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GENERATIVE PHASE IN ONTOGENESIS

Summary

Various features of generative development of two main European species of oaks, i.e.
Quercus robur and Q. petraea were evaluated in the chapter. An attention was drawn to the
juvenility phenomenon defined as a period from zygote stage to the first flower induction.
The length of juvenile period depends on genotype and environmental variables, and pre-
cocious flowering of Quercus robur was noticed at 4—6years of age. The short description of
active period was given including girth and height increments, leave development and bud
formation. Six type of buds can be distinguished in oaks: leaf, leaf-male, male, leaf-female,
leaf-hermaphrodite and dormant, and an attention was drawn to the morphological and
functional aspects of inflorescens and flowers and their distribution on shoots and in the
crown.

Seasonal course of flower bud induction and development was discussed in connection
with the seasonal vegetative growth processes, giving a description of time table for
microsporogenesis, pollen formation and ripening, pollination and fertilization. The gener-
ative cycle from flower induction to seed maturation needs two growing seasons to be com-
pleted in oaks from the subgenera Quercus (Lepidobalanus), and three subsequent growing
seasons in oaks from the subgenera Erythrobalanus are needed.

The production of male and female flowers in oaks depends on stand age, stem diame-
ter and crown volume. Abundant seed crops in Q. robur and Q. petraea are observed period-
ically, even 8-10 years, and it is most likely a result of mass male flower injuries done by
Tortrix viridiana. As a consequence a lack of pollen and female flower decay is observed.
Several oak clonal and seedling seed orchards were established in different countries to
produce acorns. Clonal seed orchards were much more effective and could produce acorns
for 30 years in the amount of 260 kg per year on average.

BARBARA KIELISZEWSKA-ROKICKA

4.3. WYMIANA GAZOWA I GOSPODARKA WODNA

W lasach li§ciastych strefy umiarkowanej wymiana gazowa jest zjawiskiem se-
zonowym, zar6wno z powodu sezonowosci wegetacji, jak i z powodu zmie-
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niajacych si¢ w ciggu roku warunkéw klimatycznych. Na procesy wymiany gazo-
wej wplyw maja takze dobowe zmiany warunkow srodowiska. Badania wymiany
gazowej prowadzone na poziomie lisci stuza do tworzenia modeli na poziomie
drzewostandw w celu pordwnania wydajnosci fotosyntetycznej roznych gatunkow
zyjacych w okres§lonych warunkach, a takze w celu przewidywania reakcji po-
szczegblnych gatunkow i calych drzewostanéw na globalne zmiany atmosferycz-
ne i klimatyczne.

4.3.1. WYMIANA GAZOWA

4.3.1.1. Zdolno&¢ asymilacyjna

Zdolno$¢ asymilacyjng drzew okresla maksymalne natezenie fotosyntezy net-
to (Pnmax)» czyli szybko$¢ pobierania CO, przez okres§lona powierzchnig lub mase
lisci w okre§lonym czasie w optymalnych warunkach §rodowiska (natgzenie pro-
mieniowania Swietlnego, temperatura, wilgotnos¢ gleby, stezenie CO, w powie-
trzu), z uwzglgdnieniem strat CO, w procesie oddychania. W ekofizjologii mak-
symalne nat¢zenie fotosyntezy nazywa si¢ pojemnoscia fotosyntetyczna (OLEK-
SYN 1999). Na zdolno$¢ asymilacyjna wplywaja przede wszystkim czynniki wew-
netrzne, czyli struktura morfologiczna i anatomiczna liSci, zawartos$¢ chlorofilu,
liczba i wielkoS¢ szparek, uwodnienie liSci, aktywno$¢ enzymow zwigzanych z fo-
tosynteza oraz funkcjonowanie tkanek transportujacych. Wymienione tu cechy
zaleza od przynaleznosci ro§liny do gatunku, odmiany lub ekotypu, a takze od
stadium rozwoju osobniczego, rozwoju korony drzewa, wieku liSci i ich pozycji w
koronie (LARCHER 1969). W lasach strefy umiarkowanej dgby wykazuja wyzsza
zdolno$¢ asymilacyjna i wyzsze przewodnictwo szparkowe niz inne gatunki zasie-
dlajace ten sam teren. LiScie w gornej czeSci korony debu bezszyputkowego w
drzewostanie w centralnym rejonie Potwyspu Iberyjskiego, w stoneczne, letnie
dni osiggaly natezenie fotosyntezy netto rowne 17,8 umol CO, - m™s™!. Dla po-
rOwnania, maksimum fotosyntezy netto liSci w gérnej czeSci korony buka zwy-
czajnego na tym samym stanowisku okreslono na 10,1 umol CO, - m2s™! (ARAN-
DA iin. 2000). Posrdd 12 gatunkéw drzew liSciastych w rejonie potudniowych Ap-
palachéw deby (Quercus coccinea, Q. prinus, Q. rubra, Q. alba) wykazywaly naj-
wyzsza zdolnos§¢ asymilacyjna przy wysycajacym natezeniu §wiatla (SULLIVAN i
in. 1996). Autorzy stwierdzili, ze Srednia warto$¢ natezenia fotosyntezy netto lisci
Q. coccinea (10,26umol CO , - m~ - s7!) byta okoto 5 razy wyzsza od Sredniej war-
toSci natezenia fotosyntezy netto liSci Acer pensylvanicum — gatunku, ktory na
tym terenie wykazywal najnizsza aktywnos¢ fotosyntetyczna.
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Roéznice natezenia fotosyntezy migdzy 14 gatunkami drzew hodowanych
przez 30 lat w monokulturach na powierzchni doswiadczalnej w LZD Siemianice
przedstawit OLEKSYN (1999). Maksymalne nat¢zenie fotosyntezy netto debu szy-
putkowego, mierzone w sierpniu w liSciach z dobrze oswietlonej czgsci korony,
wynosito 9,5 umol CO, - m~ - s7'i bylo wyzsze od natezenia fotosyntezy innych ga-
tunkow liSciastych. Autor uszeregowal badane gatunki wediug zmniejszajacych
si¢ wartosci Py, Nastepujaco: dab szyputkowy, brzoza brodawkowata, dab czer-
wony, grab pospolity, jawor, buk zwyczajny, klon zwyczajny, lipa drobnolistna.
Srednie maksymalne natezenie fotosyntezy (Pxmay) lisci debu szyputkowego z do-
brze oswietlonej czgsci koron drzew w drzewostanie w Oxforshire w Wielkiej Bry-
tanii, przy wysycajacym natezeniu $wiatta, wynosito 10,44 umol CO, - m™2 - 57},
podczas gdy Py, dobrze oswietlonych liSci klonu jaworu na tym samym stanowi-
sku byto rowne 3,52 umol CO, - m~ - s (MORECROFT i ROBERTS 1999). Liscie
debow szyputkowych osiaggaly maksymalne natezenie fotosyntezy w warunkach
wysycenia $wietlnego okoto 50 dni po peknieciu pakow lisciowych i utrzymywaty
ten poziom aktywnosci fotosyntetycznej niemal do kofica sezonu wegetacyjnego.
Obnizenie natezenia fotosyntezy zarejestrowano okolo 20 dni przez odpadnie-
ciem liSci (MORECROFT i ROBERTS 1999).

Mimo wysokiej aktywnosci fotosyntetycznej deby nie sa drzewami szybko
rosnacymi. Dab szyputkowy rést wolniej niz towarzyszacy mu jawor, a nizsza
zdolnoé¢ fotosyntetyczna jaworu byta czgsciowo kompensowana wczesnym, w
poréwnaniu z debem szypulkowym, rozwojem liSci, wicksza catkowita po-
wierzchnig lisci w stosunku do objetosci pnia, a takze nizsza aktywnoscia odde-
chowa (MORECROFT i ROBERTS 1999).

Gatunki drzew o wysokiej zdolnoSci asymilacyjnej maja czgsto nizszy przyrost
biomasy niz gatunki o niskiej zdolnosci asymilacyjnej, jesli nizszej zdolnoSci asy-
milacyjnej towarzyszy wyzsza efektywnos$¢ wykorzystania §wiatta przy jego niskim
natgzeniu (SULLIVAN i in. 1996). Na szybkos¢ fotosyntezy wplywaja znaczaco
czynniki zewnetrzne, takie jak rodzaj i natezenie §wiatla docierajacego do lisci,
stezenie dwutlenku wegla i tlenu w najblizszym otoczeniu liScia, temperatura oto-
czenia, a takze dostepnos$¢ wody i sktadnikow odzywczych.

4.3.1.2. Czynniki zewngtrzne fotosyntezy

43.1.2.1. SWIATLO

W bezchmurny, stoneczny dzien natgzenie Swiatta fotosyntetycznie aktywnego
(400700 nm) padajacego na powierzchnig Ziemi wynosi okofo 2000 wmol - m2- s,
Zroznicowane warunki §wietlne, szczegblnie w Srodowisku leSnym, wywoltuja
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adaptacje liSci potozonych w réznych czesciach korony drzewa lub drzewostanu.
Rosliny lub pedy rosnace w cieniu wytwarzaja tak zwane liScie cieniste, ktorych
budowa morfologiczna, anatomiczna i cechy biochemiczne sa przystosowane do
absorpcji Swiatta w warunkach zacienienia i réznia si¢ zasadniczo od liSci
rosnacych w dobrze oswietlonej czesci korony lub drzewostanu, zwanych lisémi
stonecznymi. Liscie rozwijajace si¢ przy ograniczonym dostepie §wiatla wykazuja
szereg szczegoOlnych wlasciwosci, jak na przykiad wigksza specyficzna powierzch-
ni¢ (SLA = Specific Leaf Area; iloraz powierzchni liSci do ich masy) czy mniejsza
liczbe szparek w poréwnaniu z lisémi dobrze o§wietlonymi. LiScie cieniste cechu-
je nizsza zdolno$¢ asymilacyjna niz liscie stoneczne (tab. 1), ale osiagaja one mak-
symalne nate¢zenie fotosyntezy przy nizszym natezeniu §wiatla.

Deby europejskie (Quercus robur, Q. petraea) sa opisywane w literaturze jako
gatunki $wiattolubne. Ten punkt widzenia dominuje w leS$nictwie niemieckim,
ktore stosuje z zasady hodowle dgbow z nasion lub sadzonek na otwartych prze-
strzeniach. Istnieja liczne dowody wskazujace, ze siewki debow rosnace w cieniu
starych drzew maja ograniczony wzrost lub nawet zamieraja w ciagu kilku lat. Po-
twierdzily to miedzy innymi wyniki do§wiadczein ROHRIGA (1967), ktéry zaob-
serwowal, ze siewki debow hodowane przez 2 lata w niewielkim cieniu (78%
wzglednej intensywnosci $wiatta = 78% pelnego $wiatta dziennego) wykazywaty
znaczacg redukcje diugosci i Srednicy pedow oraz ich suchej masy. Zgodnie z
tymi wynikami naturalne odnowienia w drzewostanach dgbowych moga by¢ mo-
zliwe jedynie w lukach migdzy drzewami lub w miejscach o przerzedzonym skle-
pieniu lasu (LUPKE 1987). W tym drugim przypadku drzewa macierzyste musza
by¢ usuniete w ciagu 3-5 lat po ukazaniu si¢ siewek.

Tabela 1.
Natezenie fotosyntezy (Py) liSci dgbu szyputkowego (Quercus robur) i jaworu (Acer pseudo-
platanus) w zalezno$ci od polozenia liSci w koronie drzewa, przy wysycajacym i bliskim wy-
sycenia natezeniu Swiatla [(fotosyntetyczna gestos¢ strumienia fotonéw — photosynthetic
photon flux density (PPFD)] (wg MORECROFTA i ROBERTSA 1999)

P P
P ja lisci N N
Gatunek v?lzlzlgjrir:isem (umol CO,;m™2s™) (umol CO,m>s™)
(PPFD 500 wmol m~s™) (PPFD 1000 wmol m~2-s™")
Quercus robur gbra 9,23 + 0,31 10,44 = 0,32
Quercus robur srodek 6,19 = 0,46 6,63 = 0,83
Quercus robur dot 6,31 = 0,93 -

Acer pseudoplatanus géra 3,40 = 0,19 3,52 0,25
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W przeciwienstwie do powyzszych obserwacji, inne badania wykazaly znaczna
tolerancje miodych debow na zacienienie. JARVIS (1964) stwierdzil, ze zacienie-
nie mtodych siewek dgbu bezszyputkowego w pierwszym roku zycia powodowalo,
w pordwnaniu z siewkami niezacienionymi, wigkszy wzrost pedow na wysokosc,
wigksza catkowita powierzchnie lisci, specyficzna powierzchnig liSci oraz zawar-
to$¢ chlorofilu. Jednocze$nie u siewek zacienionych obserwowano zmniejszenie
natezenia fotosyntezy i wzglednej predkosci wzrostu oraz zmniejszenie masy ko-
rzeni. Zacienienie nie miato wplywu na mase¢ pedow. Siewki osiggaly maksymal-
ne wartosci natezenia fotosyntezy netto i wzglednej predkosci wzrostu w sierpniu,
przy 56% intensywnosci §wiatla, podczas gdy siewki rosnace w pelnym $wietle
dziennym wykazywaly znacznie nizsze wartosci tych parametréw. Na podstawie
tych wynikdw JARVIS (1964) wnioskowal, ze siewki debu bezszyputkowego moga
adaptowac si¢ do warunkow zacienienia w podobnym stopniu, jak wiele rolin
cienistych oraz ze ten gatunek debu jest nietolerancyjny na dziatanie intensywne-
go Swiatta. Podobne wnioski wyciggneli ZIEGENHAGEN i KAUSCH (1993) na
podstawie wynikéw doswiadczen prowadzonych na debach rosnacych w warun-
kach sztucznego zacienienia. Wedlug tych autoréw optimum oswietlenia dla

Tabela 2.
Roéznice morfologiczne i biochemiczne lisci siewek Quercus robur rosnacych na otwartej
przestrzeni i w 50% zacienieniu. Licie pobrano 16sierpnia 1994 roku (wg G ROSSA i in.
1996)

Cechy morfologiczne i biochemiczne lisci Siewki Siewki
niezacienione zacienione
Srednia powierzchnia lisci (cm?) 33,10 53,43
Srednia sucha masa lisci (g) 0,278 0,348
Stosunek suchej masy do powierzchni (mg cm™) 8,4 6,5

Gestosé szparek (liczba mm™)

—w wierzchotkowej czedci liScia 500 = 64 360 = 16
—w Srodkowe;j czesci liScia 449 = 70 388 = 37
—u podstawy liscia 377 = 64 377 £ 45
Catkowita zawarto$é chlorofilu (mg g™ s. m.) 1,20 = 0,07 1,53 = 0,09
(ug cm™) 10,11 = 0,05 9,19 = 0,05
Catkowita zawarto$¢ karotenoidéw (mg g™ s.m.) 0,216 = 0,07 0,21 = 0,07
(ug cm™) 1,82 + 0,061,36 +

Stosunek zawartosci chlorofilu do karotenoidow 5,54 6,75

0,05
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wzrostu 2-letnich siewek debow stanowi 25% wzglednej intensywnosci $wiatta.
Natomiast badania ROUSSELA (1972) wykazaly, ze prog tolerancji na zacienienie
dla jednorocznych siewek debow to 10% wzglednej intensywnosci Swiatla.

Pewnej weryfikacji pogladow na temat tolerancji dgbéw na zacienienie doko-
nali GROSS i wsp. (1996), ktorzy badali w ciagu 3 sezondw wegetacyjnych wplyw
redukcji promieniowania stonecznego o 50% na parametry fotosyntetyczne i
wzrost 2-letnich siewek Q. robur i 3-letnich siewek Q. petraea. Autorzy wykazali,
podobnie jak JARVIS (1964) oraz ZIEGENHAGEN i KAUSCH (1993), adaptacje
siewek debow do zacienienia, ktora wyrazata si¢ zwigkszong powierzchnig lidci i
ich suchej masy oraz zwigckszona zawartoScia barwnikow fotosyntetycznych —
chlorofilu i karotenoidéw na jednostke suchej masy lisci (tab. 2). Nie stwierdzili
natomiast redukcji fotosyntezy netto u siewek rosnacych w pelnym o$wietleniu,
jak podawal JARVIS (1964). Przeciwnie, fotosynteza netto i przewodnictwo szpar-
kowe byly nizsze u siewek zacienionych w poréwnaniu z siewkami rosngcymi na
otwartej przestrzeni (tab. 3). W efekcie siewki dgbow rosnace w zacienieniu w
ciggu 3 kolejnych sezondw wegetacyjnych mialy znaczaco nizsze przyrosty na gru-
bos¢ w porOwnaniu z siewkami rosngcych w petnym o$wietleniu, natomiast nie
stwierdzono istotnych réznic w przyroScie siewek na wysoko$¢. Brak zgodnoSci
wynikOw uzyskanych przez r6znych autoréw mogt by¢ efektem r6znic wiekowych
badanych siewek debow. Prawdopodobnie na wyniki doswiadczenh wplyw miat
rOéwniez dostep wody.

Tabela 3.
Natezenie §wiatla fotosyntetycznie aktywnego (PAR) i przewodnictwo szparkowe (g,,) mie-
rzone w liciach sadzonek debu szyputkowego (Qeurcus robur), ktore rosty w warunkach
polowych w pelnym o$wietleniu lub w cieniu i nie byly podlewane. Pomiary byly wykonywa-
ne w pochmurne dni (wg GROSSA i in. 1996)

Nie zacienione Zacienione

Dzien C§a§ PAR S PAR &

(godziny) (umol m™s”) (mol H,0 (umol m 7! (mol H,0

1 m—Z_S—l) M m—z,s-l)

7 VII 10.45 440 0,88+0,32 190 0,60+0,33
8 VII 10.30 614 1,00+0,27 240 0,81+0,26
8 VII 16.50 508 0,78+0,20 160 0,52+0,27
24 Vil 12.30 430 1,29+0,10 1960,74+0,47

24 VII 13.05 497 1,53+0,26244 1,00+0,44
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GROSS i wsp. (1996) badali takze efektywnos¢ fotochemiczna fotosystemu 11,
wyrazong stosunkiem fluorescencji zmiennej chlorofilu (F,) do fluorescencji
maksymalnej (F,,). Wykazali obnizenie wartosci F,/ F,,, w liSciach siewek obu ga-
tunkéw w godzinach potudniowych, zaréwno u roslin rosnacych w petnym o$wie-
tleniu, jak i u roSlin zacienionych. Jednoczesnie efektywnos$¢ fotochemiczna
(F,/F,,) byla nizsza u roslin niezacienionych niz u zacienionych. Swiadczy to o
dziataniu mechanizmu chronigcego aparat fotosyntetyczny przed trwalym uszko-
dzeniem przez nadmierne promieniowanie $wietlne. Peine odtworzenie F,/F,, w
godzinach popotudniowych dowodzi skutecznosci mechanizméw ochronnych. W
ochronie aparatu fotosyntetycznego biora udzial karotenoidy, ktérych calkowita
zawarto$¢ w liSciach siewek rosnacych w pelnym §wietle stonecznym byta wyzsza
(1,82 ug cm™) niz w lisciach siewek zacienionych (1,36 ug cm™).

4.3.1.2.2. DWUTLENEK WEGLA

Dwutlenek wegla odgrywa istotng role w fizjologii roslin, poniewaz jest gtow-
nym substratem w procesie fotosyntezy, a jego stezenie w stromie chloroplastu
wplywa bezposSrednio na aktywno$¢ asymilacyjna lisci (TAYLOR i TERRY 1984).
Niedostateczny doplyw atmosferycznego CO, do chloroplastu moze by¢ waznym
czynnikiem ograniczajacym aktywno$¢ fotosyntetyczng liSci. Stezenie CO,
wewnatrz chloroplastow zalezy od stezenia tego gazu w atmosferze otaczajacej
li¢ oraz od funkcjonowania aparatow szparkowych. Zamykanie szparek jest
prawdopodobnie gtdwnym czynnikiem ograniczajacym doptyw CO, do chloro-
plastow. Stwierdzono, ze w liSciach siewek debow Quercus robur, Q. petraea, Q.
ilex oraz sadzonek Populus deltoides Xnigra, przy dostatecznym nawodnieniu gle-
by, stezenie CO, w chloroplastach stanowi 35-45% st¢zenia tego gazu w atmosfe-
rze, a stezenie CO, w przestworach migdzykomorkowych stanowi 60-70% steze-
nia CO, w atmosferze (ROUPSARD i in. 1996). Natezenie asymilacji netto (Py)
jest funkcja stezenia CO, w przestworach migdzykomorkowych liScia i chloropla-
stach, a kazdy czynnik stresowy, ktdry powoduje zamykanie szparek, wptywa na
obnizenie doptywu CO, do wnetrza liscia i chloroplastow. W doSwiadczeniach
ROUPSARDA i wsp. (1996) obnizenie potencjatu wody liSci siewek Q. petraea w
zakresie od —1 do -2,5 MPa powodowalo zmniejszenie stezenia CO, w przestwo-
rach migdzykomorkowych z 270 do 200 wmol mol™ powietrza, a natezenie foto-
syntezy z 8 do 2 wmoli m~ - s™! (temp. powietrza 22°C, stezenie CO, w atmosferze
350 wmol mol™ powietrza, gesto$é strumienia fotonow 500 wmol m= - s71). W tej
samej pracy autorzy stwierdzili, ze przy jednakowym poziomie CO, w komérkach
i w chloroplastach wyzsze nat¢zenie fotosyntezy netto wystepuje u Q. petraea niz
u Q. robur.
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4.3.1.2.2.1. Wplyw podwyzszonego stezenia CO, na aparaty szparkowe

Dwutlenek wegla pobierany przez roSliny ladowe, jak réwniez wigkszos¢
wody wyparowywanej przez ro§liny, przechodza przez szparki na liéciach i innych
powierzchniach ro§liny. Stopien otwarcia szparek w odpowiedzi na warunki §ro-
dowiska kontroluje asymilacje CO, oraz transpiracje, a wigc determinuje uwod-
nienie i wzrost roslin.

Badania lisci okazow zielnikowych Quercus robur wykazaly znaczna redukcje
gestosci aparatow szparkowych w ciagu ostatnich 150-200 lat (BEERLING i CHA-
LONER 1993). Podobna tendencj¢ zarejestrowali PAOLETTI i GELLINI (1993) u
Q. ilex oraz MIGLIETTA i RASCHI (1993) u Q. pubescens. Autorzy wiazali to zjawi-
sko ze wzrastajacym stezeniem CO, w atmosferze. Stezenie CO, nie wplywato na-
tomiast na gesto$¢ szparek lisci Q. petraea (GUEHL in. 1994) i Q. rubra (DIXON i
in. 1995).

Powszechnie obserwowana reakcja lisci drzew na zwigkszone stezenie CO, w
atmosferze jest obnizenie przewodnictwa szparkowego, czyli specyficznej dla ga-
tunku zdolnosci do wymiany gazowej. Podwojenie obecnego stezenia CO, moze
spowodowaé obnizenie przewodnictwa szparkowego o okoto 40% (MORISON
1998). Jednakze analiza wynikdéw 2-6-letnich badan pokazata, ze podwojenie ste-
zenia CO, w atmosferze zmniejsza przewodnictwo szparkowe liSci drzew
rosnacych w strefie umiarkowanej srednio o 21% (MEDLYN i in. 2001). Przewod-
nictwo szparkowe lisci drzew mtodych (<10 lat) jest zdecydowanie silniej redu-
kowane niz liSci drzew starszych (>10 lat). Wplyw ma takze czas trwania ekspery-
mentu i metoda ekspozycji roSlin na CO,, a takze dostepnos¢ wody i pokarmow
mineralnych.

Doswiadczenia prowadzone na terenie Niemiec i Anglii pokazaly, ze pod
wplywem 2-3-letniej ekspozycji na podwyzszone stezenie CO,, przewodnictwo
szparkowe liSci siewek debow Q. petraea i Q. robur zmniejszalo si¢ o okoto 30% w
stosunku do kontroli, a stres wodny poglebial ten efekt. Redukcje przewodnictwa
szparkowego pod wplywem podwyzszonego stezenia CO, zarejestrowano u Q.
robur (PICON i in. 1996a) i Q. petraea (PICONiin. 1996b), chociaz inni autorzy nie
wykazali wplywu CO, na przewodnictwo szparkowe Q. robur i Q. prinus (BUNCE
1992) oraz Q. rubra (DIXON i in. 1995).

Obnizeniu przewodnictwa szparkowego towarzyszy zmniejszenie szybkosci
transpiracji oraz wzrost efektywnosci wykorzystania wody na poziomie liScia i
catej rosliny. Mozna oczekiwadé, ze w wyniku postepujacego wzrostu stezenia CO,
w atmosferze okoloziemskiej nastapi obnizenie transpiracji drzew lesnych i
wzrost wilgotnoSci gleby, co moze mie¢ wplyw na wiele procesow ekologicznych,
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takich jak mineralizacja materii organicznej w glebie, produktywno$¢ drzew,
miejscowe zmiany klimatu.

4.3.1.2.2.2. Wplyw podwyzszonego stezenia CO, na fotosynteze
1 wzrost

Srednie stezenie dwutlenku wegla w atmosferze wynosi obecnie okoto 360
wmol mol™, chociaz w czasach poprzedzajacych rozw6j przemystu ksztattowato
si¢ prawdopodobnie na poziomie 280 wmol mol™. Biorac pod uwage nicustanny
wzrost poziomu CO,, ktory ocenia si¢ na okolfo 0,4 — 0,5% na rok, przewiduje sig,
ze w roku 2050 stezenie atmosferycznego CO, moze osiagnac 530 wmol mol ™, aw
roku 2100 — okoto 700 wmol mol™ (np. POST i in. 1990; ROECKNER 1992). Efek-
tem wzrostu stezenia CO, oraz innych gazéw pochodzenia antropogenicznego w
atmosferze okoloziemskiej moga by¢ zmiany klimatu na Ziemi, prowadzace do
ogoblnego ocieplenia planety i zaki6cenia stosunkéw wodnych. Globalne zmiany
skfadu atmosfery i systemu klimatycznego moga wywrze¢ istotny wplyw na eko-
systemy ladowe, a potencjalne oddzialywanie na lasy jest szczegblnie wazne z
uwagi na ich rol¢ w globalnym obiegu wegla (POST i in. 1990). Zadajemy sobie py-
tanie, jak lasy debowe beda reagowaly na wzrastajace stezenia CO, w atmosferze.

Uwaza sig, ze obecne stgzenie CO, w atmosferze ogranicza fotosynteze roslin
C;. Wiele badan wykazalo, ze wzrost stgzenia CO, w atmosferze indukuje zwigk-
szone natezenie fotosyntezy u drzew (CEULEMANS i MOUSSEAU 1994). Jedno-
cze$nie drzewa, w tym takze dgby, rosnace w atmosferze o podwyzszonym steze-
niu CO, wykazywaly wzrost efektywnoSci wykorzystania wody (czyli zdolnoSci
asymilacji CO, w odniesieniu do jednostki wykorzystywanej w tym procesie
wody), wzrost masy liSci na jednostke powierzchni, obnizenie natg¢zenia oddycha-
nia i obnizenie stgzenia azotu w liSciach. Mozna zatem sadzié, ze podwyzszone
stezenie CO, bedzie stymulowalo wzrost drzew i produktywnos¢ lasu. NORBY
(1996) podsumowat wyniki badan wiasnych i innych autoréw nad wplywem pod-
wyzszonego poziomu CO, w powietrzu na wzrost i niektére wlasciwosci fizjolo-
giczne 11 gatunkéw debdw. Badania te byly prowadzone gidéwnie na miodych
siewkach i najczesciej wykazywaly zwiekszona biomas¢ roslin hodowanych w
obecnosci podwyzszonego stezenia CO,, chociaz na og6t istnialy duze rdéznice
migdzygatunkowe.

U wielu roélin drzewiastych obserwuje si¢ poczatkowy wzrost aktywnosci fo-
tosyntetycznej pod wplywem atmosfery wzbogaconej w CO,, ale ten efekt nie
utrzymuje si¢ przy diugotrwalym dziataniu i po pewnym czasie nast¢puje stopnio-
we obnizenie natezenia tego procesu (CEULEMANS i MOUSSEAU 1994). Wydaje
si¢ jednak, ze ten schemat nie dotyczy debow. U wielu gatunkéw dgbdw nie ob-
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serwowano obnizenia aktywnosci fotosyntetycznej po dtugoterminowej ekspozy-
cji na podwyzszone stezenie CO, (GUNDERSON i in. 1993; CEULEMANS i MOUS-
SEAU 1994), chociaz wyniki badan sa niejednoznaczne. U siewek Quercus robur
rosnacych od chwili skietkowania w atmosferze o podwyzszonym stezeniu CO,
(700 wmol mol™) szybko$¢ fotosyntezy netto lisci byta 0 220% wyzsza w stosunku
do siewek kontrolnych, hodowanych przy stezeniu 350 umol mol™ CO,. Jednak
po 130 dniach hodowli biomasa calych roslin hodowanych w warunkach podwyz-
szonego i normalnego stezenia CO, nie roznita si¢ istotnie (GEORGE i in. 1996).
Jednoczesnie u ro§lin hodowanych przy podwyzszonym poziomie CO, stwierdzo-
no obnizenie aktywnosci enzymatycznej Rubisco (karboksylaza rybulozo-1,5-bi-
fosforanu) i zdolnosci oksydacyjnej frakcji mitochondrialnej oraz zwigkszona
akumulacj¢ sacharozy i skrobi w liSciach. Obnizenie aktywnoSci Rubisco moze
by¢ spowodowane akumulacja weglowodanoéw. Wykazano, ze w komdrkach foto-
syntetyzujacych cukry kontroluja ekspresje gendw kodujacych synteze matej pod-
jednostki Rubisco (SHEEN 1990; VAN OOSTEN i BESFORD 1994). Obnizenie ak-
tywnoSci Rubisco uwazane jest za biochemiczny mechanizm w procesie przysto-
sowywania fotosyntezy do podwyzszonego poziomu CO, (BOWES 1991). Zaha-
mowaniu aktywnoSci Rubisco w chloroplastach debdw towarzyszylo zmniejszenie
iloSci azotu i rozpuszczalnych bialek, zatem GEORGE i wsp. (1996) sugerowali, ze
obnizona aktywno$¢ enzymatyczna jest zwigzana ze zmniejszeniem iloSci enzy-
mu.

Przeciwne wyniki w do§wiadczeniach z siewkami debu szyputkowego uzyskali
ATKINSON i wsp. (1997). Autorzy ci wykazali, ze po 10 miesiacach wzrostu w
obecnosci podwyzszonego stezenia CO, natezenie asymilacji bylo 2 razy wyzsze
niz u siewek rosnacych przy normalnym stezeniu CO,, sucha masa liSci wzrosta o
130%, pedow 0 356%, a korzeni 0 219%. Po 19 miesigcach w liSciach siewek dgbu
eksponowanych na dziatanie podwyzszonego stezenia CO, stwierdzono wzrost
ilosci Rubisco w stosunku do kontroli, podczas gdy w hodowanych w tych samych
warunkach klonach dzikiej czere$ni ilo$¢ Rubisco obnizyla si¢ pod wplywem pod-
wyzszonego stezenia CO,. W doswiadczeniu ATKINSONA i wsp. (1997) siewki
debu byly inokulowane grzybem ektomikoryzowym Thelephora terrestris, co
niewatpliwie mogto mie¢ znaczacy wplyw na koncowy wynik. Ektomikoryzy i
ektomikoryzowa grzybnia ekstramatrykalna sa silnymi akceptorami weglowoda-
néw wyprodukowanych w procesie fotosyntezy (SMITH i READ 1997). VIVIN i
GUEHL (1997) stwierdzili znaczacy transport izotopu wegla, pobranego w postaci
14CO,, przez siewki debu szyputkowego do najdrobniejszych korzeni, ktore prze-
ksztalcane sa w ektomikoryzy. ATKINSON i wsp. (1997) zarejestrowali ponad
3-krotny przyrost diugosci i biomasy korzeni siewek rosnacych przez 10 miesigcy
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Tabela 4.
Wplyw podwyzszonego stezenia CO, (przez 1 sezon wegetacyjny) na wzrost i efektywnosé
wykorzystania wody (WUE) w warunkach optymalnej wilgotnosci gleby i w warunkach suszy

Dab szypultkowy Dab bezszyputkowy

Cechy dgbow (GUEHL i in. 1994) (PICON i in. 1996a)
podlewane niepodlewane podlewane niepodlewane

Wzrost (%) 138 47 39 0

WUE 112 21 47 18

w atmosferze o podwyzszonym stezeniu CO,, w pordwnaniu z kontrola. Podwyz-
szony poziom CO, w atmosferze stymulowal tez rozw0j symbiozy mikoryzowej
(O’NEILL i in. 1987). Odplyw weglowodanéw do najdrobniejszych korzeni i
grzybni zewngtrznej prawdopodobnie ograniczyl akumulacje cukrow w liSciach, a
ilo§¢ Rubisco nie tylko nie zostata zmniejszona, lecz wzrosta. EPRON i wsp.
(1994) nie stwierdzili obnizenia aktywnosci fotosyntetycznej debu bezszyputko-
wego w odpowiedzi na diugotrwale dziatanie CO,.

Wzrost dgbow w atmosferze o podwyzszonym stezeniu CO, zalezy od dostep-
nosci wody i pierwiastkow odzywczych, szczeg6lnie azotu i fosforu, a takze od fi-
zjologicznych wymagan poszczeg6lnych gatunkéw (NORBY 1996). W warunkach
stresu wodnego wplyw CO, na wzrost siewek i efektywno§¢ wykorzystania wody
jest zdecydowanie stabszy niz w warunkach optymalnej wilgotnosci gleby (tab. 4).
Wzbogacenie atmosfery w CO, powoduje u drzew, w tym réwniez u gatunkow z ro-
dzaju Quercus, niewielkie obnizenie nat¢zenia oddychania lisci (AMTHOR 2000).

4.3.1.2.3. TEMPERATURA

4.3.1.2.3.1. Temperatura liSci

Temperatura liSci moze wplywac na fotosynteze i oddychanie bezposrednio —
przez aktywacje¢ lub hamowanie enzymoéw zwiazanych z tymi procesami, a takze
posrednio — przez regulacje ruchow szparek, szybkosci dyfuzji CO, i translokacji
weglowodandéw (LARCHER 1969). Dla drzew liSciastych strefy umiarkowanej mi-
nimalng temperature, przy ktdrej zachodzi fotosynteza netto (punkt kompensa-
cyjny dla niskiej temperatury) okre§la si¢ na -3 do —1°C, temperatur¢ optymalna
dla natezenia fotosyntezy — na 15 do 25°C, a maksymalna temperature, przy kto-
rej pobierany jest dwutlenek wegla — na 40 do 45°C (LARCHER 1975).

Temperatura wplywa na reakcje fazy ciemnej fotosyntezy, natomiast procesy
fotochemiczne fotosyntezy sa prawie niezalezne od temperatury. Efektywno$¢
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fotochemiczna fotosystemu II (F,/F,,) u drzew liSciastych strefy umiarkowane;j
jest stabilna dla danego gatunku w zakresie temperatur 10-32°C i obniza si¢ mig-
dzy 32 i 38°C. Temperatura krytyczna dla stabilnosci fotosystemu II oscyluje
wokot 47°C i nie wykazuje roznic gatunkowych (DREYER i in. 2001). Kluczowymi
parametrami fotosyntezy, ktore stuza do poréwnania wydajnosci fotosyntetycz-
nej migdzy gatunkami s3: a) natezenie fotosyntezy netto (Py), b) maksymalna
szybko$§¢ karboksylacji (V may), €) szybkos¢ transportu elektronéw przy wysyceniu
Swiattem (J,,,,), d) oddychanie ciemniowe (Ry).

Maksymalne natezenie fotosyntezy netto w liSciach Quercus petraea przy wy-
sycajacym stezeniu CO, wzrasta znaczaco wraz ze wzrostem temperatury, od 6
umol m2 - s7' przy 10°C do 36umol m ~2 - s™! przy temperaturze okoto 30°C
(DREYER i in. 2001). Powyzej 30°C nie obserwowano wzrostu natezenia fotosyn-
tezy. Badania porownawcze wplywu temperatury na szybko$¢ procesu karboksy-
lacji (Vmay) Oraz szybkos¢ procesu transportu elektronow (J,,,,) w lisciach kilku
gatunkow drzew le$nych strefy umiarkowanej wykazaly, ze optymalna tempera-
tura dla przebiegu tych proceséw byta najwyzsza w przypadku Q. robur i Q. petra-
ea, a najnizsza w przypadku Acer pseudoplatanus i Fraxinus excelsior. Powyzsze
wyniki wskazuja, ze deby Q. robur i Q. petraea maja potencjalng zdolno$¢ do zycia
w cieplym klimacie (ROUPSARD i in. 1996).

4.3.1.2.3.2. Temperatura ryzosfery

Temperatura korzeni jest waznym, cho¢ czasami niedocenianym czynnikiem
wplywajacym na wzrost i zywotno$¢ drzew. Badania specyficznego optimum tem-
peratury korzenia drzew prowadzono gléwnie w celu okre§lenia optymalnych wa-
runkéw dla wzrostu siewek drzew lesnych w szkétkach lub w celu doboru odpo-
wiednich drzew ozdobnych tolerancyjnych na podwyzszone temperatury gleby
(30°C) panujace w okresie letnim w miastach. Jako wskazniki optimum tempera-
tury korzeni stosuje si¢ parametry wzrostowe (wzrost pedow, akumulacja suchej
masy) i fotosyntetyczne (fotosynteza netto, przewodnictwo szparkowe) rosliny.
LYR i GARBE (1995) oraz LYR (1996) badali reakcje wzrostowe 1-rocznych sie-
wek kilku gatunkéw drzew le§nych strefy umiarkowanej w uktadzie doswiadczal-
nym, przy stalej temperaturze cze¢sci nadziemnej (18-20°C) i zr6znicowanej tem-
peraturze systemow korzeniowych (5-35°C). Na postawie przyrostu wysokosci
peddéw oraz calkowitej suchej masy siewek po 4 miesiacach hodowli wskazali
optymalng temperatur¢ korzenia dla poszczegdlnych gatunkdw. Dla Quercus ro-
bur byta to temperatura 25°C, chociaz znaczacy wzrost siewek tego gatunku auto-
rzy zarejestrowali takze przy 30 i 35°C. Autorzy zaliczyli ten gatunek do drzew o
wysokim optimum temperatury korzenia.
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Wydaje sie, ze mechanizmy, poprzez ktére temperatura korzeni nizsza od
optymalnej wplywa na obnizenie asymilacji dwutlenku wegla i redukcje wzrostu
ro$lin r6znig si¢ od mechanizméw dzialajacych przy temperaturach wyzszych od
optymalnych. Niskie temperatury powoduja obnizenie aktywnosci oddechowej
korzeni, spowolniony metabolizm, niska zdolno$¢ biosyntetyczna. Jednym z efek-
tow niskiej temperatury korzeni jest zmniejszona penetracja wody z gleby do ko-
rzeni, w zwiazku ze zwigkszona lepkos$cia wody i plazmy (RUNNING i REID 1980),
co z kolei moze by¢ przyczyna obnizonej fotosyntezy i transpiracji. Jednakze taki
efekt wydaje si¢ by¢ prawdopodobny ponizej 7°C (HAVRANEK 1972).

Liscie Q. robur i E. sylvatica, rosnacych w temperaturze 5-15°C, sa male i
ciemnozielone, co nie wydaje si¢ by¢ spowodowane deficytem wody lub pokar-
moéw mineralnych. Gléwna przyczyng powolnego wzrostu roslin w tym zakresie
temperatur jest prawdopodobnie zmniejszone dostarczanie hormonéw (cytoki-
niny, gibereliny) przez korzenie do pedéw, powiazane, by¢ moze, ze zwigkszona
produkcja kwasu abscysynowego (ABA). Chiodzenie systemu korzeniowego po-
wodowalo obnizenie poziomu auksyny (IAA) i wzrost st¢zenia ABA w pedach
Pinus sylvestris, a zwigkszona produkcja ABA powoduje generalnie obnizenie
przewodnictwa szparkowego i fotosyntezy roslin (MENYAILO i in. 1980, za:
JOHNSON 1987). Jednakze dlugotrwata redukcja fotosyntezy jest prawdopodob-
nie wynikiem wplywu kilku czynnikéw, wsrdd ktdrych, poza poziomem ABA,
istotny jest zwigkszony poziom cukréw w liSciach. Ograniczony wzrost pedow,
spowodowany niskim poziomem hormonéw oraz wysoka aktywnoScia fotosynte-
tyczna lisci (w temperaturze 20°C), powoduje nagromadzenie weglowodanéw w
pedach. Z kolei niska temperatura korzeni i obnizony metabolizm ograniczaja
ich zdolno$é¢ do odbierania weglowodandéw (DELUCIA 1986).

4.3.2. GOSPODARKA WODNA

Dostepnos¢ wody jest gtownym czynnikiem ograniczajacym produktywnosé
laséw. Nawet w wilgotnych regionach, takich jak potnocna Europa, krétkie okre-
sy niskich stanéw wodnych moga by¢ przyczyna zmniejszenia akumulacji bioma-
sy, a w niektorych czesciach kontynentu, takich jak kraje basenu Morza Srod-
ziemnego, a szczegllnie Potwysep Iberyjski, susza jest uwazana za jedna z glow-
nych przyczyn zamierania lasow (ARANDA i in. 2000). Stres wodny powoduje ob-
nizenie potencjalu wody w roslinie, w tym takze w tkankach asymilujacych i
wplywa niekorzystnie na procesy fotosyntezy. Dgby uwazane sa za drzewa stosun-
kowo tolerancyjne na susze (np. EPRON i DREYER 1993; ABRAMS 1990). Jednak-
ze w obrebie rodzaju Quercus istnieja duze zrdznicowania pod wzgledem zapo-
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trzebowania na wode, a gatunki tego rodzaju zasiedlaja bardzo rézne siedliska —
od stanowisk podmoklych, okresowo zalewanych, do miejsc bardzo suchych.
DICKSON i TOMLINSON (1996) pordwnali tolerancje kilku gatunkéw debow na
stres wodny na podstawie rozpoznania stanowisk, na ktérych najczesciej wyste-
puja. Dab szyputkowy zostal zaliczony do gatunkéw stosunkowo wrazliwych na
stres wodny, a dab bezszyputkowy do grupy drzew o poSredniej wrazliwoSci na
niedostatek wody (tab. 5). Q. robur, ktory jest bardziej wrazliwy na zamieranie i
mniej produktywny w warunkach ograniczonej dost¢pnosci wody, prawdopodob-
nie zostal sztucznie rozprzestrzeniony poza naturalny zasieg (LEVY i in. 1992;
COCHARD i in. 1992; VIVIN i in. 1993).

Nawet krotkotrwaly niedobdr wody moze znaczaco wpltynaé na proces foto-
syntezy. Stres wodny wywolany wstrzymaniem nawadniania 4-letnich siewek
debu bezszypuitkowego przez 10 dni spowodowat obnizenie potencjalu wody w
lidciach, a jednocze$nie asymilacja CO, oraz stezenie skrobi i sacharozy w liSciach
byly nizsze o okoto 50% w stosunku do kontroli (tab. 6) (EPRON i DREYER
1996). Stres wodny, ktory obniza aktywno$¢ fotosyntetyczna, wptywa posrednio
na wzrost drzew. Zatem dlugotrwate okresy suszy powodujace silne obnizenie
potencjalu wodnego moga powaznie obnizy¢ wzrost drzew i produkcje biomasy
kompleksow lesnych. Stwierdzono, ze wzrost obwodu drzew zostaje zahamowany
przy potencjale wodnym gleby okolfo —0,4 MPa. Wzrost pedéw debu szyputkowe-
go na wysokoS$¢ zostal ograniczony o 50% przy potencjale wodnym okoto 0,6
MPa, a calkowite zahamowanie wzrostu nast¢powalo przy potencjale okoto 1,15
MPa (AUSSENAC 2000). Podobna reakcje wzrostowa w odpowiedzi na stres wod-
ny stwierdzil autor u Fraxinus excelsior, natomiast wzrost pedow Pseudotsuga
menziesii, Eucalyptus camaldulensis i Cedrus atlantica byt zahamowany przy po-
tencjale wodnym, odpowiednio, —-1,5, -2,2 1 —2,4 MPa.

Wiele doniesieni analizujacych wystepowanie zamierania debow w centralnej
Europie wskazuje na powigzania tego zjawiska z latami szczeg6lnie ubogimi w
deszcz, a badania dendrochronologiczne potwierdzily istnienie silnej korelacji
migdzy dostgpnoscia wody i wzrostem drzew (DELATOUR 1990; SIWECKI i UF-
NALSKI 1998). Zarejestrowano tez wyrazna korelacje migdzy susza w 1976roku a
wystapieniem silnego zamierania Q. robur i Q. petraea (BECKER i LEVY 1983).

Chociaz dab szypulkowy ma stosunkowo wysokie wymagania wobec wody
oraz znaczna wrazliwo$¢ na stres wodny, to jednak gatunek ten wystepuje czgsto
na stanowiskach z niska podaza wody, na przyktad na glebach piaszczystych, ubo-
gich w zwiazki pokarmowe (Betulo-Quercetum roboris) lub na ptaskowyzach i
zboczach wapiennych wzgorz (kserotermiczne lasy debowe) (KNAPP 1979). Na
takich stanowiskach tylko siewki drzew tolerancyjnych na susz¢ s3 zdolne do



Fizjologia 225

Tabela 5.
Pordwnanie tolerancji réznych gatunkéw debow na stres wodny na podstawie rozpoznania
stanowisk, na ktdrych powszechnie wystepuja (wg DICKSONA i TOMLINSONA 1996)

Gatunki z rodzaju Tolerancja
Q. rubra wrazliwy
Q. shumardii wrazliwy
Q. robur wrazliwy
Q. petraea posredni
Q. velutina posredni
Q. coccinea posredni
Q. macrocarpa posredni
Q. muehlenbergii posSredni
Q. marilandica tolerancyjny
Q. stellata tolerancyjny
Q. laevis tolerancyjny
Q. gambelli tolerancyjny

Tabela 6.
Potencjat wodny lisci (W), asymilacja CO, netto (Py) oraz stezenie sacharozy i skrobi w lis-
ciach 4-letnich siewek d¢bu bezszypulkowego rosnacych w warunkach kontrolnych i po 10
dniach bez nawadniania (wg EPRON i DREYER 1996)

Traktowanic W (MPa) Py 7(2‘”201 Stezenie sﬁz:cha— Stf}ZCnli skrobi
m-s’) rozy mgg - s.m. mgg  s.m.
Kontrola -0,2 0,0 49 + 04 30 105
Stres wodny -23+0,1 22 +0,4 18 58

przetrwania okresu juwenilnego i do dalszego rozwoju (patrz takze rozdz. 6). Dla
poréwnania, buk (Fagus sylvatica) jest wrazliwy na stres wodny i nalezy do gatun-
kow poznej sukceesji (BAZZAZ 1979). Na stanowiskach o niekorzystnych warun-
kach wodnych deby Q. robur i Q. petraea maja tendencje do dominacji nad bu-
kiem, natomiast na stanowiskach o Srednim lub optymalnym zaopatrzeniu w
wode i zwiazki mineralne wykazuja mniejsza site konkurencyjna niz buk pospoli-
ty. Tolerancja debow na stres wodny jest zroznicowana nie tylko miedzygatunko-
wo, ale stwierdzono rowniez wewnatrzgatunkowe zrdznicowanie. Na przyklad
ekotypy Q. rubra pochodzace z suchych stanowisk posiadaly cechy zwigkszajace
ich tolerancj¢ na susz¢ w poréwnaniu z ekotypami ze stanowisk wilgotnych (KU-
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BISKE i ABRAMS 1992). Poznanie wymagan gatunkéw drzew w stosunku do wody
oraz mechanizméw ich reakcji na stres wodny sa kluczem do prowadzenia sku-
tecznych upraw lesnych.

Drzewa wykazuja wiele mechanizméw, morfologicznych i fizjologicznych, re-
gulujacych zawarto$¢ wody w tkankach i przystosowujacych je do zycia w warun-
kach stresu wodnego. Mechanizmy morfologiczno-anatomiczne zwigkszajace tole-
rancj¢ na susz¢ u wielu roslin obejmuja zmniejszenie powierzchni lisci i wzrost gru-
bosci kutykuli, a takze wigksza gesto$¢ i mniejsze rozmiary aparatéw szparkowych.

Wazng adaptacja gatunkéw tolerancyjnych na suszg jest ich zdolno$¢ do uni-
kania stresu wodnego poprzez rozwoj glebokiego systemu korzeniowego (DICK-
SON i TOMLINSON 1996). Deby wyksztalcaja zwykle korzen palowy, ale gatunki
tolerancyjne na susz¢ wyksztalcaja wieksza sumaryczna dlugos¢ korzeni na jed-
nostke powierzchni liSci niz gatunki wrazliwe. U debow korzen palowy lub korze-
nie boczne zwykle rosna na glebokos¢ 3-5 m, ale moga dochodzi¢ do 25 m lub
glebiej (STONE i KALISZ 1991). Zdolnos¢ do zwickszonego wzrostu systemu ko-
rzeniowego i zwickszonej produkcji drobnych korzeni jest wazna cecha dla po-
bierania pokarméw mineralnych z gleby i moze by¢ tez czynnikiem zwick-
szajacym tolerancje na susze. Q. robur i Q. petraea, w pordwnaniu z dgbami bar-
dzo wrazliwymi na niedobor wody, utrzymuja znaczng szybko$¢ transpiracji i
otwarte szparki przy stosunkowo niskiej wilgotnosci gleby, co wiaze si¢ najpraw-
dopodobniej wiasnie z ich glebokim systemem korzeniowym.

Kwas abscysynowy (ABA), produkowany w korzeniach i w liSciach (patrz
podrozdz. 4.1), uwazany jest za wazny czynnik w reakcjach roslin na stres wodny
(HARTUNG i in. 2002). Egzogenny ABA stymuluje obnizenie przewodnictwa
szparkowego, podwyzszenie potencjalu wody w ro§linie, obnizenie stezenia CO,
wewnatrz liSci oraz obnizenie natezenia fotosyntezy. W warunkach stresu wodne-
go u siewek niektdrych drzew, w tym takze u Quercus robur i Q. petraea zareje-
strowano kilkakrotny wzrost stezenia ABA oraz estru ABA-glukoza w soku ksy-
lemu (SCUILLER 1990, za TRIBOULOT i in. 1996), chociaz nie stwierdzono staty-
stycznie istotnej roznicy stezenia tych zwiazkéw w ksylemie 30—40-letnich drzew
Q. robur i Q. petraea poddanych stresowi wodnemu, w pordwnaniu z kontrola
(TRIBOULOT i in. 1996).

U Q. petraea silna susza powodowala zwickszong produkcje biomasy drob-
nych korzeni oraz zmniejszenie biomasy lici i pnia, stosunku biomasy lici do ko-
rzeni drobnych, liczby pakéw. Stres wodny w polaczeniu z defoliacja 4-letnich
drzew Q. robur i Q. petraea prowadzit do redukcji p6Znego drewna, do ogranicze-
nia drobnych korzeni, a w konsekwencji do zamierania drzew z powodu wysusze-
nia (GRIEGER i THOMAS 2002).
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U Q. pubescens stwierdzono, ze stres wodny spowodowat wsrdd parametrow
wzrostowych jedynie znaczace obnizenie §redniej masy pojedynczych pakdw, a
jednocze$nie wzrost elastycznodci tkanek, jako przystosowanie do suszy. Jednak-
ze u zadnego z tych gatunkow nie zaobserwowano przystosowania osmotycznego,
w odpowiedzi na silng susze. Reakcji takiej nie stwierdzono rowniez u wigkszoSci
odpornych na susze roSlin drzewiastych, rosnacych na spadzistych, suchych sta-
nowiskach w Austrii i w rejonie §rédziemnomorskim (HINCKLEY i in. 1980). W
przypadku nagtego i drastycznego obmizenia dostgpu wody przystosowanie
osmotyczne siewek Q. petraea bylo mniejsze niz w przypadku stopniowego, wol-
nego odwadniania, a wigc przystosowanie osmotyczne zalezy od stopnia stresu
(COLLET i GUEHL 1997).

Zmiany klimatu — szczeg6lnie wzrost temperatury i obnizenie dostg¢pnosci
wody, moga doprowadzi¢ do zmiany produktywnosci drzew i skfadu gatunkowe-
go lasow. Chociaz deby sa ogdlnie dobrze przystosowane do zycia na stanowi-
skach cieplych i narazonych na susze, to jednak deficyt wodny wywotuje u nich re-
akcje fizjologiczne, ktdre moga by¢ przyczyng obnizenia ich tolerancji na inne
stresy, takie jak zanieczyszczenia powietrza i ataki patogenow.

Polska Akademia Nauk,
Instytut Dendrologii

ul. Parkowa 5

62-035 Kornik
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GASEOUS EXCHANGE AND WATER RELATIONS

Summary

Quercus robur and Q. petraea are characterized by a relatively high photosynthetic ac-
tivity, however, their grow rate and biomass production are generally lower than those of
Tilia cordata, Fagus sylvatica, Acer platanoides grow at the same sites. This could be ex-
plained partially by a rather high respiration activity of oaks. Oaks were often described in
literature as photophillic. For seedlings of these species cultivated in full light, increased
growth parameters were reported, when compared to seedlings of oaks grown in shadow.
There are evidences that oaks can adapt to shadow conditions. The adaptation is expressed
by an increased leaf area, leaf dry weight and increased content of photosynthetic pigments,
chlorophyll and carotenoids, in relation to leaf dry weight unit. Photosynthetic activity de-
pends also on the concentration of CO, in atmosphere, the temperature of air and the
rhizosphere, availability of water and nutrients. Increased concentration of carbon dioxide
is considered to reduce density of stomata in leaves of Q. robur, but not Q. petraea. De-
creased stomatal conductance was found in leaves of different Quercus species. The de-
creased stomatal conductance was followed by decreased rate of transpiration, increased
water use efficiency in leaves and the entire plant and, finally, modification of local climate
conditions, mineralization of organic material, tree productivity.

The growth of oaks grown for more than one season under elevated CO, level could be
stimulated or decreased, depending on availability of water and mineral nutrients, particu-
larly nitrogen and phosphorus. Photosynthetic activity, respiration and biomass production
of plants depend on both, leaf temperature and rhizosphere temperature. Q. robur and Q.
petraea have a potential to grow in a warm climate. Although the both oak species have a
relatively high demand for water and a low tolerance to water stress, they can grow often at
sites with low water availability. This is because of a high inter- and intraspecific variability
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of oaks in tolerance to water stress. Several morphological and anatomical adaptations of
oak leaves and root system to water stress were reported. A relatively high stomatal con-
ductance and transpiration rate of Q. robur and Q. petraea grow in at relatively low soil hu-
midity are results probably of their deep root systems and increased production of fine
roots — potentially ectomycorrhizal. Although oaks are well adapted to warm sites with low
water availability, water stress can induce physiological responses, which can cause a de-
crease of their tolerance to air pollution and pathogens.

HENRYK FOBER

4.4. ODZYWIANIE MINERALNE

Od poczatku rozwoju nauk leSnych istniato duze zainteresowanie zagadnie-
niami mineralnego odzywiania drzew. Liczne badania w tym zakresie prowadzo-
ne sa na miodych siewkach w fitotronach, szklarniach i szkotkach, a takze w for-
mie doSwiadczen nawozowych na uprawach, w mfodnikach i drzewostanach roz-
nych klas wieku. Badania dotycza gtownie gatunkow iglastych, przede wszystkim
sosny, Swierka czy modrzewia. Mniej liczne natomiast sg informacje dotyczace
odzywiania mineralnego drzew liciastych, w tym w szczegolnosci debu szyputko-
wego i debu bezszyputkowego.

4.4.1. SYMPTOMY BRAKU PIERWIASTKOW

Z zagadnieniem mineralnego odzywiania si¢ drzew zwiazane sa problemy
niedostatecznego zaopatrzenia roS§lin w sktadniki pokarmowe. O niedoborze po-
szczegOlnych pierwiastkOw w podiozu informuja nas migdzy innymi symptomy
obserwowane na roSlinach w trakcie ich wzrostu i rozwoju.

4.4.1.1. Azot

Wedtug literatury symptomy braku azotu u dgbow zaczynaja si¢ uwidaczniac
przy stezeniu tego pierwiastka w lisciach ponizej 1,9% i polegaja na rownomier-
nym, najpierw zottozielonym a pozniej zottym przebarwieniu catych blaszek lis-
ciowych, z nerwami wiacznie, i rownoczesnym drobnieniu liSci (HARTMANN i in.
1988). BAULE i FRICKER (1973) podaja, ze z6ltozielone przebarwienie lisci obej-
muje zawsze wszystkie organy asymilacyjne. U drzew liSciastych przy braku azotu



