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BOR W PROCESACH FIZJOLOGICZNYCH ROSLIN

Boron in physiological processes of plants

Urszula CZAJA-PROKOP

Summary. Boron (B) is an essential element for higher plant growth, although its primary function is not completely
known. This element is also required for the normal growth of yeast, diatoms, heterocystous cyanobacteria, fishes and for
humans. Interesting is the fact, that some taxonomic groups of vascular plants have an absolute requirement for boron while
others do not. Moreover, in most plant species the boron requirement for reproduction is much higher than for vegetative
growth. Boron have limited mobility and is supplied to growing tissues primarily through the xylem, but isolation of the
B-sorbitol complexes from the phloem sap of sugar-alcohol-producing species, conclusively proves that sorbitol facilitates
its mobility in higher plants. In recent years, research has progressed to demonstrate boron involvement in three main
aspects of plant physiology: structural role for boron in cell walls, a role for boron in membrane function, and boron
involvement in metabolic activities. It was proposed that boron can be involved in a number of metabolic pathways such as
auxin, phenol, ascorbic, carbohydrate and nitrate metabolism. This review presents a general boron status in plant, boron
uptake and mobility, its role under growth and reproduction, structural role for boron in cell walls, a role for boron in
membrane function, and boron involvement in metabolic activities.

Key words: boron, cell wall structure, deficiency, function, growth, membrane, mobility, plant metabolism, reproduction,
uptake.
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WSTEP

Bor jest istotnym mikroelementem dla droz-
dzy [7], okrzemek [69], sinic wytwarzajacych
heterocysty [40, 42], ro§lin naczyniowych [122],
ryb [34], réwniez dla ludzi [85]. Pierwiastek ten
jest obecnie uwazany za istotny sktadnik od-
zywczy ro$lin naczyniowych [72]. Bor jest obe-
cny we wszystkich tkankach roslin, a ilo§ciowe
réznice jego zawartosci uzaleznione sa od ga-
tunku ro§liny i rodzaju tkanki. Istnieja duze wa-
hania pomigdzy wymagana a tolerowana iloscia
boru u réznych gatunkéw roslin. Wystepuja
réwniez duze réznice genotypowe wrazliwosci
na deficyt boru u ro§lin tego samego gatunku i
niejednokrotnie maja one szerszy zakres niz roz-
nice miedzygatunkowe [101]. Niedostatek boru
u ro§lin powoduje wiele anatomicznych i bio-

chemicznych zmian, ktére objawiaja si¢ gtow-
nie we wtérnych efektach. Pierwsze symptomy
niedoboru boru pojawiaja si¢ w merystemach
wierzchotkowych; w przeciagu godzin w stozku
wzrostu korzenia, a w ciagu minut, czy sekund
w szczycie tagiewki pytkowej [10, 48, 122]. De-
ficyt boru objawia si¢ kruchoscia tkanek, pod-
czas gdy ro§liny rosnace w warunkach optymal-
nego jego stezenia zachowuja wysoka elastycz-
nos¢ [49, 72]. o
Badania dotyczace fizjologicznej roli boru
prowadzone byly giéwnie na ro§linach naczy-
niowych. Obecnosé tego pierwiastka w rosli-
nach stwierdzit Agulhon w 1910 roku [1], a pier-
wsze dowody zapotrzebowania roglin na bor do-
starczone zostaty przez Warington [122]. Ta sa-
ma autorka oraz Sommer i Lipman [116] okre-
§lili poziom zapotrzebowania na bor dla szesciu
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roslin dwulisciennych, niestraczkowych i jednej
Jjednolisciennej z rodziny traw — jeczmienia.
Symptomy niedoboru boru u roslin dwuliscien-
nych pojawiaja si¢ wkrétce po przeniesieniu ich
do pozywki pozbawionej boru; niektére jednoli-
scienne wzrastaja normalnie bez boru w pozyw-
ce [114]. Szkolnik [114] wydzielit w$réd roslin
dwulisciennych i jednolisciennych kilka grup ze
wzgledu na szybko$¢ wystepowania objawéw
niedoboru boru i stadium rozwoju, w ktérym to
ma migjsce. U czesci dwulisciennych (stonecz-
nik, pomidor, dynia, lucerna) objawy w tkan-
kach merystematycznych wystepuja szybciej
niz u jednolisciennych i innych dwulisciennych
(groch, soja, tubin). Natomiast jednoliscienne
mozna podzieli¢ na dwie grupy pod wzgledem
wrazliwosci na deficyt boru. Pierwsza obejmu-
je: kukurydze, trzcing cukrowa, jeczmieri i inne,
wykazujace wczesne objawy zahamowania
WZrostu, a nastepnie obumieranie. Druga grupa
to m. in.: pszenica, owies, Zyto, tymotka, wyka-
zujace objawy niedoboru boru w fazie rozmna-
zania (generatywnej) [114].

Zazwyczaj pierwszym widocznym objawem
deficytu boru jest obumarcie wierzchotka pedu
gléwnego. Nastepnie rozwijaja si¢ pedy boczne
z paczk6éw bocznych, po czym wierzchotki tych
pedéw takze zamieraja. Liscie nieznacznie gru-
bieja, ulegaja skreceniu, czasami stajg si¢ chlo-
rotyczne. Ogonki lisciowe i liscie staja sie kru-
che [10, 48, 122]. W Korzeniu ro§lin z niedobo-
rem boru obserwowano podobne objawy. Naj-
pierw zachodza zmiany w merystemie wierz-
chotkowym, péZniej utrata dominacji meryste-
mu apikalnego oraz inicjacja licznych meryste-
méw bocznych nienormalnie blisko wierzchot-
ka, ktére bez doptywu boru zamieraja [16, 26,
59, 72]. Cohen i Lepper [26] twierdzili, ze zaha-
mowanie elongacji korzenia spowodowane jest
raczej zatrzymaniem podziatéw merystematycz-
nych, a nie ograniczeniem elongacji komérek.
Jednak podstawowy efekt braku boru w korze-
niu pomidora wyrazat si¢ zaréwno zatrzyma-
niem podzialéw komérkowych, jak i zahamo-
waniem wzrostu komérek w wierzchotkach ko-
rzeni [66]. W wigkszosci przypadkéw, wyzej
opisane objawy sa skutkiem zmian zachodza-
cych na poziomie komérkowym w blonie i cia-

nic komérkowej, jak réwniez zaangazowania
boru w procesy metaboliczne. R6znorodnosé i
szybko$¢ pojawiania sie symptoméw niedoboru
boru sugeruja jego istotna funkcje w rozwoju i
wzroscie roslin. W ostatnich latach nastapito
wyrazne nasilenie badadn nad mechanizmem
wplywu boru na anatomie i procesy fizjologicz-
ne, ktére skiania do podsumowania i przegladu
dotychczasowej wiedzy na ten temat. W artyku-
le przedstawiono aktualne poglady na struktu-
ralng role boru w $cianie komoérkowej, jego
udzial w funkcjonowaniu btony i wplyw na nie-
kt6re szlaki metaboliczne ro§lin. Oméwiona jest
tu réwniez charakterystyka chemiczna i fizjo-
logiczna boru.

CHARAKTERYSTYKA CHEMICZNA BORU
I ESTROW BORANOWYCH

Bor (B) jest pierwszym pierwiastkiem grupy
metaloidéw (pétprzewodnikéw), do ktérej nale-
za tez krzem i german. Pierwiastki te maja wila-
Sciwosci posrednie migdzy metalami a niemeta-
lami. Kwas borowy zachowuje si¢ jak kwas Le-
wisa, tzn. przylacza grupe wodorotlenowa z wo-
dy, pozostawiajac nadwyzke jonéw wodoro-
wych. Jest on stabym kwasem — pKa = 9,1.
Kwasowos¢ kwasu borowego podnosi dodanie
alkoholu wielowodorotlenowego (poliolu), np.
glicerolu lub mannitolu. Przyczyna tego zakwa-
szenia jest tworzenie cyklicznych diestréw.
Estry te formuja si¢ i dysocjuja spontanicznie, a
ich rownowaga dynamiczna jest zalezna od pH
[95]. Stopieri zakwaszenia lub wzrost przewod-
nosci sg miarag intensywnosci tworzenia sie
anionowych estréw boranowych i ich stabilno-
Sci w niskim pH {72]. Zwiazki o strukturze fura-
nu wykazuja niezwykle silne zdolnosci do kom-
pleksowania anionéw boranowych i tworza naj-
bardziej trwale diestry z borem [82}. Cis-diole
na pierScieniu furanowym sa strukturami rzadko
wystepujacymi w naturze. Taka budowe posia-
daja gléwnie cukry redukujace, ktére w wie-
kszych ilosciach sa toksyczne dla ro§lin ze
wzgledu na reakcje Maillard’a [95]. Jedynymi
powszechnie wystepujacymi zwiazkami o budo-
wie furanu, ktére wykazuja zdolnosé do tworze-
nia komplekséw cis-diol z boranem w roztwo-
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rach in vivo sa apioza i ryboza [72]. Pewne kon-
formacje pierScieniowe umozliwiaja tworzenie
komplekséw boru z trans—1,2diolami, ale sasia-
dujace grupy —OH musza by¢ bocznymi odgate-
zieniami na osi C-C [72].

W ostatnich latach wyizolowano i oznaczo-
no jako B-ramnogalakturonian kompleks boru
wystepujacy w $cianie komérkowej roslin [56,
90]. Kobayashi i in. podali, Ze wystepuje on jako
dimer ramnogalakturonianu II (dRG-II) pofa-
czonego wiazaniami boran: diol [63, 65]. Inny-
mi kompleksami boru sg transportujace bor we
floemie kompleksy z cukrami i ich pochodnymi
np. B-sorbitol, B-mannitol lub B-dulcitol [19].
Bor tworzy réwniez kompleksy ze zwiazkami
fenolowymi [21]. Zdolno§¢ do formowania
przez boran komplekséw z cukrami czy fenola-
mi wydaje si¢ leze¢ u podstaw jego znaczacej
roli w metabolizmie ro$lin.

POBIERANIE I DYSTRYBUCJA BORU
W ROSLINACH

Bor wystepuje szczegdlnie czesto w glebach
lekkoteksturowych, w ktérych moze by¢ tatwo
wyplukiwany w gtab profilu, przez co staje si¢
niedostepny dla roslin [9]. Czynnikami wptywa-
jacymi na dostgpnosé boru i stopien jego adsor-
pcji w glebie sa: pH roztworu glebowego, te-
kstura gleby, jej wilgotno$¢, temperatura oraz
zawarto$¢ substancji organicznych w glebie [45,
125]. Jest on pobierany przez korzenie roslin z
gleby jako niezdysocjowany kw. borowy -
H;BO;. Raven [97] sugerowal pasywne pobie-
ranie boru przez ro$liny ze wzgledu na dobra
rozpuszczalno$¢ kwasu borowego w wodzie.
Jednak czesto byly obserwowane znaczace roz-
nice w pobieraniu boru przez rézne gatunki ro-
§lin rosnacych w identycznych warunkach. Ten
paradoks mozna wytlumaczy¢ zlozonym me-
chanizmem pobierania kwasu borowego, na kto-
ry sktadaja si¢: aktywne pobieranie, wydzielanie
zwiazkéw kompleksujacych bor do rizosfery,
réznice gatunkowe w zwiazkach wiazacych bor
(np. pektyny $ciany komérkowej), fizyczne ba-
riery w korzeniach oraz gatunkowe réznice w
przepuszczalnosci blony [50]. Réznice w prze-
puszczalnosci btony dla kwasu borowego wyni-

kaja z zawartosci steroli w lipidach blonowych,
rodzaju polarnych fragmentéw czasteczek tych
lipidéw, diugosci ich taicuchéw acylowych
oraz whasciwosci fizycznych blony i pH [31].
Wielu badaczy popierato hipoteze, ze bor jest
pobierany przez korzenie czg$ciowo na drodze
pasywnej dyfuzji, a po czesci za pomoca no$ni-
k6w lub kanalow [28, 29, 117]. Dordas i in. [32,
33] dostarczyli dowodéw, ze bor moze by¢ po-
bierany poprzez ulatwiona dyfuzje, za pomoca
akwaporyn (np. PIP1) lub innych duzych biatek
podstawowych btony — MIP.

W roslinach naczyniowych bor przemiesz-
cza si¢ gtéwnie ksylemem. Na przyktad zaopa-
trzenie w bor mtodych ktoséw pszenicy jest za-
lezne od diugodystansowego transportu boru,
pobieranego dzigki aktywnosci transpiracyjnej
lisci [53]. Generalnie bor byt uwazany za mato
ruchliwy mikroelement u znacznej liczby gatun-
k6w, poniewaz byt akumulowany w lidciach i
nie podlegal przemieszczaniu do innych orga-
néw rolinnych. Jednak nie byfo to powszechne
zjawisko. Qertli wykryl, ze przy przeniesieniu
siewek pomidora do pozywki pozbawionej bo-
ru, niewielka ilo$é tego pierwiastka podlegata
remobilizacji i byla transportowana z wierzchot-
k6w rosliny do korzenia [89]. Nastepnie Shelp i
in. [113] wykazali, Ze st¢zenie boru w czesciach
kwiatowych brokutu byto wyzsze niz w liciach,
a dostarczony dolistnie bor byl transportowany
do kwiatéw gtéwnie przez floem. Odnotowano
réwniez, ze bor jest mikroelementem wysoce ru-
chliwym u $§wierka i sosny [68], a dostarczany
dolistnie moze by¢ przemieszczany ze starszych
lisci gatunkéw Prunus, Pyrus, Malus [19, 46] i
Glycine max [99, 100]. Brown i Hu prowadzili
badania nad modelem dystrybucji boru w orga-
nach pedu i translokacja podawanego dolistnie
izotopu 10B u szesciu gatunkéw drzew. Wyniki
tych badari wykazaty, ze u gatunké6w bogatych
w sorbitol bor przemieszcza si¢ swobodnie, na-
tomiast u gatunkéw nie produkujacych sorbitolu
bor jest nieruchliwy [19, 20]. Hu i in. [52] wy-
izolowali i scharakteryzowali rozpuszczalny
kompleks sorbitol-boran-sorbito} z nektaru
kwiatowego brzoskwini i kompleks mannitol-
boran-mannitol z soku floemowego selera. Za-
uwazyli tez, ze obecno$¢ czasteczek wiazacych
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bor w komérkach, np. sorbitolu, podnosi jego
pobieranie [19]. Potwierdzaja to wyniki badan
prowadzonych na zmienionym genetycznie ty-
toniu, ktéry wykazywat zwiekszona produkcje
sorbitolu. Zmiany te wyraZnie prowadzily do
podniesienia pobierania boru oraz zwiekszenia
Jego ruchliwosci u modyfikowanych roslin [5,
17]. Brown i in. dostarczyli dowodu na ruchli-
wosc floemowa boru, ktéra zalezy u réznych ga-
tunkéw od rodzaju transportowanych cukréw.
Co wigcej, obecnosé boru w pozywee wplywata
na natgzenie syntezy sorbitolu w modyfikowa-
nej linii tytoniu [17]. Réwniez u ryzu wykryto,
ze produkeja sorbitolu zwicksza transport boru
we floemie dzieki tworzeniu sie komplekséw
boran-sorbitol [6]. Shelp i in. twierdza, ze u ro-
§lin z ograniczong ruchliwoscia boru, jest on do-
starczany do tkanek poprzez floem [111, 113].
Obecny we floemie bor moze pochodzi¢ posred-
nio z lisci lub bezposrednio z ksylemu [112].
Odkryto bowiem fakt wystepowania transferu
tego pierwiastka pomiedzy ksylemem a floe-
mem u brokutu i tubinu podczas wczesnego
wzrostu reprodukcyjnego [74, 112]. Podsumo-
wujac, bor jest transportowany na diugich dys-
tansach ksylemem wraz z pradem transpiracyj-
nym, natomiast we floemie jego ruchliwos¢ jest
nieznaczna i zalezy od gatunku rosliny oraz pro-
dukgji polioli tworzacych kompleksy z borem.

ROLA BORU W STRUKTURZE SCIANY
KOMORKOWE]

Waznym czynnikiem determinujacym roz-
miary i ksztalt komérki ro§linnej jest rozrost
Sciany komoérkowej. Sciana pierwotna jest
modyfikowana chemicznie i strukturalnie za po-
moca wigzan poprzecznych migdzy ich gléwny-
mi komponentami, do ktérych naleza polimery
celulozowe, polimery hemicelulozowe i pekty-
nowe polisacharydy [24]. Okazato sie, Ze istnie-
Jje zwiazek pomiedzy pierwotna $ciana komor-
kowa a przyswajaniem boru, gdyz jako wczesny
przejaw jego deficytu czesto obserwowano usz-
kodzenie struktury $ciany komérkowej [48, 49,
72]. Ponadto, zwigzany bor komoérkowy jest zlo-
kalizowany gtéwnie w $cianie komérkowej [49,
51, 72, 77, 79], podczas gdy we frakcji bion,

protoplascie i wakuoli jest go niewiele [65, 72,
75, 78]. Loomis i Durst [72] sugerowali, ze wia-
zania poprzeczne polimeréw $ciany komérko-
wej tworza estry boranu z hydroksylowymi gru-
pami weglowodanéw i glikoprotein Sciany ko-
moérkowej. Prawdopodobnie apioza jest kluczo-
wym weglowodanem przy wytwarzaniu tych
wigzar, gdyZz powszechnie wystepuje w $cia-
nach komérkowych u réznych gatunkéw roslin,
zar6wno jedno-, jak i dwulisciennych. Innym
weglowodanem mogacym tworzy¢ wiazania
estrowe z boranem jest fukoza wystepujaca w
$cianach komérkowych okrzemek i niektérych
glon6w, a takze w $cianach komérkowych roslin
wyzszych (z wyjatkiem traw) jako czastka ter-
minalna w ksyloglukanach i ramnogalakturonia-
nach [24, 47, 72]. Pierwszy kompleks borano-
wo-polisacharydowy wyizolowali Matoh i in.
ze Scian komoérek korzenia rzodkiewki [79].
Kompleks ten zawierat 0.232% B, 52.3% kwasu
uronowego, 17.4% arabinozy, 9.8% ramnozy,
4.9% galaktozy oraz 0.3% ksylozy. Kobayashi i
Matoh scharakteryzowali ten kompleks jako bo-
rano-ramnogalakturonian II (RG-1I-B) [63].
Matoh ze wspétpracownikami zbadali obecnos¢
tego kompleksu w §cianach komérkowych u 24
gatunkéw roslin wyzszych. Stwierdzili oni, ze
we wszystkich badanych gatunkach bor jest
zwigzany z RG-II, a u 15 z badanych gatunkéw
RG-II moze by¢ jedyna molekuta kompleksuja-
ca bor w $cianie komérkowe;j (77, 80]. Odkryto
réwniez, ze w $cianach komoérkowych roslin
Jednolisciennych wystepuje kompleks RG-II-B,
podobny do obecnego u roslin dwulisciennych
[61]. Réwnoczesnie O’ Neill i in. [90] uzywajac
hodowli zawiesinowych platana i komérek etio-
lowanych todyg grochu wykazali, ze RG-II jest
dominujacym dimerem, kowalencyjnie zwiaza-
nym przez ester boranowy w Scianach komérek
roslin wyzszych. Boran w kompleksie RG-II-B
jest estryfikowany przez grupy hydroksylowe
przy C-2i C-3 dwéch z czterech 3’-wigzar reszt
apiozylowych dimeru [57, 90]. W pierwotnej
Scianie komérkowej moga tworzy¢ sie makro-
molekularne kompleksy zlozone z RG-I1, mono-
meru RG-I i homogalakturonianu [90]. Okoto
80% boru $ciany komérkowe;j znajduje sie w
kompleksie RG-II, co sugeruje, ze bor nie jest
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przypadkowo wiazany przez polisacharydy
$ciany, lecz bierze udziat w jej formowaniu [58,
77, 79]. Popiera ten poglad Fleischer [39] twier-
dzac, ze ester boranowy zwigzany z RG-1II regu-
luje makroskopowa konformacje sieci pektyno-
wej w Scianie komérkowej. Ten sam badacz su-
geruje réwniez, ze bor jest konieczny do utrzy-
mania normalnej struktury pordw w matriks
$ciany [38]. Précz udziatu w formowaniu wig-
zani poprzecznych w pektynie, estry boranowe
tworzone z grupami hydroksylowymi cukréw w
pektynowych czy glikoproteinowych polime-
rach, stanowig miejsce chelatowania wapnia lub
magnezu w $cianach komérkowych [120, 123].
Wskazuja na to wyniki badari potwierdzajace
fakt, ze rosliny wykazujace deficyt boru zawie-
rajg w $cianie komérkowej mniej wapnia {123].
Prawdopodobnie rejon RG-II stanowi miejsce
wiazania przez bor pektynowych lafdcuchéw, a
mostki wapniowe ksztattuja supramolekularng
sie¢ pektynowa i zakotwiczaja ja w Scianie komor-
kowej [3, 64, 81]. Jednak przy wigkszym stezeniu,
bor specyficznie hamuje absorpcje wapnia [2].

Boran moze by¢ réwniez wiazany w $cianie
komérkowej przez glikoproteiny bogate w hy-
droksyproling oraz proteiny z duza zawartoscia
proliny. Bonilla i in. [16] odkryli, ze proporcja
hydroksyproliny do suchej masy $ciany komor-
kowej byla 5 razy nizsza u brodawek korzenio-
wych fasoli z deficytem boru, w poréwnaniu z
kontrolg. Co wigcej, w komoérkach brodawek z
deficytem boru byto obecne mRNA kodujace
jedno z biatek zawierajacych hydroksyproling
(noduliny), sama za$ proteina nie byla wbudo-
wywana w $ciang. Wyniki te sugeruja, ze bor
bierze udziat w strukturalnym wiaczaniu protein
do $ciany komérkowej [16]. Z ostatnich badan
Yu i wspéipracownikéw [126] wynika, ze defi-
cyt boru powoduje gwaltowne zwigkszenie za-
warto$ci protein cytoszkieletu w komorkach
wierzchotka korzenia u kukurydzy. Zaobserwo-
wali oni réwniez zmian¢ wzoru polimeryzacji
tych protein, co zapewnia mechaniczne wzmoc-
nienie obrzeza protoplastu. Prawdopodobnie ta
szybka odpowiedZ jest mechanizmem adapta-
cyjnym korzeni kukurydzy na pozbawienie boru
i wynikajace z tego zmiany w $cianie komdrko-
wej [126].

WPLYW BORU NA INTEGRALNOSC 1 FUNKCJE
BLONY KOMORKOWE]

Niektore efekty deficytu boru nie sa zwiaza-
ne z jego wplywem na strukture §ciany komor-
kowej. Rosliny z niedoborem boru czesto wyka-
zuja bardzo szybka reakcje na dodanie tego mi-
kroelementu do pozywki. Do szybkich reakcji
nalezy m.in. zmiana w funkcjonowaniu biony
komoérkowej po dodaniu boru do tkanek wyka-
zujacych jego deficyt. Potraktowanie takich ro-
§lin roztworami zawierajacymi bor prowadzi do
hiperpolaryzacji bion, stymulacji wydzielania
jonéw H* zaleznego od zelazicjanku, zwigksze-
nia aktywnos$ci ATP-azy i NADH-oksydazy
blonowej oraz zwigkszenia transportu jonéw [4,
36, 44, 105, 110].

Wielu badaczy opisywalo obnizenie aktyw-
nosci réznych systeméw transportu jako efekt
niedoboru boru i natychmiastowe odwrdcenie
tych efektéw po jego dodaniu [8, 44, 119]. Ro-
§liny z niedoborem boru wykazywaly ograni-
czenie pobierania K*, (86Rb*) [104], modyfika-
cje procesu translokacji Ca?* [123], redukcje
pobierania fosforu [104]. Stwierdzono réwniez
obnizenie szybkosci transportu jonéw H* po-
przez redukcje stymulowanej K* wanadano-
wrazliwej ATP-azy blonowej [8, 37]. Dyskusyj-
ne jest, czy obserwowane efekty braku boru sg
konsekwencja ograniczenia systemu aktywnego
transportu np. ATP-azy pompujacej HY, czy wy-
raza si¢ ogélnym wplywem boru na strukture
biony. Drugi poglad wspiera fakt, ze w kilku
przypadkach przy braku boru obserwowano niz-
szy przeptyw jonéw K+, Rb* i H,PO* [44, 104].
Obserwowano takze brak zmian lub zwickszony
wyptyw K* [119]. Niewykluczone, ze zmiany w
pobieraniu i transporcie jondw przez blong maja
zwiazek z metabolizmem fenoli, ktdre, jak po-
daje Glass [43], wywieraja wplyw na pobieranie
jondéw.

Sugerowano réwniez, ze bor jest zaangazo-
wany w utrzymywanie potencjalu blonowego
reagujac z systemami enzyméw redoks [4, 37,
67]. Blaser-Grill i in. [8] badali wptyw boru na
potencjal btonowy, wydzielanie protonéw u
Elodea densa i Helianthus annuus oraz pobiera-
nie HY w hodowli zawiesinowej Daucus carota.
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Stwierdzili oni, Ze niedob6r boru obniza poten-
cjat spoczynkowy w fazie ciemnej zaréwno w
komérkach korzenia Helianthus, jak i liSci Elo-
dea. Nie jest pewne, czy jest to bezposrednio
zwigzane z wpltywem boru na aktywno$é ATP-
azowej pompy protonowej, poniewaz stosunko-
wo wysoki poziom wanadynianu byt potrzebny
do zlikwidowania tego efektu. Roldan [105] za-
proponowal, ze stymulacja aktywnosci H*-
ATP-azy blonowej przez bor jest niespecyficzna
i opiera si¢ na tzw. efekcie stabego kwasu, a

wptyw H3;BO3; moze by¢ poréwnywalny z inny-

mi niskoczasteczkowymi stabymi kwasami
organicznymi, ktére przypuszczalnie obnizaja
pH cytoplazmy, co z kolei moze wptywaé na po-
bér i uwalnianie H* i procesy transportu zwiaza-
ne z przemieszczaniem si¢ H*. Niektérzy bada-
cze twierdza, Ze boran wptywa na aktywno$é
blonowej wanadano-wrazliwej HY-ATP-azy
przez zmniejszenie gradientu H* generowanego
przez tg ATP-aze [67, 88]. Mechanizm oddzia-
tywania boru pozostaje wciaz przedmiotem spe-
kulacji. Przedstawiono hipoteze, ze B(OH),
podwyzsza tempo transportu elektronéw w re-
akcjach zwiazanych z fitochromami [118]. Po-
twierdza to uderzajace podobieristwo charakte-
rystyki potencjatu btonowego w warunkach cie-
mno$¢/Swiatto u Elodea z deficytem boru do po-
tencjalu blonowego FElodea potraktowane;j
DCMU - inhibitorem transportu elektronéw [8].
Inni badacze tez obserwowali zalezna od boru
hiperpolaryzacje¢ bton [88, 110]. Jednak Ober-
meyer i inni twierdza, ze réznice te sa male i
moga by¢ efektem zakiéced w dziataniu H*-
ATP-azy [88]. Sugeruja oni, ze bor moze zmie-
nia¢ otoczenie blonowej ATP-azy przez reakcije
z glikozylowymi resztami glikoprotein i glikoli-
pidéw blony komdérkowej formujac estry bora-
nowe [88]. Réwniez Ferrol i in. uwazaja, ze fun-
kcja boru moze by¢ zwiazana z jego wplywem
na komponenty blony [36]. Miihling i in. [84]
wykazali, ze przy deficycie boru btona komoér-
kowa wiaze mniej wapnia, co prowadzi do jej
uszkodzenia. Moze to byé spowodowane bra-
kiem specyficznych miejsc do wiazania Ca%*
(dioli boranowych lub weglowodanéw wielo-
wodorotlenowych). Ostatnio Brown i in. [18]
zasugerowali role boru w formowaniu i funkcjo-

nowaniu aktywnych fizjologicznie domen bto-
nowych.

Podsumowujac, bor petni prawdopodobnie
bezposrednia funkcje w btonie stymulujac zwig-
zane z bfong enzymy utrzymujace potencjat bto-
nowy, transport jonéw i stan redox apoplazmy,
moze tez pelni¢ role strukturalng, podobna do
petnionej w $cianie komérkowej [9, 92, 106].

BOR A ROZMNAZANIE ROSLIN

Zaobserwowano, ze u wiekszosci roslin
wplyw boru na rozmnazanie, szczegélnie kwit-
nienie i owocowanie, jest o wiele wiekszy niz na
wzrost wegetatywny [30, 72, 86, 115]. Co wie-
cej, czesto obserwowano objawy deficytu boru
w fazie reprodukcyjnej u roslin nie wykazuja-
cych takich symptoméw w fazie wegetatywne;j.
Moze to by¢ zwiazane ze stabym zaopatrzeniem
tkanek reprodukcyjnych w bor i jego niska mo-
bilnoscia. Defekt reprodukcji u roslin wystepuje
najczesciej podczas suszy, niskich temperatur
oraz wysokiej wilgotnos$ci i jest prawdopodob-
nie wynikiem ostabienia transportu boru z gleby
do rozwijajacych si¢ tkanek reprodukcyjnych
[17]. Ta specyficzna wrazliwos¢ tkanek repro-
dukcyjnych na deficyt boru wynika, jak sugeruja
Dell i Huang [30], réwniez z ich umiejscowie-
nia. Niektére struktury reproduktywne (komora
pytkowa, woreczek zalgzkowy) maja ograniczo-
ny dostep do wiazek naczyniowych, ktére kon-
czg si¢ w tapetum $ciany pylnika i hipostazie
woreczka zalazkowego. U roslin z mala ruchli-
woscig boru we floemie dostarczanie tego pier-
wiastka jest znacznie ograniczone, gdyz jedy-
nym jego Zrédiem jest pasywny transport ksyle-
mem z korzenia [17, 18]. Podczas fazy reprodu-
kcyjnej, poszczegélne gatunki ro§lin wykazuja
inne zapotrzebowanie na bor [101], réwniez sta-
dia rozwoju reprodukcyjnego ro$liny réznia sie
miedzy soba pod wzgledem wrazliwosci na de-
ficyt boru [55, 98]. Huang i in. [55] podali, ze
pylek pszenicy wykazuje szczegélnie duza wra-
zliwos$¢ na deficyt boru w okresie od premejoty-
cznej interfazy przez mejoz¢ do pdZnej tetrady
oraz od I mitozy do II, podczas kt6rego nastepu-
je akumulacja skrobi w ziarnach pytku. Od daw-
na jest znany fakt, ze bor wptywa na kielkowa-
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nie pytku i wzrost fagiewki pytkowej [25, 55,
87, 88, 94, 103]. U pszenicy deficyt boru powo-
duje staby rozwdj pylnikéw i pylku, obnizenie
procentu kietkujacych ziaren pylku oraz ograni-
czenie diugosci fagiewki pytkowej [25, 102].
Ziarna pytku kietkujacego w pozywce bez boru
wykazuja akumulacje kalozy w szczycie fagie-
wki pytkowej oraz wzrost zawartosci fenoli i
kwaséw karboksylowych [121]. Brak tego pier-
wiastka podczas wczesnej mikrosporogenezy
moze oddziatywac na rozwdj i funkcje sScian ko-
morkowych pylnika (endotecjum i tapetum)
oraz zaklécad transport floemowy substancji od-
zywczych np. cukréw z przylegajacych lisci.
Zaburza réwniez metabolizm weglowodanéw w
tapetum i mikrosporach, co prowadzi do niedo-
rozwoju mikrospor i w efekcie do ich sterylnosci
[54]. Robbertse i in. [103] zaobserwowali, ze
kietkujace tagiewki pytkowe petunii wykazuja
dodatni chemotropizm w stosunku do stezenia
boru. Podczas dojrzewania kwiatu zalaznia pra-
wdopodobnie wytwarza gradient stgzenia boru
w stupku. Po zapyleniu rosnaca fagiewka pytko-
wa pobiera bor, obnizajac jego stezenie w stup-
ku. Bor zaczyna naptywac z zalazni w kierunku
stupka, powodujac kierunkowy wzrost tagiewki
pytkowej [103]. Wigkszo$¢ badaczy twierdzi, ze
wplyw boru na kietkowanie pytku wynika z jego
funkcji w stabilizowaniu struktury $ciany ko-
moérkowej oraz wptywu na funkcjonowanie bto-
ny komérkowej. Jak podaja Obermeyer i in. [88]
kwas borowy stymuluje btonowg H"-ATPaze w
niewykietkowanych ziarnach pytku, ktéra petni
wazng funkcje podczas inicjacji fazy ich kietko-
wania [87]. Dodanie boru do pozywki aktywuje
nos$niki jonéw zlokalizowane w blonie lagiewki
pytkowej, indukujac naptyw jonéw do jej wne-
trza i podnoszac przez to ciSnienie turgorowe
wywotujace elongacje fagiewki. Jednoczesnie
bor stabilizuje nowo syntetyzowang $ciang ko-
morkowa wierzchotka tagiewki pylkowej i
przez to zapobiega jej peknieciu z powodu
wzrostu cisnienia turgorowego [88].

ROLA BORU W METABOLIZMIE ROSLIN

Wptyw boru na strukture $ciany komorko-
wej oraz integralno$¢ btony komérkowej sa do-

brze poznane, w przeciwienstwie do jego roli w
metabolizmie ro$lin. Pffefer i in. [93] badajac
wewngtrzkomérkowa lokalizacje boru u stone-
cznika stwierdzili stosunkowo wysokie stezenie
boru w cytozolu i wakuoli ro§lin hodowanych w
pozywce z niska zawartoscia boru w stosunku
do odpowiedniego stgzenia u roslin zawierajg-
cych 100 razy wigcej boru w pozywce. Wyniki
te sugeruja, ze bor petni dodatkowa role w meta-
bolizmie ro§lin poza swoja funkcja w $cianie i
btonie komdrkowej. Postulowano, ze bor jest
wlaczony w wiele szlakéw metabolicznych i1
moze bra¢ udziat w ich regulacji w sposéb podo-
bny do hormonéw roslinnych [91]. Na podsta-
wie przegladu wczesniejszej literatury Paar i
Loughman [91] wymieniaja nastgpujace funkcje
boru: wplyw na transport i metabolizm cukréw,
synteze Sciany komérkowej, regulacja przemian
kwasu indolilooctowego (IAA), akumulacje
zwiazkéw fenolowych, metabolizm kwas6éw nu-
kleinowych oraz wptyw na proces oddychania.
Ostatnio dyskutowanymi funkcjami boru zwig-
zanymi z metabolizmem ro§lin sa: przemiany i
transport auksyn, akumulacja zwiazkéw fenolo-
wych oraz metabolizm askorbinianu, azotu i we-
glowodanéw.

Zaobserwowano podobiefistwa objawéw de-
ficytu boru u ro§lin do ich odpowiedzi na nad-
miar auksyn. Na tej podstawie w latach 60-70.
sugerowano, ze bor moze by¢ zwiazany z meta-
bolizmem, transportem lub dzialaniem auksyn
[10, 104, 114], byta to tzw. teoria ,hiperau-
ksyn”, wedtug ktérej deficyt boru powoduje
tworzenie si¢ nadmiaru auksyn nie zuzywanych
przy wzroScie i w metabolizmie. Zdaniem
Szkolnika [114] efekty braku boru s3 réwnozna-
czne z toksyczno$cia nadmiaru kwasu indolilo-
3-octowego (1AA) [114]. Hirsch i Torrey [48]
sugerowali udziat boru raczej w utrzymywaniu
integralnosci blony komérkowej, niz- regulacji
stezenia endogennych auksyn. Hipotezie ,.hiper-
auksyn” zaprzeczaja réwniez wyniki pracy Fac-
kler i Goldbach [35], badajacych wplyw deficy-
tu boru na stezenie m.in. IAA w wierzchotkach
pedu i korzenia stonecznika, fasoli oraz pomido-
ra. Po przeniesieniu roslin do pozywki bez boru,
zmiany w stgzeniu IAA w wierzchotkach korze-
nia i pedu sa stosunkowo male i nie moglyby
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wywola¢ zmian metabolicznych obserwowa-
nych zazwyczaj u roélin z deficytem boru [35].
Oddziatywanie boru na poziom endogennych
auksyn nastgpuje prawdopodobnie przez kon-
trole ich transportu i odbywa sie na dwdch dro-
gach. Pierwsza z nich jest utrzymywanie wraz z
wapniem integralnosci btony komoérkowej i
kontrola jej przepuszczalnosci, co utatwia wni-
kanie auksyn do komérek [48, 119]. Z drugiej
strony bor jest prawdopodobnie konieczny do
syntezy ligandéw bedacych komponentami bia-

tek transportujacych auksyny [119]. Ostatnio Li_

1in. [70] zaobserwowali, ze w krétkim czasie od
pozbawienia ro$lin boru, nastepuje zmniejszenie
wydajnosci polarnego transportu IAA oraz to-
warzyszace temu obnizenie st¢zenia cytokinin.
Sugeruja oni, ze deficyt boru powoduje zahamo-
wanie biosyntezy cytokinin w wierzchotkach
korzenia i/lub pedu bezposrednio, albo przez re-
dukcje tempa wzrostu tych organéw. Potem ma
miejsce zmniejszenie biosyntezy IAA i jej po-
larnego transportu. Niski poziom tego transportu
hamuje elongacj¢ organu i utrate dominacji api-
kalnej obserwowanej u roélin z niedoborem bo-
ru [70]. Zarzucono ostatecznie teori¢ ,.hiperau-
ksyn”, a wptyw boru na transport auksyn jest na-
dal dyskusyjny.

Bor jest jednym z mikroelementéw, ktére
wplywaja na zawarto$¢ fenoli i prawdopodobnie
na ich metabolizm. Juz od dawna obserwowano,
ze brak boru prowadzi ogdlnie do nagromadze-
nia zwiazkow fenolowych w roélinie [21, 83, 96,
114]. Zaskakujacy jest fakt, ze przy deficycie
boru nie ma leukoantocjanéw, ktére normalnie
sa obecne przy akumulacji zwiazkéw fenolo-
wych [96]. Ruiz i in. twierdza, ze gromadzenie
si¢ fenoli jest giéwna przyczyna uszkodzenia
struktury i funkcji btony podczas deficytu boru
[106]. Te zaburzenia w metabolizmie fenoli mo-
ga by¢ konsekwencja wptywu boru na metabo-
lizm wegla. Gléwna rolg odgrywaja tu tworzone
przez bor kompleksy z niektérymi cukrami czy
fenolami. Uwaza sig, ze bor tworzy kompleksy z
kwasem 6-fosfoglukonowym i w ten sposéb ha-
muje aktywnos§¢ dehydrogenazy 6-fosfogluko-
nianu, podnoszac poziom wolnego kwasu fosfo-
glukonowego w tkankach z deficytem boru.
Konsekwencja tego jest przemieszczenie sub-

stratéw z glikolizy do szlaku pentozofosfora-
nowego, ktéry prowadzi do zwiekszenia nateze-
nia syntezy fenoli [21]. Bor moze wptywac na
akumulacje fenoli réwniez stymulujac aktyw-
nos¢ liazy fenyloalaninowej (PAL) oraz hamu-
Jjac utylizacje fenoli przez podniesienie aktyw-
nosci peroksydazy (POD) i oksydazy polifeno-
lowej (PPO) [21, 107].

W ostatnich latach zaobserwowano bliski
zwiazek migdzy borem a metabolizmem askor-
binianu. Lukaszewski i Blewins [73] modyfiko-
wali odzywianie borem wydtuzajacych sie ko-
rzeni dyni i odkryli bliska, pozytywna korelacje
pomiedzy wzrostem Korzenia, stezeniem askor-
binianu w wierzcholkach korzenia oraz zaopa-
trzeniem rosliny w bor. Sugerowali oni, ze me-
chanizm interakcji boran — askorbinian moze
odnosi¢ si¢ do wptywu boru na cykl redox
askorbinianu i transport elektronéw w blonie
[73]. Zmniejszanie si¢ stezenia askorbinianu
podczas deficytu boru odbywa sie kosztem jego
zredukowanej formy, tzn. przy niedoborze boru
zwigksza si¢ poziom utlenionego askorbinianu,
podczas gdy poziom askorbinianu zredukowa-
nego maleje [21]. Szybkie zahamowanie wzro-
stu pedu czy korzenia, podczas deficytu boru,
moze wynika¢ z wplywu boru na metabolizm
askorbinianu. Wynika to z faktu, ze kwas askor-
binowy jest zaangazowany w regulacje aktyw-
nosci merystemoéw i wzmaga procesy wzrosto-
we [27,71]. Lukaszewski i Blewins przedstawili
hipoteze, ze inhibicja blonowej oksydazy
NADH przy deficycie boru moze zmieniac réw-
nowage redox askorbinianu i przez to wptywac
na proces wzrostu [73].

Odnotowano réwniez zwigzek boru z meta-
bolizmem azotanéw i utrzymywaniem réwno-
wagl weglowo-azotowej u roélin. Pobierane
przez rosling jony azotanowe przed wlaczeniem
do proceséw syntezy sg redukowane najpierw
do azotynu, a nastepnie do amoniaku. Redukcje
te katalizujg kolejno: reduktaza azotanowa i re-
duktaza azotynowa. Catkowite tempo redukcji
azotanu zalezy od dostgpnosci energii i weglo-
wodanéw. Synchronizacja redukcji azotanu z
metabolizmem wegla prawdopodobnie zachodzi
na poziomie transkrypcji oraz translacji genéw
enzymo6w uczestniczacych w redukcji azotanu
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[60] Ostatnio wykazano, ze azotan jest sygna-
fem do kontroli ekspresji genéw kluczowych,
zaangazowanych w metabolizm weglowy i azo-
towy [108]. Camacho-Cristobal i in. [22] badali
wplyw zawartos$ci azotanéw na akumulacje
skrobi w li§ciach tytoniu z niedoborem boru.
Wykazali oni, ze waznym przejawem deficytu
boru jest znaczne obnizenie zawarto$ci azota-
néw w lisciach, co w efekcie moze ograniczad
aktywnos$¢ reduktazy azotanowej. U ro§lin z nie-
doborem boru zaobserwowano réwniez akumu-
lacje heksoz, sacharozy i skrobi w lisciach oraz
odwrécony stosunek pomigdzy zawarto$cig azo-
tanu i skrobi [22]. Ten istotny efekt deficytu bo-
ru mozna wytlumaczy¢ na dwdéch nie wyklucza-
Jjacych sie drogach. Nizsza aktywno$¢ reduktazy
azotanowej u roslin z deficytem boru powoduje
nizsze zapotrzebowanie na szkielety weglowe i
stad akumulacja glukozy i fruktozy. Ponadto ob-
nizenie zawarto$ci azotanu i kationéw wywotuje
zachwianie rownowagi osmotycznej, ktéra moze
by¢ korygowana przez akumulacj¢ osmoregula-
toréw, takich jak heksozy czy sacharoza [22].

Obserwowano takze wptyw boru na fotosyn-
teze. Jak wykazal Kastori [62], przy niedoborze
tego pierwiastka jest nizsza wydajnosé fotosy-
stemu PSII 1 wystepuja zaburzenia w fotosynte-
tycznym wydzielaniu tlenu. Réwniez u Anabae-
na szczepu PCC 7119 zaobserwowano przy de-
ficycie boru redukcje¢ wydzielania tlenu i wiaza-
nia CO, [41].

WPLYW BORU NA WIAZANIE AZOTU

Wielu badaczy wykazalo wptyw boru na
wigzanie azotu, zaréwno przez bakterie broda-
wkowe u ro§lin straczkowych [11, 12, 16, 23,
124], jak i przez sinice [13, 14, 15, 40, 41, 42,
76]. Cyanobacteriae wymagaja boru do produ-
keji heterocyst zdolnych do wiazania azotu, ale
nie sa wrazliwe na deficyt boru, kiedy maja do
dyspozycji zwiazany azot [40]. Deficyt boru u
rodlin straczkowych, zyjacych w symbiozie z
Rhizobium leguminosarum, objawia sig zmniej-
szeniem liczby brodawek korzeniowych oraz
zmianami w ich rozwoju, prowadzacymi do za-
hamowania aktywnosci nitrogenazy [11, 12,
16]. U brodawek korzeniowych z deficytem bo-

ru stwierdza si¢ istotne zmiany anatomiczne,
przewaznie w rejonie parenchymy. Nici infe-
kcyjne wykazuja anomalie strukturalne, czesto
pekaja i uwalniaja bakterie do wnetrza uszko-
dzonych komérek gospodarza [16]. Ze wzgledu
na te uszkodzenia, rizobia wewnatrz brodawek
maja niskg zdolnos¢ wiazania azotu lub jej brak.
Jak wynika z ostatnich badar, wptyw boru na
aktywnos¢ nitrogenazy ma charakter posredni.
Bonilla i in. dowiedli, ze brak boru hamuje wig-
zanie kowalencyjne noduliny (ENOD,) w scia-
nie komoérkowej brodawek korzeniowych, w
wyniku czego nie zostaje wytworzona bariera
powstrzymujaca dyfuzj¢ tlenu do wnetrza bro-
dawek. Z kolei, brak tej bariery prowadzi do
uszkodzenia nitrogenazy wiazacej azot [16]. Po-
dobnie u sinicy Anabaena PCC 7119 deficyt bo-
ru drastycznie obniza aktywnos$¢ nitrogenazy,
na skutek pozbawienia bariery tlenowej, jaka
tworzy wewngtrzna warstwa glikolipidéw oto-
czki heterocyst. Z badan Garcia-Gonzales i Ma-
teo [40, 42] wynika, ze bor stabilizuje wewne-
trzng warstwe glikolipidéw otoczki oddziatujac
z ich grupami ~OH.

Obserwowany byl réwniez wplyw boru na
sam przebieg wnikania rizobium do komdrki
gospodarza. Stwierdzono, ze bor odgrywa waz-
ng rolg, posredniczac w oddziatywaniu powie-
rzchniowym komérki roslinnej i bakterii, ktére
prowadzi do endocytozy rizobia przez komoérki
gospodarza i poprawnego ustanowienia symbio-
zy [11].

PODSUMOWANIE

Bor peini wazna funkcje jako komponent
§ciany komdrkowej. Determinuje rozmiar i
ksztatt komorki regulujagc makroskopowa kon-
formacje sieci pektynowej oraz wptywa na pro-
cesy fizjologiczne zalezne od prawidtowej bu-
dowy Sciany komodrkowej. Bor pelni istotna fun-
kcje w blonie komérkowej stymulujac enzymy
wlaczone w regulacje potencjatu blonowego,
transport jonéw i stan redox apoplazmy. Rola
boru w metabolizmie ro§lin nie jest jeszcze do-
kladnie okreslona. W literaturze wskazuje si¢ na
roznorakie funkcje boru w metabolizmie ro$lin,
jednak nadal nie jest poznany mechanizm jego
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wplywu na modyfikacje réznych szlakéw meta-
bolicznych. Nie wiadomo czy wplyw ten jest
bezposredni, czy jest on wtérng konsekwencja
zaangazowania boru w utrzymywanie integral-
nosci struktur komérkowych, takich jak $ciana i
blona komérkowa. Pewne jest, ze istotne fun-
kcje boru w fizjologii ro§lin wynikaja z jego
whadciwosci chemicznych i tworzenia komple-
kséw cis-diol, np. RG-1I-B, boran-sorbitol.
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