znalez¢
w opublikowanych w ostatnich latach pra-
cach przegladowych (Ceulemans i Saucier
1991; Teskey i wsp. 1994; Larcher 1995).

W wiekszosci tego typu zestawieniach
Swierk pospolity, wraz z innymi gatunkami
iglastymi, znajduje sie w grupie gatunkéw
0 najmniejszych wartosciach Putax rzedu
2-3 jimol CO2 m'2s'l (Ceulemans i Saucier
1991). Wykonane przez nas pomiary Putax
czternastu gatunkéw drzew (rosngcych w
doswiadczeniu zatozonym w latach 1969/
/1970 przez S. Szymariskiego w LZD Sie-
mianicach koto Kepna) potwierdzity mate
natezenie tego procesu u Swierka pospoli-
tego (Oleksyn i wsp. 1997a; ryc. 5.1). Swierk
pospolity z natezeniem Putax - 29 nmol
g'ls 1, wraz z daglezjg i jodtg pospolita,
charakteryzowat sie¢ 4-5-krotnie mniejszym
natezeniem asymilacji CO2 niz brzoza czy
buk.

Buk zwyczajny

Brzoza brodawkowata
Grab pospolity

Dab czerwony

<&z Dab szypulkowy. Lipa drobnolistna
Klon zwyczajny
Jawor
Sosna czarna

Modrzew europejski
Sosna zwyczajna
Daglezja

Swierk pospolity

Jodta pospolita

Ryc. 5.1. Pojemno$¢ fotosyntetyczng (PNmax) 14
gatunkéw drzew rosngcych na powierzchni do-
Swiadczalnej w LZD Siemianice. Pomiary wyko-
nano w sierpniu 1995 roku, wiek drzew 25 lat
(Oleksyn i wsp. 1997a)

Charakteryzujac pojemno$¢ fotosyntety-
czng poszczegolnych gatunkéw drzew trze-
ba jednak pamieta¢, ze nie jest ona stalg
wielkoscig. Putax moze sie zmienia¢ w za-
leznosci od stadium rozwoju rosliny, pory
dnia czy roku. Na wymiane CO2 ma réw-
niez wpltyw wiele czynnikdw zewnetrznych.
Procesy fotochemiczne uzaleznione sa
gtdéwnie od natezenia promieniowania sto-
necznego, a procesy biochemiczne od ste-
zenia dwutlenku wegla, temperatury, zaopa-
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trzenia w substancje mineralne i wode.
W ostatnim stuleciu czynnikiem modyfiku-
jacym wymiane CO2 staly sie zanieczysz-
czenia przemystowe, ktére mogg wptywac
na wszystkie ogniwa proceséw metabo-
licznych odpowiedzialnych za wigzanie
i uwalnianie dwutlenku wegla. Moga one
réwniez wpltywac na ten proces posrednio,
na przyktad poprzez uszkodzenie systemow
korzeniowych, ktére moze prowadzi¢ do
upos$ledzenia zaopatrzenia roslin w wode
i sktadniki mineralne.

5.1.2. Zmiennos$¢ natezenia
asymilacji CO2 w zaleznosci
od pory roku, potozenia
pedow w koronie i wieku

drzew

Mimo stosunkowo niskiego, w poréwna-
niu do drzew lisciastych, natezenia asymi-
lacji CO2, drzewa iglaste charakteryzujg sie
intensywnym przyrostem i duzymi zdolnos-
ciami konkurencyjnymi. Przyczyn tego upa-
truje sie w zr]acznie dtluzszym sezonie we-
getacyjnym. Swierk pospolity i inne gatunki
iglaste, w odr6znieniu od drzew lisciastych,
moga efektywnie fotosyntetyzowaé zaréwno
wczesng wiosng jak i pdzna jesienia. Bada-
nia sezonowej zmiennosci natezenia asymi-
lacji CO2 45-letniego Swierka pospolitego,
wykonane przez Kull i Koppel (1984) w
Estonii wykazaty, ze maksymalne natezenie
tego procesu, u jednorocznych igiet, byto
rowne lub bliskie zeru jedynie od grudnia
do poczatkéw marca. W pozostatych mie-
sigcach natezenie asymilacji CO2 wahato
sic od 3 do 15 nmol CO2 g_1s'l. W Kilku-
dniowym okresie zimowego ocieplenia, gdy
temperatura wzrosta do +3°C, natezenie fo-
tosyntezy osiggato wartos¢ 0,9 nmol CO2
g_Is! (Kull i Koppel 1984). Przy podobnych
warunkach swietlnych w okresie letnim i je-
siennym, natezenie fotosyntezy netto byto
wyzsze 10-15 razy w poréwnaniu do war-
tosci stwierdzanych zima.

Miode igty Swierka w krotkim okresie
czasu osiggajg petnie zdolnosci fotosyntety-

cznej, ktéra znacznie przewyzsza asymila-
cje CO2 starszych igiet (Kull i Koppel 1984).
Czas osiggania maksymalnego natezenia fo-
tosyntezy przez igly biezacego rocznika
u zimozielonych roslin iglastych jest zréz-
nicowany. Na przyktad igty biezacego ro-
cznika Picea glauca (Clark 1961), Pseudo-
tsuga menziesii (Brix 1971), Pinus radiata
(Rook i Corson 1978) i Pinus heldreichii
(Oleksyn i wsp. 1997b) bardzo szybko osig-
gaja wysokie wartosci PNmax i wyprzedzaja
w natezeniu tego procesu igly starsze, pod-
czas gdy u Pinus nigra (E1Aouni i Mousseau
1974), P. sylvestris (Linder i Troeng 1980)
czy Abies amabilis (Teskey i wsp. 1984)
wzrost ten jest relatywnie wolniejszy, a war-
tosci maksymalne nie osiggaja do konca
sezonu wegetacyjnego poziomu odnotowy-
wanego u igiet jednorocznych.

W okresie, w ktorym igly Swierka osiggaja
maksimum fotosyntetyczne, majg one juz
95% finalnej dtugosci, ale jedynie 50% fi-
nalnej masy (Kull i Koppel 1984). Dane te
wskazujg na to, ze pierwszenstwo w roz-
woju, we wczesnych etapach wzrostu igiet,
maja struktury fotosyntetyczne, a dopiero w
dalszej kolejnosci tkanki, ktore nie sg aktyw-
ne fotosyntetycznie. Dlatego tez, gdy nate-
zenie fotosyntezy przeliczane jest na mase
igiet, po osiggnieciu maksymalnej wielkosci
w pierwszej potowie sezonu wegetacyjne-
go, nastepuje stopniowe zmniejszanie si¢
natezenia asymilacji CO2- co jest zwigzane
ze wzmozonym przyrostem w tym okresie
czasu niefotosyntetyzujgcych tkanek igiet.
Spadek ten nie jest widoczny woéwczas, gdy
fotosynteza obliczana jest na jednostke po-
wierzchni igiet.

Po okresie zimowym regeneracja zdol-
nosci fotosyntetycznych igiet Swierka naste-
puje powoli, co wskazuje na wystepowanie
jakosciowych zmian aparatu asymilacyjne-
go. W rezultacie tych zmian, nawet w kon-
cu okresu wegetacyjnego, natezenie asy-
milacji CO2 igiet jednorocznych nie osia-
ga wartosci z roku ubiegtego. Przyczyn tego
zjawiska nie nalezy upatrywaé wylacznie
w zmianach powstaltych w okresie zimo-
wym, ale i w postepujacych wraz z wiekiem
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zmianach anatomiczno-fizjologicznych oraz
zwiekszaniem sie¢ wzajemnego zacieniania
igiet. U drzew iglastych wraz z wiekiem
igiet zmniejsza sie w nich zawartos¢ wody,
azotu i wzrasta zawartos¢ fenoli (Oleksyn
i wsp. 1997b). Zaréwno zawartos¢ wody
jak i azotu w igtach stanowig kluczowy
element wplywajacy na zmniejszenie atra-
kcyjnosci igiet dla owadéw (Mattson 1980;
Hatcher 1990). Tego typu inwestycje w stru-
kture igiet i zwigzki ochraniajagce naleza do
koniecznych zabezpieczen roslin zimozie-
lonych przed owadami. Wplywajg one jed-
nak ujemnie na zdolno$¢ asymilacyjng star-
szych igiet.

W sumie, ze wzgledu na znaczna dtugosé
okresu utrzymywania sie igiet u Swierka
pospolitego, udziat igiet biezgcego rocznika
w bilansie fotosyntetycznym jest stosunko-
wo niewielki. Schulze i wspoipracownicy
(1977) stwierdzili, ze u 89-letniego Swierka
pospolitego igly biezgcego rocznika byly
odpowiedzialne jedynie za 15% rocznej
produkciji fotosyntetycznej drzewa (tab. 5.1).
Okoto 50% rocznej produkcji fotosyntety-
cznej dostarczaly igly 1-3-letnie, a reszte
(35%) igly starszych rocznikéw. Badania
Schulze i wspoétpracownikéw (1977) wyka-
zaly réwniez, ze oswietlona czes$¢ koron
dostarcza okoto 70% asymilatéw, a pozo-
state 30% czesci zacienione i 0 przejscio-
wym typie oswietlenia.

Tabela 5.1.

Sezonowe zmiany aktywnosci fotosynte-
tycznej dobrze odzwierciedla zmiennos¢
zawartosci weglowodanow w igtach. Szcze-
gotowo badaniem zawartosci skrobi i in-
nych cukréw niestrukturalnych zajmowat
sie Linder (1995) w pétnocnej Szwecji. Oka-
zato sie, ze zawarto$¢ skrobi w jednorocz-
nych igtach waha sie od 0% w miesiacach
zimowych do przeszio 30% suchej masy
igiet pod koniec lata (ryc. 5.2). Wahania

# skrobia

Ryc. 5.2. Sezonowe zmiany zawartosci skrobi
i innych cukréw niestrukturalnych (wyrazonych
jako % catkowitej suchej masy) w igtach Swierka
pospolitego z péinocnej Szwecji. Badania wyko-
nano na jednorocznych igtach w latach 1991
i 1992 (wg Linder 1995, zmienione)

Roczna wielko$¢ asymilacji CO2 (w kg CO2 rokl), 25-metrowego drzewa Swierka

pospolitego w wieku 89 lat (wg Schulze i wsp. 1977)

Wysokos¢
Czes$¢ korony od ziemi
(m) >4 3

Stoneczna 23.0-25.6

(gérna czesg) e 7.9 4.5

(dolna czes¢) 20,5-22,9 23,5 7,8
Cienista

(g6rna czesé) 18,0-20,4 15,6 4,3

(dolna czes¢) 15,5-17,9 2,7 0,5
PrzejSciowa 13,8-15,4 0,5 0,1
Razem 50,2 12,2

Wiek igiet

(lata) Razem %
2 1 0
8,4 8.1 8,6 37,5 25,9

13,4 11,4 9,0 65,1 45,0
7,1 53 3,9 36,2 25,0
0,7 0,6 0,5 4,9 3,4
0,1 0,1 0,1 1.0 0,7

29,7 25,6 22,1 1447 100,0

http://rcin.org.pl



Wymiana gazowa i gospodarka wodna 109

zawartosci wszystkich cukréw rozpuszczal-
nych sg znacznie mniejsze, a ich poziom
nie przekracza nigdy 10% suchej masy igiet.
Dane uzyskane przez Lindera (1995) wska-
zuja, ze w szczytowym okresie sezonu
wegetacyjnego do 40% suchej masy igiet
stanowig niestrukturalne weglowodany.

Wiekszo$¢ pomiaréw, w ktérych porow-
nywano natezenie asymilacji CO2 siewek
Swierka pospolitego z natezeniem tego pro-
cesu u dorostych osobnikéw wskazuje na
to, ze jego intensywnos$c jest prawie dwu-
krotnie wieksza u siewek (Kull i Koppel
1987; Katrusenko 1987). W przeliczeniu na
sucha mase igiet, natezenie fotosyntezy net-
to u 1-10-letnich drzew waha si¢ w grani-
cach od 50 do 65 nmol CO2 g'lsl (Neu-
wirth 1968a; Tranquillini i Havranek 1985;
Oleksyn i wsp. 1998), podczas gdy u doro-
stych osobnikéw na ogoét nie przekracza 25
nmol CO2 g_Is‘l (Pisek i Tranquillini 1954;
Neuwirth 1963; Schulze i wsp. 1977; Kull
i Koppel 1987). Mechanizm powodujacy po-
wstanie wspomnianych réznic w natezeniu
asymilacji CO2 w zaleznosci od wieku
drzew nie jest jeszcze w peti poznany.

Natezenie fotosyntezy zmienia sie row-
niez w obrebie korony. Te jej czesci, ktore
eksponowane sg na dziatanie promieniowa-
nia stonecznego o duzej intensywnosci, wy-
twarzajg igly typu stonecznego, a pozostate
igty cieniste. Igly typu cienistego, ze wzgle-
du na wiekszg zawartos¢ w nich chlorofilu
i specyficzng budowe anatomiczng, sa
w stanie lepiej wykorzystywacé energie sto-
neczna, osiggajagc pozytywny bilans wymia-
ny CO2 przy nizszych natezeniach Swiatta
(Pisek i Tranquillini 1954). Igly te charakte-
ryzuja sie jednoczesnie mniejszym nateze-
niem fotosyntezy przy wyzszych nateze-
niach Swiatta.

Badania wykonane przez Mareka i wspot-
pracownikéw (1989) na 32-letnich drze-
wach Picea abies wskazujg na istnienie gra-
dientu efektywnosci fotosyntetycznej od
wierzchotkéw korony do ich podstaw. Po-
dobnie Katrusenko (1982) badajac dzienng
wymiane CO2 w 90-letnim drzewostanie
Swierkowym (o zapasie 508 m3 ha'l, wyso-

kosci 28 m i | klasie bonitacji) stwierdzit,
ze dolna czes$¢ korony asymiluje o okoto
50% mniej intensywnie niz cze$¢ wierz-
chotkowa.

Poszczeg6ine czesci koron drzew ro-
sngcych na skraju lasu, ze wzgledu na
jednorodnos$¢ oswietlenia, nie wykazuja
réznic w natezeniu asymilacji CO2 (Neu-
wirth 1968b). Badania Neuwirtha (1968b)
i Schulze i wspotpracownikéw (1977) po-
twierdzajq istotny wkiad igiet typu cieniste-
go w bilansie fotosyntetycznym drzew.
Dzieje sie tak gtéwnie dzieki znacznemu
udziatowi tego typu igiet w strukturze koron.

U Swierka, podobnie jak i u innych ga-
tunkéw drzew, w zadnej czesci korony nie
wystepuje zjawisko dluzszego utrzymywa-
nia sie negatywnego bilansu wymiany CO2
(gdy natezenia asymilacji jest mniejsze niz
natezenie oddychania). Poszczegélne pedy
sg w tym wzgledzie na wlasnym rozrachun-
ku. Te z nich, ktére nie sg w stanie utrzymac
pozytywnego bilansu wymiany CO2 zamie-
raja.

Zmiennos$é
wewnatrzgatunkowa

5.1.3.

Na zdolnos¢ asymilacyjng wptywa row-
niez pochodzenie roslin. W procesie ewo-
lucji populacje pochodzace z chtodnych
warunkéw klimatycznych, na potnocy za-
siegu lub ze stanowisk wysokogorskich,
przystosowaly sie do bardziej efektywnego
pobierania azotu, od ktérego w znacznym
stopniu zalezy natezenie asymilacji CO2.
Dlatego w doswiadczeniach proweniencyj-
nych, gdy wymiana CO2 badana jest w sta-
tej temperaturze i wyréwnanych warun-
kach glebowych, rosliny z pétnocy oraz gor
zazwyczaj charakteryzujg sie wiekszym na-
tezeniem tego procesu. Pelkonen i Luukka-
nen (1974) stwierdzili, ze wartosci fotosyn-
tezy netto, oddychania ciemniowego, foto-
oddychania i punktu kompensacyjnego CO2
dwoéch populacji swierka pospolitego z pot-
nocny Finlandii (>68°N) byly istotnie wie-
ksze od wartosci obserwowanych u popu-
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lacji z potudnia tego kraju (60°N). Row-
niez Cross i Hettesheimer (1983), ktorzy
badali wymiane CO2 u czterech populacji
z Rumunii, Wegier, po6tnocnej Norwegii
i Szwecji, w 18-letnim doswiadczeniu pro-
weniencyjnym w Niemczech stwierdzili,
ze skandynawskie populacje wyrézniaty
sie wiekszym natezeniem fotosyntezy i od-
dychania. Wspomniany trend, szczegolnie
w przypadku oddychania ciemniowego,
utrzymywat sie w przeciggu catego sezonu
wegetacyjnego.

Istnienie réznic w natezeniu asymilacji
CO2 miedzy odlegtymi geograficznie popu-
lacjami nie wyjasnia wystepujacej miedzy
nimi zmiennosci parametrow wzrostowych
(Neuwirth 1969; Oleksyn i wsp. 1998). Brak
zaleznosci (lub nawet ujemna korelacja)
miedzy cechami biometrycznymi i nateze-
niem fotosyntezy, wskazuje na to, ze rézni-
ce w przyroscie biomasy nie wynikajg z na-
tezenia asymilacji CO2, a sg rezultatem od-
dziatywania innych czynnikéw. Wsréd nich
istotne znaczenie moze mie¢ na przyktad
fotoperiod czy tez genetycznie uwarunko-
wane réznice w alokacji biomasy miedzy

60-
50-
40 -
30-
r=0.79
p < 0.0001

20
600 800 1000 1200 1400

Wysokos$¢ n.p.m. (m)

Ryc. 5.3. Zalezno$¢ pojemnosci fotosyntetycznej
biezacego rocznika igiet 21 gérskich populacji
Swierka pospolitego w doswiadczeniu prowe-
niencyjnym na terenie LZD Siemianice. Kazdy
punkt na wykresie reprezentuje $rednig dla jednej
proweniencji. Pomiary wykonano w warunkach
polowych miedzy 31 lipca i 2 sierpnia 1995 r.
(temperatura 27°C, 1100 gmol m_s’l PAR, 65%
wilgotnosci wzglednej powietrza i 374 ppm
CO2). (Oleksyn i wsp. 1998)

czescig nadziemng i podziemng roslin (OLE-
KSYN i wsp. 1992a, b).

Podobne trendy wykazane zostaly takze
w przypadku populacji $wierka pospolitego
pochodzacych z réznych wysokosci nad
poziomem morza, hodowanych w warun-
kach nizowych (150 m n.p.m.). Natezenie
PNmax wzrastato liniowo wraz z wysokoscig
pochodzenia nasion, zmieniajac sie od 35
do 60 nmol CO2 g'ls! (ryc. 5.3).

Roéwniez  Aleksandrov i
(1992), ktorzy badali natezenie fotosyntezy
20 butgarskich populacji $wierka pospolite-
go w doswiadczeniu zlokalizowanym na
550 m n.p.m., stwierdzili wzrost natezenia
fotosyntezy wraz ze wzrostem wysokosci,
z ktorej pochodzity nasiona. Maksymalne
natezenie fotosyntezy obserwowano u po-
pulacji pochodzacych z 1600 m n.p.m.

Trzeba pamietaé, ze w przypadku wyko-
nywania pomiaréw in situ genetycznie uwa-
runkowana wieksza zdolno$¢ asymilacyjna
populacji z chtodnych regionéw jest masko-
wana przez lokalne warunki. Uwidacznia
sie ona jedynie w przypadku hodowli réz-
nych ekotypébw w wyréwnanych warun-
kach zaopatrzenia w substancje mineralne
i w tych samych warunkach termicznych.

Populacje wysokogorskie charakteryzujg
sie genetycznie uwarunkowanym, nizszym
optimum temperaturowym fotosyntezy niz
populacje z mniejszych wysokosci. Tranqu-
illini i Havranek (1985) eksponujac clonicz-
kowane, 4-5-letnie siewki Swierka pospoli-
tego pochodzace z wysokosSci powyzej
1200 m n.p.m. i ponizej 1000 m n.p.m. wy-
kazali, ze optimum temperaturowe fotosyn-
tezy zmniejsza sie o 0,25-0,65°C na 100 m
wysokosci.

Reasumujac, wyniki populacyjnego zréz-
nicowania S$wierka pospolitego wskazujg
na to, ze osobniki pochodzace z chitod-
nych warunkéw klimatycznych charakte-
ryzujg sie wiekszym natezeniem wymiany
CO2, mniejszg dynamika przyrostéw, krot-
szym okresem wegetacyjnym, wieksza pro-
porcjonalng alokacjg biomasy do czesci
podziemnej oraz wiekszg zawartoscig w
igtach azotu i barwnikéw fotosyntetycznych

Naidenova
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(Oleksyn i wsp. 1998). Wszystkie wy-
mienione powyzej czynniki wplywaja na
wzrost aktywnosci metabolicznej, ktéra sta-
nowi istotny czynnik w przystosowaniu si¢
populacji do chtodnych warunkéw klima-
tycznych.

5.1.4. Chlorofil

Zawartos¢ chlorofilu w jednorocznych
igltach Swierka waha sie od 3 do 6 mg g-'
suchej masy igiet (Oleksyn i wsp. 1998).
Zwieksza sie ona wraz z wiekiem, osiggajac

Ryc. 5.4. Zalezno$¢ zawartosci chlorofilu a+b
i karotenoidéw od wieku igiet i wysokosci drze-
wostanu nad poziomem morza (barwniki okres-
lano w sierpniu 1988, dane przedstawiono w
przeliczeniu na suchg mase) (Bermadinger i wsp.
1989)

maksymalne wartosci w igliwiu 3-4-letnim
(Szaniawski i wsp. 1977; Ceuniker i Malkina
1994; Bermadinger i wsp. 1989, ryc. 5.4).
Podobng zaleznos¢ od wieku igiet wykazuje
réowniez karoten (ryc. 5.4).

Z przegladu literatury wykonanego przez
Cel'niker i Malkine (1994), poswieconego
zmiennosci zawartosci chlorofilu u réznych
drzew lesych, wynika, ze drzewostany
Swierka pospolitego (I klasy bonitacji) maja
Srednio 1,9 kg chlorofilu w 1 t suchej masy
igiet. Dla poréwnania zawartos¢ chlorofilu
w aparacie asymilacyjnym innych gatunkéw
wynosita u sosny zwyczajnej - 2,0 kg tl,
osiki - 6,5 kg F1, brzozy brodawkowatej -
7,7 kg t’1 i debu szyputkowego - 7,8 kg I'L
Przyjmujac za 100% zawartos¢ chlorofilu
w drzewostanach | klasy bonitacji, drzewo-
stany innych klas mialy odpowiednio: |l
klasy - 93%, Il klasy - 86%, a IV - 71%.
W poréwnaniu do igiet typu stonecznego,
igly typu cienistego majg S$rednio o 84%
wiecej chlorofilu, a igly typu przejSciowego
0 41%. Autorki te obliczyly takze wspo6t-
czynnik wydajnosci | kg chlorofilu - to jest
masy wegla, ktorg akumulowat 1 kg chlo-
rofilu w ciagu roku. Okazalo sie, ze wiel-
kosci te wynosity dla brzozy - 322, debu -
310 i Swierka - 215 kg C kg' chlorofilu.
Stosunkowo niskie wartosci tego wspotczyn-
nika u Swierka wynikajg z duzej masy sta-
rych rocznikow igiet, ktére sg fotosyntety-
cznie mato produktywne.

Sposrod  sktadnikbw mineralnych na za-
warto$¢ chlorofilu najwiekszy wplyw majg
magnez i azot. Wskazujg na to liczne do-
Swiadczenia, w ktérych siewki Swierka ho-
dowano przy réznych poziomach tych pier-
wiastkéw w podiozu. Najwieksze zmiany
zawartosci chlorofilu i innych paramertéw
fizjologicznych, na podtozach deficytowych
w Mg, wystepuja zazwyczaj w najstarszych
igtach. Powodem tego jest przemieszczanie
magnezu z igiet starszych do rosnacych igiet
biezacego rocznika, gdzie jest on wyko-
rzystywany do syntezy chlorofilu (Zoettl
i Huettl 1986; Lange i wsp. 1987). Dla
przyktadu w doswiadczeniach
i wspotpracownikéw (1988) stwierdzono,

Baillon
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ze 4-tygodniowa hodowla siewek Swierka
pospolitego na ptynnej pozywce, z ktorej
wyeliminowano Mg, spowodowata zmniej-
szenie zawartosci chlorofilu o 18% w igtach
1-rocznych, a jedynie o 8% w igtach bie-
zacego rocznika.

Polle i wspotpracownicy (1992), ktérzy
badali przyczyny zamierania Swierkow w
gorskich rejonach Bawarii (Niemcy), stwier-
dzili, ze zawarto$¢ chlorofilu w igtach
zmniejszata sie z wysokoscig nad pozio-
mem morza. Zmniejszenie sie zawartosci
chlorofilu korespondowato ze wzrostem ste-
zen ozonu i spadkiem temperatur w sezonie
wegetacyjnym. Podobne wyniki uzyskali
rowniez (Bermadinger i wsp. 1989) (ryc.
5.4). Istotnym czynnikiem, ktory miat wptyw
na zmniejszanie sie¢ zawartosci barwnikéw
fotosyntetycznych wraz z wysokoscig nad
poziomem morza byt zapewne spadek do-
stepnosci azotu w glebach. W przypadku
badania sSwierkow z réznych wysokosci
w jednakowych warunkach, przy dobrej
dostepnosci azotu, obserwuje sie dodatnig
korelacje miedzy wysokoscig nad pozio-
mem morza badanej proweniencji i zawar-
toscig azotu w igtach (Oleksyn i wsp. 1998).

Wraz z opracowaniem metody oraz upo-
wszechnieniem sie aparatury do okreslania
stanu, w jakim znajduje sie chlorofil, przy
pomocy pomiaréw jego fluorescencji, poja-
wito sie wiele prac, w ktérych autorzy
okreslali wptyw réznego rodzaju streséw na
jego stan i funkcjonowanie. Szczegolnie
wiele badan poswieconych zostato wpltywo-
wi na chlorofil niskich temperatur (Bolhar-
Nordenkampf i Lechner 1988; Strand 1995;
Bauer i wsp. 1992; Strand i Lundmark
1995; Westin i wsp. 1995; Bauer i wsp.
1994; Kalina i wsp. 1994; Welander i wsp.
1994), niskich temperatur i $wiatla (Hansen
1992; Orlander 1993; Spunda i wsp. 1993)
oraz deficytu substancji pokarmowych (Ba-
illon i wsp. 1988; Hagc i wsp. 1992; Dre-
yer i wsp. 1994; Schwab i wsp. 1994b).

Na zawartos¢ chlorofilu wptywa¢ moga
rbwniez zanieczyszczenia przemystowe
(patrz tez rozdziat 13.2). Eksperymentalnie
wykazano, ze spadek fluorescencji chloro-

filu nastepuje pod wptywem dziatania jo-
néw glinu (Schwab i wsp. 1994a), ozonu
(Barnes i Davison 1988; Evans i wsp. 1992;
Godde i Buchold 1992; Ruth i Weisel 1993;
Drenkard i wsp. 1994), wysokich stezenh
CO2 (Heber i wsp. 1994), promieniowania
UV-B i kadmu (Dube i Bornman 1992), oraz
toksycznych emisji z silnikéw samochodo-
wych (ZIEGLER-)ONS i WSp. 1990)

5.1.5. Czynniki zewnetrzne

wymiany CO2

Asymilacja CO2 znajduje sie pod wpty-
wem wielu czynnikbw zewnetrznych, ta-
kich jak: nateznie promieniowania stonecz-
nego i jego charakterystyka spektralna, ste-
zenie dwutlenku wegla, temperatura, zawar-
tos¢ sktadnikébw mineralnych, dostepnosc
wody, predkos¢ wiatru i inne. Ws$réd czyn-
nikbw o zasadniczym znaczeniu dla prze-
biegu proceséw oddechowych nalezy wy-
mieni¢ temperature. Toksyczne zanieczysz-
czenia przemystowe powietrza, gleby i wo-
dy sa najnowszym z czynnikéw ekolo-
gicznych, oddziatywujgcych zaréwno na
asymilacje CO2 jak i na oddychanie.

Istotng cecha charakteryzujaca zwigzek
miedzy fotosynteza i oddychaniem na Swiet-
le jest stezenie kompensacyjne CO2 (),
ktére mozna zdefiniowac¢ jako stezenie
dwutlenku wegla, przy ktdrym natezenie
fotosyntezy netto jest rowne natezeniu jego
wydzielania w procesach oddechowych.
Warto$¢ I jest czesto uzywana w celu
okreslania minimalnego stezenia CO2 znaj-
dujacego sie w lisciu. W literaturze mozna
znalez¢ informacje o duzej zmiennosci I
u réznych gatunkéw roslin. Z zestawienia
przedstawionego przez Zelitcha (1977) wy-
nika, ze ' waha sie w granicach 2-145
ppm. Na podstawie analizy tych danych
Zelitch (1977) doszedt do wniosku, ze ga-
tunki wydajne fotosyntetycznie charakte-
ryzujg sie niskimi wartosciami I (ponizej 10
ppm CO2), a wiele pospolitych roslin
uprawnych ma punkty kompensacyjne
w zakresie od 40 do 50 ppm CO2 w 25°C,
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przy czym wartosci te ulegaja podwojeniu
przy wzroscie temperatury o 10°C. Genere-
ralnie, u roslin typu C4, stezenie kompensa-
cyjne CO2 nie przekracza 20 ppm, a u roslin
typu C3 jest powyzej 25 ppm (Zelitch 1977).
" zalezy réwniez od takich czynnikow, jak
oswietlenie, temperatura, stezenie O2 w po-
wietrzu, warunki zywienia, zawartos¢ wody
w lisciach, infekcje patogenéw, zanieczysz-
czenia przemystowe, wiek lisci i pora dnia
(Bauer i Martha 1981, Bauer i wsp. 1983).

Ryc. 5.5. Zalezno$¢ miedzy temparaturg powie-
trza i natezeniem fotosyntezy netto (PN), oddy-
chania ciemniowego (RD), fotoodychania (RL)
i stezenia kompensacyjnego CO2 u Swierka po-
spolitego (Luukkanen 1978, zmienione)

Szczeg6towe badania stezenia kompen-
sacyjnego CO2 réznych klonéw sSwierka
pospolitego  wykonat Luukkanen (1978).
Stwierdzit on, ze ' wahato sig, w zaleznosci
od temperatury, od =25 do =50 ppm CO2
(ryc. 5.5). Zanieczyszczenia przemystowe
moga zwieksza¢ wartos¢ I'. Benner i wspot-
pracownicy (1988), badajac Swierki w roz-
nym stopniu uszkodzone przez zanieczysz-
czenia przemystowe w Niemczech, stwier-
dzili, ze stezenie kompensacyjne CO2 2-let-
nich igiet pochodzacych z drzew zdrowych
wahato sie w granicach od 62 do 70 ppm,
podczas gdy igly z drzew uszkodzonych
mialy ' w granicach od 68 do 86 ppm. I
igiet 3-letnich w przypadku obydwu grup
drzew bylo wieksze o przeszio 10%.

5.1.5.1. Zywienie mineralne

Znaczny wplyw na natezenie wymiany
CO2 moze mie¢ zaopatrzenie rosliny w sub-
stancje mineralne, co jest zwigzane z bez-
posrednim udziatem azotu, fosforu, magne-
zu, zelaza i manganu w reakcjach fotosynte-
tycznych. Dodatkowo zywienie mineralne
moze mie¢ wplyw posredni na asymilacje,
poprzez zmiany metabolizmu roslin. Ekspe-
rymentalnie wykazano, ze deficyt substanciji
mineralnych wpltywa u $wierka pospolitego
na zmniejszenie zawartosci chlorofilu i ka-
rotenoidéw, spadek natezenia asymilacji
CO2 i zmniejszenie przewodnictwa szpar-
kowego (Hagg i wsp. 1992).

Zasadnicze znaczenie w procesie asymi-
lacji CO2 ma zaopatrzenie roslin w azot.
Znaczna czes$é tego pierwiastka w igtach
zawarta jest w karboksylazie rybulozodwu-
fosforanowej - enzymie odpowiedzialnym
za reakcje wigzania CO2. Ogétem blisko
50% azotu w igtach zwigzane jest bezpos-
rednio z reakcjami fotochemicznymi i wig-
zaniem CO2 w fotosyntezie (Mooney 1986).
Dlatego tez nie stanowi zaskoczenia fakt
istnienia Scistej korelacji miedzy pojemnos-
cig fotosyntetyczng roslin i zawartoscig azo-
tu w igtach. Trzeba jednakze mie¢ na uwa-
dze, ze dobra zalezno$¢ miedzy zawartos-
cig azotu w igltach a asymilacjg CO?2 istnieje
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jedynie wowczas, gdy inne czynniki (na
przyktad Swiatto czy woda) nie limitujg fo-
tosyntezy.

Wykonane przez nas pomiary, w ktérych
badano zalezno$¢ miedzy zawartoScig azo-
tu, a natezeniem fotosyntezy netto, w igtach
21 gérskich populacji Swierka pospolitego,
rosnacych w doswiadczeniu prowenincyj-
nym, wykazaly istnienie Scistej zaleznosci
miedzy tymi parametrami (Oleksyn i wsp.
1998) (ryc. 5.6). Zmiany w zawartosci azotu

Zawarto$¢ azotu w igtach (%)

Ryc. 5.6. Zalezno$¢ miedzy zawarto$cig azotu
w igltach 21 goérskich populacji $wierka pospoli-
tego w doswiadczeniu proweniencyjnym na
terenie LZD Siemianice. Kazdy punkt na wykresie
reprezentuje $rednig dla jednej proweniencji.
(Oleksyn i wsp. 1998)

wyjasniaty blisko 40% zmiennosci nateze-
nia fotosyntezy badanych populacji. Podob-
ng zalezno$¢ obserwowat réwniez Keller
(1971), hodujac 6-letnie sadzonki Swierka
pospolitego przy réznych poziomach azotu
w podiozu. Zalezno$¢ miedzy zawartoscig
azotu w igtach swierka i natezeniem foto-
syntezy moze by¢ czesciowo maskowana.
Igty lepiej zaopatrzone w azot charakteryzu-
ja sie bowiem wiekszg suchg masg, ktéra
jest ujemnie skorelowana z natezeniem asy-
milacji CO2 (Keller 1971).
Niejednoznaczne sg wyniki badan wpty-
wu deficytu magnezu na wymiane gazowa
Swierka. Badania wplywu trzech stezeh
magnezu, od optymalnego do wybitnie defi-
cytowego, wykonane zostaty na szesciolet-

nich siewkach $Swierka przez Mehne-Jakobs
(1995). W doswiadczeniach tych wykazano,
ze PNmax jednorocznych igiet byto istotnie
mniejsze w obydwu wariantach z niskim
poziomem Mg. Podobne objawy obser-
wowano u najmtodszych igiet w warian-
cie z najmniejszym poziomem magnezu.
W przypadku roslin hodowanych w warun-
kach umiarkowanego deficytu Mg, nateze-
nie fotosyntezy w okresie letnim byto redu-
kowane bez zmniejszenia w igtach zawar-
tosci chlorofilu.

Podobnych zaleznosci nie potwierdzajg
natomiast badania Dreyer i wspotpracowni-
kéw (1994) w 10-letniej uprawie Swierka
pospolitego z objawami niedoboru magne-
zu, rosngcej na silnie zakwaszonej glebie.
W 18 miesiecy po nawiezieniu wyzej wy-
mienionej plantacji magnezem odnotowa-
no zwiekszenie zawartosci tego pierwiastka
w igtach i w konsekwencji redukcje chloroz
igiet i zwiekszenie sie w nich zawartosci
chlorofilu. Jednakze zaréwno zwiekszenie
poziomu Mg w igtach jak i wzrost zawar-
tosci chlorofilu nie wplynely ani na nateze-
nie asymilacji CO2, ani na zaden inny pa-
rametr opisujacy funkcjonowanie aparatu
fotosyntetycznego. Zmian takich nie wyka-
zaly zaréwno igly biezacego przyrostu jak
i jednoroczne. Jedynie w przypadku najstar-
szych igiet, ktére charakteryzowaly sie eks-
tremalnie niskg zawartosciag Mg - ponizej
0,1 mg g! (dla poréwnania patrz rozdz.
5.3), wystgpito istotne obnizenie efektyw-
nosci fotosystemu Il. Dreyer i wspotpracow-
nicy (1994) przypuszczajg, ze w warunkach
wystepujagcej naturalnie duzej kwasowosci
odczynu glebowego, Swierk pospolity wy-
kazuje wysoki stopien plastycznosci w od-
niesieniu do deficytu Mg.

Inne badania wskazuja jednak, ze zahamo-
wanie fotosyntezy u Swierka ma miejsce przy
spadku zawartosci Mg ponizej 0,3 mg g’
(Schulze i wsp. 1987), i ze poprzez zwiek-
szenie zawartosci Mg w igtach, w rezultacie
nawozenia, mozna istotnie zwiekszy¢ nateze-
nie asymilacji CO2 (Beyschlag i wsp. 1987).

Deficyt Mg nie wydaje sie indukowac
zmian w przewodnictwie szparkowym
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(Zimmermann i wsp. 1988). Igly Swierka po-
bierane z drzewostanéw w r6znym stadium
zamierania, ktdre charakteryzowaly sie roz-
ng zawartoscig Mg, byly zdolne do reago-
wania na zmiany o$wietlenia i wilgotnosci,
mimo ze mialy obnizone natezenie asymi-
lacji CO2.

Jedng z przyczyn, majacych wplyw na
wspomniang wczesniej wiekszg wrazliwosé
starszych igiet, jest retranslokacja z nich
substancji mineralnych do igiet mtodszych
(patrz tez podrozdz. 5.1.4). Eksperymental-
ne usuniecie pakoéw wierzchotkowych
u Swierka pospolitego wykazujgcego obja-
wy przebarwienh igiet przypisywane zanie-
czyszczeniom przemystowym dowiodto, ze
eliminacja nowych pedéw wplyneta na
wzrost natezenia fotosyntezy i poprawe in-
nych parametrow fizjologicznych drzew
(Lange | wsp. 1987, 1989b; Weikert i wsp.
1989). Towarzyszyt temu wzrost zawartosci
chlorofilu, stezenia Mg, Ca, Mn i Zn, oraz
brak przebarwien igiet. Badania te potwier-
dzily hipoteze o istotnym wptywie, jaki mo-
ze wywieraC retranslokacja sktadnikéw mi-
neralnych ze starszych igiet do igiet mtod-
szych, na zmiany natezenia wymiany CO2
i okresowe nasilanie sie symptoméw defi-
cytu sktadnikbw mineralnych. Dotyczy to w
szczegOlnosci terendéw, w ktérych czynni-
kiem limitujgcym normalny rozwaj roslin sg
zanieczyszczenia przemystowe i/lub doste-
pnos¢ sktadnikéw mineralnych.

5.1.5.2. Temperatura

Natezenie procesu fotosyntezy jest w zna-
cznym stopniu zalezne od temperatury.
Whprawdzie reakcje fotochemiczne fazy
Swietlnej sg niezalezne od tego czynnika,
ale za to reakcje enzymatyczne wykazujg
duzg wrazliwos¢ na zmiany temperatury.
Typowa krzywa odzwierciedlajgca zmiany
natezenia fotosyntezy pod wptywem tempe-
ratury ma dwa charakterystyczne punkty:
minimalny i maksymalny, po przekroczeniu
ktérych zahamowany jest proces fotosynte-
zy. Pomiedzy tymi punktami znajduje sie
zakres temperatur optymalnych dla fotosyn-

tezy. Luukkanen (1978), ktory badat zmiany
natezenia fotosyntezy netto igiet Swierka
z czterech populacji stwierdzit, ze maksi-
mum fotosyntezy obserwowano w 18°C
(ryc. 5.5). Ro6znice w optimum temperatu-
rowym fotosyntezy moga by¢ zalezne od
pochodzenia nasion. Swierk pospolity z gér-
nej granicy lasu charakteryzowat sie opti-
mum temperaturowym nizszym o 3°C od
Swierkéw z dolin (Tranquillini 1979). R6z-
nica ta nie byla zalezna od warunkéw
Swietlnych.

Vapaavuori i wspotpracownicy (1992) ba-
dali wptyw réznych temperatur podtoza (5,
8, 12, 16 i 20°C) przy stalej tempearturze
powietrza na wzrost i wymiane gazowg
sosny i Swierka. Stwierdzili oni, ze spadek
temperatury podfoza ponizej 8°C catkowi-
cie hamowat wzrost korzeni, podczas gdy
wyzsze temperatury powodowaty wyktadni-
czy ich wzrost. Asymilacja CO2 byfa u oby-
dwu gatunkéw silnie hamowana przez ni-
skie temperatury w strefie korzeniowe;j.
Okazato sie, ze w przypadku Swierka (ale
nie sosny) asymilacja CO2 byta limitowana
przez Rubisco - kluczowy enzym w szlaku
metabolicznym fotosyntezy i oddychania.

Minimalna temperatura, przy ktérej moze
jeszcze zachodzi¢ proces fotosyntezy
u Swierka (punkt kompensacyjny dla niskiej
temperatury), wynosi okoto -5°C (Salage-
anu i Atanasiu 1962; Pisek i wsp. 1967).
Fotosynteza przy niskich temperaturach ma
miejsce wylgcznie do czasu powstania kry-
sztatkow lodu w igtach, kiedy to natezenie
tego procesu spada gwattownie. Wznowie-
nie procesu fotosyntezy po okresie zimo-
wym lub przymrozkach jest procesem po-
wolnym i zalezy gtdéwnie od tego, na dzia-
tanie jak niskiej temperatury rosliny byty
eksponowane i w przeciggu jak dlugiego
okresu.

U roslin poddanych dziataniu wysokich
temperatur zmiany w natezeniu fotosynte-
zy netto i funkcjonowaniu fotosystemu |l
nalezg do pierwszych, fizjologicznych obja-
wow zaburzen w funkcjonowaniu orga-
nizmu. Maksymalna temperatura, w ktorej
u drzew iglastych zachodzi fotosynteza netto
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(temperaturowy punkt kompensacyjny), wa-
ha sie w granicach 35-42°C (Larcher
1995). W przypadku Swierka temperaturo-
wy punkt kompensacyjny wynosi okoto
37°C, a temperatura letalna, przy ktorej
potowa tkanki ulega zniszczeniu, okoto
46°C (Pisek i wsp. 1968).

Przymrozki nocne powoduja odwracalne
obnizenie natezenia fotosyntezy u roslin
iglastych (HAllgren i wsp. 1990,1991). Spa-
dek natezenia tego procesu zwigzany jest,
jak sugeruja wyzej wymienieni autorzy,
z inhibicjg asymilacji CO2 na poziomie me-
zofilu, a nie z zaburzeniami w funkcjono-
waniu aparatéw szparkowych. Po nocach
z przymrozkami czesto wystepujg dnie
z intensywnym natezeniem promieniowa-
nia stonecznego. W zwigzku z tym, zaab-
sorbowana przez aparat fotosyntetyczny
energia Swietlna, ktéra nie moze byé w
rezultacie ograniczenia procesu fotosyntezy
w catosci wykorzystana, czesto prowadzi
do fotoinhibicji (wiecej wiadomos$ci na ten
temat podano w nastepnym podrozdziale).
W okresie jesienno-zimowym, zar6wno ni-
skie temperatury jak i fotoinhibicja majg
zasadnicze znaczenie w zahamowaniu na-
tezenia asymilacji CO2 (Strand 1995).

5.1.5.3. Swiatto

Do Ziemi dociera promieniowanie stone-
czne o czestotliwosci od 290 do 3000 nm.
Rosliny sa w stanie wykorzysta¢ w procesie
fotosyntezy jedynie okoto 12% zakresu tego
widma, w przedziale od 380 do 710 nm,
ktére nosi nazwe promieniowania fotosynte-
tycznie czynnego (PAR1). Okoto 45% ener-
gii stonecznej docierajgcej do Ziemi stano-
wi promieniowanie fotosyntetycznie czyn-
ne, ktére moze osiggna¢ maksymalng war-
tos¢ okoto 2000 pmol m'2s’1.

Swiatlo jest jednym z najwazniejszych
czynnikéw ekologicznych, wplywajacych
na asymilacje CO2. Jednoczes$nie charakte-
ryzuje sie ono bardzo duzg zmiennoscia

czasowag i przestrzenng. Dla przyktadu na-
tezenie promieniowania Swietlnego docie-
rajgcego do roslin dna lasu moze ulec prze-
szto 100-krotnej zmianie w przeciagu kilku
sekund. Podobnie raptowne zmiany zacho-
dzg w przypadku zastaniania Swiatta przez
chmury. Znaczne réznice w warunkach
Swietlnych wystepuja takze w zaleznosci od
siedliska, jak i w obrebie koron drzew.
Wplyw natezenia Swiatta na wymiane
CO2 Swierka pospolitego przedstawiono na
rycinie 5.7. Przy niskich natezeniach Swiatta

PAR (pmol mV/)

Ryc. 5.7. Zalezno$¢ miedzy natezeniem Swiatta
fotosyntetycznie czynnego (PAR) a natezeniem
wymiany CO2 1-rocznych i 1-miesiecznych igiet
Swierka pospolitego. Pomiary wykonano w korcu
maja (oryg.)

uwalnianie powstajacego w rezultacie od-
dychania dwutlenku wegla jest wieksze niz
jego pochtanianie w rezultacie fotosyntezy.
Natezenie Swiatta, przy ktdrym asymilacja
CO2 réwnowazy CO2 uwalniane w proce-
sach oddechowych nazywamy S$Swietlnym
punktem kompensacyjnym (Ic). Wszystkie
czynniki wplywajgce na natezenie oddy-
chania (na przyktad wiek igiet czy tempe-
ratura powietrza) wptywajg na wielkos¢ Ic.
Na rycinie 5.7 przedstawiono zalezno$é
miedzy natezeniem promienowania foto-
syntetycznie czynnego, a wymiang CO2
igiet Swierka pospolitego w ré6znym wieku.

| Skrét od photosynthetically active radiation. W literaturze czesto podaje si¢ 400 do 700 nm jako zakres

Swiatta fotosyntetycznie czynnego.
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Wida¢ na niej, ze wartos¢ Swietinego pun-
ktu kompensacyjnego mtodych, intensywnie
rosngcych, 1-miesiecznych igiet wyniosta
180 pmol m'2s1 PAR i byla przeszio trzy-
krotnie wieksza niz igiet 1-rocznych. Jak juz
wczesniej wspomniano, W procesie rozwoju
igly przystosowujg sie do warunkéw Swietl-
nych danego miejsca w koronie, wytwarza-
jac tak zwane liscie typu cienistego i liscie
typu stonecznego. Liscie typu cienistego
maja zdolnos¢ do bardziej efektywnego
wykorzystywania Swiatta w fotosyntezie i
charakteryzujg sie nizszg wartoscig Ic niz
liscie typu stonecznego. Generalnie $wierk
nalezy do gatunkéw dobrze znoszacym
ocienienie, jednakze nie jest typowym skio-
fitem (Szaniawski i wsp. 1977).

Natezenie fotosyntezy wzrasta liniowo
wraz ze zwiekszaniem sie natezenia Swiatta
tylko do pewnego momentu, po przekro-
czeniu ktorego wzrost ten jest catkowicie
lub czesciowo zahamowany (ryc. 5.7). Na-
tezenie Swiatta przy ktdrym osiggane jest
wysycenie fotosyntezy nazywamy punktem
wysycenia Swietlnego (Is). Z przeprowadzo-
nych przez nas badan w warunkach polo-
wych wynika, ze Swietlne wysycenie foto-
syntezy wystepuje przy 30-40% maksymal-
nego natezenia Swiatta stonecznego, to jest
przy 600-800 pmol m‘2s’l PAR (ryc. 5.7).

Orlander (1993) badat jednoczesny wptyw
niskich temperatur i intensywnego o$wietlenia
na powstawanie uszkodzen u dwuletnich sie-
wek Swierka. Badania fluorescencji chlorofilu
wykazaty, ze tego typu ekspozycja wptywa
na uszkodzenie fotosystemu I, wywotane
interakcjg niskich temperatur (do -6°C)
i Swiatta o znacznej intensywnosci. Dlatego
tez autor postuluje mozliwos¢ efektywnego
zmniejszenia uszkodzen wywotanych przez
przymrozki poprzez cieniowanie roslin i nie-
dopuszczanie w ten sposob do uszkodzen
fotoinhibicyjnych.

Fuchs i wspotpracownicy (1977), ktérzy
badali zmienno$¢ sezonowa natezenia fo-
tosyntezy Swierka w zaleznosci od oswiet-
lenia, temperatury i wilgotnosci powietrza
stwierdzili, ze to wlasnie niedostateczne
natezenie promieniowania Swietlnego jest

gtbwnym czynnikiem ograniczajgcym asy-
milacje CO2 u dojrzatych drzew. Stwier-
dzili oni, ze asymilacja CO2 (w odniesieniu
do maksymalnie mozliwej) byta redukowa-
na o 42% przez niskie natezenie osSwietle-
nia, o 28% przez temperature i tylko w 2%
w wyniku nieodpowiedniego bilansu wod-
nego igiet.

5.1.5.4. Stezenie CO2

Stezenie CO2 w powietrzu atmosferycz-
nym wzrosto w ciggu ostatnich dwustu lat
od 278 ppm w 1750 roku, do 355 ppm w
chwili obecnej. Za gtéwna przyczyne tego
wzrostu uwaza sie spalanie paliw kopal-
nych, zuzycie ktérych w przeliczeniu na
wegiel kamienny osiagneto okoto 5 miliar-
déw ton rocznie, oraz wypalanie lasow.
Przypuszcza sie, ze trend ten utrzyma sie
réwniez w XXI wieku, a dwukrotny poziom
przedindustrialny (560 ppm) osiggniety zo-
stanie w latach 2040-2140 (Harrington
1987). Zwiekszenie stezenia dwutlenku we-
gla w powietrzu atmosferycznym moze
mie¢ istotny wpltyw na produktywnos$¢ ros-
lin, bezposrednio poprzez stymulacje foto-
syntezy, lub tez posrednio - poprzez zmiany
klimatyczne.

U roslin typu C3 wspoiczesne stezenie
CO2 limituje enzymy odpowiedzialne za
przemiane nieorganicznego wegla w weglo-
wodany. Ze wzgledu na duze potencjalne
znaczenie spodziewanych zmian CO2 i in-
nych elementéw globalnych zmian klimaty-
cznych, badaniom tym poswiecono w ostat-
nich latach wiele uwagi. Stwierdzono, ze
przy krétkotrwatych ekspozycjach, wzrost
stezenia CO2 do 700 ppm powoduje u ros-
lin typu C3 (do ktérych nalezg wszystkie
nasze drzewa lesne), stymulacje fotosyntezy
rzedu 50% (Dixon i wsp. 1994). Jednakze
wzrost natezenia fotosyntezy nie zawsze
utrzymuje sie przez dtuzszy okres czasu.

Badania wykonane przez Mortensena
(1994b) wykazaly, ze catkowita biomasa
siewek Swierka pospolitego, hodowanych
przez 35 lub 45 dni w atmosferze 700 ppm
CO2, zwiekszyta sie 0 19% w poréwnaniu
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do siewek wyrostych przy 350 ppm. Wzrost
biomasy nie byt jednakze bezposrenio zwig-
zany ze wzrostem natezenia asymilacji
CO2, ale odbywat sie dzieki zwiekszeniu
powierzchni asymilacyjnej roslin. Powierz-
chnia ta byta o 16% wieksza w wariancie
doswiadczenia z wyzszym stezeniem CO2.
Wzrost stezenia CO2 moze réwniez oddzia-
tywa¢ na wymiane gazowa roslin poprzez
indukcje innego typu zmian morfologicz-
nych. Jedng z nich jest spadek gestosci
aparatow szparkowych, ktéry moze oddzia-
tywac¢ zar6éwno na pochtanianie CO2, jak
i na bilans wodny roslin. Badania wykona-
ne na materiatach zielnikowych zgroma-
dzonych w ciggu ostatnich 250 latach
(w tym czasie wystagpit 25% wzrost stezenia
CO02) wykazaty u wiekszosci roslin 20-45%
spadek gestosci aparatéw szparkowych
(Woodward 1987; Peruelas i
1990). Gestos¢ aparatow szparkowych ma-
lata szybciej w okresie poczatkowo wolne-
go zwiekszania sie poziomu atmosferyczne-
go CO2, w poréwnaniu do obserwowane-
go w ostatnich kilkudziesieciu latach szyb-
kiego wzrostu CO2. Stwierdzono réwniez,
ze gesto$¢ szparek maleje wraz ze wzro-
stem wysokosci nad poziomem morza
i zwigzanym z nig spadkiem stezenia CO2
(Kérner i wsp. 1979), oraz ze eksperymen-
talne zmniejszenie stezenia dwutlenku we-
gla ponizej 340 ppm powoduje wzrost ge-
stosci szparek (Woodward 1987). Jednakze
dwuletnia ekspozycja 5-letnich sadzonek
Swierka na dziatanie 700 ppm CO2 nie
wykazata, by zwiekszenie poziomu tego
gazu miato wpltyw na gesto$¢ szparek, przy-
najmiej w tak krétkim przedziale czasowym
(Dixon i wsp. 1995).

Matamala

5.1.5.5. Zanieczyszczenia
przemystowe

Czynnikami ktére wplywaja (zazwyczaj
ujemnie) na asymilacje CO2 sg zanieczysz-
czenia przemystowe (patrz tez rozdz. 13.2).
Mimo ze intensywne badania oddziatywa-

2 ppb = czesci na miliard (skrét od parts per bilion).

nia zanieczyszczen prowadzone sg juz od
wielu lat, pozostato jeszcze szereg zagad-
nien, ktére w dalszym ciggu nie sa ostate-
cznie wyjasnione. Jednym z nich jest od-
dziatywanie zanieczyszczen na drzewa w
realistycznych stezeniach - takich jakie ma-
ja miejsce w regionach wystepowania chro-
nicznych uszkodzenh. Ze wzgledu na prob-
lemy metodyczne mato poznany jest row-
niez wplyw zanieczyszczen na wymiane
gazowa dorostych drzew, gdzie parametry
ekofizjologiczne kontrolujg pochfanianie za-
nieczyszczen.

Wieser i Havranek (1994) badali wptyw,
jaki majg niskie stezenia ozonu na wymiane
gazowg dorostych drzew Swierka pospoli-
tego. Eksponowali oni przez dwa sezony
wegetacyjne oddzielne gatezie in situ na
dziatanie O3 w trzech wariantach: kontrola
(powietrze z naturalnym stezeniem ozonu,
ktére waha sie od 10 do 40 ppb2), kontrola
+ 60 ppb O3, oraz kontrola + 90 ppb O3
(tego rodzaju stezenia ozonu spotyka sie
czesto w regionach przemystowych, Tjoel-
ker i wsp. 1994). Po dwdch sezonach wege-
tacyjnych nie stwierdzono istotnych zmian
wymiany gazowej w wariancie - kontrola
+ 60 ppb 03. Jedynie w wariancie - kon-
trola + 90 ppb O3 natezenie fotosyntezy
netto i przewodnictwo szparkowe ulegly
zmniejszeniu. Jednakze spadku natezenia
asymilacji CO2 nie mozna bylo w catosci
wytlumaczy¢ zmniejszeniem sie przewod-
nictwa szparkowego, co moze Swiadczy¢
o0 tym, ze zamykanie aparatéw szparko-
wych nie bylo jedyng przyczyng powo-
dujgca spadek fotosyntezy. Badania te wy-
kazaty réwniez, ze O3 w niewielkim ste-
zeniu nie ogranicza asymilacji CO2 doro-
stych drzew Swierka pospolitego, tak jak sie
to czesto obserwuje sie u miodych siewek.

W doswiadczeniu, w ktérym 6 populacji
Swierka pospolitego z réznych wysokosci
eksponowano przez 12 tygodni na dziata-
nie 120 ppb 03, stwierdzono, ze po 4 tygo-
dniach ekspozycji, drzewa charakteryzujgce
sie wiekszym natezeniam wymiany gazowej
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wykazywaly istotny spadek natezenia asy-
milacji CO2 i zawartosci barwnikow foto-
syntetycznych (Havranek i wsp. 1990).
W tym samym czasie osobniki 0 mniejszym
natezeniu wymiany gazowej roznity sie je-
dynie nieznacznie w poréwnaniu do kon-
troli. Na istnienie tego typu zaleznosci wska-
zuja réwniez wykonane przez nas wczes-
niej porébwnania natezenia wymiany gazo-
wej roznych populacji sosny zwyczajnej
z ich wrazliwoscia na dziatanie dwutlenku
siarki i innych gazowych zanieczyszczen
powietrza (Oleksyn i Biatobok 1986). Takze
badania Bortitza i Vocla (1972) wykona-
ne na dwodch drzewach Swierka pospoli-
tego, roznigcych sie stopniem uszkodzenia
przez dwutlenek siarki wykazaty, ze w okre-
sie wolnym od SO2 wrazliwy osobnik
charakteryzowat sie wiekszym natezeniem
asymilacji CO2, niz osobnik tolerancyjny.
Nalezy wiec przypuszczaé, ze drzewa
o wiekszym natezeniu wymiany CO2 sj
generalnie bardziej wrazliwe na dziatanie
gazowych zanieczyszczen powietrza. Wydaje
sie jednak, ze prawidtowos¢ ta nie ma zna-
czenia w przypadku oddziatywania na rosliny
zanieczyszczen poprzez glebe (Reich i wsp.
1994).

Jednoczesne oddziatywanie niskich ste-
zen ozonu i stresu wodnego powodowato
obnizenie natezenia fotosyntezy u osmiolet-
nich drzew Swierka pospolitego (Thiec i wsp.
1994). Jednakze nie obserwowano interakcji
miedzy stresem suszy i ozonu. Przypuszcza
sie, ze lekki stres wodny moze uodparniaé
rosliny na dziatanie O3 poprzez ogranicze-
nie wymiany gazowej i zwigzane z tym
mniejsze pochtanianie ozonu.

Ozon (tak samo jak i gazy przemystowe)
moze wptywac na podwyzszanie Swietlnego
punktu kompensacyjnego (Wallin i wsp.
1992a). Gtéwny wplyw na to ma zwieksze-
nie sie oddychania ciemniowego. Badania
te wykazaly réwniez, ze wplyw ozonu na
efektywnos¢ fotosyntetyczng byt wiekszy
przy wiekszym oswietleniu. Natezenie fo-
tosyntezy netto 1-3-letnich igiet Swierka
zmniejszato sie wraz wiekiem igiet i steze-
niem ozonu (Wallin i wsp. 1992b).
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Oprécz wspomnianego juz zaburzenia
w funkcjonowaniu aparatow szparkowych,
spadek natezenia asymlilacji CO2 pod wpty-
wem dziatlania ozonu moze by¢ réwniez
rezultatem spadku aktywnosci Rubisco
i prawdopodobnie bezposredniego zaha-
mowania w tancuchu transportu elektronéw
(Drenkard i wsp. 1994).

W okresie ostatnich 15-20 lat w wielu
krajach przemystowych czesto obserwuje
sie u drzew iglastych przedwczesng utrate
igiet lub ich chlorozy. W wiekszosci przy-
padkéw zjawisko to byto wigzane z oddzia-
tywaniem réznego rodzaju zanieczyszczen
przemystowych. Wykazano, ze poprzez re-
dukcje stopnia obcigzenia srodowiska przez
toksyczne gazy lub po zastosowaniu odpo-
wiedniego nawozenia, drzewa wykazujg-
ce wspomniane symptomy regenerowaly je
po pewnym czasie. Zdaniem Beyschlaga
i wspotpracownikow (1994) tego typu rege-
neracja moze wskazywaé, ze wczesniejsze
opadanie igiet nie jest objawem nieodwra-
calnego uszkodzenia drzew, a reprezentuje
strategie adaptacyjng, pozwalajgc im na
przetrwanie przez jaki$s okres czasu stresu
wywotanego przez zanieczyszczenia, po-
przez redukcje powierzchni organéw asy-
milacyjnych eksponowanych na ich dziata-
nie. Wykazano, ze utrata do 20% masy igiet
u dojrzatych drzew $wierka pospolitego nie
ma znaczgcego wptywu na produkcje drew-
na (Beyschlag i wsp. 1994). W gestych
drzewostanach utrata czesci starszych igiet
powodowata nawet przejSciowa, trwajaca
przez kilka lat, stymulacje produkcji bioma-
sy. Utrata czesci starszych, mniej produ-
ktywnych igiet, nie odbija sie zapewne
ujemnie w bilansie fotosyntetycznym catych
drzew. Dzieje sie tak dzieki wzmozeniu
nateznia fotosyntezy pozostatych igiet pod
wplywem lepszego ich os$wietlenia.

Regeneracja koron po ustaniu dziatania
czynnikdw stresowych pozostawia otwar-
tym pytanie: ,W jakim celu zdrowe drzewa
Swierka pospolitego utrzymujg do siedmiu
rocznikéw igiet, jesli dla zapewnienia nor-
malnej produkcji fotosyntetycznej w pet-
ni wystarczaja trzy lub cztery roczniki?".
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Zdaniem Beyschlaga i wspotpracownikow
(1994) utrzymywanie wiekszej niz potrzeba
do normalnego funkcjonowania drzew ilos-
ci igiet przez Swierk moze by¢ strategig
adaptacyjng, pozwalajagcg na ocienianie
konkurencji, lub tez jest cechg uwarunko-
wang genetycznie. Nasze badania (Reich
i wsp. 1996a) nie wydajg sie jednak po-
twierdza¢ hipotezy o genetycznym uwa-
runkowaniu dtugosci okresu utrzymywania
igiet przez Swierk pospolity i sosne zwyczaj-
na. Dlatego tez za bardziej prawdopodob-
ng nalezy uznac pierwszg z wymienionych
hipotez.

Ujemny wplyw na proces fotosyntezy
majg réwniez metale ciezkie. Godbold
i wspotpracownicy (1985b) badali wptyw
zwigzkoéw rteci, otowiu, kadmu i cynku na
siewki Swierka w kulturach hydroponicz-
nych. Stwierdzili oni, ze kadm w toksycz-
nych stezeniach w pozywce, wptywat na
spadek natezenia fotosyntezy, oddychania
i transpiracji igiel. Spadek natezenia foto-
syntezy wynikat gtdwnie z obnizenia zawar-
tosci chlorofilu i zaburzen w pracy aparatow
szparkowych. W innym dos$wiadczeniu 7-
tygodniowa ekspozycja siewek Swierka na
dziatanie HgCh i CHjHgQCI w roznych ste-
zeniach istotnie redukowata natezenie asy-
milacji CO2 (Godbold i Hutterman 1988).
Réwniez i w tym przypadku, spadek nate-
zenia fotosyntezy zwigzany byt z ujemnym
wplywem zwigzkéw rteci na zawartosé
chlorofilu i indukowaniem przez ten zwia-
zek zamykania sie aparatéw szparkowych.
Autorzy przypuszczaja, ze spadek zawartos-
ci chlorofilu i zmniejszanie sie natezenia
transpiracji nie byly rezultatem bezposred-
niego oddziatywania Hg, a wynikaly z usz-
kodzenia korzeni, ktére doprowadzito do
uposledzenia zaopatrzenia igiet w wode
i substancje mineralne.

W warunkach skazonego $rodowiska ma-
my na ogé6t do czynienia z jednoczesnym
oddziatywaniem wielu czynnikéw toksycz-
nych. W celu poznania wptywu, jaki moze
mie¢ kwasowos$¢ podioza i SO2 na asymi-
lacje CO2, Jurat i wspotpracownicy (1986)
eksponowali przez okres 7 tygodni trzylet-

nie siewki Swierka na dziatanie 140 pig SO2
m-3. Siewki, hodowane na kwasnej glebie
bielicowej, w odréznieniu od siewek hodo-
wanych na glebie normalnej, nie wyksztat-
city mikoryz, mialy uposledzony rozwdj sy-
steméw korzeniowych i czesci nadziemnej,
oraz wykazywaly drastyczny spadek zawar-
tosci wapnia i magnezu w korzeniach. Kom-
binacja kwasnej gleby i SO2 miata wiekszy
wplyw na natezenie fotosyntezy i zawarto$¢
chlorofilu w igtach, niz oddziatywanie kaz-
dego z wymienionych czynnikéw streso-
wych oddzielnie.

5.1.6. Transpiracja i gospodarka

wodna

Woda jest jednym z najistotniejszych
czynnikéw srodowiska, majgcych wpltyw na
wzrost i rozwoéj drzew. Dlatego tez wielu
autoréw uwaza, ze zaopatrzenie w wode
ma wiekszy wplyw na rosliny, niz wszystkie
inne czynniki razem wziete (Boyer 1982;
Kramer 1986b). Moze ona oddziatywaé za-
rowno bezposrednio jak i posrednio, od-
dzielnie oraz w interakcji z wieloma innymi
czynnikami, takimi jak temperatura czy do-
stepnos¢ sktadnikbw mineralnych.

Swierk pospolity zaliczany jest do drzew
0 malym natezeniu transpiracji. Z zestawie-
nia danych literaturowych przedstawionego
przez Polstera (1967) wynika, ze dzienne
natezenie transpiracji $wierka wynosito 1,4 g
H20 gs.m."l (ryc. 5.8). Natezenie transpiracji

15
‘—Oliwnik waskolistny, Topola biata

12

9 Brzoza brodawkowata
Q /Dab szypulkowy
co 1 Z/Leszczyna pospolita
H 6 //Buk zwyczajny

ji/A'Modrzew europejski
/Limba
3 J /." Wejmutka

N e YK—-Sosna zwyczajna
8wierk pospolity-->*< Daglerja
01l

Ryc. 5.8. Dzienne zréznicowanie natezenia trans-
piracji 12 gatunkéw roslin drzewiastych (Polster
1967)
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gatunkéw lisciastych jest wyzsze i miesci
sie w granicach 3.9-14, a iglastych 1.3-3.8
g H20 g$.m.! dziel (Polster 1967).

Warto podkresli¢, ze o specyficznym,
charakterystycznym dla danego gatunku na-
tezeniu transpiracji mozna moéwi¢ jedynie
w pewnym przyblizeniu. Spos$réd czynni-
kéw wplywajgcych na wielkos¢ tego proce-
su podstawowe znaczenie ma zdolnos¢ re-
gulowania transpiracji przez aparaty szpar-
kowe, ktora jest skorelowana z czynnikami
zewnetrznymi. Do czynnikéw najbardziej
istotnych w regulacji pracy szparek nalezg
natezenie oswietlenia i temperatura.

Havranek (1972) badat wplyw réznych
temperatur gleby na transpiracje 3-letnich
sadzonek Swierka pospolitego. Stwierdzit
on, ze obnizenie temperatury gleby z 25 do
15°C powodowato 20-procentowg redukcije
transpiracji. Dalszy spadek temperatury gle-
by do 5°C indukowat zamykanie sie apara-
tow szparkowych i powodowat drastyczne
obnizenie natezenia transpiracji. Wyniki te
wskazujg na to, ze w chtodnych warunkach
klimatycznych - na stanowiskach wysoko-
gorskich i na poinocy zasiegu - mozna
sie spodziewa¢ wystepowania okresowych
(wczesng wiosna i jesienig) zaburzen w go-
spodarce wodnej roslin.

Natezenie transpiracji Swierkbw zmienia
sie w zaleznosci od wysokosci drzewosta-
néw nad poziomem morza. W badaniach
wykonanych w masywie gérskim Rita (But-
garia), Neuwirth i wspotpracownicy (1966)
stwierdzili liniowg zaleznos¢ transpiracji
Swierka od niedosytu wilgotnosci powietrza.
Natezenie transpiracji w sierpniu wyniosto
49% na wysokosci 1600 m n.p.m. i 39%
na 2000 m n.p.m., w poréwnaniu do przy-
jetej za 100% transpiracji na wysokosci
1320 m n.p.m.

Badania wptywu predkosci wiatru na na-
tezenie transpiracji S$wierka pospolitego
i pieciu innych gatunkéw roslin drzewias-
tych wykonat Tranquillini (1969). Zmiany
predkosci wiatru w szerokim zakresie od
1,5 do 20 m s powodowaly u sadzonek
Swierka jedynie nieznaczne obnizenie nate-
zenia transiracji, ktére nie przekraczato

10% wartosci natezenia tego procesu mie-
rzonego przy predkosci wiatru 0,5 m s'l
W tych samych warunkach transpiracja sa-
dzonek Pinus cembra, Sorbus aucuparia
i Rhododendron ferrugineum obnizyta sie
0 35-55%, a Alnus viridis i Larix decidua
zwiekszyta 0 5-20%. Uzyskane przez Tran-
QUILLINIEGO (1969) wyniki wskazuja, ze na-
wet dtugotrwate (24 godziny) oddziatywanie
wiatru o predkosci do 20 m sl nie powo-
duje zamykania sie aparatow szparkowych
u Swierka. Dlatego tez przypuszcza on, ze
silne wiatry, na dziatanie ktérych narazone
sg Swierki w gornej granicy lasu, nie majg
zapewne wiekszego wplywu na natezenie
transpiracji.

Badania dziennego maksimum transpi-
racji réznych gatunkéw drzew w poblizu
Insbrucka wykazaty brak réznic w nateze-
niu tego procesu u roslin pochodzacych
z 800 i 1950 m n.p.m. (Berger-Landefeldt
1936; Pisek i Cartellieri 1936, za Tranquil-
lini 1979). Na obydwu wysokosciach nate-
zenie transpiracji rébwne bylo 0,3 g H20
gs.m.l h-1.

Protopopov (1975) badat tendencje
zmian natezenia transpiracji $wierka pospo-
litego i kilku innych gatunkéw drzew les-
nych z pétnocy Rosji pod wptywem réznych
wzglednych wilgotnosci powietrza. Maksy-
malne natezenie transpiracji Swierka pospo-
litego - 234 mg H20 g$.m.’l h'l obserwo-
wano przy 51-60% wzglednej wilgotnosci
powietrza (ryc. 5.9). W przypadku modrze-
wia europejskiego i sosny zwyczajnej ma-
ksymalne natezenie transpiracji miato miej-
sce przy 41-50% wilgotnosci. W poréw-
naniu do Swierka maksymalne natezenie
transpiracji modrzwia byto wyzsze o 50%,
a sosny zwyczajnej o 17% (ryc. 5.9).

Gulidova (1958, za Protopopov 1975)
badata wptyw wieku drzew na natezenie
transpiracji. Srednie natezenie tego procesu
u Swierka pospolitego (miedzy 10°° i 16°°,
w zakresie temperatur od 11 do 30°C) wy-
niosto - 106 mg H20 gs.m.1 h-1 w 100-let-
nim drzewostanie, 170 mg H20 gé.m.-1 h-
w 20-lethim i 210 mg H20 gém.l hl w
5-10-letnim. Podobne zmiany natezenia
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30 40 50 60 70 80 90 100
Wzgledna wilgotno$¢ powietrza (%)
Ryc. 5.9. Wplyw wzglednej wilgotnosci powie-
trza na natezenie transpiracji $wierka pospolitego,
sosny zwyczajnej i modrzewia europejskiego
(Protopopov 1975)

transpiracji wraz z wiekiem drzew wymie-
niona autorka stwierdzita takze w przypad-
ku brzozy i osiki.

Badania wptywu temperatury powietrza
(Gulidova 1958, za Protopopov 1975) na
natezenie transpiracji Swierka pospolitego
i innych gatunkéw drzew wskazujg na to,
ze niezaleznie od warunkéw Swietlnych,
temperatury powietrza ponizej 11 °C bardzo
silnie ograniczajg natezenie tego procesu.
Przyjmujgc za 100% natezenie transpira-
cji w przedziale tremperaturowym od 19
do 22°C, Swierk pospolity wykazuje jedy-
nie niewielkie (do 7%) wahania natezenia

160 -
Transpiracja
w 21.5°C = 100%
140

120

100

a0 p*
60 Swierk
-m0- osika
40
20 +—------ i ;
5 10 15 20 25 30

Temperatura powietrza (°C)

Ryc. 5.10. Zalezno$¢ miedzy temperaturg powie-
trza i wzglednym natezeniem transpiracji Swierka
pospolitego i osiki. Za 100% przyjeto natezenie
transpiracji w temperaturze 19-22°C (Gulidova
1958, za Protopopov 1975)

transpiracji przy zmianie temperatury od 11
do 26°C (ryc. 5.10). Dla kontrastu, w tym
samym przedziale temperaturowym zmia-
ny natezenia transpiracji osiki siegajg 44%
(ryc. 5.10).

Badania transpiracji koron dojrzatych
drzew Swierka pospolitego i modrzewi ba-
dali Schulze i wspotpracownicy (1985). Wy-
kazali oni, ze transpiracja rozpoczyna sie
2-3 godniny przed poczatkiem przemiesz-
czania sie wody w ksylemie, zmniejsza sie
w godzinach potudniowych (przed wysta-
pieniem maksimum przeptywu wody przez
ksylem) i ulega zahamowaniu wieczorem,
na 2-3 godziny przed ustaniem transportu
wody przez ksylem. W godzinach poran-
nych, przed rozpoczeciem transportu wody
w ksylemie, transpiracja odbywa sie dzieki
wodzie zmagazynowanej. Ogolna zawar-
tos¢ tego typu wody w drewnie korony
Swierka zostata obliczona na 8.7 kg, co
odpowiadato ok. 14% dziennej wielkosci
transpiracji.

Zdolne do wyparowywania wody sg takze
pien i todygi. Ewaporacja pary wodnej przez
te organy zachodzi we wszystkich porach
roku. Jednakze natezenie tego procesu jest
stosunkowo niewielkie. Polster (1967) po-
daje, ze pedy wyparowywujg w okresie
wegetacyjnym wode w ilosciach mniejszych
niz 1% sSwiezej masy, co stanowi od 1/1000
do 1/5000 ewaporacji pedow ulistnionych.
Zima wielkos$ci te sa jeszcze mniejsze. Jed-
nakze utrata wody w tym okresie jest nie-
bezpieczna dla zycia roslin. Szczegolnie
widoczne jest to w okresie zimowych odwil-
zy, gdy wzrasta temperatura, a z nig ewa-
poracja czesci nadziemnych drzew, przy
jednoczesnym zahamowaniu pobierania
wody przez system korzeniowy. Na utrate
wody w okresie zimowym ma réwniez
wptyw predkos$¢ wiatru. Wrazliwosé drzew
na zimowag desykacje jest tym wigksza, im
wieksza jest ich zimowa zdolno$¢ ewapo-
racyjna (Czarnowski 1989).

Zimowa ewaporacja wody z pedow réz-
nych gatunkéw drzew badana jest od konca
XIX wieku. W 1883 roku Hartic wykazat (za
lvanov 1925), ze poszczegdlne gatunki moz-

http://rcin.org.pl



Wymiana gazowa i gospodarka wodna 123

na zestawi¢ w nastepujacym szeregu w mia-
re zmniejszania sie natezenia tego procesu:
brzoza > dab > buk > grab > sosha czarna
> sosna zwyczajna > SWIERK POSPOLITY.

a 10
¢ L ==

S f—Trzmielina zwyczajna

o Kalina koralowa

00 Lipa drobnolistna
Buk zwyczajny
Olsza czarna
Brzoza omszona
Klon zwyczajny
Modrzew europejski
Brzoza niska

Sosnha zwyczajna
Swierk syberyjski

Swierk pospolity

Ryc. 5.11. Wzgledna zimowa warto$¢ ewapo-
racji jednorocznych pedoéw roslin drzewiastych.
Za punkt odniesienia przyjeto wielko$¢ ewpora-
cji modrzewia europejskiego (lvanov1925, zmie-
nione)

Badania wzglednej zimowej ewaporaciji
jednorocznych pedéw 60 gatunkéw drzew
i krzewow wykonat Ivanov (1925). Przyj-
mujac za punkt odniesienia wielkos¢ ewa-
poracji modrzewia europejskiego stwierdzit
on, ze natezenie tego procesu u Swierka jest
1,5 razy wieksze niz u wyzej wymienionego
gatunku. Wartosci zimowej zdolnosci ewa-
poracyjnej drzew iglastych wzgledem mo-
drzewia wahaty sie w granicach 0,30-1,09,
a lisciastych 0,77-8,76 (ryc. 5.11).

5.1.7. Produktywnos¢ a procesy

wymiany gazowej

Na produkcje materii organicznej wptywa
istotnie natezenie oddychania, dla ktérego
substratem jest cze$¢ asymilatow. Igty, mimo
ze stanowig stosunkowo niewielkg czes¢
masy drzewa, charakteryzujg sie obok ko-
rzeni znacznym natezeniem oddychania.
Whptywa na to duzy udziat w ich budowie
zywych tkanek w poréwnaniu z tkankami
zdrewniatymi (jak to ma miejsce w innych
organach).

Oddychaniem nazywamy procesy, w kto-
rych zmagazynowana w zredukowanych
zwigzkach weglowych energia (wyproduko-
wana w procesie fotosyntezy) zostaje uwol-
niona w rezultacie utleniania w formie, kto-
ra moze by¢ zuzyta w asymilacji, procesach
wzrostowych i utrzymaniu struktur komor-
kowych. Proces tern moze by¢ przedstawio-
ny sumarycznie przy pomocy nastepujacego
wzoru:

CbHMO6 + 602 —» 6CO2 + 6H20 +
+ 2826 kI (=675 kcal)

Oprécz typu organu rosliny natezenie od-
dychania zalezy réwniez od wielu czynni-
kéw wewnetrznych i zewnetrznych, wsrod
ktérych podstawowe znaczenie majg sta-
dium rozwoju i czynniki $rodowiska. Gene-
ralnie daje sie zauwazyC¢ zwigzek miedzy
natezeniem oddychania, a produktywnosciag
poszczegoélnych grup roslin. W poréwny-
walnych warunkach srodowiska rosliny ziel-
ne wykazujg blisko dwukrotnie wieksze na-
tezenie oddychania ciemniowego niz drze-
wa lisciaste, ktore z kolei charakteryzujg sie
Srednio pieciokrotnie wiekszym natezeniem
oddychania od drzew iglastych (Larcher
1995).

Badaniami specyficznego natezenia od-
dychania lisci r6znych gatunkéw roslin zaj-
mowali sie miedzy innymi Pisek i Knapp
(1959). Uszeregowali oni badane rosliny
drzewiaste pod wzgledem natezenia tego
procesu w nastepujacej kolejnosci, w miare
zmniejszania sie natezenia oddychania:

brzoza brodawkowata > dab szyputkowy >
buk zwyczajny > rd6zanecznik alpejski > limba
> kosodrzewina > SWIERK POSPOLITY.

Natezenie oddychania $wierka pospolite-
go (w temperaturze 20°C) w badaniach Pi
seka i Knappa(1959) wahato sie w granicach
od 2,5 do 7,3 nmol CO2 g“s.m. s’

Istotny wptyw na produktywnos$¢ roslin
moze mie¢ réwniez fotooddychanie. Luuk-
kanen (1978), ktéry badat zaleznos¢ proce-
s6w wymiany gazowej od temperatury,
stwierdzit, ze fotooddychanie zmienia sie
niemal liniowo z temperaturg (ryc. 5.5).
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Wzrost ten wyniost 113% przy wzroscie
temparatury od 10 do 28°C i byt mniejszy
niz obserwowany na ogoét u innych roslin
iglastych.

Oddychanie ciemniowe, tak samo jak
| fotoodychanie, jest Scisle uzaleznione od
temperatury. W dos$wiadczeniach wykona-
nych przez Luukkanena (1978), oddychanie
ciemniowe w temperaturze 10°C wyniosto
2 nmol CO2 g'ls.m.s” a przy podniesieniu
temperatury do 28°C zanotowano przeszio
czterokrotny wzrost RD do ponad 9 nmol
C0O2 g’l sm51 (ryc. 5.5).

Minimum temperaturowe oddychania
ciemniowego igiet jest o kilka stopni mniej-
sze od minimum temparaturowego fotosyn-
tezy (Trgnquillini 1979). Keller (1965), kt6-
ry badat oddychanie ciemniowe kilku ga-
tunkéw drzew iglastych stwierdzit, ze ma
ono jeszcze miejsce nawet przy temperatu-
rze -8°C. Pisek i Winkler (1958) wykazali,
ze natezenie oddychania ciemniowego
Swierka pospolitego w okresie zimowym, w
temperaturze 0-5°C, réwne jest potowie od-
dychania obserwowanego w okresie letnim.

Oddychanie od dawna jest uznawane za
niezwykle istotny czynnik w ekofizjologii
roslin przystosowanych do chtodnych wa-
runkéw klimatycznych. lIstnieja dowody na
to, ze rosliny pochodzace z tego typu Sro-
dowisk charakteryzujg sie wiekszym zapo-
trzebowaniem energetycznym i wiekszym
natezeniam oddychania ciemniowego, niz
rosliny z terenéw cieplejszych (Mooney
1963; Tranquillini 1979; Lechowicz i wsp.
1980; Friend i Woodward 1990; Reich
i wsp. 1996b; Oleksyn i wsp. 1998). Jest to
szczegoOlnie widoczne, gdy natezenie oddy-
chania ciemniowego réznych ekotypow
mierzone bylo w jednakowych warunkach
Srodowiska (glebowych, cieplnych, zaopa-
trzenia w sktadniki mineralne), co wskazuje
na genetyczne uwarunkowanie tej cechy.

Pisek i Winkler (1958) stwierdzili, ze od-
dychanie ciemniowe igiet Swierka pospoli-
tego pochodzacego z 1840 m n.p.m. byto
wyzsze zarowno w lecie jak i zimg od
oddychania $wierkéw z 580-900 m n.p.m.
Réznice te byly szczegdlnie duze w okresie

letnim, kiedy réznica miedzy oddychaniem
Swierkéw z obydwu wysokosci siegata 50%.
Réwniez dane przedstawione przez Larche-
ra (1961) wskazujg na to, ze natezenie
oddychania (mierzone w statej temperaturze
20°C) pedow swierka pospolitego z wyso-
kosci 1800 m n.p.m. byto wieksze o blisko
35% od oddychania pedéw z 600 m n.p.m.
Wynosito ono odpowiednio 2,8 nmol CO2
gs.m. 's’l dla pedéw ze stanowisk wysoko-
gorskich i - 1,8 nmol CO2 gs.m. 's’l u pedéw
Z nizszych wysokosci.

Na natezenie oddychania moga mie¢ row-
niez wplyw zanieczyszczenia przemystowe.
Barnes i wspotpracownicy (1990), stwier-
dzili, ze ekspozycja 3-letnich sadzonek
Swierka pospolitego na dziatanie 200 pg O3
nr3 stymulowata (w zaleznosci od rodzaju
podioza) o 40-58% natezenie oddychania
igiet. Wzrost natezenia tego procesu powo-
dowat zmniejszenie sie puli weglowoda-
néw w igtach, ktére moze prowadzi¢ do
spadku mrozoodpornosci roslin.

Znaczna cze$¢ substancji organicznych
powstajgcych w procesie fotosyntezy zuzy-
wana jest na oddychanie niefotosyntety-
zujgcych tkanek. Duzym natezeniem tego
procesu charakteryzujg sie korzenie. Z da-
nych Eidmanna (194.3) wynika, ze natezenie
oddychania korzeni Swierka pospolitego
w temperaturze 20°C wynosi 4 nmol CO2
gs.m. 's’l. W tych samych warunkach nate-
zenie oddychania korzeni innych gatunkéw
drzew charakteryzowalo sie nastepujgcymi
wielkosciami: buka - 4.1, brzozy - 14.2
i osiki - 11.6 nmol CO2 gs.m."s’1,

Wykonane przez Eidmanna (1943) ba-
dania poréwnawcze pozwolity na nastepu-
jace uszeregowanie poszczeg6lnych gatun-
kéw drzew w miare wzrostu oddychania
korzeni:

jodta < dab bezszyputkowy < dgb szypul-
kowy < SWIERK POSPOLITY < buk zwy-
czajny < daglezja zielona < sosna zwyczaj-
na < lipa < modrzew < olsza < osika
< brzoza < topola.

Oddychanie korzeni $Swierka pospolitego
charakteryzuje sie dynamikg sezonowa.
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Z zestawienia danych literaturowych wyko-
nanego przez Tranquilliniego (1979) wyni-
ka, ze maksymalne wartosci oddychania
korzeni Swierka wystepujag w okresie wio-
sennym i pierwszej potowy lata (tab. 5.2).
Generalnie drobne korzenie drzew lesnych
wykazuja wieksze natezenie oddychania
niz inne czesci roslin takie, jak igty czy pien
(Oleksyn i wsp. 1992b).

Tabela 5.2

zanego z procesami wzrostu kambium do
oddychania na jego podtrzymanie wyniost
u Swierka 30:70% na poczatku maja,
40:60% na poczatku czerwca i 75:25%
w koncu lipca. Powolny spadek natezenia
oddychania pnia po zakonczeniu okresu
przyrostu na grubosé, jak i szybsza na wios-
ne aktywacja oddychania w koronie drze-
wa niz u jego podstawy, wskazujg na to,

Oddychanie korzeni siewek Swierka pospolitego w ré6znych miesigcach roku (w nmol

CO2 gs.m.'1s’1, w temperaturze 20°C). Dane wedtug ré6znych autoréw zestawione przez

Tranquillini (1979, zmienione)
Miesigc roku

Il 11l \% \% Vi Vil VI

2,1

34 42 19 56 4,1
2,0
58 29

58 47 2,4

09 15 16

Istotng role w bilansie wymiany CO2
u drzew odgrywa oddychanie pnia. Wyka-
zuje ono charakterystyczna rytmike sezono-
wa, ktora odpowiada dynamice przyrostu
pnia na grubosé (Kull i Frey 1984; Malkina
i Tsel niker 1990). Dlatego tez natezenie od-
dychania w okresie, w ktérym kambium jest
nieaktywne, mozna uwaza¢ za natezenie
oddychania na podtrzymanie procesow zy-
cionych w tej czesci rosliny, podczas gdy
w okresie aktywnosci kambium oddychanie
zwigzane jest zarbwno z procesami wzro-
stowymi jak i oddychaniem na podtrzy-
manie. Badania sezonowej zmiennosci wy-
mienionych komponentéw oddychania pni
debu szypulkowego, sosny zwyczajnej
i Swierka pospolitego wykazaty jednak, ze
wielko$¢ oddychania na podtrzymanie pro-
cesow zyciowych jest wieksza w okresie
wiosennym niz jesiennym (Malkina i Cel’ni-
ker 1990). Stosunek oddychania pnia zwig-

Autor Uwagi
IX X XI Xl
2,1 Eidmann, 1943
Schwenke,
0.7 1967
Tranquillini,
1979
500 m
2,2 Keller, 1967 n.p.m.
1800/
2,0 Keller, 1967 2000 m.

Eccher, 1972

ze natezenie oddychania regulowane jest
przez poziom asymilatéw, czyli substrato-
wo (Kull i Frey 1984). Dlatego tez do chwili
pojawienia sie potoku asymilatow, transpor-
towanych z korony drzewa w kierunku ko-
rzeni mozliwe jest jedynie oddychanie na
podtrzymanie. W zwigzku z tym, ze pred-
kos¢ przemieszczania asymilatow wynosi
okoto 10 cm na godzineg, to pokonanie 10
m wysokosci zajmuje okoto 4 dni. Jednakze
w okresie wiosennym zuzycie asymilatow
jest bardzo duze, co oznacza, ze w pier-
wszych tygodniach wiosny nie docierajg
one prawie catkowicie do dolnych czesci
pnia.

Obok czynnikéw rozwojowych zasadni-
czy wptyw na natezenie oddychania pni ma
temperatura. Sezonowag zmienno$¢ oddy-
chania pnia 95-letniego drzewa $wierka po-
spolitego, w zaleznosci od aktywnosci kam-
bialnej, temperatury powietrza i usytuowa-
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nia badali (Kull i Frey 1984). Stwierdzili oni,
ze oddychanie (w przeliczeniu na 1 m2
powierzchni pnia) jest nieco wieksze na

RS <= 10.0 <= 125 mm<= 150
m»<= 175 mm> 175

Ryc. 5.12. Zalezno$¢ natezenia oddychania (RS)
pnia Swierka pospolitego od temparatury i ter-
minu w okresie wegetacyjnym. Wartosci RS
podano w mg CO2 dm 2 h' (Kuli i Frey 1984,

zmienione)

wysokosci 2,5 m niz na wysokosci 11,5 m.
Jedynie w okresie wiosennym oddychanie
na 11,5 m przewyzszato wartosci stwierdza-
ne na nizszej wysokosci. Roznice te byly

5.2.
(Stanistawa Pukacka)

Wozrost i rozwoj roslin kontrolowany jest
przez niskoczasteczkowe zwigzki, znajdu-
jace sie w komérkach w stosunkowo niskich
stezeniach, dziatajgce w miejscach odle-
glych od miejsca ich syntezy, zwane fito-
hormonami lub regulatorami wzrostu. Hor-
mony roslinne dzielg sie na pie¢ zasadni-
czych grup: auksyny, gibereliny, cytokininy,
kwas abscysynowy i etylen. Ostatnio za
regulatory wzrostu uznaje sie réwniez po-
liaminy. Badaniom hormonéw roslinnych
poswiecono wiele prac, na tle ktérych te

istotnie skorelowane z dynamikg przyrostow
na grubos$¢ pnia na réznych wysokosciach.
Zalezno$¢ miedzy temperaturg powietrza
i natezeniem oddychania w sezonie wege-
tacyjnym przedstawia rycina 5.12.

Oprécz oddychania waznym czynnikiem,
od ktérego zalezy produktywnos¢ jest go-
spodarka wodna rosliny. Za jeden ze wskaz-
nikéw tej zaleznosci uwazany jest wspot-
czynnik transpiracji, ktéry wskazuje ile wo-
dy potrzebuje roslina na wytworzenie jed-
nostki masy. Wspoéitczynnik ten wykazuje
duza zmiennos$¢, zaréwno w odniesieniu do
czynnikow klimatycznych, edaficznych jak
i gatunku rosliny. Z badan wykonanych
przez Polstera (1967) wynika, ze w przy-
padku $wierka pospolitego wspoétczynnik
transpiracji réwny jest 231 g H20 g’l sm.-
Uszeregowat on poszczegolne gatunki
drzew w nastepujgcej kolejnosci w miare
spadku wspotczynnika transpiraciji:

dab > brzoza > sosna > modrzew > SWIERK
> daglezja > buk.

Wspotczynnik transpiracji jest znacznie
wyzszy u roslin zielnych. Dla wiekszosci
przedstawicieli tej grupy waha sie on,
w przypadku gatunkéw typu C3 - w gra-
nicach 520-840, a C4 od 240 do 370 ¢
H20 g” sm.-

Hormonalna regulacja wzrostu i rozwoju

dotyczace drzew lesnych, a w szczeg6lnos-
ci drzew szpilkowych, zajmujg niewielki
procent. Z kolei sposréd drzew szpilkowych
najwiecej prac z zakresu hormonalnej re-
gulacji wzrostu i rozwoju wykonano na
sosnie zwyczajnej. Opracowanie niniejsze
zawiera wiekszos¢ danych, dotyczacych ro-
li hormonow roslinnych w regulacji wzrostu
i rozwoju Swierka pospolitego [Picea abies
(L) Karst.], jakie ukazaly sie w ostatnim
dwudziestoleciu, co pozwoli na ocene aktu-
alnego stanu badan w tej dziedzinie.
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