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WZROST | METABOLIZM ROSLIN W

Utrzymanie wlasciwego stezenia ortofosfo-
ranu nieorganicznego (Pi) w tkankach jest nie-
zbedne dla prawidtowego wzrostu i metabo-
lizmu roslin. Pierwiastek ten wchodzi w skiad
wiekszosci zwigzkoéw organicznych (zaréwno
strukturalnych, jak i aktywnych metabo-
licznie), uczestniczy w przenoszeniu energii
(m.in. jako ATP i pirofosforan), jest rowniez
regulatorem wielu reakcji enzymatycznych oraz
wptywa na ekspresje niektorych genéw. Spadek
zawartosci fosforu powoduje w pierwszej fazie
modyfikacje wzrostu oraz zmiany metabolizmu,
pozwalajace okresowo dostosowac sie do wa-
runkow deficytowych, w dalszych etapach moze
jednak prowadzi¢ do niekorzystnych i nieodwra-
calnych zmian metabolicznych opdzniajacych
kwitnienie roslin, obnizajgcych owocowanie, a
nawet powodujacych obumieranie roslin (Mar-
schner 1986, Welch 1986).

Duze obszary gleb o potencjalnie wysokiej
produktywnosci moga wykazywac¢ niedostatki
fosforu, gdyz pierwiastek ten wystepuje w for-
mach niedostepnych roslinom (mineraty,
zwiazki organiczne) (Mengel i Kirkby 1983).
Stezenie Pi w roztworze glebowym rzadko prze-
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wyzsza 1,5 gM, czesto jest nawet nizsze od
stezenia mikroelementéw (Bietski 1973). W roz-
tworze glebowym fosfor wystepuje gtownie w
formie jonow fosforanowych: H2PO4 i HPO42
a stosunek ilosciowy obydwu jonow jest uzalez-
niony od pH gleby. Niska zawartos¢ fosforu w
glebach jest powaznym problemem gospodarki
rolnej panstw obszaréw tropikalnych (Yan i
wspotaut. 1995). Uprawne gleby na terenie Pol-
ski majg stosunkowo wysoka zawartos¢ fosfo-
ru, jednakze jego dostepnos$¢ dla roslin jest
niewielka. Duzy wplyw na zawartos¢ przyswa-
jalnego fosforu wywiera odczyn gleby: przy pH
ponizej 5,0 fosfor tgczy sie z jonami zelaza i
glinu, natomiast przy pH powyzej 5,7 — zjona-
mi wapnia (fosforany te sgw niewielkim stopniu
pobierane przez rosliny). Najkorzystniejszy, ze
wzgledu na przyswajalnos¢ fosforu, jest odczyn
stabo kwasny (pH 5,6-6,5). Gleby na obszarach
potnocno-wschodnich naszego kraju w przewa-
zajacej mierze (ponad 70%) posiadaja odczyn
zbyt kwasny (do pH 5,5), natomiast gleby o pH
5,6-6,5 stanowig zaledwie 17% (Nawrocki
1996).

DEFICYT FOSFORU A POBIERANIE | TRANSPORT Pi

Roslina uruchamia réznorodne strategie
prowadzace do zwiekszenia dostepnosci i pobie-
rania ortofosforan6w nieorganicznych z podio-
za. Przyswajalnos$¢ fosforu moze by¢ zwiekszo-
na dzieki wydzielaniu kwaséw organicznych,
zwlaszcza kwasu cytrynowego i mrowkowego z
korzeni do gleby i przeksztatceniu fosforanéw
zelaza, glinu i wapnia w pobierane przez rosliny
cytryniany (Dinkelaker i wspotaut. 1989, Hof-
fland | wspotaut. 1989, Tanaka i wspotaut.
1995). Stezenie rozpuszczalnych zwigzkow fo-

sforu w ryzosferze korzeni tubinu (Lupinus al-
bus L.), pomimo intensywnej absorpcji Pi, byto
znacznie wyzsze niz w roztworze glebowym, ko-
rzenie wydzielaty bowiem do podtoza duze ilosci
kwasow organicznych (Keerthisinghe i wspot-
aut. 1998). Rosliny tubinu rosngce na pozy-
wkach z deficytem fosforu wydzielaty 40-krotnie
wiecej cytrynianu niz rosliny kontrolne (John-
son | wspotaut. 1996). Obnizona dostepnos¢
fosforu powoduje w korzeniach réwniez wzrost
aktywnosci i sekrecje pozakomoérkowych fosfa-
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taz, hydrolizujgcych organiczne zwigzki fosforu
(Barret-Lennard i wspoétaut. 1993).

Ogromng role w pobieraniu fosforu petnig
grzyby zyjace w symbiozie z korzeniami roslin
wyzszych (mikoiyza ektotroficzna i endotroficz-
na); szacuje sie, ze u okoto 90% roslin lgdowych
wystepuje taka forma symbiozy (Marschner
1986, Schachtman i wspéltaut. 1998). Pobiera-
nie Pi przez korzenie symbiotyczne moze byé
nawet 5-krotnie wyzsze w poréwnaniu z korze-
niami niesymbiotycznymi (Smith i Read 1997),
mikoryza pozwala bowiem na zwiekszenie po-
wierzchni chlonnej (zwhaszcza mikoiyza zewne-
trzna), poza tym grzyby rozktadajac préchnice
glebowag wzbogacajg otoczenie korzenia w
zwigzki odzywcze. Zainfekowanie korzeni fasoli
rosngcej w deficycie fosforu grzybami symbio-
tycznymi zwigkszato szybkos¢ absorpcji Pi z
podioza; ponadto korzenie roslin -P wykazywaty
czesto wyzszy stopien kolonizacji przez grzyby
mikoiytyczne w porownaniu z roslinami kon-
trolnymi (Nietsen i wspotaut. 1998a).

Spadek zawartosci fosforu w tkankach po-
woduje zwiekszenie pobieraniajonoéw P0O43 po
przeniesieniu roslin na pozywke petng (Duniop
i wspotaut. 1997). Wzrost zdolnosci pobierania
PO4’3 ttumaczony jest zwiekszeniem liczby
transporteréw Pi w btonach komérkowych oraz
ich powinowactwa do jonow fosforanowych
(Bielski 1973, Bielski i Ferguson 1983). Znane
sg przenosniki fosforanu w btonach chloropla-
stow (Preiss 1984, Gray i wspoOtaut. 1995) i
mitochondriéw (Mcintosh i Oliver 1994).
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Transport Pi przez blony plazmatyczne naste-
puje jako symport prawdopodobnie 2-4 proto-
Nnow (H+) i H2PO4' (Sakano 1990, Mimura 1995).
Nie wyklucza sie rowniez mozliwosci wystepo-
wania kanatéw fosforanowych w blonach ko-
moérkowych (Mimura 1995). Transport dtugody-
stansowy jonéw fosforanowych w roslinie odby-
wa sie zarowno ksylemem, jak i elementami
floemu. Niejednokrotnie stwierdzano wyzsze
stezenie fosforu w soku floemowym niz w na-
czyniach ksylemu. Jony fosforanowe mogg by¢
bowiem wycofywane z lisci starszych do miod-
szych i woéwczas transportowane sa floemem
(Schachtman i wspétaut. 1998).

Ortofosforan nieorganiczny wystepuje w ko-
morce gtdwnie w postaci puli wakuolarnej (nie-
aktywnej) stanowigcej okoto 80% catosci Pi oraz
puli cytoplazmatycznej, stanowiacej okoto 20%
(aktywnej metabolicznie) (Bieleski 1973, Biele-
ski i Ferguson 1983). Pule wakuolarng tworza
w wiekszosci jony FUPOg”, a cytoplazmatyczna
- w wiekszosci jony HPO42- (Mimura 1995).
Deficyt fosforu w podtozu obniza poziom ortofo-
sforanéw w tkankach roslin; przyktadowo po 2
tygodniach wzrostu na pozywce bez fosforu za-
wartosé Piw korzeniach fasoli spadata do okoto
4% kontroli (Ciereszko i wspétaut. 1996). W
warunkach wczesnego deficytu fosforu braki
ortofosforanu sa czesto uzupetniane z puli wa-
kuolarnej, co pozwala utrzymad przez pewien
czas pule cytoplazmatyczna na nie zmienionym
poziomie (Foyer i Spencer 1986, Lee i Ratelif-
fe 1993, Mimura 1995).

DEFICYT FOSFORU A WZROST ROSLIN

Najbardziej typowa reakcjg na deficyt fosfo-
rujest zahamowanie wzrostu pedu oraz zmniej-
szenie powierzchni i masy lisci, przy jednoczes-
nej stymulacji wzrostu korzenia (Fredeen i
wspoétaut. 1989, Rychter i Mikulska 1990, Kon-
drackaiRychter 1997). Stosunek suchej masy
korzenia do suchej masy pedu byt wyzszy u
roslin C3 rosngcych w warunkach deficytu fo-
sforu [Alloteropsis semialata eikloniana (R.Br.),
Flaveria pringlei Gandoger, Panicum laXum
Mez., Phaseolus vulgaris L.] niz u roslin C4
[Alloteropsis semialata semialata (R.Br.), Ama-
ranthus tricolor L., Flaveria trinervia Mohr, Pa-
nicum miliaceum L., Zea mays L.] (Halsted i
Lynch 1996). Ponadto, pod wpltywem deficytu
fosforu, zabarwienie todyg i lisci moze zmieniaé
sie na purpurowe lub ciemno-zielone. Purpuro-
wa barwa wynika ze zwiekszonej akumulacji
antocyjanéw na przykiad u Flaverii i Amarant-
hus (Halsted i Lynch 1996), ciemnozielone za-
barwienie lisci spowodowane jest zwiekszong

zawartoscig chlorofilu (Kondracka i Rychter
1997).

Obnizenie zawartosci fosforu w srodowisku
lub jego brak decyduja o morfologii korzeni:
zwieksza sie masa korzeni i ich dtugos¢, zmniej-
sza sie zas Srednica, powstaje wiecej korzeni
bocznych, wydtuzajg sie wiosniki (Hajabbasi i
Schumacher 1994, Lynch 1995, Kirk i Van Du
1997). W wyniku tych zmian zwieksza sie po-
wierzchnia pobieraniajonéw (Hajabbasi i Schu-
macher 1994). Badania ultrastruktuiy komo-
rek strefy wzrostowej korzeni wykazaty ponadto
zwiekszenie liczby wakuoli i obecnos$¢ wakuoli
wtérnych w warstwie korowej (Wanke i wspot-
aut. 1998). Pomiary wzglednej szybkosci wzro-
stu (RGR) korzenia fasoli wykazaty, ze dynami-
ka wzrostu korzeni roslin -P byta wyzsza tylko
w pierwszym tygodniu hodowli i ulegata
wyraznemu obnizeniu po 2 tygodniach hodowli
w poréwnaniu z roslinami kontrolnymi, za$
efekty tego (wzrost masy i dhtugosci korzeni)



Metabolizm roslin w warunkach deficytufosforu

obserwowane byly w drugim tygodniu (Gniazdo-
wska | wspétaut. 1998). Wzrost masy korzenia
nastepowat mimo zmniejszonej zawartosci ATP
w korzeniu (Rychter i wspotaut. 1992, Mikul-
ska | wspotaut. 1998). Wydatek energii na in-
tensywniejszy wzrost korzeni odbywat sie pra-
wdopodobnie kosztem ograniczenia energii na
pobieranie, transport i asymilacje jonéw (m.in.
azotowych — Rufty i wspotaut. 1993, Gniazdo-
wska | wspétaut. 1999) oraz niektérych proce-
s6w metabolicznych (Rychter i Randall 1994).

Obserwowane ograniczenie wzrostu czesci
nadziemnej roslin z deficytem fosforu moze by¢
wynikiem spadku potencjatu wodnego oraz ob-

nizenia turgoru komérek lub/i zmiany réwno-
wagi hormonalnej. Spadek potencjatu wodnego
w tkankach zielonych i korzeniach baweiny
obserwowano w bardzo wczesnych etapach de-
ficytu fosforu, jeszcze zanim pojawity sie jakie-
kolwiek roznice we wzroscie organéw rosliny
(Radin i Matthews 1989). W tkankach siewek
brzozy z deficytem fosforu stwierdzano obnizo-
ny poziom cytokinin (Horgan i Wareing 1980).
U fasoli rosngcej na pozywce pozbawionej Pi,
obserwowano natomiast znaczacy wzrost za-
wartosci kwasu abscysynowego w lisciach, pod-
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czas gdy w korzeniach poziom ABA pozostawat
nie zmieniony (A. Rychter, dane nie publikowa-
ne) . Model zaproponowany przez Stovik i wspot-
aut. (1995) zaklada, ze ABA moze funkcjonowac
jako przekaznik informacji pomiedzy korzeniem
i pedem rosliny a dziatanie tego hormonu zalezy
od syntezy tego zwigzku w korzeniu oraz zmian
pH w tkance korzenia oraz w ryzosferze. Suge-
rowano, ze réwniez sacharoza moze petni¢ fun-
kcje regulatora decydujac o wzroscie roslin
(zwkaszcza o stosunku ped/ korzen) i posredni-
czac w regulacji proceséw metabolicznych (Far-
rar 1992, Witliams i wspotaut. 1993) (Ryc. 1).
Sacharoza moze sygnalizowa¢ zmiany w proce-

Ryc. 1 Hipotetyczna rola sacharozy jako sub-
stancji kontrolujacej wzrost i metabolizm pedu i
korzenia: zmodyfikowane wedtug Farrara (1992).

sie fotosyntezy w obrebie pedu, ktére zachodza
pod wplywem zmniejszonego dostepu Swiatta
czy CO2 lub zmiany oddychania i proceséw z
nim zwigzanych w tkankach korzenia, na przy-
ktad pod wptywem obnizonego zywienia mine-
ralnego czy tez niskiej temperatuiy (Ryc. 1). Re-
gulacja warunkow metabolicznych przy udziale
sacharozy moze nastepowac na przykiad przez
oddziatywanie na geny decydujace o syntezie
odpowiednich enzyméw (Wirtiams i wspoétaut.
1993).

DEFICYT FOSFORU A FOTOSYNTEZA | TRANSPORT ASYMILATOW

Poziom fosforu w tkankach ma istotny
wplyw na przebieg i intensywnos¢ fotosyntezy
poprzez zmiany zawartosci chlorofilu i struktu-
ry chloroplastéw, a takze wptywajac na reakcje
fazy jasnej i ciemnej fotosyntezy oraz rozdziat i
metabolizm produktéw fotosyntezy. Niewielki
niedobér fosforu w tkankach rosliny powoduje
wzrost zawartosci chlorofilu w lisciach; przy
wiekszym deficycie tego pierwiastka stwierdza

sie zmiany w strukturze gran i tylakoidow, a
takze zmiany w kompleksach chlorofilowo-biat-
kowych pochtaniajacych energie elektromagne-
tyczng, powodujgce miedzy innymi zmniejsze-
nie aktywnosci fotosystemu Il (Brooks 1986,
Sivak | Walker 1987). Spowodowane niedobo-
rem fosforu ograniczenie syntezy ATP powoduje
wzrost stopnia zredukowania przeno$nikéw w
chloroplastowym tancuchu transportu elektro-
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now (Sivak i Walker 1987). Prowadzi to do
aktywacji kinazy fosforylujgcej podjednostki
LHCII, oddysocjowania zewnetrznych anten od
PSU i spadku wydajnosci kwantowej tego fotou-
kladu (Horton iwspotaut. 1990, Allen 1992).
Gazometryczne pomiary fotosyntezy netto (Pn)
w lisciach roslin rosnacych 2-3 tygodnie na
pozywce -P nie wykazujgwrazliwosci Pn nabrak
fosforu (Rao i Terry 1989, Ciereszko i wspot-
aut. 1996, Kondracka i Rychter 1997); nato-
miast dtugotrwaly niedob6r Pi obniza znaczaco
intensywnos¢ fotosyntezy (Jacob i Lawlor
1991, Usuda i Shimogawara 1991). Fotosyn-
tetyczny transport elektrondw w lisciach roslin
z obnizong zawartoscig Pi nie zmienia sie, a
spadek asymilacji CO2 jest wynikiem niskiej
zawartosci ATP i zmniejszonego odtwarzania
RuBP — akceptora CO2 (Fredeen i wspétaut.
1990; Jacob i Lawlor 1991,. 1993). Ortofosfo-
ran jest czynnikiem regulujacym przebieg cie-
mnej fazy fotosyntezy obnizajac aktywnosc¢ sze-
regu enzymoéw cyklu Calvina: karboksyla-
zy/oksygenazy RuBP (rubisco), kinazy kwasu
3-fosfogliceiynowego, dehydrogenazy aldehydu
3-fosfogliceiynowego, fosfatazy fruktozo-5-bi-
sfosforanu, fosfatazy sedoheptulozo-l,7-bisfo-
sforanu i kinazy rybulozo-5-fosforanu (Leego-
od iwspotaut. 1985, Rao iTERRY 1989, Fredeen
i wspétaut. 1990). Stwierdzono jednoczesnie
podwyzszenie aktywnosci niektorych enzymaéw
metabolizmu weglowodanoéw u roslin -P: cyto-
plazmatycznej fosfatazy fruktozo-1,6-bisfosfo-
ranu, pirofosforylazy UDP-glukozy i ADP-glu-
kozy, syntazy sacharozofosforanowej oraz in-
wertaz (Fredeen i wspotaut. 1989, Rao i wspot-
aut. 1990, Crafts-Brandner 1992, Ciereszko
i wspotaut. 1998).

Uwaza sie, ze fotooddychanie moze by¢ pro-
cesem, ktéry w niedoborze fosforu umozliwia
odtwarzanie Pi i utrzymanie fotosyntezy na sta-
tym poziomie (Koztowska i Maleszewski 1994,
Maleszewski | Koztowska 1995, Kondracka i
Rychter 1997). Innymi procesami uwalniajacy-
mi Pi sg synteza skrobi i sacharozy — koncowch
produktéw fotosyntezy oraz gtdwnych zwigzkdw
magazynowanych w tkankach roslinnych (Kon-
dracka i Rychter 1997). Procesy te przebiegaja
w réznych kompartmentach komorki: skrobia
jest wytwarzana w chloroplastach, natomiast
sacharozaw cytozolu (Ryc. 2). Rozdziat triozofo-
sforanéw (fosforan dihydroksyacetonu i alde-
hyd 3-fosfoglicerynowy) powstatych w cyklu
Calvina miedzy synteze skrobi i sacharozy jest
regulowany przez ortofosforan (Preiss 1984).
Gdy stezenie Pijest niskie triozofosforany pozo-
stajgw chloroplascie i ma miejsce synteza skro-
bi, natomiast gdy koncentracja Pi jest wysoka
triozofosorany sg eksportowane do cytozolu za
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posrednictwem przenosnika: translokatora Pi
(antyport triozofosforany/Pi) i zachodzi wytwa-
rzanie sacharozy (Rys. 2). Przy niskiej zawarto-
Sci Pi w cytoplazmie, co moze by¢ spowodowane
matg szybkoscig syntezy sacharozy, nastepuje
zahamowanie transportu triozofosforanéw na
zewnatrz chloroplastow i w konsekwencji
wzrost proporcji PGA/Pi w stromie. Podwyzsze-
nie stosunku PGA/Pi powoduje aktywacje piro-
fosfoiylazy ADP-glukozy (kluczowego enzymu
szlaku syntezy skrobi) i wzrost wytwarzania
skrobi.

Przy niedoborze fosforu moze nastepowac
gromadzenie skrobi lub/i sacharozy w lisciach.
WSsréd roslin ¢3 wyrdzniamy rosliny wytwarza-
jace koncowe produkty asymilacji z przewaga
sacharozy (groch, przenica, jeczmien) badz
skrobi (soja, tyton, stoneczniki, ogérek, orzech
ziemny) lub bez istotnej przewagi ilosciowej jed-
nego z nich (szpinak, béb, burak cukrowy) (Foy-
er i Spencer 1986; Huber 1989; Qiu i Israel
1992, 1994). Zmiana proporcji pomiedzy wy-
twarzaniem skrobi i sacharozy ma miejsce row-
niez w wyniku obnizenia cytoplazmatycznej pu-
li ortofosforanu po wprowadzeniu do tkanki
analogoéw glukozy lub glicerolu. Nastepuje wéw-
czas spadek wytwarzania sacharozy i wzrost
gromadzenia skrobi. Po wprowadzeniu naste-
pnie do tkanki ortofosforanu zachodzg zmiany
w kierunku przeciwnym (Leegood i wspdlaut.
1988).

Wzrost zawartosci skrobi w lisciach jest w
literaturze réznie interpretowany; niektdrzy au-
torzy uwazajg, zejest to dowddjej podwyzszonej
syntezy (Foyer i Spencer 1986, Fredeen i
wspotaut. 1989), inni interpretuj g toj ako wynik
nizszej intensywnosci jej rozktadu (Kondracka
i Rychter 1997). Niski poziom ortofosforanu w
chloroplastach roslin (-P) moze zwieksza¢ szyb-
kos¢ syntezy skrobi na swietle, ajednoczesnie
zmniejsza¢ intensywnos$¢ rozkitadu tego wielo-
cukru w ciemnosci (Rao i wspodtaut. 1990).
Fakt, ze nagromadzenie skrobi jest skutkiem
niedoboru Pi potwierdzajg wyniki badan Qiu i
Israel (1994) wskazujgce, ze rezerwy skrobi sg
szybko usuwane z lisci roslin po przeniesieniu
ich na pozywke zawierajgca fosfor.

Wzrost zawartosci sacharozy w warunkach
deficytu fosforu moze natomiast wynikac¢ ze
zwiekszonej aktywnosci enzymow syntetyzujg-
cych sacharoze tojest syntazy sacharozo-fosfo-
ranowej (SPS) i syntazy sacharozy (SS) lub/i
zmniejszonego rozkladu powstajacej sacharo-
zy. Najwiekszy wzrost aktywnosci SPS ma miej-
sce w lisciach dojrzatych roslin -P, nieco mniej-
szy — w miodych lisciach i korzeniach (badania
wilasne). Syntaza sacharozofosforanowa, enzym
cytozolowy, moze odgrywac¢ kluczowg role w
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regulacji stosunku skrobia/sacharoza: u roslin
aktywnie wytwarzajgcych sacharoze aktywnosc
SPS jest wysoka, rosliny gromadzace przede
wszystkim skrobie to rosliny o niskiej aktywno-
Sci SPS. Aktywnos¢ SPS irt vitrojest hamowana
przez Pi (Huber i Huber 1996). Deficyt fosforu
uniemozliwia fosforylacje, a moze powodowaé
intensywniejsza defosforylacje biatka SPS przy
reszcie seiyny 158, a to prowadzi do wiekszej
aktywnosci syntazy sacharozofosforanowej
(Huber i Huber 1996). Rao i wspoOtaut. (1989)
badajac liscie 5-dniowych roslin buraka cukro-

wego uzyskali dwukrotnie wyzszg aktywnos¢
SPS w poréwnaniu z kontrolg, .natomiast
aktywnos¢ SS pozostawata na statym poziomie.
Fredeen iwspotaut. (1989) badajgc metabolizm
soi w warunkach deficytu fosforu zaobserwowa-
li trzykrotny wzrost zawartosci skrobi oraz spa-
dek ilosci sacharozy przy jednoczesnym zaha-
mowaniu aktywnosci SPS o 55% i dwukrotnym
zwiekszeniu sie aktywnosci pirofosforylazy
ADP-glukozy. Usuda i Shimogawara (1991) ba-
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dajac rosliny kukurydzy z deficytem Pi nie
stwierdzili natomiast zwigkszonej aktywnosci
SPS i SS. cCrafts-Brandner (1992) stwierdzit
wzrost zawartosci skrobi i zmniejszenie sie ilo-
sci sacharozy w lisciach soi -P, ajednoczesnie
zwiekszenie aktywnosci SPS, podczas gdy
aktywnosc¢ pirofosforylazy ADP-glukozy utrzy-
mywata sie na statym poziomie.

Sacharoza moze ulegaé¢ hydrolizie do cu-
krow prostych w apoplascie, przy udziale inwer-
tazy kwasnej zwigzanej ze Sciang komdrkowa
lub w cytoplazmie (inwertaza obojetna, syntaza

Ryc. 2. Schemat syntezy
skrobi i sacharozy w lisciach,
zmodyfikowane wedtug Stit-
ta | Quicka (1989).

1 — aldolaza, 2— fosfataza fru-
ktozo-1,6-bisfosforanowa, 3 —
izomeraza heksozofosforanowa, 4
— fosfoglukomutaza, 5 — pirofo-
sfoiylaza ADP-glukozy, 6 — piro-
fosforylaza UDP-glukozy, 7 —
syntaza sacharozofosforanowa, 8
— karboksylaza/ oksygenaza
RuBP (rubisco).

sacharozy), badz wakuoli (inwertaza kwasna)
komorki docelowej (Ryc. 3). Fredeen i wspot-
aut. (1989) stwierdzili znaczng aktywnos$c¢ in-
wertazy kwasnej w dojrzatych lisciach soi ros-
nacej na pozywkach z niedoborem fosforu.
Ponad dwukrotnie wzrosta aktywnos¢ inwerta-
zy kwasnej w lisciach buraka cukrowego z ob-
nizong zawartoscig Pi w tkankach (Rao i wspot-
aut. 1990). W warunkach deficytu fosforu u
fasoli wzrastata aktywno$¢ inwertazy obojetnej,
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przy czym w miodych lisciach i w korzeniach
wzrost ten byt zdecydowanie wyzszy niz w doj-
rzatych lisciach; wzrastata réwniez aktywnosé
inwertaz kwasnych w lisciach roslin -P (badania
wihasne). Obok inwertaz wazna role w hydrolizie
sacharozy, szczeg6blnie w tkankach niefotosyn-
tetyzujacych, odgrywa syntaza sacharozy. Wy-
niki uzyskane przez ciereszko i wspotaut.
(1998) wskazuja, ze w strefie meiystematycznej
i elongacyjnej korzeni roslin -P syntaza sacha-
rozy byla kilkakrotnie bardziej aktywna niz u
roslin kontrolnych.

Przy zastosowaniu réznych metod ekspery-
mentalnych probowano wykazaé¢ wptyw deficy-
tu fosforu na transport i dystrybucje asymila-
tow. Fredeen i wspétaut. (1989) sugerowali
zwiekszenie transportu asymilatéw z pedu soi
do korzenia na podstawie obserwacji zwiekszo-
nego poziomu skrobi i sacharozy w korzeniach.
Rao iwspétaut. (1990) obliczajgc réznice pomie-
dzy asymilacjg a gromadzeniem sie wegla w
lisciach buraka cukrowego wykazali wzrost
eksportu C z lisci roslin -Pw ciemno$ci. Cakmak
i wspotaut. (1994) analizujac skiad soku floe-
mowego pobieranego z ogonkdéw lisciowych fa-
soli réwniez stwierdzali, ze w deficycie fosforu
zwieksza sie transport sacharozy z lisci do tody-
gi roslin. ciereszko i wspotaut. (1996) wykazali
wzrost transportu asymilatow 14C z lisci do
korzeni i gromadzenie cukréw rozpuszczalnych
w korzeniach fasoli z obnizong zawartoscig Pi w
tkankach. Glukoza i sacharoza nagromadzaty
sie gtbwnie w wakuolach w strefie merystema-
tycznej i elongacyjnej korzeni roslin -P i tylko w
niewielkim stopniu wykorzystane byty w proce-
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sach metabolicznych (wanke i wspétaut. 1998,
Ciereszko I wspotaut. 1999).

Niektére pomiary wykazywaty jednak spa-
dek transportu asymilatéow u roslin z deficytem
fosforu. W lisciach jeczmienia -P stwierdzono
wyzsza radioaktywnos¢ skrobi i nizszg zawar-
tos¢ 14C w produktach rozpuszczalnych, co
wedtug SiCHER i Kremer (1988) wynikato pra-
wdopodobnie z obnizenia transportu asymila-
téw z lisci do innych czesci rosliny. Deficyt
fosforu powodowat redukcje eksportu wegla z
liscia flagowego jeczmienia do todygi (Chapin i

Ryc. 3. Drogi metabolizmu
sacharozy w korzeniach.

HK — heksokinaza, FK — frukto-
kinaza, NDP — nukleotydodifo-
sforan NTP — nukleotydotri-
fosforan, PPi — pirofosforan nie-
organiczny. Zmodyfikowane, we-
dlug Ciereszko i Rychter (1995).

Wardlaw, 1988). Hart i Greer (1988) szacujac
eksportwegla ze wzoru: Cexp=Ci - C2 + Cflx (Ci
— zawartos¢ wegla na poczatku pomiaru, C2 —
na koricu pomiaru, Cfix— ilo$¢ wegla zwigzane-
go podczas fotosyntezy) stwierdzali obnizenie
eksportu C z lisci koniczyny -P. Radin i Eiden-
bock (1986) oraz Qiuilsrael (1992) sugerowali,
ze redukcja eksportu asymilatéow z lisci roslin
-P moze by¢ wynikiem zwiekszonej syntezy
skrobi w tych lisciach kosztem zmniejszonego
wytwarzania sacharozy, gtbwnego zwiazku
transportowanego floemem.

Zwiekszony transport asymilatow z pedu do
korzenia moze by¢ jedrig z pierwszych reakciji
aklimatyzacyjnych rosliny do obnizonego pozio-
mu Pi w tkankach. W wiekszosci badan wykazu-
jacych zmniejszony transport asymilatéw przy
niskim poziomie fosforu wykorzystywano bowiem
rosliny starsze i dlugo rosnace w deficycie Pi na
przyktad okoto 40-dniowe (Hart i Greer 1988);
u roslin tych obserwowano po6zniejsze fazy de-
ficytu Pi, manifestujgce sie miedzy innymi zna-
cznym obnizeniem fotosyntezy.
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DEFICYT FOSFORU A ODDYCHANIE

Gazometryczne pomiary oddychania wyka-
zywaly zaréwno wptyw deficytu fosforu, jak i
brak wplywu na intensywnos$¢ tego procesu.
Zagadnieniu temu zostata w duzej mierze po-
Swiecona praca przegladowa Ciereszko i Rych-
ter (1995). W tkankach fasoli, mimo zwiekszo-
nej zawartosci cukrow, oddychanie nieznacznie
spadato, wzrastata natomiast odpornos¢ oddy-
chania na cyjanek (Rychter i Mikulska 1990,
Mikulska i wspotaut. 1998). Podobny wzrost
aktywnosci drogi alternatywnej w deficycie fo-
sforu obserwowany byt w kulturach Catharant-
hus roseus (Hoefnagel i wspotaut. 1993).
Wzmozenie aktywnosci cyjanoodpornej drogi
alternatywnej umozliwia co prawda utlenianie
substratéw, funkcjonowanie cyklu Krebsa i
taricucha oddechowego (z pominieciem drogi
cytochromowej), powoduje jednak spadek pro-
dukcji ATP (Rychter 1996). Oznaczana zawar-
tos¢ ATP i ADP w lisciach i korzeniach fasoli
byla znacznie nizsza niz w korzeniach roslin
kontrolnych (Rychter i wspétaut. 1992, Gniaz-
dowska i wspotaut. 1998, Mikulska i wspolaut.
1998). Obserwowano obnizony poziom NADP i
NAD podczas gdy poziom NADPH nie ulegat
zmianie (Juszczuk i Rychter 1997) W kultu-
rach tkankowych Catharanthus roseus przy de-
ficycie fosforu zawartos¢ ATP, CTP, GTP i UTP
stanowita tylko 20-30% poziomu obserwowa-
nego u roslin kontrolnych (Ashihara i wspétaut.
1988). Ma to istotne znaczenie dla aktywnosci
procesow fosforylacyjnych, miedzy innymi fo-
sforylacji cukréw. Aktywnos¢ heksokinazy i fru-
ktokinazy spadata o okoto 30% podczas hodowli

DEFICYT FOSFORU A

Niektore reakcje na deficyt fosforu w Srodo-
wisku regulowane sgjuz na poziomie moleku-
larnym poprzez aktywacje specyficznych ge-
néw. U Escherichia coli i innych mikroorgani-
zmow podczas deficytu Pi aktywowany byt sy-
stem genéw zwany pho-regulonem (Torriani-
Gorini 1987, cyt. za Delhaize i Randall 1995).
Aktywacja tych genow zwiekszata synteze bia-
tek wchodzacych w skiad fosfataz i transporte-
row Pi (Delhaize i Randall 1995). Przypuszcza
sie, ze u roslin istnieje analogiczny system P-re-
gulacji (Goldstein i wspoétaut. 1989). Deficyt
fosforu stymuluje u soi transkrypcje genu VspB
odpowiedzialnego za synteze wakuolarnych
kwasnych fosfataz (Sadka i wspoétaut. 1994).
Mutant rzodkiewnika (Arabidopsis thaliana) ze
zmniejszong aktywnoscia kwasnych fosfataz w

fasoli na pozywece bez fosforu, znacznemu obni-
zeniu ulegat rowniez poziom ufosforylowanych
cukréw (Rychter i Randall 1994). Giéwnym
szlakiem metabolicznym korzystajacym z puli
fosforanéw heksoz jest glikoliza, a enzymami
regulujacymi ten szlak sg ATP-fosfofruktokina-
za (PFK) i PPi-fosfofruktokinaza (PFP) (Black i
wspotaut. 1987). W kulturach tkankowych oraz
w korzeniach gorczycy obserwuje sie duzy
wzrost aktywnosci PFP pod wplywem deficytu
fosforu (Duff i wspotaut. 1989, Theodorou |
Plaxton 1993, 1994). W korzeniach fasoli
aktywnos¢ PFP nie zmienia sie, natomiast nie-
dobd6r Pi obniza aktywnos¢ fosfofruktokinazy
zaleznej od ATP (Rychter i Randall 1994). Po-
stulowane byty ,,obejscia” (ang. bypass) reakcji
szlaku glikolitycznego, wymagajacych dostepu
ATP lub Pi na korzys$¢ reakcji wymagajacych
innych nukleotydéw lub pirofosforanu (Theo-
dorou iPlaxton 1994, 1995). Nie obserwowano
bowiem znaczacych zmian w zawartosci PPi w
tkankach z deficytem fosforu (D u ff i wspotaut.
1989, Rychter i Randall 1994). Postulowano,
ze glikoliza moze by¢ najwazniejszym procesem
odzyskiwania Pi podczas deficytu fosforu u ro-
Slin a zwlaszcza reakcje katalizowane przez kar-
boksylaze fosfoenolopirogronianu (PEP) jak
rowniez dalsze przemiany PEP prowadzace do
syntezy aminokwaséw (Kondracka i Rychter
1997). Wykazano podwyzszong aktywnosc¢ kar-
boksylazy PEP u roslin z niedostatkiem Pi (D u ff
i wspotaut. 1989, Johnson i wspotaut. 1996,
Kondracka i Rychter 1997).

EKSPRESJA GENOW

korzeniu (pupl) reaguje na niedobo6r fosforu w
podtozu zwiekszeniem syntezy tych enzymow
oraz zmiang dystiybucji Pi pomiedzy korzen i
ped prowadzacg do wzrostu stosunku ko-
rzen/ped u tych ro$lin (Trull i Deikman, 1998).
Pod wptywem niedoboru fosforu obserwowano
podwyzszony poziom transkryptow AtPTI i
AtPT2, gendéw kodujacych transportery Pi w
korzeniach Arabidopsis (Muchhal i wspoétaut.
1996), a takze gendéw kodujacych biatka nosni-
kowe u innych ro$lin (Schachtman i wspoétaut.
1998). Poirier i wspétaut. (1991) opisat mutan-
ta phol u rzodkiewnika (Arabidopsis thaliana);
mutacja ta jest przyczyna defektéw w translo-
kacji Pi z korzenia do todygi. Natomiast mutacja
pho2 wptywa na regulacje stezenia Pi w todydze
Arabidopsis i transport jonéw fosforanowych z
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todygi do lisci (Delhaize i Randall 1995, Dong
i wspotaut. 1998). Mutant pho2 gromadzi duze
ilosci Pi w lisciach, todydze, strgkach i nasio-
nach. Korzenie mutantéw pho2 zawieraja nato-
miast podobng, tylko czasami mniejsza, ilos¢ Pi
niz phol czy rosliny dziko rosngce (Delhaize i
Randall 1995). Mutant pho2 odznaczal sie
ponadto dwukrotnie wyzszym tempem pobiera-
nia Pi przez korzenie w poréwnaniu z roslinami
kontrolnymi (Dong i wspétaut. 1998). Zaobser-
wowano roéwniez, ze u Arabidopsis thaliana w
deficycie fosforu pobudzane sg geny RNS1 i
RNS3, odpowiedzialne za synteze lybonukleaz,
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enzymoéw degradujacych RNA (Bariola i wsp6t-
aut. 1994). Deficyt fosforu wzmagat rowniez
ekspresje genu (3-glukozydazy (Malboobi i Le-
FEBVRE 1997), a takze genu TPSI1 (Liu i wspot-
aut. 1997). Obserwowano wzmozone dziatanie
genu odpowiedzialnego za synteze karboksyla-
zy PEP w korzeniach tubinu rosngcego w wa-
runkach niedoboru fosforu (Johnson i wspo6t-
aut. 1996). Ponadto wspétdziatanie Pi i sacha-
rozy reguluje geny kodujace enzym uczestni-
czacy w syntezie skrobi — pirofosfoiylaze ADP-
glukozy, lecz nie wpltywa na synteze rubisco
(Nielsen i wspoOtaut. 1998b).

PODSUMOWANIE

Deficyt fosforu w Srodowisku jest zjawi-
skiem czestym, bowiem fosfor wystepuje w gle-
bach gtéwnie w postaci trudno dostepnych dla
roslin fosforanéw organicznych i nieorganicz-
nych. Rosliny dostosowujg sie do niedoboru
fosforu w podtozu wyksztatcajgc szereg przysto-
sowan morfologicznych, fizjologicznych i meta-
bolicznych. Wydaje sie, ze aklimatyzacja roslin
do warunkow deficytu fosforu zalezy w duzym
stopniu od dtugosci trwania stresu wywotanego
niedoborem tego pierwiastka, w mniejszym sto-
pniu od gatunku rosliny. Typowymi reakcjami
na wczesny deficyt fosforu sg: wzrost stosunku
korzen/ped, jak rowniez nagromadzenie skrobi
i cukrow rozpuszczalnych w lisciach i korze-
niach. Akumulacja cukréw w korzeniach jest

wynikiem zwiekszonego transportu asymila-
tow, wzmozonego rozktadu sacharozy i jedno-
czesnie obnizonej fosforylacji heksoz i nizszej
intensywnosci oddychania. ATP, wytwarzany z
obnizong wydajnoscig u roslin -P, moze by¢
zastepowany w niektérych reakcjach innymi
nukleotydami badz PPi. Deficyt fosforu w tkan-
kach roslin wzmaga ponadto aktywnos$¢ alter-
natywnych drég metabolicznych, na przykitad w
procesie glikolizy czy tancuchu oddechowym.
Badania prowadzone w ostatnich latach wska-
zujg na Pi jako czynnik regulujacy ekspresje
wielu gendw. Zasygnalizowane w artykule pro-
cesy aklimatyzacyjne pozwalaja roslinom re-
agowac dynamicznie i odpowiednio do zmienia-
jacych sie warunkéw Srodowiska.

GROWTH AND METABOLISM OF PLANTS UNDER PHOSPHATE DEFICIENCY

Summary

Phosphate deficiency is common in the environment
because phosphorus is present in the soil mainly in forms
that are insoluble and unavailable for plants. Plants re-
sponsed to P starvation by developing numerous morpho-
logical, physiological and metabolic adaptations. It seems
that plant acclimation to phosphate deficiency is dependent
mostly on duration of stress conditions, but it is also
dependent on plant species. Typical responses to early
stages of P starvation are an increase in root/shoot mass
ratio, and starch and/or soluble sugar accumulation in
plant tissues. Accumulation of soluble sugars in the roots

is the result of increased transport of the assimilate from
the shoot to the root and also, to some extent, to increased
sucrose hydrolysis in the root, decreased hexose phospho-
rylation and respiration rate. ATP production decreased in
P-deficient plants is decreased and ATP is replaced in some
processes by another nucleotide or PPi. Phosphate defi-
ciency increases the activity ofalternative metabolical path-
ways of glycolysis and mitochondrial electron transport.
The processes of acclimation to P starvation described in
this article allow the plants to respond dynamically and
appropriately to changes in the environment.
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