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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-
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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-

VARIOUS STRATEGIES OF NITROGEN ACQUISITION BY PLANTS

Summary

LITERATURA

In this paper we discuss strategies of the uptake 
of nitrogen by plants. Nitrogen belongs to the group 
of the most essential nutrients for plants. Uptake of in-
organic nitrogen in the form of NH4

+ and NO3
– is well-

known event, including mechanisms of its uptake and 
regulation of proper genes. It is also known that sym-
bioses with bacteria or mycorrhizal fungi can poten-
tially improve nitrogen uptake. Additionally, such ana-
tomical adjustments like proteoid roots, root border 

cells formation and formation of traps in the case of 
carnivorous plants can also increase nitrogen influx to 
plants. It was shown that plant roots can uptake con-
siderable amounts of amino acids, but also short pep-
tides and urea. However, it is still not clear how well 
plant roots can compete with soil microorganisms for 
organic nitrogen. Here we also describe exudation of 
proteases by plant roots, a potentially important strat-
egy in plant nitrogen nutrition.

Abuzinadah R. A., Read D. J., 1989. The role of pro-
teins in the nitrogen nutrition of ectomycor-
rhizal plants IV. The utilization of peptides by 
birch (Betula pedula L.) infected with different 
mycorrhizal fungi. New Phytol. 112, 55–60.

Adamczyk B., Godlewski M., Zimny J., Zimny A., 
2008. Wheat (Triticum aestivum) seedlings se-
crete proteases from the roots and, after protein 
addition, grow well on medium without inor-
ganic nitrogen. Plant Biol. 10, 718–724. 

Adamczyk B., Godlewski M., Smolander A., Kitunen 
V., 2009. Degradation of proteins by enzymes 
exuded by Allium porrum roots — A potentially 
important strategy for acquiring organic nitro-
gen by plants. Plant Physiol. Biochem. 47, 919–
925. 

Adamec L., 1997. Mineral nutrition of carnivorous 
plants: a review. Bot. Rev. 63, 273–299.

An C.-I., Takegawa S., Okazawa A., Fukusaki E.-I., 
Kobayashi A., 2002. Degradation of a peptide 
in pitcher fluid of carnivorous plant Nepenthes 
alata Blanco. Planta 215, 472–477.

Atkin O. K., 1996. Reassessing the nitrogen rela-
tions of Arctic plants: a mini-review. Plant Cell 
Environ. 19, 695–704.

Bajwa R., Read D. J., 1985. The biology of mycorrhi-
zae in the Ericaceae. IX. Peptides as nitrogen so-
urces for the ericoid endophyte and for mycorr-
hizal and non-mycorrhizal plants. New Phytol. 
101, 459–467.

BennetT M. J., Marchant A., Green H. G., May S. T., 
Ward S. P., Millner P. A., Walker A. R., Schulz 
B., Feldmann K. A., 1996. Arabidopsis AUX1 
gene: a permease-like regulator of auxin-media-
ted root gravitropism. Science 273, 948–950.  

Bloom A. J., Sukrapanna S., Warner R., 1992. Root 
respiration associated with ammonium and 
nitrate absorption and assimilation by barley. 
Plant Physiol. 99, 1294–1301.

Bloom A. J., Jackson L. E., Smart D. R., 1993. Root 
growth as a function of ammonium and nitrate 
in the root zone. Plant Cell Environ. 16, 199–206.

Britto D. T., Kronzucker H. J., 2002. NH4
+ toxicity 

in the higher plants: a critical review. J. Plant 
Physiol. 159, 567–584.

Chalot M., Brun A., 1998. Physiology of organic 
nitrogen acqusition by ectomycorrhizal fungi 
and ectomycorrhizas. FEMS Microbiol. Rev. 22, 
21–44.

Chapin F. S. I., Moilanen L., Kielland K., 1993. Pref-
erential use of organic nitrogen for growth by a 
non-mycorrhizal arctic sedge. Nature 361, 150–
153.

Chen L. S., Bush D. R., 1997. LHT1, A Lysine- and 
Histidine-Specific Amino Acid Transporter in 
Arabidopsis. Plant Physiol. 115, 1127–1134.

Crawford N. M., Glass A. D. M., 1998. Molecular 
and physiological aspects of nitrate uptake in 
plants. Trends Plant Sci. 3, 389–395.

Darrah P. R., 1991. Models of the rhizosphere. II. A 
quasi-three dimensional simulation of the mi-
crobial population dynamics around a growing 
root releasing soluble exudates. Plant Soil 138, 
147–158.

Dell B., Kuo J., Thompson G. J., 1980. Developement 
of proteoid roots in Hakea obliqua R.Br. (Pro-
teaceae) grown in water culture. Aus. J. Bot. 28, 
27–37.

Dobbelaere S., Croonenborghs A., Thys A., Ptacek 
D., Okon Y., Vanderleyden J., 2002. Effect of 
inoculation with wild type Azospirillum brasi-
lense and A. irakense strains on developement 
and nitrogen uptake of spring wheat and grain 
maize. Biol. Fert. Soils 36, 284–297.

Dong S., Cheng L., Scagel C. F., Fuchigami L. H., 
2002. Nitrogen absorption, translocation and 
distribution from urea applied in autumn to 
leaves of young potted apple (Malus domestica) 
trees. Tree Physiol. 22, 1305–1310.

Falkengren-Grerup U., Mansson K. F., Olsson M. 
O., 2000. Uptake capacity of amino acids by 
ten grasses and forbs in relation to soil acidity 
and nitrogen availability. Environ. Exp. Bot. 44, 
207–219.



221Różnorodność strategii pozyskiwania azotu przez rośliny

Koh S., Wiles A. M., Sharp J. S., Naider F. R., Becker 
J. M., Stacey G., 2002. An oligopeptide trans-
porter gene family in Arabidopsis. Plant Physiol. 
128, 21–29.

Kolb K. J., Evans R. D., 2002. Implications of leaf 
nitrogen recycling on the nitrogen isotope com-
position of deciduous plant tissues. New Phytol. 
156, 57–64.

Kopcewicz J., 2002. Podstawy fizjologii roślin. PWN, 
Warszawa, 246–258.

Kowalska I., 2002. Jak rozpoznać, że rośliny głodu-
ją. Działkowiec 7, str. 50–51.

Lee Y.-H., Foster J., Chen J., Voll L. M., Weber A. 
P. M., Tegeder M., 2007. AAP1 transports un-
charged amino acids into roots of Arabidopsis. 
Plant J. 50, 305–319.

Leigh R. A., Sze H., 2001. Membrane transport meets 
plant nutrition. Trends Plant Sci. 6, 47–48.

Lipson D. A., Näsholm T., 2001. The unexpected 
versatility of plants: organic nitrogen use and 
availability in terrestrial ecosystems. Oecologia 
128, 305–316. 

Lipson D. A., Raab T. K., Schmidt S. K., Monson R. 
K., 1999. Variation in competitive abilities of 
plants and microbes for specific amino acids. 
Biol .Fert. Soils 29, 257–261.

Liu K.-H., Huang C.-Y., Tsay Y.-F., 1999. CHL1 is a 
dual-affinity nitrate transporter of Arabidopsis 
involved in multiple phases of nitrate uptake. 
Plant Cell, 865–874.

Liu K.-H., Tsay Y.-F., 2003a. Switching between the 
two action modes of the dual-affinity nitrate 
transporter CHL1 by phosphorylation. EMBO J. 
22, 1005–1013.

Liu L. H., Ludwig U., Gassert B., Frommer W. B., von 
Wiren N., 2003b. AtDUR3 encodes a new type 
of high-affinity urea/H+ symporter in Arabidop-
sis. Plant Cell 15, 790–800.

Liu L. H., Ludwig U., Gassert B., Frommer W. B., von 
Wiren N., 2003c. Urea transport by nitrogen — 
regulated tonoplast intrinsic proteins in Arabi-
dopsis. Plant Physiol. 133, 1220–1228.

Lubkowitz M., 2006. The OPT family functions in 
long-distance peptide and metal transport in 
plants. Genet. Eng. 27, 35–55.

Marschner H. L., 1995. Mineral nutrition in higher 
plants. London: Academic Press.

Matsumoto S., Ae N., Yamagata M., 2000. Possible 
direct uptake of organic nitrogen from soil by 
chingensai (Brassica campestris L.) and car-
rot (Daucus carota L.). Soil Biol. Biochem. 32, 
1301–1310.

McLaren A. D., Jensen W. A., Jacobson L., 1960. Ab-
sorption of enzymes and other proteins by bar-
ley roots. Plant Physiol. 35, 550–556.

Merigout P., Lelandais M., Bitton F., Renou J.-P., 
Brand X., Meyer C., Daniel-Vedele F., 2008. 
Physiological and transcriptomic aspects of urea 
uptake and assimilation in Arabidopsis plants. 
Plant Physiol. 147, 1225–1238.

Meyer A., Eskandari S., Grallath S., Rentsch D., 
2006. AtGAT1, a high affinity transporter for 
gamma-aminobutyric acid in Arabidopsis thali-
ana. J. Biol. Chem. 281, 7197–7204.

Nakayama S., Amagase S., 1968. Acid protease in Ne-
phentes. Partial purification and properties of 
the enzyme. Proc. Japan Acad. 44, 358–362.

Näsholm T., Ekblad A., Nordin A., Giesler R., Hög-
berg M., Högberg P., 1998. Boreal forest plants 
take up organic nitrogen. Nature 392, 914–916.

Näsholm T., Huss-Danell K., Högberg P., 2001. Up-
take of glycine by field grown wheat. New Phy-
tol. 150, 59–63.

Nygren C. M. R., Edqist J., Elfstrand M., Heller G., 
Taylor A. F. S., 2007. Detection of extracellular 
protease activity in different species and genera 

Fischer W. N., Kwart M., Hummel S., Frommer W. B., 
1995. Substrate specificity and expression pro-
file of amino acid transporters (AAPs) in Arabi-
dopsis. J. Biol. Chem. 270, 16315–16320.

Fisher W. N., Andre B., Rentsch D., Krolkiewicz S., 
Tegeder M., Breitkreuz K. E., Frommer W. B., 
1998. Amino acid transport in plants. Trends 
Plant Sci. 3, 188–195.

Forde B. G., Clarkson D. T., 1999. Nitrate and am-
monium nutrition in plants: physiological and 
molecular perspectives. Adv. Bot. Res. 30, 1–90.

Gabryś H., 2002. Gospodarka azotowa. [W:] Pod-
stawy fizjologii roślin. Kopcewicz J., Lewak S. 
(red.). PWN, Warszawa.

Galvan A., Quesada A., Fernandez E., 1996. Nitrate 
and nitrite are transported by different specific 
transport systems and by a bispecific transport-
er in Chlamydomonas reinhardtii. J. Biol. Chem. 
271, 2088–2092.

Godlewski M., Adamczyk B., 2007. The ability of 
plants to secrete proteases by roots. Plant Physi-
ol. Biochem. 45, 657–664.

Hawes M. C., Gunawardena U., Miyasaka S., Zhao X., 
2000. The role of root border cells in plant de-
fence. Trends Plant Sci. 5, 1360–1385.

Hejnowicz Z., 2002. Anatomia i histogeneza roślin 
naczyniowych. PWN, Warszawa.

Heslop-Harrison Y., 1975. Enzyme release in carni-
vorous plants. Front. Biol. 43, 525–578.

Hirner A., Ladwig F., Stransky H., Okumoto S., Ke-
inath M., Harms A., Frommer W. B., Koch W., 
2006. Arabidopsis LHT1 is a high-affinity trans-
porter for cellular amino acid uptake in both 
root epidermis and leaf mesophyll. Plant Cell 
18, 1931–1946.

Hodge A., Robinson D., Fitter A., 2000a. Are micro-
organisms more effective than plants at compe-
ting for nitrogen. Trends Plant Sci. 5, 304–308.

Hodge A., Stewart J., Robinson D., Griffits B. S., 
Fitter A. H., 2000b. Plant N capture and mi-
crofaunal dynamics from decomposing grass 
and earthworm residues. Soil Biol. Biochem, 32, 
1763–1772.

Howitt S. M., Udvardi M. K., 2000. Structure, func-
tion and regulation of ammonium transporters 
in plants. Biochim. Biophys. Acta 1465, 152–
170.

Jackson L. E., Schimel J. P., Firestone M. K., 1989. 
Short-term partitioning of ammonium and ni-
trate between plants and microbes in An annu-
al grassland. Soil Biol. Biochem. 21, 409–415.

Jaeger C. H. III, Monson R. K., Fisk M. C., Schmidt 
S. K., 1999. Seasonal partitioning of nitrogen 
by plants and soil microorganisms in An alpine 
ecosystem. Ecology 80, 150–164.

Jones D. L., Shannon D., Junvee–Fortune T., Farrar 
J. F., 2005a. Plant capture of free amino acids is 
maximized under high soil amino acid concen-
trations. Soil Biol. Biochem.37, 179–181.

Jones D. L., Healey J. R., Willett V. B., Farrar J. F., 
Hodge A., 2005b. Dissolved organic nitrogen 
uptake by plants — An important N uptake pa-
thway?. Soil Biol. Biochem. 37, 413–423.

Kaye J. P., Hart S. C., 1997. Competition for nitro-
gen between plants and soil microorganisms. 
TREE 12, 139–143.

Kielland K., 1994. Amino acid absorption by arctic 
plants: implications for plant nutrition and ni-
trogen cycling. Ecology 75, 2373–2383.

Kielland K., 1995. Landscape patterns of free ami-
no acids in arctic tundra soils. Biogeochem. 31, 
85–98.

Kladivko E. J., Keeney D. R., 1987. Soil nitrogen 
mineralization as affected by water and temper-
ature interactions. Biol. Fert. Soils 5, 248–252.



222 Bartosz Adamczyk, Mirosław Godlewski

Schmidt I. K., Michelsen A., Jonasson S., 1997. Ef-
fects of labile soil carbon on nutrient partition-
ing between An arctic graminoid and microbes. 
Oecologia 112, 557–565.

Schmidt S., Stewart G. R., 1997. Waterlogging and 
fire impact on nitrogen availability and utiliza-
tion in a subtropical wet heathland (wallum). 
Plant Cell Environ. 20, 1231–1241.

Schmidt S., Stewart G. R., 1999. Glycine metabolism 
by plant roots and its occurence in Australian 
plant communities. Aust. J. Plant Physiol. 26, 
253–264.

Schmidt S., Mason M. G., Sangtiean T., Stewart G. 
R., 2003. Do cluster roots of Hakea actities (Pro-
teaceae) acquire complex organic nitrogen? 
Plant Soil 248, 157–165.

Schulze W., Schulze E. D., Pate J. S., Gillison A. N., 
1997. The nitrogen supply from soils and insects 
during growth of the pitcher plants Nepenthes 
mirabilis, Cephalotus follicularis and Darlingto-
nia californica. Oecologia 112, 464–471.

Simpson R. J., Lambers H., Dalling M. J., 1983. Ni-
trogen redistribution during grain growth in 
wheat (Triticum aestivum L.). Plant Physiol. 71, 
7–14.

Skene K. R., 1998. Cluster roots: some ecological 
considerations. J. Ecol. 86, 1060–1064.

Stribley D. P., Read D. J., 1980. The biology of my-
corrhiza in the Ericaceae — VII. The relationship 
between mycorrhizal infection and the capacity 
to utilize simple and complex organic nitrogen 
sources. New Phytol. 86, 365–371.

Tsay Y.-F., Chiu C.-C., Tsai C.-B., Ho C.-H., Hsu P.-K., 
2007. Nitrate transporters and peptide transpot-
ers. FEBS Let. 581, 2290–2300.

Virtanen A. I., Linkola H., 1946. Organic nitrogen 
compounds as nitrogen nutrition for higher 
plants. Nature 158, 515–515. 

von Wiren N., Gazzarrini S., Frommer W. B., 1997. 
Regulation of mineral nitrogen uptake in 
plants. Plant Soil 196, 191–199.

von Wiren N., Gazzarrini S., Gojon A., Frommer W. 
B., 2000. The molecular physiology of ammoni-
um uptake and retrieval. Cur. Opin. Plant Biol. 
3, 254–261.

Wallenda T., Read D. J., 1999. Kinetics of amino 
acid uptake by ectomycorrhizal roots. Plant Cell 
Environ. 22, 179–187.

Wang M. Y., Siddigi M. Y., Ruth T. J., Glass A. D. M., 
1993. Ammonium uptake by rice roots. II. Ki-
netics of 13NH4

+ influx across the plasmalemma. 
Plant Physiol. 103, 1259–1267.

Watson C. J., Miller H., Poland P., Kilpatrick D. J., 
Allen M. D. B., Garret M. K., Christianson C. B., 
1994. Soil properties and the ability of the ure-
ase inhibitor N-(N-butyl) thiophosphoric triami-
de (NBTPT) to reduce ammonia volatilization 
from surface — applied urea. Soil Biol. Biochem. 
26, 1165–1171.

Watt M., Evans J. R., 1999. Proteoid roots. Physio-
logy roots. Physiology and developement. Plant 
Physiol. 121, 317–323.

Weigelt A., Bol R., Bardgett R. D., 2005. Preferen-
tial uptake of soil nitrogen forms by grassland 
plant species. Oecologia 142, 627–635.

Wen F., VanEtten H. D., Tsaprailis G., Hawes M. C., 
2007. Extracellular proteins in pea root tip and 
border cell exudates. Plant Physiol. 143, 773–
783.

Wieland G., Neumann R., Backhaus H., 2001. Varia-
tion of microbial communities in soil, rhizo-
sphere, and rhizoplane in response to crop spe-
cies, soil type, and crop developement. Appl. En-
viron. Microbiol. 67, 5849–5854.

of ectomycorrhizal fungi. Mycorrhiza 17, 241–
248.

Okamoto M., Okada K., 2004. Differential responses 
of growth and nitrogen uptake to organic nitro-
gen in four gramineous crops. J. Exp. Bot. 55, 
1577–1585.

Okon Y., Kapulnik Y., 1986. Developement and 
function of Azospirillum-inoculated roots. Plant 
Soil 90, 3–16. 

Ortiz-Lopez A., Chang H.-C., Bush D. R., 2000. Ami-
no acid transporters in plants. Biochim. Bio-
phys. Acta 1465, 275–280.

Osawa H., Stacey G., Gassmann W., 2006. ScOPT1 
and AtOPT4 function as proton-coupled oligo-
peptide transporters with broad but distinct sub-
strate specificities. Biochem. J. 393, 267–275.

Owen T. P. Jr, Lennon K. A., 1999. Structure and de-
velopment of the pitchers from the carnivorous 
plant Nepenthes alata (Nephenthaceae). Am. J. 
Bot. 86, 1382–1390.

Paungfoo-Lonhienne C., Lonhienne T. G. A., Rentsch 
D., Robinson N., Christie M., Webb R. I., Gam-
age H. K., Caroll B. J., Schenk P. M., Schmidt S., 
2008. Plants can use protein as nitrogen source 
without assistance from other organisms. Proc. 
Natl. Acad. Sci. USA 105, 4524–4529.

Paungfoo-Lonhienne C., SChenk P. M., Lonhienne T. 
G. A., Brackin R., Meier S., Rentsch D., Schmidt 
S., 2009. Nitrogen affects cluster root formation 
and expression of putative peptide transporters. 
J. Exp. Bot. 60, 2665–2676. 

Persson J., Näsholm T., 2001. Amino acid uptake: a 
widespread ability among boreal forest plants. 
Ecol. Let. 4, 434–438.

Płachno B. J., Adamec L., Lichtscheidl I. K., Perout-
ka M., Adlassnig W., Vrba J., 2006. Fluorescence 
labelling of phosphatase activity in digestive 
glands of carnivorous plants. Plant Biol. 8, 813–
820.

Porporato A., D’odorico P., Laio F., Rodriguez-Itur-
be I., 2003. Hydrologic controls on soil carbon 
and nitrogen cycles.I. Modeling scheme. Adv. 
Water Res. 26, 45–58.

Purnell H. M., 1960. Studies of the family Protea-
ceae. I. Anatomy and morphology of the roots 
of some Victorian species. Aus. J. Bot. 8, 38–50.

Qualls R. G., Richardson C. J., 2003. Factors con-
trolling concentration, export, and decomposi-
tion of dissolved organic nutrients in the Ever-
glades of Florida. Biogeochemistry 62, 197–229. 

Rawat S. R., Silim S. N., Kronzucker H. J., Siddiqi M. 
Y., Glass A. D. M., 1999. AtAMT1 gene expres-
sion and NH4

+ uptake in roots of Arabidopsis 
thaliana: evidence for regulation by root gluta-
mine levels. Plant J. 19, 143–152.

Read D. J., 1996. The structure and function of the 
ericoid mycorrhizal root. Ann. Bot. 77, 365–374.

Rentsch D., Boorer K. J., Frommer W. B., 1998. 
Structure and function of plasma membrane 
amino acid, oligopeptide and sucrose transport-
ers from higher plants. J.Membr. Biol. 162, 177–
190.

Rentsch D., Schmidt S., Tegeder M., 2007. Transport-
ers for uptake and allocation of organic nitrogen 
compounds in plants. FEBS Lett. 581, 2281–2289. 

Rousseau J. V. D., Sylvia D. M., Fox A. J., 1994. Con-
tribution of ectomycorrhiza to the potential nu-
trient absorbing surface of pine. New Phytol. 
128, 639–644.

Schimel J. P., Chapin F. S. III, 1996. Tundra plant up-
take of amino acid and NH4

+ nitrogen in situ: 
plants compete well for amino acid N. Ecology 
77, 2142–2147.

Schlegel H. G., 2008. Mikrobiologia ogólna. PWN. 
Warszawa.


