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Buk zwyczajny nalezy wsréd naszych drzew leSnych do gatun-
kéw charakteryzujacych sie stosunkowo znacznym natezeniem fo-
tosyntezy netto (Pn).* Jak wynika z poréwnawczego zestawienia
Piseka (1960), Srednia wartos¢ PN Fagus sylvatica wynosita 7,5
mg CO2 g'’s.m.h_1, a poszczegdblne gatunki drzew uszeregowane by-
ty w nastepujacej kolejnoSci w miare zmniejszania sie natezenia
fotosyntezy: brzoza brodawkowata > BUK ZWYCZAJINY > dab
ja zielona > sosna zwyczajna > Swierk pospolity > limba. Wediug
szyputkowy > modrzew europejski > oliwka europejska > daglez-
tego samego autora Srednie dzienne wartosci maksymalne P,v u bu-
ka dochodzg do 12,4 mg CO2 g-1s.m.h-1.

Podobne wielko$ci natezenia fotosyntezy netto przytacza L ar-
cher (1969). W okresie letnim, w optymalnych warunkach i przy
normalnym stezeniu CO2 w powietrzu, maksymalne wartosci PN
wahaty sie w granicach 10—12 mg CO2 dm*“2h_1 w przeliczeniu na
powierzchnie lisci lub 15 mg CO2 g™l h_1 w przeliczeniu na ich su-
chg mase. Wszystkie przytoczone powyzej wedlug Larchera
(1969) dane dotyczg lisci typu stonecznego. Nalezy bowiem pamie-

* Skroty i oznaczenia uzywane w tekscie: PN — fotosynteza netto; Rn —
oddychanie ciemniowe; RL — fotooddychanie; Rvf — oddychanie mito-
chondrialne na $wietle; ' — stezenie kompensacyjne CO2; PAR — promie-
niowanie fotosyntetycznie czynne; T/A — wspodtczynnik transpiracji; 1K —
Swietlny punkt kompensacyjny; Is — natezenie $wiatta, przy ktérym osia-
gane jest wysycenie fotosyntezy; s.m. — sucha masa; $.m, — Swieza masa;
l.c. — liscie typu cienistego; Ls. — liscie typu stonecznego.

http://rcin.org.pl



98

Buk — Fagus sylvatica L.

Tabela !

Charakterystyka lisci typu stonecznego i cienistego Fagus i Solidago zes-
tawiona na podstawie danych réznych autorow (Lorenzen 1972, wedtug

Larcher 1975)

Cechy budowy liscia

Stezenie soku komdrkowego
Transpiracja

Zawarto$¢ wody

Oddychanie

Swietlny punkt kompensacyj-
ny CO2

Punkt wysycenia $wietlnego
fotosyntezy

Zawartos¢:
karboksylazy RuDP
biatek rozpuszczalnych
aminokwasow i biatek og.
skrobii
celulozy
ligniny
popiotu
frakcji Ca w popiele
frakcji K w popiele
thuszczow

Typ lisci
cienisty stoneczny

mniejsze blaszki,
grubsza kutykula,
mniejsza powierz-
chnia szparek przy
wiekszej ich ilos-
ci
++ +
++ +
85% $.m. 90% i wiecej
++ +

WysoKi niski
wysoki niski

+++
++
++
++
+
++
++
++
+
++

I

tac, ze u buka Swiatto jest istotnym czynnikiem modyfikujacym
budowe anatomiczng lisci i zwigzane z nig wykorzystanie energii
stonecznej w procesie fotosyntezy. Niektore wiasciwosci lisci buka
w zaleznos$ci od ich typu przedstawiono w tabeli 1.

Badania natezenia Pv wykonane przez Schulze (1970) w o-
Swietlonej i zacienionej czesci korony 100-letniego drzewa F. syl-
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Ryc. 1. Zalezno$¢ miedzy natezeniem osSwietlenia i fotosyntezg netto buka
przeliczong na: gram suchej masy (A), powierzchnie (B) i zawarto$¢ chloro-
filu (C) w lisciach. Strzatkg oznaczono punkt, w ktérym osiagane jest
90% maksymalnej wartosci PjV  (wg Schulze 1970)

vatica wykazaty, ze w przeliczeniu na suchg mase warto$¢ foto-
syntezy netto lisci obydwu typow jest prawie identyczna (ryc. la).
Duze réznice wystgpity natomiast przy przeliczeniu wartosci Pv
na powierzchnie lisci lub zawarto$é chlorofilu. W pierwszym przy-
padku (ryc. Ib) liscie typu cienistego asymilowaty 1/2, a w dru-
gim (ryc. Ic) 1/3 wartosci PN lisci typu stonecznego.

CZYNNIKI ZEWNETRZNE FOTOSYNTEZY

Jednym z wazniejszych ekologicznych czynnikdw asymilacji jest
Swiatto. Jak zaznaczono powyzej, buk nalezy do gatunkow wytwa-
rzajacych dwa zasadnicze typy lisci — cieniste i stoneczne oraz ca-
tg game form przejsciowych (Starzecki 1981). R6znig sie one
od siebie miedzy innymi stopniem wykorzystania Swiatta w pro-
cesie fotosyntezy. Liscie typu cienistego, podobnie jak rosliny
skiofityczne, zdolne sg do osiggania maksymalnej wartosci foto-
syntezy przy niskim natezeniu oswietlenia.

Swietlny punkt kompensacyjny (IK) lisci typu cienistego F.
sylvatica osiggany jest juz przy oswietleniu 0,3 klIx, podczas gdy
liscie typu stonecznego charakteryzujg sie przeszto trzykrotnie
wyzszg jego wartoscia, rowng 1 kix (Retter 1965, wedtug Lar-
chera 1975). Badania sezonowej zmiennosci IK u buka wykonat
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Czopek (1967). Wykazat on, ze w przypadku lisci cienistych
Swietlny punkt kompensacyjny osiagat najnizszg wartos¢ — 0,21
kix (1 W m"2) w maju. U lisci typu stonecznego wystgpity nato-
miast znacznie wieksze wahania tego wskaznika w okresie wegeta-
cyjnym. Najnizszg wartos¢ 1K stwierdzono w czerwcu — 0,38 Klx
(1,8 W m-2), a najwyzszg w pazdzierniku — 2,1 kIx (10 W m*“2).

Liscie obydwu typdéw roznig sie takze poziomem wysycenia
Swietlnego fotosyntezy (1,). W temperaturze 20—22°C, przy
wzglednej wilgotnosci powietrza w granicach 50—80% i natural-
nym stezeniu CO2 w powietrzu — wysycenie $wietlne fotosyn-
tezy obserwowano u lisci typu cienistego przy 10 kiIx*, a u sto-
necznego przy 30 kix (Reller 1965, wedlug Larchera 1975).
Podobne wyniki uzyskat takze Schulze (1970), ktory stwier-
dzit, ze w okresie letnim Is lisci typu cienistego, 100-letniego o-
sobnika buka, rowny byt 6—7 Klx, a lisci typu stonecznego 30—40
kiIx (rye. 1).

Wykonane przez Czopka (1967) badania sezonowej zmien-
nosci Is u buka wykazaty takze, ze punkt wysycenia lisci typu
stonecznego byt znacznie wyzszy od lisci typu cienistego. Punkt
wysycenia Swietlnego fotosyntezy wykazat tendencje wzrostowg
pod koniec sezonu wegetacyjnego (wrzesien, pazdziernik), osigga-
jac wielko$¢ 8,4 Kkix dla lisci typu cienistego i 11,6 kIx dla lisci ty-
pu stonecznego. Stwierdzona przez Czopka (1967) wartos$¢ Is
lisci typu stonecznego byta znacznie mniejsza od odnotowywanej
przez innych autoréw.

Z doswiadczen wykonanych przez Masaro vico vag (1979)
wynika, ze punkt wysycenia $wietlnego 3-letnich siewek buka wy-
niést 235 W m-2. Przy tym natezeniu o$wietlenia, normalnym ste-
zeniu CO2 w powietrzu atmosferycznym oraz optymalnej tempera-
turze, warto$¢ PN wynosita 144 pg CO2 m-2 s 1 ( « 5,2 mg CO2
dnr?h-1). Natezenie fotosyntezy wzrastato liniowo w miare wzros-
tu natezenia oswietlenia w zakresie 63—155 W m-2. Przy wyzszych
wartosciach natezenia osSwietlenia krzywa PN przyjmowata ksztatt
paraboli.

* W celu wyrazenia intensywnosci Swiatta w W m~2 mozna zastosowac
przyblizony przelicznik — 1 KIx = 4 W m-2.
http://rcin.org.pl
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Tabela 2

Natezenie fotosyntezy netto (Pn) i oddychania mitochondrialnego w ciem-
nosci (Ro) w dojrzatych lisciach siewek buka, przy rdznych wartosciach
temperatur (A) i stezeniach tlenu (B) (Mesarovic¢ovo 1980)

A B
Tempera- Rno Rfl
tra (°C) pn Ro PrfRd 202 3w 02
(ig CO2 m~2s #)s (9g CO2 mils 1)

15 90,91 24,92 3,6

20 131,00 30,00 4,4 B6+15 33616

25 133,84 32,70 41

30 99,44 36,32 2,7

35 27,81 39,61** 0,7

1 Hg CO2 m-Ss-I» 0,035 mg COZ dm-Sh-I
Wielkos$¢ ekstrapolowana

Natezenie procesu fotosyntezy jest w duzym stopniu uzaleznio-
ne takze od temperatury. Wprawdzie reakcje fotochemiczne fazy
Swietlnej sg niezalezne od tego czynnika, ale za to reakcje enzy-
matyczne zwigzane z fazami Swietlng i ciemniowg wykazujg duza
wrazliwos$¢ na zmiany temperatury. Typowa krzywa odzwiercied-
lajgca zmiany natezenia fotosyntezy pod wpltywem temperatury
ma dwa charakterystyczne punkty: minimalny i maksymalny, po
przekroczeniu ktérych zahamowany jest proces fotosyntezy. Po-
miedzy tymi punktami znajduje sie zakres temperatur optymal-
nych dla fotosyntezy.

Z doSwiadczen wykonanych przez Piseka i in. (1967) wy-
nika, ze minimalna temperatura, przy ktérej moze zachodzi¢ foto-
synteza buka, rowna jest —5°C dla lisci typu cienistego i —6,5°C
dla lisci stonecznych.

Temperatura optymalna dla przebiegu procesu fotosyntezy (tzn.
taka, przy ktorej osiggane jest 90—100% maksymalnej wartoSci
przyswajania CO2) zmienia sie u buka w bardzo szerokich grani-
cach od 10—30°C (Schulze 1970). Okreslone roznice wystepu-
ja takze miedzy lis¢mi typu stonecznego i cienistego. W przypad-
ku pierwszego typu optymalna wielko$¢ fotosyntezy stwierdzana
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Ryc. 2. Wplyw zmiany temperatury w okresie letnim na nateze-
nie fotosyntezy roznych gatunkéw drzew (rézni autorzy, wedhug
Larcher 1969, 1975 zmienione)

byta przy 20°C, a drugiego przy 22°C (Larcher 1969; ryc. 2).
Siewki buka o przejsciowym typie lisci wykazywaty optymalne
wartosci P}V przy temperaturze 19+0,5°C (Masarovicov&
1984; tab. 2).

W warunkach naturalnych miode i stare liscie buka charakte-
ryzujg sie szerszym optimum temperaturowym fotosyntezy, zmie-
niajgcym sie w granicach 14—24°C (Schulze 1970).

Maksymalna temperatura, przy ktérej buk zdolny jest jeszcze
do asymilacji CO? (jest to temperatura tzw. gérnego punktu kom-
pensacyjnego), rowna jest 42—43°C (Pisek i in. 1968, Schul-
ze 1970). Diuzsze oddziatywanie tego poziomu temperatur po-
\évoquje jednakze pojawienie sie pierwszych symptoméw uszko-

zen.

Temperatura letalna, to jest taka, przy ktorej potowa tkanki u-
legata zniszczeniu, rowna byta 46°C (Pisek i in. 1969). Réznica
miedzy temperaturg letalng i maksymalng fotosyntezy wynosi
wiec dla tego gatunku zaledwie 3—4°C. W przypadku zimozielo-
nych roslin lisciastych waha sie ona okoto 10°C, a dla wiekszosci
gatunkow lisciastych réwna jest 6—7°C.
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Ryc. 3. Wplyw réznych stezenn CO2 na natezenie fotosyntezy netto cienis-
tych (l.c.) i stonecznych (l.s.) lisci buka. In CO2 = 300 ppm (wg Koch 1969)

Ujemny wptyw wysokich temperatur na fotosynteze polega, jak
juz to bylo powiedziane powyzej, na inaktywacji enzymow bio-
racych udziat w tym procesie. Wprawdzie stopniowa inaktywacja
rozpoczyna sie juz przy okoto 30°C, ale skutki podwyzszenia tem-
peratury sg wowczas widoczne po dtuzszym czasie.

Istniejgce obecnie w powietrzu atmosferycznym stezenie CO2,
ktore utrzymuje sie na poziomie okoto 330 crn’'m-1, nalezy uznaé
za jeden z gtownych czynnikéw limitujgcych fotosynteze. Przepro-
wadzone przez licznych autorow badania wptywu podkarmiania
ro$lin dodatkowymi ilosciami dwutlenku wegla wykazaty, ze za-
lezno$¢ miedzy stezeniem CO2 i natezeniem PN nosi charakter
krzywej logarytmicznej lub paraboli (ryc. 3).

Szczegbtowe badania zaleznosci miedzy stezeniem CO2 i nateze-
niem fotosyntezy u buka wykonat Koch (1969). Stwierdzit on,
ze zarowno liscie typu cienistego jak i stonecznego u F. sylvatica
majg optimum fotosyntezy netto przy zawartosci CO2 od 5 do 8-
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-krotnie przekraczajgcej normalne stezenie tego gazu w powietrzu
atmosferycznym (ryc. 3). Dalsze zwigkszenie CO2 powodowato u
buka ograniczenie fotosyntezy. Natezenie PN lisci typu stonecz-
nego przy 45 kix i normalnym stezeniu CO2 rowne byto 10 mg
CO2 dm_2h_1, a 8-krotne zwiekszenie zawarto$ci CO2 wptyneto na
wzrost wartosci Pv do 35 mg CO2 dm~!h_1. Przebieg krzywej foto-
syntezy w zaleznosci od stezenia CO2 zalezat w znacznym stopniu
od natezenia oSwietlenia.

Istotng wartoscig charakteryzujgca zwigzek miedzy fotosyntezg
i oddychaniem na Swietle jest stezenie kompensacyjne CO2 (I).
Wartos$¢ I (jest to stezenie dwutlenku wegla, przy ktérym nateze-
nie PN roéwne jest natezeniu jego wydzielania w procesach odde-
chowych) jest rézna u réznych gatunkéw roslin. Jak wynika z
licznych badan, zalezy ona takze od catego szeregu czynnikdw, ta-
kich jak: oSwietlenie, temperatura, stezenie 02 w powietrzu, wa-
runki zywienia, zawarto$¢ wody w lisciach, infekcje patogendw,
zanieczyszczenia przemystowe, wiek lisci, pora dnia i innych. U
roslin typu Ci stezenie kompensacyjne CO2 nie przekracza 20 cmj
m-3 (CanVin 1979), a u Cs miesci sie w zakresie od 35 do 145
cmdm~3 (Zelitch 1977).

Szczegbtowe badania stezenia kompensacyjnego dwutlenku weg-
la u Fagus sylvatica wykonata Masarov i¢ova (1983). Stwier-
dzita ona, ze w przypadku buka wykazuje ono stosunkowo nie-
wielka zmienno$¢ w zaleznos$ci od czynnikéw wewnetrznych (stad-
ium rozwoju lisci i roslin) i zewnetrznych (warunki klimatyczne).
Warto$¢ I w lisciach 3-letnich siewek buka przy natezeniu napro-
mieniowania 235 W m~? PAR, temperaturze 19°C, wzglednej wil-
gotnosci powietrza 52—70%, 21% 02 i 330 cm’'m™3 CO2 w powie-
trzu, zmieniata sie od 56,9 cm3CO2m*“} w maju do 78,3 cm COsmr}
we wrzesniu.

Podobny przebieg miaty sezonowe zmiany I' w atmosferze za-
wierajgcej 2—3% 02. Stezenie kompensacyjne CO2 przy tej za-
wartosci tlenu wahato sie w granicach od 20,2 cm’m'3 w lipcu do
29,5 cm!m 3 we wrzesniu. Zalezno$¢ proceséw wymiany CO2 od
stezenia tlenu w powietrzu jest ztozona. Zazwyczaj normalnie
przebiegajacy proces fotosyntezy zachodzi w warunkach aero-
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bieznych, przy stezeniu 02 wynoszacym w przyblizeniu 21%. Ste-
zenie to nie jest jednakze optymalne dla fotosyntezy, przez co
wartos¢ I jest przy 21% 02 znacznie wyzsza od wartosci stwier-
dzanej przy 2—3% tlenu. U roslin z aktywnym fotooddychaniem,
do ktérych zalicza sie F. sylvatica. obnizenie stezenia tlenu wpty-
wa dodatnio na fotosynteze. Zmniejsza sie wowczas warto$é T,
podczas gdy tego typu zjawiska nie obserwuje sie u roslin typu
Ci (Rubin, Gavrilenko 1977). U buka w $Srodowisku bez-
tlenowym I ulega redukcji o okoto 80% (Masarovicova
1980).

Badania stezenia kompensacyjnego CO2, ktére wykonali Bauer
i Martha (1981) na 32 morfologicznie i ekologicznie zrdznico-
wanych gatunkach roélin lgdowych typu Cs wykazaly, ze wielko$¢
tego wskaznika waha sie w bardzo matych granicach od 31—43
cmd CO2 m*“3 Warto$¢ I dla buka wynosita w przypadku lisci ty-
pu stonecznego 37 cmi CO2 m-3, a u lisci typu cienistego 38,1 cmj}
CO2 m~s.

W nastepnej pracy poswieconej stezeniu kompensacyjnemu CO2
u roslin typu Cs Bauer i in. (1983) zajeli sie okresleniem jego
wewnatrzgatunkowej zmiennosci. W przypadku szesciu gatunkow
roslin stanowigcych materiat badawczy w tych doswiadczeniach I
wzrastato liniowo ze spadkiem natezenia napromieniowania az do
progu krytycznego, ktory znajdowat sie nieco powyzej Swietlnego
punktu kompensacyjnego. Po przekroczeniu warto$ci progowej
natezenia napromieniowania I zwiekszyto sie gwattownie, co
wskazuje, ze w ro$linach zaczat dominowa¢ zahamowany uprzed-
nio przez Swiatto proces oddychania ciemniowego. U lisci F. syl-
vatica typu stonecznego punkt kompensacyjny wystepowat poni-
zej 14 W m_a (tj. w przyblizeniu 3,5 klx), podczas gdy u lisci typu
cienistego obserwowano go dopiero ponizej 5 W m? (1,3 klx). Ba-
dana przez tych samych autorow zalezno$¢ miedzy wielkoscig ste-
zenia kompensacyjnego CO2 a temperaturami 10—40°C dla F. syl-
vatica, Prunus laurocerasus, Carica papaya i Spinacia oleracea
dobrze opisywato réwnanie: Y = 23,71—0,69x -{- 0,06r2 (przy r
= 0,99).

Doswiadczenia Bauera i in. (1983) wykazaty takze, ze pod
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wptywem wiekszosci czynnikow zewnetrznych warto$¢ I™ nie ule-
gata zmianie do chwili zredukowania fotosyntezy netto o wiecej
niz 50% od petnej wydajnosci.

CZYNNIKI WEWNETRZNE FOTOSYNTEZY

Natezenie fotosyntezy zalezy takze od wielu czynnikéw wew-
netrznych, sposrod ktorych mozna wymieni¢ miedzy innymi: za-
warto$¢ barwnikéw fotosyntetycznych, wiek lisci, zaopatrzenie w
sktadniki pokarmowe i inne.

Zagadnieniem sezonowej zmiennosci zawartosci barwnikéw fo-
tosyntetycznych u buka, debu szyputkowego i grabu pospolitego
zajmowalt sie V ans é ver en (1973a). Autor ten stwierdzit wys-
tepowanie u buka znacznych réznic w zawartosci chlorofilu u lisci
typu cienistego i stonecznego. U pierwszego z wymienionych ty-

Carpinus
Fagus (AP TRt R PR He YA Ay o il -

Ryc. 4. Sezonowe zmiany zawartosci sumy chlorofili a i b w lis-
ciach Fagus sylvatica i Carpinus betulus

O$ odcietych — miesigce, 1 — pojawienie sie lisci, 2 — catkowite ulistnie-
nie, 3 — zo6tkniecie |ISCI (W/q/ Vanscveren 1973a zmienione)
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Carpinut
Fagu»

Ryc. 5. Sezonowe zmiany zawartosci chlorofilu a i b w lis-
ciach Fagus sylvatica i Carpinus betulus
Oznaczenia jak na rycinie 4 (wg Vanseveren 1973a, zmienione)

pow odnotowat on okoto 2-krotnie wigkszg zawarto$¢ sumy chloro-
fili a i b w przypadku przeliczenia uzyskanych wynikéw na jed-
nostke masy. Gdy przeliczenia dokonano na jednostke powierzchni,
stwierdzono odwrotng zalezno$¢. Liscie typu stonecznego charakte-
ryzowaty sie woéwczas wiekszg o okoto 25% zawartoscig sumy
chlorofili a i b (ryc. 4).

W ciggu okresu wegetacyjnego stwierdzono wystepowanie znacz-
nych zmian w zawartosci chlorofili (ryc. 5 i 6). Byly one Scisle
zwigzane ze zmianami warunkow $Srodowiska — temperaturg po-
wietrza i opadami oraz rozwojem lisci. Maksymalng zawarto$¢
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Carpinus ; 1, LI L] LN I E—— ml
Fagus 41 UL £. iwx

Ryc. 6. Sezonowe zmiany stosunku chlorofilu a/b w lisciach
Fagus sylvatica

Oznaczenia jak na rycinie 4 (wg Vanseveren 1973a, zmienione)

chlorofilu a — 7,2 mg g’”’s.m. odnotowano u lisci typu cienistego
na przetomie czerwca i lipca. W tym samym czasie liScie typu sto-
necznego zawieraty jedynie 3 mg g’’s.m. tego barwnika (ryc. 6).
Sezonowe wahania zawartosci chlorofilu a w lisciach cienistych
byty znacznie wigksze niz w stonecznych. W przypadku chlorofilu
b maksymalna zawarto$¢ obserwowana byta w obrebie obydwu
typow lisci juz w potowie czerwca. W tym okresie stezenie chlo-
rofilu b w lisciach cienistych wynosito 2,4, a stonecznych 1,8 mg
g_1s.m.

Znacznie mniejszg od podanej przez Vans ever ena (1973a,
b) zawarto$¢ chlorofili u lisci 4-letnich sadzonek buka odnotowat
Keller (1973). W przeliczeniu na suchg mase zawieraty one
2,09 mg g_ls.m. sumy chlorofilu a i b, a w przeliczeniu na po-
wierzchnig lisci 1,13 mg dm”2

Istotnym wskazZnikiem, mogacym zdaniem niektorych badaczy
charakteryzowac potencjalng wielkos¢ natezenia fotosyntezy, jest
stosunek chlorofilu a/b. Jak wida¢ z ryciny 7, zalezy on od wieku
lisci i fazy ich wzrostu. Wielko$¢ tego stosunku zmienia sie u lis-
ci typu cienistego od 2—5,3, a u lisci typu stonecznego 2,5—4,2
(Vanse ver en 1973 a). Przytoczone powyzej wielkosci sto-
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DEFICYT NASYCENIA WODA
Ryc. 7. Zahamowanie natezenia fotosyntezy w zaleznosci od de-
ficytu nasycenia woda lisci (rozni autorzy, wedtug Larcher 1969,
zmienione)

sunku chlorofilu a/b znacznie przewyzszajg wartosci stwierdzane
u innych drzew. Na przyktad, wedtug danych licznych autoréw,
u modrzewia waha sie on od 1,96—35 (Oleksyn, Lorenc-
-Plucinska 1986).

Wyniki obliczen stosunku chlorofilu a/b u buka wskazujg na
matg przydatno$¢ tego wskaznika do celéw diagnostycznych przy
okreslaniu typu fotosyntezy (C3 czy tez Ca), jak to proponuja Fry
i Phillips (1976) i in.

Istotng role w procesie fotosyntezy odgrywajg takze karote-
noidy. Mimo ze nie absorbujg one $wiatla bezposrednio zuzywa-
nego w procesie fotosyntezy, to spetniajg wazng funkcje polega-
jacg na hamowaniu fotooksydacji chlorofilu.

Liscie buka zawierajg w poréwnaniu z innymi gatunkami drzew
stosunkowo duzo tych barwnikéw. W lisciach typu stonecznego
stwierdzono 1,8, a w lisciach typu cienistego 1,0 mg dm-2 karote-
noidow (Seybold, Weisseiler 1942, wedlug Gabriel-
sen 1960). Z badan wykonanych przez tych autoréw wynika, ze
zawartos¢ karotenoidéw wynosita u bzu czarnego 0,8, a u leszczyny
1,0 mg dm-2. ‘

Keller (1973) badat wplyw traktowania sadzonek 7 gatun-
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kow drzew, w tej liczbie F. sylvatica, Sciekami przemystowymi za-
wierajacymi znaczne ilosci N, P, K, Ca i Mg, na natezenie fotosyn-
tezy netto i zawarto$¢ chlorofili. Stwierdzit on, ze buk, jedlica o-
raz dab czerwony bezposrednio po traktowaniu zwiekszaty o 20—
—35% natezenie PN. Stymulacja ta utrzymywata sie jedynie przez
kilka dni. Dwadziescia dni od czasu rozpoczecia doSwiadczenia ob-
serwowano u wymienionych powyzej gatunkéw drzew ponowny,
okoto 20% wzrost PN . Jedng z przyczyn tego zjawiska autor upat-
ruje we wzroscie zawartosci chlorofili. W przypadku buka suma
chlorofili zwigkszyta sie 0 92%.

Waznym czynnikiem fotosyntezy jest woda. Dla asymilacji dwu-
tlenku wegla wymagana jest wprawdzie jej minimalna ilos¢, ale
zmiany stosunkéw wodnych w liSciach wplywajg na natezenie
fotosyntezy posrednio. Wptyw ten polega na zmianie oporéw dy-
fuzyjnych lisci, zwlaszcza na skutek zamykania sie¢ aparatow
szparkowych.

Wymiana COr w wyniku stresu wodnego zmienia sie w zalez-
nosci od gatunku, a takze od ekotypu roslin. Jest ona takze $cisle
uzalezniona od wieku i pozycji lisci w koronie drzewa oraz od
wilgotnosci gleby w okresie poprzedzajgcym pomiary (Larcher
1969).

Liscie wielu gatunkow roslin wiedng wtedy, gdy zawartos¢ wody
w nich wynosi 80—85% ich uwodnienia w stanie petnego turgoru,
a aparaty szparkowe zaczynajg sie zamyka¢ zanim zawarto$¢ wo-
dy spadnie do poziomu powodujacego wiedniecie (Zelitch
1977). ‘

Jak wynika z ryciny 7, w przypadku buka spadek natezenia Pv
mozna juz obserwowac przy 4% deficycie nasycenia wodg lisci ty-
pu stonecznego i 6 % u lisci cienistych. Fotosynteza u tego gatunku
jest catkowicie zahamowana przy 12—15% deficycie nasycenia
woda.

Oprécz ujemnego oddziatywania stresu wodnego na fotosynteze
przez zamykanie sie aparatdw szparkowych, powoduje on takze
zmniejszenie szerokosci komérek, co prowadzi w efekcie do

zmniejszenia powierzchni lisci oraz do ich przedwczesnego sta-
rzenia sie.
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TRANSPIRACJA | GOSPODARKA WODNA

Buk zaliczany jest do roslin o matej transpiracji. Pod wzgledem
natezenia tego procesu Polster (1967) zestawit poszczegdlne
gatunki drzew w nastepujgcej kolejnosci, w miare wzrostu transpi-
racji: daglezja zielona < $wierk pospolity < sosna zwyczajna < wej-
mutka < limba < modrzew europejski < BUK ZWYCZAJNY < lesz-
czyna pospolita < dab szyputkowy < brzoza brodawkowata < oliw-
nik waskolistny < topola biata.

Dzienna intensywnos¢ transpiracji buka wynosita 3,9 g H20 g~
§.m. Dla poréwnania natezenie tego procesu u wymienionych po-
wyzej gatunkéw drzew lisciastych miescito sie¢ w granicach 3,9—
—14,0, a iglastych 1,3—3,8 g H20 g_1 $.m.

Warto podkresli¢, ze o specyficznej, charakterystycznej dla da-
nego gatunku wielkosci transpiracji mozna méwic jedynie w pew-
nym przyblizeniu. Jednym z podstawowych czynnikéw decydu-
jacych o wielkosci tego procesu jest zdolno$¢ regulowania transpi-
racji przez aparaty szparkowe, ktéra, jak wiadomo, jest $cisle sko-
relowana z czynnikami zewnetrznymi. Sposréd tych czynnikow
najbardziej istotne sg: natezenie oSwietlenia i temperatura.

Prog osSwietlenia, przy ktorym mozna juz obserwowac reakcje
fotoaktywnego otwierania aparatéw szparkowych wynosi u lisci
buka typu stonecznego 300 Ix, a u cienistego 100 Ix (Pisek,
Winkler 1953). Wedtug tych samych autoréw przy natezeniu
oSwietlenia 10 klIx S$redni czas hydroaktywnego zamykania szpa-
rek swobodnie wysychajacych lisci typu cienistego wynosi 58, a
stonecznego 67 minut. Okres ten byt znacznie dtuzszy od stwier-
dzanego u sosny i Swierka.

Parascan i in. (1968) stwierdzili, ze zalezno$¢ natezenia
transpiracji lisci buka od temperatury dobrze opisuje krzywa reg-
resji o wzorze:

X2
Y — 9,705 — 1,046x + 0,34x

Maksymalna wielkos$¢ transpiracji — 165 mg H20 g | $m. h™ o-
siggana byta przy temperaturze .19°C.
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Z przeprowadzonych przez Schulze (1970) pomiaréw dobo-
wych zmian intensywnosci transpiracji wynika, ze maksymalna
warto$¢ tego procesu przypada na godziny 10—17. W godzinach
popotudniowych liscie typu stonecznego transpirowaty 2, a cie-
nistego 1,4 g HaO g_1 s.m.h-1. Znacznie wieksze roznice miedzy
obydwoma typami lisci wystepowaty przy przeliczeniu transpi-
racji na jednostke powierzchni. Podobng zalezno$¢ odnotowali tak-
ze w przypadku buka Paganelli i Paganelli-Capel-
letti (1971).

Badania Piseka i W.inklera (1953) wskazuja, ze inten-
sywnos$¢ transpiracji kutykularnej buka réwna jest dla obydwu
typow lisci 25 mg H20 g! $.m. h_1. Identyczne wartoSci stwierdzi-
li oni dla brzozy brodawkowatej i debu szyputkowego. Transpirac-
ja kutykularna buka byta 16,6 razy wieksza od wielkosci obser-
wowanych u sosny zwyczajnej i Swierka pospolitego. Takze dane
Larchera (1975) Swiadcza o stosunkowo duzym natezeniu
transpiracji kutikularnej u tego gatunku. Udziat tego procesu w
transpiracji ogolnej wyniost 21%. Dla poréwnania — Betula pen-
dula, Picea abies i Pinus sylvestris transpirowaty przez kutykule
odpowiednio 12, 3 i 2,5% wody w ogdlnej transpiracji.

Waznym wskaznikiem $wiadczacym o gospodarce wodnej ros-
liny jest subletalny deficyt wodny. Jest to wyrazona w procen-
tach maksymalna ilos¢ wody, ktérg roslina moze utraci¢ nie nara-
zajac sie na Smier¢. Wskaznik ten u lisci typu stonecznego wynosi
45%, a cienistego 36% (Pisek 1956, wediug Polster 1967).
Przytoczone w cytowanej powyzej pracy dane wskazujg na to, ze
lisScie Fagus sylvatica, po catkowitym zamknieciu aparatow szpar-
kowych, zdolne sg do utraty bez uszczerbku jedynie niewielkigj
ilosci pary wodnej, w poréwnaniu z innymi gatunkami drzew.

Zdolne do wyparowywania wody sg w pewnym stopniu takze
pien i pedy. Proces ten zachodzi zaréwno w okresie letnim jak
i zimg. Ewaporacja pary wodnej przez te organy przebiega jed-
nakze z bardzo matym natezeniem. Polster (1967) podaje, ze
pedy wyparowywuja w okresie wegetacyjnym wode w ilosciach
mniejszych niz 1% Swiezej masy, co stanowi 1/1000—1/500 wiel-
koSci ewaporacji pedow ulistnionych.
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Zimg wielkosci te sg jeszcze mniejsze. Jednakze utrata wody w
tym okresie jest niebezpieczna dla zycia roslin. Szczeg6lnie wi-
doczne jest to w okresie zimowych odwilzy, gdy wzrasta tempera-
tura, a z nig i ewaporacja czesci nadziemnych drzew, przy jedno-
czesnym zahamowaniu pobierania wody przez system korzeniowy
(Obrazcova 1956, wg Polster 1967).

Jako jeden z pierwszych zagadnieniem zimowej ewaporacji wo-
dy z pedéw réznych gatunkow drzew zajmowat sie Har tig (1883,
wediug lvanov 1925). Wykazat on, ze poszczeg6lne gatunki
mozna zestawi¢ w nastepujacym szeregu w miare zmniejszania sie
natezenia tego procesu: brzoza ) dgb > BUK > grab > sosna czarna
> sosna zwyczajna ) Swierk.

Szczegbtowe badania ewaporacji jednorocznych pedéw 60 ga-
tunkéw drzew i krzewow rosngcych w Arboretum Instytutu Les-
nego w Leningradzie wykonat lvanov (1924, 1925). Stwier-
dzit on, ze w styczniu—marcu wahata sie ona od 0,26—0,40 g
H20 m_2h~', co stanowito 0,03—0,05% S$wiezej masy peddow.
Przyjmujac za punkt odniesienia wielko$¢ ewaporacji pedoéw La-
rix europaea lvanov (1924, 1925) odnotowat, ze natezenie tego
procesu u buka jest 2,91 razy wigksze niz u modrzewia. Wartosci
zimowe]j zdolno$ci ewaporacyjnej drzew iglastych wzgledem mo-
drzewia wahaty sie w granicach 0,30—1,09, a liSciastych 0,77—
—8,76.

PRODUKTYWNOSC A PROCESY WYMIANY GAZOWE]

Na produkcje materii organicznej wptywa istotnie natezenie od-
dychania, dla ktorego substratem jest cze$¢ asymilatow. Liscie,
mimo ze stanowig najmniejsza cze$¢ masy drzewa, charakteryzujg
sie sposrod poszczegolnych jego organdw najbardziej intensyw-
nym natezeniem oddychania. Wptywa na to znaczny udziat w ich
budowie zywych tkanek w poréwnaniu ze zdrewniatymi, jak to
ma miejsce w innych organach drzew.

W odréznieniu od procesu asymilacji CO2, na ktéry oddziatu-
je caly kompleks czynnikéw, natezenie oddychania uzaleznione
jest gtdwnie od temperatury. Jak wynika z danych Masarovi-
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covej (1981b), natezenie oddychania ciemniowego (Rn) lisci
3-letnich siewek buka zwyczajnego wzrasta liniowo w temperatu-
rze 15—35°C (tab. 2). Stwierdzone przez autorke réznice miedzy

w 21 i 3% 02 byly nieznaczne (tab. 2B), co moze wskazywac
na to, ze punkt wysycenia Rn osiggany jest juz przy niskich ste-
zeniach tlenu.

Badaniami specyficznego natezenia oddychania lisci r6znych ga-
tunkoéw roslin zajmowali sie miedzy innymi Polster (1959) o-
raz Pisek i Knapp (1959). Pierwszy z wymienionych au-
torow uszeregowat pod wzgledem natezenia tego procesu podsta-
wowe gatunki lasotworcze w nastepujacej kolejnosci, w miare ma-
lenia wartosci Rn : Betula verrucosa > Quercus robur > FAGUS
SYLVATICA > Larix decidua > Pinus sylvestris > Picea abies.

Stosunkowo niewielkie natezenie Ro lisci buka ws$rdd drzew
lisciastych potwierdzity takze pézniejsze doswiadczenia Pisek a
i Knappa (1959). W temperaturze 20°C stoneczne liscie buka
oddychaty z natezeniem 1,5 mg CO2 g 1 s.m. h_1, a w przeliczeniu
na $wiezg mase 0,67 mg CO2 g 1 h_1 Dla poréwnania — w tych sa-
mych warunkach natezenie RI} lisci innych gatunkéw drzew wy-
nosito: dla modrzewia europejskiego 2,2, stonecznych lisci brzozy
brodawkowatej i debu szyputkowego 1,7, a limby 1,37 mg CO2
g.lsm. h.l

Z przeprowadzonych przez M as aro vico va (1981b) badan
sezonowej zmiennosci RD lisci buka wynika, ze najwieksze na-
tezenie tego procesu przypada na koniec maja i czerwiec (30,7 X
10 0 kg CO2 m~2 s-1). W lipcu i szczegblnie w sierpniu obserwo-
wano spadek Rfi do minimalnej wielkosci 10,07 X 10’ kg CO2
m“ls_1, po czym nastgpit ponowny wzrost we wrze$niu. Podobne
zmiany Rd w okresie wegetacyjnym obserwowali Kiinstle
i Mitscherlich (1976, 1978) u lisci jednorocznych pedoéw
dorostego osobnika F. sylvatica. Maksymalng wartos¢ Rn stwier-
dzili oni w maju (1,8 mg CO2 g_1 s.m. h-1), po czym miat miejsce
stopniowy spadek natezenia oddychania ciemniowego az do sier-
pnia, kiedy natezenie tego procesu wyniosto jedynie 0,4 mg CO2
g'l sm. h-1

Waznym czynnikiem wp+ wajacym na produktywnos$¢ roslin
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jest takze natezenie fotooddychania. Nalezy bowiem pamietaé, ze
rosliny typu Cs, do ktérych zalicza sie takze buk, uwalniajg w re-
zultacie tego procesu do 60% zwigzanego w trakcie fotosyntezy
dwutlenku wegla (Zelitch 1977). Doswiadczenia Masaro-
VicoVej i Minarcica (1980) wykazaty, ze catkowite od-
dychanie lisci F. sylvatica na Swietle wynosi 41 X 10" kg COs m""
s"1, z ktorej to wielkosci 75% przypada na natezenie fotooddycha-
nia (31 X 10" kg COs m“Is_1). Mitochondrialne oddychanie na
Swietle (RM) osiagneto wielko$¢ 10X10™ kg COs m"s™, stanowigc
25% Rt i 6,5% PN, Catkowite oddychanie na $wietle lisci buka
rowne byto 26% natezenia fotosyntezy netto.

Szereg badan dotyczacych zmian Rr u réznych gatunkéw roslin,
w tej liczbie i F. sylvatica, wykonali takze Bauer i Martha
(1981) oraz Bauer i in. (1983). Stwierdzili oni wystepowanie is-
totnych statystycznie réznic w natezeniu RL u buka w zaleznosci
od typu lisci. Stoneczne liscie oddychaty na $wietle przeszto dwu-
krotnie intensywniej (1,8+0,2 mg CO2 dm“?h") w porownaniu
z lisciami cienistymi (0,8+0,1 mg CO2 dm”~"). Autorzy ci u-
dowodnili, ze miedzy natezeniem Pv a oddychaniem na Swietle
istnieje Scista liniowa zalezno$¢, ktorg wyraza rownanie:

Y = 0,329 + 0,122 X (r = 0,96)

Dlatego tez sadza oni, ze w okreslonych stezeniach Os, COs oraz
temperaturze, mozliwym jest obliczenie natezenia oddychania na
Swietle wiekszosci roélin typu Cs na podstawie pomiaréw fotosyn-
tezy netto.

Sezonowe zmiany RL w odrdznieniu od przebiegu oddychania
ciemniowego, wykazuja znacznie mniejsze wahania w poszczegol-
nych miesigcach okresu wegetacyjnego (Masarovicova
1981 b). Absolutne maksimum RL (34,55 X 10" kg COs m™
s'*) stwierdzono w konhcu czerwca. Byto ono zgodne z absolutnym
maksimum PN (Masarovicova 1981 a). W lipcu i sierpniu
wystgpit niewielki spadek natezenia fotooddychania. Jedynie we
wrzesniu warto$¢ R, zmniejszyta sie widocznie osiggajac mini-
malng wielkos$¢ 24,59 X 10™ kg COs m"*s™,

Szczegotowe badania produktywnosci fotosyntetycznej buka
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i Kilku innych gatunkéw drzew rosnacych w warunkach srodowis-
ka miejskiego wykonat Czarnowski (1974). Stwierdzit on, ze
liscie F. sylvatica charakteryzowaty sie znaczng produktywnoscig
fotosyntetyczna, réwng 11,0 g CO2 dm-2 sezon-1. Stosunek ogol-
nych wielkosci oddychania do produkcji fotosyntetycznej réwny
byt dla Fagus sylvatica 1:3,6; Acer platanoides 1:4,7; Tilia
grandifolia 1: 2,5; a dla Corylus avellana 1 : 5,2. Liscie buka wyka-
zujac najwiekszg warto$¢ sezonowej produktywnosci fotosynte-
tycznej, charakteryzowaty sie jednoczes$nie najwiekszg wrazliwos-
cig na dziatanie toksycznych zanieczyszczen powietrza.

Znaczna czes¢ substancji organicznych powstajacych w procesie
fotosyntezy zuzywana jest na oddychanie niefotosyntetyzujacych
tkanek. Duzym natezeniem tego procesu charakteryzujg sie ko-
rzenie. Oddychanie tych organéw, tak samo jak Rn i P vlisci, jest
specyficzne u réznych gatunkéw roslin. Z danych Eidmanna
(1943) wynika, ze natezenie oddychania korzeni Fagus sylvatica
w temperaturze 20°C wynosi 1,25 mg C02 g-1 s.m. h-1. W tych
samych warunkach natezenie oddychania korzeni innych gatun-
koéw drzew charakteryzowato sie nastepujacymi wielkosciami:
brzozy — 4,29, osiki — 3,5, a $wierka — 1,2 mg CO2 g-1 s.m. h"L

Wykonanie przez Eidmanna (1943) badania poréwnawcze
pozwolity, na nastepujace uszeregowanie drzew w miare wzrostu
oddychania korzeni: jodta < dab bezszyputkowy < dab szyputko-
wy < Swierk ( BUK < daglezja zielona ( sosna zwyczajna
(lipa < modrzew < olsza ( osika ( brzoza < topola.

Pomiary oddychania korzeni buka $wiadczg o ,,0szczednym od-
dychaniu”, zwazywszy, ze niektére gatunki drzew zuzywajg w
trakcie tego procesu od 1/4 do 1/3 zasymilowanego wegla (Ze-
lawski 1974).

Paczki F. sylvatica w okresach znacznej aktywnosci fizjologicz-
nej charakteryzujg sie stosunkowo intensywnym oddychaniem.
Najwieksze natezenie oddychania przypada na kilkunastodniowy
okres poprzedzajacy rozwoj lisci oraz wkrotce po ich opadnieciu
(Schulze 1970; ryc. 8).

Wazng role w bilansie produkcji masy drzewnej odgrywa takze
oddychanie pedoéw, gatezi i pnia. Z opracowania Moliera i in.
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Ryc. 8. Sezonowe zmiany natezenia wymiany CO2 w nastonecznionej czesci
korony Fagus sylvatica, przy temperaturze 16—22°C i wzglednej wilgotnos-
ci powietrza 80—100%

Os r: daty; o$ y. natezenie o$wietlenia; 0§ z: natezenie wymiany CO2. Zacleniowane

powierzchnie opisujg wydzielanie CO2 w procesie oddychania paczkéw (wg Schulze
(1970)

(1954 wedlug Kramer i Kozlowski 1979) wynika, ze
straty powstate w rezultacie oddychania r6znych organéw buka
wynoszg w drzewostanie do 50% powstatej w procesie fotosyntezy
substancji organicznej (ryc. 9). W tej wielko$ci miesci sie, w zalez-
nosci od wieku drzewostanu, oddychanie pnia, na ktére zuzywa-
nych jest 16—21% produktéw fotosyntezy. Ubytek substancji or-
ganicznych, powstaly w rezultacie procesow dysymilacyjnych w
badanych przez Moliera i in. drzewostanach w Danii, zmieniat
sie wraz z wiekiem. Na oddychanie 25-letnie drzewa zuzywaty
40% produktéw fotosyntezy, a 85-letnie 50%. Wraz z wiekiem
zmniejszat sie przyrost suchej masy drzewostanu. Nastgpito to
w rezultacie nasilajgcego sie procesu obumierania korzeni, pedow
i gatezi, a takze czeSciowo w wyniku spadku natezenia fotosyn-
tezy i wzrostu oddychania. Zwiekszeniu ulegta takze masa zdrew-
niatych tkanek w poréwnaniu z fotosyntetyzujgcymi.
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SUCHA MASA W TONACH

Ryc. 9. llos¢ suchej masy zuzywanej w réznych procesach przez drzewos-
tan bukowy w zaleznosci od wieku. Na osi rzednych podano produkcje w
tonach/hektar/rok

A - produkcja fotosyntetyczna brutto, ¢ - fotosynteza netto, E — roczny przyrost
suchej masy. Powierzchnia miedzy krzywymi A 1 B odpowiada stratom suchej masy
na oddychanie lisci, powierzchnia miedzy B i C to straty z opadania lisci, powierz-
chnia miedzy B i C to straty na oddychanie korzeni, pedéw i gatezi, a powierzchnia
miedzy D i E okre$la straty na obumieranie korzeni i gatezi (Moller 1 in. 1954, wed-
tug Myczkowskiego 197«)

Oprécz oddychania waznym czynnikiem, od ktérego zalezy pro-
duktywnos¢, jest gospodarka wodna rosliny. Za jeden ze wskazni-
kow tej zaleznosci uwazany jest wspotczynnik transpiracji (77A).
Wskazuje on, ile wody potrzebuje ro$lina na wytworzenie jednostki
masy. Wspodtczynnik transpiracji charakteryzuje sie duzg zmien-
noscig, zarébwno w zaleznosci od czynnikow klimatycznych, eda-
ficznych, jak i gatunku rosliny. Z badan wykonanych przez P o 1-
stera (1950) wynika, ze w przypadku buka wspoiczynnik
transpiracji rowny jest 169 g H»O g_1 s.m. Jego wartos¢ jest znacz-
nie mniejsza od stwierdzanej u innych podstawowych gatunkéw
lasotworczych, sposrod ktérych na przykiad dab zuzywa na wyt-
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worzenie 1 grama suchej masy przeszto dwukrotnie wiecej, bo

344 g HIO g sm. Polster (1959) uszeregowat w miare
wzrostu wartosci T/A poszczeg6lne gatunki drzew w nastepujacej
kolejnosci: BUK < jedlica ( $wierk ( modrzew < sosna ( brzoza

dab. W duzym stopniu zbiezne uszeregowanie znajdujemy takze
w pracy Eidmanna (1943).

Wspodtczynnik transpiracji jest znacznie wyzszy u roslin ziel-
nych. Dla wigkszo$ci przedstawicieli tej grupy waha si¢ on, w
przypadku gatunkow typu Cs — w granicach 520—840, a C3 od
280—370 g HO g-' sm. (Larcher 1975).

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

Summary

In the chapter results are presented from investigations of the assimi-
lation ability of beech, on the influence of external and internal factors
on photosynthesis and on the transpiration and water mangement in the
tree. The relationship between wood productivity and gaseous exchange
processes is discussed. In view of the fact that beech is one the trees charac-
terized by variability in the anatomical structure of leaves, individual
results are presented and discussed separately for different leaf types.
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