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WYBRANE ASPEKTY ADAPTACJI ROSLIN DO WARUNKOW NIEDOBORU
FOSFORU W SRODOWISKU GLEBOWYM

WPROWADZENIE

Niedobor fosforu jest jednym 2z glow-
nych czynnikow limitujacych wzrost roslin,
zarowno w warunkach naturalnych, jak i
na polach uprawnych (LAMBERS i wspoétaut.
2008). Szacuje sie, ze wydajnos¢ produkcji
z ponad 40% s$Swiatowych upraw ograniczo-
na jest wlasnie zawartoscia dostepnych dla
roslin form tego pierwiastka w glebie (VAN-
CE 2001). Wynika to z pobierania przez ro-
Sliny wylacznie wolnych, rozpuszczonych w
roztworze glebowym jonow H,PO, i HPO,2,
okres§lanych jako Pi (fosforan nieorganiczny,
ang. inorganic phosphate) (ZEBROWSKA i CIE-
RESZKO 2007), podczas gdy od 30 do 70%
fosforu w glebach uprawnych to zwiazki or-
ganiczne, a w glebach lesnych lub chilod-
nych glebach tundry moga one stanowié
nawet 80-99% (LAMBERS i wspotaut. 2008).
Ponadto, rozpuszczalnoS¢ nieorganicznych
form fosforu uzalezniona jest silnie od pH
gleby. W glebach kwasnych fosforany tworzg
nierozpuszczalne zwiazki z glinem, zelazem i
manganem, a w glebach zasadowych wigza-
ne sa przez jony wapnia i magnezu (CZER-
WINSKI 1976, ZEBROWSKA i CIERESZKO 2007).
Skutkuje to zazwyczaj immobilizacja od 80
do 90% fosforu dostarczonego z nawozem
(LAMBERS i wspétaut. 2006). Dlatego tez ste-
zenie fosforanéw w roztworze glebowym jest
bardzo niskie i wynosi Srednio 1 uM (VAN-
CE 2001), a najwyzsze wartosSci stezenia
Pi rzadko przekraczaja 10 uM (NUSSAUME i

wspotaut. 2011). Jednoczesnie, stezenie wol-
nych jonéw fosforanowych w komorce ro-
§linnej to az 1-10 mM, a ponadto fosforany
wchodza w sklad wielu zwiazkéw, np. ATP,
kwasow nukleinowych czy fosfolipidow (NATH
i TUTEJA 2015).

Niska zawartos¢ Pi w roztworze glebo-
wym i kluczowa rola fosforu w metabolizmie
komoérki spowodowata wyksztalcenie u roslin
szeregu przystosowan umozliwiajacych ada-
ptacje do warunkéw deficytu tego pierwiast-
ka. Przystosowania te mozemy podzielic na
dwie grupy: (i) strategie pozwalajace roslinie
efektywniej pobiera¢ Pi przez system korze-
niowy oraz (i) na adaptacje, dzieki ktérym
roSlina wydajniej wykorzystuje fosfor juz
obecny w jej organizmie (CIERESZKO 2005,
LIANG i wspoélaut. 2014). Obie grupy przy-
stosowan podlegaja Scistej i wielostopniowej
regulacji, ktéra moze mie¢ charakter lokalny
i/lub systemowy (PERET i wspélaut. 2011,
ZHANG i wspélaut. 2014). Do pierwszej gru-
py, czyli zmian pozwalajacych roslinie wydaj-
niej wykorzystywac fosfor glebowy, zaliczane
sa: aktywacja specyficznych biatek trans-
porterowych odpowiedzialnych za pobieranie
fosforanéow z roztworu glebowego, modyfika-
cje architektury systemu korzeniowego, wy-
dzielanie przez korzenie do ryzosfery kwasow
organicznych i enzymoéw, ktore uwalniajg Pi
z obecnych w glebie zwiazkow organicznych
i nieorganicznych, oraz symbioza z grzyba-
mi mikoryzowymi (CIERESZKO 2005, LAMBERS
i wspoélaut. 2006, ZHANG i wspotaut. 2014).

Slowa kluczowe: fosforany, klastry korzeniowe, kwasne fosfatazy, mikoryza, transportery fosforanowe
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Strategie dostosowawcze roslin umozliwiajace
wydajniejsze wykorzystywanie posiadanych
rezerw fosforu i utrzymanie dzieki temu ho-
meostazy w organizmie, obejmuja natomiast:
zahamowanie wzrostu i rozkrzewianie czesci
nadziemnej rosliny, zwiazane z odtranspor-
towywaniem syntezowanych zwigzkow orga-
nicznych do rozwijajacych sie korzeni (PERET
i wspotaut. 2011), modyfikacje szlakow me-
tabolicznych ograniczajace zuzycie fosfora-
noéw, a takze remobilizacje fosforanéw i ich
redystrybucje w obrebie rosliny przy udziale
fosfataz oraz wewnatrzkomoérkowych i pla-
zmolemowych transporteréw fosforanowych
Pht (ang. phosphate transporter) (ZEBROWSKA
i CIERESZKO 2007, LIANG i wspotaut. 2014,
ZHANG 1 wspoétaut. 2014). Niniejsza praca
omawia pierwsza grupe przystosowan.

UDZIAL. TRANSPORTEROW
FOSFORANOWYCH I PLAZMOLEMOWEJ
H*-ATPazy W POBIERANIU Pi
Z ROZTWORU GLEBOWEGO

Jedna z reakcji rosliny na niedobor fosfo-
ru w Srodowisku jest wzrost ekspresji genow
kodujacych transportery Phtl - symportery
zlokalizowane w blonie komoérkowej, ktore
do transportu fosforanéw wykorzystuja gra-
dient protonéw generowany przez plazmole-
mowg H'-ATPaze (Ryc. 1). Wigkszos¢ z nich
to transportery wysokiego powinowactwa (K _
= 2,5-12,3 uM), cho¢ u niektorych gatun-
kéw postuluje sie takze istnienie transporte-
row Phtl o niskim powinowactwie do fosfo-
ranéow (K od 50 do 300 uM) (NUSSAUME i
wspoétaut. 2011, BAKER i wspoélaut. 2015). U
rzodkiewnika az 8 z 9 genow kodujacych te
biatka ulega ekspresji w korzeniu (MUDGE i
wspoétaut. 2002, SHIN i wspétaut. 2004). W
pobieranie Pi z roztworu glebowego zaanga-
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zowane sg jednak przede wszystkim cztery
biatka: Pthl;1, Phtl;2, Phtl;3 i Phtl;4 (Av-
ADI i wspotaut. 2015). Ekspresja kodujacych
je genow zachodzi gléwnie w epidermie (w
tym w komorkach wlosnikowych) oraz w
czapeczce korzenia, mniejsza ekspresje ob-
serwuje sie w korze i w komorkach walca
osiowego. Ich transkrypcja wzrasta bardzo
silnie (nawet 70-krotny wzrost iloSci mRNA)
jezeli roslina podlega glodzeniu fosforanowe-
mu, natomiast przy wysokim stezeniu fosfo-
ru w podiozu, w tkankach korzenia wykry-
wany jest praktycznie wytacznie transkrypt
Phtl;1 (MUDGE i wspétaut. 2002, AYADI i
wspotaut. 2015). Udziat biatek Phtl;1-Phtl1;4
w pobieraniu fosforanéw przez Arabidop-
sis zostal potwierdzony eksperymentalnie
(MissoN i wspétaut. 2004, SHIN i wspoétaut.
2004, AYADI i wspoétaut. 2015). Najwicksze
znaczenie w tym procesie maja transporte-
ry Phtl;1 i Phtl;4. Przy niskim stezeniu Pi
w podlozu (2 uM) mutanty phtl;1 i phtl;4
pobieraja odpowiednio o 9-27% i o 16-50%
mniej (w zaleznosSci od mutanta) fosforanéw.
Mutacja genow kodujacych obydwa biatka
przyczynia sie¢ natomiast do redukcji pobie-
rania Pi Srednio o 57%. Podwojny mutant
wykazuje takze silniejszy fenotyp zwiaza-
ny z glodzeniem fosforanowym niz typ dzi-
ki czy pojedyncze mutanty (SHIN i wspélaut.
2004). Wyniki opublikowane przez AYADI i
wspotaut. (2015) potwierdzily te rezultaty
i pokazaly, ze przy niskim stezeniu fosforu
biatko Phtl;1 odpowiada za pobieranie 15-
20% fosforanow, biatka Phtl1;2 i Phtl;3 od-
powiadaja wspélnie za pobieranie okoto 30%
Pi, wiec pozostatle 50% wynika z aktywno-
Sci Phtl;4. Natomiast, w pobieraniu fosfo-
ranow przy ich wysokim stezeniu (500 uM)
jest zaangazowane przede wszystkim biatko
Phtl;1, poniewaz jego brak przyczynia sie
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Ryc. 1. Mechanizm transportu jonéw fosforanowych z gleby do komoérek korzenia: gradient protonow
generowany przez plazmolemowa H*'-ATPaze wykorzystywany jest do przeniesienia Pi do wnetrza komor-
ki przez wtérny transporter Pht (ZEBROWSKA i CIERESZKO 2007, za zgoda Wydawnictwa).
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do zmniejszenia pobierania Pi o okoto 60%.
Mutacja phtl;4 nie skutkuje zmniejszeniem,
lecz zwiekszeniem transportu fosforanéow,
najprawdopodobniej dzieki kompensacji bra-
ku Phtl;4 przez Phtl;1. Brak obu transpor-
terow obniza natomiast pobieranie Pi az o
71% (SHIN i wspoétaut. 2004). Jest to wynik
o tyle ciekawy, ze ekspresja genu Phtl;4 w
warunkach dostepnosci Pi jest praktycznie
niezauwazalna (MUDGE i wspétaut. 2002,
AYADI i wspétaut. 2015). Biatka Phtl;2 i
Pht1;3 nie uczestnicza w pobieraniu fosfo-
ranow, gdy ich stezenie w Srodowisku jest
wysokie (AYADI i wspotaut. 2015).

Innym biatkiem, posrednio zaangazowa-
nym w pobieranie fosforanéw (Ryc. 1), kto-
rego aktywnos§¢é wzrasta w przypadku stresu
niedoboru fosforu jest plazmolemowa H*-AT-
Paza. W korzeniach ryzu (Oryza sativa) niski
poziom fosforu powoduje wzrost aktywnosci
H*-ATPazy o 30%, wzrost transportu pro-
tonéow o 70%, a takze wzrost V__ enzymu
przy niewielkim wzroscie poziomu biatka.
Dlatego ZHANG i wspélaut. (2011) sugeruja,
ze zmiany te moga wynika¢ w duzej mierze
z potranslacyjnych modyfikacji tego trans-
portera. Obserwacje te potwierdzaja wyniki
badan uzyskane dla roslin pomidora (Sola-
num lycopersicum), gdzie w warunkach nie-
doboru fosforu wzrasta ilos¢ biatka 14-3-3
TFT7, zaangazowanego najprawdopodobniej
w aktywowanie w tych warunkach plazmole-
mowej H*-ATPazy (XU i wspotaut. 2012).

MODYFIKACJE MORFOLOGICZNE
SYSTEMU KORZENIOWEGO

Zmiany morfologiczne korzeni obserwo-
wane u roslin poddanych stresowi niedoboru
fosforu prowadza do wyksztalcenia ptytkiego,
rozgalezionego systemu korzeniowego o du-
zej powierzchni. Ma to umozliwi¢ roslinie
eksplorowanie goérnych warstw gleby, gdzie
stezenie zwiazkow fosforu, uwalnianych w
trakcie rozkladu lezacej na powierzchni zie-
mi materii organicznej, jest najwieksze.
Tego typu modyfikacje systemu korzeniowe-
go obejmuja zazwyczaj kilkakrotny wzrost
gestosci oraz dlugosci korzeni bocznych i
wlosnikow, a takze skrécenie korzenia glow-
nego (LOPEz-Buclo i wspoétaut. 2002, VANCE
2008, PERET i wspotaut. 2011). Poszczegdlne
aspekty tych zmian sa jednak charaktery-
styczne dla gatunku, a nawet odmiany rosli-
ny. Ograniczenia wzrostu korzenia glownego
nie zaobserwowano np. u ryzu i kukurydzy
(Zea mays) (ZHANG i wspoélaut. 2014) oraz u
21 z 73 przebadanych akcesji rzodkiewnika
(Arabidopsis thaliana) (CHEVALIER i wspoétaut.
2003). Podobnie, nie wszystkie gatunki zdol-
ne sa do wydluzania i wzrostu liczby wlo-
$nikéw; nie obserwowano tego procesu np.

u Podocarpus totara (LAMBERS i wspoélaut.
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 uM stezeniu fosforanow, w
poréwnaniu z roSlinami uprawianymi przy
stezeniu 1 mM, u prawie 60% akcesji za-
obserwowano zmniejszenie, a nie zwieksze-
nie liczby korzeni bocznych. Natomiast az u
25% roslin nie odnotowano zmian zaréwno
w dlugosci korzenia glownego, jak i w licz-
bie korzeni bocznych (CHEVALIER i wspotaut.
2003). Analogiczne wnioski, dotyczace wpty-
wu niedoboru fosforu na liczbe i dlugosc
wlosnikéw korzeniowych A. thaliana, opu-
blikowat ostatnio niemiecki zespél uczonych
(STETTER i wspoétaut. 2015). Po przebadaniu
az 166 akcesji tego gatunku pochodzacych z
calego sSwiata, wykazali oni duza zmiennosc¢
w reakcji roslin na niedobor tego pierwiast-
ka, niezalezna od pochodzenia geograficzne-
go roslin, co moze Swiadczy¢ o genetycznym
podtozu procesu. W wiekszosci przypadkow
rosliny reagowaly w powszechnie opisywany
sposob, zwiekszajac dlugosci i gestosci wlo-
Snikow, lecz te, ktore naturalnie charakte-
ryzowaly sie dlugimi wlosnikami, zwiekszaly
tylko ich liczbe. Odnotowano takze kilka ak-
cesji o dhlugich i gestych wlosnikach, ktoére
na niedobor fosforu nie reagowaly lub tez
wytwarzaty krotsze i/lub rzadziej rozmiesz-
czone wlosniki. Ostatnia z opisanych reakcji
moze S$wiadczy¢ o transporcie przez rosline
limitowanych w tych warunkach zwigzkow
organicznych, np. do intensywnie rozwijaja-
cych sie korzeni bocznych. W oparciu o te
obserwacje zasugerowano, ze rosliny pod-
czas stresu wyksztalcaja system korzeniowy
o mozliwie optymalnej budowie, ogranicza-
jac w ten sposéb straty energii. Powyzszy
wniosek potwierdzaja takze badania na li-
niach o réznej ploidalnosci. Tetraploid Col-
1 charakteryzuje sie¢ dluzszymi wlosnikami
niz diploid, ale po umieszczeniu w podlozu
pozbawionym fosforu linia diploidalna zwigk-
sza dlugosé¢ wlosnikéw, natomiast linia te-
traploidalna zmniejsza ich dlugosé (STETTER
i wspoétaut. 2015).

Do specyficznych zmian wywolanych ni-
skim stezeniem fosforu, obserwowanych tyl-
ko u niektérych gatunkoéw roslin, nalezy wy-
ksztalcenie korzeni o nietypowej morfologii
(ang. root clusters), ktére charakteryzuja sie
niezwykle gesto rozmieszczonymi, wystepuja-
cymi w rzedach, krotkimi korzeniami bocz-
nymi wyzszego rzedu o ograniczonym (zde-
terminowanym) wzroscie, tzw. korzonkami
(ang. rootlets). Powstaja one zazwyczaj u ga-
tunkéw niemikoryzowych, ale w niektérych
przypadkach mikoryza moze obejmowac na-
wet te specyficzne struktury korzeniowe, jak
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obserwowano to u Hakea verrucosa (SHANE
i LAMBERS 2005, LAMBERS i wspolaut. 2006,
LAMBERS i SHANE 2007). Stwierdzono, ze u
Leucadendron laureolum wytworzenie tego
typu struktur moze zwieckszy¢é powierzchnie
chlonna korzenia nawet 140 razy, a obje-
tos¢ gleby penetrowanej przez system korze-
niowy az 288 razy (LAMONT 2003). Jest to
niezwykle istotne dla wydajnego pobierania
Pi w warunkach jego deficytu, poniewaz,
glownie ze wzgledu na wigzanie fosforanéow
przez skladniki gleby, wspélczynnik dyfuzji
Pi w roztworze glebowym jest bardzo niski,
wielokrotnie nizszy niz wspoétczynniki dla jo-
néw azotanowych czy potasowych (LAMBERS
i wspoétaut. 2008).

Termin root clusters mozna przetluma-
czy¢ jako peki, zgrupowania, skupiska, grona
lub po prostu klastry korzeniowe. Jednak
w polskiej literaturze naukowej struktury
te opisywane byly do tej pory jedynie w
kontekscie korzeni ,marchewkoksztattnych”

(BACZEK-KWINTA 2015) oraz korzeni prote-
oidowych (ang. proteoid roots) (CIERESZKO
2005, ADAMCZYK i GODLEWSKI 2010), czyli

klastrow korzeniowych specyficznego typu
(LAMBERS i wspolaut. 2006, LAMBERS i SHA-
NE 2007). Nalezy jednak zaznaczy¢, ze ist-
nieje takze termin cluster roots (ktérego nie
nalezy myli¢ z root clusters), funkcjonuja-
cy zwykle jako synonim korzeni proteoido-
wych (LAMBERS i wspoélaut. 2006, PLAYSTED i
wspolaut. 2006, ABRAHAO i wspoétaut. 2014).
Pojecie klastrow korzeniowych jest jednak
najszersze i obejmuje korzenie proteoidowe
oraz inne, morfologicznie i fizjologicznie zbli-
zone struktury, pojawigjace sie¢ u niektorych
gatunkow roslin efemerycznie, przy niedobo-
rze fosforu (polaczonym z niedoborem azotu)
lub tez niedoborze zelaza w glebie (LAMONT
1982, 2003; ROSENFIELD i wspotaut. 1991;
WATERS i BLEVINS 2000; SHANE i LAMBERS
2005; LAMBERS i SHANE 2007). Niejednolite
nazewnictwo tych struktur wynika z kolejno-
Sci ich odkry¢ - po raz pierwszy zostaly one
bowiem opisane u przedstawicieli Proteaceae
(srebrnikowatych), a dopiero po6zniej u in-
nych rodzin. Ponadto, najwiecej danych po-
siadamy wlasnie na temat korzeni proteoido-
wych. Inne typy klastrow korzeniowych to
wspomniane juz korzenie marchwioksztaltne

[lub ,marchewkoksztaltne” (BACZEK-KWINTA
2015)] (ang. dauciform od lacinskiej nazwy
marchwi - daucus) oraz korzenie wlosowa-

te (ang. capillaroid roots). Niektorzy badacze
wyrozniaja dodatkowo czwarty typ, korze-
nie klastropodobne (ang. cluster-like roots)
(LAMBERS i wspétaut. 2006, LAMBERS i SHANE
2007). Wszystkie te formy opisano szerzej w
Tabeli 1. Zdjecia tych struktur i ich poszcze-
golnych stadiow rozwojowych sa natomiast
przedstawione w wielu cytowanych tu

pracach (SHANE i LAMBERS 2005; LAMBER i
wspotaut. 2006, 2008, 2012). Klastry korze-
niowe wystepuja powszechnie u gatunkéow
zasiedlajacych ubogie w fosfor gleby Austra-
lii i Afryki Poludniowej, ale spotykane sa
takze u gatunkéw Srodziemnomorskich, np.
hubinu biatego (Lupinus albus), strefy umiar-
kowanej (przedstawiciele Cyperaceae) oraz u
Proteaceae z Ameryki Potudniowej (LAMBERS
i wspoétaut. 2006, 2012).

MOBILIZACJA Pi Z NIEORGANICZNYCH
GLEBOWYCH ZWIAZKOW FOSFORU

Inna strategia pozwalajaca roslinom prze-
trwa¢ w warunkach deficytu fosforu jest wy-
dzielanie przez korzenie substancji, ktore
ulatwiaja uwalnianie Pi z obecnych w glebie,
trudno rozpuszczalnych zwigzkow. Do tego
typu substancji naleza: kwasy organiczne,
zwigzki fenolowe i Sluzy oraz fosfatazy i inne
enzymy (LAMBERS i wspotaut. 2006). Kwasy
organiczne wydzielane przez rosliny to przede
wszystkim kwasy: cytrynowy, jablkowy i
szczawiowy, ale takze malonowy, fumarowy,
bursztynowy i mlekowy (LAMBERS i wspélaut.
2006, ABRAHAO i wspotaut. 2014). Wydzielane
sa one do gleby w postaci zjonizowanej: pro-
ton transportowany jest przez plazmolemowa
H*-ATPaze z udzialem energii pochodzacej z
ATP, natomiast anion przemieszcza sie bier-
nie przez obecny w blonie komorkowej ka-
nat biatkowy. Dziatanie karboksylanow (anio-
now kwasow organicznych) opiera sie na ich
zdolnoSci wiazania kationow metali, dzieki
czemu moga rozpuszczaé sole, ktére zelazo,
glin, wapn, magnez i mangan, tworza z jo-
nami fosforanowymi. Dodatkowo, dzieki swo-
jej anionowej naturze, karboksylany wspotza-
wodnicza z fosforanami o miejsca wiazace na
strukturach gleby, co ogranicza adsorpcje jo-
néw H, PO, i HPO,” na jej powierzchni (PLA-
XTON i TRAN 2011). Uwaza sie, ze podobne do
kwasow organicznych, lecz stabsze wlasciwo-
Sci wykazuja zwiazki fenolowe i Sluzy wydzie-
lane przez niektore gatunki przy niedoborze
fosforu (LAMBERS i wspoétaut. 2006). Zwlasz-
cza te ostatnie zdolne sa do chelatowania jo-
now glinu, zelaza czy wapnia (WATT i EVANs
1999) oraz do powlekania grudek gleby i za-
slaniania potencjalnych miejsc wiazacych Pi
(GRIMAL i wspotaut. 2001). Trzeba jednocze-
Snie zauwazy¢, ze niekiedy wydzielanie kwa-
sO6w organicznych moze okaza¢ sie nieko-
rzystne dla roslin, gdyz rozpuszczalnos¢ nie-
organicznych soli fosforowych jest silnie uza-
lezniona od pH gleby. Z tego wzgledu zakwa-
szanie ryzosfery sprzyja pobieraniu Pi tylko w
przypadku gleb zasadowych, gdzie wspomaga
rozpuszczanie fosforanéow wapnia i magnezu.
Na glebach o odczynie neutralnym badz kwa-
Snym ulatwia jednak tworzenie komplekséw
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Tabela 1. Rodzaje klastréow korzeniowych.

Na podstawie: [1] (LAMBERS i wspotaut. 2006), [2] (LAMONT 2003), [3] (SHANE i LAMBERS 20095), [4] (LAMONT 1982),
[5] (LamONT 1974), [6] [7] (SHANE i wspoétaut. 2006), [8] (LAMBERS i wspétaut. 2015), [9] (HOCKING i JEFFERY 2004),
[10] (ROSENFIELD i wspoélautors. 1991), [11] (WATERS i BLEVINS 2000), [12] (LAMBERS i SHANE 2007). *Klastry ko-
rzeniowe wytwarzane przez gatunki nalezace do tych rodzin sa niekiedy opisywane jako korzenie klastropodobne
[1, 9, 12], a w innych opracowaniach zaliczane do korzeni proteoidowych [2, 3, 10, 11], dlatego w tabeli zostaly
zaklasyfikowane do obu typow.

Typ korzeni Wyglad Wielkosé Wystepowanie Uwagi
Korzenie proteoido- Gesta sie¢ korzonkow Klastry maja zazwyczaj Proteaceae (1600 Wydzielaja duze ilo-
we/klastrowe proste rosnacych w rownole- 2-75 mm dlugosci i gatunkow) oraz Sci karboksylanow w
(ang. simple prote-  glych rzedach. U for- 1-34 mm szerokosci.  u niektoérych ga-  wybuchu wydzielni-
oid/cluster roots) my zlozonej korzonki Najwieksze, osiagajace tunkow Fabaceae czym, a takze pro-
lub zlozone (ang. odchodzace od glownej 20 x 7 cm, spotykane (np. Lupinus al- tony, wode, zwiazki
compound proteoid/ osi korzenia posiadaja sa u Hakea prostra- bus), Betulaceae, fenolowe i kwasne
cluster roots) wlasne rozgatezienia ta. Korzonki mierza Casuarinaceae, fosfatazy. Ich roz-
[1]. Typowo na 1 cm 0,6-35 mm, wlosniki Myricaceae, Cu- wo6j hamowany jest
korzenia przypada 0,1-2 mm [2]. cucrbitaceae?, przez wysokie steze-
250-500 korzonkow, Elaeagnaceae, nie fosforu lub azotu
ale moze by¢ rowniez Moraceae* [1, 3] i w glebie oraz przez
10-1000 [2]. Gestosc Mimosaceae [4]. susze [2]. Pobieraja
wlosnikéw to okoto okoto 10 razy wiecej
800/mm?. Klaster ma fosforanow niz zwykle
ksztalt elipsoidalny [3]. korzenie [3].
Korzenie marchwio- Niewielka liczba ko- Wystepuja zazwyczaj Cyperaceae i dwa Metabolizm podobny
ksztaltne (ang. dau- rzonkéw (6-20 na cm  w grupach. Klastry gatunki Juncace- do korzeni proteoido-
ciform roots) korzenia) w ksztalcie osiagaja do 2,4 cm ae [1]. wych [1, 4, 6, 7].

korzenia marchwi, osa- diugosci, korzonki 2-9
dzonych na niewielkich mm, wtosniki 1-2,4
trzoneczkach. Korzonki mm [5].

nie tworza rzedow [5].

Korzenie wlosowate Dlugie wlosniki pokry- Na centymetr biezacy Restionaceae, Wiosniki chlona duze
(ang. capillaroid wajace korzen i odcho- klastra przypada 40 Anarthriaceae (u  ilosci wody. Pozostate
roots) dzace od niego korzon- korzeni bocznych o Lyginia barbata) procesy sa najpraw-
ki [4]. dtugosci okoto 3 cm 18]. dopodobniej zblizone
posiadajacych 5 mm do opisanych u ko-
korzonki i 1,3-2 mm rzeni proteoidowych
wlosniki [4]. [1, 4].
Korzenie klastropo- Niewielka liczba ko- Korzonki maja okoto 1 Niektorzy przed- Typ wyszczegolniany
dobne (ang. cluster- rzonkéw w klastrze: u  cm dlugosci [10, 11].  stawiciele Faba- tylko przez niekto-
-like roots) dyni zwyczajnej (Cu- ceae (np. Lupinus rych autoréw [1, 9,
curbita pepo) 5-10, u angustifolius), Cu- 12]. Obejmuje korze-
fikusa benjamina (Ficus curbitaceae* (np. nie nieposiadajace
benjamina) do 30, ale Cucurbita pepo), wszystkich cech ko-
u tubinu waskolistnego Moraceae (np. rzeni proteoidowych,
(Lupinus angustifolius) Ficus benjamina)* rozwijajace sie przy
wiecej [9, 10, 11]. 2, 9, 10, 11]. niskim stezeniu zela-

za [10, 11] lub przy
wysokim stezeniu
azotu [9] w glebie.

Pi z tlenkami zelaza i glinu, a wiec zwicksza Karboksylany uwalniane sa do podloza
immobilizacje fosforan6éw. Dlatego uwaza sie, przez wiele roslin. Cho¢ u niektoérych ga-
ze wydzielanie do ryzosfery protonéow wspol- tunkow, np. u ciecierzycy (Cicer arietinum),
nie z karboksylanami jest procesem, ktory w wydzielane sg one na niezmiennym pozio-
duzej mierze wynika z koniecznosci zachowa- mie, w wiekszosci przypadkow glodzenie fos-
nia rownowagi tadunkéw pomiedzy kationami forowe wplywa znaczaco na wzrost ich pro-
i anionami w korzeniu (LAMBERS i wspoétaut. dukcji (LAMBERS i wspoétaut. 2006, ABRAHAO
20159). i wspoétaut. 2014). Wyjatkowo dobrym tego
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przykladem sa klastry korzeniowe, struktu-
ry wyspecjalizowane w pozyskiwaniu fosforu
nie tylko dzieki swojej ogromnej powierzch-
ni, ale takze dzieki wydzielaniu duzych ilo-
§ci kwaséw organicznych w tzw. wybuchu
wydzielniczym (ang. exudative burst) (SHANE
i LAMBERS 2005, LAMBERS i wspoélaut. 2006,
PLAYSTED i wspoétaut. 2006). Klastry korze-
niowe zyja kréotko, zazwyczaj okolo jednego
do trzech tygodni, a faza wydzielnicza trwa
zaledwie 1 do 3 dni (WATT i EvANS 1999,
LAaMONT 2003, LAMBERS i SHANE 2007). W
tym krotkim okresie korzenie proteoidowe
tubinu biatego wydzielaja az 40, 20 i 5 razy
wiecej odpowiednio cytrynianu, jablczanu i
bursztynianu niz zwyczajne korzenie tubinu
w warunkach dostepnosci fosforu (LAMBERS
i wspoétaut. 2008). Szacuje sie, ze ilos¢ kwa-
su cytrynowego wydzielanego przez korzenie
moze stanowi¢ nawet 23% calej masy ro-
§liny (LAMONT 2003). Natomiast dla Bank-
sia pronotes wykazano, ze uwalnianie przez
rosline kwas6éw organicznych przyczynia sie
do zwiekszenia dostepnosci Pi w ryzosferze
az o 250% (LAMBERS i SHANE 2007). Oprécz
kwasow organicznych korzenie proteoidowe
wydzielaja takze inne substancje ulatwiajace
pozyskiwanie fosforu z gleby: sluzy, zwiazki
fenolowe, kwasne fosfatazy i wode. Ta ostat-
nia, wydzielana podczas nocy, a nastepnie
pobierana przez klastry korzeniowe w cia-
gu dnia, mialaby ulatwia¢ transport sktad-
nikow mineralnych przez korzenie, a takze
wplywaé na wydluzenie zywotnosci klastrow
korzeniowych, ktére wytwarzane sa tylko w
odpowiednio wilgotnym s$rodowisku (WATT i
Evans 1999, LAMONT 2003). Podobne do ko-
rzeni proteoidowych wtasciwosci fizjologiczne,
polegajace na wydzielaniu kwasow
organicznych i fosfataz, wykazuja korzenie
marchwioksztattne (PLAYSTED i wspétaut.
2006). Brak jest natomiast danych dla ko-
rzeni wlosowatych, cho¢ przypuszcza sie, ze
funkcjonuja one na analogicznej zasadzie
(LAMBERS i wspolaut. 2006). Niedawno opu-
blikowano wyniki badan korzeni wiazacych
piasek (ang. sand-binding roots), wytwarza-
nych przez Discocactus placeutiformis. Struk-
tury te nie sa zaliczane do klastrow korze-
niowych, jednak tak jak korzenie proteoido-
we i korzenie marchwioksztaltne, sa wyspe-
cjalizowane w pozyskiwaniu fosforu z gleby,
gdyz wydzielaja znaczne ilosci Sluzéw oraz
kwasow organicznych (ABRAHAO i wspoélaut.
2014).

UWALNIANIE FOSFORANOW
Z OBECNYCH W GLEBIE
ORGANICZNYCH ZWIAZKOW FOSFORU

Kwasy organiczne zwiekszaja rozpuszczal-
nos¢ nieorganicznych soli fosforanowych, a

takze uwalniaja fosforany zaadsorbowane na
powierzchni koloidow glebowych. Ich dzia-
lanie jest niezwykle wydajne; w niektorych
przypadkach moga zwiekszy¢ stezenie Pi w
rozworze glebowym nawet tysiackrotnie. Do-
datkowo, zwiekszajg one rozpuszczalnos$é or-
ganicznych zwiazkéw fosforu oraz ich podat-
no$¢ na rozklad enzymatyczny. Kwasy orga-
niczne nie maja natomiast wplywu na uwal-
nianie fosforanéw z obecnych w glebie fos-
folipidow, fosforylowanych cukrow, kwasow
nukleinowych czy fityny, by rosliny mogly
wykorzystac fosfor z tych zrédet (PLAXTON i
TRAN 2011). Wykorzystanie fosforu zawartego
w zwigzkach organicznych moze by¢ jednak
bardziej istotne dla roslin niz pozyskiwanie
go ze zwiazkéw nieorganicznych, gdyz w nie-
ktérych glebach, np. na obszarze tundry, or-
ganiczne formy fosforu moga stanowi¢ nawet
99% fosforu glebowego (LAMBERS i wspotaut.
2008). Cho¢ odnotowano przypadki pobiera-
nia przez wlosniki krétkich czasteczek DNA
(PAUNGFOO-LONHIENNE i wspoétaut. 2010) oraz
bialek na drodze endocytozy (PAUNGFOO-LON-
HIENNE i wspoétaut. 2008), a wiec nie moz-
na wykluczy¢ pobierania ta droga innych
wiekszych czasteczek organicznych bez ich
uprzedniego rozkladu, ten sposéb pobiera-
nia skladnikéw odzywczych przez rosliny
jest mato wydajny i ma niewielkie znaczenie.
Aby wykorzysta¢ fosfor zawarty w materii
organicznej gleby, ortofosforany musza zo-
sta¢ odlaczone od obecnego w glebie zwigz-
ku organicznego, a nastepnie, w rozpusz-
czalnej formie jonow H,PO, lub HPO,*, po-
brane przez rosline z uzyciem transporterow
Phtl. Z tego wzgledu rosliny obok kwaséw
organicznych uwalniaja do ryzosfery szereg
enzymow hydrolizujacych organiczne zwiazki
fosforu: fosfatazy, nukleazy, fosfodiesterazy i
fitazy. Stwierdzono, ze aktywnos¢ tych enzy-
mow jest znaczna, gdyz Arabidopsis jest w
stanie rosng¢ na organicznym zrodle fosfo-
ru, np. w postaci 3-fosfoglicerolu (ROBINSON
i wspotaut. 2012) lub RNA (PLAXTON i TRAN
2011), réownie dobrze jak na nieorganicznych
fosforanach. Wykazano takze, ze dzieki
hydrolazom uwalnianym przez pszenice (Tri-
ticum aestivum) stezenie organicznych zwigz-
kow fosforu w bezposrednim sgsiedztwie ko-
rzeni tej rosliny obniza sie az o 86% (LAM-
BERS i wspétaut. 2008). Poznanie mechani-
zmow odpowiedzialnych za proces produkcji
i wydzielania enzymoéw rozkladajacych orga-
niczne formy fosforu stwarza wiec interesu-
jace perspektywy wykorzystania tej wiedzy w
biotechnologii roslin i tym samym wskazuje
nowe kierunki badan zwiazane z kwasnymi
fosfatazami.

Fosfomonoesterazy, nazywane krocej fos-
fatazami (EC 3.1.3), to grupa enzymoéw hy-
drolizujacych monoestry kwasu fosforowego
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(V) z uwolnieniem nieorganicznych fosfora-
now. Zaliczane sa one do podklasy esteraz
(EC 3.1) i klasy hydrolaz (EC 3). Kwasne
fosfatazy (EC 3.1.3.2) to fosfomonoesterazy
charakteryzujace sie optimum dzialania w
zakresie pH kwasnego oraz, w przeciwien-
stwie do wielu innych fosfataz, zazwyczaj ni-
ska specyficznoscia substratowa (NC-IUBMB
http:/ /www.chem.qmul.ac.uk/iubmb/enzy-
me/). Wystepuja one powszechnie u roslin,
ale takze u zwierzat i mikroorganizméw. W
genomie Arabidopsis zidentyfikowano ponad
50 genéw przypuszczalnie kodujacych kwa-
Sne fosfatazy. Az 29 z nich to geny kwa-
$nych purpurowych fosfataz PAP (ang. pur-
ple acid phosphatase) i tylko jeden nie jest
transkrypcyjnie aktywny (TRAN i wspoétaut.
2010a). U innych gatunkéw geny PAP wy-
stepuja nie mniej licznie; u kukurydzy od-
naleziono ich 33, u ryzu 26, u soi (Glyci-
ne max) 35 (GONZALEZ-MUNOZ i wspoétaut.
2015). PAP sa nie tylko silnie zaangazowane
w gospodarke fosforowa roslin, ale takze w
odpowiedz na patogeny i abiotyczne czynniki
stresowe (niedobor wody, zasolenie), w pro-
cesy zwigzane ze starzeniem sie rosliny, au-
toliza komorek, synteza askorbinianu, syn-
teza celulozy, przekazywaniem informacji z
udzialem kwasu abscysynowego, homeostaza
manganu, zelaza i cynku oraz, dzieki aktyw-
nosci peroksydazy, jaka wykazujg niektore z
nich, w metabolizm reaktywnych form tlenu.
Stad, wlasnie ta grupa enzymow cieszy sie
szczegblnie duzym zainteresowaniem bada-
czy (ZEBROWSKA i CIERESZKO 2009, SCHENK i
wspoétaut. 2013).

Ekspresja genow wielu kwasnych pur-
purowych fosfataz wzrasta w odpowiedzi na
niedobor fosforu. Dotyczy to zaréwno enzy-
moéw dzialajacych wewnatrzkomoérkowo, jak
i zewnatrzkomorkowo, w catej roslinie lub
tylko miejscowo, w danym jej organie, np.
w korzeniach. Ich rola w aklimatyzacji ro-
§liny do warunkéw niedoboru fosforu pole-
ga przede wszystkim na uwalnianiu Pi ze
zwiazkow organicznych, zaréwno glebowych,
jak i tych zmagazynowanych w wakuoli lub
apoplascie komorki (TRAN i wspotaut. 2010a,
WANG i wspoétaut. 2014). Dzieki szerokiej
specyficznosci substratowej kwasne purpu-
rowe fosfatazy sa zdolne do hydrolizy wielu
monoestrow kwasu fosforowego, co umoz-
liwia roslinie pozyskanie Pi z tak réznorod-
nych zrodet jak: fosfoenolopirogronian, nu-
kleotydy, aminokwasy z przylaczona reszta
fosforanowsa (fosfoseryna, fosfotreonina), fos-
forylowane cukry (3-fosfoglicerynian, fosfory-
boza, fosfoheksozy) czy polifosforany. Osob-
na grupe PAP stanowia enzymy o aktywno-
Sci fitazy, zdolne do hydrolizy kwasu fityno-
wego, bedacego skladnikiem fityny — zapaso-
wego zwigzku fosforu roslin, wystepujacego

w szczegblnie duzej ilosci w nasionach (TRAN
i wspotaut. 2010b, WANG i wspoéltaut. 2011).
Uwalnianie do gleby kwasnych fosfataz
stwierdzono u wielu roslin uprawnych, m.in.
u pomidora (Lycopersicon esculentum), soi,
fasoli (Phaseolus vulgaris), tubinu biatego,
rzodkiewnika i tytoniu (Nicotiana tabacum),
a takze u jednolisciennych: kukurydzy, owsa
(Avena sativa), ryzu, pszenicy i jeczmienia
(Hordeum wvulgare) (ZEBROWSKA i CIERESZKO
2009, TrAN i wspoélaut. 2010a). Badania nad
rzodkiewnikiem wykazaly, ze kwasne purpu-
rowe fosfatazy odpowiedzialne za mobilizacje
Pi ze zwigzkow organicznych obecnych w
glebie mogg dziala¢ w ryzosferze badz tez na
powierzchni korzenia, jezeli po wydzieleniu
pozostaja silnie zwiazane ze Sciana komor-
kowa ryzodermy. Takie rozwiazanie najpraw-
dopodobniej optymalizuje pozyskiwanie fosfo-
ru przez rosline. Ze wzgledu na wyjatkowo
niska mobilnos¢ w glebie, Pi uwolniony do
roztworu glebowego przez enzymy roslinne,
nawet w niewielkiej odleglosci od systemu
korzeniowego, moze nie zosta¢ przez rosline
pobrany, ale np. zwiazany przez kationy me-
tali (WANG i wspoétaut. 2011).

AtPAP12 i AtPAP26 to dwie gltéwne PAP
rzodkiewnika uwalniane do ryzosfery, na-
tomiast AtPAP10 to prawdopodobnie jedy-
na kwasna purpurowa fosfataza zwiazana z
powierzchnia korzeni tej rosliny. AtPAP12 i
AtPAP26 zostaly wczesSniej oczyszczone z ho-
dowli komorek Arabidopsis (TRAN i wspotaut.
2010b), a nastepnie analiza podwdjnego mu-
tanta atpap26/atpapl12 pokazata, ze odpo-
wiadaja one wspoélnie za ponad 60% aktyw-
nosci kwasnych fosfataz wydzielanych przez
korzenie (ROBINSON i wspoélaut. 2012). Choc¢
enzymy te posiadaja podobna specyficznosc
substratowa, okazaly sie by¢ w rézny spo-
s6b regulowane. W odpowiedzi na niedobér
fosforu zaobserwowano znaczacy wzrost ilo-
Sci transkryptu AtPAP12, ale nie AtPAP26.
Z drugiej strony, AtPAP26 podlega glikozyla-
cji, ktorej nie stwierdzono u AtPAP12 (TRAN
i wspotaut. 2010b). Czasochlonna analiza
setek tysiecy siewek rzodkiewnika przepro-
wadzona przez zespél Wanga (WANG i wspol-
aut. 2011) pokazala natomiast, ze wszystkie
rosliny, ktére nie wykazywaly aktywnosci
kwasnej fosfatazy na powierzchni systemu
korzeniowego to mutanty tego samego genu
— AtPAP10. AtPAPI10 ulega ekspresji w wie-
Iu organach rosliny: w korzeniu, pedzie, li-
Sciach, kwiatach, tuszczynie. W korzeniu, w
warunkach optymalnego zywienia fosforowe-
go, ekspresja AtPAP10:GUS zachodzi glownie
w merystemach oraz wiazkach przewodza-
cych, jednak przy niedoborze fosforu obej-
muje wszystkie tkanki, takze ryzoderme i
komorki wlosnikowe. Mimo silnej ekspresji,
mutacja tego genu nie wplywa znaczaco na
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ogbolng aktywnosé¢ kwasnych fosfataz obec-
nych w tkankach, cho¢ przeklada sie na
zmniejszenie Swiezej masy roSliny o 15 do
30%, w poréwnaniu z typem dzikim. Moz-
na stad wnioskowacé, ze biatko pelni funk-
cje glownie na powierzchni korzeni. Ponadto,
ze wzgledu na zmiany w morfologii systemu
korzeniowego obserwowane u roslin z nade-
kspresja AtPAP10 oraz u mutantow atpaplO,
sugeruje sie, ze AtPAP10 moze by¢ zaanga-
zowana w kontrole architektury systemu ko-
rzeniowego w odpowiedzi na zmieniajaca sie
zawartos¢ fosforu w glebie, analogicznie do
NtPAP12. Stwierdzono bowiem, ze NtPAP12
z tytoniu, biatko o bardzo podobnej do At-
PAP10 sekwencji aminokwasowej, takze
zwiazane ze Sciang komoérkowsa, jest zdolne
do aktywowania na drodze defosforylacji en-
zymoOw bioracych udzial w przebudowie Scia-
ny komorkowej, takich jak a-ksylozydaza czy
B-glukorozydaza (WANG i wspotaut. 2011).
Nalezy zaznaczy¢, ze cho¢ zawartos¢ fityny
w glebie moze by¢ znaczna, zaden z trzech
opisanych enzymow Arabidopsis nie posiada
wystarczajacej aktywnosci fitazy, aby uwal-
nia¢ Pi z tego zrédla. Aktywnos¢ AtPAP10
wobec fityny jest bardzo niska, natomiast
AtPAP12 i AtPAP26 zerowa, a ogoélna ak-
tywnos¢ fitaz wydzielanych przez korzenie
rzodkiewnika to jedynie 0,8 % catkowitej ak-
tywnosci fosfomonoesteraz (TRAN i wspotaut.
2010b, WANG i wspétaut. 2011).

MIKORYZA

Wsrod wyréznianych rodzajow mikoryzy
szczegblnie duzym zainteresowaniem w kon-
tekscie fosforowego zywienia roslin cieszy
sie mikoryza arbuskularna i ektomikoryza.
Mikoryza arbuskularna wystepuje u 80%
roslin ladowych i jest tworzona wylacznie
przez grzyby z typu Glomeromycota (SMITH i
SMITH 2012, Buscot 2015). Korzenie zakazo-
ne tymi grzybami zewnetrznie nie réznig sie
od niezakazonych, gdyz grzybnia zewnatrz-
korzeniowa nie tworzy struktur oplatajacych
korzenie. Strzepki grzyba wnikajg natomiast
do wnetrza komorek kory korzenia, gdzie,
nie naruszajac ciaglosci protoplastu, rozga-
teziaja sie tworzac tzw. arbuskule. Proceso-
wi tworzenie arbuskul towarzysza zmiany w
funkcjonowaniu roslinnej blony komorkowej,
ktora otacza je i przeksztalca sie w blone
periarbuskularna, bedaca miejscem wymia-
ny skladnikéw odzywczych pomiedzy grzy-
bem i roslina (BUCHER 2007, GU i wspélaut.
2011). Drugi rodzaj mikoryzy, ektomikoryza,
wystepuje u wiekszosci drzew tajgi i strefy
klimatu umiarkowanego oraz u niektorych
gatunkow drzew tropikalnych i tworzony jest
przez grzyby nalezace do Basidiomycota lub
Ascomycota (Buscor 2015). Charakteryzu-

je sie on wystepowaniem tzw. mufki, czy-
li zwartego plaszcza strzepek otaczajacych
korzen, z ktorego wyrasta rozlegla grzybnia
zewnatrzkorzeniowa, a takze sieci Hartiga,
czyli systemu strzepek pomiedzy komoérkami
kory korzenia. Strzepki grzybow ektomikory-
zowych nie penetruja wnetrza komoérek ko-
rzenia (BECQUER i wspotaut. 2014).

W zaleznosci od gatunku i warunkéow
Srodowiska, roslina moze tworzy¢ symbio-
ze z grzybem i pozyskiwaé czesé fosforu
lub praktycznie caly potrzebny jej fosfor
ze strzepek grzyba badz tez nie wytwarzac
ukladu symbiotycznego z grzybem i pobierac
fosfor wylacznie z gleby (JAVOT i wspotaut.
2007). Grzyby ektomikoryzowe dostarczaja
roslinie fosfor wydajniej niz grzyby miko-
ryzy arbuskularnej, prawdopodobnie dzieki
znacznie wiekszej powierzchni grzybni ze-
wnatrzkorzeniowej (PLASSARD i DELL 2010).
Niestety w obu przypadkach podioze mole-
kularne i dokladny mechanizm tego procesu
nie sa do konca wyjasnione. Wydaje sie, ze
jednym z gléwnych czynnikéw wplywajacych
na tworzenie symbiozy jest dostepnos¢ fosfo-
ru w glebie, ktéra przeklada sie na stezenie
fosforu w tkankach rosliny. Jak pokazano
dla grzybow mikoryzy arbuskularnej, przy
wysokim stezeniu fosforu roslina zmniejsza
transport cukrow do strzepek grzyba, co
hamuje proces mikoryzy (JAVOT i wspotaut.
2007). Ponadto, wysokie stezenie fosforu ob-
niza ekspresje genow syntezy karotenoidow,
z ktoérych powstaja strigolaktony, fitohormo-
ny wydzielane do gleby przez korzenie roslin
i zaangazowane w proces inicjacji mikoryzy
(Gu i wspotaut. 2011). Po pobraniu, znaczne
ilosci fosforu sa poczatkowo akumulowane
w postaci polifosforanu (od trzech do tysiecy
reszt fosforanowych potaczonych wigzaniem
wysokoenergetycznym) w wakuolach grzybni
zewnatrzkorzeniowej, a u grzybéw ektomiko-
ryzowych takze w mufce. Najprawdopodob-
niej w postaci polifosforanéw, fosfor trans-
portowany jest dalej, do grzybni wewnatrz-
korzeniowej, gdzie podlega enzymatycznemu
rozkladowi, a nastepnie, juz jako Pi, zostaje
przeniesiony do komérek roslinnych (JAVOT i
wspoétaut. 2007, BECQUER i wspoétaut. 2014).
Uwolnione w korzeniu fosforany transporto-
wane sg przez blone komorkowa do cytozolu
komoérek przy udziale transporteréw fosfo-
ranowych Phtl. Ekspresja genow koduja-
cych te biatka ulega istotnym zmianom pod
wplywem kolonizacji korzeni grzybami miko-
ryzy arbuskularnej. Ilo§¢ niektérych bialek
Phtl, zwlaszcza ryzodermalnych, maleje (po-
niewaz maleje pozyskiwanie przez rosline Pi
bezposrednio z ryzosfery), rosnie natomiast
ilos¢ innych. Ponadto, zaczynaja by¢ trans-
krybowane geny transporterow specyficznie
indukowanych mikoryza. Ich produkty bial-
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kowe lokuja si¢ w blonie periarbuskular-
nej komorek z dojrzalymi arbuskulami lub
glownie w tych komorkach, co $swiadczy o
ich udziale w transporcie fosforanéow z prze-
strzeni periarbuskularnej do protoplastu ko-
morki roslinnej (JAVOT i wspélaut. 2007). W
przypadku grzybow ektomikoryzy do chwili
obecnej nie znaleziono zadnych transporte-
row specyficznie indukowanych mikoryza.
U topoli opisano natomiast dwa geny Phtl,
ktérych ekspresja wzrasta po kolonizacji ko-
rzeni grzybem, stad przypuszcza sie, ze sg
one zaangazowane w dostarczanie fosfora-
now do komorek rosliny po ich uwolnieniu
przez sie¢ Hartiga do przestrzeni apoplastu
(BECQUER i wspétaut. 2014).

PERSPEKTYWY

Zmniejszenie zuzycia nawozéw fosforo-
wych jest niezwykle trudne, gdyz wiekszos¢,
nawet ponad 90%, obecnego w glebie fosfo-
ru wystepuje w formie organicznej i nie jest
bezposrednio dostepna dla roslin (LAMBERS i
wspoétaut. 2008). Dlatego coraz wicksze na-
dzieje wigze sie z genetycznie modyfikowany-
mi roslinami, ktére wydajniej pobieraja fos-
for z gleby lub sg bardziej odporne na nie-
dobor fosforu w srodowisku, gdyz potrzebujq
go mniej niz inne gatunki (ZHANG i wspol-
aut. 2014). Dodatkowe mozliwosci stwarza
takze stosowanie szczepionek mikoryzowych
(JEFFRIES i wspoélaut. 2003), badz odpowied-
nich szczepow ryzobakterii, ktore zwickszajq
dostepnosc¢ fosforanow w glebie poprzez wy-
dzielanie kwaséw organicznych (BHARDWAJ i
wspoélaut. 2014).

Jednym z najprostszych do zastosowania
rozwigzaniem jest jednoczesna lub naprze-
mienna uprawa na jednym polu gatunkéw
wydzielajacych do gleby duze ilosci kwasow
organicznych lub enzyméw, obok gatunkéw,
ktére takiej zdolnosSci nie posiadaja (LI i
wspotaut. 2003, 2007, LAMBERS i wspoétaut.
2006, 2012). Dla przykladu uprawa kuku-
rydzy razem z bobem (Vicia faba) na glebie
ubogiej w fosfor, ale bogatej w azot skutku-
je zwiekszeniem masy zebranego ziarna ku-
kurydzy nawet o 49%, a bobu o 22%, na-
tomiast czteroletnia naprzemienna uprawa
tych dwéch gatunkow powoduje wzrost plo-
nowania kukurydzy o 37% i bobu o 29% w
poréwnaniu z ich uprawa w monokulturze.
Wynika to z przynajmniej dziesieciokrotnego
zwiekszenia dostepnosci fosforu w podlozu
dzieki jego zakwaszeniu przez kwasy cytry-
nowy i jabtkowy wydzielane przez bob, kiedy
korzenie kukurydzy wykazuja tendencje do
alkalizacji ryzosfery. Bob natomiast, dzieki
rownoleglej uprawie z kukurydza zmniejsza
konkurencje wewnatrzgatunkowa, poniewaz
jego korzenie rozwijaja sie na innej gleboko-

Sci niz korzenie kukurydzy, a ponadto rosnie
on intensywnie w okresie, kiedy wzrost ku-
kurydzy jest niewielki (LI i wspotaut. 2007).
Podobnie, odnotowano wzrost pobierania
fosforu przez pszenice, gdy byla ona upra-
wiana z wydzielajacym kwas cytrynowy tu-
binem bialym, natomiast uprawa ciecierzycy
pospolitej i pszenicy na organicznym zrodle
fosforu w postaci fityny zwieksza pobieranie
Pi przez pszenice, prawdopodobnie dzieki fi-
tazom wydzielanym przez ciecierzyce (LI i
wspotaut. 2003). Na nieco odmiennym, acz-
kolwiek zblizonym zalozeniu, opiera sie tak-
ze pomyst wzbogacanie gleb w fosfor dzieki
uprawie gatunkow, ktore wydajnie pobieraja
fosfor z gleby, ale nie posiadaja sprawnego
systemu remobilizacji fosforanéw ze starzeja-
cych sie lisci. Stad sSciotka powstala z lisci
tych roslin znaczaco wzbogaca glebe w fosfo-
rany. Tego typu wlasciwosci charakteryzuja
np. przedstawicieli Proteaceae zasiedlajacych
obszar Chile (LAMBERS i wspétaut. 2012).
Inne badania obejmuja uzyskanie od-
mian o odpowiedniej architekturze systemu
korzeniowego, takze z zastosowaniem mani-
pulacji genetycznych, obok klasycznych me-
tod selekcji. W ostatnich latach prowadzo-
nych jest coraz wigcej obiecujacych badan
zwigzanych z mapowaniem grup loci cech
ilosciowych QTL (ang. quantitative trait loci)
odpowiedzialnych za morfologie korzeni, kto-
rych wyniki moga zosta¢ wykorzystane w
stworzeniu roslin o korzystniejszej dla pozy-
skiwania fosforu z gleby architekturze syste-
mu korzeniowego (LOPEZ-ARREDONDO i wspot-
aut. 2014, BAKER i wspotaut. 2015, MANA-
VALANI i wspoétaut. 2015). Podejscie to zdo-
lano skutecznie wykorzystac przy stworzeniu
kilku odmian soi (WANG i wspotaut. 2014)
oraz fasoli, ktéra charakteryzowatla sie silnie
rozgaleziona gorna czescia systemu korze-
niowego (VANCE 2008). LAMBERS i wspoélaut.
(2006) postuluja natomiast poznanie podlo-
za genetycznego procesu rozwoju klastrow
korzeniowych i wprowadzenie zidentyfikowa-
nych genéw do roslin uprawnych, pod kon-
trola promotoréw specyficznych dla korzenia
i indukowanych glodzeniem fosforanowym.
Genetyczna modyfikacja roslin zwiazana
ze wzrostem ekspresji genow transporterow
fosforanowych nie jest jeszcze dobrze roz-
winieta. W przypadku nadekspresji w ryzu
genu transportera OsPhtl;1 wzrost zawar-
tosci fosforu w roslinie odnotowywano tylko
przy optymalnym lub wysokim stezeniu Pi
w podlozu, a w warunkach jego deficytu nie
zaobserwowano zadnych zmian (SUN i wspol-
aut. 2012). Podobnie, nadekspresja OsPhtI;8
w warunkach deficytu fosforu nie przyniosta
pozytywnych rezultatow, natomiast u ryzu
uprawianego na podlozu zawierajacym 300
uM Pi spowodowala zahamowanie wzrostu
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wywolane zbyt wysoka zawartoscia fosforu w
roSlinach (JIA i wspotaut. 2008). Zadowalaja-
ce efekty zaobserwowano natomiast w przy-
padku zwiekszenia ilosci plazmolemowej H*
-ATPazy u Arabidopsis (NGUYEN i wspoétaut.
2015).

Bardziej zaawansowane sa badania pole-
gajace na wprowadzaniu do genomu roslin
dodatkowych genow kodujacych biatka za-
angazowane w synteze i wydzielanie karbok-
sylanéw, kwasnych fosfataz i fitaz. Moga to
byé geny pochodzenia bakteryjnego, grzybo-
wego lub z innych gatunkéw roslin (ZHANG i
wspolaut. 2014). W przypadku roslin trans-
genicznych, ktére miatyby uwalnia¢c do gle-
by wiecej kwasow organicznych, naukowcy
obieraja jeden z dwoéch celéw: (i) wzrost syn-
tezy karboksylanéw badz tez (ii) wzrost ich
wydzielania do ryzosfery (LOPEZ-ARREDONDO i
wspolaut. 2014). Przykladem pierwszego po-
dejsScia sa rosliny z transgenem syntazy cy-
trynianowej, np. marchew (Daucus -carota),
do ktorej wprowadzono gen z rzodkiewnika
(CIERESZKO 2005), a takze rosliny tytoniu z
genem kodujacym dehydrogenaze jablczano-
wa z Penicillium oxalicum. W tym ostatnim
przypadku, po wprowadzeniu grzybowego
genu do genomu tytoniu, udalo sie uzyskac
roSliny o dwukrotnie wickszej biomasie i
gromadzace ponad trzy razy wiecej fosforu
niz rosliny nietransformowane. Wzrost wy-
dzielania karboksylanow uzyskuje sie nato-
miast poprzez nadekspresje genow koduja-
cych odpowiednie transportery (LOPEZ-ARRE-
DONDO i wspoétaut. 2014). Czesciej stosuje
sie jednak modyfikacje oparte na wprowa-
dzaniu do roslin genéow wydzielniczych fitaz
lub kwasnych fosfatazy o aktywnosci fitaz
(ZHANG i wspolaut. 2014). Rosliny te charak-
teryzuja sie zdecydowanie lepszym wzrostem
na podlozu zawierajacym fityne niz typ dziki.
W przypadku rzodkiewnika z fitaza MtPHY1
z Medicago truncatula osiagnieto np. 12 do
16 razy wickszg aktywnosc¢ fitaz w apopla-
Scie korzenia, co przelozylo sie na trzy do
czterokrotnie wigcksza wysokos$¢ roslin trans-
formowanych w stosunku do kontroli (X1AO i
wspoétaut. 2005). Niestety, obserwacje in vi-
tro czesto nie przekladaja sie na zwiekszenie
wzrostu rosliny w Srodowisku naturalnym,
gdy konkuruje ona o zrédla fosforu z mi-
kroorganizmami glebowymi (LOPEZ-ARREDON-
DO i wspétaut. 2014). Dlatego w dziedzinie
genetycznych modyfikacji roslin majacych na
celu zwiekszenie wydajnosci pobierania Pi z
gleby wiele pozostaje jeszcze do zrobienia.
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STRESZCZENIE

Wiele gleb, takze uprawnych, charakteryzuje sie
bardzo niskim stezeniem rozpuszczonych w roztworze
glebowym jonow fosforanowych, ktore sa jedyna forma
fosforu pobierana przez rosliny. Jednoczesnie, znaczna
pule fosforu glebowego stanowia organiczne formy tego
pierwiastka, a dodatkowo duza frakcja fosforanow im-
mobilizowana jest przez skladniki gleby. Z tego powodu
rosliny wyksztalcily wiele przystosowan utatwiajacych im
wydajne korzystanie z ograniczonych zasobow fosforu
glebowego. Sa to m.in. zmiany w budowie systemu ko-
rzeniowego majace na celu zwiekszenie jego powierzchni
chlonnej, tworzenie relacji symbiotycznych z grzybami
mikoryzowymi, wzrost aktywnosci lub ilosci biatek od-
powiedzialnych za pobieranie fosforanéw z gleby, a tak-
ze wydzielanie przez korzenie enzymoéw i kwaso6w orga-
nicznych, ktore uwalniaja fosforany z obecnych w glebie
zwiazkow organicznych i nieorganicznych. Celem niniej-
szej pracy jest omowienie wspomnianych przystosowan.
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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.



