BARBARA KIELISZEWSKA-ROKICKA

4. WYMIANA GAZOWA | GOSPODARKA WODNA

Wymiana dwutlenku wegla (CO2), tlenu (02) i pary wodnej miedzy rosling
i atmosferg jest regulowana przez wzajemne oddziatywanie czynnikéw
zewnetrznych i wewnetrznych. To oddziatywanie zachodzi w dtuzszym cza-
sie (dni, tygodnie) poprzez réznicowanie powierzchni lisci i rozwdj aparatu
fotosyntetycznego oraz w krétkim czasie (godziny, dni) poprzez regulacje
zdolnosci asymilacyjnej i zmiang rozwartosci szparek.

4.1. ZDOLNOSC ASYMILACYJINA

Grab zwyczajny charakteryzuje sie nizszg zdolnoscig asymilacyjng niz wie-
le innych drzew liSciastych. Warto$ci natezenia fotosyntezy netto lisci Car-
pinus betulus przy maksymalnym natezeniu $wiatta (Pn'tax) stanowity 60-
67% wartosci Pa'tax lisci Quercus cerris (dab burgundzki) (Marek i in.
1989). Fotosynteza netto okresla szybko$¢ pobierania CO2 przez liscie i jest
wyrazana w mg CO2 na jednostke suchej masy i jednostke czasu lub
w mg CO2 na jednostke powierzchni liscia i jednostke czasu.

W zestawieniu poréwnawczym zdolnosci asymilacyjnej drzew podanym
przez Larchera (1969) grab nie zostat wprawdzie ujety, ale o zdolnosci
asymilacyjnej tego gatunku mozemy wnioskowaé posrednio. W$rod gatun-
kow drzew uszeregowanych wedtug zmniejszajgcego sie natezenia fotosyn-
tezy wspomniany wyzej Quercus cerris, u ktdrego Marek i wsp. (1989)
stwierdzili wyzsze natezenie fotosyntezy niz u Carpinus betulus, zajmowat
daleka pozycje: Populus tremuloides > Fraxinus excelsior > Betula pendula
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62 Grab zwyczajny - Carpinus betulus L.

> Salix purpurea > Quercus petraea > Quercus pubescens > Fagus sylva-
tica > Quercus robur > Morus alba > Quercus conferta > Quercus alba >
Quercus cerris > Betula nana.

Natezenie fotosyntezy netto (P#) jest funkcjg oswietlenia (xi), tempe-
ratury liscia (xr), stezenia dwutlenku wegla (x3) i stezenia tlenu (x4) w po-
wietrzu. Pv okresla sie jako réznice miedzy natezeniem fotosyntezy brutto
i natezeniem fotooddychania. Empiryczny model wymiany dwutlenku
wegla zostat opracowany na podstawie badan mtodych siewek buka w wa-
runkach kontrolowanych (Julinyova i Masarovicova 1984).

Pn = Pg - RI

Pg = T (xi, X2, X3, X4)
RI - RI' + Rm

Rm = 0,25 Rn

gdzie: P,v — natezenie fotosyntezy netto, Pg — natezenie fotosyntezy brutto,
R1 - catkowite oddychanie na Swietle obejmujgce takze oddychanie mito-
chondrialne, R1' — fotooddychanie, Rm — oddychanie mitochondrialne na
Swietle, Rp — oddychanie ciemniowe.

Zdolnos¢ asymilacyjna lisci zalezy tez od takich czynnikdw
zewnetrznych, jak wilgotnos¢ powietrza, predko$¢ wiatru, dostepnosé wody
i zwigzkéw pokarmowych oraz od cech morfologicznych i anatomicznych
lici.

4.2. CZYNNIKI ZEWNETRZNE FOTOSYNTEZY

4.2.1. SWIATLO

Aktywnos¢ fotosyntetyczna lisci jest bardzo silnie zdeterminowana przez
warunki o$wietlenia. Swiatto fotosyntetycznie czynne PAR (Photosyntheti-
cally Active Radiation), ktore w przypadku roslin zielonych obejmuje za-
kres 400-700 run, stanowi $rednio 45% catkowitego promieniowania
stonecznego. Wedtug Czarnowskiego (1973) warto$¢ ta moze sie zmienia¢
od 38 do 58%, zaleznie od warunkéw pogodowych, gtdwnie zachmurze-
nia. W lesie gradowym w potnocnej czesSci Puszczy Niepotomickiej
(Quercus robur - Carpinus betulus - Tilia cordata) z catkowitej ilosci
Swiatla czynnego fotosyntetycznie padajgcego na korony drzew okoto 10%
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ulega odbiciu, warstwa koron przechwytuje 80,3% Swiatta, a do warstwy
podszytu przedostaje sie 9,7% (Klein 1977) (rye. 1). W 80-letnim lesie gra-
bowo-debowym w potudniowo-zachodniej Stowacji na wysokosci 18 m powyzej
poziomu gruntu 40-50% S$wiatta PAR miato natezenie 900-1200 p.E m~2 s_1,

par (%)

100,0

Rye. 1. Model pionowego rozmie-
szczenia Swiatta czynnego foto-
syntetycznie w lesie gradowym
potnocnej czesci Puszczy Niepoto-
mickiej (wg Kleina 1977)

a na wysokosci 13 m 80-85% Swiatta PAR miato natezenie 100 ptE m-2 s 1
lub nizsze (Elias i in. 1989). W lipcu w bezchmurny dzien o godzinie 1200
w potudnie na gorng powierzchnie korony C. betulus padato $wiatto o0 na-
tezeniu 33 000 Lux, podczas gdy w dolnej czesci korony natezenie Swiatta
wynosito 1500-2500 Lux (Huzulak 1977).

W badaniach nad fotosyntezg drzew lisciastych stosuje sie zwykle
podziat korony na dwie gtéwne warstwy: gérng — stoneczng i dolng — cie-
nista, chociaz niektorzy autorzy wyrozniajg jeszcze warstwe posrednig. Po-
réwnanie wiasciwosci fotosyntetycznych tych warstw pozwala zrozumieé
udziat roznych typow listowia w fotosyntezie catego drzewa. Marek i wsp.
(1989), mierzac zmiany fotosyntezy w ciggu dnia, stwierdzili, ze liscie war-
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Rye. 2. Natezenie fotosyntezy netto (Pn) Quercus cerris (A — liscie gornej warstwy korony.
C — liscie dolnej warstwy korony) i Carpinus betulus (B — liscie gornej warstwy korony,
D - liscie dolnej warstwy korony) (wg Marka i in. 1989)

stwy stonecznej szybko osiggaly wysoka statg warto$¢ Pn, ktéra
utrzymywala sie przez wieksza czes¢ dnia. Liscie warstwy cienistej nato-
miast tylko w potudnie (1-2 godziny) osiggaty warto$¢ zblizong do Pn lisci
warstwy stonecznej. Natezenie fotosyntezy obnizato sie lekko w okresie od
czerwca do sierpnia (ryc. 2). Starzecki (1981) zarejestrowat w lisciach Car-
pinus betulus w Nowej Hucie i Puszczy Niepotomickiej wzrost natezenia
fotosyntezy netto od czerwca do sierpnia i nastepnie obnizanie warto$ci Pn
od sierpnia do pazdziernika (ryc. 3).

Liscie nastonecznione i cieniste roznig sie zdolnoscig wykorzystywania
Swiatta w procesie fotosyntezy. Liscie zacienione (nazywane tez cienistymi)
osiggajag maksymalng warto$¢ fotosyntezy przy nizszym natezeniu Swiatta
niz liscie nastonecznione (nazywane stonecznymi). Stopien adaptacji lisci
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Ryc. 3. Zmiany sezonowe natezenia fotosyn-
tezy netto w lisciach Carpinus betulus przy
roznych stezeniach CO2 w atmosferze. Linia
ciegla - zachodnia cze$¢ Puszczy Niepo-
tomickiej (25 km od Krakowa), linia przery-
wana - Park Branice (Krakéw - Nowa Huta)
(wg Starzeckiego 1981)

do warunkéw o$wietlenia mozna oceni¢ na podstawie pewnych wiasci-
wosci, jak zdolnos¢ szparek i mezofilu lisci do przewodzenia dwutlenku
wegla i tlenu, szybko$¢ oddychania ciemniowego (Marek i in. 1989)
(tab. 1). Cechg okreslajaca tolerancje lisci na natezenie Swiatta jest Swietlny

Tabela 1
Cechy fotosyntetyczne lisci Carpinus betulus mierzone latem 1987 (czerwiec, lipiec, sierpien)
(wg Marka i in. 1989b)

Liscie stoneczne Liscie cieniste
VI Vil Vil VI Vil 'l
P.Vma« 12,1 10,8 8,2 10,9 8,1 6,6
K 17,6 18,2 19,8 12,1 14,2 154
a 19,2 22,1 16,8 12,2 13,8 15.3
gn, 23,7 41,2 42,5 139 145 15,7
Rd 0,67 0,66 0,65 0,49 0,50 0,36
Pn/Rd 18,0 16,4 12,6 22,2 16,2 18,3

Pmb.x — natezenie fotosyntezy netto przy maksymalnym natezeniu $wiatta (pmol C02 m-2 s'l); K - kompensacyjne
natezenie przepywu fotonéw $wiatta (junol nT2 s°1); a - wydajnos¢ fotosyntetyczna (mol-1 CO2 ); g,, - przewodnictwo
mezofilu (funol CO2 m"2s1); Rd - natezenie oddychania ciemniowego (jtmoi CO2 m-2 s_1).

5 Grab
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Rye. 4. Przewodnictwo szparek (gs) Quercus cerris (A - liscie gérnej warstwy korony, C - li-
Scie dolnej warstwy korony) i Carpinus betulus (B - liscie gérnej warstwy korony, D - liscie
dolnej warstwy korony) (wg Marka i in. 1989)

punkt kompensacyjny. Jest to takie natezenie Swiatta, przy ktérym nastepuje
zréwnanie szybkosci oddychania i fotosyntezy, co oznacza wymiane ga-
zowg réwng zeru. Dla lisci stonecznych Swietlny punkt kompensacyjny ma
wyzszg wartos$¢ niz dla lisci cienistych.

Marek i wsp. (1989) stosujac wzory matematyczne Marshalla i Biscoe
(1980) oraz Kotvalta i Haka (1987) obliczali kompensacyjne natezenie
przeptywu Swiatta poprzez liscie (K), natezenie fotosyntezy netto przy ma-
ksymalnym natezeniu $wiatla (Pn'tax) natezenie oddychania ciemniowego
(RA\ Wartosci okreslajgce kompensacyjne natezenie przeptywu fotondw
Swiatta byly nizsze dla lisci cienistych grabu, co wskazuje na ich wiekszg
tolerancje na zacienienie, niz lisci stonecznych. Stosunek natezenia foto-
syntezy netto (Py) do natezenia oddychania ciemniowego (Rd) uwaza sie
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za wskaznik ekonomii przemian metabolicznych rosliny (Gloser 1967).
W lisciach cienistych grabu natezenie fotosyntezy netto i natezenie wydzie-
lania CO2 w oddychaniu ciemniowym majg nizsze wartosci niz w lisciach
stonecznych, warto$ci Pn/Rd sg wyzsze w lisciach cienistych (tab. 1).
Wskazuje to na bardziej oszczedng gospodarke metabolizmu lisci cienis-
tych. Przewodnictwo szparek jest zacznie wyzsze w stonecznych niz w cie-
nistych lisciach grabu (ryc. 4). Réwniez wartosci gm, charakteryzujace prze-
wodnictwo mezofilu lisci, sg wyzsze dla lisci stonecznych niz dla cienistych
i wskazujg na lepsze warunki dla asymilacji CO2 w lisciach typu
stonecznego (Marek i in. 1989) (tab. 1). Badania tych samych autoréw
pokazaty, ze liscie Carpinus betulus w poréwnaniu z Quercus cerris, maja
nizszg aktywnos$¢ fotosyntetyczng, nizsza wydajno$¢ fotosyntetyczng i sg
bardziej tolerancyjne na zacienienie. Jednocze$nie stosunek natezenia foto-
syntezy do oddychania ciemniowego (Pn/Rd) $wiadczy o tym, ze metabo-
lizm lisci C. betulus jest mniej ekonomiczny niz lisci O. cerris. Wartosci
Pn/Rd uszeregowano nastepujaco: liscie cieniste Q. cerris > liscie stoneczne
C. cerris > liscie cieniste C. betulus > liscie stoneczne C. betulus (Marek
i in. 1989).

4.2.2. DWUTLENEK WEGLA

4.2.2.1. STEZENIE KOMPENSACYJNE CO2

Przy statym natezeniu $wiatta stan dynamicznej rownowagi pomiedzy asy-
milacjg CO2 i oddychaniem nastepuje przy stezeniu kompensacyjnym CO?2.
Stezenie kompensacyjne CO2 jest waznym fizjologicznym parametrem
charakteryzujgcym zalezno$ci miedzy fotosynteza a oddychaniem na $wiet-
le. Jest to takie stezenie CO2 w powietrzu, przy ktdrym nie obserwuje sie
wymiany gazowej netto. Punkt kompensacyjny CO2 jest funkcjg fotooddy-
chania i oddychania ciemniowego.

W dojrzatych lisciach roslin typu C3 przy normalnym stezeniu 02 w po-
wietrzu i optymalnych, poréwnywalnych warunkach (oswietlenie, tempe-
ratura, wilgotnos¢ gleby i powietrza, dostepnos¢ zwigzkéw pokarmowych),
wartosci kompensacyjnego stezenia CO2 sg bardzo zblizone. Bauer i Martha
(1981) stwierdzili, ze wartosci stezenia kompensacyjnego CO2 dla szeregu
gatunkéw, w tym drzew lisciastych, wynosity od 31 do 40 pl CO2 I'l
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powietrza (36,2 pl 'l = 71 mg m3). Mate zréznicowanie wartosci stezenia

kompensacyjnego CO2 wskazuje na Scistg zalezno$¢ miedzy natezeniem
fotosyntezy i fotooddychania w lisciu i potwierdza przypuszczenie, ze foto-
oddychanie jest regulowane przez rownolegly w czasie proces fotosyntezy
(Ogren i Bowes 1971). Przy normalnym stezeniu tlenu w powietrzu i tem-
peraturze 20°C u roznych roslin typu Cs3 istnieje liniowa zalezno$¢ miedzy
fotosyntezg netto a fotooddychaniem.

Na wielko$¢ stezenia kompensacyjnego wplywajg wszystkie czynniki,
ktére majg znaczenie dla przebiegu fotosyntezy, jak Swiatto, temperatura
powietrza, stezenie 02 w powietrzu, zawarto$¢ wody w lisciach, zawartos¢
chlorofilu, wiek lisci, pora roku, pora dnia, nawozenie azotowe, zanieczy-
szczenie powietrza. Warto$¢ kompensacyjnego stezenia CO2 zmienia sie
znaczaco wowczas, gdy wartosC natezenia fotosyntezy netto zmienia sie
0 ponad 50% w stosunku do potencjalnej aktywnosci fotosyntetycznej lisci
(Bauer i in. 1983).

4.2.2.2. WPLYW STEZENIA CO2 NA FOTOSYNTEZE

Srednie stezenie CO2 w atmosferze wynosi okoto 350 cm3/m3. Wewnatrz
lasu debowo-grabowego $redni poziom CO2 w powietrzu, obliczony dla
wszystkich warstw lasu, waha sie w ciggu doby od 330 do 384 ppm (Elias
i in. 1989). Stezenie dwutlenku wegla w powietrzu wewnatrz lasu i ponad
koronami drzew jest wynikiem przeptywu CO2 oraz rozmieszczenia
i aktywnosci organizmow oddychajacych i fotosyntetyzujacych. Dobowe
stezenia CO2 sg skorelowane z natezeniem promieniowania stonecznego,
temperaturg powietrza i predkoscig wiatru (Elias i in. 1989). Strumien
przeptywu CO2 przez las lisciasty wzrasta liniowo wraz z promieniowaniem
stonecznym (Verma i in. 1986), a dobowy odptyw CO2 z najnizszych pieter
lasu jest skorelowany z temperaturg powietrza (Baldocchi i in. 1986). Na-
tomiast natezenie produkcji i odbioru CO2 zalezy od rozmieszczenia tkanek
oddychajacych i fotosyntetyzujacych, od parametrow wymiany CO2 i od
mikroklimatu panujgcego w koronie drzewa (Jarvis i Sandford 1986).
Najwyzszy poziom CO2 w lesie debowo-grabowym notowano w nocy
na wysokosci 1 m powyzej poziomu gruntu (430 ppm CO2), a najnizszy
(ponizej 300 ppm CO2) w potudnie, wokét lisci drzew na wysokosci 14-17 m
ponad powierzchnig ziemi (Elias i in. 1989). Duda i wsp. (1970) podaja
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dla tego samego stanowiska zr6znicowanie stezei CO2 od 320 do 410 ppm.
W ciggu dnia dwutlenek wegla wydzielany przez oddychajgce organizmy
glebowe i wystepujace w najnizszym pietrze lasu jest zuzywany w procesie
fotosyntezy przez liscie gatunkéw wyzszych pieter lasu (Baldocchi i in.
1986). W tym czasie poziom CO2 ponad lasem lisciastym jest najwyzszy
(Verma i in. 1986), a aktywnos¢ fotosyntetyczna (Pn) wyzszych warstw
lasu debowo-grabowego osiagata maksymalne wartosci (Marek i in. 1989).
W nocy las jest ogromnym zrddtem dwutlenku wegla, ktorego stezenie
osigga najwyzsze wartosci w ciggu doby we wszystkich warstwach lasu
debowo-grabowego (Elias i in. 1989).

Zwigzany z zanieczyszczeniem powietrza wzrost stezenia CO2 w oto-
czeniu koron drzew od 300 do 1500 ppm zwigkszat trzykrotnie natezenie
fotosyntezy netto (Pn) w lisciach Carpinus betulus (Starzecki 1981)
(ryc. 3). W lisciach drzew rosnacych na stanowisku w Nowej Hucie, bar-
dziej skazonym dwutlenkiem siarki (0,35 mg SO2 m-3 powietrza dzieA-1),
wartosci Pn byly nizsze przy wszystkich stezeniach CO2 niz w lisciach
dizew rosngcych w mniej skazonej Puszczy Niepotomickiej (0,011-0,035 mg
SO2 m-3 powietrza dzien-1).

Stwierdzono, ze drzewa lesne poddane diugotrwatemu dziataniu atmo-
sfery wzbogaconej w CO2 wykazujg szereg reakcji Swiadczacych o przy-
stosowaniu sie do nowych warunkéw wzrostu. Reakcje adaptacyjne za-
chodzg z rézng szybkoscig - od kilku godzin do kilku tygodni, a nawet
generacji (Eamus i Jarvis 1989, wg Sowinskiego i in. 1991). U wielu ro$lin
uprawnych obserwowano wzmozenie fotosyntezy w poczatkowym okresie
wzrostu w atmosferze wzbhogaconej w CO2, a nastepnie stopniowy spadek
natezenia tego procesu (Sage i in. 1989). Diugotrwate dziatanie CO2 w pod-
wyzszonym stezeniu prowadzi do obnizenia aktywnosci asymilacyjnej
i zwiekszenia aktywnos$ci oddechowej. Stwierdzono, ze u grabéw rosna-
cych w rejonach silnie zanieczyszczonych (Park Branice w Nowej Hucie)
natezenie fotosyntezy netto lisci w latach 1975 i 1976 bylo o 61 i 52%
(kolejno) nizsze niz lisci drzew tego gatunku rosngcych w lasach oddalo-
nych od zrodet emisji przemystowych. Jednoczesnie stosunek Pn/Rd lisci
grabow z rejonéw stosunkowo czystych byt rowny 7,0, a lisci grabéw z sil-
nie zanieczyszczonego parku w Nowej Hucie byt rowny 2,8 (Starzecki
1981).
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4.2.3. TEMPERATURA

Larcher (1969) przedstawit zaleznos¢ procesow fotosyntezy i oddychania
od temperatury. Pobieranie dwutlenku wegla jest hamowane, gdy organy
asymilacyjne zaczynaja zamarza¢. Maksimum temperatury dla fotosyntezy
netto jest to najwyzsza temperatura, przy ktorej cata ilos¢ CO2 wydzielo-
nego w procesie oddychania jest zasymilowana. Jest to punkt kompensa-
cyjny dla wysokiej temperatury.

Reakcje fotochemiczne fotosyntezy sg prawie niezalezne od temperatu-
ry. Wpltywa ona jedynie na reakcje fazy ciemnej poprzez aktywacje lub
hamowanie zwigzanych z ta fazg enzymow. Od temperatury zalezne sa
réwniez enzymy zwigzane z procesem oddychania. Dla drzew lisciastych
strefy umiarkowanej minimum temperatury, przy ktorej zachodzi asymila-
cja CO?, okresla sie na -3 do -1°C, optimum temperatury dla natezenia
fotosyntezy netto na 15 do 25°C, a maksymalng temperature, przy ktorej
pobierany jest dwutlenek wegta na 40 do 45°C (Larcher 1975). Temperatura
powietrza wewnatrz korony drzewa moze wzrosng¢ nawet o 25% w sto-
sunku do temperatury mierzonej w stacji meteorologicznej, potozonej
w poblizu stanowiska lesnego. Miejsce maksymalnej temperatury zalezy
od pory dnia oraz daty (Smolen i Matejka 1982). Stoneczna warstwa korony
Carpinus betulus, w ktorej temperatura powietrza byta w lipcu o kilka sto-
pni Celsjusza wyzsza niz w warstwie cienistej (Elias i in. 1989), wyka-
zywala jednoczesnie wyzszg aktywnos$¢ fotosyntetyczna netto (Marek i in.
1989).

4.2.4. WILGOTNOSC POWIETRZA

Wysoka wilgotno$¢ wzgledna powietrza (okoto 70%) sprzyja pobieraniu
CO2. Jezeli na skutek niedostatku wilgoci w glebie lub wysokiej tempera-
tury powietrza potgczonej z silnym wiatrem wzgledna wilgotnos¢ powietrza
obniza sie do poziomu okoto 30%, nastepujg zaktdcenia w aktywnosci foto-
syntetycznej roslin (Larcher 1969). W lesie grabowo-debowym w Stowacji
(Elias i in. 1989) wzgledna wilgotnos¢ powietrza w lipcu zmniejszata sie
w ciagu dnia wraz ze wzrostem temperatury powietrza. Na wysokos$ci gor-
nej powierzchni korony grabéw (okoto 19 m) wzgledna wilgotno$¢ powie-
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trza wahata sie od okoto 85% o godzinie 600 do okoto 30% o0 godzinie 1500.
Jednoczesnie natezenie fotosyntezy netto lisci warstwy stonecznej C. betu-
lus byto w lipcu nizsze niz np. w czerwcu i sierpniu (Marek i in. 1989).

4.3. CZYNNIKI WEWNETRZNE FOTOSYNTEZY

Liscie poszczegllnych warstw korony drzewa sg oSwietlane Swiattem
0 réznej intensywnosci i padajacym pod réznym katem. Budowa anatomi-
czna i cechy fizjologiczne lisci stonecznych i cienistych sg przystosowane
do optymalnego wykorzystania energii stonecznej w procesie fotosyntezy.
Rdznice w budowie lisci nastonecznionych i zaciemnionych u drzew
zaobserwowat Schramm (1912). Charakterystyke budowy lisci grabu przed-
stawia tabela 2.

Tabela 2
Charakterystyka budowy lisci Carpinus betulus w czeéci nastonecznionej i zacienionej
(wg Schramma 1912)

Cechy budowy liscia Liscie

stoneczne cieniste
Grubos¢ blaszki pm 183 93
Grubos¢ migkiszu palisadowego (a) pm 97 26
Grubos$¢ miekiszu gabczastego (b) pm 41 38
Wspotczynnik mezofilu (a/b) 2,37 0,69
Liczba komoérek gérnej skérki w 1 mm?2 1336 456
Liczba komorek dolnej skérki w 1 mm2 2430 1580
Liczba szparek w 1 mm? 365 170
Dugpé¢ nerwéw w 1 mm2 (mm/mm2) 98 6.9

Elias (1979a) scharakteryzowat liscie stoneczne i cieniste Carpinus be-
tulus w 80-letnim lesie grabowo-debowym w potudniowo-zachodniej
Stowacji, stosujgc wspotczynniki uwzgledniajace zawartos¢ wody w lis-
ciach, powierzchnie lisci oraz ich $wiezg i suchg mase (tab. 3).
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Tabela 3
Charakterystyka lisci stonecznych i cienistych grabu (Carpinus betulus') i klonu polnego (Acer
campestre) (wg Eliasa 1979a)

Wspoiczynnik Liscie stoneczne Liscie cieniste
grab klon grab klon

Potencjalne uwodnienie (zawarto$¢ wody 100 130 170 200
wyrazona W % suchej masy)

Stopien soczystosci liscia (mg wody podczas 8 10 5 6
wysycenia/cm" liscia)

Stopien zwartosci liscia (mg suchej masy/cm2 8 10 3 3
pow.)

Specyficzna powierzchnia liscia (mm"/mg 13 13 22 28
suchej masy)

Rozwoj powierzchni liscia (mm2 pow./mg 65 55 12 u
Swiezej masy)

Gestos¢ szparek (liczba szparek/mm?) 175 388 85 189

4.3.1. ZAWARTOSC CHLOROFILU

llos¢ chlorofilu w lisciach uwaza sie za jedng z cech wyrazajacych poten-
cjalng zdolno$¢ asymilacyjng rosliny lub zbiorowiska roslinnego. Duda
i Masarovicova (1976) prowadzili badania zawartosci chlorofilu a i b
w lisciach trzech dominujacych gatunkéw (Carpinus betulus, Acer campe-
stre, Quercus cerris ) w lesie debowo-grabowym w Stowacji. Drzewa miaty
okoto 50 lat i 16-18 m wysokosci. Autorzy stwierdzili istnienie korelacji
miedzy Srednim poziomem chlorofilu a+b w lisciach a czynnikami klimaty-
cznymi: temperaturg powietrza, catkowitym naswietleniem i szybkos$cig
wiatru. Chlorofil a byt bardziej wrazliwy na zmiany czynnikdw zewnetrz-
nych niz chlorofil b. W zwigzku z tym stosunek chlorofilu a/b ulegat wa-
haniom w czasie sezonu wegetacyjnego (ryc. 5). Zauwazy¢ mozna zalez-
nosci miedzy iloscig chlorofilu a i stadium rozwojowym drzew. Absolutne
maksimum zawartosci chlorofilu zaznaczyto sie w okresie zaktadania or-
ganoéw generatywnych, co u graba przypadato na poczatek sierpnia.
Warunki oswietlenia lisci w koronie drzewa, zmieniajace sie wraz
z odlegtoscig od powierzchni korony, wptywaja na zréznicowanie cech ana-
tomicznych i fizjologicznych lisci, w tym takze na zawartos$¢ chlorofilu
w chloroplastach. U grabow w lipcu wartos¢ a/b byfa najnizsza w lisciach
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Ryc. 5. Zmiany zawartosci chlorofilu a i b w liSciach Carpinus betulus, Acer campestre
i gwerci/s cerris w czasie sezonu wegetacyjnego oraz przebieg zmian czynnikéw klimatycz-

nych (temperatura powietrza, catkowite naswietlenie i predko$¢ wiatru w tym samym okresie
(wg Dudy i Masarovicovej 1976)
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warstwy posredniej (2,07), podczas gdy w lisciach warstwy stonecznej
i cienistej wartosci a/b byly, odpowiednio 3,17 i 3,00 (Elias i Masarovicova
1980). ‘

Gorna, stoneczna warstwa koron wysokich drzew charakteryzuje sie naj-
nizszg zawartoscig chlorofilu na jednostke suchej masy, a jednoczesnie naj-
wyzszg aktywnoscig fotosyntetyczng (Gorysina i in. 1979). Elias i Masa-
rovicova (1980) stwierdzili nizsza zawarto$¢ chlorofilu w stonecznych
lisciach grabu (4,1-6,2 g kg-1 suchej masy) niz w lisciach cienistych (9,3-
11,3 g kg ! suchej masy). Roznice w zawartosci chlorofilu miedzy warstwa
lisci stonecznych i cienistych w przeliczeniu na jednostke powierzchni lisci
sg mniejsze. Poziom chlorofilu (g m_1) u grabu i debu byt nizszy w lisciach
cienistych niz stonecznych, a u klonu byt prawie jednakowy w catej koronie
drzewa (Elias i Masarovicova 1980) (tab. 4).

Tabela 4
Zawarto$¢ chlorofilu w przeliczeniu na jednostke powierzchni lisci i na jednostke suchej
masy lisci Carpinus betulus. Quercus cerris i Acer campestre w réznych warstwach lasu
debowo-grabowego w lipcu (wg Eliasa i Masarovicovej 1980)

Chlorofil
Gatunki [mg kg 1 s.m.] [g m-2]

‘a b a+b a b a+b
Carpinus betulus
Gorna warstwa 4,73 1,49 6,23 0,32 0,10 0,42
Posrednia warstwa 6,88 3,32 10,21 0,26 0,13 0,39
Dolna warstwa 7,00 2,33 9,34 0,24 0,08 0,32
Quercus cerris
Gérna warstwa 5,72 1,72 7,44 0,54 0,16 0,70
Posrednia warstwa - - - - - -
Dolna warstwa 5,70 1,93 7,63 0,29 0,10 0,39
Acer campestre
Gérna warstwa 5,13 1,77 6,90 0,36 0,12 0.48
Poérednia warstwa 9,03 3,38 12,41 0,39 0,15 0,53
Dolna warstwa 9,09 3,36 12,45 0,35 0.13 0.48

Pionowe rozmieszczenie chlorofilu w koronie drzewa wykazuje podo-
bne cechy, jak wielko$¢ powierzchni i biomasy lisci w poszczeg6inych
strefach pionowych drzewa. Ponad 40% chlorofilu znajduje sie na wyso-
kosci 15-19 m powyzej powierzchni gleby, ale wysoka zawartos¢ chlorofilu
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A B

CHLOROFIL

Ryc. 6. Schemat pionowego rozmieszczenia: A — powierzchni i suchej masy lisci oraz gatezi
Carpinus betulus (Oszlanyi 1980), B - catkowitej zawartosci chlorofilu w lisciach Carpinus
betulus (wg Eliasa i Masarovicovej 1985a)

cechuje tez liScie miedzy 10 a 15 m (Elias i Masarovicova 1985b). U grabu
maksimum zawartosci chlorofilu lezy na wysokosci 15-18 m powyzej po-
wierzchni gruntu (Elias i Masarovicova 1985a) (ryc 6).

4.3.2. APARATY SZPARKOWE

Liczba szparek na powierzchni liscia i wielko$¢ otworéw szparkowych to
bardzo istotne czynniki, od ktorych zalezy natezenie wymiany gazowej.
Liscie grab6w maja nizsza gestos¢ szparek niz liscie wielu innych gatunkow
drzew lisciastych. Schramm (1912) podat, ze liscie stoneczne grabu maja
Srednio 365 szparek, a liscie cieniste 170 szparek na mm" epidermy. U in-
nych gatunkéw drzew stwierdzit 2-4 razy wiecej szparek. Jedynie liscie
buka Fagus sylvatica miaty liczbe szparek zblizong do liczby szparek lisci
grabow (liscie stoneczne 416, a liScie cieniste 113 szparek na mm2). Elias
(1979a) oznaczajgc gestoSC szparek epidermy dolnej strony lisci metodg mi-
kroreliefu i obserwacji pod mikroskopem przy powiekszeniu 200-500 x stwier-
dzitw lisciach stonecznych grabu Srednio 175 szparek na mm2 (159-183 szpar-
ki), a w lisciach cienistych Srednio 85 szparek na mm2 (80-105 szparek).
U innych gatunkéw drzew lisciastych z tego samego drzewostanu gestos$¢
szparek byfa znacznie wyzsza. Liscie stoneczne klonu polnego (A. campe-
stre) zawieraty Srednio 388 szparek na mm2 (297-412), a liscie cieniste
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189 szparek (180-220). W lisciach stonecznych debu bezszyputkowego (O.
petraea) ten sam autor stwierdzit Srednio 578 szparki na mmz2(417-892).
Na gesto$¢ szparek w epidermie lisci istotnie wptywa tez potozenie
liscia w koronie drzewa w stosunku do pnia (blizej lub dalej od pnia) oraz
w stosunku do stron $wiata (Huzulak i Elias 1975; Elias 1979b) (tab. 5).

Tabela 5
Gestos¢ szparek w lisciach Carpinus betulus w pionowych warstwach korony drzewa. Liscie
pochodzity z bliskiej i odlegtej od pnia czesci korony, z potudniowej i pétnocnej ekspozycji.
Gestos¢ szparek wyrazono jako liczbe szparek na mm?2 (wg Huzulaka i Eliasa 1975)

Warstwa korony

Ekspozycja Pozycja w koronie i
goérna Srodkowa dolna
Potudniowa dalsza 202,0 109,2 87,6
blizsza 120,9 101,7 811
Pétnocna dalsza 198,3 1196 98,3
blizsza 130,4 99,4 77,9

Wiele czynnikéw wptywajacych na fotosynteze i stosunki wodne w lisciu
(np. Swiatto, stezenie CO2, temperatura, uwodnienie liscia, inhibitory bio-
chemiczne), wptywa roéwniez na funkcjonowanie szparek. Przewodnictwo
szparkowe lisci stonecznych grabu wzrasta w ciggu dnia gwattownie wraz
ze wzrostem natezenia Swiatta, a jego $Srednia wartos¢ kilkakrotnie prze-
wyzsza wielkos¢ przewodnictwa szparek lisci cienistych (Marek i in 1989)
(ryc. 4).

Ryc. 7. Wplyw pozycji lisci w koronie
na zawarto$¢ wody w lisciach Carpinus
betulus w okresie wzrostu. Liscie pobie-
rano ze wschodniej strony korony drzew,
z czesci dalszej oraz blizszej pnia, z gor-
nej; srodkowej i dolnej warstwy koron
drzew (wg Huzulaka i Eliasa 1975)
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4.3.3. ZAWARTOSC WODY W LISCIACH

Woda jest jednym z substratow w procesie fotosyntezy. Brak odpowied-
niego uwodnienia lisci powoduje posrednio zmniejszenie intensywnosci fo-
tosyntezy i oddychania (Larcher 1969). Bezposredni wptyw stosunkow
wodnych na wymiane gazowa polega na regulowaniu stopnia rozwartosci
aparatow szparkowych. U grabow zawartos¢ wody w lisciach (mg/cm™ po-
wierzchni lisci) byla istotnie wyzsza w gérnej czesci korony drzewa niz
w dolnej, zacienionej warstwie (we wszystkich badanych terminach
w okresie od maja do wrzesnia) i jednoczesnie wyzsza w lisciach
potozonych dalej od pnia niz w tych blizej pnia (Huzulak i Elias 1975)
(ryc. 7). Jednoczesnie liscie gornej, stonecznej warstwy charakteryzowata
wyzsza liczba szparek i kilkakrotnie wyzsze przewodnictwo szparkowe niz
liscie dolnej, cienistej warstwy (ryc. 4, tab. 5).

4.4, GOSPODARKA WODNA

Stosunki wodne rosliny okresla bilans wodny, czyli r6znica miedzy iloscig
wody pobranej przez korzenie a iloscig wody utraconej przez liscie w pro-
cesie transpiracji (Jarvis 1975). Gradienty potencjatéw wodnych sg wskaz-
nikami zréznicowanego statusu energetycznego, ktéry zapewnia site
napedowg dla ruchu wody poprzez uklad gleba-roslina-atmosfera. Mate-
matycznie mozna to wyrazi¢ nastepujagco (Huber 1924, wg Hincleya i in.
1978):

® gleba-korzen @ korzen-lis¢ @ lié-atmosfera

R gleba-korzern /1 korzer-lis¢ R lisé-atmosfera
gdzie g - przeptyw wody, ® - potencjat wodny, R — opor.

Rycina 8 przedstawia schemat wyjasniajacy mechanizm przeptywu wo-
dy przez uktad: gleba-roslina-atmosfera wedtug uproszczonego prawa Oh-
ma (wg Ewersa i Cruiziata 1990).

Grab zwyczajny zaliczany jest do drzew tolerancyjnych na zacienienie
i susze. Istotng cechg gatunkéw tolerancyjnych na susze jest zdolnos¢ do
utrzymywania stosunkowo wysokiego przewodnictwa szparkowego przy
niskim potencjale wodnym. Gatunki nictolerancyjne na susze przy takim
samym potencjale wodnym majg znacznie nizsze przewodnictwo szparko-
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we (Bunce i in. 1977; Ginter-Whiterhouse i in. 1983). W aspekcie odpor-
nosci na susze wazna jest zalezno$¢ miedzy deficytem wody a potencjatem
wodnym. O deficycie wodnym rosliny méwimy wowczas, gdy komorki
i tkanki nie sg w stanie turgoru (Kramer 1969).

Transpiracja

powietrza =
-50 MPa
K warstwy gra{ﬁ_igz-ﬁgj
K pary
tyNMlisciai
1k 37
liscid<3\
; Kpnia ) K.
cieczy
i/lkorzenia=
< K N7/ -0.2 MPa
A
wiHn )
W gleby=
-0.05 MPa

Absorpcja

Ryc. 8. Schemat mechanizmu przepty-
wu wody przez uktad: gleba-ro$lina-at-
mosfera na podstawie analogii do pra-
wa Ohma. Catkowite przewodnictwo
wodne jest wypadkowsg przewodnictwa
(k) korzeni, pnia, lisci, szparek i war-
stwy granicznej. Przewodnictwo fazy
pary wodnej jest znacznie nizsze od
przewodnictwa cieczy. Przeptyw' wmdy
jest powodowany réznice w' potencjale
wodnym (®) miedzy glebe i atmosfere
(wg Ewersa i Cruiziata 1990)

Deficyt wodny w lisciach moze by¢ wyrazony jako wzgledna zawarto$¢
wody, deficyt wysycenia wodnego, potencjat wodny lub potencjat osmotyczny
(Slatyer 1967; Kozlowski 1968). Deficyt wodny moze charakteryzowaé
rownowage wodng rosliny lub zespotu roslinnego. Jako ilosciowy wskaznik
rownowagi wodnej czesto stosuje sie wartos¢ deficytu wysycenia wodnego

DWW= masa wysycenia - $wieza masa jqq”.
masa wysycenia - sucha masa

Aby obliczy¢ DWW mozna wazy¢ cate gatazki (Slavik 1974) lub krazki
wycigte z lisci (Catsky 1960). Masa wysycenia jest to masa badanego obie-
ktu po 16-24 godzinach wysycania wodg w. ciemnosci, w atmosferze na-
syconej parg wodng, w temperaturze pokojowej (Elias 1978).
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Ryc. 9. Dzienny przebieg deficytu wysycenia wod-
nego lisci dorostych drzew: Carpinus betulus (m>0)>
Quercus cerris (=, O), Acer campestre (J1, A).

Symbole petne wskazuja liscie cieniste

z dolnej war-

stwy korony, a symbole puste liscie stoneczne z gor-
nej warstwy korony. Badania przeprowadzono 15 li-
pca. W goérnej czesci ryciny przedstawiono dzienny
przebieg temperatury powietrza na wysokosci 15 m

(wg Eliasa 1978)

Liscie stoneczne majg bardziej stabilng réwnowage wodng niz liscie

cieniste. Dla lisci stonecznych
w okresie lipiec-sierpien wahat

grabu $redni deficyt wysycenia wodnego
sie od 1,3 do 15,1% (réznica 13,8%), a dla

lisci cienistych od 4,8 do 22,8% (réznica 18%). Deficyt wysycenia wod-
nego zalezy od wilgotnosci gleby i od pory dnia (ryc. 9, 10). Mata zawar-
tos$¢ wody w glebie i wysoka temperatura powietrza sg powodem wyso-

Wilgotnosc¢ gleby [%]
[FO-60cT]

htt

Ryc. 10. Zaleznos$¢ miedzy deficytem wysycenia
wodnego lisci dorostych drzew (3 - Carpinus betu-
las, * - Quercus cerris, A - Acer campestre) a wil-
gotnoscig gleby na glebokosci 10-60 cm (wg Eliasa
1978)

p://rcin.org.pl



80 Grab zwyczajny - Carpinus betulus L.

kiego deficytu wysycenia wodnego (Elias 1978). Sposrod drzew lisciastych
w lesie debowo-grabowym na Stowacji Carpinus betulus wykazywat nizszy
deficyt wysycenia wodnego niz Acer campestre i Quercus cerris (Elia$
1978). C. betulus ma zdolno$¢ do ograniczania transpiracji poprzez
redukcje powierzchni lisci oraz przez masowe zrzucanie lisci w sierpniu
(Kubi¢ek 1974; Elias 1978; Huzulak 1977). Wyzszy deficyt wodny lisci
cienistych w okresie letnim mozna wyttumaczy¢ tym, ze transport wody do
lisci stonecznych, jako bardziej aktywnych fizjologicznie, jest preferencyjny.

Transpiracja jest regulowana przez aparaty szparkowe, ktorych funkcjo-
nowanie jest scisle zalezne od czynnikéw zewnetrznych. Wsrod tych czyn-
nikéw najbardziej istotne sg natezenie o$wietlenia i temperatura. Wedtug
Lamhamedi i wsp. (1992) natezenie transpiracji catego drzewa mozna
przedstawi¢ wzorem wyprowadzonym z prawa Ohma:

E = -(P.r-dH4Ap,
gdzie: cox - potencjat wodny ksyleniu, ®5 - potencjat wodny gleby (MPa),
"™ — opdr wodny rodliny (pg cm ~s | MPa '), E — natezenie transpiracji
(pg cm-1 s_1).

W zestawieniach poréwnawczych transpiracji drzew brak danych
okreslajacych wielkos¢ transpiracji Carpinus betulus w okresie wegetacyj-
nym. Wielkos¢ zimowej ewaporacji z pedow C. betulus zostata ujeta w ze-
stawieniu dokonanym przez Hartiga (1883, wg Ivanova 1925). Gatunki
drzew uszeregowano w miare zmniejszajacego sie natezenia parowania:
brzoza > dgb > GRAB > sosna czarna > sosna zwyczajna > $wierk.

Na stosunki wodne w roslinach skfada sie kilka czynnikéw: funkcjono-
wanie szparek, stres wodny, pobieranie wody i elementéw mineralnych
przez korzenie. Zaleznos¢ miedzy deficytem wodnym a potencjatem wod-
nym jest wynikiem zatrzymania wody przez tkanki liscia przy réznych po-
ziomach potencjatu wodnego. Liscie stoneczne C. betulus wykazywaty niz-
sze wartosci potencjatlu wodnego (LWP = leaf water potential) niz liscie
cieniste. Mtode, rosngce tkanki zawierajg zwykle wiecej wody niz tkanki
starsze, zroznicowane. U C. betulus wraz z wiekiem lisci zalezno$¢ miedzy
deficytem wysycenia wodnego a potencjatem wodnym lisci zmieniata sie
w kierunku obnizania wartosci potencjatu wodnego. W okresie od maja do
wrzesnia przy tych samych wartosciach deficytu wysycenia wodnego
potencjat wodny lisci obniza sie (Huzulak 1976).
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4.5. PRODUKCJA BIOMASY

Oszlanyi (1976) stwierdzit, ze w drzewostanie lisciastym z czterema
gtéwnymi gatunkami: Carpinus betulus, Acer campestre, Quercus cerris
i Quercus petraea (Sredni wiek 78 lat) 67,3% biomasy lisci powstaje w goér-
nej warstwie lisci stanowiacej jedng trzecig czes¢ koron drzew, 23,8%
w Srodkowej trzeciej czesci koron, a 8,9% w dolnej jednej trzeciej koron.
Rycina 6 przedstawia schemat wielkosci powierzchni lisci i gatezi oraz ich
biomasy w przestrzeni lasu debowo-grabowego w Bab, w potudniowo-za-
chodniej Stowacji (Oszlanyi 1980).

Gtéwnym czynnikiem decydujacym o produktywnosci lisci jest ich
zdolno$¢ asymilacyjna. Liscie gornej, stonecznej czesci korony drzewa
majg najwiekszg zdolno$¢ fotosyntetyczng i uzyskujg najwiecej Swiatha.
Aktywnos¢ fotosyntetyczng drzewa jest wiec skupiona gtownie w tej strefie
(Marek i in. 1989) i ta cze$¢ korony produkuje najwiekszag biomase lisci.
Udziat lisci cienistych w produkcji biomasy jest znaczacy tylko w krotkim
okresie dnia (godziny potudniowe) (Marek i in. 1989). Produktywno$¢ za-
lezy tez od strat substancji organicznej w procesie oddychania, a stosunek
natezenia fotosyntezy Pn do oddychania ciemniowego Rd uwaza sie za
wskaznik ekonomii metabolizmu lisci (Marek i in. 1989).

) Tabela 6
Swieza masa lisci wyprodukowana przez grab zwyczajny (Carpinus betulus’), klon zwyczajny

(Acerplatanoides) i lipe drobnolistng (Tilia cordata™) w drzewostanach mieszanych na Ukrai-
nie (wg Gordienko 1979)

Wiek drzewostanu (lata) Srednia $wieza masa lisci (kg/1 drzewo/rok)

C. betulus A. platanoides T. cordata
22 1,9 1,9 2,2
49-52 41 3,6 6,1
80 78 8,4 10,4
100-110 10,2 9,7 13,1

C. betulus, jako gatunek charakteryzujacy sie mniej ekonomicznym me-
tabolizmem wegla niz wystepujacy na tym samym stanowisku Quercus
cerris, produkuje mniejsza biomase lisci (4,66 kg/ha) w przeliczeniu na
jedno drzewo. Dla poréwnania Q. cerris produkuje 12,97 kg/ha (Oszlanyi
1976).

6 Grab
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W mieszanych drzewostanach lisciastych na Ukrainie grab pospolity
produkowat w ciggu roku mniejszg mase lisci niz lipa drobnolistna, a po-
dobng lub nieco wiekszg mase lisci niz klon (Gordienko 1979). Tabela 6
przedstawia $rednig Swiezg mase lisci wyprodukowang w ciggu roku przez
C. betulus, Acer platanoides i Tilia cordata na powierzchniach lesnych
w wieku 22 do 110 lat.

i Tabela 7
Srednia powierzchnia korony drzew grabu zwyczajnego (Carpinus betulus), klonu zwyczaj-

nego (Acer platanoides) i lipy drobnolistnej (Tilia cordata) (wg Gordienko 1979)

Wiek drzewostanu (lata) Srednia powierzchnia korony drzew (m2/1 drzewo)

C. betulus A. platanoides T cordata
5 13 03 1,6
14 93 31 10,4

Rozwoj korony drzewa jest w prosty sposob zwigzany z masg lisci.
Tabela 7 przedstawia $rednie powierzchnie koron osobnikéw grabu w po-
réwnaniu z klonem i lipg w dwoch drzewostanach mieszanych na Ukrainie
(Gordienko 1979). Powierzchnie koron grabéw byty znaczaco wieksze niz
klonéw i nieco mniejsze niz powierzchnie koron lip. W lesie grabowo-
debowym w potudniowo-zachodniej Stowacji z 1 m* powierzchni korony
graba pochodzi 0,24 kg suchej masy lisci, a 0,34 kg suchej masy lisci
przypadato na 1 m2 stanowiska (Oszlanyi 1976).

Rdézna zdolno$¢ produkcyjna lisci stonecznych i cienistych jest wyrazem
adaptacji do warunkéw oswietlenia. Na podstawie dziennego o$wietlenia
i sezonowych zmian warunkéw ekologicznych danego stanowiska mozna
okresli¢ przebieg sezonowej wymiany CO2 i produkcji biomasy.

Instytut Dendrologii PAN
ul. Parkowa 5
62-035 Kornik
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GASEOUS EXCHANGE AND WATER MANAGEMENT
Summary

Carpinus betulus is considered to be a species tolerant to shading and drought. It is charac-
terized by a lower rate of gaseous exchange than oaks or maples with which it often occurs
in forest communities.

Intensity of gaseous exchange and the water condition in the leaves depends on external
conditions such as illumination, temperature, air humidity, wind velocity, availability of water
and nutrients. The morphological and anatomical characteristics of leaves (leaf surface, thick-
ness of the layer of parenchyma cells, stomata frequency) are adapted for the optimal utili-
zation of irradiance in photosynthesis. External conditions influence leaf structure and their
physiological features. Light intensity, CO2 in air, leaf temperature, and leaf water potential
are different in different parts of the crown.

The course of photosynthesis and respiration during the day and the production of bio-
mass depend on the position of leaves in the crown. Leaves of the upper, more insolated
part of the hornbeam crown have a higher photosynthetic ability, higher water potential, more

http://rcin.org.pl



86 Grab zwyczajny - Carpinus betulus L.

stomata per unit leaf area and obtain more light than leaves of the lower, shaded part of the
crown. The photosynthetic activity of the crown is concentrated primarily in the upper part
of the crown which produces most of the leaf biomass. The upper 1/3 of the crown holds
67.3% of leaf biomass. C. betulus is also characterized by a less economic carbon metabolism
than other tree species occurring on the same sites, and it produces less leaf biomass.
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