KOSMOS

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Tom 55 2006
Numer 2-3 (271-272)
Strony 243-257

Polskie Towarzystwo Przyrodnikoéw im. Kopernika

ZOFIA STARCK

Katedra Fizjologii Rosli

Wydziat Rolnictwa i Biologii

Szkota Gtowna Gospodarstwa Wiejskiego
Nowoursynowska 159, 02-776 Warszawa
e-mail: Rfr@sggw.pl

ROZNORODNE FUNKCJE WEGLA I AZOTU W ROSLINACH

WPROWADZENIE

Rosliny w czasie ontogenezy stale mody-
fikuja przebieg procesoOw zyciowych; czesto
pod kontrola procesu réznicowania realizo-
wane sa kolejne fazy rozwojowe. Ontoge-
neza odbywa sie¢ na tle zmieniajacych si¢
warunkéw Srodowiska. Nieustanna kontrola
przebiegu procesow dotyczy miedzy inny-
mi odzywiania, zapewniajacego zaopatrzenie
roSliny w niezbedne substraty konieczne do
wzrostu oraz dostarczajace energii. Prioryte-
towa funkcje w tych procesach odgrywa asy-
milacja CO, i azotu oraz metabolizm wytwo-
rzonych produktow. Stosunek iloSci wegla
do azotu w roSlinach waha sie¢ w szerokich
granicach — od okoto 5 u glon6w do ponad
100 u drzew (RAVEN i wspotaut. 2004).

Wzrost roSlin SciSle uzalezniony od pro-
dukcji biomasy jest wynikiem fotosyntezy
oraz asymilacji azotu pobieranego z podtoza,
najczesciej w postaci jonow NH," lub NO,~.
Ped rosliny jest typowym akceptorem azotu,
a system korzeniowy jego donorem, przy od-
wrotnych funkcjach liSci — donorow fotoasy-
milatow, produkujacych i wykorzystujacych
weglowodany i korzeni — akceptorow pro-
duktow fotosyntezy. Warunkiem syntezy pod-
stawowych zwiazkéw budulcowych, wcho-
dzacych w sklad struktur komoérkowych, jest
jednoczesna asymilacja tych dwoch pierwiast-
kow, wegla i azotu, oraz pozostalych makro-
i mikroelementow. W tym opracowaniu nie
beda one omawiane. W ostatnim okresie co-
raz czeSciej prowadzone sa badania dotycza-
ce fotosyntetycznej asymilacji azotu (FOYER
i NocTOR 2002) i wspotzaleznoSci pomiedzy

funkcja weglowodanow i rozpuszczalnych
zwiazkow azotowych. W duzym skrocie okre-
Sla si¢ je jako stosunek C/N.

Fotosynteza stale zaopatruje roSliny w
fotoasymilaty, jako substraty oddechowe i
szkielety weglowe, zarowno do syntez roz-
nych metabolitow, jak rowniez w substraty
do syntezy zwiazkoéw biologicznie czynnych,
glownie hormonow. Pobieranie azotu i jego
asymilacja musza by¢ precyzyjnie skorelowa-
ne z fotosynteza i metabolizmem wegla. Z
tego typu krzyzujacych sie wspotzaleznosci
(ang. cross talk) wynikaja zmiany wzorow
dystrybucji substancji pokarmowych w ca-
lej roslinie, a w konsekwencji — realizacja
na biezaco modyfikowanych programow
wzrostu liSci i korzeni (KocH 1996, FOYER i
wspotaut. 2000, SCHEIBLE i wspotaut. 1997).

Produkty wytwarzane w metabolizmie C
i N stanowia nie tylko substancje troficzne,
lecz réwniez zwiazki przekazujace informa-
cje dotyczace biezacego statusu (ang. current
status) zaopatrzenia komorek w wegiel i azot
oraz o wzajemnych stosunkach iloSciowych
zwiazkow azotowych i weglowych (gldwnie
weglowodanéw), czyli C/N (STARCK 2004,
2005). Informacje te wykorzystywane sa na
roznych poziomach organizacji roSliny: od
poziomu molekularnego — regulacji ekspre-
sji genow, syntezy enzymoOw i regulacji ich
aktywnoSci, do wspotzaleznosci pomiedzy
przebiegiem poszczegolnych procesow fizjo-
logicznych. Cukry i niektére zwiazki azoto-
we pelnia funkcje czasteczek sygnalowych.
Rosliny maja ,wyczulona” wrazliwos¢ na we-
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whnatrzkomorkowe zmiany poziomu cukrow
i dlatego moga na nie bardzo szybko reago-
wac (FARRAR i wspoétaut. 2000; GIBSON 2004,
2005). Umozliwia to miedzy innymi sprawna
modyfikacje intensywnosci wzrostu.

Regulacja odzywiania sie¢ roSlin C i N w
duzym stopniu oparta jest nie tylko na wraz-
liwoSci komorek na poziom wegla, lecz row-
niez na zmiany ilosci rozpuszczalnych zawiaz-
koéw azotowych, charakterystycznych dla po-
szczegOlnych etapOw rozwoju oraz w zmien-
nych warunkach Srodowiska. Dostepnosé
szkieletow weglowych, produkowanych w
fotosyntezie, jest podstawowym warunkiem
wykorzystania azotanOw w metabolizmie azo-
tu. Okoto 75% azotu liSci jest zlokalizowana
w chloroplastach. Duza jego czeS¢ to azot
biatka Rubisko, enzymu o wyjatkowo niskiej
aktywnosSci.

Zarowno cukry, jak i azotany reguluja eks-
presje ,genow fotosyntezy” i ,genOw asymi-

lacji azotu” oraz funkcjonowanie czynnikOw
transkrypcyjnych (BI i wspotaut. 2005).

W wielu przypadkach zwickszona zawar-
to$¢ cukrow, szczegllnie w warunkach nie-
dostatecznego odzywiania roSlin azotem, sty-
muluje wzrost korzeni. Z reguly nadmierne
stezenie cukrow rozpuszczalnych, przy defi-
cycie azotu, przyspiesza proces starzenia sie
lisci (GIBSON 2005 i prace tam cytowane).

Produkty fotosyntezy, stanowiace substra-
ty oddechowe, ulegaja reoksydacji w proce-
sach oddychania i fotooddychania (FOYER i
NocTOR 2002). Asymilacja azotu laczy foto-
synteze i oddychanie, a u roslin C3 rowniez
fotooddychanie, w sie¢ wspolzaleznych ze
soba proceséw. Z tego wynika, ze wielora-
kie i precyzyjnie koordynowane sa interakcje
pomiedzy asymilacja wegla i azotu (FOYER i
NOCTOR 2002, STARCK 2004). Obecnie znaj-
duja sie one w centrum uwagi biologow.

WSPOLZALEZNOSCI POMIEDZY FUNKCJONOWANIEM CHLOROPLASTOW I MITOCHONDRIOW
NA TLE RYTMIKI OKOLODOBOWE]

Pierwotne informacje o koniecznosci
zmian programow wzrostowych, wynikajace
z realizacji okreSlonych etapOw ontogenezy
i z przystosowania si¢ roSliny do warunkow
srodowiska, pochodza z roznych organelli,
w tym z chloroplastow i z mitochondriow.
Organella te daza do utrzymania optymalne-
go bilansu energetycznego i wydajnego wia-
czania C i N do roznych zwiazkow. Na po-
ziomie calej roSliny istotna rol¢ odgrywa tez
oszczedna gospodarka woda. Wspotczynnik
wykorzystania energii Swietlnej do syntezy
biomasy okreslany jest jako RUE (ang. radia-
tion use efficiency), a wspolczynnik wykorzy-
stania wody — WUE (ang. water use efficien-
cy). Badania pozwalajace na obliczenia takich
wskaznikOw prowadzi sie czesto na dzikich
formach roS$lin uprawnych, mutantach lub
roslinach transgenicznych.

Komorka roSlinna w sposOb ciagly za-
opatruje poszczegoOlne przedzialy komorko-
we w energic w postaci ATP oraz w row-
nowazniki redukcyjne — NAD(P)H. Poziom
zaopatrzenia i zapotrzebowanie na te zwiazki
zmieniaja si¢ dynamicznie. Zalezy on zarOw-
no od tak zwanego ,mikroklimatu komorki”,
jak i od czynnikOw Srodowiska. Na przyktad,
w przypadkach intensywnego oSwietlenia
roslin, chloroplasty wytwarzaja duze iloSci
ATP i NADPH, przewyzszajace mozliwosci

ich wykorzystania w chloroplastach w fazie
niezaleznej od Swiatla. Oba te zwiazki moga
wowczas byC eksportowane do innych prze-
dzialow komorki. W warunkach, gdy Swiatto
jest czynnikiem limitujacym fotosyntezg, przy
jednoczesnym stosunkowo wysokim st¢zeniu
CO,, chloroplasty importuja ATP i NADPH.
W takich przypadkach mitochondria ekspor-
tuja ATP i cytryniany, ktore w cytozolu re-
dukuja NADP. Wymiana metabolitow miedzy
mitochondriami i chloroplastami wskazuje
na ogromna plastycznoS¢ przystosowywania
sie organelli do roznych warunkéw (GARDE-
STROM i wspotaut. 2002).W przypadkach gdy
brakuje NADP", czyli akceptora elektronow,
zwiazki te sa przechwytywane przez tlen i
powstaja reaktywne formy tlenu ROS (ang.
reactive oxygen species), nalezace do groz-
nych dla komorki wolnych rodnikow. Cukry,
biorace udzial w oddychaniu i w roznych
szlakach metabolicznych, np. w oksydacji
kwasow tluszczowych, uczestnicza w hamo-
waniu powstawania ROS. W innych jednak
przypadkach moga stymulowac ich powsta-
wanie (COUEE i wspotaut. 20006).

Oprocz wymiany metabolitow pomiedzy
mitochondriami i chloroplastami organella te
przesylaja sobie roznego typu informacje. Po
nocnej przerwie mitochondria przekazuja do
chloroplastow sygnaly o koniecznosci wzno-
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wienia procesu fotosyntezy (GARDESTROM i
wspotaut. 2002). Intensywnos¢ nie tylko pro-
cesu fotosyntezy, lecz réwniez oddychania,
ulega fluktuacjom okotodobowym (cyrkadial-
nym) i sezonowym. Wymaga to bardzo precy-
zyjnej regulacji biosyntezy i aktywnoSci wie-
Iu kluczowych enzymow, uczestniczacych w
obu procesach. Po zakoficzeniu nocnej ciem-
noSci, uruchamiany jest w chloroplastach
proces fotosyntezy, czyli zachodzi indukcja
fotosyntetyczna; trwa ona od kilkudziesie-
ciu minut nawet do kilku godzin. Nast¢puje
wowczas uaktywnianie enzymOw, uczest-
niczacych w fotosyntezie oraz przygotowa-
nie puli metabolicznej do wznowienia fazy
Swietlnej. Sprawny przebieg indukcji foto-
syntetycznej jest uzalezniony miedzy innymi
od aktywno$ci mitochondriow i sprawnosci
wymiany metabolitOw pomiedzy chloropla-
stami i mitochondriami. Gdy w warunkach
doswiadczalnych obnizono aktywnoS¢ mito-
chondriow, okres indukcji fotosyntetycznej
wydhluzal sie (GARDESTROM i wspotaut.2002).
Regularna zmiennos¢ dobowa warunkow
oSwietlenia (Swit, Sswiatlo dzienne, zmierzch,
ciemnos¢) powoduje konieczno$¢ stalej re-
gulacji metabolizmu chloroplastow. Jest ona

regulowana przez rytmike okotodobowa, sta-
nowiaca przejaw funkcjonowania zegara bio-
logicznego. W regulacje ekspresji duzej licz-
by genO6w zegara zaangazowane sa miedzy
innymi cukry (LEJAY i wspol. 2003, BLASING
i wspolaut. 2005).Wspoldziatanie pomiedzy
aktywnoScia transporterOw jonéw w korze-
niach, uczestniczacych w ich pobieraniu, i
asymilacja CO, jest jednym z podstawowych
warunkow koordynacji pomiedzy przebie-
giem asymilacji azotu i fotosynteza. U rzod-
kiewnika ekspresja genow, warunkujacych
syntez¢ transporterow jonow NO,”, NH/ i
SO, ,jest roOwniez zalezna od rytmOw cyrka-
dialnych.

Okotodobowa rytmika jest SciSle powia-
zana z redukcja siarczanow oraz z metaboli-
zmem azotandw, realizowanym przez reduk-
tazy: azotanowa i azotynowa. W ciemnoSci,
w chloroplastach nie dochodzi do redukgji
feredoksyny wykorzystywanej w dzien do
redukcji azotynow. W konsekwencji w nocy
nie tylko zahamowana jest fotosynteza, lecz
zdaniem GAZZARINI i wspolaut. (1999) jedno-
cze$nie obnizeniu ulega pobieranie i asymila-
cja azotanow.

WSPOLDZIALANIE HORMONOW Z REGULACYJNA FUNKCJA CUKROW

Rosliny dysponuja zadziwiajaco mala roz-
norodnoS$cia hormonéw. Naleza do nich: au-
ksyny, gibereliny, cytokininy, kwas abscyzyno-
wy, etylen, jasmoniany, a wedlug niektorych
autorow — rowniez brasinoidy. Mozliwos¢
precyzyjnej koordynacji procesow, przy tak
matej réznorodnoSci hormondéw, czeSciowo
thumaczona jest ich kontrolowanym wspol-
dzialaniem i to na rOznych poziomach orga-
nizacji rosliny. Ma ono miejsce na poziomie
regulacji ekspresji genoOw oraz oddzialywania
na czynniki transkrypcyjne (GIBSON 2004,
2005).

W reakgcji roslin na hormony specyficzna
role odgrywa kompetencja zar6wno komo-
rek, jak i procesow. U rzodkiewnika polega
ona na reakcji roslin, zmiennej w czasie, np.
na rozny poziom cukrow. Modyfikowana jest
wowczas wrazliwos¢ na hormony, np. na ety-
len i ABA (GAZZARINI i MCCOURT 2001).

W czasie rozwoju zarodka w nasionach
lub ziarniakach zb6z cukry sa nie tylko sub-
stratami oddechowymi i substratami wy-
korzystywanymi do budowy powstajacych
struktur komoérkowych, lecz réwniez regu-
latorami, wspoldziatajacymi z hormonami.

Wysoki poziom glukozy stymuluje mitozy,
przy antagonistycznej funkcji ABA, natomiast
réznicowanie komorek promuje podwyzszo-
ny poziom sacharozy i ABA (WEBER i wspol-
aut. 1998, WESCHKE i wspotaut. 2003, GIBSON
2005 i prace tam cytowane).W badaniach
prowadzonych na somatycznych zarodkach
marchwi wykazano, ze wysokie stezenie sa-
charozy moze spowodowacl przejScie tych
zarodkoOw w stan spoczynku, co nie jest
zZwiazane ze zmianami osmotycznymi, lecz ra-
czej z sygnalowa funkcja tego cukru (YANG i
wspotaut.2004).

Reakcja na poszczegolne hormony oraz
regulatory wzrostu nie bedace hormonami
(np. systemine, kwas salicylowy) jest rOwniez
zalezna od warunkow Srodowiska. Sygnaty
emitowane przez te regulatory sa przekazy-
wane na duze odleglosci przez tkanki prze-
wodzace — ksylem i floem, pelniace funkcje
magistrali informacji (STARCK 2000).

Reakcja roSlin na hormony wiaze si¢ z
obecnoscia w komorkach specyficznych re-
ceptorow. Kompleks hormon-receptor jest
jednak wrazliwy na odbior tylko niektorych
sygnatow. Moze to by¢ wynikiem wrazliwo-
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Sci komorki czy organu, czyli zdolnosSci do
odbioru sygnatu. NajczeSciej po odbiorze
sygnatu uruchomiona jest cala kaskada zmian
powodujacych reakcje roSliny. Natychmiast
rodzi si¢ pytanie, czy komorka reaguje na
wszystkie sygnaly czy tez zachodzi selekcja
sygnatow, docierajacych ze Srodowiska lub
powstajacych wewnatrz komorki? Wymaga-
toby to oceny, jakie zmiany w metabolizmie,

a w konsekwencji w przebiegu procesow,
moze spowodowac reakcja na okreSlony syg-
nal. Taka kontrola zalezalaby od precyzyjnie
funkcjonujacych mechanizmow, np. sprzezen
zwrotnych, regulujacych aktywnosS¢ czy wraz-
liwos¢ specyficznych receptoréw. Poszukiwa-
nie odpowiedzi na te pytania jest obecnie w
centrum uwagi biologéw roSslin.

FIZJOLOGICZNA ROLA CUKROWCOW — SUBSTANCJI POKARMOW YCH, SUBSTRATOW WIELU
METABOLITOW I CZASTECZEK SYGNALOWYCH

Pierwotnym zZrodlem cukréw u roSlin
jest proces asymilacji dwutlenku wegla w
chloroplastach. Wegiel eksportowany jest
z chloroplastow glownie w postaci triozo-
fosforandw, cho¢ w wielu przypadkach do
cytoplazmy uwalniana jest rowniez glukoza,
powstajaca w wyniku hydrolizy skrobi, okre-
sowo gromadzonej w tych organellach. W
cytozolu rozpoczyna si¢ dalsza droga meta-
boliczna cukrow: synteza heksoz, a nastepnie
sacharozy, cukru o kluczowym znaczeniu w
metabolizmie zwiazkow weglowych. U do-
minujacej liczby gatunkow roslin sacharoza
gra kluczowa role w transporcie fotoasymila-
tow na duze odlegtosci, przez floem (STARCK
2003). Posrednim dowodem potwierdzaja-
cym priorytetowa funkcje sacharozy jest fakt,
ze dotychczas nie stwierdzono wystepowania
mutantéw pozbawionych zdolnosci do synte-
zy sacharozy (SOLERNO i CURATTI 2003).

Fizjologiczne funkcje cukrow sa bardzo
roznorodne. Jako przyklady reakcji roslin na
lokalne zwiekszenie stezenia cukrow w or-
ganach lub w poszczegélnych komorkach
mozna przytoczy¢: zahamowanie kietkowania
nasion, indukcje zakwitania roSliny, zwick-
szanie liczby bulw w przypadku ziemniaka.
Cukry pehnia tez funkcje osmoregulacyjna w
warunkach zaburzen w czasie réznych stre-
sow (Ryc. 1) i ochronna dla struktur komor-
kowych — w warunkach niskich temperatur
(StITT i HURRY 2002) Iub zasolenia.

Cukry sa zrodlem energii, uwalnianej w
procesie oddychania. Ponadto, jak juz wspo-
minano, petnia nie dawno poznana funkcje
tak zwanych czasteczek sygnalowych czyli
uczestnicza w regulacji metabolizmu i wielu
roznorodnych procesow zyciowych (SHEEN i
wspotaut. 1999, StrrT i wspoétaut. 2002, GIB-
SON 2005).

Juz nawet z tych kilku przyktadéw jasno
wynika, ze sygnaly odbierane przez komor-
ke, informujace o zroznicowanym poziomie

cukrow, sa bardzo réznorodne. Wysokie ste-
zenie sacharozy powoduje stymulacje eks-
presji genow uczestniczacych w koordynacji
metabolizmu prowadzacego do zahamowania
dalszej produkcji tego cukru. Moze nawet
dochodzi¢ do hamowania ekspresji ,genow
fotosyntezy”. Podobna funkcje maja heksozy;
naleza one rowniez do kluczowych zwiazkow
sygnatlowych (np. KOCH 1996, 2004; CHIOU i
BusH 1998; SMEEKENS 2000; CIERESZKO 2002;
patrz takze CIERESZKO w tym zeszycie KOS-
MOSU).

Niedobor cukrow wplywa stymulujaco na
intensywnoS$¢ fotosyntezy, rowniez poprzez
stymulacje ekspresji gendw, zaangazowanych
w procesie fotosyntezy (FARRAR i wspol-
aut. 2000, PAUL i wspotaut. 2001, CIERESZKO
2002). Zmiany st¢zenia cukrow sa sygnalem
odbieranym przez geny zarOwno jadrowe,
jak i zlokalizowane w plastydach (CIERESZKO
2002).

Z powyzszych faktow wynika, ze cukry,
jako czasteczki sygnatowe, reguluja ekspre-
sjc genOw podobnie jak klasyczne hormony.
Jest to powodem, dla ktoérego w literaturze
mozna spotkac sie z blednym pogladem, ze
sa one swego rodzaju hormonami (SHEEN i
wspotaut 1999). Przy tak Smialym, niepra-

sacharoza
krioprotekcja desaturacja synteza
kwasow proliny
ttuszczowych
osmoregulacja
ekspresja
genu COR

Ryc. 1. Regulacyjna funkcja sacharozy w warun-
kach réznych stresow. COR, ang. cold regula-
ted gene (wg STITT i HURRY 2002, zmodyfikow-
ana).
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widlowym uproszczeniu nalezy pamieta¢ o
ogromnym zrdéznicowaniu stezenia cukrow
i hormonow wystepujacych w komorkach
roslinnych. Specyfika dzialania cukrow jako
czasteczek sygnalowych polega miedzy inny-
mi na szybkiej reakcji roSliny na zmienne ich
stezenie w stosunkowo krotkim czasie. RoSli-
na precyzyjnie monitoruje zmiany w pozio-
mie cukrow i szybko uruchamia mechanizmy
prowadzace do utrzymanie ich optymalnego
poziomu. Kluczowym ogniwem uczestnicza-
cym w tej regulacji jest biosynteza i hydroli-
za skrobi (STARCK 2002, GIBSON 2005 i prace
tam cytowane).

Podobnie jak w przypadku hormonow,
sygnal cukrowy jest odebrany przez specy-
ficzny czujnik; moze nim by¢ heksokinaza.
Jest to bowiem nie tylko enzym, lecz row-
niez czasteczka wrazliwa na zmiany stezenia
glukozy.

Wielu autorow sugeruje, ze heksokina-
zy graja dominujaca role w odbiorze i w
transdukcji sygnaléow generowanych przez
cukry, czyli posrednio uczestnicza w regu-
lacji metabolizmu (JANG i SHEEN 1994, JANG
i wspotaut. 1997, SMEEKENS 2000, LEJAY i
wspotaut. 2003). W roslinach rzodkiewnika
z nadekspresja genu heksokinazy, wzrasta-
la wrazliwo$¢ na poziom cukréw w komor-
kach. Odwrotna reakcje obserwowano w
warunkach orientacji antysensowej. Ocena
funkcji heksokinazy, jako gldwnego recepto-
ra sygnalow cukrowych, spotyka sie do dzis z
krytycznymi uwagami i wywotuje kontrower-
syjna dyskusje (CIERESZKO 2002). Sugerowa-
ny jest zroéznicowany mechanizm percepcji
i transdukcji sygnatlow cukrowych. Ostatnio
wykazano, ze réwniez transportery, gtownie
sacharozy, przystosowane do transportu tego
cukru przez btony komorkowe sa sensorami
(czujnikami) wrazliwymi na zmienne st¢ze-
nie cukrow, wystepujacych w komorce, np.
transporter sacharozy SUT1 o duzej aktyw-
nosci; uczestniczy on w zaladunku sacharozy
do floemu (BARKER i wspotaut. 2000).

W regulacji systemu sygnalowego wazna
role moga gra¢ symportery heksoz oraz sa-
charozy i protonu; te ostatnie biora udziat
w transporcie sacharozy przez btony (CHIOU
i BUsH 1998, YANG i wspotaut. 2004). Graja
one duza role w roztadunku floemu w orga-
nach-akceptorach.

FARRAR i wspotaut. (2000) proponuja
inna hipoteze, dotyczaca mechanizmu reakcji
roSlin na sygnaly cukrowe. WrazliwoS¢ rosli-
ny moze wynika¢ z wpltywu cukrow na inte-
gracje procesOw w calej roSlinie, a gtownie
na dystrybucje wegla pomiedzy donorami,
produkujacymi sacharoze, i akceptorami. Z
tego ptyna dalsze wnioski, ze droga przeka-
zywania sygnalow cukrowych w tkankach
roSlinnych nie funkcjonuje w oderwaniu od
innych szlakow transdukcji sygnalow. Sta-
nowi ona integralna czeS¢ przestrzennej i
zdeterminowanej w czasie sieci wspotdziala-
nia endogennych i egzogennych czynnikow.
Podobny poglad wyrazili PAUL i wspolaut.
(2001). Sygnaly przekazywane przez cukry,
polegajace na regulacji ekspresji genoéw, po-
woduja wzrost lub hamowanie wydajnosci
procesu fotosyntezy. Jest to jednak uzalez-
nione gléwnie od proceséw zachodzacych
w organach donorach i akceptorach fotoa-
symilatow i ich wspoldzialania z procesem
fotosyntezy. Z tego wynika koncepcja PAULA
i wspotaut. (2001), ze modyfikacje genetycz-
ne enzymow, uczestniczacych w fotosynte-
zie nie moga w zasadniczy sposob zwickszyc
intensywnosci i aktywnoSci fotosyntezy bez
radykalnych zmian w wspoétzaleznoSciach ak-
tywnosci akceptor-donor fotoasymilatéw. Mo-
dyfikacje szlakOw metabolicznych prowadzi
do syntezy wtornych metabolitow wplywaja-
cych w rézny sposob na integracje procesow
zyciowych w catlej roslinie (PEGO i wspolaut.
2000). Z tego wynika, ze odbior sygnalu cu-
krowego powoduje zmiany nie tylko iloScio-
we, lecz rowniez jakoSciowe.

METABOLIZM CUKROW I SKROBI

Sacharoza jest dwucukrem nie reduku-
jacym, bardzo latwo rozpuszczalnym w wo-
dzie, u niektorych roslin (burak cukrowy,
trzcina cukrowa) jest akumulowana w waku-
oli organéw spichrzowych. Transport sacha-
rozy przez blony ulatwiaja transportery sa-
charozy SUC lub SUT. Sa one zlokalizowane

w btonach réznych komoérek, m.in. granicza-
cych ze soba komoérek towarzyszacych i ru-
rek sitowych oraz w komoérkach akceptoréw
substancji pokarmowych (STARCK 2003).
Sacharoza syntetyzowana jest w roSlinach
przy udziale syntazy fosforanu sacharozy
(SPS). Substratami w tej reakcji sa urydyno-
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difosforan glukozy (UDPglukoza) i fruktozo-
6-fosforan (Fru-6-P). Powstajacy ester sacha-
rozo-6-fosforan jest defosforylowany przy
udziale fosfatazy fosforanu sacharozy (SPP);
jako produkty powstaja sacharoza i fosfo-
ran. Inaczej przebiega synteza sacharozy przy
udziale syntazy sacharozy (stosowane sa roz-
ne skroty, oznaczajace ten enzym: SS, SuSy
lub SAS). Syntaza sacharozy zlokalizowana w
cytozolu katalizuje zarowno synteze, jak i de-
gradacje tego cukru. W wyniku rozkladu sa-
charozy, przy katalitycznym udziale SuSy, po-
wstaje fruktoza i urydynodifosforan glukozy
(UDPglukoza), zachowujacy w tym zwiazku
wysoka warto$¢ energetyczna. Jest to prekur-
sor do wielu syntez, miedzy innymi skrobi i
innych polisacharydow.

Badania ostatnich lat wykonane na Ara-
bidopsis i Solanum tuberosum wykazaly, ze
aktywnoS$¢ syntazy sacharozy odgrywa istot-
na, cho¢ posrednia role w syntezie skrobi
(MuRNoz i wspotaut. 2005).W roslinach trans-
genicznych z nadprodukcja tego enzymu
wzrastala zawartos¢ UDP-glukozy i skrobi,
natomiast w warunkach obnizonej produkcji
SuSy (antysens) poziom obu zwiazkéw wy-
raznie malal. Z powyzszych badan wyciag-
nieto wnioski wskazujace na swego rodzaju
regulacyjna, obok Kkatalitycznej, funkcje en-
zymu SuSy. Dotyczy ona regulacji poziomu
skrobi w liSciach-donorach fotoasymilatow.
Biosynteza skrobi, ktora zachodzi w chloro-
plastach, jest wiec SciSle zwiazana z metabo-
lizmem sacharozy, zlokalizowanym w cyto-
zolu. Wskazuje to na jeszcze jedna funkcje
sacharozy.

Nie mniej wazny jest przebieg hydroli-
zy sacharozy przy udziale jednej zasadowej
i kilku kwasSnych inwertaz. Inwertazy, w za-
leznosci od ich lokalizacji w komorce, biora
udzial w regulacji réznych procesow. Kwas-
ne inwertazy zlokalizowane w Scianie komor-
kowej, uczestnicza posSrednio w transdukcji
sygnalOw poprzez ekspresje genow, zwia-
zanych z wrazliwosScia komorek na zmiany
stezenia cukrow. Wptywaja na podzialy ko-
morkowe i dystrybucje cukrow w komorece,
m in. poprzez zwickszanie iloSci transporte-
réw heksoz (KOcH 2004). Produkty hydroli-
zy sacharozy, powstajace w wyniku reakcji
katalizowanej przez inwertaze zlokalizowana
w cytozolu, dostarczaja substratow oddecho-
wych i heksoz wykorzystywanych do syntez
roznych metabolitow. Wakuolarna inwertaza
kwasna, hydrolizujac sacharoze¢, powoduje
wzrost zawartoSci cukrow prostych uczest-
niczacych w osmoregulacji i w oddychaniu

(STURM i TANG 1999, KOCH 2004). Z przykta-
dowo wymienionych funkcji inwertaz zloka-
lizowanych w réznych przedzialach komor-
ki wynika, Ze sa one potencjalnymi, silnymi
efektorami wielu réznorodnych procesow;
dostarczaja bowiem heksoz, czasteczek syg-
natowych (KOCH 2004). Zar6wno inwertazy,
jak i syntaza sacharozy, uczestniczace w de-
gradacji sacharozy w rozny jednak sposob,
wplywaja na sygnalowa funkcja cukrow i
metabolizm weglowodanéw, a posrednio,
rowniez innych zwiazkéw. W czasie rozwo-
ju ziarniakéw jeczmienia, inwertaza kwasna
zlokalizowana w apoplaScie, ma najwicksza
aktywnoS¢ w okresie poprzedzajacym aku-
mulacje skrobi. Podczas intensywnej syntezy
skrobi wzrasta natomiast aktywno$¢ SuSy, w
wyniku czego powstaje UDPglukoza (WESHKE
i wspotaut 2003).

Na szczegOlna uwage zastuguje mecha-
nizm stalej regulacji poziomu i stosunkow
heksoz do sacharozy oraz cukrow do ilosci
skrobi. Odbywa sie¢ ona na réznych pozio-
mach organizacji: poczawszy od ekspresji
specyficznych genéw, poprzez regulacje
post-translacyjna i modyfikacje aktywnoSci
enzymow, uczestniczacych w metabolizmie
weglowodan6w (SZADEL i LORENC-PLUCINSKA
2002).

Regulacja syntezy skrobi odgrywa kluczo-
wa role w metabolizmie we¢glowodanow. Jest
to bowiem zwiazek, ktéry u wielu gatunkow
roslin jest podstawowa substancja akumulo-
wana w wegetatywnych organach spichrzo-
wych i w nasionach lub ziarniakach. Skrobia
niekiedy gromadzi sie rowniez w duzych ilos-
ciach w chloroplastach. U tak zwanych roslin
skrobiowych, po dziennej akumulacji skro-
bi, w nocy nastepuje jej hydroliza i eksport
produktow rozkladu. W warunkach zaburzen
eksportu produktow fotosyntezy z chloropla-
stow, np. zahamowanego transportu floemo-
wego, skrobia gromadzi sie w chloroplastach
w bardzo duzych iloSciach. Podobne zjawi-
sko obserwuje sie¢ w warunkach zachwiania
rownowagi pomiedzy faza Swietlna fotosynte-
zy i faza bezposrednio niezalezna od Swiatla
(np. przy wysokim stezeniu CO, w atmosfe-
rze). W skrajnych przypadkach, gdy stezenie
dwutlenku wegla w atmosferze zwiekszono
4-krotnie, ziarna skrobi wypelniajace chloro-
plasty pomidorow zajmowaly okoto 90% ich
objetosci; hamowany byl wowczas doptyw
Swiatla do fotosystemOw (MADSEN 1976).W
roSlinach z deficytowym poziomem fosforu
rowniez w ciagu nocy hamowany jest rozktad
skrobi (STARCK i wspotaut. 1997, CIERESZKO i
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wspolaut. 2005, patrz takze CIERESZKO W tym
zeszycie KOSMOSU).

Ostatnio w badaniach dotyczacych warun-
kow powstawania skrobi w chloroplastach,
szczegblna uwage zwrdocono na enzym AGP-
aze (ADP-glukozo-pyrofosforylaze), uczestni-
czacy w tej syntezie (GEINBERGER i wspoOlaut.
2005). Aktywnos¢ AGP-azy w chloroplastach
jest regulowana przez Swiatlo i sygnaly cu-
krowe, powodujace zwickszanie aktywnoSci
tego enzymu. Wynika ona z redukcji bisulfi-
dowej grupy S-S, wystepujacej pomiedzy cy-
steinami dwoch podjednostek tetrameryczne-
go biatka, do grup SH. W tej reakcji oksydo-
redukcyjnej uczestniczy tioredoksyna, jeden
z regulatorow reakcji Swietlnych fotosyntezy.

Enzym ze zredukowanymi grupami bisulfido-
wymi i towarzyszacymi zmianami konforma-
¢ji biatka nabiera zwi¢kszonego powinowa-
ctwa do substratu i duzej aktywnoSci. Jest to
klasyczny przyklad post-translacyjnej regula-
cji sprawnosci dzialania enzymu, po odebra-
niu sygnaldw, generowanych przez Swiatto
i cukier, dzialajacych addytywnie. Zdaniem
GEIGENBERGER i wspotaut. (2005) reakcje ok-
sydo-redukcyjne odgrywaja podstawowa role
zarowno w asymilacji dwutlenku wegla, jak
rowniez w innych reakcjach metabolizmu
weglowodanow, gléownie w syntezie skrobi.
Sa to reakcje roslin na sygnaly fizjologiczne i
srodowiskowe.

FUNKCJA I METABOLIZM TREHALOZY

Omawiajac biologiczne funkcje rdéznych
cukrow, nie sposOb nie wspomnie¢ nowych
wynikow badan, dotyczacych roli trehalozy
i jej pochodnych (GODDIN i SMEEKENS 1998,
GODDIJN i VAN DUN 1999, WINGLER 2002).
Jest to alfa-D-glukopiranozylo-1-1-alfa-D-gluko-
piranozyd, czyli dwucukier nie redukujacy.
Wiazanie glikozydowe jest utworzone po-
miedzy dwoma weglami glikozydowymi. Tre-
haloza jest bardzo hydrofilnym i termicznie
stabilnym zwiazkiem. Latwo tworzy wiazania
wodorowe pomiedzy grupami hydrofilnymi
cukrow i biatek, np. z heksokinaza (EASTMOND
i wspotaut. 2002). W warunkach odwodnie-
nia komoérek glonéw oraz drozdzy i innych
grzybow, chroni btony komorkowe przed
degradacja i, jak sugeruja niektOrzy autorzy,
»zastepuje wode¢”. Ponadto tworzy tak zwane
niehygroskopijne szkliwo (WOLSKA-MITASZKO
2001). Podobna funkcje, jak u wymienionych
powyzej organizmoéw, pelni u roslin zmar-
twychwstajacych (rezurekcyjnych), skrajnie
odpornych na odwodnienie. Obecnie wiado-
mo, ze trehaloza réwniez u innych roslin sta-
nowi substancje ochronna, zabezpieczajaca
btony komorkowe przed degradacja w czasie

stresOw, gtéwnie suszy i stresOw termicznych
(WINGLER 2002). U roslin wyzszych trehaloza
wystepuje powszechnie, cho¢ zawsze w S§la-
dowych iloSciach, rzedu 0,15 mg g' suchej
masy (SCHLUEPMANN i wspoélaut. 2004). Jest
ona niezbedna mi¢dzy innymi jako regulator
metabolizmu weglowodanow, a posrednio
— wzrostu. Mutanty ze zredukowang synteza
enzymu syntazy trehalozo 6-fosforanu (TPS)
maja zahamowany wzrost liSci, nie wytwa-
rzaja nasion a nawet nie przechodza w faze
generatywna (VAN DIKEN i wspoétaut. 2004).
Chociaz zawartoS¢ trehalozy w roslinach jest
tak mata, zdolnos¢ do jej syntezy w Swiecie
roSlin jest powszechna (GODDIN i VAN DUN
1999, WINGLER 2002, BOE i wspotaut. 2005).
Metabolizm trehalozy jest zblizony do meta-
bolizmu sacharozy (Ryc. 2). Substratami do
jej syntezy sa UDP-glukoza i Gukozo-6- fosfo-
ran (GI-6P). W wyniku reakcji katalizowanej
przez syntaze fosforanu trehalozy (TPS) po-
wstaje trehalozo-6-fosforan (T6P), funkcjonu-
jacy w roSlinach jako zwiazek sygnatowy. W
warunkach nadmiernej iloSci glukozy w ko-
morkach, ekspresja ,genow fotosyntezy” jest
hamowana (KOCH 1996), co wiaze si¢ z ni-

TPS TPP Trehalaza
UDP-glukoza___, Trehalozo-6-P ____ Trehaloza 2 x glukoza
+glukozo-6P TY

ubrP H,O PR H.0

UDP - urydynodifostoran
TPP — fosfataza trehalozodifosforanu
TPS - syntaza trehalozo-6fosforanu

Ryc. 2. Przebieg syntezy i rozkla-
du trehalozy.
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skim poziomem TOP. W przypadku koniecz
noSci zwiekszenia intensywnosci fotosyntezy,
wzrasta aktywnoS¢ TPS, a w konsekwencji
— synteza TOP. Trehaloza jest zwiazkiem od-
grywajacym wazna funkcje regulacyjna, cho¢
w ogromnym stopniu zalezna od jej stezenia.
W skrajnych przypadkach zahamowanej syn-
tezy TOP u mutanta tps, w rozwijajacych sie
nasionach rzodkiewnika, zahamowany jest
wzrost komorek i zarodki zamieraja (EAST-
MOND i wspoélaut 2002). Obecnie przypuszcza
sie, ze TGP pelni role ,czujnika” poziomu cu-
krow, reguluje metabolizm weglowodanow,
szczegOlnie w sytuacji poziomu ,gtodowego”
(GODDIN i SMEEKENS 1998; PAUL i wspolaut.
2001). Ogranicza przeplyw cukrow do gliko-
lizy, poniewaz hamuje aktywnos¢ heksokina-
zy.

Zawarto$¢ TOP jest obnizana przez fosfa-
taze trahalozo-6-fosforanu (TPP), powodujaca
defosforylacje TOP i powstawanie trehalozy
(Ryc. 2). Cukier ten, podobnie jak sacharoza,
indukuje ekspresje genow, uczestniczacych
w akumulacji weglowodanow w organach

fotosyntetyzujacych. U rzodkiewnika trehalo-
za indukuje ekspresje genu ApL3, kodujacego
duza podjednostke ADP-glukozo-pyrofosfory-
lazy (WINGLER 2002). Zwickszona zawartoS$¢
trehalozy hamuje wzrost roslin (GODDIN i
VAN DUN 1999). W takim przypadku wzrasta
aktywnosS¢ trehalazy, enzymu hydrolizujace-
go trehaloze; jest to zabezpieczenie roSliny
przed ujemnym wplywem nadmiernej iloSci
tego cukru.

Wyniki badan poszukujacych petlnej odpo-
wiedzi jaka role spelnia trehaloza i TGP nie
sa jednoznaczne. Jedna z przyczyn rozbiez-
nosci pogladow jest stosowanie w badaniach
roznorodnych metod; sa one prowadzone
albo na mutantach z obnizona aktywnoScia
ktoregos z genow, albo na roSlinach mody-
fikowanych genetycznie, z nadprodukcja lub
niskim poziomem poszczegolnych enzymow.
W ostatnich latach coraz czeSciej wnioski do-
tyczace funkcji trehalozy wyciagane sa z do-
Swiadczen z roSlinami traktowanymi trehalo-
za egzogennie (BOE i wspotaut. 2005).

POBIERANIE I ASYMILACJA AZOTU

Stezenie azotu w glebie waha sie w bar-
dzo szerokich granicach: od 10 uM do 100
mM (CRAWFORD 1995). Stwarza to koniecz-
noSC precyzyjnej regulacji pobierania tego
kluczowego makroelementu w celu zapew-
nienia roSlinie dostatecznej iloSci azotu i op-
tymalnego stosunku C/N.

Na siedliskach bardzo ubogich w sktad-
niki mineralne, czesto podmoktych, i przy
skrajnym braku azotu w podltozu, niektore
gatunki roSlin ewolucyjnie wyksztaltcity osob-
liwy mechanizm odzywiania si¢ organizmami
zwierzecymi. Ten niezwykly sposob zdoby-
wania pokarmow zafascynowat ponad 100 lat
temu Darwina, ktory w 1875 r. opublikowat
prace p.t. Insectivorous plants (za ADLASSING
i wspotaut. 2005). Sa to roSliny zwane owa-
dozernymi lub miesozernymi; sa one odpor-
ne na zakwaszenie podloza, na zatopienie, a
czesto roOwniez na stresy termiczne (ELLISON
i GOTELLI 2001, ADLASSING i wspotaut. 2005).
Obecnie znanych jest na Swiecie okoto 600
tak odzywiajacych si¢ gatunkéw. W Polsce
wystepuje ich tylko kilkanascie, miedzy, in-
nymi kilka gatunkow rosiczki (Drosera), ros-
nacej najczesciej na torfowiskach wysokich.
Schwytane przez roSline owady, Slimaki czy
inne, drobne zwierzeta sg trawione w swego
rodzaju putapkach, wytworzonych na zmo-

dyfikowanych liSciach. RoSlina miesozerna
wydziela enzymy proteolityczne rozkladajace
biatka ofiary i pochtania powstajace z degra-
dacji biatek aminokwasy, stanowiace Zrodto
azotu i innych makro- i mikroelementow. Ro-
sliny miesozerne z reguly maja zredukowany
system korzeniowy, zdolny do pobierania
wody i jonow z podtoza. Ilos¢ azotu pocho-
dzaca od schwytanych drobnych zwierzat
waha sie u tych roslin w granicach od 10 do
87% calkowitej iloSci azotu w jej organizmie.
Rosliny mi¢sozerne asymiluja najczeSciej Sla-
dowe iloSci dwutlenku wegla. Intensywnosc¢
fotosyntezy, zalezna od warunkéw Srodowi-
ska i roznych gatunkéw, wynosi od 24 do
76 nmol g ' s! (ELLISON i GOTELLI 2001), czy-
li jest o kilka rzedow wielkoSci nizsza niz u
rosSlin w pelni autotroficznych. Fotosynteza
zlokalizowana jest albo w przeksztalconych
liSciach albo w innych organach wegetatyw-
nych, np. ogonkach liSciowych (ADLASSING i
wspotaut. 2005).

Ogromna wickszoS¢ roSlin pobiera azot
z podloza, w postaci jonO6w amonowych —
NH," lub azotanow — NO,". Jony amonowe
sa stosunkowo latwo wlaczane do kwasow
organicznych; powstaja wowczas aminokwa-
sy, a w dalszej kolejnoSci — biatka lub inne
metabolity. Pobieranie NH*, odbywa si¢ przy
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wspotudziale szeregu transporterow — AMT
(ang. aminotransporter). W zaleznosci od ste-
zenia jonOw amonowych w podlozu roSlina
uruchamia synteze¢ transportera o wigkszej
lub mniejszej aktywnoSci. Ekspresja odpo-
wiedniego genu zachodzi w ciagu kilku go-
dzin od momentu zmiany zawartoSci NH*
w podiozu (VON WIREN i wspoétaut. 2000).
W regulacji syntezy AMT uczestnicza Swiatto
i dynamika cyrkadialna; oba czynniki powo-
duja bowiem zmiany w zawartoSci cukrow
(CRAWFORD 1995, GAZZARINI i wspotaut. 1999,
LOQUE i VON WIREN 2004). W przypadku,
gdy w komorkach zwigckszony jest poziom
jonu amonowego, trujacy dla rosliny (BRITTO
i KRONZUCKER 2002), uruchamiane s3a mecha-
nizmy zahamowania pobierania tego jonu.
W warunkach deficytowych zawartoSci azo-
tu, roslina juz po kilku godzinach uruchamia
ekspresje genu, w konsekwencji powodujaca
synteze bardzo wydajnego transportera jo-
now amonowych. Po wzroScie w komorce
stezenia NH,*i w obecnosSci zwi¢kszonego
poziomu glutaminy, synteza transportera jest
hamowana.

Ponadto, w przypadku dostatecznego za-
opatrzenia roSliny w szkielety weglowe, sty-
mulowana jest asymilacja NH,* do zwigzkow
organicznych, dzieki aktywacji enzymow
uczestniczacych w metabolizmie azotu: synta-
zy glutaminowej (GS) i dehydrogenazy gluta-
minianowej (GDH).

Asymilacja azotanOw przebiega wielo-
etapowo i z bardzo duzym wydatkowaniem
energii, wynoszacym nawet powyzej 10% ca-
lodziennej produkcji fotosyntetycznej (Esco-
BAR i wspotaut 20006). Jony te pobierane sa
rowniez przy udziale transporterOw o roznej
aktywnosci. U Arabidopsis jeden z transpor-
terow o malej aktywnoSci oznacza si¢ skro-
tem NRT1, natomiast o duzej, NRT2 (Oka-
MOTO i wspolaut. 2003). Ekspresja genow
powyzszych transporter6w hamowana jest
przez glutamine i NH",.

Azotany pobierane z podloza redukowa-
ne sa do azotynoéw, zar6wno w korzeniach,
jak i w liSciach, w obu przypadkach przy
udziale reduktazy azotanowej (NR), zaleznej
od NAD(P)H. Synteza NR jest SciSle kontro-
lowana miedzy innymi przez poziom cukréw
i emitowane przez nie sygnaly. Czas poltrwa-
nia tego enzymu jest dostosowany do rytmi-
ki dobowej; wynosi on u pomidorow — 6
h w ciagu dnia, natomiast tylko 2,5 h — w
ciemnosci (TUCKER i wspoétaut. 2004). Reduk-
cja azotynow odbywa sie bowiem w chlo-
roplastach i w nocy jest zahamowana, gdyz

katalizuje ja reduktaza azotynowa (NiR) wy-
korzystujaca jako donora elektronéw zredu-
kowana feredoksyne, powstajaca na Swietle.
Redukcja azotynow do jondéw amonowych
konkuruje zatem z asymilacja CO, o produkty
fazy Swietlnej fotosyntezy. Poniewaz azotyny
sa dla komorki toksyczne, ten etap redukcji
musi przebiega¢ bardzo sprawnie. Jest pod
kontrola wynikajaca zaré6wno z regulacji ilo-
Sci NiR, jak i jej aktywnoSci. Azotyny powo-
duja hamowanie aktywnoSci wielu enzymow
cyklu Calvina, degraduja DNA i skladniki
bton komérkowych (FOYER i wspotaut. 1994).
W skrajnych przypadkach braku mozliwoSci
dostatecznie szybkiej redukcji NO," do NH,
roSlina wytwarza tlenki azotu wydzielane do
atmosfery. Jest to kosztowne zabezpieczenie
roSliny przed zatruciem azotynami. W tych
reakcjach uczestniczy reduktaza azotanowa,
enzym wielofunkcyjny (KAISER i wspolaut.
2002).

W nastepnym etapie asymilacji azotu gru-
pa amonowa jest wlaczona do 2-oksoglutara-
nu (zwanego dawniej alfa-ketoglutaran) przy
udziale enzymu dehydrogenazy glutaminiano-
wej (GDH); powstaje wowczas glutaminian.
Po przylaczeniu nast¢pnego jonu NH', przy
udziale syntetazy glutaminowej (GS), powsta-
je glutamina (Ryc. 3). U roslin C3 syntetaza

wspotdziatani
regulacji etabolizmu
cukréw i azotanow

NO3

\

jon sygnatowy
regulacja
ekspresji genow

metabolizm wegla \ GS

/. transporter NOy’
Rubisko"/‘/ \\: LHCP pobieranie Nﬂ

metabolizm N i
WK\:' NR
NiR oo’

CUKRY

czgsteczki sygnalowe

indukcja
ekspresji genow

anhydraza PEPC

weglanowa

AGPS

Ryc. 3. Wspoldziatanie szlakow metabolicznych
cukrow i azotanow.

AGPS — mata jednostka ADP glukopyrofosfo-
rylazy; GS — syntetaza glutaminowa; LHPC —
kompleks chlorofil a/b biatko; NR — reduktaza
azotanowa; NiR — reduktaza azotynowa; PEPC
— karboksylaza fosfoenolo-pirogronianu (wg
STARCK 2004, zmodyfikowana).
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glutaminowa, wystepujaca w mezofilu, bierze
udzial w wiazaniu NH,, uwalnianego w pro-
cesie fotooddychania (GROSSMAN i TAKAHASHI
2001). GDH uczestniczy nie tylko w biosyn-
tezie glutaminianu (czyli w reakcji -anabo-
licznej), lecz rowniez w uwalnianiu NH,* z
glutaminy (MASCLAUX-DAUBRESSE i wspotaut.
2002, STARCK 2004). GDH jest enzymem ad-
aptacyjnym, ktorego aktywnoS¢ zalezy od po-
ziomu cukrOw oraz zapotrzebowania rosliny
na glutaminian.

Skrotowy schemat przebiegu reakcji wia-
zania azotu i mechanizmow regulacji aktyw-
nosci kilku enzymow (Ryc. 3) wskazuje na
Sciste powiazanie metabolizmu wegla i azotu,
majace na celu utrzymanie optymalnego po-
ziomu C/N.

Wiele gatunkow roSlin preferuje NO,” w
porownaniu z NH*, pomimo znacznie wiek-
szych kosztOw energetycznych asymilacji azo-
tanéw w porownaniu z jonami amonowymi.
Zwrocil na to uwage Darwin juz w 1882 r.
(za BRITTO i wspotaut. 2002). Duza wrazli-
woscig na NH,* charakteryzuja si¢ rodziny z
rodziny Rosaceae, Solanaceae, ponadto jecz-
mien, szpinak i wiele innych gatunkéw; mala
wrazliwo$S¢ na jony amonowe wykazuje np.
groch; roSliny z rodziny Ericaceae i Myrtace-
ae (LAsA i wspotaut. 2002, ESCOBAR i wspot-
aut. 20006) preferuja nawet jony amonowe.
Przyczyny tych réznic do dzi§ nie sa do kon-
ca wyjasnione mimo licznych badan (Cruz i
wspotaut. 2006). W ostatnich jednak latach
wykazano, ze powyzsze formy azotu wplywa-
ja na metabolizm oddychania. NH; ;i NO,
roznie wplywaja na ekspresje genow kilku
enzymOw oddechowych, miedzy innymi al-
ternatywnej oksydazy (ang. alternative oxida-
se, AOX), kluczowego enzymu, uczestnicza-
cego w alternatywnym oddychaniu (ESCOBAR
i wspotaut. 20006).

W przypadku koniecznoS$ci obnizenia po-
ziomu rozpuszczalnych zwiazkéw azotowych
niektore gatunki roSlin, gtownie motylkowa-
te, uruchamiaja specyficzny mechanizm. Jesli
roSlina w okreSlonych warunkach nie moze
zwickszy¢ intensywnosSci fotosyntezy (np. z
powodu nadchodzacej zimy), wowczas syn-

tetyzuje w organach wegetatywnych biatka
zapasowe (ang. vegetative storage proteins,
VSP). Bialka te sa syntetyzowane rowniez w
warunkach suszy lub innych streséw, np. u
cykorii (RICHARD-MOLARD i wspoétaut. 2004),
lecz w przypadkach obfitego zaopatrzenia
roslin w azot VSP moga stanowi¢ nawet
10-20% wszystkich, rozpuszczalnych biatek
w roslinie (FRANCESCHI i GIAQUINTA 1983). W
lisSciach soi, traktowanej wzrastajacym steze-
niem NO,~, synteza mRNA VSP byla dodatnio
skorelowana z dawka N w podtozu (STASWICK
i wspotaut. 1991).

Bialka typu VSP akumulowane u roSlin
wieloletnich, np. u drzew, na poczatku okre-
su spoczynku, sa hydrolizowane wiosna, co
ulatwia szybkie wznowienie procesu wzro-
stu. Podobnie w czasie niekorzystnych wa-
runkow Srodowiska VSP ulatwiaja przebieg
procesu aklimatyzacji, zwiekszajac plastycz-
nos¢ fenotypowa roslin. Wynika ona miedzy
innymi z precyzyjnej interakcji z hormona-
mi roSlinnymi — auksynami, stymulujacymi
zarowno wzrost, jak i degradacje VSP. Takie
zmiany przyspieszaja rosSlinie mozliwos¢ wy-
korzystania rozpuszczalnych zwiazkéw azo-
towych w procesie wzrostu. W skrajnie in-
nych warunkach, narzucajacych koniecznosc
zahamowania wzrostu, jasmoniany i ich estry
metylowe hamujace wzrost, stymuluja synte-
ze VSP, obnizajac w ten sposOb poziom roz-
puszczalnych zwiazkéw azotu. Z tego wyni-
ka ciekawy wniosek, ze VSP uczestnicza w
regulacji szybkich zmian programow wzro-
stowych (DEWALD i wspotaut. 1994, STARCK
2004 i tam cytowane prace, COOKE i wspol-
aut. 2005, DHONT i wspotaut. 20006).

Odwracalne zmiany syntezy lub degradacji
VSP sa odwrotnie proporcjonalne do zawarto-
Sci skrobi. Pelni ona w pewnym sensie funk-
cje analogiczne do VSP, ale w regulacji pozio-
mu rozpuszczalnych cukréw (COOKE i wspot-
aut. 2005 i tam cytowane prace). Reasumujac,
skrobia gromadzi sie w komorkach w warun-
kach nadmiaru szkieletow weglowych, czesto
przy deficycie azotu, natomiast VSP — gdy jest
duzo azotu, a w danym okresie male jest za-
potrzebowanie na ten makroelement.

CZY AZOTANY I JONY AMONOWE SA JONAMI SYGNALOWYMI?

Na podstawie badan, wykonywanych
glownie na mutantach Iub roslinach transge-
nicznych, wielu autoréw uwaza, ze azotany,
a w niektorych przypadkach réwniez jony
amonowe, uczestnicza w regulacji metaboli-

zmu azotu i weglowodanow, petniac funkcje
jonow sygnatowych. Na podstawie szczego-
lowej analizy genomu rzodkiewnika, wyko-
nanej metoda mikromacierzy, stwierdzono,
ze azotany uczestnicza zarOwno w stymula-
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¢ji, jak i hamowaniu ekspresji tacznie prawie
600 genow (WANG i wspotaut. 2004). Zda-
niem BI i wspoétaut. (2005) azotany nie tylko
reguluja ekspresje genow, lecz rowniez dzia-
faja na czynniki transkrypcyjne i zwickszaja
wrazliwoS$¢ roslin na sygnaly cukrowe. Z tego
jasno wynika, ze azotany, oprocz roli kluczo-
wych sktadnik6w pokarmowych, sa roéwniez
jonami sygnalowymi (CRAWFORD 1995, WANG
i wspotaut. 2004, ESCOBAR i wspotaut. 20006).
Utatwiaja one integracje pomiedzy wieloma
szlakami metabolicznymi weglowodanow i
azotu (Ryc. 3).

Z drugiej strony, od lat opisywane sa za-
leznoSci pomiedzy funkcja azotu i cytokinin,
wplywajacych na wzrost roSlin. W warun-
kach deficytu azotu cytokininy niejako kom-
pensuja niski poziom tego makroelementu

(KUIPER 1988). Zaréwno azot, jak i cytokini-
ny reguluja wzrost lisSci, cho¢ w inny sposob.
Zdaniem RAHAYU i wspotaut. (2005), to wilas-
nie cytokininy, a nie jony azotanowe sa typo-
wymi czasteczkami sygnalowymi, transporto-
wanymi przez ksylem z korzeni do liSci. Azo-
tany natomiast petnia w tych reakcjach tylko
role posrednikow w przekazywaniu informa-
cji miedzy organowych. Sciste i stosunkowo
szybkie (obserwowane juz po kilku godzi-
nach) wspotdziatlania azotanéw i cytokinin u
rzodkiewnika przedstawili TAKEI i wspotaut.
(2002, 2004 i tam cytowane prace). Azota-
ny w wielu przypadkach stymulowaly synte-
ze cytokinin, czyli posSrednio uczestniczyly
w przekazywaniu informacji przenoszonych
przez te hormony.

PODSUMOWANIE: PRZYCZYNY I SKUTKI ZAKEOCENIA OPTYMALNEGO STOSUNKU C/N

Stale zmieniajace si¢ warunki Srodowiska
rzadko umozliwiaja utrzymanie w roSlinach
optymalnego stosunku wegla do azotu. Stad
nasuwa si¢ pytanie czy jesteSmy obecnie w
stanie nakresli¢ skutki naruszania tej rOwno-
wagi?

W  warunkach limitujacych fotosynteze
przy jednoczesnym dobrym zaopatrzeniu ro-
sliny w azot, obserwuje si¢ stymulacje wzro-
stu liSci — donoréw fotoasymilatow, czesto
kosztem wzrostu korzeni (KocH 1996). Do-
chodzi wowczas do szybkiej mobilizacji cu-
krow, np. w wyniku rozktadu skrobi, dostar-
czajacego szkielety weglowe. Ograniczane jest
pobieranie azotu, miedzy innymi na skutek
hamowania ekspresji genow, warunkujacych
synteze wydajnych transporterOw azotanow i
jonéw amonowych (Ryc. 4). Oprocz regulacji
transkrypcji tych gendw, nie mniejsze zna-
czenie ma rOwniez optymalne wykorzystanie
nowo syntetyzowanych pierwotnych i wtor-
nych metabolitow (PEGO i wspotaut. 2000).

U roS$lin motylkowatych, np. soi, brodaw-
kowanie jest hamowane przez dostarczanie
roSlinie azotu. Jesli jednak, oproécz azotu,
jednoczesSnie potraktujemy roSline cukrem,
wowczas eliminowany jest ujemny wplyw
azotu.

Po nocnym okresie ciemnosci lub po zi-
mie, a cze¢sto rOwniez w okresie przejScia
roSlin w faze generatywna, procesy zZyciowe
roslin, glownie wzrost, s3 czesto limitowane
przez niski poziom szkieletow weglowych.
W roslinach obserwuje si¢ deficyt produk-

tow fotosyntezy (CHAPIN III i wspotaut.1990;
KocH 1996; STARCK 2002). W warunkach de-
ficytu azotu, wzrost, szczegOlnie czeSci nad-
ziemnej, jest rOwniez ograniczany. W obu
przypadkach dochodzi do nieprawidlowego
stosunku C/N. Roslina albo uruchamia me-
chanizmy intensyfikacji fotosyntezy w calej
roSlinie lub usprawnia pobieranie azotu i
preferuje wzrost korzeni. W skrajnych przy-
padkach, gdy mimo wszystko nie ma moz-
liwosci zlikwidowania deficytu azotu, dro-
ga ,wyboru mniejszego zla”, roSlina nawet
ogranicza intensywnoS¢ fotosyntezy, aby
utrzymaé prawidtowy stosunek C/N (Ryc. 4)
(STARCK 2004, 2005).

W przypadku deficytowego poziomu azo-
tu, nie tylko preferowany jest wzrost korzeni
kosztem pedu (KOCH 1996), lecz zmienio-
ny jest tez charakter wzrostu korzeni (STITT
1999). Wysoki poziom azotanéw w komor-
kach pedu hamuje wzrost korzeni bocznych;
ich wzrost jest natomiast stymulowany, gdy
stezenie azotanOw w podlozu jest stosunko-
wo wysokie, a niskie w komoérkach.

Chociaz cukry wpltywaja na ekspresj¢ ge-
now, stymuluja lub hamuja ,geny fotosynte-
zy” zarowno w doSwiadczeniach in vivo jak
i in vitro, to jednak reakcja roSlin na zwick-
szone st¢zenie cukréw w ogromnym stopniu
zalezy od poziomu azotu w podtozu (MARTIN
i wspolaut. 2002). Takie zaleznoSci ilustruje
doswiadczenie wykonane na kilkudniowych
siewkach rzodkiewnika, rosnacych na ptyn-
nej pozywce, w warunkach nieprzerwanego



254

ZOFIA STARCK

I. Stymulacja pobierania i metabolizmu N
1. preferencja wzrostu korzeni

C N 2. synteza wydajnych N-transporteréw
deficyt azotu 3. re:mobil_izacja N - rq;k{ad VSP
hamowanie | II- Ograniczenie asymilacji CO-

wzrostu 1. hamowanlie eksprgsji genow fotosyntezy

2. akumulacja skrobi w lisciach
3. zamykanie szparek
C:N optymalne warunki wzrostu
I. Stymulacja asymilacji CO; i C-metabolizm
1. preferencja wzrostu lisci
c: N 2. stymulacja fotosyntezy
: 3. remobilizacja skrobi

deficyt | 11, Obnizenie poziomu azotu
asymilatow 1. ograniczenie pobierania azotu
hamowanie (synteza malo wydajnych transporteréw)

wzrostu

2. hamowanie metabolizmu N
3. akumulacja N w biatkach (np. VSP)

Ryc. 4. Mechanizmy regulacji stosunku C/N w
roznych warunkach, zmieniajacych poziom cu-
krow lub rozpuszczalnych zwiazkOw azotowych
(wg STARCK 2005, zmodyfikowana).

oSwietlenia o matej intensywnoSci. W rosli-
nach dostatecznie, a nawet luksusowo odzy-
wianych azotem i dokarmianych sacharoza
obserwowano stymulacje ekspres;ji kilku waz-
nych genéw fotosyntezy. Przy deficytowym

poziomie azotu egzogenne traktowanie roslin
sacharoza powodowato hamowanie ekspresji
tej grupy genoéw. Hamowany byl tez wzrost
siewek, gdyz stosunek C/N nie byl prawid-
lowy. Z tego doSwiadczenia wynika, ze przy
deficytowym poziomie azotu brak jest pozy-
tywnego wplywu cukrow na wzrost siewek,
nawet gdy poziom cukrow w roSlinach jest
niski. Podobne wnioski wyciagnieto z do-
Swiadczenia, wykonanego na kietkujacych na-
sionach grochu, z odcietymi liScieniami, czyli
pozbawionymi Zrédia zaréwno C, jak i N. Od-
zywianie kietkujacych nasion pozbawionych
liScieni, wylacznie sacharoza, powodowalo
obnizenie aktywnoSci NAD-GDH zar6éwno
anabolicznej, jak i katabolicznej (MOKRUNAS i
wspoétaut. 2000).

W innego typu badaniach in vitro, prze-
prowadzonych na rzodkiewniku, naruszenie
rownowagi C/N przyspieszalo proces starze-
nia sie liSci (WINGLER 2002).

Z powyizszych badan wynika wniosek,
ze wspolzaleznosci pomiedzy metabolizmem
wegla i azotu stanowia podstawowy warunek
utrzymywania homeostazy calego organizmu
roslinnego, a w konsekwencji — zahamowa-
nie procesoOw starzenia sie roSliny.

Prof. dr hab. B. Zagdanskiej oraz dr A.
Gniazdowskiej dziekuje za przejrzenie arty-
kulu, cenne uwagi i dyskusje nad prezento-
wanymi w pracy problemami, autorka.

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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