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Funkcjonowanie fotosyntezy w łodygach i jej 
znaczenie dla bilansu węglowego rośliny
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In herbaceous plants, most stems contain chlorophyll (even in the epidermis) giving them a vis-
ible green colour. The lignifi ed 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 CO2.

The photosynthetic activity of stems depends on the intensity and spectral composition 
of light. These parameters are refl ected 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 lignifi ed plants usually contain less photosynthetic pigments (per dm2) than 
the leaves of the same plant.

In leaves of C3 plants, atmospheric air provides CO2 for photosynthesis. In C4 and CAM 
plants, atmospheric CO2 is initially bound in the form of organic acids. In stems of C3 plants, 
there are many sources of CO2 for photosynthesis including: atmospheric CO2 and CO2 derived 
from in situ respiration of stems and roots, as well as dissolved CO2 transported via xylem.

Recent research indicates that stems of herbaceous or lignifi ed plants may conduct the 
photoassimilation process in the manner characteristic of C4 plants. In terms of stem photo-
synthesis, the herbaceous and lignifi ed plants can be divided into three groups: (I) CAM desert 
plants, (II) C3 and C4 plants of a tropical climate zone, adapted to seasonal water shortages, 
(III) herbaceous and lignifi ed C3 plants of a temperate climate zone.

The net stem photosynthesis in plants of the fi rst two groups can attain high values ranging 
from 6 to 21 μmol (CO2) · m–2 · s–1. In contrast, in the third group, the photosynthesis is usu-
ally non-measurable, and may be in the range of up to 1 μmol (CO2) · m–2 · s–1. This process 
is sometimes manifested only as in decreased CO2 effl ux 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 CO2 refi xation, that can amount to ca 60–80% of the quantity of this gas 
produced in respiratory processes.
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WSTĘP

Głównym organem fotosyntetycznym roślin, naj-
lepiej dostosowanym do przekształcania energii 
świetlnej w energię wiązań chemicznych, są li-
ście. Jednak oprócz liści fotosynteza może prze-
biegać czasowo lub stale we wszystkich innych 
częściach nadziemnych. Spośród nich przepro-
wadzać fotosyntezę mogą przede wszystkim 
łodygi (Aschan, Pfanz 2003), a w dalszej kolej-
ności: 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 storczyków 
(Benzing, Ott 1981, Aschan et al. 2005).

Łodygi przede wszystkim pełnią rolę szkie-
letu dla liści, spełniają funkcję przewodzącą 
wodę, sole mineralne i asymilaty, a także ma-
gazynują związki zapasowe, głównie skrobię 
(Essau 1973, Schaedle 1975, Ashworth et al. 
1993). Natomiast mniej znany jest udział łodyg 
w fotosyntetycznym wiązaniu CO2, stanowiący 
dodatkowy zysk energetyczny dla rośliny (Pi-
larski 1998, Cernusak et al. 2001, Berveiller 
et al. 2007).

TYPY FOTOSYNTEZY W ŁODYGACH

Nilsen (1995) charakteryzuje trzy grupy ro-
ślin ze względu na wykształcony typ fotosyntezy 
łodyg: 

– rośliny gruboszowate przeprowadzające 
fotosyntezę typu CAM,

– rośliny zielne i krzewy typu C3 lub C4 
przystosowane do okresowego defi cytu wody,

– rośliny zielne, drzewa i krzewy typu C3, 
występujące w klimacie umiarkowanym.

Rośliny przeprowadzające fotosyntezę typu 
CAM to głównie sukulenty, często pozbawione 
liści. U wielu gatunków np. z rodzin Cactaceae, 
Euphorbiaceae, Asclepiadaceae czy Asteraceae, 
łodyga stanowi główny organ przeprowadza-
jący fotosyntezę. Posiada ona epidermę bogatą 
w aparaty szparkowe, które otwierając się nocą 
umożliwiają pobieranie CO2 z atmosfery i ma-
gazynowanie go w postaci kwasów organicz-
nych: jabłczanu (Ashton et al. 1990, Hibberd, 

Quick 2002) i być może cytrynianu (Lüttge 
1988). Pobieranie nocne CO2 przez łodygę su-
kulentów może utrzymywać się na wysokim 
poziomie: 10–20 μmol (CO2) · m–2 · s–1 (Nilsen 
1995). Dekarboksylacja kwasów organicznych 
w ciągu dnia umożliwia ponowne wiązanie CO2, 
ale już w procesie fotosyntezy. Niektóre gatunki 
opuncji przeprowadzają fotosyntezę typu C3 
w liściach, a jednocześnie ich łodygi prowadzą 
fotosyntezę typu CAM (Nobel, Hartsock 1986). 
U niektórych roślin, wybór sposobu asymilacji 
CAM lub C3 zależy od aktualnych warunków 
(Borland et al. 1992). U wielu gatunków tej 
grupy fotosynteza łodyg obejmuje 100% asy-
milacji CO2 przez roślinę (Kluge, Ting 1978, 
Nobel, Hartsock 1986).

Inny typ fotosyntezy w łodygach prezen-
tuje grupa roślin klimatu ciepłego okresowo 
poddawana stresowi suszy. Łodyga, podobnie 
jak liście, jest u nich przystosowana do asy-
milacji CO2. Posiada bogatą w szparki epi-
dermę, pod którą znajduje się rozwinięty 
miękisz gąbczasty. Dzięki temu fotosynteza 
netto łodyg jest wysoka i może osiągać poziom 
6–21 μmol (CO2) · m–2 · s–1 (Gibson 1983, Com-
stock, Ehleringer 1990, Nilsen et al. 1993). U ro-
ślin tej grupy liście są dominującym organem 
fotosyntetyzującym, ale w trakcie suszy gdy li-
ście opadną, łodyga staje się jedynym źródłem 
asymilatów (Comstock, Ehleringer 1990). Przy-
kładem roślin z tej grupy jest Cytisus scoparius, 
który przez kilka miesięcy w roku, w okresie 
bezlistnym, korzysta wyłącznie z asymilacji CO2 
przez łodygę (Bossard, Rejmanek 1992, Nilsen, 
Karpa 1994).

Trzeci typ fotosyntezy łodyg jest charakte-
rystyczny dla roślin klimatu umiarkowanego: 
drzew, krzewów i roślin zielnych. W łodygach 
tych roślin nie stwierdzono miękiszu gąbcza-
stego, charakterystycznego dla liści. Zwykle 
nie posiadają one szparek w epidermie łodygi 
lub ich liczba jest niewielka. Czasami szparki 
podczas ontogenezy przekształcają się w prze-
tchlinki, dzięki którym również może nastę-
pować wymiana gazowa miedzy wnętrzem 
łodygi i otoczeniem (Essau 1973, Malinowski 
1978). Jednak fotosynteza netto łodyg tych 
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roślin przyjmuje niewielkie wartości i to zwykle 
w godzinach przedpołudniowych (Kharuok et 
al. 1995, Pilarski 1998, 1999, Pfanz, Aschan 
2001). Dotychczas rzadko opisywano aktywność 
fotosyntetyczną łodyg roślin zielnych, uprzywi-
lejowanych wyższą dostępnością światła w po-
równaniu z roślinami wytwarzającymi korek 
(Kocurek, Pilarski 2007).

POWIERZCHNIA FOTOSYNTETYZUJĄCA 
ROŚLIN

Badania nad fotosyntezą zwykle nie 
uwzględniają powierzchni łodyg, owoców, 
kwiatów i korzeni powietrznych w całkowitej 
powierzchni fotosyntetycznie czynnej rośliny 
(Solhaug, Haugen 1998, Pilarski 1999). Jed-
nocześnie należy zauważyć, że w przypadku 
niektórych roślin typu CAM, np. Frerea indica 
(Lange, Zuber 1977) lub Carnegia gigantea 
(Nobel, Hartsock 1986), łodygi stanowią nawet 
100% powierzchni fotosyntetycznej. Także u ro-
ślin typu C3 klimatu suchego w okresie niedo-
boru wody tkanki łodyg są niemal wyłącznym 
miejscem asymilacji CO2. Na przykład u Erio-
gonum infl atum udział łodyg w całej aktywnej 
fotosyntetycznie powierzchni stanowi do 80% 
(Smith, Osmond 1987), a u Encelia farinosa 
i Ambrosia dumosa nawet 100% (Comstock, 
Ehleringer 1988). Również w przypadku drzew 
i krzewów liściastych naszego klimatu w okresie 
bezlistnym, od jesieni do wiosny, powierzchnia 
łodyg stanowi jedyną powierzchnię fotosynte-
tycznie czynną (Larcher et al. 1988, Kharuok 
et al. 1995, Pilarski 1999).

Stosunek powierzchni łodyg do po-
wierzchni liści roślin wytwarzających korek 
został zbadany np. u Malus domestica (Tokarz 
2007). W okresie wegetacyjnym udział łodyg 
w ogólnej powierzchni fotosyntetycznej zmie-
niał się i w czerwcu wyniósł 60–70%, a we 
wrześniu obniżał się do 30–50%, w zależności 
od odmiany. Inaczej u wczesnowiosennej rośliny 
zielnej Helleborus viridis, u której na początku 
wegetacji łodygi stanowią 34% w ogólnej po-
wierzchni, podczas gdy pod koniec lata jedynie 
10%. U gatunku tego w początkowym okresie 

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

WŁAŚCIWOŚCI OPTYCZNE ROŚLIN

Do czynników umożliwiających wykorzy-
stanie powierzchni łodyg dla fotosyntezy należy 
przede wszystkim dostępność światła. U roślin 
zielnych warunki świetlne dla przebiegu foto-
syntezy w łodygach są znacznie korzystniejsze, 
w porównaniu z drzewami i krzewami, po-
nieważ są one pokryte epidermą podobnie jak 
liście. W przypadku drzew i krzewów, okrywa-
jący łodygi korek ogranicza znacznie możliwość 
dostępu światła (Pilarski 1989, Manetas 2004, 
Pilarski, Tokarz 2005, Kocurek, Pilarski 2007). 
Jednak po usunięciu korka ukazuje się zielona 
warstwa chlorenchymy, która świadczy o docie-
raniu pod warstwę martwych komórek promie-
niowania aktywnego fotosyntetycznie (Pilarski 
1984, Larcher et al. 1988, Kharouk et al. 1995). 
Chlorofi l obecny jest także w drewnie i rdzeniu, 
co oznacza, że również 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 łodygach zarówno 
drzew i krzewów, jak i roślin zielnych. Tokarz 
i Pilarski (2005) podają, że tylko 1/3 promie-
niowania w zakresie PAR padającego na łodygę 
może być transmitowana przez korek Malus do-
mestica do komórek chlorofi lowych kory. Nieco 
mniejszą transmisją w zakresie PAR (17%) cha-
rakteryzowały się łodygi Syringa vulgaris. Wraz 
z wiekiem łodygi i przyrostem grubości korka 
zmniejsza się ilość energii promienistej trans-
mitowanej przez korek, co powoduje zubożenie 
warstwy chlorofi lowej w łodygach. Obserwo-
wano to np. u Syringa vulgaris (Pilarski 1989), 
Betula pendula, Fagus sylvatica (Kocurek, 
Pilarski 2007, Pilarski, Tokarz 2006), a także 
u drzew owocowych: Cerasus vulgaris, Prunus 
avium, P. domestica, Pyrus communis i Juglans 
regia (Pilarski, Tokarz 2005). Jednocześnie 
stwierdzono, że promieniowanie padające na 
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łodygę może ulegać transmisji w jego tkankach, 
docierając do rdzenia (Wiebe et al. 1974, van 
Cleve et al. 1993), a także aż do korzeni (Sun 
et al. 2003).

BARWNIKI FOTOSYNTETYCZNE

Efektem docierania światła do komórek liści 
i łodyg jest wytworzenie barwników fotosyn-
tetycznych: chlorofi lu a, b oraz karotenoidów. 
Jednak ze względu na mniej korzystne warunki 
świetlne łodygi zawierają zwykle mniejsze ilości 
barwników fotosyntetycznych w przeliczeniu na 
powierzchnię w porównaniu z liśćmi tej samej 
rośliny. Łodygi Ilex aquifolium zawierały 30–
70% mniej chlorofi lu w porównaniu z liśćmi 
(Schmidt et al. 2000). Również u Syringa vul-
garis zawartość chlorofi lu w łodygach bieżącego 
rocznika wynosiła około 70% jego zawartości 
w liściach (Pilarski 1984). Nieco mniejszą, bo 
30–50% zawartością chlorofi lu w odniesieniu 
do liści charakteryzowały się łodygi Fagus syl-
vatica (Damesin 2003), natomiast Gundersen 
(1954), również u Fagus sylvatica stwierdził 
zbliżoną zawartość chlorofi lu w łodygach i li-
ściach. Podobną zawartość w obu organach 
opisywano u Populus tremuloides (Kharouk et 
al. 1995), czy Cytisus scoparius (Bossard, Rej-
manek 1992). Zawartość chlorofi lu zawsze ma-
leje wraz z wiekiem łodygi i przyrostem korka 
(Pilarski 1984, 1999, Tokarz, Pilarski 2005).

Stosunek chlorofi lu a/b w łodygach bieżącego 
rocznika drzew może osiągać wartości zbliżone 
do liści, jednak wraz z wiekiem i przyrostem 
korka na grubość, wartość ta maleje (Larcher 
et al. 1988, Pilarski 1999). Podobnie notowano 
malejący stosunek chlorofi lu a/b wraz z odle-
głością od powierzchni łodyg i obniżającym 
się natężeniem PAR (van Cleve et al. 1993, Pi-
larski 1999).

Liście są organami o niewielkiej miąższości 
w porównaniu z łodygami. Zawierają one chlo-
rofi l w całym przekroju poprzecznym, z wyjąt-
kiem epidermy. Inaczej jest w przypadku łodyg, 
które charakteryzując się zwykle sporą miąższo-
ścią tkanek żywych i martwych, wykształcają 
chlorofi l w znacznie grubszej warstwie tkanek 

(Essau 1973, Kramer, Kozlowski 1979, Pfanz, 
Ashan 2001). Obejmuje ona perydermę bez 
korka, a także miękisz kory pierwotnej i wiązki 
łykowe. Chlorofi l, już w znacznie mniejszych 
ilościach, zaobserwowano także w głębszych 
warstwach łodygi: komórkach miękiszowych 
drewna i o wiele wyraźniej w promieniach rdze-
niowych (Pilarski, Tokarz 2006, Witman et al. 
2006). U wielu roślin wytwarzających korek, 
żywe komórki rdzenia zawierają chlorofi l lub 
rdzeń jest otoczony warstwą komórek zawiera-
jących chlorofi l (Szujkó-Lacza et al. 1970, Lar-
cher et al. 1988, van Cleve et al. 1988, 1993, 
Pilarski, Tokarz 2006).

CHLOROPLASTY

Barwniki fotosyntetyczne umiejscowione 
są w chloroplastach, których rozmieszczenie, 
wielkość i budowa również zależy od warunków 
świetlnych. W łodygach drzew i krzewów ilość 
chloroplastów w komórce zmniejsza się wraz 
ze wzrostem odległości od korka, co stwier-
dzono u Euonymus europaeus (Szujkó-Lacza et 
al. 1971) i Populus tremuloides (Shaedle et al. 
1968). Larcher et al. (1988) u Fagus sylvatica 
nie znaleźli różnic w ultrastrukturze chloropla-
stów z perydermy, drewna i rdzenia, podczas 
gdy u Taxus baccata chloroplasty pochodzące 
z perydermy i rdzenia posiadały wykształcone 
grana, czego nie notowano w chloroplastach 
z miękiszu drewna (Buns et al. 1993). Różnice 
w ultrastrukturze chloroplastów pochodzących 
z różnych warstw kory zanotowano również 
u Syringa vulgaris. Lepiej rozwinięty system 
lamelarny zaobserwowano w chloroplastach 
zewnętrznej części kory niż tych z wewnętrznej 
(Pilarski 1998).

W chloroplastach łodygi może następować 
gromadzenie ziaren skrobi. Część  pochodzi 
z asymilatów powstających w liściach, a część, 
co zbadano za pomocą izotopu 14C, z własnej 
produkcji fotosyntetycznej łodygi, co wykazano 
np. u Picea abies (Langenfeld-Heyser 1987). Ob-
serwowano to także u wielu innych gatunków: 
Euonymus europaea (Szujkó-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 roślin tych 
największe średnice ziaren skrobi zawierały 
chloroplasty pochodzące z tkanek najbliższych 
powierzchni łodygi, a więc posiadające najlepsze 
warunki świetlne do przeprowadzania fotosyn-
tezy. Natomiast średnica ziaren zmniejszała się 
w miarę przesuwania się w głąb łodygi i naj-
mniejsza była notowana w rdzeniu, gdzie dociera 
najmniej światła (Szujkó-Lacza et al. 1971).

INTENSYWNOŚĆ FOTOSYNTEZY 
W ŁODYDZE

Rośliny klimatu suchego, np. pozbawiony 
liści Cytisus scoparius, charakteryzują się wy-
soką fotosyntezą netto łodyg, dochodzącą do 
18 μmol (CO2) · m–2 · s–1, a u Spartium junceum 
osiągającą nawet ponad 20 μmol (CO2) · m–2 · s–1 

(Nielsen, Karpa 1994). Wielkość tego parametru 
w liściach roślin pochodzących z tych samych 
warunków jest znacznie wyższa: Gossypium 
hirsutum i Chenopodium album osiągają mak-
symalne wartości około 55 μmol (CO2) · m–2 · s–1 
(Osmond et al. 1982, Pearcy, Ehleringer 1984). 
W warunkach klimatu umiarkowanego nie 
stwierdzono tak wysokich wartości fotosyn-
tezy netto łodyg. Rośliny zielne oraz drzewa 
i krzewy pochodzące z klimatu umiarkowanego 
charakteryzują się znacznie niższą intensyw-
nością wymiany gazowej. Fotosynteza netto 
zwykle utrzymuje się na poziomie 0,5–2 μmol 
(CO2) · m–2 · s–1 i jest uzależniona od stadium 
wegetacji. U Syringa vulgaris rosła od początku 
wegetacji, osiągając maksymalne wartości 
w lipcu, by obniżać się aż do zrzucenia liści 
w listopadzie (Pilarski 1999). Fotosynteza netto 
w łodygach jest zwykle notowana w godzinach 
od 9 do 15, czyli w okresie najbardziej sprzyjają-
cych warunków do przeprowadzenia fotosyntezy 
liściowej (Pilarski 2000). Łodygi wykazują foto-
syntezę netto także w okresie bezlistnym, a po 
opadnięciu liści łodygi drzew i krzewów mogą 
wykorzystywać w większym stopniu bezpo-
średnio padające promieniowanie słoneczne.

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

żywe tkanki pod korkiem mogą nagrzewać się 
do wartości wyższych nawet o 12°C od tempera-
tury otoczenia (Derby, Gates 1966, Sakai 1966, 
Jensen et al. 1970, Pilarski 1997). Pozwala to na 
uzyskanie korzystniejszych warunków termicz-
nych dla aktywności enzymów uczestniczących 
w redukcji CO2. W wyniku ogrzewania słonecz-
nego fotosynteza netto łodyg jest wykazywana 
w temperaturze powietrza zbliżonej do zera lub 
nawet poniżej zera (Foote, Schaedle 1976a, b, 
1978, Coe, McLaughlin 1980).

Fotosynteza łodyg drzew i krzewów często 
objawia się jedynie zmniejszeniem wydzielania 
CO2 na świetle, w porównaniu z ciemnością. 
U Syringa vulgaris intensywność wydzielania 
CO2 w styczniu w ciągu ciepłego dnia (4–5°C) 
wynosiła od 0,1 do 0,6 μmol (CO2) · m–2 · s–1, 
i była niższa niż po zmroku – ok. 1,1 μmol 
(CO2) · m–2 · s–1 (Pilarski 2002).

Niska intensywność fotosyntezy netto łodyg, 
mierzona wymianą gazową CO2 z otoczeniem 
stoi w sprzeczności z innymi obserwacjami, np. 
wysoką zawartością chlorofi lów w łodygach. 
Dlatego obecnie przyjmuje się, że CO2 atmos-
feryczny nie jest podstawowym substratem dla 
fotosyntezy przebiegającej w łodygach.

ŹRÓDŁA CO2 DLA FOTOSYNTEZY

Dla liści źródłem CO2 do przebiegu fotosyn-
tezy jest powietrze atmosferyczne, o zawartości 
dwutlenku węgla od 0,035 do 0,045%. W ło-
dygach zaopatrzenie w CO2 dla przebiegu fo-
tosyntezy jest bardziej skomplikowane (Pfanz, 
Aschan 2001, Hibberd, Quick 2002).

Niewątpliwie substratem dla fotosyntezy, 
którym mogą być zasilane chloroplasty łodygi, 
jest CO2 obecny w soku fl oemowym i w ksy-
lemie (Pfanz, Aschan 2001). Jest on transpor-
towany głównie w drewnie (Larcher 1994, 
Mauseth 1995, Levy et al. 1999), a może być 
pobierany z podłoża w postaci HCO3

- (Białczyk 
et al. 1994). Powstaje on również w procesach 
oddechowych w korzeniu i w samej łodydze, 
a zużywany jest w łodydze, ogonkach liścio-
wych lub nawet w liściach (Aschan, Pfanz 
2003). Transport ksylemowy jest uzależniony od 
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gatunku rośliny: w przypadku drzew o drewnie 
rozpierzchło- naczyniowym szybkość trans-
portu ksylemowego osiąga 6 m · h–1, natomiast 
w drewnie pierścieniowo-naczyniowym nawet 
44 m · h–1. Transport fl oemowy zanotowany 
u świerka i sosny jest znacznie mniejszy i osiąga 
wartości od 0,13 do 1,2 m · h–1 (Larcher 1994, 
Mauseth 1995). Jednocześnie należy zauważyć, 
że oprócz CO2 w postaci zdysocjowanej w ksy-
lemie lub fl oemie, istnieje transport powietrzny 
CO2 w łodydze, który może być szybszy i osiągać 
wartości nawet 100 m · h–1 (Essau 1973).

Wydaje się jednak, że podstawowym pro-
cesem dostarczającym CO2 jest oddychanie, 
a uwolniony CO2 ulega w mniejszym lub więk-
szym stopniu reasymilacji. Dlatego kluczowym 
wydaje się określenie ilości CO2 powstałego 
w wyniku oddychania w łodydze. Globalnie, 
oddychanie łodyg, pni i gałęzi może stanowić 
od 40 do ponad 50% zasymilowanego węgla po-
przez ekosystem leśny (Kira 1975, Law et al. 
1999, Granier et al. 2000, Janssens et al. 2001). 
Z kolei udział gałęzi stanowi 50% oddychania 
nieliściowych części nadziemnych, a pozo-
stałe 50% obejmuje oddychanie pni (Damesin 
et al. 2002). Oddychanie mitochondrialne jest 
procesem silnie uzależnionym od temperatury. 
Relacje pomiędzy oddychaniem a temperaturą 
opisuje współczynnik temperaturowy Q10, który 
dla łodyg Fagus sylvatica oscyluje wokół war-
tości 1,3 do 2 (Damesin et al. 2002). Maksy-
malne oddychanie zmierzone w drewnie tego 
gatunku osiągało 17,2 mmol CO2 m3 · s–1.

W przypadku drzew pochodzących z klimatu 
borealnego oddychanie liści i łodyg zmierzone 
jako wydzielanie CO2 w przeliczeniu na jed-
nostkę powierzchni było zbliżone i utrzymywało 
się w granicach 0,2–1 μmol (CO2) · m–2 · s–1 
(Ryan et al. 1997). U Abies balsamea docho-
dziło nawet do 1,8 μmol (CO2) · m–2 · s–1 (La-
vigne et al. 1996). Oddychanie żywych tkanek 
pni i gałęzi ekosystemu leśnego może pokrywać 
przynajmniej w 20% zapotrzebowanie na CO2 
młodego lasu. Dzienne oddychanie pnia i ga-
łęzi dębu osiąga wartość zbliżoną do zmierzonej 
u liści, a nawet może ją przekraczać 2,5-krotnie 
(Edwards, Hanson 1995). Najbardziej intensywne 

oddychanie łodyg jest notowane w okresie lata 
czyli w czasie szybkiego przyrostu drewna. Wie-
lokrotnie potwierdzono, że oddychanie łodyg 
jest ściśle skorelowane z aktywnością kam-
bium (Matysek, Shulze 1988, Ryan et al. 1997, 
Wieser 1997). Oddychanie mitochondrialne 
utrzymuje się również w okresie bezlistnym, 
jednak na znacznie niższym poziomie (Forte, 
Shaedle 1976a, Pilarski 2002). Obniża się ono 
znacznie wraz z wiekiem i np. u łodyg bieżą-
cego rocznika Populus tremuloides wyniosło 11 
μmol (CO2) · m–2 · s–1, podczas gdy u starszych 
roczników uzyskano jedynie ok. 3 μmol (CO2) 
· m–2 · s–1 (Han, Suzaki 1981, Ryan et al. 1996, 
Cernusak, Marshall 2000, Ashan et al. 2001). 
Wysokie wartości oddychania w przeliczeniu 
na 1 kg drewna, przy jednocześnie wysokich 
oporach dyfuzyjnych korka, prowadzą do na-
gromadzania się CO2 wewnątrz łodyg, a dzięki 
fotosyntetycznej aktywności tkanek w łodydze, 
odbywa się redukcja jego zawartości. Jest ona 
najkorzystniejszym sposobem na wykorzystanie 
wysokich stężeń CO2 i uzyskania O2 dla pro-
cesów oddechowych.

SKŁAD POWIETRZA WEWNĄTRZ ŁODYG

Analizy składu powietrza w łodydze wyka-
zują znaczne różnice w stosunku do powietrza 
otaczającego roślinę od zewnątrz. Szczególnie 
interesujące jest stężenie O2 i CO2. Wzajemne 
relacje zmian stężenia tych gazów mogą świad-
czyć o przebiegu fotosyntezy, oddychania ciem-
niowego lub fotooddychania. Badaniami objęto 
łodygi szeregu gatunków, m.in. Pinus sylve-
stris (Hari et al. 1991), Betula pendula (Levy 
et al. 1999), Populus deltoides (Chase 1934), 
Carnegia gigantea, Salix lasiolepis i Quercus 
agrifolia (McDougal, Working 1933). Zawartość 
CO2 w drewnie różniła się znacznie: począwszy 
od wartości zbliżonej do zawartości CO2 w po-
wietrzu atmosferycznym (0,04%) u Carnegia 
gigantea, aż do ponad 20% u Quercus agrifolia 
(McDougal, Working 1933). Zawartość CO2 
w drewnie drzew nie jest stała w ciągu roku. 
Eklund (1990) u Picea abies zanotował naj-
niższe jego stężenie w maju – 1%, a następnie 
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wzrost, aż do 10% w czerwcu. Wahania zawar-
tości O2 również zmieniały się w ciągu roku. 
Najniższe notowano w miesiącach letnich, około 
5%, a najwyższe, równe stężeniu atmosferycz-
nemu – 21% jesienią (Carrodus, Triffett 1975, 
Eklund 1990, Levy et al. 1999).

Tlen jest warunkiem koniecznym do prze-
biegu oddychania mitochondrialnego i fotood-
dychania. Ocenia się, że około 80% O2 obecnego 
w łodygach jest używane przez procesy odde-
chowe (Ziegler 1957, Langenfi eld-Heyser 1997). 
Prawdopodobnie pochodzi on z produkcji foto-
syntetycznej in situ i jedynie w niewielkich ilo-
ściach przenika z zewnątrz przez przetchlinki.

Przetchlinki były od dawna uważane za ele-
ment umożliwiający wymianę gazową pomiędzy 
łodygą a atmosferą, różniący się od szparek bra-
kiem możliwości regulacji ich rozwarcia (Essau 
1973, Hejnowicz 2002). Tłumaczono to budową 
perydermy w rejonie przetchlinek, gdzie ko-
mórki są mniej zbite, a przestrzenie międzyko-
mórkowe są znacznie większe niż w pozostałych 
obszarach perydermy (Wutz 1955). Komórki 
perydermy w obszarach poza przetchlinkami 
są zwarte i wysycone suberyną o znikomej 
przewodności dla wody i gazów (Ziegler 1957, 
Schönherr, Ziegler 1980).

Rolę przetchlinek w wymianie gazowej po-
twierdzają doświadczenia z izotopem węgla 14C. 
Langenfeld-Heyser et al. (1996) dodając go do 
otaczającej atmosfery, stwierdzili jego asymilację 
w łodydze, ale jedynie w obszarach wokół prze-
tchlinek. Jednak Pilarski (1994) stwierdził, że 
wielkość oporu w łodygach bieżącego rocznika 
Syringa vulgaris zaopatrzonego w przetchlinki 
była 18 razy większa niż w przypadku dolnej 
strony liścia zaopatrzonej w aparaty szparkowe. 
Przyrost korka na grubość powodował zwięk-
szenie oporu, który w 2-letnich łodygach był 
prawie 60-krotnie wyższy niż w liściach. Tak 
duży opór dyfuzyjny przeczy tezie o funkcji 
przewodzącej przetchlinek. Opór perydermy 
łodygi bieżącego rocznika Syringa vulgaris był 
5 razy mniejszy od wartości otrzymanych dla 
pokrytych cienkościennymi włoskami łodyg 
topinambura. Wynika z tego, że większą rolę 
z punktu widzenia wymiany gazowej odgrywają 

włoski zwiększające powierzchnię łodygi, niż 
przetchlinki (Kocurek 2007).

Opór dyfuzyjny łodygi jest związany z utrzy-
mywaniem strumienia wody zaopatrującego 
liście i zapobieganie jej stratom w wyniku 
transpiracji. W wyniku tego wymiana CO2 z ota-
czającym powietrzem jest utrudniona, jednak 
w przypadku wielu drzew, krzewów i roślin 
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 CO2 W ŁODYDZE

Fotosyntetyczne wbudowywanie in situ CO2, 
wydzielonego w procesach oddechowych, na-
zywamy reasymilacją. Jest ona uzależniona od 
wieku łodyg. U Pinus sylvestris obniżała się 
wraz z wiekiem z 45% w 2-letnich łodygach 
do 5% w 12-letnich gałęziach (Linder, Troeng 
1981). Zaobserwowano także spadek reasymi-
lacji nawet podczas rozwoju łodyg bieżącego 
rocznika Populus tremula: z 80% w począt-
kowym okresie rozwoju zmniejszało się do 
50% jesienią (Aschan et al. 2001). Cernusak 
i Marshall (2000) wskazują na ścisłą zależność 
reasymilacji od intensywności oddychania ciem-
niowego, które wspólnie maleją wraz z wiekiem 
łodygi np. u Alnus glutinosa i Pinus monticola. 
W cyklu rocznym kora Populus tremuloides re-
asymiluje od czerwca do sierpnia około 60% 
CO2, uwalnianego w procesie oddychania 
(Foote, Shaedle 1976a). Z kolei Kharouk et al. 
(1995) szacują udział reasymilacji przez korę 
na 30–50%, co stanowi 10–15% dodatkowego 
zysku w globalnym bilansie CO2 u Populus tre-
muloides podczas miesięcy letnich.

Reasymilacja wpływa nie tylko na wzrost 
współczynnika wykorzystania CO2 (Ryan et al. 
1997), ale również na współczynnik wykorzy-
stania wody w łodydze. Liście, aby uzyskać CO2 
z powietrza atmosferycznego, otwierają szparki, 
co wiąże się z transpiracją pary wodnej. W przy-
padku liści współczynnik wykorzystania wody 
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określony jest jako stosunek fotosyntezy netto 
do ilości wytranspirowanej wody. Ponieważ fo-
tosynteza netto kory jest niska lub ujemna defi -
niuje się go jako stosunek poziomu reasymilacji 
do transpiracji. Tak obliczony współczynnik wy-
korzystania wody wyniósł dla łodyg sosny 130 
mmol (CO2) · mol–1 (H2O) i był 50 razy wyższy 
niż w przypadku liści – 2,6 mmol (CO2) · mol–1 
(H2O) (Cernusak, Marshall 2000).

Wydaje się, że poziom reasymilacji CO2 
informuje o właściwej aktywności fotosynte-
tycznej łodyg. Jednak precyzyjne oszacowanie 
reasymilacji nie jest łatwe. Poszukuje się zatem 
nowych metod umożliwiających szybkie i bez-
inwazyjne badania nad fotosyntezą łodyg.

FLUORESCENCJA CHLOROFILU A

Skuteczną metodą badającą fotosyntezę 
łodyg wydaje się być pomiar fl uorescencji chlo-
rofi lu a, testujący sprawność reakcji zarówno 
fazy świetlnej jak i pośrednio fazy ciemnej fo-
tosyntezy. W przypadku liści pomiary takie nie 
nastręczają trudności ze względu na znikomą 
grubość epidermy i możemy mieć dużą pew-
ność, że promieniowanie wysycające, jak i fl u-
orescencja, nie są tłumione przez zewnętrzne 
tkanki okrywające. Natomiast w przypadku 
łodyg gruba warstwa korka może odbijać i po-
chłaniać 20–80% promieniowania w zakresie 
fl uorescencji chlorofi lu.

Wyniki pomiarów fl uorescencji ujawniły, że 
chloroplasty kory łodyg charakteryzują się dużą 
ilością zredukowanych centrów PSII oraz sto-
sunkowo dużym udziałem wolnoredukującego 
się plastochinonu w ogólnej jego puli (Ivanov et 
al. 2006, Kotakis et al. 2006). Ponadto pokrywa-
jący łodygi korek w ogromnej części zatrzymuje 
promieniowanie krótkofalowe, przepuszczając 
do niżej położonych warstw niewielką jego ilość 
w zakresie absorpcji PSII (Sum et al. 2003), na-
tomiast w znacznie większej ilości promienio-
wanie wzbudzające PSI (Manetas 2004, Manetas, 
Pfanz 2005). Jednocześnie chlorenchyma kory 
posiada mniejszą ilość chlorofi lu oraz niższą 
wartość stosunku chlorofi lu a/b w porównaniu 
z liśćmi (Pfanz et al. 2002, Tokarz, Pilarski 

2005, Ivanov et al. 2006, Pilarski, Tokarz 2006). 
Szczegółowa charakterystyka aparatu fotosyn-
tetycznego kory łodyg wykazała występowanie 
wszystkich komponentów białkowych budują-
cych centrum PSI, tożsamych z obecnymi w li-
ściach (Krause, Weiss 1984), jednak w mniejszej 
ilości (Ivanov et al. 1990, Ivanov et al. 2006), 
świadcząc jedynie o ilościowo-stechiometrycz-
nych, a nie funkcjonalnych różnicach w PSI 
między tymi organami (Ivanov et al. 2006). 
Mniejsza ilość PSI według niektórych autorów 
(Heber et al. 1992, Ivanov et al. 2001) mogłaby 
wpływać na dużą ilość zredukowanych centrów 
PSII oraz na duży udział wolnoredukującego się 
plastochinonu w całkowitej jego puli w korze 
łodyg. Jednak wysoka aktywność PSI pocho-
dzącego z kory, nawet w mniejszych ilościach, 
wyklucza pojawianie się obserwowanego bardzo 
niskiego tempa liniowego transportu elektronów. 
Zatem obserwowane w łodygach niskie wydaj-
ności PSII i bardzo wolny liniowy transport 
elektronów wynikać mogą raczej z warunków, 
w jakich powstawał aparat fotosyntetyczny kory 
oraz z wysokich stężeń wewnętrznego CO2, niż 
z małej ilości PSI (Ivanov et al. 2006).

Niska aktywność PSII kory może powo-
dować spadek ilości tworzonych zredukowa-
nych nukleotydów NADPH, a także ograniczać 
trans-membranowy gradient protonów, a tym 
samym zmniejszać ilość ATP (Bukhov, Carpen-
tier 2004, Johnson 2005). Jednocześnie w korze 
łodyg obserwuje się wysoką aktywność PSI 
oraz wysokie tempo ponownej redukcji P700+ 
w ciemności (Ivanov et al. 2001), którego 
szybkość odzwierciedla rozmiar cyklicznego 
transportu elektronów wokół PSI (Maxwell, 
Biggins 1976). Zachodzący wokół centrum PSI 
cykliczny transport elektronów prowadzi do 
wzrostu trans-membranowego gradientu elek-
tronów, powodując powiększenie puli nukle-
otydów oraz zwiększenie stężenia ATP (Ivanov 
et al. 2006, Kotakis et al. 2006). Zwiększona 
ilość ATP powstała w cyklicznym transporcie 
elektronów wokół PSI kompensowałaby niską 
aktywność PSII i mogłaby być wykorzystana 
w reasymilacji oddechowego CO2 (Manetas 
2004, Ivanov et al. 2006, Kotakis et al. 2006). 
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Wysokie zapotrzebowanie na ATP w procesie 
reasymilacji wiąże się, z przyjmowanym przez 
wielu autorów, występowaniem w korze łodyg 
mechanizmu fotosyntezy typu C4 (Hibberd, 
Quick 2002, Damesin 2003).

Niska aktywność PSII i wysoka PSI w tkan-
kach łodygi może świadczyć o większym zna-
czeniu produkcji ATP (konieczny do zapewnienia 
aktywnego transportu asymilatów w roślinie) 
w stosunku do fotosyntetycznego wbudowy-
wania CO2.

METABOLIZM CO2 W ŁODYDZE 

Fotosynteza łodyg, zarówno drzew jak 
i roślin zielnych, przebiega w znacznie trud-
niejszych, wręcz ekstremalnych warunkach 
w porównaniu z liśćmi. Wysokie stężenie CO2 
i utrudniona wymiana gazowa z otoczeniem 
może sugerować inny niż znany dla liści model 
asymilacji CO2. Rośliny naszego klimatu to 
w znakomitej większości rośliny przeprowadza-
jące fotosyntezę typu C3. Dotychczas sądzono, 
że aktywność fotosyntetyczna łodyg obejmuje 
ten sam typ asymilacji. Jednak Hibberd i Quick 
(2002) wskazują na duże prawdopodobieństwo 
występowania w łodydze rośliny typu C3 mecha-
nizmu C4, co stwierdzili w ogonkach liściowych 
selera i tytoniu.

Fotosynteza typu C4 to mechanizm umoż-
liwiający wstępne związanie CO2 i powstanie 
kwasów organicznych w mezofi lu liścia, na-
stępnie ich transport do komórek pochwy oko-
łowiązkowej, gdzie następuje dekarboksylacja 
tych kwasów i powtórne wbudowanie uwolnio-
nego CO2, już dzięki cyklowi Calvina–Bensona. 
Fotosynteza typu C4 wiąże się z większym na-
kładem energii. Umożliwia jednak wykluczenie 
fotooddychania i obniżenie transpiracji przez 
co rośliny typu C4, charakteryzują się niższym 
punktem kompensacyjnym CO2, wyższym 
współczynnikiem wykorzystania wody i w kon-
sekwencji są bardziej odporne na suszę (Burris, 
Black 1976, Hall, Rao 1999).

We wstępnym wiązaniu CO2 w mechaniźmie 
C4 bierze udział PEP-karboksylaza, umożliwia-
jąca karboksylację fosfoenolopirogronianu do 

szczawiooctanu, który następnie przekształ-
cony jest w jabłczan i w tej postaci może być 
transportowany między komórkami w roślinie. 
Enzym ten jest aktywny w niemal wszystkich 
tkankach rośliny, jednak najczęściej jego aktyw-
ność była badana w owocach: jabłoni (Blanke et 
al. 1987), kiwi (Blanke et al. 1988) oraz jabłka 
budyniowego (Munoz et al. 2001). Stwierdzono, 
że PEP-karboksylaza bierze udział w reasymi-
lacji CO2 powstającego w procesach oddecho-
wych w owocach jabłoni (Blanke et al. 1987).

Produktem PEP-karboksylazy jest jabłczan 
łatwo migrujący z mezofi lu do pochwy około-
wiązkowej roślin C4. Ulega on dekarboksylacji 
poprzez dwa enzymy jabłczanowe: zależne 
odpowiednio od NAD lub NADP. U tytoniu 
(Hibberd, Quick 2002) zanotowano wysoką ak-
tywność obu enzymów jabłczanowych w komór-
kach otaczających wiązki przewodzące ogonków 
liściowych, kilkakrotnie przekraczające aktyw-
ność w blaszce liściowej. Sugeruje to według 
wyżej wymienionych autorów, że źródłem CO2 
dla fotosyntezy łodygi ogonków jest jabłczan, 
transportowany ksylemem lub fl oemem i de-
karboksylowany w miarę potrzeb na całej dłu-
gości łodygi. Przypuszcza się, że jabłczan jest 
produkowany (przy udziale PEP-karboksylazy) 
w korzeniach z CO2, powstałego w procesach 
oddechowych lub pochodzącego z podłoża (Hib-
berd, Quick 2002). Przeprowadzone w ostatnich 
latach badania nad występowaniem tego mecha-
nizmu w korze niektórych drzew nie potwier-
dziły wprost jego istnienia, chociaż wykazały 
wysokie prawdopodobieństwo jego funkcjono-
wania (Ivanov et al. 2006).

PODSUMOWANIE

Niemal wszystkie łodygi zarówno roślin 
zielnych jak i drzew posiadają warstwę komórek 
zawierających liczne chloroplasty z wykształ-
conymi granami, których tylakoidy zawierają 
chlorofi l wbudowany w kompleksy fotosynte-
tyczne PSII i PSI w ilościach niejednokrotnie 
dorównującym liściom. Pomiary wymiany ga-
zowej CO2 jak i fl uorescencji chlorofi lu a wska-
zują, że łodygi są organami pełniącymi również 
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funkcję fotosyntetyczną. Jednak ze względu na 
trudności związane z metodyką badań, oszaco-
wanie właściwej wydajności fotosyntezy tych 
organów jest wciąż zbyt niedokładne. Wydaje 
się, że dzięki łodygom możliwe jest nie tylko 
zwiększanie ilości CO2 asymilowanego przez 
roślinę, ale przede wszystkim oszczędne nim go-
spodarowanie w warunkach niedoboru wody.
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