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ANDRZEJ WOJCIECHOWSKI
SYNDROM C, NA TLE ROZWOJU ONTOGENETYCZNEGO

Wprowadzenie

Odkrycie w polowie lat sze$¢dziesiatych przez Kortschaka i wsp. [36] oraz Hatcha
i Slacka [21] fotosyntetycznego szlaku wigzania CO, z udzialem fosfoenolopiro-
gronianu (PEP) jako akceptora, zainspirowalo badania cech strukturalnych,
fizjologicznych i biochemicznych zwiazanych z funkcjonowaniem tego szlaku w ros-
linach.

W toku badan wykazano, ze odkryty typ fotosyntezy stanowi etap jej przemian
ewolucyjnych, oraz ze fotosynteza typu C, jest ewolucyjnie mlodsza wzglgdem fo-
tosyntezy typu C; [81]. Ewolucje fotosyntezy w kierunku szlaku C, traktowa¢ mozna
jako jedna z form przystosowania roslin do wysokiej zawartosci tlenu w atmosferze,
zabezpieczajaca m. in. karboksylaz¢ rybulozo-1,5-dwufosforanu (RuBP), przed
niekorzystnym dzialaniem tlenu [80].

Odmienny poglad na geneze szlaku C, wyrazit Laetsch [40], twierdzac, ze
czynnikiem stymulujacym jego rozwdj staly si¢ warunki tropikalne. Uznano, ze
okre§lona struktura anatomiczna lici ro§lin C, umozliwia zaréwno efektywne
wigzanie CO, poprzez system dwoch wspoldziatajagcych karboksylaz PEP i RuBP,
a takze ekonomiczne zuzycie wody.

Od potowy lat 70-tych datuje si¢ rozwoj badar roslin okreslanych mianem
poérednich C;—C,. Oméwienie cech anatomiczno-cytologicznych jak réwniez fizjo-
logicznych i biochemicznych, zawieraja artykuly przegladowe Lechowskiego
[45, 46].

Badania roélin posrednich maja na celu uzupelnienie zagadnienia ewolu-
cyjnego rozwoju procesu fotosyntezy. Dokonany przeglad publikacji dotycza-
cych roznych aspektow fotosyntezy w roslinach C,, wykazal brak opracowa-
nia przedstawiajacego wszechstronnie zmiany ontogenetyczne u tych roslin.
Badania na tle rozwoju ontogenetycznego przeprowadzano zazwyczaj u ku-
kurydzy, ktéra nalezy do ro$lin jednoliSciennych. Posréd dwulisciennych roslin
C,. obiektem badan na tym tle byla gtownie Portulaca oleracea.
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Celem niniejszej pracy jest przeglad opublikowanych do chwili obecnej danych
i wnioskow dotyczacych rozwoju syndromu C, w ontogenezie i zarysowanie dyna-
micznego, rozwojowego modelu roélin C,.

Kryteria dojrzalosci w badaniach ontogenetycznych

Majac na wzgledzie zalezna od stadium rozwoju zmiennos$¢ szeregu cech roslin
C,, okreslenic wieku liScia lub roSliny ma istotne znaczenie przy przedstawianiu
i interpretacji wynikow badan na tle ontogenezy.

Stopiefi rozwoju calych roélin okreslano najezesciej liczba dni od kietkowania
i w uzupetnieniu podawano niekiedy liczbg lisci [13, 43, 55, 56, 60, 65, 67. 84, 91,
92]. Stadium rozwoju lidci réznicowano na podstawie kolejnosci pojawiania sig
ich na roélinie [13, 55, 56, 91, 92]. Poszczegolne liscie powstajace -/ roznych
fazach rozwoju roéliny zachowuja heterogeniczno$¢ nawet wowczas, gdy wege-
tacja przebiega w stalych warunkach. Stadia rozwojowe lisci okreslano takze na
podstawie wymiarow liscia lub poziomu chlorofilu [26, 28, 91, 92]. Z uwagi na nie-
jednorodno$é blaszki liscia, szczegoélnie u rodlin jednolisciennych, w ktorych wy-
stepuja wzrost wierzchotkowy i interkalarny, badano w wielu przypadkach poszcze-
golne strefy lisci [13, 43, 48, 60, 66, 67, 91, 92].

Podawane w literaturze wyniki uzyskane w trzech fazach rozwojowych liscia
(mtedy, dojrzaly, starzejacy) nie wystarczaja, jak si¢ wydaje, dla petnej charaktery-
styki wielu badanych cech. Podobne zastrzezenie odnosi si¢ takze do wynikow
uzyskanych w kolejnych lisciach tylko w jednej fazie ontogenezy rosliny. Cechy fizjo-
logiczne i biochemiczne badane w calych lisciach w trakcie ich ontogenezy nie
uwzgledniaja roznic w poszczegolnych strefach.

Wobec braku optymalnego kryterium okreslajacego zarazem stadium rozwoju
liscia i roéliny, w ostatnich latach wyniki badan w aspekcie ontogenetycznym in-
terpretuje si¢ w oparciu o kompleksowa analiz¢ uwzgledniajaea kilka wymienionych
kryteridow jednocze$nie [13, 60, 91, 92].

Réwnowaga szlakéw fotosyntetycznych C; i C,

Wedhug klasycznego schematu wiazanie atmosferycznego CO, w fotosyntetycz-
nym szlaku C,; odbywa si¢ za po$rednictwem karboksylazy PEP i prowadzi do syn-
tezy dwukarboksylowych kwaséw C,, natomiast CO, wigzany przez karboksylaze
RuBP pochodzi z dekarboksylacji tych kwaséw. U roélin C, stwierdzono jednak
niekiedy mozliwo$¢ bezposredniej karboksylacji RuBP w komorkach pochwy
okotowiazkowej. Przyjmuje sig¢, ze czynnikami sprzyjajacymi bezposredniemu
wiazaniu CO, moga byé wiek lub kolejno$¢ lisci na roélinie.

O’Neal i wsp. [59] wykazali, ze w chloroplastach izolowanych z miodych 4-
dniowych roslin kukurydzy przebiega wylacznie szlak C; (szlak Calvina-Bensona),
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W roélinie C, Mollugo nudicaulis, nalezacej do dwuliciennych, stwierdzono poja-
wianie si¢ cech typowych dla rodlin C, dopiero w starszych liSciach, natomiast
w mlodych obserwowano przewage cech roslin Gy [65]. Oznaczenia metabolitow
fotosyntezy w kolejnych lisciach 16-dniowych roslin kukurydzy, wskazywaty
na przewagg szlaku C, w pierwszym liSciu, natomiast w lisciach nastgpnych $wiadczyty
o przewadze szlaku C, [44, 89]. Kompleksowa analiza cech anatomicznych, fizjo-
logicznych i biochemicznych wykazata, ze pierwsze liScie kukurydzy posiadaja
szereg cech roélin C,, jednak poczawszy od trzeciego liscia zaznacza si¢ wyrazna
przewaga cech roslin C,. Wobec powyzszego sugerowano, ze na dominacj¢ cech
C, lub C, wigkszy wplyw ma umieszczenie liScia na roslinie niz stopien dojrzatosci
[13]. Po zupelnym rozwinigciu lisci trzciny cukrowej obserwowano jednak stop-
niowe obnizanie aktywnosci szlaku C, [58]. W starzejacych sig¢ lisciach kukurydzy
stwierdzono nieznaczny wzrost intensywnosci syntezy kolejnych metabolitow
szlaku C, [91], choé aktywno$¢ karboksylazy RuBP mierzona w tych lisciach obni-
zyla si¢ bardziej niz aktywno$¢ karboksylazy PEP [92]. W dwuliSciennej roélinie
C, Portulaca oleracea wzrost aktywnosci szlaku C, w fazie starzenia si¢ lisci byt
bardziej wyrazny niz w przypadku kukurydzy. Wyniki uzyskane w trzech stadiach
rozwojowych lisci tej rosliny, sktanialy Kennedy’ego i Laetscha [28] do wniosku,
7e czynnikiem regulujgcym rownowage przemian metabolicznych Gy i C, jest sta-
dium rozwoju liscia.

Funkcjonowanie szlaku C, jest mozliwe takze w miodych tkankach lisci roélin
powszechnie uznanych za gatunki Ci. Swiadczyly o tym m. in. wysoka aktywno$¢
karboksylazy PEP i wystepowanie dwukarboksylowych kwaséw C, we wezesnych
produktach fotosyntezy, stwierdzone w wierzchotkowych liSciach tytoniu [32].
Takze w miodocianych lisciach ziemniaka Mokronosov i wsp. [53] wykazali
wysoka aktywnos$¢ karboksylazy PEP i ok. 70—809; calkowitej ilosci zZwigzanego
4C w kwasach C,. Zauwazono jednak, ze kwasy te nie ulegaja dalszym typowym
przemianom fotosyntetycznym, lecz biora udziat w syntezie aminokwasow. W lisciu
25-dniowym i starszych 80—90 %, wiazanego 14CO, uczestniczyto w fotosyntetyczney
reakcji katalizowanej przez karboksylazg RuBP.

Z doniesieri o roli jaka odgrywaja bioregulatory wiadomo, ze auksyny, gibereliny
i kininy wzmagaja fotosynteze, podczas gdy kwas abscysynowy wplywa hamujaco
na ten proces. Stwierdzono jednak, ze w 4-dniowych siewkach ro$liny C, Penni-
setum typhoides egzogenna giberelina GA; wywolywata odmienne reakcje fizjolo-
giczne. Stosowana w stezeniu ok. 10-*M hamowala wiazanie CO,, obnizala takze
aktywno$é enzyméw fotosyntetycznych i zmieniata sposob dystrybucji wegla w pro-
duktach fotosyntezy. Efekty wywolywane przez kwas abscysynowy w 4-dniowych
siewkach Pennisetum byly takze odmienne od powszechnie znanych. Obserwowano
co prawda hamowanie tempa wiazania CO,, lecz zaznaczal si¢ wzrost aktywnosci
karboksylazy PEP i jablczanowego enzymu dekarboksylacyjnego, a obnizeniu ulegata
aktywnoéé karboksylazy RuBP. Powodowalo to bardziej intensywne wbudowywanie-
wegla do kwasow organicznych (m. in. do kwasu jabtkowego), a mniejsze do 3-PGA
i aminokwaséw [71]. Otrzymane rezultaty sugerowaly zroéznicowane dzialanie
na synteze enzymow w komoérkach [41]. Treharne i wsp. [85] wykazali, ze wysoki:



32

poziom kwasu giberelinowego w fazie aktywnego wzrostu lisci, wptywa na obnizenie
syntezy enzyméw w plastydach. Zaréwno w przypadku dziatania kwasu gibereli-
nowego jak i kwasu abscysynowego, obserwowane zmiany mogly stanowi¢ efekt
wtérny, poprzez wplyw tych substancji na morfogenezg plastydéw lub na ostabienie
wiazan enzymow z membranami [90].

Opierajac si¢ na wynikach uzyskanych w roslinie C, Pennisetum, oraz w miodych
siewkach pszenicy, Sankhla i Huber [72] wnioskuja, Ze wspéldziatanie szlakow
‘C, i C, moze byé, przynajmniej czeSciowo, regulowane przez endogenne bioregula-
tory.

Cechy anatomiczne roslin C, a typ wigzania CO,

W strukturze anatomicznej lisci kukurydzy, sorgo i trzciny cukrowej upatrywano
poczatkowo morfologicznie istotne podloze dla funkcjonowania odkrytego w tych
ro§linach szlaku C, [24,40]. Obserwowanym roéznicom ultrastruktury chloropla-
stow w komorkach mezofilu i pochwy okolowigzkowej nie przypisywano konkretnego
znaczenia. Jednak juz w roku 1970 Crookston i Moss [14] stwierdzili, Ze struk-
tura anatomiczna nie stanowi najwazniejszego kryterium funkcjonowania szlaku
C.

Obecnie dominuje opinia, ze system wiazania CO, w roslinach C, zalezy gléwnie
‘od ultrastruktury chloroplastow, natomiast struktura anatomiczna li§cia stanowi
raczej czynnik drugorzedny. Zauwazono, ze uklad komoérek wystepujacy czgsto
w dwulisciennych ro$linach C, poréwnaé¢ mozna do ukfadu grzbieto-brzusznego
spotykanego u ro$lin C;, co nasuwalo wniosek, ze szlak C, moze funkcjonowac
w roznych strukturach anatomicznych lisci [9].

Badania przeprowadzone na mieszaricach gatunkow roélin C, i C, dowiodly
takze, ze struktura anatomiczna nie okresla jednoznacznie fotosyntetycznej charak-
terystyki rosliny [8]. Wystepowanie szlaku metabolicznego C, stwierdzano w kul-
turach tkankowych roélin C,, takich jak: Froelichia gracilis [42], Amarantus retro-

flexus [86] oraz Portulaca oleracea [27], mimo Zze tkanki te nie byly zréznicowane
na komorki mezofilu i pochwy okolowigzkowej.

Mtode liscie Aeluropus litoralis, posiadajace typowa pochwe okolowiazkowa,
wiazaly CO, wg szlaku C, po ograniczeniu ilosci soli w §rodowisku. Po przeniesieniu
ro$lin do pozywki zawierajacej wyzsze stezenie NaCl, wzrastala aktywno$¢ karbo-
ksylazy PEP i wydajno$é¢ szlaku C, [77]. W tej samej pracy stwierdzono podobne
uaktywnienie szlaku C, pod wptywem NaCl u kukurydzy. W lisciach Mollugo
verticillata, zaliczanego obecnie do roélin posrednich C;-C,, Kennedy i Laetsch
[29] obserwowali typowy dla rolin C; grzbieto-brzuszny uktad komoérek mezofilu
palisadowego i gabczastego, natomiast w pochwie okotowiazkowej, podobnie jak
u roélin C, zidentyfikowali liczne i dobrze rozwinigte chloroplasty. W innym gatunku
posrednim Panicum milioides, mimo strukturalnego zréznicowania na komorki
mezofilu i pochwy okolowiazkowej, aktywno$¢ karboksylazy PEP byla niska,
a wezesny produkt fotosyntezy stanowit 3-PGA [25]. W lisciu sukulentu Suaeda
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monoica, w ktorym funkcjonowat szlak C,, stwierdzono jedynie w wewngtrznej war-
stwie chlorenchymy duze chloroplasty, zorientowane do$rodkowo w kierunku tkanki
wodnej [78].

Istnienie roznych wariantéw struktury anatomicznej, odbiegajacych od konwen-
cjonalnego modelu, wykazali w jednolisciennych roélinach C; Johnson i Brown
[24]. Rathnam i wsp. [68] twierdza takZe, Ze konwencjonalna struktura ro$lin C,
nie decyduje o przebiegu szlaku C, w gatunkach dwuliSciennych. Réznorodnos¢
struktur anatomicznych obserwowana w roslinach C, wymaga, zdaniem Edwardsa
[18], weryfikacji koncepcji wiazacej cechy anatomiczne liSci z procesami metabolicz-
nymi.

Ultrastruktura chloroplastéw na tle ontogenezy

Omawiajgc cechy anatomiczne ro$lin C, w wielu przypadkach podkresla si¢ w osta-
tnich latach znaczenie cech ultrastrukturalnych dla przemian metabolicznych w tych
roslinach.

Ultrastruktura chloroplastow izolowanych z 4-dniowych siewek kukurydzy
okazala si¢ identyczna w komorkach mezofilu i pochwy okolowigzkowej
[59]. Leech i wsp. [48] wykazali, ze dojrzewanie i réznicowanie plastydow
liscia kukurydzy przebiega stopniowo od podstawy do wierzchotka. Szczegblowe
badania rozwoju ultrastruktury chloroplastow przeprowadzili Rascio 1 wsp.
[66. 67]. W drugim lisciu 9-dniowej kukurydzy w strefie 1 cm powyzej merystemu
podstawowego, niedojrzale jeszcze chloroplasty charakteryzowaly si¢ budowa gra-
nalna zaréwno w mezofilu jak i komoérkach okotowiazkowych. Wyrazny dimorfizm
budowy wystepowal dopiero w odleglosci 4 cm powyzej merystemu. W drugim
lisciu 12-dniowych roélin wykazano brak roéznic ultrastrukturalnych miedzy pla-
stydami tylko w strefie merystemu podstawowego. W liSciu tym ciala prolameralne
pojawily si¢ w plastydach w strefie 0,5 cm powyzej merystemu i zanikaly dopiero
po osiagnigciu przez chloroplasty pelnej dojrzatosei tj. w strefie 2 cm powyzej me-
rystemu. Zauwazono, ze obecnos$¢ cial prolamelarnych zasadniczo nie zalezy od
oéwietlenia, lecz od stadium dojrzatoci komorki. Potwierdzily to takze obserwacje
ultrastruktury etioplastow w Kolejnych strefach etiolowanych lisci kukurydzy,
gdzie wykazano zaréwno wzrost wielkosci ciat prolamelarnych jak i calych etiopla-
stow, w kierunku wierzchotka liscia. W tym samym kierunku post¢gpowat wzrost
dhugosci lamelli i zawarto$¢ protochlorofilidu [50]. Szybkos$¢ dojrzewania chloro-
plastow zalezy zatem w wickszej mierze od wieku liscia lub jego strefy niz od inten-
sywnosci $wiatla, Im mtodszy 1i§¢, tym wigksza jest strefa, w ktorej wystepuja nie-
dojrzale chloroplasty, (patrz ryc. 1). Przyjmujac, ze w czasie dojrzewania komorek
zmicniajg sie wewnetrzne stosunki jonowe, mozliwa wydaje si¢ regulacja dojrze-
wania chloroplastow przez status metaboliczny cytoplazmy [66].

W komoérkach okotowiazkowych czwartego i piatego liscia kukurydzy agranalne
chloroplasty ulozone byly od$rodkowo, jak w modelowej roslinie C,, natomiast
w lisciach od pierwszego do trzeciego agranalne takze chloroplasty ukladaly sig
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jednak wzdhiz wszystkich $cian komoérek okotowigzkowych. Ponadto w pierwszym
lidciu chloroplasty w komorkach pochwy okolowiazkowej byly znacznie mniejsze
niz w mezofilu. Cechy ultrastrukturalne obserwowane w dolnych li§ciach kuku-

starsze

komérki

mlodsze

liscie
mlodsze starsze
mp — merystem podstawowy

cp -—cialo profamelarne
g -~ granum

Ryc. 1 Rozmieszczenie stref zawierajacych rozwijajgce si¢ i dojrzale chloroplasty w lisciu kukurydzy [67].
Linig przerywana zaznaczono strefe, w ktorej wystepuja dojrzale chloroplasty.

rydzy wykazuja zatem podobienistwo do roélin Cs, ktére ujawnia si¢ takze w prze-
mianach metabolicznych [13]). W poszczegdlnych strefach trzeciego liscia tej roéliny
rézny byt stopien dimorfizmu chloroplastéw, mimo ze kazda z nich charaktery-
zowala si¢ obecno$cia komorek mezofilu i pochwy okotowiazkowej. Jedynie w stre-
fie Srodkowej i wierzchotkowej agranalne chloroplasty wystgpowaty w komérkach
okotowigzkowych, a chloroplasty granalne w komérkach mezofilu. W strefie pod-
stawy li§cia zréznicowanie nie bylo wyrazne, a ponadto obydwa rodzaje chloro-
plastow nie zawieraly skrobi, ktéra pojawiala si¢ w chloroplastach komérek oko-
lowigzkowych wyzej polozonych, starszych stref liScia. Na gruncie tych obserwacji
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i oznaczen aktywnosci enzyméw wnioskowano o $cislej wspolzaleznoscei zroznico-
wania chloroplastow z procesem wigzania CO, w kolejnych strefach [60].

Obecno$é skrobi tylko w chloroplastach komédrek okolowiazkowych nie jest
obecnie uznawana za wskaznik przy kwalifikacji roéliny do grupy C,. Stwierdzono
bowiem, ze znajdowala si¢ ona takze w komorkach mezofilu kilku dwuliSciennych
roélin C, [68].

Czynnikiem powodujacym pojawianie si¢ skrobi w obydwu rodzajach chloro-
plastow kukurydzy okazala si¢ ekspozycja ro§lin w warunkach ciaglego o$wietlenia.
Warunki te nie powodowaly zmian w procesie dojrzewania chloroplastéw, a groma-
dzenie skrobi bylo wywolane prawdopodobnie uszkodzeniem systemu transportu
przez floem [12, 67]. Nie wyklucza si¢, ze akumulacja skrobi jest wyrazem sprze-
zenia zwrotnego, regulujacego rownowage szlakéw C, i C, zaburzona dzialaniem
ciaglego o$wietlenia. Proces akumulacji skrobi wykazuje w tych warunkach cechy
rytmu endogennego [12].

‘W $wietle uzyskanych do chwili obecnej danych o ultrastrukturze i jej powiazaniu
z funkcjonowaniem szlakow wiazania CO, w jednolisciennych roslinach C,, nader
skromnie przedstawiaja si¢ informacje dotyczace tego zagadnienia w gatunkach
dwuli$ciennych. Interpretujac zmiany jakosciowe i iloSciowe wezesnych produktow
fotosyntezy w kolejnych fazach ontogenezy liSci Portulaca oleracea sugerowano,
ze moga one by¢ skorelowane z ultrastrukturalnymi przeksztalceniami chloroplastow
[28]. Powszechnie znana jest bowiem destrukcja chloroplastow w starzejacych sig
tkankach lisci, a w fazie tej stwierdzano istotne zmiany przebiegu proceséw bioche-
micznych. Za jedna z przyczyn wzrostu aktywnosci szlaku C; w starzejacych si¢
lisciach Portulaca uznano zanikanie retikulum peryferyjnego chloroplastow po-
stepujace w miare starzenia si¢ liScia, stwierdzone w tej roélinie przez Laetscha
[39].

Reakcje fotochemiczne i poziom chlorofilu na tle ontogenezy

Aktywno$¢ reakcji fotochemicznych, a takze akumulacja chlorofilu zaleza nie-
watpliwie od stopnia rozwoju ultrastruktury chloroplastéow [75], a zatem powinny
ulega¢ zmianom w trakcie ontogenezy.

Stosujac specyficzne metody ekstrakcji mozna uzyska¢ frakcje tzw. chloro-
filu ,,labilnego”, oraz chlorofilu ,,zwiazanego”. Niektérzy przyjmuja, ze chlorofil
,»labilny” reprezentuje fotosystem II (PS-II), natomiast chlorofil ,zwigzany” sta-
nowi podobna reprezentacje fotosystemu I (PS-I) [62, 63].

Uwaza si¢ obecnie, ze aktywno$¢ reakcji Hilla mierzona spektrofotometrycznie
wobec Zzelazicjanku jako akceptora elektronéw, charakteryzuje sumaryczng aktyw-
no$¢ obydwu fotosystemow [76]. Downton i Pyliotis [16] sugeruja, Ze zmiany
aktywnoéci reakcji Hilla skorelowane sa z budowa tylakoidow.

Jak dotad badania zmian aktywnosci fotosysteméw w ontogenezie rolin C; do-
tyczyly niemal wylacznie ich jednolisciennych gatunkéw. W chloroplastach izolo-
wanych z kukurydzy stwierdzano niekiedy minimalna aktywno$¢ PS-II [6, 93],
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a w innych publikacjach podawano znaczng jego aktywnos¢ w tej roSlinie [2, 7].
Wystepujace rozbieznosci wynikow przypisuje si¢ uszkodzeniom chloroplastow.
powodowanym przez zbyt drastyczne metody izolacji Walker i Izawa [88] nie
stwierdzili wyraznych réznic sumarycznej aktywnosci fotosystemow w odniesieniu
do ilosci chlorofilu, badajac ja w calej populacji chloroplastow izolowanych z liScia
kukurydzy w okresie dojrzewania rosliny od pierwszego do szostego tygodnia.
Ontogenetyczne zmiany aktywno$ci fotosysteméw w chloroplastach kukurydzy
wykazali natomiast Andersen i wsp. [2]. W chloroplastach mezofilu drugiego
liscia aktywno$é PS-1I wzrastala do siddmego dnia. Chloroplasty komorek okoto-
wiazkowych wykazaly dwa maksima aktywnosci PS-II w siodmym i dwunastym
dniu. Sumaryczna aktywno$¢ obydwu fotosystemow, okreslona na podstawie fo-
toredukcji NADP, wzrastala w chloroplastach mezofilu do dwunastego dnia, na-
tomiast obnizala si¢ w tym okresie w chloroplastach komoérek okotowigzkowych.
Stosunek Chl,/Chl, okre$lony w trakcie badania aktywnosci fotosystemow, w szostym
i dwunastym dniu, wykazywal tendencje¢ spadkowa w komérkach mezofilu, a dwu-
krotnie wzrastal w komorkach okotowiazkowych [2, 10].

Polozenie gtéwnego maksimum absorbeji Chl, in vivo w zakresie czerwieni
ulegato niewielkiemu przesunigciu w kierunku fal diuzszych, w miarg dojrzewania
liscia kukurydzy. Efekt ten kojarzono z obnizaniem aktywnosci PS-II w chloropla-
stach komérek okolowiazkowych, przy przeksztalcaniu struktury granalnej w agra-
nalna [74].

Obserwowano wzrost aktywnosci PS-II od podstawy w kierunku wierzchotka
liscia kukurydzy [33]. Podobny kierunek zmian wykazywala frakcja chlorofilu
labialnego, ktéra uwaza si¢ za reprezentatywna dla PS-I1 [20]. Sestak [73] stwier-
dzil, ze w lisciach starszych wzrasta zazwyczaj ilo$¢ czastek bogatych w PS-II,
natomiast Smirnova [79] wykazala wigksza ilo§¢ labilnej formy chlorofilu w mio-
dych lisciach w pordéwnaniu ze starszymi.

W roélinie C, Setaria italica wykazano, ze chloroplasty komorek okolowiaz-
kowych 4-dniowych siewek, a wigc we wezesnych stadiach rozwoju dwoch pierw-
szych lisci, posiadaja znaczna aktywno$é PS-1I. W czasie dalszego rozwoju siewek
nastepuje jednak spadek aktywnosci tego fotosystemu, podczas gdy nadal, tzn. do
dwunastego dnia wzrasta aktywno$¢ PS-I. Spadek aktywnosci PS-II w chloroplastach
komoérek okolowiazkowych, wraz z zanikaniem gran, stwierdzono takze w rosli-
nach sorgo [16]. W chloroplastach mezofilu Setaria italica procesowi rozwoju
siewek towarzyszyl wzrost aktywnosci obydwu fotosysteméw do dwunastego dnia
[64], (patrz ryc. 2).

W chloroplastach mlodych lisci preferowana jest synteza Chl,. Zwykle jednak
niewiele pdzniej rozpoczyna si¢ synteza Chl,, co powoduje, Ze stosunek Chl,/Chl,
poczatkowo wysoki szybko obniza si¢ i w zupelnie rozwinigtych lisciach osiaga
warto$¢ 3—4.

Badajac przebicg syntezy barwnikow chlorofilowych w etiolowanych lisciach
obserwowano, ze przemiany protochlorofilidu po oswietleniu licia przebiegaly
tym wolniej im starszy byt 1i§¢ kukurydzy. W wyniku tego wydluzal si¢ okres po-
przedzajacy synteze Chl, [69, 83]. Tempo syntezy chlorofilu w mlodych etiolowanych
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lisciach kukurydzy wzrastalo proporcjonalnie z temperatura w zakresie 20—35°C
[35]. W jednoli§ciennych roslinach C, ilos¢ chlorofilu wzrastala podobnie jak szereg
innych parametréow od podstawy w kierunku wierzchotka [1, 5, 15, 47] i od liSci
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Ryc. 2 Aktywnosé fotosystemow PS-1 i PS-1I w chloroplastach komorek okolowiazkowych (A) i w chlo-
roplastach komorek mezofilu (B) w zaleznosci od wieku rosliny C, Seraria italica [64]. Aktywno$¢ PS-1 —
redukcja NADP w obecno$ci DCPIP-askorbinianu, aktywno$¢ PS-IT — redukcja NADP

miodszych do starszych, nizej umieszczonych. W czgsci pochwowej lisci kukurydzy
poziom chlorofilu byt minimalny, niezaleznie od umieszczenia lisci na roslinie [S5].
Wielko$¢ tzw. jednostki fotosyntetycznej okreslono w miodych lisciach kukurydzy
na ok. 290 czasteczek chlorofilu, a w liciach starszych na ok. 860 czasteczek [30].

Procesy wymiany gazowej na tle ontogenezy roslin C,

W zespole cech roznigcych roéliny C, od roélin C; wymienia si¢ wyzsze nate-
7enie fotosyntezy, bardziej efektywne wykorzystanie wigzanego CO, i minimalne
natezenie fotooddychania, w niektorych przypadkach wrecz niemierzalne. Wazny
argument przy kwalifikacji ro$lin do grupy C, stanowi niewielka warto§¢ punktu
kompensacyjnego. Jak si¢ okazalo, w trakcie rozwoju ontogenetycznego roslin
C, parametry powyzsze ulegaja istotnym zmianom.

Natezenie fotosyntezy netto w 3-tygodniowej kukurydzy wzrastalo poczawszy
od licia najnizej umieszczonego, (patrz tab. I). Jednocze$nie w pierwszym lisciu
punkt kompensacyjny wynosit 43ul/l, natomiast w lisciach wyzej umieszczonych
przybieral warto$é 3—7 /1 [13]. Wystepujaca w pierwszym li§ciu wysoka wartos¢
punktu kompensacyjnego jest typowa dla roélin C;, podczas gdy w liSciach nastep-
nych warto$ci te mieszcza si¢ w zakresie charakterystycznym dla roélin C,.

Wzrost natezenia fotosyntezy w kolejnych lisciach kukurydzy stwierdzil takze
Morot-Gaudry i wsp. [56]. W ro§linach 16-dniowych trzeci li§¢ wykazat o 709,
wyzsza warto$é tego parametru niz li$¢ pierwszy. Warto$¢ punktu kompensacyj-
nego w tych roélinach wynosita ok. 3 pl/l [54]. W tym przypadku warto$¢ punktu
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TABELA 1

Charakterystyka fotosyntetycznej przemiany gazowej w kolejnych
lisciach kukurydzy [13]

Numer Punkt Fotosynteza netto
liscia kompensacyjny /1 mg CO, dm™2 h-!
1 43,0 13,18
2 7,0 16,59
3 3,5 22,92
4 4,5 _ 22,37
5 3,0 f 21,75

kompensacyjnego i osiagajace 150 mg CO,/m’® stgZenie, wysycajace fotosyntezg,
kwalifikowaly mlode roéliny kukurydzy do grupy roslin C,. Jednak warto$¢ oporu
dyfuzyjnego chloroplastow nie byla typowa dla roslin C,. Na podstawie tych danych
wyrazono opinie, ze mlode ro$liny kukurydzy nie sa typowymi roslinami C, [54].
Podobne wyniki uzyskano takze w mlodych roélinach trzciny cukrowej [11].

Badajac procesy wymiany gazowej w kukurydzy do 22 dnia wegetacji Poskuta
[61] wykazal, ze punkt kompensacyjny CO, zasadniczo nie jest zalezny od st¢zenia
O, i w pewnym zakresie slabo zalezny od intensywnosci §wiatla. Okazalo si¢ jednak,
ze warto$é jego wynosi ponad 10 1/l az do czternastego dnia wegetacji i dopiero
w starszych ro$linach obniza si¢ do zera.

Zroznicowanym natezeniem fotosyntezy charakteryzowaly sig takze strefy trze-
ciego liscia kukurydzy. Najwyzsza warto$¢ tego parametru stwierdzono w strefie
srodkowej, przy czym byla ona 3-krotnie wyzsza od oznaczonej w strefie podstawy
liscia. Natezenie fotosyntezy w 4-dniowej ro$linie zblizone bylo do wartosci uzyskanej
w strefie podstawy trzeciego liScia. Nie wykazano réznic wartosci punktu kompen-
sacyjnego w strefach §rodkowej i wierzchotkowej, a konkretnie wynosita ona w oby-
dwu strefach 1—2 yl/l. Stwierdzono, ze $wiatlo indukuje proces wigzania CO, we
wszystkich badanych strefach [60]. Baker i Leech [4] twierdza jednak, ze w strefie
do 4 cm od podstawy trzeciego liScia nie wystgpuje fotosyntetyczne wiazania CO,,
a jedynie wydzielanie tlenu.

W starzejacym si¢ lisciu kukurydzy nat¢zenie fotosyntezy bylo znaczne, mimo
ze zawieral on tylko 209 chlorofilu wzglegdem liscia dojrzalego. Swiadezylo to
o utrzymujacej si¢ sprawnosci aparatu fotosyntetycznego kukurydzy, nawet w fazie
starzenia si¢ liécia. W fazie tej stwierdzono jednak nietypowa dla ro$lin C, wartos¢
punktu kompensacyjnego, siggajaca 22 ul/l, wobec wartosci 2—3 ¢1/I w lisciu mio-
dym i dojrzatym [91]. Obserwowany wzrost punktu kompensacyjnego mégl nastapic
albo na skutek obnizenia zdolnosci wiazania CO,, albo wzrostu intensywnosci
wydzielania CO, na $wietle. Pierwszemu argumentowi przeczy jednak stosunkowo
duza zdolno$é wiazania CO, przez starzejacy sig lis¢. Ponadto obserwowany jedynie
na $wietle wzrost wydzielania CO,, wyklucza udzial oddychania mitochondrialnego
w zwigkszeniu wartoéci punktu kompensacyjnego. Ostatecznie Williams i Ken-
nedy [91] ustalili, Ze obserwowany wzrost punktu kompensacyjnego wiaze si¢
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ze'zwigkszeniem intensywnosci fotooddychania w lisciach starzejacych si¢. Poniewaz
przyjmuje si¢, ze CO, wydzielany w efekcie fotooddychania ulega reasymilacji
przez PEP zanim oddyfunduje z liscia [87], w stadium starzenia si¢ liScia dochodzi
prawdopodobnie do ograniczenia reasymilacji. W przypadku kukurydzy propono-
wano istnienie specyficznego typu fotooddychania, z uwagi na niezalezno$¢ nateze-
nia fotosyntezy od niskiego stezenia tlenu [51]. Badania ultrastruktury liscia ku-
kurydzy wykazaly, ze w cytoplazmie komoérek starzejacych si¢ wczesniej wystepuja
oznaki jej destrukcji niz w chloroplastach [91], co moze utrudniaé zatrzymywanie
CO, wewnatrz tkanki.

Podobnie jak u kukurydzy, wzrost intensywnosci fotooddychania w lisciach
starzejacych si¢ wykazano takze u Portulaca oleracea [26].

W strefie podstawy trzeciego liscia i w 4-dniowej siewce kukurydzy obserwowano
wydzielanie CO, na $wietle i wykazano, charakterystyczny dla fotooddychania
wzrost ilosci wydzielanego CO, wraz z rosnacym stgzeniem tlenu. Poniewaz wartos¢
proporcji CO, wydzielanego na $wietle do wydzielanego w ciemno$ci wynosita tylko
ok. 1,5, co $wiadczylo o malym natgzeniu fotooddychania, zwrocono uwage, ze
niezupelnie jeszcze zréznicowane mtode tkanki wykazuja jednak znaczng aktywno$¢
karboksylazy PEP. Intensywne wiazanie CO, przez ten enzym moze zmniejszac
iloé¢ wydzielanego do atmosfery CO, [60]. W ro$linie C, Mollugo nudicaulis stwier-
dzono niewielkie natezenic fotooddychania w dolnych lidciach, gdzie dominowaty
cechy roélin C,, natomiast w mtodszych, gérnych liciach natgzenie tego procesu
bylo znaczne i dominowaly w nich cechy roslin G, [65]. Enzymy uczestniczace
w procesie fotooddychania sa na ogot stabo aktywne w mlodych lisciach, co stanowi
najprawdopodobnicj czynnik ograniczajacy jego intensywno$¢. Wyniki uzyskane
przez Soldatiniego [82] Swiadcza o tym, Ze w fazie starzenia si¢ liscia ku-
kurvdzy enzymy szlaku fotooddechowego ulegaja aktywacji i wzmaga si¢ ich syn-
teza pod wplywem powstajacego glikolanu. Dezhi [15], §ledzac aktywno$¢ oksy-
dazy glikolanowej w lisciach kukurydzy, uzyskat jednak spadek aktywnosci w miarg
dojrzewania badanych lisci i wykazat wyzsza aktywnos¢ tego enzymu w miodszych,
wyzej umieszezonych lisciach. Wobec sprzecznych danych dotyczacych aktywnosci
oksydazy glikolanowej, nalezy zwroci¢ uwage na réznice w oznaczanej aktywnosci
enzymu zaleznie od stosowanej metody ekstrakcji [82]. Zazwyczaj miode tkanki
fatwiej ulegaja dezintegracji i stad by¢ moze Dezhi [15] uzyskal wyzsza aktywnos$é w
mlodszych lisciach.

Fotosyntetyczne przemiany metaboliczne na tle ontogenezy

Wsrod roznych elementéw wplywajacych na proces fotosyntezy i przedstawionych
na tle rozwoju ontogenetycznego roélin C,, nie mozna pominaé enzymow i meta-
bolitdbw uczestniczacych we wczesnych etapach tego procesu.

Dla poréwnania danych okreSlajacych przemiany metaboliczne na tym tle,
konieczna jest standaryzacja szeregu czynnikow $rodowiska, ktére moglyby wplywac
na ich ontogenetyczna interpretacjg. Istnieja dowody, ze ilo$¢ i aktywnos¢ enzymow
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zalezy od sktadnikoéw mineralnych [3, 77]. Intensywno$¢ Swiatla i rodzaj fotoperiodu,
to takze istotne elementy wplywajace na aktywacje i synteze enzymow [12, 13].

Wazrost iloéci azotu w pozywce wplywal nieznacznie na aktywno$¢ karboksylazy
RuBP, oraz na natezenie fotosyntezy, powodowal natomiast wzrost aktywnosci
karboksylazy PEP u kukurydzy. Produkty karboksylacji PEP kierowane byly jednak
w tych warunkach gtéwnie do syntezy aminokwaséw [3]. Shomer-Ilan i Waisel
[77] stwierdzili wzrost aktywnosci karboksylazy PEP w miar¢ podwyzszania ste-
zenia NaCl w pozywce dla kukurydzy. Dziatanie ciaglego oSwietlenia aktywowalo
obydwie karboksylazy. Rytmiczne wahania aktywnosci enzymow w tych warunkach
spowodowane byly prawdopodobnie okresowym nadmiarem produktow reakcji
[12]. O$wietlenie etiolowanych 5-dniowych siewek kukurydzy powodowalo wzrost
aktywnosci obydwu karboksylaz po kilku godzinach dziatania $wiatla. Wzrost
aktywno$ci enzymoéw poprzedzata indukowana $wiatlem biosynteza chlorofilu.
Okazalo si¢ jednak, ze po zahamowaniu syntezy chlorofilu przez dodanie kwasu
a-amino-lewulinowego nastapilo ograniczenie tempa wzrostu aktywnosci karboksy-
lazy PEP, a na aktywno$¢ karboksylazy RuBP nie mialo to wigkszego wplywu
[34]. Karboksylaza PEP oprocz wigkszego powinowactwa do CO,, w poréwnaniu
z karboksylazag RuBP, nie jest wrazliwa na dziatanie tlenu [52]. AktywnoS¢ whasciwa
karboksylaz PEP i RuBP oznaczano w rolinie C, Atriplex spongiosa w odstg¢pach
tygodniowych, w stopniowo starzejacym si¢ lisciu i poréwnano z aktywnos$cig w naj-
miodszych lisciach pojawiajacych si¢ migdzy kolejnymi pomiarami. Wykazano,
7e réznice pomiedzy lisciem dojrzewajacym i najmiodszymi byly nieznaczne, na-
tomiast w obydwu liSciach aktywno$¢ wlasciwa zalezala od stadium rozwoju rosliny
[17].

Krzywe zmian aktywnosci karboksylaz w kolejnych fazach rozwoju drugiego
liscia kukurydzy przebiegaly podobnie, niezaleznie do tego, czy aktywnos$¢ wyra-
zano w przeliczeniu na jednostke masy, czy na mg chlorofilu [84]. W obydwu przy-
padkach wartoéci maksymalne wystgpowaly w fazie miodocianej, jednak tempo
spadku aktywnosci RuBP karboksylazy byto wigksze niz PEP karboksylazy w miarg
starzenia si¢ liScia. Aktywno$¢ karboksylazy PEP, wyrazona na gram $wiezej masy
w pierwszych czterech lisciach kukurydzy, wykazala tendencje wzrostowa do dzie-
siatego dnia od momentu pojawienia si¢ kazdego liscia, pomiedzy dziesiatym a trzy-
dziestym dniem nie stwierdzono wyraznych zmian, i dopiero w okresie poZniejszym
nastepowat spadek aktywnosci [57].

Jako wskaznik okreslajacy stopieri wspoldzialania dwoch szlakéw wiazania
CO, w roélinach C,, wystepuje czesto stosunek aktywnosci karboksylaz PEP i RuBP
[13, 26, 31, 60]. U kukurydzy, aktywno§¢ PEP karboksylazy w pierwszych trzech
lisciach byla nizsza od aktywno$ci RuBP karboksylazy, natomiast w lidciu czwartym
i piatym przewazala nad RuBP karboksylaza.

W poszczegblnych strefach lisci od pierwszego do czwartego nie stwierdzono
zrbéznicowania proporcji wymienionych enzymow, niezaleznie od tego, w jakich
jednostkach wyrazano aktywno$¢, (patrz ryc. 3.). Na tej podstawie wnioskowano,
ze w dolnych lifciach kukurydzy dominuje karboksylacja RuBP, natomiast udzial
karboksylacji PEP przewaza dopiero od czwartego liscia [13].
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Malejacy stosunek aktywnosci karboksylazy PEP do RuBP w poszczegdlnych
strefach trzeciego liscia kukurydzy, od wartosci 4,7 w strefie podstawy liscia do
3.0 w strefie wierzchotkowej, wykazali Perchorowicz i Gibbs [60]. Mimo znacz-
nych potencjalnych mozliwosci karboksylaza PEP nie jest ich zdaniem w pelni
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Rye. 3 Aktywno$c enzymow karboksylacyjnych w strefach kolejnych lisci kukurydzy [13]. P — strefa pod-
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wykorzystywana w strefie podstawy liscia, z powodu niezupelnego jeszcze zr6zni-
cowania ultrastruktury chloroplastow. Ponadto przenoszenie CO, z dwukarboksy-
lowych kwaséw C, do RuBP ograniczane jest niewielka aktywnoscia dekarboksy-
lacyjnego enzymu jablczanowego w tej strefie. Otrzymane wyniki wskazywaly
na brak réwnowagi migdzy mechanizmem karboksylacji i dekarboksylacji, oraz
ograniczony dostep kwasow C, do enzymu dekarboksylacyjnego. Przyjeto wobec
tego, ze w strefie podstawy liécia przebiega réwnolegle wigzanie CO, przez obydwie
karboksylazy, lecz w chloroplastach komorek okolowigzkowych cykl C; funkcjo-
nuje niezaleznie od syntezy dwukarboksylowych kwasow C; w komorkach mezofilu
[60]. Stosunek aktywnosci karboksylaz PEP do RuBP okreslony w liSciach kuku-
rydzy pobieranych z réznych pozioméw roSliny, wynosit ok. 5 zarowno w lisciu
mlodym jak i starzejacym sig, natomiast w lisciu dojrzalym obnizat si¢ do 2,2 [92].

Aktywno$¢ karboksylazy RuBP u kukurydzy wykazywata wigksza dynamike
wzrostu, bowiem warto$¢ jej wzrastala 9-krotnie w lisciu dojrzalym w poréwnaniu
z miodym, natomiast tylko 4-krotnie wzrastala wowczas aktywnos$¢ karboksylazy
PEP. W fazie starzenia si¢ liscia kukurydzy spadek aktywnosci wzgledem maksimum
w lisciu dojrzalym byt jednak ok. 20-krotny w przypadku karboksylazy RuBP,
za$ 11-krotny w odniesieniu do karboksylazy PEP. Williams i Kennedy [92]
twierdza na tej podstawie, ze karboksylaza RuBP u kukurydzy tatwiej niz karboksy-
Jaza PEP ulega inaktywacji w fazie starzenia si¢ liScia. U Portulaca oleracea stosunek
aktywnoéci karboksylaz PEP do RuBP wynosit ok. 20 i 15 odpowiednio w lisciach
mlodym i dojrzalym. Spadek aktywnosci w starzejacym sie liSciu w stosunku do
dojrzalego byl ok. 10-krotny w odniesieniu do karboksylazy PEP, a tylko ok. 4-krot-
ny w przypadku karboksylazy RuBP. Kennedy [26] thumaczyt ten fakt zroznico-
wanym tempem degradacji poszczegdlnych karboksylaz, zlokalizowanych w réz-
nych elementach komorek.

Wzgledny wzrost aktywnoéci szlaku C; w dojrzewajacym liSciu stwierdzono
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w jednoliéciennej ro$linie C, Pennisetum [43]. Przeprowadzone w czwartym lisciu
w okresic od 21 do 35 dnia wegetacji oznaczenia enzymow karboksylacyj-
nych, wykazaly 3,5-krotnie wyzsza aktywnos$¢ karboksylazy PEP nad aktywnoscia
karboksylazy RuBP w miodych liSciach, podczas gdy w dojrzalych stosunek aktyw-
noéci karboksylaz PEP do RuBP zmniejszyt si¢ do ok. 1. Takze w li§ciu podzielo-
nym na strefy podstawowa, $rodkowa i wierzchotkowa, aktywnos$¢ karboksylazy
PEP malala od podstawy do wierzcholka, a karboksylaza RuBP wykazywala wzrost
aktywno$ci w tym kierunku.

Zmiany proporcji karboksylaz w okresie kwitnienia sorgo przebiegaly w kierunku
wzrostu aktywnosci karboksylazy RuBP i obnizenia aktywno$ci karboksylazy
PEP. W analogicznym okresie nie stwierdzono jednak podobnych zmian w bada-
nym dla poréwnania Pennisetum typhoides [31].

Najwazniejszym elementem zapewniajacym wspoéldzialanie szlakow C, 1 C; jest
dekarboksylacyjny enzym jablczanowy. Aktywno$¢ tego enzymu niezaleznie od
stadium rozwoju liécia kukurydzy byla wyzsza niz aktywno$¢ karboksylaz. Podobna
relacja wystepowala takze pomigdzy dehydrogenaza jablczanowa (MDH), kata-
lizujaca synteze jabiczanu, i karboksylazami PEP oraz RuBP (patrz tab. 2) [92].

TABELA 2

Aktywno$é enzymow fotosyntetycznych w kolejnych stadiach rozwoju liscia 60-dniowej kukurydzy [92].

Lis¢ miody — strefa podstawowa 8-9 liscia, li§¢ dojrzaly — strefa $rodkowa 4-5 liScia, liS¢ starzejacy
si¢ — strefa wierzchotkowa liscia zawierajaca ok. 20% chlorofilu wzglgdem liScia dojrzatego

Wik pM CO, gt Sw. m. h! |

ICK EEST Y A U S M
ligcia Karboksylaza ‘ Karboksylaza Dekarboksyl. enzym | Dehydrogenaza |
’ PEP RuBP NADP-jablczanowy jablczanowa |

| |

| miody g 155,8 33,2 371,9 3980 i
dojrzaty 660,6 296,7 1183,6 5390 '
|
starzejacy ; 60,6 14,2 232,2 1670 !

W lisciach Portulaca oleracea, podobnie jak u kukurydzy, aktywno$¢ MDH
przewyzszala aktywno$ci obydwu karboksylaz i osiagala warto$¢ maksymalng
w dojrzatym lisciu. W fazie starzenia si¢ liscia tej rosliny przewaga MDH nad aktyw-
noscia karboksylazy RuBP zmniejszata si¢ [26], natomiast w liSciach kukurydzy
wzrastata [92]. Stosunek aktywno$ci dekarboksylacyjnego enzymu jablczanowego
-do karboksylazy RuBP wzrastal w kierunku wierzchotka liscia kukurydzy, lecz
w strefie podstawy liscia aktywno$¢ karboksylazy wzgledem enzymu dekarboksyla-
cyjnego byta 2-krotnie wyzsza. Obserwowano korelacje aktywnosci enzymu dekarbo-
ksylacyjnego z ultrastrukturalnym zréznicowaniem dojrzewajacych chloroplastow
[60]. Analiza dystrybucji *C po 4 sek. ekspozycji wykazala, ze dwukarboksylowe
kwasy C, zawieraly ok. 70% znacznika w pierwszych trzech liSciach 16-dniowych
roélin kukurydzy, bez wzgledu na stopieri ich dojrzatosci. Podobnie, wbudowywanie
4C do 3-PGA nie wykazywalo wigkszych roznic i oscylowalo ok. 16%;. Po 56 sek.
w atmosferze pozbawionej izotopowego CO,, znakowany jablczan i asparaginian
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zawieral tylko 109, ilosci wbudowanego izotopu, podczas gdy wzrosta radioaktyw-
nos¢ cukrow, aminokwasow i skrobi, a ilo§¢ znakowanego 3-PGA w zasadzie nie
ulegala zmianie [56]. Intensywne znakowanie kwaséw C, po 10 sek. ekspozyciji
w "CO,, siggajace ok. 80%, calkowitej iloci znacznika, mialo miejsce takze w ko-
lejnych strefach trzeciego liscia kukurydzy. Po 2 min. podawania radioaktywnego
CO, w strefach srodkowej i wierzchotkowej ilo$¢ znacznika w tych zwiazkach obni-
zyla si¢ do ok. 509, wzrosta w fosforanach cukréw, a pozostala nie zmieniona
w 3-PGA. W strefie podstawy liscia ilo§¢ znakowanego 3-PGA zmniejszyla si¢ od
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wartosci 109 po 10 sek. ekspozycji, do ok. 39% po ekspozycji trwajacej 2 min.
lloé¢ znakowanego jablczanu i asparaginianu w tej strefie nie zmieniata si¢ w czasie
2 min. ekspozycji [60].

Dystrybucje znakowanego wegla w kolejnych strefach §ledzono takie w czasie
I min. po zakorczeniu krotkiej ekspozycji w izotopowym CO,. W tym wypadku
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ilo$¢ znakowanych zwigzkéw byla podobna do uzyskanej w czasie 2 min. znakowania
14CQ,, a szczegdlowo przedstawia to ryc. 4. Analizy przeprowadzone w lisciach
4-dniowych siewek kukurydzy okazaly si¢ zbiezne z wynikami uzyskanymi w strefie
érodkowej [60]. Przedstawione dane wskazywaly na wspéldziatanic szlakow C,
i C; w strefach $rodkowej i wierzchotkowej oraz nic wykluczaly tej mozliwosci
w 4-dniowych siewkach. Wartosci otrzymane w strefie podstawy lidcia wraz z prze-
prowadzonymi oznaczeniami aktywnosci enzymdéw potwierdzaly hipoteze, ze
w tej strefie fotosyntetyczny cykl Cj jest niezalezny od przemian metabolicznych
szlaku C,. W tej sytuacji mozliwy wydaje si¢ jalowy przebieg szlaku C,, prowzdzacy
do przemian dwukarboksylowych kwasoéw C, na PEP wewnatrz komorek mezo-
filu [60].

Kolejnym potwierdzeniem intensywnej karboksylacji PEP w kukurydzy byly
badania przeprowadzone w trzech stadiach rozwojowych jej lisci [91]. Jako jedyny
wyraz wzrostu aktywnosci szlaku C, wraz ze starzeniem si¢ lisci, wskazywano nie-
wielkie zwigkszenie ilosci znakowanego glicerynianu i towarzyszaca temu obnizke
iloéci znacznika zwiazanego w kwasach C, od 75 do 669,. Przeprowadzone przez
Williamsa i Kennedy’ego [92] badania dystrybucji znacznika “C w czasie
2 min. po zakonczeniu ekspozycji wykazaly spadek radioaktywnosci kwasow
C, w lisciu dojrzalym z ok. 75 do kilku procent, a jej wzrost w 3-PGA, fosforanach
cukréow i najwigkszy, siegajacy 459, w sacharozie. Radioaktywnos$¢ 3-PGA rosta
jednak tylko do 15 sek. po ekspozycji, osiagajac wartos¢ ok. 209, po czym malzla
stopniowo, by po 2 min. znaleZ¢ si¢ na poziomie wartosci peczatkowej (kilka ).
W lidciu starzejacym si¢ procent radioaktywnoséci w fosforanach cukrow byl wyzszy
niz w dojrzalym, a znakowanie 3-PGA nizsze niz w lisciu dojrzalym i nie zmicniajice
si¢ po ekspozycji. Po 2 min. stwierdzono w lisciu starzejacym si¢ 2-krotnie wyzsza
radioaktywno$¢ w kwasach C, w porownaniu z lisciem dojrzalym. Wigksza ich
ilo$¢ w tym stadium rozwoju wskazywala na ograniczony transport znakowanego
wegla miedzy jablczanem a 3-FGA [92].

Zalezno$¢ wbudowywania “CO, od stopnia dojrzaloéci celych roslin kukurydzy
przedstawili Reynolds i wsp. [70]. W roSlinach 4-tygodniowych stwierdzano
jak poprzcdnio ok. 809, radioaktywnosci w kwasach G, natomiast w ros$linach
10-tygodniowych tylko ok. 409%,. Przedluzenie ckspozycji do 30 sek. powodowalo
spadek tych wartosci do 60% i 159 cdpowiednio w roslinach mic dszych i starszych.
Znezkowanie sacharozy i alaniny osiggato po 30 sek. warto$¢ ok. 129, w roslinach
4-tygedniowych, za§ w roSlinach starszych ok. 757;.

W mtodych lisciach Portulaca oleracea jablczan, asparaginian i alanina skupialy
lacznic ok. 90% radioaktywnosci po 10 sek. ekspozycji, a udzial kazdego z wyniie-
nionych zwigzkéw wynoesit ok. 30 %. Dojrzale liscie wigzaly w kwasach C, juz tylko
459, radioaktywrosci, a ok. 2% znacznika wbudowane bylo do 3-PGA i 159, do
fosforanow cukréw. W starzejacych sie lisciach wbudowany C nadal skupial si¢
glownie w kwasach C, i alaninie, lecz w 3-PGA stwierdzano tym razem ] 89, znacznika
po 10 sek. ekspozycji. Tak wige, w tym stadium rozwoju lisci nastapit ok. 8-krotny
wzrost znakowania 3-PGA [28].

Stwierdzone roznice w znakowaniu wezesnych produktéow fotosyntezy w kolej-
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nvch fazach rozwoju zaleza, jak si¢ wydaje, od ultrastrukturalnych i biochemicz-
nych zmian w dojrzewajacych, a nastgpnie starzejacych si¢ chloroplastach.

Stadium rozwoju stanowi w tym wypadku jeden z gtoéwnych czynnikéw decy-
dujacych o efekcie dzialania poszczegolnych systeméw enzymatycznych C; 1 C,. Jak
twierdzi Kennedy i Laetsch [28], fotosyntetyczny szlak C, moze odgrywac po-
mocnicza rolg tylko w pewnych stadiach rozwoju liscia lub rodliny i pod tym katem
nalezy chyba rozpatrywaé fakt jego powstania i przystosowanie niezbednych ele-
mentow.

Podsumowanie

Istnieje wicle dowodow, ze ewolucja pewnych gatunkéw roslin objela takze
szlak fotosyntetycznego wiazania CO,, ktorego rozwoj przebiegat od typu C; do
C,. W trakcie ontogenezy roslin obserwuje si¢ niekiedy podobny kierunek zmian
procesu fotosyntezy. Wydaje si¢ zatem, Ze zmiany ontogenetyczne odzwierciedlaja
w pewnej mierze rozwoj filogenetyczny.

Zazwyczaj w mlodych roSlinach C, i ich pierwszych lisciach dominuje szlak
C, Calvina-Bensona, natomiast szlak C; Hatcha-Slacka uaktywnia si¢ w nieco
pozniejszej fazie rozwoju. W okresie starzenia sig liScie niektorych roslin C, wykazuja
spadek aktywnosci metabolicznego szlaku C,, a nickiedy wzgledny wzrost aktyw-
nosci szlaku Cy. Mozna to tlumaczy¢ zréznicowana wrazliwoscia enzymow na inak-
tywacje i blizej nieokre$lone czynniki biochemiczne. Niektore bioregulatory, ktorych
poziom zmienia si¢ wraz z rozwojem rosliny, moga takze wplywa¢ na efektywnose
wspoldzialania szlakow C; i C;, lecz jest to raczej wplyw posredni.

System wiazania CO, w roélinach C,, w ktorym zaangazowane sg kolejno reakcje
karboksylacji PEP, a nastepnie RuBP, zalezy od stopnia rozwoju ultrastruktury
chloroplastéw i ich aktywnosci fotochemicznej, a nie jak sadzono do niedawna,
od specyficznej struktury anatomicznej liscia. Wskazuje na to réwniez korelacja
proceséw biochemicznych ze zmianami ultrastruktury w starzejacych si¢ tkankach
lisci.

Wzrost intensywnosci fotooddychania w fazie starzenia si¢ roslin C, 1 ich lidci
jest jak dotad réznie interpretowany. Wydaje si¢ jednak, ze gtdwna przyczyna tego
zjawiska jest ograniczenie zdolnoSci utrzymywania CO, wewnatrz tkanki i utrud-
niony transport wegla z jablczanu lub asparaginianu do RuBP.

Przedstawione dane wskazuja, Ze element dynamiki jaki wnosi ontogeneza
zmienia w znacznym stopniu stacjonarny model roslin C,. W ujeciu ontogenetycz-
nvm model ten upodobnia si¢ w okresie mtodocianym i w fazie starzenia si¢ roslin
do modelu roélin C,. W roélinach mlodych model ontogenetyczny jest zbiezny
z ewolucyjnym tokiem przemian fotosyntezy. W roélinach starzejacych si¢ pomoc-
nicza rola szlaku C,, jaka odgrywa on do zakoriczenia intensywnego wzrostu,
prawdopodobnie traci znaczenie i w zwiazku z tym jego aktywnos$¢ metaboliczna
ulega stopniowemu ograniczeniu.

Autor serdecznie dzickuje Prof. Janowi Zurzyckiemu za sugestie i uwagi przekazane przy opracowy-
waniu niniejszego artykutu.
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