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współaut. 2011). Jednocześnie, stężenie wol-
nych jonów fosforanowych w komórce ro-
ślinnej to aż 1–10 mM, a ponadto fosforany 
wchodzą w skład wielu związków, np. ATP, 
kwasów nukleinowych czy fosfolipidów (Nath 
i tuteja 2015). 

Niska zawartość Pi w roztworze glebo-
wym i kluczowa rola fosforu w metabolizmie 
komórki spowodowała wykształcenie u roślin 
szeregu przystosowań umożliwiających ada-
ptację do warunków deficytu tego pierwiast-
ka. Przystosowania te możemy podzielić na 
dwie grupy: (i) strategie pozwalające roślinie 
efektywniej pobierać Pi przez system korze-
niowy oraz (ii) na adaptacje, dzięki którym 
roślina wydajniej wykorzystuje fosfor już 
obecny w jej organizmie (Ciereszko 2005, 
LiaNg i współaut. 2014). Obie grupy przy-
stosowań podlegają ścisłej i wielostopniowej 
regulacji, która może mieć charakter lokalny 
i/lub systemowy (Péret i współaut. 2011, 
zhaNg i współaut. 2014). Do pierwszej gru-
py, czyli zmian pozwalających roślinie wydaj-
niej wykorzystywać fosfor glebowy, zaliczane 
są: aktywacja specyficznych białek trans-
porterowych odpowiedzialnych za pobieranie 
fosforanów z roztworu glebowego, modyfika-
cje architektury systemu korzeniowego, wy-
dzielanie przez korzenie do ryzosfery kwasów 
organicznych i enzymów, które uwalniają Pi 
z obecnych w glebie związków organicznych 
i nieorganicznych, oraz symbioza z grzyba-
mi mikoryzowymi (Ciereszko 2005, Lambers 
i współaut. 2006, zhaNg i współaut. 2014). 

WPROWADZENIE

Niedobór fosforu jest jednym z głów-
nych czynników limitujących wzrost roślin, 
zarówno w warunkach naturalnych, jak i 
na polach uprawnych (Lambers i współaut. 
2008). Szacuje się, że wydajność produkcji 
z ponad 40% światowych upraw ograniczo-
na jest właśnie zawartością dostępnych dla 
roślin form tego pierwiastka w glebie (VaN-
Ce 2001). Wynika to z pobierania przez ro-
śliny wyłącznie wolnych, rozpuszczonych w 
roztworze glebowym jonów H2PO4

- i HPO4
2-, 

określanych jako Pi (fosforan nieorganiczny, 
ang. inorganic phosphate) (Żebrowska i Cie-
reszko 2007), podczas gdy od 30 do 70% 
fosforu w glebach uprawnych to związki or-
ganiczne, a w glebach leśnych lub chłod-
nych glebach tundry mogą one stanowić 
nawet 80–99% (Lambers i współaut. 2008). 
Ponadto, rozpuszczalność nieorganicznych 
form fosforu uzależniona jest silnie od pH 
gleby. W glebach kwaśnych fosforany tworzą 
nierozpuszczalne związki z glinem, żelazem i 
manganem, a w glebach zasadowych wiąza-
ne są przez jony wapnia i magnezu (Czer-
wiński 1976, Żebrowska i Ciereszko 2007). 
Skutkuje to zazwyczaj immobilizacją od 80 
do 90% fosforu dostarczonego z nawozem 
(Lambers i współaut. 2006). Dlatego też stę-
żenie fosforanów w roztworze glebowym jest 
bardzo niskie i wynosi średnio 1 µM (VaN-
Ce 2001), a najwyższe wartości stężenia 
Pi rzadko przekraczają 10 µM (Nussaume i 
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żowane są jednak przede wszystkim cztery 
białka: Pth1;1, Pht1;2, Pht1;3 i Pht1;4 (ay-
adi i współaut. 2015). Ekspresja kodujących 
je genów zachodzi głównie w epidermie (w 
tym w komórkach włośnikowych) oraz w 
czapeczce korzenia, mniejszą ekspresję ob-
serwuje się w korze i w komórkach walca 
osiowego. Ich transkrypcja wzrasta bardzo 
silnie (nawet 70-krotny wzrost ilości mRNA) 
jeżeli roślina podlega głodzeniu fosforanowe-
mu, natomiast przy wysokim stężeniu fosfo-
ru w podłożu, w tkankach korzenia wykry-
wany jest praktycznie wyłącznie transkrypt 
Pht1;1 (mudge i współaut. 2002, ayadi i 
współaut. 2015). Udział białek Pht1;1-Pht1;4 
w pobieraniu fosforanów przez Arabidop-
sis został potwierdzony eksperymentalnie 
(missoN i współaut. 2004, shiN i współaut. 
2004, ayadi i współaut. 2015). Największe 
znaczenie w tym procesie mają transporte-
ry Pht1;1 i Pht1;4. Przy niskim stężeniu Pi 
w podłożu (2 µM) mutanty pht1;1 i pht1;4 
pobierają odpowiednio o 9–27% i o 16–50% 
mniej (w zależności od mutanta) fosforanów. 
Mutacja genów kodujących obydwa białka 
przyczynia się natomiast do redukcji pobie-
rania Pi średnio o 57%. Podwójny mutant 
wykazuje także silniejszy fenotyp związa-
ny z głodzeniem fosforanowym niż typ dzi-
ki czy pojedyncze mutanty (shiN i współaut. 
2004). Wyniki opublikowane przez ayadi i 
współaut. (2015) potwierdziły te rezultaty 
i pokazały, że przy niskim stężeniu fosforu 
białko Pht1;1 odpowiada za pobieranie 15-
20% fosforanów, białka Pht1;2 i Pht1;3 od-
powiadają wspólnie za pobieranie około 30% 
Pi, więc pozostałe 50% wynika z aktywno-
ści Pht1;4. Natomiast, w pobieraniu fosfo-
ranów przy ich wysokim stężeniu (500 µM) 
jest zaangażowane przede wszystkim białko 
Pht1;1, ponieważ jego brak przyczynia się 

Strategie dostosowawcze roślin umożliwiające 
wydajniejsze wykorzystywanie posiadanych 
rezerw fosforu i utrzymanie dzięki temu ho-
meostazy w organizmie, obejmują natomiast: 
zahamowanie wzrostu i rozkrzewianie części 
nadziemnej rośliny, związane z odtranspor-
towywaniem syntezowanych związków orga-
nicznych do rozwijających się korzeni (Péret 
i współaut. 2011), modyfikacje szlaków me-
tabolicznych ograniczające zużycie fosfora-
nów, a także remobilizację fosforanów i ich 
redystrybucję w obrębie rośliny przy udziale 
fosfataz oraz wewnątrzkomórkowych i pla-
zmolemowych transporterów fosforanowych 
Pht (ang. phosphate transporter) (Żebrowska 
i Ciereszko 2007, LiaNg i współaut. 2014, 
zhaNg i współaut. 2014). Niniejsza praca 
omawia pierwszą grupę przystosowań.

UDZIAŁ TRANSPORTERÓW 
FOSFORANOWYCH I PLAZMOLEMOWEJ 

H+-ATPazy W POBIERANIU Pi  
Z ROZTWORU GLEBOWEGO

Jedną z reakcji rośliny na niedobór fosfo-
ru w środowisku jest wzrost ekspresji genów 
kodujących transportery Pht1 - symportery 
zlokalizowane w błonie komórkowej, które 
do transportu fosforanów wykorzystują gra-
dient protonów generowany przez plazmole-
mową H+-ATPazę (Ryc. 1). Większość z nich 
to transportery wysokiego powinowactwa (Km 
= 2,5-12,3 µM), choć u niektórych gatun-
ków postuluje się także istnienie transporte-
rów Pht1 o niskim powinowactwie do fosfo-
ranów (Km od 50 do 300 µM) (Nussaume i 
współaut. 2011, baker i współaut. 2015). U 
rzodkiewnika aż 8 z 9 genów kodujących te 
białka ulega ekspresji w korzeniu (mudge i 
współaut. 2002, shiN i współaut. 2004). W 
pobieranie Pi z roztworu glebowego zaanga-

Ryc. 1. Mechanizm transportu jonów fosforanowych z gleby do komórek korzenia: gradient protonów 
generowany przez plazmolemową H+-ATPazę wykorzystywany jest do przeniesienia Pi do wnętrza komór-
ki przez wtórny transporter Pht (Żebrowska i Ciereszko 2007, za zgodą Wydawnictwa).
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u Podocarpus totara (Lambers i współaut. 
2006), czyli zastrzalina totara, endemicznego 
drzewa Nowej Zelandii (New Zealand Plant 
Conservation Network http://www.nzpcn.
org.nz). Ponadto, w przypadku uprawy rzod-
kiewnika przy 1 µM stężeniu fosforanów, w 
porównaniu z roślinami uprawianymi przy 
stężeniu 1 mM, u prawie 60% akcesji za-
obserwowano zmniejszenie, a nie zwiększe-
nie liczby korzeni bocznych. Natomiast aż u 
25% roślin nie odnotowano zmian zarówno 
w długości korzenia głównego, jak i w licz-
bie korzeni bocznych (CheVaLier i współaut. 
2003). Analogiczne wnioski, dotyczące wpły-
wu niedoboru fosforu na liczbę i długość 
włośników korzeniowych A. thaliana, opu-
blikował ostatnio niemiecki zespół uczonych 
(stetter i współaut. 2015). Po przebadaniu 
aż 166 akcesji tego gatunku pochodzących z 
całego świata, wykazali oni dużą zmienność 
w reakcji roślin na niedobór tego pierwiast-
ka, niezależną od pochodzenia geograficzne-
go roślin, co może świadczyć o genetycznym 
podłożu procesu. W większości przypadków 
rośliny reagowały w powszechnie opisywany 
sposób, zwiększając długości i gęstości wło-
śników, lecz te, które naturalnie charakte-
ryzowały się długimi włośnikami, zwiększały 
tylko ich liczbę. Odnotowano także kilka ak-
cesji o długich i gęstych włośnikach, które 
na niedobór fosforu nie reagowały lub też 
wytwarzały krótsze i/lub rzadziej rozmiesz-
czone włośniki. Ostatnia z opisanych reakcji 
może świadczyć o transporcie przez roślinę 
limitowanych w tych warunkach związków 
organicznych, np. do intensywnie rozwijają-
cych się korzeni bocznych. W oparciu o te 
obserwacje zasugerowano, że rośliny pod-
czas stresu wykształcają system korzeniowy 
o możliwie optymalnej budowie, ogranicza-
jąc w ten sposób straty energii. Powyższy 
wniosek potwierdzają także badania na li-
niach o różnej ploidalności. Tetraploid Col-
1 charakteryzuje się dłuższymi włośnikami 
niż diploid, ale po umieszczeniu w podłożu 
pozbawionym fosforu linia diploidalna zwięk-
sza długość włośników, natomiast linia te-
traploidalna zmniejsza ich długość (stetter 
i współaut. 2015).

Do specyficznych zmian wywołanych ni-
skim stężeniem fosforu, obserwowanych tyl-
ko u niektórych gatunków roślin, należy wy-
kształcenie korzeni o nietypowej morfologii 
(ang. root clusters), które charakteryzują się 
niezwykle gęsto rozmieszczonymi, występują-
cymi w rzędach, krótkimi korzeniami bocz-
nymi wyższego rzędu o ograniczonym (zde-
terminowanym) wzroście, tzw. korzonkami 
(ang. rootlets). Powstają one zazwyczaj u ga-
tunków niemikoryzowych, ale w niektórych 
przypadkach mikoryza może obejmować na-
wet te specyficzne struktury korzeniowe, jak 

do zmniejszenia pobierania Pi o około 60%. 
Mutacja pht1;4 nie skutkuje zmniejszeniem, 
lecz zwiększeniem transportu fosforanów, 
najprawdopodobniej dzięki kompensacji bra-
ku Pht1;4 przez Pht1;1. Brak obu transpor-
terów obniża natomiast pobieranie Pi aż o 
71% (shiN i współaut. 2004). Jest to wynik 
o tyle ciekawy, że ekspresja genu Pht1;4 w 
warunkach dostępności Pi jest praktycznie 
niezauważalna (mudge i współaut. 2002, 
ayadi i współaut. 2015). Białka Pht1;2 i 
Pht1;3 nie uczestniczą w pobieraniu fosfo-
ranów, gdy ich stężenie w środowisku jest 
wysokie (ayadi i współaut. 2015). 

Innym białkiem, pośrednio zaangażowa-
nym w pobieranie fosforanów (Ryc. 1), któ-
rego aktywność wzrasta w przypadku stresu 
niedoboru fosforu jest plazmolemowa H+-AT-
Paza. W korzeniach ryżu (Oryza sativa) niski 
poziom fosforu powoduje wzrost aktywności 
H+-ATPazy o 30%, wzrost transportu pro-
tonów o 70%, a także wzrost Vmax enzymu 
przy niewielkim wzroście poziomu białka. 
Dlatego zhaNg i współaut. (2011) sugerują, 
że zmiany te mogą wynikać w dużej mierze 
z potranslacyjnych modyfikacji tego trans-
portera. Obserwację tę potwierdzają wyniki 
badań uzyskane dla roślin pomidora (Sola-
num lycopersicum), gdzie w warunkach nie-
doboru fosforu wzrasta ilość białka 14-3-3 
TFT7, zaangażowanego najprawdopodobniej 
w aktywowanie w tych warunkach plazmole-
mowej H+-ATPazy (Xu i współaut. 2012).

MODYFIKACJE MORFOLOGICZNE 
SYSTEMU KORZENIOWEGO

Zmiany morfologiczne korzeni obserwo-
wane u roślin poddanych stresowi niedoboru 
fosforu prowadzą do wykształcenia płytkiego, 
rozgałęzionego systemu korzeniowego o du-
żej powierzchni. Ma to umożliwić roślinie 
eksplorowanie górnych warstw gleby, gdzie 
stężenie związków fosforu, uwalnianych w 
trakcie rozkładu leżącej na powierzchni zie-
mi materii organicznej, jest największe. 
Tego typu modyfikacje systemu korzeniowe-
go obejmują zazwyczaj kilkakrotny wzrost 
gęstości oraz długości korzeni bocznych i 
włośników, a także skrócenie korzenia głów-
nego (LóPez-buCio i współaut. 2002, VaNCe 
2008, Péret i współaut. 2011). Poszczególne 
aspekty tych zmian są jednak charaktery-
styczne dla gatunku, a nawet odmiany rośli-
ny. Ograniczenia wzrostu korzenia głównego 
nie zaobserwowano np. u ryżu i kukurydzy 
(Zea mays) (zhaNg i współaut. 2014) oraz u 
21 z 73 przebadanych akcesji rzodkiewnika 
(Arabidopsis thaliana) (CheVaLier i współaut. 
2003). Podobnie, nie wszystkie gatunki zdol-
ne są do wydłużania i wzrostu liczby wło-
śników; nie obserwowano tego procesu np. 
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pracach (shaNe i Lambers 2005; Lamber i 
współaut. 2006, 2008, 2012). Klastry korze-
niowe występują powszechnie u gatunków 
zasiedlających ubogie w fosfor gleby Austra-
lii i Afryki Południowej, ale spotykane są 
także u gatunków śródziemnomorskich, np. 
łubinu białego (Lupinus albus), strefy umiar-
kowanej (przedstawiciele Cyperaceae) oraz u 
Proteaceae z Ameryki Południowej (Lambers 
i współaut. 2006, 2012).

MOBILIZACJA Pi Z NIEORGANICZNYCH 
GLEBOWYCH ZWIĄZKÓW FOSFORU

Inną strategią pozwalającą roślinom prze-
trwać w warunkach deficytu fosforu jest wy-
dzielanie przez korzenie substancji, które 
ułatwiają uwalnianie Pi z obecnych w glebie, 
trudno rozpuszczalnych związków. Do tego 
typu substancji należą: kwasy organiczne, 
związki fenolowe i śluzy oraz fosfatazy i inne 
enzymy (Lambers i współaut. 2006). Kwasy 
organiczne wydzielane przez rośliny to przede 
wszystkim kwasy: cytrynowy, jabłkowy i 
szczawiowy, ale także malonowy, fumarowy, 
bursztynowy i mlekowy (Lambers i współaut. 
2006, abrahão i współaut. 2014). Wydzielane 
są one do gleby w postaci zjonizowanej: pro-
ton transportowany jest przez plazmolemową 
H+-ATPazę z udziałem energii pochodzącej z 
ATP, natomiast anion przemieszcza się bier-
nie przez obecny w błonie komórkowej ka-
nał białkowy. Działanie karboksylanów (anio-
nów kwasów organicznych) opiera się na ich 
zdolności wiązania kationów metali, dzięki 
czemu mogą rozpuszczać sole, które żelazo, 
glin, wapń, magnez i mangan, tworzą z jo-
nami fosforanowymi. Dodatkowo, dzięki swo-
jej anionowej naturze, karboksylany współza-
wodniczą z fosforanami o miejsca wiążące na 
strukturach gleby, co ogranicza adsorpcję jo-
nów H2PO4

- i HPO4
2- na jej powierzchni (PLa-

XtoN i traN 2011). Uważa się, że podobne do 
kwasów organicznych, lecz słabsze właściwo-
ści wykazują związki fenolowe i śluzy wydzie-
lane przez niektóre gatunki przy niedoborze 
fosforu (Lambers i współaut. 2006). Zwłasz-
cza te ostatnie zdolne są do chelatowania jo-
nów glinu, żelaza czy wapnia (watt i eVaNs 
1999) oraz do powlekania grudek gleby i za-
słaniania potencjalnych miejsc wiążących Pi 
(grimaL i współaut. 2001). Trzeba jednocze-
śnie zauważyć, że niekiedy wydzielanie kwa-
sów organicznych może okazać się nieko-
rzystne dla roślin, gdyż rozpuszczalność nie-
organicznych soli fosforowych jest silnie uza-
leżniona od pH gleby. Z tego względu zakwa-
szanie ryzosfery sprzyja pobieraniu Pi tylko w 
przypadku gleb zasadowych, gdzie wspomaga 
rozpuszczanie fosforanów wapnia i magnezu. 
Na glebach o odczynie neutralnym bądź kwa-
śnym ułatwia jednak tworzenie kompleksów 

obserwowano to u Hakea verrucosa (shaNe 
i Lambers 2005, Lambers i współaut. 2006, 
Lambers i shaNe 2007). Stwierdzono, że u 
Leucadendron laureolum wytworzenie tego 
typu struktur może zwiększyć powierzchnię 
chłonną korzenia nawet 140 razy, a obję-
tość gleby penetrowanej przez system korze-
niowy aż 288 razy (LamoNt 2003). Jest to 
niezwykle istotne dla wydajnego pobierania 
Pi w warunkach jego deficytu, ponieważ, 
głównie ze względu na wiązanie fosforanów 
przez składniki gleby, współczynnik dyfuzji 
Pi w roztworze glebowym jest bardzo niski, 
wielokrotnie niższy niż współczynniki dla jo-
nów azotanowych czy potasowych (Lambers 
i współaut. 2008). 

Termin root clusters można przetłuma-
czyć jako pęki, zgrupowania, skupiska, grona 
lub po prostu klastry korzeniowe. Jednak 
w polskiej literaturze naukowej struktury 
te opisywane były do tej pory jedynie w 
kontekście korzeni „marchewkokształtnych” 
(bącZek-kwinta 2015) oraz korzeni prote-
oidowych (ang. proteoid roots) (Ciereszko 
2005, adamCzyk i godlewski 2010), czyli 
klastrów korzeniowych specyficznego typu 
(Lambers i współaut. 2006, Lambers i sha-
Ne 2007). Należy jednak zaznaczyć, że ist-
nieje także termin cluster roots (którego nie 
należy mylić z root clusters), funkcjonują-
cy zwykle jako synonim korzeni proteoido-
wych (Lambers i współaut. 2006, PLaysted i 
współaut. 2006, abrahão i współaut. 2014). 
Pojęcie klastrów korzeniowych jest jednak 
najszersze i obejmuje korzenie proteoidowe 
oraz inne, morfologicznie i fizjologicznie zbli-
żone struktury, pojawiąjące się u niektórych 
gatunków roślin efemerycznie, przy niedobo-
rze fosforu (połączonym z niedoborem azotu) 
lub też niedoborze żelaza w glebie (LamoNt 
1982, 2003; roseNfieLd i współaut. 1991; 
waters i bLeViNs 2000; shaNe i Lambers 
2005; Lambers i shaNe 2007). Niejednolite 
nazewnictwo tych struktur wynika z kolejno-
ści ich odkryć - po raz pierwszy zostały one 
bowiem opisane u przedstawicieli Proteaceae 
(srebrnikowatych), a dopiero później u in-
nych rodzin. Ponadto, najwięcej danych po-
siadamy właśnie na temat korzeni proteoido-
wych. Inne typy klastrów korzeniowych to 
wspomniane już korzenie marchwiokształtne 
[lub „marchewkokształtne” (bącZek-kwinta 
2015)] (ang. dauciform od łacińskiej nazwy 
marchwi – daucus) oraz korzenie włosowa-
te (ang. capillaroid roots). Niektórzy badacze 
wyróżniają dodatkowo czwarty typ, korze-
nie klastropodobne (ang. cluster-like roots) 
(Lambers i współaut. 2006, Lambers i shaNe 
2007). Wszystkie te formy opisano szerzej w 
Tabeli 1. Zdjęcia tych struktur i ich poszcze-
gólnych stadiów rozwojowych są natomiast 
przedstawione w wielu cytowanych tu 
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Karboksylany uwalniane są do podłoża 
przez wiele roślin. Choć u niektórych ga-
tunków, np. u ciecierzycy (Cicer arietinum), 
wydzielane są one na niezmiennym pozio-
mie, w większości przypadków głodzenie fos-
forowe wpływa znacząco na wzrost ich pro-
dukcji (Lambers i współaut. 2006, abrahão 
i współaut. 2014). Wyjątkowo dobrym tego 

Pi z tlenkami żelaza i glinu, a więc zwiększa 
immobilizację fosforanów. Dlatego uważa się, 
że wydzielanie do ryzosfery protonów wspól-
nie z karboksylanami jest procesem, który w 
dużej mierze wynika z konieczności zachowa-
nia równowagi ładunków pomiędzy kationami 
i anionami w korzeniu (Lambers i współaut. 
2015). 

Tabela 1. Rodzaje klastrów korzeniowych.

Na podstawie: [1] (Lambers i współaut. 2006), [2] (LamoNt 2003), [3] (shaNe i Lambers 2005), [4] (LamoNt 1982), 
[5] (LamoNt 1974), [6] [7] (shaNe i współaut. 2006), [8] (Lambers i współaut. 2015), [9] (hoCkiNg i jeffery 2004), 
[10] (roseNfieLd i współautors. 1991), [11] (waters i bLeViNs 2000), [12] (Lambers i shaNe 2007). *Klastry ko-
rzeniowe wytwarzane przez gatunki należące do tych rodzin są niekiedy opisywane jako korzenie klastropodobne 
[1, 9, 12], a w innych opracowaniach zaliczane do korzeni proteoidowych [2, 3, 10, 11], dlatego w tabeli zostały 
zaklasyfikowane do obu typów.

Typ korzeni Wygląd Wielkość Występowanie Uwagi

Korzenie proteoido-
we/klastrowe proste 
(ang. simple prote-
oid/cluster roots) 
lub złożone (ang. 
compound proteoid/
cluster roots)

Gęsta sieć korzonków 
rosnących w równole-
głych rzędach. U for-
my złożonej korzonki 
odchodzące od głównej 
osi korzenia posiadają 
własne rozgałęzienia 
[1]. Typowo na 1 cm 
korzenia przypada 
250–500 korzonków, 
ale może być również 
10–1000 [2]. Gęstość 
włośników to około 
800/mm2. Klaster ma 
kształt elipsoidalny [3].

Klastry mają zazwyczaj 
2–75 mm długości i 
1–34 mm szerokości. 
Największe, osiągające 
20 x 7 cm, spotykane 
są u Hakea prostra-
ta. Korzonki mierzą 
0,6–35 mm, włośniki 
0,1–2 mm [2].

Proteaceae (1600 
gatunków) oraz 
u niektórych ga-
tunków Fabaceae 
(np. Lupinus al-
bus), Betulaceae, 
Casuarinaceae, 
Myricaceae, Cu-
cucrbitaceae*, 
Elaeagnaceae, 
Moraceae* [1, 3] i 
Mimosaceae [4].

Wydzielają duże ilo-
ści karboksylanów w 
wybuchu wydzielni-
czym, a także pro-
tony, wodę, związki 
fenolowe i kwaśne 
fosfatazy. Ich roz-
wój hamowany jest 
przez wysokie stęże-
nie fosforu lub azotu 
w glebie oraz przez 
suszę [2]. Pobierają 
około 10 razy więcej 
fosforanów niż zwykłe 
korzenie [3].

Korzenie marchwio-
kształtne (ang. dau-
ciform roots)

Niewielka liczba ko-
rzonków (6–20 na cm 
korzenia) w kształcie 
korzenia marchwi, osa-
dzonych na niewielkich 
trzoneczkach. Korzonki 
nie tworzą rzędów [5].

Występują zazwyczaj 
w grupach. Klastry 
osiągają do 2,4 cm 
długości, korzonki 2–9 
mm, włośniki 1–2,4 
mm [5].

Cyperaceae i dwa 
gatunki Juncace-
ae [1].

Metabolizm podobny 
do korzeni proteoido-
wych [1, 4, 6, 7].

Korzenie włosowate 
(ang. capillaroid 
roots)

Długie włośniki pokry-
wające korzeń i odcho-
dzące od niego korzon-
ki [4].

Na centymetr bieżący 
klastra przypada 40 
korzeni bocznych o 
długości około 3 cm 
posiadających 5 mm 
korzonki i 1,3–2 mm 
włośniki [4].

Restionaceae, 
Anarthriaceae (u 
Lyginia barbata) 
[8].

Włośniki chłoną duże 
ilości wody. Pozostałe 
procesy są najpraw-
dopodobniej zbliżone 
do opisanych u ko-
rzeni proteoidowych 
[1, 4].

Korzenie klastropo-
dobne (ang. cluster-
-like roots)

Niewielka liczba ko-
rzonków w klastrze: u 
dyni zwyczajnej (Cu-
curbita pepo) 5–10, u 
fikusa benjamina (Ficus 
benjamina) do 30, ale 
u łubinu wąskolistnego 
(Lupinus angustifolius) 
więcej [9, 10, 11].

Korzonki mają około 1 
cm długości [10, 11].

Niektórzy przed-
stawiciele Faba-
ceae (np. Lupinus 
angustifolius), Cu-
curbitaceae* (np. 
Cucurbita pepo), 
Moraceae (np. 
Ficus benjamina)* 
[2, 9, 10, 11].

Typ wyszczególniany 
tylko przez niektó-
rych autorów [1, 9, 
12]. Obejmuje korze-
nie nieposiadające 
wszystkich cech ko-
rzeni proteoidowych, 
rozwijające się przy 
niskim stężeniu żela-
za [10, 11] lub przy 
wysokim stężeniu 
azotu [9] w glebie.
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także uwalniają fosforany zaadsorbowane na 
powierzchni koloidów glebowych. Ich dzia-
łanie jest niezwykle wydajne; w niektórych 
przypadkach mogą zwiększyć stężenie Pi w 
rozworze glebowym nawet tysiąckrotnie. Do-
datkowo, zwiększają one rozpuszczalność or-
ganicznych związków fosforu oraz ich podat-
ność na rozkład enzymatyczny. Kwasy orga-
niczne nie mają natomiast wpływu na uwal-
nianie fosforanów z obecnych w glebie fos-
folipidów, fosforylowanych cukrów, kwasów 
nukleinowych czy fityny, by rośliny mogły 
wykorzystać fosfor z tych źródeł (PLaXtoN i 
traN 2011). Wykorzystanie fosforu zawartego 
w związkach organicznych może być jednak 
bardziej istotne dla roślin niż pozyskiwanie 
go ze związków nieorganicznych, gdyż w nie-
których glebach, np. na obszarze tundry, or-
ganiczne formy fosforu mogą stanowić nawet 
99% fosforu glebowego (Lambers i współaut. 
2008). Choć odnotowano przypadki pobiera-
nia przez włośniki krótkich cząsteczek DNA 
(PauNgfoo-LoNhieNNe i współaut. 2010) oraz 
białek na drodze endocytozy (PauNgfoo-LoN-
hieNNe i współaut. 2008), a więc nie moż-
na wykluczyć pobierania tą drogą innych 
większych cząsteczek organicznych bez ich 
uprzedniego rozkładu, ten sposób pobiera-
nia składników odżywczych przez rośliny 
jest mało wydajny i ma niewielkie znaczenie. 
Aby wykorzystać fosfor zawarty w materii 
organicznej gleby, ortofosforany muszą zo-
stać odłączone od obecnego w glebie związ-
ku organicznego, a następnie, w rozpusz-
czalnej formie jonów H2PO4

- lub HPO4
2-, po-

brane przez roślinę z użyciem transporterów 
Pht1. Z tego względu rośliny obok kwasów 
organicznych uwalniają do ryzosfery szereg 
enzymów hydrolizujących organiczne związki 
fosforu: fosfatazy, nukleazy, fosfodiesterazy i 
fitazy. Stwierdzono, że aktywność tych enzy-
mów jest znaczna, gdyż Arabidopsis jest w 
stanie rosnąć na organicznym źródle fosfo-
ru, np. w postaci 3-fosfoglicerolu (robiNsoN 
i współaut. 2012) lub RNA (PLaXtoN i traN 
2011), równie dobrze jak na nieorganicznych 
fosforanach. Wykazano także, że dzięki 
hydrolazom uwalnianym przez pszenicę (Tri-
ticum aestivum) stężenie organicznych związ-
ków fosforu w bezpośrednim sąsiedztwie ko-
rzeni tej rośliny obniża się aż o 86% (Lam-
bers i współaut. 2008). Poznanie mechani-
zmów odpowiedzialnych za proces produkcji 
i wydzielania enzymów rozkładających orga-
niczne formy fosforu stwarza więc interesu-
jące perspektywy wykorzystania tej wiedzy w 
biotechnologii roślin i tym samym wskazuje 
nowe kierunki badań związane z kwaśnymi 
fosfatazami. 

Fosfomonoesterazy, nazywane krócej fos-
fatazami (EC 3.1.3), to grupa enzymów hy-
drolizujących monoestry kwasu fosforowego 

przykładem są klastry korzeniowe, struktu-
ry wyspecjalizowane w pozyskiwaniu fosforu 
nie tylko dzięki swojej ogromnej powierzch-
ni, ale także dzięki wydzielaniu dużych ilo-
ści kwasów organicznych w tzw. wybuchu 
wydzielniczym (ang. exudative burst) (shaNe 
i Lambers 2005, Lambers i współaut. 2006, 
PLaysted i współaut. 2006). Klastry korze-
niowe żyją krótko, zazwyczaj około jednego 
do trzech tygodni, a faza wydzielnicza trwa 
zaledwie 1 do 3 dni (watt i eVaNs 1999, 
LamoNt 2003, Lambers i shaNe 2007). W 
tym krótkim okresie korzenie proteoidowe 
łubinu białego wydzielają aż 40, 20 i 5 razy 
więcej odpowiednio cytrynianu, jabłczanu i 
bursztynianu niż zwyczajne korzenie łubinu 
w warunkach dostępności fosforu (Lambers 
i współaut. 2008). Szacuje się, że ilość kwa-
su cytrynowego wydzielanego przez korzenie 
może stanowić nawet 23% całej masy ro-
śliny (LamoNt 2003). Natomiast dla Bank-
sia pronotes wykazano, że uwalnianie przez 
roślinę kwasów organicznych przyczynia się 
do zwiększenia dostępności Pi w ryzosferze 
aż o 250% (Lambers i shaNe 2007). Oprócz 
kwasów organicznych korzenie proteoidowe 
wydzielają także inne substancje ułatwiające 
pozyskiwanie fosforu z gleby: śluzy, związki 
fenolowe, kwaśne fosfatazy i wodę. Ta ostat-
nia, wydzielana podczas nocy, a następnie 
pobierana przez klastry korzeniowe w cią-
gu dnia, miałaby ułatwiać transport skład-
ników mineralnych przez korzenie, a także 
wpływać na wydłużenie żywotności klastrów 
korzeniowych, które wytwarzane są tylko w 
odpowiednio wilgotnym środowisku (watt i 
eVaNs 1999, LamoNt 2003). Podobne do ko-
rzeni proteoidowych właściwości fizjologiczne, 
polegające na wydzielaniu kwasów 
organicznych i fosfataz, wykazują korzenie 
marchwiokształtne (PLaysted i współaut. 
2006). Brak jest natomiast danych dla ko-
rzeni włosowatych, choć przypuszcza się, że 
funkcjonują one na analogicznej zasadzie 
(Lambers i współaut. 2006). Niedawno opu-
blikowano wyniki badań korzeni wiążących 
piasek (ang. sand-binding roots), wytwarza-
nych przez Discocactus placeutiformis. Struk-
tury te nie są zaliczane do klastrów korze-
niowych, jednak tak jak korzenie proteoido-
we i korzenie marchwiokształtne, są wyspe-
cjalizowane w pozyskiwaniu fosforu z gleby, 
gdyż wydzielają znaczne ilości śluzów oraz 
kwasów organicznych (abrahão i współaut. 
2014).

UWALNIANIE FOSFORANÓW 
Z OBECNYCH W GLEBIE 

ORGANICZNYCH ZWIĄZKÓW FOSFORU

Kwasy organiczne zwiększają rozpuszczal-
ność nieorganicznych soli fosforanowych, a 
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w szczególnie dużej ilości w nasionach (traN 
i współaut. 2010b, wang i współaut. 2011). 
Uwalnianie do gleby kwaśnych fosfataz 
stwierdzono u wielu roślin uprawnych, m.in. 
u pomidora (Lycopersicon esculentum), soi, 
fasoli (Phaseolus vulgaris), łubinu białego, 
rzodkiewnika i tytoniu (Nicotiana tabacum), 
a także u jednoliściennych: kukurydzy, owsa 
(Avena sativa), ryżu, pszenicy i jęczmienia 
(Hordeum vulgare) (Żebrowska i Ciereszko 
2009, traN i współaut. 2010a). Badania nad 
rzodkiewnikiem wykazały, że kwaśne purpu-
rowe fosfatazy odpowiedzialne za mobilizację 
Pi ze związków organicznych obecnych w 
glebie mogą działać w ryzosferze bądź też na 
powierzchni korzenia, jeżeli po wydzieleniu 
pozostają silnie związane ze ścianą komór-
kową ryzodermy. Takie rozwiązanie najpraw-
dopodobniej optymalizuje pozyskiwanie fosfo-
ru przez roślinę. Ze względu na wyjątkowo 
niską mobilność w glebie, Pi uwolniony do 
roztworu glebowego przez enzymy roślinne, 
nawet w niewielkiej odległości od systemu 
korzeniowego, może nie zostać przez roślinę 
pobrany, ale np. związany przez kationy me-
tali (wang i współaut. 2011). 

AtPAP12 i AtPAP26 to dwie główne PAP 
rzodkiewnika uwalniane do ryzosfery, na-
tomiast AtPAP10 to prawdopodobnie jedy-
na kwaśna purpurowa fosfataza związana z 
powierzchnią korzeni tej rośliny. AtPAP12 i 
AtPAP26 zostały wcześniej oczyszczone z ho-
dowli komórek Arabidopsis (traN i współaut. 
2010b), a następnie analiza podwójnego mu-
tanta atpap26/atpap12 pokazała, że odpo-
wiadają one wspólnie za ponad 60% aktyw-
ności kwaśnych fosfataz wydzielanych przez 
korzenie (robiNsoN i współaut. 2012). Choć 
enzymy te posiadają podobną specyficzność 
substratową, okazały się być w różny spo-
sób regulowane. W odpowiedzi na niedobór 
fosforu zaobserwowano znaczący wzrost ilo-
ści transkryptu AtPAP12, ale nie AtPAP26. 
Z drugiej strony, AtPAP26 podlega glikozyla-
cji, której nie stwierdzono u AtPAP12 (traN 
i współaut. 2010b). Czasochłonna analiza 
setek tysięcy siewek rzodkiewnika przepro-
wadzona przez zespół Wanga (wang i współ-
aut. 2011) pokazała natomiast, że wszystkie 
rośliny, które nie wykazywały aktywności 
kwaśnej fosfatazy na powierzchni systemu 
korzeniowego to mutanty tego samego genu 
– AtPAP10. AtPAP10 ulega ekspresji w wie-
lu organach rośliny: w korzeniu, pędzie, li-
ściach, kwiatach, łuszczynie. W korzeniu, w 
warunkach optymalnego żywienia fosforowe-
go, ekspresja AtPAP10:GUS zachodzi głównie 
w merystemach oraz wiązkach przewodzą-
cych, jednak przy niedoborze fosforu obej-
muje wszystkie tkanki, także ryzodermę i 
komórki włośnikowe. Mimo silnej ekspresji, 
mutacja tego genu nie wpływa znacząco na 

(V) z uwolnieniem nieorganicznych fosfora-
nów. Zaliczane są one do podklasy esteraz 
(EC 3.1) i klasy hydrolaz (EC 3). Kwaśne 
fosfatazy (EC 3.1.3.2) to fosfomonoesterazy 
charakteryzujące się optimum działania w 
zakresie pH kwaśnego oraz, w przeciwień-
stwie do wielu innych fosfataz, zazwyczaj ni-
ską specyficznością substratową (NC-iubmb 
http://www.chem.qmul.ac.uk/iubmb/enzy-
me/). Występują one powszechnie u roślin, 
ale także u zwierząt i mikroorganizmów. W 
genomie Arabidopsis zidentyfikowano ponad 
50 genów przypuszczalnie kodujących kwa-
śne fosfatazy. Aż 29 z nich to geny kwa-
śnych purpurowych fosfataz PAP (ang. pur-
ple acid phosphatase) i tylko jeden nie jest 
transkrypcyjnie aktywny (traN i współaut. 
2010a). U innych gatunków geny PAP wy-
stępują nie mniej licznie; u kukurydzy od-
naleziono ich 33, u ryżu 26, u soi (Glyci-
ne max) 35 (goNzáLez-muñoz i współaut. 
2015). PAP są nie tylko silnie zaangażowane 
w gospodarkę fosforową roślin, ale także w 
odpowiedź na patogeny i abiotyczne czynniki 
stresowe (niedobór wody, zasolenie), w pro-
cesy związane ze starzeniem się rośliny, au-
tolizą komórek, syntezą askorbinianu, syn-
tezą celulozy, przekazywaniem informacji z 
udziałem kwasu abscysynowego, homeostazą 
manganu, żelaza i cynku oraz, dzięki aktyw-
ności peroksydazy, jaką wykazują niektóre z 
nich, w metabolizm reaktywnych form tlenu. 
Stąd, właśnie ta grupa enzymów cieszy się 
szczególnie dużym zainteresowaniem bada-
czy (Żebrowska i Ciereszko 2009, sCheNk i 
współaut. 2013). 

Ekspresja genów wielu kwaśnych pur-
purowych fosfataz wzrasta w odpowiedzi na 
niedobór fosforu. Dotyczy to zarówno enzy-
mów działających wewnątrzkomórkowo, jak 
i zewnątrzkomórkowo, w całej roślinie lub 
tylko miejscowo, w danym jej organie, np. 
w korzeniach. Ich rola w aklimatyzacji ro-
śliny do warunków niedoboru fosforu pole-
ga przede wszystkim na uwalnianiu Pi ze 
związków organicznych, zarówno glebowych, 
jak i tych zmagazynowanych w wakuoli lub 
apoplaście komórki (traN i współaut. 2010a, 
wang i współaut. 2014). Dzięki szerokiej 
specyficzności substratowej kwaśne purpu-
rowe fosfatazy są zdolne do hydrolizy wielu 
monoestrów kwasu fosforowego, co umoż-
liwia roślinie pozyskanie Pi z tak różnorod-
nych źródeł jak: fosfoenolopirogronian, nu-
kleotydy, aminokwasy z przyłączoną resztą 
fosforanową (fosfoseryna, fosfotreonina), fos-
forylowane cukry (3-fosfoglicerynian, fosfory-
boza, fosfoheksozy) czy polifosforany. Osob-
ną grupę PAP stanowią enzymy o aktywno-
ści fitazy, zdolne do hydrolizy kwasu fityno-
wego, będącego składnikiem fityny – zapaso-
wego związku fosforu roślin, występującego 



426 Magdalena Zboińska

je się on występowaniem tzw. mufki, czy-
li zwartego płaszcza strzępek otaczających 
korzeń, z którego wyrasta rozległa grzybnia 
zewnątrzkorzeniowa, a także sieci Hartiga, 
czyli systemu strzępek pomiędzy komórkami 
kory korzenia. Strzępki grzybów ektomikory-
zowych nie penetrują wnętrza komórek ko-
rzenia (beCquer i współaut. 2014). 

W zależności od gatunku i warunków 
środowiska, roślina może tworzyć symbio-
zę z grzybem i pozyskiwać część fosforu 
lub praktycznie cały potrzebny jej fosfor 
ze strzępek grzyba bądź też nie wytwarzać 
układu symbiotycznego z grzybem i pobierać 
fosfor wyłącznie z gleby (jaVot i współaut. 
2007). Grzyby ektomikoryzowe dostarczają 
roślinie fosfor wydajniej niż grzyby miko-
ryzy arbuskularnej, prawdopodobnie dzięki 
znacznie większej powierzchni grzybni ze-
wnątrzkorzeniowej (PLassard i deLL 2010). 
Niestety w obu przypadkach podłoże mole-
kularne i dokładny mechanizm tego procesu 
nie są do końca wyjaśnione. Wydaje się, że 
jednym z głównych czynników wpływających 
na tworzenie symbiozy jest dostępność fosfo-
ru w glebie, która przekłada się na stężenie 
fosforu w tkankach rośliny. Jak pokazano 
dla grzybów mikoryzy arbuskularnej, przy 
wysokim stężeniu fosforu roślina zmniejsza 
transport cukrów do strzępek grzyba, co 
hamuje proces mikoryzy (jaVot i współaut. 
2007). Ponadto, wysokie stężenie fosforu ob-
niża ekspresję genów syntezy karotenoidów, 
z których powstają strigolaktony, fitohormo-
ny wydzielane do gleby przez korzenie roślin 
i zaangażowane w proces inicjacji mikoryzy 
(gu i współaut. 2011). Po pobraniu, znaczne 
ilości fosforu są początkowo akumulowane 
w postaci polifosforanu (od trzech do tysięcy 
reszt fosforanowych połączonych wiązaniem 
wysokoenergetycznym) w wakuolach grzybni 
zewnątrzkorzeniowej, a u grzybów ektomiko-
ryzowych także w mufce. Najprawdopodob-
niej w postaci polifosforanów, fosfor trans-
portowany jest dalej, do grzybni wewnątrz-
korzeniowej, gdzie podlega enzymatycznemu 
rozkładowi, a następnie, już jako Pi, zostaje 
przeniesiony do komórek roślinnych (jaVot i 
współaut. 2007, beCquer i współaut. 2014). 
Uwolnione w korzeniu fosforany transporto-
wane są przez błonę komórkową do cytozolu 
komórek przy udziale transporterów fosfo-
ranowych Pht1. Ekspresja genów kodują-
cych te białka ulega istotnym zmianom pod 
wpływem kolonizacji korzeni grzybami miko-
ryzy arbuskularnej. Ilość niektórych białek 
Pht1, zwłaszcza ryzodermalnych, maleje (po-
nieważ maleje pozyskiwanie przez roślinę Pi 
bezpośrednio z ryzosfery), rośnie natomiast 
ilość innych. Ponadto, zaczynają być trans-
krybowane geny transporterów specyficznie 
indukowanych mikoryzą. Ich produkty biał-

ogólną aktywność kwaśnych fosfataz obec-
nych w tkankach, choć przekłada się na 
zmniejszenie świeżej masy rośliny o 15 do 
30%, w porównaniu z typem dzikim. Moż-
na stąd wnioskować, że białko pełni funk-
cję głównie na powierzchni korzeni. Ponadto, 
ze względu na zmiany w morfologii systemu 
korzeniowego obserwowane u roślin z nade-
kspresją AtPAP10 oraz u mutantów atpap10, 
sugeruje się, że AtPAP10 może być zaanga-
żowana w kontrolę architektury systemu ko-
rzeniowego w odpowiedzi na zmieniającą się 
zawartość fosforu w glebie, analogicznie do 
NtPAP12. Stwierdzono bowiem, że NtPAP12 
z tytoniu, białko o bardzo podobnej do At-
PAP10 sekwencji aminokwasowej, także 
związane ze ścianą komórkową, jest zdolne 
do aktywowania na drodze defosforylacji en-
zymów biorących udział w przebudowie ścia-
ny komórkowej, takich jak α-ksylozydaza czy 
β-glukorozydaza (wang i współaut. 2011). 
Należy zaznaczyć, że choć zawartość fityny 
w glebie może być znaczna, żaden z trzech 
opisanych enzymów Arabidopsis nie posiada 
wystarczającej aktywności fitazy, aby uwal-
niać Pi z tego źródła. Aktywność AtPAP10 
wobec fityny jest bardzo niska, natomiast 
AtPAP12 i AtPAP26 zerowa, a ogólna ak-
tywność fitaz wydzielanych przez korzenie 
rzodkiewnika to jedynie 0,8 % całkowitej ak-
tywności fosfomonoesteraz (traN i współaut. 
2010b, wang i współaut. 2011).

MIKORYZA

Wśród wyróżnianych rodzajów mikoryzy 
szczególnie dużym zainteresowaniem w kon-
tekście fosforowego żywienia roślin cieszy 
się mikoryza arbuskularna i ektomikoryza. 
Mikoryza arbuskularna występuje u 80% 
roślin lądowych i jest tworzona wyłącznie 
przez grzyby z typu Glomeromycota (smith i 
smith 2012, busCot 2015). Korzenie zakażo-
ne tymi grzybami zewnętrznie nie różnią się 
od niezakażonych, gdyż grzybnia zewnątrz-
korzeniowa nie tworzy struktur oplatających 
korzenie. Strzępki grzyba wnikają natomiast 
do wnętrza komórek kory korzenia, gdzie, 
nie naruszając ciągłości protoplastu, rozga-
łęziają się tworząc tzw. arbuskule. Proceso-
wi tworzenie arbuskul towarzyszą zmiany w 
funkcjonowaniu roślinnej błony komórkowej, 
która otacza je i przekształca się w błonę 
periarbuskularną, będącą miejscem wymia-
ny składników odżywczych pomiędzy grzy-
bem i rośliną (buCher 2007, gu i współaut. 
2011). Drugi rodzaj mikoryzy, ektomikoryza, 
występuje u większości drzew tajgi i strefy 
klimatu umiarkowanego oraz u niektórych 
gatunków drzew tropikalnych i tworzony jest 
przez grzyby należące do Basidiomycota lub 
Ascomycota (busCot 2015). Charakteryzu-
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ści niż korzenie kukurydzy, a ponadto rośnie 
on intensywnie w okresie, kiedy wzrost ku-
kurydzy jest niewielki (Li i współaut. 2007). 
Podobnie, odnotowano wzrost pobierania 
fosforu przez pszenicę, gdy była ona upra-
wiana z wydzielającym kwas cytrynowy łu-
binem białym, natomiast uprawa ciecierzycy 
pospolitej i pszenicy na organicznym źródle 
fosforu w postaci fityny zwiększa pobieranie 
Pi przez pszenicę, prawdopodobnie dzięki fi-
tazom wydzielanym przez ciecierzycę (Li i 
współaut. 2003). Na nieco odmiennym, acz-
kolwiek zbliżonym założeniu, opiera się tak-
że pomysł wzbogacanie gleb w fosfor dzięki 
uprawie gatunków, które wydajnie pobierają 
fosfor z gleby, ale nie posiadają sprawnego 
systemu remobilizacji fosforanów ze starzeją-
cych się liści. Stąd ściółka powstała z liści 
tych roślin znacząco wzbogaca glebę w fosfo-
rany. Tego typu właściwości charakteryzują 
np. przedstawicieli Proteaceae zasiedlających 
obszar Chile (Lambers i współaut. 2012). 

Inne badania obejmują uzyskanie od-
mian o odpowiedniej architekturze systemu 
korzeniowego, także z zastosowaniem mani-
pulacji genetycznych, obok klasycznych me-
tod selekcji. W ostatnich latach prowadzo-
nych jest coraz więcej obiecujących badań 
związanych z mapowaniem grup loci cech 
ilościowych QTL (ang. quantitative trait loci) 
odpowiedzialnych za morfologię korzeni, któ-
rych wyniki mogą zostać wykorzystane w 
stworzeniu roślin o korzystniejszej dla pozy-
skiwania fosforu z gleby architekturze syste-
mu korzeniowego (LóPez-arredoNdo i współ-
aut. 2014, baker i współaut. 2015, maNa-
VaLaNi i współaut. 2015). Podejście to zdo-
łano skutecznie wykorzystać przy stworzeniu 
kilku odmian soi (wang i współaut. 2014) 
oraz fasoli, która charakteryzowała się silnie 
rozgałęzioną górną częścią systemu korze-
niowego (VaNCe 2008). Lambers i współaut. 
(2006) postulują natomiast poznanie podło-
ża genetycznego procesu rozwoju klastrów 
korzeniowych i wprowadzenie zidentyfikowa-
nych genów do roślin uprawnych, pod kon-
trolą promotorów specyficznych dla korzenia 
i indukowanych głodzeniem fosforanowym. 

Genetyczna modyfikacja roślin związana 
ze wzrostem ekspresji genów transporterów 
fosforanowych nie jest jeszcze dobrze roz-
winięta. W przypadku nadekspresji w ryżu 
genu transportera OsPht1;1 wzrost zawar-
tości fosforu w roślinie odnotowywano tylko 
przy optymalnym lub wysokim stężeniu Pi 
w podłożu, a w warunkach jego deficytu nie 
zaobserwowano żadnych zmian (suN i współ-
aut. 2012). Podobnie, nadekspresja OsPht1;8 
w warunkach deficytu fosforu nie przyniosła 
pozytywnych rezultatów, natomiast u ryżu 
uprawianego na podłożu zawierającym 300 
µM Pi spowodowała zahamowanie wzrostu 

kowe lokują się w błonie periarbuskular-
nej komórek z dojrzałymi arbuskulami lub 
głównie w tych komórkach, co świadczy o 
ich udziale w transporcie fosforanów z prze-
strzeni periarbuskularnej do protoplastu ko-
mórki roślinnej (jaVot i współaut. 2007). W 
przypadku grzybów ektomikoryzy do chwili 
obecnej nie znaleziono żadnych transporte-
rów specyficznie indukowanych mikoryzą. 
U topoli opisano natomiast dwa geny Pht1, 
których ekspresja wzrasta po kolonizacji ko-
rzeni grzybem, stąd przypuszcza się, że są 
one zaangażowane w dostarczanie fosfora-
nów do komórek rośliny po ich uwolnieniu 
przez sieć Hartiga do przestrzeni apoplastu 
(beCquer i współaut. 2014).

PERSPEKTYWY

Zmniejszenie zużycia nawozów fosforo-
wych jest niezwykle trudne, gdyż większość, 
nawet ponad 90%, obecnego w glebie fosfo-
ru występuje w formie organicznej i nie jest 
bezpośrednio dostępna dla roślin (Lambers i 
współaut. 2008). Dlatego coraz większe na-
dzieje wiąże się z genetycznie modyfikowany-
mi roślinami, które wydajniej pobierają fos-
for z gleby lub są bardziej odporne na nie-
dobór fosforu w środowisku, gdyż potrzebują 
go mniej niż inne gatunki (zhaNg i współ-
aut. 2014). Dodatkowe możliwości stwarza 
także stosowanie szczepionek mikoryzowych 
(jeffries i współaut. 2003), bądź odpowied-
nich szczepów ryzobakterii, które zwiększają 
dostępność fosforanów w glebie poprzez wy-
dzielanie kwasów organicznych (bhardwaj i 
współaut. 2014). 

Jednym z najprostszych do zastosowania 
rozwiązaniem jest jednoczesna lub naprze-
mienna uprawa na jednym polu gatunków 
wydzielających do gleby duże ilości kwasów 
organicznych lub enzymów, obok gatunków, 
które takiej zdolności nie posiadają (Li i 
współaut. 2003, 2007, Lambers i współaut. 
2006, 2012). Dla przykładu uprawa kuku-
rydzy razem z bobem (Vicia faba) na glebie 
ubogiej w fosfor, ale bogatej w azot skutku-
je zwiększeniem masy zebranego ziarna ku-
kurydzy nawet o 49%, a bobu o 22%, na-
tomiast czteroletnia naprzemienna uprawa 
tych dwóch gatunków powoduje wzrost plo-
nowania kukurydzy o 37% i bobu o 29% w 
porównaniu z ich uprawą w monokulturze. 
Wynika to z przynajmniej dziesięciokrotnego 
zwiększenia dostępności fosforu w podłożu 
dzięki jego zakwaszeniu przez kwasy cytry-
nowy i jabłkowy wydzielane przez bób, kiedy 
korzenie kukurydzy wykazują tendencję do 
alkalizacji ryzosfery. Bób natomiast, dzięki 
równoległej uprawie z kukurydzą zmniejsza 
konkurencję wewnątrzgatunkową, ponieważ 
jego korzenie rozwijają się na innej głęboko-
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STRESZCZENIE

Wiele gleb, także uprawnych, charakteryzuje się 
bardzo niskim stężeniem rozpuszczonych w roztworze 
glebowym jonów fosforanowych, które są jedyną formą 
fosforu pobieraną przez rośliny. Jednocześnie, znaczną 
pulę fosforu glebowego stanowią organiczne formy tego 
pierwiastka, a dodatkowo duża frakcja fosforanów im-
mobilizowana jest przez składniki gleby. Z tego powodu 
rośliny wykształciły wiele przystosowań ułatwiających im 
wydajne korzystanie z ograniczonych zasobów fosforu 
glebowego. Są to m.in. zmiany w budowie systemu ko-
rzeniowego mające na celu zwiększenie jego powierzchni 
chłonnej, tworzenie relacji symbiotycznych z grzybami 
mikoryzowymi, wzrost aktywności lub ilości białek od-
powiedzialnych za pobieranie fosforanów z gleby, a tak-
że wydzielanie przez korzenie enzymów i kwasów orga-
nicznych, które uwalniają fosforany z obecnych w glebie 
związków organicznych i nieorganicznych. Celem niniej-
szej pracy jest omówienie wspomnianych przystosowań.
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Summary

Inorganic phosphates are the only form of phosphorus which plants can take up. Unfortunately, in most soils, 
including agricultural soils, concentration of phosphate ions in soil solutions is very low. On the other hand, con-
siderable part of soil phosphorus pool is present in the form of phosphoroorganic compounds  and a great fraction 
of phosphates is immobilized by soil particles. For these reasons, plants have developed many adaptations which 
facilitate more efficient use of the limited soil phosphates sources. These adaptations include changes in the root 
system architecture to enlarge the sorption area, formation of mycorrhizal associations, increase of activity or abun-
dance of proteins responsible for phosphate ions uptake, as well as secretion of enzymes and organic acids which 
release phosphate ions from organic and inorganic phosphorous compounds. The goal of this paper is to outline the 
current state of knowledge about these adaptations.
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