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ODZYWIANIE SIE ROSLIN WYZSZYCH WAPNIEM

Calcium nutrition of higher plants

Pawet WOICIK

Summary. The current knowledge on calcium nutrition of higher plants is reviewed. Calcium deficiency in plant tissues
causes many physiological disorders which lead to significant losses in plant production. Particularly, severe symptoms of
calcium deficiency are observed in intensive plant production. Calcium shortage in plants is related to poor calcium ion
uptake, its limited movement to above-ground parts of plant and strong competition about calcium between leaves and
generative plant parts (fruits, seeds). In this paper some factors related to soil and plant biology influencing calcium uptake

by plants are discussed.
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WSTEP

Wzrost zainteresowania rolag wapnia w odzy-
wianiu sig¢ roslin wyzszych zwiazany byt z od-
kryciem wielu choréb fizjologicznych spowo-
dowanych niedoborem tego skladnika. Niska
koncentracja wapnia w tkankach roglin jest
gtéwna przyczyna wystepowania m.in.: gorzkiej
plamisto$ci podskérnej, skorkowacenia miaz-
szu, oparzelizny powierzchniowej, zbrazowie-
nia przygniezdnego, peknieé, réznego rodzaju
rozpadow i szklistosci miazszu u jabtek, skorko-
wacenia miazszu u gruszek, pekania owocéw u
czere$ni, suchej zgnilizny wierzchotkéw u po-
midora i1 papryki, wewngtrznego zbrunatnienia
gléwki u brukselki, zamierania lisci sercowych
u selera [4,61]. Coroczne straty w plonie roslin
zwigzane z niedoborem wapnia sg znaczne w
skali kraju. Wraz z postgpujaca intensyfikacja
produkcji roslin w Polsce, problem niedoboru
wapnia w ro$linach narasta. Warunkiem ograni-
czenia strat, spowodowanymi nieodpowiednim
odzywianiem si¢ ro§lin wapniem, jest znajo-

mos$¢ zachowania si¢ tego skladnika w glebie
oraz jego pobierania i transportu w roSlinie.

ZAWARTOSC 1 FORMY WAPNIA W GLEBIE

Srednia zawartos¢ wapnia w skorupie ziem-
skiej wynosi okoto 3,6% jej masy i jest znacznie
wyzsza w stosunku do pozostatych makrosktad-
nikéw niezbednych dla wzrostu i rozwoju rolin
wyzszych tj.: potasu, magnezu oraz fosforu. Je-
dynie tlen, krzem, glin oraz zelazo wystepuja w
wiekszych ilo§ciach w litosferze niz wapin. W
glebach weglanowych (redziny) zawartos$é wa-
pnia jest znacznie wyzsza i moze sigga¢ nawet
15%. Pierwotnym Zrédlem wapnia w glebie sa
mineraly takie jak: hornblenda, kalcyt, gips, fo-
sforyty oraz dolomit. Zawarto§¢ wapnia w gle-
bie zalezy gtéwnie od rodzaju skaly macierzy-
stej, z jakiej ona powstata oraz stopnia zaawan-
sowania w niej procesOw wietrzenia i przemy-
wania [6]. Gleby wytworzone z wapieni oraz
gleby pobagienne sa zasobne w wapi. Najmniej
wapnia spotyka si¢ w glebie plowej oraz bielico-
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wej. Wraz ze starzeniem si¢ gleb oraz pod wply-
wem intensywnego ich przemywania przez opa-
dy atmosferyczne, ilo§¢ wapnia w ich wierzch-
nich warstwach systematycznie zmniejsza sig.
Wymywanie wapnia jest procesem naturalnym.
Ocenia sie, ze w warunkach klimatu umiarko-
wanego w ciagu roku wymywane jest okoto
100-150 kg Ca/ha. Przemieszczanie si¢ wapnia
do glebszych warstw gleb o niskiej pojemnosci
sorpcyjnej zachodzi intensywnie pod wptywem
wysokich opadéw deszczu. Gleby zlokalizowa-
ne na stromych zboczach sa szczeg6lnie ubogie
w wapn, gdyz usuwany jest on z tych miejsc pod
wplywem erozji wodnej.

W glebach uprawnych wapn jest zazwyczaj
dominujacym kationem zaréwno w kompleksie
sorpcyjnym, jak i roztworze glebowym. Ilos¢
wapnia wymiennie zwiazanego przez kompleks
sorpcyjny gleby wynosi okoto 60-80% ogdlnej
jego pojemnosci [32]. Nawet na glebach bardzo
kwasnych stopieii wysycenia kompleksu sor-
pcyjnego przez jony wapnia waha sie w grani-
cach 10-30%. W zwiazku z wysoka zawartoscig
wapnia w kompleksie sorpcyjnym, ilo§¢ jonow
wapnia znajdujaca si¢ w roztworze glebowym
jest réwniez wysoka i wielokrotnie przewyzsza
zawarto$¢ potasu, magnezu oraz fosforu. Naj-
czesciej zawarto$¢ wapnia w roztworze glebo-
wym wynosi 200-300 mg CaZ*/L, cho¢ jak wy-
nika z badan All Abbasa i Barbera [2] oraz Rei-
senauera [55] ulega ona duzym wahaniom w za-
leznosci od typu i rodzaju gleby oraz warunkow
klimatycznych. Ocenia si¢, Ze ilo§¢ wapnia wy-
stepujacego w kompleksie sorpcyjnym oraz roz-
tworze glebowym wynosi 20-60% w stosunku
do ogdlnej jego zawartosci w glebie [6]. Ilos¢
dostepnego dla ro§lin wapnia w glebie nie gwa-
rantuje jednak dostatecznego pobierania tego
sktadnika przez rosling [61].

POBIERANIE JONOW WAPNIA PRZEZ
KORZENIE ROSLIN

Proces pobierania sktadnikéw mineralnych
przez komdrki korzeni roslin sklada si¢ z trzech
etapOw: przemieszczania sktadnika do powierz-
chni korzeni, absorpcji jego przez $ciang komor-
kowg epiblemy oraz przenikania jondw przez

btone komdrkowa. Przemieszczanie si¢ sktadni-
kéw mineralnych do powierzchni korzeni odby-
wa si¢ na zasadzie dyfuzji oraz z przeplywem
masowym wody. Jony wapnia przemieszczaja
si¢ do korzeni roslin giéwnie z przeplywem ma-
sowym wody [64]. Dyfuzja jonéw wapnia do
korzeni nie ma zazwyczaj wigkszego znaczenia
w pobieraniu tego skladnika przez roSling. W
przypadku, gdy ilo$¢ wapnia przemieszczajace-
go si¢ do powierzchni korzeni za pomoca prze-
plywu masowego wody jest nizsza od szybkosci
pobierania tego skladnika przez korzenie, to
woéwczas przemieszczanie si¢ jondw wapnia do
korzeni na zasadzie dyfuzji zyskuje na znacze-
niu [7]. Taki przypadek moze mie¢ miejsce u ga-
tunkéw roslin o wysokich wymaganiach pokar-
mowych w stosunku do wapnia (np. lubin, béb,
rabarbar, kapusta glowiasta), rosnacych na gle-
bie o niskiej koncentracji jonéw wapnia w roz-
tworze glebowym.

Jony wapnia po dotarciu do powierzchni ko-
rzeni napotykaja na swej drodze bariere w posta-
ci $ciany komérkowej epiblemy. Cze$¢ wapnia
sorbowana jest przez ujemnie natadowane miej-
sca §ciany komodrkowej, utworzone przez grupy
karboksylowe kwasu poligalakturonowego.
Ujemnie natadowane miejsca w $cianie komor-
kowej maja wysokie powinowactwo do wapnia
[15]. Badania Kellera i Deuela [34] wykazaly,
ze zdolno$¢ sorbowania kationéw przez Sciane
komérkowa epiblemy zalezy w duzym stopniu
od gatunku roéliny. Autorzy ci dowiedli, ze wy-
mienna pojemno$¢ kationowa epiblemy u kuku-
rydzy i pszenicy jest dwukrotnie nizsza w po-
réwnaniu do pomidora. Keller i Deuel uwazaja,
ze ro§liny odznaczajace si¢ wysoka wymienng
pojemno$cia kationowa epiblemy maja réwno-
czes$nie wysoka zdolno$é pobierania kationéw
wapnia. Jony Ca®* znajdujace si¢ w Scianie ko-
morkowej sa w stanie réwnowagi z jonami wa-
pnia wystepujacymi w roztworze glebowym [23].
Zawarto$¢ jonéw wapnia w $cianie komoérkowej
korzeni regulowana jest na drodze dyfuzji i wy-
miany jonowej. Jony wapnia niezwigzane z jono-
wymiennymi miejscami $ciany komérkowe;j epib-
lemy przemieszczaja si¢ przez btone komérkowa
na zasadzie dyfuzji [54]. Transport ten odbywa
si¢ poprzez selektywnie dzialajace kanaly oraz
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nosniki (permeazy) [59]. W blonie komérkowe;j
znajduja si¢ takze pompy wapniowe, bedace
ATP-azami, mogace transportowac jony wa-
pnia wbrew gradientowi ich stezen [13]. Ozna-
cza to, ze oprécz pasywnego mechanizmu wpty-
wu Ca”* do komérek epiblemy, istnieje jeszcze
aktywny transport tego kationu z cytoplazmy na
zewnatrz blony komérkowej. Obecnie prowa-
dzone prace badawcze nad pobieraniem wapnia
przez ro§liny dotycza gtéwnie roli kanatéw wa-
pniowych w tym procesie. Badania Tsiena i
Tsiena [68] wykazaty, Ze dzieki obecnosci kana-
téw wapniowych w blonie komérkowej, tempo
transportu Ca”* jest okoto 3 rzedy wielko$ci
(10%) szybsze w poréwnaniu do przenikania te-
20 kationu za pomocg no$nikéw jonowych oraz
okoto 11 rzedéw wielkosci szybsze od jego swo-
bodnej dyfuzji. Wedtug Maasa [41] przy niskiej
koncentracji jonéw wapnia w $rodowisku od-
zywczym ( mg Ca?*/L) przenikanie tego skiad-
nika przez blong komérkowa epiblemy odbywa
si¢ wylacznie aktywnie, przy udziale energii
metabolicznej rosliny.

Korzenie moga pobiera¢ wapri w postaci jo-
nu Ca ?* lub w formie chelatu. Biorac pod uwa-
ge, ze jony wapnia z natury trudno tworza chela-
ty wydaje sie, ze znaczenie pobierania wapnia w
formie chelatu przez korzenie nie ma wigkszego
znaczenia. PoSrednim na to dowodem jest niska
zawarto$¢ schelatowanego wapnia w roztworze
glebowym w poréwnaniu do jonéw CaZ* [6].

CZYNNIKI GLEBOWE WPLYWAJACE NA
POBIERANIE WAPNIA

WILGOTNOSC

Jony wapnia jak i pozostate sktadniki mine-
ralne pobierane sa przez korzenie wraz z woda.
W warunkach polowych niedostateczna ilo§é
wody w glebie jest jednym z decydujacych
czynnikéw ograniczajacych pobieranie sktadni-
kéw mineralnych przez rosline [61]. Niedobér
wody w glebie ogranicza transpiracje roslin, co
silnie redukuje przemieszczanie si¢ jonéw wa-
pnia do powierzchni korzeni [6]. Dodatkowo w
warunkach niedoboru wody w glebie wzrasta
proporcja rozpuszczalnych soli do jonéw wa-

pnia w roztworze glebowym, co prowadzi do
spadku tempa pobierania Ca>* przez korzenie ro-
$lin [58].

Zbyt wysoka zawarto$¢ wody w glebie réw-
niez prowadzi do ograniczenia pobierania wa-
pnia przez roéliny [65]. Zjawisko ograniczenia
pobierania jonéw wapnia przez korzenie pod
wplywem nadmiernej wilgotnosci gleby zwia-
zane jest ze szkodliwym dziataniem substancii,
tworzacych sie w warunkach ograniczonego do-
stepu tlenu (CH,4, C,Hy, NO,") oraz zahamowa-
niem wzrostu korzeni [46].

TEMPERATURA

Mimo, ze przemieszczanie sie jonéw wapnia
z przeptywem masowym wody do powierzchni
korzeni oraz przenikanie tego sktadnika przez
btone komorkowa epiblemy nie sa procesami
uzaleznionymi od temperatury gleby, to jednak
ma ona posredni wplyw na pobieranie jonéw
wapnia przez korzenie. Wraz ze wzrostem tem-
peratura gleby, intensywnie tworza si¢ nowe ko-
rzenie, ktdre stanowia gtéwne miejsca pobiera-
nia jonéw wapnia [46].

PRZEWIEWNOSC

O pobieraniu jonéw wapnia oraz innych
sktadnikéw mineralnych przez rosliny decyduje
natlenienie gleby. Biorac pod uwage, ze przeni-
kanie jonéw wapnia przez btone komérkowa do
wnetrza komorek epiblemy odbywa sie zazwy-
czaj biernie, bez udziatu energii metabolicznej,
wplyw obecnosci tlenu w glebie na pobieranie
jonéw wapnia przez korzenie ma charakter po-
§redni. Wpltyw tlenu w glebie na zdolno$é po-
bierania jonéw wapnia przez korzenie jest dwo-
jakiego rodzaju. Po pierwsze przy niedostatecz-
nej zawarto$ci tlenu w glebie tworzenie sie no-
wych korzeni, odpowiedzialnych za pobieranie
jonéw wapnia jest silnie ograniczone [6]. Po
drugie warunki beztlenowe w glebie powoduja
tworzenie si¢ substancji toksycznych, ktére w
pierszej kolejnosci dziataja szkodliwie na mode
korzenie odpowiedzialne za pobieranie Ca®*.
Marschner [46] uwaza, Ze niedostateczna za-
wartosc tlenu w glebie moze bezposrednio ogra-
nicza¢ pobieranie jonéw wapnia, gdyz proces
przenikania tego skladnika do korzeni uzalez-
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niony jest w pewnym stopniu od energii metabo-
licznej ro§liny.

RODZAJ KOLOIDU

Sita wiazania kationu przez ujemnie natado-
wane czastki koloidalne gleby zalezy gldwnie
od jego wartosciowosci i stopnia uwodnienia.
Im wartos$ciowo$¢ kationu jest wyzsza, a jego
otoczka wodna jest mniejsza, tym silniej wiaza-
ny jest on przez ujemnie naladowane koloidy.
Dlatego tez jony wapnia sg silniej wigzane przez
kompleks sorpcyjny gleby niz potasu i magnezu.
Niektore koloidy glebowe tj.: kaolinit, smektyt,
montmorylonit, huminy, kwasy huminowe oraz
kwasy fulwowe wykazuja preferencje w wiaza-
niu jonéw wapnia [3]. Zawarto§¢ wapnia w roz-
tworze glebowym nie jest wigc proporcjonalna
do wysycenia kompleksu sorpcyjnego tym
sktadnikiem, utworzonego przez wyzej wymie-
nione koloidy [27]. O dostgpnosci wapnia w gle-
bie dia rosliny decyduje wigc nie tylko obecnosé
wapnia w kompleksie sorpcyjnym, ale takze ro-
dzaj koloidéw glebowych tworzacych ten kom-
pleks. Przy wysokiej zawartosci wyzej wymie-
nionych koloidéw w glebie, a szczegdlnie kaoli-
nitu, pobieranie wapnia przez korzenie ro§lin
jest silnie utrudnione [6].

ODCZYN

Wedtug Maasa [41] jednym z najistotniej-
szych czynnikéw wptywajacych na pobieranie
Ca?* przez korzenie jest odczyn pozywki. Od-
czyn gleby ponizej pH 4.5 powoduje raptowny
wzrost koncentracji jonéw FeZ*, Mn* oraz A3+
w roztworze glebowym, co ogranicza pobiera-
nie jonéw wapnia przez rosling [60]. Wplyw
wysokich stezen Fe>*, Mn?* i AP* w roztworze
odzywczym na ograniczenie pobierania jonéw
wapnia przez rosliny zwiazany jest z ich tok-
sycznym dzialaniem na rozwéj nowych korzeni
oraz wspélzawodnictwem jonowym z Ca’*
[29]. Wedlug Laggetta i Gilberta [36] wyso-
ka koncentracja jonéw wodoru w roztworze
glebowym nie ogranicza pobierania jonéw wa-
pnia przez rosling. Tego samego zdania jest Bar-
ber [6].

SKEAD MINERALNY ROZTWORU GLEBOWEGO

O pobieraniu jonéw wapnia przez komorki
epiblemy w duzym stopniu decyduje obecnos¢
w roztworze glebowym niektérych skiadnikow
mineralnych. Obecnos$¢ wysokich stezen NH,™,
K* i Mg?* w roztworze glebowym ogranicza
pobieranie “jonéw wapnia przez ro§ling [25].
Zjawisko to polega na zoboj¢tnieniu czg¢sci uje-
mnych tadunkéw cytoplazmy epiblemy przez
jony amonu, potasu i magnezu, co zmniejsza site
przyciagania Ca?* [12]. Proces ten zachodzi
dzieki tatwemu przenikaniu kationéw potasu i
amonu przez blong komdrkowa. Kationy szybko
przenikajace przez blong komérkowa epiblemy
maja zatem duza zdolno$¢ antagonistyczna w
stosunku do innych kationéw, w tym jonéw
Ca?*. W przypadku antagonizmu miedzy katio-
nem magnezu a wapniem, zjawisko to mozna
wytlumaczy¢ konkurencja o to samo miejsce na
noéniku w btonie komoérkowej epiblemy [38].
Wedtug Geraldsona [21] najwickszy wplyw na
pobieranie wapnia przez rosling wywieraja jony
amonu i potasu, a w nastgpnej kolejnosci magnezu
i sodu.

Pobieranie kationéw (w tym jonéw wapnia)
przez ro$ling zalezy w duzej mierze od zawarto-
$ci w roztworze glebowym niektérych aniondéw.
Ze wzgledu na tatwo$¢ przenikania aniondéw
NO;~ do komdrek epiblemy, odgrywaja one
szczegblnie wazna role w pobieraniu Ca’* przez
rosling [70]. Wzrost przenikania Ca?* do komo-
rek epiblemy w obecnoSci anionéw azotano-
wych zwiazany jest bezposrednio ze zmiana pH
cytoplazmy. Pod wplywem intensywnego po-
bierania NO3™ odczyn cytoplazmy ulega obnize-
niu, co stymuluje pobieranie Ca?*. Biorac pod
uwage, ze aniony azotanowe powoduja wzrost
pobierania kationéw przez korzenie w sposéb
niespecyficzny, nie zawsze obecnos$¢ tych jo-
néw w duzej iloéci w roztworze glebowym pro-
wadzi do wzrostu pobierania jonéw wapnia.
Obecnosé wysokich stezen niektérych anionéw
w roztworze glebowym moze nawet powodo-
wac ograniczenie pobierania jonéw wapnia
przez korzenie. Przyktadem tego sa aniony siar-
czanowe, ktdére poprzez tworzenie stabo rozpu-
szczalnej soli CaSQ, istotnie ograniczaja pobie-
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ranie wapnia przez roling [46]. Réwniez przy
wysokiej zawartosci anionéw HPO,% i PO,> w
roztworze glebowym, pobieranie jonéw wapnia
przez korzenie moze by¢ ograniczone z powodu
tworzenia si¢ trudno rozpuszczalnych fosfora-
néw wapnia Ca,HPOy, Casz(POy),.

ZASOLENIE

Problem zasolenia gleby i negatywny jego
wplyw na pobieranie m.in. jonéw wapnia przez
rosling istnieje powszechnie w tych regionach,
w ktorych wystepuja niskie opady z jednoczes-
nie wysokimi temperaturami powietrza [43]. W
tych warunkach w roztworze glebowym i kom-
pleksie sorpcyjnym znajduja si¢ duze ilosci
m.in. jonéw sodu. Wysoka koncentracja sodu w
roztworze glebowym wplywa bezposrednio
oraz poSrednio na ograniczenie pobierania jo-
néw wapnia przez ro§ling [46]. Bezposredni
wplyw wysokiej zawartosci sodu w glebie na
pobieranie wapnia przez korzenie polega na zo-
bojetnieniu ujemnych tadunkéw cytoplazmy ko-
morek epiblemy przez Na*, co zmniejsza szyb-
kos¢ pobierania jonéw wapnia. Natomiast po-
sredni wplyw zwigzany jest z ograniczeniem
wzrostu korzeni. W warunkach klimatu umiar-
kowanego, w jakim znajduje si¢ Polska, zasole-
nie gleb nie ma praktycznego znaczenia. W
uprawie roslin pod ostonami, na podtozu o ni-
skiej pojemnosci sorpcyjnej (np. welna mineral-
na), podawanie pozywki o zbyt wysokim steze-
niu czesto ogranicza pobieranie jonéw wapnia,
mimo stosowania wlasciwej proporcji miedzy
skladnikami [16]. Zjawisko to zwiazane jest w
duzej czesci z powstawaniem tzw. suszy fizjo-
logicznej, polegajacej na ograniczeniu przenika-
nia wody z roztworu pozywki do komérek epib-
lemy. Powoduje to, Ze pobieranie sktadnikéw
mineralnych przez korzenie jest silnie ostabio-
ne. Wedlug Adamsa i El-Gizawy [1] ogranicze-
nie przenikania jonéw do komérek epiblemy w
warunkach zasolenia podioza nie jest jednakowe
dla poszczegélnych sktadnikéw mineralnych.
Wedlug tych autoré6w przy wysokim stezeniu
soli w pozywce, rosliny znacznie tatwiej pobie-
raja jony potasu niz wapnia.

CZYNNIKI BIOLOGICZNE WPLYWAJACE NA
POBIERANIE WAPNIA

GATUNEK I ODMIANA

Pobieranie jonéw wapnia przez rosliny uwa-
runkowane jest w duzej czgsSci genetycznie
[11,46]. Rodliny jednoliscienne zazwyczaj po-
bieraja mniejsze iloSci wapnia w stosunku do
wickszosci ro§lin dwulisciennych [28,39,40].
Réwniez wéréd roslin dwulisciennych wystepu-
Je istotne zréznicowanie pod wzgledem zdolno-
$ci pobierania jonéw wapnia. Przyktadem ilu-
strujacym zréznicowane pobieranie jonéw wa-
pnia przez rézne gatunki rolin moga by¢ bada-
nia Loneragana i in. [40], przeprowadzone w
kulturach wodnych na 30 gatunkach ro§lin, nale-
zacych do traw, roslin zbozowych oraz motylko-
wych. Wyniki badas tych autoréw jednoznacz-
nie wykazaly, ze przy kazdej koncentracji wa-
pnia w pozywce ro§liny motylkowe pobieraty
wyraZnie wiecej tego sktadnika, niz roliny zbo-
zowe 1 trawy. Wraz ze wzrostem stezenia wa-
pnia w pozywce wzrastalo pobieranie tego
skiadnika przez wszystkie gatunki roslin, chod
najwiekszy wzrost zanotowano u roslin motyl-
kowych. Wedlug Marschnera [46] zréznicowa-
ne pobieranie jonéw wapnia wystepuje takze
migedzy odmianami ro§lin nalezacymi do tego
samego gatunku. Potwierdzaja to wyniki badan
Colliera i in. [14], Greenleafa i Adamsa [22],
Koksala [35] oraz Millikana i Hangera [53]. Ge-
neralnie mozna stwierdzi¢, ze gatunki roélin ros-
nace na glebach o niskim pH wykazuja obnizo-
ng zdolno$¢ pobierania jonéw wapnia. Wedlug
Marschnera [46] oraz Jonesa i Lunta [30] wyso-
ka zawarto$¢ wapnia w roslinie nie oznacza jed-
nak wysokich wymagan pokarmowych w sto-
sunku do tego sktadnika. Jak podaje Marschner
[45] rodliny rosnace na glebie kwasnej moga po-
biera¢ podobna ilo§¢ wapnia w poréwnaniu do
gatunkdw roslin rosnacych na glebie o odczynie
alkalicznym. Jones i Lunt [30] twierdza, ze wy-
magania pokarmowe roslin w stosunku do wa-
pnia sa wzglednie niskie. Wedlug tych autoréw
wysoka ilo§¢ wapnia pobierana przez roSliny
zwigzana jest z ich ,Juksusowym” odzywia-
niem. Autorzy ci uwazajg, ze zjawisko to wyste-
puje szczegdlnie powszechnie u gatunkéw ro-
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§lin dziko rosnacych. Wedtug Loneragana i
Snowballa [39] nadmierne pobieranie wapnia
przez ro§liny w stosunku do ich wymagan po-
karmowych moze wynika¢ z faktu, ze wapn
wykorzystywany jest przez rosline do neutrali-
zacji nadmiernych ilosci kwasu szczawiowego.
Innego zdania jest Marschner [46], ktory twier-
dzi, ze wysokie pobieranie wapnia wynika z po-
siadania przez ro§liny duzej ilosci cellulozy, sta-
nowiacych ,, zlewnie” dla tego sktadnika.

BUDOWA KORZENIA

Wedtug Hasslinga i in. [24] najintensywniej-
sze pobieranie Ca’* i jego transport do walca
osiowego ma miejsce w wierzchotkowej strefie
korzenia, w ktdrej zachodzi jednoczesnie naj-
szybsze pobieranie wody. Potwierdzaja to bada-
nia Robardsa i in. [57] w ktérych wykazano, ze
najszybsze pobieranie Ca?* przez korzenie jecz-
mienia wystapilo w odlegtosci do 6 cm od wie-
rzchotka ich wzrostu. W dalszej odlegtosci na-
stapit raptowny spadek pobierania jonéw wa-
pnia. Jednocze$nie nie stwierdzono aby pobiera-
nie jonéw potasu oraz fosforu przez korzenie je-
czmienia ulegalo zmianie wraz ze wzrostem od-
legtosci od ich wierzcholka wzrostu. Clarkson
[13] uwaza, ze ograniczenie pobierania jonéw
wapnia przez korzenie wraz ze wzrostem odle-
glos$ci od wierzchotka wzrostu spowodowane
jest suberynizacja komoérek epiblemy i endoder-
my oraz tworzeniem si¢ pasemek Caspariego
migdzy komérkami endodermy. Tego samego
zdania sg Enstone i Peterson [17].

TRANSPIRACJA ROSLIN

Lazaroff i Pitman [38] uwazaja, ze intensyw-
no$¢ transpiracji nadziemnych czesci ro§lin jest
waznym czynnikiem regulujacym ilo$¢ pobiera-
nego wapnia przez korzenie. Im wigksza jest
ilo§¢ wody przeplywajaca przez ksylem, tym
wieksza jest rtéwnoczes$nie 110$¢ wapnia pobrana
przez korzenie. Wedlug Barbera [6] zwiazek
miedzy iloScig pobranej wody przez roSling a
wielkoscia pobrania wapnia przez korzenie nie
jest proporcjonalny. Autor ten przychyla si¢ jed-
nak do opinii, ze intensywno$¢ transpiracji ro-
§lin jest jednym z najwazniejszych czynnikéw
wplywajacych na pobieranie jonéw wapnia.

Wszystkie czynniki, ktére stymuluja intensyw-
no$¢ transpiracji roslin, tj: gatunek ro§lin, faza
rozwoju rosliny, wielko§¢ powierzchni lisci,
wilgotno$é gleby, temperatura i wzgledna wil-
gotnos¢ powietrza maja zatem wplyw na pobie-
ranie jonéw wapnia przez korzenie. Wedlug
Barbera [6], na podstawie wartosci wyzej wy-
mienionych czynnikéw mozna przewidywac
ilo§¢ pobrania wapnia przez rosling.

RIZOSFERA

Jest to strefa gleby bezposrednio przylegaja-
ca do powierzchni korzenia i wykazujaca duza
aktywno$¢ mikrobiologiczna. Aktywnosc ta sty-
mulowana jest przez substancje pochodzace z
czapeczki korzeniowej oraz rozpuszczalne
zwiazki organiczne wydzielane z korzenia. Wia-
Sciwodci rizosfery sa odmienne od giéwnej ma-
sy gleby. Wedlug Marschnera i innych [50]
zmiany chemiczne, jakie zachodza w rizosferze
odgrywaja wazna role we wzroScie korzeni oraz
dostepnosci sktadnikéw mineralnych dla roslin.
Badania Redrawna (za Youssef i Chino [71])
wykazaly, ze wraz ze wzrostem odleglosci od
powierzchni korzenia jeczmienia ilo§¢ wapnia w
glebie zmniejsza si¢. Wedlug tego autora aku-
mulacja wapnia w rizosferze zwigzana jest z fa-
ktem, 7e jony wapnia sa wyraZnie wolniej po-
bierane przez korzenie ro§lin niz woda. Szcze-
g6lnie duze ilosci wapnia wystepujg w rizosfe-
rze ro$lin jednolisciennych [7]. Przy wysokiej
koncentracji Ca®* i SO42‘ w roztworze glebo-
wym na powierzchni korzeni tworzy si¢ trudno
rozpuszczalna s6l CaSO,4 Prowadzi to do ogra-
niczenia pobierania wapnia, a takze innych
sktadnikéw mineralnych [31,44]. Réwniez two-
rzenie sie weglanéw i szczawianéw wapnia na
powierzchni korzeni ogranicza pobieranie jo-
néw wapnia [8]. Obnizenie pobierania jondéw
wapnia przez korzenie w wyniku tworzenia sie
trudno rozpuszczalnych soli w rizosferze zwia-
zane jest ze zmnigjszeniem powierzchni sor-
pcyjnej korzeni. Rosliny wapniolubne, aby nie
dopusci¢ do tworzenia si¢ trudno rozpuszczal-
nych soli CaCO; i CaSO,4 na powierzchni korze-
ni, obnizaja pH rizosfery poprzez wydzielanie
do gleby duzych iloéci H* oraz kwaséw organi-
cznych. Jednocze$nie wydzialane przez korze-
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nie kwasy organiczne stanowia ligandy dla jo-
néw wapnia, zabezpieczajac tym samym two-
rzenie si¢ trudno rozpuszczalnych zwigzkow
wapnia. Podwyzszanie odczynu rizosfery oraz
wydzielanie kwaséw organicznych przez korze-
nie moze takze zwigkszaé pobieranie wapnia
przez ro§liny poprzez ograniczenie fitotoksycz-
nosci metali cigzkich {26]. Zjawisko to powodu-
je, ze rosliny, ktére maja wysoka zdolno$é do
inaktywacji nadmiernych ilo$ci metali ciezkich
w Srodowisku odzywczym, pobieraja wicksze
ilosci jonéw wapnia.

MIKORYZA

U wigkszosci gatunkéw roslin wystepuje
specyficzny rodzaj symbiozy miedzy korzenia-
mi a grzybami glebowymi, zwany mikoryza.
Wedtug Marschnera i Della [47] mikoryza ula-
twia odzywianie sig roslin rosnacych na glebie o
malej zawartosci dostepnych sktadnikéw mine-
ralnych. Mimo iz nie ma bezposrednich dowo-
déw potwierdzajacych zwigzek migdzy mikory-
za ailoScig pobieranego wapnia przez rosline, to
jednak Marschner i Dell [47] nie wykluczaja ta-
kiej mozliwosci. Wedtug Marschnera [46] zwie-
kszenie pobierania wapnia z gleby przez korze-
nie w wyniku mikoryzy zewnetrznej moze wy-
nika¢ ze wzrostu dostepnosci tego sktadnika
oraz zwigkszenia powierzchni absorbujacej wo-
de i sktadniki mineralne. Autor ten twierdzi, ze
mikoryza moze odgrywac istotna role w odzy-
wianiu sig rolin wapniem, gdy rosng one na gle-
bie kwasnej, o niskiej koncentracji wapnia w
roztworze glebowym.

FITOHORMONY

Wedlug Marschnera [46] dziatanie fitohor-
mondéw na proces odzywiania si¢ roslin ma po-
Sredni wplyw, wynikajacy z ich oddziatywania
na wzrost i rozw6j systemu korzeniowego. Fito-
hormonem, ktéremu przypisuje si¢ istotna role
w regulacji mineralnego odzywiania sie roslin
jest IAA (kwas 3-indolilooctowy) nalezacy do
grupy auksyn [48]. Hormon ten syntetyzowany
jest w najmlodszych tkankach nadziemnych
czgsci rodlin, skad przemieszczany jest bazype-
talnie w kierunku korzeni, gdzie jest akumulo-
wany [51]. Najwyzsza koncentracje IAA w ob-

rebie korzeni stwierdza siec w komérkach wierz-
chotkowych, co powoduje tworzenie sie no-
wych korzeni (zwlaszcza wtosnikowych), a w
konsekwencji zwickszenie pobierania CaZ*
[42].

Inng grupa fitohormonéw, ktéra réwniez ma
wplyw na formowanie si¢ korzeni sa cytokininy,
syntetyzowane gléwnie w komérkach mery-
stematycznych korzenia [42]. Charakterystycz-
ng wlasciwoscia cytokinin jest ich zdolno$¢ do
stymulacji podzialéw komérkowych w obecno-
§ci auksyny. A wigc tylko w obecnosci auksyny
w korzeniach, cytokininy odgrywaja istotna role
w procesie inicjacji lub tworzenia si¢ nowych
korzeni, a tym samym w regulacji pobierania jo-
néw Ca?* [37].

W badaniach Karmokera i Stevenincka [33]
wykazano pozytywna korelacje miedzy zawar-
toscia ABA (kwas abscysynowy) w korzeniach
fasoli, a ich zdolno$cia do pobierania jonéw wa-
pnia. Autorzy ci uwazaja, ze wptyw ABA na po-
bieranie Ca®* ma charakter posredni poprzez re-
gulowanie wzrostu i rozwoju korzeni przez ten
fitohormon. Potwierdzaja to wyniki badar Bid-
dingtona i Dearmana [10], w ktérych stwierdzo-
no, ze obecnos$é wysokich stezenn ABA w wierz-
chotkowych czgsciach korzenia prowadzi do
inicjacji korzeni bocznych i tworzenia sie wlos-
nikéw korzeniowych.

TRANSPORT WAPNIA W ROSLINIE

BLISKI TRANSPORT

Terminem bliskiego transportu jonéw okre-
Sla si¢ przemieszczanie jonéw w poprzek korze-
nia, od epiblemy przez kor¢ pierwotna do walca
osiowego. Istnieja dwie drogi przemieszczania
si¢ jonéw do walca osiowego: symplastem i
apoplastem. W przypadku jonéw wapnia bliski
transport odbywa si¢ apoplastem, a wiec w po-
zornie wolnej przestrzeni korzenia, na zasadzie
wymiany jonowej oraz dyfuzji [67]. Przemiesz-
czanie si¢ jondw wapnia apoplastem do walca
osiowego koficzy si¢ z chwila osiagniecia przez
te jony komérek endodermy, ktérych $ciany sty-
czne inkrustowane sa suberyna. Aby pokonad te
przeszkode jony Ca** musza przeniknaé przez
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btong komérkowa do wngetrza komérek endo-
dermy, a nastepnie zosta¢ wydzielone do naczyn
ksylemu. Po obu stronach endodermy rejestruje
si¢ podobne stezenie Ca?*. Na tej podstawie
przypuszcza si¢, Ze jony wapnia aktywnie usu-
wane sa do ksylemu. O aktywnym usuwaniu
Ca2* z komérek endodermy do ksylemu §wiad-
cza wyniki badai Marschnera [45]. Autor ten w
jednoznaczny sposéb wykazat, ze pod wptywem
inhibitoréw oddychania oraz zwiazkOw rozprze-
gajacych fosforylacje, nastgpuje zahamowanie
transportu jonéw wapnia do walca osiowego
przy jednoczesnym braku wptywu tych zwiaz-
kéw na absorpcje Ca®* przez komérki epiblemy.
Wediug Clarksona [13] kontaktujaca sie z ele-
mentami walca osiowego plazmolema komérek
endodermy wyposazona jest w czasteczki pom-
py wapniowej (Ca>*-ATPazy). Jony Ca?* trans-
portowane apoplastem w poblize pasemek Ca-
spariego przenikaja wigc przez kanaty wapnio-
we do cytoplazmy komdérek endodermy, stad
przy udziale pomp wapniowych usuwane sa do
naczyn ksylemu.

DALEKI TRANSPORT

Termin ten okresla przemieszczanie jonoéw
miedzy organami roslin, zachodzace zaréwno
akropetalnie jak i bazypetalnie. Daleki transport
jonéw odbywa si¢ w ksylemie oraz floemie. W
przypadku jonéw wapnia transport ten zachodzi
gtéwnie w ksylemie [9]. Sita napgdowa ruchu
roztworu w naczyniach ksylemu sa: cisnienie
hydrostatyczne korzenia oraz gradient potencja-
tu wodnego wytwarzanego przez transpirujace
liscie. Transport jonéw wapnia w ksylemie ma
charakter akropetalny, a wigc zachodzi w kie-
runku nadziemnych czgsci ro$lin. Dowodzg tego
wyniki badari Marschnera i Richtera [49], ktore
wykazaty, ze 43Ca podany na powierzchnie ko-
rzenia kukurydzy (3 ecm powyzej wierzchotka
wzrostu) zostal prawie w calosci przemieszczo-
ny powyzej miejsca aplikacji. Przemieszczajace
sie jony wapnia w roztworze ksylemu ulegaja
sorbcji przez ujemnie natadowane grupy fun-
kcyjne wystgpujace w Scianie komérkowej [46].
Badania Dematry i innych [15] wykazaty, ze 1
m? $ciany komérkowej ksylemu wiaze okoto
300-500 moli Ca2*. Wedtug Hansona [23] oko-

to 50% jonéw wapnia w ksylemie wystepuje w
formie komplekséw organicznych utworzonych
gtéwnie z kwasem cytrynowym oraz jabtko-
wym. Obecnos¢ zwiazkéw kompleksujacych jo-
ny wapnia w roztworze ksylemu ogranicza sor-
bowanie Ca* przez ujemnie natadowane grupy
funkcyjne $ciany ksylemu. Gdy stezenie jonéw
Ca?* w ksylemie jest wysokie (3 mmol/L), mo-
ga one przenika¢ do przyleglych komorek pa-
renchymy i floemu. Jony wapnia znajdujace si¢
w roztworze ksylemu sa w réwnowadze z jona-
mi tego pierwiastka zasorbowanego w Scianie
ksylemu. Z tego powodu szybko$¢ transpiracji
lisci nie jest prostym odzwierciedleniem zaopa-
trzenia ich w wapn. Przy niskim wysyceniu uje-
mnych fadunkéw ksylemu jonami wapnia, do-
chodzi do intensywnej sorpcji tego jonu Z roz-
tworu przeptywajacego w ksylemie. W konse-
kwencji ilo$¢ wapnia docierajaca do transpiruja-
cych lisci jest znacznie mniejsza, niz wynika to
ze stezeniu wapnia w roztworze ksylemu korze-
nia. Wedtug Fergusona i Bollarda [20] obecnos¢
w roztworze ksylemu duzych ilosci kationow
Mg?* i Sr?* zwigksza przemieszczanie jon6w
wapnia do czesci nadziemnych roslin, w wyniku
wypierania Ca®* przez wyzej wymienione ka-
tiony ze $ciany naczyi. Jednoczesnie autorzy ci
nie stwierdzili wplywu jonéw potasu, sodu, fo-
sforu i glinu na transport wapnia do czesci nad-
ziemnych ro§lin.

Brak wyréznicowanych naczyfi w najmtod-
szych odcinkach pedu oraz mafa intensywnosc
ich transpiracji powoduje, 7e przemieszczanie
sie jonéw wapnia do tych organéw jest niewiel-
kie. Wedtug Banuelos i in. [5] transport jonéw
wapnia w ksylemie do rozwijajacych si¢ tkanek
nadziemnych czesei roslin stymulowany jest
obecnosciag wysokiej koncentracji IAA w tych
miejscach oraz jego bazypetalnym transportem.
Badania tych autoréw wykazaty, ze opryskiwa-
nie pomidoréw TIBA (kwas 2,3,5 trijodoben-
zoesowy), inhibitorem transportu 1AA, ograni-
czato przemieszczanie si¢ jonéw wapnia do
owocéw. Wedlug Marschnera [46] rola JAA w
transporcie jonéw wapnia w ksylemie ma istot-
ne znaczenie jedynie w tkankach odznaczaja-
cych sie wysokim metabolizmem (paki kwiato-
we, merystemy wzrostu pedéw, rozwijajace sie
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nasiona i owoce). Regulacja hormonalna trans-
portu wapnia w ksylemie nie jest obecnie dobrze
poznana.

Wedlug Sheara i Fausta [62] oraz Stebbinsa
i Deweya [63] daleki transport jon6w wapnia
moze odbywac si¢ takze we floemie, choé auto-
rzy ci twierdzg, ze ilo§¢ przemieszczanego wa-
pnia w lyku jest niewielka w poréwnaniu do
wielkoSci transportu tego sktadnika w ksylemie.
Stezenie wapnia w cytoplazmie komoérek sito-
wych wynosi okoto 1 mmol Ca?*/L [13]. Wie-
kszo$¢ tego kationu wystgpuje we floemie w
formie zwigzanej lub w postaci trudno rozpusz-
czalnych soli. Wytraceniu Ca?* w roztworze
floemu sprzyja jego alkaliczny odczyn (pH 8-
8.5), jak i wysoka koncentracja fosforanéw (5-
20 mmol/L). Wedtug Hansona [23] jony CaZ*
moga by¢ wiazane przez rézne organelle komér-
kowe i cytoplazmatyczne biatka. Clarkson [13]
twierdzi, ze gléwna role w wiazaniu jonéw Ca*
w cytoplazmie komoérek sitowych stanowi tzw.
biatko P, ktére nie podlega transportowi.

DYSTRYBUCJA WAPNIA W ROSLINIE

Pobieranie wapnia przez roSliny zachodzi
nieprzerwanie przez caly okres ich wzrostu i
rozwoju, co zwiazane jest z ciagla transpiracja
lidci, zachodzaca niezaleznie od ich aktywnosci
fizjologicznej. W nocy, kiedy aparaty szparko-
we lisci sa zamknigte pobieranie wapnia przez
roliny oraz jego przemieszczanie do lisci jest
silnie ograniczone. Z tego powodu pobieranie
wapnia przez rosliny zachodzi giéwnie w dzien,
gdy aparaty szparkowe lisci sa otwarte. Poszcze-
g6lne organy roslin odznaczaja sie jednak zréz-
nicowana zdolnoscia do ,,przyciagania” wapnia.
Swiadcza o tym badania Andre (za Mieczyiiska
[52]), ktére dowiodly, Ze najnizsza koncentracja
wapnia wéréd badanych organéw stonecznika
byta w korzeniach. Swiadczy to, ze wapii pobra-
ny przez korzenie jest w przewazajacej ilosci
transportowany do nadziemnych cze$ci ro§lin.
Niska koncentracja wapnia w korzeniach wska-
zuje takze, ze przemieszczanie si¢ tego sktadni-
ka w kierunku bazypetalnym we floemie jest sil-
nie orgraniczone. W doswiadczeniu tym stwier-
dzono dodatkowo wyrazne réznice w koncentra-

cji wapnia pomigdzy nadziemnymi organami ro-
§lin. W lodydze stonecznika koncentracja wa-
pnia byla mniejsza w stosunku do lici. Wedtug
tego autora wysoka koncentracja wapnia w li-
Sciach zwiazana jest z intensywna transpiracja
tych organéw. Ririe i Toth [56] badajac za po-
moca izotopu “>Ca rozmieszczenie wapnia u kil-
ku gatunkéw roSlin uprawnych stwierdzili, ze
w starszych lisciach wapni gromadzit sie w wie-
kszych ilosciach niz w miodszych. Wedtug au-
tor6w wysokie stezenie wapnia w starszych li-
$ciach jest wynikiem ograniczonego wycofywa-
nia tego sktadnika z lisci. Badania tych autoréw
wykazaly jednoczesnie, ze w starszych lisciach
wapi gromadzi si¢ gtéwnie w ich nerwach, pod-
czas gdy u liSci najmiodszych rozmieszczenie
wapnia jest rownomierne w calej blaszce liscio-
wej. Potwierdzaja to takze wyniki badan Fausta
1 Sheara [18] przeprowadzone na jabloniach.
Abutalybow (za Mieczyriska [52]) wykazatl, ze
mlode liScie zawieraja wigksza ilo§¢ wapnia
ekstrahowanego woda w poréwnaniu do lisci
starszych. Wedlug tego autora wapn estrahowa-
ny woda stanowi frakcje uczestniczaca w proce-
sach metabolicznych rodliny. Zmniejszanie si¢
ilodci ,,aktywnego” wapnia wraz z wiekiem lisci
Swiadczy, ze zapotrzebowanie wapnia przez te
organy zmniejsza si¢ wraz z ich rozwojem, mi-
mo ciaglej akumulacji tego sktadnika. W miare
wzrostu i rozwoju ro§liny nastepuje wige z jed-
nej strony ciagle pobieranie wapnia przez korze-
nie i przemieszczanie jego do czg$ci nadzie-
mnych roélin, z drugiej za§ przechodzenie jego
do form nieaktywnych. Ogonki li§ciowe, zwla-
szcza znajdujgce si¢ u podstawy pedéw zawiera-
ja kilkakrotnie wyzZsza koncentracje wapnia niz
blaszka lisSciowa. Wedlug Terblanche i in. [66]
silna akumulacja wapnia w ogonkach liscio-
wych zwiazana jest z tworzeniem si¢ duzej ilo-
§ci szczawianéw wapnia, z ktérych to wapii nie
jest wykorzystywany w procesach metabo-
licznych ro§liny.

W organach generatywnych ro§lin (nasiona,
owoce) wystepuje niska koncentracja wapnia.
Wedtug Fergusona [19] spowodowane jest to
tym, ze skladniki mineralne do tych organéw
docieraja floemem, w ktérym przemieszczanie
wapnia jest silnie ograniczone. Wieneke [69]
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uwaza jednak, ze przemieszczanie si¢ sktadni-
kéw mineralnych do organéw generatywnych
moze zachodzié takze ksylemem. Autor ten
twierdzi, ze znaczenie przemieszczania si¢ wa-
pnia do organéw generatywnych roslin w ksyle-
mie zalezy od wielu czynnikéw, m.in gatunku
roSliny i warunkéw pogodowych. Wieneke [69]
uwaza, ze gléwna przyczyna niskiej zawartosci
wapnia w owocach jest staba transpiracja tych
organéw w poréwnaniu z li§émi. Intensywna
transpiracja li§ci powoduje, Ze przemieszczanie
jondw wapnia w ksylemie kierowane jest prefe-
rencyjnie do tych organéw. Moze dochodzié na-
wet do wycofywania wapnia z owocow w przy-
padku intensywnej transpiracji liSci.

Réwniez w obrebie owocu wystepuje istotne
zréznicowanie st¢zenia wapnia. Najwyzsza kon-
centracja wapnia w jabtkach znajduje sie w
skérce oraz w miazszu bezposrednio przylegtym
do gniazda nasiennego. Najnizsza zawartos§¢
wapnia wystepuje natomiast w migzszu w odle-
glosci okolo Imm od powierzchni skorki. U po-
midora, papryki, jablek oraz gruszek wyzsza
koncentracja wapnia ma miejsce w czesci szy-
putkowej w poréwnaniu do ich dolnej strony. Z
tego powodu objawy niedoboru wapnia w owo-
cach u wyzej wymienionych gatunkéw roslin
wystepuja w dolnej cz¢sci owocu, w poblizu
skorki.

PODSUMOWANIE

Mimo ze zawarto$¢ wapnia w glebie jest
znacznie wyzsza od potrzeb pokarmowych ro-
$lin w stosunku do tego sktadnika, problem nie-
doboru wapnia jest istotnym czynnikiem ograni-
czajacym uzyskiwanie wysokich plonéw dobrej
Jakosci. Niedob6r wapnia w roslinie zwiazany
jest z ograniczeniem jego pobierania, transportu
oraz niewtasciwg dystrybucja tego sktadnika w
ro§linie. Na proces pobierania, transportu i dys-
trybucji wapnia w roslinie wptywa wiele czyn-
nikéw glebowych, biologicznych oraz klimaty-
cznych. Mimo licznych badan nad odzywianiem
sie rodlin wapniem, wiele aspektow tego proce-
su jest niedostatecznie poznanych, co utrudnia
ograniczenie wyst¢gpowania niedoboru wapnia
poprzez stosowanie odpowiednich zabiegéw

agrotechnicznych. Wapnowanie gleby, racjonal-
ne nawozenie azotem, potasem oraz magnezem,
utrzymywanie gleby w optymalnym uwilgoce-
niu oraz w dobrej strukturze stwarza mozliwos§¢
dostatecznego pobierania wapnia przez ro§ling.
Nie zawsze jednak dobre warunki glebowe do
pobierania wapnia przez rosling gwarantuja wy-
starczajaca koncentracj¢ tego skladnika we
wszystkich czesciach roélin, szczeg6lnie gene-
ratywnych. Zawarto§¢ wapnia w czgsciach ge-
neratywnych roslin nie jest bowiem $cisle zwia-
zana z iloScia pobranego wapnia przez korzenie.
O koncentracji wapnia w cze$ciach generatyw-
nych roslin decyduje w duzym stopniu transport
i dystrybucja tego sktadnika w ro§linie.
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