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Wstep

Sposrod wszystkich znanych na swiecie pierwiastkdw, rosliny najsilniej reaguja
na deficyt azotu w glebie, co objawia si¢ — w zaleznosci od gatunku — np. stabym
ukorzenieniem, zotknieciem lisci, sztywnoscia tkanek. Warunkuje prawidlowy rozwoj
roslin uprawnych, pobudza wzrost cz¢sci podziemnych i nadziemnych roslin (6,
20). Azot jest istotnym elementem, potrzebnym do istnienia wszystkich form zycia.
Wchodzi w sklad najwazniejszych zwigzkéw tworzacych kazda zywa komorke,
a mianowicie biatek i kwasow nukleinowych, niezb¢dnych do prawidtowego
funkcjonowania organizmow zywych.

Biatka stanowig najwazniejszy sktadnik pozywienia cztowieka i zwierzat,
istotny element budulcowy, a takze petnig funkcje enzymodw, utatwiajac wszelkie
procesy komorkowe. Kwasy nukleinowe stanowia podstawowy budulec materiatu
genetycznego, s3 niezbedne w przechowywaniu i przekazywaniu informacji
genetycznej (23).

W $rodowisku naturalnym catkowita ilo$¢ azotu szacowana jest na blisko 1,6 x 10"
t, z czego 98% stanowi forma nieorganiczna (poza organizmami Zywymi), natomiast
2% wystepuje w postaci biotycznej (w organizmach zywych i w ich biocenozach)
(26, 52). W tych 2% znajduje si¢ azot:

*  wpostaci gazowej, do ktorego zaliczamy azot atmosferyczny (N,), ktory stanowi
okoto 78% sktadu atmosfery, jednak dla wickszosci organizméw zywych
w takim stanie jest nieprzyswajalny, podtlenek azotu (N,0), tlenek azotu (NO)
oraz dwutlenek azotu (NO,) ;

* Opracowanie wykonano w ramach zadania 1.4 w programie wieloletnim [UNG-PIB.



60 Malgorzata Lyszcz, Anna Galgzka

e wystepujacy w organizmach zywych
e glebowy w postaci zwigzkow organicznych jak rowniez w formie azotanow
(NO,), azotynow (NO,) i jonéw amonowych; (NH, ) (26, 52).

2%

ATMOSFERA

ORGANIZMY
ZYWE

Rysunek 1. Wykres przedstawiajacy procentowa zawartos¢ from azotu w $rodowisku naturalnym
Zrédto: opracowanie wiasne

Zasoby azotu sg olbrzymie, jednak jest on niedostepny dla przewazajacej czesci
organizmow (33).

Nalezy podkresli¢, ze czasteczka azotu atmosferycznego jest nadzwyczaj
trwala, poniewaz pomiedzy atomami azotu wystepuje stabilne, potrdjne wigzanie
kowalencyjne, do rozerwania ktorego potrzebna jest szczegodlnie duza ilo$¢ energii.
Wyjatkowo silne potaczenie N=N, ktorego energia wigzania wynosi 941 kJ (225 kcal)
mol”, jest bardzo oporne na atak chemiczny. Na kazdy mol zredukowanego azotu,
potrzeba zuzy¢ okoto 16 moli ATP. Aby podkresli¢ jego niereaktywno$¢ Lavoiser
nadat gazowej formie N, nazwg ,,azot”, co oznacza ,,bez zycia” (47).

Czgsto na glebach uprawianych rolniczo wystepuje niedobor azotu, ktory jest
uzupehiany chemicznie, poprzez stosowanie nawozow syntetycznych. Jednak
metoda taka wymaga wysokich naktadéw energii, jest kosztowna oraz w sposob
negatywny wplywa na $rodowisko (24, 40). Dlatego tez proces biologicznego
wigzania azotu jest wazny ze wzgledow ekonomicznych i ekologicznych. Szacuje
sig, ze ilos¢ N, zwigzanego przez mikroorganizmy przewyzsza okoto 4-krotnie
ilo§¢ azotu wyprodukowanego metodami przemystowymi (24). W srodowisku
naturalnym to wtasnie proces biologicznego wigzania azotu jest jedng z najlepszych
metod wprowadzania do gleby zredukowanych zwigzkéw azotowych, ktore sa
dostepne dla roslin. Zjawisko biologicznej redukcji azotu jest zgodne z zatozeniami
ekologicznego rolnictwa, ktore dazy do zmniejszenia stosowania sztucznych nawozow
mineralnych oraz chemicznych srodkoéw ochrony roslin. Proces przeksztalcenia azotu
atmosferycznego do jonéw amonowych, ktore moga by¢ przyswajane przez rosliny,
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jest bardzo wazny zaréwno ze wzgledow ekonomicznych, jak i ekologicznych. Tylko
nieliczne organizmy prokariotyczne posiadajg zdolnos¢ do przeprowadzenia tego
procesu. Mikroorganizmy te zostaty nazwane diazotrofami (23, 24, 35, 36, 33).

Drobnoustroje wigzace azot atmosferyczny

Wsrod drobnoustrojow wigzacych azot wyrdznia si¢ dwie grupy: (1) bakterie
wigzgce azot w stanie symbiotycznym i (2) bakterie wigzgce N, w symbiozie z roslinami
bobowatymi, tj. bakterie brodawkowe (ryzobia), np. Rhiziobium i Bradyrhizobium,
oraz promieniowce z rodzaju Frankia, zyjace w symbiozie z roslinami drzewiastymi
m.in. z olsza — Alnus (25, 38).

Tabela 1
Najwazniejsze rodzaje drobnoustrojow wigzacych azot atmosferyczny
Niesymbiotyczne bakterie Symbiotyczne bakterie Sinice

o Clostridium 2 bobowatymi: ° Anabena.

o Azospirillum e Rhizobium e Nodularia

s Azotobacter e Bradyrhizobium *  Nostoc .

*  Desulfovibrio e Sinorhizobium > Calothrix

*  Azomonas o Mesorhizobium *  Aphanothece

e Bacillus e Plectonema

e Beijerinckia e Gleocapsa

e Rhodobacter e Rivularia

e Rhodospirillum z innymi roslinami:_ e Gleotrichia

o  Frankia e Mpyxosarcina

o Tolypothrix
e Oscillatoria
e Mastigocladus
o Trichodesmium
e Pseudoanabena
e Microcoleus
e Scytonema

Zrodho: Krupka, 1984 (27); Klama, 2004 (20); Martyniuk, 2012 (37)

Najlepiej poznana symbioza, podczas ktorej zachodzi wigzanie azotu, wystgpuje
pomiedzy roslinami bobowatymi (Fabaceae) oraz bakteriami brodawkowymi (ry-
zobia). Przypuszcza si¢, ze proces biologicznego wigzania azotu atmosferycznego
dostarcza corocznie do gleb uprawnych okoto 139-170 min t azotu (18, 37, 45). [1os¢
azotu zwigzanego przez mikroorganizmy wystgpujace w uktadach symbiotycznych
1 stanowi od okolo 70 do 80%, natomiast pozostate 20-30% azotu wigzane jest
przez mikroorganizmy niesymbiotyczne (S5, 24, 37). Wydajno$¢ wigzania N, przez
prokariota wolno Zyjace jest mata i wynosi od okoto 1 do 50 kg N,-ha'-rok ™.
W uktadach symbiotycznych wydajno$¢ wigzania azotu osigga wartos¢ od 200 do
nawet 500 kg N, -ha'-rok "' (24, 25, 31, 33).
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Czasami obserwujemy oddzialywania pomig¢dzy osobnikami nalezacymi
do réznych gatunkoéw, ale wspotistniejacych ze sobg w tych samych niszach
ekologicznych. Istnienie tego zjawiska budzi ciekawo$¢ odnosnie stopnia ztozonosci
oddziatywania, ich specyficzno$ci, mechanizmoéw kontrolujacych interakcje
i komunikacj¢ miedzygatunkows. Dodatkowym aspektem interesujacym cztowieka
jest jego znaczenie ekonomiczne dla rolnictwa. Oddzialywania miedzygatunkowe
moga decydowac o zywotnosci i produktywnosci ekosystemow. Charakterystyczng
cechg wszystkich uktadéw symbiotycznych jest ich trwato$¢. Oznacza to, ze powinny
one trwa¢ w symbiozie przynajmniej przez wigksza czgs¢ zycia.

W przypadku uktadow symbiotycznych, tworzonych przez bakterie i rosliny
obserwujemy wysoki stopien specyficznosci np. Enisfer meliloti zakaza lucerng,
nostrzyk i kozieradke, podczas gdy Rhizobium leguminosarum bv. trifolii —koniczyng
(33, 34). Oznacza to, ze symbioza ryzobiow z roslinami bobowatymi jest swoistym
procesem, ktory charakteryzuje si¢ tym, ze dany gatunek bakterii zakaza tylko
okreslone gatunki roslin (22). Niektore ryzobia mogg indukowac tworzenie brodawek
u jednego Iub kilku gatunkow roslin bobowatych, a inne wykazuja szeroki zakres
gospodarzy roslinnych (19).

Tabela 2
Wybrane bakterie brodawkowe i ich symbiotyczni gospodarze roslinni
Roslina ‘ Bakteria Referencje
Rodzaj — Rhizobium
Wyka R. leguminosarum biowar viciae | Frank, 1889
Koniczyna R. leguminosarum biowar trifoli | Frank, 1889
Fasola R. leguminosarum biowar phaseoli | Frank, 1889
Lucerna siewna R. daejeonense Quan i wsp., 2005
\lj,lslgv(i;iﬁzkamka’ rutwica R. galegae Lindstrom, 1989
Indygowiec R. indigoferae Wei i wsp., 2002
Traganek, lespedeza R. loessense Wei 1 wsp., 2003
Rodzaj — Ensifer (dawniej Sinorhizobium)

Dangeard, 1926;
Lucerna, nostrzyk, kozieradka | E. meliloti de Lajudie i wsp., 1994;

Young, 2003
Akacja, turi E. saheli iz&sgiigoiswqu 1994;
Soja warzywna E. xinjiangense Chen i wsp., 1988; Peng

1 wsp., 2002; Young, 2003
Lucerna E. medicae 533;: ;VOS&’ 1996;
Akacja E. americanum Toledo i wsp., 2003
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Tabela 2 cd.
Rodzaj — Mesorhizobium
. .. Chen i wsp., 1991;
Astragalus sinicus M. huakuii Jarvis i wsp., 1997
. . . Jarvis i wsp., 1982;
Komonica, przelot, tubin M. loti Jarvis i wsp., 1997
Ciecierzyca M. ciceri Jarvis i wsp., 1997

Zrédto: (Brockwell i in., 2005 (4); Willems, 2006 (53); http://www.bacterio.cict.fr/ (15); http:/www.
rhizobia.co.nz/ (17); Young i in., 2004 (56)

Przyktadem oddziatywania organizmow prokariotycznych z eukariotycznymi
jest zjawisko symbiozy bakterii brodawkowych z roslinami bobowatymi. W tym
przypadku mikroorganizm nazywamy mikrosymbiontem a organizm wyzszy —
makrosymbiontem (33). Wzajemna wspoétzaleznos¢ pomiedzy roslinami bobowatymi
a bakteriami brodawkowymi to wspotzycie dwoch organizmow, z ktorego oba wynosza
korzy$¢. Mikrosymbiont przeksztalca azot atmosferyczny w amoniak, zaopatrujac
tkanki roslin w aminokwasy i biatka. W zamian gospodarz ro$linny dostarcza
bakteriom powstajace w fotosyntezie cukry i inne substancje (23).

Kompleks enzymatyczny — nitrogenaza

Kompleks enzymatyczny umozliwiajacy wigzanie azotu czasteczkowego zwany
jest nitrogenezg. Sktada si¢ ona z dwoch biatek zelazowo-siarkowych, bedacych
multimetrami. Pierwsze z nich to biatko Zzelazowe (Fe-proteina) zwane takze reduktaza
dinitrogenazy, w obrebie ktorego nastepuje wigzanie ATP, i ktore dostarcza elektrony
o wysokim potencjale redukcyjnym. Metaloproteina Fe kodowana jest przez gen nifH.
Jest ona dimerem zawierajacym dwie identyczne podjednostki o masie czgsteczkowej
okoto 30 kDa, ktére potaczone sa ugrupowaniem 4Fe-4S. Drugie biatko to biatko
molibdenowo-zelazowe (Mo-Fe-proteina), inaczej dinitrogenaza, w obrebie ktorego
nastgpuje wigzanie i redukcja N,. Jego masa czgsteczkowa wynosi 240 kDa. Jest
tetramerem ztozonym z dwoch podjednostek a i dwoch podjednostek . Zawiera dwa
centra aktywne zwane: kofaktorem-FeMo oraz centrum-P. Heterotetramer Mo-Fe
kodowany jest przez geny nifD i nifK. Nalezy wspomnie¢, ze nitrogeneza jest enzymem
niezwykle wrazliwym na dzialanie tlenu. Nawet Sladowe ilosci czgsteczkowego O,
moga prowadzi¢ do jej nieodwracalnego uszkodzenia (2, 24, 25,33, 28, 47).

Biologiczne wigzanie azotu to redukcja azotu atmosferycznego do NH, przy udziale
kompleksu nitrogenazy. Proces ten mozna sumarycznie przedstawi¢ nastepujaco:

8H"+ N, + 8¢ + 16 MgATP — 2NH, + H, + 16MgADP + 16P,
(25, 47).
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Elektrony dostarczane sg z procesoOw energiotworczych np. z proceséOw
oksydacyjnych czy fotosyntezy, przenoszone sg na nitrogenzag za posrednictwem
flawodoksyny i ferrodoksyny — w pierwszym etapie do reduktazy dinitrogenazowej,
a nastgpnie z rownoczesnym zuzyciem 16 moli ATP do dinitrogenezy.

Bakterie z rodzaju Azospirillum spp. i Rhizobium spp.

Jedna z najczgsciej opisywanych grup bakterii wolnozyjacych i wigzacych azot
sa bakterie z rodzaju Azospirillum spp. Bakterie te s3 Gram-ujemne i nalezg do
klasy a- Proteobacteria, w ktorej znajdujg si¢ takze inne grupy mikroorganizmow
wigzacych azot, takie jak Rhizobium czy Bradyrhizobium (1, 24, 43). Azospirillum
sa szeroko rozpowszechnione na catym $wiecie 1 wystepuja w duzych ilosciach
(nawet do 107 komorek/g gleby ryzosferowej) (13) oraz w asocjacji z korzeniami,
todygami i lis¢émi réznych roslin (glownie zboza i trawy), uprawianych zaréwno
w klimacie umiarkowanym, jak i tropikalnym (43, 24, 13, 1). Bakterie te sg
jednymi z najlepiej zbadanych bakterii wystepujacych w strefie korzeniowej
roslin i stymulujacych ich wzrost. Naleza one to grupy bakterii PGPR (ang. plant
growth-promoting rhizobacteria). Obecnie znanych jest 18 gatunkdéw Azospirillum,
(wkolejnosciodkrycia): A. lipoferum A. brasilense, A. amazonense, A. halopraeferens,
A. irakense, A. largimobile, A. doebereinerae, A. oryzae, A. melinis, A. canadense,
A. zeae, A. rugosum, A. picis, A. thiophilum, A. formosense, A. fermentarium,
A. himalayense A. humicireducens (16, 43). Sposrod nich gatunki A. brasilense
i A. lipoferum sa najlepiej przebadanymi i dobrze opisanymi gatunkami. Bakterie
te sg szeroko rozpowszechnione na $wiecie, wystepujg w klimacie umiarkowanym,
tropikalnym i zwrotnikowym. Bakterie z rodzaju Azospirillum wystgpuja w strefie
korzeniowej roslin lub jako endofity w powierzchniowych tkankach roslinnych
(24). Niewatpliwe odgrywaja one znaczacg role uprawie roslin, poniewaz wigza
wolny azot atmosferyczny przy udziale kompleksu nitrogenazy (ang. biological
nitrogen fixation — BNF). Dodatkowo nalezy wspomnieé, iz jest to wazna grupa
bakterii, takze ze wzgledu na mozliwos¢ uruchamiania przez nie mechanizmow
zwalczajacych patogeny roslinne (bioprotektanty), poprawiajacych pobieranie
sktadnikow pokarmowych (bionawozy) oraz zdolnosci do produkcji hormonow
roslinnych (biostymulatory); (43).

Bakterie brodawkowe, zwane ryzobiami, zaliczane sg do dobrze znanej grupy
bakterii glebowych, ktére — wspdtzyjac z roslinami bobowatymi — powoduja
powstawanie na nich brodawek korzeniowych, w ktorych zachodzi procesie
wigzania azotu atmosferycznego. W tych uktadach symbiotycznych dochodzi do
przeksztatcenia azotu do formy przyswajalnej dla gospodarza roslinnego (29, 30,
54). Podobnie jak rosliny, ktore sa gospodarzami dla mikrosymbiontow, rowniez
rizobia nie stanowia, z punktu widzenia systematyki, jednolitej grupy o wspodlnej
filogenezie (44, 53, 56, 53).
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Wsrdéd symbiotycznych bakterii wigzacych azot najczgsciej opisywang grupa sa
bakterie z rodzaju Rhizobium spp. Zaliczane sg one do Gram-ujemnych, tlenowych,
urzgsionych pateczek, ktore nie tworzg form przetrwalnych. Sklasyfikowane sg do
klasy o-Proteobacteria. Rhizobium po tacinie oznacza ,,zyjacy w korzeniu”. Do
rodzaju Rhizobium zaliczanych jest obecnie 93 gatunkow. Wykazuja one zdolnosé
do nawigzywania symbiozy z korzeniami roslin bobowatych, np. fasola, grochem,
wyka (9, 11, 17, 51).

Ogolna charakterystyka poszczegdélnych etapéw procesu symbiozy

Nawigzanie symbiozy migdzy rizobiami a ro§linami bobowatymi jest ztozonym
procesem, w wyniku ktérego dochodzi do wytworzenia efektywnej brodawki
korzeniowej wiazgcej azot atmosferyczny (31, 34, 31).

A) Wzajemne rozpoznanie partnerow symbiozy

Proces powstawania efektywnej brodawki korzeniowej rozpoczyna si¢ od
wymiany czasteczek sygnalowych pomigdzy rosling i bakteriami symbiotycznymi
(48). Korzenie rosliny wydzielaja duzg ilos¢ substancji, bedacych atraktantami
dla odpowiednich mikrosymbiotycznych partneréw. Sposrdd szeregu zwigzkow
najwazniejsze dla procesu symbiozy sg flawonoidy. Ich zadaniem jest ograniczenie
wzrostu bakterii konkurujacych z ryzobiami oraz indukcja u bakterii brodawkowych
ekspresji genow (nod, nol i noe), zwanych ogélnie genami nod (ang. nodulation genes)
(8,48, 49, 52). Z kolei bakterie, w odpowiedzi na sygnaly roslinne, uaktywniaja geny
NOD. Geny te odpowiedzialne sa za kodowanie bialek biorgcych udziat w bakteryjnej
syntezie i eksporcie czynnika Nod (10). Czynnik Nod jest lipochitooligosacharydem
sygnalnym (41, 42, 48).

B) Adsorpcja bakterii brodawkowych do powierzchni mtodych wtosnikow
korzeniowych
Po zasiedleniu strefy ryzosferowej przez bakterie brodawkowe nastepuje ich
adsorpcja do mlodych wlo$nikdw korzeniowych. Badania mikroskopowe koniczyny
szczepionej R. leguminosarum bv. trifolii wykazaly, ze proces adsorpcji zachodzi
w dwodch etapach. W pierwszym etapie (mechanizm niespecyficzny, adhezja
odwracalna) adsorbuje si¢ jedynie niewielka liczba bakterii, zardwno specyficznych,
jak 1 niespecyficznych wobec gospodarza roslinnego. Natomiast w etapie drugim
(mechanizm specyficzny, adhezja nieodwracalna) nast¢puje adsorpcja tylko bakterii
specyficznych w stosunku do gospodarza roslinnego (12, 34, 46, 48).

C) Znieksztalcenie wiosnikow korzeniowych
W wyniku odpowiedzi na obecno$¢ zaadsorbowanych do powierzchni wtosnika
korzeniowego bakterii dochodzi do zmiany kierunku jego wzrostu i do deformacji.
Znieksztatcenie to jest wywotane zahamowaniem wzrostu $ciany w miejscu, w ktorym
przyczepiona jest komorka bakteryjna, co powoduje zagigcie i skrecenie wlosnika, a takze
powstanie struktury zwanej ,,laska pasterza” (ang. shepard s crook) (3, 34, 48).
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D) Rozwdj nici infekcyjnej

W wyniku obrony rosliny przed infekcja, bakteria zostaje unieruchomiona pomiedzy
ro$linnymi §cianami komorkowymi i elementami btony cytoplazmatycznej wygigtego
wlosnika. W skreconym wtosniku bakterie rosng i dzielg si¢ w strukturach zwanych
ni¢mi infekcyjnymi (ang. infection threads) (14, 48). Zadaniem nici infekcyjnej jest
wprowadzenie bakterii do tworzacych si¢ brodawek. Rownoczesnie powstaje tzw.
prymordium (zawigzek) brodawki korzeniowej z dzielgcych si¢ komoérek migkiszu
kory pierwotnej (8, 31, 34, 48, 50, 52).

Po utworzeniu przez ni¢ infekcyjng prymordium brodawki korzeniowej
zachodzi uwolnienie bakterii na drodze endocytozy ze szczytu nici do wnetrza
komorek roslinnych. Podczas uwalniania bakterie brodawkowe zostaja otoczone
btong perybakteroidalng-PBM (ang. peribacteroid membrane) pochodzenia ros-
linnego. Zadaniem tej struktury jest mechaniczna ochrona przed reakcja obronng
gospodarza oraz wymiana substancji mi¢dzy partnerami. Bakterie otoczone blong
perybakteroidalng tworzg tzw. symbiosomy. W obrebie symbiosomow dochodzi do
roéznicowania si¢ ryzobiow 1 powstaja tzw. bakteroidy wigzace azot atmosferyczny.
Natomiast z tetraploidalnych komoérek kory korzenia powstaja brodawki korzeniowe.
Bakteroidy znajdujace si¢ w brodawkach posiadaja zdolno$¢ wigzania azotu atmos-
ferycznego z udziatem kompleksu enzymatycznego — nitrogenezy (8, 21, 31, 34).

Brodawki korzeniowe ro$lin bobowatych to organy o zlozonej strukturze,
ktorych zadaniem jest stworzenie odpowiednich warunkow do redukcji azotu
atmosferycznego przez bakterie brodawkowe. Generalnie u ros$lin motylkowatych
mozna wyrézni¢ dwa rodzaje brodawek, réznigcych si¢ morfologia i sposobem
powstawania (1ys. 2).

o Brodawki zdeterminowane czyli ograniczone — wystepuja u roslin
pochodzacych ze strefy tropikalnej np. soja, fasola, komonica. Sg ksztattu kulistego
(sferycznego). Brodawki te charakteryzujg si¢ ograniczonym wzrostem, co
spowodowane jest krotkotrwata aktywnoscia merystemu (funkcjonuje zaledwie
kilka dni). W przeciwienstwie do brodawek niezdeterminowanych, tkanka
bakterioidalna brodawek zdeterminowanych nie jest zréznicowana na strefy, a ich
wigzki przewodzace tworzg system zamknigty. Rozmiary brodawki powigkszaja
si¢ w wyniku rozrastania si¢ komorek, a nie ich podziatlow. Brodawka eksportuje
zredukowany azot w postaci ureidow, czyli pochodnych mocznika (Rys. 2); (10, 14,
31, 32).

e Brodawki niezdeterminowane czyli nieograniczone — wystepuja u roslin
pochodzacych ze strefy umiarkowanej np. koniczyna, groch, lucerna czy wyka.
Majg ksztatt cylindryczny. Tkanka merystematyczna moze funkcjonowacé przez caty
okres wegetacji (rys. 2).
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W dojrzatej tkance brodawki nieograniczonej mozna wyrdzni¢ strefy (rys. 2):

I. Strefa merystematyczna — utworzona przez dzielace si¢ komorki merystematyczne.
II. Strefa infekcji — w jej obrgbie dochodzi do uwolnienia bakterii z nici infekcyjnej
do komorek roslinnych oraz do powstania symbiosomow.

II/I11. Strefa przejsciowa - dochodzi w niej do réznicowania si¢ bakteroidow.

I11. Strefa symbiotyczna — w niej zachodzi proces wigzania atmosferycznego azotu;
bakteroidy maja ksztatt liter: T, X 1 Y.

IV. Strefa starzenia si¢ —komorki roslinne i bakteroidalne ulggaja degeneracji.

kora zewnetrzna
endoderma
korowa
parenchyma
wigzka
przewodzaca

Rysunek 2. Schemat przedstawiajacy brodawki a) typu niezdeterminowanego
ib) typu zdeterminowanego
Zrédto: Sujkowska, 2009 (48)

Wiazki przewodzace w brodawce niezdeterminowanej rozrastajg si¢ i tworza system
otwarty, a zredukowany azot transportowany jest do réznych czesci rosliny w formie
amidow (7, 10, 14, 28, 31, 32).

W zewnetrznej czesci obu typdéw brodawek znajduje si¢ kora zewnetrzna, ktorej
funkcja jest ochrona brodawki przed inwazja mikroorganizmow z ryzosfery i przed
wysychaniem. Uznaje si¢ ja za element bariery tlenowej ograniczajacej dyfuzje
tlenu do wnetrza brodawki. Po wewnetrznej stronie endodermy korowej znajduja si¢
wiazki przewodzace, ktore wnikaja do endodermy korzenia, a ich funkcja zwigzana
jest z transportowaniem produktow asymilacji (31, 39).

Podsumowanie

Azot (N,) stanowi okoto 80% ziemskiej atmosfery. Niestety, w formie gazowe;j
jest nieprzyswajalny dla wigkszos$ci organizméw zywych. Dlatego rosliny, zwierzgta
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i mikroorganizmy moga doswiadcza¢ tzw. ,,glodu azotowego”, mimo ze w atmosferze
wystepuje on w tak duzych ilosciach. Wszystkie organizmy zywe wykorzystuja
azot do budowy aminokwasoéw, biatek, kwasow nukleinowych i innych sktadnikow
niezbednych do zycia.

Biologiczne wigzanie azotu jest procesem, ktory zmienia obojetny N,
w biologicznie uzyteczny NH.. Proces ten zachodzi w naturze jedynie przy udziale
mikroorganizmow prokariotycznych nazwanych diazotrofami. Pod wzglgdem
ekologicznym mozna wyrdzni¢ dwie grupy bakterii wigzacych azot atmosferyczny:
wolnozyjace np. Azotobacter spp., Azospirillum spp. oraz bakterie wiazace azot
w uktadach symbiotycznych z roslinami bobrowatymi, np. Rhizobium spp.

Redukcja azotu atmosferycznego jest ztozonym procesem, ktorego efektem jest
powstanie brodawki korzeniowej, w ktorej zachodzi proces wigzania azotu. Jednak
wymaga on duzego naktadu energii. Mikroorganizmy wigzace azot potrzebuja
16 moli adenozynotrdjfosforanu (ATP) dla zredukowania 1 mola azotu. Badania
potwierdzaja, ze symbioza bakterii brodawkowych i roslin bobowatych w znaczacy
sposob zmniejszyta zapotrzebowanie roslin na syntetyczne nawozy mineralne
i przyczynia si¢ do powstawania upraw ekologicznych.
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