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ZDOLNOŚĆ ASYMILACYJNA

Buk zwyczajny należy wśród naszych drzew leśnych do gatun
ków charakteryzujących się stosunkowo znacznym natężeniem fo
tosyntezy netto (Рл).* Jak wynika z porównawczego zestawienia 
P i s e к a (1960), średnia wartość PN Fagus sylvatica wynosiła 7,5 
mg CO2 g"’s.m.h_1, a poszczególne gatunki drzew uszeregowane by
ły w następującej kolejności w miarę zmniejszania się natężenia 
fotosyntezy: brzoza brodawkowata > BUK ZWYCZAJNY > dąb 
ja zielona > sosna zwyczajna > świerk pospolity > limba. Według 
szypułkowy > modrzew europejski > oliwka europejska > daglez- 
tego samego autora średnie dzienne wartości maksymalne P,v u bu
ka dochodzą do 12,4 mg CO2 g-1s.m.h-1.

Podobne wielkości natężenia fotosyntezy netto przytacza L a r- 
c h e r (1969). W okresie letnim, w optymalnych warunkach i przy 
normalnym stężeniu CO2 w powietrzu, maksymalne wartości PN 
wahały się w granicach 10—12 mg CO2 dm“2h_1 w przeliczeniu na 
powierzchnię liści lub 15 mg CO2 g"1 h_1 w przeliczeniu na ich su
chą masę. Wszystkie przytoczone powyżej według Larchera 
(1969) dane dotyczą liści typu słonecznego. Należy bowiem pamię-

* Skróty i oznaczenia używane w tekście: PN — fotosynteza netto; Rn — 
oddychanie ciemniowe; RL — fotooddychanie; Rvf — oddychanie mito- 
chondrialne na świetle; Г — stężenie kompensacyjne CO2; PAR — promie
niowanie fotosyntetycznie czynne; T/A — współczynnik transpiracji; IK — 
świetlny punkt kompensacyjny; Is — natężenie światła, przy którym osią
gane jest wysycenie fotosyntezy; s.m. — sucha masa; ś.m, — świeża masa; 
l.c. — liście typu cienistego; Ls. — liście typu słonecznego.
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98 Buk — Fagus sylvatica L.

Tabela 1

Charakterystyka liści typu słonecznego i cienistego Fagus i Solidago zes
tawiona na podstawie danych różnych autorów (Lorenzen 1972, według 
Larcher 1975)

Typ liści
cienisty słoneczny

Cechy budowy liścia

Stężenie soku komórkowego

mniejsze blaszki, 
grubsza kutykula, 
mniejsza powierz
chnia szparek przy 
większej ich iloś

ci
+ + +

Transpiracja + + +
Zawartość wody 85% ś.m. 90% i więcej
Oddychanie + + +
Świetlny punkt kompensacyj
ny CO2 wysoki niski
Punkt wysycenia świetlnego 
fotosyntezy wysoki niski

Zawartość:
karboksylazy RuDP + + + +
białek rozpuszczalnych + + +
aminokwasów i białek og. + + +
skrobii + + +
celulozy + + +
ligniny + + +
popiołu + + +
frakcji Ca w popiele + + +
frakcji К w popiele + + +
tłuszczów + + +

tac, że u buka światło jest istotnym czynnikiem modyfikującym 
budowę anatomiczną liści i związane z nią wykorzystanie energii 
słonecznej w procesie fotosyntezy. Niektóre właściwości liści buka 
w zależności od ich typu przedstawiono w tabeli 1.

Badania natężenia P v wykonane przez Schulze (1970) w o
świetlonej i zacienionej części korony 100-letniego drzewa F. syl- 
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---- I.l.
-------I.c.

Ryc. 1. Zależność między natężeniem oświetlenia i fotosyntezą netto buka 
przeliczoną na: gram suchej masy (A), powierzchnię (B) i zawartość chloro
filu (C) w liściach. Strzałką oznaczono punkt, w którym osiągane jest 
90% maksymalnej wartości PjV (wg Schulze 1970)

vatica wykazały, że w przeliczeniu na suchą masę wartość foto
syntezy netto liści obydwu typów jest prawie identyczna (ryc. la). 
Duże różnice wystąpiły natomiast przy przeliczeniu wartości Pv 
na powierzchnię liści lub zawartość chlorofilu. W pierwszym przy
padku (ryc. Ib) liście typu cienistego asymilowały 1/2, a w dru
gim (ryc. lc) 1/3 wartości PN liści typu słonecznego.

CZYNNIKI ZEWNĘTRZNE FOTOSYNTEZY

Jednym z ważniejszych ekologicznych czynników asymilacji jest 
światło. Jak zaznaczono powyżej, buk należy do gatunków wytwa
rzających dwa zasadnicze typy liści — cieniste i słoneczne oraz ca
łą gamę form przejściowych (Starzecki 1981). Różnią się one 
od siebie między innymi stopniem wykorzystania światła w pro
cesie fotosyntezy. Liście typu cienistego, podobnie jak rośliny 
skiofityczne, zdolne są do osiągania maksymalnej wartości foto
syntezy przy niskim natężeniu oświetlenia.

Świetlny punkt kompensacyjny (IK) liści typu cienistego F. 
sylvatica osiągany jest już przy oświetleniu 0,3 klx, podczas gdy 
liście typu słonecznego charakteryzują się przeszło trzykrotnie 
wyższą jego wartością, równą 1 klx (Retter 1965, według Lar
ch e r a 1975). Badania sezonowej zmienności lK u buka wykonał 
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Czopek (1967). Wykazał on, że w przypadku liści cienistych 
świetlny punkt kompensacyjny osiągał najniższą wartość — 0,21 
klx (1 W m"2) w maju. U liści typu słonecznego wystąpiły nato
miast znacznie większe wahania tego wskaźnika w okresie wegeta
cyjnym. Najniższą wartość IK stwierdzono w czerwcu — 0,38 klx 
(1,8 W m-2), a najwyższą w październiku — 2,1 klx (10 W m“2).

Liście obydwu typów różnią się także poziomem wysycenia 
świetlnego fotosyntezy (I,). W temperaturze 20—22°C, przy 
względnej wilgotności powietrza w granicach 50—80% i natural
nym stężeniu CO2 w powietrzu — wysycenie świetlne fotosyn
tezy obserwowano u liści typu cienistego przy 10 klx*, a u sło
necznego przy 30 klx (R e 11 e r 1965, według Larchera 1975). 
Podobne wyniki uzyskał także Schulze (1970), który stwier
dził, że w okresie letnim Is liści typu cienistego, 100-letniego o
sobnika buka, równy był 6—7 klx, a liści typu słonecznego 30—40 
klx (rye. 1).

Wykonane przez Czopka (1967) badania sezonowej zmien
ności Is u buka wykazały także, że punkt wysycenia liści typu 
słonecznego był znacznie wyższy od liści typu cienistego. Punkt 
wysycenia świetlnego fotosyntezy wykazał tendencję wzrostową 
pod koniec sezonu wegetacyjnego (wrzesień, październik), osiąga
jąc wielkość 8,4 klx dla liści typu cienistego i 11,6 klx dla liści ty
pu słonecznego. Stwierdzona przez Czopka (1967) wartość Is 
liści typu słonecznego była znacznie mniejsza od odnotowywanej 
przez innych autorów.

Z doświadczeń wykonanych przez Masaro vico vą (1979) 
wynika, że punkt wysycenia świetlnego 3-letnich siewek buka wy
niósł 235 W m-2. Przy tym natężeniu oświetlenia, normalnym stę
żeniu CO2 w powietrzu atmosferycznym oraz optymalnej tempera
turze, wartość PN wynosiła 144 pg CO2 m-2 s_1 ( « 5,2 mg CO2 
dnr2h-1). Natężenie fotosyntezy wzrastało liniowo w miarę wzros
tu natężenia oświetlenia w zakresie 63—155 W m-2. Przy wyższych 
wartościach natężenia oświetlenia krzywa PN przyjmowała kształt 
paraboli.

* W celu wyrażenia intensywności światła w W m~2 można zastosować 
przybliżony przelicznik — 1 klx = 4 W m-2.
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Tabela 2 
Natężenie fotosyntezy netto (Pn) i oddychania mitochondrialnego w ciem
ności (Ro) w dojrzałych liściach siewek buka, przy różnych wartościach 
temperatur (A) i stężeniach tlenu (B) (Mesarovićovó 1980)

A В
Tempera
tura (°C) pn Ro Pn/Rd

R д
21% O2

Rfl
3% O2

(jig CO2 m~2s *)♦ (gg CO2 m!s 1)

15 90,91 24,92 3,6
20 131,00 30,00 4,4 38,6 ± 1,5 33,6 ±1,6
25 133,84 32,70 4,1
30 99,44 36,32 2,7
35 27,81 39,61** 0,7

•1 Hg CO2 m-Ss-l» 0,035 mg COŹ dm-Sh-l 
Wielkość ekstrapolowana

Natężenie procesu fotosyntezy jest w dużym stopniu uzależnio
ne także od temperatury. Wprawdzie reakcje fotochemiczne fazy 
świetlnej są niezależne od tego czynnika, ale za to reakcje enzy
matyczne związane z fazami świetlną i ciemniową wykazują dużą 
wrażliwość na zmiany temperatury. Typowa krzywa odzwiercied
lająca zmiany natężenia fotosyntezy pod wpływem temperatury 
ma dwa charakterystyczne punkty: minimalny i maksymalny, po 
przekroczeniu których zahamowany jest proces fotosyntezy. Po
między tymi punktami znajduje się zakres temperatur optymal
nych dla fotosyntezy.

Z doświadczeń wykonanych przez P i s e к a i in. (1967) wy
nika, że minimalna temperatura, przy której może zachodzić foto
synteza buka, równa jest —5°C dla liści typu cienistego i —6,5°C 
dla liści słonecznych.

Temperatura optymalna dla przebiegu procesu fotosyntezy (tzn. 
taka, przy której osiągane jest 90—100% maksymalnej wartości 
przyswajania CO2) zmienia się u buka w bardzo szerokich grani
cach od 10—30°C (Schulze 1970). Określone różnice występu
ją także między liśćmi typu słonecznego i cienistego. W przypad
ku pierwszego typu optymalna wielkość fotosyntezy stwierdzana 
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Ryc. 2. Wpływ zmiany temperatury w okresie letnim na natęże
nie fotosyntezy różnych gatunków drzew (różni autorzy, według 
Larcher 1969, 1975, zmienione)

była przy 20°C, a drugiego przy 22°C (Larcher 1969; ryc. 2). 
Siewki buka o przejściowym typie liści wykazywały optymalne 
wartości PjV przy temperaturze 19 + 0,5°C (Masarovićov& 
1984; tab. 2).

W warunkach naturalnych młode i stare liście buka charakte
ryzują się szerszym optimum temperaturowym fotosyntezy, zmie
niającym się w granicach 14—24°C (Schulze 1970).

Maksymalna temperatura, przy której buk zdolny jest jeszcze 
do asymilacji CO2 (jest to temperatura tzw. górnego punktu kom
pensacyjnego), równa jest 42—43°C (Pisek i in. 1968, Schul
ze 1970). Dłuższe oddziaływanie tego poziomu temperatur po
woduje jednakże pojawienie się pierwszych symptomów uszko
dzeń.

Temperatura letalna, to jest taka, przy której połowa tkanki u
legała zniszczeniu, równa była 46°C (Pisek i in. 1969). Różnica 
między temperaturą letalną i maksymalną fotosyntezy wynosi 
więc dla tego gatunku zaledwie 3—4°C. W przypadku zimozielo
nych roślin liściastych waha się ona około 10°C, a dla większości 
gatunków liściastych równa jest 6—7°C.
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Ryc. 3. Wpływ różnych stężeń CO2 na natężenie fotosyntezy netto cienis
tych (l.c.) i słonecznych (l.s.) liści buka. In CO2 = 300 ppm (wg Koch 1969)

Ujemny wpływ wysokich temperatur na fotosyntezę polega, jak 
już to było powiedziane powyżej, na inaktywacji enzymów bio- 
rących udział w tym procesie. Wprawdzie stopniowa inaktywacja 
rozpoczyna się już przy około 30°C, ale skutki podwyższenia tem
peratury są wówczas widoczne po dłuższym czasie.

Istniejące obecnie w powietrzu atmosferycznym stężenie CO2, 
które utrzymuje się na poziomie około 330 crn’m-1, należy uznać 
za jeden z głównych czynników limitujących fotosyntezę. Przepro
wadzone przez licznych autorów badania wpływu podkarmiania 
roślin dodatkowymi ilościami dwutlenku węgla wykazały, że za
leżność między stężeniem CO2 i natężeniem PN nosi charakter 
krzywej logarytmicznej lub paraboli (ryc. 3).

Szczegółowe badania zależności między stężeniem CO2 i natęże
niem fotosyntezy u buka wykonał Koch (1969). Stwierdził on, 
że zarówno liście typu cienistego jak i słonecznego u F. sylvatica 
mają optimum fotosyntezy netto przy zawartości CO2 od 5 do 8- 
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-krotnie przekraczającej normalne stężenie tego gazu w powietrzu 
atmosferycznym (ryc. 3). Dalsze zwiększenie CO2 powodowało u 
buka ograniczenie fotosyntezy. Natężenie PN liści typu słonecz
nego przy 45 klx i normalnym stężeniu CO2 równe było 10 mg 
CO2 dm_2h_1, a 8-krotne zwiększenie zawartości CO2 wpłynęło na 
wzrost wartości Pv do 35 mg CO2 dm~!h_1. Przebieg krzywej foto
syntezy w zależności od stężenia CO2 zależał w znacznym stopniu 
od natężenia oświetlenia.

Istotną wartością charakteryzującą związek między fotosyntezą 
i oddychaniem na świetle jest stężenie kompensacyjne CO2 (Г). 
Wartość Г (jest to stężenie dwutlenku węgla, przy którym natęże
nie PN równe jest natężeniu jego wydzielania w procesach odde
chowych) jest różna u różnych gatunków roślin. Jak wynika z 
licznych badań, zależy ona także od całego szeregu czynników, ta
kich jak: oświetlenie, temperatura, stężenie O2 w powietrzu, wa
runki żywienia, zawartość wody w liściach, infekcje patogenów, 
zanieczyszczenia przemysłowe, wiek liści, pora dnia i innych. U 
roślin typu Ci stężenie kompensacyjne CO2 nie przekracza 20 cm3 
m-3 (C a n V i n 1979), a u Cs mieści się w zakresie od 35 do 145 
cm3m~3 (Z e 1 i t c h 1977).

Szczegółowe badania stężenia kompensacyjnego dwutlenku węg
la u Fagus sylvatica wykonała Masaro v ićo v a (1983). Stwier
dziła ona, że w przypadku buka wykazuje ono stosunkowo nie
wielką zmienność w zależności od czynników wewnętrznych (stad
ium rozwoju liści i roślin) i zewnętrznych (warunki klimatyczne). 
Wartość Г w liściach 3-letnich siewek buka przy natężeniu napro
mieniowania 235 W m~2 PAR, temperaturze 19°C, względnej wil
gotności powietrza 52—70%, 21% O2 i 330 cm’m"3 CO2 w powie
trzu, zmieniała się od 56,9 cm3CO2m“3 w maju do 78,3 cm COsmr3 
we wrześniu.

Podobny przebieg miały sezonowe zmiany Г w atmosferze za
wierającej 2—3% O2. Stężenie kompensacyjne CO2 przy tej za
wartości tlenu wahało się w granicach od 20,2 cm’m'3 w lipcu do 
29,5 cm!m 3 we wrześniu. Zależność procesów wymiany CO2 od 
stężenia tlenu w powietrzu jest złożona. Zazwyczaj normalnie 
przebiegający proces fotosyntezy zachodzi w warunkach aero- 
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bieżnych, przy stężeniu O2 wynoszącym w przybliżeniu 21%. Stę
żenie to nie jest jednakże optymalne dla fotosyntezy, przez co 
wartość Г jest przy 21 % O2 znacznie wyższa od wartości stwier
dzanej przy 2—3% tlenu. U roślin z aktywnym fotooddychaniem, 
do których zalicza się F. sylvatica. obniżenie stężenia tlenu wpły
wa dodatnio na fotosyntezę. Zmniejsza się wówczas wartość Г, 
podczas gdy tego typu zjawiska nie obserwuje się u roślin typu 
Ci (Rubin, Ga vr ilenko 1977). U buka w środowisku bez
tlenowym Г ulega redukcji o około 80% (Masarovicova 
1980).

Badania stężenia kompensacyjnego CO2, które wykonali Bauer 
i Martha (1981) na 32 morfologicznie i ekologicznie zróżnico
wanych gatunkach roślin lądowych typu Cs wykazały, że wielkość 
tego wskaźnika waha się w bardzo małych granicach od 31—43 
cm3 CO2 m“3. Wartość Г dla buka wynosiła w przypadku liści ty
pu słonecznego 37 cm3 CO2 m-3, a u liści typu cienistego 38,1 cm3 
CO2 m~s.

W następnej pracy poświęconej stężeniu kompensacyjnemu CO2 
u roślin typu Cs В a u e r i in. (1983) zajęli się określeniem jego 
wewnątrzgatunkowej zmienności. W przypadku sześciu gatunków 
roślin stanowiących materiał badawczy w tych doświadczeniach Г 
wzrastało liniowo ze spadkiem natężenia napromieniowania aż do 
progu krytycznego, który znajdował się nieco powyżej świetlnego 
punktu kompensacyjnego. Po przekroczeniu wartości progowej 
natężenia napromieniowania Г zwiększyło się gwałtownie, co 
wskazuje, że w roślinach zaczął dominować zahamowany uprzed
nio przez światło proces oddychania ciemniowego. U liści F. syl
vatica typu słonecznego punkt kompensacyjny występował poni
żej 14 W m_a (tj. w przybliżeniu 3,5 klx), podczas gdy u liści typu 
cienistego obserwowano go dopiero poniżej 5 W m2 (1,3 klx). Ba
dana przez tych samych autorów zależność między wielkością stę
żenia kompensacyjnego CO2 a temperaturami 10—40°C dla F. syl
vatica, Prunus laurocerasus, Carica papaya i Spinacia oleracea 
dobrze opisywało równanie: Y = 23,71—0,69x -{- 0,06r2 (przy r 
= 0,99).

Doświadczenia Bauera i in. (1983) wykazały także, że pod
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wpływem większości czynników zewnętrznych wartość Г nie ule
gała zmianie do chwili zredukowania fotosyntezy netto o więcej 
niż 50% od pełnej wydajności.

CZYNNIKI WEWNĘTRZNE FOTOSYNTEZY

Natężenie fotosyntezy zależy także od wielu czynników wew
nętrznych, spośród których można wymienić między innymi: za
wartość barwników fotosyntetycznych, wiek liści, zaopatrzenie w 
składniki pokarmowe i inne.

Zagadnieniem sezonowej zmienności zawartości barwników fo
tosyntetycznych u buka, dębu szypułkowego i grabu pospolitego 
zajmował się V ans ё ver en (1973a). Autor ten stwierdził wys
tępowanie u buka znacznych różnic w zawartości chlorofilu u liści 
typu cienistego i słonecznego. U pierwszego z wymienionych ty-

Carpinus 
Fagus

Ryc. 4. Sezonowe zmiany zawartości sumy chlorofili a i b w liś
ciach Fagus sylvatica i Carpinus betulus
Oś odciętych — miesiące, 1 — pojawienie się liści, 2 — całkowite ulistnie- 
nie, 3 - żółknięcie liści (wg Vansćveren 1973a, zmienione) 
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Carpinuł 
Fagu»

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

Wymiana gazowa i gospodarka wodna

pów odnotował on około 2-krotnie większą zawartość sumy chloro
fili a i b w przypadku przeliczenia uzyskanych wyników na jed
nostkę masy. Gdy przeliczenia dokonano na jednostkę powierzchni, 
stwierdzono odwrotną zależność. Liście typu słonecznego charakte
ryzowały się wówczas większą o około 25% zawartością sumy 
chlorofili a i b (ryc. 4).

W ciągu okresu wegetacyjnego stwierdzono występowanie znacz
nych zmian w zawartości chlorofili (ryc. 5 i 6). Były one ściśle 
związane ze zmianami warunków środowiska — temperaturą po
wietrza i opadami oraz rozwojem liści. Maksymalną zawartość 
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Carpinus 
Fagus

Ryc. 6. Sezonowe zmiany stosunku chlorofilu a/b w liściach 
Fagus sylvatica
Oznaczenia jak na rycinie 4 (wg Vanseveren 1973a, zmienione)

z '1 ■ '—---птгггпТГГІ1------- --- ГІ'4 ■ ■iUL £. ішх a

chlorofilu a — 7,2 mg g”’s.m. odnotowano u liści typu cienistego 
na przełomie czerwca i lipca. W tym samym czasie liście typu sło
necznego zawierały jedynie 3 mg g”’s.m. tego barwnika (ryc. 6). 
Sezonowe wahania zawartości chlorofilu a w liściach cienistych 
były znacznie większe niż w słonecznych. W przypadku chlorofilu 
b maksymalna zawartość obserwowana była w obrębie obydwu 
typów liści już w połowie czerwca. W tym okresie stężenie chlo
rofilu b w liściach cienistych wynosiło 2,4, a słonecznych 1,8 mg 
g_1s.m.

Znacznie mniejszą od podanej przez Vans ever ena (1973a, 
b) zawartość chlorofili u liści 4-letnich sadzonek buka odnotował 
Keller (1973). W przeliczeniu na suchą masę zawierały one 
2,09 mg g_Is.m. sumy chlorofilu a i b, a w przeliczeniu na po
wierzchnię liści 1,13 mg dm”2.

Istotnym wskaźnikiem, mogącym zdaniem niektórych badaczy 
charakteryzować potencjalną wielkość natężenia fotosyntezy, jest 
stosunek chlorofilu a/b. Jak widać z ryciny 7, zależy on od wieku 
liści i fazy ich wzrostu. Wielkość tego stosunku zmienia się u liś
ci typu cienistego od 2—5,3, a u liści typu słonecznego 2,5—4,2 
(V ansę ver en 1973 a). Przytoczone powyżej wielkości sto- 
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DEFICYT NASYCENIA WODĄ
Ryc. 7. Zahamowanie natężenia fotosyntezy w zależności od de
ficytu nasycenia wodą liści (różni autorzy, według Larcher 1969, 
zmienione)

sunku chlorofilu a/b znacznie przewyższają wartości stwierdzane 
u innych drzew. Na przykład, według danych licznych autorów, 
u modrzewia waha się on od 1,96—3,5 (Oleksyn, Lorenc- 
-Plucińska 1986).

Wyniki obliczeń stosunku chlorofilu a/b u buka wskazują na 
małą przydatność tego wskaźnika do celów diagnostycznych przy 
określaniu typu fotosyntezy (Сз czy też Ca), jak to proponują Fry 
i Phillips (1976) i in.

Istotną rolę w procesie fotosyntezy odgrywają także karote- 
noidy. Mimo że nie absorbują one światła bezpośrednio zużywa
nego w procesie fotosyntezy, to spełniają ważną funkcję polega
jącą na hamowaniu fotooksydacji chlorofilu.

Liście buka zawierają w porównaniu z innymi gatunkami drzew 
stosunkowo dużo tych barwników. W liściach typu słonecznego 
stwierdzono 1,8, a w liściach typu cienistego 1,0 mg dm-2 karote- 
noidów (S e у b o 1 d, Weisseiler 1942, według G a b r i e 1
s e n 1960). Z badań wykonanych przez tych autorów wynika, że 
zawartość karotenoidów wynosiła u bzu czarnego 0,8, a u leszczyny 
1,0 mg dm-2. .

Keller (1973) badał wpływ traktowania sadzonek 7 gatun-
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ków drzew, w tej liczbie F. sylvatica, ściekami przemysłowymi za
wierającymi znaczne ilości N, P, K, Ca i Mg, na natężenie fotosyn
tezy netto i zawartość chlorofili. Stwierdził on, że buk, jedlica o
raz dąb czerwony bezpośrednio po traktowaniu zwiększały o 20— 
—35% natężenie PN. Stymulacja ta utrzymywała się jedynie przez 
kilka dni. Dwadzieścia dni od czasu rozpoczęcia doświadczenia ob
serwowano u wymienionych powyżej gatunków drzew ponowny, 
około 20% wzrost PN . Jedną z przyczyn tego zjawiska autor upat
ruje we wzroście zawartości chlorofili. W przypadku buka suma 
chlorofili zwiększyła się o 92%.

Ważnym czynnikiem fotosyntezy jest woda. Dla asymilacji dwu
tlenku węgla wymagana jest wprawdzie jej minimalna ilość, ale 
zmiany stosunków wodnych w liściach wpływają na natężenie 
fotosyntezy pośrednio. Wpływ ten polega na zmianie oporów dy
fuzyjnych liści, zwłaszcza na skutek zamykania się aparatów 
szparkowych.

Wymiana СОг w wyniku stresu wodnego zmienia się w zależ
ności od gatunku, a także od ekotypu roślin. Jest ona także ściśle 
uzależniona od wieku i pozycji liści w koronie drzewa oraz od 
wilgotności gleby w okresie poprzedzającym pomiary (L a r c h e r 
1969).

Liście wielu gatunków roślin więdną wtedy, gdy zawartość wody 
w nich wynosi 80—85% ich uwodnienia w stanie pełnego turgoru, 
a aparaty szparkowe zaczynają się zamykać zanim zawartość wo
dy spadnie do poziomu powodującego więdnięcie (Zelitch 
1977). .

Jak wynika z ryciny 7, w przypadku buka spadek natężenia Pv 
można już obserwować przy 4% deficycie nasycenia wodą liści ty
pu słonecznego i 6 % u liści cienistych. Fotosynteza u tego gatunku 
jest całkowicie zahamowana przy 12—15% deficycie nasycenia 
wodą.

Oprócz ujemnego oddziaływania stresu wodnego na fotosyntezę 
przez zamykanie się aparatów szparkowych, powoduje on także 
zmniejszenie szerokości komórek, co prowadzi w efekcie do 
zmniejszenia powierzchni liści oraz do ich przedwczesnego sta
rzenia się.

http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl

Wymiana gazowa i gospodarka wodna 111

TRANSPIRACJA I GOSPODARKA WODNA

Buk zaliczany jest do roślin o małej transpiracji. Pod względem 
natężenia tego procesu Polster (1967) zestawił poszczególne 
gatunki drzew w następującej kolejności, w miarę wzrostu transpi
racji: daglezja zielona < świerk pospolity < sosna zwyczajna < wej- 
mutka < limba < modrzew europejski < BUK ZWYCZAJNY < lesz
czyna pospolita < dąb szypułkowy < brzoza brodawkowata < oliw- 
nik wąskolistny < topola biała.

Dzienna intensywność transpiracji buka wynosiła 3,9 g H2O g~’ 
ś.m. Dla porównania natężenie tego procesu u wymienionych po
wyżej gatunków drzew liściastych mieściło się w granicach 3,9— 
—14,0, a iglastych 1,3—3,8 g H2O g_1 ś.m.

Warto podkreślić, że o specyficznej, charakterystycznej dla da
nego gatunku wielkości transpiracji można mówić jedynie w pew
nym przybliżeniu. Jednym z podstawowych czynników decydu
jących o wielkości tego procesu jest zdolność regulowania transpi
racji przez aparaty szparkowe, która, jak wiadomo, jest ściśle sko
relowana z czynnikami zewnętrznymi. Spośród tych czynników 
najbardziej istotne są: natężenie oświetlenia i temperatura.

Próg oświetlenia, przy którym można już obserwować reakcje 
fotoaktywnego otwierania aparatów szparkowych wynosi u liści 
buka typu słonecznego 300 lx, a u cienistego 100 lx (Pisek, 
Winkler 1953). Według tych samych autorów przy natężeniu 
oświetlenia 10 klx średni czas hydroaktywnego zamykania szpa
rek swobodnie wysychających liści typu cienistego wynosi 58, a 
słonecznego 67 minut. Okres ten był znacznie dłuższy od stwier
dzanego u sosny i świerka.

Parascan i in. (1968) stwierdzili, że zależność natężenia 
transpiracji liści buka od temperatury dobrze opisuje krzywa reg
resji o wzorze:

X2 __
Y — 9,705 — l,046x + 0,34x2

Maksymalna wielkość transpiracji — 165 mg H2O g 1 ś.m. h"’ o
siągana była przy temperaturze 19°C.
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Z przeprowadzonych przez Schulze (1970) pomiarów dobo
wych zmian intensywności transpiracji wynika, że maksymalna 
wartość tego procesu przypada na godziny 10—17. W godzinach 
popołudniowych liście typu słonecznego transpirowały 2, a cie
nistego 1,4 g HaO g_1 s.m.h-1. Znacznie większe różnice między 
obydwoma typami liści występowały przy przeliczeniu transpi
racji na jednostkę powierzchni. Podobną zależność odnotowali tak
że w przypadku buka Paganelli i Paganelli-Capel- 
letti (1971).

Badania Piseka i Winklera (1953) wskazują, że inten
sywność transpiracji kutykularnej buka równa jest dla obydwu 
typów liści 25 mg H2O g1 ś.m. h_1. Identyczne wartości stwierdzi
li oni dla brzozy brodawkowatej i dębu szypułkowego. Transpirac- 
ja kutykularna buka była 16,6 razy większa od wielkości obser
wowanych u sosny zwyczajnej i świerka pospolitego. Także dane 
Larchera (1975) świadczą o stosunkowo dużym natężeniu 
transpiracji kutikularnej u tego gatunku. Udział tego procesu w 
transpiracji ogólnej wyniósł 21%. Dla porównania — Betula pen
dula, Picea abies i Pinus sylvestris transpirowały przez kutykulę 
odpowiednio 12, 3 i 2,5% wody w ogólnej transpiracji.

Ważnym wskaźnikiem świadczącym o gospodarce wodnej roś
liny jest subletalny deficyt wodny. Jest to wyrażona w procen
tach maksymalna ilość wody, którą roślina może utracić nie nara
żając się na śmierć. Wskaźnik ten u liści typu słonecznego wynosi 
45%, a cienistego 36% (Pisek 1956, według Polster 1967). 
Przytoczone w cytowanej powyżej pracy dane wskazują na to, że 
liście Fagus sylvatica, po całkowitym zamknięciu aparatów szpar
kowych, zdolne są do utraty bez uszczerbku jedynie niewielkiej 
ilości pary wodnej, w porównaniu z innymi gatunkami drzew.

Zdolne do wyparowywania wody są w pewnym stopniu także 
pień i pędy. Proces ten zachodzi zarówno w okresie letnim jak 
i zimą. Ewaporacja pary wodnej przez te organy przebiega jed
nakże z bardzo małym natężeniem. Polster (1967) podaje, że 
pędy wyparowywują w okresie wegetacyjnym wodę w ilościach 
mniejszych niż 1% świeżej masy, co stanowi 1/1000—1/500 wiel
kości ewaporacji pędów ulistnionych.
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Zimą wielkości te są jeszcze mniejsze. Jednakże utrata wody w 
tym okresie jest niebezpieczna dla życia roślin. Szczególnie wi
doczne jest to w okresie zimowych odwilży, gdy wzrasta tempera
tura, a z nią i ewaporacja części 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 pędów różnych gatunków drzew zajmował się H a r t i g (1883, 
według Ivanov 1925). Wykazał on, że poszczególne gatunki 
można zestawić w następującym szeregu w miarę zmniejszania się 
natężenia tego procesu: brzoza ) dąb > BUK > grab > sosna czarna 
> sosna zwyczajna ) świerk.

Szczegółowe badania ewaporacji jednorocznych pędów 60 ga
tunków drzew i krzewów rosnących w Arboretum Instytutu Leś
nego w Leningradzie wykonał Ivanov (1924, 1925). Stwier
dził on, że w styczniu—marcu wahała się ona od 0,26—0,40 g 
H2O m_2h~‘, co stanowiło 0,03—0,05% świeżej masy pędów. 
Przyjmując za punkt odniesienia wielkość ewaporacji pędów La
rix europaea Ivanov (1924, 1925) odnotował, że natężenie tego 
procesu u buka jest 2,91 razy większe niż u modrzewia. Wartości 
zimowej zdolności ewaporacyjnej drzew iglastych względem mo
drzewia wahały się w granicach 0,30—1,09, a liściastych 0,77— 
—8,76.

PRODUKTYWNOŚĆ A PROCESY WYMIANY GAZOWEJ

Na produkcję materii organicznej wpływa istotnie natężenie od
dychania, dla którego substratem jest część asymilatów. Liście, 
mimo że stanowią najmniejszą część masy drzewa, charakteryzują 
się spośród poszczególnych jego organów najbardziej intensyw
nym natężeniem oddychania. Wpływa na to znaczny udział w ich 
budowie żywych tkanek w porównaniu ze zdrewniałymi, jak to 
ma miejsce w innych organach drzew.

W odróżnieniu od procesu asymilacji CO2, na który oddziału
je cały kompleks czynników, natężenie oddychania uzależnione 
jest głównie od temperatury. Jak wynika z danych Masarovi- 
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covej (1981b), natężenie oddychania ciemniowego (Rn) liści 
3-letnich siewek buka zwyczajnego wzrasta liniowo w temperatu
rze 15—35°C (tab. 2). Stwierdzone przez autorkę różnice między 

w 21 i 3% O2 były nieznaczne (tab. 2B), co może wskazywać 
na to, że punkt wysycenia Rn osiągany jest już przy niskich stę
żeniach tlenu.

Badaniami specyficznego natężenia oddychania liści różnych ga
tunków roślin zajmowali się między innymi Polster (1959) o
raz Pisek i Knapp (1959). Pierwszy z wymienionych au
torów uszeregował pod względem natężenia tego procesu podsta
wowe gatunki lasotwórcze w następującej kolejności, w miarę ma
lenia wartości Rn : Betula verrucosa > Quercus robur > FAGUS 
SYLVATICA > Larix decidua > Pinus sylvestris > Picea abies.

Stosunkowo niewielkie natężenie Ro liści buka wśród drzew 
liściastych potwierdziły także późniejsze doświadczenia P i s e к a 
i Knappa (1959). W temperaturze 20°C słoneczne liście buka 
oddychały z natężeniem 1,5 mg CO2 g_1 s.m. h_1, a w przeliczeniu 
na świeżą masę 0,67 mg CO2 g_1 h_1. Dla porównania — w tych sa
mych warunkach natężenie Rl} liści innych gatunków drzew wy
nosiło: dla modrzewia europejskiego 2,2, słonecznych liści brzozy 
brodawkowatej i dębu szypułkowego 1,7, a limby 1,37 mg CO2 
g_1 s.m. h_1.

Z przeprowadzonych przez M as aro vićo vą (1981b) badań 
sezonowej zmienności RD liści buka wynika, że największe na
tężenie tego procesu przypada na koniec maja i czerwiec (30,7 X 
10 0 kg CO2 m~2 s-1). W lipcu i szczególnie w sierpniu obserwo
wano spadek Rfi do minimalnej wielkości 10,07 X 10“’ kg CO2 
m“2s_1, po czym nastąpił ponowny wzrost we wrześniu. Podobne 
zmiany Rd w okresie wegetacyjnym obserwowali Kiinstle 
i Mitscherlich (1976, 1978) u liści jednorocznych pędów 
dorosłego osobnika F. sylvatica. Maksymalną wartość Rn stwier
dzili oni w maju (1,8 mg CO2 g_1 s.m. h-1), po czym miał miejsce 
stopniowy spadek natężenia oddychania ciemniowego aż do sier
pnia, kiedy natężenie tego procesu wyniosło jedynie 0,4 mg CO2 
g'1 s.m. h-1.

Ważnym czynnikiem wpływającym na produktywność roślin
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jest także natężenie fotooddychania. Należy bowiem pamiętać, że 
rośliny typu Cs, do których zalicza się także buk, uwalniają w re
zultacie tego procesu do 60% związanego w trakcie fotosyntezy 
dwutlenku węgla (Zelitch 1977). Doświadczenia Masaro- 
Vi ć о V e j i Minarćica (1980) wykazały, że całkowite od
dychanie liści F. sylvatica na świetle wynosi 41 X 10"’ kg COs m"‘ 
s"1, z której to wielkości 75% przypada na natężenie fotooddycha- 
nia (31 X 10"’ kg COs m“ls_1). Mitochondrialne oddychanie na 
świetle (RM) osiągnęło wielkość 10X10"’ kg COs m"2s"‘, stanowiąc 
25% Rt i 6,5% PN, Całkowite oddychanie na świetle liści buka 
równe było 26% natężenia fotosyntezy netto.

Szereg badań dotyczących zmian Rr u różnych gatunków roślin, 
w tej liczbie i F. sylvatica, wykonali także Bauer i Martha 
(1981) oraz Bauer i in. (1983). Stwierdzili oni występowanie is
totnych statystycznie różnic w natężeniu RL u buka w zależności 
od typu liści. Słoneczne liście oddychały na świetle przeszło dwu
krotnie intensywniej (1,8+ 0,2 mg CO2 dm“2h"1) w porównaniu 
z liściami cienistymi (0,8+ 0,1 mg CO2 dm”^"1). Autorzy ci u
dowodnili, że między natężeniem Pv a oddychaniem na świetle 
istnieje ścisła liniowa zależność, którą wyraża równanie:

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

Dlatego też sądzą oni, że w określonych stężeniach Os, COs oraz 
temperaturze, możliwym jest obliczenie natężenia oddychania na 
świetle większości roślin typu Cs na podstawie pomiarów fotosyn
tezy netto.

Sezonowe zmiany RL w odróżnieniu od przebiegu oddychania 
ciemniowego, wykazują znacznie mniejsze wahania w poszczegól
nych miesiącach okresu wegetacyjnego (Masarovicova 
1981 b). Absolutne maksimum RL (34,55 X 10"’ kg COs m"2 
s'*) stwierdzono w końcu czerwca. Było ono zgodne z absolutnym 
maksimum PN (Masarovicova 1981 a). W lipcu i sierpniu 
wystąpił niewielki spadek natężenia fotooddychania. Jedynie we 
wrześniu wartość R, zmniejszyła się widocznie osiągając mini
malną wielkość 24,59 X 10"’ kg COs m"*s"‘.

Szczegółowe badania produktywności fotosyntetycznej buka
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i kilku innych gatunków drzew rosnących w warunkach środowis
ka miejskiego wykonał Czarnowski (1974). Stwierdził on, że 
liście F. sylvatica charakteryzowały się znaczną produktywnością 
fotosyntetyczną, równą 11,0 g CO2 dm-2 sezon-1. Stosunek ogól
nych wielkości oddychania do produkcji fotosyntetycznej równy 
był dla Fagus sylvatica 1:3,6; Acer platanoides 1:4,7; Tilia 
grandifolia 1: 2,5; a dla Corylus avellana 1 : 5,2. Liście buka wyka
zując największą wartość sezonowej produktywności fotosynte
tycznej, charakteryzowały się jednocześnie największą wrażliwoś
cią na działanie toksycznych zanieczyszczeń powietrza.

Znaczna część substancji organicznych powstających w procesie 
fotosyntezy zużywana jest na oddychanie niefotosyntetyzujących 
tkanek. Dużym natężeniem tego procesu charakteryzują się ko
rzenie. Oddychanie tych organów, tak samo jak Rn i P v liści, jest 
specyficzne u różnych gatunków roślin. Z danych E i d m a n n a 
(1943) wynika, że natężenie oddychania korzeni Fagus sylvatica 
w temperaturze 20°C wynosi 1,25 mg CO2 g-1 s.m. h-1. W tych 
samych warunkach natężenie oddychania korzeni innych gatun
ków drzew charakteryzowało się następującymi wielkościami: 
brzozy — 4,29, osiki — 3,5, a świerka — 1,2 mg CO2 g-1 s.m. h"1.

Wykonanie przez Eidmanna (1943) badania porównawcze 
pozwoliły, na następujące uszeregowanie drzew w miarę wzrostu 
oddychania korzeni: jodła < dąb bezszypułkowy < dąb szypułko- 
wy < świerk ( BUK < daglezja zielona ( sosna zwyczajna 
(lipa < modrzew < olsza ( osika ( brzoza < topola.

Pomiary oddychania korzeni buka świadczą o „oszczędnym od
dychaniu”, zważywszy, że niektóre gatunki drzew zużywają w 
trakcie tego procesu od 1/4 do 1/3 zasymilowanego węgla (Że
la w s к i 1974).

Pączki F. sylvatica w okresach znacznej aktywności fizjologicz
nej charakteryzują się stosunkowo intensywnym oddychaniem. 
Największe natężenie oddychania przypada na kilkunastodniowy 
okres poprzedzający rozwój liści oraz wkrótce po ich opadnięciu 
(Schulze 1970; ryc. 8).

Ważną rolę w bilansie produkcji masy drzewnej odgrywa także 
oddychanie pędów, gałęzi i pnia. Z opracowania Moliera i in. 
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Ryc. 8. Sezonowe zmiany natężenia wymiany CO2 w nasłonecznionej części 
korony Fagus sylvatica, przy temperaturze 16—22°C i względnej wilgotnoś
ci powietrza 80—100%
Oś r: daty; oś y. natężenie oświetlenia; oś z: natężenie wymiany CO2. Zacleniowane 
powierzchnie opisują wydzielanie CO2 w procesie oddychania pączków (wg Schulze 
(1970)

(1954 według Kramer i Kozlowski 1979) wynika, że 
straty powstałe w rezultacie oddychania różnych organów buka 
wynoszą w drzewostanie do 50% powstałej w procesie fotosyntezy 
substancji organicznej (ryc. 9). W tej wielkości mieści się, w zależ
ności od wieku drzewostanu, oddychanie pnia, na które zużywa
nych jest 16—21% produktów fotosyntezy. Ubytek substancji or
ganicznych, powstały w rezultacie procesów dysymilacyjnych w 
badanych przez Moliera i in. drzewostanach w Danii, zmieniał 
się wraz z wiekiem. Na oddychanie 25-letnie drzewa zużywały 
40% produktów fotosyntezy, a 85-letnie 50%. Wraz z wiekiem 
zmniejszał się przyrost suchej masy drzewostanu. Nastąpiło to 
w rezultacie nasilającego się procesu obumierania korzeni, pędów 
i gałęzi, a także częściowo w wyniku spadku natężenia fotosyn
tezy i wzrostu oddychania. Zwiększeniu uległa także masa zdrew
niałych tkanek w porównaniu z fotosyntetyzującymi.
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Ryc. 9. Ilość suchej masy zużywanej w różnych procesach przez drzewos
tan bukowy w zależności od wieku. Na osi rzędnych podano produkcję w 
tonach/hektar/rok
A - produkcja fotosyntetyczna brutto, c - fotosynteza netto, E — roczny przyrost 
suchej masy. Powierzchnia między krzywymi A 1 в odpowiada stratom suchej masy 
na oddychanie liści, powierzchnia między в i C to straty z opadania liści, powierz
chnia między В i C to straty na oddychanie korzeni, pędów i gałęzi, a powierzchnia 
między D i E określa straty na obumieranie korzeni i gałęzi (Moller 1 in. 1954, wed
ług Myczkowskiego 197«)

Oprócz oddychania ważnym czynnikiem, od którego zależy pro
duktywność, jest gospodarka wodna rośliny. Za jeden ze wskaźni
ków tej zależności uważany jest współczynnik transpiracji (77 A). 
Wskazuje on, ile wody potrzebuje roślina na wytworzenie jednostki 
masy. Współczynnik transpiracji charakteryzuje się dużą zmien
nością, zarówno w zależności od czynników klimatycznych, eda- 
ficznych, jak i gatunku rośliny. Z badań wykonanych przez P o 1- 
stera (1950) wynika, że w przypadku buka współczynnik 
transpiracji równy jest 169 g H»O g_1 s.m. Jego wartość jest znacz
nie mniejsza od stwierdzanej u innych podstawowych gatunków 
lasotwórczych, spośród których na przykład dąb zużywa na wyt- 
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worzenie 1 grama suchej masy przeszło dwukrotnie więcej, bo 
344 g HiO g s.m. Polster (1959) uszeregował w miarę 

wzrostu wartości T/A poszczególne gatunki drzew w następującej 
kolejności: BUK < jedlica ( świerk ( modrzew < sosna ( brzoza 

dąb. W dużym stopniu zbieżne uszeregowanie znajdujemy także 
w pracy E i d m a n n a (1943).

Współczynnik transpiracji jest znacznie wyższy u roślin ziel
nych. Dla większości przedstawicieli tej grupy waha się on, w 
przypadku gatunków typu Cs — w granicach 520—840, a Сз od 
280—370 g НЮ g-' s.m. (L a r c h e r 1975).

Instytut Dendrologii PAN
ul. Parkowa 5
62-035 Kórnik
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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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