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RÓŻNORODNE FUNKCJE WĘGLA I AZOTU W ROŚLINACH

WpROWADZENIE

Rośliny w czasie ontogenezy stale mody-
fikują przebieg procesów życiowych; często 
pod kontrolą procesu różnicowania realizo-
wane są kolejne fazy rozwojowe. Ontoge-
neza odbywa się na tle zmieniających się 
warunków środowiska. Nieustanna kontrola 
przebiegu procesów dotyczy między inny-
mi odżywiania, zapewniającego zaopatrzenie 
rośliny w niezbędne substraty konieczne do 
wzrostu oraz dostarczające energii. prioryte-
tową funkcję w tych procesach odgrywa asy-
milacja CO2 i azotu oraz metabolizm wytwo-
rzonych produktów. Stosunek ilości węgla 
do azotu w roślinach waha się w szerokich 
granicach — od około 5 u glonów do ponad 
100 u drzew (raven i współaut. 2004). 

Wzrost roślin ściśle uzależniony od pro-
dukcji biomasy jest wynikiem fotosyntezy 
oraz asymilacji azotu pobieranego z podłoża, 
najczęściej w postaci jonów NH4

+ lub NO3
–. 

pęd rośliny jest typowym akceptorem azotu, 
a system korzeniowy jego donorem, przy od-
wrotnych funkcjach liści — donorów fotoasy-
milatów, produkujących i wykorzystujących 
węglowodany i korzeni — akceptorów pro-
duktów fotosyntezy. Warunkiem syntezy pod-
stawowych związków budulcowych, wcho-
dzących w skład struktur komórkowych, jest 
jednoczesna asymilacja tych dwóch pierwiast-
ków, węgla i azotu, oraz pozostałych makro- 
i mikroelementów. W tym opracowaniu nie 
będą one omawiane. W ostatnim okresie co-
raz częściej prowadzone są badania dotyczą-
ce fotosyntetycznej asymilacji azotu (foyer 
i noctor 2002) i współzależności pomiędzy 

funkcją węglowodanów i rozpuszczalnych 
związków azotowych. W dużym skrócie okre-
śla się je jako stosunek C/N. 

Fotosynteza stale zaopatruje rośliny w 
fotoasymilaty, jako substraty oddechowe i 
szkielety węglowe, zarówno do syntez róż-
nych metabolitów, jak również w substraty 
do syntezy związków biologicznie czynnych, 
głównie hormonów. pobieranie azotu i jego 
asymilacja muszą być precyzyjnie skorelowa-
ne z fotosyntezą i metabolizmem węgla. Z 
tego typu krzyżujących się współzależności 
(ang. cross talk) wynikają zmiany wzorów 
dystrybucji substancji pokarmowych w ca-
łej roślinie, a w konsekwencji — realizacja 
na bieżąco modyfikowanych programów 
wzrostu liści i korzeni (koch 1996, foyer i 
współaut. 2000, Scheible i współaut. 1997).

produkty wytwarzane w metabolizmie C 
i N stanowią nie tylko substancje troficzne, 
lecz również związki przekazujące informa-
cje dotyczące bieżącego statusu (ang. current 
status) zaopatrzenia komórek w węgiel i azot 
oraz o wzajemnych stosunkach ilościowych 
związków azotowych i węglowych (głównie 
węglowodanów), czyli C/N (Starck 2004, 
2005). Informacje te wykorzystywane są na 
różnych poziomach organizacji rośliny: od 
poziomu molekularnego — regulacji ekspre-
sji genów, syntezy enzymów i regulacji ich 
aktywności, do współzależności pomiędzy 
przebiegiem poszczególnych procesów fizjo-
logicznych. Cukry i niektóre związki azoto-
we pełnią funkcje cząsteczek sygnałowych. 
Rośliny mają „wyczuloną” wrażliwość na we-
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wnątrzkomórkowe zmiany poziomu cukrów 
i dlatego mogą na nie bardzo szybko reago-
wać (farrar i współaut. 2000; GibSon 2004, 
2005). Umożliwia to między innymi sprawną 
modyfikację intensywności wzrostu. 

Regulacja odżywiania się roślin C i N w 
dużym stopniu oparta jest nie tylko na wraż-
liwości komórek na poziom węgla, lecz rów-
nież na zmiany ilości rozpuszczalnych zawiąz-
ków azotowych, charakterystycznych dla po-
szczególnych etapów rozwoju oraz w zmien-
nych warunkach środowiska. Dostępność 
szkieletów węglowych, produkowanych w 
fotosyntezie, jest podstawowym warunkiem 
wykorzystania azotanów w metabolizmie azo-
tu. Około 75% azotu liści jest zlokalizowana 
w chloroplastach. Duża jego część to azot 
białka Rubisko, enzymu o wyjątkowo niskiej 
aktywności. 

Zarówno cukry, jak i azotany regulują eks-
presje „genów fotosyntezy” i „genów asymi-

lacji azotu” oraz funkcjonowanie czynników 
transkrypcyjnych (bi i współaut. 2005).

W wielu przypadkach zwiększona zawar-
tość cukrów, szczególnie w warunkach nie-
dostatecznego odżywiania roślin azotem, sty-
muluje wzrost korzeni. Z reguły nadmierne 
stężenie cukrów rozpuszczalnych, przy defi-
cycie azotu, przyspiesza proces starzenia się 
liści (GibSon 2005 i prace tam cytowane).

produkty fotosyntezy, stanowiące substra-
ty oddechowe, ulegają reoksydacji w proce-
sach oddychania i fotooddychania (foyer i 
noctor 2002). Asymilacja azotu łączy foto-
syntezę i oddychanie, a u roślin C3 również 
fotooddychanie, w sieć współzależnych ze 
sobą procesów. Z tego wynika, że wielora-
kie i precyzyjnie koordynowane są interakcje 
pomiędzy asymilacją węgla i azotu (foyer i 
noctor 2002, Starck 2004). Obecnie znaj-
dują się one w centrum uwagi biologów.

WSpÓłZALEŻNOŚCI pOmIĘDZy FUNKCJONOWANIEm CHLOROpLASTÓW I mITOCHONDRIÓW 
NA TLE RyTmIKI OKOłODObOWEJ

pierwotne informacje o konieczności 
zmian programów wzrostowych, wynikające 
z realizacji określonych etapów ontogenezy 
i z przystosowania się rośliny do warunków 
środowiska, pochodzą z różnych organelli, 
w tym z chloroplastów i z mitochondriów. 
Organella te dążą do utrzymania optymalne-
go bilansu energetycznego i wydajnego włą-
czania C i N do różnych związków. Na po-
ziomie całej rośliny istotną rolę odgrywa też 
oszczędna gospodarka wodą. Współczynnik 
wykorzystania energii świetlnej do syntezy 
biomasy określany jest jako RUE (ang. radia-
tion use efficiency), a współczynnik wykorzy-
stania wody — WUE (ang. water use efficien-
cy). badania pozwalające na obliczenia takich 
wskaźników prowadzi się często na dzikich 
formach roślin uprawnych, mutantach lub 
roślinach transgenicznych.

Komórka roślinna w sposób ciągły za-
opatruje poszczególne przedziały komórko-
we w energię w postaci ATp oraz w rów-
noważniki redukcyjne — NAD(p)H. poziom 
zaopatrzenia i zapotrzebowanie na te związki 
zmieniają się dynamicznie. Zależy on zarów-
no od tak zwanego „mikroklimatu komórki”, 
jak i od czynników środowiska. Na przykład, 
w przypadkach intensywnego oświetlenia 
roślin, chloroplasty wytwarzają duże ilości 
ATp i NADpH, przewyższające możliwości 

ich wykorzystania w chloroplastach w fazie 
niezależnej od światła. Oba te związki mogą 
wówczas być eksportowane do innych prze-
działów komórki. W warunkach, gdy światło 
jest czynnikiem limitującym fotosyntezę, przy 
jednoczesnym stosunkowo wysokim stężeniu 
CO2, chloroplasty importują ATp i NADpH. 
W takich przypadkach mitochondria ekspor-
tują ATp i cytryniany, które w cytozolu re-
dukują NADp. Wymiana metabolitów między 
mitochondriami i chloroplastami wskazuje 
na ogromną plastyczność przystosowywania 
się organelli do różnych warunków (Garde-
Ström i współaut. 2002).W przypadkach gdy 
brakuje NADp+, czyli akceptora elektronów, 
związki te są przechwytywane przez tlen i 
powstają reaktywne formy tlenu ROS (ang. 
reactive oxygen species), należące do groź-
nych dla komórki wolnych rodników. Cukry, 
biorące udział w oddychaniu i w różnych 
szlakach metabolicznych, np. w oksydacji 
kwasów tłuszczowych, uczestniczą w hamo-
waniu powstawania ROS. W innych jednak 
przypadkach mogą stymulować ich powsta-
wanie (couěe i współaut. 2006). 

Oprócz wymiany metabolitów pomiędzy 
mitochondriami i chloroplastami organella te 
przesyłają sobie różnego typu informacje. po 
nocnej przerwie mitochondria przekazują do 
chloroplastów sygnały o konieczności wzno-
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wienia procesu fotosyntezy (GardeStröm i 
współaut. 2002). Intensywność nie tylko pro-
cesu fotosyntezy, lecz również oddychania, 
ulega fluktuacjom okołodobowym (cyrkadial-
nym) i sezonowym. Wymaga to bardzo precy-
zyjnej regulacji biosyntezy i aktywności wie-
lu kluczowych enzymów, uczestniczących w 
obu procesach. po zakończeniu nocnej ciem-
ności, uruchamiany jest w chloroplastach 
proces fotosyntezy, czyli zachodzi indukcja 
fotosyntetyczna; trwa ona od kilkudziesię-
ciu minut nawet do kilku godzin. Następuje 
wówczas uaktywnianie enzymów, uczest-
niczących w fotosyntezie oraz przygotowa-
nie puli metabolicznej do wznowienia fazy 
świetlnej. Sprawny przebieg indukcji foto-
syntetycznej jest uzależniony między innymi 
od aktywności mitochondriów i sprawności 
wymiany metabolitów pomiędzy chloropla-
stami i mitochondriami. Gdy w warunkach 
doświadczalnych obniżono aktywność mito-
chondriów, okres indukcji fotosyntetycznej 
wydłużał się (GardeStröm i współaut.2002).

Regularna zmienność dobowa warunków 
oświetlenia (świt, światło dzienne, zmierzch, 
ciemność) powoduje konieczność stałej re-
gulacji metabolizmu chloroplastów. Jest ona 

regulowana przez rytmikę okołodobową, sta-
nowiącą przejaw funkcjonowania zegara bio-
logicznego. W regulację ekspresji dużej licz-
by genów zegara zaangażowane są między 
innymi cukry (lejay i współ. 2003, bläSinG 
i współaut. 2005).Współdziałanie pomiędzy 
aktywnością transporterów jonów w korze-
niach, uczestniczących w ich pobieraniu, i 
asymilacją CO2 jest jednym z podstawowych 
warunków koordynacji pomiędzy przebie-
giem asymilacji azotu i fotosyntezą. U rzod-
kiewnika ekspresja genów, warunkujących 
syntezę transporterów jonów NO3

– , NH4
+ i 

SO4
2– ,jest również zależna od rytmów cyrka-

dialnych.
Okołodobowa rytmika jest ściśle powią-

zana z redukcją siarczanów oraz z metaboli-
zmem azotanów, realizowanym przez reduk-
tazy: azotanową i azotynową. W ciemności, 
w chloroplastach nie dochodzi do redukcji 
feredoksyny wykorzystywanej w dzień do 
redukcji azotynów. W konsekwencji w nocy 
nie tylko zahamowana jest fotosynteza, lecz 
zdaniem GaZZarini i współaut. (1999) jedno-
cześnie obniżeniu ulega pobieranie i asymila-
cja azotanów. 

WSpÓłDZIAłANIE HORmONÓW Z REGULACyJNą FUNKCJą CUKRÓW

Rośliny dysponują zadziwiająco małą róż-
norodnością hormonów. Należą do nich: au-
ksyny, gibereliny, cytokininy, kwas abscyzyno-
wy, etylen, jasmoniany, a według niektórych 
autorów — również brasinoidy. możliwość 
precyzyjnej koordynacji procesów, przy tak 
małej różnorodności hormonów, częściowo 
tłumaczona jest ich kontrolowanym współ-
działaniem i to na różnych poziomach orga-
nizacji rośliny. ma ono miejsce na poziomie 
regulacji ekspresji genów oraz oddziaływania 
na czynniki transkrypcyjne (GibSon 2004, 
2005). 

W reakcji roślin na hormony specyficzną 
rolę odgrywa kompetencja zarówno komó-
rek, jak i procesów. U rzodkiewnika polega 
ona na reakcji roślin, zmiennej w czasie, np. 
na różny poziom cukrów. modyfikowana jest 
wówczas wrażliwość na hormony, np. na ety-
len i AbA (GaZZarini i mccourt 2001). 

W czasie rozwoju zarodka w nasionach 
lub ziarniakach zbóż cukry są nie tylko sub-
stratami oddechowymi i substratami wy-
korzystywanymi do budowy powstających 
struktur komórkowych, lecz również regu-
latorami, współdziałającymi z hormonami. 

Wysoki poziom glukozy stymuluje mitozy, 
przy antagonistycznej funkcji AbA, natomiast 
różnicowanie komórek promuje podwyższo-
ny poziom sacharozy i AbA (Weber i współ-
aut. 1998, WeSchke i współaut. 2003, GibSon 
2005 i prace tam cytowane).W badaniach 
prowadzonych na somatycznych zarodkach 
marchwi wykazano, że wysokie stężenie sa-
charozy może spowodować przejście tych 
zarodków w stan spoczynku, co nie jest 
związane ze zmianami osmotycznymi, lecz ra-
czej z sygnałową funkcją tego cukru (yanG i 
współaut.2004). 

Reakcja na poszczególne hormony oraz 
regulatory wzrostu nie będące hormonami 
(np. systeminę, kwas salicylowy) jest również 
zależna od warunków środowiska. Sygnały 
emitowane przez te regulatory są przekazy-
wane na duże odległości przez tkanki prze-
wodzące — ksylem i floem, pełniące funkcję 
magistrali informacji (Starck 2006). 

Reakcja roślin na hormony wiąże się z 
obecnością w komórkach specyficznych re-
ceptorów. Kompleks hormon-receptor jest 
jednak wrażliwy na odbiór tylko niektórych 
sygnałów. może to być wynikiem wrażliwo-
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ści komórki czy organu, czyli zdolności do 
odbioru sygnału. Najczęściej po odbiorze 
sygnału uruchomiona jest cała kaskada zmian 
powodujących reakcję rośliny. Natychmiast 
rodzi się pytanie, czy komórka reaguje na 
wszystkie sygnały czy też zachodzi selekcja 
sygnałów, docierających ze środowiska lub 
powstających wewnątrz komórki? Wymaga-
łoby to oceny, jakie zmiany w metabolizmie, 

a w konsekwencji w przebiegu procesów, 
może spowodować reakcja na określony syg-
nał. Taka kontrola zależałaby od precyzyjnie 
funkcjonujących mechanizmów, np. sprzężeń 
zwrotnych, regulujących aktywność czy wraż-
liwość specyficznych receptorów. poszukiwa-
nie odpowiedzi na te pytania jest obecnie w 
centrum uwagi biologów roślin.

Ryc. 1. Regulacyjna funkcja sacharozy w warun-
kach różnych stresów. COR, ang. cold regula-
ted gene (wg Stitt i hurry 2002, zmodyfikow-
ana).

FIZJOLOGICZNA ROLA CUKROWCÓW — SUbSTANCJI pOKARmOWyCH, SUbSTRATÓW WIELU 
mETAbOLITÓW I CZąSTECZEK SyGNAłOWyCH

pierwotnym źródłem cukrów u roślin 
jest proces asymilacji dwutlenku węgla w 
chloroplastach. Węgiel eksportowany jest 
z chloroplastów głównie w postaci triozo-
fosforanów, choć w wielu przypadkach do 
cytoplazmy uwalniana jest również glukoza, 
powstająca w wyniku hydrolizy skrobi, okre-
sowo gromadzonej w tych organellach. W 
cytozolu rozpoczyna się dalsza droga meta-
boliczna cukrów: synteza heksoz, a następnie 
sacharozy, cukru o kluczowym znaczeniu w 
metabolizmie związków węglowych. U do-
minującej liczby gatunków roślin sacharoza 
gra kluczową rolę w transporcie fotoasymila-
tów na duże odległości, przez floem (Starck 
2003). pośrednim dowodem potwierdzają-
cym priorytetową funkcję sacharozy jest fakt, 
że dotychczas nie stwierdzono występowania 
mutantów pozbawionych zdolności do synte-
zy sacharozy (Solerno i curatti 2003).

Fizjologiczne funkcje cukrów są bardzo 
różnorodne. Jako przykłady reakcji roślin na 
lokalne zwiększenie stężenia cukrów w or-
ganach lub w poszczególnych komórkach 
można przytoczyć: zahamowanie kiełkowania 
nasion, indukcje zakwitania rośliny, zwięk-
szanie liczby bulw w przypadku ziemniaka. 
Cukry pełnią też funkcję osmoregulacyjną w 
warunkach zaburzeń w czasie różnych stre-
sów (Ryc. 1) i ochronną dla struktur komór-
kowych — w warunkach niskich temperatur 
(Stitt i hurry 2002) lub zasolenia. 

Cukry są źródłem energii, uwalnianej w 
procesie oddychania. ponadto, jak już wspo-
minano, pełnią nie dawno poznaną funkcję 
tak zwanych cząsteczek sygnałowych czyli 
uczestniczą w regulacji metabolizmu i wielu 
różnorodnych procesów życiowych (Sheen i 
współaut. 1999, Stitt i współaut. 2002, Gib-
Son 2005).

Już nawet z tych kilku przykładów jasno 
wynika, że sygnały odbierane przez komór-
kę, informujące o zróżnicowanym poziomie 

cukrów, są bardzo różnorodne. Wysokie stę-
żenie sacharozy powoduje stymulację eks-
presji genów uczestniczących w koordynacji 
metabolizmu prowadzącego do zahamowania 
dalszej produkcji tego cukru. może nawet 
dochodzić do hamowania ekspresji „genów 
fotosyntezy”. podobną funkcję mają heksozy; 
należą one również do kluczowych związków 
sygnałowych (np. koch 1996, 2004; chiou i 
buSh 1998; SmeekenS 2000; ciereSZko 2002; 
patrz także ciereSZko w tym zeszycie KOS-
mOSU).

Niedobór cukrów wpływa stymulująco na 
intensywność fotosyntezy, również poprzez 
stymulację ekspresji genów, zaangażowanych 
w procesie fotosyntezy (farrar i współ-
aut. 2000, Paul i współaut. 2001, ciereSZko 
2002). Zmiany stężenia cukrów są sygnałem 
odbieranym przez geny zarówno jądrowe, 
jak i zlokalizowane w plastydach (ciereSZko 
2002).

Z powyższych faktów wynika, że cukry, 
jako cząsteczki sygnałowe, regulują ekspre-
sję genów podobnie jak klasyczne hormony. 
Jest to powodem, dla którego w literaturze 
można spotkać się z błędnym poglądem, że 
są one swego rodzaju hormonami (Sheen i 
współaut 1999). przy tak śmiałym, niepra-
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widłowym uproszczeniu należy pamiętać o 
ogromnym zróżnicowaniu stężenia cukrów 
i hormonów występujących w komórkach 
roślinnych. Specyfika działania cukrów jako 
cząsteczek sygnałowych polega między inny-
mi na szybkiej reakcji rośliny na zmienne ich 
stężenie w stosunkowo krótkim czasie. Rośli-
na precyzyjnie monitoruje zmiany w pozio-
mie cukrów i szybko uruchamia mechanizmy 
prowadzące do utrzymanie ich optymalnego 
poziomu. Kluczowym ogniwem uczestniczą-
cym w tej regulacji jest biosynteza i hydroli-
za skrobi (Starck 2002, GibSon 2005 i prace 
tam cytowane). 

podobnie jak w przypadku hormonów, 
sygnał cukrowy jest odebrany przez specy-
ficzny czujnik; może nim być heksokinaza. 
Jest to bowiem nie tylko enzym, lecz rów-
nież cząsteczka wrażliwa na zmiany stężenia 
glukozy.

Wielu autorów sugeruje, że heksokina-
zy grają dominującą rolę w odbiorze i w 
transdukcji sygnałów generowanych przez 
cukry, czyli pośrednio uczestniczą w regu-
lacji metabolizmu (janG i Sheen 1994, janG 
i współaut. 1997, SmeekenS 2000, lejay i 
współaut. 2003). W roślinach rzodkiewnika 
z nadekspresją genu heksokinazy, wzrasta-
ła wrażliwość na poziom cukrów w komór-
kach. Odwrotną reakcję obserwowano w 
warunkach orientacji antysensowej. Ocena 
funkcji heksokinazy, jako głównego recepto-
ra sygnałów cukrowych, spotyka się do dziś z 
krytycznymi uwagami i wywołuje kontrower-
syjną dyskusję (ciereSZko 2002). Sugerowa-
ny jest zróżnicowany mechanizm percepcji 
i transdukcji sygnałów cukrowych. Ostatnio 
wykazano, że również transportery, głównie 
sacharozy, przystosowane do transportu tego 
cukru przez błony komórkowe są sensorami 
(czujnikami) wrażliwymi na zmienne stęże-
nie cukrów, występujących w komórce, np. 
transporter sacharozy SUT1 o dużej aktyw-
ności; uczestniczy on w załadunku sacharozy 
do floemu (barker i współaut. 2000). 

W regulacji systemu sygnałowego ważną 
rolę mogą grać symportery heksoz oraz sa-
charozy i protonu; te ostatnie biorą udział 
w transporcie sacharozy przez błony (chiou 
i buSh 1998, yanG i współaut. 2004). Grają 
one dużą rolę w rozładunku floemu w orga-
nach-akceptorach. 

farrar i współaut. (2000) proponują 
inną hipotezę, dotyczącą mechanizmu reakcji 
roślin na sygnały cukrowe. Wrażliwość rośli-
ny może wynikać z wpływu cukrów na inte-
grację procesów w całej roślinie, a głównie 
na dystrybucję węgla pomiędzy donorami, 
produkującymi sacharozę, i akceptorami. Z 
tego płyną dalsze wnioski, że droga przeka-
zywania sygnałów cukrowych w tkankach 
roślinnych nie funkcjonuje w oderwaniu od 
innych szlaków transdukcji sygnałów. Sta-
nowi ona integralną część przestrzennej i 
zdeterminowanej w czasie sieci współdziała-
nia endogennych i egzogennych czynników. 
podobny pogląd wyrazili Paul i współaut. 
(2001). Sygnały przekazywane przez cukry, 
polegające na regulacji ekspresji genów, po-
wodują wzrost lub hamowanie wydajności 
procesu fotosyntezy. Jest to jednak uzależ-
nione głównie od procesów zachodzących 
w organach donorach i akceptorach fotoa-
symilatów i ich współdziałania z procesem 
fotosyntezy. Z tego wynika koncepcja Paula 
i współaut. (2001), że modyfikacje genetycz-
ne enzymów, uczestniczących w fotosynte-
zie nie mogą w zasadniczy sposób zwiększyć 
intensywności i aktywności fotosyntezy bez 
radykalnych zmian w współzależnościach ak-
tywności akceptor-donor fotoasymilatów. mo-
dyfikacje szlaków metabolicznych prowadzi 
do syntezy wtórnych metabolitów wpływają-
cych w różny sposób na integrację procesów 
życiowych w całej roślinie (PeGo i współaut. 
2000). Z tego wynika, że odbiór sygnału cu-
krowego powoduje zmiany nie tylko ilościo-
we, lecz również jakościowe.

mETAbOLIZm CUKRÓW I SKRObI

Sacharoza jest dwucukrem nie reduku-
jącym, bardzo łatwo rozpuszczalnym w wo-
dzie, u niektórych roślin (burak cukrowy, 
trzcina cukrowa) jest akumulowana w waku-
oli organów spichrzowych. Transport sacha-
rozy przez błony ułatwiają transportery sa-
charozy SUC lub SUT. Są one zlokalizowane 

w błonach różnych komórek, m.in. graniczą-
cych ze sobą komórek towarzyszących i ru-
rek sitowych oraz w komórkach akceptorów 
substancji pokarmowych (Starck 2003).

Sacharoza syntetyzowana jest w roślinach 
przy udziale syntazy fosforanu sacharozy 
(SpS). Substratami w tej reakcji są urydyno-
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difosforan glukozy (UDpglukoza) i fruktozo-
6-fosforan (Fru-6-p). powstający ester sacha-
rozo-6-fosforan jest defosforylowany przy 
udziale fosfatazy fosforanu sacharozy (Spp); 
jako produkty powstają sacharoza i fosfo-
ran. Inaczej przebiega synteza sacharozy przy 
udziale syntazy sacharozy (stosowane są róż-
ne skróty, oznaczające ten enzym: SS, SuSy 
lub SAS). Syntaza sacharozy zlokalizowana w 
cytozolu katalizuje zarówno syntezę, jak i de-
gradację tego cukru. W wyniku rozkładu sa-
charozy, przy katalitycznym udziale SuSy, po-
wstaje fruktoza i urydynodifosforan glukozy 
(UDpglukoza), zachowujący w tym związku 
wysoką wartość energetyczną. Jest to prekur-
sor do wielu syntez, między innymi skrobi i 
innych polisacharydów. 

badania ostatnich lat wykonane na Ara-
bidopsis i Solanum tuberosum wykazały, że 
aktywność syntazy sacharozy odgrywa istot-
ną, choć pośrednią rolę w syntezie skrobi 
(muñoZ i współaut. 2005).W roślinach trans-
genicznych z nadprodukcją tego enzymu 
wzrastała zawartość UDp-glukozy i skrobi, 
natomiast w warunkach obniżonej produkcji 
SuSy (antysens) poziom obu związków wy-
raźnie malał. Z powyższych badań wyciąg-
nięto wnioski wskazujące na swego rodzaju 
regulacyjną, obok katalitycznej, funkcję en-
zymu SuSy. Dotyczy ona regulacji poziomu 
skrobi w liściach-donorach fotoasymilatów. 
biosynteza skrobi, która zachodzi w chloro-
plastach, jest więc ściśle związana z metabo-
lizmem sacharozy, zlokalizowanym w cyto-
zolu. Wskazuje to na jeszcze jedną funkcję 
sacharozy. 

Nie mniej ważny jest przebieg hydroli-
zy sacharozy przy udziale jednej zasadowej 
i kilku kwaśnych inwertaz. Inwertazy, w za-
leżności od ich lokalizacji w komórce, biorą 
udział w regulacji różnych procesów. Kwaś-
ne inwertazy zlokalizowane w ścianie komór-
kowej, uczestniczą pośrednio w transdukcji 
sygnałów poprzez ekspresję genów, zwią-
zanych z wrażliwością komórek na zmiany 
stężenia cukrów. Wpływają na podziały ko-
mórkowe i dystrybucję cukrów w komórce, 
m in. poprzez zwiększanie ilości transporte-
rów heksoz (koch 2004). produkty hydroli-
zy sacharozy, powstające w wyniku reakcji 
katalizowanej przez inwertazę zlokalizowaną 
w cytozolu, dostarczają substratów oddecho-
wych i heksoz wykorzystywanych do syntez 
różnych metabolitów. Wakuolarna inwertaza 
kwaśna, hydrolizując sacharozę, powoduje 
wzrost zawartości cukrów prostych uczest-
niczących w osmoregulacji i w oddychaniu 

(Sturm i tanG 1999, koch 2004). Z przykła-
dowo wymienionych funkcji inwertaz zloka-
lizowanych w różnych przedziałach komór-
ki wynika, że są one potencjalnymi, silnymi 
efektorami wielu różnorodnych procesów; 
dostarczają bowiem heksoz, cząsteczek syg-
nałowych (koch 2004). Zarówno inwertazy, 
jak i syntaza sacharozy, uczestniczące w de-
gradacji sacharozy w różny jednak sposób, 
wpływają na sygnałową funkcją cukrów i 
metabolizm węglowodanów, a pośrednio, 
również innych związków. W czasie rozwo-
ju ziarniaków jęczmienia, inwertaza kwaśna 
zlokalizowana w apoplaście, ma największą 
aktywność w okresie poprzedzającym aku-
mulację skrobi. podczas intensywnej syntezy 
skrobi wzrasta natomiast aktywność SuSy, w 
wyniku czego powstaje UDpglukoza (WeShke 
i współaut 2003).

Na szczególną uwagę zasługuje mecha-
nizm stałej regulacji poziomu i stosunków 
heksoz do sacharozy oraz cukrów do ilości 
skrobi. Odbywa się ona na różnych pozio-
mach organizacji: począwszy od ekspresji 
specyficznych genów, poprzez regulację 
post-translacyjną i modyfikacje aktywności 
enzymów, uczestniczących w metabolizmie 
węglowodanów (SZadel i lorenc-PlucińSka 
2002).

Regulacja syntezy skrobi odgrywa kluczo-
wą rolę w metabolizmie węglowodanów. Jest 
to bowiem związek, który u wielu gatunków 
roślin jest podstawową substancją akumulo-
waną w wegetatywnych organach spichrzo-
wych i w nasionach lub ziarniakach. Skrobia 
niekiedy gromadzi się również w dużych iloś-
ciach w chloroplastach. U tak zwanych roślin 
skrobiowych, po dziennej akumulacji skro-
bi, w nocy następuje jej hydroliza i eksport 
produktów rozkładu. W warunkach zaburzeń 
eksportu produktów fotosyntezy z chloropla-
stów, np. zahamowanego transportu floemo-
wego, skrobia gromadzi się w chloroplastach 
w bardzo dużych ilościach. podobne zjawi-
sko obserwuje się w warunkach zachwiania 
równowagi pomiędzy fazą świetlną fotosynte-
zy i fazą bezpośrednio niezależną od światła 
(np. przy wysokim stężeniu CO2 w atmosfe-
rze). W skrajnych przypadkach, gdy stężenie 
dwutlenku węgla w atmosferze zwiększono 
4-krotnie, ziarna skrobi wypełniające chloro-
plasty pomidorów zajmowały około 90% ich 
objętości; hamowany był wówczas dopływ 
światła do fotosystemów (madSen 1976).W 
roślinach z deficytowym poziomem fosforu 
również w ciągu nocy hamowany jest rozkład 
skrobi (Starck i współaut. 1997, ciereSZko i 



249Różnorodne funkcje węgla i azotu w roślinach

współaut. 2005, patrz także ciereSZko w tym 
zeszycie KOSmOSU). 

Ostatnio w badaniach dotyczących warun-
ków powstawania skrobi w chloroplastach, 
szczególną uwagę zwrócono na enzym AGp-
azę (ADp-glukozo-pyrofosforylazę), uczestni-
czący w tej syntezie (GeinberGer i współaut. 
2005). Aktywność AGp-azy w chloroplastach 
jest regulowana przez światło i sygnały cu-
krowe, powodujące zwiększanie aktywności 
tego enzymu. Wynika ona z redukcji bisulfi-
dowej grupy S-S, występującej pomiędzy cy-
steinami dwóch podjednostek tetrameryczne-
go białka, do grup SH. W tej reakcji oksydo-
redukcyjnej uczestniczy tioredoksyna, jeden 
z regulatorów reakcji świetlnych fotosyntezy. 

Enzym ze zredukowanymi grupami bisulfido-
wymi i towarzyszącymi zmianami konforma-
cji białka nabiera zwiększonego powinowa-
ctwa do substratu i dużej aktywności. Jest to 
klasyczny przykład post-translacyjnej regula-
cji sprawności działania enzymu, po odebra-
niu sygnałów, generowanych przez światło 
i cukier, działających addytywnie. Zdaniem 
GeiGenberGer i współaut. (2005) reakcje ok-
sydo-redukcyjne odgrywają podstawową rolę 
zarówno w asymilacji dwutlenku węgla, jak 
również w innych reakcjach metabolizmu 
węglowodanów, głównie w syntezie skrobi. 
Są to reakcje roślin na sygnały fizjologiczne i 
środowiskowe. 

FUNKCJA I mETAbOLIZm TREHALOZy

Omawiając biologiczne funkcje różnych 
cukrów, nie sposób nie wspomnieć nowych 
wyników badań, dotyczących roli trehalozy 
i jej pochodnych (Goddijn i SmeekenS 1998, 
Goddijn i van dun 1999, WinGler 2002). 
Jest to alfa-D-glukopiranozylo-1-1-alfa-D-gluko-
piranozyd, czyli dwucukier nie redukujący. 
Wiązanie glikozydowe jest utworzone po-
między dwoma węglami glikozydowymi. Tre-
haloza jest bardzo hydrofilnym i termicznie 
stabilnym związkiem. łatwo tworzy wiązania 
wodorowe pomiędzy grupami hydrofilnymi 
cukrów i białek, np. z heksokinazą (eaStmond 
i współaut. 2002). W warunkach odwodnie-
nia komórek glonów oraz drożdży i innych 
grzybów, chroni błony komórkowe przed 
degradacją i, jak sugerują niektórzy autorzy, 
„zastępuje wodę”. ponadto tworzy tak zwane 
niehygroskopijne szkliwo (WolSka-mitaSZko 
2001). podobną funkcję, jak u wymienionych 
powyżej organizmów, pełni u roślin zmar-
twychwstających (rezurekcyjnych), skrajnie 
odpornych na odwodnienie. Obecnie wiado-
mo, że trehaloza również u innych roślin sta-
nowi substancję ochronną, zabezpieczającą 
błony komórkowe przed degradacja w czasie 

stresów, głównie suszy i stresów termicznych 
(WinGler 2002). U roślin wyższych trehaloza 
występuje powszechnie, choć zawsze w śla-
dowych ilościach, rzędu 0,15 mg g–1 suchej 
masy (SchluePmann i współaut. 2004). Jest 
ona niezbędna między innymi jako regulator 
metabolizmu węglowodanów, a pośrednio 
— wzrostu. mutanty ze zredukowaną syntezą 
enzymu syntazy trehalozo 6-fosforanu (TpS) 
mają zahamowany wzrost liści, nie wytwa-
rzają nasion a nawet nie przechodzą w fazę 
generatywną (van dijken i współaut. 2004). 
Chociaż zawartość trehalozy w roślinach jest 
tak mała, zdolność do jej syntezy w świecie 
roślin jest powszechna (Goddijn i van dun 
1999, WinGler 2002, boe i współaut. 2005). 
metabolizm trehalozy jest zbliżony do meta-
bolizmu sacharozy (Ryc. 2). Substratami do 
jej syntezy są UDp-glukoza i Gukozo-6- fosfo-
ran (Gl-6p). W wyniku reakcji katalizowanej 
przez syntazę fosforanu trehalozy (TpS) po-
wstaje trehalozo-6-fosforan (T6p), funkcjonu-
jący w roślinach jako związek sygnałowy. W 
warunkach nadmiernej ilości glukozy w ko-
mórkach, ekspresja „genów fotosyntezy” jest 
hamowana (koch 1996), co wiąże się z ni-

Ryc. 2. przebieg syntezy i rozkła-
du trehalozy.
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skim poziomem T6p. W przypadku koniecz-
ności zwiększenia intensywności fotosyntezy, 
wzrasta aktywność TpS, a w konsekwencji 
— synteza T6p. Trehaloza jest związkiem od-
grywającym ważną funkcję regulacyjną, choć 
w ogromnym stopniu zależną od jej stężenia. 
W skrajnych przypadkach zahamowanej syn-
tezy T6p u mutanta tps, w rozwijających się 
nasionach rzodkiewnika, zahamowany jest 
wzrost komórek i zarodki zamierają (eaSt-
mond i współaut 2002). Obecnie przypuszcza 
się, że T6p pełni rolę „czujnika” poziomu cu-
krów, reguluje metabolizm węglowodanów, 
szczególnie w sytuacji poziomu „głodowego” 
(Goddijn i SmeekenS 1998; Paul i współaut. 
2001). Ogranicza przepływ cukrów do gliko-
lizy, ponieważ hamuje aktywność heksokina-
zy.

Zawartość T6p jest obniżana przez fosfa-
tazę trahalozo-6-fosforanu (Tpp), powodującą 
defosforylację T6p i powstawanie trehalozy 
(Ryc. 2). Cukier ten, podobnie jak sacharoza, 
indukuje ekspresje genów, uczestniczących 
w akumulacji węglowodanów w organach 

fotosyntetyzujących. U rzodkiewnika trehalo-
za indukuje ekspresję genu ApL3, kodującego 
dużą podjednostkę ADp-glukozo-pyrofosfory-
lazy (WinGler 2002). Zwiększona zawartość 
trehalozy hamuje wzrost roślin (Goddijn i 
van dun 1999). W takim przypadku wzrasta 
aktywność trehalazy, enzymu hydrolizujące-
go trehalozę; jest to zabezpieczenie rośliny 
przed ujemnym wpływem nadmiernej ilości 
tego cukru. 

Wyniki badań poszukujących pełnej odpo-
wiedzi jaką rolę spełnia trehaloza i T6p nie 
są jednoznaczne. Jedną z przyczyn rozbież-
ności poglądów jest stosowanie w badaniach 
różnorodnych metod; są one prowadzone 
albo na mutantach z obniżoną aktywnością 
któregoś z genów, albo na roślinach mody-
fikowanych genetycznie, z nadprodukcją lub 
niskim poziomem poszczególnych enzymów. 
W ostatnich latach coraz częściej wnioski do-
tyczące funkcji trehalozy wyciągane są z do-
świadczeń z roślinami traktowanymi trehalo-
zą egzogennie (boe i współaut. 2005). 

pObIERANIE I ASymILACJA AZOTU

Stężenie azotu w glebie waha się w bar-
dzo szerokich granicach: od 10 µm do 100 
mm (craWford 1995). Stwarza to koniecz-
ność precyzyjnej regulacji pobierania tego 
kluczowego makroelementu w celu zapew-
nienia roślinie dostatecznej ilości azotu i op-
tymalnego stosunku C/N.

Na siedliskach bardzo ubogich w skład-
niki mineralne, często podmokłych, i przy 
skrajnym braku azotu w podłożu, niektóre 
gatunki roślin ewolucyjnie wykształciły osob-
liwy mechanizm odżywiania się organizmami 
zwierzęcymi. Ten niezwykły sposób zdoby-
wania pokarmów zafascynował ponad 100 lat 
temu Darwina, który w 1875 r. opublikował 
pracę p.t. Insectivorous plants (za adlaSSinG 
i współaut. 2005). Są to rośliny zwane owa-
dożernymi lub mięsożernymi; są one odpor-
ne na zakwaszenie podłoża, na zatopienie, a 
często również na stresy termiczne (elliSon 
i Gotelli 2001, adlaSSinG i współaut. 2005). 
Obecnie znanych jest na świecie około 600 
tak odżywiających się gatunków. W polsce 
występuje ich tylko kilkanaście, między, in-
nymi kilka gatunków rosiczki (Drosera), ros-
nącej najczęściej na torfowiskach wysokich. 
Schwytane przez roślinę owady, ślimaki czy 
inne, drobne zwierzęta są trawione w swego 
rodzaju pułapkach, wytworzonych na zmo-

dyfikowanych liściach. Roślina mięsożerna 
wydziela enzymy proteolityczne rozkładające 
białka ofiary i pochłania powstające z degra-
dacji białek aminokwasy, stanowiące źródło 
azotu i innych makro- i mikroelementów. Ro-
śliny mięsożerne z reguły mają zredukowany 
system korzeniowy, zdolny do pobierania 
wody i jonów z podłoża. Ilość azotu pocho-
dząca od schwytanych drobnych zwierząt 
waha się u tych roślin w granicach od 10 do 
87% całkowitej ilości azotu w jej organizmie. 
Rośliny mięsożerne asymilują najczęściej śla-
dowe ilości dwutlenku węgla. Intensywność 
fotosyntezy, zależna od warunków środowi-
ska i różnych gatunków, wynosi od 24 do 
76 nmol g–1 s–1 (elliSon i Gotelli 2001), czy-
li jest o kilka rzędów wielkości niższa niż u 
roślin w pełni autotroficznych. Fotosynteza 
zlokalizowana jest albo w przekształconych 
liściach albo w innych organach wegetatyw-
nych, np. ogonkach liściowych (adlaSSinG i 
współaut. 2005). 

Ogromna większość roślin pobiera azot 
z podłoża, w postaci jonów amonowych — 
NH4

+ lub azotanów — NO3
–. Jony amonowe 

są stosunkowo łatwo włączane do kwasów 
organicznych; powstają wówczas aminokwa-
sy, a w dalszej kolejności — białka lub inne 
metabolity. pobieranie NH+

4 odbywa się przy 
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współudziale szeregu transporterów — AmT 
(ang. aminotransporter). W zależności od stę-
żenia jonów amonowych w podłożu roślina 
uruchamia syntezę transportera o większej 
lub mniejszej aktywności. Ekspresja odpo-
wiedniego genu zachodzi w ciągu kilku go-
dzin od momentu zmiany zawartości NH4

+
 

w podłożu (von Wiren i współaut. 2000). 
W regulacji syntezy AmT uczestniczą światło 
i dynamika cyrkadialna; oba czynniki powo-
dują bowiem zmiany w zawartości cukrów 
(craWford 1995, GaZZarini i współaut. 1999, 
loque i von Wiren 2004). W przypadku, 
gdy w komórkach zwiększony jest poziom 
jonu amonowego, trujący dla rośliny (britto 
i kronZucker 2002), uruchamiane są mecha-
nizmy zahamowania pobierania tego jonu. 
W warunkach deficytowych zawartości azo-
tu, roślina już po kilku godzinach uruchamia 
ekspresję genu, w konsekwencji powodującą 
syntezę bardzo wydajnego transportera jo-
nów amonowych. po wzroście w komórce 
stężenia NH4

+ i w obecności zwiększonego 
poziomu glutaminy, synteza transportera jest 
hamowana. 

ponadto, w przypadku dostatecznego za-
opatrzenia rośliny w szkielety węglowe, sty-
mulowana jest asymilacja NH4

+
 do związków 

organicznych, dzięki aktywacji enzymów 
uczestniczących w metabolizmie azotu: synta-
zy glutaminowej (GS) i dehydrogenazy gluta-
minianowej (GDH). 

Asymilacja azotanów przebiega wielo-
etapowo i z bardzo dużym wydatkowaniem 
energii, wynoszącym nawet powyżej 10% ca-
łodziennej produkcji fotosyntetycznej (eSco-
bar i współaut 2006). Jony te pobierane są 
również przy udziale transporterów o różnej 
aktywności. U Arabidopsis jeden z transpor-
terów o małej aktywności oznacza się skró-
tem NRT1, natomiast o dużej, NRT2 (oka-
moto i współaut. 2003). Ekspresja genów 
powyższych transporterów hamowana jest 
przez glutaminę i NH+

4.
Azotany pobierane z podłoża redukowa-

ne są do azotynów, zarówno w korzeniach, 
jak i w liściach, w obu przypadkach przy 
udziale reduktazy azotanowej (NR), zależnej 
od NAD(p)H. Synteza NR jest ściśle kontro-
lowana między innymi przez poziom cukrów 
i emitowane przez nie sygnały. Czas półtrwa-
nia tego enzymu jest dostosowany do rytmi-
ki dobowej; wynosi on u pomidorów — 6 
h w ciągu dnia, natomiast tylko 2,5 h — w 
ciemności (tucker i współaut. 2004). Reduk-
cja azotynów odbywa się bowiem w chlo-
roplastach i w nocy jest zahamowana, gdyż 

katalizuje ją reduktaza azotynowa (NiR) wy-
korzystująca jako donora elektronów zredu-
kowaną feredoksynę, powstającą na świetle. 
Redukcja azotynów do jonów amonowych 
konkuruje zatem z asymilacją CO2 o produkty 
fazy świetlnej fotosyntezy. ponieważ azotyny 
są dla komórki toksyczne, ten etap redukcji 
musi przebiegać bardzo sprawnie. Jest pod 
kontrolą wynikającą zarówno z regulacji ilo-
ści NiR, jak i jej aktywności. Azotyny powo-
dują hamowanie aktywności wielu enzymów 
cyklu Calvina, degradują DNA i składniki 
błon komórkowych (foyer i współaut. 1994).
W skrajnych przypadkach braku możliwości 
dostatecznie szybkiej redukcji NO2

–
 do NH4

+, 
roślina wytwarza tlenki azotu wydzielane do 
atmosfery. Jest to kosztowne zabezpieczenie 
rośliny przed zatruciem azotynami. W tych 
reakcjach uczestniczy reduktaza azotanowa, 
enzym wielofunkcyjny (kaiSer i współaut. 
2002).

W następnym etapie asymilacji azotu gru-
pa amonowa jest włączona do 2-oksoglutara-
nu (zwanego dawniej alfa-ketoglutaran) przy 
udziale enzymu dehydrogenazy glutaminiano-
wej (GDH); powstaje wówczas glutaminian. 
po przyłączeniu następnego jonu NH+

4, przy 
udziale syntetazy glutaminowej (GS), powsta-
je glutamina (Ryc. 3). U roślin C3 syntetaza 

Ryc. 3. Współdziałanie szlaków metabolicznych 
cukrów i azotanów.

AGpS — mała jednostka ADp glukopyrofosfo-
rylazy;  GS — syntetaza glutaminowa; LHpC — 
kompleks chlorofil a/b białko; NR — reduktaza 
azotanowa; NiR — reduktaza azotynowa; pEpC 
— karboksylaza fosfoenolo-pirogronianu (wg 
Starck 2004, zmodyfikowana).
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glutaminowa, występująca w mezofilu, bierze 
udział w wiązaniu NH3, uwalnianego w pro-
cesie fotooddychania (GroSSman i takahaShi 
2001). GDH uczestniczy nie tylko w biosyn-
tezie glutaminianu (czyli w reakcji –anabo-
licznej), lecz również w uwalnianiu NH4

+
 z 

glutaminy (maSclaux-daubreSSe i współaut. 
2002, Starck 2004). GDH jest enzymem ad-
aptacyjnym, którego aktywność zależy od po-
ziomu cukrów oraz zapotrzebowania rośliny 
na glutaminian. 

Skrótowy schemat przebiegu reakcji wią-
zania azotu i mechanizmów regulacji aktyw-
ności kilku enzymów (Ryc. 3) wskazuje na 
ścisłe powiązanie metabolizmu węgla i azotu, 
mające na celu utrzymanie optymalnego po-
ziomu C/N. 

Wiele gatunków roślin preferuje NO3
–

 w 
porównaniu z NH4

+, pomimo znacznie więk-
szych kosztów energetycznych asymilacji azo-
tanów w porównaniu z jonami amonowymi. 
Zwrócił na to uwagę Darwin już w 1882 r. 
(za britto i współaut. 2002). Dużą wrażli-
wością na NH4

+
 charakteryzują się rodziny z 

rodziny Rosaceae, Solanaceae, ponadto jęcz-
mień, szpinak i wiele innych gatunków; małą 
wrażliwość na jony amonowe wykazuje np. 
groch; rośliny z rodziny Ericaceae i myrtace-
ae (laSa i współaut. 2002, eScobar i współ-
aut. 2006) preferują nawet jony amonowe. 
przyczyny tych różnic do dziś nie są do koń-
ca wyjaśnione mimo licznych badań (cruZ i 
współaut. 2006). W ostatnich jednak latach 
wykazano, że powyższe formy azotu wpływa-
ją na metabolizm oddychania. NH4

+
 i i NO3

– 

różnie wpływają na ekspresję genów kilku 
enzymów oddechowych, między innymi al-
ternatywnej oksydazy (ang. alternative oxida-
se, AOX), kluczowego enzymu, uczestniczą-
cego w alternatywnym oddychaniu (eScobar 
i współaut. 2006).

W przypadku konieczności obniżenia po-
ziomu rozpuszczalnych związków azotowych 
niektóre gatunki roślin, głównie motylkowa-
te, uruchamiają specyficzny mechanizm. Jeśli 
roślina w określonych warunkach nie może 
zwiększyć intensywności fotosyntezy (np. z 
powodu nadchodzącej zimy), wówczas syn-

tetyzuje w organach wegetatywnych białka 
zapasowe (ang. vegetative storage proteins, 
VSp). białka te są syntetyzowane również w 
warunkach suszy lub innych stresów, np. u 
cykorii (richard-molard i współaut. 2004), 
lecz w przypadkach obfitego zaopatrzenia 
roślin w azot VSp mogą stanowić nawet 
10–20% wszystkich, rozpuszczalnych białek 
w roślinie (franceSchi i Giaquinta 1983). W 
liściach soi, traktowanej wzrastającym stęże-
niem NO3

–, synteza mRNA VSp była dodatnio 
skorelowana z dawką N w podłożu (StaSWick 
i współaut. 1991). 

białka typu VSp akumulowane u roślin 
wieloletnich, np. u drzew, na początku okre-
su spoczynku, są hydrolizowane wiosną, co 
ułatwia szybkie wznowienie procesu wzro-
stu. podobnie w czasie niekorzystnych wa-
runków środowiska VSp ułatwiają przebieg 
procesu aklimatyzacji, zwiększając plastycz-
ność fenotypową roślin. Wynika ona między 
innymi z precyzyjnej interakcji z hormona-
mi roślinnymi — auksynami, stymulującymi 
zarówno wzrost, jak i degradację VSp. Takie 
zmiany przyspieszają roślinie możliwość wy-
korzystania rozpuszczalnych związków azo-
towych w procesie wzrostu. W skrajnie in-
nych warunkach, narzucających konieczność 
zahamowania wzrostu, jasmoniany i ich estry 
metylowe hamujące wzrost, stymulują synte-
zę VSp, obniżając w ten sposób poziom roz-
puszczalnych związków azotu. Z tego wyni-
ka ciekawy wniosek, że VSp uczestniczą w 
regulacji szybkich zmian programów wzro-
stowych (deWald i współaut. 1994, Starck 
2004 i tam cytowane prace, cooke i współ-
aut. 2005, dhont i współaut. 2006).

Odwracalne zmiany syntezy lub degradacji 
VSp są odwrotnie proporcjonalne do zawarto-
ści skrobi. pełni ona w pewnym sensie funk-
cje analogiczne do VSp, ale w regulacji pozio-
mu rozpuszczalnych cukrów (cooke i współ-
aut. 2005 i tam cytowane prace). Reasumując, 
skrobia gromadzi się w komórkach w warun-
kach nadmiaru szkieletów węglowych, często 
przy deficycie azotu, natomiast VSp — gdy jest 
dużo azotu, a w danym okresie małe jest za-
potrzebowanie na ten makroelement. 

CZy AZOTANy I JONy AmONOWE Są JONAmI SyGNAłOWymI?

Na podstawie badań, wykonywanych 
głównie na mutantach lub roślinach transge-
nicznych, wielu autorów uważa, że azotany, 
a w niektórych przypadkach również jony 
amonowe, uczestniczą w regulacji metaboli-

zmu azotu i węglowodanów, pełniąc funkcję 
jonów sygnałowych. Na podstawie szczegó-
łowej analizy genomu rzodkiewnika, wyko-
nanej metodą mikromacierzy, stwierdzono, 
że azotany uczestniczą zarówno w stymula-
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cji, jak i hamowaniu ekspresji łącznie prawie 
600 genów (WanG i współaut. 2004). Zda-
niem bi i współaut. (2005) azotany nie tylko 
regulują ekspresję genów, lecz również dzia-
łają na czynniki transkrypcyjne i zwiększają 
wrażliwość roślin na sygnały cukrowe. Z tego 
jasno wynika, że azotany, oprócz roli kluczo-
wych składników pokarmowych, są również 
jonami sygnałowymi (craWford 1995, WanG 
i współaut. 2004, eScobar i współaut. 2006).
Ułatwiają one integracje pomiędzy wieloma 
szlakami metabolicznymi węglowodanów i 
azotu (Ryc. 3).

Z drugiej strony, od lat opisywane są za-
leżności pomiędzy funkcją azotu i cytokinin, 
wpływających na wzrost roślin. W warun-
kach deficytu azotu cytokininy niejako kom-
pensują niski poziom tego makroelementu 

(kuiPer 1988). Zarówno azot, jak i cytokini-
ny regulują wzrost liści, choć w inny sposób. 
Zdaniem rahayu i współaut. (2005), to właś-
nie cytokininy, a nie jony azotanowe są typo-
wymi cząsteczkami sygnałowymi, transporto-
wanymi przez ksylem z korzeni do liści. Azo-
tany natomiast pełnią w tych reakcjach tylko 
rolę pośredników w przekazywaniu informa-
cji między organowych. Ścisłe i stosunkowo 
szybkie (obserwowane już po kilku godzi-
nach) współdziałania azotanów i cytokinin u 
rzodkiewnika przedstawili takei i współaut. 
(2002, 2004 i tam cytowane prace). Azota-
ny w wielu przypadkach stymulowały synte-
zę cytokinin, czyli pośrednio uczestniczyły 
w przekazywaniu informacji przenoszonych 
przez te hormony. 

pODSUmOWANIE: pRZyCZyNy I SKUTKI ZAKłÓCENIA OpTymALNEGO STOSUNKU C/N

Stale zmieniające się warunki środowiska 
rzadko umożliwiają utrzymanie w roślinach 
optymalnego stosunku węgla do azotu. Stąd 
nasuwa się pytanie czy jesteśmy obecnie w 
stanie nakreślić skutki naruszania tej równo-
wagi? 

W warunkach limitujących fotosyntezę 
przy jednoczesnym dobrym zaopatrzeniu ro-
śliny w azot, obserwuje się stymulację wzro-
stu liści — donorów fotoasymilatów, często 
kosztem wzrostu korzeni (koch 1996). Do-
chodzi wówczas do szybkiej mobilizacji cu-
krów, np. w wyniku rozkładu skrobi, dostar-
czającego szkielety węglowe. Ograniczane jest 
pobieranie azotu, między innymi na skutek 
hamowania ekspresji genów, warunkujących 
syntezę wydajnych transporterów azotanów i 
jonów amonowych (Ryc. 4). Oprócz regulacji 
transkrypcji tych genów, nie mniejsze zna-
czenie ma również optymalne wykorzystanie 
nowo syntetyzowanych pierwotnych i wtór-
nych metabolitów (PeGo i współaut. 2000). 

U roślin motylkowatych, np. soi, brodaw-
kowanie jest hamowane przez dostarczanie 
roślinie azotu. Jeśli jednak, oprócz azotu, 
jednocześnie potraktujemy roślinę cukrem, 
wówczas eliminowany jest ujemny wpływ 
azotu. 

po nocnym okresie ciemności lub po zi-
mie, a często również w okresie przejścia 
roślin w fazę generatywną, procesy życiowe 
roślin, głównie wzrost, są często limitowane 
przez niski poziom szkieletów węglowych. 
W roślinach obserwuje się deficyt produk-

tów fotosyntezy (chaPin III i współaut.1990; 
koch 1996; Starck 2002). W warunkach de-
ficytu azotu, wzrost, szczególnie części nad-
ziemnej, jest również ograniczany. W obu 
przypadkach dochodzi do nieprawidłowego 
stosunku C/N. Roślina albo uruchamia me-
chanizmy intensyfikacji fotosyntezy w całej 
roślinie lub usprawnia pobieranie azotu i 
preferuje wzrost korzeni. W skrajnych przy-
padkach, gdy mimo wszystko nie ma moż-
liwości zlikwidowania deficytu azotu, dro-
gą „wyboru mniejszego zła”, roślina nawet 
ogranicza intensywność fotosyntezy, aby 
utrzymać prawidłowy stosunek C/N (Ryc. 4) 
(Starck 2004, 2005). 

W przypadku deficytowego poziomu azo-
tu, nie tylko preferowany jest wzrost korzeni 
kosztem pędu (koch 1996), lecz zmienio-
ny jest też charakter wzrostu korzeni (Stitt 
1999). Wysoki poziom azotanów w komór-
kach pędu hamuje wzrost korzeni bocznych; 
ich wzrost jest natomiast stymulowany, gdy 
stężenie azotanów w podłożu jest stosunko-
wo wysokie, a niskie w komórkach.

Chociaż cukry wpływają na ekspresję ge-
nów, stymulują lub hamują „geny fotosynte-
zy” zarówno w doświadczeniach in vivo jak 
i in vitro, to jednak reakcja roślin na zwięk-
szone stężenie cukrów w ogromnym stopniu 
zależy od poziomu azotu w podłożu (martin 
i współaut. 2002). Takie zależności ilustruje 
doświadczenie wykonane na kilkudniowych 
siewkach rzodkiewnika, rosnących na płyn-
nej pożywce, w warunkach nieprzerwanego 
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oświetlenia o małej intensywności. W rośli-
nach dostatecznie, a nawet luksusowo odży-
wianych azotem i dokarmianych sacharozą 
obserwowano stymulację ekspresji kilku waż-
nych genów fotosyntezy. przy deficytowym 

poziomie azotu egzogenne traktowanie roślin 
sacharozą powodowało hamowanie ekspresji 
tej grupy genów. Hamowany był też wzrost 
siewek, gdyż stosunek C/N nie był prawid-
łowy. Z tego doświadczenia wynika, że przy 
deficytowym poziomie azotu brak jest pozy-
tywnego wpływu cukrów na wzrost siewek, 
nawet gdy poziom cukrów w roślinach jest 
niski. podobne wnioski wyciągnięto z do-
świadczenia, wykonanego na kiełkujących na-
sionach grochu, z odciętymi liścieniami, czyli 
pozbawionymi źródła zarówno C, jak i N. Od-
żywianie kiełkujących nasion pozbawionych 
liścieni, wyłącznie sacharozą, powodowało 
obniżenie aktywności NAD-GDH zarówno 
anabolicznej, jak i katabolicznej (mokrunaS i 
współaut. 2000).

W innego typu badaniach in vitro, prze-
prowadzonych na rzodkiewniku, naruszenie 
równowagi C/N przyspieszało proces starze-
nia się liści (WinGler 2002). 

Z powyższych badań wynika wniosek, 
że współzależności pomiędzy metabolizmem 
węgla i azotu stanowią podstawowy warunek 
utrzymywania homeostazy całego organizmu 
roślinnego, a w konsekwencji — zahamowa-
nie procesów starzenia się rośliny.

prof. dr hab. b. Zagdańskiej oraz dr A. 
Gniazdowskiej dziękuję za przejrzenie arty-
kułu, cenne uwagi i dyskusję nad prezento-
wanymi w pracy problemami, autorka.

Ryc. 4. mechanizmy regulacji stosunku C/N w 
różnych warunkach, zmieniających poziom cu-
krów lub rozpuszczalnych związków azotowych 
(wg Starck 2005, zmodyfikowana).

mULTIpLE FUNCTIONS OF CARbON AND NITROGEN IN pLANTS

Summary

The paper reviews recent progress in knowledge 
of multiple functions played by carbon and nitrogen 
in plants, of assimilation and metabolism of these 
elements and of their role as signaling molecules. 
Special attention is paid to the relationship between 
photosynthetic production of carbohydrates and 
their reoxidation in respiration yielding energy re-
quired for nitrogen assimilation. Integration of these 
processes takes place at intracellular, intercellular 
and interorgan levels. The role of vegetative storage 
proteins (VSp) and starch, as storage substances, as 
well as regulatory function of trehalose is presented, 
especially under stress conditions. Sugars and nitro-

gen metabolites (nitrate and ammonium) function 
as signals of plant current status of the C/N ratio at 
various level of its organization: from regulation of 
gene expression to growth rate of shoot and root. 
This allows quick modification of nitrate or amonia 
uptake and, in consequence, of the program of plant 
growth. Changes of environmental conditions affect-
ing assimilation and metabolism of carbon and ni-
trogen may cause plant starvation and a dispropor-
tion in the C/N ratio. plants must therefore regulate 
sophistically cross-talk between carbon and nitrogen 
metabolism to ensure their homeostasis.
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