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W czterdziestolecie odkrycia fotooddychania

CZY FOTOODDYCHANIE JEST ,MARNOTRAWNYM” PROCESEM
BIOLOGICZNYM?

WSTEP

W biezacym roku uptywa 40 lat od opublikowania pracy (Decker 1955),
ktérej wyniki byly podstawg do sformutowania hipotezy, ze w fotosyntetyzuja-
cych komorkach przebiega proces zwigzany z pobieraniem O2 i wydzielaniem
CO02, lecz r6zny od mitochondrialnego oddychania ciemniowego, i tak jak foto-
synteza bezposrednio zalezny od napromienienial Proces ten obecnie jest
okreslany angielskim terminem ,photorespiration” (Decker i Tio 1959), nato-
miast w piSmiennictwie polskim jest stosowana nazwa fotooddychanie (Poskuta
1970). Przebieg, powigzanie z innymi procesami komoérkowymi, regulacja i fizjo-
logiczne funkcje fotooddychania nalezg nadal do aktualnych probleméw badaw-
czych.

Juz na poczatku lat szes$cédziesigtych, dzieki kontaktom z kanadyjskimi
biologami, profesorami G. Krotkovem i C. D. Nelsonem, kilku polskich pracow-
nikow naukowych miato szanse wiaczenia sie do badan nad fotooddychaniem
i przeniesienia tego problemu do wiasnych pracowni. W polskim jezyku opubli-
kowano szereg artykutow omawiajgcych przebieg fotooddychania, zaleznos$¢ tego
procesu od czynnikéw wewnetrznych i srodowiskowych, jego fizjologiczne zna-
czenie oraz metody pomiaru (Poskuta 1970, 1992, Maleszewski 1974, 1988,
Kaniuga 1977, Maleszewski i Bystrzejewska 1981, Maleszewski i Kaminska
1984, Kleczkowski i wspotaut. 1988). Ukazat sie tez przektad obszernej mono-
grafii . zelitcha (1971) dotyczacej wspotzaleznosci pomiedzy fotosynteza, foto-
oddychaniem i produktywnoscia roslin.

PRZEBIEG | POWIAZANIE FOTOODDYCHANIA Z FOTOSYNTEZA

Integracja fotosyntezy i fotooddychania wynika z udziatu w reakcjach rozpo-
czynajacych te procesy dwufunkcyjnego enzymu — karboksylazy/oksygenazy

'Poprawny termin radiometryczny stosowany w miejsce tradycyjnego terminu ,$Swiatto”.
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rybulozo-1,5-bifosforanu (rubisco, E.C. 4.1.1.39), wspodlnego dla obu aktywnosci
tego enzymu endogennego substratu — rybulozo-1,5-bisfosforanu (RuBP), oraz
wystepowaniaw atmosferze Ziemi CO2i O2. Ponadto, w fotosyntezie sg zuzywane
produkty fotooddychania: dwutlenek wegla i gliceiynian. Przemiany wegla zwig-
zane bezposrednio z fotosyntetyczng asymilacjg CO2 sg nazywane fotosyntety-
cznym redukcyjnym cyklem wegla (PCRC), cyklem Calvina lub cyklem C3.
Reakcje towarzyszgce fotooddechowemu wytwarzaniu CO2 nosza nazwe foto-
syntetycznego oksydacyjnego cyklu wegla (PCOC), szlaku kwasu glikolowego lub
cyklu C2. Znaczenie terminu fotooddychanie jest czesto zawezane do wytwarza-
nia CO2w PCOC. Przebieg obu cykli przemian wegla, ich powigzania, lokalizacje
komdrkowg oraz enzymy w nich uczestniczace przedstawia rysunek 1.

Reakcjami inicjujgcymi fotosyntetyczne (PCRC) i fotooddechowe (PCOC)
przemiany zwigzkéw wegla sg karboksylacja i oksygenacja RuBP, obie katalizo-
wane przez rubisco:

RUBP + C02-> 2 PGA, (1)
RuUBP + 02 —=PGA + P-glikolan. 2

Powstajgcy w stromie chloroplastow P-glikolan jest hydrolizowany do orto-
fosforanu (PO i glikolanu, ktéry jest uznawany za bezposredni substrat fotood-
dychania.

Chloroplasty roslin wyzszych wydzielaja glikolan do cytoplazmy, skad jest
pobierany przez peroksysomy i utleniany do glioksylanu przy udziale oksydazy
glikolanowej (E.C. 1.1.3.1). Jednokomodrkowe glony znaczng ilos¢ glikolanu
(1%—10%) wydzielajg do podtoza (Tolbert 1979), a specyficzng cechg ich PCOC
jest udziat w reakcji utleniania glikolanu reduktazy glioksylanowej (E.C.
1.1.1.26), zlokalizowanej w mitochondriach i wspoétdziatajgcej z NAD.

Glioksylan jest bardzo aktywnym metabolitem i mégtby hamowacé szereg
proceséw, na przyktad aktywacje rubisco oraz reakcje katalizowane przez ten
enzym (Campbell i Ogren 1990, Cook i wspo6taut. 1985). W PCOC ulega
przeksztatceniu w nietoksycznag glicyne, a z dwu czasteczek glicyny powstaje
czasteczka seryny i fotooddechowy CO2:

2 glicyna + NAD -4 seryna + CO2+ NH3+ NADH (3).

Zgodnie z podstawowym schematem fotooddychania (rys. 1) stosunek liczby
atomoéw wegla uwalnianych jako C02do uczestniczacych w przemianach PCOC
wynosi 1:4, tojest 25%. Pozostata ilos¢ wegla poprzez seryne, hydroksypirogro-
nian i glicerynian powraca do PCRC.

W badaniach in vitro z uzyciem izolowanych enzyméw, chloroplastéw oraz
peroksysomoéw uzyskano dane sugerujgce, ze w C02 moze by¢ przeksztatcona
wieksza, od podanej wyzej, wzgledna liczba atomoéw wegla glikolanu, wytwarza-
nego w PCOC. Nadtlenek wodoru, produkowany w reakcji utleniania glikolanu
lub podczas fotosyntetycznego transportu elektronéw (reakcja Mehlera), powo-
duje bowiem nieenzymatyczng dekarboksylacje a-aldehydo- i a-ketokwaséw.
Produktami peroksydacji glioksylanu jest C02 i mréwczan, ktory moze by¢
réwniez utleniany do C02
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Rys. 1. Fotosyntetyczne (linie przerywane) i fotooddechowe (linie ciggte) przemiany asy-
milowanego wegla (Tolbert 1979, Canvin 1990, Zelitch 1992, zmienione).

Uwzgledniono wymiane C02i 02oraz uwalnianie Pi i krgzenie NH3. Enzymy: (a) karboksylaza/oksy-

genaza RuBP, (b) fosfataza fosfoglikolanowa, (c) oksydaza glikolanowa, (d) katalaza, (e) seryna:

glioksylan aminotransferaza, (f) glutaminian: glioksylan aminotransferaza, (g) dekarboksylaza glicy-

nowa, (h) hydroksymetylotransferaza seiynowa, (i) reduktaza hydroksypirogronianowa, (j) kinaza

gliceiynianowa, (k) syntetaza glutaminowa, (1) glutamina: 2-oksyglutaran aminotransferaza.Meta-
bolily: GLU — glutaminian, 2-OG — oksoglutaran.
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glikolan + 02—glioksylan + H20 2—> mréwczan + C02+ 2H20 (4).

Ponadto, moze przebiega¢ peroksydacja wytwarzanego z seryny hydroksypi-
rogronianu, prowadzgca do C02i glikolanu:

hydroksypirogronian + H2 2-> glikolan + CO2+ 2H20 (5).

Przy matej aktywno$ci katalazy w peroksysomach glikolan moze by¢ w catosci
utleniony, a stechiometria wytwarzania C02w fotooddychaniu wynositaby wow-
czas 100%. Wydaje siejednak, ze przy normalnym przebiegu fotosyntezy aktyw-
nosc¢ katalazy w peroksysomach wystarcza do catkowitego rozktadu produkowa-
nego tam H20 2(Hanson i Peterson 1985, Zelitch 1992).

Nalezy zwrdci¢ uwage na to, ze fotooddychanie pod wzgledem substratow
i produktow, jak tez wymiany gazowej jest procesem odwrotnym do fotosyntezy.
W procesie tym sg bowiem zuzywane zwigzki organiczne powstajgce w fotosyn-
tezie oraz 02, a C0O2jest produktem koncowym.

POMIARY F'OTOODDYCHANIA

Bezposredni pomiar wytwarzania C02 w fotooddychaniu nie jest mozliwy
gtéwnie z powodu przebiegu w tych samych komérkach, zwykle znacznie szyb-
szej, fotosyntezy i oddychania ciemniowego.

Najprostszym sposobem ilosciowej oceny fotooddychania (PR) jest przepro-
wadzenie pomiarow asymilacji CO2w powietrzu lub w innej atmosferze zawiera-
jacej znaczne stezenie O2oraz przy stezeniu 0 2obnizonym do 1%-3%. W pier-
wszym pomiarze uzyskuje sie fotosynteze netto (PN, odpowiadajgca fotosyntezie
rzeczywistej (Pt) pomniejszonej o fotooddychanie (PR) i oddychanie ciemniowe
(Rd):

Pn=Pt-(PR + Rd) (6).

Drugi pomiar daje wartosc¢ zblizong do PT, gdyz przy niskim stezeniu O 2jest
zahamowane PR. Réznica pomiedzy uzyskanymi wynikami, tak zwany efekt
Warburga, stanowi podstawe do oszacowania PR w warunkach tlenowych
pierwszego pomiaru.

Byta stosowana réwniez czesto metoda oznaczania PR polegajaca na prze-
prowadzaniu pomiaréw Pn przy r6znych stezeniach CO0?2i ekstrapolacji wynikéw
do stezenia zerowego. Uzyskana przez ekstrapolacje ujemna wartos¢ wymiany
CO02 charakteryzuje PR. Wskaznikiem aktywnosci fotooddychania moze by¢
takze wysokos$¢ stezenia kompensacyjnego C02(T), ktére ustala sie w zamknie-
tym uktadzie pomiarowym zawierajagcym fotosyntetyzujgce tkanki. Sg stosowane
réwniez metody, w ktérych jest oznaczane wydzielanie C02 w warunkach
eliminujacych fotosynteze: w krétkim czasie po zaciemnieniu lisci (tak zwany
pooswietleniowy wyrzut C02, PIB) lub w atmosferze bez C02.

Podstawa do oceny fotooddychania moze by¢ tez r6znica pomiedzy szybko-
Scig asymilacji 4C02zmierzongw krétkim odstepie czasu, pojego wprowadzeniu
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do zamknietego uktadu pomiarowego (pomiar PT), i po dtuzszym czasie, potrzeb-
nym do wysycenia weglem 14C substratéow fotooddychania (pomiar PN. Analiza
wigczania 1AC podczas asymilacji 4C02do produktow posrednich PCOC, gtownie
do glicyny i seryny, pozwala tez na oszacowanie aktywnosci przemian metabo-
licznych zwigzanych z fotooddychaniem. Sg stosowane réwniez metody izotopo-
we, w ktérych miarg fotooddychania jest wlgczanie 18 do metabolitéw PCOC.
Bardziej szczeg6towy opis metod pomiaréw fotooddychania zawiera artykut
Kleczkowskiego i wsp6tautoréw (1988).

Fotooddychanie jest procesem cyklicznym, w ktéorym nie ma ubytku lub
akumulacji metabolitow, a uwalniany CO™ moze by¢ czesciowo lub w catosci
ponownie wigzany w fotosyntezie. Z tego powodu uwaza sie wyniki pomiaréw
fotooddychania, uzyskane za pomocg wymienionych metod, za zanizone. Dodat-
kowe zastrzezenia nasuwajg metody, w ktérych sg stosowane warunki w duzym
stopniu odbiegajace od normalnych, na przyktad atmosfera bez C02 lub cie-
mnos$¢ (Zelitch 1992). Rezultaty uzyskane kazda z tych metod sg obarczone
btedem spowodowanym brakiem mozliwosci uwzglednienia rzeczywistej warto-
Sci Rd fotosyntetyzujagcych komoérek.

Hanson i Peterson (1985) opracowali metode polegajagca na wykonywaniu
rownolegle gazometrycznych pomiaréw wymiany CO02i biochemicznej analizy
przemian wprowadzonego do fotosyntetyzujgcych tkanek glicerynianu specyfi-
cznie znaczonego izotopami 3H i 1C. Metoda ta nie nasuwa powazniejszych
watpliwosci, jednak jej ztozono$¢ nie sprzyja szerszemu stosowaniu w bada-
niach.

KINETYKA REAKCJlI KATALIZOWANYCH PRZEZ RUBISCO

Stosunek obu aktywnosci rubisco, karboksylacyjnej ioksygenacyjnej, mozna
wyrazi¢ jako funkcje kinetycznych parametréw enzymu oraz stezen C02i 02
w miejscu jego dziatania (Laing i wspotaut. 1974):

vc /vo = Vc Ko /Vo Kc C/0 (7)

gdzie: vc, Vo — szybkos¢ karboksylacji, oksygenacji; Vc, Vo — maksymalna
szybkos$¢ karboksylacji, oksygenacji: K¢, Ko— powinowactwo rubisco w stosun-
ku do C02 02 C, O — stezenie C02 02w miejscu dziatania rubisco.

Liczbowa warto$é wyrazenia VcKo/VoKc, wspotczynnika powinowactwa sub-
stratowego C02/02 rubisco, jest podobna u réznych fotosyntetycznych typéw
roslin wyzszych (C3, C4, posredniego typu C3-C4 i wynosi okoto 80. Nizsza jest
u glonow (okoto 60), sinic (okoto 50), a zwtaszcza u fotosyntetyzujgcych bakterii
(okoto 10), co jest prawdopodobnie spowodowane odmienng czwartorzedowa
strukturg ich rubisco. Przy podanej wartosci wspétczynnika powinowactwa
substratowego i stezeniach C02 i 02 wystepujgcych podczas zrownowazonej
fotosyntezy w miejscu dziatania rubisco (ocenianych odpowiednio na okoto 10,5
jiM i 258 jiM) stosunek vc/v0 u roslin wyzszych ma wartos¢ okoto 3, zas u innych
fotoautotroféw jest odpowiednio mniejszy (Jordan i Ogren 1983, Ogren 1984,
Chen i Spreitzer 1992). Wzgledna szybkos¢ karboksylacji i oksygenacji RuBP
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zalezy wiec od wiasciwej, dla danej grupy fotoautotroféw, wartosci wspotczynni-
ka powinowactwa substratowego rubisco oraz od stezern CO2 i 02w miejscu
dziatania tego enzymu.

MODELE MATEMATYCZNE FOTOSYNTEZY | FOTOODDYCHANIA

Przy uwzglednieniu stechiometrii przemian zamieszczonych na rysunku 1
oraz zaleznosci wyrazonych réwnaniem 7 opracowano matematyczne modele,
przedstawiajace relacje pomiedzy wymiang CO2, O2 oraz innymi elementami
fotosyntetycznego i fotooddechowego metabolizmu wegla (Laing i wspétaut.
1974, Farquhar i wspotaut. 1980, Farquhar i von Caemmerer 1982, Harley
i wspoOtaut. 1985, Hahn 1987, 1991). Niektdre zostaty przytoczone nizej, gdyz
bardzo utatwiajg zrozumienie interakcji pomiedzy fotosyntezg i fotooddycha-
niem.

Stosunek ilosci CO2wigzanego w fotosyntezie (Pt) do uwalnianego w fotood-
dychaniu (PR) okresla réwnanie:

Pt/PR =vc /0,5 vO (8)

gdzie: 0,5 — stechiometryczny stosunek wegla uczestniczacego w fotooddycha-
niu do uwalnianego jako C02 Przyjmujac wartosci vc i vOpodane w poprzednim
rozdziale uzyskuje sie modelowy stosunek P/PR okoto 6.

Rozwigzujgc rownanie (8) dla PT= PR mozna okresli¢ wysokos¢ kompensa-
cyjnego stezenia (punktu) C02fotosyntezy, T*, nie uwzgledniajagcg wytwarzania
CO2w oddychaniu ciemniowym:

r.=0(0,5 VoKc/Vc Ko) (9).

Zgodnie z r6wnaniem (9), pomiedzy wysokos$cig T* a stezeniem O2w miejscu
dziatania rubisco, wystepuje prosta zalezno$¢ stwierdzana doswiadczalnie
(Ogren 1984). Przyjmujgac podang uprzednio wielkos¢ tego stezenia 0 2otrzymuje
sie modelowag wartos¢ T* 1,6 fiM, tojest okoto 36 ppm, ktora miesci sie w zakresie
wielkosci uzyskiwanych w pomiarach.

Szybkos$¢ asymilacji C02 odpowiadajgca fotosyntezie netto (PN, zalezy bez-
posrednio od natezenia przebiegajacych rownoczes$nie reakcji wigzania i uwal-
niania C02 Wyraza to wzér:

Pn =vc- 0,5vo- Rd (20)

gdzie: RD— wytwarzanie C02w oddychaniu ciemniowym.

Wyprowadzanie bardziej ztozonych modeli matematycznych (Farquhar
i wspétaut. 1980, Farquhar i von Caemmerer 1982) przekracza ramy tego
artykutu. Przytoczone zostang nizej tylko ich koricowe postacie.

Fotosynteze netto przy napromienieniu nizszym od wysycajgcego, gdy bez-
posrednim czynnikiem ograniczajacym zaréwno karboksylacje, jak i oksygenacje
jest odtwarzanie RuBP, wyraza wz0r:
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pN=j (C-r./4,5C +i0,5r.) - rd d D

gdzie: J okresla potencjalng szybkos$¢ transportu elektronéw zalezng od nateze-
nia napromienienia; wspotczynniki liczbowe uwzgledniajg stechiometrie reakcji
PCRC i PCOC.

Fotosynteze wysycong fotonami przedstawia natomiast rownanie:

pN=Vc [C- T* /C + Kc(l + 0/Ko)l - Rd. (12)

Przytoczone wyzej wzory zakladajg, ze natezenie funkcjonowania PCRC
i PCOC przy napromienieniu nizszym od wysycajgcego fotosynteze zalezy od
gestosci strumienia fotosyntetycznych fotonéw, a przy wyzszych — od aktywno-
Sci karboksylacyjnej rubisco. Natomiast stosunek ilosci wegla metabolizowanego
na obu drogach, tak jak relacja fotosyntezy do fotooddychania, zalezy od
kinetycznych parametréw rubisco oraz stezenh CO2i O2w miejscu funkcjonowa-
nia tego enzymu.

Na podstawie tych samych danych wyjsciowych mozna okresli¢ inne para-
metry charakteryzujgce funkcjonowanie obu sprzezonych cykli przemian wegla
(Berry i Farquhar 1978, Farquhar i wspétaut. 1980). Przyktady zamieszczono
w tabeli 1.

Tabela 1
Wytwarzanie PGA oraz zuzywanie NADPH i ATP w
fotosyntetycznych i fotooddechowych przemianach wegla

Szybkos¢ produkcji PGA 2vc + 1,5v0=(2 + 15 Vc = (2 + 4D /C)vc

Szybkos$¢ zuzycia NADPH 2vc +2v0= (2 + AP vc = (2 + 4P- /C)vc

Szybkos¢ zuzycia ATP 3vc + 3,5v0 = (3+3,5%) ve= (3 + 7D /C) \Vc
gdzie 9= v

FOTOODDYCHANIE A PRODUKTYWNOSC ROSLIN

Okoto 90% suchej masy roslin powstaje z fotosyntetycznie asymilowanego
CO2 (zelitch 1992). Z tego powodu fotooddychanie, jako proces przeciwny do
fotosyntetycznego wigzania C02, nalezy do podstawowych czynnikéw produ-
ktywnosci roslin. Nadrzednym czynnikiem wydajnosci fotosyntetycznej i produ-
ktywnos¢ roslin jest fotosynteza netto (Pn), ktorg definiuje wzor 6.

W szeregu prac donoszono o paradoksie wyrazajgcym sie brakiem prostej
iloSciowej zaleznos$ci pomiedzy Pn, wyrazong na jednostke powierzchni liscia,
awytwarzaniem masy roslinnej (plonowaniem). Wydaje sie jednak, ze stwierdze-
nia te zostaty sformutowane na podstawie wynikéw wyrywkowych pomiaréw PN,
nie reprezentujacych rzeczywistej asymilacji netto CO2 catej rosliny (zelitch
1982). Badania, w ktorych zapewniono odpowiednig doktadno$¢ oznaczen wy-
miany C02 wykazywaty bowiem prostg zaleznos¢ pomiedzy PNcatej rosliny ajej
wzrostem (Bugbee i Monje 1992, Grodzinski 1992). ROwniez autorzy tego
artykutu w badaniach prowadzonych z pszenicg, zytem i pszenzytem, rosngcymi
w warunkach kontrolowanych przy matym napromienieniu, stwierdzali Scistg
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korelacje pomiedzy sucha masa roslin i ich catkowita fotosynteza netto (M ale-
szewski i wspoétaut. 1993).

Ros$liny C3 w normalnych warunkach atmosferycznych tracg w wyniku
fotooddychania okoto 40% fotosyntetycznie juz zwigzanego C02 Powoduje to
zmniejszenie produktywnosci i dodatkowe zuzywanie wytwarzanych w Swietlnej
fazie fotosyntezy ATP i NADPH. Z tego wzgledu jest uzasadnione uznawanie
fotooddychania za niekorzystny, marnotrawny (ang. wasteful) proces (Zelitch
1992).

REGULACJA FOTOODDYCHANIA

Niekorzystne znaczenie fotooddychania dla szybkosci fotosyntezy i wytwa-
rzania masy roslinnej stanowito dodatkowy bodziec do podejmowania badan,
ktérych celem byto poznanie mechanizméw regulacji fotooddychania oraz zna-
lezienie sposoboéw wpltywania najego iloSciowy stosunek do fotosyntezy. Réwna-
nie 7 wskazuje, ze korzystna dla fotosyntezy zmiana relacji szybkosci obu
procesow moze by¢ nastepstwem zwiekszenia wspoétczynnika powinowactwa
substratowego rubisco (VcKo /V OKc) oraz stosunku stezern CO2/02 w miejscu
dziatania tego enzymu. Uwzgledniano takze mozliwo$¢é zmniejszenia fotooddy-
chania przez ograniczenie aktywnosci aparatu enzymatycznego PCOC.

Wspoétczynnik powinowactwa substratowego CO2/02 rubisco nie zalezy od
napromienienia ani od stezenia RuBP jako trzeciego substratu wspdélnego dla
obu aktywnosci enzymu (Jordan i Ogren 1983, 1984, Ogren 1984). W bada-
niach majacych na celu poznanie mozliwosci oddziatywania na wzgledne szyb-
kosci fotooddychania i fotosyntezy poprzez zmiane wtasciwosci rubisco znalezio-
no zaledwie kilka czynnikow wptywajgcych na kinetyczne parametry tego enzy-
mu.

Dla osiggniecia maksymalnej szybkosci katalitycznej rubisco musi ulec
aktywacji, polegajacej na przytaczeniu kolejno C02i Mg 2+ W procesie aktywacji
jon magnezowy wigze sie z karbaminianem e-aminowej reszty lizyny 201 poli-
peptydu duzej podjednostki rubisco (Maleszewski 1988, Portis 1990). Stwier-
dzono, ze po zastgpieniu magnezu jonem innego metalu nastepuje znaczne
zmniejszenie wspodtczynnika powinowactwa substratowego enzymu i odpowied-
nie zwiekszenie jego wzglednej aktywnos$ci oksygenacyjnej. Na przykitad, wspot-
czynnik powinowactwa substratowego rubisco zaktywowanej jonami Mn2+obni-
za sie z okoto 70 do zaledwie okoto 4, co prawdopodobnie wynika z tego, ze
w reakcji oksygenacji RuBP, Mn2Hest lepszym katalizatorem niz Mg2+(Jordan i
Ogren 1981, Chen i Spreitzer 1992).

Juz w poczatkowym okresie badan nad fotooddychaniem (Bjorkman i wspot-
aut. 1968, JOLLIFFE i Tregunna 1968, 1973, Laing i wspo6taut. 1974) uzyskano
posrednie dane prowadzace do wniosku, ze wzrost temperatury powoduje
zwiekszenie stosunku szybkosci fotooddychania do szybkosci fotosyntezy. Obe-
cnie sg podstawy do przyjecia, ze zjawisko to rzeczywiscie wystepuje i ma co
najmniej dwie przyczyny. Jedng z nich jest wiekszy spadek rozpuszczalnosci CO2
niz O2 i spowodowane tym obnizenie stosunku stezen C02/02 w miejscu
dziatania rubisco, ktére zwieksza dodatkowo temperaturowag stymulacje aktyw-
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nosci oksygenacyjnej enzymu (Kui Edwards 1977, Jordan i Ogren 1984). Druga
przyczynajest bezposrednio zwigzana ze zmiang wartosci wspoétczynnika powi-
nowactwa substratowego C02/02 rubisco, spowodowang odmienng energig
aktywacji w reakcjach karboksylacji i oksygenacji RUBP (CHOLLETi Ogren 1975,
Chen i Spreitzer 1992).

Stosunek stezen C02/02w miejscu dziatania rubisco podczas fotosyntezy
przebiegajacej w atmosferze powietrza zalezy od szybkosci karboksylacji RuBP
oraz doptywu C02do chloroplastéw spoza komérki oraz ze zrédet wewnetrznych.
Przedstawiony na rysunku 1 schemt fotosyntetycznego i fotooddechowego me-
tabolizmu wegla dotyczy w zasadzie wszystkich fotoautotroféw. W typowej
postaci wystepuje jednak tylko u lgdowych roslin C3. U sinic, mikroglondéw,
wodnych makrofitéw oraz lgdowych roslin C4i CAM funkcjonuja dodatkowe
mechanizmy, zwiekszajace stosunek stezenn C02/02w miejscu dziatania rubisco,
ktore istotnie modyfikujg wzgledne ilosci metabolizowanego wegla w PCRC i
PCOC (Badger i Price 1994).

U sinic i glonow, ktérych rubisco charakteryzuje sie szczeg6lnie niskim
powinowactwem do CO2 dziata ztozony, stabo jeszcze poznany, mechanizm
aktywnego transportu przez btony komdrkowe nieorganicznych form wegla
i zwiekszania stezenia ich w fotosyntetyzujgcych komdérkach. Poznanymi sktad-
nikami tego mechanizmu sg transbtonowe przenosniki nieorganicznych form
wegla oraz anhydraza weglanowa (E.C. 4.2.1.1). W wyniku dziatania mechani-
zmu zatezajacego, wewnagtrzkomorkowe stezenie C02moze by¢ nawet 103 razy
wyzsze niz w otoczeniu, przez co aktywnosé¢ oksygenacyjna rubisco moze by¢
istotnie ograniczona. Analogiczny mechanizm funkcjonuje u wyzszych roslin
wodnych.

U roslin fotosyntetycznego typu C4, do ktorych nalezy miedzy innymi trzcina
cukrowa, kukurydza, szartat, portulaka, wnikajacy do lisci C0O2jest pierwotnie
wigzany w komoérkach mezofilu przy udziale karboksylazy fosfoenolopirogro-
nianowej (E.C. 4.1.1.31). Czteroweglowy produkt karboksylacji, kwas szczawio-
octowy, ulega redukcji do kwasu jabtkowego lub aminacji do kwasu asparagi-
nowego. Metabolity te sg transportowane do komoérek pochwy wokoétwigzkowej,
otaczajgcych wiencowo wigzki przewodzace liscia, gdzie sg przeksztatlcanew C02
i pirogronian. Ten ostatni powraca do komodérek mezofilu ijest substratem dla
odtwarzania pierwotnego akceptora C02w fotosyntezie roslin C4, kwasu fosfo-
enolopirogronowego. Uwalniany w komoérkach pochwy wokoétwigzkowej CO 2jest
wtdrnie wigzany przez rubisco i przeksztatcany w cyklu Calvina, dziatajgcym
tylko w tych komérkach. Jedna z funkcji tego dodatkowego mechanizmu foto-
syntetycznego u roslin C4jest wydajne dostarczanie C02dla rubisco i ogranicza-
nie aktywnosci oksygenacyjnej enzymu i fotooddychania. Dzieki niemu fotosyn-
teza u roslin C4przy optymalnym napromienieniu i temperaturze charakteryzuje
sie wiekszg szybkoscig od fotosyntezy u roslin C3, punktem kompensacyjnym
zblizonym do zerowego i niewrazliwoscig na 02w stezeniu atmosferycznym.

Podobny rozdziat przestrzenny reakcji fotosyntezy, umozliwiajgcy ogranicze-
nie fotooddychania, wystepuje u roslin fotosyntetycznego typu pos$redniego
C3-C4. Nalezg do niego niektére gatunki z rodzajéw Panicum, Mollugo, Morican-
dia, Neurachne i Flaveria. W lisciach tych roslin wystepuja szczatkowe pochwy
wokotwigzkowe, a fotosynteza ma szereg posrednich wiasciwosci fotosyntezy C3
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i C4 mniejsza niz u ros$lin C3 wrazliwo$¢ na O2 w stezeniu atmosferycznym,
obnizony punkt kompensacyjny, donoszono tez o podwyzszonej PN (Zelitch
1992).

U roslin fotosyntetycznego typu CAM, obejmujacego sukulenty nalezace do
rodziny gruboszowatych (Crassulaceae), wystepujg elementy fotosyntezy C3i C4
w tych samych komadrkach, lecz dziatanie ich jest rozdzielone czasowo (Badger
iPrice 1994). Pierwotna karboksylacja kwasu fosfoenolopirogronowego i synteza
kwasow czteroweglowych odbywa sie w nocy, przy otwartych aparatach szpar-
kowych, a dekarboksylacja tych kwaséw i wtdérne wigzanie uwolnionego C02
przez rubisco nastepuje podczas dnia, gdy aparaty szparkowe sg zamkniete.
Gloéwna fizjologiczng korzyscig z CAM jest ograniczenie transpiracji. Nagroma-
dzenie w fotosyntetyzujgcych komoérkach duzej puli prekursoréow C02 podczas
nocy i zamkniecie aparatow szparkowych podczas dnia niewatpliwie minimali-
zuje takze straty wegla powodowane fotooddychaniem.

INHIBITORY FOTOODDYCHANIA

W badaniach majgcych na celu zwiekszenie szybkosci fotosyntezy netto
i produktywnosci roslin brano pod uwage mozliwo$¢ stosowania inhibitoréw
fotooddychania, dziatajgcych na reakcje poprzedzajgce uwalnianianie w tym
procesie CO2. Znaleziono szereg zwigzkéw hamujacych przemiany PCOC (K le-
czkowski 1994). Najczesciej byty stosowane: kwas glicydowy, inhibitor wytwa-
rzania glikolanu (zelitch 1974); kwas a-hydroksy-2-pirydynometanosulfonowy
(a-HPMS) hamujacy oksydaze glikolanowg (zelitch 1966); kwas oksyaminooc-
towy (AOA) hamujacy dziatanie aminotransferazy glioksalanowej (Yokota i Ki-
taoka 1987) oraz hydrazyd kwasu izonikotynowego (INH), ktéiy hamuje zlokali-
zowang w mitochondriach reakcje przeksztatcania glicyny w seiyne (Pritchard
i wspoétaut. 1963). W zasadzie, zaden z tych zwigzkéw nie spetnit oczekiwan, to
jest nie powodowat zwiekszenia fotosyntezy netto przez specyficzne hamowanie
fotooddychania. Co prawda, w kilku pracach doniesiono o uzyskaniu przejscio-
wego wzrostu fotosyntezy netto w lisciach pobierajacych mate dozy a-HPMS
(Zelitch 1966, tOBODa i wspo6taut. 1988), lecz inne badania nie potwierdzaty
takiego efektu, co sugeruje, ze moze on wystgpi¢ tylko w szczegdlnych warun-
kach doswiadczalnych. Inhibitory fotooddychania, zwiaszcza INH, a-HPMS
i AOA, powodujgce gromadzenie sie posrednich metabolitéw cyklu PCOC w foto-
syntetyzujgcych komoérkach, sg natomiast przydatne w badaniach majacych na
celu okreslenie udziatu tego cyklu w przemianach asymilowanego wegla (M ale-
szewski | Kaminska 1984).

GENETYCZNE MODYFIKACJE FOTOODDYCHANIA

Podwyzszenie fotosyntezy netto i produktywnosci roslin, zwtaszcza gatunkéw
roélin o fotosyntezie typu C3, teoretycznie moze by¢ osiggniete przez uzyskanie
mutantéw o obnizonej aktywnosci fotooddechowej (réwnanie 6).
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Jedngz drég prowadzacych do takiego celu moze by¢ genetyczna modyfikacja
powinowactwa substratowego rubisco: wzgledne zwiekszenie aktywnosci karbo-
ksylacyjnej i obnizenie aktywnosci oksygenacyjnej tego kluczowego dla fotosyn-
tezy i fotooddychania enzymu. Analizujac poddang mutacjom rubisco z réznych
szczepow glonu Chlamydomonas reinhardtii stwierdzono, ze zmianajednego lub
dwu aminokwasow w duzej podjednostce enzymu powoduje zmiane wspotczyn-
nika powinowactwa substratowego CO2/02w zakresie od 62 u typu dzikiego do
36 u mutanta. Chociaz uzyskana zmiana bezposrednio powodowata efekt prze-
ciwny do pozgdanego, to jednak potwierdza mozliwosé genetycznej modyfikacji
funkcji rubisco (Chen i wspotaut. 1990, Chen i Spreitzer 1992, Zelitch 1992).

Dazac do zwiekszenia fotosyntetycznej wydajnosci poszukiwano tez mutan-
téw roslin z defektami genetycznymi, wyrazajacymi sie fenotypowo brakiem lub
obnizong aktywnoscig niektdorych enzyméw PCOC. Okazato sie jednak, ze mu-
tanty takie nie sg zdolne do wegetacji w normalnej atmosferze. Przezywajg
jedynie w warunkach nie sprzyjajacych fotooddychaniu, to jest przy wysokim
stezeniu CO2lub niskim stezeniu 02. Na przyktad u mutanta rosliny typu C3 —
Arabidopsis thaliana z niska aktywnoscig fosfatazy fosfoglikolanowej (E.C.
3.1.3.18), podczas fotosyntezy przebiegajacej w warunkach umozliwiajacych
fotooddychanie, gromadzit sie w tkankach fosfoglikolan, bezposredni produkt
oksygenacji RuBP, ktéry hamowat fotosyntetyczny metabolizm wegla i wzrost
roslin (McCouRTi Somerville 1987, Pierce 1988).

Droga prowadzgaca do zmniejszenia fotooddychania moze by¢ takze uzyski-
wanie mutantéw fotoautotroféw z wysoka aktywnoscig katalazowa. Sg bowiem
podstawy, aby sadzi¢, ze w ich tkankach fotooddechowe wytwarzanie C02
w innych przemianach (réwnanie 4 i 5) niz nalezgca do PCOC reakcja przeksztat-
cania glicyny w seryne bedzie znacznie ograniczone lub wyeliminowane. Wynik
badan prowadzonych w tym kierunku wykazat, ze mutanty (na przyktad tytoniu)
z duzg aktywnoscia katalazowa majg wyzsza niz typy dzikie fotosynteze netto
w warunkach sprzyjajacych intensywnemu fotooddychaniu, tojest przy podwy-
zszonej temperaturze, wysokim stezeniu 02 niskim stezeniu CO02 Rezultaty
uzyskane w laboratorium zostaty potwierdzone w doswiadczeniach polowych.
Sa wiec powazne podstawy do stwierdzenia, ze wysoka aktywnos¢ katalazowa

w fotosyntetycznych tkankach moze zmniejsza¢ fotooddechowe straty wegla
(Zelitch 1992).

WPLYW WYSOKIEGO STEZENIA C02 W ATMOSFERZE NA FOTOODDYCHANIE

Rosliny C3 rozwijajace sie w atmosferze powietrza, zawierajgcego objetoscio-
wo okoto 21% 02i 0,035% CO2, traca w wyniku fotooddychania okoto 40%
asymilowanego netto wegla (Zelitch 1992). Metodg zwigkszania produktywnosci
roslin, stosowang czesto w uprawach szklarniowych, jest utrzymywanie w ota-
czajacej je atmosferze stezenia C02w zakresie 0,06%-0,2%. Skutki nawozenia
roslin zwiekszonymi dawkami CO02 byty tez przedmiotem wielokierunkowych
badan (Grodzinski 1992). Warto nadmienic, ze zagadnienie to jest takze uwzgle-
dnione w realizowanym w USA od 1988 roku przez NASA programie badan
kosmicznych CELSS (Controlled Ecological Life Support System), ktorego celem
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jest skonstruowanie samoodtwarzalnego, sztucznego srodowiska, umozliwia-
jacego diugotrwate przebywanie cztowieka w prawie petnej izolacji, jedynie przy
doptywie energii stonecznej lub ze sztucznych zrédetjadrowych (Galston 1992).

Dotychczasowe badania wykazaly, ze utrzymywanie w atmosferze stezenia
CO2znacznie wyzszego od wystepujacego obecnie w powietrzu powoduje ogra-
niczenie fotooddychania, zwiekszenie fotosyntezy i szybkosci wzrostu u wiekszo-
$ci roslin typu C3. Problem statego oddziatywania podwyzszonego stezenia CO2
jest jednak bardzo zlozony, gdyz modyfikuje ono réwnoczesnie liczne inne
procesy i wtasciwosci roslin: zageszczenie i stan aparatéw szparkowych, dziata-
nie naturalnych mechanizméw pobierania i transportu CO2, wytwarzanie i ro-
dzaj korncowych produktow fotosyntezy, ich przemieszczanie i dalsze przemiany,
dziatanie hormondéw i rozwdéj. Powoduje to liczne wtérne, nieprzewidziane i nie
zawsze korzystne konsekwencje (Grodzinski 1992).

FIZIJOLOGICZNE FUNKCJE FOTOODDYCHANIA

Podejmujgc préby minimalizacji fotooddychania, jako procesu niekorzystne-
go dla produktywnosci roslin, nalezatoby znac jego fizjologiczne funkcje i wie-
dzie¢ wjakich warunkach moga by¢ one ograniczone lub zbedne. Niestety, mimo
40 lat wielokierunkowych badan poglady dotyczace tego problemu opieraja sie
jeszcze w duzym stopniu na hipotezach.

Fotooddychanie jest niewatpliwie wewnetrznym Zrdédiem CO2 ktdére przy
utrudnionym doptywie CO2z atmosfeiy zewnetrznej, na przyktad przy zamknie-
tych szparkach podczas stresu wodnego, zapewnia funkcjonowanie fotosyntezy
kosztem nagromadzonychjuz w komérkach asymilatow. Umozliwia to odprowa-
dzanie energii pochtonietej przez barwniki fotosyntetyczne i chroni aparat
fotosyntetyczny przed uszkodzeniami (Maleszewski i Kaminska 1984, Heber
i wspoOtaut. 1989, Peterson 1991). Podstawowa funkcjg cyklu C2jest natomiast
odzyskiwanie dla fotosyntezy, przez ponowne wiaczenie do cyklu C3, do 75%
wegla uczestniczacego w przemianach fotooddechowych, nie przeksztatconego
w CO02(Canvin 1990).

Zintegrowane procesy fotosyntezy i fotooddychania przebiegajg w trzech
organellach: chloroplastach, peroksysomach i mitochondriach (rys. 1). Uaktyw-
nia to wewnatrzkomodrkowa wymiane metabolitéow i ich transport. Nie jest
wyjasniony w zadawalajgcym stopniu problem wpitywu tych proceséw na oddy-
chanie ciemniowe fotosyntetyzujgcych komoérek (Poskuta 1970, 1992). W na-
promienionych lisciach stwierdzano wielokrotnie ograniczenie funkcjonowania
oddechowych przemian zwigzkéw wegla. Ostatnio wysunieto hipoteze, ze moze
to nastepowaé w wyniku, zaleznego od reakcji PCOC, hamowania dehydrogenazy
pirogronianowej, regulujacej doptyw wegla do cyklu Krebsa. Przy czym NADH
wytwarzany w fotooddechowej reakcji przeksztatcania glicyny w seiyne (réwna-
nie 3) moze podtrzymywaé mitochondrialny transport elektronéw i wytwarzanie
ATP (Gemel i Randall 1992).

Przedmiotem licznych badan jest fotooddechowy cykl azotu. Wiadomo, ze
przebiegajaca w mitochondriach reakcja przeksztatcania glicyny w seryne (row-
nanie 3) jest gtéwnym zréditem NH3 w fotooddychajacych tkankach, ktéiy
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powstaje w takich samych ilosciach jak C02. Przy udziale uktadu enzymatycz-
nego GS/GOGAT (rys. 1) azot amonowy jest reasymilowany przez wigczenie do
2-oksyglutaranu z wytworzeniem glutaminianu. Ten ostatni stanowi donor
grupy aminowej w reakcji PCOC glioksylan -4 glicyna, przebiegajacej w peroksy-
somach. Ostatnio, gromadza sie dowody wskazujgce, ze fotooddechowy cykl
azotu nie jest zamkniety lecz powigzany z og6lnym metabolizmem azotowym
rosliny i moze petni¢ funkcje syntetyczne, na przyktad wytwarzanie netto glicyny
i seryny w rosnacych lisciach (Givan i wspoétaut. 1988, Canvin 1990).

Podobna role spetnia PCOC i fotooddychanie w gospodarce fosforowej komor-
ki. Odpowiedni poziom ortofosforanu nieorganicznego (Pi) jest niezbedny dla
prawidtowego przebiegu fotosyntezy i innych proceséw metabolicznych. Pijest
bowiem substratem w licznych reakcjach oraz peini funkcje regulacyjne, na
przyktad w aktywacji enzymoéw. W fotosyntezie jest przeksztatcany w organiczne
fosforany i odtwarzany podczas wytwarzania produktéow korncowych: skrobi
i sacharozy. Dodatkowym Zrédiem Pijest przebiegajaca w chloroplastach, nale-
zaca do PCOC, reakcja: fosfogtikolan -4 glikolan + Pi. Funkcja fotooddychania
w gospodarce fosforowej sprowadza sie wiec do utrzymywania wtasciwej réwno-
wagi pomiedzy fosforanami organicznymi i ortofosforanem nieorganicznym
w stromie chloroplastéow (Jacob i Lawlor 1993, Koztowska iMaleszewski 1994).

Hahn (1991) po dokonaniu metodami matematycznymi analizy funkcjono-
wania aparatu fotosyntetycznego i fotooddechowego w nastepujacy sposoéb
sformutowat kornicowag konkluzje swoich badan. Najwazniejszym wynikiem tej
pracy jest stwierdzenie, ze fotooddychanie, proces przeciwny do fotosyntezy
i dlatego uwazany za marnotrawny (ang. wasteful), ma stabilizujgce znaczenie
dla fotosyntetycznego cyklu Calvina. Przy braku fotooddychania réwnowaga
cyklu Calvina nie jest mozliwa. Zostato to ustalone z calg pewnoscia.

ZAKONCZENIE

Fotooddychanie zmniejsza fotosynteze, ktdrajest podstawowym czynnikiem
w produktywnosci roslin. Z tego wzgledu przyjete powszechnie w piSmiennictwie
okreslanie tego procesu przymiotnikiem marnotrawny (ang. wasteful) mozna
uznaé¢ za uzasadnione, chociaz lepiej wyrazajacym ten jego aspekt bytby termin
energetycznie kosztowny. Zrozumiate tez sg proby znalezienia metod specyficz-
nego oddziatywania na fotooddychanie.

W ostatnich latach nagromadzity sie jednak fakty wskazujace, ze przemiany
fotooddechowe sg biologicznie waznym elementem, rozszerzajgcym zakres zdol-
nosci przystosowawczych roslin do zréznicowanych i zmiennych warunkéw
Srodowiska. Teze te mocno potwierdzajuz sam fakt ewolucyjnego uksztattowania
sie i utrwalenia fotooddychania. Potwierdzeniem jej jest takze zawezony zakres
przystosowawczy, na przyktad do warunkow sSwietlnych i temperaturowych
roslin typu C4, u ktérych fotooddychanie jest w sposéb naturalny ograniczone.

Wyeliminowanie lub ograniczenie fotooddychania u niektdrych roslin uzyt-
kowych mogtoby przynies¢ pozytywne efekty. Trzeba sie jednak liczy¢ z tym, ze
bytoby to zwigzane ze zmianami wielu ich wtasciwosci biochemicznych, anato-
micznych i fizjologicznych oraz wymagan odnosnie warunkéw srodowiskowych.
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Uzyskanie praktycznych korzysci z takiej modyfikacji wydaje sie tez bardziej
realne przy uprawie roslin w warunkach czesciowo lub catkowicie kontrolowa-
nych.

IS PHOTORESPIRATION A WASTEFUL BIOLOGICAL PROCESS?
Summary

Photorespiration decreases the photosynthetic rate and plant productivity. Therefore, the
definition of photorespiration as a wasteful process and search for the methods of its reduction in
usable plants is reasonable. There are, hovever, some data indicating that photorespiration has also
a number of positive effects which are necessary for normal function of photosynthesis under
different and variable environmental conditions.
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