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ROSLINY W ZMIENIAJACYM SIE KLIMACIE:
EFEKT SZKLARNIOWY

Plants in changing climate: the greenhouse effect
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WSTEP

Ilos¢ CO2 w atmosferze jest jednym z czyn-
nikéw wptywajacych na globalny klimat Ziemi.
Dwutlenek wegla, pomimo niewielkiego st¢ze-
nia w atmosferze, silnie absorbuje promieniowa-
nie podczerwone, co powoduje zwigkszenie jej
temperatury [84].

W ciagu ostatnich 300 lat st¢zenie CO2 w at-
mosferze zwigkszylo si¢ z 260 do 350 pl/l. Za
gléwna przyczyne uwaza si¢ intensyfikacj¢ zu-
zycia paliw kopalnych oraz zmniejszenie areatu
szaty ro$linnej. Uwzgledniajac dynamike roz-
woju gospodarki §wiatowej przewiduje si¢, ze w
drugiej potowie XXI wieku st¢zenie CO2 w at-
mosferze zwigkszy si¢ do okolo 700 pl/1 [1]. Z
modeli prognostycznych [1,44] wynika, Ze Sred-
nia temperatura powietrza zwigkszy si¢ w tym
czasie o okoto 2.5-5.5°C, a w rejonach o wy-
zszych szerokoSciach geograficznych nawet o

8-10°C [41, 44]. Tak szybki, bo zachodzacy w
okresie kilkudziesigciu lat, wzrost temperatury
bedzie rownowazny zmianie, jaka dokonala si¢
w okresie ostatnich 18 000 lat [99]. Moze to wy-
wotaé ogromne zmiany w klimacie Ziemi. Tym
bardziej, ze mozliwe jest wyzwolenie duzych
ilosci CO2 pochodzacych z rozktadu materii or-
ganicznej, zakumulowanej w wiecznej zmarzli-
nie. Tundra arktyczna zawiera 2-3 Gt wegla na
powierzchni Ziemi, i az 160 Gt pod powierzch-
nig [98]. Z tego wzgledu efekt szklarniowy uz-
nano za jedno z katastrofalnych zagrozer ekolo-
gicznych na Ziemi. Dlatego analizowane s3
wszystkie aspekty tego problemu. Jednym z nich
jest wplyw zmian klimatycznych na biosfere, w
tym na rosliny.

Zalezno$¢ migdzy efektem szklarniowym a
florag mozna rozpatrywac dwuplaszczyznowo. Z
jednej strony rosliny, jak i inne organizmy, beda
si¢ przystosowywac¢ do nowych warunkéw kli-
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matycznych zwigzanych ze zwigkszonym steze-
niem CO», wzrostem temperatury i innymi czyn-
nikami, np. zmianami stosunkéw wodnych. Z
drugiej zas, rosliny sa konsumentami COz i mo-
g4 ogranicza¢ wzrost jego st¢zenia w atmosfe-
rze. Celem pracy jest omdéwienie réznorodnych
(biochemicznych, fizjologicznych, ekologicz-
nych, genetycznych) uwarunkowan asymilacji
COz przez rosliny oraz wskazanie konsekwencji
spodziewanych zmian klimatycznych dla wege-
tacji ro$lin.

COz JAKO SUBSTRAT W FOTOSYNTEZIE

Wydajno$¢ fotosyntezy zalezy od szeregu
czynnikéw zewnetrznych ($wiatla, temperatury,
stezenia CO2 i O2) oraz wewnetrznych, a gléw-
nie od wlasciwosci enzymu katalizujacego re-
akcje karboksylacji. Karboksylaza/oksygenaza
rybulozo-1,5-bisfosforanu (Rubisco) jest klu-
czowym enzymem w asymilacji wegla. Enzym
ten, stanowiacy w lisciu az 50% biatka rozpusz-
czalnego, katalizuje dwie reakcje:

karboksylaza RuBP,

RuBP + CO2 2 cz. triozofosforanu;

oksygeneza RuBP

RuBP + 02 1 cz. triozofosforanu +

1 cz. fosfoglikolanu

Druga z reakcji jest pierwszym etapem foto-
oddychania - procesu, w efekcie ktorego u ro-
$lin wyzszych nastgpuje uwolnienie CO2 na
$wietle [66]. Fotooddychanie zuzywa sile asy-
milacyjna (ATP, NADPH) i jest pozornie bez-
uzyteczne. Ocenia si¢, ze zablokowanie reakcji
oksygenacji RuBP i fotooddychania zwigkszyto-
by szybkos¢ fotosyntezy o 20-30% [125). Suge-
ruje si¢ [3, 67], ze reakcja oksygenacji jest nie-
odlacznie zwigzana z karboksylacja RuBP, z po-
wodu szczeg6lnej wrazliwosci na Oz jednego z
metabolitéw posrednich, 2,3—enediolu RuBP.
Jedynym czynnikiem stymulujacym reakcje kar-
boksylacji wzgledem oksygenacji jest zwigksze-
nie stosunku ci$nief parcjalnych CO2 do Oz.
Stosunek reakcji karboksylacji do oksygenacji
dla danych stezert CO2 i O2 wyrazany jest jako
wzgledna specyficzno$¢ Rubisco, Srel.

P. Sowiriski
Ve - CO? _ Ve /K B (0(0))]
Vo X0, TV./K.* 02
gdzie:

Ve, Vo — szybkoéé, odpowiednio karboksylacji i oksy-
genacji;
K, K, - stale Michaelisa dla odpowiednio COz i O2.

Organizmy fotosyntetyzujace wykazuja znaczne
réznice srel. U sinic sret wynosi okoto 60, pod-
czas gdy u roélin wyzszych okolo 100 [4]. W ob-
rebie tych ostatnich, rosliny typu Cs4 charakte-
ryzuja si¢ nizszym srer niz roliny typu Ci. Jak
uwazaja Andrews i Lorimer [4], r6znice w syel
nie s3 przejawem ewolucji Rubisco. U niekt6-
rych fototroféw rozwingly si¢ natomiast mecha-
nizmy prowadzace do nagromadzania CO; w
miejscu jego asymilacji, co sprzyja reakcji kar-
boksylacji.

MECHANIZM KONCENTRACJI CO;
U JEDNOKOMORKOWYCH FOTOTROFOW

U wielu wodnych fototroféw takich jak sini-
ce i zielone glony jednokomdrkowe rozwingt si¢
mechanizm koncentracji COz2, ktéry umoiliwia
aktywny transport do komérek wegla nieorga-
nicznego (Ci) w postaci CO2 iflub HCO3 [6,
109]. W przypadku sinic st¢zenie C; w miejscu
karboksylacji (karboksysom) przewyzsza steze-
nie zewngtrzne okoto 1000 razy, natomiast u
glonéw (chloroplast) okoto 40 razy. Mechanizm
koncentrujacy funkcjonuje u organizméw rosng-
cych przy niskim st¢zeniu zewngtrznym COz
[55, 77, 109, 117] i silnie ogranicza reakcje
oksygenacji RuBP [6, 55, 109]. Mechanizm
transportu Cj przez blony nie jest znany [6, 109],
cho¢ wiadomo, ze wymaga energii. Akumulacja
wegla nieorganicznego w miejscu asymilacji
jest uwarunkowana maly przepuszczalnoscia
blon dla CO2, co zapobiega jego ucieczce do
srodowiska [6]. Nie jest znany podobny mecha-
nizm koncentracji CO2 u roslin wyzszych [6,
109].
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MECHANIZM KONCENTRACJI CO;
U ROSLIN WYZSZYCH

Niektdre ro§liny wyzsze sg zdolne do zwig-
kszania stgzenia CO2 w miejscu jego asymilacji
[39]. W tym przypadku CO? (w formie HCO")
jest wigzany w mezofilu liScia przy wspéludzia-
le karboksylazy fosfoenolopirogronianu (karbo-
ksylaza PEP) i w postaci czterowgglowych kwa-
séw (stad nazwa tego typu ro§lin — C4) tran-
sportowany do komérek pochew okotowigzko-
wych, gdzie nast¢puje dekarboksylacja kwaséw
i wigczenie CO2 w cyklu Calvina przy udziale
Rubisco. Transport wegla odbywa si¢ u tych ro-
§lin w postaci organicznej. a nie jak u jednoko-
mérkowych fototroféw w postaci nieorganicz-
nej. Wycieck CO2 z komérek pochew okolo-
wigzkowych ograniczany jest przez specyficzng
budowe liscia okre$lang jako struktura typu
Kranz, z wyr6znionym mezofilem, pochwami
okolowigzkowymi z warstwg skorkowaciatych
komorek.

Mechanizm koncentracji CO2 u roslin typu
Ca sprzyja reakcji karboksylacji i ogranicza re-
akcje oksygenacji oraz fotooddychanie. Istnie-
nie aktywnego mechanizmu nagromadzajacego
CO2 w miejscu karboksylacji powoduje, Ze foto-
synteza roslin C4 jest wysycana przy niskim ste-
zeniu zewnetrznym CO2 [83]. Konsekwencjq
funkcjonowania mechanizmu typu C4 jest nieza-
lezno$é wydajnosci kwantowej fotosyntezy od
temperatury oraz ciniefi parcjalnych CO2 i O2
[9, 32, 60].

REAKCJA ROSLIN NA PODWYZSZENIE
STEZENIA COa.

Sadzi si¢ powszechnie, ze wzrastajace steze-
nie dwutlenku wegla w atmosferze bedzie miato
korzystny wplyw na wegetacje roslin. Przypusz-
czenie to oparte jest na wynikach badan, w kt6-
rych ro$liny réznych gatunkéw poddawano dtu-
gotrwatemu (tygodnie, miesiace), lecz nieprze-
kraczajacemu jednego pokolenia, dziataniu CO2
w podwyzszonym stezeniu (600 do 1400 pi/).
Stwierdzono, ze podwojenie st¢zenia CO2 po-
wodowalo zwigkszenie suchej masy roslin Sre-

dnio o okoto 33% (od 24 do 43%). Dane te po-
chodzg z do$wiadczeri prowadzonych w warun-
kach szklamiowych, obejmuja 430 obserwacji
zebranych w ciagu 64 lat i dotycza 37 gatunkéw
rolin [58]. Dane przedstawione przez wielu in-
nych autoréw (8, 21, 26, 27, 30, 52, 102, 125,
127, 130, 131] potwierdzaja sugesti¢, ze wzrost
stezenia CO2 zwigksza produktywno$¢ roslin.
Obserwacje te dotycza przede wszystkim roslin
Cs. Roéliny C4 wykazujq brak, badZ staba pozy-
tywnq reakcje na podwyzszenie stezenia CO2 [5,
58, 100, 104]. Nalezy jednak zaznaczy¢, Ze ro-
§liny typu C4 byly przedmiotem nielicznych ba-
dan.

WPLYW KROTKOTRWALEGO DZIALANIA CO;
W PODWYZSZONYM STEZENIU

W warunkach krétkotrwatego (minuty, go-
dziny) dzialania podwyzszonego stezenia CO2
(2x 1 wigcej w stosunku do stezenia atmosfe-
rycznego) na cate rosliny lub odcigte liScie ro$lin
typu C3 notuje si¢ najczesciej wzrost natgzenia
fotosyntezy. Rosliny typu C4 nie wykazuja za-
zwyczaj takiej reakcji (13, 124). Wynika to
przypuszczalnie z tego, ze fotosynteza ro§lin C3
nie ulega wysyceniu nawet przy wysokim stgze-
niu CO2, natomiast u ro$lin typu C4 wysycenie
takie obserwuje si¢, gdy stezenie CO2 w prze-
strzeniach migdzykomérkowych wynosi okolo
100 pi/1 CO2 [18, 83,). Dane te znajduja wytlu-
maczenie w istnieniu mechanizmu koncentru-
jacego CO2 u roslin C4. Wydaje si¢ najprostsza
interpretacja, ze stymulacja fotosyntezy przez
COz2 obserwowana u ro$lin C3 (w warunkach nie
ograniczajacych ten proces przez natgzenie
$wiatta, temeperaturg, dostepno$¢ wody i soli
mineralnych, jak réwniez przez zwigkszony
opor szparkowy) moze wynika¢ z zahamowania
fotoodychania. Takie ttumaczenie jest zgodne z
wiasciwosciami karboksylazy/oksygenazy rybu-
lozo-1,5-bisfosforanu (Rubisco), ze wzrastaja-
ce stezenie CO2 hamuje oksygenacyjng aktyw-
no$¢ tego enzymu [71). Niektére prace [28, 38]
wskazujg jednak, Ze przyrost nat¢zenia fotosyn-
tezy pod wptywem zwigkszonego stezenia CO2
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byt znacznie wigkszy niz wynikatoby to z zaha-
mowania fotooddychania. W literaturze brak jest
jednoznacznych danych dotyczacych wplywu
COz2 na fotooddychanie. Wyniki badar niekt6-
rych autoréw [12, 68, 87] dowodza, ze natgzenie
tego procesu jest niezalezne od st¢zenia CO? az
do stezenia ok. 1200 pl/l.

Zalezno$¢ fotosyntezy od st¢zenia CO2 mo-
ze by¢ modyfikowana przez nat¢zenie $wiatla i
temperature. Uwaza si¢ [59, 95, 123], ze w wa-
runkach stabego, niewysycajacego $wiatla foto-
synteza jest limitowana przez dostepnos¢ sily
asymilacyjnej oraz zdolnos¢ systemu do regene-
racji RuBP. Natomiast przy $wietle wysycaja-
cym i wysokim st¢zeniu COz, fotosynteza jest
ograniczana giéwnie przez szybkos¢ odtwarza-
nia P; z triozofosforanéw, a wi¢c przez zdolnosé
roslin do metabolizowania tych zwiazkéw i od-
prowadzenia produktéw. Istniejg jednak dane,
ze istotnym czynnikiem limitujacym fotosyntez¢
w warunkach silnego §wiatla i wysokiego st¢ze-
nia CO2 moze by¢ szybkos¢ karboksylacji RuBP
[28, 29]. Wykazano [69], ze aktywnos$¢ Rubisco
w lisciach pszenicy rosta wraz ze wzrostem st¢-
zenia CO2 od 0 do 10% w atmosferze otaczaja-
cej liscie. Inni badacze [94] podali, ze okoto
trzykrotne podwyzszenie stezenia CO2 powodo-
walo znaczne obnizenie stopnia aktywacji Rubi-
sco, nie stanowito to jednak czynnika ogranicza-
jacego fotosynteze. W badaniach ostatnich lat
stwierdzono, ze w warunkach silnego $wiatla i
wysokiego stezenia CO? intensywnos¢ fotosyn-
tezy byla niezalezna od st¢zenia tlenu w zakresie
1-21% [70, 97, 121, 128]. Niewrazliwos$¢ foto-
syntezy na st¢zenie Oz byla skorelowana z nie-
wrazliwoscia na koncentracje COz2, tzn. wzrost
stezenia CO2 w atmosferze wokat lisci nie po-
wodowal zwigkszania natezenia fotosyntezy.
Stwierdzono, Ze brak reakcji na Oz nie byt wyni-
kiem zahamowania oksygenacyjnej funkcji Ru-
bisco [97]. Brak wrazliwosci na O2 lub/i CO2
moze przejawia¢ si¢ w warunkach stresowych
takich jak: deficyt wodny, niska temeperatura
czy niedobér soli nieorganicznych. Wedlug
Sharkey’a [97], giéwna przyczyng utraty wrazli-
wosci na Oz i CO2 jest, wystgpujacy w warun-

kach sprzyjajacych fotosyntezie (silne $wiatlo,
wysokie stgzenie CO?), brak réwnowagi migdzy
zdolnoscig do tworzenia sily asymilacyjnej i kar-
boksylacji RuBP a mozliwoscig odprowadzenia
tworzjcych si¢ asymilatéw. Efektem tego jest
deficyt fosforanu nieorganicznego, przede
wszystkim w chloroplastach, gdyz znaczna jego
czes$E jest zwigzana w postaci triozofosforanéw.
Moze to ogranicza¢ transport elektronéw w fo-
tosystemach i fotofosforylacje.

DLUGOTRWALY WZROST ROSLIN
W ATMOSFERZE WZBOGACONEJ W CO2

Rosliny poddane dtugotrwalemu dziataniu
atmosfery wzbogaconej w CO2 wykazujg szereg
reakcji $wiadczacych o przystosowywaniu si¢
do nowych warunkéw wzrostu. Zmienia si¢ na-
tezenie wymiany gazowej, aktywnos$¢ nickié-
rych enzyméw fotosyntetycznych, a takze cha-
rakterystyka wzrostu. Reakcje adaptacyjne za-
chodza z rézng szybkoscia i moga wymagac
okresu od kilku godzin do tygodni, a nawet ge-
neracji [30].

FOTOSYNTEZA, FOTOODDYCHANIE
I ODDYCHANIE

W poczatkowym okresie wzrostu ro§lin w at-
mosferze wzbogaconej w CO? obserwuje si¢ za-
zwyczaj wzmozenie fotosyntezy, a péZniej sto-
pniowy spadek [95]. Po dwutygodniowym okre-
sie wzrostu ro$lin pomidora w atmosferze wzbo-
gaconej w CO2 do 900 pl/l nat¢zenie fotosynte-
zy bylo podwyiszone o okolo 30% w stosunku
do kontroli, ale po 8 tygodniach jedynie o okoto
5% [130]. Podobne wyniki uzyskano w do-
$wiadczeniach z wieloma innymi gatunkami ro-
$lin [27, 34, 64, 96].

Dane dotyczace fotooddychania sg niejedno-
znaczne. Wedltug niektérych autoréw [34, 57]
fotooddychanie u roslin poddanych przedtuzo-
nemu dziataniu atmosfery wzbogaconej w COz
nie zmienialo sie. Natomiast inni [45, 74] stwier-
dzili silne zahamowanie tego procesu.

Roéliny poddane przediuzonemu dziataniu
CO2 w podwyzszonym st¢zeniu charakteryzo-
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waly si¢ wyzszym niz u kontroli natezeniem od-
dychania ciemniowego [34, 48]. Moglo to by¢
spowodowane nagromadzeniem cukréw w liSciu
[48]. Istnienie pozytywnej korelacji miedzy za-
warto$cig weglowodanéw w ligciu a nat¢zeniem
oddychania ciemniowego postulowane jest
przez wielu badaczy (5, 23, 76, 122].
Mato jest danych dotyczacych wplywu at-
mosfery wzbogaconej w CO2 na fotosyntezg,
fotooddychanie i oddychanie u ro§lin C4. ULR
(unit leaf ratc) u Amaranthus retroflexus rosng-
cych przy 500 1 700 i/l CO2 nie byt zmodyfiko-
wany w istotny sposéb w poréwnaniu z kontrola
[8]. Wskazuje to, Ze u badanych ro§lin typu C4,
CO?2 w wysokim st¢zeniu nie wpltywato zasadni-
czo na asymilacje i dysymilacje wegla. W in-
nych badaniach [104] stwierdzono natomiast, ze
przy silnym $wietle zwickszenie stezenia CO2
do 675 pi/l spowodowalo u 4 gatunkow roslin
C4 okolo 50% stymulacje fotosyntezy. Punkt
kompensacyjny nie zmienial si¢ wraz ze wzro-
stem steZenia CO2 do 1000 pl/l i wynosit okoto
5 pl/l. Wykazano tez [89], ze wysokie st¢zenie
CO2 (675 ul/l) fagodzito ujemny wplyw
chlodnej nocy na fotosyntez¢ u Echinochloa
crus—galli.

APARATY SZPARKOWE

Podwyiszenie stgzenia CO2 powoduje zarny-
kanie si¢ aparatéw szparkowych zaréwno u ro$lin
C3, jak i C4 [72]. Notowano w tych warunkach
wzrost oporu szparkowego o 10-60% [47,79, 120].
Uwaza si¢ jednak [27, 906], Ze op6r szparkowy, cho¢
zwieksza sig, nie jest gkdwnym czynnikiem limituja-
cym fotosynteze roélin rosnacych w atmosferze
wzbogaconej w CO2. Aparaty szparkowe reaguja
nie tylko na cisnienie parcjalne CO2 w przestrze-
niach migdzykomérkowych, ale i na temperaturg,
potencjat wodny i nat¢zenie $wiatla. Jednoczesne
dzialanie kilku tych czynnikéw w warunkach natu-
ralnych moze modyfikowaé reakcje fotosyntezy na
podwyiszenie stezenia CO2. Uwaza sig [30, 52, ze
w odpowiedzi na zwickszong dostepnosc CO2 moze
si¢ zmniejszac liczba aparatéw szparkowych na jed-
nostke powierzchni liscia. Stanowi to reakcje ada-

ptacyjna ro$lin ograniczajacg straty wody, moze
jednak limitowac fotosynteze.

CHLOROPLASTY

Zmniejszeniu si¢ szybkosci fotosyntezy u
ro§lin rosnagcych w warunkach podwyzszonego
stezenia CO2 towarzysza czgsto zmiany w za-
wartosci barwnikéw fotosyntetycznych, chloro-
za lub/i deformacja chloroplastéw [27, 57, 96],
chociaz nie jest to regula [34). NiektSrzy autorzy
[27, 96] uwazaja, ze roéliny poddane dziataniu
CO2 w wysokim steZeniu nie s3 zdolne do wy-
starczajaco szybkiego odprowadzania i wyko-
rzystania produktéw fotosyntezy, co moze pro-
wadzi¢ do nagromadzenia skrobi w postaci nie-
naturalnie duzych ziaren w chloroplastach i usz-
kadzania tylakoid6éw. Poniewaz obnizenie st¢ze-
nia CO2 powodowato zmniejszenie si¢ zawarto-
$ci skrobi oraz stymulacj¢ fotosyntezy wskazuje
to, ze nagromadzanie si¢ tego wielocukru moze
byé przyczyna hamowania fotosyntezy przez
ujemne sprz¢zenie zwrotne [96]. Niektérzy ba-
dacze [130, 131] sadza jednak, Zze zwigkszanie
si¢ zawartosci skrobi nie moze tlumaczy¢ re-
akcji fotosyntezy na podwyiszenie stgzenia
COa.

RUBISCO I KARBOKSYLAZA PEP

Brak w literaturze jednoznacznych danych
odnos$nie diugotrwalego dziatania CO2 w wyso-
kim stezeniu na Rubisco, a informacje dotyczace
enzymu odnoszj si¢ jedynie do jego aktywnosci
karboksylacyjnej.

Stwierdzono [21], Ze przediuZone dzialanic
atmosfery wzbogaconej w CO2 (990 pl/l) nie
zmienialo u soi zaréwno ilo$ci biatka Rubisco,
jak tez nie wplywalo na jego aktywnosc¢. Inne
dane [131] wskazuja jednak, ze podwyzszenie
stezenia CO2 do podobnego poziomu powodo-
walo u pomidora zwigkszenie aktywnosci Rubi-
sco w poczatkowym okresie wzrostu roslin, Na-
tomiast po 10 tygodniach aktywno$¢ Rubisco
obnizyta si¢ do poziomu dwukrotnie nizszego w
poréwnaniu do kontroli (atmosferyczne st¢zenie
CO»).
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Wielu badaczy [19, 95, 126] obserwowato
obnizenie stopnia aktywacji Rubisco przy diu-
gotrwatym stosowaniu CO2 w wysokim steze-
niu. Moze to sugerowaé, ze w takich warunkach
zdolno$¢ do wykorzystania zwigkszonej ilosci
COz2 nie jest ograniczana przez reakcj¢ karbo-
ksylacji, a przez inne etapy pierwotnego meta-
bolizmu wegla. Limitujacymi mogg by¢ niedo-
stateczna szybko$¢ odtwarzania RuBP [19], jak
réwniez zbyt wolne odtwarzanie P; z triozofo-
sforanéw, co moze prowadzi¢ do zmniejszenia
si¢ puli P; oraz do hamowania fotofosforylacji i
fotosyntezy [95, 97].

W atmosferze wzbogaconej w CO2, przy
nadmiarze Rubisco, mozliwe jest zmniejszenie
ilosci tego enzymu i wykorzystanie zwigkszonej
w ten spos6b puli azotu do syntezy enzymoéw
zaangazowanych w innych, limitujacych eta-
pach pierwotnego metabolizmu wegla, jak to po-
stulowali Bloom i wsp. [11] oraz Field i Mooney
[37]. Sugerowano takze [130], ze ograniczenie
syntezy Rubisco jest spowodowane wysokim
poziomem weglowodanéw w lisciu. U niekt6-
rych gatunkéw zaobserwowano zmniejszenie
ilo$ci tego enzymu w reakcji na okolo trzykrotne
podwyiszenie stezenia CO2 [95]. Stan aktywa-
cyjny enzymu pozostawal jednak nizszy niz u
kontroli. Sage i wsp. [95] uwazaja, Ze enzym
wcigz pozostawat w nadmiarze w stosunku do
mozliwosci wykorzystania CO2, co $wiadczy o
niepelnej adaptacji do warunkéw podwyzZszone-
go stezenia CO2. Nalezy jednak zaznaczy¢, ze
niekt6rzy autorzy [131] nie obserwowali obnize-
nia si¢ stopnia aktywacji Rubisco u ro$lin rosng-
cych w atmosferze wzbogaconej w CO2.

Niewiele jest danych w literaturze dotycza-
cych wplywu podwyzszenia stezenia CO2 na
Rubisco roélin typu C4. Stwierdzono [93], ze
aktywno$¢ tego enzymu u roslin C4 nie r6zni si¢
w poréwnaniu do C3 mimo, ze u tych pier-
wszych istnieje mechanizm zwigkszajacy okoto
50 razy stezenie CO2 w miejscu karboksylacji.

Zwigkszenie stezenia CO2 wywolywalo u
Echinochloa cruss—galli, trawy C4, wzrost
termostabilnosci oraz aktywnosci karboksylazy
PEP [100]. Aktywno$¢ karboksylazy PEP nie

ulegala natomiast zmianom po podwyzeszeniu
stezenia CO2 u pomidora, roliny C3 [131].

ODPROWADZANIE ASYMILATOW

Jak wspomniano wczesniej, wzrostowi stgze-
nia CO2 towarzyszy czg¢sto nagromadzanie si¢
skrobi w lisciach [27, 34, 96, 127]. U Lolium temu-
lentum, roéliny C3, wykazano [124], ze zwigksze-
nie stezenia CO? do 720 pl/l powodowato akumnu-
lacje asymilatéw w lisciu, natomiast ich eksport
byl zahamowany. Stwierdzono tez [50], ze caly
nadmiar wegla zasymilowanego jako efekt wzro-
stu stezenia CQOg, nagromadzal si¢ w lisciu jako
skrobia. Ponadto, o ile w tych warunkach zaobser-
wowano stymulacje fotosyntezy, to aktywnos¢
syntetazy fosforanu sacharozy oraz intensywnos¢
eksportu asymilatow z lici pozostawala bez
zmian. Aktywnos¢ tego enzymu jest uwazana za
jeden z gléwnych czynnikéw determinujacych
ilos¢ wegla przemieszczanego z lisci oraz szyb-
ko$¢ transportu (49, 114]. Przyjmuje si¢ [49, 114],
ze zbyt wolna synteza sacharozy w stosunku do
podazy produktéw fotosyntezy moze by¢ przyczy-
ng zmniejszenia si¢ puli Pi. Prowadzi to do zaha-
mowania transportu triozofosforanéw z chloropla-
stu do cytosolu oraz, w konsekwencji, do akumula-
cji skrobi w tych organellach. Nagromadzanie si¢
skrobi oraz triozofosforanéw uznawane s3 za
czynniki ograniczajace fotosynteze¢ u roslin C3 w
warunkach podwyzszonego st¢zenia CO2 [27, 96,
97]. Wydaje si¢ wigc, ze uzasadniony jest poglad,
iz wykorzystanie zwigkszonej dostepnosci CO2
moze by¢ ograniczone przez zbyt maly aktywnosé
organéw bedacych odbiorcami asymilatéw [34,
127]. '

Podano [124]. ze w przeciwienstwie do Lo-
lium temulentum (C3), zwiekszenie stezenia
CO2 nie powodowato u rosliny C4 Sorghum su-
danese akumulacji asymilatéw w lisciu. U Echi-
nochloa cruss—galli (C4) podwyzszenie st¢zenia
COz2 do 675 ul/l powodowalo zmniejszenie si¢
intensywnosci eksportu asymilatéw z lisci [89,
90). Wysokie stezenie CO2 tagodzito u tego ga-
tunku ujemny wplyw chlodnej nocy na fotosyn-
teze [89, 100]. Towarzyszyl temu wzrost ilosci
wegla eksportowanego z lisci (89, 90].
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REAKCJA CALEJ ROSLINY

Wzrost roélin w atmosferze wzbogaconej w
CO2 powoduje nie tylko zwigkszenie si¢ suchej
masy, ale réwniez zmiany anatomiczne. Obser-
wuje si¢ wzrost liczby lisci, ich powierzchni
oraz masy [24, 105, 120). Zwigksza si¢ rowniez
$rednica i masa fodyg [74, 115, 119]. Sugerowa-
no [127], ze zmiany w charakterystyce wzrostu
ro§lin w warunkach podwyzszonego stgzenia
CO? zwigzane s3 z gromadzeniem si¢ cukrow
niestrukturalnych.

W niektérych badaniach [8, 127] stwier-
dzono zmniejszenie si¢ stosunku korzen/ped.
Ograniczenie allokacji suchej masy do korzeni
moze by¢ wynikiem zahamowania transpiracji
wskutek przymknigcia aparatéw szparko-
wych. Zmniejszenie stosunku korzeri/ped mo-
ze wplynaé ograniczajaco na transport sub-
stancji pokarmowych z gleby do rosliny. Jak
stwierdzono [103, 126], pozytywna reakcja ro-
§lin na podwyzszenie st¢zenia CO2 jest uwa-
runkowana wysokim poziomem nawozenia
mineralnego. Wydaje si¢, ze szczegblne zna-
czenie ma nawozenie fosforowe [24, 25, 206]
oraz azotowe [126, 127]. Postulowano [8], ze
zdolno$¢ do konkurowania o sktadniki mine-
ralne gleby moze mie¢ duze znaczenie dla
adaptacji roslin C3 i C4 do atmosfery wzboga-
conej w CO2.

SRODOWISKO A REAKCJE ROSLIN NA
PODWYZSZENIE STEZENIA CO:

Reakcje ro§lin na podwyiszenie stgzenia
COz sg wielorakie. Mozliwe, Ze niespéjnos¢ da-
nych wynika ze zmiennosci gatunkowej. Mozli-
we réwniez, ze réznorodnos¢ reakcji roslin na
wzrost stezenia CO2 jest spowodowana modyfi-
kujaca rolg czynnikéw Srodowiskowych, a wigc
i warunkéw eksperymentéw oraz pomiar6w.
Szereg czynnikéw moze modyfikowac reakcje
roslin na zwigkszenie stgzenia CO2 w atmosfe-
rze. Najwazniejsze z nich to temperatura, sto-
sunki wodne, $§wiatlo i nawozenie mineralne.

TEMPERATURA

W rozwazaniach dotyczacych wplywu zmie-
niajacego si¢ klimatu na roéliny, efekt tempera-
tury wydaje si¢ by¢ bardzo wazny. Dwukrotne-
mu wzrostowi stezenia CO2 towarzyszy¢ ma bo-
wiem podwyZszenie si¢ temperatury: $redniej o
3-5°C, a w rejonie klimatu umiarkowanego na-
wet 0 8-10°C [44, 84].

Kimball [58] powolujac si¢ na prace innych
autoréw [35, 40] uwaza, Ze temperatura (w za-
kresie typowym dla danego gatunku) nie wply-
wa w sposéb istotny na reakcje fotosyntezy na
podwyzszenie stezenia CO2. Zmiana fotosynte-
zy zwigzana z przediuzonym dziataniem CO2 w
wysokim st¢zeniu jest jednak specyficzna dla
gatunku i nie koreluje ze zwigkszeniem produ-
ktywnosci w nowych warunkach,

Wzrost temperatury stymuluje fotooddy-
chanie [54, 85, 86). Mechanizm biochemiczny
tego zjawiska nie jest jasny. Niektorzy autorzy
[7, 15, 61] uwazaja, Zze wraz ze zwigkszeniem
si¢ temperatury zmieniaja si¢ kinetyczne wia-
§ciwosci Rubisco w ten sposéb, ze stosunek
reakcji karboksylacji do oksygenacji maleje.
Inni badacze [65] stwierdzaja natomiast, Ze
stosunek ten nie jest zalezny od temperatury, a
stymulacja fotooddychania jest zwigzana z to-
warzyszacym wzrostowi temperatury zmniej-
szeniem si¢ rozpuszczalnosci CO2 wzgledem
02 [60]. Skutkiem wzrostu temperatury jest
stymulacja oddychania ciemniowego. Nalezy
przy tym zaznaczyc, Ze rosliny poddane prze-
diuzonemu dzialaniu CO2 w podwyiszonym
stezeniu charakteryzujq si¢ wyzszym niz u kon-
troli nat¢zeniem oddychania ciemniowego, co
moze by¢ zwigzane z wysokim poziomem cu-
kréw nagromadzonych w lisciu w takich warun-
kach [34, 48]. Przedtuzone dziatanie CO2 w wy-
sokim stezeniu CO? oraz podwyzszona tempera-
tura mogg wigc stymulowaé oddychanie cie-
mniowe i zmniejsza¢ przez to produktywno$é
roslin w zmieniajacym si¢ klimacie.
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STOSUNKI WODNE

W zmieniajacym si¢ klimacie wazng rolg
mogq odegrac stosunki wodne [88]. Spodziewa-
ne jest stepowienie znacznych obszar6w Amery-
ki Pétnocnej, Europy i Azji [44]. Z drugiej stro-
ny, zwigkszanie si¢ powierzchni oceanéw zwia-
zane z topnieniem lodéw, oraz przyspieszenie
parowania wynikajace ze wzrostu temperatury
spowoduja zapewne intensyfikacje opadéow w
niektérych czesciach globu. Wzrost stezenia
CO2 zmniejsza wspotczynnik transpiracji [8, 50,
52, 78]. Wiaze si¢ to z faktem, Ze przy wyzszym
zewnetrznym cisnieniu parcjalnym CO2 aparaty
szparkowe mogaq by¢ bardziej przymknigte. Wy-
kazano ponadto, ze niektdre rosliny poddane
dzialaniu CO2 w wysokim stezeniu sa bardziej
odporne na suszg [50, 78, 102]. Z drugiej strony,
susza w warunkach silnego $wiatla i podwyzszo-
nego stezenia CO2 sprzyja powstawaniu sytu-
acji, w ktérej nie obserwuje si¢ stymulujacego
fotosynteze dzialania CO2 [97]. Wystepowanie
opisanych warunkéw w przysztym klimacie mo-
ze by¢ czeste, nie mozna wigc wykluczyd, ze
ograniczg one pozytywny efekt podwyzszonego
stezenia CO2 na produktywnosc¢ roslin.

NAWOZENIE

Stwierdzono [103, 126]. ze przy niedoborze
zwigzkéw mineralnych reakcja roslin na podwy-
zszone stezenie CO2 jest nieznaczna. Szczegol-
ne znaczenie majq fosfor i azot, ktére warunkujg
zarowno silng stymulacje fotosyntezy [24, 23],
Jak i przyspieszenie wzrostu roslin [26, 127] w
atmosferze wzbogaconej w CO?. Kimball [58]
uwaza, ze korzy$¢ z podniesienia si¢ stezenia
COg2, jakie odniesie rolnictwo, bedzie wieksza w
krajach rozwinigtych niz w krajach nierozwinie-
tych.

SWIATLO

Wysokie natezenie $wiatla zwieksza efekt
dziatania atmosfery wzbogaconej w CO2 [41,
58]. Silne $wiatlo i wysokie stezenie CO2 sg jed-
nak czynnikami, ktére silnie stymulujac fotosyn-
tez¢, mogg powodowaé powstawanie sytuacji,
gdy fotosynteza nie reaguje na zmiany stezenia

CO2 [97]. Sprzyjaja temu r6zne czynniki streso-
we jak deficyt wody, niska temperatura bad?
niedobo6r sktadnikéw mineralnych.

Fotosynteza typu Cq jest szczegélnie dobrze
przystosowana do warunkéw silnego $wiatta
[10]. Stwierdzono [104], ze fotosynteza i przyro-
sty suchej masy 4 gatunkéw roslin C4 w atmo-
sferze wzbogaconej w CO? byly stymulowane w
warunkach silnego $wiatta. Natomiast przy
$wietle stabym stymulacja byta niewielka.

EWOLUCJA APARATU FOTOSYNTETYCZNEGO

Aparat fotosyntetyczny roslin powstat i roz-
wijal si¢ w atmosferze z wysokim stezeniem
CO2 i niskim O2 [14]. W takich warunkach wia-
sciwosci oksygenacyjne Rubisco nie ujawnialy
si¢ i nie mogly przejawiaé negatywnej wartosci
selekcyjnej. Postepujaca zmiana sktadu atmo-
sfery spowodowala powstanie warunkéw sprzy-
Jjajacych reakcji oksygenacji prowadzace) do
strat energetycznych. Funkcja oksygenacyjna
Rubisco nie zostata jednak wyeliminowana na
drodze ewolucji. Jak uwazajg niektérzy autorzy
[3, 67, 129], reakcja oksygenacji moze by¢ nie-
odlacznym procesem przy wigzaniu wegla.
Ewolucja pierwotnego metabolizmu wegla po-
szia natomiast w kierunku ograniczenia strat
zwigzanych z fotooddychaniem. Metabolit foto-
oddychania, glikolan, jest u glonéw jednoko-
morkowych wydzielany do $rodowiska [80)].
Natomiast u ro$lin wyzszych szlak glikolanu
sprz¢zony jest z cyklem przemian azotowych,
wigzaniem NH3 i biosyntezg aminokwaséw [51,
101]. Wielu autoréw [46, 82,92, 108] uwaza tez,
ze fotooddychanie u roslin wyzszych peini
ochronng rol¢ w stosunku do aparatu fotosynte-
tycznego w niekorzystnych warunkach srodowi-
ska.

ZNACZENIE PRZYSTOSOWAWCZE
MECHANIZMOW KONCENTRACJI CO:

Jednokomdérkowe fototrofy i rosliny typu Cs
charakteryzujg si¢ funkcjonowaniem mechani-
zmu koncentrujacego CO2 w miejscu asymila-



Rosliny w zmieniajqcym si¢ klimacie: efekt szklarniowy

25

cji, co ogranicza oksygenacj¢ i sprzyja karbo-
ksylacji RuBP. Znaczenie adaptacyjne mecha-
nizmu koncentracji CO2 u sinic i jednokomérko-
wych glonéw nie jest jasne [109]. Stwierdzono
jednak, ze mutanty niezdolne do transportu i
gromadzenia C; w koméree, rosly bardzo wolno
przy atmosferycznym st¢zeniu CO2 i normalnie
przy wysokim (5%) stezeniu CO2. Natomiast
wzrost organizméw typu ,dzikiego” byl nieza-
lezny od skladu atmosfery [110, 111, 112].

U roslin typu C4 istnienie mechanizmu kon-
centracji CO2 zapewnia wysokie ci$nienie par-
cjalne tego gazu w miejscu karboksylacji. W
zwigzku z tym, fotosynteza roslin Cq jest wysy-
cana przy niskich st¢zeniach CO2 [83]. Sprawia
to, ze aparaty szparkowe u tych roslin moga by¢
bardziej przymknigte, co ogranicza straty wody.
Wyraza si¢ to niskim wspoéiczynnikiem transpi-
racji u ro$lin C4 w poréwnaniu do roslin Cz [16].
Wydajnos¢ kwantowa roslin typu C4 nie jest za-
lezna od temperatury w zakresie 15-35°C, nato-
miast w przypadku roslin typu C3 wraz ze wzro-
stem temperatury obserwuje si¢ stymulacje foto-
oddychania [54, 85, 86] i zmniejszenie wydajno-
$ci kwantowej fotosyntezy [9, 32, 60]. Niezalez-
nos¢ wydajnosci kwantowej od temperatury i
stezenia CO2 jest zapewne przyczyna, Ze rosliny
typu C4 maja przewage adaptacyjng w Srodowi-
sku silnie naswietlonym, gorgcym i suchym [9,
10, 83, 129]. Sugerowano réwnicez [16], ze rosli-
ny C4 wyr6zniajg si¢ bardziej ekonomiczng go-
spodarka azotowq. Tlumaczy si¢ to wydajnicj-
szym wigzaniem wegla w fotosyntezie i zwigza-
ng z tym mozliwoscig ograniczenia syntezy Ru-
bisco.

PRZYSTOSOWANIE ROSLIN TYPU C3 1 Cs DO
WSPOLCZESNEGO KLIMATU

Szerokie rozprzestrzenienie si¢ roslin typu
C3 na Ziemi wskazuje, ze fotooddychanie w
obecnym klimacie nie jest czynnikiem negatyw-
nym selekcyjnie [80]. Jak si¢ jednak wydaje. za-
sieg roslin Ca rozszerza si¢ na obszary klimatu
umiarkowanego. Przykladem tego moze by¢
wystepowanie w Europie péinocnej i Srodkowej

gatunkéw Cs z rodzajéw Spartina, Digitaria,
Panicum, Atriplex, Asteraceae, a nawet Euphor-
biaceae. Wiele z nich jest szeroko rozpowszech-
nionymi chwastami ro§lin uprawnych. Ponadto
przebiega wciaz ewolucja metabolizmu typu C3
w kierunku C4. Ogniwem posrednim sg prawdo-
podobnie rosliny typu posredniego, C3-C4 [75].
U tych ro$lin jest zredukowane fotooddychanie,
ale nie zostal w peini wyksztalcony zestaw cech
metabolicznych i anatomicznych roslin typu C4
[31]. Przypuszcza sig, ze ewolucja roslin typu C3
w kicrunku Cs przebiega niezaleznie w wielu
grupach taksonomicznych. Rodziny, w ktdérych
wystepuja zazwyczaj zarowno gatunki Ca, jak i
C4, naleza do wysoko zorganizowanych okryto-
nasiennych: Asterales, Caryophyllales, Poales,
Cyperales. Nie wykryto natomiast charaktery-
styki typu Cs4 u prymitywnych okrytozalazko-
wych [31].

MOZLIWE EFEKTY ZMIAN KLIMATYCZNYCH
NA PRZYSTOSOWANIE ROSLIN DO
SRODOWISKA

Spodziewany pozytywny efekt podwyzsze-
nia stgzenia CO2 moze by¢ zmodyfikowany
badZ nawet zniesiony przez oddziatywanie in-
nych czynnikéw srodowiska. Podwyzszona tem-
peratura moze stymulowaé procesy dyssypacyj-
ne. Silne wiatry spodziewane w zwigzku ze
zmianami klimatycznymi mogg wysusza¢ rosli-
ny, a ponadto mogg powodowac ich wyleganie.
Mozliwe jest wystgpowanie nienaturalnych do-
tad warunkéw zewngtrznych. Wysokie stezenie
COz i silne $wiatlo w potgczeniu z warunkami
stresowymi jak susza czy niska temperatura mo-
ga silnie ogranicza¢ wykorzystanie CO2. Nie
mozna wigc spodziewac si¢ wylacznie pozytyw-
nych efektéw podwyzszenia stezenia CO2 dla
roslin.

W przypadku roslin C3 moze si¢ ujawnic ne-
gatywny efekt podwyzszenia stezenia CO2 — za-
hamowanie fotooddychania petnigcego ochron-
ng role w stosunku do aparatu fotosyntetycznego
w niekorzystnych warunkach srodowiska. Z dru-
giej strony, w wielu rejonach globu mogg po-
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wsta¢ warunki sprzyjajace rozwojowi rolin Cy.
Spodziewane jest bowiem stepowienie znacz-
nych obszar6w Azji, Europy i Ameryki P6inoc-
nej.

Wyniki prac, w kt6rych badano konkurencje
miegdzy roslinami C3 i C4 w atmosferze wzboga-
conej w CO2 s3 niejednoznaczne. Niekt6rzy au-
torzy [41] donosza, ze ro§liny C3 sa bardziej
konkurencyjne w takich warunkach niz Cs, nato-
miast inni [8] uzyskali wyniki przeciwne. W ba-
daniach tych nie uwzgledniono jednak mody-
fikujacego wplywu innych czynnikéw, co moze
mie¢ powazne znaczenie. Stwierdzono na przy-
klad, ze fotosynteza i przyrosty suchej masy 4
gatunkéw roslin C4 w atmosferze wzbogacone;j
w COz byly silnie stymulowane w warunkach
silnego $wiatla. Natomiast przy $wietle stabym
stymulacja byta niewielka [104].

Przewidywanie mozliwych reakcji roslin w
nowym klimacie wymaga okreSlenia, jakie
czynniki §rodowiska i w jakim stopniu ulegng
zmianie. Wéréd badaczy zajmujacych si¢ pro-
gnozowaniem przysztego klimatu nie ma jednak
zgody. Niektoérzy [116] uwazajg, Ze wzrost ste-
zenia CO2 moze by¢ ograniczany przez r6ino-
rodne czynniki, jak pochtanianie CO2 przez oce-
any, badZ wigzanie tego gazu przez ladowe eko-
systemy. Inni autorzy [62] wskazuja, ze efekt
szklarmniowy moze by¢ wzmocniony przez inne
gazy, jak: CH4, CO, N20 i chlorofluoroweglany.
Nie jest wigc pewne, w jakim stopniu wzro$nie
st¢zenie COz oraz temperatura. Trudno tez okre-
§li¢, jakim zmianom ulegng stosunki wodne. Na
przyklad w zaleznosci od przyjetego modelu, w
Stanach Zjednoczonych mozna si¢ spodziewac
zwigkszenia opadéw, badZ ich zmniejszenia [1].
W obu przypadkach spodziewana jest jednak
zmiana zasi¢gu réznych gatunkéw uprawnych —
kukurydzy, pszenicy i soi.

Mimo, ze trudno okre$li¢ dokladny scena-
riusz zmian klimatycznych, nalezy zwrécié uwage
na ich gwaltownosc. Spodziewany wzrost tempe-
ratury o okoto 5°C ma nastapi¢ w ciagu okoto 75
lat, a wigc w okresie nieporéwnywalnie kr6tszym
w stosunku do ewolucji. MoZna wigc obawia€ sie,
ze niektére gatunki roslin nie bedg w stanie przy-

stosowac si¢ do nowych warunkéw w chara-
kterystycznym dla nich $rodowisku, co dopro-
wadzi nawet do ich wymierania.

ROSLINY JAKO CZYNNIK OGRANICZAJACY
ZWIEKSZANIE SIE STEZENIA CO;
W ATMOSFERZE

Zmniejszanie si¢ powierzchni laséw jest jed-
nym z czynnikéw sprzyjajacych wzrostowi ste-
zenia CO2 w atmosferze. Z tego wzgledu, jed-
nym z przedsigwzi¢¢ dla ograniczenia efektu
szklarniowego jest zahamowanie dalszego wyci-
nania laséw oraz zalesianie. Jak podawano [52],
dla zwigzania CO2 w ilo$ci r6wnowaznej obe-
cnej jego produkcji z paliw kopalnych potrzebny
jest obszar lasu réwny dwukrotnej powierzchni
Europy. Ze wzgledu na proces starzenia sig, las
na tym obszarze powinien by¢ wymieniany co
80 lat. Dla zapobiezenia dekompozycji materii
organicznej i wydzielania si¢ CO2 drewno po-
winno by¢ skladowane w nieczynnych kopal-
niach [43] badZ na dnie oceanéw [52]). Powyzsze
uwagi dobrze ilustrujg skalg problemu. Realno$¢
tego przedsiewzigcia moglaby by¢ zwigkszona
poprzez wyselekcjonowanie organizméw roslin-
nych zdolnych do bardziej wydajnego wigzania
COz2 z atmosfery.

OTRZYMYWANIE ORGANIZMOW
Z BARDZIE] WYDAINA RUBISCO

Opisano wiele mutantéw o zmienionych
wlasnosciach Rubisco [106]. Somerville i wsp.
[107] otrzymali mutanta Arabidopsis thaliana,
ktory wymagal wysokiego stezenia CO2 dla
wzrostu. W warunkach normalnych mutant wy-
réznial si¢ matym nat¢zeniem fotosyntezy i nie-
normalnie duza pula RuBP. Rubisco tego mu-
tanta, cho¢ wystepujaca w normalnej ilosci, nie
byla aktywowana in vivo, przy normalnym ste-
zeniu COa.

Wyizolowano réwniez mutanta Chlamydo-
monas reinhardii [113] charakteryzujacego si¢
zmieniong duza podjednostka Rubisco. Enzym
byt nieaktywny. Niektére z uzyskanych rewer-
tantéw byty natomiast zdolne do wzrostu auto-
troficznego, ale nie udato si¢ zmieni¢ szybkosci
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karboksylacji wzgledem oksygenacji i wlasnosci
kinetyczne Rubisco rewertantéw byly takie sa-
me jak w organizmie typu ,,dzikiego” (4].

Dla zrozumienia mechanizmu dziatania ge-
néw kodujacych Rubisco zastosowano ostatnio
technik¢ rekombinacji DNA. Geny pochodzace
z réznych organizméw takich jak Rhodospiril-
lium rubrum, Anabaena variabilis i Zea mays
byly wprowadzone do Escherichia coli [106].
Ekspresja genéw prokariotycznych powodowata
akumulacj¢ w pelni funkcjonalnego holoenzy-
mu. Uzyskano tez {42] u E. coli ekspresj¢ genu z
Z. mays kodujacego polipeptyd duzej podjedno-
stki Rubisco. Produkt byt jednak nicaktywny
katalitycznie. Geny kodujace polipeptyd malej
podjednostki sg zlokalizowane w jadrze, nato-
miast duzej w chloroplascie. Istotny jest wigc
mechanizm koordynujacy synteze obu tych ge-
now. Na uwage zastuguje wigc sugestia, ze syn-
teza jednej podjednostki wplywa na synteze dru-
giej [53].

Andrews i Lorimer [4] podali, ze zwigksze-
nie sref Rubisco mozna osiggnaé droga mutage-
nezy in vitro. W tym celu wyizolowane geny
Rubisco nalezy poddaé intensywnej mutagene-
zie in vitro. Produkt powinien by¢ wprowadzony
do genomu 1 poddany selekeji w takich warun-
kach CO2/O7, aby wzrost mutanta byt mozliwy
tylko w przypadku, gdyby srer Rubisco byl wy-
iszy niz w typic ,.dzikim”. Obiekt odpowiedni
dla przeprowadzenia tego rodzaju préby powi-
nicn by¢ aerobowym fototrofem z genetycznie
uwarunkowanym brakiem mechanizmu koncen-
tracji CO2, zdolnym do wzrostu heterotroficzne-
go w czasie manipulacji genetycznych.

Wydaje si¢ niepodobnym, aby pojedyncza
mutacja mogta zwickszy¢ wydajnos¢ karboksy-
lacji Rubisco. Taka zmiana. o pozytywnej war-
tosci selekcyjnej, powinna byla pojawic si¢ w
czasie milionow lat ewolucji aparatu fotosynte-
tycznego. Obserwowane réznice w srer migdzy
sinicami, glonami jednokomdérkowymi, roslina-
mi C3 oraz C4 nie sy zapewne wynikiem zrézni-
cowania ewolucyjnego enzymu. Mogg by¢ one
zwigzane z wystgpowaniem u nicktérych orga-
nizméw mechanizmu koncentrujacego CO2 w

miejscu karboksylacji, co ogranicza presje sele-
kcyjna skierowang na sre Rubisco [4, 80] .

OGRANICZENIE FOTOODDYCHANIA

U Arabidopsis thaliana opisano [106] wiele
mutacji zwigzanych z metabolizmem fotoodde-
chowym, a giéwnie z biosynteza aminokwasow.
W normalnych warunkach u mutantéw takich
obserwowano zahamowanie fotosyntezy oraz
postepujaca chloroz¢. Natomiast w warunkach
niesprzyjajacych fotooddychaniu (niskie steze-
nie tlenu, wysokie stezenie COz), wzrost mutan-
tow nie roznit si¢ w poréwnaniu do roslin typu
.dzikiego”. Jak si¢ wydaje, hamowanie fotosyn-
tezy oraz niezdolno$¢ mutantéw do zycia przy
normalnym skladzie atmosfery jest zwigzana z
nagromadzaniem si¢ produktéw fotooddecho-
wych,

U jeczmienia znaleziono mutanta chara-
kteryzujacego si¢ brakiem aktywnos$ci katalazy
[56]. Mutant ten gingt w warunkach sprzyjaja-
cych fotooddychaniu (wysoka temperatura, wy-
sokie st¢zenie O2), natomiast przy wysokim ste-
zeniu CO2 jego wzrost byl normalny. W warun-
kach sprzyjajacych fotooddychaniu nadmiar
tworzonego H2072 moze wchodzié¢ w reakcje z
ketokwasami czego produktem jest CO2. Wyso-
ka aktywno$¢ katalazy moze temu zapobiegac.
Potwierdza to znalezienie u tytoniu mutantéw
wyrdzniajacych si¢ wysoka aktywnoscia katala-
zy (132, 133, 134]. Fotosynteza tych mutantéw
nie byta wrazliwa na dziatanie tlenu, a w warun-
kach normalnych byla wyzsza niz u roslin typu
wdzikiego”.

WPROWADZENIE MECHANIZMU KONCENTRACII
CO2 DO ROSLIN C3

W obregbie niektorych rodzajéw wystepuja
gatunki o ré6znym typie metabolizmu fotosynte-
tycznego: C3, C4, a niekiedy réwniez C3—-Ca.
Wykorzystano to do badania mechanizmu dzie-
dziczenia si¢ cech decydujacych o przynalezno-
$ci gatunku do réznych typéw fotosyntezy [31].

Po skrzyzowaniu gatunku Atriplex rosea
(Cq) 1A triangularis (C3), w F1 otrzymano mie-
szance typu posredniego pod wzgledem szeregu



28

P. Sowiriski

cech anatomicznych (budowa liscia) i biochemi-
cznych (aktywno$¢ niektérych enzyméw). Nato-
miast w mieszaiicach tych nie stwierdzono w
pelni zintegrowanego metabolizmu C4. Badania
mieszaiicéw wzajemnych uzyskanych z krzyzo-
wek A. rosea i A. triangulis i nastgpnie podda-
nych samozapyleniu wskazuja, ze funkcjonowa-
nie mechanizmu typu C4 jest w tym rodzaju
uwarunkowane wieloma genami zaréwno jadro-
wymi, jak i chloroplastowymi.

W badaniach nad rodzajem Flaveria stwier-
dzono, ze hybrydyzacja umozliwia przenoszenie
cech typu C4 do gatunkéw o posrednim typie fo-
tosyntezy C3-C4. Nie powiodlo si¢ natomiast
wprowadzenie tego typu fotosyntezy do ro§lin
C3 [17, 20].

Przeniesienie charakterystyki C4 do C3 jest
zadaniem bardzo trudnym, tym bardziej, Ze po-
tomstwo krzyzéwek miedzy gatunkami o roz-
nym typie fotosyntetycznego metabolizmu we-
gla jest czesto bezptodne z powodu zaburzeri w
podziatach komérkowych [31].

Mechanizm koncentracji COz, jako wegla w
postaci nieorganicznej funkcjonuje tylko u
jednokomérkowych fototroféw. Wydaje sig, ze
zastosowanie nowoczesnych technik inzynierii
genetycznej mogtoby umozliwi¢ wprowadzenie
tego mechanizmu do roslin wyzszych. Nalezato-
by wbudowa¢ w blong chloroplastu przeno$nik
C;. ponadto konieczna bylaby zmiana struktury
blony chloroplastu tak, aby uniemozliwi¢ ucie-
czke CO2 na zewnatrz. Mozliwe, Ze nicodzowne
byloby wprowadzenie specyficznej anhydrazy
weglanowej. Mozna przypuscié, 7e prostsze by-
toby wprowadzenie do komoérki rosliny wyzszej
catego chloroplastu glonu jednokomdrkowego
dysponujacego petnym mechanizmem koncen-
tracji CO2.

SELEKCJA GENOTYPOW ZDOLNYCH DO
WYKORZYSTANIA CO2; W WYSOKIM STEZENIU

Reakeje roslin na podwyzszenie stezenia
COz2 nie sy w petni poznane. Wydaje si¢ jednak,
z¢ wykorzystanie zwigkszonej dostepnosci COz
nie jest maksymalne, a powodem tego jest brak

stymulacji  proceséw  niefotosyntetycznych
przez CO2 w wysokim stgzeniu.

Mechanizm zahamowania fotosyntezy u
roslin C3 w reakcji na przediuzone dzialanie
CO2 w podwyzszonym stezeniu nie jest wyjas-
niony. Jedni autorzy uwazaja, ze przyczyny te-
go jest nagromadzanie si¢ skrobi powodujace
zwrotne hamowanie fotosyntezy oraz uszka-
dzanie chloroplastéw. Inni natomiast upatrujg
przyczyng¢ w niezdolnosci roslin do wykorzy-
stania zwiekszonej puli triozofosforandw i w
spowodowanym tym deficycie Pi. Postulowa-
ne jest tez zmniejszenie si¢ ilosci Rubisco jako
efekt zahamowania syntezy biatka, co moze
by¢ wywolane wysokim poziomem weglowo-
danéw w liSciu. Wspdlnym mianownikiem
tych wszystkich stanowisk jest niezdolnosc ro-
§lin C3 do sprawnego odprowadzania zwig-
kszonej ilosci produktéw fotosyntezy. Nie jest
jasne, czy brak akumulacji asymilatéw w li-
Sciach roslin C4 w atmosferze wzbogaconej w
CO2 jest zwigzany z niewielkim jedynie przy-
spieszeniem fotosyntezy w takich warunkach,
cZy przejawem sprawniejszego transportu asy-
milatéw. Rosliny typu C4 charakteryzuja sie
intensywnym przemieszczaniem substancji or-
ganicznych [118].

Mozna przypuszczaé, ze zintensyfikowanie
wljczania wegla przez ro§liny moze by¢ zwig-
zane z wyselekcjonowaniem i wykorzystaniem
genotypéw zdolnych do petnej adaptacji do wa-
runkéw atmosfery wzbogaconej w CO2. O ta-
kiej adaptacji moze $wiadczy¢ zmniejszenie
iloSci Rubisco polaczone ze zwickszeniem si¢
stopnia jej aktywacji, zdolno$¢ do przemiesz-
czenia z lisci zwigkszonej ilosci produktéw fo-
tosyntezy oraz stymulacja aktywnosci organow
bedacych odbiorcami asymilatéw. Dokladne
kryteria oceny zdolnosci adaptacji ro§lin do wy-
sokiego stezenia CO2 musza by¢ dopiero okre-
§lone. Selekcja genotypéw powinna objaé
mozliwie szeroki zakres gatunkéw z uwzgled-
nieniem roslin C3, C4 oraz C3-C4. Reakcja ro-
§lin C4 na podwyzszenie stezenia CO2 jest malo
poznana. Brak jest danych odno$nie roslin typu
CAM i C3-Ca.
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ZAKONCZENIE

Uwaza sig, ze do korica tego wieku wzrost
temperatury zwigzany z efektem szklarniowym
przekroczy prog fluktuacji. Przypuszcza sie, Ze
wzrost stezenia CO2 w atmosferze moze zwig-
kszy¢ produktywno$¢ rolin typu C3. Wyniki ba-
dan laboratoryjnych wskazuja jednak, ze dluz-
szy wzrost roslin typu C3 przy podwyzszonym
stezeniu CO2 moze dziata¢ ograniczajaco na fo-
tosynteze. Przyczyny lego nie sj jasne.

Wzrost temperatury i stepowienie duzych
obszaréw ladow moze faworyzowac ro§liny ty-
pu Ca. Jest ich jednak zdecydowanie mniej niz
roélin C3, a gwattowno$¢ zmian klimatycznych
nieporéwnywalnie przekroczy szybkosS¢ ewolu-
cji. Zdolnos¢ przystosowawcza gatunku nie wy-
nika jedynie z typu metabolizmu fotosyntetycz-
nego. Réwniez inne cechy anatomiczne i fizjo-
logiczne decyduja, Zze populacje przystosowuja
sie do konkretnego typu siedliska. Szybka zmia-
na warunkéw klimatycznych moze doprowadzié
do powaznych zakliécen w ekosystemach i do gi-
nigcia wielu gatunkow.

Ograniczenie wzrostu stezenia CO2 w at-
mosferze przez zwickszenie arealu laséw nie
wydaje si¢ na razie realne. Nie powiodly si¢
réwniez préby zwigkszenia wydajnosci wig-
zania CO2 przez roSliny. Postep w tej dzie-
dzinie jest zapewne mozliwy przy pomocy
nowoczesnych metod biologii molekularnej.
Jest do tego konieczne rozwinigcie technik
inzynierii genetycznej umozliwiajacych in-
gerencje w aparat fotosyntetyczny roslin. Do
tego czasu nalezy zrozumied, jakie czynniki
ograniczajg zdolno$¢ roslin C3 do wykorzy-
stania zwigkszonej ilosci CO2. Pozwoli to
by¢ moze na znalezienie genotypéw lepiej
przystosowujacych si¢ do nowych warunkéw
niedalekiej przyszlosci.
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