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ZALEZNOSCI POMIEDZY FOTOSYNTEZA
I ODDYCHANIEM U ROSLIN

Relationships between photosynthesis and respiration in plants

Jerzy W. POSKUTA

Summary. In the review presented below the following questions conceming the relationships between photosyn— tesis,

photorespiration and respiration are discussed.

1. Chloroplast respiration (chlororespiration) as a process of supplying oxidative piridine nucleotide for dark
chloroplastic metabolism. In broad term chlororespiration accounts for those processes in which reduced ferredoxin interacts
with physiological electron transport acceptors other than NADP.

2. The relationships between electron transport coupled ATP synthesis either in mitochondria in the operation of
oxidative phosphorylation or in chloroplasts in photosyntetic phosphorylation and roles of utilization of the assimilatory
power in the processes of photorespiration and light enhanced dark CO; fixation.

3. A possible mechanisms of the occurence of postillumination CO2 burst /PIB/, in C-3 and C-4 plants, roles of light
intensity, oxygen concentration, bicarbonate and operation of the ,proton pump” in photosynthesizing and respiratory

organelles of cell during light/dark transitions.
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WSTEP

20 lat temu opublikowatem artykut pt.: ,,Fotood-
dychanie u roslin” [42]. W uwagach koricowych
oraz w addendum artykutu sygnalizowatem sze-
reg problem6éw przyszlosciowych, ktére wéw-
czas wylonily si¢ i winny byly sta¢ si¢ przed-
miotem przyszlych badafi na temat zaleznosci
pomigdzy fotosynteza i oddychaniem, tj. dwoma
podstawowymi procesami Zyciowymi zacho-
dzacymi na naszej planecie. Retrospekcja 20 lat
wykazuje, Ze poruszone wéwczas problemy staty
si¢ przedmiotem obszemych badari. Niektére z
nich s3 nadal aktualne i pozostaja nie wyjasnione.

ODDYCHANIE CHLOROPLASTOW

Jednym z podniesionych we wspomnianym ar-
tykule probleméw bylo oddychanie chloropla-
stow. Dogmatem bylo wéwczas przekonanie,
wynikajace z badan odkrywcy fotofosforylacji —
Amona [2], ze chloroplasty nie oddychaja po-
niewaz pozbawione s laricucha przeno$nikéw
elektronéw, charakterystycznego dla mitochon-
driéw. W roku 1979 Sitt i ap Rees [50] wykazali,
ze chloroplasty lisci grochu maja zdolno$¢ kata-
lizowania rozkladu skrobi w przebiegu glikolizy
albo w oksydatywnym cyklu pentozofosforano-
wym. Przebieg tych szlakéw metabolicznych
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zaktada niezbednos¢ dostarczania w sposéb cia-
gty utlenionej formy nukleotydéw pirydyno-
wych z cyklu wodorowego. Poniewaz przemie-
szczanie si¢ tych nukleotydéw pomiedzy chloro-
plastami i cytoplazma jest ograniczone, przeto,
aby cykl wodorowy mégt zachodzié w potacze-
niu z rozkladem weglowodanéw, postuluje sie
inna droge. W pracowni Gibbsa [29] przedsta-
wiono dowody, Ze oddychanie chloroplastéw
(chlorooddychanie) stanowi proces, dzigki kt6-
remu dostarczane sg utlenione nukleotydy piry-
dynowe i wykazano, ze tlen czasteczkowy, kwas
szczawiooctowy, a takze NO2 sa potencjalnymi
akceptorami elektronéw w izolowanych chloro-
plastach. W chloroplastach zachodza nastgpuja-
ce reakcje:

Aldehyd 3-fosfoglicerynowy + NADP — kwas

fosfoglicerynowy+ NADPH 1
2NADPH + 2Fd, — 2Fd, + NADP (@)
2Fdr + O2.— 2Fdo + H2O2 3)

Reakcja 3 nie zachodzi w warunkach beztleno-
wych. Przebiega ona jednak w tych warunkach
wowczas, gdy uklad zaopatrywany jest w alter-
natywne akceptory elektronéw tj. kwas szcza-
wiooctowy lub NO2. Ferredoksyna(Fd) wyste-
puje jako donor elektronéw niezb¢dnych do re-
dukcji NO2~ do NH3™ z udziatem reduktazy azo-
tanowej. BezposSrednie utlenienie NADPH za-
chodzi przy udziale wahadtowego mechanizmu
jablczan/szczawiooctan. Autorzy wykazali, ze w
warunkach beztlenowych lepszym akceptorem
elektronéw jest NO2. U zielenic ,,chlorooddy-
chanie” zostalo odkryte przez Bennuona [5].
Wykazano, ze ,.chlorooddychanie” u zielenic
obejmuje oksydatywny szlak bioracy udziat w
kontroli stanu redoksowego puli plastochinonu.
Wczesniej [24] wykazano u Chlamydomonas re-
inhardtii obecno$¢ dehydrogenazy NADPH, a
nastepnie [23] wykryto obecnosé u tegoz glonu
szlaku oddechowego rozkladajacego skrobig.
Wytworzone podczas rozktadu skrobi zreduko-
wane réwnowazniki wlaczone byly do puli pla-
stochinonu. U glonéw stwierdzono:

1. Rozgalezienie laficuchéw fotosyntetycz-

nego i oddechowego przenoénikéw elektronéw
wok6t cytochromu C2 na poziomie uktadu chi-
nonowego i mozliwos¢ skierowania elektronéw
z taricucha oddechowego w kierunku fotoche-
micznego centrum reakcji.

2. Indukowany przez §wiatlo potencjat blony
wykazuje wlasciwosci termodynamicznej kon-
troli transportu elektron6w w oddychaniu. Ostat-
nio Peschek [38] oraz Scherer i wsp. [47] pre-
zentuja dowody, Ze blony tylakoidéw u sinic
wydzielajacych w fotosyntezie tlen biorg udziat
w oddychaniu. Wspdlnym dla oddechowego i
fotosyntetycznego taricuchéw przenoszenia ele-
ktronéw jest zwiazany z blona kompieks cyto-
chrom b/f. Dane Matthijs i wsp. (32] wykazuja,
ze zredukowany kompleks plastochinon - cyto-
chrom b/f jest wspélnym donorem elektronéw
zaréwno dla P700 w fotosyntezie jak i utleniania
w oddychaniu. Juz we wspomnianym artykule
[42] przedstawiono dowody przemawiajace za
wystepowaniem wspoizawodnictwa o elektron
w fotosyntezie i oddychaniu. Obecnie udowo-
dniono, ze wspétzawodnictwo o elektron pomie-
dzy tymi procesami kontroluje natezenie trans-
portu elektronéw w PSI [26].

Ostatnio Garab i wsp. [22] badali u szeregu
roslin wyzszych mechanizmy zmian pozioméw
fluorescencji taricuchéw fotosyntetycznego i od-
dechowego kontrolujace fotosyntetyczny trans-
port elektronéw w chloroplastach. Autorzy
przedstawili dowody o wystgpowaniu u tych ro-
§lin ,,chlorooddychania”. Wykazali oni ponadto,
ze transport elektronéw w ,.chlorooddychaniu”
zawiera w chloroplastach niewrazliwa na cjanki
komponentg i wspétzawodniczaca z fotosyntety-
cznym transportem elektronéw o zredukowane
rownowazniki z puli plastchinonu. Autorzy
stwierdzili réwniez przemieszczanie si¢ zredu-
kowanych réwnowaznikéw z cytozolu do puli
plastochinonu. Interesujace zaleznosci pomig-
dzy chloroplastami i mitochondriami obserwo-
wali pozbawionych u mutantéw Chlamydomo-
nas reinhardtii aktywnosci RuBP karboksyla-
zy/oksygenazy Rebeille i Gans [(46], Wykazali
oni, w ciemnosci inhibitory oddechowe — akty-
nomycyna a i kwas salicylohydroksamowy po-
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wodowaly obnizenie komérkowego ATP oraz
glukozo-6-fosforanu, ale podwyzszenie stezenia
NADPH. Stwierdzono réwnoczesnie podwyz-
szenie poziomu fluorescencji, wskazujace na
zmiany stanu oksydoredukcyjnego w larficuchu
przenoszenia elektronéw w chloroplastach. Au-
torzy uwazaja, ze zmiany w oddechowym laricu-
chu transportu elektronéw maja wplyw na lan-
cuch przenoszenia elektronéw w fotosyntezie
chloroplastéw. Sugeruja oni réwniez, ze prze-
bieg fotosyntetycznej fosforylacji u glonéw od-
grywa gtéwna role w kontroli procesu glikolizy.
W tym miejscu nalezy wymieni¢ prac¢ Kromera
i wsp. [30], ktérzy wykazali, Ze inhibicja mito-
chondrialnej oksydatywnej fosforylacji spowo-
dowata spadek 50% fotosyntezy w protopla-
stach. Autorzy utrzymuja, ze oksydatywna fo-
sforylacja w mitochondriach dostarcza ATP do
cytozolu i postuluja, ze synteza chloroplastowe-
g0 ATP w mitochondriach utrzymuje si¢ na sku-
tek utlenienia NAD/P/H. Wykazano, Ze chloro-
plasty wykazuja zdolnosci do przenoszenia zre-
dukowanych réwnowaznikéw. ze stromy do cy-
tozolu [25] i postawiono tezg, Ze utlenienie chlo-
roplastowych zredukowanych réwnowaznikéw
przez oksydazy mitochondriéw kontroluje oddy-
chanie roslin podczas fotosyntezy. Na podstawie
obszermnego przegladu literatury przedmiotu
Dauce [13] i Dauce i Neuberger [14] dochodza
do wniosku, ze oddychanie mitochondrialne jest
inhibowane podczas fotosyntezy na skutek wy-
sokiego stosunku ATP/ADP cytozolu. Ostatnio
Ahluvalia i wsp. [1] badali oddychanie tlenowe i
beztlenowe chloroplastéw szpinaku mierzac wy-
dalanie *4COp ze znakowanej e glukozy. Au-
torzy wykazali zdolno$¢ tych chloroplastéw do
przeprowadzenia pelnego cyklu wodorowego
(NADP NADPH) zgodnie z wczesniej postulo-
wanym przez nich mechanizmem chlorooddy-
chania [29].

PROBLEM WYTWARZANIA ENERGII
W FOTOODDYCHANIU

Byt on sygnalizowany w jednym z wczesniej-
szych artykuléw [42] jako wazne zadanie ba-

dawcze dotyczace zaleznosci pomigdzy fotosyn-
teza i oddychaniem ro§lin. W wyniku badai
okazalo si¢, ze wazna funkcja mitochondriéw w
czasie trwania fotosyntezy i fotooddychania jest
przeksztalcanie glicyny do seryny w szlaku
kwasu glikolowego. Podczas dekarboksylacji
glicyny zachodzi redukcja NAD do NADH. Ut-
lenienie NADH przebiega z udzialem mechani-
zméw wahadlowych jabiczan/szczawiooctan
lub asparaginian/jabtczan [27, 56].

NADH w peroksyzomach jest zuzywane do
redukcji hydroksypirogronianu z wytworzeniem
kwasu glicerynowego, bilansujac w ten spos6éb
wytworzenie i zuzywanie NADH w szlaku kwa-
su glikolowego.

Alternatywnie NADH moze by¢ utlenione w
laricuchu oddechowym [16, 34]. Problem utyli-
zacji sity asymilacyjnej (ATP + NADPH) w
wiazaniu CO2 u ro$lin typu C-4 w ciemno$ci z
jednej strony oraz tzw. wyrzutu CO2 w ciemno-
§ci po okresie fotosyntezy u roélin C-3, dotyczy
bezposrednio zaleznosci pomiedzy fotosynteza i
oddychaniem. Byt on przedmiotem naszych ba-
dan [21, 36, 41, 43], ktére dostarczyty dowodéw
wskazujacych na zlozono$¢ zalezno$ci pomig-
dzy fotosynteza i oddychaniem oraz fotooddy-
chaniem zar6wno roflin C-3, jak i C-4 i pozwo-
lity na wysunigcie hipotezy o roli ,,pompy proto-
nowej” w fotosyntezie w przebiegu okreséw
przejsciowych $§wiatlo/ciemno$¢ u roslin [36,
371.

OKRESY PRZEJSCIOWE W FOTOSYNTEZIE,
FOTOODDYCHANIU I ODDYCHANIU
U ROSLIN C-31 C-4

Liczni autorzy (8, 11, 15, 17, 20, 31, 35, 39, 43,
48, 52, 53, 54, 57] wykazali ponad wszelka wat-
pliwosé, ze wyrzut CO2 w ciemnosci po okresie
fotosyntezy obserwowany wcze$niej przez De-
ckera [12], wystepuje zar6wno u ro§lin C-3 jak i
C-4 i CAM. Vines i wsp. [59, 60} opisali zjawi-
sko migedzyoswietleniowego wyrzutu CO2. Ba-
dacze tego zagadnienia zgodni sa co do tego, Ze
u rolin C-3 wyrzut CO2 w ciemno$ci po okresie
fotosyntezy reprezentuje krétkotrwata kontynu-
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acje fotooddychania w ciemnos$ci. Ostatnio Cao-
Shou-Jiang i wsp. [9] notowali u roslin C-3, ale
nie u C-4, wzmozone pobieranie O2 w ciemno-
§ci po fotosyntezie. Na podstawie szczegélowe)
analizy wynikéw r6znych autoréw badajacych
zjawisko wyrzutu CO2 w ciemno$ci po okresie
fotosyntezy doszli do wniosku, ze zjawisko to
tylko cz¢$ciowo mozna laczy¢ z fotooddycha-
niem i Ze mozliwa jest inna interpretacja procesu
wzmozonego wydalania CO2 w ciemno$ci po
okresie fotosyntezy u rolin C-3 oraz pochlania-
nia CO2 w ciemnosci uroslin C-4 [21, 36]. Dane
literaturowe [51] wskazywaly, ze pooswietle-
niowy wyrzut CO2 u glonéw Chlamydomonas
reinhardtii wynika z raptownego uwolnienia
CO2 z puli nieorganicznego wegla akumulowa-
nego w komoérkach charakteryzujacych si¢ nie-
aktywna anhydraza weglanowa. W naszych ba-
daniach [36, 37] wykazaliSmy, ze wyrzut CO2
po okresie §wietinym byl prawie o polowg wy-
zszy po infiltracji lisci roztworem dwuweglanu
sodu. Obserwowano takze wigksze rozmiary
wyrzutu CO2 w wyzszych stezeniach CO2 w at-
mosferze. Wazna obserwacja tych badan byto
to, Ze takie dziatanie dwuweglanu wprowadzo-
nego do lisci dotyczylo zaréwno trzcinnika pia-
skowego — rosliny C-3 jak i kukurydzy — rosliny
C-4, u ktoérej, jak wiadomo, fotooddychanie jest
ograniczone lub niewykrywalne [41].Co wigcej
— wyrzut CO2 po fotofotosyntezie notowano u
trzcinnika w atmosferze 2% O2, gdy CO2 punkt
kompensacyjny (/-) byt bliski zeru.Niekt6rzy au-
torzy [53, 58] notowali wydalanie CO2 podczas
wyrzutu CO2 po fotosyntezie z puli nieorganicz-
nego wegla. Obserwacje te wydaja si¢ by¢ cal-
kowicie zgodne z tymi z lat 80-tych [7, 8, 19,
49]. Na podstawie danych tych autoréw jak réw-
niez obserwacji wlasnych doszliSmy do przeko-
nania, ze wyrzut CO2 po fotosyntezie zalezy od
puli nieorganicznego wegla w komérce. Opiera-
jac sie na doswiadczeniach Werdana i wsp. [55],
Ensera i Hebera {18), Colmana i Espiego [10], a
dotyczacych mechanizmu hamowania fotosyn-
tezy przez dwuweglan, zalozyliSmy, ze zanik
lub powstawanie gradientéw pH pomi¢dzy chlo-
roplastami i stroma spowodowany funkcjono-

waniem ,,pompy wodorowej” w fotosyntezie, 1a-
czy si¢ bezposrednio z obserwowanymi raptow-
nymi zmianami w wymianie gazowej fotosynte-
tyzujacych tkanek roslin w okresach przejscio-
wych $wiatlo/ciemnos¢. Dodatkowym dowo-
dem na potwierdzenie tej konkluzji jest praca
[37], w ktérej wykazano, ze wyrzut CO2 byt li-
niowa funkcja st¢zenia dwuwegglanu wprowa-
dzonego do lisci kostrzewy. W tych warunkach
notowano takze bardzo duzy wzrost nat¢zenia
oddychania ciemniowego, zwlaszcza w warun-
kach podwyzszonego w stosunku do atmosfe-
rycznego st¢zenia Oy,

UWAGI KONCOWE

W niniejszym artykule podniesiono problemy
dotyczace bezposrednio prowadzonych przez
nas badan. Pamieta¢ wszakze nalezy, Ze relacje
pomig¢dzy fotosynteza i oddychaniem sa bardziej
wszechstronne niz przedstawione w tym opraco-
waniu. Do tych nie omawianych probleméw wy-
magajacych odrgbnego monograficznego potra-
ktowania, autor zalicza:

1. Relacje pomigdzy fotosynteza, oddycha-
niem i fotooddychaniem a produkcja biomasy i
plonowaniem i kwestia dziedzicze nia przez
wysokowydajne fotosyntetycznie roliny cech
przy datnych do hodowli z jednej strony i elimi-
nacji cech wysokiej aktywnosci oddechowej z
drugiej [3, 28, 33, 44, 45].

2. Dostgpno$¢ weglowodanéw wytworzo-
nych w fotosyntezie dla ich utylizacji w oddy-
chaniu i problem ich kompartmentalizacji, od-
grywajace wazne role w regulacji fotosyntezy i
oddychania.

3. Hamowania oddychania podczas fotosynte-
zy uroslin C-3, C-4 i u gruboszowatych (CAM).
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