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SPECYFICZNY MECHANIZM ODDYCHANIA
BEZTLENOWEGO MAKROHYDROFITOW JAKO WYRAZ
ICH PRZYSTOSOWANIA DO WARUNKOW
SRODOWISKA

Specific mechanism of anaerobic respiration of macrohydrophytes as an expression of
adaptation to habitat conditions

Bogumila PREDOTA

Summary. Various ecotypes show a different efficiency of root respiration in anaerobiosis. Helophytes generally show a re-
markable molecular oxygen diffusion from shoots to roots within the intercellular system. So even temporary anaerobiosis in
the rhizosphere, an anaerobic metabolism maintans. Besides anatomical and morphological adaptations to long-time stress to
avoid anaerobic conditions in root tissues, all plants which tolerate oxygen deficiency show adaptative changes in catabolic
metabolism of the root. Oxygen-deficiency resistant species exert an enhanced carboxylation of phosphoenolopyruvate to
oxalacetate and transformation of the latter to intoxic malate. But malate is also dehydrated and decarboxylated to pyruvate
by the malic enzyme. In the helophytic plants, activity of this enzyme is retarded, while it is stimulated in mesophytes. Ma-
late accumulation as adaptation to hypoxia is always associated with low alcoholic fermentation rate. Quantitative ratio of
malate to succinate can be used as a good diagnostical factor in determination species belonging to helophytes.
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WSTEP

Zawartos¢ tlenu w wodzie zmniejsza sie
wraz z glebokoscia [13]. W okresie najbujniej-
szego rozwoju wigkszosci makrohydrofitéw, to
jest w okresie lata, przecietna zawarto$¢ tlenu w
wodzie o temperaturze 20°C wynosi okolo 6.5
mlna 1 1wody, co odpowiada 0.65% ilosci tlenu
zawartego w atmosferze. W osadach dennych
zbiornikéw wodnych panuja warunki prawie
beztlenowe, a wigc korzenie roslin wodnych
muszg si¢ przystosowac do zmniejszonej zawar-

tosci tlenu. Wystepowanie aerenchymy w czg-
$ciach podziemnych roslin ulatwia im tolerowa-
nie warunkéw beztlenowych. U roslin z dobrze
rozwinigta acrenchyma, zawarty w niej tlen wy-
starczy do zapewnienia ro§linie normalnego
wzrostu 5, 34]. Stwierdzono, Ze np. u Senecio
aquatica [25], zar6wno dtugos¢ korzeni, jak i tez
ich duza porowatos¢ przyczynia sie do utrzyma-
nia wystarczajacego st¢zenia tlenu, aby nie na-
stgpowato inhibowanie aktywnosci oksydazy
cytochromowe;j i oksydatywnej fosforylacji w
korzeniach rosnacych w roztworach o niskim
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ci$nieniu denu. W warunkach anaerobiozy
zaobserwowano przechodzenie tlenu z pedu do
korzenia tej ro§liny [2]. Wedlug Wiedenroth
[35] zjawisko to powszechnie wystepuje u prze-
wazajacej cz¢$ci makrohydrofitéw tolerujacych
zatapianie swoich korzeni, jak na przyklad u
Menyanthes trifoliata, Eriophorum angustifo-
lium, Schoenus nigricans, Juncus effusus, Spar-
tina townsendii, Cladium mariscus, Nelumbium
speciosum i Oryza sativa cv. Norin 36.

Mozliwo$¢ przemieszczania si¢ tlenu do ko-
rzeni podczas diugotrwalej anaerobiozy umozli-
wia nie tylko podtrzymanie normalnego oddy-
chania korzeni, ale takze zachowania zdolnosci
merysteméw apikalnych do podzialu, przez
utworzenie specjalnej strefy jakby,plaszcza tle-
nowego”, ktéry chroni roliny przed szkodliwy-
mi wptywami obnizonego ci$nienia tlenu w pod-
tozu. O wystarczajacej ilodci tlenu w aerenchy-
mie §wiadczy réwniez jego dyfuzja na zewnatrz
korzeni [1, 14, 17].

OCHRONNE DZIALANIE NIEKTORYCH
ZWIAZKOW AZOTU

Gatunki makrohydrofitéw tolerujace wa-
runki beztlenowe panujace podczas dluzszego
okresu zatopienia ich korzeni, réznig si¢ tym
od gatunk6w nietolerancyjnych, ze moga
uzytkowaé bardziej efektywnie azotany. Te
ostatnie stanowia dla nich alternatywne Zrédlo
pochlaniajace nadmiar elektronéw, jaki po-
wstaje w warunkach beztlenowych. Inaczej
méwiae, stanowia dla tych gatunkéw helofi-
téw alternatywne do tlenu akceptory elektro-
néw podczas okresu cz¢sciowej anaerobiozy.
W korzeniach i li§ciach tych roSlin wzrasta
aktywnos$¢ reduktazy azotanowej. Po uptywie
dwéch miesiecy od momentu zalania korzeni ta-
kich gatunkéw makrohydrofitéw jak: Mentha
aquatica, Senecio aquaticus, Juncus squar-
rosus i J. conglomeratus, aktywnosc¢ redukta-
zy azotanowej wyraZnie wzrastala. Podobne
zjawisko wystepuje réwniez u takich gatun-
kéw mezofitéw, jak Rumex acetosa, Dactylis
glomerata i Senecio vulgaris. W lisciach Sene-

cio vulgaris, Senecio aquaticus, Juncus conglo-
meratus, J. sqauarrosus, Polygonum amphi-
bium, Dactylis glomerata i Arum italicum
aktywno$¢ reduktazy azotanowej byla wigksza
w przypadku zalania ich korzeni [12]. Po zalaniu
wodg korzeni gatunkéw ro§lin tolerujacych ni-
skie cisnienie tlenu, intensywno§¢ oddychania
zwigksza sie w obecnosci azotan6w. W przeci-
wienistwie do dziko rosnacych ro$lin, korzenie
roélin uprawnych nie redukuja azotan6w; proces
ten zachodzi na ogé6t w lisciach [3, 33].

W warunkach przedluzajacego si¢ zato-
pienia korzeni u niektérych gatunkéw ma-
krohydrofitéw zaobserwowano réwniez wy-
stepowanie zjawiska wzrostu zawartosci nie-
ktérych rodzajéw aminokwaséw. Zjawisko
to jest zwigzane z wystgpowaniem zwigkszo-
nej zdolnosci do syntezy aminokwaséw
przez te ro§liny w poréwnaniu do nietoleruja-
cych zatapiania swoich korzeni. Prawdopo-
dobnie te wlasciwoséci umozliwiaja takim ga-
tunkom reoksydacj¢ zredukowanej formy
dwunukleotydu nikotynoamido-adeninowe-
go (NADH2) w warunkach czgSciowo
zmniejszonego ci$nienia tlenu podczas prze-
dtuzajacego sie okresu stagnowania wody.
Przypuszcza si¢ [11], Ze w cyklu Krebsa mu-
szg istnie¢ jakie§ mechanizmy wytwarzajace
takie metabolity cyklu, jak migdzy innymi
kwas pirogronowy, kwas a-ketoglutarowy i
szczawiooctan, Kwas pirogronowy jest pre-
kursorem alaniny, kwas a-ketoglutarowy sta-
nowi prekursor glutaminianu, a szczawiooc-
tan kwasu asparaginowego, asparaginy, ho-
moseryny, treoniny i lizyny. Wickszos$¢ kwa-
su asparaginowego jest jednak wytwarzana
prawdopodobnie z kwasu szczawiooctowego
w wyniku transaminacji z kwasem glutami-
nowym. Punktem wyjsciowym do syntezy
aminokwas6éw aromatycznych jest kwas szy-
kimowy, ktérego obecnos¢ stwierdzono mig-
dzy innymi u Nuphar luteum i Iris pseudaco-
rus. Z kwasu szykimowego tworzy si¢ kwas
prefenowy bedacy bezposrednim prekurso-
rem pier§cienia aromatycznego aminokwa-
s6w: fenyloalaniny, tyrozyny i tryptofanu.
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MECHANIZM ODDYCHANIA BEZTLENOWEGO
MAKROHYDROFITOW

Zjawisko nagromadzenia si¢ duzych ilosci
tlenu drobinowego w aerenchymie fodyg i ko-
rzeni wielu gatunkéw helofitéw nie wyja$nia
dostatecznie ich zdolnosci do utrzymywania sie
przy Zyciu w warunkach czesciowo zmniejszo-
nego cisnienia tlenu. W adaptacji tej ekologicz-
nej grupy roslin do wybitnie ograniczajacych
warunkéw srodowiska, ma tez swéj udziat swoi-
sty mechanizm oddychania beztlenowego tych
roslin. Gatunki te posiadaja zdolno$¢ do modyfi-
kowania przebiegu procesu glikolizy tak, ze w
koricowym jego etapie powstaja réinorodne
produkty, miedzy innymi powstaja rézne rodza-
je aminokwas6éw oraz glicerol [12]. Te wlasnie
zdolnosci pozwalaja im przezy¢ w warunkach
czesciowo beztlenowych.

Przy niedostatku tlenu gromadzg si¢ w orga-
nach roslin kwasy organiczne, bedace produkta-
mi niepelnego spalania. Przy zupelnym braku
tlenu moga powstawa¢ w tkankach alkohole, a
zwlaszcza alkohol etylowy. Obecnosé alkoholu
w roslinach stwierdzono juz dawno. Klacza
Nuphar luteum wyrainie nim czué. Takie ga-
tunki makrohydrofitéw, jak Nuphar advena,
Nymphaea tuberosa, Asclepias incarnata, Spar-
ganium eurycarpum, Peltandra virginica, Pon-
tederia cordata, Typha latifolia, Scirpus validus,
Ranunculus flammula, Carex lasiocarpa, Juncus
effusus, Senecio aquaticus, Mentha aquatica i
Caltha palustris, moga zy¢ w warunkach beztle-
nowych przez diugo okres czasu [19, 26]. Wyka-
zano [7), ze Senecio aquaticus i Senecio smithii
pojawiaja sie w wilgotnych kanatach, jak tez i w
strefie litoralnej akwenéw, gdyz ich korzenie
musz3 by¢ czesto zalewane. Ponadto pospolity u
nas chwast ogrodowy, Senecio vuigaris moze
réwniez tworzy¢ forme rosngca w warunkach
podwyzszonej wilgotnosci.

U wiekszosci gatunkéw makrohydrofitéw
aktywno$c¢ dehydrogenazy alkoholowe;j Zzmniej-
sza si¢; stwierdzono to migdzy innymi u Myoso-
lis scorpioides, Glyceria maxima, Phalaris
arundinacea, Iris pseudacorus i Juncus effusus

[19]. U innych gatunkéw makrohydrofit6w
aktywnos¢ tego enzymu nie ulega zmianie wte-
dy, gdy ich korzenie s3 zalane woda. Do tej gru-
Py mozna zaliczy¢ przede wszystkim: Senecio
aquaticus, Mentha aquatica, Caltha palustris i
Ranunculus flammula. W przypadku typowych
mezofitéw, w korzeniach zalanych woda szybko
wzrasta aktywno$¢ dehydrogenazy alkoholowe;j.
Powoduje to szybki wzrost zawartosci szkodli-
wego alkoholu etylowego w ich tkankach. Jak
stwierdzili Hanson, Jacobson i Zwar [15], w
warstwie aleuronowej himalajskiej odmiany je-
czmienia w warunkach deficytu tlenowego two-
rzy si¢ pie¢ izoenzyméw dehydrogenazy alko-
holowej. Pod wptywem dehydrogenazy alkoho-
lowej aldehyd octowy ulega przemianie do alko-
holu etylowego. Nalezy pamietaé réwniez o
tym, Ze ten aldehyd moze powsta¢ réwniez z
kwasu pirogronowego. U wigkszosci gatunkéw
makrohydrofitéw brak jest enzymu Zwanego
»jablczanowym”. Enzym ten jest dehydrogenaza
dekarboksylujaca kwas jabtkowy, ktéry prze-
ksztalca si¢ w kwas pirogronowy. Na tej wiec
drodze nastgpuje blokada syntezy kwasu piro-
gronowego, ktéry dalej mégtby ulegaé przemia-
nie do aldehydu octowego. Zwickszona zawar-
tos¢ aldehydu octowego u roslin wodnych nie
tolerujacych zatapiania swoich korzeni, przy
zwiekszonej aktywnosci dehydrogenazy alkoho-
lowej doprowadza do szybkiego nagromadzania
sie aikoholu etylowego, a z czasem dochodzi na-
wet do zatruwania ich tkanek oraz stopniowego
obumierania roslin. Gatunki tolerancyjne chara-
kteryzuja si¢ niskim wspé6iczynnikiem fermenta-
cji alkoholwe;j. Juz po uptywie czterech dni od
zalania woda, nastepuje u nich wzrost zawarto-
$ci kwasu jabtkowego. Wykazano, [22], ze gro-
madzacy si¢ w warunkach zatopienia kwas jabl-
kowy stapowi alternatywny do alkoholu etylo-
wego koricowy produkt beztlenowego oddycha-
nia. Od innych alternatywnych produktéw kof-
cowej fazy glikolizy, rézni si¢ on tyni, ze po-
czatkowo jest zwigzany ze wzrostem fermenta-
¢ji alkoholowej, a ponadto jest odpowiedzialny
za redukcje tego procesu, gdy nastapi wzrost za-
wartosci tlenu i poprawi si¢ aeracja korzeni. Ten
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Ryc. 1. Schemat przemian metabolicznych u gatunkéw tolerujacych zalewanie (helofity).
Fig. 1. Schematic diagram of metabolic changes by flood-tolerance species (helophytes).
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Ryec. 2. Schemat przemian metabolicznych u gatunk6w nie tolerujacych zalewania (mezofity).

Fig. 2. Schematic diagram of metabolic changes by flood- intolerance species (mesophytes).
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wego. Jak stwierdzono, juz po uplywie jednego
miesigca od zalania korzeni zaréwno u gatun-
kéw tolerancyjnych, jak i nietolerancyjnych,
tworzyl si¢ kwas szczawiooctowy, ktéry dalej
przeksztalcat sic w kwas jablkowy. Réznice w
oddychaniu beztlenowym obydwu ekologicz-
nych grup roslin przedstawiaja ryciny 1i 2.
Oddychanie beztlenowe przebiegajace w
swoisty sposéb u makrohydrofitéw tolerujacych
niskie ci$nienie tlenu, moze ulega¢ pewnym mo-
dyfikacjom [8]. U gatunk6w nietolerancyjnych
proces oddychania ulega zablokowaniu, a gliko-
liza prowadzi do wytworzenia aldehydu octowe-
go i alkoholu etylowego. Szybkiemu przeksztal-
caniu si¢ aldehydu octowego w alkohol etylowy
sprzyja obniZenie wartosci stalej Michaelisa,
charakterystycznej dla przebiegu tej reakcji
katalizowanej przez dehydrogenaz¢ alkoholo-
wa, co wydatnie przyspiesza glikolize. Powsta-
jacy aldehyd octowy indukuje dehydrogenaze
alkoholowa. Kwas jabtkowy jest dekarboksylo-
wany przez swoisty enzym ,jabtczanowy™ do
kwasu pirogronowego, ktéry pod wptywem o-
karboksylazy ulega przemianie do aldehydu oc-
towego, a ten do alkoholu etylowego pod wpty-
wem  dzialania dehydrogenazy alkoholowe;.
Kwas szczawiooctowy pod wlywem dehydroge-
nazy jablczanowej przechodzi w kwas jabtko-
wy. Kwas szczawiooctowy moze tworzy¢ sie
przez dekarboksylacje kwasu fosfoenolopi-
rogronowego. Kwas jabtkowy nie gromadzi sie
w tkankach gatunkéw nietolerancyjnych, po-
niewaz ulega dalszej przemianie do kwasu piro-
gronowego pod wplywem dziatania swoistego
enzymu jablczanowego, bedacego dehydroge-
nazy dekarboksylujaca. U roslin nie przystoso-
wanych do znoszenia niskiego cisnienia tlenu,
dochodzi do nagromadzania si¢ aldehydu octo-
wego i alkoholu etylowego w wyniku blokowa-
nia proceséw glikolizy. U gatunkéw roslin tole-
rujacych niskie cisnienie tlenu, normalne oddy-
chanie jest tylko czgsciowo blokowane. Wpraw-
dzie glikoliza doprowadza do wytworzenia sie
aldehydu octowego, jednakze jego ilos¢ nie jest
wystarczajgca do aktywnego indukowania dehy-
drogenazy alkoholowej. Widocznie wartos¢ sta-

lej Michaelisa pozostaje niezmieniona, a wiec
nie nastepuje przyspieszenie glikolizy. Groma-
dzace si¢ wtedy jablczany nie sq toksyczne dla
roslin; moga one by¢ tatwo wykorzystane przez
ro§liny, gdy warunki tlenowe ulegna poprawie.
Ten swoisty system oddychania jest zasadniczo
niezalezny od metabolizmu wyzszych rolin
[32]. Enzym jabiczanowy pelni role czynnika
mobilizujacego rezerwy kwasu jabtkowego na-
gromadzajace si¢ w roslinach. Stan réwnowagi
reakcji katalizowanych przez ten enzym fawory-
zuje wyraZnie stosunek substratu do produktéw
koricowych gromadzacych sie w wakuoli.

Przy niedostatecznym zaopatrzeniu roslin w
tlen, w ich tkankach gromadzg si¢ kwasy organi-
czne, a przy jego catkowitym braku - alkohole.
Kwasy organiczne sa produktami niepetnego
spalania. Jezeli nie ma dekarboksylazy odszcze-
piajacej dwutlenek wegla z kwasu pirogronowe-
g0, wowczas sam kwas pirogronowy moze stac
si¢ akceptorem wodoru. Powstaje wtedy kwas
mlekowy. Stwierdzono [10], ze u Glyceria
aquatica podczas anaerobiozy trwajacej od 3 do
7 godzin szybko spada aktywnos¢ enzymu jabl-
czanowego, co powoduje spadek produkcji kwa-
su pirogronowego, a produktami koricowymi
tych przemian sg alkohol etylowy i kwas mleko-
wy. W korzeniach makrohydrofitéw tworzy si¢
réwniez kwas bursztynowy; jest on jednym z
produktéw odwodorowania w cyklu Krebsa. W
warunkach beztlenowych wraz z naplywem
zwiazk6w sprzgzonych z flawinami, proces
dehydrogenacji moze by¢ szybko zatrzymany i
wtedy gromadza sie bursztyniany. Zawarto$é
bursztynianéw i jablczanéw jest znacznie wie-
ksza od zawartosci kwasu mlekowego. Uwaza
si¢ [9], ze stosunek ilosci jablczan6w do burszty-
nianéw moze by¢ czynnikiem diagnostycznym
w okresleniu przynaleznosci danego gatunku do
helofitéw. U gatunk6w nie bedacych helofitami,
wystepuje tendencja do nagromadzania sie zna-
cznie wigkszej ilosci kwasu mlekowego niz bur-
sztynianéw. Stosunek ilosci kwasu mlekowego
do ilosci bursztynianéw po 4 dniach od zalania
woda korzeni, wzrést o 120% u Carex arenaria,
110% u Carex lasiocarpa. 45% u Senecio aqua-
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ticus i 25% u Juncus effusus [9]. Kwas burszty-
nowy jest znanym juz od dawna produktem od-
dychania beztlenowego. Pasteur odkryt go w ro-
ku 1860 w produktach ferementacji alkoholowej
[8].

Duze ilosci kwasu jabtkowego gromadzace
sie w tkankach makrohydrofitéw moga ulegac
dalszym przemianom metabolicznym, gdy z po-
wrotem zaistnieja warunki tlenowe [6]. Kwas
jablkowy jest alternatywnym do alkoholu etylo-
wego produktem beztlenowego oddychania ro-
§lin wodnych {27]. Kwas ten jest dalej metabo-
lizowany w cyklu kwasow tréjkarboksylowych
(cyklu Krebsa) na drodze acetyl — koenzym A.
Zawartosé kwasu jablkowego jest zmienna w
biegunowych czesciach korzeni. Jak wiemy,
procesy oddychania i pobierania jonéw przez ro-
sliny sa ze soby zwigzane. Kwasy organiczne
odgrywaja specyficzna rolg¢ w utrzymaniu row-
nowagi jonowej roslin [30]. Gdy w korzeniach
jeczmienia zwigksza si¢ ilo$¢ kationéw, réwno-
waga jonowa jest utrzymywana dzigki syntezie
kwasu jablkowego. Kwas jabtkowy zapobiega
clektrycznej obojetnosci komorek, utrzymujac
ujemny tadunek cytoplazmy. Stwierdzono po-
wigzanie miedzy wigzaniem dwutlenku wegla a
pobieraniem kationéw [20, 28]. Jak to zaobser-
wowal Hurd [18], dwuweglany silnie wspoma-
gaja pobieranie potasu przez tkanki korzenia bu-
raka. Dwuweglany sa adsorbowane w odwrotncj
ilosci do zawartosci jablczanéw wystepujacych
w tkankach korzeni. Podobny wplyw na zwig-
kszenie si¢ adsorpcji jonéw przez korzenie ro-
§lin, wywiera rowniez kwas fosfoenolopirogro-
nowy.

Kwas fosfoenolopirogronowy gromadzacy
sie w tkankach makrohydrofitéw, moze ulegac
dalszym przemianom metabolicznym do kwasu
szykimowego kondensujac z erytrozo-4-fosfora-
nem. Obecnos¢ tego kwasu stwierdzono w kia-
czach Nuphar luteum [9). Znaczne ilosci kwasu
szykimowego i chinowego gromadza si¢ w
okresie zimy w klaczach Iris psenudoacorus. W
warunkach beztlenowych kwas chinowy ulega
przeksztalceniu w kwas szykimowy, co stwier-
dzono w paczkach rézy [11]. Kwas szykimowy

jest metabolitem posrednim nie tylko w syntezie
niektérych aminokwas6w, ale takze i alkaloi-
déw.

ZNACZENIE SPECYFICZNEGO MECHANIZMU
ODDYCHANIA BEZTLENOWEGO DLA
MAKROHYDROFITOW

Swoisty przebieg oddychania beztlenowego
wystepujacy u wielu gatunkéw makrohydro-
fitw pozwala im przezy¢ trudne dla nich okre-
sy. Ma to duze znaczenie podczas dlugiego
okresu spoczynku w okresie zimy ich czesci
podziemnych, takich jak bulwy, kiacza, roziogi
oraz paczkéw zimowych, a nawet catych roslin
jak to ma miejsce w przypadku Stratiotes aloi-
des czy Lemna minor. Na dnie zbiomikéw wod-
nych panuje zawsze temperatura okolo 4°C i
prawie nie wystepuje tlen drobinowy. Moili-
wos$¢ zmian w mechanizmie oddychania beztle-
nowego jest szczegblnie wazna dla tych gatun-
k6w makrohydrofitéw, ktére wystepuja w strefie
litoralnej. W tej strefie badzo czesto poziom wo-
dy ulega nawet znacznym wahaniom i dlatego
korzenie gatunk6w szuwarowych czgsto zostaja
zatapiane. Niezmiernie wazny jest dla nich fakt,
ze moga one dysponowaé¢ mechanizmem po-
zwalajacym im regulowaé tempo zachodzenia
glikolizy. W czasie zatopienia proces glikolizy
ulega u nich znacznemu spowolnieniu, pomimo
zwiekszajacej si¢ zawartosci aldehydu octowe-
go. W analogicznych warunkach u typowych
mezofitéw proces glikolizy ulega przyspiesze-
niu, i gdy okres zatopienia wydtuza si¢, nagro-
madzajacy si¢ alkohol etylowy powoduje zatru-
cie tkanek ro$linnych, U makrohydrofitéw w po-
dobnych warunkach znacznie zmniejsza si¢
aktywno$¢ dehydrogenazy alkoholowej, co
wlasnie powoduje spowolnienie przebiegu pro-
cesu glikolizy. Ponadto nie zawieraja one enzy-
mu jablczanowego przeksztalcajacego kwas
jablkowy w kwas pirogronowy. Moga wigc w
ten sposéb blokowac syntez¢ kwasu pirogrono-
wego, kiory dalej méglby ulega przemianie do
aldehydu octowego. Jest to wigc druga z mozli-
wych drég zmniejszenia szkodliwosci korico-
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wych produktéw glikolizy poprzez jej czescio-
we spowolnienie lub nawet calkowite zabloko-
wanie. Niska aktywno$¢ dehydrogenazy alkoho-
lowej i brak enzymu jabiczanowego pozwalaja
wielu gatunkom makrohydrofitéw tak bardzo
zmodyfikowaé przebieg procesu glikolizy, ze
praktycznie ja blokuja, gdy warunki $rodowiska
sa dla nich silnie ograniczajace. Nalezy réwniez
nadmienié, ze aktywno$¢ enzymu jabiczanowe-
go u mezofitow nie jest réwniez zbyt wysoka,
gdyz moze on latwo ulegad inhibicji przez liczne
kwasy dwu- i tréjkarboksylowe, wlacznie z jabt-
czanami w wysokim st¢zeniu. Jednakze wrazli-
wos$€¢ tego enzymu na inne kwasy organiczne,
nie ma wplywu na przebieg procesu glikolizy u
mezofitéw i nie moze wpltynaé na zmniejszenie
si¢ toksycznosci jej produktéw koficowych.
Gromadzacy si¢ w tkankach korzeni makrohy-
drofitéw kwas jablkowy nie jest dla nich toksy-
czny, lecz wprost przeciwnie, wplywa on pozy-
tywnie na zachowanie réwnowagi jonowej w
przypadku nagromadzenia si¢ wigkszych ilosci
kationéw w tkankach roslin. Ponadto potrafia
one réwniez wykorzystywaé efektywniej azota-
ny jako alternatywne do tlenu Zrédto pochtania-
jace elektrony podczas przedluzajacej si¢ ana-
erobiozy. Przy braku lub niedostatku tlenu azo-
tany jako czynnik utleniajacy zastepuja w pew-
nym stopniu tlen drobinowy u tych gatunkéw ro-
slin, ktdre charakteryzuje mniejsza zdolnos$é do
przeprowadzenia fermentacji. Makrohydrofity
tolerujace niskie cisnienie tlenu w obrgbie swej
rhizosfery potrafig tez w tych warunkach synte-
tyzowaé wigksze ilosci r6Zznych aminokwasow.
Przypuszczalnie moga one dzigki temu reoksy-
dowac¢ zredukwang form¢ dwunukleotydu niko-
tynoamido-adeninowego (NADH?2), ktéry od-
grywa wazng role w wielu procesach metabo-
licznych zachodzacych w roslinach.

Wyrazem przystosowania wielu gatunkéw
makrohydrofitow do bytowania w warunkach
czgSciowo zmniejszonego cisnienia tlenu, jest
mozliwo$¢ daleko posunigtych modyfikacji w
oddychaniu beztlenowym. Dzigki temu powsta-
ja w ich korzeniach w warunkach anaerobiozy
réznego rodzaju kwasy organiczne, takie jak

kwas bursztynowy, chinowy i szykimowy oraz
w niewielkich ilosciach kwas mlekowy. Kwas
mlekowy powstaje giéwnie u tych gatunkéw
makrohydrofitéw, ktére wystgpuja w strefie szu-
waréw. Wyrézniaja sie one na ogél tym, Ze nie
majg dekarboksylazy odszczepiajacej dwutlenek
wegla z kwasu pirogronowego. W warunkach
podtopienia ich korzeni, sam kwas pirogronowy
staje si¢ akceptorem wodoru i przeksztalca si¢ w
kwas mlekowy. W tej grupie ekologicznej ma-
krohydrofitéw, aktywnos¢ enzymu jablczano-
wego stosunkowo szybko spada, co powoduje
spadek produkcji kwasu pirogronowego. U tych
ro$lin nastgpuje nieznaczna tylko modyfikacja
procesu glikolizy, tak ze jej produktami korico-
wymi sa alkohol etylowy i kwas mlekowy. Ta
grupa duzych bylin szuwarowych nie wykazuje
wigc specjalnych przystosowan do znoszenia
dluzszych okreséw zalania ich korzeni woda. W
swoim siedlisku wymagaja one na ogot stalego
poziomu wody, aczkolwick moga one tolerowac
wystepowanie niezbyt diugich okreséw zmian
jej poziomu. W grupie gatunkéw szuwarowych
rysuje si¢ wigc wyraznie tendencja do rozszcze-
pienia ich na dwie podgrupy, znoszace odmien-
ne warunki jezeli chodzi o dostgpnos¢ tlenu dro-
binowego; jedna z nich jest dobrze przystosowa-
na do znoszenia warunkéw niskiego cisnienia
tlenu w obrebie rizosfery dzigki posiadaniu mo-
zliwosci dokonywania zmian swego metabo-
lizmu beztlenowego. a druga nie moze zmieniaé
przebiegu glikolizy i dlatego wymaga statych
warunkéw tlenowych. Wyjasnitoby to w wielu
przypadkach wystepowanie okres§lonych gatun-
kéw makrohydrofitow w obrgbie danych stref
roslinnosci w réznego typu akwenach.
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