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RóŻNORODNOŚĆ STRATEGII POZYSKIWANIA AZOTU PRZEZ ROŚLINY.

WSTĘP

Azot należy do pierwiastków, które w sto-
sunkowo dużej ilości występują we wszyst-
kich organizmach żywych. Istotna rola azotu 
w biologii roślin wynika z faktu, że pierwia-
stek ten wchodzi w skład nie tylko białek, 
ale i innych biologicznie ważnych związków, 
min.: kwasów nukleinowych i nukleotydów, 
porfiryn, hormonów roślinnych, metabolitów 
wtórnych, a także nośników energii, czyli 
np. ATP. Dlatego też niedobór azotu stanowi 
czynnik silnie ograniczający wzrost i rozwój 
roślin. Do najpowszechniejszych objawów 
niedoboru azotu, poza zahamowaniem wzro-
stu części nadziemnych i podziemnych, za-
licza się także przedwczesne opadanie liści 
(kopcewicz 2002). Liście roślin rosnących w 
warunkach niedoboru azotu początkowo sta-
ją się jasnozielone, a z czasem uzyskują żółtą 
barwę w wyniku chlorozy. Przy niedoborze 
azotu rośliny, po obfitym kwitnieniu, wytwa-
rzają niewiele drobnych i często zniekształco-
nych owoców (co obserwowano u np. pomi-
dora czy ogórka) (kowalska 2002). Rośliny 
bronią się przed niedoborem azotu poprzez 
efektywne gospodarowanie posiadanymi za-
sobami tego pierwiastka. Przed opadaniem 

liści rośliny reabsorbują znaczne ilości azotu 
(kolB i evans 2002). Ponadto rośliny „prze-
kierowują” azot z części wegetatywnych do 
nasion, co obserwowano np. u ziarniaków 
zbóż (simpson i współaut. 1983).

Jak wynika z powyższych faktów, rośliny 
muszą pobierać znaczne ilości azotu do pra-
widłowego rozwoju. W tym celu utworzy-
ły szeroką gamę strategii pozyskiwania tego 
cennego pierwiastka. Oprócz pobierania 
azotu w formie nieorganicznej (jony amo-
nowe i azotanowe), rośliny opanowały tak-
że umiejętność pozyskiwania aminokwasów. 
Dodatkowo rośliny mogą uzyskiwać azot 
dzięki symbiozie z grzybami mikoryzowymi 
lub bakteriami (np. Rhizobium). Odmienną 
strategię pobierania azotu wykształciły rośli-
ny owadożerne, tworząc pułapki na owady i 
po ich schwytaniu trawiąc je z użyciem en-
zymów wydzielanych z komórek gruczoło-
wych. Tę listę strategii pozyskiwania azotu 
przez rośliny uzupełnia wykrycie zjawiska 
wydzielania z korzeni proteaz, które trawiąc 
białka gleby mogą zwiększać pulę aminokwa-
sów, czyli źródła azotu dla roślin (Godlewski 
i adamczyk 2007).

ObIEG AZOTU W PRZYRODZIE

Pobieranie różnych form azotu przez ro-
śliny stanowi istotny element w obiegu tego 
pierwiastka w przyrodzie (Ryc. 1). Pula azo-
tu w ekosystemie ziemskim jest relatywnie 
stała, ale podlega cyklicznym przemianom. 
Największym rezerwuarem azotu jest powie-

trze, w którym stężenie tego pierwiastka wy-
nosi około 78%. Niestety rośliny nie mogą 
wykorzystywać azotu atmosferycznego (N2). 
Taką zdolność posiadają niektóre organizmy 
należące do Procaryota. bakterie wiążące 
azot redukują N2 do amoniaku. Pulę jonów 
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AZOT NIEORGANIcZNY JAKO źRóDłO AZOTU DLA ROŚLIN

amonowych w glebie zwiększa także proces 
amonifikacji, w którym związki organiczne 
(np. aminokwasy) ulegają przekształcaniu do 
amoniaku (NH3). Amoniak w glebie może 
dalej ulegać procesowi nitryfikacji, czyli utle-
nieniu najpierw do NO2

– (azotyny), a potem 
do NO3

– (azotany). Proces ten prowadzą bak-
terie nitryfikacyjne, a mianowicie: utlenie-
nie do azotynów prowadzą bakterie z gru-

py Nitroso (np. Nitrosomonas), a utlenienie 
do azotanów — bakterie z grupy Nitro (np. 
Nitrosospira). Azotany, podobnie jak i jony 
amonowe, mogą zostać pobrane przez rośli-
ny i mikroorganizmy lub mogą ulegać proce-
sowi denitryfikacji, czyli redukcji do wolne-
go azotu i powrócić do atmosfery (porpora-
to i współaut. 2003).

Ryc. 1. Obieg azotu w przyrodzie 
(wg porporato i współaut. 2003, 
zmodyfikowane).

Powszechnie uważa się, że rośliny są 
zdolne do pobierania azotu nieorganiczne-
go pod postacią jonów amonowych (NH4

+) 
i azotanowych (NO3

–). chociaż z energetycz-
nego punktu widzenia jony amonowe są ko-
rzystniejszym źródłem azotu (Bloom i współ-
aut. 1992), ponieważ nie wymagają redukcji 
przed wbudowaniem w aminokwasy, to azo-
tany są bardziej dostępne dla roślin. Wyni-
ka to z zatrzymywania jonów amonowych 
w kompleksie sorpcyjnym gleby ze względu 
na dodatni ładunek NH4

+. Z kolei jony azota-
nowe nie są wiązane przez ujemnie nałado-
wane kompleksy gleby i dlatego pozostają 
w roztworze glebowym (kopcewicz 2002). 
Ponadto rośliny nie preferują jonów amono-
wych, gdyż mogą one w wysokich stężeniach 
mieć negatywny wpływ na wzrost korzenia 
i pędu (marschner 1995), ponieważ pobie-
ranie NH4

+ jest powiązane z wydzielaniem 
protonów do gleby, co powoduje jej zakwa-
szenie i przez to spadek pobierania katio-
nów z gleby (von wiren i współaut. 2000). 
Pomimo tego, że istnieją międzygatunkowe 
różnice w preferencjach pobierania NO3

– i 
NH4

+, to prawidłowy wzrost roślin zapewnia 

obecność obu źródeł azotu nieorganicznego 
w glebie (Bloom i współaut. 1993).

Jak wspomniano, azotany wymagają re-
dukcji przed wbudowaniem w aminokwasy. 
Taka redukcja azotanów do NH4

+ przebiega 
dwuetapowo: i) pierwszy etap (katalizowa-
ny przez reduktazę azotanową) zachodzi w 
cytoplazmie i prowadzi do powstania NO2

-, 
a drugi etap (katalizowany przez reduktazę 
azotynową) ma miejsce w chloroplastach w 
tkankach fotosyntetyzujących, a w tkankach 
niefotosyntetyzujących — w proplastydach 
(GaBryś 2002). Schemat asymilacji azotu i jej 
powiązania z metabolizmem węgla na pozio-
mie komórki przedstawiono na Rycinie 2. 

Komórki roślin posiadają liczne transpor-
tery NH4

+, które pozwalają na skuteczne po-
bieranie tych jonów w szerokim zakresie stę-
żeń (howitt i Udvardi 2000). wanG i współ-
aut. (1993) wykryli dwa systemy transportu 
NH4

+, a mianowicie: (i) system transportu o 
wysokim powinowactwie (ang. high affinity 
transport system, HATS) i (ii) system trans-
portu o niskim powinowactwie (ang. low 
affinity transport system, LATS). Przy wyso-
kich stężeniach egzogennego NH4

+, rośliny 
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tywnego wpływu nadmiaru jonów na wzrost 
roślin. Natomiast w sytuacji, gdy stężenie jo-
nów amonowych w komórkach jest wysokie, 
co może mieć toksyczny wpływ na rośliny 
(Britto i kronzUcker 2002), uruchamiane 
są mechanizmy prowadzące do zmniejsze-
nia pobierania NH4

+. W warunkach deficytu 
azotu dochodzi do ekspresji genu kodują-
cego białko bardzo wydajnego transportera 
jonów amonowych (von wiren i współaut. 
2000). Jednak regulacja transporterów NH4

+ 
ma zdecydowanie bardziej skomplikowany 
i wielopoziomowy charakter, np. białka te 
podlegają także regulacji posttranslacyjnej, 
która w przypadku AtAMT1.2 zachodzi na 
drodze fosforylacji, katalizowanej przez kina-
zę białkową, zależną od cAMP (3’-5’-cykliczny 
adenozynomonofosforan) (howitt i Udvardi 
2000). 

Podobnie jak w przypadku jonów amo-
nowych, także azotany są pobierane w 
ściśle kontrolowany sposób, z wykorzy-
staniem systemów transportujących o róż-
nym powinowactwie do substratu. Korze-
nie roślin posiadają aż trzy systemy trans-
portu azotanów, a mianowicie: (i) system 

korzystają z LATS, a przy niskich stężeniach 
— z systemu HATS (wanG i współaut. 1993). 
System pobierania NH4

+ o niskim powino-
wactwie, w przeciwieństwie do systemu o 
wysokim powinowactwie, zdaje się nie ule-
gać wysyceniu rosnącym stężeniem jonów 
amonowych (rawat i współaut. 1999), pod-
lega ekspresji konstytutywnie i jest niewraż-
liwy na regulację przez poziom azotu w 
środowisku (von wiren i współaut. 1997). 
U Arabidopsis thaliana wykryto rodzinę ge-
nów kodujących białka AMT1, z przynajmniej 
sześcioma transporterami NH4

+ (von wiren 
i współaut. 2000) wykazującymi różny wzór 
ekspresji (leiGh i sze 2001) i działającymi na 
zasadzie uniportu (howitt i Udvardi 2000). 
Transportery AMT1 wykazują duże podobień-
stwo u różnych gatunków roślin, ponieważ 
posiadają 11 transbłonowych domen (von 
wiren i współaut. 2000) i wysoką homologię 
sekwencji aminokwasów (howitt i Udvardi 
2000). 

Ekspresja genów kodujących białka trans-
porterów jest ściśle regulowana zawartością 
NH4

+ w glebie, by zapewnić roślinie opty-
malne warunki do rozwoju i uniknąć nega-

Ryc. 2. Schemat asymila-
cji azotu i jej powiązania 
z metabolizmem węgla w 
komórce rośliny wyższej. 

Skróty: Ala — alanina, Fdox — 
ferredoksyna utleniona, Fdred 
— ferredoksyna zredukowana, 
Gln — glutamina, Glu — glu-
taminian, Phe — fenyloalani-
na, RubP — rybulozobisfosfo-
ran, Ser — seryna (wg GaBryś 
2002, zmodyfikowana).
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system konstytutywny o niskim powino-
wactwie (LATS) (crawford i Glass 1998). 
Działanie systemu IHATS, po uprzedniej in-
dukcji, zwykle szybko prowadzi do przekro-
czenia zapotrzebowania rośliny na NO3

– i 
następuje obniżenie jego aktywności (for-
de i clarkson 1999) w wyniku regulacji 
na poziomie mRNA. Geny kodujące białka 
wszystkich wyżej wymienionych systemów 
transportu można podzielić na dwie rodzi-
ny: nrt1 i nrt2. Transportery NRT2 posia-
dają wysokie powinowactwo do substratu, 
natomiast większość transporterów NRT1 
ma niskie powinowactwo. Wyjątkiem w ro-
dzinie białek NRT1 jest cHL1 (AtNRT1.1), 
posiadający podwójne powinowactwo (liU 
i współaut. 1999), który po ufosforylowa-
niu działa jako transporter o wysokim po-
winowactwie, z kolei w wyniku defosfory-
lacji staje się transporterem o niskim powi-
nowactwie. Proces fosforylacji/defosforyla-
cji cHL1 zachodzi w odpowiedzi na zmia-
ny w egzogennym stężeniu azotanów (liU 
i tsay 2003). Pobieranie azotanów przez A. 
thaliana w zależności od stężenia egzogen-
nego azotu przedstawia Rycina 3.

Wszystkie transportery NRT1 i NRT2 
u roślin wyższych posiadają 12 transbło-
nowych domen (tsay i współaut. 2007) 
(Ryc. 3), ale aby NRT2 mógł prawidłowo 
działać potrzebuje obecności dodatkowego 
składnika, NAR2, białka z jedną transbłono-
wą domeną (Galvan i współaut. 1996). 

konstytutywny o wysokim powinowactwie 
(ang. constitutive high affinity transport 
system, cHATS), (ii) system indukowany o 
wysokim powinowactwie (ang. inducible 
high affinity transport system, IHATS), (iii) 

Ryc. 3. Pobieranie azotanów u Arabidopsis tha-
liana. 

cHL1 (AtNRT1.1) posiada podwójne powinowactwo 
i dlatego jest zaangażowany w system pobierania 
o wysokim i niskim powinowactwie. Tryb działa-
nia cHL1 jest zależny od fosforylacji/defosforylacji. 
Transportery AtNRT2.1 i AtNRT2.2 posiadają wyso-
kie powinowactwo i działają głównie w systemie 
IHATS, natomiast transporter AtNRT1.2 to transpor-
ter o niskim powinowactwie, działający w systemie 
LATS (wg tsay i współaut. 2007). 

KONKURENcJA O AZOT NIEORGANIcZNY POMIĘDZY ROŚLINAMI A MIKROORGANIZMAMI

Azot nieorganiczny gleby pochodzi z 
mineralizacji organicznych związków azo-
towych do NH4

+ i następującej po tym ni-
tryfikacji do azotanów. Azotany mogą też 
powstawać ze związków azotu organiczne-
go w wyniku działania heterotroficznych 
bakterii i grzybów, a więc z pominięciem 
amonifikacji. Uważa się, że mineralizacja i 
nitryfikacja są czynnikami kluczowymi dla 
obiegu azotu (hodGe i współaut. 2000a), 
a rośliny korzystają z nadmiaru azotu nie-
organicznego, który nie został pobrany 
przez mikroorganizmy. Poparciem dla tej 
tezy są badania, w których w 24 godziny 
po podaniu znakowanych 15NH4

+ i 15NO3
- do 

gleby większość znakowanego azotu wykry-

wano w biomasie mikroorganizmów (lip-
son i näsholm 2001). W badaniach krót-
koterminowych (24 godziny) mikroorgani-
zmy pobierały pięciokrotnie więcej NH4

+ i 
dwukrotnie więcej NO3

- niż rośliny (Jack-
son i współaut. 1989). Jednak w badaniach 
długoterminowych to rośliny pozyskiwały 
większość znakowanego NH4

+ (np. JaeGer i 
współaut. 1999). Podobnie jak w przypad-
ku konkurencji o aminokwasy, na wynik 
współzawodnictwa o azot nieorganiczny 
ma potencjalny wpływ wiele czynników, 
między innymi obecność mikorytycznego 
symbiontu, a także proliferacja korzeni w 
obszarach o szczególnej zasobności w azot 
nieorganiczny (hodGe i współaut. 2000a). 
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line transporters, ProT) (rentsch i współaut. 
1998), (iv) prawdopodobne transportery au-
ksyn (ang. auxin transporters, AUX) (Ben-
nett i współaut. 1996), (v) transportery ami-
nokwasów aromatycznych i obojętnych (ang. 
aromatic and neutral amino acid transpor-
ters, ANT1) (ortiz-lopez i współaut. 2000), 
(vi) transportery GAbA (ang. gamma-ami-
nobutyric acid transporters, GAT) (meyer i 
współaut. 2006). Na Rycinie 4 przedstawio-
no budowę AAP1, transportera aminokwa-
sów z 11 transbłonowymi domenami (ortiz-
lopez i współaut. 2000).

Jednak wiele zbadanych dotąd transpor-
terów aminokwasów pełni swoje funkcje w 
transporcie tych związków wewnątrz rośliny, 
a badania dotyczące pobierania aminokwa-
sów przez odpowiednie transportery z gleby 
są zdecydowanie uboższe. hirner i współaut. 
(2006) wykazali, że transporter lizyna-histy-
dyna (LHT1) jest zaangażowany w pobieranie 
aminokwasów z gleby przez korzenie. Trans-
porter LHT1 posiada niskie powinowactwo 
do zasadowych aminokwasów, średnie do L-
glutaminianu i L-asparaginianu, a wysokie do 
aminokwasów alifatycznych (hirner i współ-
aut. 2006). badania lee i współaut. (2007) 
dowiodły, że także transporter AAP1 jest za-
angażowany w pobieranie obojętnych amino-
kwasów z gleby. Jak dotąd, u wielu badanych 
gatunków wykazano zdolność do pobierania 
aminokwasów w znaczących ilościach (lip-
son i näsholm 2001).

Jednak w warunkach naturalnych także 
mikroorganizmy mogą pobierać aminokwa-
sy. Zgodnie z powszechnie przyjmowanym 
poglądem mikroorganizmy dominują w pro-
cesie pobierania aminokwasów z gleby. To 
twierdzenie jest oparte na powszechności 
mikroorganizmów w glebie, ich wysokim 
stosunku powierzchni do objętości i szybkim 
tempie wzrostu w porównaniu do roślin. Po-
twierdzeniem dla tego poglądu są badania, w 
których dodatek glukozy do gleby zwiększał 
pobieranie azotu przez mikroorganizmy, a 
sterylizacja gleby prowadziła do wzrostu po-
boru azotu przez rośliny (schmidt i współ-
aut. 1997). Jones i współaut. (2005b) zasu-
gerowali, że pobieranie organicznego azotu 
z gleby nie przyczynia się znacząco do pozy-
skiwania azotu przez rośliny, a służy jedynie 
jako strategia resorpcji azotu organicznego, 
utraconego w wyniku eksudacji z korzeni. 
W trakcie współzawodnictwa z mikroorga-

Już w połowie ubiegłego wieku zaob-
serwowano, że rośliny są zdolne pobierać 
aminokwasy (virtanen i linkola 1946). W 
ostatnich kilkunastu latach zagadnieniu pozy-
skiwania aminokwasów przez korzenie roślin 
poświęcono wiele prac, w których wykaza-
no, że aminokwasy mogą być pobierane w 
relatywnie znaczących ilościach zarówno w 
warunkach laboratoryjnych (np. persson i 
näsholm 2001), jak i w warunkach polowych 
(np. näsholm i współaut. 1998). Potencjal-
ne znaczenie azotu organicznego pod posta-
cią aminokwasów obserwowano w licznych 
ekosystemach, wliczając w to ekosystemy 
tropikalne, stepy w Kolorado, północne lasy 
iglaste, a także ekosystemy rolnicze (lipson i 
näsholm 2001). W korzeniach wykryto eks-
presję genów kodujących transportery ami-
nokwasów (fisher i współaut. 1998). Trans-
portery aminokwasów, podobnie jak trans-
portery azotu nieorganicznego, podlegają 
ścisłej kontroli, także na poziomie ekspresji 
genów odpowiednich białek. Przykładowo, 
ekspresja aap1 jest regulowana przez świa-
tło, poziom węgla w roślinie, a także głodze-
nie azotowe (ortiz-lopez i współaut. 2000). 
U roślin zidentyfikowano dwie nadrodziny 
transporterów aminokwasów, a mianowicie: 
(i) nadrodzina transporterów aminokwasów, 
choliny i poliamin (ang. amino acid, poly-
amine and choline transporters superfamily, 
APc), (ii) nadrodzina transporterów amino-
kwasów (ang. amino acids transporter super-
family ,ATF). W nadrodzinie ATF wyróżnia 
się sześć podklas transporterów: (i) perme-
azy aminokwasów (ang. amino acid perme-
ases, AAP) (fischer i współaut. 1995), (ii) 
transportery lizyny i histydyny (ang. lysine/
histidine transporters, LHT) (chen i BUsh 
1997), (iii) transportery proliny (ang. pro-

ROŚLINY Są ZDOLNE PO PObIERANIA ORGANIcZNYcH FORM AZOTU

Ryc. 4. budowa AAP1; zaznaczone reszty hi-
stydyny (47 i 337) pełnią kluczową funkcję w 
transporcie aminokwasów (wg ortiz–lopez i 
współaut. 2000, zmodyfikowane).
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datkowo, niektóre grzyby tworzące mikory-
zę mogą wydzielać proteazy trawiące białka 
gleby, co powoduje zwiększenie w niej puli 
aminokwasów (nyGren i współaut. 2007), a 
także pobierać i przekazywać aminokwasy 
do rośliny. Niektóre gatunki roślin nie mogły 
rosnąć bez mikorytycznego symbiontu w wa-
runkach, w których jedynym źródłem azotu 
był azot organiczny (np. BaJwa i read 1985). 
Jednak także i rośliny, które nie tworzą sym-
biozy z grzybami mikorytycznymi, mogą efek-
tywnie pobierać aminokwasy z gleby (lipson 
i näsholm 2001). 

Kolejnym źródłem azotu dla roślin może 
być mocznik, który po podaniu do gleby 
jako nawóz ulega zwykle hydrolizie katali-
zowanej przez ureazę wydzielaną przez mi-
kroorganizmy gleby (watson i współaut. 
1994). W wyniku hydrolizy mocznik jest 
przekształcany do jonów amonowych, które 
później mogą zostać utlenione do azotanów 
w wyniku procesu nitryfikacji. Dlatego też 
uważa się, że rośliny nawożone mocznikiem 
uzyskują dostęp zarówno do mocznika, jak 
i jonów amonowych oraz azotanowych (me-
riGoUt i współaut. 2008). Pobieranie mocz-
nika przez rośliny obserwowano w wielu 
eksperymentach (np. meriGoUt i współaut. 
2008), a ponadto zidentyfikowano transpor-
tery mocznika u Arabidopsis thaliana, mię-
dzy innymi AtDUR3, transporter o wysokim 
powinowactwie, działający na zasadzie sym-
portu (liU i współaut. 2003a). Wykryto także 
system transportu mocznika o niskim powi-
nowactwie (liU i współaut. 2003b). Mocznik 
można podawać nie tylko do gleby, ale także 
dolistnie, co wykazano np. u Malus domesti-
ca (donG i współaut. 2002). 

Rośliny poza licznymi transporterami 
aminokwasów, posiadają także transporte-
ry peptydów, które należą do trzech rodzin 
genów, a mianowicie: (i) transportery dipep-
tydów i tripeptydów (ang. peptide transpor-
ters, PTR), (ii) transportery oligopeptydów 
(ang. oligopeptide transporters, OPT), trans-
portery dużych peptydów (ang. ATP binding 
cassette, Abc) (rentsch i współaut. 2007). 
białka OPT odpowiadają za transport pepty-
dów zbudowanych z 4-5 reszt aminokwasów 
(koh i współaut. 2002). Rodzina transporte-
rów OPT jest dzielona na dwie podrodziny: 
(i) „prawdziwe” OPT (ang. peptide transpor-
ters, PT) (osawa i współaut. 2006), transpor-
tujące peptydy zbudowane z 4-5 reszt amino-
kwasowych, a także glutation i jego koniu-
gaty, oraz (ii) białka YSL (ang. yellow stripe 
like), które u Arabidopsis thaliana transpor-

nizmami, rośliny przechwytują jedynie nie-
wielką część podawanego azotu — rośliny z 
gatunku Eriophorum vaginatum zaabsorbo-
wały 1–3,8%, a Carex aquatilis — 12% (schi-
mel i chapin 1996) podanych, znakowanych 
aminokwasów. Jednak biorąc pod uwagę po-
tencjalnie duże zmiany stężenia aminokwa-
sów gleby, ten niewielki procent pobierania 
może stanowić istotną pulę azotu dla roślin 
(lipson i näsholm 2001). W badaniach na 
pszenicy wykazano, że także rośliny hodowla-
ne mogą pobierać około 20% podawanej gli-
cyny bez uprzedniej mineralizacji (näsholm i 
współaut. 2001). Za pobieraniem aminokwa-
sów w warunkach naturalnych z gleby prze-
mawia także fakt, że ilość nieorganicznego 
azotu w glebie niektórych ekosystemów nie 
zaspokaja potrzeb roślin, co wskazuje, że ro-
śliny muszą pobierać także azot organiczny 
(kielland 1994). badania preferencji roślin 
i mikroorganizmów w stosunku do różnych 
aminokwasów dowiodły, że rośliny pobiera-
ją glicynę efektywniej niż inne aminokwasy 
(kielland 1994, schmidt i stewart 1997), z 
kolei mikroorganizmy preferują aminokwasy 
o większej masie molowej (kielland 1995). 
Preferencje mikroorganizmów do aminokwa-
sów innych niż glicyna mogą wynikać z fak-
tu, że ten aminokwas jest gorszym źródłem 
węgla, co powoduje, że mikroorganizmy 
mogą „pozostawiać” właśnie glicynę dla ro-
ślin (lipson i współaut. 1999). Według badań 
Jones i współaut. (2005a), rośliny mogą po-
bierać większą ilość aminokwasów w warun-
kach ich wysokich stężeń w glebie. Z kolei 
mikroorganizmy mogą pobierać aminokwasy 
wydzielane z korzeni roślin (darrah 1991). 
Należy także pamiętać, że gleba nie jest ho-
mogenna pod względem stężenia azotu or-
ganicznego. Istnieją obszary o zwiększonej 
ilości azotu organicznego, które powstały w 
wyniku śmierci zwierząt gleby (np. dżdżow-
nic) lub lizy komórek korzeni (hodGe i 
współaut. 2000a, b). Dodatkowo, także nawo-
zy organiczne dostarczają szczególnie duże 
ilości związków organicznych. W obszarach 
bogatych w związki organiczne, ich stężenie 
może przewyższać zapotrzebowanie mikroor-
ganizmów na to źródło azotu, dając roślinom 
zwiększony dostęp do tych związków. W 
rozważaniach dotyczących współzawodnic-
twa organizmów o aminokwasy nie należy 
pomijać potencjalnej roli mikoryzy. Zarów-
no ektomikoryza, jak i mikoryza erikoidowa, 
zwiększają powierzchnię pobierania (roUs-
seaU i współaut. 1994) i powinowactwo do 
aminokwasów (wallenda i read 1999). Do-
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8-9 kDa) przez korzenie Daucus carota i 
Brassica campestris, z pominięciem uprzed-
niej mineralizacji. Także badania mclaren i 
współaut. (1960) wskazują na możliwość po-
bierania białka (lizozymu, o masie molowej 
około 14 kDa) przez korzenie jęczmienia. ba-
dania okamoto i okada (2004) wskazują, że 
rośliny z gatunków Sorghum bicolor i Oryza 
sativa mogą rekompensować niski poziom 
egzogennego azotu nieorganicznego przez 
pobieranie azotu organicznego pod postacią 
białka. Jednak badania cytowane powyżej 
nie precyzują mechanizmu pobierania białek. 
Ponadto paUnGfoo-lonhienne i współaut. 
(2008), badając możliwość pozyskiwania azo-
tu z białek przez Hakea actites i Arabidopsis 
thaliana, otrzymali wyniki sugerujące możli-
wość pobierania albuminy bez uprzedniego 
trawienia, a takie pobieranie odbywało się 
przez endocytozę.

tują aminokwasy chelatujące metale ciężkie 
(lUBkowitz 2006). 

Niestety obecna wiedza na temat trans-
porterów peptydów dotyczy głównie trans-
portu tych związków wewnątrz organizmu 
rośliny. Wśród nielicznych wyjątków znajdu-
ją się badania paUnGfoo-lonhienne i współ-
aut. (2009), w której autorzy udowodnili 
pobieranie dipeptydów w i tripeptydów w 
przez Hakea actities. Potencjalna dostępność 
peptydów z gleby dla korzeni roślin jest 
ograniczana przez interakcje tych związków 
z innymi składnikami gleby. Podobnie jak 
aminokwasy czy białka, także peptydy mogą 
być adsorbowane przez fazę stałą gleby (QU-
alls i richardson 2003). 

Ponadto w badaniach prowadzonych w 
warunkach sterylnych matsUmoto i współ-
aut. (2000) wykazali pobieranie białkopodob-
nych związków zawierających azot (o masie 

PREFERENcJE ROŚLIN W PObIERANIU RóŻNYcH źRóDEł AZOTU Z GLEbY

ROŚLINY MOGą POZYSKIWAĆ AZOT DZIĘKI SYMbIOZIE

śliny; Lolium perenne pobierała więcej azotu 
nieorganicznego i glicyny w porównaniu do 
aminokwasów o większej masie molowej, na-
tomiast rośliny z gatunku Nardus stricta wy-
kazały silne preferencje w stosunku do sery-
ny w porównaniu do azotu nieorganicznego. 
Preferencje roślin w stosunku do różnych 
źródeł azotu są często pochodną warunków, 
w których żyją. Rośliny rosnące w klimacie 
o niskiej temperaturze i w kwaśnej glebie 
(ekosystemy alpejskie i arktyczne), w której 
poziom NH4

+ jest wyższy w wyniku ograni-
czenia nitryfikacji (kladivko i keeney 1987), 
przystosowały się do warunków wykazując 
preferencję do pobierania jonów amono-
wych w większym stopniu niż NO3

– (atkin 
1996). 

Niezwykle istotnym elementem w odży-
wianiu azotowym roślin są preferencje róż-
nych gatunków roślin w stosunku do źródeł 
azotu. Przykładowo, badania falkenGren-Gre-
rUp i współaut. (2000) dowiodły, że rośliny 
żyjące w południowej Szwecji na kwaśnej 
glebie z wysokim poziomem mineralizacji, 
mogą wykazywać odmienne preferencje w 
stosunku do mieszaniny aminokwasów (ala-
nina, glutamina, glicyna) i azotu nieorganicz-
nego (pod postacią metylaminy — analogu 
NH4

+) — Deschampsia flexuosa pobierała naj-
więcej azotu organicznego, a Prunella vulga-
ris i Galium aparine pobierały głównie azot 
nieorganiczny. Również badania weiGelt i 
współaut. (2005) wskazują na różnice w wy-
korzystywaniu różnych form azotu przez ro-

Rośliny poza pobieraniem przez korzenie 
różnych form azotu, mogą także pozyskiwać 
azot dzięki symbiozie z bakteriami wiążący-
mi azot atmosferyczny. Liczne gatunki roślin 
tworzą symbiozę z odpowiednimi bakteria-
mi np. Rhizobium melitoli z lucerną, Bra-
dyrhizobium japonicum z soją, czy olcha z 
bakteriami Frankia (schleGel 2008). Jednak 
znaczący udział bakterii wiążących azot w 
budżecie azotowym rośliny nie jest tak oczy-
wisty jak powszechnie sądzono. Według ba-
dań doBBelaere i współaut. (2002), inokula-

cja pszenicy Azospirillum nie powodowała 
wzrostu stężenia azotu u tych roślin. Jednak-
że obserwowano również pozytywny wpływ 
takiej inokulacji na wzrost i wielkość plonu 
zbóż wynikający ze zmian morfologicznych 
i fizjologicznych u inokulowanych roślin. 
Zmiany te powodowały zwiększenie pobie-
rania wody i minerałów (okon i kapUlnik 
1986). 

Z kolei mikoryza jest symbiozą korzeni ro-
ślin z grzybami. Współdziałanie symbiontów 
polega głównie na tym, że grzyb korzysta z 
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wowano również przekazywanie niewielkiej 
ilości aminokwasów przez grzyb do korzeni 
gospodarza (nie przekraczającą kilku procent 
podanego, znakowanego azotu) (persson 
i näsholm 2001). Ponadto, strzępki grzyb-
ni wydzielają do gleby liczne enzymy, któ-
re hydrolizują materię organiczną. Strzępki 
grzybów mikoryzowych wydzielają proteazy 
(chalot i BrUn 1998), które uwalniają ami-
nokwasy z białek gleby. Grzyby mikoryzowe, 
z pomocą wydzielanych proteaz i oksydazy 
polifenolowej, mogą uwalniać i pozyskiwać 
azot z kompleksów białka — kwas taninowy 
(read 1996). 

asymilatów transportowanych do korzeni z 
części pędowej rośliny, natomiast korzyści 
roślinnego partnera wynikają ze znacznego 
zwiększenia powierzchni chłonnej w glebie 
(roUsseaU i współaut. 1994). Dzięki miko-
ryzie, poprzez strzępki grzyba rośliny mogą 
pozyskiwać różne związki, w tym azot nie-
organiczny i organiczny (heJnowicz 2002). 
Grzyby mikoryzy erikoidowej, wesikularno-
arbuskularnej oraz ektomikoryzowej pobie-
rają aminokwasy i przekazują je do rośliny 
(striBley i read 1980, BaJwa i read 1985, 
aBUzinadah i read 1989, chapin i współaut. 
1993). Jednak w niektórych badaniach obser-

KORZENIE PROTEOIDOWE I KOMóRKI UWALNIANE Z KORZENIA DO RYZOSFERY

Po raz pierwszy korzenie proteoidowe 
(ang. proteoid roots, cluster roots) wykryto u 
roślin z rodziny Proteaceae (pUrnell 1960), 
jednak potem podobne struktury wykryto 
również u niektórych gatunków z rodzin Be-
tulaceae, Casuarinaceae, Eleagnaceae, Le-
guminosae, Moraceae, Myricaceae (watt i 
evans 1999). Korzenie proteoidowe charak-
teryzują się tworzeniem gęstej sieci korzeni 
bocznych o specyficznym kształcie, co znacz-
nie zwiększa powierzchnię systemu korze-
niowego, np. u Hakea obliqua wytworzenie 
korzeni tego typu zwiększyło powierzchnię o 
około 25 razy (dell i współaut. 1980). Gatun-
ki wytwarzające korzenie proteoidowe zwykle 
nie tworzą symbiozy z grzybami mikorytycz-
nymi (skene 1998). Korzenie proteoidowe 
zdają się odgrywać potencjalnie istotną rolę 
w pozyskiwaniu organicznych form azotu. 
schmidt i stewart (1999) wykazali, że siew-
ki Hakea posiadające korzenie proteoidowe, 
mogą pobierać glicynę, nawet gdy mają także 
do dyspozycji równomolowe stężenia azotu 
nieorganicznego. schmidt i współaut. (2003) 
zaobserwowali, że rośliny Hakea mogą ro-
snąć na podłożu zawierającym jedynie pep-
tydy jako źródło azotu i wykazali obecność 
transporterów aminokwasów (HaAAT4-1), a 
także transporterów peptydów (HaPepT1) w 
korzeniach i sugerują, że Hakea jest w pełni 
przystosowana do wzrostu na podłożu zawie-
rającym azot organiczny. 

Interesującym zjawiskiem u roślin jest 
także tworzenie komórek, które oddzielają 
się od czapeczki korzenia (ang. root border 
cells, Rbc) i otaczają wierzchołkową część 
korzenia. Rola Rbc przede wszystkim pole-
ga na ochronie wierzchołka korzenia przed 
czynnikami abiotycznymi i biotycznymi (ha-

wes i współaut. 2000), chociaż wśród licz-
nych związków wydzielanych przez te ko-
mórki wykryto substancje, które mogą mieć 
znaczenie w pozyskiwaniu składników pokar-
mowych, w tym także azotu (wen i współ-
aut. 2007). W pracy wen i współaut. (2007), 
na podstawie podobieństwa sekwencji ziden-
tyfikowano ponad 30 białek wydzielanych 
zarówno z wierzchołków korzeni grochu, jak 
i z Rbc, a w tym: β-glukozydazę, lipoksygena-
zę, dysmutazę ponadtlenkową, a także prote-
azę cysteinową. 

POZYSKIWANIE AZOTU PRZEZ ROŚLINY 
OWADOŻERNE

Wyjątkową strategię pozyskiwania azo-
tu opanowały rośliny owadożerne, wykształ-
cając zdolność do trawienia egzogennych 
białek. Rośliny owadożerne rosną zwykle w 
ekosystemach o niskiej zawartości dostęp-
nych związków odżywczych (adamec 1997) 
i dlatego stosują, poza fotosyntezą, niezwy-
kle oryginalną metodę pozyskiwania substan-
cji odżywczych. Z pomocą specjalnie w tym 
celu wykształconych pułapek chwytają owa-
dy. Jednym z lepiej poznanych przykładów 
roślin owadożernych jest Nepenthes, rosnąca 
w lasach południowo-wschodniej Azji i posia-
dająca pułapki w kształcie dzbanów (owen i 
lennon 1999). Wewnętrzna powierzchnia 
dzbanka u Nephentes pokryta jest gruczoła-
mi wydzielającymi kwaśny płyn, który zawie-
ra enzymy, między innymi proteazy, a także 
fosfatazy (heslop-harrison 1975, płachno 
i współaut. 2006). Przykładem proteazy ule-
gającej sekrecji u roślin owadożernych jest 
nepentesyna, enzym wykazujący duże podo-
bieństwo do pepsyny i wykryty u Nephentes 
przez nakayama i amaGase (1968). O ogrom-



219Różnorodność strategii pozyskiwania azotu przez rośliny

białka (kazeinę i albuminę wołową) z różną 
specyficznością, a wśród produktów takiego 
trawiania wykryto niskocząsteczkowe pepty-
dy (adamczyk i współaut. 2009), które mogą 
być pobierane przez korzenie roślin (tsay i 
współaut. 2007). Zastosowanie Lc-MS i łań-
cucha b insuliny jako substratu umożliwiło 
wykazanie, że proteazy wydzielane z korzeni 
pora mają aktywność zarówno egzopeptydaz 
jak i endopeptydaz (adamczyk i współaut. 
2009). Wydzielanie enzymów proteolitycz-
nych z pewnością może mieć znacznie w 
odżywianiu azotowym roślin, na co wskazują 
badania wykonane na sterylnych hodowlach 
pszenicy, w których siewki Triticum aesti-
vum osiągały największą masę na podłożu 
Murashige i Skoog’a, w którym zastąpiono 
azot nieorganiczny białkiem (kazeiną). Obec-
ność kazeiny w podłożu rekompensowała 
brak azotu nieorganicznego (adamczyk i 
współaut. 2008). badania zjawiska wydziela-
nia enzymow proteolitycznych do podłoża 
sugerują, że w sterylnych warunkach rośliny 
mogą skutecznie wykorzystywać białka pod-
łoża jako źródło azotu. Jednak w warunkach 
naturalnych także mikroorganizmy wydzie-
lają proteazy i są zdolne do pobierania pro-
duktów proteolizy. Należy jednak pamiętać, 
że aktywność zarówno bakterii jak i grzybów 
w glebie zależy od wielu czynników (wie-
land i współaut. 2001), a ponadto gleba nie 
jest homogenna pod względem zawartości 
białka (hodGe i współaut. 2000a). W miej-
scach w glebie szczególnie bogatych w biał-
ko możliwości trawienne mikroorganizmów 
mogą być niewystarczające i w takich miej-
scach proteazy wydzielane z korzeni roślin 
mogą trawić białka w celu pozyskania azotu 
dla roślin. 

Przedstawiony przegląd piśmiennictwa 
wskazuje na ogromną różnorodność przysto-
sowań roślin do korzystania z zasobów pokar-
mowych środowiska. To zróżnicowanie do-
tyczy także strategii zdobywania azotu przez 
rośliny. Problem odżywiania azotowego roślin 
wymaga dalszych, intensywnych badań.

nym znaczeniu zdobywania związków z owa-
dów w gospodarce azotowej roślin świadczą 
badania schUlze i współaut. (1997), w któ-
rych to azot pozyskiwany z owadów stano-
wił aż 60% azotu pobieranego przez Nepen-
thes mirabilis. W pułapkach dochodzi do 
intensywnego trawienia schwytanych ofiar, a 
roślina pobiera azot najprawdopodobniej w 
formie aminokwasów, lub też małych pepty-
dów (an i współaut. 2002).

POZYSKIWANIE AZOTU DZIĘKI PROTEAZOM 
WYDZIELANYM Z KORZENI 

Wśród fizjologów roślin długo istniał pa-
radygmat, zgodnie z którym mikroorganizmy 
muszą rozkładać materię organiczną gleby 
uwalniając azot nieorganiczny, czyniąc go 
dostępnym dla roślin. Obecnie wiadomo, że 
azot organiczny pod postacią aminokwasów 
może być znaczącym źródłem azotu w od-
żywianiu roślin (lipson i näsholm, 2001). 
Jednak w materii organicznej gleby azot or-
ganiczny występuje głównie w formie białek 
(kaye i hart 1997), a wolne aminokwasy w 
glebie powstają w wyniku hydrolizy białek i 
peptydów, katalizowanej przez proteazy wy-
dzielane przez mikroorganizmy. Jednak ba-
dania przeprowadzone kilka lat temu wska-
zują na korzenie roślin jako dodatkowe źró-
dło proteaz (Godlewski i adamczyk 2007). 
Wyniki te zostały potwierdzone także przez 
paUnGfoo-lonhienne i współaut. (2008) rok 
później. badania zjawiska wydzielania prote-
az przez korzenie roślin dowiodły, że poziom 
aktywnosci proteaz w podłożu hodowlanym 
hydroponicznie hodowanych siewek jest spe-
cyficzny dla gatunku, a nawet dla odmiany. 
badania biochemiczne dowiodły, że proteazy 
wydzielane z korzeni Allium porrum, Zea 
mays, Helianthus annuus wykazują optimum 
aktywności w neutralnym pH i należą głów-
nie do proteaz cysteinowych (Godlewski i 
adamczyk 2007). badania z użyciem chroma-
tografii cieczowej sprzężonej ze spektrome-
trią masową (Lc-MS) wykazały, że proteazy 
wydzialne z korzeni Allium porrum trawią 

PODSUMOWANIE

Zgodnie z tradycyjnym poglądem fizjolo-
gów, rośliny mogą pozyskiwać azot w formie 
nieorganicznej pod postacią jonów amono-
wych i azotanowych. Zarówno białka trans-
porterów tych jonów, jak i regulacja ekspresji 
odpowiednich genów została już w pewnym 

stopniu poznana i zrozumiana. Wiadomo tak-
że, że symbioza z bakteriami, jak i z grzybami 
mikoryzowymi może potencjalnie w sposób 
znaczący wspomóc budżet azotowy rośliny. 
Dodatkowo, takie przystosowania anatomiczne 
jak pułapki na owady u owadożernych, prote-
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nizmów. Ponadto wykrycie zdolności roślin 
do wydzielania proteaz przez korzenie wnosi 
nowe spojrzenie na odżywianie azotowe ro-
ślin. Wykazanie, że rośliny dzięki wydzielanym 
proteazom mogą wykorzystywać białka obecne 
w podłożu wskazuje, że rośliny mogą aktywnie 
uczestniczyć w zwiększaniu w ryzosferze puli 
azotu w formie dostępnej dla roślin niezależ-
nie od mikroorganizmów glebowych. 

oid roots (zwiększające powierzchnię pobiera-
nia korzeni), jak i komórki root border cells 
mogą potencjalnie wspomagać pozyskiwanie 
azotu. Na przestrzeni ostatnich lat wzrosło za-
interesowanie organicznymi źródłami azotu 
pod postacią aminokwasów, mocznika i krót-
kich peptydów. badania dowiodły, że korzenie 
roślin mogą pozyskiwać także i te źródła azo-
tu, pomimo konkurencji ze strony mikroorga-
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