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ZMIANY METABOLICZNE W KORZENIACH
WYWOLANE DEFICYTEM FOSFORU

Metabolic changes in the roots as affected by phosphate deficiency -

Iwona CIERESZKO, Anna M. RYCHTER

Summary. Plants respond to phosphate starvation in various ways, exhibiting morphological, physiological and metabolical
adaptations. Pi deficiency decreases shoot growth and increases root elongation growth. In a number of plant species lack of
phosphorus in the medium is associated with enhanced activities of extracellular phosphateses in the rhizosphere or the
release of organic acids. In the roots of plants grown on P-deficient medium the decline in intracellular Pi level is
accompanied by higher translocation rate of sucrose from the shoots to the roots and the increase in soluble sugar content
(sucrose, glucose and fructose) in the roots. It is postulated that those sugars may play the role of osmoregulants. In
phosphate starved plants the decrease in hexose-P pool and slight decline in respiration of the roots as compared to control is
observed. This respiration is carried out mainly by alternative, cyanide-resistant pathway. The participation of alternative
pathway in the root respiration results in decreased ATP and ADP content of the roots. The decrease in ATP pool was also
observed in cell cultures grown on phosphate deficient medium. The low ATP level affects some enzyme activities namely
phosphofructokinase and hexose phosphorylating enzymes. In cells culture phosphate deficiency induces the enzymes which
by-pass ATP-dependent enzymes. In the roots of Pi deficient plants the decrease in NO uptake and assimilation is observed.
It is proposed that low Pi level in the roots is changing energy economy, directing more energy to the roots growth and
saving the energy on nitrate uptake and assimilation.

Key words: alternative pathways, assimilate transport, compartmentation, energy economy, inorganic phosphate, ion
uptake, nucleotide pool, respiration, sugars.
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Wykaz stosowanych skrétéw: ATP — adenozynotréjfosforan, ADP — adenozynodwufosforan, CTP - cytydynotréjfosforan,
GTP - guanozynotréjfosforan, PEP - fosfoenolopirogronian, PFK — enzym fosfofruktokinaza, zalezny od ATP, PFP -
enzym fosfofrukto-fosfo-transferaza, zalezny od pirofosforanu, Pi ~ ortofosforan nieorganiczny, PPi - pirofosforan, UDPGlu
— urydynodwufosforan glukozy, UTP - urydynotréjfosforan.

WSTEP

Wzrost i rozwdj roslin jest Scisle uzaleznio-
ny od dostgpnosci fosforu w podtozu (gléwnie w
postaci ortofosforanéw nieorganicznych). Pier-
wiastek ten jest nie tylko skladnikiem wielu nie-
zbednych w metabolizmie ro§lin zwiazkéw or-
ganicznych (fosfolipidéw, fosforanéw cukréw i

kwaséw organicznych, ufosforylowanych bia-
lek), uczestniczy réwniez w przenoszeniu ener-
gii (m.in. jako ATP, pirofosforan) i jest regulato-
rem wielu reakcji enzymatycznych (m.in. kinaz
biatkowych i fosfataz uczestniczacych w fosfo-
rylacji biatek bton tylakoidéw, wielu enzyméw
cyklu Calvina, glikolizy i cyklu Krebsa). Utrzy-
manie wlasciwego stezenia ortofosforanu (Pi) w
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tkankach jest wigc niezbgdne dla prawidlowego
wzrostu i metabolizmu ro§lin. Spadek zawarto-
$ci fosforu powoduje w pierwszej fazie modyfi-
kacje morfologiczne i zmiany w metabolizmie
pozwalajace okresowo dostosowaé si¢ do wa-
runkéw deficytowych, w dalszych etapach moze
prowadzi¢ do opéZnienia kwitnienia, obnizZenia
owocowania a nawet obumierania ro$lin.

Kluczowym procesem wplywajacym na
wzrost roslin jest fotosynteza, w ktérej wytwa-
rzana jest nie tylko energia, ale i substraty nie-
zbedne dla oddychania (Ryc. 1). Dlatego wiele
badan poswigcono wplywowi deficytu fosforu
na intensywnos$¢ fotosyntezy oraz rozdziat i me-
tabolizm produktéw fotosyntezy w zielonych
tkankach lisci [4, 7, 22, 15, 23, 21, 43, 20]. Nie-
wiele jest natomiast badari po§wigconych wpty-
wowi deficytu fosforu na intensywno$¢ oddy-
chania. W korzeniu oddychanie wytwarza ener-
gie niezbedna do wzrostu, pobierania jondw i
utrzymania biomasy korzenia (Ryc. 1). Ilos¢
energii wydatkowanej na te procesy moze si¢
zmienia¢ w czasie wzrostu rosliny [58]. Deficyt
fosforu, obnizajac intensywnos¢ fotosyntezy i
oddychania oraz wydajno$¢ fotosyntetycznej i
oksydacyjnej fosforylacji, moze doprowadzic
do zmian w gospodarce energia. Zmiany te mo-
ga dotyczy¢ réznic w proporcjach wydatkowa-
nej energii na pobieranie jonéw, na wzrost i na
utrzymanie (maintenance) biomasy (Ryc. 1).

Korzen jest organem, ktéry bezposrednio re-
aguje na deficyt fosforu w podiozu. Celem ni-
niejszego artykutu jest podsumowanie wynikéw
ostatnich badai dotyczacych réznorodnych
przystosowan metabolizmu korzeni do warun-
kéw niedoboru fosforu w Srodowisku.

PRZYSTOSOWANIA MORFOLOGICZNE 1
FUNKCJONALNE KORZENI DO NIEDOBORU
FOSFORU W PODLOZU

Spadek fosforu w podiozu powoduje, Ze ro-
$lina uruchamia rézne strategie prowadzace do
zwiekszenia dostepnosci oraz wzrostu pobiera-
nia ortofosforanéw nieorganicznych (Pi) z oto-
czenia. Najbardziej typowa reakcja na deficyt
fosforu jest zahamowanie wzrostu pedu oraz
zmniejszenie powierzchni i masy lisci, przy jed-

noczesnej stymulacji wzrostu korzenia [15, 23,
43, 46, 48]. Obnizenie zawartosci fosforu w sro-
dowisku lub jego brak decyduja réwniez o mor-
fologii korzeni: wzrasta masa korzeni, dtugosé,
zmniejsza si¢ ich Srednica, powstaje wigcej ko-
rzeni bocznych, wydtuzaja si¢ wlosniki (wlasne
obserwacje hodowli fasoli). W wyniku tych
zmian wzrasta powierzchnia pobierania jondw.
Zmiany te zachodza prawdopodobnie przy udziale
hormonéw roélinnych m.in. cytokinin. Wykazano,
ze dysproporcje we wzroscie pedu i korzenia bab-
ki zwyczajnej rosnacej na pozywce o ubogim skla-
dzie (2% pozywki pelnej) powstrzymywane sa,
przez pierwsze 7 dni wzrostu, poprzez spryskiwa-
nie 10®M roztworem benzyloaminy [28]. U sie-
wek brzozy, rosnacych w deficycie fosforu, obser-
wuje si¢ nizszy poziom endogennych cytokinin
[19]. U fasoli, po 18 dniach hodowli na pozywce
bez fosforu obserwowano kilkudziesigciokrotny
wzrost zawartosci kwasu abscysynowego (ABA)
w soku ptaczu z korzenia (po odcigciu pedu) w
poréwnaniu z roslinami kontrolnymi. Obserwo-
wany byl réwniez ogromny wzrost ABA w li-
Sciach fasoli z obnizong zawartoscia Pi (A. Ry-
chter, dane niepublikowane).

Przy obnizonej dostgpnosci fosforu w Srodo-
wisku, w niektérych korzeniach obserwuje si¢
wzrost aktywnosci 1 sekrecj¢ pozakomorko-
wych fosfataz, hydrolizujacych organiczne
zwiazki fosforu [2, 14]. Dostepnosé ortofosfora-
néw nieorganicznych w roztworze glebowym
moze by¢ réwniez zwigkszona poprzez zmiang
pH w otoczeniu dzigki wydzielaniu kwaséw or-
ganicznych do podtoza. Zakwaszanie podioza i
wydzielanie kwaséw organicznych, zwlaszcza
kwasu cytrynowego, bylo obserwowane u tubi-
nu [38, 11] i rzepaku [18]. Ekskrecja kwasu cy-
trynowego do ryzosfery moze ulatwic¢ pobiera-
nie fosforu z trudno dostgpnych dla roslin soli:
fosforan6w zelaza i glinu [27] 1 fosforanéw wa-
pnia [11] pozostawiajac w podtozu odpowiednio
cytryniany Fe, Al lub Ca.

Spadek zawartosci fosforu w tkankach po-
woduje wielokrotng stymulacje pobierania jo-
néw PO473 przez korzenie jeczmienia po prze-
niesieniu ich na pozywke peina [36]. Tak duzy
wzrost zdolnosci pobierania ttumaczony jest
zwigkszeniem liczby transporteréw Pi i ich po-
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Ryc. 1. Wplyw deficytu fosforu na gospodarkg energetycz-
ng roslin,

Fig. |. The effect of phosphate deficiency on energy econo-
my of plants.

winowactwa do jonéw fosforanowych [3, 4].
Transport Pi przez blony plazmatyczne nastepu-
je prawdopodobnie jako ko-transport (symport)
Pi i protonu (H*) przy udziale no$nikéw pepty-
dowych [54, 52]. Obliczono, ze stosunek ko-
transportu H*/H2PO4™ wynosi 4 [52]. W warun-
kach ograniczonej dostepnosci fosforu wzrasta
rowniez szybkos¢ przewodzenia Pi z korzenia
do todygi, prawdopodobnie porzez zwigkszenie
szybkosci uwalniania ortofosforanu do ksylemu
{3,4,41].

Deficyt fosforu moze wplywac na obnizenie
pobierania innych anionéw, np. jonéw azotano-
wych oraz na ich transport w obrgbie rosliny
[45, 46]. Przy niedoborze fosforu mozna zaob-
serwowac natomiast zwigkszanie si¢ stezenia jo-
néw cynku i miedzi w tkankach [55]. Wzrost po-
bierania Pi nastepuje, gdy zwicksza si¢ zawar-
tos¢ magnezu w podiozu, wskazuje to na jego
role w aktywacji reakcji uczestniczacych w
transporcie jonéw fosforanowych w obrebie ro-
$liny [55]. Inne stresy, takie jak brak wody,
zwigkszone zasolenie podtoza, moga poglebiac¢
u roslin skutki deficytu fosforu [55].

STEZENIE 1 KOMPARTMENTACJA FOSFORU
W KOMORKACH

Ortofosforan nieorganiczny wystgpuje w ko-
mdrkach roslinnych w postaci puli cytopla-
zmatycznej (aktywnej metabolicznie) i wakuo-
larnej (nieaktywnej) [3, 4]. Pula cytoplazmaty-
czna stanowi w tkankach fotosyntetyzujacych
ok. 20%, wakuolarna — 80% catosci Pi w komor-
ce [4]. Badania przy uzyciu 3'P-NMR (mag-
netycznego rezonansu jadrowego) wykazaly, ze
pula wakuolarna moze stanowié nawet 95% ca-
tosci Pi w korzeniach kukurydzy [35]. Stezenie
puli cytoplazmatycznej podlega Scistej reguiacji
i moze by¢ odmienne w cytosolu i organellach
(np. mitochondriach). Pula wakuolarna moze
uzupelnia¢ ewentualne braki w puli cytopla-
zmatycznej. Stgzenie ortofosforanu w mito-
chondriach jest okoto 5-krotnie nizsze niz w cy-
tozolu [44]. Brak fosforu w pozywce powoduje
szybki spadek stezenia Pi w wakuoli. Spadek fo-
sforu w wakuoli pozwala na utrzymanie przez
pewien czas puli cytoplazmatycznej na niezmie-
nionym poziomie [34, 44]. Stopniowo jednak
nastepuje réwniez redukcja puli cytoplazmaty-
cznej [32, 35].

Po 10 dniach wzrostu fasoli na pozywce bez
fosforu stgzenie Pi w korzeniach spadalo do 9%
zawartosci Pi u roslin kontrolnych, natomiast po
18 dniach poziom Pi byt 30-krotnie nizszy niz w
korzeniach roslin rosnacych na pozywce pelnej
[50]. Frakcja fosforu catkowitego (ogélnego), w
sklad ktérej wchodza frakcje fosforu nieorga-
nicznego oraz frakcje fosforu organicznego (1a-
two 1 trudno hydrolizujacego), w korzeniach soi
zmniejszata si¢ po 5 dniach wzrostu w deficycie
fosforu jedynie o polowe, natomiast zawartos$é
Pi stanowita po tym czasie 16% kontroli [46].
Tak znaczny spadek catkowitej puli fosforanu
nieorganicznego zwigzany jest nie tylko ze
spadkiem puli wakuolarnej, ale réwniez powaz-
nym ograniczeniem puli cytoplazmatycznej.

ZMIANY METABOLIZMU W KORZENIACH POD
WPLYWEM DEFICYTU FOSFORU.

Jednym z pierwszych objawéw deficytu fo-
sforu jest wzrost zawartosci cukréw w korze-
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Ryc. 2. Drogi metabolizmu sacharozy w korzeniach; HK —
heksokinaza, FK — fruktokinaza, PFP — PP;-fos fofrukto-
kinaza, PFK — ATP-fosfofruktokinaza, NTP — nukieozydo-
tréjfosforan, PPi — pirofosforan.

Fig. 2. Pathways of sucrose metabolism in the roots . HK —
heksokinase, FK — fructokinase, PFP — PP;-phos phofruc-
tokinase, PFK — ATP-phosphofructokinase, NTP - nucleoti-
do-triphosphate, PPi — pyrophosphate..

niach [15, 23, 50, 42]. W korzeniach fasoli 2-
krotny wzrost poziomu sacharozy nastgpuje po
14 dniach hodowli na pozywce bez fosforu [50].
Przyczyna wzrostu stgzenia sacharozy jest zwie-
kszona translokacja sacharozy z pedu do korze-
nia [40, 8]. Badajac dystrybucje¢ znakowanych
l4c produktéw fotosyntezy pomigdzy ped i ko-
rzenie fasoli, po 3 godzinach asymilacji, stwier-
dzano prawie dwukrotnie wyzsza zawartos$¢
znakowanych asymilatéw (gléwnie cukréw) w
korzeniach z obnizona zawarto$cia fosforu w
poréwnaniu z roslinami kontrolnymi [8].

Juz uro§lin 10 dniowych, a nie wczesniej niz
w przypadku wzrostu zawartosci sacharozy w
korzeniach, obserwuje sig 3-krotny wzrost za-
warto$ci glukozy i 2-krotny wzrost fruktozy

[50]. Wzrost zawartosci glukozy i fruktozy w
korzeniach pod wptywem deficytu fosforu moze
by¢ wynikiem zwigkszonej hydrolizy sacharo-
zy. Transportowana sacharoza moze opuszczac
floem zaréwno droga apoplastyczna jak i sym-
plastyczna [16]. W apoplascie moze ulec hydro-
lizie do cukréw prostych przy udziale inwertazy
kwasnej, zwiazanej ze Scianami komdrkowymi
lub opusci¢ apoplast, ulegajac rozktadowi do-
piero w cytoplazmie (inwertaza oboj¢tna, synta-
za sacharozy), badZ wakuoli (inwertaza kwasna)
komorki docelowej [16]. Glukoza i fruktoza po-
wstate w wyniku hydrolizy katalizowanej przez
inwertazy, aby wej$¢ w szlak przemian metabo-
licznych, musza by¢ ufosforylowane odpowie-
dnio przez heksokinaz¢ i fruktokinaze przy
udziale 2 czasteczek ATP (Ryc. 2). W wyniku
degradacji sacharozy przy udziale syntazy sa-
charozy powstaje fruktoza i UDP-glukoza, ktéra
moze by¢ uzyta bezposrednio do syntezy polisa-
charydéw, z pominigciem puli fosforanéw he-
ksoz (Ryc. 2). Rozklad sacharozy przy udziale
syntazy sacharozy jest bardziej korzystny ener-
getycznie, gdyz wymaga tytko | czasteczki ATP
do fosforylacji fruktozy. Wzrost akty wnosci jed-
nego z wymienionych enzyméw pod wplywem
deficytu fosforu mégtby wskazywac¢ na miejsce
hydrolizy sacharozy oraz ewentualng lokaliza-
cj¢ gromadzonej glukozy i fruktozy. Nie wyka-
zano jednak znaczacych réznic aktywnosci in-
wertazy kwasnej i obojetnej w korzeniach fasoli
rosnacych na pozywce petnej i bez fosforu [8].
Nie jest znana lokalizacja komérkowa i fizjo-
logiczna rola gromadzacej si¢ w korzeniach glu-
kozy i fruktozy. Lambers [30] sugerowal, ze w
warunkach deficytu jonéw lub nadmiernego za-
solenia gleby cukry proste moga gromadzic si¢
w wakuoli, pelniagc prawdopodobnie funkcje
osmoregulacyjne. Przypuszcza si¢ natomiast, Ze
cukry gromadzone w warunkach stresu tempera-
turowego i dehydratacyjnego moga by¢ zlokali-
zowane w przestrzeniach pozawakuolarnych
[24]. Wskazuje si¢ réwniez na blong jako miej-
sce lokalizacji osmoregulatoréw, ktérymi m.in.
moga by¢ cukry [37].

Wzrost zawartosci glukozy i fruktozy w ko-
rzeniach z deficytem fosforu moze by¢ spowo-
dowany nie tylko zwigkszona hydroliza sacha-
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rozy, ale rowniez obnizona fosforylacja tych cu-
kréw przez heksokinaz¢ i fruktokinaze. Aktyw-
no$¢ obu tych enzyméw spada o okoto 30%
podczas hodowli fasoli na pozywce bez fosforu
[50]. Obserwuje si¢ jednoczesne znaczne obni-
zenie poziomu fosforanéw heksoz [50]. Stosu-
nek nieufosforylowanych cukréw (glukoza +
fruktoza) do ufosforylowanych u roslin kontrol-
nych wynosi niewiele ponad jeden, natomiast u
roslin z deficytem fosforu, po 10 dniach hodowli
wynosi 5, a po 17 dniach powyzej 7. Wskazuje
to na zmiang réwnowagi pomiedzy pula cukrow
nieufosforylowanych i ufosforylowanych u ro-
§lin z deficytem fosforu [50]. Niski poziom fo-
sforanéw heksoz moze wynikaé zaréwno z ob-
nizonej fosforylacji glukozy i fruktozy jak i od-
ptywu fosforanéw heksoz do innych szlakéw
metabolicznych.

Gtéwnym szlakiem metabolicznym korzy-
stajacym z puli fosforanow heksoz jest glikoliza,
a pierwszym enzymem regulujgcym ten szlak
Jest fosfofruktokinaza zalezna od ATP (PFK).
Wykazano, ze u roslin fosforylacja fruktozo-6 —
- fosforanu do fruktozo- 1,6-difosforanu katali-
zowana moze by¢ rowniez przez fosfofrukto-fo-
sfo-transferazg zalezna od pirofosforanu (PFP)
(Ryc. 2). Enzym ten, w przeciwiefistwie do
fosfofruktokinazy, katalizuje reakcje w sposéb
odwracalny [6, 26]. W kulturach tkankowych
lub komérkowych obserwuje si¢ indukcje
aktywnosci PFP pod wptywem deficytu fosforu
[12, 56]. Ré6wniez w korzeniach gorczycy, ros-
nacych przez 50 dni na pozywce bez fosforu,
zaobserwowano 4-krotny wzrost aktywnosci
PFP w poréwnaniu z roslinami kontrolnymi
[57]. W korzeniach fasoli po 17 dniach wzrostu
na pozywce bez fosforu aktywnosé PFP pozo-
staje niezmieniona, natomiast 0 50% w poréw-
naniu z kontrola spada aktywnos$é¢ PFK [50].
Aktywnos$¢ PFK i PFP, enzyméw fosforyluja-
cych fruktozo-6-fosforan, jest zalezna od ATP
(PFK) i pirofosforanu (PFP). Pod wplywem de-
ficytu fosforu w korzeniach fasoli poziom ATP
ulega znacznemu obnizeniu [49], podczas gdy
poziom pirofosforanu pozostaje niezmieniony
[50].

Black (1987) opisal reakcje katalizowane
przez ,klasyczng” fosfofruktokinaze jako szlak

zachowawczy (maintenance pathway), a przez
fosfofrukto-fosfo-transferaz¢ jako szlak adapta-
cyjny (adaptive pathway), podlegajacy zmia-
nom pod wplywem warunkéw $rodowisko-
wych.

Badania PFP z kultur tkankowych Brassica
nigra wykazaly, ze enzym ten sklada sie z
dwéch podjednostek o i B o masie odpowiednio
66 i1 60 kDa. Synteza podjednostki o jest scisle
uzalezniona od poziomu Pi w komérce [56, 57].
Indukcji syntezy o-podjednostki PFP przez defi-
cyt fosforu w komorkach heterotroficznych kul-
tur tkankowych Brassica nigra towarzyszy
zwigkszenie syntezy wakuolarnej fosfatazy
fosfoenolopirogronianu (fosfatazy PEP) oraz
cytozolowej karboksylazy PEP [12, 13, 56]. W
kulturach tkankowych Brassica nigra obserwo-
wano az 10-krotne zwigkszenie aktywnosci fo-
sfatazy fosfoenolopirogronianu (przy jedno-
czesnym obnizeniu o ok. 10 razy poziomu ADP,
bedacego substratem tego enzymu), 5-krotne
podwyiszenie aktywnosci karboksylazy PEP
oraz 19-krotny wzrost aktywnosci PPi-fosfofru-
ktokinazy (PFP), podczas gdy aktywnosé ATP-
fosfofruktokinazy (PFK) nie zmieniata sie zna-
czaco [12].

Duff i wsp. [13] oraz Theodorou i wsp. [56]
postuluja, ze w kulturach komérkowych Brassi-
ca nigra przy obnizonej zawartosci fosforu mo-
zliwe sa modyfikacje glikolizy. Moglyby one
polegad na:

1. modyfikacjach poczatkowych reakcji procesu
glikolizy:

a. PPi-fosfofruktokinaza (PFP) zastepuje

klasyczna” ATP-fosfofruktokinaze (PFK)
PEP
Fru-6-P+ PP — Fru-1,6-P2 + P;

PFK
Fru-6-P + ATP — Fru-1,6-P2 + ADP [6, 26];

2. modyfikacjach koricowych reakcji glikolizy
czyli przemian fosfoenolopirogronianu do piro-
gronianu:

a. fosfataza fosfoenolopirogronianu zastepu-
je enzym ,klasycznej” glikolizy — kinaz¢ piro-
gronianowa (Ryc. 3),

b. karboksylaza PEP i dehydrogenaza jabi-
czanowa przejmuja czgsciowo rolg kinazy piro-
gronianowej (Ryc. 3).
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Ryc. 3. Metabolizm fosfoenolopirogronianu (PEP) w proce-
sie glikolizy, alternatywne drogi (linie przerywane) induko-
wane przez deficyt fosforu; 1 — kinaza pirogronianowa; 2 —
wakuolama fosfataza PEP; 3 - karboksylaza PEP; 4 - dehy-
drogenaza jablczanowa. Zmodyfikowane wg [56].

Fig. 3. Alternative pathways (broken lines) of phospho-
enolpyruvate (PEP) glycolytic breakdown induced by phosphate
starvation; 1 — pyruvate kinase; 2 ~ vacuolar PEP phosphatase;
3 - PEP carboxylase; 4 - malate dehydrogenase.

Proponowane zmiany w metabolizmie gliko-
lizy nie maja jednak charakteru uniwersalnego.
Przy deficycie fosforu w kuiturach tkankowych
Catharantus roseus nie obserwowano zmian
aktywnosci enzyméw dehydrogenazy glukozo-
6-fosforanu i kinazy pirogronianowej [38]. Kul-
tury komérkowe lub tkankowe reprezentuja, w
poréwnaniu z cala ro§lina, znacznie prostszy
ukiad i tylko niektére proponowane powyzej
modyfikacje glikolizy znalazty potwierdzenie w
badaniach na catych roslinach (zmiany aktyw-
nosci PFP).

Glikoliza dostarcza bezposrednio substratéw
do oddychania mitochondrialnego. Okoto 60%
asymilatéw transportowanych z pedu do korze-
nia zuzywanych jest w procesie oddychania, do-
starczajac metabolitéw oraz energi¢ potrzebna
do wzrostu [30]. Deficyt fosforu nie obniza od-

dychania korzeni grochu [34]. W korzeniach fa-
soli, mimo zwigkszonej zawartosci cukréw od-
dychanie nieznacznie spadalo, wzrastala nato-
miast odpornos¢ oddychania tych korzeni na cy-
Jjanek [48]. Podobny wzrost aktywnosci drogi al-
ternatywnej w deficycie fosforu i wysokiej za-
wartosci cukréw w pozywce obserwowany byt
w kulturach komérkowych Catharanthus roseus
[17].

Mitochondria roslinne posiadaja dwie drogi
transportu elektronéw — droge cytochromowa,
zwigzang z fosforylacjami oraz droge alterna-
tywna, cyjanoodporna, odgateziajaca sie od dro-
gi cytochromowej na poziomie ubichinonu i nie
zwigzana z syntezg ATP [29, 30, 47, 31]. Defi-
cyt fosforu w korzeniach fasoli powodowat
zmiany udzialu obu drég w oddychaniu — obni-
Zenie udziatu fosforylujacej drogi cytochromo-
wej, przy jednoczesnym podwyzszeniu udziatu
niefosforylujacej drogi alternatywnej [48]. W
korzeniach fasoli rosnacych na pozywce petne;j,
udzial drogi alternatywnej w oddychaniu jest
niewielki i oddychanie zachodzi giéwnie przy
udziale drogi cytochromowej. Po dodaniu czyn-
nika rozprzegajacego, np. CCCP (karbonylocy-
janek m-chlorofenylohydrazonu), udziat drogi
alternatywnej w oddychaniu wzrasta, poniewaz
czynnik ten stymuluje glikolize (uwalniajac ten
szlak od kontroli przez adenylany) i pojemnos¢
drogi cytochromowej zostaje wysycona. W ko-
rzeniach kontrolnych doplyw substratéw z gli-
kolizy pokrywa si¢ z pojemnoscia oddechowa
faicucha cytochromowego [48]. W korzeniach
fasoli rosnacych w deficycie fosforu czynnik
rozprzegajacy nie wplywa na oddychanie.
Wskazuje to na wysycenie taicucha oddecho-
wego przez substraty; oddychanie jest wigc li-
mitowane doplywem substratéw z glikolizy, a
poziom glikolizy nie zwigksza si¢ po dodaniu
czynnika rozprzggajacego, jak to obserwowano
w korzeniach kontrolnych. Przy niskim pozio-
mie Pi w tkance glikoliza moze by¢ ograniczona
doptywem fosforanéw heksoz [6, 10]. Czescio-
we ograniczenie aktywnosci drogi cytochromo-
wej obserwowano réwniez w korzeniach jecz-
mienia przy deficycie wszystkich pierwiastkéw
w pozywce [5]. W warunkach niedoboru fosforu
przy ograniczonej aktywnosci drogi cytochro-
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mowej dziatanie alternatywnej drogi oddecho-
we) umozliwia funkcjonowanie cyklu Krebsa i
utlenianie substratéw bez sprze¢zonej z oddycha-
niem produkcji ATP.

Oddychanie z udzialem drogi alternatywnej
zmniejsza jednak wydajnosé energetyczna tego
procesu [49]. Stosunek P/O, czyli stosunek ilo-
$ci wytwarzanego ATP do ilosci pochtonigtego
02, dla drogi cytochromowej przy utlenieniu en-
dogennego NADH jest 3, a dla drogi alternatyw-
nej wynosi | [9]. Z wyliczen udzialu w oddycha-
niu drogi alternatywnej w korzeniach z deficy-
tem fosforu wynika, ze poziom syntezy ATP jest
o 1/3 nizszy niz w korzeniach rosnacych na po-
zywce pelnej [48]. Moze to by¢ gléwna przy-
czyng obserwowanego obnizenia poziomu ATP
w korzeniach [49]. Zawarto$¢ ATP i ADP w ko-
rzeniach fasoli byla nizsza odpowiednio 0 21% i
57% [49]. W kulturach tkankowych Catharant-
hus roseus przy deficycie fosforu zawarto$c
ATP, CTP, GTP i UTP stanowita jedynie 20—
30% poziomu obserwowanego u ro§lin kontrol-
nych [1].

Nos$nikiem energii, ktéremu ostatnio przypi-
suje si¢ znaczaca role, szczegblnie w metabo-
lizmie cukréw u roslin, jest pirofosforan (PPi)
[25, 26, 56, 57]. Przy deficycie fosforu nie ob-
serwowano znaczacych zmian w zawarto$ci PPi
{13, 50]. W korzeniach roslin PPi moze byc¢ roz-
ktadany, dostarczajac energii, za pomoca 3 réz-
nych reakcji:

I. Fru-6-P + PPi — Fru-1,6-P2 + Pi (Ryc. 2)
2. UDPGlu + PPi — UTP + Glu-1-P (Ryc. 2)

3. przez tonoplastowq pirofosfataze
PPi — 2 Pi [56, 25, 26).

Obecnosé tych enzyméw i ich udzial w me-
tabolizmie, szczegélnie w deficycie fosforu,
wskazuje na duza rolg PPi jako nosnika energii.

Poziom nukleotydéw adenylowych moze
odgrywac zasadnicza rolg¢ w regulacji drég wy-
twarzajacych i zuzywajacych ATP. Przy deficy-
cie fosforu wzrost korzeni jest wigkszy niz ko-
rzeni kontrolnych. Zuzycie ATP na wzrost nie
moze wigc ulec obnizeniu, a raczej nalezy przy-
puszczad, Ze na ten proces zuzywana jest glow-
nie ograniczona pula ATP. Natomiast obnizeniu

moze ulegaé zuzycie ATP-na inne procesy np.
pobieranie i asymilacje¢ jonow azotanowych.

Deficyt Pi powoduje spadek azotu catkowi-
tego w tkankach, wzrasta natomiast pula wol-
nych aminokwaséw: alaniny, waliny, leucyny
[59]. Obserwuje sie réwniez wzrost zawartosci
asparaginy (gtéwny aminokwas transportowany
u soi) w korzeniach i todygach oraz gromadze-
nie si¢ argininy w liSciach soi [46]. Zwigkszanie
ilosci asparaginy w korzeniach soi jest Scisle
skorelowane ze spadkiem pobierania jonéw
ISNO3~ przez korzenie oraz zmniejszeniem
transportu I5NO3~ z korzeni do pedu [46]. Niz-
sze pobieranie jonéw NO3~, obnizenie transpo-
rtu tych jonéw oraz gromadzenie si¢ azotanéw
w korzeniach roslin z deficytem fosforu obser-
wowane bylo réwniez w pracach innych auto-
réow [33, 53, 45]). Badania pobierania i asymila-
cji jonéw azotanowych przez korzenie fasoli,
znajdujace si¢ w deficycie fosforu, wykazaty
prawie 2-krotne obnizenie aktywnos$ci redukta-
zy azotanowej oraz obniZone pobieranie tych jo-
néw. Nie obserwowano natomiast réznic w po-
ziomie jonéw amonowych [51].

Rosliny, mimo wzrostu w tych samych wa-
runkach, moga wykazywac rézna wrazliwosé na
deficyt fosforu. Typowe objawy niedoboru fo-
sforu (ograniczenie wzrostu, obnizone pobiera-
nie jonéw NO3~ oraz obumieranie lisci) widocz-
ne byly u tytoniu juz po 12 dniach wzrostu, na-
tomiast u soi — po 20 dniach wzrostu na pozywce
bez fosforu [46]. Przypuszcza sig, ze gromadze-
nie si¢ jonéw amonowych przy deficycie fosfo-
ru, moze przyspiesza¢ obumieranie roslin tyto-
niu [46]. Natomiast zwigkszona biosynteza argi-
niny moze zapobiega¢ nadmiernemu gromadze-
niu si¢ jonéw amonowych u soi i umozliwia
dtuzsze przetrwanie tych roslin w postgpujacym
deficycie fosforu [46].

PODSUMOWANIE

Deficyt fosforu w pierwszej fazie powoduje
modyfikacje morfologiczne i metaboliczne ko-
rzenia umozliwiajace czasowe przystosowanie
sig do stresowych warunkéw Srodowiska.
Wzrost masy i dtugos$ci korzeni oraz zwigksze-
nie zawartosci cukréw (osmoregulatory) umo-
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zliwia ro$linom ,,poszukiwania” brakujacych jo-
néw. Jednoczes$nie z powodu niedoboru fosforu
zmienia si¢ wydajnos¢ energetyczna oddycha-
nia. Udziat drogi alternatywnej umozliwia, co
prawda, utlenianie substratéw, jednak powoduje
spadek poziomu ATP. Ma to istotne znaczenie
dla aktywnosci proceséw fosforylacyjnych,
m.in. fosforylacji cukréw. Obnizenie puli fosfo-
ranéw heksoz limituje glikoliz¢, ograniczajac
tym samym intensywno$¢ oddychania. Niektére
opisane w tej pracy modyfikacje metabolizmu
obserwowane sa nie tylko w korzeniach ale i w
heterotroficznych kulturach tkankowych roslin.
W przypadku szlaku glikolitycznego postulowa-
ne sa ,,0bejscia” (bypass) reakcji wymagajacych
dostepu ATP lub fosforu na korzysc reakcji wy-
magajacych innych nukleotydéw lub pirofosfo-
ranu. Zmniejszenie zawartosci ATP w korzeniu
nie powoduje ograniczenia jego wzrostu, obser-
wuje si¢ nawet stymulacjg¢ wzrostu korzenia.
Wydatek energii na intensywniejszy wzrost ko-
rzeni odbywa si¢ prawdopodobnie kosztem
ograniczenia wydatkéw energii na pobieranie,
transport i asymilacje jonéw (m.in. azotano-
wych) i niektérych proceséw metabolicznych.

Nie jest znany mechanizm regulacji umozli-
wiajacy procesom zwiazanym ze wzrostem
»uprzywilejowane” wykorzystanie ograniczonej
puli ATP. Korelacja pomigdzy spadkiem pozio-
mu ATP i obnizeniem pobierania, transportu i
asymilacji jonéw azotanowych wydaje si¢
wskazywaé na powiazanie regulacyjne pomig-
dzy spadkiem puli energetycznej a gospodarka
jonami. Regulacja tego typu, zwiazana prawdo-
podobnie ze zmieniona funkcja blon, nie bytaby
Jjednak specyficzna i moglaby dotyczy¢ wszy-
stkich jonéw.
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