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FOTOSYNTEZA TYPU POSREDNIEGO C;-C,. ASPEKTY BIOCHEMICZNE
I FIZJOLOGICZNE

W poprzednim numerze ukazato si¢ opracowanie dotyczace ewolucji procesu
fotosyntezy C, oraz charakterystyka anatomiczna i cytologiczna liscia gatunkow
posrednich fotosyntetycznie C;-C,. Niniejszy artykul obejmuje aspekty biochemi-
czne i fizjologiczne gatunkéw wykazujacych ten typ fotosyntezy.

Stosunek *C/2C

State izotopy wegla *C i *C znajdujace si¢ W powietrzu zostaja w niejednakowy
sposob wlaczane do cyklu fotosyntezy. Rozdzial tych izotopow nastgpuje na etapie
wlaczania CO, poprzez RuDPC i PEPC w pierwsze produkty fotosyntezy. Roznice
w zdolnosci rozrozniania izotopow*Ci 12C sa wystarczajaco duze, co pozwala na wyka-
zanie izotopowych réznic w sktadzie tkanek roslin C, i C, (108). Okreslajac zawarto$é
trwatych izotopow wegla w kolejnych metabolitach posrednich fotosyntezy stwier-
dzono, ze réznice w skladzie izotopowym zwiazkéw organicznych pomiedzy rosli-
nami typu C;iC, wystgpuja juz w pierwszych etapach fotosyntezy i nie ulegaja
zmianie w dalszych etapach tego procesu az do ostatecznych jego produktéw (130).
Nasuwa to przypuszczenie, ze rozdzial izotopéw wegla nast¢puje na pierwszym eta-
pie wlaczania CO,, a nie w dalszych etapach, jak np. w przypadku roélin C, podczas
przekazywania grup p-karboksylowych kwaséw C, do cyklu Calvina-Bensona
(131). Atomy wegla zawarte w glukozie i jablczanach roélin C, sa tylko o 2%,
do 3%/, bogatsze w 12C w odniesieniu do atmosferycznego CO,, natomiast glukoza
1 metabolity posrednie fotosyntezy ro$lin C; sa od 15%, do 18°/,, wzbogacone .
w 2C, 12C zostaje zatem w wigkszym stopniu zuzytkowany w procesie fotosyntezy
w poréwnaniu do *C, ktéry ulega czeSciowo wykluczeniu [117]. Zdolno§é rozréz-
niania statych izotopoéw wegla przez PEPC jest znacznie mniejsza w porOwnaniu
z RuDPC [130], w zwiazku z tym tkanki roélin C, zawieraja wigcej 1*C w poréwnaniu
z ro$linami C,; [4, 120]. IloSciowo roznice pomigdzy C, i C, odzwierciedla stosunek
mas *C/**C tkanki do standardu okreslany jako 4 **C. Warto$¢ 6 1*C w sktadnikach
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TABELA 1

Wartosc¢ 8 *C dla wybranych gatunkéw roflin {19, 119, 121]

Gatunek roéliny 3139/,
G
Mollugo cerviana — 23,3 do — 27,8
Alloteropsis semialata — 24,7 do — 26,8
Aster subulatus — 25,8
Cosmos parviflorus — 26,8
G -C,
Mollugo verticillata — 26,2 do — 27,4
Panicum milioides — 25,1 do — 26,4
Panicum hians — 26,0
C,
Panicum capilare — 14,3
Panicum maximum — 13,3
Mollugo cerviana — 12,5 do — 13,2
Alloteropsis semialata — 9,3 do — 13,7

organicznych roélin C; wynosi od — 25%,,do — 35°/4, natomiast u roslin C, stwier-
dza si¢ wartosci od —9°/,, do —16% [3, 4, 108, 120, 126].

Wyniki badan nad dzikimi gatunkami nalezacymi do Gramineae [119], Cyperaceae
[92] oraz wielu rodzin z klasy Dicotyledones [22] wykazuja korelacj¢ pomiedzy budo-
wa anatomiczng liScia i wartoécia 6 1*C. Przykltadowo wartoéci 4'3C podaje tabela I.
Metoda okreflania 6'*C umozliwita wykrycie w obrgbie tych samych gatunkéw:
Alloteropsis semialata i Mollugo cerviana osobnikéw z fotosynteza C; i C, [121].
Uzyskane wartoéci 6'3C dla gatunkéw posrednich C,-C, a mianowicie: Mollugo
verticillata, Panicum milioides i Panicum hians s typowe dla ro$lin C, [119, 121, 123].

Charakterystyka biochemiczna

Pierwsze trwale produkty fotosyntezy liSci gatunkoéw C; uzyskane po 10s ekspo-
zycji w 1CO, skladaja si¢ w okoto 809 z 3-PGA i fosforanéw cukréw prostych,
natomiast nie zawieraja kwasow C, [28, 48, 60, 77]. Natomiast u rodlin C, okoto
859% do 909 “C w tym samym okresie czasu zostaje wbudowane w kwasy C,,
a tylko 109%,—159% znalazlo si¢ w 3-PGA i fosforanach cukréw prostych [12, 29,
74, 78]. Ta wysoka zawarto$é kwaséw C, zostaje utrzymana u roélin C, nawet po
przedluzeniu okresu naswietlania do 70s [77].

Pierwsze trwale produkty fotosyntezy gatunku po$redniego Panicum milioides
uzyskane po 10 s ekspozycji w “CO, sktadaja si¢ w okoto 75% z 3-PGA i fosfora-
néw cukréw prostych, 3—4 % stanowia kwasy C,, a pozostala czgé¢ znajduje si¢
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w formie sacharozy (okolo 10%,), seryny -+ glicyny (4, 2%), alaniny (1, 29) i innych
[50, 73, 77, 83].

Przedtuzenie czasu naswietlania do 80 s w atmosferze zawierajacej *CO, naste-
pujacym po krotkiej ekspozycji §wietlnej liScia w **CO, powoduje spadek radio-
aktywnosci w 3-PGA i fosforanach cukréw prostych, natomiast wzrost w sacharo-
zie i aminokwasach [50, 73]. R6wniez niska zawarto$¢ kwasoéw C, (20,8 9%,) w pier-
wszych produktach fotosyntezy stwierdzono w liSciach Mollugo verticillata [76].
Niska zawarto$¢ kwaséow C, w pierwszych trwalych produktach fotosyntezy posred-
nich gatunkéw C;-C, §wiadczy, ze gtowna droga fotosyntezy jest cykl Calvina-Ben-
sona, natomiast wlaczania CO, szlakiem C, moze odgrywaé¢ dodatkowa podrzedna
role przynajmniej w zwyklych warunkach [50, 73, 77].

Tabela II podaje aktywno$¢ RuDPC, PEPC i oksydazy glikolanowej pochodza-
cych z ekstraktow lisciowych gatunkow: Cs, Cy 1 C3-Cy. Aktywno$¢ RuDPC posred-
nich gatunkéw Panicum jest zblizona do poziomu aktywnosci roslin C; i znacznie
wyzsza od aktywnosci tego enzymu w liSciach C,. Natomiast aktywnos¢ PEPC -
jest okoto trzy razy wigksza w poréwnaniu z ro$linami C;, niemniej jednak znacznie
nizsza od aktywnoéci wystepujacej u roslin C, [50, 73, 75, 77, 83].

Wazna cecha roélin C, jest kompartmentacja drogi metabolicznej pomigdzy
komérkami mezofilowymi i komoérkami pochwy okotowiazkowej i zwigzane z tym
roznice w aktywno$ci enzymatycznej obydwu typoéw komorek [26, 42, 69, 129].
Biochemiczne studia na izolowanych komérkach mezofilu i pochwy okotowigzko-
wej pochodzacych z réznych roélin C, wykazuja, ze PEPC zawarta jest gtownie w ko-
morkach mezofilu, natomiast enzymy dekarboksylujace kwasy C, i enzymy cyklu
Calvina sa zlokalizowane w komoérkach pochwy okolowiazkowej [52, 71, 72].
U posrednich fotosyntetycznie gatunkoéw Panicum dystrybucja PEPC i RuDPC
jest mniej wiecej rownomierna w obydwu typach komoérek (tab. II) [73, 83].

TABELA 1II

Aktvwno$¢ RuDPC, PEPC i oksydazy glikolanowej w ekstraktach pochodzacych z calych lisci [83].

PR ST e uM mg! chih!
Gatunek rosliny B oksydaza
RBEC EPC glikolanowa
Cs
Panicum bisulcatum 211 33 36
Triticum aestivum 255 19 57
C,-C,y
Panicum hians 261 119 28
Panicum milioides 221 143 26
I__ LEL .__(__:‘_ S
| Panicum miliaceum 159 1053 7
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RuDPC moze petni¢ jednocze$nie funkcj¢ oksygenazy RuDP [63]. Stopieri aktyw-
nosci RuDPO decyduje o poziomie fosfoglikolanow powstajacych w wyniku utle-
niania RuDP, ktére zostaja zuzyte w procesie fotooddychania. Aktywno$é RuDPO
w lisciach po$rednich gatunkow Panicum jest posSrednia pomiedzy aktywnoscia
wykazywana przez gatunki C; i C, [50, 77, 83], natomiast powinowactwo tego
enzymu do tlenu jest zblizone do gatunku C, [75]. Srednia aktywno$é oksydazy
glikolanowej zawartej w liSciach Panicum milioides i P. hians wynosi 26—28 yM
mg ~*chlh-%, co stanowi poéredniq warto$¢ aktywnosci gatunkow C; i C, (tab. I1I)
[82, 83]. Wykazano réwniez wigksza aktywnos$¢ tego enzymu w komoérkach
pochwy okotowiazkowej.

TABELA 111

Rozmieszczenie enzyméw fotosyntetycznych i fotooddechowych, stosunek chlorofilu a/b pomiedzy ko-

mérkami mezofilu i komdérkami pochwy okolowiazkowej u poérednich C; - C, gatunkoéw: Panicum hians
i Panicum milioides [83]

Panicum hians | Panicum milioides
Enzymy uM mgchl h? ‘ M mg-'chl h-?
; : e
WL ! MP BSC i WL ! MP | BSC
RuDPC 262 282 127 ‘ 21 | 240 313
PEPC 119 118 124 I 143 121 106
Dechydrogenaza; |
NAD -jablczanowa 2040 1196 2088 .| 2082 1494 2076
NADP-jablczanowa 36 41 37 22 22 24
Oksydsza glikolanowa 28 28 59 | 26 27 35
Reduktaza hydroksypirogronianowa, 433 290 351 | 501 486 416
Oksydaza cytochromowa c¢ 114 56 139 | 68 65 117 I
Chlorofil a/b 3,57 | 3,52 2,54| 3,59 3,58 | 3,15|

Oznaczenia: WL — caly li§¢, MP — komorki mezofilu, BSC — komoérki pochwy okolowiazkowej

Inne enzymy zwigzane z procesem fotooddychania takie, jak: fosfataza fosfo-
glikolanowa, fosfataza 3-PGA, reduktaza hydroksypirogronianowa i reduktaza
glioksalanowa sa wystarczajaco aktywne do przebiegu wykrywalnego poziomu
fotooddychania [19, 77]. U réznych roslin C, enzymy zwiazane z procesem foto-
oddychania zlokalizowane s3 w okoto 909 w komorkach pochwy okotowigzkowej
[82]. Wigkszo$¢ danych dotyczacych ultrastruktury komorek lidcia poSrednich gatun-
kow wykazata, ze komorki pochwy okolowiazkowej zawieraja wigksza liczbe
mitochondriow, mikrociat i chloroplastéw [73] podobnie jak u gatunkéw C, [47, 57,
63, 64]. Duza koncentracja organelli komérkowych w pochwie okotowiazkowej stala
si¢ podstawa przypuszczenia, ze fotooddychanie u roélin C, zachodzi w komérkach
pochwy okotowiazkowej, natomiast uwalniany CO, jest reasymilowany w komor-
kach mezofilu [13, 85, 123]. Posrednie gatunki Panicum wykazuja niska aktywno$¢
enzyméw dekarboksylujacych kwasy C,: dehydrogenazy NADP-jablczanowej,
dehydrogenazy NAD-jablczanowej i PEP-karboksykinazy. W poréwnaniu z roslina-
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mi C, aktywno$¢ dekarboksylaz jest wigksza, jak rowniez wystgpuje pewne zrdozni-
cowanie aktywnosci tych enzyméw pomigdzy komorkami pochwy okolowigzkowej
i komorkami mezofilu. Nieznacznie wigksza ich aktywno$¢ wystepuje w komorkach
pochwy okotowigzkowej. Stosunkowo niski poziom aktywno$ci PEPC i enzyméw
dekarboksylujacych kwasy C,, jak rowniez brak istotnych réznic w dystrybucji
enzymow pomigdzy obydwoma typami fotosyntetycznych komérek decyduje o foto-
syntetycznym wiaczaniu CO, u gatunkéw posrednich w drodze C; [19, 50, 73].

Oksydaza cytochromu ¢, enzym marker mitochondriéw wykazuje wyzsza aktyw-
noé¢ w komoérkach pochwy okotowiazkowej Panicum milioides w poréwnaniu z ko-
morkami mezofilowymi [83]. Wynik ten koreluje z duza koncentracja mitochondriow
w komorkach pochwy okotowiazkowej, jak rowniez jest charakterystyczny dla roslin
C, [82]. Stosunek chlorofil a/b jest zblizony w obydwu typach komoérek wszystkich
poérednich Panicum [50], co jest cecha typowa roflin C;. U gatunkow traw C,
stosunek chlorofil a/b przyjmuje wigksza warto§¢ w komoérkach pochwy okoto-
wiazkowej [27, 81, 132].

Charakterystyka fotosyntetyczna

Kilka cech fizjologicznych takich jak: nat¢zenie fotosyntezy rzeczywistej, steze-
nie kompensacyjne CO,, natezenie procesu fotooddychania oraz stopien zaleznoSci
tych proceséw od stezenia tlenu zostato do tej pory uwzglednione w charakterystyce
- gatunkéw posrednich fotosyntetycznie dokonywanych w odniesieniu do ro$lin
C,i C,. Roéliny C,, nazywane rowniez ro§linami o wysokiej wydajnoéci fotosyntetycz-
nej, przeprowadzaja ten proces z nat¢zeniem 40—80 mg CO, dm~*h-!, natomiast
u roélin C; proces ten zachodzi z mniejsza wydajnoscia i miesci si¢ w zakre-
sie 15—35 mg CO, dm—h-! [118]. Natezenie fotosyntezy rzeczywistej liSci Pa-
nicum milioides, pochodzacych z roélin rosnacych w roznych obszarach klimatycz-
nych Ameryki, wynosi §rednio 29,3 mg CO, dm~2h-! [13, 20], co stanowi war-
to$¢ typowa dla rolin C,.

Rosliny C, i C, réznia si¢ wrazliwo$cia procesu fotosyntezy na wzrost st¢zenia
tlenu. Wzrost stezenia tlenu w atmosferze od 27; ‘do 219, powoduje spadek foto-
syntezy rzeczywistej roélin C; o okoto 459%, natomiast roéliny C, reaguja znacznie
slabiej i w zalezno$ci od gatunku spadek fotosyntezy rzeczymste_] w tych warunkach
wynosi od 0—69, [39, 62, 68].

Fotosynteza Panicum milioides wykazuje zalezno$¢ od stgzenia tlenu, jednak obni-
zenie fotosyntezy rzeczywistej wynosi w podanych wyzej warunkach okolo 309
[19, 75], (tab. IV).

Poprzez wplyw na proces fotosyntezy tlen oddziatywa na produkcje suchej masy
roélin. Rosliny hodowane przez okres 4 tygodni w atmosferze zawierajacej 107,
21%, 1 409 tlenu dawaly rézny przyrost suchej masy. Produkcja suchej masy gatun-
kéw G jest silnie uzalezniona od st¢zenia tlenu [6, 104, 105, 109]. W poréwnaniu
do wynikéw produkcji suchej masy w atmosferze zawierajacej 109, tlenu,
produkcja suchej masy w atmosferze zawierajacej 219 tlenu spadia u roélin Gy
od 8%—20%, a dalszy wzrost stezenia tlenu do 409 powodowal spadek suchej
masy od 30% do 50%. Tlen wywiera bardzo nieznaczny wplyw na produkcje
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suchej masy roélin C,. Roéliny posrednie fotosyntetycznie Cy-C,; wykazuja posrednia
wrazliwo$é produkcji suchej masy od stezenia tlenu. I tak spadek produkcji suchej

masy w 21 % tlenie wynosit od 2%, do

(ryc. 1).

89/ i w 40% tlenie od 19% do 24% [107],

Tabela 1V

Stezenie kompensacyjne CO,, natezenie fotosyntezy rzeczywistej (Fy) i fotooddychania dla wybranych
gatunkow traw (19)

Czas ekspozycji w dniach

‘ Stezenie | g Ot~ by lr do WISt Be. | o ioda
. w zaleznosci od przy wzroscie otooddy-
Gatunek kompensa- = przy spadku i
' i stezenia tlenu stgzenia tlenu i chnaie mg CO,
ro§liny [ cyjne € 19, stezenia tlenu dm—th—1
0 17 mg 0 o; | dm
T 21 do 0%
| CO: ppm 1 00, 0, | 21% O, | CO, dm-th— | 2 2170 0 0%
G ‘
Panicum | 0,4 56,6 52,4 0,13 6 0,02
laevifolium |
| ! -
C—Cy
Panicum 15,9 38,18 29,3 0,42 30 0,85
milioides ! '. |
G 54,0 21 | 293 0,61 i 44 2,96
Festuca | ll
10F  Panicum- |[F Panicum - Panicum
: bisulcatum {%) milioides mitiaceum (Cy)
. .
< gl s -
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g s - -
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u = p— -
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Ryc. 1. Wplyw stezenia tlenu na produkcj¢ suchej masy; Panicum bisulcatum (Cs), Panicum milioides
(Cs-Cy) i Panicum miliaceum (C;) [107]
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Rozne stezenie CO, w czasie hodowli roélin wywiera wplyw na przyrost suchej
masy. Wzrost stezenia CO, od 300 ppm do 500 ppm powoduje wzrost suchej masy
u gatunkéw Panicum Cy 0 okolo 26 %, natomiast wzrost CO, do 1000 ppm powodo-
wal przyrost suchej masy o okolo 37%. Rosliny Cynie wykazywaly wigkszych roz-
nic w przyroécie suchej masy w roznych stezeniach CO,. Natomiast u Panicum
milioides wzrost stezenia CO, do 500 ppm dawatl przyrost suchej masy o okoto 159,
i dalszy wzrost stezenia CO, do 1000 ppm pozostawat bez efektu [107].

Tlen wywiera wplyw na natgZenie procesu fotosyntezy poprzez bezposrednie
hamowanie procesu fotosyntezy oraz poprzez wplyw na uwalnianie CO, w procesie
fotooddychania, ktérego nat¢zenie jest migdzy innymi stymulowane przez tlen
[46, 80, 106]. Mniejszy wplyw tlenu na proces fotosyntezy lisci Panicum milioides.
jest zwiazany z wlaczaniem pewnej ilosci CO, przy wspotudziale PEPC [19, 50,
75, 77] oraz moze byé zwiazany réwniez ze zmianami we wlasciwosciach RuDPC
[90). Ze wzgledu na to, ze aktywno§¢ PEPC nie jest uzalezniona od st¢zenia tlenu
[15], czynnik ten wywiera wplyw jedynie na aktywno$¢ RuDPC. RuDPC wykazuje
powinowactwo zaréwno do tlenu jak i do CO, [30]. Badania Kecka i Orgena
[75] nad kinetycznymi wlaéciwoéciami RuDPC otrzymanej z ekstraktow lisciowych
Panicum milioides wykazaly, ze powinowactwo jej do CO, jest wigksze, anizeli
u roélin C,, natomiast powinowactwo do tlenu bylo podobne.

Udziat obydwu karboksylaz w fotosyntetycznym wigczaniu CO, u tego gatunku,
jak rowniez wystgpowanie odmiennych wlasciwosci RuDPC zostalo wykazane
droga okreélenia zalezno$ci stgzenia kompensacyjnego CO, od stezenia tlenu.
U roélin C, wystepuje liniowa zalezno$é stgzenia kompensacyjnego CO, od stgzenia
tlenu [90, 135], natomiast u roélin C, tlen nie wywiera wplywu na stezenie kompen-
sacyjne CO, [75, 107]. U posredniego gatunku Panicum milioides przy stgzeniu
tlenu ponizej 109, stezenie kompensacyjne CO, jest zblizone do zera. Dalszy wzrost
stezenia tlenu od 10% do 1009, powoduje uzaleznienie stezenia kompensacyjnego
CO, od stezenia tlenu jednak w stopniu znacznie mniejszym anizeli u roslin Cs
[75], (ryc. 2).

02 (mM)
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Ryc. 2. Zaleznoé¢ stezenia kompensacyjnego CO; od stezenia tlenu otrzymana dla lisci Panicum milioides
(Cy-C,) i Glycine maxima (Cs) [75]
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Ilo$¢ wlaczanego CO, przy wspotudziale PEPC nie jest zbyt wielka. Analiza pierw-
wszych trwatych produktow fotosyntezy liscia Panicum milioides powstalych w warun-
kach stezenia kompensacyjnego CO, wskazuje, ze okoto 159, stanowig kwasy C,
[76], podczas gdy w stezeniu 300 ppm CO, ich zawarto$¢ stanowi tylko 39,—47;
{50,:73, 71,:83].

Pierwotne produkty fotosyntezy zaréwno w stezeniu kompensacyjnym CO,,
jak réwniez w jego normalnym stgzeniu atmosferycznym sa to przewaznie produkty
fotosyntezy C, [50, 73, 77]. Redukcja wrazliwosci fotosyntezy na st¢zenie tlenu u tego
gatunku jest bardziej zgodna ze zmianami wiasciwosci kinetycznych RuDPC w od-
niesieniu do CO, anizeli ze wzrostem wiaczania CO, poprzez PEPC [75]. Z drugiej
strony, czgéé aktywnej RuDPC jest zlokalizowana w komoérkach pochwy okoto-
wiazkowej, gdzie wystepuje mniejsze stezenie tlenu i kilkakrotnie wigksze stgzenie
CO, w poréwnaniu z komoérkami mezofilu, co umozliwia w komérkach pochwy
okotowiazkowej efektywne wiaczanie CO,, a przez to zmniejszenie hamujacego
oddziatywania tlenu [30].

Stezenie kompensacyjne CO, w normalnym powietrzu atmosferycznym charak-
teryzowanych gatunkéw; Panicum milioides (15,8 ppm CO,), Panicum laxum (20 ppm)
i Panicum hians (19 ppm) [19, 50, 57, 75, 77] przyjmuje wartosci po$rednia pomigdzy
wartoscia dla roslin C; (=35 ppm) i roélin C, (<10 ppm) [13, 28, 79, 99].

Wartoéé stezenia kompensacyjnego CO, uzalezniona jest nie tylko od efek-
tywnosci reakcji karboksylacyjnych, ale rowniez od natezenia procesu foto-
oddychania [137]. W procesie fotooddychania wielu rodlin C; moze w kran-
cowych przypadkach zosta¢ uwolnione okoto 509, fotosyntetycznie wiaczonego

—CO, [23, 89, 109, 136]. Roéliny C, charakteryzuje redukcja fotooddychania,
ktéry to proces u pewnych roélin tego typu moze nie by¢ wykrywalny za pomoca
obecnie stosowanych metod [65, 97, 127]. Wszystkie posrednie gatunki wykazuja
fotooddychanie [19, 76]. Natezenie tego procesu w li§ciach Panicum wynosi 0,85 mg
CO, dm~2h-* [19] (tab. 1V), co stanowi po$rednia warto§¢ pomigdzy roslinami C,
i C,. Fotooddychanie liéci Mollugo verticillata wyrazone w formie stosunku oddycha-
nia na $wietle do oddychania w ciemnosci, wynosi 1,8 [76], co stanowi réwniez
warto$¢ posrednia pomiedzy roélinami C; (4,5) i ro§linami C, (1,0). W chwili obec-
nej brak jest wyjasnienia przyczyn zmniejszonego fotooddychania u gatunkow
posrednich. Istotna przyczyna jest z pewno$cia obnizona aktywno$¢ niektorych
enzyméw fotooddechowych takich jak RuDPO i oksydazy glikolanowej [75, 83].

Umieszczenie roélin w ciemnoséci bezposrednio po o$wietleniu powoduje w pier-

. wszych kilkunastu sekundach wydzielanie duzych ilosci CO,, tzw. pooSwietleniowy

~ wybuch CO, (PIB) [36, 124, 125]. Zjawisko to u rodlin C; jest podobnie jak proces
fotooddychania uzaleznione od stezenia tlenu i natezenia dzialajacego $wiatfa.
Niskie stezenie tlenu, podobnie jak i niskie natezenie §wiatla powoduje w tej grupie
spadek wydzielania CO, w $wietle oraz zanik PIB [5]. Ro§liny C, charakteryzuja
si¢ bardzo slabym wydzielaniem CO, w §wietle lub zupelnym brakiem tego procesu.
Jednak u pewnych z nich wystepuje PIB, ktéry w tej grupie nie jest jednak elimino-
wany przez niskie st¢zenie tlenu [5, 20, 40]. Panicum milioides wykazuje PIB [20,
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134], ktory jest mniej uzalezniony od stgzenia tlenu w poréwnaniu zro$linami C, [19].

Brak PIB u pewnych roélin C, oraz rézna jego wrazliwo$¢ na tlen u rolin G,
i C, pozwala sugerowac [130], ze uwalniany w tym procesic CO, ma inne Zrodto
powstawania w tych dwoch grupach roélin. Liscie roélin C; i C, poddane dziataniu
14CO, w $wietle i umieszczone w ciemnosci w atmosferze normalnej wykazuja réznice
w procentowej zawartoéci *C w CO, uwalnianym w PIB w zaleznosci od dlugosci
trwania okresu §wietlnego [40, 134]. Niski procent radioaktywnosci CO, uwalnianego
w PIB przez roéliny C, pozostaje wzglednie staly lub wzrasta nieznacznie z wydtuza-
jacym si¢ okresem $wietlnym. Gatunki C, charakteryzuje wigkszy procent radio-
aktywnoéci CO, uwalnianego w PIB, ktdry to procent ulega szybko obniZeniu wraz
z wydluzajacym si¢ okresem $wietlnym [2, 24, 35, 124] Liscie Panicum milioides
wykazuja radioaktywno$é CO, uwalnianego w PIB typowa dla gatunkow C, [19, 134].

Wigkszy procent “C w CO, uwalnianym w PIB przez rodliny C, wykazuje, ze
Zrodlem uwalnianego CO, sa pierwsze produkty fotosyntezy, natomiast niski stopier
radioaktywno$ci CO, w PIB roélin C; sugeruje, ze pochodzi on z dalszych metaboli-
tow procesu fotosyntezy. Poréwnanie podobieristwa w stopniu radioaktywnosci
CO, uwalnianego w PIB i fotooddychaniu roélin C, oraz podobna zalezno$¢ obydwu
proceséw od stgzenia tlenu stala si¢ podstawa do stwierdzenia, ze PIB w tej grupie
reprezentuje pozostalo$¢ fotooddychnia [2, 35, 36, 125]. Przemawia za tym réwniez
wynik eksperymentu z glodzeniem roélin C,, ktére poddane nastgpnie dzialaniu
silnego $wiatla i 1009, tlenu nie wykazywaly zaréwno fotooddychania, jak réwniez
PIB przez okres czasu konieczny do odbudowy pewnej puli substratow reakeji [1].

Wrazliwo$¢ PIB u Panicum miloides na wzrost st¢zenia tlenu, jak rowniez wzrost
radioaktywno$ci w CO, uwalnianym w tym procesie wraz z wydiuzajacym si¢ okre-
sem $wietlnym podczas eksperymentow z “CO, sugeruje, ze proces ten jest u tego
gatunku pozostatoécia fotooddychania, podobnie jak u roélin C; [134].

Krzyzowki pomiedzy gatunkami C, i C,

Roéliny o poSredniej charakterystyce probowano uzyska¢ drodze sztucznych
krzyzoéwek migdzygatunkowych w obrebie rodzajow zawierajacych gatunki C; i C,.
Proby dokonane na takich krzyzoéwkach w obrebie rodzajow Panicum i Euphorbia
[98] nie przyniosty pozytywnych rezultatéw. Sposrod wielu krzyzéwek przeprowa-
dzonych przez Bjérkmana i wspotpracownikow [7, 8] pomiedzy réznymi gatunkami
C, i C, z rodzaju Atriplex, jedynie krzyzowki: Atriplex rosea [C,] X Atriplex patula
ssp. hastata [C;) zostaly dokladnie zbadane. Fakt, ze obydwa gatunki mogg by¢ krzy-
zowane i dajg silnie diploidalne pokolenie F, wskazuje, ze genetyczna dywergencja
pomiedzy gatunkami C, i C, w tym rodzaju nie jest wielka.

Wigkszo§¢ cech morfologicznych, anatomicznych i cytologicznych osobnikow
pokolenia F, byla po$rednia pomigdzy cechami obydwojga rodzicéw. W pokoleniu
F, wystapila wigksza réznorodnoéé osobnikoéw; niektére osobniki wykazywaly
cechy poérednie, natomiast pozostale byly w przewazajacej liczbie cech podobne
do jednego z rodzicow.

4 — Wiadomoéci Botaniezne t, XXII, z, 3
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Poziom aktywno$ci RuDPC zaréwno u osobnikéw pokolenia F, jak i F, byl
zblizony do aktywnoéci tego enzymu u Atriplex patula. Aktywno$¢ PEPC osobnikow
pokolenia F, byla poérednia pomigdzy aktywnoscig tego enzymu u obojga rodzicow,
przy czym byla ona w tym pokoleniu uzalezniona od warunkow §wietlnych wystepu-
jacych w okresie wzrostu w stopniu znacznie wigkszym anizeli w przypadku rodzi-
c6w. U osobnikow pokolenia F, aktywno$¢ PEPC w pewnej grupie byla podrednia,
a u pozostalej czesci osobnikow znacznie nizsza anizeli u Atriplex patula. Nie znale-
ziono jednak korelacji pomigdzy aktywnoscia PEPC w pokoleniu F, a anatomia
lidcia. Osobniki pokolenia F, wykazujace budowe liScia zblizona do Atriplex patula
posiadaly czesto wigksza aktywno$¢ tego enzymu anizeli osobniki podobne pod
wzgledem budowy anatomicznej do Atriplex rosea.

Sktad pierwszych trwatych produktéw fotosyntezy byt u osobnikéw pokolenia F;
posredni pomiedzy sktadem pierwszych trwatych produktoéw fotosyntezy charakte-
rystycznych dla osobnikéw rodzicielskich i obejmowat w 449, kwasy C, i 56%;
3-PGA i fosforany cukrow prostych. Natomiast procentowy sktad pierwszych pro-
duktéw fotosyntezy osobnikow pokolenia F, wykazywal wigkszy stopien rdznorod-
nosci i sktadat si¢ w zaleznosci od osobnikow od 149, do 389, z kwasow C, 1 w po-
zostalej czgéci odpowiednio z 3-PGA i fosforanéw cukréw prostych. Wystapienie
wigkszej réznorodnosci cech w pokoleniu F, zwigzane jest zdaniem autorow z roz-
nym stopniem aneupoliploidalnoéci osobnikéw tego pokolenia.

O ile podana powyzej charakterystyka anatomiczna i czgsciowo biochemiczna
jest przynajmniej w pokoleniu F, posrednia, o tyle charakterystyka fotosyntetyczna
nie wykazuje cech posrednich. Stgzenie kompensacyjne CO, osobnikéw pokalenia
F, wynosi 37 ppm, co daje warto$¢ zblizona do st¢Zzenia kompensacyjnego CO,
Atriplex patula, natomiast st¢zenie kompensacyjne CO, osobnikéw pokolenia F,
wynosita od 19 ppm do 46 ppm. Te roznice w stgzeniu kompensacyjnym CO, po-
miedzy osobnikami pokolenia F, i F, nie odbily si¢ w nat¢zeniu fotosyntezy rzeczy-
wistej, ktorej wartosé u osobnikéw obydwu pokolen byla zblizona i przyjmowala
w punkcie wysycenia potowe wartosci osiaganej przez Atriplex patula i tylko jedna
trzecia fotosyntezy rzeczywistej Atriplex rosea (ryc. 3).
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Ryc. 3. Natezenie fotosyntezy rzeczywistej: a — Atriplex rosea (C,), b— mieszancow pokolenia Fy, ¢ —
Atriplex patula (Cs) w atmosferze zawierajacej 1% tlenu — A i w atmosferze zawierajacej 219 tlenu
— B [10]
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Natezenie fotosyntezy zaréwno w pokoleniu F; jak i F, uzaleznione jest od steze-
nia tlenu w stopniu podobnym jak u gatunkow C; i przy wzroscie stgzenia tlenu
od 1% do 21Y%, spadek fotosyntezy wynosit dla:

Atriplex rosea (C,) 0%
Atriplex patula ssp. hastata (C3) — 37%,
mieszanicOw pokolenia F, — 43%,
mieszancow pokolenia F, — 36%,

Roéwniez warto$é 6 13C jest typowa dla gatunkow Cy i przyjmowala wartoS¢ — 23,6%/,
dla osobnikéw pokolenia F; i od — 26,8/, do 30,7°/,, dla osobnikéw pokolenia F,.

Pomimo wystapienia w pokoleniu F, i F, szeregu cech poérednich, nie udato si¢
jedrak w drodze krzyzowek migdzygatunkowych uzyskaé¢ osobnikéw o catkowitej
charakterystyce C. 5 .

Streszczenie

Ewolucyjnie pierwotnym typem jest fotosynteza C, z ktorej rozwingla si¢ foto-
synteza C,. Istniejace gatunki pos$rednie fotosyntetycznie sa pozostalo$cia pewnego
etapu rozwoju fotosyntezy C,. Gatunki posrednie pozwalaja przeSledzi¢ przebieg
rozwoju fotosyntezy C, w niektorych grupach. Ze wzgledu na zupelny brak danych
paleobotanicznych trudno obecnie ustali¢ doktadny okres powstania fotosyntezy C,.
Zestawienie najwazniejszych cech anatomicznych, fizjologicznych i biochemicznych
gatunkow posérednich w poréwnaniu z gatunkami C; i C, podaje tabela V. Odkrycie
posrednich fotosyntetycznie gatunkdéw moze mie¢ pewne znaczenie w przyszlych
studiach dotyczacych zalezno$ci biochemicznych i strukturalnych fotosyntezy C,.

Autor serdecznie dziekuje prof. dr Janowi Zurzyckiemu, kierownikowi Zakladu
Fizjologii Roélin UJ za przegladnigcie maszynopisu oraz cenne wskazowki udzielone
w trakcie opracowywania niniejszego artykutu.

Zaklad Fizjologii Roslin UJ, ul. Grodzka 53, 31-001 Krakéw
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