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Wzrost roSlin drzewiastych w warunkach
podwyzZszonego stezenia dwutlenku wegla

Wstep

Badania skfadu atmosfery wykazuja ciagly wzrost st¢zenia dwutlenku wegla.
Od czasu rewolucji przemystowej zwigkszylo si¢ ono o okoto 25% i roSnie w
tempie 1,5 pmol - mol ™" na rok [46]. Ocenia sig, Ze jego poziom podwoi sig W ciagu
przysztego stulecia na skutek spalania paliw kopalnych i wycinania laséw tropi-
kalnych [15].

Ze wzgledu na swoja dtugowieczno$¢ obecnie sadzone drzewa doSwiadcza zna-
cznego wzrostu stezenia dwutlenku wegla w atmosferze, co moze zmienic ich reakcje
na warunki wilgotno$ciowe, zawarto$¢ sktadnikéw pokarmowych, odpornos¢ na
mr6z oraz konkurencje z innymi gatunkami [31]. Realno$¢ tych zmian potwierdzaja
badania Kienast i Luxmoore [20], wskazujace na zwigkszajace si¢ w ciagu ostatnich
czterdziestu lat przyrosty na grubo$¢ pni drzew iglastych rosnacych na stanowiskach
naturalnych.

Informacje podawane w podr¢cznikach fizjologii wskazuja na znaczny wzrost
intensywnosci fotosyntezy wraz ze zwigkszaniem si¢ st¢zenia CO,. Wyniki te pocho-
dza jednak z do§wiadczef okreslajacych poziom fotosyntezy przy jedynie Kilkuminu-
towym wzroscie st¢zenia dwutlenku wegla. W obliczu zmian klimatycznych szcze-
gblnego znaczenia nabieraja natomiast dlugoterminowe reakcje roslin.

Badania przeprowadzane na roslinach zielnych w wigkszosci wypadkow potwier-
dzaja stymulujacy efekt CO, na wzrost roslin [21]. Dotyczy to zwtaszcza gatunkow
o fotosyntezie typu C;, u ktorych wyzsze stezenie dwutlenku wegla w istotny sposéb
ogranicza intensywnos¢ fotooddychania.

Obserwacije te pozwolity wprowadzi¢ dokarmianie dwutlenkiem wegla jako stan-
dardowa technologie w uprawie wielu warzyw pod ostonami [29]. Mozliwos$¢ stymu-
lacji wzrostu drzew ma ogromne znaczenie dla produkcji szkétkarskiej. Tylko w
prowincji Quebec (Kanada) produkuje si¢ rocznie ponad 50 mln drzew pod ostonami
[7]. Takze w Europie coraz wigcej roSlin drzewiastych, szczegllnie miodziezy szkot-
karskiej, uprawia si¢ w szklarniach i tunelach foliowych. Przy$pieszenie wzrostu
ro$lin moze przyczynic si¢ do skrécenia czasu produkcji i w konsekwencji obnizenia
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kosztow. Niestety, reakcje roslin drzewiastych na wigksza zawartosé dwutlenku wegla
W powietrzu byty badane w znacznie mniejszym zakresie nizu roSlin zielnych, chociaz
lasy stanowig istotng czg¢S¢ ziemskiej szaty roslinnej i w wypadku wzrostu intensyw-
nosci fotosyntezy mogg zwigza¢ powazna ilos¢ CO, atmosferycznego.

Wptyw podwyzszonego stezenia CO2 na wymiane gazowa
u roslin drzewiastych

Dwutlenek wegla wigzany w procesie fotosyntezy przechodzi przez rubisco. Nic
wigc dziwnego, ze enzym ten stanowi od 5 do 50 procent rozpuszczalnych biatek
zawartych w liSciu [41]. U roslin z fotosynteza typu C;, w warunkach atmosferycz-
nego stgzenia dwutlenku wegla, stosunek fotosyntezy do fotooddychania, w zalezno-
Sci od temperatury, wynosi 2,0-3,0, co oznacza, ze ilo§¢ CO, traconego w procesie
fotooddychania stanowi okoto 20-25% ilosci wigzanej przez rosline [3]. Wraz ze
wzrostem stgzenia dwutlenku wegla intensywno$¢ fotooddychania zmniejsza sie
zwigkszajac, przynajmniej na krotki okres, poziom asymilacji netto [19, 29]. Zakres
tych zmian uwarunkowany jest zarowno przez cechy gatunkowe, jak i czynniki
Srodowiska [13].

Jednak krétkotrwaty wzrost intensywnosci fotosyntezy niewiele méwi o skutkach
wyzszego stgzenia dwutlenku wegla na wzrost roslin w dtuzszych przedziatach czasu.
W wielu badaniach obserwowano zjawisko tzw. aklimatyzacji, objawiajace si¢ spad-
kiem poziomu fotosyntezy do wartosci zblizonych, a nawet nizszych niz te, ktére
notuje si¢ w warunkach standardowych [49]. Efekt ten wigzany jest z akumulacja
weglowodanow, szczegodlnie skrobi, w liSciach lub/i spadkiem ilosci badZ aktywnoSci
karboksylazy RuBP [3]. Koncepcje te nie wyjasniaja jednak wszystkich danych
doswiadczalnych. Ponadto u wielu roslin, zwlaszcza przy odpowiednim poziomie
sktadnikéw pokarmowych, zjawisko aklimatyzacji nie byto notowane. U Betula
pendula [36), Liriodendron tulipifera |34|, Liquidambar styraciflua [48), Pinus
radiata i Pinus caribeana var. hondurensis [12] oraz wielu innych gatunkéw obser-
wowano wyzszy poziom [otosyntezy po kilku tygodniach lub miesigcach uprawy przy
podwyzszonym stg¢zeniu dwutlenku wegla. U Citrus aurantium dokarmianej przez 4
lata CO, fotosynteza byta wyzsza o 200% od kontroli [17].

W p;zeciwieﬁstwie do potwierdzonego ograniczenia fotooddychania, wptyw pod-
wyzszonego st¢gzenia dwutlenku wegla na intensywno$¢ oddychania w ciemnoSci nie
zostal doktadnie wyjasniony. Wydawatoby sig, ze wraz z akumulacja weglowodanéw
w liSciach intensywnos¢ oddychania powinna rosnac¢ [50], jednak coraz wiecej badan
wykazuje ograniczenie intensywnosci oddychania wraz ze wzrostem stgzenia CO,.
Taka reakcjg stwierdzono migdzy innymi u Acer rubrum i A. saccharinum [6],
Castanea sativa [31), Citrus aurantium [17), Liriodendron tulipifera [33], Malus
domestica 5], Quercus alba [51].
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Wplyw podwyzszonego stezenia CO2 na wzrost i pokroj roslin

Wyzsza intensywnos¢ asymilacji w polaczeniu z ograniczeniem oddychania
prowadzi do wzrostu masy ro$liny. Skala tego wzrostu zalezy jednak w ogromnym
stopniu od gatunku. I tak Pinus radiata uwprawiana przy stezeniu CO, rownym 660
ppm posiadata mas¢ o 30% wigksza od kontroli [11], podczas gdy u Pinus taeda i
Liquidambar styraciflua sucha masa byta wyzsza o odpowiednio 53% i 43% [44].
Badajac Cedrus atlantica stwierdzono przyrost masy o 70% w stosunku do kontroli
[19]. Wigksza mas¢ pod wptywem dokarmiania dwutlenkiem we¢gla notowano row-
niez u wigkszoSci innych badanych gatunkéw drzewiastych; m.in. rodzaje: Acer,
Alnus, Betula, Eleagnus, Fagus, Picea, Pinus, Prunus, Robinia, Tsuga (1, 6, 12, 27,
32, 39 i inni). Rosliny dokarmiane CO, sa zazwyczaj wyZsze niZ uprawiane w
warunkach naturalnych [38, 42, 44 i inni]. Podwyzszone st¢zenie dwutlenku wegla
zwigksza rowniez liczb¢ pgdéw bocznych [38, 42] oraz w niektorych wypadkach
stosunek masy do wysokosci [7, 8].

Wyzsze stgzenie CO, wplywa tez czgsto na dystrybucj¢ asymilatow wewnatrz
roSliny [40]. U wielu roslin drzewiastych dokarmianych dwutlenkiem wegla stwier-
dzono stosunkowo silniejszy rozwdj systemu korzeniowego niz cz¢sSci nadziemne;j [ 7,
18, 34], a w szczegdblnoSci korzeni drobnych odpowiedzialnych za pobieranie skfad-
nikéw pokarmowych i wody [33, 36]. Moze to pozytywnie wptyna¢ na zdolnosci
adaptacyjne roslin do warunkow stresowych.

Mata objeto$¢ podtoza w doniczkach moze hamowaé wzrost roslin, co — jak
sugerowano — moze prowadzi¢ do ograniczenia pozytywnej reakcji na dokarmianie
dwutlenkiem wegla. Jednak doSwiadczenia McConnaughay i in. [26] oraz Berntson i
in. [2] wskazuja, Ze chociaz wzrost roslin w matych doniczkach byt istotnie stabszy,
to pozytywny efekt CO, nie tylko nie zanikat, lecz byt nawet bardziej spektakularny.

U roslin uprawianych w warunkach podwyzszonego st¢zenia CO, obserwuje si¢
wzrost grubosci lisci wynikajacy z powickszania si¢ komérek [38] lub/i powstania
dodatkowej warstwy komodrek mezofilu [47]. Liczba, calkowita powicrzchnia oraz
masa liSci czgsto wzrastaja w wyniku dokarmiania dwutlenkiem wegla |38, 39 1 inni],
natomiast stosunki powierzchni lisci do ich suchej masy oraz powierzchni lisci do
suchej masy rosliny sa z reguty mniejsze [34, 36, 48 i inni].

Wplyw wysokiego stezenia CO2 na rozwdj roslin
drzewiastych

Wplyw podwyzszonego stezenia CO, na proces rozwoju i starzenia sig roslin
drzewiastych byt badany w niewielu doswiadczeniach. Dostepne dane wskazuja na
istotne przyspieszenie przebiegu tych proceséw u roslin dokarmianych dwutlenkiem
wegla. Conroy i in. [9] obserwowali szybsze wyksztatcanie dojrzatych igiet u siewek
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Pinus radiata, za$ Kaushal i in. [19] stwierdzili skrécenie okresu wzrostu pedow u
Cedrus atlantica przy wyzszym poziomie CO,. Rowniez Mousseau i Enoch [30]
opisywali przyspieszone starzenie si¢ liSci u Castanea sativa, podczas gdy Mattson i
Widmer [25] obserwowali taka sama reakcje u Rosa. Objawy wczesniejszego zOtk-
nigcia liSci stwierdzono réwniez w innych do§wiadczeniach [31], chociaz Norby i in.
[33] nie zanotowali wptywu CO,, na trwatosé ulistnienia u Liriodendron tulipifera.

Podwyzszone stgzenie CO, p?zys’.piesza kwitnienie i zwigksza jego intensywnosé
u wielu roSlin zielnych [29]. Mozna przypuszczaé, ze podobne efekty wystapia u
drzew. Niestety, ze wzgledu na p67na inicjacje kwitnienia u wielu gatunkéw drze-
wiastych, dane, ktérymi dysponujemy, sa bardzo skape. U Castanea sativa wszystkie
rosliny dokarmiane dwutlenkiem wegla kwitty w trzecim roku cksperymentu, podczas
gdy rosliny nie nawozone tym gazem nie wyksztalcity kwiatéw [31]. Dokarmianie
dwutlenkiem wegla stymulowato tez kwitnienie ré6z w doswiadczeniach przeprowa-
dzonych przez Mattson i Widmer [25].

Jak wskazuja badania Moe [28], dokarmianie dwutlenkiem wegla ro$lin matecz-
nych Campanula isophylla moze w istotny sposGb poprawic korzenienie si¢ pobiera-
nych z nich sadzonek. Wynika to najprawdopodobniej z wyzszej zawartosci weglo-
wodanow w takich sadzonkach. Niestety, podobne badania nie byly prowadzone na
drzewach i krzewach. Stwierdzono natomiast, ze wyzsze stgzenie CO, poprawia
procent ukorzenienia i/lub liczbg korzeni u sadzonek wielu roslin drzewiastych [29].
Rowniez Hardh [14] obserwowat wyzszy procent ukorzenienia sadzonek Betula
pendula, Kunneman [22] za$ potwierdzit pozytywny wptyw dokarmiania CO, na
ukorzenianie sig sadzonek kilku gatunkéw roslin iglastych i liSciastych. Sorensen [45]
wykazat mozliwos¢ sadzonkowania mtodszych, mniej zdrewniatych pedéw Pinus
mugo, podczas gdy Loach i Whalley [23] stwierdzili u nowo ukorzenionych sadzonek
Betula pendula lepsze przezimowanie i rozwéj pakéw wiosng w wyniku wzrostu
stgzenia CO, w powietrzu.

Wptyw podwyzszonego stezenia dwutlenku wegla na wzrost
roslin drzewiastych w warunkach stresu wodnego

Stres wodny silnie ogranicza wzrostros$lin. W ostatnich latach stwierdzono jednak,
ze zahamowanie fotosyntezy, a w konsekwencji wzrostu, wynika zazwyczaj nie tyle
z bezposredniego uszkodzenia aparatu asymilacyjnego co przede wszystkim z zamy-
kania aparatow szparkowych na skutek spadku potencjatu wodnego w komérkach
[37]. Wyzsze stgzenie CO, prowadzi u wigkszosci gatunkéw do redukeji wymiany
gazowej przez szparki [18]. Jedynie u niektSrych roslin (np. Citrus aurantium i czesci
roslin iglastych klimatu umiarkowanego) reakcja taka nie wystepuje [13]. Ogranicze-
nie transpiracji w potaczeniu z wyzsza fotosynteza prowadzi do wzrostu efektywnoSci
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wykorzystania wody. Reakcja ta jest obserwowana u wigkszosci badanych ro$lin i to
zar6wno u tych charakteryzujacych si¢ fotosynteza typu Cs, jak 1 C, [50]. Mozna
zatem przypuszczac, ze wyzsze stgzenie dwutlenku wegla bedzie zwickszaé toleran-
cyjnosc roSlin na stres wodny. Ponadto intensywniejszy wzrost korzeni —zwiekszajac
zdolInos¢ rosliny do pobierania wody — powinien ograniczaé negatywne efekty suszy.
Rzeczywiscie, wyzsze st¢zenie CO, przeciwdziatato, przynajmniej czgSciowo, skut-
kom stresu wodnego migdzy innymi u Betula populifolia [27), Liquidambar styraci-
flua [48], Picea mariana [18), Picea rubens [42), Pinus radiata [11] oraz Pinus taeda
[48], przy czym pozytywny efekt dokarmiania CO, byt w wielu wypadkach wy-
razniejszy u roslin przesuszonych niz podlewanych reéu]arnie [9, 18]. Nie rozwigzany
pozostaje nadal problem tolerancyjno$ci na zalewanie roslin rosngcych w warunkach
wysokiego poziomu CO,. Wiadomo jednak, ze Acer rubrum (gatunek wzglednie
tolerancyjny na zalanie) uprawiany w warunkach nadmiernej wilgotnosci wytworzyt
pod wpltywem dokarmiania CO, mas¢ o 20% wigksza w stosunku do ro$lin nie
dokarmianych, natomiast Betula populifolia (gatunek typowy dla gleb suchych) nie
wykazata w tych warunkach przyrostu masy [27].

Wymagania pokarmowe ro$lin rosnacych w warunkach
podwyzszonego stezenia CO2

Nie ulega watpliwosci, Ze istnieje Scisty zwiazek pomigdzy zaopatrzeniem roslin
w sktadniki pokarmowe a wigzaniem CO,. Z jednej strony pobieranie i wigzanie
zwiazkow mineralnych wymaga energii do-starczanej przez produkty fotosyntezy, z
drugiej — intensywniejsze wiazanie dwutlenku wegla w procesie asymilacji zwigksza
zapotrzebowanie na substancje mineralne [43]. Jednak szczegotowe iloSciowe zalez-
nosci pomigdzy tymi procesami wydaja si¢ trudne do okreslenia. W wigkszosci badan
stwierdzano obnizenie stgzenia azotu w liSciach roslin dokarmianych CO, [10, 18, 32,
39, 49]. Podejrzewa si¢, ze szybki wzrost moze powodowac efekt rozcieficzenia azotu
przy réwnoczesnym ograniczeniu pobierania tego sktadnika z podtoza ze wzgledu na
mniejsza intensywnosc transpiracji [10]. Johnsen [ 18] stwierdzil jednak, ze sam efekt
rozcieficzenia nie wyjasnia w wystarczajacym stopniu spadku st¢Zenia azotu w igtach
Picea mariana. Jego zdaniem wskazuje to na zmiany w dystrybucji azotu w obrebie
roSliny zgodnie z modelami postulujacymi spadek ilo$ci azotu przemieszczanego do
biatek w liSciach wraz ze wzrostem zawarto$ci CO, w powietrzu [ 16]. Przy niedoborze
azotu niektore gatunki reagowaty pozytywnie na \i/y'Zszy poziom CO, [8, 10, 34, 42],
podczas gdy u innych stymulacja wzrostu nie nastgpowata lub byta ograniczona
[4,49]. W przeciwienstwie do azotu koncentracja fosforu w roslinach dokarmianych
CO, z reguty nie zmienia si¢ [49], pomimo Ze niektdre badania nie wykazuja
stymulacji pobierania tego pierwiastka [12]. Conroy i in. [9, 12] zaobserwowali, ze
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niedobor fosforu ogranicza pozytywny efekt dokarmiania dwutlenkiem wegla, za$ u
Eucaliptus grandis [10], Pinus caribeana i Pinus radiata [12] wykazano wzrost
zapotrzebowania ro$lin na fosfor wraz ze wzrostem st¢zenia CO, w atmosferze.

Silniejszy rozwdj korzeni w warunkach podwyzszonego slf;zema CO, moze
przyczynicsig do lepszego wykorzystania zwiazkéw mineralnych zna JdlljﬂLth Sigw
glebie. Ponadto u Pinus echinata i Quercus alba [35] stwierdzono stymulacje myko-
ryzy, a u czgsci gatunkow wigzacych azot atmosferyczny silniejszy rozwéj brodawek
[32], wynikajace przypuszczalnie z wigkszej ilosci asymilaléw dostarczanych do
korzeni.

Podsumowanie

W warunkach podwyzszonego stgzenia CO, zdecydowana wigkszos¢ roslin drze-
wiastych wykazuje silniejszy wzrost. Wynika to z wyzszego poziomu fotosyntezy,
ograniczenia oddychania oraz wigkszej efektywnosci wykorzystania wody. Stymula-
cja wzrostu wystepuje nawet w wypadku ograniczonego stresu wodnego lub niedo-
boru sktadnikow mineralnych w podtozu, cho¢ jej zakres moze by¢ w znacznym
stopniu modyfikowany przez warunki Srodowiska. Poszczegllne gatunki wykazuja
tu duze zréznicowanie reakcji, przy czym najsilniej na dokarmianie dwutlenkiem
wegla reaguja zazwyczaj gatunki pionierskie, charakteryzujace sie szybkim wzrostem
1 wysokimi wymaganiami Swietlnymi [39]. Wicle badan sugeruje, ze w wyniku
zwigkszenia stgzenia CO, w atmosferze nalezy liczy¢ si¢ ze znacznymi zmianami w
szybkosci wzrostu i wymaganiach siedliskowych roslin drzewiastych, prowadzacymi
w konsekwencji do modyfikacji w sktadzie gatunkowym ckosysteméw le$nych
wszystkich stref klimatycznych. Wyzszy poziom CO, moze zwigkszy¢ przezywal-
nos¢ mtodych roslin [39] oraz ich tolerancyjnosé na mcsprzyjajqw warunki wilgot-
nosciowe i niedobodr skfadnikéw pokarmowych. Jednoczesnie moze jednak spowodo-
wac wzrost wrazliwosci na mréz ze wzgledu na opdZnione zawiazywanie pakéw.
Reakcje taka siwierdzono u Picea mariana rosngcego w atmosferze zawierajacej
1000 ppm CO, [24].

Aby petniej pozna¢ wptyw podwyzszonego stezenia CO., na wzrost roslin drze-
wiastych, konieczne sa dalsze badania obejmujace wickszy zakres gatunkéw i odmian
uprawianych w zréznicowanych warunkach §wietlnych, wilgotnosciowych i nawoze-
niowych. Szczegdlnie dotkliwy wydaje sig brak informacji dotyczacych mozliwosci
wykorzystania dokarmiania dwutlenkiem wegla w produkcji drzew i krzewéw ozdob-
nych, gdzie skrocenie okresu produkcji pozwolitoby w znacznym stopniu obnizyé jej
koszty.
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Growth of tree species in conditions of elevated carbon
dioxide concentration

Summary

~ The rapid increase in the concentration of atmospheric carbon dioxide may exert
a substantial impact on the biosphere. The paper presents the effects of elevated CO,
concentration on the growth of tree species on the base of literature data. Both
physiological responses as well as changes in growth and development of plants are
discussed. Furthermore, water and nutrient requirements of trees grown under high
CO, are considered. Practical aspects of the problem are also included.
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