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In herbaceous plants, most stems contain chlorophyll (even in the epidermis) giving them a vis-
ible green colour. The lignified plant stems also contain chlorophyll-rich tissues (chlorenchyma)
beneath the cork layer. Green tissues are capable of carrying the photosynthesis using either
external or internal sources of CO,.

The photosynthetic activity of stems depends on the intensity and spectral composition
of light. These parameters are reflected in the proportions of photosynthetic pigments such as
chlorophylls a and b, and carotenoids. Because of poorer light conditions generally, the stems
of herbaceous and lignified plants usually contain less photosynthetic pigments (per dm?) than
the leaves of the same plant.

In leaves of C, plants, atmospheric air provides CO, for photosynthesis. In C4 and CAM
plants, atmospheric CO, is initially bound in the form of organic acids. In stems of C; plants,
there are many sources of CO, for photosynthesis including: atmospheric CO, and CO, derived
from in situ respiration of stems and roots, as well as dissolved CO, transported via xylem.

Recent research indicates that stems of herbaceous or lignified plants may conduct the
photoassimilation process in the manner characteristic of Cy plants. In terms of stem photo-
synthesis, the herbaceous and lignified plants can be divided into three groups: (I) CAM desert
plants, (I) Cy and C, plants of a tropical climate zone, adapted to seasonal water shortages,
(111) herbaceous and lignified C; plants of a temperate climate zone.

The net stem photosynthesis in plants of the first two groups can attain high values ranging
from 6 to 21 pmol (CO,) - m2 - s7'. In contrast, in the third group, the photosynthesis is usu-
ally non-measurable, and may be in the range of up to 1 pmol (CO,) - m*- s™'. This process
is sometimes manifested only as in decreased CO, efflux levels. The photosynthetic activity
in stems of plants in the third group is undoubtedly lower than that of leaves, but still higher
than manifested by the measurements of net photosynthesis. The reason is that the stem pho-
tosynthesis means CO, refixation, that can amount to ca 60-80% of the quantity of this gas
produced in respiratory processes.
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WSTEP

Glownym organem fotosyntetycznym roslin, naj-
lepiej dostosowanym do przeksztalcania energii
swietlne] w energi¢ wigzan chemicznych, sg li-
$cie. Jednak oprocz lisci fotosynteza moze prze-
biegac czasowo lub stale we wszystkich innych
czesciach nadziemnych. Sposrod nich przepro-
wadza¢ fotosyntezg moga przede wszystkim
fodygi (Aschan, Pfanz 2003), a w dalszej kolej-
nosci: owoce (Atkins et al. 1977, Blanke, Lenz
1989, Hetherington 1997), kwiatostany (Weiss
et al. 1988, Aschan, Pfanz 2003) i najrzadziej
korzenie, np. korzenie powietrzne u storczykow
(Benzing, Ott 1981, Aschan et al. 2005).

Lodygi przede wszystkim pelnia rolg szkie-
letu dla lisci, speiniaja funkcje przewodzaca
wodg, sole mineralne i asymilaty, a takze ma-
gazynuja zwiazki zapasowe, glownie skrobig
(Essau 1973, Schaedle 1975, Ashworth et al.
1993). Natomiast mniej znany jest udziat odyg
w fotosyntetycznym wigzaniu CO,, stanowigcy
dodatkowy zysk energetyczny dla rosliny (Pi-
larski 1998, Cernusak et al. 2001, Berveiller
et al. 2007).

TYPY FOTOSYNTEZY W LODYGACH

Nilsen (1995) charakteryzuje trzy grupy ro-
$lin ze wzgledu na wyksztalcony typ fotosyntezy
todyg:

— rosliny gruboszowate przeprowadzajace
fotosyntezg typu CAM,

— ro$liny zielne 1 krzewy typu C; lub C,
przystosowane do okresowego deficytu wody,

— rosliny zielne, drzewa i krzewy typu C;,
wystepujgce w klimacie umiarkowanym.

Rosliny przeprowadzajace fotosynteze¢ typu
CAM to glownie sukulenty, czgsto pozbawione
lisci. U wielu gatunkow np. z rodzin Cactaceae,
Euphorbiaceae, Asclepiadaceae czy Asteraceae,
todyga stanowi gléwny organ przeprowadza-
jacy fotosyntezg. Posiada ona epidermg bogatg
w aparaty szparkowe, ktore otwierajac si¢ noca
umozliwiaja pobieranie CO, z atmosfery i ma-
gazynowanie go w postaci kwasow organicz-
nych: jablczanu (Ashton et al. 1990, Hibberd,

Quick 2002) i by¢ moze cytrynianu (Liittge
1988). Pobieranie nocne CO, przez todyge su-
kulentow moze utrzymywac si¢ na wysokim
poziomie: 10-20 pmol (CO,) - m 2 - s7! (Nilsen
1995). Dekarboksylacja kwasow organicznych
w ciggu dnia umozliwia ponowne wigzanie CO,,
ale juz w procesie fotosyntezy. Niektore gatunki
opuncji przeprowadzaja fotosyntezg typu Cs
w lisciach, a jednoczesnie ich todygi prowadza
fotosyntezg typu CAM (Nobel, Hartsock 1986).
U niektorych roslin, wybor sposobu asymilacji
CAM lub C; zalezy od aktualnych warunkow
(Borland et al. 1992). U wielu gatunkow tej
grupy fotosynteza todyg obejmuje 100% asy-
milacji CO, przez rosling (Kluge, Ting 1978,
Nobel, Hartsock 1986).

Inny typ fotosyntezy w ltodygach prezen-
tuje grupa roslin klimatu cieplego okresowo
poddawana stresowi suszy. Lodyga, podobnie
jak liscie, jest u nich przystosowana do asy-
milacji CO,. Posiada bogata w szparki epi-
dermg, pod ktora znajduje si¢ rozwinigty
migkisz gabczasty. Dzigki temu fotosynteza
netto todyg jest wysoka i moze osiaga¢ poziom
6-21 umol (CO,) - m2 - 5! (Gibson 1983, Com-
stock, Ehleringer 1990, Nilsen et al. 1993). U ro-
§lin tej grupy liscie sa dominujacym organem
fotosyntetyzujacym, ale w trakcie suszy gdy li-
$cie opadna, fodyga staje si¢ jedynym zrodtem
asymilatow (Comstock, Ehleringer 1990). Przy-
kfadem roslin z tej grupy jest Cytisus scoparius,
ktory przez kilka miesigcy w roku, w okresie
bezlistnym, korzysta wylacznie z asymilacji CO,
przez fodyge (Bossard, Rejmanek 1992, Nilsen,
Karpa 1994).

Trzeci typ fotosyntezy lodyg jest charakte-
rystyczny dla roslin klimatu umiarkowanego:
drzew, krzewow i roslin zielnych. W lodygach
tych roslin nie stwierdzono migkiszu gabcza-
stego, charakterystycznego dla lisci. Zwykle
nie posiadaja one szparek w epidermie fodygi
lub ich liczba jest niewielka. Czasami szparki
podczas ontogenezy przeksztalcaja si¢ w prze-
tchlinki, dzigki ktorym rowniez moze nastg-
powa¢ wymiana gazowa miedzy wnetrzem
todygi i otoczeniem (Essau 1973, Malinowski
1978). Jednak fotosynteza netto todyg tych
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roslin przyjmuje niewielkie wartosci i to zwykle
w godzinach przedpotudniowych (Kharuok et
al. 1995, Pilarski 1998, 1999, Pfanz, Aschan
2001). Dotychezas rzadko opisywano aktywnos¢
fotosyntetyczng todyg roslin zielnych, uprzywi-
lejowanych wyzsza dostgpnosceia $wiatla w po-
rownaniu z roslinami wytwarzajacymi korek
(Kocurek, Pilarski 2007).

POWIERZCHNIA FOTOSYNTETYZUJACA
ROSLIN

Badania nad fotosynteza zwykle nie
uwzgledniaja powierzchni lodyg, owocow,
kwiatow i korzeni powietrznych w catkowitej
powierzchni fotosyntetycznie czynnej rosliny
(Solhaug, Haugen 1998, Pilarski 1999). Jed-
noczes$nie nalezy zauwazy¢, ze w przypadku
niektorych roslin typu CAM, np. Frerea indica
(Lange, Zuber 1977) lub Carnegia gigantea
(Nobel, Hartsock 1986), fodygi stanowia nawet
100% powierzchni fotosyntetycznej. Takze u ro-
§lin typu C; klimatu suchego w okresie niedo-
boru wody tkanki fodyg sa niemal wylacznym
miejscem asymilacji CO,. Na przykiad u Erio-
gonum inflatum udziat todyg w calej aktywnej
fotosyntetycznie powierzchni stanowi do 80%
(Smith, Osmond 1987), a u Encelia farinosa
i Ambrosia dumosa nawet 100% (Comstock,
Ehleringer 1988). Rowniez w przypadku drzew
i krzewow lisciastych naszego klimatu w okresie
bezlistnym, od jesieni do wiosny, powierzchnia
todyg stanowi jedyng powierzchni¢ fotosynte-
tycznie czynna (Larcher et al. 1988, Kharuok
et al. 1995, Pilarski 1999).

Stosunek powierzchni todyg do po-
wierzchni lisci roslin wytwarzajacych korek
zostal zbadany np. u Malus domestica (Tokarz
2007), W okresie wegetacyjnym udzial todyg
w ogo6lnej powierzchni fotosyntetycznej zmie-
nial si¢ 1 w czerwcu wyniost 60-70%, a we
wrzeéniu obnizal si¢ do 30-50%, w zaleznosci
od odmiany. Inaczej u wezesnowiosennej rosliny
zielnej Helleborus viridis, u ktorej na poczatku
wegetacji todygi stanowig 34% w ogolnej po-
wierzchni, podczas gdy pod koniec lata jedynie
10%. U gatunku tego w poczatkowym okresie

wegetacji liScie stanowia jedynie 10%, a 56%
powierzchni fotosyntetycznej stanowi okwiat
(Aschan et al. 2005).

WELASCIWOSCI OPTYCZNE ROSLIN

Do czynnikow umozliwiajacych wykorzy-
stanie powierzchni fodyg dla fotosyntezy nalezy
przede wszystkim dostgpnos¢ swiatla. U roslin
zielnych warunki swietlne dla przebiegu foto-
syntezy w todygach sa znacznie korzystniejsze,
w porownaniu z drzewami i krzewami, po-
niewaz sa one pokryte epiderma podobnie jak
liscie. W przypadku drzew i krzewow, okrywa-
jacy todygi korek ogranicza znacznie mozliwos¢
dostgpu swiatta (Pilarski 1989, Manetas 2004,
Pilarski, Tokarz 2005, Kocurek, Pilarski 2007).
Jednak po usunigciu korka ukazuje si¢ zielona
warstwa chlorenchymy, ktéra $wiadczy o docie-
raniu pod warstwe martwych komorek promie-
niowania aktywnego fotosyntetycznie (Pilarski
1984, Larcher et al. 1988, Kharouk et al. 1995).
Chlorofil obecny jest takze w drewnie i rdzeniu,
€O 0znacza, ze rOwniez tam dociera promienio-
wanie w zakresie aktywnym fotosyntetycznie
(PAR) (Wiebe et al. 1974, van Cleve et al. 1993,
Pfanz, Aschan 2001).

Niewiele jest informacji na temat dystry-
bucji promieniowania w todygach zaréwno
drzew 1 krzewow, jak i roslin zielnych. Tokarz
i Pilarski (2005) podaja, ze tylko 1/3 promie-
niowania w zakresie PAR padajacego na todyge
moze by¢ transmitowana przez korek Malus do-
mestica do komorek chlorofilowych kory. Nieco
mniejsza transmisja w zakresie PAR (17%) cha-
rakteryzowaly si¢ todygi Syringa vulgaris. Wraz
z wiekiem todygi i przyrostem grubosci korka
zmniejsza si¢ ilo$¢ energii promienistej trans-
mitowanej przez korek, co powoduje zubozenie
warstwy chlorofilowej w todygach. Obserwo-
wano to np. u Syringa vulgaris (Pilarski 1989),
Betula pendula, Fagus sylvatica (Kocurek,
Pilarski 2007, Pilarski, Tokarz 2006), a takze
u drzew owocowych: Cerasus vulgaris, Prunus
avium, P. domestica, Pyrus communis i Juglans
regia (Pilarski, Tokarz 2005). Jednoczesnie
stwierdzono, ze promieniowanie padajace na
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todyge moze ulegaé transmisji w jego tkankach,
docierajac do rdzenia (Wiebe et al. 1974, van
Cleve et al. 1993), a takze az do korzeni (Sun
et al. 2003).

BARWNIKI FOTOSYNTETYCZNE

Efektem docierania $wiatla do komorek lisci
i todyg jest wytworzenie barwnikow fotosyn-
tetycznych: chlorofilu a, b oraz karotenoidow.
Jednak ze wzgledu na mniej korzystne warunki
$wietlne fodygi zawieraja zwykle mniejsze ilosci
barwnikow fotosyntetycznych w przeliczeniu na
powierzchni¢ w poréwnaniu z li$émi tej samej
rosliny. Lodygi llex aquifolium zawieraly 30—
70% mniej chlorofilu w poréwnaniu z lisé¢mi
(Schmidt et al. 2000). Rowniez u Syringa vul-
garis zawartos$¢ chlorofilu w fodygach biezacego
rocznika wynosita okolo 70% jego zawartosci
w lisciach (Pilarski 1984). Nieco mniejsza, bo
30-50% zawartoscig chlorofilu w odniesieniu
do lisci charakteryzowaly si¢ todygi Fagus syl-
vatica (Damesin 2003), natomiast Gundersen
(1954), rowniez u Fagus sylvatica stwierdzit
zblizong zawarto$¢ chlorofilu w todygach i li-
§ciach. Podobng zawarto$¢ w obu organach
opisywano u Populus tremuloides (Kharouk et
al. 1995), czy Cytisus scoparius (Bossard, Rej-
manek 1992). Zawartos¢ chlorofilu zawsze ma-
leje wraz z wiekiem todygi i przyrostem korka
(Pilarski 1984, 1999, Tokarz, Pilarski 2005).

Stosunek chlorofilu a/b w todygach biezacego
rocznika drzew moze osiaga¢ wartosci zblizone
do lisci, jednak wraz z wiekiem i przyrostem
korka na grubo$¢, wartos¢ ta maleje (Larcher
et al. 1988, Pilarski 1999). Podobnie notowano
malejacy stosunek chlorofilu a/b wraz z odle-
gloscig od powierzchni todyg i obnizajacym
sie natezeniem PAR (van Cleve et al. 1993, Pi-
larski 1999).

Liscie sa organami o niewielkiej migzszosci
w poréwnaniu z todygami. Zawieraja one chlo-
rofil w calym przekroju poprzecznym, z wyjat-
kiem epidermy. Inaczej jest w przypadku fodyg,
ktore charakteryzujac si¢ zwykle spora miazszo-
Scig tkanek zywych i martwych, wyksztalcajg
chlorofil w znacznie grubszej warstwie tkanek
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(Essau 1973, Kramer, Kozlowski 1979, Pfanz,
Ashan 2001). Obejmuje ona peryderme¢ bez
korka, a takze migkisz kory pierwotnej i wigzki
tykowe. Chlorofil, juz w znacznie mniejszych
ilosciach, zaobserwowano takze w glebszych
warstwach todygi: komorkach migkiszowych
drewna i o wiele wyrazniej w promieniach rdze-
niowych (Pilarski, Tokarz 2006, Witman et al.
2006). U wielu roslin wytwarzajacych korek,
zywe komorki rdzenia zawieraja chlorofil lub
rdzen jest otoczony warstwa komorek zawiera-
jacych chlorofil (Szujko-Lacza et al. 1970, Lar-
cher et al. 1988, van Cleve et al. 1988, 1993,
Pilarski, Tokarz 2006).

CHLOROPLASTY

Barwniki fotosyntetyczne umiejscowione
sq w chloroplastach, ktorych rozmieszczenie,
wielko$¢ i budowa réwniez zalezy od warunkow
swietlnych. W todygach drzew i krzewow ilos¢
chloroplastow w komorce zmniejsza si¢ wraz
ze wzrostem odleglosci od korka, co stwier-
dzono u Euonymus europaeus (Szujko-Lacza et
al. 1971) i Populus tremuloides (Shaedle et al.
1968). Larcher et al. (1988) u Fagus svivatica
nie znalezli réznic w ultrastrukturze chloropla-
stow z perydermy, drewna i rdzenia, podczas
gdy u Taxus baccata chloroplasty pochodzace
z perydermy i rdzenia posiadaly wyksztalcone
grana, czego nie notowano w chloroplastach
z migkiszu drewna (Buns et al. 1993). Réznice
w ultrastrukturze chloroplastow pochodzacych
z roznych warstw kory zanotowano réwniez
u Syringa vulgaris. Lepiej rozwinigty system
lamelarny zaobserwowano w chloroplastach
zewnetrznej czescei kory niz tych z wewngtrznej
(Pilarski 1998).

W chloroplastach todygi moze nastgpowac
gromadzenie ziaren skrobi. Czg$¢ pochodzi
z asymilatow powstajacych w lisciach, a czes¢,
co zbadano za pomoca izotopu '“C, z wlasnej
produkeji fotosyntetycznej todygi, co wykazano
np. u Picea abies (Langenfeld-Heyser 1987). Ob-
serwowano to takze u wielu innych gatunkéw:
Euonymus europaea (Szujko-Lacza et al. 1971),
Populus tremuloides (Ames, Tepper 1978),
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Fouguieria splendens (Nedoff et al. 1985), Sy-
ringa vulgaris (Pilarski 1993). U roslin tych
najwigksze $rednice ziaren skrobi zawieraly
chloroplasty pochodzace z tkanek najblizszych
powierzchni fodygi, a wige posiadajace najlepsze
warunki $wietlne do przeprowadzania fotosyn-
tezy. Natomiast $rednica ziaren zmniejszala si¢
w miarg przesuwania si¢ w glab todygi i naj-
mniejsza byla notowana w rdzeniu, gdzie dociera
najmniej $wiatta (Szujké-Lacza et al. 1971).

INTENSYWNOSC FOTOSYNTEZY
W LODYDZE

Rosliny klimatu suchego, np. pozbawiony
lisci Cytisus scoparius, charakteryzuja si¢ wy-
soka fotosynteza netto fodyg, dochodzaca do
18 pmol (CO,) - m™2 -+ s7', a u Spartium junceum
osiagajaca nawet ponad 20 umol (CO,) -m? s
(Nielsen, Karpa 1994). Wielkos¢ tego parametru
w lisciach roslin pochodzacych z tych samych
warunkow jest znacznie wyzsza: Gossypium
hirsutum 1 Chenopodium album osiagaja mak-
symalne wartoéci okoto 55 pmol (CO,) - m= - g7
(Osmond et al. 1982, Pearcy, Ehleringer 1984).
W warunkach klimatu umiarkowanego nie
stwierdzono tak wysokich warto$ci fotosyn-
tezy netto fodyg. Rosliny zielne oraz drzewa
i krzewy pochodzace z klimatu umiarkowanego
charakteryzuja si¢ znacznie nizsza intensyw-
noscia wymiany gazowej. Fotosynteza netto
zwykle utrzymuje si¢ na poziomie 0,5-2 pmol
(CO,) - m? - s7' i jest uzalezniona od stadium
wegetacji. U Syringa vulgaris rosta od poczatku
wegetacji, osiagajac maksymalne warto$ci
w lipcu, by obniza¢ si¢ az do zrzucenia lisci
w listopadzie (Pilarski 1999). Fotosynteza netto
w todygach jest zwykle notowana w godzinach
od 9 do 15, czyli w okresie najbardziej sprzyjaja-
cych warunkow do przeprowadzenia fotosyntezy
lisciowej (Pilarski 2000). Lodygi wykazuja foto-
syntez¢ netto takze w okresie bezlistnym, a po
opadnigciu lisci todygi drzew i krzewow moga
wykorzystywa¢ w wigkszym stopniu bezpo-
$rednio padajace promieniowanie stoneczne.

Na skutek absorpcji promieniowania w za-
kresie bliskiej podczerwieni (700-1100 nm),

zywe tkanki pod korkiem moga nagrzewacé sig
do wartosci wyzszych nawet o 12°C od tempera-
tury otoczenia (Derby, Gates 1966, Sakai 1966,
Jensen et al. 1970, Pilarski 1997). Pozwala to na
uzyskanie korzystniejszych warunkow termicz-
nych dla aktywnosci enzymow uczestniczacych
w redukceji CO,. W wyniku ogrzewania stonecz-
nego fotosynteza netto todyg jest wykazywana
w temperaturze powietrza zblizonej do zera lub
nawet ponizej zera (Foote, Schaedle 1976a, b,
1978, Coe, McLaughlin 1980).

Fotosynteza todyg drzew i krzewow czgsto
objawia si¢ jedynie zmniejszeniem wydzielania
CO; na $wietle, w poréwnaniu z ciemnoscia.
U Syringa vulgaris intensywnos¢ wydzielania
CO, w styczniu w ciagu cieptego dnia (4-5°C)
wynosita od 0,1 do 0,6 pmol (CO,) - m2 - 57,
i byla nizsza niz po zmroku — ok. 1,1 pumol
(CO,) - m? - s! (Pilarski 2002).

Niska intensywnos¢ fotosyntezy netto todyg,
mierzona wymiang gazowa CO, z otoczeniem
stoi w sprzecznosci z innymi obserwacjami, np.
wysoka zawartoscia chlorofilow w lodygach.
Dlatego obecnie przyjmuje si¢, ze CO, atmos-
feryczny nie jest podstawowym substratem dla
fotosyntezy przebiegajacej w todygach.

ZRODLA CO, DLA FOTOSYNTEZY

Dla lisci zrodtem CO, do przebiegu fotosyn-
tezy jest powietrze atmosferyczne, o zawartosci
dwutlenku wegla od 0,035 do 0,045%. W to-
dygach zaopatrzenie w CO, dla przebiegu fo-
tosyntezy jest bardziej skomplikowane (Pfanz,
Aschan 2001, Hibberd, Quick 2002).

Niewatpliwie substratem dla fotosyntezy,
ktorym moga by¢ zasilane chloroplasty todygi,
jest CO, obecny w soku floemowym 1 w ksy-
lemie (Pfanz, Aschan 2001). Jest on transpor-
towany glownie w drewnie (Larcher 1994,
Mauseth 1995, Levy et al. 1999), a moze by¢
pobierany z podioza w postaci HCO;™ (Bialczyk
et al. 1994). Powstaje on rowniez w procesach
oddechowych w korzeniu i w samej todydze,
a zuzywany jest w lodydze, ogonkach liscio-
wych lub nawet w lisciach (Aschan, Pfanz
2003). Transport ksylemowy jest uzalezniony od
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gatunku rosliny: w przypadku drzew o drewnie
rozpierzchlo-naczyniowym szybkos¢ trans-
portu ksylemowego osiaga 6 m - h™', natomiast
w drewnie pierscieniowo-naczyniowym nawet
44 m - h''. Transport floemowy zanotowany
u $wierka i sosny jest znacznie mniejszy i osiaga
wartosci od 0,13 do 1,2 m - h™! (Larcher 1994,
Mauseth 1995). Jednoczesnie nalezy zauwazyc¢,
ze oprocz CO, w postaci zdysocjowanej w ksy-
lemie lub floemie, istnieje transport powietrzny
CO, w todydze, ktory moze by¢ szybszy i osiggac
warto$ci nawet 100 m - h! (Essau 1973).

Wydaje si¢ jednak, ze podstawowym pro-
cesem dostarczajacym CO, jest oddychanie,
a uwolniony CO, ulega w mniejszym lub wigk-
szym stopniu reasymilacji. Dlatego kluczowym
wydaje si¢ okreslenie ilosci CO, powstatego
w wyniku oddychania w todydze. Globalnie,
oddychanie todyg, pni i galgzi moze stanowic¢
od 40 do ponad 50% zasymilowanego wegla po-
przez ekosystem lesny (Kira 1975, Law et al.
1999, Granier et al. 2000, Janssens et al. 2001).
Z kolei udzial gatezi stanowi 50% oddychania
nielisciowych czesei nadziemnych, a pozo-
stale 50% obejmuje oddychanie pni (Damesin
et al. 2002). Oddychanie mitochondrialne jest
procesem silnie uzaleznionym od temperatury.
Relacje pomigdzy oddychaniem a temperatura
opisuje wspotczynnik temperaturowy Q10, ktory
dla todyg Fagus sylvatica oscyluje wokot war-
tosci 1,3 do 2 (Damesin et al. 2002). Maksy-
malne oddychanie zmierzone w drewnie tego
gatunku osiagato 17,2 mmol CO, m* - s,

W przypadku drzew pochodzacych z klimatu
borealnego oddychanie lisci i todyg zmierzone
jako wydzielanie CO, w przeliczeniu na jed-
nostke¢ powierzchni bylo zblizone i utrzymywato
si¢ w granicach 0,2-1 pmol (CO,) - m? - s7!
(Ryan et al. 1997). U Abies balsamea docho-
dzito nawet do 1,8 pmol (CO,) - m™? - s7! (La-
vigne et al. 1996). Oddychanie zywych tkanek
pni i galezi ekosystemu lesnego moze pokrywac
przynajmniej w 20% zapotrzebowanie na CO,
miodego lasu. Dzienne oddychanie pnia i ga-
tezi dgbu osiaga wartos¢ zblizong do zmierzonej
u lisci, a nawet moze ja przekraczac 2,5-krotnie
(Edwards, Hanson 1995). Najbardziej intensywne

oddychanie fodyg jest notowane w okresie lata
czyli w czasie szybkiego przyrostu drewna. Wie-
lokrotnie potwierdzono, ze oddychanie fodyg
jest scisle skorelowane z aktywnoscia kam-
bium (Matysek, Shulze 1988, Ryan et al. 1997,
Wieser 1997). Oddychanie mitochondrialne
utrzymuje si¢ rowniez w okresie bezlistnym,
jednak na znacznie nizszym poziomie (Forte.
Shaedle 1976a, Pilarski 2002). Obniza si¢ ono
znacznie wraz z wiekiem i np. u lodyg bieza-
cego rocznika Populus tremuloides wyniosto 11
pmol (CO,) - m? - s”!, podczas gdy u starszych
rocznikow uzyskano jedynie ok. 3 pmol (CO,)
-m2 - s (Han, Suzaki 1981, Ryan et al. 1996,
Cernusak, Marshall 2000, Ashan et al. 2001).
Wysokie wartosci oddychania w przeliczeniu
na 1 kg drewna, przy jednoczesnie wysokich
oporach dyfuzyjnych korka, prowadza do na-
gromadzania si¢ CO, wewnatrz todyg, a dzigki
fotosyntetycznej aktywnosci tkanek w todydze.
odbywa sig¢ redukcja jego zawartosci. Jest ona
najkorzystniejszym sposobem na wykorzystanie
wysokich stezen CO, 1 uzyskania O, dla pro-
cesow oddechowych.

SKEAD POWIETRZA WEWNATRZ LODYG

Analizy sktadu powietrza w fodydze wyka-
zuja znaczne roznice w stosunku do powietrza
otaczajacego rosling od zewnatrz. Szczegolnie
interesujace jest stezenie O, i CO,. Wzajemne
relacje zmian st¢zenia tych gazow moga swiad-
czy¢ o przebiegu fotosyntezy, oddychania ciem-
niowego lub fotooddychania. Badaniami objeto
fodygi szeregu gatunkow, m.in. Pinus sylve-
stris (Hari et al. 1991), Betula pendula (Levy
et al. 1999), Populus deltoides (Chase 1934),
Carnegia gigantea, Salix lasiolepis 1 Quercus
agrifolia (McDougal, Working 1933). Zawartos¢
CO, w drewnie roznita si¢ znacznie: poczawszy
od wartosci zblizonej do zawartosci CO, w po-
wietrzu atmosferycznym (0,04%) u Carnegia
gigantea, az do ponad 20% u Quercus agrifolia
(McDougal, Working 1933). Zawartos¢ CO,
w drewnie drzew nie jest stata w ciagu roku.
Eklund (1990) u Picea abies zanotowal naj-
nizsze jego stezenie w maju — 1%, a nastgpnie
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wzrost, az do 10% w czerwcu. Wahania zawar-
todci O, rowniez zmienialy si¢ w ciggu roku.
Najnizsze notowano w miesiacach letnich, okoto
5%, a najwyzsze, roOwne stgzeniu atmosferycz-
nemu — 21% jesienia (Carrodus, Triffett 1975,
Eklund 1990, Levy et al. 1999).

Tlen jest warunkiem koniecznym do prze-
biegu oddychania mitochondrialnego i fotood-
dychania. Ocenia sig, ze okoto 80% O, obecnego
w todygach jest uzywane przez procesy odde-
chowe (Ziegler 1957, Langenfield-Heyser 1997).
Prawdopodobnie pochodzi on z produkcji foto-
syntetycznej in situ i jedynie w niewielkich ilo-
$ciach przenika z zewnatrz przez przetchlinki.

Przetchlinki byly od dawna uwazane za ele-
ment umozliwiajacy wymiang gazowa pomigdzy
todyga a atmosfera, rézniacy sig¢ od szparek bra-
kiem mozliwosci regulacji ich rozwarcia (Essau
1973, Hejnowicz 2002). Thumaczono to budowa
perydermy w rejonie przetchlinek, gdzie ko-
morki sa mniej zbite, a przestrzenie migdzyko-
morkowe sa znacznie wigksze niz w pozostatych
obszarach perydermy (Wutz 1955). Komorki
perydermy w obszarach poza przetchlinkami
sa zwarte i wysycone suberyng o znikomej
przewodnosci dla wody i gazow (Ziegler 1957,
Schonherr, Ziegler 1980).

Role przetchlinek w wymianie gazowej po-
twierdzaja do$wiadczenia z izotopem wegla "C.
Langenfeld-Heyser et al. (1996) dodajac go do
otaczajacej atmosfery, stwierdzili jego asymilacje¢
w lodydze, ale jedynie w obszarach wokot prze-
tchlinek. Jednak Pilarski (1994) stwierdzit, ze
wielko$¢ oporu w todygach biezacego rocznika
Syringa vulgaris zaopatrzonego w przetchlinki
byta 18 razy wigksza niz w przypadku dolnej
strony li§cia zaopatrzonej w aparaty szparkowe.
Przyrost korka na grubo$¢ powodowat zwigk-
szenie oporu, ktéry w 2-letnich lodygach byt
prawie 60-krotnie wyzszy niz w lisciach. Tak
duzy opor dyfuzyjny przeczy tezie o funkcji
przewodzace] przetchlinek. Opor perydermy
lodygi biezacego rocznika Syringa vulgaris byl
5 razy mniejszy od warto$ci otrzymanych dla
pokrytych cienko$ciennymi wloskami lodyg
topinambura. Wynika z tego, ze wigksza rolg
z punktu widzenia wymiany gazowej odgrywaja

wloski zwigkszajace powierzchnig¢ todygi, niz
przetchlinki (Kocurek 2007).

Opor dyfuzyjny todygi jest zwiazany z utrzy-
mywaniem strumienia wody zaopatrujacego
liScie i zapobieganie jej stratom w wyniku
transpiracji. W wyniku tego wymiana CO, z ota-
czajacym powietrzem jest utrudniona, jednak
w przypadku wielu drzew, krzewow i roslin
zielnych jest notowana fotosynteza netto m.in.
u Fagus crenata (Han, Suzaki 1981), Syringa
vulgaris (Pilarski 1999), Populus tremuloides
(Brayman, Schaedle 1982), Cerasus vulgaris,
Malus domestica i Prunus domestica (Pilarski
2000).

REASYMILACJA CO, W LODYDZE

Fotosyntetyczne wbudowywanie in situ CO,,
wydzielonego w procesach oddechowych, na-
zywamy reasymilacja. Jest ona uzalezniona od
wieku todyg. U Pinus sylvestris obnizala si¢
wraz z wiekiem z 45% w 2-letnich todygach
do 5% w 12-letnich gal¢ziach (Linder, Troeng
1981). Zaobserwowano takze spadek reasymi-
lacji nawet podczas rozwoju lodyg biezacego
rocznika Populus tremula: z 80% w poczat-
kowym okresie rozwoju zmniejszalo si¢ do
50% jesienig (Aschan et al. 2001). Cernusak
i Marshall (2000) wskazuja na scista zaleznos¢
reasymilacji od intensywnosci oddychania ciem-
niowego, ktére wspolnie maleja wraz z wiekiem
todygi np. u Alnus glutinosa i Pinus monticola.
W cyklu rocznym kora Populus tremuloides re-
asymiluje od czerwca do sierpnia okolo 60%
CO,, uwalnianego w procesie oddychania
(Foote, Shaedle 1976a). Z kolei Kharouk et al.
(1995) szacuja udzial reasymilacji przez korg
na 30-50%, co stanowi 10-15% dodatkowego
zysku w globalnym bilansie CO, u Populus tre-
muloides podczas miesigcy letnich.

Reasymilacja wplywa nie tylko na wzrost
wspotczynnika wykorzystania CO, (Ryan et al.
1997), ale rowniez na wspolczynnik wykorzy-
stania wody w todydze. Liscie, aby uzyska¢ CO,
z powietrza atmosferycznego, otwieraja szparki,
co wiaze sig z transpiracja pary wodnej. W przy-
padku lisci wspotezynnik wykorzystania wody
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okreslony jest jako stosunek fotosyntezy netto
do ilosci wytranspirowanej wody. Poniewaz fo-
tosynteza netto kory jest niska lub ujemna defi-
niuje si¢ go jako stosunek poziomu reasymilacji
do transpiracji. Tak obliczony wspotczynnik wy-
korzystania wody wyniost dla todyg sosny 130
mmol (CO,) - mol™! (H,0) i byt 50 razy wyzszy
niz w przypadku lisci — 2,6 mmol (CO,) - mol™!
(H,0) (Cernusak, Marshall 2000).

Wydaje sig, ze poziom reasymilacji CO,
informuje o wlasciwej aktywnosci fotosynte-
tycznej todyg. Jednak precyzyjne oszacowanie
reasymilacji nie jest latwe. Poszukuje si¢ zatem
nowych metod umozliwiajacych szybkie i bez-
inwazyjne badania nad fotosynteza todyg.

FLUORESCENCJA CHLOROFILU A4

Skuteczna metoda badajaca fotosynteze
todyg wydaje si¢ by¢ pomiar fluorescencji chlo-
rofilu a, testujacy sprawnosc reakcji zarowno
fazy $wietlnej jak i posrednio fazy ciemnej fo-
tosyntezy. W przypadku lisci pomiary takie nie
nastreczaja trudnosci ze wzgledu na znikoma
grubos¢ epidermy i mozemy mie¢ duza pew-
no$¢, ze promieniowanie wysycajace, jak i flu-
orescencja, nie sa thumione przez zewngtrzne
tkanki okrywajace. Natomiast w przypadku
fodyg gruba warstwa korka moze odbijac i po-
chiania¢ 20-80% promieniowania w zakresie
fluorescencji chlorofilu.

Wyniki pomiarow fluorescencji ujawnily, ze
chloroplasty kory todyg charakteryzuja si¢ duza
ilo$cia zredukowanych centréw PSII oraz sto-
sunkowo duzym udziatem wolnoredukujacego
si¢ plastochinonu w og6lnej jego puli (Ivanov et
al. 2006, Kotakis et al. 2006). Ponadto pokrywa-
jacy todygi korek w ogromnej czesci zatrzymuje
promieniowanie krotkofalowe, przepuszczajac
do nizej polozonych warstw niewielka jego ilos¢
w zakresie absorpcji PSII (Sum et al. 2003), na-
tomiast w znacznie wigkszej ilosci promienio-
wanie wzbudzajace PSI (Manetas 2004, Manetas,
Pfanz 2005). Jednoczesnie chlorenchyma kory
posiada mniejsza ilos¢ chlorofilu oraz nizsza
wartos¢ stosunku chlorofilu a/b w poréwnaniu
z lis¢mi (Pfanz et al. 2002, Tokarz, Pilarski

2005, Ivanov et al. 2006, Pilarski, Tokarz 2006).
Szczegolowa charakterystyka aparatu fotosyn-
tetycznego kory fodyg wykazala wystgpowanie
wszystkich komponentéw biatkowych buduja-
cych centrum PSI, tozsamych z obecnymi w li-
$ciach (Krause, Weiss 1984), jednak w mniejszej
ilosci (Ivanov et al. 1990, Ivanov et al. 2006),
$wiadczac jedynie o ilo$ciowo-stechiometrycz-
nych, a nie funkcjonalnych réznicach w PSI
migdzy tymi organami (Ivanov et al. 2006).
Mniejsza ilos¢ PSI wedlug niektorych autoréw
(Heber et al. 1992, Ivanov et al. 2001) moglaby
wplywac na duza ilo$¢ zredukowanych centrow
PSII oraz na duzy udziat wolnoredukujacego sig
plastochinonu w catkowitej jego puli w korze
fodyg. Jednak wysoka aktywnos$¢ PSI pocho-
dzacego z kory, nawet w mniejszych ilo$ciach,
wyklucza pojawianie si¢ obserwowanego bardzo
niskiego tempa liniowego transportu elektronow.
Zatem obserwowane w fodygach niskie wydaj-
nosci PSII i bardzo wolny liniowy transport
elektronow wynika¢ moga raczej z warunkow,
w jakich powstawat aparat fotosyntetyczny kory
oraz z wysokich stezen wewnetrznego CO,, niz
z matej ilosci PSI (Ivanov et al. 2006).

Niska aktywnos¢ PSII kory moze powo-
dowaé spadek ilosci tworzonych zredukowa-
nych nukleotydow NADPH, a takze ograniczac
trans-membranowy gradient protonow, a tym
samym zmniejszac ilo$¢ ATP (Bukhov, Carpen-
tier 2004, Johnson 2005). Jednoczesnie w korze
todyg obserwuje si¢ wysoka aktywnos¢ PSI
oraz wysokie tempo ponownej redukcji P700°
w ciemnosci (Ivanov et al. 2001), ktorego
szybkos¢ odzwierciedla rozmiar cyklicznego
transportu elektronow wokot PSI (Maxwell,
Biggins 1976). Zachodzacy wokdt centrum PSI
cykliczny transport elektronéw prowadzi do
wzrostu trans-membranowego gradientu elek-
tronow, powodujac powigkszenie puli nukle-
otydow oraz zwigkszenie st¢zenia ATP (Ivanov
et al. 2006, Kotakis et al. 2006). Zwi¢kszona
ilos¢ ATP powstata w cyklicznym transporcie
elektronow wokot PSI kompensowataby niska
aktywnos$¢ PSII i moglaby by¢ wykorzystana
w reasymilacji oddechowego CO, (Manetas
2004, Ivanov et al. 2006, Kotakis et al. 2006).
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Wysokie zapotrzebowanie na ATP w procesie
reasymilacji wigze sig, z przyjmowanym przez
wielu autoréw, wystgpowaniem w korze todyg
mechanizmu fotosyntezy typu C, (Hibberd,
Quick 2002, Damesin 2003).

Niska aktywnos¢ PSII i wysoka PSI w tkan-
kach todygi moze swiadczy¢ o wigkszym zna-
czeniu produkeji ATP (konieczny do zapewnienia
aktywnego transportu asymilatow w roslinie)
w stosunku do fotosyntetycznego wbudowy-
wania CO,.

METABOLIZM CO, W LODYDZE

Fotosynteza todyg, zaréwno drzew jak
i rodlin zielnych, przebiega w znacznie trud-
nigjszych, wrecz ekstremalnych warunkach
w poréwnaniu z lisémi. Wysokie st¢zenie CO,
1 utrudniona wymiana gazowa z otoczeniem
moze sugerowac inny niz znany dla lisci model
asymilacji CO,. Rosliny naszego klimatu to
w znakomitej wigkszosci rosliny przeprowadza-
jace fotosynteze typu C;. Dotychczas sadzono,
ze aktywnos¢ fotosyntetyczna todyg obejmuje
ten sam typ asymilacji. Jednak Hibberd i Quick
(2002) wskazuja na duze prawdopodobienstwo
wystgpowania w todydze rosliny typu C; mecha-
nizmu C,, co stwierdzili w ogonkach lisciowych
selera i tytoniu.

Fotosynteza typu C, to mechanizm umoz-
liwiajacy wstepne zwigzanie CO, i powstanie
kwasow organicznych w mezofilu liscia, na-
stepnie ich transport do komérek pochwy oko-
fowiazkowej, gdzie nastgpuje dekarboksylacja
tych kwaséw i powtoérne wbudowanie uwolnio-
nego CO,, juz dzigki cyklowi Calvina—Bensona.
Fotosynteza typu C, wiaze si¢ z wigkszym na-
ktadem energii. Umozliwia jednak wykluczenie
fotooddychania i obnizenie transpiracji przez
co rosliny typu C,, charakteryzuja si¢ nizszym
punktem kompensacyjnym CO,, wyzszym
wspolczynnikiem wykorzystania wody i w kon-
sekwencji sa bardziej odporne na susze (Burris,
Black 1976, Hall, Rao 1999).

We wstepnym wigzaniu CO, w mechanizmie
C, bierze udzial PEP-karboksylaza, umozliwia-
jaca karboksylacj¢ fosfoenolopirogronianu do

szczawiooctanu, ktory nastgpnie przeksztal-
cony jest w jablczan i w tej postaci moze by¢
transportowany migdzy komoérkami w roslinie.
Enzym ten jest aktywny w niemal wszystkich
tkankach rosliny, jednak najczesciej jego aktyw-
nos¢ byta badana w owocach: jabtoni (Blanke et
al. 1987), kiwi (Blanke et al. 1988) oraz jabtka
budyniowego (Munoz et al. 2001). Stwierdzono,
ze PEP-karboksylaza bierze udzial w reasymi-
lacji CO, powstajacego w procesach oddecho-
wych w owocach jabtoni (Blanke et al. 1987).
Produktem PEP-karboksylazy jest jablczan
tatwo migrujacy z mezofilu do pochwy okoto-
wiazkowej roslin C,. Ulega on dekarboksylacji
poprzez dwa enzymy jablczanowe: zalezne
odpowiednio od NAD lub NADP. U tytoniu
(Hibberd, Quick 2002) zanotowano wysoka ak-
tywnosc obu enzymow jablczanowych w komor-
kach otaczajacych wiazki przewodzace ogonkow
lisSciowych, kilkakrotnie przekraczajace aktyw-
no$¢ w blaszce lisciowej. Sugeruje to wedtug
wyzej wymienionych autorow, ze zrodtem CO,
dla fotosyntezy lodygi ogonkéw jest jablczan,
transportowany ksylemem lub floemem i de-
karboksylowany w miare potrzeb na calej dhu-
gosci todygi. Przypuszcza sig, ze jablczan jest

_produkowany (przy udziale PEP-karboksylazy)

w korzeniach z CO,, powstalego w procesach
oddechowych lub pochodzacego z podtoza (Hib-
berd, Quick 2002). Przeprowadzone w ostatnich
latach badania nad wystgpowaniem tego mecha-
nizmu w korze niektérych drzew nie potwier-
dzity wprost jego istnienia, chociaz wykazaty
wysokie prawdopodobienstwo jego funkcjono-
wania (Ivanov et al. 2006).

PODSUMOWANIE

Niemal wszystkie todygi zarowno roélin
zielnych jak i drzew posiadaja warstwg komorek
zawierajacych liczne chloroplasty z wyksztat-
conymi granami, ktorych tylakoidy zawieraja
chlorofil wbudowany w kompleksy fotosynte-
tyczne PSII i PSI w ilosciach niejednokrotnie
dorownujacym lisciom. Pomiary wymiany ga-
zowej CO, jak i fluorescencji chlorofilu a wska-
zuja, ze todygi sa organami pelnigcymi rowniez
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funkcje¢ fotosyntetyczna. Jednak ze wzgledu na
trudnoéci zwigzane z metodyka badan, oszaco-
wanie wlasciwej wydajnosci fotosyntezy tych
organdéw jest weigz zbyt niedoktadne. Wydaje
sig, ze dzigki todygom mozliwe jest nie tylko
zwigkszanie ilosci CO, asymilowanego przez
rosling, ale przede wszystkim oszczgdne nim go-
spodarowanie w warunkach niedoboru wody.
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