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Wstęp 
 
 
 
 
 
 Prezentowana Państwu monografia jest już czwartą pozycją wydawniczą cyklu 
poświęconego najnowszym osiągnięciom z zakresu badań nad bioróżnorodnością, 
prowadzonych na wszystkich poziomach organizacji życia roślin, grzybów i poro-
stów – od komórki do ekosystemu. Motywem przewodnim cyklu jest wszechstron-
na analiza funkcjonowania roślin i grzybów w zmieniających się warunkach środo-
wiska, dzięki interdyscyplinarnym badaniom genetycznym, biochemicznym, fizjo-
logicznym, florystycznym, demograficznym oraz fitosocjologicznym. 

 Poszczególne rozdziały monografii prezentują szeroki zakres zagadnień nau-
kowych związanych z ekofizjologią, biochemią, biologią rozwoju roślin, ekologią 
populacji, fitosocjologią, florystyką i systematyką. Autorami rozdziałów są pracow-
nicy uczelni krajowych, uznani badacze naukowi, w większości członkowie Polskie-
go Towarzystwa Botanicznego. 

 W monografii omówione zostały szczegółowo różnorodne zagadnienia przed-
stawiane w świetle najnowszych badań, między innymi: modyfikacja aktywności 
kluczowego enzymu fotosyntezy – rubisco, rola fotooddychania oraz metabolizmu 
cukrów w roślinach rosnących w zmiennych warunkach środowiska, różnorodność 
porostów czy zbiorowisk roślinnych występujących na terenach obszarów chronio-
nych oraz na terenach zanieczyszczonych metalami ciężkimi. W tomie przedsta-
wiono wiele przykładów dostosowań roślin do wzrostu i rozwoju w warunkach 
stresu biotycznego i abiotycznego. Została również zasygnalizowana problematyka 
paleobotaniczna, dotycząca wpływu osadnictwa człowieka na szatę roślinną. 

 Życząc Państwu miłej lektury, mamy nadzieję, że monografia przyczyni się do 
owocnej dyskusji, kontynuacji interdyscyplinarnych badań nad bioróżnorodnością 
lub określenia nowych interesujących kierunków badań w tym zakresie. 
 
 

Andrzej Bajguz, Iwona Ciereszko 
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  1     Regulacja karboksylazy/oksygenazy  
rybulozo-1,5-bisfosforanu (Rubisco)  

w odpowiedzi na zmiany  
czynników środowiskowych 
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Streszczenie 
Liczne dane dowodzą, że Rubisco podlega bardzo precyzyjnej regulacji w odpowiedzi na krótko- 
i długoterminowe zmiany czynników środowiskowych, a także zmieniający się kontekst ontogene-
tyczny. Wydarzenia regulacyjne uruchamiane w odpowiedzi na zmiany czynników środowisko-
wych, włączając w nie zastąpienie warunków komfortowych stresowymi, mogą polegać na modu-
lacji zawartości Rubisco poprzez zmiany intensywności syntezy i degradacji obu podjednostek, 
względnie na modulacji aktywności karboksylacyjnej gotowych cząstek enzymu. Niniejsza praca 
stanowi przegląd stanu wiedzy na temat molekularnych uwarunkowań wydarzeń regulacyjnych, 
którym podlega Rubisco, z uwzględnieniem wyników najnowszych dokonań w zakresie poznania 
struktury i funkcji tego enzymu.  

Słowa kluczowe: aktywność karboksylacyjna, degradacja, mniejsza podjednostka Rubisco, większa 
podjednostka Rubisco, transkrypcja 
 
 
Polskie Towarzystwo Botaniczne   
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Różnorodność biologiczna – od komórki do ekosystemu 
Funkcjonowanie roślin i grzybów. Środowisko – eksperyment – edukacja 

redakcja naukowa:  Andrzej Bajguz i Iwona Ciereszko 
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1.1.  Wstęp 
 
 Karboksylaza/oksygenaza rybulozo-1,5-bisfosforanu (Rubisco, EC 4.1.1.39) 
jest najobficiej reprezentowanym białkiem w biosferze. Szacuje się, że enzym ten 
stanowi 0,2% wszystkich obecnych na Ziemi białek (Ellis, 1979), a u roślin typu C3 
Rubisco stanowi od 30% do 50% całkowitej puli rozpuszczalnych białek liścia; 
w enzymie tym zakumulowane jest także 25% całkowitej puli azotu liścia (Ellis, 
1979). Rubisco katalizuje karboksylację cząsteczki rybulozo-1,5-bisfosforanu (RuBP), 
co stanowi pierwszą reakcję fazy ciemnej fotosyntezy (Ellis, 1979) oraz oksygenację 
RuBP (Bowes i in., 1971). Jeden z produktów oksygenacji RuBP podlega złożonej 
sekwencji reakcji składających się na cykl fotooddechowy (Chollet, 1997). Obec-
ność Rubisco została potwierdzona w odniesieniu do większości organizmów auto-
troficznych, wliczając w nie: archeony, bakterie fotosyntetyczne, bakterie chemoli-
toautotroficzne, cyjanobakterie, eukariotyczne glony oraz rośliny wyższe. 
 Cząstki Rubisco są najczęściej multimerami zbudowanymi z dwóch typów 
podjednostek: większych (LS-large subunit, ok. 50 kDa) oraz mniejszych (SS-small 
subunit, ok. 13 kDa) (Whitney i in., 2011). W przypadku pewnej liczby gatunków, 
obie podjednostki zostały zsekwencjonowane, a ponadto udało się poznać struktury 
krystaliczne holokompleksu Rubisco (zostały one zdeponowane w bazach NCBI 
oraz PDB). Najczęściej spotykaną wersją Rubisco, obecną u roślin wyższych (ale 
także u większości fotoautotroficznych bakterii, cyjanobakterii, glonów niezielo-
nych oraz krasnorostów) jest heksadekamer zbudowany z ośmiu dużych oraz 
ośmiu małych podjednostek, określany jako forma I Rubisco (Ryc. 1.1.). Analizy 
bioinformatyczne sekwencji aminokwasowych obu podjednostek Rubisco zaklasy-
fikowanych jako forma I doprowadziły do wyróżnienia w jej obrębie dwóch podty-
pów: „zielonego” oraz „czerwonego”, które dodatkowo podzielone zostały na dwie 
mniejsze grupy. W ramach podtypu „zielonego” wyróżnia się, między innymi, gru-
pę I B charakterystyczną dla roślin wyższych, glonów zielonych i niektórych cyja-
nobakterii.  
 W heksadekamerze formy I Rubisco podjednostki LS są odpowiedzialne za 
aktywność karboksylacyjną – grupują się w cztery pary, w obrębie których każda 
z podjednostek jest zorientowana przeciwlegle względem partnera. Wewnątrz każ-
dej pary istnieją dwa centra katalityczne współtworzone przez reszty aminokwaso-
we należące do obu oddziaływujących ze sobą podjednostek (Whitney i in., 2011). 
Cztery dimery LS budują rdzeń holokompleksu, na którego biegunach zlokalizo-
wane są dwa tetrameryczne pierścienie utworzone przez cząsteczki podjednostek SS 
Rubisco (Andersson, Backlund, 2008). Holokompleks Rubisco szpinaku ma kształt 
cylindra o średnicy ~ 110 Å i wysokości ~ 100 Å (Liu i in., 2010), przez wnętrze 
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którego przechodzi hydrofilny kanał zapewniający wystarczającą ilość miejsca nie-
zbędnego dla otwierania i zamykania centrów katalitycznych w trakcie przeprowa-
dzania reakcji enzymatycznej (Esquivel i in., 2013). Strukturę formy I Rubisco zapi-
suje się w jako (L2)4(S4)2, a całkowita masa cząsteczkowa holokompleksu została 
określona jako ok. 550 kDa (Tabita, 1999). 

 

Rycina 1.1. Struktura krystaliczna Rubisco szpinaku (Spinacia oleracea) 

Objaśnienia: 
Rubisco szpinaku reprezentuje formę I, podtyp „zielony”, grupę IA. PDB ID: 1RCX 
 
 Jakkolwiek centra katalityczne są zlokalizowane w obrębie podjednostek LS, to 
nie ma wątpliwości, że podjednostki SS w istotny sposób wpływają na funkcje kata-
lityczne holokompleksu. Wskazują na to wyniki doświadczeń dowodzące, że ak-
tywność karboksylacyjna chimerycznych cząstek Rubisco, składających się z pod-
jednostek LS ryżu oraz SS pochodzących z sorgo jest zmieniona w porównaniu 
z aktywnością karboksylacyjną natywnego Rubisco ryżu (Ishikawa i in., 2011). 
Z kolei aktywność kompleksu (L2)4, powstałego przez całkowite usunięcie podjed-
nostek SS z holokompleksu Rubisco cyjanobakterii Synechococcus, okazała się 
o kilka procent niższa niż natywnego holokompleksu, a ponowne przyłączenie pod-
jednostek SS do rdzenia pozwala w pełni odtworzyć aktywność katalityczną enzy-
mu (Andrews, Ballment, 1983). 
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 W genomie Arabidopsis thaliana obecne są cztery geny kodujące SS określane 
jako: rbcS-1a, rbcS-1b, rbcS-2b oraz rbcS-3b (Spreitzer, Salvucci, 2002) (Ryc. 1.2.). 
Geny te różnią się strukturą pierwszorzędową, przy czym: rbcS-1b, rbcS-2b oraz 
rbcS-3b wykazują wysokie (na poziomie ponad 95%) podobieństwo sekwencji nu-
kleotydowej oraz długości zarówno egzonów, jak i intronów; rbcS-1a jest natomiast 
mniej podobny do każdego spośród rbcS1-3b niż poszczególne rbcS1-3b między 
sobą (Dean i in., 1989). Gen kodujący LS Rubisco (rbcL) jest u A. thaliana repre-
zentowany przez pojedynczą kopię nieposiadającą intronów, wchodzącą w skład 
genomu chloroplastowego, ale całkowita liczba kopii rbcL przypadająca na komór-
kę jest wyższa, co wynika ze znacznej liczby chloroplastów zlokalizowanych na jej 
terytorium oraz obecności wielu kopii genomu w każdym z chloroplastów (Gutte-
ridge, Gatenby, 1995). 
 

 

Rycina 1.2. Struktura genów kodujących podjednostkę SS (rbcS-1a, rbcS-1b, rbcS-2b, rbcS-3b) 
oraz genu kodującego podjednostkę LS Rubisco Arabidopsis thaliana  

Objaśnienia: 
UTR – odcinek kodujący rejon mRNA niepodlegający translacji  

Źródło: dane elektroniczne, tryb dostępu: http://www.ncbi.nlm.nih.gov 
 
 Cząstki Rubisco należące do formy I katalizują reakcję karboksylacji (polega-
jącą na przyłączeniu cząsteczki CO2 do cząsteczki RuBP) po uprzedniej aktywacji, 
która polega na wolnej i odwracalnej karbamylacji, tzn. przyłączeniu dodatkowej 
(niebędącej substratem) cząsteczki CO2 do ε-aminowej grupy konserwatywnej resz-
ty lizyny, zlokalizowanej w centrum katalitycznym enzymu; w przypadku szpinaku 
jest to Lys 201 (Lorimer, 1981). Na skutek przyłączenia się CO2 do reszty lizyny 
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powstaje karbaminian, który poprzez szybką reakcję przyłączania Mg2+ tworzy do-
datnio naładowany związek chelatowy, dzięki czemu enzym staje się aktywny kata-
litycznie (Lorimer, Miziorko, 1980). Do zaktywowanej cząstki holokompleksu  
Rubisco wiąże się cząsteczka RuBP. Karboksylacja RuBP jest reakcją wieloetapową, 
która rozpoczyna się od enolizacji substratu związanego z centrum katalitycznym 
Rubisco. W wyniku tej reakcji dochodzi do wytworzenia nietrwałego endiolowego 
metabolitu pośredniego, który następnie reaguje z cząsteczką CO2, co prowadzi do 
wytworzenia nietrwałego produktu pośredniego hydratowanego, następnie do 
dwóch cząsteczek kwasu 3-fosfoglicerynowego (3-PGA). Cząsteczki 3-PGA są kie-
rowane do cyklu Calvina, a jego metabolity zostają wykorzystane zarówno do syn-
tezy skrobi, jak i regeneracji RuBP. 
 Rola, jaką spełnia Rubisco w metabolizmie organizmów fotoautotroficznych 
jest tak istotna, że zarówno zawartość, jak i aktywność karboksylacyjna tego enzy-
mu podlega precyzyjnej i złożonej regulacji w odpowiedzi na fluktuacje czynników 
środowiskowych i na zmieniającą się sytuację ontogenetyczną. 
 
 

1.2.  Regulacja Rubisco w odpowiedzi na zmianę czynników 
środowiskowych innych niż natężenie światła 

 
1.2.1.  Zmiany zawartości Rubisco 

 Regulacja Rubisco polegająca na zmianie zawartości enzymu dotyczy zarówno 
syntezy, jak i degradacji obu podjednostek Rubisco i może rozgrywać się na wszyst-
kich etapach biosyntezy białka: transkrypcji, translacji oraz wydarzeń potranslacyj-
nych.  
 W odniesieniu do regulacji na poziomie transkrypcji, zmiany natężenia czyn-
ników środowiskowych mogą, w zależności od kierunku tych zmian, powodować 
zarówno wzmocnienie, jak i osłabienie aktywności transkrypcyjnej genów kodują-
cych obydwie podjednostki. Wzmocnienie transkrypcji rbcL i rbcS obserwowano na 
przykład w trakcie ekspozycji sosny alpejskiej na podwyższone stężenie ozonu (Pel-
loux i in., 2001), a także u tego samego gatunku sosny i w liściach roślin Arabidopsis 
thaliana poddanych stresowi suszy (Williams i in., 1994, Pelloux i in., 2001). Z kolei 
długoterminowa hodowla roślin Arabidopsis thaliana w warunkach podwyższone-
go stężenia CO2 skutkuje znacznym obniżeniem zawartości holokompleksu Rubi-
sco, które wynika z zahamowania transkrypcji genów obu podjednostek (Cheng 
i in., 1998).  
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 Przykładem zaangażowania translacji w regulację zawartości Rubisco jest ob-
niżenie wydajności translacji mRNA podjednostki LS zaobserwowane u siewek 
grochu (Pisum sativum), które poddawano trwającej do 2 dni ekspozycji na uzu-
pełniające promieniowanie UV-B (Mackerness i in., 1997). Wydaje się prawdopo-
dobne, że mechanizmy regulujące zawartość Rubisco na poziomie translacji, uru-
chamiane mogą być w odpowiedzi na różnorodne stresy środowiskowe, których 
wspólnym mianownikiem jest promowanie wytwarzania reaktywnych form tlenu 
(RFT). Uważa się bowiem, że nagromadzenie RFT skutkuje zmianami w statusie 
redoks puli glutationu komórki, czego konsekwencją jest zahamowanie translacji 
mRNA LS Rubisco (Irihimovitch, Shapira, 2000). 
 Wśród potranslacyjnych mechanizmów regulujących zawartość Rubisco wy-
mienia się cały szereg wydarzeń obejmujących agregację i/lub degradację (bezen-
zymatyczną lub enzymatyczną) podjednostki LS Rubisco. Jednym z lepiej scharak-
teryzowanych mechanizmów regulujących zawartość Rubisco, poprzez wydarzenia 
mające charakter potranslacyjny, jest fragmentacja bezenzymatyczna LS, czynni-
kiem promującym którą są RFT. W przypadku inkubacji oczyszczonego Rubisco 
w środowisku wytwarzającym generującym rodnik hydroksylowy w reakcji Fento-
na (a reakcja ta może zachodzić w odpowiedzi na różnorodne stresy środowiskowe) 
dochodzi do miejscowo specyficznego cięcia podjednostki LS w sąsiedztwie Gly-239 
(Ishida i in., 1999). Sądzi się, że miejsce to wiąże z wysoką efektywnością jony Fe2+, 
w obecności których dochodzi do lokalnej akumulacji rodnika hydroksylowego 
w wyniku reakcji Fentona (Luo i in., 2002). W literaturze światowej znajdują się 
ponadto stosunkowo liczne przykłady wskazujące na to, że jednym z potranslacyj-
nych mechanizmów regulujących zawartość Rubisco jest degradacja podjednostki 
LS katalizowana przez proteazy (= degradacja enzymatyczna). Przykłady te obej-
mują wyniki badań polegających na inkubacji in vitro lizatów chloroplastów lub 
oczyszczonych preparatów Rubisco w warunkach naśladujących działanie in vivo 
różnorodnych czynników stresowych, takich jak np. podwyższona temperatura 
(liście ryżu – Bose i in., 1999 oraz liście pszenicy – Zhang i in., 2005). Wskazano, 
że kluczową rolę w enzymatycznej degradacji LS Rubisco najprawdopodobniej 
odgrywają RFT poprzez indukowanie oksydacyjnych modyfikacji struktury pod-
jednostki LS, których skutkiem jest podwyższenie jej podatności na atak proteaz 
(Desimone i in., 1996).  
 Dowiedziono, że degradacja LS Rubisco, do jakiej dochodzi w odpowiedzi na 
działanie niektórych czynników stresowych, może być poprzedzona powstaniem 
agregatów białko-białko z udziałem LS (jako skutek wprowadzenia do LS modyfi-
kacji oksydacyjnych) oraz przemieszczaniem agregatów do błon chloroplastowych 
– taką sytuację obserwowano w komórkach Chlamydomonas reinhardtii poddawa-
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nych stresowi solnemu (Marin-Navarro, Moreno, 2006) oraz w roślinach pszenicy 
i Spirodela oligorrhiza traktowanych jonami Cu2+ lub poddanych stresowi deficytu 
azotu (Mehta i in., 1992). Uważa się, że w tych przypadkach dopiero powstawanie 
międzybiałkowych agregatów z udziałem LS oraz wejście przez agregaty w kontakt 
z błonami nadaje LS podatność na degradację enzymatyczną. Zatem scenariusz 
wydarzeń regulacyjnych prowadzących do degradacji LS Rubisco może, ale nie 
musi obejmować etapu agregacji oraz przyłączenia się agregatów do błon chloro-
plastowych (błon tylakoidowych lub otoczek). Jednak scenariusz potranslacyjnych 
mechanizmów regulujących zawartość Rubisco może być jeszcze inny, tzn. obej-
mować formowanie agregatów z udziałem podjednostek LS, któremu nie towarzy-
szy degradacja powstałych agregatów. Sytuację taką odnotowano np. w przypadku 
działania wysokiego stężenia H2O2 na komórki Chlamydomonas reinhardtii 
(Esquivel i in., 2006). Zaobserwowano również, że niedobór azotu u Euglena graci-
lis prowadzi do formowania wysokocząsteczkowych agregatów z udziałem LS Rubi-
sco, czemu towarzyszy przemieszczanie się wspomnianych agregatów ze stromy do 
błon chloroplastowych ale nie dochodzi do proteolitycznego usuwania LS (Garcia-
Ferris, Moreno, 1994). Nie ustalono natomiast dalszych losów niezdegradowanych 
agregatów międzybiałkowych z udziałem LS. Elementem wspólnym dla każdego 
z opisanych powyżej scenariuszy potranslacyjnych mechanizmów regulujących 
zawartość Rubisco są modyfikacje oksydacyjne podjednostki LS Rubisco (których 
sprawcami są RFT), do jakich dochodzi in vivo w odpowiedzi na różnorodne stresy.  
 
1.2.2.  Zmiany aktywności karboksylacyjnej Rubisco 

 Formą regulacji Rubisco w odpowiedzi na działanie stresów mogą być także 
zmiany aktywności karboksylacyjnej tego enzymu, które nie są powiązane z modu-
lacją zawartości białka holokompleksu.  
 Poznano kilka mechanizmów biorących udział w regulacji aktywności karbok-
sylacyjnej Rubisco. Za podstawowy uważa się aktywację enzymu, czyli karbamyla-
cję odpowiedniej reszty lizyny w centrum katalitycznym holoenzymu. Jak już o tym 
pisano wcześniej, karbamylacja Rubisco jest odwracalnym procesem zachodzącym 
spontanicznie w obecności CO2 i Mg2+. Stopień karbamylacji Rubisco in vivo moż-
na określić eksperymentalnie. Wykorzystuje się do tego pomiary tzw. aktywności 
karboksylacyjnej początkowej, tzn. mierzonej w ekstrakcie enzymatycznym liści 
bezpośrednio po jego sporządzeniu, którą porównuje się następnie z tzw. aktywno-
ścią karboksylacyjną całkowitą, tj. mierzoną po wcześniejszej inkubacji ekstraktu 
enzymatycznego w wysycającym stężeniu CO2 i Mg2+. Iloraz wartości aktywności 
początkowej i całkowitej – określany w literaturze światowej jako stan aktywacji 
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Rubisco – jest właśnie miarą tego, jak wiele spośród dostępnych centrów katali-
tycznych Rubisco jest karbamylowanych in vivo (Parry i in., 2008). Między innymi 
analizy in vitro aktywności karboksylacyjnych Rubisco pochodzących z liści tyto-
niu, bawełny i szpinaku wykazały znaczne obniżenie stanu aktywacji enzymu wraz 
ze wzrostem temperatury (Crafts-Brandner, Salvucci, 2000; Yamori i wsp., 2006). 
Stan aktywacji Rubisco istotnie obniża się także w trakcie suszy, co zanotowano np. 
w przypadku kilkunastu śródziemnomorskich gatunków roślin (Galmes i in., 2011) 
– dowiedziono, że przyczyną spadku stanu aktywacji Rubisco jest w tym przypadku 
obniżenie się wewnątrzchloroplastowego stężenia CO2, spowodowane zmniejsze-
niem się przewodności szparkowej i przewodności komórek mezofilu.  
 
 

1.3.  Regulacja Rubisco w odpowiedzi na zmiany 
natężenia światła 

 
1.3.1.  Zmiany zawartości Rubisco 

 Jednym z najważniejszych czynników środowiskowych odbieranych przez 
rośliny jest światło. Powszechnie wiadomo, że zmiany natężenia światła uruchamia-
ją mechanizmy regulujące Rubisco, zarówno wpływające na zawartość, jak i na 
aktywność enzymu. Mechanizmy te bada się stosując dwa modele eksperymentalne: 
model zazieleniania się etiolowanych siewek (= przejście ciemność: światło) oraz 
model zmiany natężenia światła, na które roślina jest eksponowana w ciągu dnia – 
na wyższe lub niższe od dotychczasowego.  
 Wykazano, że po przeniesieniu rosnących w ciemności siewek do światła (za-
zielenianie), dochodzi do uruchomienia transkrypcji genów rbcL i rbcS w liściach, 
co prowadzi do wzrostu zawartości Rubisco. Obserwacji takich dokonano m.in. dla 
kukurydzy; w tym przypadku rozpoznano w promotorze genu rbcL miejsce wiąza-
nia dwóch czynników transkrypcyjnych (CDF1 i RPLB). Czynniki te, wiążąc się do 
specyficznego miejsca w promotorze genu, stymulują inicjację jego transkrypcji. 
Jednoznacznie stwierdzono, że powinowactwo czynników transkrypcyjnych do 
miejsca wiązania w promotorze znacznie wzrasta na skutek działania światła (Liere 
i in., 2011). Także w regionie promotorowym genu rbcS występują konserwatywne 
sekwencje DNA, które wymagają światłozależnej interakcji z czynnikiem tran-
skrypcyjnym (HY5), aby uruchomić transkrypcję tego genu (Lopez-Ochoa i in., 
2007). Dowiedziono, że w trakcie zazieleniania się roślin również wydarzenia trans-
lacyjne uczestniczą w zmianach zawartości Rubisco (np. Klein i in., 1988). 
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 Zmiany natężenia światła, na jakie roślina jest eksponowana w ciągu dnia 
również prowadzą do uruchomienia procesów regulujących zawartość Rubisco, 
działając na poziomie transkrypcyjnym, translacyjnym i potranslacyjnym. Wyka-
zano mianowicie, że zmiana natężenia światła z niskiego na wysokie, której podda-
wano połówki pojedynczych liści tytoniu, w skali 1-2 dni wywołuje wzrost akumu-
lacji mRNA genu rbcS (efekt netto zmian intensywności transkrypcji oraz zmian 
stabilności mRNA) i związany z nim wzrost zawartości holokompleksu Rubisco 
(Prioul, Reyss, 1987). Jednakże kiedy komórki Chlamydomonas reinhardtii ekspo-
nowane na światło o niskim natężeniu traktowano światłem o natężeniu bardzo 
wysokim, zaobserwowano w czasie 1-4 godz. uruchomienie sekwencji wydarzeń 
translacyjnych i potranslacyjnych. Obejmowały one zahamowanie elongacji trans-
lacji mRNA genu rbcL, degradację wcześniej zsyntezowanych cząsteczek SS Rubi-
sco, obniżenie zawartości tej podjednostki, a ostatecznie fragmentację i agregację LS 
Rubisco – pozostającej w nadmiarze w stosunku do swojego funkcjonalnego part-
nera (Cohen i in., 2005; Knopf, Shapira, 2005). Wydaje się, że uruchomienie takie-
go scenariusza inicjowane jest przez modyfikacje oksydacyjne obecnych na terenie 
stromy cząstek LS Rubisco, do których dochodzi na skutek działania światła o bar-
dzo wysokim natężeniu.  
 Do niedawna bardzo niewiele wiedziano o mechanizmach regulujących za-
wartość Rubisco, które są uruchamiane w trakcie obniżania natężenia światła 
w ciągu dnia – z wysokiego na niskie, względnie z umiarkowanego na niskie, bądź 
z niskiego na bardzo niskie. Jedne z nielicznych informacji na ten temat wskazywa-
ły, że po upływie 1-2 dni po zmianie natężenia światła z niskiego na bardzo niskie 
dochodziło do istotnego obniżenia zawartości holokompleksu Rubisco tytoniu, 
wywołanego spadkiem poziomu mRNA genu rbcS (Prioul, Reyss, 1988). Stan wie-
dzy na ten temat został znacząco rozszerzony w bieżącym roku, dzięki wynikom 
uzyskanym przez nasz zespół badawczy. Ustaliliśmy, że długoterminowa zmiana 
natężenia światła z umiarkowanego na niskie prowadzi do odwracalnej eliminacji 
strukturalno-funkcjonalnej części puli Rubisco, poprzez stymulację modyfikacji 
oksydacyjnych prowadzących do powstawania agregatów międzybiałkowych 
z udziałem LS Rubisco. Pula ta jest prawdopodobnie nadmiarowa w zmienionych 
warunkach oświetleniowych. Większość agregatów ulega upłynnieniu, kiedy tylko 
dochodzi do ponownej ekspozycji na światło o umiarkowanym natężeniu. Odwra-
calna stymulacja akumulacji agregatów międzybiałkowych zawierających LS Rubi-
sco – bez degradacji zagregowanych cząsteczek – może być traktowana jako nowa 
dla nauki strategia przetrwania umiarkowanego stresu, jakim jest ekspozycja na 
światło o niskim natężeniu (Grabsztunowicz i in., 2015).  
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1.3.2.  Zmiany aktywności karboksylacyjnej Rubisco 

 W trakcie zazieleniania siewek pszenicy oraz rzodkiewnika obserwuje się 
wzrost aktywności karboksylacyjnej Rubisco, który najprawdopodobniej realizo-
wany jest przez podwyższenie stanu aktywacji Rubisco (Salvucci i in., 1987). Wyka-
zano także, że zmianie natężenia światła w ciągu dnia z niskiego lub umiarkowane-
go do bardzo wysokiego towarzyszą zmiany w aktywności karboksylacyjnej Rubi-
sco, które polegają bądź na wzroście obu: początkowej i całkowitej aktywności kar-
boksylacyjnej enzymu, bez zmiany stanu aktywacji enzymu (Prioul, Reyss, 1987), 
bądź jedynie aktywności początkowej, czemu towarzyszy wzrost stanu aktywacji 
(Brooks, Portis, 1988). Wyniki naszych badań (Grabsztunowicz i wsp., 2015) wska-
zują, że stymulowane przez zmianę natężenia światła z umiarkowanego na niskie 
powstawanie międzybiałkowych agregatów z udziałem podjednostki LS prowadzi 
do obniżenia obu aktywności karboksylacyjnych, bez zmiany stanu aktywacji en-
zymu. Ponowna ekspozycja na światło o umiarkowanym natężeniu w znacznym 
stopniu przywraca wyjściowe wartości obydwu aktywności.  
 Powyższy przegląd stanu wiedzy nie prowadzi do wskazania uniwersalnej 
sekwencji wydarzeń regulacyjnych, jakim miałoby podlegać Rubisco w odpowiedzi 
na zmiany czynników środowiskowych. Istnieje wiele mechanizmów regulacyj-
nych, a przebieg wydarzeń molekularnych różnić się może bardzo znacząco w za-
leżności od gatunku i rodzaju czynnika środowiskowego, który podlega zmianie.  
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Streszczenie 
Fotooddychanie jest procesem zachodzącym podczas fotosyntezy, w którym tlen jest pobierany, 
a dwutlenek węgla wydzielany. Fotooddychanie jest wynikiem oksygenacji rybulozo 1,5 bisfosfo-
ranu, reakcji katalizowanej przez enzym Rubisco. Szacuje się, że 30-50% zasymilowanego węgla 
jest uwalniane podczas jego przebiegu. Obecnie sądzi się, że proces ten stanowi ważną część 
odpowiedzi roślin na stres, gdyż prowadzi do optymalizacji fotosyntezy poprzez ograniczenie 
produkcji reaktywnych form tlenu. Fotooddychanie integruje też metabolizm chloroplastów,  
peroksysomów, mitochondriów i cytozolu. Reakcje fotooddechowe mogą bezpośrednio lub po-
średnio zużywać nadmiar czynników redukcyjnych oraz utrzymywać optymalne stężenie ATP, 
co warunkuje homeostazę komórek. Ponadto, poprzez wytwarzanie H2O2, fotooddychanie uczest-
niczy w transdukcji sygnałów oraz moduluje ekspresję genów, co może być korzystne dla roślin 
w warunkach stresowych, np. wysokiego natężenia światła, suszy, zasolenia, chłodu, jak również 
przy niskim stężeniu CO2. Zużywanie nadmiaru siły redukcyjnej zapobiega też uszkodzeniu aparatu 
fotosyntetycznego przez stres oksydacyjny. Różnorodność funkcji peroksysomów, w zależności od 
rodzaju tkanek roślin wyższych, mogła doprowadzić do powstania różnych grup metabolicznych 
takich jak rośliny C3, CAM i C4.  
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2.1.  Fotoodychanie jako kluczowy proces metaboliczny 
 
 Fotooddychanie jest procesem, który zachodzi u wszystkich organizmów pro-
wadzących fotosyntezę oksygeniczną, i jest jedną z głównych dróg przemian węgla 
w biosferze. Fotooddychanie sprzężone jest z fotosyntetycznym redukcyjnym cy-
klem węgla i jest wynikiem oksygenacji przeprowadzanej przez kluczowy chloro-
plastowy dwufunkcyjny enzym Rubisco, który może wiązać CO2 lub O2. W fotood-
dychaniu, z dwóch cząsteczek powstającego toksycznego fosfoglikolanu, w wyniku 
wielu przemian, odtwarzany jest fosfoglicerynian, uwalniany jest CO2 i tracona jest 
energia (Edwards, Walker 1983). Stosunek szybkości karboksylacji/oksygenacji 
rybulozobisfosforanu (RuBP) zależy od stężeń obu gazowych substratów (CO2 i O2) 
oraz kinetycznych parametrów Rubisco (Jorgan, Ogren 1984). Szacuje się, że w roś-
linach rosnących w atmosferze o normalnym składzie, intensywność reakcji kar-
boksylacji przewyższa ok. 2,5-3-krotnie intensywność reakcji oksygenacji. Jeżeli 
natomiast stężenie obu gazów byłoby jednakowe, karboksylacja zachodziłaby ok. 80 
razy szybciej niż reakcja utleniania. Fotooddychanie występuje u roślin wiążących 
dwutlenek węgla za pośrednictwem tylko cyklu Calvina (rośliny C3). Proces ten jest 
silnie obniżony lub nie zachodzi u roślin C4.  
 Rośliny wykształciły wiele mechanizmów ograniczających fotooddychanie 
poprzez zwiększenie stężenia CO2 wokół Rubisco. Można wyróżnić ich trzy katego-
rie: (1) pompa CO2 przy udziale PEP karboksylazy, występująca u roślin C4 i CAM; 
(2) zależne od energii pobieranie CO2, występujące u glonów, niektórych mszaków 
i wodnych roślin nasiennych; (3) lokalizacja fotooddechowego wydzielania CO2 
w takich częściach rośliny, aby jego stężenie wzrastało 3-4 razy w porównaniu 
z komórkami mezofilu (Sage 2013). W liściach roślin C4 występują dwa typy ko-
mórek uczestniczące w wiązaniu CO2: komórki mezofilu (M) i komórki otaczające 
wiązkę przewodzącą (BS), o chloroplastach różniących się od siebie cechami ultra-
struktury, a także aktywnością biochemiczną i fizjologiczną. Tylko w chloropla-
stach komórek BS zachodzi cykl Calvina-Bensona i występuje Rubisco, zaś pier-
wotne wiązanie CO2 odbywa się w komórkach mezofilu (Hatch 1992). Ehleringer 
i in. (1991) uważają, że szlak metaboliczny C4 powstał jako odpowiedź na obniże-
nie stężenia CO2 w atmosferze. Dokonało się to przy udziale pompy biochemicznej 
C4, poprzez zwiększenie stężenia CO2 (10-30 razy) w miejscu działania Rubisco 
(Sage 2013). Ponadto rozwinięty przez rośliny C4 mechanizm koncentracji dwu-
tlenku węgla pozwala na wydajne przeprowadzanie fotosyntezy w warunkach nis-
kiego stężenia CO2, wysokich natężeń światła, podwyższonej temperatury i suszy. 
Związane jest to z ograniczeniem oksygenazowej aktywności Rubisco (Jordan, 
Ogren 1984). Zatem metabolizm C4 jest kompleksową adaptacją drogi C3, prowa-
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dzącą do zahamowania procesu fotooddychania (o ok. 90%). U roślin CAM, gdzie 
fotoodychanie jest znacznie obniżone, stężenie CO2 może wzrastać w tkankach 
liścia od 0,8 do 2,5% – w fazie dekarboksylacji jabłczanu (Borland i in. 2000). 
Współczynnik powinowactwa substratowego (SF) jest podobny u roślin wyższych 
o różnych typach metabolizmu węgla, wartość SF jest szczególnie niska u fotosynte-
tyzujących bakterii, zaś u termofilnych krasnorostów jest bardzo wysoka. Różnice 
w SF wynikają z różnych form strukturalnych Rubisco. Ze względu na kluczową 
rolę tego białka w fotosyntezie, od wielu lat prowadzone są badania molekularne 
nad mechanizmami odpowiedzialnymi za regulację biosyntezy i aktywności oraz 
nad poprawą parametrów kinetycznych enzymu. Istnieje silny związek aktywności 
Rubisco z zawartością ATP/ADP, jak i ze stanem redoks chloroplastów, dlatego też 
zwiększenie asymilacji CO2 poprzez modyfikację enzymu jest trudne. Stwierdzono, 
że mechanizm koncentrujący CO2 ogranicza reakcję oksygenacji, jednak pozostaje 
bez większego wpływu zarówno na ilość, jak i aktywność enzymu. Ponadto, na-
dekspresja enzymów cyklu Calvina nie wpływa na zawartość i aktywność Rubisco. 
Dlatego, jak dotąd, nie udało się uzyskać rośliny transgenicznej posiadającej bar-
dziej wydajny enzym. Fotosyntetyczna produktywność roślin C4 jest 1,5-2 razy 
wyższa niż u roślin C3, stąd też prowadzone są intensywne badania nad obniże-
niem natężenia footoddychania. Wykorzystuje się inżynierię genetyczną do uzy-
skania roślin typu C4 z roślin C3, np. z ryżu lub innych gatunków roślin C3 waż-
nych gospodarczo, ze względu na produkcję żywności. 
 W pierwotnej atmosferze stężenie tlenu było bardzo niskie, natomiast dwu-
tlenku węgla – przynajmniej 100 razy wyższe niż obecnie (Buick 2008). Od mo-
mentu, gdy ok. 2,6 mld lat p.n.e. – wyewoluowały pierwsze organizmy prowadzące 
fotosyntezę oksygeniczną, poziom O2 w atmosferze stopniowo zwiększał się, nato-
miast stężenie CO2 ulegało obniżeniu. Uważa się, że fotoodychanie jest adaptacją 
związaną z pojawieniem się tlenu. Proces ten sprzyjał zwiększeniu aktywności ok-
sygenazowych Rubisco i miał wpływ na ewolucję procesu fotooddychania, który 
stał się kluczową drogą metaboliczną u roślin lądowych. Wysoka intensywność 
fotoodychania, związana z niskim stężeniem atmosferycznym CO2, wysoką tempe-
raturą, suszą czy zasoleniem była głównym czynnikiem sprzyjającym ewolucji ro-
ślin C4. Fotooddychanie jest ściśle powiązane z wieloma szlakami metabolicznymi, 
szczególnie z cyklem Calvina-Bensona, metabolizmem azotowym czy oddychaniem 
mitochondrialnym (Bauwe i in. 2012). Fotooddychanie, poprzez transport inter-
mediatów, łączy cztery kompartmenty komórkowe: chloroplasty, mitochondria, 
peroksysomy i cytozol (Ryc. 2.1).  
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Rycina 2.1. Schemat ilustrujący reakcje zachodzące podczas fotooddychania  

Objaśnienia: 
Glu – glutaminian, Gln – glutamina, 2-OG – 2-oksoglutaran 
 
 
 Istnieje prawdopodobnie kilkanaście transporterów związanych z fotooddy-
chaniem, choć do chwili obecnej nie zostały one szczegółowo opisane (Eisenhut 
i in. 2013). Transport do peroksysomów odbywa się przy udziale kanałów podob-
nych do poryn. Wcześniej uważano, że rola fotoodychania u roślin C4 ma charakter 
marginalny. Zelitch i in. 2009 pokazali, że mutanty oksydazy glikolanowej (GO1) 
kukurydzy są letalne w powietrzu, natomiast w warunkach wysokiego stężenia CO2 
wykazują prawidłowy wzrost. Fakt ten wskazuje na istotną rolę fotooddychania we 
wczesnych etapach rozwoju siewek, jako procesu usuwającego toksyczny glikolan, 
co potwierdza ważną rolę drogi utleniania węgla w tym procesie. Nie jest znane, jak 
wydajne jest fotooddychanie. Wydaje się, że jego intensywność zależy od gatunku 
rośliny, jej wieku, jak również typu komórek, w których proces ten przebiega. 
Współczesna nauka nie dysponuje wystarczającą wiedzą o tym, jaka jest rola foto-
oddychania w odpowiedzi na stres i w konsekwencji – na regulację metabolizmu 
komórki. Obecnie uważa się, że choć fotooddychanie powoduje straty CO2, jest 
procesem korzystnym dla roślin.  
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Rycina 2.2. Schemat ilustrujący funkcjonowanie fotooddychania podczas stresu  

Objaśnienia: 
Fd – ferredoksyna, AOX – oksydaza alternatywna 

Źródło: opracowanie własne na podstawie: Voss i in. (2013). 
 
 
 W czasie suszy zamykanie aparatów szparkowych powoduje wzrost tempera-
tury liścia i redukuje stężenie CO2, zwiększając fotooddychanie. W tych warunkach 
możliwe jest zachodzenie fotosyntezy z wykorzystaniem fotooddechowego CO2, 
ale wzrost roślin jest ograniczony. Stworzenie natomiast okoliczności hamujących 
fotooddychanie, stymuluje wzrost i akumulację biomasy roślin (Timm i in. 2012). 
Fotoodychanie jest źródłem dwóch aminokwasów: glicyny i seryny. Uważa się, 
że seryna w cytozolu jest głównym źródłem jednostek C1 niezbędnych do syntezy 
metioniny i 5-adenozylometioniny – AdoMet. AdoMet jest donorem grup metylo-
wych we wszystkich znanych przenośnikach, co ma znaczenie w wielu procesach 
komórkowych wymagających etapu metylacji, np. metylacja DNA i histonów, bio-
synteza ligniny i inne (Ferni i in. 2012). 
 
 

  



28 

2.2.  Rola fotooddychania w odpowiedzi na abiotyczne 
czynniki stresowe 

 
 W sytuacji, kiedy rośliny narażone są na stres, jednym z parametrów pozwala-
jących ocenić zmiany wywołane stresem jest pojawienie się zwiększonych ilości 
reaktywnych form tlenu (ROS) (Ryc. 2.2) oraz kontrolujących ich poziom antyok-
sydantów. Reaktywne formy tlenu, generowane w komórkach i tkankach, są nie 
tylko produktem ubocznym wielu procesów metabolicznych, ale stanowią też waż-
ne cząsteczki sygnałowe powstające w trakcie wzrostu i rozwoju rośliny. Wzrost 
stężenia ROS może prowadzić do uszkodzenia wielu elementów komórkowych. 
Rośliny wytwarzają szereg enzymów antyoksydacyjnych oraz antyoksydantów nie-
enzymatycznych zapewniających optymalne stężenie ROS w komórkach. Głównym 
źródłem ROS w komórkach roślinnych jest fotosyntetyczny (Ryc. 2.3) i oddechowy 
transport elektronów.  
 

 
Rycina 2.3. Odpowiedzi stresowe związane z nadmiernym wzrostem transportu elektronów 
podczas fotosyntezy  

Źródło: opracowanie własne na podstawie: Voss i in. (2013).  
 
 W czasie fotosyntezy, ROS wytwarzane są przy ograniczonym dostępie CO2 
(np. podczas suszy i/lub wysokiego natężenia światła), a ich stężenie w komórce jest 
pod ścisłą kontrolą antyoksydantów. Do lepiej poznanych enzymów o funkcji prze-
ciwutleniaczy należą: dysmutazy ponadtlenkowe, katalazy i peroksydazy. Do związ-
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ków nieenzymatycznych natomiast, zaliczamy: karotenoidy, tokoferole, glutation 
oraz askorbinian (Alscher i in. 1997). Oba typy związków współdziałają ze sobą w 
procesie usuwania reaktywnych form tlenu. Podczas fotooddychania powstaje 
H2O2, który rozkładany jest przez katalazy. U sinic i glonów ograniczenie produkcji 
H2O2 zachodzi dzięki przemianie glikolanu do glioksalanu w reakcji katalizowanej 
przez dehydrogenazę glikolanową przy udziale NAD+. Nadtlenek wodoru syntety-
zowany jest podczas fotooddychania, lecz jego rozkład przez katalazę ogranicza 
stres oksydacyjny będący następstwem stresów środowiskowych. 
 
 

2.3.  Fotooddychanie a zapobieganie nadmiernemu 
gromadzeniu ROS 

 
 Obniżenie stężenia CO2 i brak NADP+ lub innych akceptorów fotosystemu I 
(PSI) prowadzi do powstawania i gromadzenia ROS, które muszą być usunięte 
przez różne systemy, w tym cykl woda-woda (Asada 1999). Głównymi mechani-
zmami odpowiedzi fotosyntezy na stres jest: wzrost ilości akceptora elektronów, 
usuwanie nadmiaru ROS i/lub szybka aklimatyzacja komórki do wyższego ich stę-
żenia (Ryc. 2.3). Przy znacznym ograniczeniu akceptora elektronów z PSI, NADP+ 
oraz braku CO2 wzrasta znaczenie cyklicznego transportu elektronów (CET). Jest to 
dobrze poznana zależność w odniesieniu do roślin C3 (Munekage i in. 2004). CET 
zmniejsza wytwarzanie NADPH przy jednoczesnym zwiększaniu produkcji ATP. 
Zapobiega to niekontrolowanemu powstawaniu ROS, a zwiększony gradient pro-
tonów umożliwia rozpraszanie nadmiaru energii w postaci ciepła (Foyer i in. 2009). 
Wskazuje to na duże znaczenie CET w optymalizacji fotosyntezy w warunkach 
długotrwałego stresu. Natomiast przy zwiększonej produkcji NADPH powstawanie 
i transport jabłczanu działa jako system regulujący i modulujący stosunek NADPH/ 
ATP, co nie ogranicza transportu elektronów i umożliwia transport czynników 
redukcyjnych do innych części komórki. Wykazano zależność pomiędzy fotoody-
chaniem a CET oraz między dekarboksylacją glicyny i aktywnością szlaku oksydazy 
alternatywnej (AOX) (Bykova i in. 2005). Wszystkie mechanizmy (pośrednie lub 
bezpośrednie) przyczyniają się do zoptymalizowanej odpowiedzi roślin na stres.  
 Przebieg fotosyntezy w warunkach stresowych możliwy jest dzięki usuwaniu 
ROS. Obok klasycznych mechanizmów usuwania ROS oraz systemu reduktaza 
NADPH-tioredoksyna (NTRC) (Serrato i in. 2004; Spinola i in. 2008), istnieją do-
wody na istnienie dynamicznego szlaku bezpośrednio usuwającego ROS w różno-
rodnych sytuacjach stresowych. ROS uczestniczą również w procesie sygnalizacji 
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komórkowej (Mittler i in. 2011), dostosowując metabolizm w zmieniających się 
warunkach środowiskowych. 
 
 

2.4.  Fotoodychanie w warunkach stresowych: podczas suszy, 
w warunkach zasolenia, chłodu oraz w obecności metali 
ciężkich 

 
 Stres wywołany suszą powoduje zamykanie się aparatów szparkowych, pro-
wadząc do zaburzeń fotosyntetycznej asymilacji węgla oraz zmian metabolicznych 
(Marshall i in. 2012). W warunkach niedoboru wody, na skutek zamykania apara-
tów szparkowych, spada zawartość CO2 w liściach, stymulując fotooddychanie na-
wet o 23-40%, które działa jako akceptor elektronów (Haupt-Herting, Fock 2002). 
Jest to ważny mechanizm rozpraszania nadmiaru energii, chroniący aparat fotosyn-
tetyczny przed fotouszkodzeniem podczas suszy. Stwierdzono również, że fotood-
dychanie wpływa na wydajność PSII i, po ustąpieniu stresu, warunkuje szybką reak-
tywację fotosyntezy (Guan i in. 2004). O protekcyjnej roli fotooddychania w wa-
runkach stresu świadczy wzrost zawartości kluczowych enzymów fotooddecho-
wych, dekarboksylazy glicyny (GDC) i aminotransferazy seryna: glioksalan (SGAT), 
jak też zwiększenie stosunku Gly/Ser (Abogadallah 2011). Glicyna, syntetyzowana 
podczas fotooddychania, jest substratem do biosyntezy glutationu, kluczowego 
związku antyoksydacyjnego (Foyer, Noctor 2000). Interesujące jest, że u kukurydzy, 
pod wpływem suszy stwierdzono 2-3 krotny wzrost zawartości glicyny i seryny, 
co zwykle obserwuje się w warunkach fotooddechowych. Sicher i Barnaby (2012) 
sugerują, że susza zaburza działanie pompy CO2 i aktywuje fotooddychanie nawet 
u roślin C4. Konsekwencją suszy jest również wytwarzanie nadtlenku wodoru, któ-
ry moduluje stan redoks (Beck i in. 2011). Zakłada się, że wówczas ponad 70% 
H2O2 produkowane jest przez fotooddychanie. H2O2 jest w tych warunkach główną 
cząsteczką sygnałową modulującą stan redoks puli antyoksydantów. Fotooddycha-
nie staje się zatem sygnałem do adaptacji do suszy, wytwarzając nie tylko H2O2, ale 
również glicynę niezbędną do syntezy glutationu. 
 Zasolenie jest jednym z głównych czynników ograniczających wzrost i plono-
wanie roślin (Allakhverdiev i in. 2000). W takich warunkach, zarówno w roślinach 
C3, jak i C4 indukowane są mechanizmy odpowiedzialne za usuwanie soli z ko-
mórki i/lub prowadzące do zwiększenia tolerancji na stres, zwiększa się też zawar-
tość ROS (Miller i in. 2010). Stres oksydacyjny indukowany zasoleniem prowadzi 
do zwiększonej peroksydacji lipidów i zmniejszonej syntezy askorbinianu i gluta-
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tionu, hamuje fotosyntezę (Mittova i in. 2003). Jednocześnie obserwuje się zwięk-
szenie zawartości glioksalanu oraz stosunku Gly/Ser, co jest wskaźnikiem stymula-
cji procesu fotooddychania (Parida, Das 2005). Wzrost aktywności oksydazy gliko-
lanowej (GOX) i katalazy wskazuje odpowiednio na utlenianie glikolanu i rozkład 
H2O2. Zwiększona aktywność enzymów antyoksydacyjnych wydaje się odgrywać 
kluczową rolę w łagodzeniu stresu oksydacyjnego wywołanego dużym zasoleniem.  
 Niska temperatura, zwiększając rozpuszczalność tlenu, może stymulować pro-
ces fotooddychania (Flexas i in. 1999), powoduje wzrost zawartości ROS i indukuje 
enzymy antyoksydacyjne (Einset i in. 2007). Stwierdzono większą zawartość katala-
zy i indukcję ekspresji genów Cat (Cheng i in. 2007), jak też wzrost ilości GOX 
i reduktazy hydroksypirogronianowej (HPR) (Zhou i in. 2006).  
 Ekspozycja roślin na podwyższony poziom metali ciężkich powoduje zwięk-
szenie akumulacji ROS w komórkach i stres oksydacyjny. Jeśli stężenie ROS nie jest 
toksyczne, może być indukowana sygnalizacja, która stymuluje proces aklimatyza-
cji. Wykazano, że kadm w wyższych stężeniach indukuje w peroksysomach stres 
oksydacyjny i przyspiesza proces starzenia (Sandalio i in. 2001). U tolerancyjnych 
na kadm roślin ryżu stwierdzono wzrost ekspresji genu reduktazy hydroksypiro-
gronianowej (HPR), natomiast u roślin wrażliwych, ekspresja była obniżona (Cai 
i in. 2011). Wskazuje to na istotną rolę fotooddychania podczas stresu indukowa-
nego metalami ciężkimi.  
 Zmiany natężenia fotooddychania podczas stresu pokazują, jaki jest udział tej 
drogi metabolicznej w odpowiedzi na niekorzystne czynniki środowiskowe oraz 
ukazują, że proces ten uczestniczy w sygnalizacji międzykomórkowej i odpowiedzi 
aklimatyzacyjnej roślin.  
 
 

2.5.  Regulacja procesu fotooddychania  
 
 Fotosynteza i fotooddychanie są najważniejszymi procesami odpowiedzial-
nymi za regulację stanu redoks w komórce. Fotooddychanie zaangażowane jest 
w produkcję NADH w mitochondriach i wykorzystanie w peroksysomach, przy 
jednoczesnej stymulacji eksportu NADPH i ATP z chloroplastów, ułatwiając tym 
samym rozpraszanie energii. To pokazuje, że fotooddychanie jest silnie sprzężone 
z innymi szlakami metabolicznymi (Foyer i in. 2009). Stwierdzono, wykorzystując 
mutanty pozbawione enzymów fotooddechowych – zarówno w chloroplastach 
i mitochondriach, jak i peroksysomach, że są one bardziej wrażliwe na stres (Mha-
mdi i in. 2010). Również zaburzenia w powstawaniu czynników redukcyjnych 
i ATP mogą zmieniać zawartość ROS oraz metabolizm. Zahamowanie cyklicznego 
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transportu elektronów stymuluje fotoodychanie poprzez obniżenie stosunku 
ATP/NADPH i zwiększenie stanu redoks w stromie chloroplastu. Powoduje to 
również obniżenie asymilacji CO2 w warunkach wysokiego natężenia światła 
(Nandha i in. 2007). Stwierdzono, że mutanty oksydazy alternatywnej mają wzmo-
żone fotooddychanie, a zahamowanie kompleksu cytochromowego bc1 hamuje 
utlenianie NADH w mitochondriach, obserwuje się wzrost stosunku Gly/Ser, 
co wskazuje na zmiany aktywności dekarboksylazy glicyny (GDC). Wynika stąd, 
że mutanty kompensują brak AOX wzrostem natężenia fotooddychania. Stwier-
dzono, że mutanty Arabidopsis, charakteryzujące się brakiem katalazy peroksyso-
malnej (cat2), mają objawy stresu oksydacyjnego w warunkach normalnych, nato-
miast nie wykazują ich przy zwiększonym stężeniu CO2. Wskazuje to na ważną rolę 
katalazy w utrzymaniu homeostazy redoks w warunkach fizjologicznych. Stwier-
dzono, że mutanty jęczmienia, pozbawione kompleksu GDC, charakteryzują się 
nadmiernym stanem redukcyjnym w chloroplastach w warunkach fotooddecho-
wych. Fotooddychanie pełni zatem funkcję mechanizmu regulującego stan redoks 
w komórce (Igamberdiev i in. 2001).  
 
 

2.6.  Podsumowanie 
 
 Rośliny w warunkach stresowych wykorzystują wiele mechanizmów rozpra-
szających nadmiar energii i zapobiegających gromadzeniu się ROS (Hebbelmann 
i in. 2012). Fotooddychanie jest istotnym elementem systemu optymalizującego 
fotosyntezę w warunkach stresowych. Integrując funkcję chloroplastów, peroksy-
somów, mitochondriów i cytoplazmy, uczestniczy w sygnalizacji komórkowej 
i wymianie metabolitów. Funkcja ta jest szczególnie ważna w warunkach zmian 
środowiskowych, wymagających specjalnych adaptacji i współdziałania różnorod-
nych systemów sygnalizacji komórkowej.  
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Streszczenie 
Zranienie roślin jest czynnikiem stresowym, powstającym w wyniku zabiegów rolniczych, zgryzania 
przez zwierzęta i larwy owadów oraz przez czynniki abiotyczne, np. silny wiatr. W pracy przedsta-
wiono zmiany występujące w metabolizmie węglowodanów, głównie sacharozy, w następstwie 
zranienia spowodowanego przez mechaniczne uszkodzenie tkanek lub żerowanie owadów i larw. 
Reakcja roślin na zranienie i odbudowa uszkodzonych tkanek jest skutkiem, między innymi, zwięk-
szonej aktywności enzymów dostarczających produkty wykorzystywane do procesów naprawczych 
i sygnalizacji o stresie. Pod wpływem zranienia zaobserwowano znaczne zwiększenie aktywności 
inwertaz kwaśnych, przede wszystkim inwertazy związanej ze ścianami komórkowymi. Mechanicz-
ne zranienie może powodować obniżenie ekspresji genów kodujących syntazę sacharozy (SuSy), 
indukcję genów UGPazy, natomiast aktywność enzymatyczna SuSy po zranieniu jest zmienna 
w zależności od badanego gatunku. Zawartość cukrów w następstwie zranienia jest zmienna, 
a modyfikacje metabolizmu węglowodanów wynikają prawdopodobnie ze zmian potranskrypcyj-
nych i potranslacyjnych białek enzymatycznych. Związki syntetyzowane z udziałem enzymów 
metabolizmu węglowodanów są niezbędne, między innymi, w syntezie sacharozy w cytozolu, jako 
związki sygnalizacyjne i energetyczne oraz donory węglowych grup glikozylowych podczas odbu-
dowy uszkodzonych tkanek w reakcji na uszkodzenie mechaniczne lub uszkodzenia biotyczne 
powstałe przez zgryzanie. 

Słowa kluczowe: sacharoza, inwertazy, syntaza sacharozy, uszkodzenia mechaniczne, węglowodany 
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3.1. Wstęp 
 
 Rośliny rosnące w naturalnym środowisku narażone są na działanie wielu 
niekorzystnych czynników środowiskowych. Zranienie roślin jest często spotyka-
nym stresem, powodującym obniżenie produktywności roślin oraz redukcję jakości 
i ilości plonów. Uszkodzone tkanki stanowią także potencjalne miejsce ataku pato-
genów. Zranienia roślin powstają również na skutek działalności człowieka: zabie-
gów rolniczych, zbiorów, przechowywania roślin. Ponadto zgryzanie przez zwierzę-
ta, owady, larwy i mechaniczne uszkodzenia (wiatr, deszcz, gradobicie) skutkują 
zranieniem roślin (León i in. 2001; Ślesak, Ślesak 2011; Łukaszuk, Ciereszko 2012a). 
Odpowiedź roślin na stres zranienia jest wciąż stosunkowo słabo poznana, zwłasz-
cza pod względem zmian w metabolizmie węglowodanów. W wyniku uszkodzenia 
roślin, dochodzi do uruchomienia odpowiednich reakcji zarówno w miejscu uszko-
dzenia (odpowiedź lokalna), jak i w miejscach oddalonych (odpowiedź systemicz-
na) (León i in. 2001; Łukaszuk, Ciereszko 2012a). Badania z użyciem mikromacie-
rzy DNA wskazują, że najszybciej aktywowane są geny odpowiedzi systemicznej, 
związane z syntezą związków sygnalizujących o zranieniu (Roitsch 1999; Delessert 
i in. 2004). W dalszej kolejności ekspresji ulegają geny związane z odpowiedzią 
lokalną, głównie modyfikacjami ścian komórkowych dotyczącymi ich wzmocnienia 
poprzez lignifikację, zwiększenie wewnętrznego usieciowienia oraz syntezę metabo-
litów wtórnych, w tym związków fenolowych (Schwatchtje, Baldwin 2008; Ślesak, 
Ślesak 2011). Zranienie bardzo szybko powoduje syntezę polisacharydu kalozy we 
floemie, natomiast nie zaobserwowano, aby było to skorelowane ze zwiększoną 
ekspresją genu kodującego syntazę kalozy, CalS7 (Xie i in. 2011). Odpowiedź sys-
temiczna roślin na uszkodzenia mechaniczne następuje poprzez syntezę reaktyw-
nych form tlenu i fitohormonów takich jak kwasy: jasmonowy, abscysynowy, sali-
cylowy, traumatynowy i etylen (Lafta, Fufate 2011; Piotrowska, Bajguz 2011; Mou-
savi i in. 2013). Fitohormony te biorą udział w szlaku sygnalizacyjnym o zranieniu 
aktywując kinazy MAP, prowadzą do zmiany ekspresji genów, podjęcia procesów 
naprawczych i syntezy białek obronnych, inhibitorów proteinaz, defensyn oraz 
aktywują alternatywne szlaki metaboliczne (León i in. 2001; Savatin i in. 2014).  
 

3.2. Wpływ zranienia na aktywność fotosyntetyczną roślin 
 
 Przyswajany przez tkanki zielone CO2 przekształcany jest w ufosforylowane 
monosacharydy w procesie fotosyntezy. Związki te następnie wykorzystywane są do 
budowy polisacharydów, białek i lipidów. Fotosynteza jest procesem wrażliwym na 
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działanie czynników stresowych, w tym zranienia. Po uszkodzeniu liści zaobser-
wowano zahamowanie ekspresji genów związanych z fotosyntezą, kodujących, 
między innymi, plastocyjaninę, ferrodoksynę, niektóre białka wchodzące w skład 
fotosystemu II, syntazę ATP (Delessert i in. 2004, Ralph i in. 2006). Obniżona eks-
presja genów wpływa prawdopodobnie na to, że na skutek zranienia/zgryzania 
obniża się intensywność fotosyntezy, natomiast aparat fotosyntetyczny nie ulega 
uszkodzeniu (Quilliam i in. 2006; Schwachtje, Baldwin 2008). Produkcja i roz-
mieszczenie asymilatów zmienia się w zależności od wieku rośliny: młode liście 
dostarczają produktów odżywczych górnym częściom rośliny, natomiast starsze 
liście zasilają dolne części łodyg i korzenie (Rolland i in. 2006; Ciereszko 2009). 
Głównym związkiem eksportowanym z chloroplastów, z pomocą przenośnika fos-
foranów, jest fosfodihydroksyaceton, który zużywany jest do syntezy sacharozy 
(Patrick i in. 2013). Sacharoza jest podstawowym związkiem transportowanym we 
floemie, ponieważ jest cukrem mało reaktywnym chemicznie i łatwo rozpuszczal-
nym (Starck 2008; Patrick i in. 2013). W organach donorowych i akceptorowych 
sacharoza po przemianie w α-ketokwasy (podczas oddychania tlenowego) może 
zostać przekształcona w aminokwasy, a następnie w białka. Sacharoza jest również 
prekursorem w syntezie nukleotydocukrów, potrzebnych do syntezy polisachary-
dów niezbędnych w procesach naprawczych po uszkodzeniu tkanek (np. celulozy, 
kalozy), a także glikoprotein, glikolipidów i glikozydów (Ciereszko 2009; Zielińska 
2012). Produkty metabolizmu sacharozy mogą włączać się w syntezę lipidów, kwasów 
nukleinowych, alkaloidów, steroidów, witamin, fitohormonów (Rosa i in. 2009).  
 
 

3.3. Dystrybucja asymilatów w warunkach stresowych 
 
 Transport asymilatów następuje z miejsc syntezy, głównie liści, do miejsc do-
celowych, np. korzeni, tkanek merystematycznych, endospermy dojrzewających 
nasion (Rolland i in. 2006; Starck 2008). Szybkość wykorzystywania sacharozy 
w miejscach jej zużytkowania może wpływać na szybkość dostarczania potrzebnych 
substratów. W warunkach stresowych, cukry są prekursorami w syntezie związków 
organicznych oraz wpływają na ekspresję niektórych genów, odgrywają istotną rolę 
w percepcji i transdukcji sygnału (Ciereszko 2006; Rosa 2009). Mechanizm trans-
portu i dystrybucja związków pokarmowych jest specyficzna dla gatunku, determi-
nowana genetycznie, choć w znacznej mierze zależy od warunków środowiskowych 
(Ciereszko 2006). Badania przy użyciu radioizotopu 11C wskazują, że pod wpływem 
zranienia, w połączeniu z podaniem jasmonianu metylu, następuje intensywniejsze 
wiązanie CO2 przez liście i przejście zasymilowanego węgla z organów fotosyntety-
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zujących do akceptorowych (np. korzeni i młodych liści), skorelowane ze zwięk-
szoną aktywnością inwertaz kwaśnych w korzeniach (Schwachtje, Baldwin 2008; 
Ferrieri i in. 2013). Zranienie, podobnie jak inne czynniki stresowe, wpływa na 
rozdział zasymilowanego węgla pomiędzy skrobię a sacharozę i dystrybucję asymi-
latów (Starck 2008). Związane jest to, między innymi, z zatykaniem floemu przez 
kalozę, w celu uszczelnienia i ograniczenia penetracji patogenów (León i in. 2001; 
Xie i in. 2011). 
 
 

3.4. Wpływ stresu zranienia na aktywność enzymów 
uczestniczących w metabolizmie sacharozy w organach 
donorowych 

 
 Donorami substancji pokarmowych są organy, w których przebiega fotosynte-
za. Produkty pierwotne fotosyntezy, fosfotriozy, transportowane są z chloroplastu 
do cytozolu komórki z udziałem translokatorów. Transport fosfotrioz prowadzi do 
syntezy sacharozy bezpośrednio związanej z zaopatrywaniem akceptorów. Regula-
cja syntezy sacharozy przebiega przy udziale syntazy sacharozy (SuSy, EC 2.4.1.13) 
oraz syntazy fosforanu sacharozy (SPS, EC 2.3.1.14). Szybkość syntezy sacharozy 
zależy od szybkości dostarczania cząstek fosfotrioz (Patrick i in. 2013). Uszkodzenie 
tkanek powoduje zmniejszenie zawartości triozofosforanów i fruktozo-1,6-bisfosfo-
ranu (Lafta, Fugate 2011). SPS jest enzymem pełniącym kluczową rolę w regulacji 
syntezy sacharozy w cytozolu oraz uczestniczy pośrednio w załadunku floemu 
w liściach, syntezie asymilatów w fotosyntezie (Ciereszko 2006). Enzym ten wyka-
zuje zmienną aktywność w zależności od rodzaju tkanki, stadium rozwojowego 
rośliny i warunków środowiskowych. Zranienie wpływa na zahamowanie ekspresji 
genów kodujących SPS u Musa acuminata, ponadto przeprowadzone badania 
wskazują, że badany czynnik stresowy reguluje aktywność i zawartość SPS na po-
ziomie transkrypcyjnym i potranskrypcyjnym (Roy Choudhury i in. 2008). Powo-
duje to zahamowanie konwersji skrobi w sacharozę. Zranienie zwiększa aktywność 
α-amylazy, enzymu hydrolizującego skrobię, w siewkach Vigna radiata (Koizuka 
i in. 1995). Zranienie korzeni Petunia hybrida spowodowało nagromadzenie skrobi 
(Ahkami i in. 2009). Z kolei u rośliny modelowej, stosowanej w badaniach biolo-
gicznych, Arabidopsis thaliana, zawartość skrobi zmniejszyła się u roślin w czwar-
tym tygodniu wzrostu, natomiast w piątym i szóstym tygodniu, uszkodzenie liści 
rozetowych nie spowodowało istotnych różnic (badania własne, nieopublikowane).  
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 SuSy wpływa na dystrybucję fotoasymilatów, występuje głównie w cytopla-
zmie, związany jest również z cytoszkieletem i błonami (Patrick i in. 2013).  
W zależności od pH, enzym ten przeprowadza reakcję hydrolizy sacharozy (pH 6,0) 
do fruktozy i urydynodifosforanu glukozy (UDP-glukozy) lub syntezę sacharozy 
w pH 8,0 (Ciereszko 2006). SuSy in vivo pełni raczej funkcję enzymu rozkładające-
go sacharozę niż rolę syntetyzującą, usprawniając tym samym rozładunek floemu 
(Ciereszko 2006). Mechaniczne zranienie nie wpływa znacząco na ekspresję genów 
i aktywność SuSy u P. hybrida i A. thaliana, natomiast u Phaseolus vulgaris aktyw-
ność SuSy zmniejszyła się (u roślin w pierwszym tygodniu wzrostu na pożywkach 
płynnych) (badania własne, nieopublikowane; Łukaszuk i in. 2010b; Ahkami i in. 
2009). Zaobserwowano również obniżenie aktywności SuSy o 40% cztery godziny 
po zranieniu, a następnie wzrost aktywności po 12 godzinach i ponowne obniżenie 
w kolejnych godzinach po zranieniu (Ahkami i in. 2008). 
 Pirofosforylaza UDP-glukozy (UGPaza, EC 2.7.7.9) katalizuje odwracalną 
reakcję syntezy UDP-glukozy i PPi z glukozo-1-fosforanu i UTP (Łukaszuk i Cie-
reszko 2010a). Reakcja ta zachodzi w cytoplazmie komórek fotosyntetyzujących. 
Produkt reakcji: UDP-glukoza wykorzystywana jest w syntezach cukrów i połączeń 
cukrów z białkami w metabolizmie sacharozy, skrobi oraz kalozy. Istnieje niewiele 
doniesień badawczych dotyczących wpływu zranienia na aktywność tego enzymu, 
a istniejące sugerują zwiększoną ekspresję genów Ugp u A. thaliana pod wpływem 
zranienia (Ciereszko i in. 2001). Ponadto badania wskazują również na wzrost za-
wartości UDP-glukozy u P. hybrida (Ahkami i in. 2008). Zwiększona ekspresja 
genów Ugp może być związana z tym, że aktywność enzymatyczna UGPazy wzrasta 
podczas formowania ściany komórkowej, a podstawowym elementem odpowiedzi 
roślin na zranienie mechaniczne jest wzmocnienie ścian komórkowych. UDP-
glukoza, jest prekursorem w syntezie np.: celulozy, pektyn, hemicelulozy, glikolipi-
dów (Łukaszuk, Ciereszko 2010a).  
 W wyniku uszkodzenia tkanek, znaczna część cukrów kierowana jest do ich 
odbudowy. Po zranieniu, zaobserwowano wyraźnie podwyższoną ekspresję genów 
związanych z budową ściany komórkowej, np. genów StExt1, kodujących ekstensy-
ny, StPME, kodujących metyloesterazę pektynową w bulwach Solanum tuberosum 
oraz zwiększoną syntezę korka (fellemu), tkanki korkotwórczej (fellogenu) oraz 
ligniny (Denness i in. 2011; Neubauer i in. 2012). Zaobserwowano ponadto, że do 
syntezy ligniny niezbędna jest obecność kwasu jasmonowego, a mutanty z obniżo-
ną zawartością tego hormonu nie produkowały ligniny w wyniku zranienia (Den-
ness i in. 2011). 
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3.5. Wpływ zranienia na zawartość węglowodanów 
w roślinie 

 
 Inwazja patogenów lub zranienie skutkuje zmianami w metabolizmie węglo-
wodanów i ich zawartości, jednakże zmiany te mogą być różne w zależności od 
rośliny-gospodarza, jak i od typu patogenu (Morkunas, Ratajczak 2014). W wyniku 
infekcji patogenów zaobserwowano zarówno zmniejszenie zawartości cukrów, jak 
i zwiększenie ich poziomu (Morkunas, Ratajczak 2014). Infekcja patogena Botrytis 
cinerea przyczyniła się do zmniejszenia zawartości glukozy, fruktozy i sacharozy 
dopiero 3 dni po uszkodzeniu biotycznym liści pomidora (Berger i in. 2004). 
U Beta vulgaris nie zaobserwowano zmian zawartości sacharozy nawet 3 dni po 
zranieniu, natomiast znacząco wzrosła zawartość glukozy i/lub fruktozy (Rosen-
kranz i in. 2001; Lafta, Fugate 2011). U A. thaliana zaobserwowano również, że w 
krótkim czasie (do 24 h) po zranieniu nie zmienia się zawartość sacharozy, glukozy 
oraz zawartość cukrów redukujących, natomiast u mutantów ze zmienioną percep-
cją hormonów stresowych, zawartość cukrów zwiększyła się (Łukaszuk, Ciereszko 
2012b; Ferrieri i in. 2013). Podobne wyniki otrzymano w badaniach nad lucerną 
(Landgraf i in. 2012). Zranienie liści Quercus ilex spowodowało znaczący wzrost 
zawartości glukozy oraz metabolitów wtórnych bogatych w wiązania węglowe, np. 
kwasu chinowego (Sardans i in. 2014). Ostatnie badania wskazują na rolę trehalozy 
w organach akceptorowych w zwiększeniu tolerancji na stresy abiotyczne i biotycz-
ne (Iordachescu, Imai 2008; Zielińska 2012). Trehaloza jest to, podobnie jak sacha-
roza, cukier nieredukujący, pełniący prawdopodobnie również funkcję sygnaliza-
cyjną w warunkach stresów środowiskowych (Reignault i in. 2001; Iordachescu, 
Imai 2008; Fernandez i in. 2010; Zielińska 2012). Pod wpływem zranienia u A. tha-
liana nastąpiła wyższa ekspresja genów kodujących syntazę trehalozo-6-fosforanu 
i fosfatazę trehalozo-6-fosforanu (AtTPS3, AtPPI i AtPPG w pędzie oraz AtTPS4 
w korzeniu) (Iordachescu, Imai 2008). Z kolei po infekcji patogenów zaobserwo-
wano akumulację trehalozy u A. thaliana i Pinus sylvestris (Fernandez i in. 2010). 
Spryskiwanie Triticum aestivum roztworem trehalozy (15 g/L) spowodowało ogra-
niczenie infekcji grzyba Blumeria graminis o 50-95% (Reignault i in. 2001). 
 Pod wpływem zranienia następuje indukcja ekspresji genów A. thaliana kodu-
jących transportery sacharozy i białka zaangażowane w metabolizm cukrów (Deles-
sert i in. 2004). Zaobserwowano wyraźną indukcję ekspresji transportera AtSUC3 
1-6 godzin po uszkodzeniu tkanek (Meyer i in. 2004). Transporter ten znajduje się 
głównie we floemie, ale zwiększona ekspresja AtSUC3 po zranieniu występowała 
w komórkach/tkankach akceptorowych np. komórkach towarzyszących rurek sito-
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wych, pyłku, pylnikach, trichomach i przylistkach, kalusie (Meyer i in. 2004). Zaob-
serwowano również indukcję transportera AtSTP4, specyficznego dla tkanek dono-
rowych, w następstwie zranienia oraz infekcji Pseudomonas syringae (Truernit i in. 
1996). Wyniki te wskazują, że import węglowodanów z apoplastu po zranieniu lub 
infekcji może być istotnym elementem odpowiedzi roślin na stres biotyczny i abio-
tyczny. Transport cukrów jest niezbędny dla zaspokojenia wyższego zapotrzebowa-
nia energetycznego zainfekowanych/zranionych tkanek oraz w celu zahamowania 
rozprzestrzeniania się patogenów, które mogą wykorzystywać węglowodany do 
budowy własnych komórek (Truernit i in. 1996; Meyer i in. 2004). 
 
 

3.6. Aktywność enzymów w organach akceptorowych 
w warunkach stresu zranienia 

 
 Rozładunek asymilatów (Ryc. 3.1) podlega kontroli hormonalnej i jest szcze-
gólnie wrażliwy na warunki środowiskowe (Rolland i in. 2006; Rosa i in. 2009). 
Hydroliza importowanej sacharozy przebiega przy udziale inwertazy (EC 3.2.1.26, 
fruktohydrolaza β-D-frukto-furanozydów) lub SuSy (Ciereszko 2006).  
 

 

Rycina 3.1. Udział kluczowych enzymów metabolizmu węglowodanów w rozładunku floemu 

Źródło: na podstawie: Ruan i in. 2010, zmienione. 
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 W roślinach występują trzy typy inwertaz charakteryzujących się odmiennymi 
właściwościami, ponadto każdy typ reprezentowany jest przez różne izoenzymy 
(Roitsch i in 2003). Wyróżnia się inwertazy kwaśne (inwertaza związana ze ścianą 
komórkową, cwINV oraz występująca w wakuoli, VIN) i cytozolową inwertazę 
obojętną, CIN (Roitsch i in 2003). Inwertazy dzieli się również ze względu na roz-
puszczalność, na: rozpuszczalne (VIN i CIN) oraz nierozpuszczalne (cwINV) (Cie-
reszko 2006). 
 Aktywność inwertaz regulowana jest specyficzną tkankowo ekspresją genów, 
fitohormonami i bodźcami zewnątrz- i wewnątrzkomórkowymi, co wskazuje na 
zbieżność szlaków metabolizmu podstawowego, działania hormonów i aparatu 
molekularnego (Roitsch i in. 2003). Inwertazy kwaśne, zlokalizowane na po-
wierzchni ściany komórkowej, w znacznej mierze decydują o sprawności zaopa-
trzenia w produkty fotosyntezy oraz uczestniczą pośrednio w transdukcji sygnałów 
poprzez ekspresję genów związanych z wrażliwością komórek na zmiany stężenia 
cukrów (Starck 2008; Ruan i in. 2010). Pod wpływem zranienia, zaobserwowano 
zwiększoną ekspresję genów kodujących kwaśne inwertazy oraz akumulację cu-
krów (heksoz) u B. vulgaris (Rosenkranz i in. 2001). Ekspresja genów kodujących 
cwINV i VIN była najwyższa 2-5 dni po zranieniu. Zranienie Medicago truncatula 
spowodowało zwiększoną ekspresję genów kodujących inwertazy, zwłaszcza 
cwINV i CIN (Landgraf i in. 2012). Uważa się, że VIN hydrolizują sacharozę, po-
wodują wzrost zawartości cukrów prostych uczestniczących w osmoregulacji, na-
tomiast CIN włączają sacharozę w szlak reakcji katabolicznych (Ruan i in. 2010). 
Badania przeprowadzone przez Quilliam i in. (2006) wskazują, że najwyższa ak-
tywność inwertaz kwaśnych występuje 24 h po uszkodzeniu liści A. thaliana. Ak-
tywność cwINV była najwyższa w miejscu zranienia, co sugeruje udział tych enzy-
mów w lokalnej reakcji odpornościowej roślin. Podobne wyniki otrzymano w ba-
daniach własnych: aktywność inwertaz (24 h po uszkodzeniu liści rozetowych) była 
w przybliżeniu o 30% wyższa w stosunku do roślin nieuszkodzonych (Ryc. 3.2).  
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Rycina 3.2. Aktywność inwertaz po zranieniu liści rozetowych A. thaliana (6 tydzień wzrostu)  

Objasnienia: 
K – rośliny kontrolne, niezranione;  
W 2 – rośliny 2 h po zranieniu;  
W 24 – rośliny 24 h po zranieniu; 
Średnia z 5 powtórzeń ± SD. 
Aktywność inwertaz oznaczona metodą wg Ciereszko i Barbachowska 2000. 
 
 
 Zranienie, podobnie jak infekcja patogenów, indukuje transkrypcję glikozylo-
transferaz, enzymów katalizujących reakcję przenoszenia reszty cukrowej (Sepúlve-
da-Jiménez i in. 2005). Glikozylacja jest jednym z mechanizmów utrzymujących 
homeostazę komórkową. Metabolity wtórne mogą ulegać glikozylacji, a następnie 
być akumulowane w wakuolach i plastydach. Przyłączenie reszty cukrowej powo-
duje zmiany właściwości fizyko-chemicznych związków biologicznie czynnych, 
powodując, między innymi, obniżanie poziomu aktywnego fitohormonu (np. auk-
syny, giberelin). Ponadto glikozydy uczestniczą w przechowywaniu energii, two-
rzeniu struktur ściany komórkowej, sygnalizacji i oddziaływaniach typu gospodarz-
patogen (Ostrowski, Jakubowska 2013). Zaobserwowano, że pod wpływem infekcji 
Agrobacterium tumefaciens i po uszkodzeniu mechanicznym Beta vulgaris, nastę-
puje indukcja ekspresji genu BvGT, kodującego UDP-glikozylotransferazę. Skut-
kiem tego jest zwiększona synteza czerwonego barwnika, betacyjaniny (Sepúlveda-
Jiménez i in. 2005). UDP-glikozylotransferaza kwasu salicylowego bierze udział 
w reakcji systemowej Oryza sativa w odpowiedzi na infekcję Magnaporthe grisea, 
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a wyciszenie ekspresji genu kodującego ten enzym – OsSGT1, powodowało obniże-
nie roślin na infekcję grzyba (Ostrowski, Jakubowska 2013). 
 
 

3.7. Podsumowanie 
 
 Zwiększona aktywność niektórych enzymów metabolizmu węglowodanów nie 
zawsze skutkuje kumulacją cukrów. W tkankach roślin, w wyniku zranienia, nastę-
puje zwiększona aktywność inwertazy apoplastycznej, cwINV, która dostarcza cuk-
rów, między innymi, do procesów związanych ze wzmocnieniem ściany komórko-
wej. Również aktywacja transporterów sacharozy świadczy o intensyfikacji metabo-
lizmu i transportu cukrów pod wpływem stresu zranienia. Badania wskazują 
na istotną rolę mechanizmów związanych z regulacją ekspresji genów, które decy-
dują o podatności/odporności na czynniki stresowe, w tym uszkodzenie tkanek 
(Ciereszko 2006). Cukry prawdopodobnie są natychmiast wykorzystywane do pro-
cesów związanych z regeneracją i odbudową uszkodzonych komórek. W odpo-
wiedzi na zranienie i infekcję patogenów, węglowodany wykorzystywane są inten-
sywniej w lokalnej odbudowie uszkodzonych tkanek, stanowią donory węglowych 
grup do budowy związków organicznych i stanowią rezerwuar energetyczny, nie-
zbędny do prawidłowego funkcjonowania roślin zaaklimatyzowanych do określo-
nego czynnika stresowego. 
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Streszczenie 
Składowiska odpadów z wydobycia i przetwórstwa rud cynku (Zn) i ołowiu (Pb) stanowią ekstre-
malnie niekorzystne siedliska dla wzrostu i rozwoju roślin. Wysokie stężenie metali ciężkich (Zn, Pb 
i kadmu, Cd), silne nasłonecznienie, deficyt wody i substancji odżywczych, zasolenie, zakwaszenie 
oraz nietypowe fizyczne właściwości podłoża sprawiają, że tylko nieliczne gatunki roślin wkraczają 
spontanicznie na takie tereny. Są to tzw. pseudometalofity, czyli rośliny zdolne do zasiedlania 
zarówno środowisk zanieczyszczonych, jak i niezanieczyszczonych metalami. Skład gatunkowy 
oraz pokrycie roślinności spontanicznie wkraczającej na hałdy są zdeterminowane rodzajem odpa-
du (jego właściwościami fizykochemicznymi, głównie zasobnością fosforu i wapnia) oraz wiekiem 
składowiska. W zbiorowiskach roślinnych badanych hałd najliczniej występują taksony reprezentu-
jące rodziny: Asteraceae, Poaceae, Apiaceae, Fabaceae i Caryophyllaceae. 

Adaptacja roślin do wzrostu na podłożach zanieczyszczonych metalami zachodzi na drodze mi-
kroewolucji i naturalnej selekcji. Jest możliwa dzięki wykształceniu mechanizmów unikania pobie-
rania i translokacji metali w roślinach oraz tolerancji podwyższonych stężeń metali w tkankach. 
Przy silnej presji selekcyjnej, ekotypy tolerancyjne mogą powstać nawet w czasie 4-10 lat. Charak-
teryzują się one unikaniem pobierania lub/i translokacji metali do organów nadziemnych 
(tzw. strategia „metal excluder”), często wykazują wyraźne morfologiczne i fizjologiczne różnice 
w porównaniu do populacji tych samych gatunków zasiedlających tereny niezanieczyszczone. 
Wewnątrzkomórkowe mechanizmy detoksyfikacji metali, takie jak chelatowanie przez peptydy 
tiolowe czy kwasy organiczne, mają drugorzędne znaczenie w procesach adaptacji. 
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4.1.  Wstęp 
 
 Podwyższone zawartości metali ciężkich w środowisku występują w wyniku 
procesów naturalnych (aktywność wulkaniczna, spontaniczne odkrywki na tere-
nach rudonośnych), ale przede wszystkim w wyniku działalności antropogenicznej, 
a zwłaszcza procesów wydobycia i przetwórstwa rud metali (Kabata-Pendias, Muk-
herjee 2007). Problem ten jest szczególnie istotny w południowych rejonach Polski, 
w regionie śląsko-krakowskim. Wielowiekowe wydobycie i przetwórstwo rud cyn-
ku (Zn) i ołowiu (Pb) na tych terenach przyczyniło się do szczególnie wysokiego, 
nawet w skali europejskiej, skażenia środowiska związkami tych metali, dodatkowo 
także kadmem (Cd) (Krzaklewski, Pietrzykowski 2002). Charakterystycznym ele-
mentem tych środowisk są składowiska odpadów górniczo-hutniczych (ze względu 
na wysokie stężenia cynku i ołowiu nazywane hałdami galmanowymi), często zde-
ponowane w sąsiedztwie zabudowań mieszkalnych, ogródków działkowych lub 
pośród użytków rolnych. Nieustabilizowane i pozbawione okrywy roślinnej skła-
dowiska odpadów, są źródłem wtórnego zanieczyszczania otaczających je terenów, 
na skutek migracji metali poprzez erozję wietrzną, zmywy powierzchniowe oraz 
przesiąkanie wód opadowych przez profil hałdy i przenoszenie zanieczyszczeń do 
wód gruntowych. Stanowią zatem realne zagrożenie dla zdrowia mieszkańców 
i funkcjonowania ekosystemów, jednocześnie są one trudne do zagospodarowania 
i rekultywacji.  
 Zawartości metali w górnych warstwach hałd metalonośnych są ekstremalnie 
wysokie: całkowite stężenia Zn wahają się w granicach 7300-171 790 mg kg-1, Pb – 
1390-22 265 mg kg-1, a Cd – 66-1464 mg kg-1 (Wójcik i in. 2014). Są to wartości 
przekraczające kilka, a nawet kilkaset razy dopuszczalne normy dla terenów prze-
mysłowych (1000 mg kg-1 – Zn, 600 mg kg-1 – Pb oraz 15 mg kg-1 – Cd), ustano-
wione Rozporządzeniem Ministra Środowiska (2002). Wysokie stężenia metali 
w podłożu są głównym, ale nie jedynym czynnikiem utrudniającym lub wręcz 
uniemożliwiającym osiedlanie roślinności na składowiskach odpadów. Panuje tam 
również silne nasłonecznienie, niska wilgotność, deficyt niezbędnych makro- i mi-
kroelementów, zasolenie, zakwaszenie, nietypowe fizyczne właściwości podłoża, 
co stwarza ekstremalnie niekorzystne warunki dla rozwoju wegetacji roślin (Wierz-
bicka, Rostański 2002; Wong 2003). Mimo to, niektóre gatunki roślin przystosowa-
ły się do wzrostu w takich środowiskach na drodze ewolucji i naturalnej selekcji.  
 
 
 



53 

4.2.  Szata roślinna hałd cynkowo-ołowiowych 
 
 Rośliny zasiedlające składowiska odpadów metalonośnych stanowiły przed-
miot zainteresowań badaczy od dziesięcioleci (Grodzińska, Szarek-Łukaszewska 
2002). Organizmy te tworzą zazwyczaj charakterystyczne zbiorowiska lub grupy 
roślin, złożone głównie z gatunków siedlisk ubogich i termofilnych, a także rude-
ralnych, segetalnych i łąkowych, o różnym stopniu tolerancji metali w podłożu 
(Grodzińska i in. 2000; Skubała 2011). Są to tzw. pseudometalofity, czyli rośliny 
zdolne do zasiedlania zarówno środowisk zanieczyszczonych, jak i niezanieczysz-
czonych metalami ciężkimi, w odróżnieniu od metalofitów, występujących wyłącz-
nie na terenach wzbogaconych w metale.  
 Wbrew pozorom, szata roślinna składowisk odpadów cynkowo-ołowiowych, 
tzw. flora galmanowa, jest dosyć bogata i różnorodna. Stwierdzono w niej bowiem 
ponad 300 gatunków roślin naczyniowych należących do ponad 70 rodzin (Jędrzej-
czyk-Korycińska 2009). Najliczniej reprezentowane są rodziny: Asteraceae, Poa-
ceae, Fabaceae, Rosaceae i Caryophyllaceae. Najczęstszymi gatunkami występują-
cymi masowo na wszystkich badanych hałdach są rośliny spotykane na terenie całej 
Polski, m.in.: Silene vulgaris (Moench) Garcke, Cardaminopsis arenosa (L.) Hayek, 
Lotus corniculatus L., Plantago lanceolata L., Daucus carota L., Festuca ovina L., 
Reseda lutea L. Dosyć pospolite są również rodzime drzewa i krzewy, np.: Betula 
pendula Roth, Populus tremula L., Pinus silvestris L. Co ciekawe, na terenach tych 
spotyka się również gatunki należące do roślin rzadkich, zagrożonych wyginięciem 
i objętych różnymi formami ochrony prawnej. Należą do nich m.in.: Camelina 
sativa (L.) Crantz, Euphorbia exigua L., Iris sibirica L., Malaxis monophyllos (L.) 
Sw., Epipactis atrorubens (Hoffm.) Besser. Niektóre gatunki należące do tej grupy 
występują czasami w dużych ilościach, np.: Carlina acaulis L., Epipactis helleborine 
(L.) Crantz czy Convallaria majalis L. (Jędrzejczyk-Korycińska 2009). Na uwagę 
zasługuje również fakt występowania na hałdzie w Bolesławiu k. Olkusza jedynego 
niżowego stanowiska górskiego gatunku Biscutella laevigata L., reliktu glacjalnego. 
Ze względu na obecność, między innymi, tego gatunku, hałda ta została uznana 
jako obszar chroniony w formie użytku ekologicznego (Grodzińska, Szarek-
Łukaszewska 2002). Analizując różnorodność szaty roślinnej należy wspomnieć, 
że oprócz bogactwa roślin naczyniowych, na hałdach metalonośnych występuje 
również ponad 20 gatunków mchów i ponad 70 gatunków porostów (Jędrzejczyk-
Korycińska 2009). 
 Skład gatunkowy i pokrycie roślinności spontanicznie wkraczającej na skła-
dowiska odpadów cynkowo-ołowiowych są silnie zdeterminowane przez rodzaj 
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odpadu (właściwości fizykochemiczne) oraz jego wiek. Starsze hałdy (np. ponad 
130-letnia hałda w Bolesławiu k. Olkusza) charakteryzują się większym bogactwem 
gatunków i pokryciem warstwy zielnej niż hałdy, na których odpady górnicze czy 
hutnicze zostały zdeponowane kilkanaście-kilkadziesiąt lat temu (Wójcik 2012). 
Spośród parametrów fizykochemicznych podłoża, wbrew oczekiwaniom, nie za-
wartość metali ciężkich, ale przede wszystkim makroelementów – fosforu i wapnia 
mają główny wpływ na skład gatunkowy zbiorowisk roślinnych występujących na 
badanych składowiskach. 
 Dominującymi gatunkami roślin wyższych, uznawanych za metalolubne lub 
metalotolerancyjne, spontanicznie zasiedlające jedno z najstarszych i najlepiej prze-
badanych pod względem florystycznym składowisk odpadów cynkowo-ołowio-
wych w Bolesławiu k. Olkusza, są: Dianthus carthusianorum L., Silene vulgaris, 
Armeria maritima Willd., Cardaminopsis arenosa, Galium album Mill., Thymus 
pullegioides L. i Festuca ovina (Grodzińska i in. 2000; Szarek-Łukaszewska 2009). 
W przypadku niektórych gatunków, a mianowicie: Dianthus carthusianorum, Sile-
ne vulgaris, Armeria maritima, Cardaminopsis arenosa i Biscutella laevigata stwier-
dzono wyraźne morfologiczne i fizjologiczne różnice pomiędzy populacjami zasie-
dlającymi hałdy metalonośne i tereny niezanieczyszczone (Wierzbicka, Rostański 
2002; Załęcka, Wierzbicka 2002; Wierzbicka, Słysz 2005; Fiałkiewicz, Rostański 
2006; Przedpełska, Wierzbicka 2007; Wójcik i in. 2013). Rośliny populacji hałdo-
wych cechuje karłowatość i kseromorfizm, redukcja biomasy części nadziemnych 
w stosunku do korzeni, przyspieszenie stadium rozwoju generatywnego, wytwarza-
nie większej ilości kwiatów i przedłużenie okresu kwitnienia (tzw. strategia życiowa 
typu „r”). Większość tych cech, podobnie jak zwiększona tolerancja na cynk czy 
ołów dodawane do środowiska wzrostu, utrzymywała się przez kolejne 2-3 pokole-
nia roślin uprawianych w optymalnych, kontrolowanych warunkach, co wskazuje, 
że zostały one utrwalone genetycznie. Badania markerów molekularnych potwier-
dziły wytworzenie odrębnych ekotypów, tzw. ekotypów galmanowych, w obrębie 
kilku gatunków roślin zasiedlających hałdy, takich jak: Armeria maritima (Abra-
towska i in. 2012), Biscutella laevigata (Babst-Kostecka i in. 2014; Wąsowicz i in. 
2014), Viola tricolor L. (Słomka i in. 2011) oraz Dianthus carthusianorum (Wójcik 
i in. 2013).  
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4.3.  Strategie akumulacji metali w roślinach hałdowych 
 
 Ze względu na pobieranie i dystrybucję pobranych metali, wyróżnia się 3 gru-
py roślin, tzw.: „excluders”, „indicators” i „accumulators” (Baker 1981). Do pierw-
szej grupy należą rośliny, które unikają pobierania lub zatrzymują większość po-
branego metalu w korzeniach i ograniczają jego translokację do organów nadziem-
nych (stosunek zawartości metalu w liściach i glebie jest mniejszy od 1). Rośliny 
wskaźnikowe („indicators”) pobierają metale proporcjonalnie do ich zawartości 
w podłożu i gromadzą je dość równomiernie w tkankach korzeni i części nadziem-
nych. Natomiast tzw. akumulatory („accumulators”) pobierają duże ilości metali 
z podłoża i transportują je do organów nadziemnych (stosunek zawartości metalu 
w liściach i glebie jest większy od 1). Pośród akumulatorów, bardzo ciekawą grupę 
roślin stanowią tzw. hiperakumulatory (ok. 515 zidentyfikowanych dotąd gatun-
ków), które rosnąc w warunkach naturalnych, akumulują ekstremalnie wysokie 
stężenia metali w organach nadziemnych (ponad 1% Zn lub Mn; 0,1% Ni, Pb, 
Cu, Co, Cr; 0,01% Cd w suchej masie liści) bez widocznych objawów toksyczności 
(Baker, Brooks 1989; Capa, Pilon-Smits 2014; Krzciuk, Gałuszka 2014). Poznanie 
strategii akumulacji metali w roślinach zasiedlających składowiska odpadów jest 
bardzo istotne ze względów praktycznych: „excluders” lub „accumulators” mogą 
być wykorzystywane odpowiednio do fitostabilizacji i fitoekstrakcji zanieczyszczo-
nych terenów, natomiast rośliny wskaźnikowe mogą posłużyć jako biogeochemicz-
ne indykatory poziomu zanieczyszczenia środowiska.  
 W roślinach spontanicznie zasiedlających hałdy cynkowo-ołowiowe w Polsce 
dominuje strategia unikania pobierania i translokacji metali do części nadziemnych 
(Wójcik i in. 2014). Świadczą o tym stosunkowo niewielkie ilości metali akumulo-
wane w liściach roślin, bardzo niskie współczynniki bioakumulacji (stosunek stęże-
nia metalu w organach nadziemnych do jego stężenia w glebie) oraz brak istotnych 
korelacji między zawartością metali w roślinach i w glebie. Cechy te są pożądane 
w roślinach odpowiednich do fitostabilizacji, dlatego gatunki charakteryzujące się 
najniższą akumulacją metali w częściach nadziemnych i dodatkowo tworzące zwar-
tą pokrywę roślinną, np.: Calamagrostis epigejos (L.) Roth, Carex hirta L., Festuca 
rubra L., Festuca tenuifolia Sibth., Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv, Thymus 
pulegioides czy Dianthus carthusianorum mogą być potencjalnie użyteczne do re-
kultywacji obszarów zanieczyszczonych metalami (Skubała 2011; Wójcik i in. 
2014). Wśród roślinności hałdowej nie stwierdzono obecności hiperakumulatorów 
ani roślin o dużej biomasie i jednocześnie akumulujących istotnie podwyższone 
ilości metali, dlatego żaden gatunek nie może być użyteczny w procesie fitoekstrak-
cji. Nie zidentyfikowano również gatunków, w których akumulacja metali w czę-
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ściach nadziemnych w pełni odzwierciedlałaby zawartości metali w podłożu, czyli 
gatunków wskaźnikowych, użytecznych do oceny stanu zanieczyszczenia środowi-
ska metalami i oceny ryzyka ekologicznego. Co interesujące jednak, określenie 
średniego stężenia metali w organach nadziemnych wszystkich roślin tworzących 
zbiorowiska na danym terenie, bardzo dobrze oddawało zawartości metali w pod-
łożu, niezależnie od wieku i rodzaju odpadu, dlatego może być przydatne w bio-
monitoringu terenów skażonych metalami (Wójcik i in. 2014). 
 
 

4.4.  Mechanizmy tolerancji metali 
 
 Wykształcenie mechanizmów tolerancji w roślinach zasiedlających gleby 
o naturalnie wysokich zawartościach metali, zachodzi w ciągu 40-150 lat, a nawet 
1000 lat (Bone, Farres 2001; Ernst 2006). Jednak na obszarach zanieczyszczonych 
w ekstremalnym stopniu metalami (np. w rejonach wydobycia i przetwórstwa rud 
metali), silna presja selekcyjna może doprowadzić do powstania ekotypów toleran-
cyjnych już w czasie 4-10 lat (Whitting i in. 2004; Ernst 2006). Występowanie eko-
typów metalo-tolerancyjnych nie jest cechą taksonomiczną, obserwuje się duże 
zróżnicowanie w tolerancji między gatunkami, a nawet populacjami/ekotypami 
tego samego gatunku, czy nawet osobnikami w obrębie tej samej populacji. Dlatego 
uważa się, że kolonizowanie przez rośliny terenów w znacznym stopniu zanieczysz-
czonych metalami jest możliwe przez ewolucję tolerancji zachodzącej de novo i in 
situ. 
 Adaptacja roślin do wzrostu na podłożach wzbogaconych w metale ciężkie jest 
możliwa dzięki występowaniu różnorodnych mechanizmów unikania pobierania 
i translokacji metali w roślinach oraz tolerancji podwyższonych stężeń metali 
w tkankach (Siedlecka i in. 2001).  
 Ograniczanie pobierania metali z gleby następuje na skutek obniżenia biodo-
stępności metali poprzez wydzieliny korzeniowe, gromadzenia warstwy mukopoli-
sacharydów wiążących metale na powierzchni korzeni, zatrzymywania metali 
w ścianie komórkowej komórek epiblemy, wytwarzania kalozy czy zmian prze-
puszczalności błony komórkowej. Barierą dla wnikania jonów metali do korzeni 
może też być grzybnia mikoryzowa. Zatrzymywanie jonów na powierzchni lub 
w wewnątrzkomórkowych przedziałach komórek korzeni (ściana komórkowa, 
wakuola) oraz utrudniony transport jonów do ksylemu skutecznie ograniczają 
przemieszczanie metali do nadziemnych części roślin. Unikanie toksyczności metali 
zachodzi również poprzez ich odkładanie w starszych, okresowo zrzucanych liś-
ciach lub w trichomach na powierzchni liści (Siedlecka i in. 2001). 
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 Do najważniejszych mechanizmów tolerancji należy eliminacja wolnych jo-
nów metali z protoplastu poprzez ich wiązanie w ścianie komórkowej, chelatowanie 
w cytoplazmie oraz sekwestrację w specyficznych przedziałach komórkowych, 
głównie w wakuoli (Wójcik 2009; Maestri i in. 2010; Bajguz, Piotrowska-Niczy-
poruk 2012; Viehweger 2014). Mechanizmy te wzajemnie uzupełniają się, a znacze-
nie poszczególnych procesów zależy od gatunku rośliny, jej stadium rozwojowego 
(wieku), rodzaju i stężenia metalu oraz czasu jego działania. Wśród ligandów cyto-
plazmatycznych, zaangażowanych w chelatowanie i detoksyfikację metali ciężkich, 
najważniejszą rolę przypisuje się adaptacyjnym peptydom tiolowym (tzw. γ-Glu-
Cys peptydom), glutationowi (GSH), kwasom organicznym, a w mniejszym stop-
niu aminokwasom (głównie prolinie oraz histydynie) i fitynie (Rauser 1999). Spo-
śród sześciu zidentyfikowanych dotychczas rodzin niskocząsteczkowych γ-Glu-Cys 
peptydów, najważniejszą rolę w detoksyfikacji metali pełnią fitochelatyny (PC), 
o wzorze: (γ-Glu-Cys)n-Gly, n=2-11, syntetyzowane enzymatycznie z GSH. Peptydy 
te kompleksują jony metali przez grupy tiolowe cysteiny, a następnie uczestniczą 
w ich transporcie do wakuoli (Yadav 2010). Również GSH (γ-Glu-Cys-Gly) może 
uczestniczyć w chelatowaniu metali (Cd, Zn, Pb) w cytoplazmie i transporcie takich 
kompleksów do wakuoli. Kwasy organiczne, głównie cytrynowy i jabłkowy, stano-
wią ważne ligandy cytoplazmatyczne i wakuolarne dla Zn, Cd i Ni, pośredniczą 
również w długodystansowym transporcie metali w roślinach (López-Bucio i in. 
2000; Rascio, Navari-Izzo 2011).  
 
 

4.5.  Tolerancja metali w wybranych gatunkach 
roślin hałdowych 

 
 Fizjologiczne i molekularne mechanizmy adaptacji roślinności spontanicznie 
zasiedlającej składowiska odpadów cynkowo-ołowiowych nie są dokładnie pozna-
ne. Brak w literaturze doniesień dotyczących wewnątrzkomórkowych mechani-
zmów detoksyfikacji metali w roślinach występujących naturalnie na hałdach meta-
lonośnych. W nieopublikowanych dotychczas badaniach, analizowano kilka gatun-
ków roślin (Daucus carota, Reseda lutea, Silene vulgaris, Echium vulgare L., Dian-
thus carthusianorum, Armeria maritima), występujących w wyniku naturalnej suk-
cesji na trzech składowiskach odpadów cynkowo-ołowiowych w południowej Pol-
sce, jak również populacje tych gatunków z terenów niezanieczyszczonych w okoli-
cach Lublina (Wójcik 2012). Wykazano brak istotnych różnic w akumulacji kwa-
sów organicznych (jabłkowego i cytrynowego) pomiędzy hałdowymi i referencyj-
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nymi populacjami: Daucus carota, Reseda lutea, Silene vulgaris, Echium vulgare 
i Dianthus carthusianorum lub nawet większą zawartość tych związków w roślinach 
populacji referencyjnych, szczególnie w przypadku Armeria maritima. Wyniki te 
sugerują, że kwasy organiczne nie są zaangażowane w adaptację tych gatunków do 
zasiedlania składowisk odpadów cynkowo-ołowiowych. W częściach nadziemnych 
żadnego spośród badanych gatunków nie stwierdzono akumulacji fitochelatyn, 
zatem peptydy te nie pełnią roli w adaptacji tych roślin do wzrostu i rozwoju na 
składowiskach odpadów. Natomiast istotnie wyższa zawartość GSH w populacjach 
hałdowych wskazuje na jego potencjalną rolę w przystosowaniu roślin do wzrostu 
w obecności ekstremalnie wysokich zawartości metali w środowisku, albo przez 
bezpośrednie wiązanie jonów metali, albo przez udział w łagodzeniu stresu oksyda-
cyjnego. 
 Nieliczne badania wewnątrzkomórkowych ligandów uczestniczących w detok-
syfikacji metali w roślinach Armeria maritima (Olko i in. 2008) oraz Echium vulga-
re (Dresler i in. 2014), uprawianych hydroponicznie w obecności Cd lub Zn, dały 
niejednoznaczne wyniki. Najdokładniej przebadanym pod tym względem gatun-
kiem jest goździk kartuzek – Dianthus carthusianorum (Wójcik, Tukiendorf 2014; 
Wójcik i in. 2015a, b). Doświadczenia hydroponiczne wykazały, że ani fitochelaty-
ny, ani kwasy organiczne nie są odpowiedzialne za zwiększoną tolerancję na Zn, Pb 
i Cd roślin hałdowych tego gatunku, mimo większej akumulacji metali w tkankach, 
w porównaniu z roślinami populacji referencyjnej, pochodzącej z terenów nieza-
nieczyszczonych. Poziom kwasów organicznych był zbliżony w obu populacjach 
i nie ulegał istotnym zmianom w roślinach traktowanych badanymi metalami, na-
tomiast zawartość fitochelatyn była wyższa w populacji referencyjnej, eksponowa-
nej na Cd lub Pb.  
 Doświadczenia hydroponiczne umożliwiają zazwyczaj badanie reakcji roślin 
na stres ostry, czyli stosunkowo krótkotrwałe (kilka-kilkanaście godzin lub dni) 
działanie stosunkowo wysokich, rzadko spotykanych lub niespotykanych w warun-
kach naturalnych, stężeń metali. Odmienne wyniki badań uzyskano w przypadku 
roślin obu populacji Dianthus carthusianorum, uprawianych w warunkach stresu 
chronicznego (kilkutygodniowa ekspozycja na stosunkowo niskie, subletalne stęże-
nia metali), na glebie pozyskanej z hałdy galmanowej w Bolesławiu k. Olkusza 
(Wójcik i in. 2015b). W tym przypadku, zwiększona tolerancja roślin hałdowych na 
metale obecne w podłożu była uwarunkowana ograniczeniem pobierania metali 
i ich translokacji do części nadziemnych, w porównaniu do roślin referencyjnych, 
oraz zwiększoną zawartością kwasów organicznych w liściach. Brak akumulacji 
fitochelatyn w obu populacjach potwierdza, że peptydy te nie są zaangażowane 
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w detoksyfikację metali w warunkach stresu chronicznego, ani w adaptację roślin 
hałdowych do wzrostu w obecności wysokich stężeń metali w środowisku. 
 
 

4.6.  Podsumowanie 
 
 Roślinność spontanicznie zasiedlająca składowiska odpadów z wydobycia 
i przetwórstwa rud cynku i ołowiu, mimo skrajnie niekorzystnych warunków dla 
wzrostu i rozwoju, charakteryzuje się dużym bogactwem gatunkowym i różnorod-
nością form. Dlatego jest znakomitym obiektem do badania mechanizmów tole-
rancji na metale oraz ich mikroewolucji, a także poszukiwania ekotypów/form naj-
lepiej przystosowanych do niekorzystnych warunków środowiska, a zatem poten-
cjalnie użytecznych w fitoremediacji czy rekultywacji zdegradowanych terenów. 
Badania mechanizmów tolerancji w roślinach uprawianych w warunkach stresu 
ostrego (większość badań laboratoryjnych) i chronicznego (imitującego warunki 
naturalne) dają odmienne wyniki, dlatego, aby w pełni poznać i zrozumieć mecha-
nizmy adaptacji roślin do podwyższonych stężeń metali w środowisku, niezbędne 
jest prowadzenie badań na roślinach w ich naturalnych środowiskach (in situ). 
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5.1.  Wstęp 
 
 Do metali ciężkich zalicza się pierwiastki o liczbie atomowej powyżej 20 i gę-
stości wynoszącej ponad 4,5 lub 5,0 g·cm–3, w zależności od doniesień literaturo-
wych (Gwóźdź, Kopyra 2003; Jamal i in. 2013). Pierwiastki te występują naturalnie 
w ekosystemach w efekcie erupcji wulkanicznych, wietrzenia skał czy pożarów ro-
ślinności. Tym niemniej, gospodarcza i bytowa działalność człowieka jest zaliczana 
do istotnych czynników, które warunkują podwyższoną koncentrację metali cięż-
kich w środowisku. Do antropogenicznych źródeł tego typu zanieczyszczeń zalicza 
się: hutnictwo metali nieżelaznych i przemysł metalurgiczny, intensywne technolo-
gie rolnicze polegające na stosowaniu dużej ilości nawozów sztucznych oraz che-
micznych środków ochrony roślin, a także stałe zagęszczanie sieci i wzrost inten-
sywności użytkowania szlaków komunikacyjnych (Polkowska i in. 2007; Jamal i in. 
2013; Bolan i in. 2014).  
 Na terenach, gdzie zalegają rudy metali oraz na siedliskach o antropogenicznie 
podwyższonej zawartości metalicznych pierwiastków śladowych, występują gatun-
ki, które, na drodze ewolucji, wykształciły przystosowania umożliwiające przetrwa-
nie i reprodukcję w tym specyficznym środowisku. Poszczególne taksony bądź eko-
typy roślin porastających takie siedliska stanowią ogromnie ważne, unikatowe źró-
dło różnorodności biologicznej, przydatne i stosowane zarówno w badaniach 
o charakterze podstawowym, jak i aplikacyjnym (Whiting i in. 2004; Ciarkowska, 
Hanus-Fajerska 2008; Jędrzejczyk-Korycińska 2009; Baker i in. 2010; Hanus-Fajer-
ska 2011; Rascio, Navari-Izzo 2011; Nadgórska-Socha i in. 2015).  
 
 

5.2. Badania roślin terenów wzbogaconych w pierwiastki 
metaliczne  

 
 Na siedliskach wzbogaconych w metale, na przestrzeni lat dochodzi do wy-
kształcenia wyspecjalizowanych zbiorowisk, a liczne populacje roślin wykazują cały 
szereg przystosowań biochemicznych, fizjologicznych, morfologicznych i ekolo-
gicznych, dzięki którym osiągają sukces kolonizacyjny (Alford i in. 2010; Epelde 
i in. 2010; Pollard i in. 2014). Niemniej jednak, dla poszczególnych grup taksono-
micznych tempo zmian ewolucyjnych prowadzących do wykształcenia genotypów 
tolerancyjnych, a tym samym zdolnych do wzrostu, reprodukcji i samorzutnego 
rozprzestrzeniania się na tych terenach jest ogromnie zróżnicowane i uważa się, 
że może trwać od zaledwie czterdziestu do nawet tysięcy lat (Bone, Farres 2001). 
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Taksony porastające podłoża o podwyższonym stężeniu metali ciężkich zwykle 
dzieli się na tak zwane metalofity obligatoryjne, czyli taksony zdolne do wzrostu 
jedynie na siedliskach metalonośnych, oraz na metalofity fakultatywne (pseudome-
talofity) – taksony, które występują zarówno na stanowiskach z wysoką zawartością 
metali, jak i na terenach niewykazujących podwyższonego tła metalicznego. 
W grupie metalofitów obligatoryjnych można wymienić m.in.: Viola calaminaria 
(Ging.) Lej i Armeria maritima (Mill.) Willd ssp. halleri Löve et Löve, zaś wśród 
pseudometalofitów − Silene vulgaris (Moench) Garcke i Dianthus carthusianorum 
L. (Wójcik i in. 2013; Pollard i in. 2014). Natomiast ze względu na rodzaj złoża mi-
neralnego, wyróżnia się roślinność serpentynitową, porastającą gleby o wysokim 
odczynie, niskiej zawartości fosforu, potasu i wapnia oraz wysokiej koncentracji 
niklu, żelaza i chromu; gleby takie występują na dużych przestrzeniach w połu-
dniowej Afryce, Nowej Zelandii czy Kalifornii (Brady i in. 2005; Ho i in. 2013). 
Na terenie Europy najwięcej gleb serpentynitowych spotyka się na Półwyspie Bał-
kańskim, głównie w Grecji, Serbii, Chorwacji i Albanii (Bani i in. 2010; Słomka i in. 
2015); w Polsce gleby serpentynitowe są charakterystyczne przede wszystkim dla 
obszaru Dolnego Śląska (Żołnierz 2007). Z kolei na obszarach zalegania rud cyn-
kowo-ołowiowych, obecnych na wszystkich kontynentach, a w Europie − na terenie 
Wielkiej Brytanii, Niemiec, Belgii, Francji i Polski, doszło do wykształcenia gleb 
porośniętych roślinnością galmanową. Zbiorowiska te tolerują suche podłoże, ubo-
gie w azot i jednocześnie ponadnormatywnie zasobne w cynk, ołów, kadm, do-
mieszki talu, arsenu i szeregu innych pierwiastków (Baker, Brooks 1989; Szarek-
Łukaszewska, Grodzińska 2008; Cabała 2009). Przykładem naturalnych procesów 
sukcesji jest samorzutnie powstała murawa galmanowa (na składowiskach odpa-
dów cynkowo-ołowiowych) w Bolesławiu k. Olkusza. Pierwsze publikowane źródła 
dotyczące tego zbiorowiska stanowią opracowania z początku dwudziestego wieku 
(Wóycicki 1913; Pax 1918; Zalewski 1986). Po drugiej wojnie światowej dr Jadwiga 
Dobrzańska z Katedry Botaniki ówczesnej Wyższej Szkoły Rolniczej, w pracy opu-
blikowanej za namową profesora W. Szafera, dokonała spisu ponad 260 gatunków 
roślin nasiennych i ponad 20 gatunków mchów występujących na terenach galma-
nowych rejonu olkuskiego (Dobrzańska 1955). Po tych pionierskich badaniach, już 
od lat osiemdziesiątych dwudziestego wieku roślinność galmanowa tego terenu 
stała się przedmiotem wszechstronnych badań ekologicznych, florystycznych, fizjo-
logicznych oraz genetycznych (Wierzbicka, Rostański 2002; Szarek-Łukaszewska 
2009; Szarek-Łukaszewska, Grodzińska 2008, 2011; Jędrzejczyk-Korycińska 2009; 
Nowak i in. 2011; Słomka i in. 2012; Muszyńska 2013, 2014; Muszyńska i in. 2013, 
2015; Muszyńska, Kołton 2013; Jędrzejczyk-Korycińska i in. 2014; Wójcik i in. 
2013, 2015; Wójcik, Tukiendorf 2014). Prace florystyczne i ekologiczne dały nau-
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kową podstawę niezbędną do utworzenia użytku ekologicznego „Pleszczotka” oraz 
obszaru chronionego „Sasanka – Stary Olkusz”, które stanowią miejsce występo-
wania wielu cennych i coraz rzadziej występujących na terenie Polski roślin (Kapu-
sta i in. 2010; Kowolik i in. 2010). W odniesieniu do stanowisk znajdujących się na 
terenach zalegania rud cynkowo-ołowiowych stwierdzono, iż zostały one skoloni-
zowane nie tylko przez gatunki występujące sporadycznie na terenie Europy i jedy-
nie na nielicznych stanowiskach, lecz także przez gatunki, podgatunki i ekotypy 
gatunków pospolitych, które w wyniku adaptacji, nabyły tolerancję na wysokie 
stężenia jonów cynku i ołowiu, a także podstawowego pierwiastka towarzyszącego 
złożom rud Zn-Pb, czyli kadmu. Na szczególną uwagę zasługują: Biscutella laeviga-
ta L., galmanowy ekotyp Dianthus carthusianorum, Armeria maritima ssp. halerii 
(Wierzbicka, Potocka 2002; Wierzbicka, Rostański 2002; Szarek-Łukaszewska, 
Grodzińska 2008; Kowolik i in. 2010; Wójcik, Tukiendorf 2014). Dowiedziono, iż 
różnią się one znacznie od osobników rosnących na terenach nieskażonych. Popu-
lacje hałdowe przeważnie cechuje wysoka biomasa organów podziemnych, szereg 
przystosowań kseromorficznych i szybkie osiąganie fazy generatywnej (Wierzbicka, 
Panufnik 1998; Wierzbicka, Potocka 2002; Przedpełska, Wierzbicka 2007). Trudne 
warunki siedliskowe, a zwłaszcza silne nasłonecznienie i duża przepuszczalność 
podłoża, skutkująca niską pojemnością wodną, są przyczyną sporego udziału ga-
tunków termofilnych, takich jak: Achillea millefolium L., Alyssum montanum L., 
Anthylis vulneraria L., Arenaria serpylifolia L., Dianthus carthusianorum, Gypsophi-
la fastigiata L., Helianthemum nummularium (L.) Mill., Potentilla arenaria Borkh., 
Reseda lutea L., Thymus pulegioides L., Thymus serpyllum L. Na nieużytkach poko-
palnianych, w wyniku spontanicznej i bardzo powolnej kolonizacji, pojawiają się 
również gatunki siedlisk ubogich, reprezentowane przykładowo przez Silene vulga-
ris czy Festuca ovina L., jak również inne liczne, przeważnie reprezentujące rodziny: 
Caryophyllaceae, Brassicaceae, Fabaceae, Poaceae, które doskonale tolerują lokalnie 
występujące warunki siedliskowe. Występują tu również rośliny drzewiaste, takie 
jak: Betula pendula Roth., Pinus silvestris L., czy Juniperus communis L. (Jędrzej-
czyk-Korycińska 2009; Szarek-Łukaszewska 2009; Oleńska 2014). Murawa najstar-
szych hałd jest barwna niemal przez całe lato. W porze kwitnienia, Biscutella laevi-
gata, Alyssum montanum, Anthyllis vulneraria czy Scabiosa ochroleuca L. nadają 
występującym tu zbiorowiskom żółtą barwę, natomiast różową − Dianthus carthu-
sianorum i Armeria maritima. Fioletowo kwitną gatunki z rodzaju: Thymus, Gen-
tianatella, Veronica, zaś na biało Arabidopsis, Silene, Gypsophila, Galium (Hanus-
Fajerska i in. 2011; Szarek-Łukaszewska, Grodzińska 2011).  
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5.3.  Strategie przystosowania do wzrostu na podłożu 
o podwyższonym tle metalicznym i możliwe 
mechanizmy tolerancji 

 
 Populacje gatunków porastających gleby zasobne w jony metali wykształciły 
różnorodne strategie przystosowawcze. Często u genotypów tolerancyjnych funk-
cjonuje mechanizm wykluczania, który pozwala na utrzymanie niskiego poziomu 
metalu w roślinie, mimo jego dużej zawartości w podłożu. Przy czym zauważono, 
że powyżej krytycznego stężenia metalu w środowisku, systemy odpowiedzialne za 
jego pobieranie zwykle przestają być skuteczne i w efekcie dochodzi do niekontro-
lowanego transportu jonów, co może być letalne (Viehweger 2014). Natomiast 
mechanizm akumulacji polega na gromadzeniu w tkankach wysokich stężeń jonów 
metali, co jest możliwe dzięki odpowiednim adaptacjom metabolicznym. Rośliny 
mogą gromadzić metale w korzeniach, zachowując tym samym ich niski poziom 
w pędach (wykluczanie z pędów; ang. shoot excluders). Strategię tego typu obser-
wowano w populacjach: Plantago lanceolata L., Armeria maritima (Szarek-Łuka-
szewska i in. 2004), Silene vulgaris (Wierzbicka i in. 2004) i Dianthus carthusiano-
rum (Baranowska-Morek, Wierzbicka 2004; Wójcik, Tukiendorf 2014). Rośliny 
mogą również akumulować metale ciężkie w pędach, w stężeniach znacznie prze-
kraczających ich zawartość w korzeniach (ang. accumulators). Istnieją gatunki zwa-
ne hyperakumulatorami, zdolne do gromadzenia metali w bardzo wysokich stęże-
niach. Termin „hyperakumulator” został zastosowany przez Brooksa i in. (1977) 
w odniesieniu do roślin akumulujących nikiel w organach nadziemnych, w ilości 
przekraczającej 1 000 mg kg-1 suchej masy. Obecnie znanych jest ponad 400 gatun-
ków tego typu i ich lista stale się powiększa. Według Bakera i Brooksa (1989), mi-
nimalna zawartość metalu zgromadzonego w tkankach hyperakumulatora powinna 
wynosić: dla kadmu – 100 mg kg-1 s. m, dla ołowiu, niklu, kobaltu, chromu i miedzi 
– 1000 mg kg-1 s. m., a dla cynku i manganu – 10 000 mg kg-1 s. m. Nieco zmienione 
kryteria hyperakumulacji podaje van der Ent i in. (2013), zgodnie z którymi stęże-
nia dla poszczególnych metali, oznaczone w suchej masie pędów, powinny wynosić: 
100 mg kg-1 dla kadmu, 300 mg kg-1 dla miedzi, chromu i kobaltu, 1000 mg kg-1 
suchej masy dla ołowiu i niklu, 3 000 mg kg-1 dla cynku oraz 10 000 mg kg-1 dla 
manganu. Biorąc pod uwagę tę klasyfikację, ponad 500 gatunków roślin wykazuje 
właściwości hyperakumulacyjne względem jednego lub kilku pierwiastków (Ba-
rzanti i in. 2011). Najczęściej wśród nich występują przedstawiciele następujących 
rodzin: Brassicaceae, Caryophylaceae, Violaceae, Fabaceae, Euphorbiaceae, Lamia-
ceae, Asteraceae, Cyperaceae, Poaceae, Cunouniaceae, Flacourtiaceae. Spośród 
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pierwiastków, najbardziej efektywnie gromadzony jest nikiel, miedź, kobalt, selen, 
ołów, cynk i mangan (van der Ent i in. 2013). Istnieją również gatunki, zwane bio-
indykatormi, które pasywnie pobierają metale ze środowiska, a ich stężenie w tkan-
kach jest proporcjonalne do zawartości metali w glebie. Na podstawie składu ga-
tunkowego roślin wskaźnikowych na danym obszarze można rozpoznać typ skaże-
nia gleby. Do bioindykatorów metali ciężkich należą między innymi: Cardami-
nopsis arenosa (L.) Hayek, Vicia faba L., Plantago major L., Taraxacum officinale F. 
H. Wigg (Capecka, Gawęda 2002; Wierzbicka, Rostański 2002; Markert 2008; Epel-
de i in. 2010). Tolerancja może być indukowana, zatem pojawiająca się, z perspek-
tywy ewolucji, w stosunkowo krótkim czasie na skutek kontaktu roślin z wysokimi 
stężeniami metali ciężkich (przykładowo na bardzo silnie zanieczyszczonych gle-
bach) lub konstytutywna, występująca u roślin, które nigdy wcześniej w środowisku 
naturalnym nie zetknęły się ze stężeniem metali mogącym wywołać presję selekcyj-
ną (Wierzbicka, Potocka 2002; Roosens i in. 2008). Wykształcenie tolerancji wiąże 
się z koniecznością uruchomienia wydajnych wewnątrzkomórkowych mechani-
zmów walki ze stresem, a koszt energetyczny wytworzenia takiej odporności jest 
bardzo duży (Küpper i in. 2004; Jabeen i in. 2009), więc rośliny tolerancyjne cha-
rakteryzuje słabsze tempo wzrostu w porównaniu do populacji analogicznych ga-
tunków, które występują na terenach nieskażonych (Maestri i in. 2010; Wójcik i in. 
2013, 2015). Przykładowo, do cech adaptacyjnych galmanowego ekotypu Dianthus 
carthusianorum należą przystosowania kserotermiczne: ograniczenie wzrostu części 
nadziemnych, krótsze i węższe liście, redukcja ich liczby, wskutek czego po-
wierzchnia transpiracji tych roślin jest mniejsza o około 25% względem powierzch-
ni określonej dla roślin porastających stanowiska nieskażone. Ponadto, u osobni-
ków galmanowych obserwuje się silniejszy wzrost systemu korzeniowego i obfite 
tworzenie włośników. Liczne rośliny terenów przemysłowych cechuje wczesne 
wchodzenie w fazę generatywną, obfite kwitnienie i owocowanie. Strategia zwięk-
szonej płodności kosztem przyrostu biomasy jest uzasadniona, gdyż zwiększa szan-
se zachowania gatunku w trudnych warunkach siedliskowych (Załęcka, Wierzbicka 
2002). Konsekwencją funkcjonowania mechanizmów tolerancji jest zróżnicowana 
odpowiedź poszczególnych populacji na pojawiający się stres. Oznacza to, że ga-
tunki, podgatunki bądź ekotypy tolerancyjne są mniej narażone na wzrastające 
stężenie jonów metali w podłożu niż populacje nietolerancyjne (Wójcik i in. 2015). 
Dla przykładu, podwyższony poziom cynku okazał się bardziej toksyczny dla 
uprawianych hydroponicznie osobników Arabidopsis halerii (L.) O’Kane&Al 
Shehbaz, reprezentujących populacje z terenów nieskażonych metalami ciężkimi 
(Meyer i in. 2010). Podobnie, rośliny Dianthus carthusianorum, uzyskane z nasion 
pobranych z osobników porastających obszary nieskażone oraz tereny o podwyż-
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szonym tle metalicznym, odmiennie reagowały na traktowanie jonami ołowiu 
(Wójcik, Tukiendorf 2014). 
 
 

5.4.  Badania w zakresie zachowania bioróżnorodności 
metalofitów 

 
 Zachowanie aktualnie istniejącej bioróżnorodności metalofitów stanowi jeden 
z kluczowych elementów całokształtu działań, mających na celu poprawę stanu 
środowiska, gdyż rośliny te mogą być wykorzystane w trakcie rekultywacji terenów 
skażonych do poziomu toksycznego dla innych gatunków. Z inicjatywy środowisk 
naukowych rozpoczęto prace nad tworzeniem i utrzymaniem kolekcji metalofitów, 
zarówno o zasięgu lokalnym, jak i globalnym (Whiting i in. 2004; Rostański i in. 
2014). Wśród nich warto wymienić Herbarium Uniwersytetu Śląskiego (KTU-
HMP), w którym zgromadzono ponad 2 000 okazów roślin naczyniowych, repre-
zentujących metalotolerancyjne populacje terenów o podwyższonej zawartości 
pierwiastków śladowych, występujące na obszarze południowej Polski (monokliny 
Śląsko-Krakowskiej), Niemiec (góry Harz, Nadrenia Północna – Westfalia) oraz 
Belgii (La Calamine, Moresnet i Plombieres). Kolekcja ta obejmuje: metalofity oraz 
hyperakumulatory porastające tereny historycznego wydobycia rud; gatunki sie-
dlisk antropogenicznie wzbogaconych w metale ciężkie, o oznaczonej zawartości 
pierwiastków śladowych w podłożu, gatunki reprezentujące tereny poprzemysłowe 
o nieznanym poziomie zanieczyszczenia środowiska metalami ciężkimi oraz okazy 
pochodzące z eksperymentów, uprawiane na podłożu wzbogaconym w określone 
stężenia toksycznych jonów. Kolekcję uzupełniają bazy danych, zawierające infor-
macje na temat morfo- i genotypów poszczególnych metalofitów, miejsc ich wystę-
powania oraz krótki opis wykonanych obserwacji lub przeprowadzonych ekspery-
mentów (Rostański i in. 2014; Tokarska-Guzik i in. 2014). Podobnie, wartość eko-
logiczną i biotechnologiczną metalofitów i ich siedlisk dokumentuje baza danych 
BioRem, która jest dostępna po adresem internetowym: http://www.univie.ac.at/ 
biorem. Jest to platforma umożliwiająca wymianę oraz gromadzenie informacji, 
między innymi, z zakresu bioróżnorodności czy ekofizjologii roślin pochodzących 
z terenów o podwyższonej zawartości metali ciężkich w podłożu (Nebel i in. 2013). 
Prowadzone są również badania nad efektywnością zastosowania metod biotechno-
logicznych w remediacji oraz w ochronie zasobów genowych poszczególnych popu-
lacji metalofitów, a wykorzystanie do tego celu technik kultur in vitro ciągle stano-
wi nowatorskie podejście. Opracowanie protokołów rozmnażania materiału roślin-
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nego w warunkach aseptycznych jest cenne w przypadku unikatowych przedstawi-
cieli flory poszczególnych nisz ekologicznych. Niemniej jednak publikacje doku-
mentujące zastosowanie tego typu metod, w odniesieniu do roślin metalotoleran-
cyjnych, są dość nieliczne (Bidwell i in. 2001; Jack i in. 2005; Zhao i in. 2009;  
Hanus-Fajerska i in. 2012; Wiszniewska i in. 2015). Dobry przykład stanowią próby 
opracowania wydajnego protokołu regeneracji Thlaspi caerulescens J. Presl et 
C. Presl – najbardziej znanego hyperakumulatora cynku i kadmu (Xu i in. 2008) 
lub Pteris vittata L. – hyperakumulatora arsenu (Zheng i in. 2008; Shukla, Khare 
2014). Również w Zakładzie Botaniki i Fizjologii Roślin Instytutu Biologii Roślin 
i Biotechnologii Uniwersytetu Rolniczego w Krakowie od lat prowadzone są bada-
nia z wykorzystaniem roślinnych kultur tkankowych. Dotychczas opracowano me-
tody efektywnego mikrorozmnażania następujących taksonów, reprezentujących 
populacje galmanowe Olkuskiego Rejonu Rudnego: Anthyllis vulneraria (Faba-
ceae), Armeria maritima ssp. halleri (Plumbaginaceae), Alyssum montanum, Biscu-
tella laevigata (Brassicaceae), Dianthus carthusianorum, Gypsophila fastigiata, Silene 
vulgaris (Caryophyllaceae), Scabiosa ochroleuca (Dipsacaceae) (Hanus-Fajerska, 
Czura 2009; Hanus-Fajerska 2011; Hanus-Fajerska i in. 2012; Muszyńska, Hanus-
Fajerska 2012; Koźmińska, Muszyńska 2014; Muszyńska i in. 2014). Podejmowane 
w Zakładzie zagadnienia dotyczą również wykorzystania technik kultur in vitro do 
oceny morfologicznej, anatomicznej i fizjologicznej odpowiedzi roślin na stres me-
taliczny oraz selekcji linii o podwyższonej odporności na metale ciężkie (Muszyń-
ska 2013; Muszyńska, Kołton 2013; Muszyńska 2014; Wiszniewska i in. 2015).  
Ponadto, testuje się przydatność galmanowych ekotypów roślin, uzyskanych za-
równo w warunkach laboratoryjnych, jak i szklarniowych do remediacji podłoży 
skażonych metalami ciężkimi (Ciarkowska, Hanus-Fajerska 2008; Hanus-Fajerska 
2011; Muszyńska i in. 2013, 2015). Nad wyraz pożądane są również szerokie działa-
nia edukacyjne, mające na celu upowszechnianie wiedzy na temat tych unikalnych 
roślin i ich zbiorowisk, a także walorów geologicznych oraz krajobrazowych obiek-
tów górniczych, hutniczych i poprzemysłowych. 
 
 
Podziękowania  
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Streszczenie 
Niekorzystne dla wzrostu roślin warunki środowiska naturalnego powodują wprowadzanie zmian 
przystosowawczych, które niekiedy bywają zdumiewające. Interesującym przykładem adaptacji do 
środowiska ubogiego w łatwo dostępne składniki mineralne było wykształcenie mięsożerności 
u autotrofów. Ograniczona dostępność składników mineralnych w podłożu, zmusiła rośliny wyższe 
do fizjologicznego „przeprogramowania”, umożliwiającego pozyskiwanie pokarmu zwierzęcego. 
W toku ewolucji, mięsożerność powstawała wielokrotnie i niezależnie – na odseparowanych geo-
graficznie obszarach. Szacuje się, że obecnie istnieje ok. 700 gatunków roślin mięsożernych, acz-
kolwiek liczba ta stale ulega zmianom. Z jednej strony, są odkrywane nowe gatunki, z drugiej, 
ingerencja człowieka w środowisko naturalne powoduje, że rośliny te giną. Szansą na przetrwanie 
roślin mięsożernych jest wzrost zainteresowania tymi organizmami, nie tylko ze względu na ich 
specyficzny sposób pozyskiwania pokarmu czy wygląd, ale również na potencjalną możliwość 
wykorzystania różnych związków organicznych znajdujących się w ich cieczy trawiennej. Sugeruje 
się, że substancje te mogłyby zastąpić antybiotyki czy powszechnie stosowane repelenty. 

Za pobieranie składników pokarmowych u „typowych” roślin odpowiada głównie korzeń. Niektóre 
funkcje słabo wykształconego systemu korzeniowego roślin mięsożernych przejęła pułapka. Ma to 
miejsce u rosiczek (Drosera), muchołówek (Dionaea), kapturnic (Sarracenia) i dzbaneczników  
(Nepenthes). Niektóre z tych roślin w ogóle nie wykształcają systemu korzeniowego, jak ma to 
miejsce u aldrowand (Aldrovanda), części pływaczy (Utricularia) i żenlisei (Genlisea). Z drugiej 
strony, istnieją wyjątki posiadające dobrze rozwinięty system korzeniowy, jak u rosolistników (Dro-
sophyllum) czy byblis (Byblis). Celem pracy jest przedstawienie wybranych zmian adaptacyjnych 
roślin mięsożernych, które to zmiany umożliwiają im zasiedlanie środowiska naturalnego, nieko-
rzystnego dla „typowych” autotrofów.  
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6.1.  Wstęp 
 
 W zależności od typu środowiska naturalnego, rośliny wyższe mogą dostoso-
wywać się do panujących warunków zewnętrznych, np. poprzez modyfikację nie-
których organów, w tym liści. Podstawową funkcją fizjologiczną liści jest przepro-
wadzanie fotosyntezy, która zachodzi w chloroplastach. Przekształcając energię 
świetlną w energię wiązań chemicznych, rośliny produkują organiczne związki 
węgla. Na tej podstawie wykształciło się przeświadczenie o roślinach jako nieszko-
dliwych organizmach, które raczej służą zwierzętom jako pokarm, a nie odwrotnie. 
Pojęcie drapieżnictwa jest zarezerwowane głównie dla zwierząt. Niemniej jednak 
funkcjonowanie organizmu roślinnego jako „drapieżnika” co jakiś czas pojawia się 
w ludzkiej wyobraźni. Odzwierciedleniem tego faktu we współczesnych czasach jest 
literatura i film, w których występują rośliny przedstawiane jako krwiożercze po-
twory. Ciekawy przykład stanowią Tryfidy, rośliny polujące na ludzi – stwory wy-
myślone przez Johna Wyndhama. Skąd się bierze wizja roślin, które łakną krwi 
zwierząt, a może i nawet samego człowieka? Sama aktywność fotosyntetyczna nie 
wystarcza do tego, by organizm roślinny mógł prawidłowo funkcjonować. Więk-
szość roślin lądowych wykształciła korzenie, które nie tylko mocują cały organizm 
do podłoża, ale umożliwiają pozyskiwanie składników mineralnych. Korzenie cha-
rakteryzują się wysoką aktywnością metaboliczną, związaną nie tylko z absorpcją, 
ale i wydzielaniem szeregu substancji organicznych do otoczenia. Powszechnie 
akceptowana jest teoria mówiąca o tym, że korzenie pełnią rolę mózgu rośliny, 
zapewniając jej ciągłą wymianę informacji z otoczeniem (Baluška i in. 2010). Presja 
selekcyjna środowiska naturalnego o deficytowym zaopatrzeniu w składniki mine-
ralne wyznaczyła kierunek zmian adaptacyjnych prowadzących, między innymi do 
mięsożerności u roślin. Charakterystyczna modyfikacja roślin mięsożernych doty-
czy liści, które z typowych organów asymilacyjnych zostały przekształcone 
w pułapki. Jednakże, wyniki licznych badań wykazały, że proces fotosyntezy puła-
pek roślin mięsożernych nie pokrywa ich potrzeb na asymilaty, jak ma to miejsce 
w przypadku liści „typowych” roślin (Adlassnig i in. 2009). Pośród roślin mięsożer-
nych występują również te, które w dużym stopniu lub nawet całkowicie są pozba-
wione chlorofilu i schwytane ofiary stanowią źródło zarówno składników mineral-
nych, jak i zredukowanych związków węgla (Król i in. 2012). Kolejną cechą adapta-
cyjną roślin mięsożernych jest modyfikacja systemu korzeniowego, w zależności od 
warunków środowiska. Szczególnie ma to znaczenie u tych gatunków, których ko-
rzenie muszą funkcjonować w otoczeniu charakteryzującym się niską zawartością 
tlenu oraz pH ok. 3.  
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 U licznych gatunków funkcje związane z pozyskiwaniem składników pokar-
mowych zostały przejęte przez pułapki (Adlassnig i in. 2005). Rośliny mięsożerne 
absorbują z ciał schwytanych ofiar głównie azot, fosfor i siarkę, a także potas, wapń 
czy cynk (Adlassnig i in. 2009). Ponadto pierwiastki takie jak: magnez, mangan, 
a nawet węgiel są łatwo uwalniane z trawionych ofiar i absorbowane przez roślinę 
(Adlassnig i in. 2009; Król i in. 2012). Wykazano, że ilość pobieranych pierwiast-
ków z ofiar nie jest jednakowa dla każdej pułapki danej rośliny. Pułapki zatem, 
tworzą odrębne, fizjologiczne jednostki „trawienne” (Adlassnig i in. 2009). Mine-
ralne odżywianie roślin mięsożernych zostało opisane w j. polskim w pracy przeglą-
dowej Krasuskiej i in. (2012).  
 Jak wspomniano, duża część roślin mięsożernych posiada słabo wykształcony 
system korzeniowy lub korzenie, które występują jedynie tymczasowo. Ponadto 
niektóre gatunki roślin, zwłaszcza zasiedlające środowisko wodne, w ogóle nie wy-
twarzają korzeni (Adlassnig i in. 2005), jak ma to miejsce w przypadku ok. 50 ga-
tunków pływaczy (Adamec 2010). Wygląda na to, że roślinny „system trawienny” 
został połączony z niektórymi funkcjami roślinnego „mózgu”.  
 Dotychczas opisano ok. 700 gatunków roślin mięsożernych, jednak liczba ta 
ulega zmianom. Z jednej strony, są wciąż odkrywane nowe gatunki; niestety, postę-
pująca degradacja naturalnych siedlisk powoduje, że roślin tych z roku na rok uby-
wa (Król i in. 2012). W toku ewolucji roślin okrytozalążkowych mięsożerność roz-
winęła się wielokrotnie i niezależnie. Rośliny mięsożerne można odnaleźć zarówno 
pośród jednoliściennych, jak i dwuliściennych. Rozwój strategii wabienia i „chwy-
tania” ofiary zależy od danego środowiska, tym czynnikim w głównej mierze należy 
tłumaczyć taką różnorodność cech analizowanych organizmów, podobnie jak roz-
maitość typów pułapek (Ellison, Gotelli 2001; 2009). 
 
 

6.2. Mięsożerność – adaptacja roślin do warunków 
ograniczonej dostępności składników mineralnych 

 
 Pierwszy, naukowy opis dotyczący roślin, które „zjadają” owady (zwierzęta) 
można znaleźć w książce Karola Darwina zatytułowanej „Rośliny owadożerne” 
(Król i in. 2012). Rośliny te występują na terenach podmokłych, bagiennych, torfo-
wiskach, w stojących zbiornikach wodnych, w okolicach strumieni terenów górzys-
tych czy w lasach tropikalnych. Wspólną cechą tych nisz ekologicznych jest słaba 
dostępność składników mineralnych dla „typowych” roślin (Adamec 2002). Cieka-
wym wyjątkiem jest Drosophyllum lusitanicum, który rośnie na glebach piaszczys-
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tych południowych terenów Hiszpanii i Portugalii. Roślina ta jest w stanie prze-
trzymać nawet do 5 miesięcy bezdeszczowych, intensywnie pobierając wodę dzięki 
dobrze rozwiniętemu systemowi korzeniowemu (Adlassnig i in. 2005). W Polsce 
również można odnaleźć rośliny mięsożerne, które należą do grup: pływaczy,  
aldrowand, rosiczek i tłustoszy (Pinguicula) (Mazik 2012). Rosiczki stanowią naj-
bardziej rozpoznawalną grupę roślin mięsożernych. Zgubne dla tej rośliny jest jej 
występowanie na torfowiskach, terenach eksploatowanych przez człowieka i maso-
wo osuszanych (Mazik 2012). Kosmopolityczne rośliny mięsożerne to pływacze, 
które występują w Australii, Ameryce Południowej, jak i w większej części Europy, 
także w Polsce (Płachno, Jankun 2003). Pływacze charakteryzują się wytworzeniem 
szczególnie skomplikowanej i bardzo szybkiej – w reakcji na ofiarę – pułapki 
(Płachno, Jankun 2003). 
 Wykazano, że mięsożerność w świecie roślin jest niezwykle kosztowna energe-
tycznie, zwłaszcza w procesie wytwarzania pułapek i utrzymania ich aktywności 
fizjologicznej (Pavlovič i in. 2009). Wyniki badań prowadzonych, między innymi, 
nad aktywnością fotosyntetyczną roślin mięsożernych pozwoliły ustalić bilans zy-
sków-strat, który wykazuje, że adaptacja ta jest możliwa przeważnie w środowi-
skach ubogich w składniki pokarmowe, które dodatkowo są oświetlone i jednocze-
śnie wilgotne (Givinish i in. 1984; Adlassnig i in. 2009). Uważa się, że mięsożerność 
wskazująca na heterotrofię może w pewien sposób uzupełniać niedobory pokar-
mowe odżywiających się autotroficznie roślin (Givinish i in. 1984). Pomimo prze-
prowadzania fotosyntezy, dzbaneczniki mogą pobierać i wykorzystywać węgiel 
pozyskany z trawionych ciał do syntezy własnych związków organicznych, co suge-
ruje częściową heterotrofię. Ponadto, wzrost niektórych gatunków roślin mięsożer-
nych zależy od ilości węgla pobranego drogą cudzożywności (Pavlovič i in. 2009). 
W skład podstawowego „jadłospisu” roślin mięsożernych zalicza się przede wszyst-
kim mrówki, termity, muchy, komary i pająki, drobne organizmy wodne, lecz także 
ślimaki (Płachno, Jankun 2003; Bennett, Ellison 2009; Adlassnig i in. 2011). 
 Mięsożerność, jako adaptacja, mogła powstać dzięki wykształceniu tzw. syn-
dromu mięsożerności, który jest definiowany jako zdolność rośliny do wabienia 
ofiary, schwytania jej, uśmiercenia i strawienia – w celu absorpcji składników od-
żywczych. Nie wszystkie rośliny wykształciły w pełni ten syndrom. Kapturnice ko-
rzystają z „pomocy” mikroorganizmów zasiedlających wnętrze pułapki (Król i in. 
2012). Niektóre pływacze jako pokarm wykorzystują również algi, detrytus i bakte-
rie (Adamec 2010). Istnieją też i inne współzależności o charakterze symbiotycz-
nym pomiędzy roślinami mięsożernymi a zwierzętami. Wyniki obserwacji sposobu 
pozyskiwania azotu przez dzbanecznika lowii (N. lowii), zasiedlającego lasy Malezji, 
wykazały specyficzną zależność tej rośliny od ryjówki nadrzewnej (Tupaia montana). 
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Podstawowym źródłem azotu tego dzbanecznika są fekalia pozostawione przez 
drobne ssaki; szacuje się, że od 57% do nawet 100% pozyskiwanego azotu pochodzi 
z ich odchodów (Clarke i in. 2009). Ten sposób odżywiania rośliny określa się ter-
minem koprofagii, który zarezerwowany jest głównie dla zwierząt. Ciekawy przy-
padek stanowi również dzbanecznik bukietnicowaty (N. rafflesiana), występujący 
w lasach Borneo, który pobiera pokarm z odchodów pozostawianych przez nie-
wielkiego nietoperza (Kerivoula hardwickii hardwickii). Ssak ten traktuje dzbanki 
jako schronienie i gniazdo, a w zamian „dokarmia” roślinę poprzez regularne od-
dawanie tam kału i moczu. Sama pułapka również została dostosowana do tej sym-
biozy, m.in. poprzez zredukowanie ilości wydzielanej cieczy trawiennej (Grafe i in. 
2011). W tym przypadku dzbanecznik wabi zwierzę nie po to, by je zabić, ale by 
otrzymywać stałe źródło azotu. Opisano także przykłady roślin mięsożernych, które 
korzystają z pokarmu roślinnego (Krasuska i in. 2012). Dzbanecznik beczułkowaty 
(N. ampullaria) trawi martwe części roślin, które wpadły do pułapki. Wykazano, 
że nawet do 35% pobieranego przez tę roślinę azotu może być pochodzenia roślin-
nego (Moran i in. 2003). Wyżej wymienione przykłady wskazują, że rośliny mięso-
żerne, mając „okazję” zdobywania pokarmu w sposób mniej „drapieżniczy”, dosto-
sowują się do tego typu warunków. 
 Zatem wśród roślin mięsożernych wyróżniono organizmy: (1) mięsożerne 
sensu stricto, które w pełni wykształciły syndrom mięsożerności oraz (2) protomię-
sożerne, które korzystają z różnych mutualistycznych powiązań ekologicznych 
(Adlassnig i in. 2011). Typ pułapki zależy od „strategii” polowania realizowanej 
przez roślinę mięsożerną. Pułapki dzieli się na: aktywne i pasywne. Pasywne pułap-
ki o charakterze dzbanka lub rozet liściowych (ang. pitfall traps), występują u dzba-
neczników, heliamfor (Heliamphora), kapturnic, darlingtonii (Darlingtonia), cefa-
lotusów (Cephalotus) i brokinii (Brocchinia). Pułapki adhezyjne mające charakter 
lepów występują u tłustoszy, rosiczek, rosolistników i triphyophyllum (Triphyophyl-
lum). Aktywne pułapki zatrzaskowe wytwarzane są przez muchołówki i aldrowan-
dy; ofiary, drażniąc włoski czuciowe, powodują zatrzaśnięcie pułapki. Pułapki  
aktywne o charakterze pęcherzyków z zamykaną klapką występują u pływaczy, 
w tym przypadku ofiara jest „zasysana” poprzez zmianę ciśnienia we wnętrzu pu-
łapki. Pułapki typu koszy łownych można zaobserwować u żenlisei (Gorb i in. 2004; 
Hatano, Hamada 2012). 
 Zwabienie ofiary jest możliwe dzięki produkowaniu różnych atraktantów, 
takich jak: kolor, zapach czy nektar. Rośliny mięsożerne wabią również poprzez 
tworzenie wzorów widocznych zwłaszcza w świetle UV (Scholz i in. 2010; Bauer 
i in. 2011).  
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 W zależności od stopnia zdolności do pozyskiwania składników mineralnych 
przez korzenie lub liście (pułapki), rośliny mięsożerne dzieli się na trzy ekofizjolo-
giczne grupy: (1) gatunki charakteryzujące się wysokim zapotrzebowaniem na 
składniki mineralne, (2) gatunki, u których występuje współzawodnictwo w pobie-
raniu składników mineralnych pomiędzy korzeniem a liśćmi oraz (3) gatunki, które 
są uzależnione od absorpcji substancji pokarmowych przez liście (Adamec 2002). 
 
 

6.3. Dzbaneczniki – rośliny z zewnętrznym żołądkiem 
 
 Pośród wszystkich roślin mięsożernych wyróżnia się ok. 120 gatunków dzba-
neczników (Mithöfer 2011). Dzbaneczniki występują głównie w rejonie południo-
wo-wschodniej Azji, ale również na Madagaskarze, Seszelach, Nowej Kaledonii 
i Australii (Pavlovič i in. 2009). Liście pułapkowe dzbaneczników pełnią podwójną 
rolę. Blaszka liściowa została przekształcona w pasywną pułapkę, a wydłużony 
i spłaszczony ogonek liściowy przejął funkcje fotosyntetyczne (Pavlovič i in. 2009; 
Mithöfer 2011). Aktywność fotosyntetyczna dzbanka jest zdecydowanie niższa 
w porównaniu z innymi fragmentami liścia, aczkolwiek może wzrastać po schwyta-
niu ofiary w pułapkę (He, Zain 2012). Ponadto dzbanki charakteryzuje obniżona 
zawartość chlorofilu, brak miękiszu palisadowego i obniżona ilość aparatów szpar-
kowych (Mithöfer 2011). Pułapki dzbaneczników mają wyspecjalizowaną budowę. 
Od góry znajduje się wieczko o kształcie liścia, pokryte gruczołami wydzielającymi 
nektar. Wieczko ma za zadanie zabezpieczenie cieczy trawiennej przed nadmier-
nym rozcieńczeniem, które może powodować woda deszczowa. Kolorowy pery-
stom stanowi brzeg dzbanka, a zarazem jest śmiertelną pułapką dla owadów (Bauer 
i in. 2011). Wnętrze pułapki jest podzielone na strefy: strefę ześlizgu i strefę tra-
wienną, bogatą w gruczoły wydzielnicze. Strefę ześlizgu pokrywają epikutykularne 
kryształki wosku, nadając powierzchni szorstką strukturę. Utrudnia to owadom 
wspinanie się do góry w celu ucieczki, a wosk dodatkowo przykleja się do odnóży 
ofiar (Gorb i in. 2004; Scholz i in. 2010). Jedną z istotnych strategii zapobiegania 
ucieczce schwytanych owadów są właściwości fizykochemiczne cieczy trawiennej. 
Ma ona mniejsze napięcie powierzchniowe w stosunku do wody i wysoką lepko-
sprężystość (Gaume, Forterre 2007). 
 Wewnątrz pułapki wydzielana jest ciecz trawienna, za co odpowiadają gruczo-
ły trawienne pochodzenia epidermalnego. W gruczołach wydzielniczych liczbowo 
przeważają mitochondria nad plastydami, co dowodzi przewagi oddychania mito-
chondrialnego nad fotosyntezą (Owen i in. 1999; Schulze i in. 1999). Ilość cieczy 
trawiennej może osiągnąć objętość nawet do 1,5 litra (Moran i in. 2010; Adlassnig 
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i in. 2011). Płyn trawienny stanowi specyficzne środowisko, w którym również 
mogą rozwijać się różne mikroorganizmy (Morohoshi i in. 2011). Niektóre z nich 
produkują enzymy takie jak np. lipazy umożliwiające trawienie schwytanej przez 
gospodarza ofiary w niskim pH (Morohoshi i in. 2011). Trawienie ofiary, jak 
wspomniano uprzednio, zachodzi w środowisku o obniżonym pH, które jest osią-
gane dzięki pompowaniu protonów do cieczy trawiennej. Jest to proces, który wy-
maga aktywności błonowych pomp protonowych (H+-ATPaz). Z drugiej strony, 
w celu regulowania kwasowości płynu, protony mogą być z niego absorbowane 
(Moran i in. 2010; Mithöfer 2011). 
 Sygnałem do rozpoczęcia trawienia jest obecność ofiary w cieczy trawiennej 
(Hatano, Hamada 2012). Do wnętrza pułapki są wydzielane wówczas różne białka, 
które mają za zadanie strawić pokarm. W cieczy trawiennej roślin mięsożernych 
udało się zidentyfikować takie białka, jak: proteazy cysteinowe, proteazy aspartylo-
we, peptydazy, rybonukleazy, amylazy, chitynazy, fosfatazy kwaśne i alkaliczne, 
fosfoamidazy, esterazy, lipazy, β-1,3-glukanazy oraz peroksydazy klasy III (Mit-
höfer 2011; Morohoshi i in. 2011; Hatano, Hamada 2012). Ostatnio opublikowane 
wyniki wskazują, że rośliny mięsożerne również pobierają glukozę, która jest uwal-
niana ze związków zawierających sacharozę, w wyniku aktywności β-1,3-glukanazy, 
co z kolei podkreśla zdolność do heterotrofii roślin mięsożernych (Michalko i in. 
2013). Wykazano również, że podczas trawienia do cieczy trawiennej są wydzielane 
reaktywne formy tlenu (ROS), które sprzyjają temu procesowi (Chia i in. 2004). 
 Wchłanianie pozyskanych składników pokarmowych zachodzi aktywnie przez 
gruczoły wydzielnicze, które pełnią podwójną rolę. Jak wykazano uprzednio, azot 
może być pobierany w postaci jonów amonowych, ale również aminokwasów, 
a nawet polipeptydów o niewielkiej masie cząsteczkowej. Zdolność do absorpcji 
peptydów ponownie świadczy o heterotrofii roślin mięsożernych (Schulze i in. 
1999). Również wykazano, że pobieranie składników pokarmowych z dzbanka mo-
że zachodzić drogą endocytozy. Rozkład związków odbywa się wtedy przynajmniej 
częściowo wewnątrz komórek (np. w lizosomach), co jest mniej energochłonne 
(Adlassnig i in. 2012). Biorąc pod uwagę dzbanek jako wyspecjalizowany organ 
umożliwiający strawienie ofiary i wchłanianie substancji pokarmowych, może on 
stanowić odpowiednik układu pokarmowego zwierząt. 
 
 

6.4. Udział reaktywnych form azotu w procesie trawienia 
 
 Tlenek azotu (NO), zaliczany do reaktywnych form azotu (RNS) stanowi czą-
steczkę o charakterze bimodalnym. W zależności od stężenia, pełni funkcję sygna-
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łową lub cytotoksyczną, co opisuje model tzw. drzwi nitrozacyjnych. Ponadto RNS 
charakteryzują się krótkim okresem półtrwania w różnych układach biologicznych 
i łatwym przenikaniem przez błony biologiczne (Gupta i in. 2011; Krasuska, Gniaz-
dowska 2012; Yu i in. 2014). Do RNS zalicza się: NO w formie wolnorodnikowej 
(•NO), postać kationową (NO+), anionową (NO-) oraz nadtlenoazotyn (ONOO-). 
Ostatni z wymienionych związków powstaje w wyniku reakcji NO z ROS, i jako 
silny utleniacz modyfikuje strukturę białek, lipidów i kwasów nukleinowych oraz 
stanowi znacznik stresu nitrooksydacyjnego (Vandelle, Delledonne 2011; Yu i in. 
2014). 
 NO bierze udział w większości poznanych procesów fizjologicznych, w tym 
reakcjach roślin na czynniki stresowe biotyczne bądź abiotyczne (Arasimowicz, 
Floryszak-Wieczorek 2007; Yu i in. 2014). Szczególnie dużo ONOO- powstaje 
w reakcjach roślin na mikroorganizmy o charakterze patogennym (Vandelle, Del-
ledonne 2011). Biorąc pod uwagę fakt, że wewnątrz pułapek występują również 
organizmy patogenne, można przypuszczać, że w cieczy trawiennej jest produko-
wany ten związek. Jednakże na dzień dzisiejszy, w dostępnej literaturze nie ma in-
formacji na ten temat. 
 Wykazano, że u organizmów żywych, NO może powstawać na drodze enzy-
matycznej bądź/i nieenzymatycznej. Cząsteczka ta jest syntetyzowana nieenzyma-
tycznie, głównie z jonów azotynowych w kwaśnym środowisku i w obecności  
reduktantów, takich jak np. kwas askorbinowy (Yamasaki 2000; Yu i in. 2014).  
Enzymatyczna synteza NO u roślin jest stosunkowo słabo poznana. Wykazano 
jednak niezbicie, że NO powstaje przede wszystkim w wyniku aktywności redukta-
zy azotanowej, ale w warunkach hipoksji (Foresi i in. 2010). U zwierząt NO jest 
wytwarzany głównie enzymatycznie, w wyniku aktywności syntazy NO (NOS). 
W przypadku roślin wyższych, na poziomie molekularnym nie udało się wykazać 
obecności tego enzymu, jedynie wyniki nielicznych prac wskazują możliwość prze-
prowadzania NOS-podobnej reakcji w różnych tkankach. Obecność genu kodują-
cego NOS homologiczną do ssaczych enzymów potwierdzono tylko u zielenic 
Ostreococcus tauri (Corpas i in. 2009; Foresi i in. 2010). 
 Ze względu na niskie pH i wysokie stężenie azotynów, żołądek człowieka sta-
nowi główne miejsce nieenzymatycznego wytwarzania NO. W obecności reduktan-
tów takich jak kwas askorbinowy czy tiocyjaniany, azotyny są przekształcane 
w dużej mierze do NO. Wzrastająca wiedza dotycząca metabolizmu NO pozwoliła 
zmienić status azotynów ze związków typowo toksycznych, na cząsteczki również 
o znaczeniu fizjologicznym (Rocha i in. 2009). Podstawowym źródłem azotynów są 
azotany pochodzące z diety (głównie zielonych części roślin) (Rocha i in. 2009). 
Wykazano obecność NO m.in. w: śliniankach, żołądku, wątrobie, jelicie cienkim 
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i grubym. Ponadto potwierdzono, że NO występuje jako cząsteczka funkcjonalna 
w układzie trawiennym innych zwierząt kręgowych oraz bezkręgowców (Schleiffer, 
Raul 1997). NO, jako neurotransmiter, reguluje przepływ krwi w śliniankach oraz 
samo wydzielanie śliny, działa cytotoksycznie w stosunku do mikroorganizmów 
patogennych. NO wpływa na relaksację mięśni gładkich przewodu pokarmowego. 
Uczestniczy w przemieszczaniu treści pokarmowej podczas trawienia oraz wydala-
nia resztek niestrawionego pokarmu. W żołądku, NO pełni też rolę ochronną przed 
działaniem czynników stresotwórczych, takich jak kwas solny, etanol czy kwas oc-
towy (Schleiffer, Raul 1997). Ponadto związek ten moduluje wydzielanie kwasu 
żołądkowego i pepsynogenu poprzez oddziaływanie na cyklazę guanylanową i cyk-
liczny guanidynomonofosforan (Ito i in. 2008). Obecnie prowadzone są badania 
nad udziałem związków nitrowanych (znaczniki NO) w reakcjach fizjologicznych 
i patofizjologicznych żołądka. Prawdopodobnie produkty nitracji mają charakter 
sygnału o charakterze lokalnym i systemicznym (Rocha i in. 2012). 
 W przypadku pułapek dzbaneczników, nie istnieje żadna publikacja naukowa 
dotycząca udziału NO w procesie trawienia. Wyniki ostatnich badań prowadzo-
nych w Katedrze Fizjologii Roślin SGGW wykazały obecność RNS w cieczy tra-
wiennej dzbanecznika brzusznego (Nepenthes ventrata) podczas trawienia pokar-
mu (Dzierżyńska i in. 2014). Mogą one sugerować modulacyjną funkcję NO w tym 
procesie. 
 
 

6.5.  Podsumowanie 
 
 Adaptacje roślin do niesprzyjających warunków środowiska naturalnego mo-
gą być zaskakujące, czego przykładem są rośliny mięsożerne. Biorąc pod uwagę 
fakt, że mięsożerność wykształciła się w toku ewolucji niejednokrotnie i niezależnie 
na różnych kontynentach, potencjalnie każda roślina może stać się „drapieżcą”, 
potrzebuje tylko do tego odpowiedniego bodźca. Przystosowaniem do mięsożerno-
ści u roślin było wykształcenie specyficznej „strategii” polowania na ofiarę oraz 
rozwój syndromu mięsożerności. Organizmy zwierzęce służą jako pokarm tym 
roślinom, zwłaszcza biorąc pod uwagę fakt, że aktywność fotosyntetyczna jest 
u nich niższa w stosunku do „typowych” autotrofów i fakultatywna heterotrofia 
musi ją uzupełniać. Ciekawą adaptację do specyficznych warunków naturalnych 
obserwuje się u dzbaneczników, które posiadają pułapki pasywne. Wygląd i speł-
niane funkcje fizjologiczne upodabniają je do zewnętrznego układu pokarmowego. 
Regulacja procesu trawienia ofiar przez dzbaneczniki również nasuwa skojarzenia 
z żołądkiem ssaków. 
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Streszczenie 
Celem pracy jest określenie zróżnicowania fitosocjologicznego i florystycznego zbiorowisk roślin-
nych w dolinie Słoi oraz ocena ich walorów przyrodniczych. Badania terenowe prowadzono 
w latach 2011-2012, w miejscowości Lipowy Most, w Puszczy Knyszyńskiej. W badaniach zbioro-
wisk roślinnych wykonano 146 zdjęć fitosocjologicznych z punktowym kartowaniem techniką GPS. 
Waloryzację przyrodniczą wykonano na płaszczyźnie przyrodniczej, estetycznej i rekreacyjnej – 
metodą Mahona i Millera (2003), w modyfikacji Łukaszewskiej i Wysockiego (2009).  

W badaniach szaty roślinnej doliny Słoi zidentyfikowano 20 zbiorowisk roślinnych (łąki świeże, 
wilgotne i mokre, ziołorośla połąkowe, zbiorowiska łąkowo-pastwiskowe, zbiorowiska szuwarów 
turzycowych, trzcinowych i mozgowych, agrocenozy segetalne i zbiorowiska ruderalne, zarośla 
łozowe, zbiorowiska leśne), należących do 8 klas syntaksonomicznych. Badania wykazały obecność 
zbiorowiska łęgowego Piceo-Alnetum Sokoł. 1980 o znaczeniu wspólnotowym (kod 91E0)  
z Załącznika I Dyrektywy Rady 92/43/EWG oraz stanowiska 9. chronionych gatunków roślin, w tym 
1 pod ochroną ścisłą i 8 pod ochroną częściową (2 gatunków roślin naczyniowych i 6 gatunków 
mchów).  

W badaniach stwierdzono, że zaprzestanie użytkowania rolniczego wielu płatów łąk i niekorzystne 
zmiany warunków hydrologicznych, wynikające z rozbudowy sieci kanałów i rowów melioracyj-
nych, w procesie sukcesji wtórnej, prowadzą do widocznych zmian w strukturze zespołów roślin-
nych w dolinie Słoi. Wskazuje na to, w głównej mierze, duży udział kształtujących się ziołorośli 
połąkowych i inicjalnych faz zarośli łozowych, a następnie leśnych zespołów łęgowych. Dokonana 
waloryzacja przyrodnicza szaty roślinnej w dolinie Słoi w Lipowym Moście, wskazuje jednak na 
najwyższą – I rangę, oceny jej walorów przyrodniczych na płaszczyźnie przyrodniczej, estetycznej 
i rekreacyjnej.  

Słowa kluczowe: syntaksonomia zbiorowisk roślinnych, ochrona gatunkowa roślin, waloryzacja 
fitocenoz, synantropizacja, ruderalizacja 
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7.1.  Wstęp 
 
 Dolina Słoi na terenie Lipowego Mostu leży w centrum Puszczy Knyszyńskiej, 
która należy do sieci obszarów Natura 2000 i stanowi Obszar Specjalnej Ochrony 
Ptaków (OSO) „Puszcza Knyszyńska” PLB200003 (Dyrektywa Parlamentu Euro-
pejskiego i Rady 2009/147/WE) i Specjalny Obszar Ochrony Siedlisk (SOO) „Osto-
ja Knyszyńska” PLH200006 (Dyrektywa Rady 92/43/EWG). Dolina Słoi na tym 
terenie jest jednak w znacznym stopniu przekształcona antropogenicznie, co prze-
jawia się w ruderalizacji i synatropizacji siedlisk oraz w silnym rozczłonkowaniu 
doliny rzecznej szczególnie rozwiniętą siecią rowów melioracyjnych i kanałów oraz 
sztucznych zbiorników wodnych. Liczne badania wykazują, że rozbudowa sieci 
kanałów i rowów melioracyjnych w dolinach rzecznych, jak i regulacja koryt rzek, 
poprzez ich poszerzanie, pogłębianie i prostowanie powoduje obniżenie stanu wo-
dy w rzekach, zmniejszenie zalewów powierzchniowych i obniżenie stanu wód 
gruntowych w dolinach, czego wynikiem jest znaczne przesuszenie siedlisk hydro-
genicznych (Dembek 2002; Grzelak i in. 2008; Gamrat i in. 2010). Konsekwencją 
tego procesu są przemiany wilgotnych łąk, w procesie sukcesji wtórnej, w ziołorośla 
połąkowe, zarośla wierzbowe i leśne zbiorowiska łęgowe (Łaska 2008; 2009; 2012). 
W dolinie Słoi skupiają się one głównie po wschodniej stronie koryta rzeki, w mo-
zaice przestrzennej z parkiem golfowym i nowoczesnym kompleksem hotelowo-
rekreacyjnym, który otaczają grunty leśne. Zbiorowiska leśne w Lipowym Moście 
są również przekształcone antropogenicznie w wyniku gospodarki człowieka, gdzie 
znaczna ich część ma charakter leśnych zbiorowisk zastępczych (Łaska 2006). 
Na badanym terenie reprezentują one sztuczne monokultury drzew iglastych, 
głównie drągowiny i młodniki sosnowe, a ich skład florystyczny wskazuje, że 
w przeszłości były one również wypasane (Łaska i in. 2013).  
 Zaburzenia antropogeniczne i zmiany w sposobie użytkowania terenów doli-
nowych istotnie wpływają na kształtowanie się ich szaty roślinnej (Piórkowski 2002; 
Kryszak i in. 2004; Kryszak, Grynia 2005; Matysiak, Dembek 2006; Kryszak, Kry-
szak 2007; Grzelak i in. 2008). Działania antropogeniczne mają istotny wpływ na 
kierunek przemian zbiorowisk roślinnych w dolinach rzecznych, gdyż ich wyni-
kiem są zmiany reżimu hydrologicznego w całej zlewni (Kozłowska 2005; Kryszak 
i in. 2006; Kamiński 2008). Ze względu na obecność doliny Słoi, zarówno w otocze-
niu zespołu hotelowego, pola golfowego i kompleksu stawów, jak i jej występowa-
nia w centrum chronionego obszaru Ostoi Knyszyńskiej, ważnym problemem ba-
dawczym jest określenie zróżnicowania fitosocjologicznego i florystycznego zbio-
rowisk roślinnych analizowanego fragmentu terenu oraz ocena ich walorów przy-
rodniczych.  
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7.2. Teren i obiekt badań 
 
 Badany fragment doliny Słoi zlokalizowany jest w Lipowym Moście, w gminie 
Szudziałowo, miejscowości położonej na południowy wschód od drogi Białystok-
Krynki, w odległości 6 km od osady i Arboretum w Kopnej Górze, na terenie Pusz-
czy Knyszyńskiej. Otaczają go grunty leśne, wchodzące w skład Nadleśnictwa Su-
praśl i obrębu Sokółka (po zachodniej stronie doliny Słoi) oraz Nadleśnictwa 
i Obrębu Krynki (po wschodniej stronie doliny rzecznej).  
 Dolina Słoi tworzy poligenetyczny system obniżeń, połączony z doliną rzeki 
Supraśl. Rzeka Słoja wykorzystała najniżej położone w terenie obniżenia wytopi-
skowe, łącząc je odcinkami w jeden ciąg dolinny, który we fragmencie zlokalizowa-
nym od miejscowości Grodzisk do Lipowego Mostu budują głównie piaski humu-
sowe i namuły den dolinnych, powstałe w wyniku akumulacyjnej działalności wód 
rzecznych (Centralne Archiwum Państwowego Instytutu Geologicznego w War-
szawie, arkusz Wierzchlesie (302) w skali 1:25000). Utwory te, w bliższym położe-
niu od cieku rzecznego, w północno-zachodniej oraz w południowo-wschodniej 
części przechodzą w piaski deluwialne, a od wschodniej strony – w piaski i żwiry 
wytopiskowe. Północna, północno-wschodnia i zachodnia część doliny Słoi, od 
mostu w Lipowym Moście, aż do ujścia rzeki Derezina przechodzi stopniowo 
w piaski i żwiry wodnolodowcowe równin sandrowych, a od południowego-zachodu 
– w piaski i żwiry tarasów kemowych. Piaski i żwiry wodnolodowcowe otaczają 
dolinę na większości rozpatrywanego odcinka. Są to zdenudowane formy akumula-
cji rzeczno-lodowcowej z okresu zlodowacenia środkowopolskiego (Starkel 1980).  
 Badany fragment doliny Słoi zlokalizowany jest w jej dolnym odcinku, odda-
lonym o ok. 4,5 km od ujścia rzeki Słoi do rzeki Supraśl. Rzeka Słoja, o długości 
23 km i powierzchni zlewni 225 km2, stanowi jeden z dwunastu większych cieków 
kompleksu puszczańskiego (Górniak 1999). Mokradła w dolnej części doliny Słoi, 
na terenie Lipowego Mostu, mają fluwiogeniczny charakter i wypełnione są torfami 
olesowymi na utworach mułowo-namułowych.  
 
 

7.3.  Materiały i metody 
 
 Metody badawcze analizowanych w pracy badań obejmowały kilka etapów 
prac, w tym szczegółową analizę materiałów źródłowych, następnie ich konfronta-
cję i weryfikację w trakcie badań terenowych oraz przetworzenie informacji środo-
wiskowej na informację komputerową. Wśród licznych materiałów źródłowych, 
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analizowano 2 arkusze mapy topograficznej: „Ostrów” (246.11) w skali 1:25000 
i „Lipowy Most” (246.113) w skali 1:10000, 3 arkusze map roślinności: naturalnej, 
rzeczywistej i antropogenicznie zniekształconej Puszczy Knyszyńskiej w skali 
1:100000 (Łaska 2006) oraz arkusze map geomorfologicznych i geologicznych: ar-
kusz „Przeglądowej Mapy Geomorfologicznej Polski” w skali 1:500000 (Starkel 
1980) oraz arkusz „Szczegółowej Mapy Geologicznej Polski” w skali 1:25000 – Wie-
chrzylesie (302) (Centralne Archiwum Państwowe Instytutu Geologicznego, War-
szawa). Na podstawie analizy danych analogowych, dokonano rozpoznania typolo-
gii rzeźby, głównych jednostek geomorfologicznych i utworów geologicznych, oraz 
identyfikacji siedliskowej w konfrontacji z typami dzisiejszej potencjalnej roślinno-
ści naturalnej w terenie.  
 Badania terenowe prowadzono w sierpniu i wrześniu w 2011 roku oraz 
w maju 2012 roku, z uwzględnieniem wczesnowiosennego pojawu geofitów. Prace 
terenowe obejmowały badania kartograficzne i fitosocjologiczne zbiorowisk roślin-
nych oraz identyfikację siedliskową badanych płatów roślinnych. W badaniach 
zastosowano dwie metody: topograficzną oraz metodę punktów rozproszonych 
z wykorzystaniem zdjęć fitosocjologicznych (Faliński 1990). Na tej podstawie do-
konano identyfikacji i delimitacji zbiorowisk roślinnych oraz oceny stopnia ich 
zachowania i walorów przyrodniczych. W badaniach wykonano 146 zdjęć fitosocjo-
logicznych z punktowym kartowaniem (lokalizacja techniką GPS). W zbiorowiskach 
leśnych zdjęcia wykonywano na powierzchniach o wielkości 200 m2 (10×20 m), 
w zbiorowiskach nieleśnych – na powierzchni 100 m2 (10×10 m), 50 m2 (5×10 m) 
i 25 m2 (5×5 m), co było uzależnione od wielkości i różnorodności biologicznej 
badanych płatów. Wszystkie zdjęcia fitosocjologiczne zbiorowisk roślinnych opra-
cowano w postaci analitycznych tabel zbiorowisk. Syntaksonomię jednostek roślin-
ności naturalnej przyjęto za Matuszkiewiczem (2001) i Czerwińskim (1995), a do 
kodowania siedlisk przyrodniczych oraz gatunków roślin wymienionych w Załącz-
nikach I i II Dyrektywy Siedliskowej zastosowano ujęcie Herbicha (2004). 
 Waloryzację przyrodniczą wykonano metodą waloryzacji fitocenoz Mahona 
i Millera (2003), w modyfikacji Łukaszewskiej i Wysockiego (2009). Uwzględnia 
ona 14 kryteriów oceny walorów na płaszczyźnie przyrodniczej, estetycznej i rek-
reacyjnej (Tab. 7.1). Są to: pokrycie terenu roślinnością, obecność chronionych 
gatunków i zbiorowisk roślinnych, ciągłość trwania ekosystemu, obecność starych 
i okazałych drzew, wskaźnik synantropizacji (liczono za Chmielem 2006), wielkość 
powierzchni, odległość od bagien i terenów podmokłych oraz strumieni i rzek, 
odległość od szlaków, odporność na użytkowanie rekreacyjne, właściwości leczni-
cze i psychoregulacyjne zbiorowisk oraz preferowane ich kierunki użytkowania 
(Ryc. 7.1).  
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Rycina 7.1. Metoda waloryza-
cji fitocenoz Mahona i Millera 
(2003), w modyfikacji Łuka-
szewskiej i Wysockiego (2009) 

 

 
 

7.4.  Wyniki i dyskusja 
 
 W badaniach szaty roślinnej doliny Słoi, na powierzchni 10 ha, zidentyfiko-
wano 20 zbiorowisk roślinnych z 8 klas syntaksonomicznych, w tym obecność jed-
nego zbiorowiska łęgowego Piceo-Alnetum Sokoł. 1980 o znaczeniu wspólnotowym 
(kod 91E0) z Załącznika I Dyrektywy Rady 92/43/EWG.  
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Tabela 7.1. Obliczenie sumarycznej rangi walorów  

Ocena walorów na płaszczyźnie 
Wartość średnia Ranga 

Przyrodniczej (P) Estetycznej (E) Rekreacyjnej (R) 

𝑠𝑠𝑠𝑠 𝑤𝑠𝑤𝑤𝑤ó𝑤
60

∗ 100 

𝑠𝑠𝑠𝑠 𝑤𝑠𝑤𝑤𝑤ó𝑤
41

∗ 100 

𝑠𝑠𝑠𝑠 𝑤𝑠𝑤𝑤𝑤ó𝑤
20

∗ 100 

𝑃 + 𝐸 + 𝑅
3

 

(75-
100) 
(50-75) 
(25-50) 
<25 

I 
II 
III 
IV 

Źródło: Łukaszewska, Wysocki 2009. 
 
 
7.4.1.  Syntaksonomia zbiorowisk roślinnych 

 Uwzględniając badane jednostki roślinności leśnej i nieleśnej, poszczególne 
syntaksony zidentyfikowano następująco (Ryc. 7.2): 
 
Klasa: Querco-Fagetea Br.-Bl. et Vlieg. 1937 
 Rząd: Fagetalia sylvaticae Pawł. in Pawł., Sokoł. et Wall. 1928 
  Związek: Alno-Ulmion Br.-Bl. et R.Tx. 1943  
   Podzwiązek: Alnenion glutinoso-incanae Oberd. 1953  
   Zbiorowiska łęgów niżowych  
 Zespół: Piceo-Alnetum Sokoł. 1980 
 
Klasa: Vaccinio-Piceetea Br.-Bl. 1939 
 Rząd: Cladonio-Vaccinietalia Kielc.-Lund 1967 
  Związek: Dicrano-Pinion Libb. 1933 
   Podzwiązek: Dicrano-Pinenion Seibert in Oberd. (ed.) 1992 
    Grupa borów sosnowych na glebach mineralnych 
 Zespół: Peucedano-Pinetum W. Mat. (1962) 1973 
 Rząd: Vaccinio-Piceetalia Br.-Bl. 1939 
  Związek: Piceion abietis Pawł. et all. 1928 (= Vaccinio-Piceion Br.-Bl. 1938) 
   Podzwiązek: Vaccinio-Piceenion Oberd. 1957 
   Grupa borealnych zespołów niżowych 
 Zespół: Serratulo-Piceetum Sokoł. 1968 
 Zespół: Carici digitatae-Piceetum Czerw. 1978  
 
Klasa: Alnetea glutinosae Br.-Bl. et R.Tx.1943 
 Rząd: Alnetalia glutinosae R. Tx.1937 
  Związek: Alnion glutinosae (Malc. 1929) Meijer Drees 1936 
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   Grupa zbiorowisk zaroślowych  
 Zespół: Salicetum pentandro-cinereae (Almq. 1929) Pass. 1961 
 
Klasa: Molinio-Arrhenatheretea R. Tx. 1937 
 Rząd: Arrhenatheretalia elatioris Pawł. 1928 
  Zb. intensywnie użytkowane łąki z Dactylis glomerata 
  Zb. zdegenerowane Poa trivialis-Festuca rubra  
 Rząd: Molinietalia caeruleae W. Koch 1926 
  Związek: Filipendulion ulmariae Segal 1966 
 Zespół: Lythro-Filipenduletum ulmariae Hadać et all. 1997 
  Związek: Calthion palustris R. Tx. 1936 em. Oberd. 1957  
   Grupa eutroficznych łąk wilgotnych  
 Zespół: Angelico-Cirsietum oleracei R. Tx. 1937 em, Oberd. 1967 
   Grupa mokrych łąk, częściowo zabagnionych  
 Zb. Deschampsia caespitosa 
   Grupa zbiorowisk łąkowo-pastwiskowych  
 Zespół: Junco-Cynosuretum Sougnez 1957 
  Związek: Alopecurion pratensis Pass. 1964  
 Zespół: Alopecuretum pratensis (Regel 1925) Steffen 1931 
 
Klasa: Phragmitetea R.Tx. et Prsg 1942 
 Rząd: Phragmitetalia W. Koch 1926 
  Związek: Phragmition W. Koch 1926 
   Grupa szuwarów typowych  
 Zespół: Phragmitetum australis (Gams 1927) Schmale 1939 
  Związek: Magnocaricion W. Koch 1926 
   Zbiorowiska o charakterze łąk turzycowych  
 Zespół: Caricetum gracilis (Graebn. et Hueck 1931) R.Tx. 1973  
  Nietorfotwórcze szuwary trawiaste terenów zalewowych  
 Zespół: Phalaridetum arundinaceae (Koch 1926 n.n.) Libb. 1931 
 
Klasa: Artemisietea vulgaris Lohm., Prsg et R.Tx. in R.Tx. 1950 
 Podklasa: Artemisienea vulgaris  
  Rząd: Onopordetalia acanthii Br.-Bl. et R.Tx. 1943 em. Görs 1966 
   Związek: Onopordion acanthii Br.-Bl. 1926  
  Rząd: Artemisietalia vulgaris Lohm. in R.Tx. 1947 
   Związek: Arction lappae R.Tx. 1937 em. 1950 
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Klasa: Stellarietea mediae R. Tx., Lohm. Et Prsg 1950  
 Rząd: Polygono-Chenopodietalia (R. Tx. et Lohm. 1950) J. Tx. 1961  
  Związek: Polygono-Chenopodion Siss. 1946  
 Rząd: Sisymbrietalia J.Tx 1961  
  Związek: Sisymbrion officinalis R.Tx., Lohm, Prsg 1950  
 
Klasa: Potametea R.Tx. et Prsg 
 Rząd: Potametalia Koch 1926 
  Związek: Nymphaeion Oberd. 1953 

Rycina 7.2.  
 
 Badania doliny Słoi wykazały znaczny udział zbiorowisk nieleśnych (60%) 
(Ryc. 7.2). W dużej mierze jest to roślinność synantropijna (21%), wtórnie ukształ-
towana pod wpływem działalności antropogenicznej. Są to głównie agrocenozy 
nieużytków (6%), zbiorowiska z roślinnością ruderalną, towarzyszące zabudowa-
niom (10%) i drogom (2%) z rzędu Sisymbrietalia i rzędu Onopordetalia, oraz ro-
ślinność segetalna pól uprawnych (roślin okopowych i zbóż) (3%) klasy Stellarietea 
mediae. Dolina rzeczna jest silnie rozczłonkowana rozwiniętą siecią rowów melio-
racyjnych (1%) i kanałów (5%) oraz sztucznych zbiorników wodnych (stawy 0,7%). 
Pozostała część doliny Słoi jest intensywnie użytkowana rolniczo w postaci pa-
stwisk Junco-Cynosuretum (2%) lub łąk kośnych (10%), w tym z wyczyńcem łąko-
wym Alopecuretum pratensis (1%), Angelico-Cirsietum oleracei (1%) i Poa trivailis-
Festuca rubra (2%). W oddaleniu od cieku rzecznego, od strony wschodniej koryta 
rzeki, towarzyszą im również intensywnie użytkowane łąki, koszone i nawożone 
z kupkówką pospolitą Dactylis glomerata (6%). Grunty nieużytkowane kośnie 
i zaniedbane, w przykorytowej części rzeki Słoi, zajmują łąki wilgotne ze śmiałkiem 
darniowym Deschampsia caespitosa (8%) i ziołorośla połąkowe Lythro-Filipendu-
letum ulmariae (3%). Tworzą one kompleks mozaikowo-przestrzenny ze zbiorowi-
skami szuwarów turzycowych Caricetum gracilis (5%) i mozgowych Phalaridetum 
arundinaceae (2%), z mniejszym udziałem szuwarów trzcinowych Phragmitetum 
australis (1%) (Ryc. 7.2).  
 Obszar doliny Słoi charakteryzuje też występowanie zbiorowisk leśnych 
(40%). Wokół doliny dominują zadrzewienia olchowe, olchowo-brzozowe i za-
krzewienia wierzbowe (łozowiska) z klasy Alnetea glutinosae (5%) oraz zlokalizo-
wane od strony północnej i zachodniej łęgi świerkowo-olszowe Piceo-Alnetum 
(4%). Wśród sztucznie ukształtowanych drzewostanów, na całym badanym obsza-
rze, w oddaleniu od doliny Słoi, występują zbiorowiska borowe, głównie w postaci 



211

H G

G 9

8

12

2

11

4

1

1

1

5

2

2

2

2

2

2

2

2

2

2

2

3

3

3

3

3

3

3

2

2

4

4
5

5
6

6

6

6

6

6

2

7
8

9

9

10

10

11

11
12

12

12

12

13

13

13

13

14

14

14

14

14
14

14

14

15

15

15
15

16

16

16

16

16

16

16

16

16

17

17

17

17

17

17

17

25

18

18

18

19

27

26

20

20
20

20

20

20

21

22

21

22

22

22

22

22

22

23

23

24

27

26

26

26

27

27

27

28

28

28

28

29

29

29

1
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drągowin w wieku 40-80 lat i młodników sosnowych w wieku 10-35 lat. Dotyczy to 
szczególnie boru świeżego Peucedano-Pinetum (13,2%), którego płaty rozciągają się 
po wschodniej i południowo-zachodniej stronie od doliny rzecznej oraz borów 
mieszanych świeżych – Carici digitatae-Piceetum (12%), lokującego się w północ-
nej, wschodniej i zachodniej części oraz Serratulo-Piceetum (5,1%) występującego 
na północnym zachodzie (Ryc. 7.2).  
 O dużej różnorodności florystycznej doliny Słoi decydują również liczne sta-
nowiska chronionych gatunków roślin (Dz. U. 2014, poz. 1409). Stwierdzono tu 
stanowiska 9 chronionych gatunków roślin, w tym 1 pod ochroną ścisłą (Succisella 
inflexa) i 8 pod ochroną częściową, w tym 2 gatunki roślin naczyniowych (Daphne 
mezereum, Helichrysum arenarium) i 6 gatunków mchów (Eurhynchium striatum, 
Polytrichum commune, Pleurozium schreberi, Hylocomium splendens, Dicranum 
polysetum i Diranum scoparium). 
 
7.4.2.  Waloryzacja przyrodnicza, estetyczna i rekreacyjna  

 Dokonana waloryzacja przyrodnicza szaty roślinnej w dolinie Słoi w Lipowym 
Moście, wskazuje na najwyższą, I rangę, oceny jej walorów (wartość średnia 87,8) 
na płaszczyźnie przyrodniczej (78,3%), estetycznej (95,1%) i rekreacyjnej (90%) 
(Tab. 7.2).  
 Dolina Słoi z siedliskami mokradłowymi wyróżnia się obecnością terenów 
podmokłych łąk turzycowych i szuwarowych. Jest to również obszar z dużym 
udziałem zbiorowisk leśnych (40%), co przekłada się na wysokie wskaźniki walory-
zacyjne na płaszczyźnie przyrodniczej (kryterium A). Na płaszczyźnie estetycznej, 
najwyżej punktowane w zakresie tego kryterium są tereny związane ze zbiorowi-
skami mokradłowymi, wodnymi i leśnymi (Łukaszewska, Wysocki 2009). 
 Uwzględniając kryterium ochrony gatunkowej (B), na obszarze badań wystę-
puje 9 chronionych gatunków roślin, w tym 1 pod ochroną ścisłą i 8 pod ochroną 
częściową (Dz. U. 2014, poz. 1409). Wśród zbiorowisk chronionych (Dz. U. 2001, 
Nr 92, poz. 1029) (kryterium C), w dolinie Słoi zidentyfikowano 2 jednostki: eutro-
ficzne łąki wilgotne Angelico-Cirsietum oleracei oraz łęgi świerkowo-olszowe Piceo-
Alnetum. Stąd też, wartości wizualne i przyrodnicze rzadkich elementów krajobra-
zu, z okazałymi i starymi drzewami (kryterium E), które są jeszcze fragmentarycz-
nie obecne w dolinie Słoi, jest wysokie (Tab. 7.2).  
 Silne przekształcenia antropogeniczne doliny Słoi wykluczają jednak ciągłość 
trwania ekosystemów i ich niezmienność pokrycia w stosunku do map archiwal-
nych z 1971 roku (kryterium D), które mogłyby być wskazane do objęcia ochroną 
jako banki nasion lub użytki ekologiczne (Łukaszewska, Wysocki 2009). Świadczy 
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również o tym wysoki wskaźnik synantropizacji (83,3%), z przeważającym udzia-
łem apofitów w składzie florystycznym zbiorowisk roślinnych, charakterystycznych 
głównie na siedliskach półnaturalnych i antropogenicznych.  
 Fragment doliny Słoi badano na powierzchni 10 ha (kryterium G), w obrębie 
terenów podmokłych (kryterium H) i koryta rzecznego Słoi (kryterum I). Przez 
obszar Lipowego Mostu przebiega również jeden z trzech turystycznych szlaków 
konnych Puszczy Knyszyńskiej o długości 119,7 km (kryterium J). 
 Odporność na użytkowanie rekreacyjne, obliczone na podstawie wzoru Łuka-
szewskiej i Wysockiego (2009), osiąga średnią wartość 62,4 osób/ha/dzień. Zależy 
ona od obciążenia granicznego runa, to jest średniej liczby osób, poruszających się 
jednorazowo przez 8 godzin, po powierzchni 1 ha jednorodnego płatu roślinnego. 
Powoduje to uruchomienie procesów degradacyjnych siedlisk oraz zmianę składu 
i struktury zbiorowisk roślinnych. Średnia wartość tego kryterium wynika z faktu 
obecności na tym terenie pola golfowego i kompleksu hotelowo-rekreacyjnego, 
popularnego wśród społeczności regionalnej, krajowej i międzynarodowej. Jest to 
również obszar o bardzo dobrych właściwościach leczniczych i psychoregulacyj-
nych, ze względu na możliwość czynnego wypoczynku i rekreacji w otoczeniu wielu 
stawów. Stąd też preferowane kierunki użytkowania zbiorowisk na płaszczyźnie 
estetycznej i rekreacyjnej oceniono wysoko (Tab. 7.2).  
 
 

Tabela 7.2. Waloryzacja doliny Słoi metodą Mahona i Millera (2003), w modyfikacji Łukaszewskiej 
i Wysockiego (2009)  

Kryterium 
Punktacja na płaszczyźnie 

przyrodniczej estetycznej rekreacyjnej 

A – POKRYCIE TERENU 

Tereny podmokłe, starorzecza 5 5 – 
Lasy (duży udział warstwy drzew) 5 5 – 
Monokultury sosny 4 4 – 
Łąki, murawy z warstwą drzew 3 3 – 
Łąki, murawy bez udziału warstwy drzew 2 2 – 
Koszona trawa, pastwiska 1 2 – 

B. OBECNOŚĆ GATUNKÓW CHRONIONYCH 

>5 i 5 5 – – 

C. OBECNOŚĆ ZBIOROWISK CHRONIONYCH 

Obecne 5 – – 
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Kryterium 
Punktacja na płaszczyźnie 

przyrodniczej estetycznej rekreacyjnej 

D. CIĄGŁOŚĆ TRWANIA EKOSYSTEMU 

To samo pokrycie terenu na mapie w roku 1971  0 – – 

E. OBECNOŚĆ STARYCH, OKAZAŁYCH DRZEW 

> 5 i 5 5 5 – 

F. WSKAŻNIK SYNANTROPIZACJI EKOSYSTEMU Sw 

81-100 1 – – 

G. POWIERZCHNIA JEDNOSTKI 

<12,13 ha 1 – – 

H. ODLEGŁOŚĆ OD BAGNA, TERENÓW PODMOKŁYCH 

< 10,67 m 5 4 – 

I. ODLEGŁOŚĆ OD STRUMIENI RZEK 

< 30,48 m 5 4 – 

J. ODLEGŁOŚĆ OD SZLAKÓW 

< 30,48 m – – 5 

K. ODPORNOŚĆ NA UŻYTKOWANIE REKREACYJNE [osób/ha/tydzień] 

113 – 140 – – 3 

L. WŁAŚCIWOŚCI LECZNICZE I PSYCHOREGULACYJNE ZBIOROWISKA 

Bardzo dobre – – 5 

Ł. PREFEROWANE KIERUNKI UŻYTKOWANIA ZBIOROWISKA 

Bardzo duże możliwości – – 5 

M. PREFEROWANE KIERUNKI UŻYTKOWANIA ZBIOROWISKA 

Bardzo dobre – 5 – 
 
Łącznie SUMA WSKAŹNIKÓW 47 39 18 

 
 
 W waloryzacji przyrodniczej autorzy wykorzystują różne elementy środowiska 
przyrodniczego, badania gleb (Czępińska-Kamińska 2002), fauny (Klimaszewski 
2007), czy też krajobrazu (Żarska 2005, Rembiałkowska, Lesiński 2007). Dokonana 
waloryzacja szaty roślinnej doliny Słoi jest istotnym czynnikiem w precyzowaniu 
zasad jej ochrony i racjonalnym wykorzystaniu istniejących zasobów, zgodnie z ich 
predyspozycjami do pełnienia określonych funkcji przyrodniczych, estetycznych 
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i rekreacyjnych w zmieniającym się antropogenicznie krajobrazie (Mahon, Miller 
2003; Brunetta, Voghera 2008; Ferrari i in. 2008).  
 
 
Literatura 

Brunetta G., Voghera A. 2008. Evaluating Landscape for Shared Values: Tools, Principles, 
and Methods. Landscape Res., 33: 71-87. 

Czerwiński A. 1995. Geobotanika w ochronie środowiska lasów Podlasia i Mazur. Wydaw. 
Politechniki Białostockiej, Białystok.  

Czępińska-Kamińska D. 2002. Rozpoznawanie i ocena wartości zasobów przyrodniczych na 
podstawie gleb. [W:] Szyszko J., Rylke J., Jeżewski P. (red.), Ocena i wycena zasobów 
przyrodniczych. Wydawnictwo SGGW, Warszawa, p. 84-96. 

Dembek W. 2002. Problemy ochrony i restytucji mokradeł w Polsce. Inżynieria Ekologiczna 
– Ekoinżynieria dla Ekorozwoju, 6: 65-68. 

Dyrektywa Parlamentu Europejskiego i Rady 2009/147/WE z dnia 30 listopada 2009 roku 
w sprawie ochrony dzikiego ptactwa. 

Dyrektywa Rady 92/43/EWG z dnia 21 maja 1992 roku w sprawie ochrony siedlisk przy-
rodniczych oraz dzikiej fauny i flory (ze zmianami). 

Faliński J.B. 1990. Kartografia geobotaniczna. Cz. 2. Kartografia fitosocjologiczna. Państwo-
we Przedsiębiorstwo Wydawnictw Kartograficznych, Warszawa–Wrocław.  

Ferrari C., Pezzi G., Diani L., Corazza M. 2008. Evaluating landscape quality with vegetation 
naturalness maps: an index and some inferences. Appl. Veg. Sci., 11: 243-250.  

Gamrat R., Kochanowska R., Niedźwiedzki E. 2010. Zróżnicowanie warunków siedlisko-
wych i zbiorowisk roślinnych w dolinie Iny w okolicach Sowna. Część III. Zróżnico-
wanie zbiorowisk łąkowych na tle warunków glebowych. Woda Środ. Obsz. Wiej., 1: 
157-165. 

Górniak A. 1999. Wody Parku Krajobrazowego Puszczy Knyszyńskiej. Park Krajobrazowy 
Puszczy Knyszyńskiej w Supraślu, Supraśl.  

Grzelak M., Janyszek M., Kaczmarek Z., Bocian T. 2008. Kształtowanie się różnorodności 
zbiorowisk szuwarowych z klasy Phragmitetea pod wpływem warunków siedliskowych. 
Woda Środ. Obsz. Wiej., 1: 99-108.  

Herbich J. (red.). 2004. Poradnik ochrony siedlisk i gatunków Natura 2000 – podręczniki 
metodyczne. Ministerstwo Środowiska, Warszawa. 

Kamiński J., 2008. Zróżnicowanie florystyczne i walory przyrodnicze łąk 2-kośnych na 
zagospodarowanym torfowisku w zależności od warunków wilgotnościowych. Woda 
Środ. Obsz. Wiej., 2: 87-104. 



101 

Klimaszewski K. 2007. Fauna. [W:] Obidziński A., Żelazo J. (red.), Inwentaryzacja i walory-
zacja przyrodnicza. Wydawnictwo SGGW, Warszawa, p. 65-95. 

Kozłowska T. 2005. Zmiany zbiorowisk łąkowych na tle różnicowania się warunków siedli-
skowych w charakterystycznych obszarach dolin rzecznych Polski Centralnej. IMUZ, 
Falenty. 

Kryszak J., Grynia M. 2005. Zbiorowiska trawiaste siedlisk nadmiernie uwilgotnionych 
w dolinach rzecznych. Łąkarstwo w Polsce, 8: 97-106.  

Kryszak A., Grynia M., Kryszak J., Będziński M., Grzelak M. 2004. Zmiany różnorodności 
florystycznej nadwarciańskich łąk zalewanych. Woda Środ. Obsz. Wiej., 1: 209-218.  

 Kryszak A., Kryszak J. 2007. Użytkowanie a walory przyrodnicze zbiorowisk łąkowych. Fr. 
Agron., 3: 258-267.  

 Kryszak A., Kryszak J., Grynia M., Czemko M. 2006. Dynamika zmian różnorodności flo-
rystycznej zbiorowisk trawiastych doliny Obry. Woda Środ. Obsz. Wiej., 1: 229-237. 

Łaska G. 2006. Tendencje dynamiczne zbiorowisk zastępczych w Puszczy Knyszyńskiej. 
Bogucki Wyd. Nauk., Białystok–Poznań. Zał. 3 mapy roślinności w skali 1:100 000: 
„Dzisiejsza potencjalna roślinność naturalna Puszczy Knyszyńskiej”, „Dzisiejsza ro-
ślinność rzeczywista Puszczy Knyszyńskiej”, „Antropogeniczne przeobrażenia i ochrona 
roślinności w Puszczy Knyszyńskiej”. 

Łaska G. 2008. Plant communities in wetland habitats in the Knyszyńska Forest – present 
state and anthropogenic transformations in the GIS approach. Pol. J. Environ. Stud., 
15: 207-214. 

Łaska G. 2009. Zbiorowiska roślinne siedlisk mokradłowych w Dolinie Płoski – ocena aktu-
alnego stanu w zależności od różnych form użytkowania. Woda Środ. Obsz. Wiej., 
4: 141-162.  

Łaska G. 2012. Różnorodność i walory przyrodnicze zbiorowisk mokradłowych w dolinie 
Białej, w centrum Białegostoku. Inżynieria Ekologiczna, 29: 87-98. 

Łaska G., Polakowski M., Citko J. 2013. Raport oceny oddziaływania planowanego przed-
sięwzięcia polegającego na budowie pięciu stawów w dolinie rzeki Słoja, w obrębie Li-
powy Most, w gminie Szudziałowo, woj. podlaskie. RDOŚ, Białystok. 

Łukaszewska P., Wysocki Cz. 2009. Waloryzacja fitocenoz dla potrzeb planowania prze-
strzennego. Zakład Geografii Krajobrazu, Wydział Biologii i Nauki o Ziemi, Uniwer-
sytet Mikołaja Kopernika w Toruniu. 

Mahon J.R., Miller R. W. 2003. Identifying high-value greenspace prior to land development. 
J. Arboriculture, 29: 25-33. 

Matuszkiewicz W. 2001. Przewodnik do oznaczania zbiorowisk roślinnych Polski. PWN, 
Warszawa.  



102 

Matysiak A., Dembek W. 2006. Różnorodność florystyczna zbiorowisk roślinnych na wy-
branych terenach porolnych Kampinowskiego Parku Narodowego. Woda Środ. Obsz. 
Wiej., 2: 231-254.  

Piórkowski H. 2002. Kształtowanie szaty roślinnej, warunków siedliskowych i struktury 
przestrzennej krajobrazu doliny dolnej Pilicy pod wpływem antropopresji. [W:] Dem-
bek W. (red.), Aktualne problemy ochrony mokradeł: walory przyrodnicze mokradeł 
a ich rolnicze użytkowanie. IMUZ, Falenty, p. 12-42. 

Rembiałkowska E., Lesiński G. 2007. Krajobraz. [W:] Obidziński A., Żelazo J. (red.), Inwen-
taryzacja i waloryzacja przyrodnicza. Wydawnictwo SGGW, Warszawa, p. 95-106. 

Rozporządzenie Ministra Środowiska z dnia 9 października 2014 roku w sprawie ochrony 
gatunkowej roslin (Dz. U. 2014, poz. 1409).  

Rozporządzenie Ministra Środowiska z dnia 14 sierpnia 2001 roku w sprawie określenia 
rodzajów siedlisk przyrodniczych podlegających ochronie (Dz. U. 2001, Nr 92, poz. 1029). 

Starkel L. (red.). 1980. Przeglądowa Mapa Geomorfologiczna Polski w skali 1:500 000. Inst. 
Geogr. PAN, Warszawa.  

Żarska B. 2005. Ochrona krajobrazu. Wydawnictwo SGGW, Warszawa. 
 
 
 

  



103 

  8       Biologia i ekologia wybranych gatunków  
storczyków naziemnych 

 
 

Izabela Tałałaj 
 
 

Uniwersytet w Białymstoku 
Wydział Biologiczno-Chemiczny 
Instytut Biologii, Zakład Botaniki 

ul. Konstantego Ciołkowskiego 1J, 15-245 Białystok 
e-mail: izagry@uwb.edu.pl 

 
 
 
 
Streszczenie 
Rodzina storczykowatych Orchidaceae jest jedną z najbardziej zagrożonych wyginięciem w skali 
globalnej grup systematycznych roślin. Reprezentuje ona ponad 10% wszystkich roślin kwiato-
wych, co stanowi znaczną część światowej bioróżnorodności. Jednym z głównych powodów zani-
kania populacji storczykowatych są zmiany zachodzące w zajmowanych siedliskach, ich kurczenie 
się, fragmentacja i różnego rodzaju zaburzenia. Wyjątkowa wrażliwość na powyższe zmiany jest 
spowodowana szczególnymi cechami ich biologii i ekologii, w tym funkcjonowaniem w sieci zależ-
ności z takimi komponentami danego ekosystemu jak grzyby mikorytyczne czy wyspecjalizowane 
grupy zapylaczy. Dlatego też, storczykowate mogą stanowić swoistego rodzaju bioindykatory 
i wskaźniki wczesnego ostrzegania o jakości ekosystemów. Warunkiem tej zależności jest dokładne 
poznanie, w jaki sposób funkcjonują populacje storczyków na danym obszarze. Zakład Botaniki 
Instytutu Biologii UwB od ponad 20 lat prowadzi wieloaspektowe badania populacji storczyków 
zlokalizowanych w warunkach Niziny Północnopodlaskiej, takich jak: obuwik pospolity Cypripe-
dium calceolus L., podkolan biały Platanthera bifolia (L.) Rich., gnieźnik jajowaty Neottia ovata (L.) 
Bloff et Fingerh., gółka długoostrogowa Gymnadenia conopsea (L.) R. Br., buławnik czerwony  
Cephalanthera rubra (L.) Rich., kruszczyk szerokolistny Epipactis helleborine (L.) Crantz., kruszczyk 
rdzawoczerwony E. atrorubens (Hoffm.) Besser., kruszczyk błotny E. palustris (L.) Crantz., wyblin 
jednolistny Malaxis monophyllos (L.) Sw., tajęża jednostronna Goodyera repens (L.) R. Br. Niniejsza 
praca stanowi przegląd dynamiki liczebności populacji storczykowatych i wybranych czynników, 
które je kształtują oraz biologii rozrodu i rozsiewania nasion, opracowanych na podstawie badań 
demograficznych, eksperymentalnych i genetycznych.  

Słowa kluczowe: dyspersja nasion, klonalność, systemy rozrodu, uśpienie 
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Różnorodność biologiczna – od komórki do ekosystemu 
Funkcjonowanie roślin i grzybów. Środowisko – eksperyment – edukacja 
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8.1.  Wstęp 
 
 Zmiany środowiska naturalnego wynikające z intensywnej działalności czło-
wieka spowodowały wycofywanie się i redukcję liczebności stanowisk licznych ga-
tunków roślin (Turner 1966). Wiele z nich reprezentowanych jest obecnie przez 
małe i izolowane populacje, choć w przeszłości charakteryzował je zasięg ciągły 
oraz duża liczebność populacji (Deprés i in. 2002; Wróblewska 2008). Obecnie bez-
spornym jest fakt, że aby podjąć efektywne działania ochronne należy uwzględnić 
trzy poziomy organizacji biologicznej – genetyczne, gatunkowe i ekosystemowe, 
składające się na różnorodność biologiczną (Frankel i in. 1995). Zachowanie tak 
rozumianej bioróżnorodności jest jednym z głównych problemów współczesnej 
biologii i znajduje się w centrum zainteresowania badaczy reprezentujących różne 
dyscypliny naukowe. 
  Jedną z najbardziej zagrożonych w skali globalnej grup systematycznych roślin 
jest rodzina storczykowatych, Orchidaceae. Reprezentuje ona ponad 10% wszyst-
kich roślin kwiatowych, co stanowi znaczną cześć światowej bioróżnorodności 
(Ackerman 1998). Całkowita ekstynkcja wielu przedstawicieli storczykowatych 
(epifitycznych i naziemnych), jak i szybko następująca zmiana ich statusu ochron-
nego, od powszechnych do zagrożonych wymarciem, jest procesem obserwowanym 
od bardzo dawna na wszystkich kontynentach (Turner 1966; Brundrett 2007). Jed-
nym z głównych powodów zanikania populacji storczykowatych jest kurczenie się 
siedlisk, w których mogą bytować (Wołkowycki 2008). Osuszanie łąk i torfowisk, 
intensywna gospodarka, nawożenie czy wycinanie lasów (Turner 1966; Michalik 
1975; 1979) wpływają nie tylko na bezpośrednie zniszczenie populacji, ale również 
inicjują fragmentację siedlisk, której negatywne skutki na funkcjonowanie popula-
cji różnych gatunków storczyków od dawna są dokumentowane (Kull, Hutchings 
2006; Jacquemyn i in. 2007b). Z punktu widzenia szeroko rozumianej biologii 
i ekologii, populacje, które na skutek fragmentacji stają się małymi i izolowanymi, 
są przede wszystkim bardzo silnie limitowane dostępnością zapylaczy. Konsekwen-
cją tego jest obniżony sukces reprodukcyjny wyrażony poziomem owocowania oraz 
ilością dostępnych w populacji nasion (Murren 2000), co z kolei redukuje poziom 
rekrutacji nowych osobników i obniża liczebność populacji (Ashman i in. 2004). 
Ponieważ ewolucja tak bogatej w gatunki rodziny, jaką są Orchidaceae (ok. 19 500 
gatunków według Peakall 2007) jest warunkowana przede wszystkim adaptacją do 
zapylania przez określone grupy zapylaczy (Kiester i in. 1984) oraz mikoryzą z od-
powiednimi grzybami (Shefferson i in. 2005), to wszelkie zaburzenia środowiska 
ograniczające występowanie obydwu grup organizmów, niezbędnych do zrealizo-
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wania pełnego cyklu życiowego storczykowatych, są szczególnie istotne w tej grupie 
roślin.  
 Funkcjonowanie w „sieci zależności” sprawia, że storczykowate mogą stano-
wić swoistego rodzaju bioindykatory i wskaźniki wczesnego ostrzegania o jakości 
ekosystemów. Warunkiem tej zależności jest dokładne poznanie, w jaki sposób 
funkcjonują populacje storczyków na danym obszarze. Mimo, że zanikanie stor-
czykowatych dotyczy różnych skal geograficznych, to najsilniej zaznacza się ono na 
poziomach regionalnym i lokalnym. Wśród roślin umieszczonych na europejskiej 
czerwonej liście roślin naczyniowych znajduje się obecnie 19 przedstawicieli stor-
czykowatych (Bilz i in. 2011), podczas gdy w Polsce 25 gatunków stanowiących 
nieco ponad połowę rodzimej flory Orchidaceae (Kaźmierczkowa i in. 2014). 
Z kolei w granicach województwa podlaskiego 16 gatunków obejmujących 44% 
flory storczykowatych występujących w regionie (Wołkowycki 2008) uznano za 
narażone w różnym stopniu na wyginięcie. Zakład Botaniki Instytutu Biologii 
Uniwersytetu w Białymstoku od ponad 20 lat prowadzi wieloaspektowe badania 
populacji storczyków zlokalizowanych w warunkach Niziny Północnopodlaskiej. 
Dzięki nim ogólna wiedza z zakresu biologii, ekologii i genetyki storczyków naziem-
nych została w znaczący sposób uzupełniona o nowe fakty, a poznanie „tajników” 
funkcjonowania populacji w regionie pozwoliło na podjęcie działań ochrony czyn-
nej w skali lokalnej w ramach projektu realizowanego w Biebrzańskim Parku Naro-
dowym pt. „Ochrona zagrożonych gatunków roślin na mineralnych wyspach 
w Biebrzańskim Parku Narodowym”.  
 
 

8.2.  Liczebność populacji i problemy z wyodrębnieniem 
osobnika 

 
 Analizując zmiany liczebności danej populacji w czasie i przestrzeni istotne 
jest określenie czy mamy do czynienia z gatunkiem klonalnym i z jaką intensywno-
ścią rozmnażanie wegetatywne realizowane jest w poszczególnych populacjach. 
Przykładowo, badania demograficzne i analiza genetyczna 11 populacji tajęży jed-
nostronnej Goodyera repens (L.) R.Br. (zlokalizowanych w Puszczach: Białowie-
skiej, Knyszyńskiej, Augustowskiej i Rominckiej oraz w dolinie Biebrzy), powszech-
nie uznawanej za gatunek o intensywnym rozmnażaniu wegetatywnym, istotnie 
kształtującym ekologiczną i genetyczną strukturę populacji tego storczyka, niespo-
dziewanie wykazały istotniejszą rolę rozmnażania generatywnego w trwaniu popu-
lacji tajęży (Brzosko i in. 2013). Z kolei badania demograficzne oraz analiza gene-
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tyczna populacji intensywnie rozrastającego się przez kłącza kruszczyka błotnego 
Epipactis palustris (L.) Crantz. (prowadzone w 5 populacjach w dolinie Biebrzy i na 
Pojezierzu Suwalskim) udowodniły, że w zależności od siedliska zajmowanego 
przez ten gatunek, wyraźnie wyodrębniające się w przestrzeni skupiska pędów mo-
gą być tworzone przez ten sam genet lub kilka genetów wzajemnie przerastających 
się długimi międzywęźlami kłączy (Tałałaj 2009). Bardzo ważną rolę rozmnażania 
wegetatywnego w funkcjonowaniu populacji wykazano również w biebrzańskich 
populacjach buławnika czerwonego Cephalanthera rubra (L.) Rich., w których 
stwierdzono, że pędy leżące w odległości <20 cm należą do tego samego genetu 
(Brzosko, Wróblewska 2003a). Jedne z najbardziej spektakularnych wyników uka-
zały badania nad klonalną różnorodnością obuwika pospolitego Cypripedium cal-
ceolus L. prowadzone na grądzikach Zabudnik, Pogorzały i Oparzelisko w dolinie 
Biebrzy (Brzosko i in. 2002). Pędy obuwika grupują się w wyraźnie wyodrębniające 
się w przestrzeni skupienia. Badania genetyczne prowadzone w trzech populacjach 
udowodniły, że średnia liczba genetów tworzących skupienie była zbliżona w bada-
nych populacjach i kształtowała się na poziomie od 2,1 w do 2,7 genetu na skupie-
nie. Jednocześnie okazało się, że niektóre skupienia mogą składać się aż z 7 gene-
tów, jak również skupienia składające się z dokładnie takiej samej liczby ramet mo-
gą stanowić zarówno jeden genet, jak i 6 różnych genetów. Również wielkość gene-
tów w skupieniu (a więc intensywność rozrastania się poszczególnych osobników) 
nie była stała i kształtowała się na poziomie od 2,7 do 4,9 ramety dla danego genetu.  
 Największy genet składający się z 38 i 39 ramet zanotowano w największych 
skupieniach na grądziku Zabudnik. Ponieważ wzrost liczby skupień jest najczęściej 
efektem reprodukcji generatywnej, natomiast wzrost liczby pędów w skupieniu 
wynika głównie z wegetatywnego rozrastania się osobników uzasadnionym stała się 
analiza dynamiki populacji tego gatunku na dwóch poziomach organizacji: pędów 
i ich skupień. Zmiany liczebności populacji obuwika na mineralnych wyspach 
w dolinie Biebrzy prowadzone są od 1990 roku i okazuje się, że na obydwu pozio-
mach organizacji mają one charakter asynchroniczny, co oznacza, że okresy spadku 
i zwiększania liczebności przypadają na różne lata w poszczególnych populacjach 
(Brzosko 2002a; 2013). Wyniki badań wskazują jednocześnie, że rola czynników 
pogodowych w dynamice populacji tego gatunku jest mniejsza niż się powszechnie 
uważa, natomiast istotnym czynnikiem kształtującym liczebność biebrzańskich 
populacji są zróżnicowane warunki bytowania na mineralnych wyspach. W sumie, 
liczebność biebrzańskich populacji C. calceolus, zagrożonego wyginięciem w skali 
całego zasięgu swego występowania, jest jedną z najwyższych w Europie. W latach 
najwyższej liczebności na grądziku Zabudnik populacja obuwika obejmowała  
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ponad 200 skupień i blisko 1400 ramet. Liczebność dwóch pozostałych populacji 
jest średnio o połowę niższa (Brzosko 2002a; 2013).  
 W przypadku kilku innych analizowanych gatunków storczyków wzrost klo-
nalny miał niewielkie znaczenie w kształtowaniu dynamiki liczebności ich popula-
cji. Sześcioletnie badania dwóch dużych populacji podkolana białego Platanthera 
bifolia (L.) Rich. w dolinie Biebrzy (maksymalna liczebność populacji wynosiła 292 
i 458 osobników) ukazały fluktuacje pomiędzy rokiem o najwyższej i najniższej 
liczebności populacji na poziomie 23%-30% (Brzosko 2003). Z kolei siedmioletnie 
badania dwóch biebrzańskich populacji listery jajowatej – obecnie gnieźnika jajo-
watego Neottia ovata (L.) Bloff et Fingerh. ukazały mniejsze fluktuacje liczebności 
populacji dochodzące do 18% w populacji liczącej maksymalnie 98 osobników, 
natomiast najwyższą różnicę 47% zanotowano w większej populacji liczącej mak-
symalnie 225 osobników (Brzosko 2002b). Spośród analizowanych storczyków, 
najbardziej drastycznymi wahaniami liczebności populacji charakteryzuje się wy-
blin jednolistny Malaxis monophyllos (L.) Sw. Pięcioletnie badania populacji z Do-
liny Rospudy, Pojezierza Suwalskiego i Sejneńskiego ukazały, że gatunek ten tworzy 
zwykle populacje małe, nie przekraczające 100 osobników. Normą jest, że fluktua-
cje ich liczebności pomiędzy poszczególnymi latami wynoszą zwykle 100%, a nawet 
zanotowano zmianę liczebności na poziomie 300% (Jermakowicz, Brzosko, wysłane 
do druku).  
 
 

8.3.  Fenomen uśpienia 
 
 W rodzinie storczykowatych ważnym powodem fluktuacyjnych zmian liczeb-
ności populacji czy wyróżnionych jednostek demograficznych obserwowanych nad 
powierzchnią ziemi jest zjawisko odpoczynku (ang. dormancy), podczas którego 
rośliny nie wytwarzają organów nadziemnych. W dolinie Biebrzy uśpienie obuwika 
pospolitego w niektórych latach dotyczyło nawet 75% populacji. W ciągu 15 lat 
badań populacji tego gatunku, ponad 50% osobników odpoczywało przynajmniej 
raz i najczęściej odpoczynek trwał jeden rok, choć odnotowano również przypadki 
roślin nieobecnych nad powierzchnią gleby przez 5 kolejnych lat (Brzosko 2002a). 
Podobne właściwości stwierdzono również w biebrzańskich populacjach podkolana 
białego i gnieźnika jajowatego. Kilkuletnie badania na powierzchniach stałych uka-
zały, że od 34% do 43% osobników w dwóch populacjach P. bifolia i od 42% do 65% 
osobników w dwóch populacjach N. ovata odpoczywało przynajmniej raz i odpo-
czynek również najczęściej trwał jeden rok, a najdłuższy czas uśpienia dla obu ga-
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tunków wynosił odpowiednio 4 lata i 5 lat (Brzosko 2002b; 2003). Uśpienie stor-
czyków, z jednej strony pozwala przetrwać niekorzystne warunki, np. suszę, redu-
kując w ten sposób śmiertelność w populacji, z drugiej jednak strony ogranicza 
rozrodczość, ponieważ część (czasami znaczna) osobników zdolnych do rozrodu 
nie bierze w nim udziału przez kilka lat, co obniża poziom rozrodczości i w konse-
kwencji znajduje odzwierciedlenie w przyszłej liczebności populacji (Tamm 1991). 
W jednej z biebrzańskich populacji C. calceolus w następstwie odpoczynku obser-
wowano drastyczne zmniejszanie się z roku na rok liczby skupień o 42,5%, zaś licz-
by pędów aż o 75%. Stanowiło to 4-krotną różnicę między maksymalną i minimal-
ną liczbą skupień oraz 7-krotną między maksymalną i minimalną liczbą pędów. 
Interesującym jest również fakt, że uśpienie dotyczyło najczęściej małych skupień, 
a do odpoczynku przystępowały z podobną częstotliwością zarówno osobniki kwit-
nące, jak i niekwitnące (Brzosko 2002a). Zupełnie inny wzorzec wpływu uśpienia 
na dynamikę populacji ukazują populacje podkolana białego i gnieźnika jajowate-
go. W badanych populacjach liczebność była pomniejszona o maksymalnie 22,4% 
i 16,3% uśpionych osobników P. bifolia oraz maksymalnie 16,8% i 33,9% uśpionych 
osobników N. ovata. U obu gatunków do odpoczynku istotnie częściej przystępo-
wały osobniki niekwitnące niż kwitnące (Brzosko 2002b; 2003). Wspólną cechą 
większości badanych populacji C. calceolus, P. bifolia i N. ovata okazała się nato-
miast zmniejszona frekwencja kwitnienia po zrealizowanym odpoczynku.  
 
 

8.4.  U źródeł sukcesu reprodukcyjnego 
 
 Ewolucja storczykowatych jest istotnie determinowana dostępnością zapyla-
czy, które są czynnikiem silnie limitującym system rozrodu tej grupy roślin (Trem-
blay i in. 2005). System rozrodu (ang. breeding system) definiowany jako anato-
miczne, morfologiczne i fizjologiczne aspekty reprodukcji generatywnej osobnika 
i populacji (Neal, Anderson 2005), jest jednym z istotniejszych aspektów biologii 
gatunku i jednocześnie jednym z najważniejszych czynników kształtujących struk-
turę i dynamikę populacji, wewnątrzpopulacyjną zmienność genetyczną, genetycz-
ne zróżnicowanie pomiędzy populacjami danego gatunku, jak również ewolucję 
genomów (Hamrick, Godt 1989; Charlesworth 2006). Potwierdzają to również ba-
dania dotyczące genetyki populacji storczyków naziemnych (Brzosko i in. 2002; 
Brzosko, Wróblewska 2003a, b; Brzosko i in. 2004; Brzosko i in. 2009; Tałałaj 2009; 
Brzosko, Wróblewska 2012; 2013; Brzosko i in. 2013). Mimo konsekwencji, jakie 
niosą ze sobą poszczególne typy zapłodnienia (zapłodnienie krzyżowe lub samoza-
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płodnienie), najnowsze badania dowodzą, że w wielu grupach roślin, w tym u stor-
czykowatych, bardzo często nowe pokolenia powstają na drodze mieszanego sys-
temu rozrodu, łączącego obydwa typy zapłodnienia (Goodwilllie i in. 2005). Bada-
nia prowadzone na storczykach w warunkach Niziny Północnopodlaskiej wpisują 
się w aktualny trend intensywnych dociekań badaczy nad zrozumieniem powodów, 
dla których rośliny wykorzystują mieszany system rozrodu.  
 Populacje storczyków zlokalizowane w dolinie Biebrzy, na Pojezierzu Suwal-
skim i w dolinie Rospudy, takie jak kruszczyk szerokolistny Epipactis helleborine 
(L.) Crantz., kruszczyk rdzawoczerwony Epipactis atrorubens (Hoffm.) Besser., 
kruszczyk błotny, gółka długoostrogowa Gymnadenia conopsea (L.) R. Br., buław-
nik czerwony, podkolan biały i gnieźnik jajowaty charakteryzują się bardzo wyso-
kim poziomem samozgodności (do 100% owoców zawiązanych na skutek induko-
wanego samozapylenia), który stanowi pierwszy, podstawowy czynnik umożliwia-
jący samozapłodnienie (Tałałaj, Brzosko 2008; Tałałaj, Skierczyński 2015; Tałałaj 
i in. wysłane do druku). Spośród nich stwierdzono po raz pierwszy, że tylko krusz-
czyk błotny i gółka długoostrogowa mają możliwość zrealizowania samozapłodnie-
nia na drodze autogamii spontanicznej, w momencie gdy kwiaty nie zostaną zapy-
lone przez zapylacze. W przypadku Epipactis palustris proces ten jest możliwy dzię-
ki właściwemu temu gatunkowi wysunięciu pyłkowin przed znamię na skutek 
spłaszczenia kieszeni (tzw. klinandrium) skrywającej pyłkowiny oraz zasychaniu 
bariery mechanicznej pomiędzy żeńskimi a męskimi elementami prętosłupa, jaką 
stanowi rostellum. Jednocześnie intensywność autogamii u tego gatunku jest istot-
nie zróżnicowana zarówno pomiędzy populacjami zlokalizowanymi w dolinie Bie-
brzy i na Pojezierzu Suwalskim, jak i w różnych latach w obrębie tej samej popula-
cji. Spośród kwiatów eksperymentalnie poddanych spontanicznemu samozapłod-
nieniu, średnio od 0,5 do 82% zawiązało owoce, a zróżnicowana intensywność tego 
procesu jest prawdopodobnie warunkowana określonymi czynnikami abiotyczny-
mi, zwłaszcza stopniem wilgotności powietrza (Tałałaj, Brzosko 2008). Z kolei 
w kwiatach Gymnadenia conopsea autogamia spontaniczna jest poprzedzona sze-
rokim otwarciem kieszeni, w których znajdują się pyłkowiny przyczepione do trzo-
neczków. Następnie dochodzi do zaginania się trzoneczków i wysunięcia pyłkowin 
z kieszeni, zaś pyłkowiny rozdzielają się na pojedyncze pakiety złożone z poskleja-
nych ziaren pyłku, które opadają na boczne łatki znamienia. Spontaniczna autoga-
mia może występować u gółki w kwiatach będących w różnych fazach kwitnienia 
(za wyjątkiem fazy początkowej) oraz w różnych położeniach kwiatostanu. Ponie-
waż, podobnie jak u kruszczyka błotnego jest to proces zależny od warunków sie-
dliskowych, w badanych populacjach w dolinie Biebrzy i Rospudy ma ona niewiel-
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kie znaczenie w procesie rozrodu, gdyż maksymalny udział owoców zawiązanych 
spontanicznie osiąga maksymalnie 3,3% (Tałałaj, Skierczyński 2015).  
 Oprócz autogamii spontanicznej, w przypadku większości badanych gatun-
ków storczykowatych, bardzo ważną rolę w systemie rozrodu spełnia geitonogamia, 
czyli samozapylenie w obrębie tego samego kwiatostanu. Wyjątkiem jest buławnik 
czerwony, który stosuje strategię mimikry Batesowskiej i upodabnia się do kwiatów 
dzwonków, sam nie produkując nektaru (Nilsson 1983). W badanych populacjach 
w dolinie Biebrzy sukces reprodukcyjny tego gatunku jest silnie związany z sąsiedz-
twem dzwonków, co się przekłada bezpośrednio na obecność zapylaczy z rodzaju 
Chelostoma (nożycówka) i waha się od 0% w populacji, której nie towarzyszą 
dzwonki do zaledwie 6% w populacji z dzwonkami (Brzosko, Wróblewska 2003a). 
Natomiast udział mieszanego rozrodu w ogólnym systemie rozrodu został bezpo-
średnio wykazany w populacjach kruszczyków: szerokolistnego, rdzawoczerwonego 
i błotnego. Kruszczyki mogą być zapylane przez różne gatunki bezkręgowców, 
zwłaszcza z rzędów błonkówek i muchówek, które ze względu na brak ścisłego 
związku z określonym typem budowy kwiatów nazywane są „generalistami” (Tała-
łaj 2009). Obserwacje zapylaczy prowadzone w dolinie Biebrzy i na Pojezierzu Su-
walskim dowiodły, że prawdopodobieństwo wystąpienia geitonogamii u przedsta-
wicieli rodzaju Epipactis rośnie, gdy wzrasta udział odwiedzin kwiatów przez 
przedstawicieli błonkówek. Owady te wizytują wiele kwiatów na kwiatostanie, 
co zwiększa szanse przeniesienia pyłku na kwiaty tego samego osobnika. W przeci-
wieństwie do błonkówek, muchówki najczęściej odwiedzają pojedyncze kwiaty 
danego osobnika. Ponieważ błonkówki przodowały jako zapylacze w badanych 
populacjach E. atrorubens, u storczyka tego prawdopodobieństwo wystąpienia gei-
tonogamii okazało się najwyższe spośród trzech gatunków kruszczyków. Natomiast 
zbliżony udział różnych gatunków błonkówek i muchówek, które interesowały się 
E. palustris, powodował podobną frekwencję zachowań promujących zarówno gei-
tonogamię, jak i zapłodnienie krzyżowe (Tałałaj, Brzosko 2008).  
 Pośrednim dowodem wskazującym na występowanie mieszanego systemu 
rozrodu w wielu badanych populacjach storczyków naziemnych jest również ob-
serwowany poziom ich owocowania i różnorodności genetycznej. Przyjmuje się, 
że gatunki całkowicie niezdolne do zrealizowania samozapłodnienia, nie osiągają 
owocowania wyższego niż 25% (Tremblay i in. 2005). Wynik taki notowano 
w okresie 6 lat badań, w trzech populacjach C. calceolus w dolinie Biebrzy (Brzosko 
2002a). Natomiast, długoterminowe badania dwóch populacji podkolana białego 
i dwóch gnieźnika jajowatego z doliny Biebrzy wykazały, że poziom owocowania 
najczęściej przekraczał 50% i osiągał aż 90% (Brzosko 2002b; 2003). Również suk-
ces reprodukcyjny kruszczyków analizowany przez 5 kolejnych lat dochodził 
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do 90%, przy czym był on najwyższy i najbardziej stabilny w pięciu populacjach 
E. palustris, natomiast bardziej zmienny w czasie i przestrzeni w pięciu populacjach 
E. atrorubens i sześciu populacjach E. helleborine (Tałałaj 2009). Udział samoza-
płodnienia w systemie rozrodu potwierdza również poziom różnorodności gene-
tycznej populacji P. bifolia (Brzosko i in. 2009) i trzech gatunków z rodzaju Epipac-
tis (Tałałaj 2009). 
 
 

8.5.  Rozsiewanie nasion storczyków – historia napisana 
od początku 

 
 W zależności od zrealizowanego system rozrodu, w owocu typu torebka może 
powstać różna liczba nasion, poczynając od maksymalnie 350 nasion wykształco-
nych na skutek autogamii spontanicznej u gółki długoostrogowej (Tałałaj, Skier-
czyński 2015) po 8500 nasion powstałych w wyniku autogamii indukowanej 
u C. rubra (Tałałaj i in. wysłane do druku). Nasiona storczykowatych składają się 
z kulistego zarodka, zwykle zbudowanego z kilkudziesięciu niezróżnicowanych 
komórek oraz jednowarstwowej, bardzo cienkiej łupiny nasiennej. Pojedyncze na-
siono może mieć długość od 0,05 do 6,0 mm i może ważyć zaledwie od 0,31 do 24 μg. 
Wielkość nasion sprawia, że są one porównywane do kurzu (ang. dust-like). Uważa 
się, że ze względu na niewielkie rozmiary oraz udział powietrza wewnątrz nasion od 
60% do ponad 90%, są one z łatwością przenoszone na długie dystanse (ang. lepto-
curtic dispersal; Arditti, Ghani 2000). Grupa badaczy, którzy popierają pogląd dale-
kiego transportu nasion, jako głównego nośnika genów (Cozzolino i in. 2003;  
Alcantara i in. 2006) udowadnia, że wskazywany przez innych naukowców prze-
pływ genów poprzez pyłek (Squirrell i in. 2001; Petit i in. 2005) jest w tej rodzinie 
roślin utrudniony ze względu na ograniczony areał furażowania owadów. 
 Badania populacji storczyków w dolinie Biebrzy wykazały zupełnie odmienny 
wzorzec dyspersji nasion. Wykorzystując szalki Petriego pokryte samoprzylepnymi 
taśmami i ustawiając je w co najmniej 4 transektach, w odległości do maksymalnie 
18 m od rośliny macierzystej (w zależności od badanego gatunku i zajmowanego 
siedliska) stwierdzono, że u tak różnych gatunków storczyków naziemnych, jak 
tajęża jednostronna, podkolan biały, buławnik czerwony, gnieźnik jajowaty, obuwik 
pospolity czy kruszczyk szerokolistny nasiona są głównie rozsiewane bardzo blisko 
rośliny macierzystej. Spośród badanych gatunków najkrótszy dystans maksymalnej 
dyspersji do 2 m zanotowano u G. repens, a najdalszą dyspersję do 15,5 m wykaza-
no u E. helleborine (Brzosko i in. 2013; Brzosko i in. wysłane do druku). Wynik ten 
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potwierdza wcześniejsze badania dotyczące źródeł zmienności genetycznej popula-
cji i przestrzennej struktury genetycznej analizowanych gatunków (Brzosko i in. 
2002; Brzosko, Wróblewska 2003a; Brzosko i in. 2004; Brzosko i in. 2009; Tałałaj 
2009; Brzosko, Wróblewska 2012; 2013; Brzosko i in. 2013) oraz bezpośrednio wpi-
suje się w najnowsze doniesienia dokumentujące bliski transport nasion storczy-
ków (Chung i in. 2005; Jacquemyn i in. 2007a; 2009) i wraz z nimi otwiera nową 
kartę informacji o tak ważnym aspekcie biologii storczyków naziemnych. 
 
 
Podziękowania 

Składam serdeczne podziękowania moim koleżankom z Zakładu Botaniki za udo-
stępnienie danych źródłowych oraz publikacji wysłanych do druku.  
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Streszczenie 
Ponad 80% stanowisk zagrożonej wyginięciem populacji sasanki otwartej Pulsatilla patens (L.) Mill. 
znajduje się w północno-wschodniej Polsce (Wójtowicz 2004). Celem pracy jest ocena obecnego 
stanu zachowania i zagrożenia populacji sasanki otwartej na stanowisku w okolicach wsi Berżniki, 
w Nadleśnictwie Pomorze, na obszarze Ostoi Augustowskiej PLH200005 oraz wskazanie kierunków 
i działań ochronnych dla zapewnienia jej dalszej egzystencji. Badania populacji prowadzono 
w sezonie wegetacyjnym 2014 roku, na powierzchni badawczej o łącznej wielkości 3447 m2. Miej-
sce występowania populacji zlokalizowano na podstawie informacji uzyskanych od Pawlikowskie-
go (dane niepubl.). W badaniach struktury ekologicznej określono rozmieszczenie i strukturę prze-
strzenną populacji, strukturę faz rozwojowych, strukturę wielkości osobników z uwzględnieniem 
wysokości i pokroju. 

W badaniach stwierdzono obecność 690 osobników o średnim zagęszczeniu 0,20 osob./m2. Struk-
tura przestrzenna populacji ma charakter skupiskowy (współczynnik dyspersji d=2,75), przy fre-
kwencji osobników 9,98%. W populacji dominują osobniki wegetatywne (85%), przy znacznie 
mniejszym udziale osobników generatywnych (15%). W badanej populacji określono obecność 
7242 pędów, w tym 138 pędów generatywnych, 7056 pędów wegetatywnych i 48 pędów juwenil-
nych. Najwięcej osobników charakteryzuje się wysokością od 14 cm do 20 cm (66,1%) i osiąga 
wielkość przyziemnej rozety do 10 cm (78,6%).  

Populacja sasanki otwartej w Puszczy Augustowskiej osiąga największą liczebność w porównaniu 
z liczebnością stwierdzoną w Puszczy Knyszyńskiej (Łaska, Sienkiewicz 2010) oraz w Puszczy Piskiej 
(Łaska, Sienkiewicz 2014). Głównym zagrożeniem dla dalszej egzystencji badanej populacji jest 
znaczne zacienienie przez drzewostan oraz występowanie w runie leśnym sasanki łąkowej Pulsatil-
la pratensis. W celu jej ochrony, na badanym stanowisku zaleca się stałe monitorowanie stopnia 
zacienienia miejsc występowania, a w przypadku zbyt silnego wzrostu drzew i krzewów, konieczne 
jest prześwietlanie drzewostanu. 

Słowa kluczowe: gatunek chroniony, struktura ekologiczna populacji, status gatunku, zabiegi 
ochronne, północno-wschodnia Polska 
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Różnorodność biologiczna – od komórki do ekosystemu 
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9.1.  Wstęp 
 
 Sasanka otwarta Pulsatilla patens (L.) Mill. od 1958 roku w Polsce podlega 
ścisłej ochronie gatunkowej i wymaga ochrony czynnej (Dz.U. 2014, poz. 1409). 
Jest to gatunek o znaczeniu wspólnotowym (kod 1477), wymieniony w Załączniku 
II Dyrektywy Siedliskowej (92/43/EWG) oraz w Załączniku I Konwencji Berneń-
skiej, sklasyfikowany jako gatunek zagrożony (E) na „Czerwonej liście roślin na-
czyniowych zagrożonych w Polsce” (Zarzycki, Szeląg 2006) oraz w „Czerwonej 
księdze roślin” (Kaźmierczakowa i in. 2014). Gatunek ten uznany jest za krytycznie 
zagrożony (CR) na Wyżynie Małopolskiej (Podgórska, Bróż 2010) i w Karpatach 
Polskich (Mirek, Piękoś-Mirkowa 2008), jako narażony na wyginięcie (V) – klasyfi-
kowany jest w Wielkopolsce i na Pomorzu Zachodnim (Żukowski, Jackowiak 1995), 
a jako wymarły w regionie (RE) na Dolnym Śląsku (Kącki 2003) i w województwie 
opolskim (Nowak, Spałek 2002). Wielu autorów potwierdza proces ustępowania 
tego taksonu ze stanowisk będących w zasięgu naturalnego występowania rośliny 
(Ciosek 1999; Chmura 2003; Karczewska 2009; Juśkiewicz-Swaczyna 2010). 
W zależności od regionu Polski, stopień zagrożenia taksonu i ryzyko jego wymarcia 
są różne. Zależy to w głównym stopniu od oddziaływania czynników naturalnych 
(biotycznych i abiotycznych), jak i antropogenicznych, które determinują wystę-
powanie zagrożonego gatunku (Łaska, Sienkiewicz 2013). Ponad 80% stanowisk 
zagrożonej wyginięciem populacji sasanki otwartej znajduje się w północno-wschod-
niej Polsce (Wójtowicz 2004). Fakt, że Puszcza Augustowska jest miejscem najlicz-
niejszego występowania tego gatunku w Polsce (Pawlikowski, dane niepubl.) umoż-
liwia podjęcie aktywnych działań zmierzających do opracowania skutecznych kie-
runków ochrony sasanki otwartej i zachowania jej dalszej egzystencji na tym tere-
nie. Cennym narzędziem przy ocenie ryzyka zagrożenia tego taksonu oraz efektów 
planowanych działań ochronnych w Polsce i w Europie, są badania struktury eko-
logicznej populacji sasanki otwartej (Brook i in. 2000; Menges 2000). Określenie 
rozmieszczenia i struktury przestrzennej populacji, struktury faz rozwojowych, 
struktury wielkości osobników z uwzględnieniem wysokości i pokroju, umożliwia 
ocenę obecnego stanu zachowania populacji oraz ogólnej kondycji osobników 
w badanej populacji. Pozwala również określić stopień zagrożenia gatunku, co jest 
szczególnie ważne w przypadku małych populacji, dla których spadek liczebności 
może doprowadzić do całkowitego wyginięcia istniejących populacji. Celem pracy 
jest ocena obecnego stanu zachowania i zagrożenia populacji sasanki otwartej na 
stanowisku w okolicach miejscowości Berżniki, w Nadleśnictwie Pomorze oraz 
wskazanie kierunków i działań ochronnych dla zapewnienia dalszej egzystencji tego 
taksonu. 
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9.2.  Materiały i metody badań 
 
 Badania terenowe oceny stanu zachowania populacji P. patens prowadzono 
w sezonie wegetacyjnym 2014 roku. Miejsce występowania badanej populacji zloka-
lizowano na podstawie informacji uzyskanych od Pawlikowskiego (dane niepubl.). 
Prace terenowe obejmowały badania kartograficzne występowania taksonu z wyko-
rzystaniem kartowania punktowego i lokalizacji techniką GPS. Stanowisko badawcze 
o łącznej wielkości 3447 m2 podzielono na mniejsze poletka podstawowe o wielko-
ści 1 m2. W celu określenia struktury przestrzennej, na każdym poletku podstawo-
wym skartowano rozmieszczenie osobników sasanki otwartej, z uwzględnieniem 
ich frekwencji i zagęszczenia. Frekwencję i zagęszczenie osobników określono na 
podstawie ich obecności i liczebności na poletkach o wielkości 1 m2. Za skupisko 
przyjęto osobniki zlokalizowane w odległości nie większej niż 1 m. W trakcie badań 
terenowych opisywano cechy charakteryzujące każdego osobnika. Na podstawie 
cech morfologiczno-rozwojowych, rozpoznano i odnotowano liczebność osobni-
ków w poszczególnych fazach rozwojowych (juwenilnej, wegetatywnej i genera-
tywnej). W celu określenia struktury wielkości osobników w badanej populacji, 
dokonano pomiaru wysokości osobników, średnicy przyziemnej rozety oraz liczby 
pędów. Oceny stanu zachowania sasanki otwartej dokonano na podstawie roz-
mieszczenia osobników i liczebności badanej populacji. Określenie struktury prze-
strzennej, struktury faz rozwojowych oraz struktury wielkości osobników dało pod-
stawy do oceny stanu zagrożenia populacji P. patens w Nadleśnictwie Pomorze. 
 
 

9.3.  Teren i obiekt badań 
 
 Badania populacji P. patens prowadzono w północno-wschodniej Polsce, 
na terenie Nadleśnictwa Pomorze w Puszczy Augustowskiej, w okolicach miejsco-
wości Berżniki. Jest to teren należący do sieci obszarów Natura 2000 jako Specjalny 
Obszar Ochrony Siedlisk „Ostoja Augustowska” PLH200005 i Obszar Specjalnej 
Ochrony Ptaków „Puszcza Augustowska” PLB200002. Teren nadleśnictwa obejmu-
je kompleks leśny o powierzchni 15 864,4 ha, położony w północno-wschodniej 
części Puszczy Augustowskiej, z którego 6364 ha zajmują Obszary Chronionego 
Krajobrazu „Pojezierze Sejneńskie” oraz „Puszcza i Jeziora Augustowskie” (RDPL, 
Białystok). 
 Sasanka otwarta Pulsatilla patens (L.) Mill. jest byliną należącą do rodziny 
jaskrowatych (Ranunculaceae). Jest to gatunek o zasięgu cyrkumborealnym. Wystę-
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puje głównie na skraju borów sosnowych z klasy Vaccinio-Piceetea (Matuszkiewicz 
2001), na stanowiskach o wystawie południowo-zachodniej i południowej. Sasanka 
otwarta preferuje miejsca prześwietlone i słabo ocienione, stąd też notowana jest 
także na przeorywanych zrębach, przecinkach i pasach przeciwpożarowych, przy 
drogach, liniach przesyłowych, torach kolejowych, pasach granicznych oraz na 
kserotermicznych i psammofilnych murawach (Wójtowicz 2000; Łaska, Sienkie-
wicz 2010). Jest hemikryptofitem (Raunkiaer 1909) i rhizofitem (Łukaszewicz 1962) 
o wysokości 7-20 cm (w czasie owocowania do 40 cm), z pojedynczym dzwonko-
watym kwiatem złożonym z 6 działek o średnicy do 6 cm i barwie od błękitnej do 
ciemnofioletowej. 
 
 

9.4.  Wyniki badań i dyskusja 
 
 W badaniach struktury ekologicznej określono rozmieszczenie i strukturę 
przestrzenną populacji, strukturę faz rozwojowych, strukturę wielkości osobników 
z uwzględnieniem wysokości i pokroju.  
 
9.4.1.  Liczebność i struktura przestrzenna populacji 

 W populacji sasanki otwartej stwierdzono obecność 690 osobników. Badania 
wykazały, że struktura przestrzenna populacji ma charakter skupiskowy, co potwier-
dza wysoki współczynnik dyspersji d=2,75. Na powierzchni badawczej o łącznej 
wielkości 3447 m2, obecność sasanki otwartej stwierdzono na 344 jednometrowych 
poletkach podstawowych. Częstość występowania osobników w badanej populacji 
wynosi 9,98%. Średnie zagęszczenie osobników w badanej populacji wynosi 0,20 
osobnika na 1 m2, a zagęszczenie rzeczywiste kształtuje się na poziomie 2,01 osob-
nika na 1 m2. Wartości średniego i rzeczywistego zagęszczenia osobników sasanki 
otwartej w badanej populacji, w porównaniu z wartościami zagęszczenia w innych 
populacjach w północno-wschodniej Polsce wykazują, że liczebność populacji 
w Nadleśnictwie Pomorze kształtuje się na wysokim poziomie. Dla porównania: 
w Nadleśnictwie Supraśl w Puszczy Knyszyńskiej, w populacji sasanki otwartej 
liczącej 165 osobników, średnie zagęszczenie osobników wynosi od 0,01 do 2,0 
osobnika na 1 m2, a rzeczywiste zagęszczenie osobników osiąga od 1,0 do 3,8 osob-
nika na 1 m2, przy obecności 6 populacji o skupiskowym typie rozmieszczenia 
osobników (Łaska, Sienkiewicz, dane niepubl.). W Nadleśnictwie Spychowo 
w Puszczy Piskiej, w populacji sasanki otwartej liczącej 33 osobniki, średnie zagęsz-
czenie osobników wynosi od 0,25 do 3,0 osobnika na 1 m2, a rzeczywiste zagęszcze-
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nie osobników osiąga od 1,0 do 3,0 osobników na 1 m2, przy obecności 3 populacji 
o skupiskowym typie rozmieszczenia osobników (Łaska, Sienkiewicz 2014) (Ryc. 9.1). 
  

 

  – x ± L – średnia±odchylenie standardowe 

Rycina 9.1. Średnie wielkości struktury ekologicznej populacji sasanki otwartej Pulsatilla patens 
(L.) Mill., odpowiednio: w Puszczy Augustowskiej, w Puszczy Knyszyńskiej oraz w Puszczy Piskiej  

 
 W Nadleśnictwie Pomorze, w populacji sasanki otwartej, stwierdzono wystę-
powanie 35 skupisk liczących powyżej 5 osobników w skupisku, przy średniej po-
wierzchni skupiska 7,71±8,02 m2 i rzeczywistym zagęszczeniu skupisk 0,13 skupi-
ska na 1 m2. Maksymalnie w jednym skupisku stwierdzono obecność 142 osobni-
ków, a na 1 m2 określono maksymalnie 10 osobników.  
 Rozmieszczenie osobników w badanej populacji charakteryzuje się występo-
waniem skupisk. Stwierdzono, że znaczne zagęszczenie osobników w skupiskach 
oraz duży areał skupisk w miejscach prześwietlonych i słabo ocienionych, odpo-
wiadających pod względem wymagań siedliskowych, zapewnia populacji większe 
możliwości rozwoju i sprzyja dalszej ekspansji gatunku. Skupianie się osobników, 
przy niesprzyjających warunkach środowiskowych, powoduje niższą ich śmiertel-
ność niż osobników izolowanych (Howard, Goldberg 2001; Lehsten, Kleyer 2007; 
Loeuille, Leibold 2008; Łaska 2012). Jest to szczególnie ważne w przypadku osobni-
ków juwenilnych, które w największym stopniu narażone są na oddziaływanie nie-
korzystnych warunków środowiskowych. 

Puszcza  
Augustowska 

Puszcza  
Knyszyńska 

Puszcza  
Piska 
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9.4.2.  Struktura faz rozwojowych osobników w populacji  

 W populacji P. patens w Nadleśnictwie Pomorze, odnotowano obecność 102 
osobników generatywnych i 588 osobników wegetatywnych. Nie stwierdzono obec-
ności osobników juwenilnych. Rozkład wiekowy populacji przedstawia kształtem 
piramidę typu urny, nie posiadającej podstawy z powodu braku osobników juwenil-
nych w strukturze populacji. Przewaga dorosłych osobników niekwitnących w bada-
nej populacji może świadczyć o wysokim udziale osobników przed kwitnieniem. 
Ale może również wskazywać na zredukowane tempo reprodukcji dojrzałych osob-
ników z powodu niekorzystnych warunków środowiskowych. Dla porównania: na 
stanowiskach sasanki otwartej w Nadleśnictwie Supraśl w Puszczy Knyszyńskiej, 
stwierdzono obecność 86 osobników generatywnych, 62 osobników wegetatywnych 
i 17 osobników juwenilnych (Łaska, Sienkiewicz dane niepubl.), zaś na stanowiskach 
w Nadleśnictwie Spychowo w Puszczy Piskiej, odnotowano występowanie 18 osobni-
ków generatywnych i 15 osobników wegetatywnych (Łaska, Sienkiewicz 2014) (Ryc. 
9.1). Stwierdzono, że tendencje rozwojowe badanej populacji w Nadleśnictwie Pomo-
rze warunkowane są rekrutacją osobników juwenilnych i obecnością korzystnych 
warunków środowiskowych do ich wzrostu i rozwoju, oraz podobnym udziałem 
w badanej populacji osobników generatywnych i wegetatywnych. 
 W populacji P. patens na stanowisku w Nadleśnictwie Pomorze stwierdzono 
obecność 7242 pędów, w tym 138 pędów generatywnych, 7056 pędów wegetatyw-
nych i 48 pędów juwenilnych. Średnia liczba pędów przypadająca na jednego osob-
nika w badanej populacji wynosi 10,5±8,8, przy średniej liczbie pędów generatyw-
nych 0,2±0,7 oraz średniej liczbie pędów wegetatywnych 10,23±8,52 i średniej licz-
bie pędów juwenilnych 0,07±0,34. W badanej populacji dominują 1 pędowe osob-
niki kwitnące, przy maksymalnej liczbie do 13 pędów kwiatowych. 
 
9.4.3.  Struktura wielkości osobników 

 Analiza struktury wielkości osobników w badanej populacji sasanki otwartej 
wskazuje, że dominują osobniki o średniej wysokości (Ryc. 9.2). Stwierdzono, 
że najwięcej jest osobników o wysokości od 16 do 18 cm (20,4%) i od 18 do 20 cm 
(22,6%). Mniejszy udział stanowią natomiast osobniki niższe, w klasach wysokości 
od 2 do 12 cm (0,1-4,1%) i osobniki wyższe, w klasach wysokości od 20 do 58 cm 
(0,1-4,2%) (Ryc. 9.2). Najwyższy osobnik sasanki otwartej w Nadleśnictwie Pomo-
rze osiąga wysokość 58 cm, a najniższy – 4 cm. Średnia wysokość osobników 
w badanej populacji wynosi 19,4±7,87 cm (Ryc. 9.2). 
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Rycina 9.2. Wysokość osobników w populacji sasanki otwartej Pulsatilla patens (L.) Mill. w Nadle-
śnictwie Pomorze w Puszczy Augustowskiej 

 
 W badaniach stwierdzono, że w populacji P. patens dominują osobniki 
o średnicy przyziemnej rozety do 10 cm (78,6%). Mniejszy udział w populacji jest 
natomiast osobników dużych, o średnicy przyziemnej rozety powyżej 20 cm (5,1%) 
(Ryc. 9.3). Na badanym stanowisku w Nadleśnictwie Pomorze, średnica przyziem-
nej rozety sasanki otwartej osiąga maksymalnie do 47 cm, a minimalnie do 0,5 cm. 
Średnia rozpiętość przyziemnej rozety osobników w badanej populacji wynosi 
8,05±5,64 cm (Ryc. 9.3).  
 

  
Rycina 9.3. Średnica przyziemnej rozety osobników w populacji sasanki otwartej Pulsatilla patens 
(L.) Mill. w Nadleśnictwie Pomorze w Puszczy Augustowskiej 

 

0

5

10

15

20

25

0-2 6-8 12-14 18-20 24-26 30-32 36-38 42-44 48-50 54-56

Wysokość osobników (cm)

(%
 o

so
bn

ik
ów

)

x
    N=690
=19,4±7,87

0

2

4

6

8

10

12

0-1 3-4 6-7 9-10 12-13 15-16 18-19 21-22 24-25 27-28 30-31 33-34

Rozpiętość rozety (cm)

(%
 o

so
bn

ik
ów

)

    N=690
=8,05±5,64x



124 

 Na stanowiskach sasanki otwartej w Nadleśnictwie Supraśl w Puszczy Kny-
szyńskiej, najwyższy osobnik osiąga wysokość 30 cm, a najniższy 2 cm. Największa 
stwierdzona rozpiętość przyziemnej rozety osiąga nawet 13 cm, a najmniejsza 0,5 cm 
(Łaska, Sienkiewicz, dane niepubl.). Na stanowiskach w Nadleśnictwie Spychowo 
w Puszczy Piskiej, najwyższy osobnik osiąga wysokość 35 cm, a najniższy – 7 cm. 
Średnica przyziemnej rozety osiąga maksymalnie do 15 cm, a minimalnie do 0,5 cm 
(Łaska, Sienkiewicz 2014) (Ryc. 9.1). 
 
9.4.4.  Zagrożenia populacji P. patens i działania ochronne  

 Głównym zagrożeniem dla dalszej egzystencji populacji P. patens w Nadle-
śnictwie Pomorze jest znaczne zacienienie miejsca jej występowania przez rozrasta-
jący się drzewostan. Sasanka otwarta, jako gatunek światłożądny, preferuje stanowi-
ska widne, prześwietlone i dobrze nasłonecznione. Zanik naturalnych czynników 
zaburzeń w postaci pożarów i wiatrołomów, skutkujących tworzeniem się luk 
w drzewostanie może stanowić przyczynę do wycofywania się tego gatunku na ba-
danym terenie. Istotne znaczenie dla dalszej egzystencji populacji tego taksonu ma 
także utrzymanie odpowiedniego zwarcia warstwy krzewów, gdyż między innymi 
od niego zależy naturalne odnawianie się populacji. Zagrożeniem dla występowania 
badanej populacji jest również liczna obecność w runie leśnym sasanki łąkowej 
Pulsatilla pratensis. Ze względu na niską konkurencyjność badanego gatunku 
w stosunku do innych roślin runa, wzrost stopnia pokrycia przez sasankę łąkową 
może przyczynić się do ustąpienia populacji P. patens. Liczna obecność osobników 
P. pratensis w runie leśnym ogranicza kiełkowanie nasion i rekrutację siewek bada-
nego taksonu oraz redukuje znacznie dostępność miejsc do wzrostu i rozwoju mło-
dych osobników P. patens.  
 P. patens w Polsce jest gatunkiem rzadkim, dla którego wśród przyczyn zagro-
żenia podaje się stałe zmniejszanie powierzchni leśnej i nasilenie się różnych form 
presji antropogenicznej poprzez rolnicze, przemysłowe lub urbanistyczne wykorzy-
stanie obszarów jej naturalnego występowania (Wójtowicz 2000, 2004; Nowak, 
Spałek 2002; Kącki 2003; Mirek, Piękoś-Mirkowa 2008). W celu zachowania bada-
nej populacji na stanowisku w Nadleśnictwie Pomorze, niezbędne jest stosowanie 
zabiegów ochrony czynnej oraz stałe monitorowanie stopnia zacienienia w miejscu 
jej występowania. Ochrona czynna powinna obejmować działania związane z usu-
waniem zakrzewień i prześwietlaniem drzewostanu. Warunkiem zachowania tego 
taksonu w miejscach o znacznym pokryciu przez sasankę łąkową jest odsłanianie 
fragmentów gleby w celu tworzenia bezpiecznych miejsc do kiełkowania i rozwoju 
nowych osobników. 
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9.5.  Podsumowanie i wnioski 
 
 O randze zagrożenia sasanki otwartej świadczy fakt, że gatunek ten jest wy-
mieniony w „Czerwonych księgach” i na „Czerwonych listach” wielu krajów. 
Na terenie Czech P. patens jest taksonem krytycznie zagrożonym (Holub, Procház-
ka 2000), wymieniony jest także na Czerwonej Liście oraz w Czerwonych Księgach 
Niemiec (zagrożony) (Röder, Kiehl 2006), Szwecji (narażony) (Gärdenfors 2000), 
Litwy (względnie przywrócony), Obwodu Leningradzkiego Rosji (zmniejszająca się 
liczebność), Łotwy (niepełne dane) (EUNIS 2005), Słowacji (Průša i in. 2005) 
i Okręgu Kaliningradzkiego Federacji Rosyjskiej (Noskov 2000). W Finlandii i Es-
tonii populacje tego gatunku uznano za reliktowe (Rassi i in. 2001; Pilt, Kukk 
2002). Na terenie Polski, stanowiska sasanki otwartej objęte są ochroną w 6 parkach 
narodowych, w 21 parkach krajobrazowych oraz w 29 rezerwatach przyrody 
(Zych 2007). W badaniach wykazano, że populacja sasanki otwartej w Nadleśnic-
twie Pomorze w Puszczy Augustowskiej jest najliczniejsza w porównaniu z liczeb-
nością taksonu notowaną w innych regionach Polski. W badaniach prowadzonych 
na Murawach Poligonu w Orzyszu, stwierdzono obecność 49 populacji o łącznej 
liczbie 316 osobników (Juśkiewicz-Swaczyna 2010), w Nadleśnictwie Supraśl 
w Puszczy Knyszyńskiej – 16 populacji z 165 osobnikami (Łaska, Sienkiewicz 
2010), a w Nadleśnictwie Spychowo w Puszczy Piskiej – 9 populacji z 33 osobnika-
mi (Łaska, Sienkiewicz 2014).  
 Na podstawie analizy cech demograficznych P. patens na stanowisku w Nadle-
śnictwie Pomorze stwierdzono, że populacja jest w dobrej kondycji. Świadczy o tym 
występowanie w populacji 690 osobników, rozmieszczonych skupiskowo i osiągają-
cych średnie wielkości. Należy jednak podkreślić, że tendencje rozwojowe badanej 
populacji warunkowane są obecnością osobników juwenilnych oraz korzystnymi 
warunkami środowiskowymi do ich wzrostu i rozwoju. Zagrożeniem dla występo-
wania populacji w Nadleśnictwie Pomorze jest znaczne zacienienie przez drzewo-
stan oraz występowanie w runie leśnym sasanki łąkowej. Dlatego też, na terenie 
Nadleśnictwa Pomorze w Puszczy Augustowskiej nadano jej status gatunku nara-
żonego na wyginięcie (VU) i zalecane jest stałe monitorowanie warunków środowi-
skowych jego występowania.  
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Streszczenie 
W niniejszym opracowaniu przedstawiono problematykę aktywności człowieka w pradziejach, 
w średniowieczu oraz w czasach nowożytnych, a w szczególności zmian, jakie swoimi różnymi 
działaniami powodował w środowisku naturalnym. Obraz przekształceń szaty roślinnej, uchwycony 
w profilu palinologicznym PG2, wskazuje, że działalność człowieka w okresie od epoki brązu do 
początków średniowiecza w niewielkim stopniu kształtowała środowisko przyrodnicze Pojezierza 
Mrągowskiego. W diagramie pyłkowym wyróżniono wówczas niewielkie odlesienia oraz rozwój 
zbiorowisk z roślinnością łąkową i uprawami zbóż. Bardziej znaczące zmiany odnotowano dla 
okresu późnego średniowiecza, kiedy to zwiększyła się różnorodność palinotaksonów, związana 
zapewne z powiększeniem areału zbiorowisk ruderalnych i pól uprawnych. Najbardziej czytelne 
przekształcenia szaty roślinnej odnotowano dla ostatnich ok. 150 lat. Charakterystyczne dla tego 
okresu jest rozprzestrzenienie się świerka w lokalnych drzewostanach, co odzwierciedla specyficz-
ną gospodarkę leśną, polegającą na nasadzeniach tego gatunku na siedliskach grądowych.  
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10.1. Wstęp 
 
 W studiach nad rozwojem dawnych społeczności coraz większą rolę odgrywa 
problematyka dotycząca wpływu czynników środowiskowych kształtujących wa-
runki życia człowieka, a także badania odnoszące się do roli homo sapiens w prze-
kształcaniu poszczególnych elementów przyrody (m.in. Latałowa 2007). Analiza 
palinologiczna zajmuje szczególne miejsce w tego typu badaniach paleoekologicz-
nych, gdyż umożliwia rekonstrukcję historii przemian szaty roślinnej, w tym zmian 
wywołanych gospodarką i osadnictwem dawnych społeczności. W opracowaniach 
dedykowanych relacji człowiek-środowisko, bardzo ważny jest wybór odpowied-
niego terenu do badań. Szczególnie cenne są stanowiska bądź regiony, dla których 
istnieje możliwość konfrontacji wyników analiz paleoekologicznych z danymi  
archeologicznymi i/lub historycznymi (dokumenty, mapy) (Odgaard, Rasmussen 
1998). Z tego względu, do badań, których wyniki są prezentowane w niniejszej pra-
cy, wybrano obszar Pojezierza Mrągowskiego, gdzie począwszy od 1949 roku trwają 
systematyczne badania wykopaliskowe. Prowadzone one były kolejno przez: Jerzego 
Antoniewicza, Jerzego Okulicza-Kozaryna i Wojciecha Nowakowskiego, a po 1993 
roku kontynuowane przez kilkanaście ekspedycji Instytutu Archeologii Uniwersy-
tetu Warszawskiego oraz Muzeum w Kętrzynie. Na podstawie tych wieloletnich 
studiów, w obrębie mikroregionu osadniczego nad jeziorem Salęt oraz kompleksu 
osadniczego w Poganowie, stwierdzono funkcjonowanie osadnictwa począwszy od 
mezolitu, aż po okres średniowiecza (Wróblewski i in. 2003; Nowakiewicz 2004; 
Szymański 2005; Manasterski 2009; Wyczółkowski 2009). Region ten stał się, tym 
samym, jednym z najlepiej przebadanych archeologicznie obszarów północno-
wschodniej Polski, co stworzyło znakomitą okazję do podjęcia w tym miejscu stu-
diów paleoprzyrodniczych nad uwarunkowaniami środowiskowymi osadnictwa 
oraz zmianami, jakie następowały w środowisku pod wpływem antropopresji 
w kolejnych fazach osadniczych. W niniejszej pracy zawarte są częściowe wyniki 
analiz palinologicznych podjętych w ramach tych badań. 
 
 

10.2. Materiał i metody 
 
10.2.1. Wiercenie  

 Materiał do badań pochodzi z torfowiska zlokalizowanego ok. 7 km na połu-
dnie od Kętrzyna (Ryc. 10.1). Wiercenie wykonano przy użyciu świdra torfowego 
typu Instorf. Niestety, uzyskany profil, o łącznej miąższości osadów 190 cm, wyka-
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zuje zaburzenia sedymentologiczne na głębokości poniżej 60 cm, spowodowane 
prawdopodobnie zmianami hydrologicznymi. Z tego względu, w niniejszej pracy 
interpretacji zostały poddane wyniki analizy pyłkowej górnej części profilu (60-0,5 
cm). 
 

 
Rycina 10.1. Lokalizacja wiercenia PG2 wykonanego na potrzeby badań paleoekologicznych 
oraz stanowisk archeologicznych w jego otoczeniu  

Źródło: opracowanie własne. 
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10.2.2. Analiza pyłkowa 

 Analizie pyłkowej poddano 26 próbek osadu. Materiał macerowano metodą 
acetolizy Erdtmana (Faegri i Iversen 1989). W każdej próbce liczono średnio 900 ziaren 
pyłków drzew i krzewów (AP) oraz wszystkie inne towarzyszące im sporomorfy. 
Przy identyfikacji sporomorf posługiwano się kluczami (m.in. Beug 2004) i kolekcją 
porównawczą. Wyniki analizy przedstawiono w postaci procentowych diagramów 
pyłkowych (Berglund, Ralska-Jasiewiczowa 1986). Udziały procentowe poszczegól-
nych taksonów pyłkowych wyliczano w stosunku do sumy podstawowej, na którą 
składał się pyłek drzew i krzewów (AP) oraz roślin zielnych (NAP) – z wyłączeniem 
roślin wodnych, bagiennych i zarodnikowych. Kreślenie diagramów wykonano 
przy pomocy programu Polpal (Nalepka, Walanus 2003). Do podziału diagramów 
pyłkowych na lokalne poziomy zespołów pyłkowych, wykorzystano analizę nume-
ryczną CONISS (Grimm 1987) oraz analizę składowych głównych PCA. Wykona-
no również analizę rarefakcyjną, w celu uchwycenia zmian w różnorodności rozpo-
znanych taksonów. Powyższe analizy wykonano w aplikacjach dostępnych w pakie-
cie programu Polpal. 
 
10.2.3. Datowanie  

 Wiek stropowej warstwy osadów (15 cm) określono metodą ołowiową (210Pb) 
w Instytucie Nauk Geologicznych PAN w Warszawie, a czterech prób osadów 
z większych głębokości, wykonano metodą radiowęglową (14C/AMS) w Gliwickim 
Laboratorium Radiowęglowym Instytutu Fizyki Politechniki Śląskiej. 
 
 

  



133 

10.3.  Wyniki  
 

 

Na uproszczonym diagramie, 
prezentującym wyniki przepro-
wadzonych analiz, wyróżniono 
cztery lokalne poziomy zespołów 
pyłkowych (L PAZ), które od-
powiadają kolejnym etapom 
rozwoju roślinności w najbliż-
szym otoczeniu badanego 
zbiornika (Ryc. 10.2).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Rycina 10.2. Diagram prezentujący 
wyniki analizy palinologicznej i analiz 
numerycznych (wybrane krzywe) 

Źródło: badania własne.  
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 Dla zobrazowania skali oddziaływania człowieka na środowisko, przygotowano 
syntetyczny diagram procentowy palinologicznych wskaźników antropogenicznych 
(Ryc. 10.3).  
 

 
Rycina 10.3. Diagram prezentujący zestawienie palinologicznych wskaźników antropogenicznych 
na tle danych archeologiczno-historycznych  

Objaśnienia:Z-Sz – zespoły typu Ząbie-Szestno; kł – kultura łużycka; kkz – kultura kurhanów zachodnio-
bałtyksjich; KB – kultura bogaczewska; go – grupa olsztyńska; kp – kultura pruska; PKZ – Państwo Zakonu 
Krzyżackiego; N/EB – neolit/epoka brązu; EŻ – epoka żelaza; OR – okres rzymski; OWL – okres wędrówek 
ludów. 

Źródło: badania własne.  
 
 
 Wyniki datowania izotopowego posłużyły do opracowania modelu wiek/głę-
bokość (Tab. 10.1, Ryc. 10.4). Wykorzystano do tego aplikację Depth/Age progra-
mu Polpal (Nalepka, Walanus 2003; Walanus, Nalepka 2004). Z modelu odczytano 
przybliżony wiek każdej analizowanej palinologicznie próbki. 
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Tabela 10.1. Wyniki określenia wieku osadów profilu PG2 metodą izotopową 

Głębokość 

(cm) 

Wiek 14C 

(lata BP) 

Wiek kalibrowany 

(lata BP) Wiek kalibrowany 

(lata BC/AD) 
Zakres 68% Zakres 95% 

Datowanie metodą ołowiową (210Pb) 
15 –  –  –  1818-1908 AD 
Datowanie metodą radiowęglową (14C/AMS) 
57,00 2760 ±25 2876-2794 2925-2781 976-832 BC 
59,50 3015 ±25 3238-3165 3334-3081 1385-1132 BC 
116,00 9890 ±60 11387-11226 11602-11200 9653-9251 BC 
170,00 10570 ±60 12591-12426 12652-12390 10737-10455 BC 

Źródło: badania własne.  
 
 

 
Rycina 10.4. Model wiek/głębokość wykonany w programie Depth/Age Polpal  

Źródło: badania własne.  
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10.4. Dyskusja. Fazy rozwoju lokalnej szaty roślinnej 
 
10.4.1. Pierwszy poziom palinologiczny (lata ok. 1350 p.n.e. – 330 n.e.) 

 Uzyskany zapis palinologiczny dokumentuje mozaikowość otoczenia badane-
go stanowiska: od siedlisk bagiennych, wilgotnych łąk, po siedliska suche. 
 W starszej fazie omawianego poziomu pyłkowego (datowanej na lata ok. 
1350-1160 p.n.e.) (Ryc. 10.2) na uwagę zasługują stosunkowo wysokie wartości 
procentowe sosny, brzozy i leszczyny, zyskujących na znaczeniu szczególnie 
w okresach odlesienia. Obecność zarodników paproci, orlicy pospolitej Pteridium 
aquilinum (L.) Kuhn pośrednio potwierdza występowanie na badanym terenie 
widnych lasów sosnowych, ale może także wskazywać na istnienie siedlisk zabu-
rzonych przez człowieka (np. poprzez wypalanie powierzchni leśnych). W zapisie 
pyłkowym zachowane są ślady aktywności gospodarczej człowieka, która zapewne 
wymagała tworzenia prześwietleń w okapie lasu poprzez wycinkę lub wypalanie. 
Obecność palinologicznych wskaźników antropopresji (Ryc. 10.2, Ryc. 10.3), wska-
zuje na występowanie zbiorowisk ruderalnych i upraw zbożowych. Ponadto, zareje-
strowano ziarna pyłku w typie babki lancetowatej, będącej wskaźnikiem prowadze-
nia wypasów. Co ciekawe, Makohonienko (2004) wskazuje, że choć babka lanceto-
wata wykazuje szczególną relację z praktyką umiarkowanego spasania, może być 
także wskaźnikiem występowania powierzchni ornych. 
 Osady z głębokości 59,5 cm wydatowano metodą radiowęglową na lata 1385-
1132 p.n.e, czyli na przełom epok neolitu i brązu, kiedy miało miejsce ścieranie się 
lokalnych ugrupowań neolitycznych z napływową ludnością kultury łużyckiej.  
Obszar Pojezierza Mazurskiego w tym okresie opisywany jest w literaturze archeo-
logicznej jako nieomal biała plama na mapie osadnictwa tej części Europy (m.in. 
Dąbrowski 1997), a zachowania osadnicze opisywane były tu dotąd jako przenika-
nie/penetracje/wpływy grup o mieszanych cechach kulturowych, niepozwalających 
na jednoznaczną klasyfikację. Mazury określane są też często jako peryferia ludów 
nierolniczych, tzw. społeczności strefy leśnej, zajmujących się zbieractwem i łowiec-
twem, bez stabilnej sieci osadniczej. Dopiero najnowsze badania wykopaliskowe, 
prowadzone pod kierownictwem Manasterskiego (2009), przyniosły dane archeo-
logiczne pozwalające na określenie dla tego okresu swoistej sekwencji osadniczej, 
nazwanej zespołem typu Ząbie-Szestno. Badania prowadzone przez Manasterskiego 
(2009) wskazują, że gospodarka ówczesnych społeczności opierała się, poza dotych-
czas przyjmowanym łowiectwem i zbieractwem, także na mobilnej hodowli zwie-
rząt. Na badanych stanowiskach, wśród odnalezionych szczątków pokonsumpcyj-
nych, zidentyfikowano kości bydła, owcy, kozy, konia oraz psa, zaś wśród kości 
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dzikich zwierząt, dominowały pozostałości ryb. Prezentowane w niniejszej pracy 
wyniki analizy palinologicznej wydają się potwierdzać przypuszczenia archeologów 
o praktykowaniu pasterstwa, a ponadto wskazują na podjęcie prób uprawy zbóż na 
obszarze Pojezierza Mrągowskiego (Ryc. 10.2, Ryc. 10.3). 
 Młodszą fazę pierwszego poziomu palinologicznego wydatowano na lata 1160 
p.n.e.-330 n.e. Na ten okres przypada znacząca zmiana w życiu społeczeństw euro-
pejskich, mianowicie przy wyrobie narzędzi i broni coraz powszechniej stosuje się 
żelazo zamiast brązu. Rozwój technik uzyskiwania i obrabiania nowego surowca, 
wiązał się z formowaniem się w Europie nowych układów osadniczo-kulturowych. 
Na Pojezierzu Mazurskim, w VII w. p.n.e., miejsce kultury łużyckiej zajmują Bał-
towie przybyli z dorzecza Dniepru, formując ugrupowanie pod nazwą kultury kur-
hanów zachodniobałtyjskich (Okulicz 1981). Z tym ugrupowaniem wiąże się po-
wstanie kompleksu osadniczego w Poganowie, położonego niedaleko badanego 
stanowiska palinologicznego PG2. Skład spektrów pyłkowych wskazuje na stałe 
występowanie zbiorowisk antropogenicznych, ale dokumentuje także nieznaczną 
regenerację drzewostanów (Ryc. 10.2). Wzrastają wówczas udziały pyłku olchy, 
wiązu i topoli, co świadczy o występowaniu olsów i łęgów, najpewniej w dolinie 
pobliskiego strumienia. Ponadto, zarejestrowano ziarna pyłku w typie Humulus 
(Ryc. 10.2), który reprezentowany jest na obszarze środkowoeuropejskim przez 
pnącza chmielu zwyczajnego, będącego naturalnym składnikiem lasów łęgowych 
(Matuszkiewicz 2002). Zarejestrowano także wysokie udziały procentowe krzywej 
pyłkowej sosny oraz zwiększone udziały procentowe pyłku lipy, grabu, dębu, brzo-
zy i leszczyny (Ryc. 10.2), odzwierciedlające występowanie lasów mieszanych. Zapis 
palinologiczny wskazuje tym samym, że ówczesne osadnictwo nie wywołało zbyt 
silnych zaburzeń w środowisku, albo też osady ulokowane były w znacznej odległo-
ści od badanego stanowiska, co uniemożliwia właściwą ocenę siły antropopresji. 
Pomimo powyższych wątpliwości, przeprowadzone badania dokumentują wystę-
powanie w okolicy niewielkich terenów wypasu i pól uprawnych (Ryc. 10.3). 
 
10.4.2. Drugi poziom palinologiczny (lata ok. 330-1320 n.e.) 

 W świetle zapisu pyłkowego, starsza faza wyróżnionego tu poziomu palinolo-
gicznego obrazuje osłabienie osadnictwa, przypadające na okres rzymski i okres 
wędrówek ludów. W tym czasie postępuje dalsza odbudowa olsów i łęgów. Zaznacza 
się również wzrost udziałów procentowych pyłku lipy, grabu i brzozy (Ryc. 10.2), 
wskazując na rozwój mieszanych lasów liściastych. Rozprzestrzeniły się także zaro-
śla leszczynowe, co dokumentuje wzrost udziału pyłku w typie Corylus avellana 
(Ryc. 10.2). W dalszym ciągu dominującym składnikiem szaty roślinnej pozostawa-
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ła sosna. Zarejestrowany w zapisie pyłkowym wzrost różnorodności palinotakso-
nomicznej (wzrost wartości krzywej rarefakcyjnej) oraz obecność przedstawicieli 
zbiorowisk ruderalnych, między innymi bylicy i komosowatych, świadczy o wystę-
powaniu siedlisk zmienionych przez człowieka (Ryc. 10.2). Powierzchnia, jaką zaj-
mowały zbiorowiska otwarte, nie była zbyt duża, a ich występowanie prawdopo-
dobnie można powiązać z osadnictwem z okresu rzymskiego, na który datowane są 
położone niedaleko stanowiska osadnicze Poganowo stan. X i Poganowo stan. XI 
oraz cmentarzysko w Turwągach (VOß 1886).  
 W młodszej fazie drugiego poziomu pyłkowego następuje postępujący proces 
deforestacji. Zaznacza się przede wszystkim spadek udziałów olchy, wiązu i lipy 
(Ryc. 10.2), co oznacza ograniczenie areału olsów. Maleje również reprezentacja 
leszczyny oraz, i tak rzadkiej wcześniej, brzozy. Na odlesionych powierzchniach 
rozwinęły się zbiorowiska otwarte, głównie łąki. Analiza rarefakcyjna wykazała 
większe bogactwo rozpoznanych taksonów (Ryc. 10.2), co pośrednio wskazuje na 
zmianę warunków siedliskowych, w związku ze zmniejszeniem się zwarcia drzewo-
stanów i możliwością pojawienia się taksonów światłolubnych. Jak podaje Noryś-
kiewicz (2006), wzrost wartości krzywej rarefakcyjnej może wskazywać na fazy 
o wzmożonej aktywności gospodarczej człowieka. W omawianym odcinku profilu 
PG2, liczniej notowane były trawy, selerowate, jaskrowate, marzanowate i goździ-
kowate. Jednocześnie zaznaczył się wzrost wartości krzywej procentowej zbóż 
(Ryc. 10.3), co odzwierciedla istnienie powierzchni uprawnych w okolicy badanego 
stanowiska. Przedstawiony tu obraz przekształceń środowiska datowany jest na lata 
850-1320 n.e. i obejmuje okres średniowiecznego osadnictwa, którego liczne pozo-
stałości zarejestrowano w okolicy badanego stanowiska palinologicznego, w tym 
rozległą osadę, grodzisko oraz miejsce kultu (ofiarne) (Wyczółkowski 2009). Lud-
ności kultury pruskiej, która zasiedlała w tym czasie obszar Pojezierza Mrągowskie-
go, znana jest w historiografii z pogańskich wierzeń, w których ważną rolę odgry-
wał kult lasu (Białuński 2002; Łapo 2007). Piotr z Dusburga, kronikarz krzyżacki, 
opisał tak zwane „święte gaje”, gdzie nie rąbano drzew i nie łowiono zwierzyn (Wy-
szomirski 2005, przekład). Z kolei Jan Długosz nadmienia, że tylko nieliczni mieli 
prawo wstępu na teren miejsc świętych. Niektórzy historycy upatrują przyczyn 
śmierci św. Wojciecha w sprofanowaniu pruskiego miejsca kultu (Powierski 1966; 
Białuński 2002). Las w religii Prusów, był siedzibą ich bóstw, głównym miejscem 
odprawiania kultu i z tego względu, traktowany był z niezwykłą czcią. Białuński 
(2002) podaje, że szczególną opieką otaczano, między innymi, dęby. Być może, 
zarejestrowany w omawianym tu poziomie pyłkowym, wzrost udziałów pyłku dę-
bu, można wiązać ze sprawowaniem opieki nad tym drzewem. 
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10.4.3. Trzeci poziom palinologiczny (lata ok. 1320-1870 n.e.) 

 Starsza faza wyróżnionego tu poziomu pyłkowego, czasowo odpowiada pod-
bojowi krzyżackiemu badanego obszaru. Zdaniem historyków, w wyniku licznych 
wojen prusko-krzyżackich oraz międzyplemiennych, doszło w tym czasie do znacz-
nego wyludnienia Mazur (m.in. Białuński 1996). W źródłach archeologicznych 
zarejestrowano jednak ślady osadnictwa, które przetrwało aż do XIV wieku (Oku-
licz 1981; Nowakiewicz, Wróblewski 2003; Wróblewski i in. 2003; Auch, Nowakie-
wicz 2009; Wyczółkowski inf. ustna.), a które to pozostałości dodatkowo znajdują 
potwierdzenie w wynikach analiz palinologicznych (Wacnik 2009; Szal i in. 2013, 
2015). Działania Zakonu od połowy XIV wieku wiązały się uruchomieniem akcji 
osadniczej, która objęła badany rejon i przyniosła efekt, między innymi, w postaci 
nadania w 1357 roku praw miejskich miastu Kętrzyn (oddalonemu od badanego 
stanowiska o ok. 8 km) i następnie wybudowaniu tam zamku krzyżackiego 
(ok. 1370 AD). Jak podaje Sikorski (2012), w ramach przywileju lokacyjnego, Kę-
trzyn otrzymał 1713,6 ha gruntów, z których większość miała być przeznaczona 
pod uprawy rolne. W świetle prezentowanych w niniejszej pracy danych palinolo-
gicznych, w wyróżnionym okresie następuje spadek reprezentacji drzew, takich jak: 
wiąz, lipa i dąb (Ryc. 10.2). Zajmowane przez nie żyzne siedliska przeznaczano pod 
uprawę zbóż, o czym świadczy obecność pyłku Cerealia typ (Ryc. 10.2). Po raz pierwszy 
w analizowanym profilu zarejestrowano ziarna pyłku w typie Secale cereale, wska-
zujące na uprawy żyta. Ponadto, krzywa rarefakcyjna osiąga największe z dotych-
czasowych wartości, co wskazuje na wyraźne zwiększenie bogactwa rozpoznanych 
taksonów pyłkowych (Ryc. 10.2). Zapis palinologiczny wskazuje na zwiększenie się 
powierzchni zbiorowisk ruderalnych z bylicą oraz terenów otwartych z trawami 
(łąki i/lub pastwiska). W profilu obecna jest wiązówka oraz baldaszkowate i turzyco-
wate, informujące szczególnie o obecności podmokłych łąk. W młodszym odcinku 
trzeciego poziomu palinologicznego, wydatowanego na lata 1620-1840, zaznacza 
się wzrost udziału pyłku niektórych drzew, wskazując na zmniejszenie się aktywno-
ści gospodarczej człowieka i odbudowę lasu na terenach wyłączonych z użytkowa-
nia. Grab, który lepiej od innych drzew regeneruje się z odrośli korzeniowych, zajął 
miejsce na najżyźniejszych siedliskach. Część obszarów porolnych zajęły lasy brzo-
zowe i bory sosnowe. Doszło też do częściowego odnowienia się świerka, który 
mógł wchodzić w skład różnych typów lasu. Jak wynika z zapisu pyłkowego, w nie-
dalekim sąsiedztwie stale obecne były bardzo niewielkie powierzchnie zbiorowisk 
otwartych, w tym prawdopodobnie także zbiorowisk o charakterze antropogenicz-
nym. 
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10.4.4. Czwarty poziom palinologiczny (lata ok. 1860-2013 n.e.) 

 W wyróżnionym etapie miała miejsce zdecydowana przebudowa drzewosta-
nów, wyrażona znacznym, dość gwałtownym wzrostem udziału świerka, który od 
tej chwili, obok sosny, stał się gatunkiem dominującym w tej okolicy (Ryc. 10.2). 
Najprawdopodobniej, było to wynikiem gospodarki leśnej prowadzonej na tere-
nach Prus począwszy od XVII do XVIII wieku, polegającej na systematycznym 
nasadzaniu świerka na siedliskach grądowych (Żurkowski i in. 2004). Datowanie 
metodą ołowiową momentu wzrostu krzywej pyłkowej świerka wskazuje, że na 
Pojezierzu Mrągowskim tego typu gospodarkę leśną rozpoczęto ok. 1860 roku. 
Rozwój nasadzonego świerka ograniczył areał typowych składników grądów, takich 
jak: grab, lipa, wiąz i leszczyna (spadek udziałów procentowych pyłku w typie:  
Carpinus betulus, Tilia cordata, Ulmus i Corylus avellana) (Ryc. 10.2). Świerk mógł 
też rozprzestrzeniać się w okolicznych zbiorowiskach w sposób naturalny, ponie-
waż sprzyjają temu warunki klimatyczne północno-wschodniej Polski, a wysoki 
udział świerka w drzewostanach wszystkich typów lasu jest cechą typową dla tej 
części kraju (Środoń 1967, Uggla 1965). W taki sposób świerk mógł rozwinąć się 
przede wszystkim w zbiorowiskach olsów, częściowo eliminując z nich olszę (spa-
dek udziałów pyłku Alnus) (Ryc. 10.2). Niewykluczone, że proces ten został przy-
spieszony w wyniku obniżenia poziomu wody, spowodowanego pracami meliora-
cyjnymi, które w XIX-wiecznych Prusach prowadzono na masową skalę. Zareje-
strowany w diagramie pyłkowym wzrost udziału pyłku roślin zielnych dokumentu-
je przerzedzenie drzewostanów i poszerzenie areału zbiorowisk otwartych. Podwyż-
szone frekwencje wielu wskaźników antropogenicznych sugerują, że były to przede 
wszystkim zbiorowiska związane z człowiekiem (Ryc. 10.3). Stosunkowo wysokie 
wartości procentowe pyłku Cerealia typ oraz obecność pyłku Secale cereale dowo-
dzą istnienia upraw zbożowych, a występujący w dużych ilościach pyłek Brassica-
ceae może obrazować uprawy rzepaku (Ryc. 10.2). Licznie notowany pyłek bylicy 
i komosowatych dokumentuje rozwój zbiorowisk ruderalnych. Ponadto, podwyż-
szone frekwencje pyłku traw wskazują na obecność łąk i/lub pastwisk. Tworzenie 
śródleśnych prześwietleń i rozwój zbiorowisk antropogenicznych wiązały się naj-
prawdopodobniej z utworzeniem w XIX i XX wieku licznych wsi i majątków ziem-
skich w sąsiedztwie badanego stanowiska.  
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Podziękowania 

Badania zostały dofinansowane przez Narodowe Centrum Nauki (projekt badaw-
czy nr DEC-2011/01/B/HS3/04167) oraz dotację celową na prowadzenie badań 
naukowych lub prac rozwojowych oraz zadań z nimi związanych, służących rozwo-
jowi młodych naukowców oraz uczestników studiów doktoranckich w roku 2015, 
na Wydziale Biologiczno-Chemicznym Uniwersytetu w Białymstoku. 
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Streszczenie 
Znaczący przepływ genów między sympatrycznymi gatunkami brzóz (Betula L.) powoduje trudno-
ści w opisie taksonomicznym, morfologicznym i filogenetycznym różnorodnych przedstawicieli 
tego rodzaju. Hybrydy międzygatunkowe brzóz mogą posiadać morfologię pośrednią lub taką, 
jaką ma jeden z gatunków rodzicielskich. Mieszańce pierwszego pokolenia między gatunkami 
różniącymi się ploidalnością charakteryzują się zazwyczaj pośrednią liczbą chromosomów, ale 
hybrydy dalszych pokoleń i organizmy powstałe z krzyżówek wstecznych często nie różnią się 
liczbą chromosomów od jednego z gatunków rodzicielskich. Na skutek introgresji chloroplasto-
wego DNA różnogatunkowe brzozy rosnące sympatrycznie są do siebie bardziej podobne pod 
względem markerów chloroplastowych niż osobniki tego samego gatunku pochodzące z populacji 
allopatrycznych. Brak diagnostycznych markerów molekularnych dla poszczególnych gatunków 
brzóz sprawia, że związki pokrewieństwa w obrębie tego rodzaju są ciągle niejasne. Hybrydyzacja 
i introgresja u Betula powodują, że jednoznaczne zaklasyfikowanie osobników w dalszym ciągu 
wymaga zastosowania jednocześnie analizy wybranych sekwencji DNA, pomiarów morfometrycz-
nych i oszacowania wielkości genomu. 

Słowa kluczowe: cechy morfologiczne, filogeneza, introgresja, kariotyp 
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11.1. Wstęp 
 
 Hybrydyzacja to proces polegający na kojarzeniu się osobników pochodzących 
z różnych genetycznie populacji, w wyniku którego może powstać potomstwo mie-
szańcowe. Jeżeli wkład gatunków rodzicielskich w powstanie genotypu hybrydowe-
go nie jest równocenny, mówimy o hybrydyzacji introgresywnej (Rieseberg, Carney 
1998). Hybrydyzacja jest następstwem występowania niepełnej bariery izolacji roz-
rodczej między gatunkami sympatrycznymi lub parapatrycznymi. Brak całkowitej 
bariery izolacji rozrodczej dotyczy najczęściej gatunków młodych ewolucyjnie, 
które w środowisku naturalnym mogą wymieniać geny nawet przez kilka milionów 
lat od czasu swego powstania (Mallet 2005). 
 Zjawisko hybrydyzacji ma bardzo duże znaczenie w procesie ewolucji. Hybry-
dyzacja może bowiem doprowadzić do powstania nowych gatunków, zwłaszcza gdy 
mieszańce są allopoliploidami. Allopoliploidy mają zwielokrotnioną liczbę geno-
mów dwóch różnych gatunków, stąd też między nimi a formami wyjściowymi two-
rzy się natychmiastowa, silna bariera reprodukcyjna (Soltis, Soltis 2009). Natomiast 
niepełna izolacja reprodukcyjna między mieszańcami a gatunkami rodzicielskimi 
może prowadzić do introgresji genów neutralnych lub adaptacyjnych, co przyczy-
nia się do zwiększenia różnorodności genetycznej populacji lub pojawienia się 
w populacji nowych korzystnych cech (Abbott i in. 2013). Genotypy zawierające 
korzystne allele pochodzące od innego gatunku mogą mieć większe dostosowanie 
w porównaniu z czystymi osobnikami rodzicielskimi, co istotnie podnosi szansę na 
przetrwanie gatunku (Donovan i in. 2010). Z drugiej jednak strony, hybrydyzacja 
i introgresja mogą powodować rozbijanie korzystnych układów genów dających 
lokalne adaptacje, doprowadzić do wymieszania się unikalnych pul genowych po-
pulacji lub młodych gatunków i zaniku ‘czystych’ populacji. Zjawisko to stanowi 
szczególne zagrożenie dla rzadkich gatunków, które tworzą niewielkie izolowane 
populacje i częściej krzyżują się z blisko spokrewnionymi gatunkami, ponieważ 
w mało licznych populacjach szansa na znalezienie odpowiedniego partnera do 
rozrodu jest dużo niższa (Rhymer, Simberloff 1996). 
 Hybrydyzacja odgrywa bardzo ważną rolę u ok. 25% gatunków roślin (Mallet 
2005), jednak częstość występowania mieszańców jest istotnie statystycznie zależna 
od pochodzenia filogenetycznego danej grupy, i dlatego poszczególne rzędy roślin 
naczyniowych różnią się pod względem frekwencji hybrydów (Whitney i in. 2010). 
Do spontanicznej wymiany genów dochodzi znacznie częściej u bylin o zapłodnie-
niu krzyżowym, które mogą ponadto rozmnażać się przez agamospermię (rozmna-
żanie przez nasiona powstające z niezapłodnionej komórki jajowej lub z innej ko-
mórki woreczka zalążkowego) lub w sposób wegetatywny (Ellstrand i in. 1996). 
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Zarówno agamospermia, jak i rozmnażanie wegetatywne zapewniają stabilność 
genotypu hybrydowego, który powstał z dwóch, często niekompatybilnych, geno-
mów rodzicielskich. Analiza przeprowadzona wśród 282 rodzin roślin naczynio-
wych pochodzących z Europy, Ameryki Północnej i Australii wykazała, że najwyż-
szą zdolność do hybrydyzacji, liczoną jako procent kojarzeń zakończonych powsta-
niem potomstwa mieszańcowego wśród wszystkich potencjalnych krzyżówek mię-
dzygatunkowych w danym rodzaju, wykazują paprocie z rodziny Dennstaedtiaceae 
(denstecjowate) oraz rośliny kwiatowe, między innymi z rodzin: Phyllanthaceae 
(liściokwiatowe), Aspleniaceae (zanokcicowate), Blechnaceae (podrzeniowate), 
Orchidaceae (storczykowate), Haloragaceae (wodnikowate), Salicaceae (wierzbo-
wate) i Betulaceae (brzozowate; Whitney i in. 2010; Barrington 2011). 
 Brzozy (Betula L.) są doskonałym przykładem na to, jak bardzo hybrydyzacja 
może utrudniać definiowanie gatunków, a co za tym idzie, ich wzajemne powiąza-
nia. Ze względu na intensywny międzygatunkowy przepływ genów do dzisiaj nie-
znana jest liczba gatunków brzóz. Różni autorzy podają, że do rodzaju Betula może 
należeć od 30 do 120 gatunków drzew i krzewów obecnych na półkuli północnej 
(Järvinen i in. 2004; Koropachinskii 2013). W Europie rosną cztery gatunki brzóz 
o potwierdzonym statusie taksonomicznym, dwa krzewiaste: brzoza niska (Betula 
humilis Schrk.) i karłowata (B. nana L.) oraz dwa drzewiaste: brzoza omszona 
(B. pubescens Ehrh.) i brodawkowata (B. pendula Roth). Brzozy drzewiaste są po-
wszechne na niemal całym kontynencie, natomiast gatunki krzewiaste mają ograni-
czony zasięg występowania (Hultén, Fries 1986). Betula nana występuje w północ-
nej części Europy oraz na izolowanych stanowiskach w Europie Zachodniej i Środ-
kowej. Betula humilis rośnie w Europie Wschodniej i Środkowej oraz w Alpach. 
Ponadto, na kontynencie wyróżnia się niekiedy: brzozę ojcowską B. oycoviensis 
Bess., brzozę karpacką B. carpatica Waldst. and Kit ex Willd. (Ralska-Jasiewiczowa 
i in. 2004; Staszkiewicz 2014), brzozę ciemną B. obscura Kotula (Franiel 2009) 
i brzozę karelską B. pendula var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti (Ryynänen, 
Ryynänen 1986). 
 
 

11.2. Rola hybrydyzacji w kształtowaniu zmienności 
morfologicznej brzóz 

 
 Z uwagi na duże podobieństwo morfologiczne dwóch najbardziej pospolitych 
w Europie gatunków brzóz drzewiastych: B. pubescens i B. pendula, zostały one 
opisane w 1753 roku przez Linneusza jako jeden gatunek – B. alba. Analizy cytolo-
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giczne wykazały jednak, że obydwa gatunki różnią się poziomem ploidalności.  
Betula pendula jest diploidem (2n=28), natomiast B. pubescens to allotetraploid 
(2n=56), a więc gatunek o podwojonej liczbie chromosomów. Obydwa gatunki 
zajmują różne nisze ekologiczne. Betula pendula rośnie zwykle w środowiskach 
bardziej suchych i ciepłych, z kolei B. pubescens występuje na stanowiskach o więk-
szej wilgotności, jednak zasięgi występowania obu gatunków w dużej mierze po-
krywają się ze sobą (Atkinson 1992). Szeroki zakres zmienności cech morfologicz-
nych B. pendula i B. pubescens sprawia, że są one trudne do rozróżnienia w terenie. 
Atkinson i Codling (1986) zaproponowali metodę rozróżnienia tych dwóch gatun-
ków za pomocą dyskryminacyjnej funkcji Atkinsona (ang. Atkinson Discriminant 
Function, ADF), bazującej na cechach związanych z kształtem liścia: liczbie ząbków 
na brzegu blaszki liściowej, odległości od ogonka do pierwszego ząbka u podstawy 
liścia oraz szerokości wierzchołka liścia. Dla B. pendula otrzymuje się ADF<-2, 
natomiast w przypadku B. pubescens ADF>-2 (Wang i in. 2014b). Zastosowanie tej 
metody na bardzo dużej próbie liści pochodzących od osobników B. pendula oraz 
B. pubescens w Wielkiej Brytanii pozwoliło przypisać 97,5% prób do jednego 
z dwóch gatunków, co pokrywało się z wynikami genotypowania z wykorzystaniem 
jądrowego mikrosatelitarnego DNA (Wang i in. 2014a). Nakrywanie się cech mor-
fologicznych obydwu gatunków może być konsekwencją wymiany genów między 
nimi lub wpływu czynników środowiskowych. Wang i in. (2014b) sugerują jednak, 
że znaczenie hybrydyzacji w zróżnicowaniu morfologicznym jest niewielkie, gdyż 
szacuje się, że hybrydy B. pendula i B. pubescens występują w naturze stosunkowo 
rzadko i mają znacznie obniżoną płodność (Atkinson 1992). 
 Znacznie częściej spotykane są mieszańce między tetraploidalną B. pubescens 
a diploidalną B. nana na obszarach, na których ich zasięgi pokrywają się. Połącze-
nie analiz morfologicznych i cytogenetycznych wykorzystano do zbadania zjawiska 
hybrydyzacji między brzozą omszoną a brzozą karłowatą na Islandii (Thórsson i in. 
2001). W tym celu wybrano łącznie 72 osobniki należące do różnych grup kariolo-
gicznych: diploidy (2n=28), triploidy (2n=42) i tetraploidy (2n=56). Dla każdego 
osobnika obliczono wartość indeksu morfologicznego, bazując na cechach różnią-
cych oba gatunki, takich jak: forma wzrostu, pokrój, długość ogonka liściowego, 
kształt liścia, ząbkowanie, kształt wierzchołka, podstawy i brzegu liścia. Każda ce-
cha została wypunktowana jako 0, 1 lub 2, przy czym 0 przypisano cechom typo-
wym dla B. nana, natomiast wartością 2 oznaczono cechy charakterystyczne dla 
B. pubescens (np. kształt liścia okrągły – 0, odwrotnie jajowaty – 1, jajowaty – 2). 
Wartości indeksu morfologicznego dla poszczególnych osobników otrzymano po-
przez zsumowanie punktów dla poszczególnych cech. Najniższą wartość (0) repre-
zentowały typowe osobniki B. nana, zaś najwyższa (13) oznaczała brzozy o morfo-
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logii B. pubescens (Thórsson i in. 2001). Porównanie wartości indeksu morfolo-
gicznego i liczby chromosomów wykazało, zgodnie z oczekiwaniami, że większość 
osobników diploidalnych miała cechy B. nana (0-1), natomiast tetraploidy posiada-
ły cechy bardziej typowe dla B. pubescens (8-11). Żadna z badanych brzóz nie miała 
jednak wszystkich cech B. pubescens (13; Thórsson i in. 2001). Wśród analizowa-
nych brzóz zidentyfikowano osobniki tetraploidalne o pośrednich cechach morfo-
logicznych (3-7), jak i osobniki diploidalne o morfologii pośredniej lub nawet cha-
rakterystycznej dla B. pubescens (8-10). Osobniki triploidalne wykazywały pełne 
spektrum cech morfologicznych: od typowych dla B. nana (1), poprzez pośrednie 
(2-7) do charakterystycznych dla B. pubescens (8-9; Thórsson i in. 2001). 
 Innym przykładem obrazującym jak przepływ genów między spokrewniony-
mi gatunkami brzóz wpływa na morfologię osobników, jest znaleziony w zachod-
niej części Islandii triploidalny mieszaniec, który łączył w sobie cechy morfologicz-
ne brzozy omszonej i brzozy karłowatej (Anamthawat-Jóhnsson, Thórsson 2003). 
Cechy tego osobnika typowe dla B. pubescens to m.in.: forma wzrostu i pokrój, na-
tomiast cechy B. nana to: zaokrąglona podstawa i okrągły kształt blaszki liściowej. 
Zaobserwowano ponadto, że liście tego osobnika wybarwiają się jesienią na czer-
wono, co jest charakterystyczne dla brzozy karłowatej, w odróżnieniu do brzozy 
omszonej, której liście o tej porze roku są jasnożółte. Naturalna hybrydyzacja mię-
dzy B. pubescens i B. nana jest zjawiskiem dość powszechnym, aczkolwiek osobniki 
triploidalne są częściej spotykane na granicy stanowisk zajmowanych przez brzozy, 
co może oznaczać, że mieszańce lepiej radzą sobie na obszarach otwartych, niezaro-
śniętych przez gatunki rodzicielskie (Anamthawat-Jóhnsson, Thórsson 2003). 
 Thórsson i in. (2007) przeprowadzili badania cech morfologicznych B. pube-
scens i B. nana z wykorzystaniem indeksu morfologicznego oraz liniowej analizy 
dyskryminacyjnej LDA (ang. Linear Discriminant Analysis). Model LDA mierzy 
cechy ilościowe, takie jak: powierzchnia liścia, długość ogonka liściowego, długość 
i szerokość liścia, natomiast indeks morfologiczny bazuje na cechach jakościowych. 
Obydwie metody pozwoliły rozróżnić trzy grupy osobników o różnym stopniu 
ploidalności, jednak model LDA okazał się bardziej dokładny w przypadku triploi-
dalnych hybrydów (51% poprawnie zidentyfikowanych mieszańców) niż indeks 
morfologiczny (42%; Thórsson i in. 2007). Z powodu dużego zróżnicowania mor-
fologicznego mieszańców, analizy cech ilościowych pozwoliły rozpoznać tylko po-
łowę triploidów, jednak osobniki diploidalne B. nana i tetraploidalne B. pubescens 
zostały poprawnie zidentyfikowane z niemalże 100% dokładnością (Thórsson i in. 
2007). 
 Badania oparte na analizie cech morfologicznych liści i organów generatyw-
nych B. humilis przeprowadzono w Polsce (Staszkiewicz i in. 1993). U części osob-
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ników niektóre z analizowanych cech miały wartości bardziej zbliżone do B. nana 
lub do brzóz drzewiastych: B. pendula i B. pubescens, a jedynie niewielka liczba 
osobników charakteryzowała się wszystkimi cechami czystego gatunku B. humilis 
(Staszkiewicz i in. 1993). Pomiary morfometryczne sugerowały, że w populacjach 
B. humilis częstość hybrydów i form introgresywnych może sięgać nawet 45%. Au-
torzy przypuszczają, że zjawisko introgresji mogło ulec nasileniu na skutek osusza-
nia torfowisk i melioracji podmokłych łąk, które stanowią naturalne siedliska brzo-
zy niskiej. W warunkach silniejszego nacisku selekcji, hybrydy brzóz mają przy-
puszczalnie większe szanse przeżycia niż gatunki rodzicielskie (Thórsson i in. 
2007). 
 

11.3. Wpływ hybrydyzacji na interpretację wyników 
analiz filogenetycznych brzóz 

 
 W analizach filogenetycznych stosuje się różne sekwencje DNA, które w od-
różnieniu od cech morfologicznych nie podlegają modyfikującym wpływom śro-
dowiska. W badaniach nad wzajemnymi powiązaniami filogenetycznymi brzóz 
wykorzystywane były następujące sekwencje DNA: geny jądrowe (Järvinen i in. 2004; 
Li i in. 2005; Nagamitsu i in. 2006; Isidorov i in. 2014), geny chloroplastowe (Järvi-
nen i in. 2004), ITS (ang. internal transcribed spacers; Nagamitsu i in. 2006; von 
Cräutlein i in. 2011), mikrosatelitarne DNA (Nagamitsu i in. 2006), ISSR (ang. 
inter-simple sequence repeats; Jiang i in. 2002), AFLP (ang. amplified fragment le-
ngth polymorphism; Schenk i in. 2008) i RAD tagi (ang. restriction-site associated 
DNA fragments; Wang i in. 2013). Dla wielu grup roślin zaproponowano krótkie 
sekwencje DNA diagnostyczne dla poszczególnych gatunków, tzw. genetyczne ko-
dy paskowe (ang. barcoding). Należą do nich m.in. rodzaje: bylica (Artemisia L.), 
rzeżucha (Cardamine L.), gwiazdnica (Stellaria L.), szczaw (Rumex L.) i zawilec 
(Anemone L.; Saarela i in. 2013). Niestety, w przypadku brzóz popularne kody pa-
skowe DNA pokazują brak zmienności na poziomie międzygatunkowym (von 
Cräutlein i in. 2011; Saarela i in. 2013), co nie pozwala rozstrzygnąć wątpliwości 
taksonomicznych. Na przykład, do dzisiaj niewyjaśnione zostało pochodzenie hy-
brydowego gatunku B. pubescens. Za jeden z gatunków rodzicielskich brzozy 
omszonej uznawana jest brzoza brodawkowata (Howland i in. 1995). Nie wiadomo 
jednak, czy drugim gatunkiem rodzicielskim jest B. nana czy B. humilis (Järvinen 
i in. 2004). Järvinen i in. (2004) stwierdzili bowiem u B. pubescens dwa allele jądro-
wego genu dehydrogenazy alkoholowej (ADH) różniące się długością. W analizie 
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filogenetycznej krótszy allel grupuje się z allelem B. humilis, a dłuższy – z allelem 
B. nana. 
 Kolejnym problemem w analizach filogenetycznych brzóz wynikającym 
z zachodzenia procesu hybrydyzacji jest to, że drzewa filogenetyczne bazujące na 
różnych fragmentach genomu pokazują odmienne związki pokrewieństwa pomię-
dzy poszczególnymi gatunkami (Schenk i in. 2008). Na przykład, wykorzystanie 
genu ADH w analizach 14 gatunków brzóz pozwoliło wyróżnić trzy grupy (Järvinen 
i in. 2004). W każdej z grup znalazły się gatunki zasiedlające różne kontynenty, 
przy czym euroazjatycki gatunek B. pubescens był włączany do grupy pierwszej lub 
trzeciej, w zależności od tego, czy brany był pod uwagę allel krótki czy długi genu 
ADH. Z kolei, na podstawie sekwencji chloroplastowego genu maturazy (matK), 
te same gatunki brzóz zostały podzielone na dwie grupy. Do pierwszej weszły trzy 
gatunki północnoamerykańskie: B. alleganiensis Britt., B. lenta L. i B. papyrifera 
Marsh. (Järvinen i in. 2004). Pozostałe 11 gatunków pochodzących z Europy, Azji 
i Ameryki Północnej utworzyło grupę drugą. Najbardziej prawdopodobną przy-
czyną braku zgodności wzorów zróżnicowania sekwencji jądrowych i chloropla-
stowych jest hybrydyzacja introgresywna, która może prowadzić do włączenia ge-
nomu chloroplastowego (cpDNA) lub mitochondrialnego (mtDNA) jednego ga-
tunku do puli genowej innego gatunku (ang. cytoplasmic capture), nawet przy nie-
wielkiej wymianie genów jądrowych (Rieseberg, Soltis 1991; Rieseberg i in. 1996). 
W efekcie osobnik jest podobny pod względem cpDNA i/lub mtDNA do jednego 
gatunku rodzicielskiego, a pod względem morfologii i genomu jądrowego – do 
drugiego gatunku rodzicielskiego. Podejrzewa się, że introgresja cpDNA jest odpo-
wiedzialna za większe podobieństwo genetyczne różnogatunkowych brzóz wystę-
pujących w populacjach sympatrycznych niż osobników tego samego gatunku, 
pochodzących ze stanowisk allopatrycznych (Pálme i in. 2004; Thórsson i in. 2010; 
Jadwiszczak i in. 2012; Thompson i in. 2015). 
 Kolejną próbę ustalenia powiązań filogenetycznych między brzozami podjęli 
Schenk i in. (2008), którzy w swoich analizach wykorzystali 23 gatunki i kilkanaście 
hybrydów międzygatunkowych. W drzewie filogenetycznym, narysowanym w opar-
ciu o wysoce zmienne markery AFLP, cztery europejskie gatunki brzóz zostały za-
klasyfikowane do tej samej grupy – IV. Betula, chociaż w morfologicznej klasyfika-
cji de Jonga (1993) B. humilis i B. nana należą do sekcji Chamaebetula, a B. pendula 
i B. pubescens do sekcji Betula. Niejasne pokrewieństwo pomiędzy grupami brzóz 
wydzielonymi na podstawie markerów AFLP oraz niskie wartości poparcia staty-
stycznego dla poszczególnych gałęzi drzewa wynikają najprawdopodobniej z zaniku 
różnic gatunkowych, co jest konsekwencją zachodzenia hybrydyzacji introgresyw-
nej (Schenk i in. 2008). 
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 Odmienny tok rozumowania przyjęli Jiang i in. (2002), którzy przeprowadzili 
analizę markerów ISSR u ośmiu gatunków brzóz z Europy i Azji. Według tych au-
torów, gatunki zaklasyfikowane przez de Jonga (1993) do jednej sekcji morfolo-
gicznej są bardziej do siebie podobne genetycznie niż gatunki należące do różnych 
sekcji, co ułatwia zachodzenie hybrydyzacji w obrębie jednej sekcji. 
 Schenk i in. (2008) sugerowali, że problemy w ustalaniu pokrewieństwa brzóz 
mogą być spowodowane nie tylko międzygatunkową wymianą genów, ale także 
zajściem wielu przypadków specjacji w krótkim czasie, co niekiedy skutkuje poja-
wieniem się mutacji konwergentnych (są to podobne mutacje występujące w dwóch 
niezależnych liniach rodowych; cechy homoplastyczne) lub niekompletną segrega-
cją alleli (ang. incomplete lineage sorting). Brak kompletnej segregacji alleli polega 
na tym, że dwie populacje potomne, pochodzące od tej samej populacji ancestral-
nej, posiadają różne allele. Jednak wyniki badań jądrowego mikrosatelitarnego 
DNA przeprowadzone w Wielkiej Brytanii w populacjach brzozy omszonej i brzozy 
karłowatej nie potwierdzają tych ostatnich hipotez. Według Wanga i in. (2014a), 
zarówno różnice w procentowym udziale obcych alleli u obu gatunków brzóz, jak 
i wzrost frekwencji wspólnych alleli z południa na północ, czyli w kierunku zasięgu 
B. nana, świadczą o introgresji. 
 
 

11.4. Wpływ hybrydyzacji na kariotyp i genotyp brzóz 
 
 Niektóre sympatrycznie rosnące gatunki brzóz różnią się liczbą chromoso-
mów, np. B. pendula jest diploidem o 2n=28, a B. pubescens tetraploidem o 2n=56. 
Brzoza omszona, preferująca wilgotne gleby bagienne i torfiaste, może również 
współwystępować z diploidalnymi brzozami krzewiastymi: B. humilis (2n=28) 
i B. nana (2n=28). Wydawałoby się zatem, że analiza liczby chromosomów w popu-
lacjach brzóz może pomóc w oszacowaniu frekwencji hybrydów, gdyż potencjalne 
mieszańce z pokolenia F1 powinny być triploidami o 2n=42. Takie hybrydy stwier-
dzono na Islandii (Thórsson i in. 2001, 2007; Anamthawat-Jónsson, Thórsson 
2003), gdzie sympatryczne populacje tworzą brzoza omszona i brzoza karłowata. 
Jednak nie wszystkie hybrydy w populacjach islandzkich były triploidami. Część 
osobników mieszańcowych okazała się diploidalna (Anamthawat-Jónsson, Tómas-
son 1990; Anamthawat-Jónsson, Thórsson 2003; Thórsson i in. 2007). Przypusz-
czalnie takie diploidy są dalszym niż F1 pokoleniem mieszańców albo pochodzą 
z krzyżówek wstecznych (Anamthawat-Jónsson, Tómasson 1990). W naturalnych 
populacjach B. pubescens i B. nana na Islandii częstość triploidalnych hybrydów 
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wynosiła ok. 10% (Thórsson i in. 2001; 2007). Z kolei, w eksperymencie polegają-
cym na zapładnianiu kwiatów żeńskich brzozy karłowatej pyłkiem pochodzącym 
od brzozy omszonej otrzymano ok. 70% potomstwa triploidalnego (Anamthawat-
Jónsson, Tómasson 1999). Konsekwencją posiadania triploidalnego genomu jest 
bardzo często obniżona płodność lub nawet sterylność osobników, wynikające 
z nieprawidłowości w koniugacji i segregacji chromosomów. Jednak badania prze-
prowadzone na Islandii sugerują, że triploidy między brzozą karłowatą a omszoną 
wytwarzają niewielką ilość zdolnych do zapłodnienia gamet o 14 lub 28 chromo-
somach (Anamthawat-Jónsson, Thórsson 2003). 
 Krzyżówki między B. pendula i B. pubescens dają potomstwo o 2n=28, 32, 42 
lub 56 chromosomach w kariotypie (Atkinson 1992; Howland i in. 1995). Dane 
kariotypowe pochodzące z polskich populacji brzozy niskiej również mogą wska-
zywać na zachodzenie kojarzeń międzygatunkowych, gdyż od 19 do 60% osobni-
ków było aneuploidami o: 2n=26-27 lub 2n=29-31 (Jadwiszczak i in. 2011). Analiza 
chromosomowa przeprowadzona w sympatrycznych populacjach B. humilis i B. pube-
scens w Niemczech wykazała, że wszystkie potencjalne hybrydy miały kariotyp ty-
powy dla jednego z gatunków rodzicielskich (Natho 1959). Powyższe przykłady 
pokazują, że pomimo wyraźnych różnic w liczbie chromosomów pomiędzy niektó-
rymi gatunkami Betula, nie zawsze jest możliwe wskazanie osobników hybrydo-
wych. Wynika to z faktu, że chromosomy brzóz są niezmiernie małe (średnio 
<1µm, czyli mniej niż 1/10 średniej długości chromosomu pszenicy), co powoduje 
ogromne trudności w ich liczeniu (Anamthawat-Jónsson 2003). Do dzisiaj brakuje 
danych na temat zmienności chromosomowej w naturalnych populacjach Betula. 
Przyczyną tego stanu jest brak szczegółowych opisów kariotypów brzóz. O karioty-
pie B. pendula wiadomo tylko tyle, że tworzą go chromosomy metacentryczne 
i submetacentryczne (Taper, Grant 1973). 
 Początkowe badania chromosomowe w populacjach brzóz sugerowały, że prze-
pływ genów jest jednokierunkowy: od gatunku o niższej ploidalności do gatunku 
o wyższej ploidalności. Porównanie zmienności morfologicznej, kariotypowej 
i mapowanie genów rybosomalnych (rDNA) w islandzkich populacjach brzóz po-
zwoliło wyciągnąć wniosek o dwukierunkowym przepływie genów, w którym tri-
ploidalne hybrydy odgrywają bardzo istotną rolę (Anamthawat-Jónsson, Thórsson 
2003). Triploidalne mieszańce z Islandii posiadały geny rDNA 16S-28S pochodzące 
od obu gatunków rodzicielskich, co dowodzi, że powstały jako pokolenie F1 – 
w wyniku kojarzenia czystych form rodzicielskich. Ciągłą w czasie i przestrzeni 
możliwość wymiany genów między B. nana i B. pubescens potwierdziła ocena wiel-
kości genomów u czystych gatunków oraz ich triploidalnych hybrydów. Genom 
triploida okazał się pośredni (666 mln par zasad) w stosunku do genomów diploi-
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dalnego (448 mln pz) i tetraploidalnego (882 mln pz; Anamthawat-Jónsson i in. 
2010). Pośrednia wielkość genomu triploidów oznacza, że nie uległ on jeszcze zmo-
dyfikowaniu, a więc powstał bardzo niedawno. 
 Wydawałoby się, że wszelkie wątpliwości związane z hybrydyzacją i introgre-
sją u brzóz rozwieje sekwencjonowanie nowej generacji (ang. next-generation sequ-
encing, NGS), zwane inaczej wielkoskalowym, pozwalające otrzymać sekwencje 
ogromnej liczby fragmentów DNA u badanych osobników. W wyniku sekwencjo-
nowania wielkoskalowego uzyskano średnio ponad 71 tysięcy RAD tag (krótkie 
odcinki DNA przyległe do miejsca restrykcyjnego) loci u dwóch osobników B. nana, 
siedmiu B. pubescens, jednego B. pendula i pięciu hybrydów międzygatunkowych 
(Wang i in. 2013). Spośród analizowanych RAD tagów, cztery wykazały brak 
zmienności u dwóch brzóz karłowatych, co może sugerować, że loci te są diagno-
styczne dla tego gatunku. Jednak wynik ten wymaga potwierdzenia na większej 
próbie osobników, gdyż może się okazać, że genotypy innych osobników B. nana są 
heterozygotyczne w potencjalnych loci markerowych lub takie same allele występu-
ją jednak u gatunków blisko spokrewnionych. Generalnie, analiza NGS potwierdzi-
ła, że sekwencje DNA brzozy omszonej i karłowatej nie różnią się istotnie (Wang 
i in. 2013). Stąd też, dopóki sekwencjonowanie wielkoskalowe nie stanie się stan-
dardem w badaniach populacyjnych, jednoznaczne określenie przynależności ga-
tunkowej osobników Betula wymaga zastosowania jednocześnie analizy wybranych 
markerów molekularnych, pomiarów morfometrycznych i oszacowania wielkości 
genomu (Wang i in. 2014b). 
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Streszczenie 
W pracy zbadano stan symbiozy ektomykoryzowej dojrzałych osobników topoli czarnej Populus 
nigra ‘Italica’, rosnących w zróżnicowanych warunkach siedliskowych: na stanowiskach wiejskich 
śródpolnych i przydrożnych oraz stanowiskach miejskich o różnym stopniu oddziaływania ruchu 
ulicznego. Badania zbiorowisk ektomykoryzowych symbiontów topoli przeprowadzono metodami 
morfologiczno-anatomicznymi przy użyciu mikroskopu stereoskopowego (morfotypowanie). 
Na pięciu badanych stanowiskach topoli wyróżniono łącznie 16 morfotypów ektomykoryz. Stwier-
dzono istotny wpływ siedliska na proporcję między liczbą żywych i martwych ektomykoryz, a także 
na zróżnicowanie zbiorowisk ektomykoryzowych symbiontów P. nigra ‘Italica’.  
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12.1. Wstęp 
 
 Mykoryzy są to mutualistyczne związki symbiotyczne, występujące między 
wyspecjalizowanymi grzybami przystosowanymi do życia w glebie i w roślinie 
a korzeniem (lub innym organem kontaktującym się z podłożem) żywej rośliny. 
Bliski kontakt komórek partnerów mykoryzowych umożliwia obustronną wymianę 
substancji odżywczych między rośliną (fytobiontem) i grzybem mykoryzowym 
(mykobiontem). Mykoryzy są niezbędne dla jednego lub obu partnerów symbio-
tycznych (Brundrett 2004).  
 Badania paleontologiczne oraz molekularne dowodzą, że symbioza mykory-
zowa rozwinęła się wraz pojawieniem się na Ziemi pierwszych roślin lądowych. 
Początkowo (ok. 450-500 mln lat temu) – w postaci mykoryzy arbuskularnej, póź-
niej (ok. 200 mln lat temu), wraz ze wzrostem zawartości materii organicznej, 
w glebach pierwotnych rozwinęła się ektomykoryza (Cairney 2000). Ponad 90% 
gatunków roślin lądowych żyje w symbiozie z grzybami mykoryzowymi. Grzyby te 
są niezbędne dla prawidłowego rozwoju roślin, ponieważ zwiększają ich odporność 
na patogeny glebowe, czynniki abiotyczne, a także poprawiają dostępność wody 
i związków mineralnych (głównie fosforu i/lub azotu) roślinie – gospodarzowi. 
W zamian, grzyby mykoryzowe otrzymują od rośliny organiczne związki węgla 
(Smith, Read 2008). Grzyby mykoryzowe są szczególnie ważne i niezbędne dla ro-
ślin zasiedlających gleby ubogie w dostępne pierwiastki odżywcze, tereny zdegra-
dowane, zanieczyszczone przez przemysł, transport i rolnictwo.  
 W zależności od sposobu penetracji korzeni przez grzybnię oraz wymiany 
metabolitów pomiędzy symbiontami, wyróżniono kilka kategorii mykoryzy, z któ-
rych najpowszechniejsze w środowisku naturalnym to: mykoryza arbuskularna 
(AM), ektomykoryza (ECM), mykoryza roślin wrzosowatych (ERM) i mykoryza 
storczyków. Poza wymienionymi kategoriami opisano wiele typów mykoryz specy-
ficznych dla niewielkich grup roślin (Smith, Read 2008). W przypadku AM, grzyb 
mykoryzowy (gatunki z gromady Glomeromycota) wnika do przestrzeni między-
komórkowych epidermy i kory pierwotnej oraz do wnętrza komórek korzeni drob-
nych rośliny-gospodarza, tworząc charakterystyczne struktury (grzybnia intrama-
trykalna, zwoje grzybniowe, wezikule i arbuskule) oraz rozprzestrzenia się w podło-
żu, tworząc struktury pozakorzeniowe (grzybnia ekstramatrykalna i zarodniki). 
Ektomykoryzy rozwijają się na najdrobniejszych korzeniach żywiących, charaktery-
zujących się budową pierwotną i średnicą najczęściej nieprzekraczającą 2 mm.  
Odznaczają się swoistą morfogenezą, zróżnicowaną w zależności od roślinnego 
gospodarza i grzybowego partnera. Strzępki grzyba otaczają korzeń rośliny-
gospodarza tworząc opilśń, czyli mufkę. Struktura mufki grzybniowej zależy od 
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symbionta grzybowego i najczęściej jest specyficzna dla rodzaju lub gatunku (Age-
rer 1987-2002). Strzępki grzybniowe mykobionta wnikają do wnętrza korzenia, 
penetrują przestwory międzykomórkowe epidermy i kory pierwotnej rośliny–
gospodarza, tworząc tzw. sieć Hartiga, natomiast nie kolonizują wnętrza komórek. 
Od powierzchni mufki w głąb podłoża odchodzą strzępki tworzące sieć grzybni 
ekstramatrykalnej. Grzyby ektomykoryzowe są szeroko rozpowszechnione w śro-
dowisku naturalnym, aczkolwiek nawiązują symbiozę tylko z 3% gatunków roślin 
naczyniowych, głównie z drzewami leśnymi strefy borealnej i umiarkowanej, nale-
żącymi do rodzin: Betulaceae, Fagaceae, Pinaceae, Salicaceae oraz lasów tropikal-
nych – Dipterocarpaceae (Read 1993; Smith, Read 2008). Pod względem systema-
tycznym, grzyby ektomykoryzowe należą głównie do klasy Basidiomycetes: Agari-
cales, Thelephorales, Russulales, Cantharellales oraz Ascomycetes: Pezizales, Helo-
tiales, które są jednak mniej liczne i słabiej poznane.  
 Topole mają zdolność tworzenia dwóch typów mykoryzy: ECM i AM. Mecha-
nizmy warunkujące stan mykoryzowy topoli są słabo poznane, a wyniki badań róż-
nych autorów – niejednoznaczne; jednak szereg autorów wskazuje na genotyp to-
poli jako jeden z czynników istotnie wpływających na pionowe rozmieszczenie 
korzeni (Barker i in. 2002; Karliński i in. 2010) oraz udział grzybów mykoryzowych 
w kolonizacji korzeni (Khasa i in. 2002; Gehring i in. 2006; Karliński i in. 2010).  
 Badania prezentowane w pracy były prowadzone na jednolitym genetycznie 
materiale roślinnym, jakim jest odmiana hodowlana topoli czarnej Populus nigra 
‘Italica’, nazywana też topolą włoską (ang. Lombardy poplar). P. nigra ‘Italica’ po-
wstała prawdopodobnie na przełomie XVII i XVIII wieku w Lombardii we Wło-
szech, w wyniku spontanicznej mutacji (Białobok 1973). Z uwagi na wyjątkowe 
walory estetyczne (wąski, kolumnowy pokrój), rozmnożona wegetatywnie przez 
człowieka, stanowi jednorodny klon męski, a osobniki klonalne rozpowszechniły 
się w Europie przez Francję i Niemcy. Najprawdopodobniej w drugiej połowie 
XVIII wieku P. nigra ‘Italica’ dotarła do Polski. Drzewa żeńskie o pokroju topoli 
włoskiej, rzadziej spotykane na naszych terenach, są mutantami albo mieszańcami 
topoli włoskiej z topolą czarną (Seneta, Dolatowski 2000). Topola włoska jest sa-
dzona w różnych ekosystemach, także w silnie odkształconych antropogenicznie 
siedliskach miejskich, poprzemysłowych i wzdłuż ruchliwych arterii komunikacyj-
nych. Obserwuje się zamieranie tego popularnego drzewa ozdobnego, szczególnie 
w miastach, zarówno w Polsce (obserwacje własne), jak i innych krajach (Cousins 
i in. 2003). Zjawisko zamierania tych drzew może mieć związek ze stanem symbio-
zy mykoryzowej.  
 Celem pracy była ocena wpływu warunków środowiska na żywotność i zróż-
nicowanie zbiorowisk ektomykoryz topoli czarnej P. nigra ‘Italica’ oraz wskazanie 
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dominujących symbiontów. Grzyby ECM, zdolne do życia w warunkach streso-
wych, mogą być wykorzystane w programach zasiedlania topolą włoską różnych 
środowisk, szczególnie tych poddanych antropopresji. 
 
 

12.2.  Teren badań 
 
 Badania prowadzono na pięciu stanowiskach dorosłych drzew topoli włoskiej 
(P. nigra ‘Italica’) w Polsce, reprezentujących zróżnicowane warunki środowiskowe. 
Dwa miejsca badawcze (1 – Prusinowo 52°12’N, 17°08’E i 2 – Borówiec 52°17’N, 
17°02’E) reprezentują tereny wiejskie, zlokalizowane w gminie Kórnik (woj. wiel-
kopolskie). Topole na stanowisku pierwszym rosną wzdłuż drogi przy gruntach 
ornych, a na stanowisku drugim – rosną w pasie pomiędzy polami a ogrodami. 
Nie są wyeksponowane na bezpośredni wpływ zanieczyszczeń powietrza, pozostają 
jedynie pod wpływem działalności rolniczej. Dwa kolejne miejsca badawcze (nr 3 
i nr 4), zlokalizowane na terenie Ogrodu Botanicznego Uniwersytetu Kazimierza 
Wielkiego (UKW) w Bydgoszczy (53°07´N, 18°00´E), są pod wpływem umiarko-
wanego ruchu ulicznego. Stanowisko nr 5 również znajduje się w centrum Byd-
goszczy na terenie UKW, w bezpośrednim sąsiedztwie al. Powstańców Wielkopol-
skich – ulicy o dużym natężeniu ruchu. Na uwagę zasługuje fakt, że stanowiska 
badawcze różniły się pod względem struktury podłoża glebowego: na stanowisku 
nr 1 systemy korzeniowe topoli w połowie znajdują się w obrębie pola uprawnego, 
gdzie były prowadzone prace agrotechniczne, na stanowiskach nr 3 i 4 systemy 
korzeniowe drzew są rozprzestrzenione w glebie Ogrodu Botanicznego, gdzie po-
wierzchnia gleby jest wolna, nieutwardzona i nienarażona na ubijanie. Na stanowi-
sku nr 2 gleba jest gliniasta, zbita, trudno przepuszczalna dla wody, a na stanowisku 
nr 5 podłoże jest kamieniste i również zbite. Z każdego stanowiska wyselekcjono-
wano po dwa dorosłe (70-80-letnie) drzewa P. nigra ‘Italica’. Wyjątek stanowi sta-
nowisko nr 3, gdzie rośnie pojedyncza topola włoska. Przynależność wybranych 
drzew do klonu P. nigra ‘Italica’ potwierdziły analizy molekularne przeprowadzone 
w Plant Research International, Wageningen UR Plant Breeding w Holandii. 
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12.3. Materiały i metody 
 
12.3.1.  Pobieranie prób glebowo-korzeniowych  

 Próby glebowo-korzeniowe pobierano wiosną i jesienią w 2008 i 2009 roku, 
kopiąc przy użyciu łopaty na głębokość 20 cm (powierzchnia próby 15×15 cm). 
Pobrano po 5 losowych prób spod każdego drzewa, w odległości około 1,5 m od 
podstawy pnia topoli. Do czasu analizy, próby były przechowywane w foliowych 
woreczkach w temperaturze -10°C. 
 
12.3.2.  Analiza chemiczna gleby 

 Próby glebowe wysuszone i przesiane przez sito (Ø oczek = 2 mm) poddano 
analizie na zawartość przyswajalnych form makro- i mikroskładników (Cog., Nog., P, 
K, Ca, Mg, S-SO4, Cl, Na, Pb), a także kwasowość i przewodność elektryczną gleb 
w certyfikowanym laboratorium w Katedrze Nawożenia Uniwersytetu Przyrodni-
czego w Poznaniu. 
 
12.3.3.  Badania ilościowe i jakościowe ektomykoryz  

 Reprezentatywne próby korzeni drobnych (100 odcinków o długości ok. 1 cm 
każdy) obserwowano pod mikroskopem stereoskopowym (Carl Zeiss Stemi 2000-
C), przy powiększeniu 6,5-50× z oświetleniem światłowodowym. Żywotność ekto-
mykoryz oceniono na podstawie kryteriów wizualnych (Vogt, Persson 1991). Mor-
fotypy wyróżniono na podstawie cech morfologicznych ektomykoryz, takich jak: 
kształt i wielkość ektomykoryzy, kolor i struktura powierzchni mufki grzybniowej, 
cechy morfologiczne i anatomiczne strzępek grzybni ekstramatrykalnej, obecność 
sznurów grzybniowych (Agerer 1987-2002; Ingleby i in. 1990). Obliczono procen-
towy udział morfotypu jako stosunek liczby żywych wierzchołków ECM, reprezen-
tujących dany morfotyp – do całkowitej liczby żywych ektomykoryz. Zakładając, 
że jeden morfotyp oznacza jeden gatunek, obliczono wskaźnik ogólnej różnorod-
ności gatunkowej (Shannon, Weaver 1949).  
 
12.3.4.  Analizy statystyczne 

 W celu opracowania statystycznego otrzymanych wyników badań, stosowano 
analizę wariancji ANOVA oraz test Tukeya (rozsądnej istotnej różnicy). Do analiz 
statystycznych dane procentowe standaryzowano. Standaryzacje i analizy staty-
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styczne wykonano przy pomocy programu komputerowego STATISTICA [Stat-
Soft, Inc. (2011)] data analysis software system, wersja 10, www.statsoft.com. 
 
 

12.4. Wyniki 
 
12.4.1.  Analiza właściwości chemicznych gleb  

 Analiza wariancji ANOVA wykazała istotne statystycznie różnice pomiędzy 
stanowiskami badawczymi pod względem zawartości wybranych makro- i mikro-
pierwiastków, pH oraz przewodności elektrycznej (Tab. 12.1). Czynnikami najbar-
dziej różnicującym stanowiska badawcze była zawartość ołowiu, stosunek węgla do 
azotu i stężenie chlorków.  
 

Tabela 12.1. Charakterystyka gleb stanowisk badawczych  

Cecha 

Stanowiska 

Prusinowo 

(1) 

Borówiec 

(2) 

Bydgoszcz 

(3) 

Bydgoszcz 

(4) 

Bydgoszcz 

(5) 

Cog. [%] 0,10 0,45 2,10 0,45 0,90 
Nog. [%] 0,10a 0,16b 0,36e 0,27d 0,23c 
C/N 1,06a 2,81c 5,83e 1,67b 3,91d 
P [mg 100g-1] 5,40bcd 1,40a 2,90ab 2,80ab 11,60cd 
K [mg 100g-1] 14,80a 18,70ab 34,25bc 27,90abc 61,55cd 
Ca [mg 100g-1] 30,95a 37,75a 371,45c 393,40c 196,25b 
Mg [mg 100g-1] 6,75a 7,65a 26,75b 32,30b 40,20b 
S-SO4 [mg 100g-1] 0,35a 1,00ab 3,20b 2,10ab 3,50b 
Cl [mg 100g-1] 2,55d 4,30e 1,30b 1,10a 2,20c 
Na [mg 100g-1] 1,90b 1,80b 1,30a 2,30b 3,00b 
Pb [mg kg-1] 4,34a 7,03b 13,66c 14,40c 20,64d 
pH [H2O] 6,80a 6,60a 7,43b 7,54b 7,57b 
EC [mS/cm] 0,10a 0,11a 0,31b 0,28b 0,39b 

Objaśnienia: 1 – Prusinowo, 2 – Borówiec, 3 – Bydgoszcz (Ogród Botaniczny UKW I), 4 – Bydgoszcz 
(Ogród Botaniczny UKW II), 5 – Bydgoszcz (Al. Powstańców Wielkopolskich). Wyniki są wartościami 
średnimi (n=10). Różnymi literami oznaczono statystycznie istotne różnice w wartościach parametrów 
glebowych pomiędzy stanowiskami badawczymi (test Tukeya, p<0,05). 

Źródło: badania własne. 
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12.4.2. Badania ilościowe i jakościowe ektomykoryz 

12.4.2.1. Procentowy udział żywych ektomykoryz 

 Analiza wariancji ANOVA wykazała istotne statystycznie różnice pomiędzy 
stanowiskami pod względem procentowego udziału żywych i martwych ektomyko-
ryz (Ryc. 12.1). Najmniej żywych ektomykoryz (24%) stwierdzono na stanowisku 2 
(Borówiec). Istotnie największy udział żywych ektomykoryz zaobserwowano 
w Prusinowie oraz na terenie Ogrodu Botanicznego (Bydgoszcz), odpowiednio: 
75% i 71%. Wśród drzew rosnących na terenie miejskim, stwierdzono tendencję do 
obniżania się procentowego udziału żywych ektomykoryz wraz ze wzrostem presji 
antropogenicznej, jaką stanowi natężenie ruchu komunikacyjnego.  
 

 
Rycina 12.1. Stosunek liczby żywych do martwych ektomykoryz w próbach korzeni drobnych 
dorosłych drzew topoli Populus nigra ‘Italica’ (wyrażony w procentach) na poszczególnych stano-
wiskach badawczych  

Objaśnienia: 1 – Prusinowo, 2 – Borówiec, 3 – Bydgoszcz (Ogród Botaniczny UKW I), 4 – Bydgoszcz 
(Ogród Botaniczny UKW II), 5 – Bydgoszcz (Al. Powstańców Wielkopolskich). Dane są wartościami śred-
nimi z dwóch lat badawczych (2008 i 2009). Różnymi literami oznaczono statystycznie istotne różnice 
pomiędzy stanowiskami badawczymi (test Tukeya, p<0,05). 

Źródło: badania własne. 
 
12.4.2.2. Różnorodność zbiorowisk ektomykoryzowych  

 Na podstawie przeprowadzonych badań, wyróżniono łącznie 16 morfotypów 
ECM P. nigra ‘Italica’, od 6 do 13 morfotypów na stanowisku (Tab. 12.2). Szczegó-
łowa analiza cech morfologiczno-anatomicznych wierzchołków ECM pozwoliła 
określić przynależność niektórych symbiontów ECM topoli do określonego rodza-
ju. Sześć morfotypów zaobserwowano na stanowisku wiejskim w Borówcu, z jed-
nym dominującym morfotypem MF16, którego udział w puli żywych mykoryz był 
równy 67%.  
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Tabela 12.2. Procentowy udział morfotypów ektomykoryz dorosłych drzew Populus nigra ‘Italica’ 
w ogólnej liczbie ektomykoryz na poszczególnych stanowiskach badawczych 

Morfotyp 
Stanowisko 

Prusinowo (1) Borówiec (2) Bydgoszcz (3) Bydgoszcz (4) Bydgoszcz (5) 

MF1 22,80 25,80 35,30 21,60 1,08 
MF2 9,80 0,83 4,07 4,93 1,89 
MF3 14,73 2,08 6,10 1,55 6,76 
MF4 – –  39,30 56,30 87,30 

MF5 5,40 –  1,02 1,70 0,81 

MF6 27,97 –  8,81 3,94 0,27 

MF7 0,90 –  –  –  –  
MF8 3,00 –  0,68 1,27 0,54 

MF9 1,00 0,83 2,03 0,85 –  
MF10 – –  –  0,56 –  
MF11 2,00 –  –  –  –  
MF12 11,00 –  –  –  –  
MF13 0,50 –  0,34 1,97 –  
MF14 0,40 –  - 0,28 –  
MF15 – 3,33 1,70 1,83 1,35 

MF16 0,50 67,10 0,68 3,23 – 

Objaśnienia: 1 – Prusinowo, 2 – Borówiec, 3 – Bydgoszcz (Ogród Botaniczny UKW I), 4 – Bydgoszcz 
(Ogród Botaniczny UKW II), 5 – Bydgoszcz (Al. Powstańców Wielkopolskich). Dane są wartościami śred-
nimi wyników uzyskanych w sezonach 2008 i 2009 roku. 

Źródło: badania własne. 
 
 Największe bogactwo morfotypów stwierdzono natomiast w Ogrodzie Bota-
nicznym UKW (Bydgoszcz 4) i w Prusinowie (odpowiednio: 13 i 12 morfotypów). 
Tylko trzy morfotypy wystąpiły we wszystkich badanych miejscach (chociaż ich 
udział procentowy był zróżnicowany): MF1 – podobny do Hebeloma: 1-35%, MF2 
– podobny do Thelephora: 1-10%, MF3 – podobny do Paxillus: 1-16%. Topole na 
poszczególnych stanowiskach badawczych posiadały też specyficzne morfotypy. 
Na stanowisku nr 1 (Prusinowo) występował morfotyp MF7 reprezentowany przez 
1% ektomykoryz, morfotyp MF11 – 2% ektomykoryz i morfotyp MF12 – 11% ek-
tomykoryz. Zbiorowisko ektomykoryz drzew rosnących w Prusinowie charaktery-
zowało się również istotnie najwyższym udziałem procentowym morfotypu MF3 
w stosunku do pozostałych stanowisk. Morfotypem charakterystycznym dla topoli 
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rosnących na stanowiskach w Bydgoszczy okazał się MF4 (podobny do Tuber), 
którego udział wahał się od 40% do 87%, w zależności od stanowiska. Morfotyp 
MF10 wystąpił wyłącznie na stanowisku nr 4 w Bydgoszczy, chociaż jego udział 
w puli mykoryz był niski (0,56%). Generalnie, na wszystkich stanowiskach badaw-
czych dominowało od jednego do trzech morfotypów. 
 Badania ukazują, że najwyższą różnorodnością biologiczną, określoną na pod-
stawie współczynnika różnorodności gatunkowej Shannona (Ryc. 12.2), charakte-
ryzowało się zbiorowisko ektomykoryz topoli rosnących na stanowisku w Prusino-
wie i była ona 4-krotnie większa od tej zaobserwowanej w Bydgoszczy wzdłuż ulicy 
o wysokim natężeniu ruchu (stanowisko nr 5). Najbardziej podobnymi do siebie, 
pod względem wartości wskaźnika Shannona, były dwa stanowiska bydgoskie (nr 3 
i nr 4 w Arboretum UKW) oraz stanowiska nr 2 i nr 5.  
 

 
Rycina 12.2. Wskaźnik ogólnej różnorodności biologicznej ektomykoryz (indeks Shannona) dla 
poszczególnych stanowisk badawczych 

Objaśnienia: 1 – Prusinowo, 2 – Borówiec, 3 – Bydgoszcz (Ogród Botaniczny UKW I), 4 – Bydgoszcz 
(Ogród Botaniczny UKW II), 5 – Bydgoszcz (Al. Powstańców Wielkopolskich).  
 
 

12.5. Dyskusja 
 
 Wyniki obecnej pracy wykazały istotny wpływ siedliska na bogactwo i zróżni-
cowanie zbiorowisk ektomykoryzowych symbiontów P. nigra ‘Italica’, a także na 
proporcje między liczbą żywych i martwych ektomykoryz. Największą różnorod-
ność symbiontów ektomykoryzowych stwierdzono na jednym z dwóch badanych 
stanowisk wiejskich, a najniższą – na jednym z trzech stanowisk miejskich. Badania 
pokazały też znaczące różnice liczby typów morfologicznych ektomykoryz topoli 
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w obrębie typów siedlisk (miejskie i wiejskie). Wyróżniono trzy morfotypy wspólne 
dla wszystkich stanowisk oraz morfotypy specyficzne dla poszczególnych siedlisk. 
 Związki mykoryzowe są zależne od wielu czynników środowiska, do których 
zalicza się: warunki klimatyczne i glebowe, genotyp i cechy fizjologiczne rośliny-
gospodarza oraz właściwości grzybów mykoryzowych. W obecnej pracy czynnik 
genetyczny nie miał znaczenia, ponieważ przedmiotem badań były drzewa będące 
jednym klonem topoli czarnej P. nigra ‘Italica’, co zostało potwierdzone przy po-
mocy badań molekularnych. Środowisko wpływa na mykoryzę bezpośrednio po-
przez glebę oraz pośrednio, przez oddziaływanie na symbionta roślinnego, jego 
aktywność fotosyntetyczną i alokację związków węgla z części nadziemnej do ko-
rzeni i mykoryz (Smith, Read 2008). Stanowiska, na których rosły badane topole, 
istotnie różniły się pod względem właściwości chemicznych gleby (Tab. 12.1), przy 
czym czynnikami najistotniej różnicującymi były stężenia N, Cl, Ca, K, Pb, stosu-
nek C/N, a także pH i EC (przewodność elektryczna). Podobne wyniki uzyskali 
Karliński i in. (2013), którzy wykazali, że czynnikami istotnie wpływającymi na 
stopień kolonizacji korzeni drobnych różnych odmian hodowlanych topoli przez 
grzyby ektomykoryzowe była zawartość C, N oraz Ca w glebie, a na terenach prze-
mysłowych dodatkowo koncentracja metali ciężkich i wilgotność gleby.  
 W obecnej pracy na poszczególnych stanowiskach badawczych wyróżniono 
od 6 do 13 morfotypów ektomykoryzowych, związanych z korzeniami P. nigra 
‘Italica’ (Tab. 12.2). Generalnie, na wszystkich stanowiskach badawczych domino-
wał jeden do trzech morfotypów, z jednoczesnym niskim udziałem pozostałych. 
Liczba morfotypów na poszczególnych stanowiskach, zarówno miejskich, jak 
i wiejskich, była niższa w porównaniu z wynikami prac innych autorów badających 
grzyby mykoryzowe towarzyszące topolom. Cripps (2004) stwierdziła obecność 
owocników ponad 50 gatunków grzybów potencjalnie związanych z Populus tremu-
loides. W Ogrodzie Botanicznym UKW w Bydgoszczy, gdzie zlokalizowane były 
dwa stanowiska topoli badanych w obecnej pracy, wykazano występowanie owoc-
ników 11 gatunków grzybów ektomykoryzowych (Głowska i in. 2013). Jednak oce-
na zbiorowiska grzybów ektomykoryzowych, na podstawie występowania owocni-
ków naziemnych, może prowadzić do niedoszacowania liczby gatunków, ponieważ 
nie wszystkie grzyby ektomykoryzowe tworzą owocniki widoczne gołym okiem. 
Niektóre gatunki grzybów nie tworzą wcale owocników, ale są obecne w glebie 
i nawiązują symbiozę ektomykoryzową, inne tworzą owocniki niepozorne, trudne 
do zaobserwowania (tzw. owocniki rozpostarte), produkują owocniki podziemne 
lub wytwarzają owocniki co kilka lat (Smith, Read 2008). Obecność takich sym-
biontów ektomykoryzowych w systemach korzeni drobnych drzew można stwier-
dzić w wyniku morfotypowania ektomykoryz i identyfikacji grzybów w pojedyn-
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czych ektomykoryzach z wykorzystaniem metod opartych na analizie DNA (Gar-
dens, Bruns 1993). Badania przeprowadzone w oparciu o połączone metody morfo-
logiczne i molekularne, pozwoliły zidentyfikować 122 gatunki grzybów ektomyko-
ryzowych w próbach korzeniowych pojedynczego drzewa Populus tremula, rosną-
cego w lesie mieszanym w Estonii (Bahram i in. 2011). 
 W obecnej pracy badane były dwa typy ekosystemów pozostających pod 
wpływem działalności człowieka: ekosystem miejski i ekosystem rolniczy. Badania 
dowodzą, że ekosystemy miejskie charakteryzują się mniejszym bogactwem gatun-
ków grzybów naziemnych i mniejszą obfitością owocników w stosunku do obsza-
rów pozamiejskich (Ławrynowicz 1982). Czynniki stresowe środowiska mogą 
istotnie wpływać na kompozycję zbiorowisk grzybów glebowych oraz obniżać 
zdolność grzybów ektomykoryzowych do kolonizacji korzeni drzew (Newbound 
i in. 2010). W drzewostanach sosnowych, rosnących w silnie zanieczyszczonym 
środowisku, a mianowicie w pobliżu huty miedzi w Głogowie, stwierdzono istotnie 
niższe zróżnicowanie gatunkowe grzybów ektomykoryzowych i niższą obfitość 
owocników w porównaniu do drzewostanów kontrolnych (Rudawska i in. 2011). 
Na skład i biomasę zbiorowisk grzybów i bakterii glebowych wpływa bardzo istot-
nie odczyn gleby (Bååth, Anderson 2003; Rousk i in. 2009). W obecnej pracy, gleby 
na stanowiskach miejskich były alkaliczne (pHH2O=7,4-7,6), a na stanowiskach wiej-
skich charakteryzowały się odczynem lekko kwaśnym (pHH2O=6,6-6,8). Jako 
że różne gatunki grzybów mają różne wymagania w stosunku do pH, odczyn gleby 
mógł wpływać na strukturę gatunkową zbiorowisk grzybów oraz na dostępność 
kluczowych pierwiastków dla grzybów i roślin. Wysokie pH gleby oraz wysokie 
stężenie Ca na stanowiskach miejskich (Tab. 12.1) mogły wpływać na ograniczony 
dostęp fosforu (Smith, Read 2008). Także usuwanie liści spod drzew na stanowi-
skach miejskich może ograniczać obieg pierwiastków i wpływać na strukturę zbio-
rowiska symbiontów ektomykoryzowych (Aponte i in. 2010). W obecnej pracy 
niski udział żywych ektomykoryz i małe zróżnicowanie zbiorowisk ektomykoryz 
stwierdzono na stanowisku wiejskim (nr 2 – Borówiec) i stanowisku miejskim (nr 5 
– Bydgoszcz wzdłuż ulicy o dużym natężeniu ruchu). Te dwa stanowiska różnią się 
wartościami pH gleby oraz stężeniem makro- i mikroelementów, a czynnikiem 
wspólnym dla tych dwóch miejsc jest struktura podłoża (na stanowisku nr 2 – gli-
niaste, twarde, a na stanowisku nr 5 – kamieniste, z ubitą powierzchnią), w obu 
miejscach trudno przepuszczalne dla wody. Wyniki sugerują, że właśnie struktura 
gleby, niedostatek wody i – prawdopodobnie – materii organicznej mogą być głów-
ną przeszkodą rozwoju drobnych korzeni drzew, które potencjalnie mogą zostać 
skolonizowane przez grzyby mykoryzowe oraz rozprzestrzeniania się grzybni my-
koryzowej w glebie. Dodatkowo, na stanowisku w Borówcu zarejestrowano pod-
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wyższone stężenie chlorków w glebie, a na stanowisku przyulicznym w Bydgoszczy 
– podwyższone stężenie ołowiu (Tab. 12.1). Działalność człowieka w znacznym 
stopniu zaburza i utrudnia nawiązywanie funkcjonalnej symbiozy mykoryzowej. 
Malejące obszary leśne, przy jednoczesnym wzrastającym udziale terenów zurbani-
zowanych, istotnie redukują naturalne ekosystemy oraz przyczyniają się do zmian 
klimatycznych mikrośrodowisk. Degradacja gleby ma bezpośredni wpływ na for-
mowanie mykoryzowych związków symbiotycznych, ograniczając zdolność do 
tworzenia propagul grzybów, rozprzestrzeniania się grzybni w środowisku oraz 
nawiązywania symbiozy mykoryzowej. Stwierdzono, że eliminacja ze środowiska 
roślin-gospodarzy, szczególnie w wyniku pożarów (Dahlberg 2002), czy ekspan-
sywnej wycinki drzew (Visser i in. 1998), powoduje zmniejszenie ilości grzybni 
ektomykoryzowej w glebie.  
 Podsumowując, badania pokazały, że warunki glebowe modyfikują związki 
ektomykoryzowe topoli włoskiej P. nigra ‘Italica’. Jednak, wyniki badań prowadzo-
nych w warunkach naturalnych dla roślin nie pozwalają poznać bezpośredniego 
wpływu poszczególnych stresorów na organizmy i ich symbionty mykoryzowe, 
ponieważ organizmy znajdują się pod wpływem wielu czynników naturalnych 
i antropogenicznych, a odpowiedź roślin i grzybów mykoryzowych na niekorzystne 
okoliczności ma charakter addytywny. Dlatego konieczne jest prowadzenie uzupeł-
niających badań w kontrolowanych warunkach doświadczenia. 
 
 
Podziękowania 

Badania zostały sfinansowane ze środków MNiSW na utrzymanie potencjału ba-
dawczego UKW oraz ze środków Unii Europejskiej w ramach Sieci Doskonałości 
EVOLTREE. Autorki dziękują dr. MJM Rene Smuldersowi z Plant Research Inter-
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Streszczenie 
W warunkach miejskich drzewa i grzyby mykoryzowe podlegają negatywnym wpływom czynników 
środowiska. Rezultatem tego procesu może być ograniczenie rozwoju symbiozy mykoryzowej, 
która jest istotna dla utrzymania dobrej kondycji drzew. Celem niniejszych badań było porównanie 
stopnia kolonizacji mykoryzowej korzeni kilkudziesięcioletnich drzew kasztanowca białego, rosną-
cych w zróżnicowanych warunkach środowiska. Próby korzeniowe pobrano w październiku 2012 
roku i w maju 2013 roku spod okapu drzew rosnących w Bydgoszczy na stanowiskach o różnym 
natężeniu antropopresji oraz w Arboretum Kórnickim, reprezentującym środowisko pozamiejskie. 
W wyniku badań wykazano obecność struktur mykoryzy arbuskularnej (arbuskule, wezikule, zwoje 
grzybniowe, grzybnia intramatrykalna) w korzeniach kasztanowca na wszystkich stanowiskach 
badawczych. Stwierdzono wysoką frekwencję i porównywalną obfitość struktur mykoryzowych 
w korzeniach kasztanowca w warunkach pozamiejskich oraz na stanowiskach miejskich, niezależ-
nie od natężenia czynników stresowych oddziałujących na badane drzewa. Badania udowodniły 
obecność grzybów arbuskularnych w ekosystemach miejskich, w tym na przyulicznym stanowisku 
narażonym na działanie stresów związanych z intensywnym ruchem ulicznym oraz pokazały, że na 
stopień skolonizowania korzeni przez grzyby arbuskularne silniej wpływają czynniki klimatyczne, 
związane z porą roku, niż czynniki antropogenne. 
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13.1.  Wstęp 
 
 Drzewa są niezwykle ważnym elementem krajobrazu ze względu na duże wa-
lory estetyczne i ekologiczne. Stanowią barierę ograniczającą migrację zanieczysz-
czeń powietrza i gleby, absorbują i magazynują węgiel, są źródłem tlenu, regulują 
wilgotność i obniżają temperaturę powietrza w upalne dni. Sadzone w mieście, 
chronią ulice przed przegrzaniem, oddzielają budynki od ruchu ulicznego, zanie-
czyszczeń i hałasu, wpływają korzystnie na klimat miasta oraz na jakość życia jego 
mieszkańców. Jednak zanieczyszczenia powietrza i gleby, swoisty mikroklimat ob-
szarów miejskich, niewłaściwa struktura gleby, niedobór pierwiastków odżywczych, 
prowadzą do zamierania drzew, szczególnie przy głównych ulicach (Dmuchowski 
i in. 2001; Borowski, Lachota 2006). Zamiera wiele drzew nowo posadzonych.  
Chociaż w pewnych enklawach miejskich drzewa rosną dobrze, osiągają wiek doj-
rzały i pomnikowe rozmiary, to średnia długość życia drzew w miastach jest zna-
cząco krótsza, niż drzew tych samych gatunków w warunkach naturalnych (Borow-
ski 2008).  
 Badania drzew miejskich, prowadzone na świecie i w Polsce, dotyczyły najczę-
ściej parametrów wzrostowych, widocznych uszkodzeń i składu chemicznego liści 
oraz aktywności fotosyntetycznej (Borowski 2008), a tylko nieliczne obejmowały 
ocenę korzeni (Nielsen, Rasmusen 1999; Łukasiewicz 2002; Timonen, Kaupinnen 
2008; Bainard i in. 2011; Tyburska i in. 2013; Karliński i in. 2014). Tymczasem 
zrównoważony wzrost i rozwój drzew zależy od funkcjonowania systemów korze-
niowych, które w warunkach miejskich często zajmują ograniczoną przestrzeń 
i mają niedostateczny dostęp do wody i związków mineralnych (Borowski 2008). 
Prawidłowy wzrost i rozwój roślin jest wspomagany przez mikroorganizmy glebo-
we, w tym grzyby mykoryzowe. 
 Mykoryza jest to związek symbiotyczny, niezbędny dla obu partnerów, zacho-
dzący między grzybem (wyspecjalizowanym do życia w glebie i w roślinie) a korze-
niem (lub innym organem kontaktującym się z podłożem) żywej rośliny, odpowie-
dzialnym za przekazywanie pokarmów. Mykoryzy tworzą się w wyspecjalizowa-
nych organach rośliny (najczęściej w najdrobniejszych korzeniach żywiących), 
gdzie bliski kontakt komórek organizmów symbiotycznych jest wynikiem synchro-
nizacji rozwoju rośliny i grzyba (Brundrett 2004). Grzyby mykoryzowe otrzymują 
od rośliny węgiel, a w zamian dostarczają pobrane z gleby pokarmy mineralne. 
Pełnią także inne funkcje, takie jak poprawa struktury gleby poprzez tworzenie 
agregatów oraz ochrona rośliny przed suszą, patogenami i chemicznymi zanie-
czyszczeniami. Degradacja warunków środowiska działa niekorzystnie na symbiozę 
mykoryzową, bezpośrednio przez wpływ czynników glebowych na grzyby mykory-
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zowe lub pośrednio przez obniżenie aktywności fotosyntetycznej i dopływu  
węglowodanów do korzeni (Smith, Read 2008).  
 Jednym z najpopularniejszych drzew miejskich jest kasztanowiec biały Aescu-
lus hippocastanum L., zwany także kasztanowcem zwyczajnym lub pospolitym. 
Kasztanowiec jest dużym drzewem liściastym, występującym naturalnie na Półwy-
spie Bałkańskim (Seneta, Dolatowski 2007). Gatunek ten, z uwagi na wyjątkowe 
walory estetyczne, jest uprawiany w całej Europie, w tym także w Polsce i stanowi 
stały, niezwykle ważny element krajobrazu zurbanizowanego (Pauleit, Jones 2002; 
Seneta, Dolatowski 2007). Kasztanowiec rośnie prawie we wszystkich glebach miej-
skich, w tym zasadowych, na obszarach zabudowanych o zredukowanej wolnej 
powierzchni wokół drzew (Gilman, Watson 1993). Kasztanowiec zaliczono do 
drzew mało odpornych na kompleksowe skażenia miejskie (Łukasiewicz 1978). Jest 
wrażliwy na suszę (Gilman, Watson 1993), natomiast odporny na mróz (Wilczyń-
ski, Podlaski 2007).  
 Badania prowadzone w Polsce i na świecie wskazują, że zbiorowiska grzybów 
mykoryzowych w warunkach miejskich są uboższe od zbiorowisk grzybów w wa-
runkach naturalnych (Ławrynowicz 1982; Newbound i in. 2010). Stawiane są hipo-
tezy, że ograniczony rozwój grzybów mykoryzowych i mykoryz w systemach ko-
rzeni drobnych drzew rosnących w ekosystemach miejskich wpływa niekorzystnie 
na odżywienie i stosunki wodne drzew, a w konsekwencji przyczynia się do obniże-
nia ich zdrowotności i żywotności. Wiadomo, że kasztanowiec biały nawiązuje 
symbiozę mykoryzową z grzybami arbuskularnymi, ale prace badawcze dotyczące 
stanu mykoryzy tego gatunku były dotąd nieliczne (Bainard i in. 2011; Tyburska 
i in. 2013; Karliński i in 2014). Celem niniejszych badań było porównanie stopnia 
kolonizacji mykoryzowej korzeni kilkudziesięcioletnich drzew kasztanowca białego 
rosnących w zróżnicowanych warunkach środowiska. 
 
 

13.2.  Teren badań 
 
 Badania prowadzono w Bydgoszczy, dużym mieście położonym w północnej 
Polsce (53°07´N, 18°00´E) oraz w zlokalizowanym 25 km na południe od Poznania 
Kórniku (52°15´N, 17°04´E). Próby korzeniowe na terenie Bydgoszczy pobierano 
ze stanowisk o różnym stopniu antropopresji: na stanowisku przyulicznym oraz 
w Ogrodzie Botanicznym Uniwersytetu Kazimierza Wielkiego (UKW). Oba stano-
wiska badań położone są w centrum miasta. Stanowisko przyuliczne znajduje się 
w pasie zieleni przyulicznej, otoczonej z czterech stron ciągami komunikacyjnymi. 
Ogród Botaniczny UKW (powierzchnia 2,33 ha) natomiast sąsiaduje z zabudowa-
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niami Uniwersytetu oraz ruchliwymi ulicami. W Ogrodzie rośnie ponad 600 ga-
tunków oraz odmian drzew i krzewów, zarówno krajowych, jak i obcego pocho-
dzenia. W rejonie Kórnika, który jest niewielkim miastem, znajdują się głównie 
tereny rolnicze. Próby korzeniowe pobierano w należącym do Instytutu Dendrolo-
gii PAN Arboretum Kórnickim (powierzchnia 50 ha). Arboretum Kórnickie zalicza 
się do najstarszych kolekcji drzew i krzewów w Europie. Liczy ok. 3500 gatunków 
i odmian. Położone jest w granicach miasta Kórnik, w bliskim sąsiedztwie Jeziora 
Kórnickiego, od którego oddziela je ulica Zamkowa oraz wąski pas zieleni.  
 
 

13.3.  Materiał i metody 
 
13.3.1.  Pobór prób 

 Próby korzeniowe pobrano w październiku 2012 roku oraz w maju 2013 roku 
z głębokości 0-10 cm w odległości ok. 100 cm od pnia dorosłych drzew kasztanow-
ca białego. Spod każdego drzewa, przy pomocy łopatki, pobrano po trzy próby gle-
bowe oraz trzy próby korzeniowe, które umieszczono w woreczkach plastikowych 
i do czasu badań przechowywano w temperaturze -18°C. 
 
13.3.2.  Badanie kolonizacji mykoryzowej 

 Korzenie drobne pocięto na fragmenty o długości 1 cm i płukano pod bieżącą 
wodą na sicie o średnicy oczek równej 2 mm. Losowo wybrane próby o masie około 
0,5 g umieszczono w szklanych próbówkach, zalano 10% roztworem KOH i pozo-
stawiono na 24 godziny. W celu wizualizacji struktur wytwarzanych w korzeniach 
przez grzyby arbuskularne, próby korzeniowe poddano procedurze barwienia we-
dług zmodyfikowanej metody Kormanik i McGraw (1982). Macerację korzeni 
prowadzono w 10% roztworze KOH w łaźni wodnej w temperaturze 90°C przez 
1 godzinę, odbarwianie korzeni w roztworze alkalicznej wody utlenionej w tempe-
raturze pokojowej przez 2 godziny, a barwienie grzybów w korzeniach w 0,05% 
roztworze błękitu trypanu w temperaturze 90°C przez 6 minut. Wybarwione ko-
rzenie przechowywano w roztworze konserwującym (gliceryna-kwas mlekowy-
woda, w proporcji 1:1:1). Ocenę kolonizacji mykoryzowej prowadzono na 30 frag-
mentach korzeni z każdej pobranej próby korzeniowej. Obserwacje prowadzono 
przy pomocy mikroskopu optycznego Axiostar plus firmy Zeiss przy powiększeniu 
100-400×. Dokumentację fotograficzną sporządzono przy pomocy aparatu cyfro-
wego firmy Canon (model PowerShot G5) oraz kamery cyfrowej (Mikroskopkame-
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raAxioCamERc 5s firmy Zeiss). Ocenę stopnia kolonizacji mykoryzowej przepro-
wadzono metodą Trouvelot i in. (1986). Do obliczenia stopnia kolonizacji mykory-
zowej wykorzystany został program komputerowy, Mycocalc (http://www2.dijon. 
inra.fr/mychintec/Mycocalc-prg/download.html).  
 W badaniach analizowano następujące parametry: F% – frekwencja mykory-
zowa w systemie korzeniowym, M% – intensywność kolonizacji mykoryzowej 
w systemie korzeniowym, m% – intensywność kolonizacji mykoryzowej w skoloni-
zowanych fragmentach korzeniowych, A% – obfitość arbuskul w systemie korze-
niowym, a% – obfitość arbuskul w skolonizowanych fragmentach korzeniowych.  
 
13.3.3.  Pomiar pH gleby 

 Odczyn każdej próby glebowej mierzono w wodzie destylowanej i w 1M roz-
tworze KCl, według Bednarek i in. (2004). Analizowano trzy próby glebowe spod 
każdego drzewa. Odczyn pH gleby mierzono przy pomocy pHmetru PH 25+ firmy 
Crison.  
 
13.3.4.  Pomiar zawartości wody w glebie 

 Zawartość wody w glebie (%) oznaczano metodą Hausenbuillera (1975). Pró-
by glebowe, o znanej świeżej masie, umieszczano w cieplarce w temperaturze 105°C 
na 24 godziny. Zawartość wody w glebie (%) obliczano według wzoru: zawartość 
wody w glebie (%) = (świeża masa próby – sucha masa próby)/sucha masa próby 
×100%. 
 
13.3.5.  Analiza statystyczna wyników  

 Analizie statystycznej poddano wartości parametrów kolonizacji mykoryzowej 
korzeni kasztanowca, pH gleby i zawartość wody w glebie. Test RIR (rozsądnej 
istotnej różnicy) Tukeya zastosowano w celu zbadania istotnych różnic między 
stanowiskami badań. Przy pomocy wieloczynnikowej analizy wariancji (ANOVA), 
sprawdzono wpływ miejsca badań i terminu badań na wyżej wymienione parame-
try przy poziomie istotności p≤0,05. Jednoczynnikową analizę wariancji zastoso-
wano w celu zbadania wpływu miejsca badań na badane parametry w poszczegól-
nych terminach przy poziomie istotności p≤0,05. Dane procentowe standaryzowa-
no przekształcając je według formuły Blissa (Snedecor i Cochran 1976). W celu 
określenia zależności pomiędzy kolonizacją mykoryzową a zawartością wody 
w glebie, obliczono współczynnik korelacji liniowej Pearsona. Analizę statystyczną 
wyników przeprowadzono w programie Statistica 9.0 (StartSoft Inc.). 
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13.4.  Wyniki 
 
 Korzenie wszystkich badanych drzew kasztanowca białego były skolonizowa-
ne przez mykoryzowe grzyby arbuskularne, które wykształciły się w charaktery-
styczne struktury mykoryzowe (arbuskule, wezikule, zwoje grzybniowe, grzybnia 
intramatrykalna) na wszystkich stanowiskach badawczych i w obu terminach ba-
dań. Test istotności różnic RIR Tukeya wykazał, że badane stanowiska różniły się 
istotnie pod względem kolonizacji mykoryzowej korzeni kasztanowców oraz pod 
względem zawartości wody w glebie, natomiast nie różniły się pod względem pH 
gleb. Wieloczynnikowa analiza wariancji ANOVA wykazała istotny statystycznie 
wpływ stanowiska badawczego oraz terminu badań na frekwencję mykoryzową 
w systemie korzeniowym (F%), a także istotny statystycznie wpływ stanowiska ba-
dawczego na intensywność kolonizacji mykoryzowej w systemie korzeniowym 
(M%), intensywność kolonizacji mykoryzowej w skolonizowanych fragmentach 
korzeniowych (m%) i obfitość arbuskul w systemie korzeniowym (A%) (Tab. 13.1.). 
Jednoczynnikowa analiza wariancji wyników wykazała, że jesienią 2012 roku war-
tości F%, M%, m%, A%, określające stopień kolonizacji mykoryzowej korzeni kasz-
tanowców, nie różniły się istotnie statystycznie pomiędzy poszczególnymi stanowi-
skami badawczymi. Wiosną 2013 roku frekwencja mykoryzowa (F%) była istotnie 
wyższa w Arboretum Kórnickim niż w Ogrodzie Botanicznym w Bydgoszczy.  
Natomiast frekwencja mykoryzowa (F%) pomiędzy pozostałymi stanowiskami nie 
różniła się istotnie (Tab. 13.2.). Wartości intensywności kolonizacji mykoryzowej 
w systemie korzeniowym (M%), jak i intensywność kolonizacji mykoryzowej 
w skolonizowanych fragmentach korzeniowych (m%), były istotnie statystycznie 
wyższe w Arboretum Kórnickim niż na stanowiskach w Bydgoszczy (Tab. 13.2.). 
Obfitość arbuskul w systemie korzeniowym (A%), zarówno jesienią 2012 roku, 
jak i wiosną 2013 roku była najniższa w Arboretum Kórnickim (Tab. 13.2.). 
Nie zaobserwowano istotnych statystycznie różnic obfitości arbuskul w skolonizo-
wanych fragmentach korzeniowych (a%) pomiędzy poszczególnymi stanowiskami 
badawczymi w żadnym z badanych terminów (Tab. 13.2.).  
 Pomiędzy poszczególnymi stanowiskami badawczymi i terminami badań, nie 
stwierdzono istotnych statystycznie różnic w odczynie gleb, który był lekko zasa-
dowy (Tab. 13.3.). Zawartość wody w glebie (%) w obu badanych terminach różniła 
się istotnie statystycznie pomiędzy poszczególnymi stanowiskami badawczymi. 
Najniższą zawartość wody obserwowano w glebie na stanowisku przyulicznym, 
natomiast najwyższą – w Arboretum Kórnickim (Tab. 13.3.). Analiza korelacji  
Pearsona wykazała istotną ujemną korelację pomiędzy zawartością wody w glebie 
(%) a obfitością arbuskul w systemie korzeniowym (A%) (Tab. 13.4.). 
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Tabela 13.1. Wyniki analizy wariancji ANOVA parametrów kolonizacji mykoryzowej korzeni kasz-
tanowca białego A. hyppocastanum 

Rodzaj badania 
F% M% m% A% a% 

F p F P F p F p F P 

ANOVA  
wieloczynnikowa 
termin 
miejsce 
termin × miejsce 
 
ANOVA  
jednoczynnikowa 
 
Jesień 2012 
miejsce 
Wiosna 2013 
miejsce  

 
6,79 
4,75 
1,00 
 
 
 
 
1,61 
 
5,54 

 
0,01a 
0,01a 
0,37 
 
 
 
 
0,23 
 
0,01a 

 
0,08 
9,56 
1,63 
 
 
 
 
2,48 
 
9,06 

 
0,77 
0,00a 
0,21 
 
 
 
 
0,11 
 
0,00a 

 
0,07 
10,01 
1,854 
 
 
 
 
2,67 
 
8,91 

 
0,78 
0,00a 
0,17 
 
 
 
 
0,10 
 
0,00a 

 
1,45 
7,42 
2,35 
 
 
 
 
4,57 
 
5,26 

 
0,23 
0,00a 
0,11 
 
 
 
 
0,02a 
 
0,01a 

 
1,72 
0,35 
0,53 
 
 
 
 
0,99 
 
0,39 

 
0,19 
0,70 
0,59 
 
 
 
 
0,15 
 
0,85 

Objaśnienia: a – oznacza istotność statystyczną (p<0,05); F% – frekwencja mykoryzowa, M% – intensyw-
ność kolonizacji mykoryzowej w systemie korzeniowym, m% – intensywność kolonizacji mykoryzowej w 
skolonizowanych fragmentach korzeniowych, A% – obfitość arbuskul w systemie korzeniowym, a% – 
obfitość arbuskul w skolonizowanych fragmentach korzeniowych. 

Źródło: badania własne. 
 

Tabela 13.2. Kolonizacja mykoryzowa korzeni kasztanowca białego A. hippocastanum L. 
na stanowiskach w Bydgoszczy (stanowisko przyuliczne, Ogród Botaniczny UKW) i w Arboretum 
Kórnickim 

Termin i miejsce badania F% M% m% A% a% 

Jesień 2012 
Stanowisko przyuliczne  
Ogród Botaniczny UKW 
Arboretum Kórnickie 

73,33a 
76,85a 
91,48a 

1,89a 
4,07a 
5,10a 

2,31a 
4,57a 
5,52a 

2,44b 
0,69ab 
0,34a 

0,02a 
0,00a 
0,01a 

Wiosna 2013 
Stanowisko przyuliczne  
Ogród Botaniczny UKW 
Arboretum Kórnickie 

 
66,66ab 
56,91a 
82,77b 

 
1,32a 
2,27a 
7,57b 

 
1,89a 
3,35a 
8,90b 

 
2,24b 
2,24b 
0,44a 

 
0,02a 
0,02a 
0,03a 

Objaśnienia: F% – frekwencja mykoryzowa, M% – intensywność kolonizacji mykoryzowej w systemie korze-
niowym, m% – intensywność kolonizacji mykoryzowej w skolonizowanych fragmentach korzeniowych, A% – 
obfitość arbuskul w systemie korzeniowym, a% – obfitość arbuskul w skolonizowanych fragmentach korze-
niowych. Wyniki są wartościami średnimi (n=3). Różnymi literami oznaczono statystycznie istotne różnice 
w wartościach kolonizacji mykoryzowej między stanowiskami badawczymi (test Tukeya, p<0,05). 

Źródło: badania własne. 
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Tabela 13.3. Odczyn gleby i zawartość wody w glebie (%) na stanowiskach badawczych jesienią 
2012 i wiosną 2013 roku 

Termin i miejsce badania pHH2O pHKCl Zawartość wody (%) 

Jesień 2012 
Stanowisko przyuliczne  
Ogród Botaniczny UKW 
Arboretum Kórnickie 

 
7,78a 
7,81a 
7,96a 

 
6,39a 
6,32a 
6,52a 

 
1,87a 
9,92b 
31,46c 

Wiosna 2013 
Stanowisko przyuliczne  
Ogród Botaniczny UKW 
Arboretum Kórnickie 

 
7,65a 
7,65a 
7,49a 

 
6,49a 
7,01a 
6,91a 

 
5,65a 
13,89b 
31,26c 

Objaśnienia: Wyniki są wartościami średnimi (n=3). Różnymi literami oznaczono statystycznie istotne 
różnice w wartościach parametrów glebowych pomiędzy stanowiskami badawczymi (test Tukeya, 
p<0,05). 

Źródło: badania własne. 
 

Tabela 13.4. Zależność między zawartością wody w glebie na stanowiskach miejskich (Byd-
goszcz) i pozamiejskim (Arboretum Kórnickie) a kolonizacją mykoryzową korzeni kasztanowca 
białego A. hippocastanum 

Parametr 
Współczynnik korelacji Pearsona 

F% M% m% A% a% 

Zawartość wody (%)  0,306 0,118 0,115 -0,428a 0,051 

Objaśnienia: a – oznacza istotność statystyczną, p<0,05; F% – frekwencja mykoryzowa, M% – intensyw-
ność kolonizacji mykoryzowej w systemie korzeniowym, m% – intensywność kolonizacji mykoryzowej 
w skolonizowanych fragmentach korzeniowych, A% – obfitość arbuskul w systemie korzeniowym, a% – 
obfitość arbuskul w skolonizowanych fragmentach korzeniowych. 

Źródło: badania własne. 
 
 

13.5.  Dyskusja 
 
 Wraz ze wzrastającą świadomością wpływu czynników antropogennych na 
ekosystemy miejskie i zadrzewienia terenów zurbanizowanych, poszukiwane są 
sposoby zachowania właściwej kondycji drzew miejskich. Drzewa rosnące w natu-
ralnych warunkach, żyją w stałych związkach symbiotycznych z grzybami mykory-
zowymi, które zwiększają tolerancję roślin na stresy abiotyczne i biotyczne. Wyniki 
badań wskazujące na niższą różnorodność gatunkową grzybów w środowisku miej-
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skim, w porównaniu do stanowisk naturalnych (np. Ławrynowicz 1982; Newbound 
i in. 2010), zwróciły uwagę na możliwy brak odpowiednich symbiontów mykory-
zowych w glebach miejskich i konieczność podjęcia ochrony biernej lub czynnej 
grzybów mykoryzowych. Ochrona czynna grzybów powinna być poprzedzona oce-
ną stanu mykoryzy drzew w ekosystemach miejskich oraz wskazaniem czynników 
szkodliwych i korzystnych dla rozwoju symbiozy mykoryzowej najważniejszych 
gatunków drzew rosnących w miastach. Jednym z pierwszych doniesień na temat 
mykoryzy drzew miejskich była praca Nielsena i Rasmussen (1999), którzy porów-
nali stan ektomykoryz lipy Tilia cordata z różnych stanowisk miejskich i leśnych 
w Danii. Stwierdzili, że lipy rosnące w ekosystemach miejskich i leśnych miały po-
dobny udział procentowy (75%) żywych ektomykoryz w systemach korzeniowych, 
ale różniły się składem typów morfologicznych ektomykoryz. Obniżanie liczby 
korzeni ektomykoryzowych oraz malejące zróżnicowanie gatunkowe grzybów two-
rzących ektomykotyzy, wraz ze wzrostem urbanizacji, stwierdzili Timonen i Kaup-
pinen (2008) u lip Tilia sp. oraz Karpati i in. (2011) u dębu Quercus rubra.  
 W USA, na terenie Phoenix – największego miasta stanu Arizona, oraz na 
otaczającej je pustyni Sonora prowadzono badania nad wpływem sposobu wyko-
rzystywania gleby na stan ilościowy oraz zróżnicowanie populacji grzybów arbu-
skularnych (Stabler, Martin 2001). Stanowiska badawcze zlokalizowane były w po-
bliżu ulic, na terenie farm, pól uprawnych, parku otaczającego miasto, prywatnych 
działek, pastwisk, osiedli mieszkaniowych, pola golfowego, boiska szkolnego oraz 
nienaruszonych terenów pustynnych. Wykazano, że kolonizacja mykoryzowa ko-
rzeni drzew Parkinsonia microphylla, Larrea tridentate, Ambrosia deltoidea oraz 
liczba zarodników i zróżnicowanie gatunkowe grzybów arbuskularnych były niższe 
na terenach miejskich niż na stanowiskach pozamiejskich (Stabler, Martin 2001). 
Bainard i in. (2011) porównali kolonizację mykoryzową 26 gatunków drzew rosną-
cych w warunkach miejskich i pozamiejskich w Kanadzie. Dziesięć gatunków 
drzew wykazywało istotnie niższą kolonizację korzeni przez grzyby arbuskularne 
w warunkach miejskich niż w pozamiejskich, a dwa gatunki drzew miały w warun-
kach miejskich niższy stopień kolonizacji ektomykoryzowej. W przypadku pozosta-
łych gatunków (m.in. kasztanowca białego), stopień kolonizacji mykoryzowej nie 
różnił się istotnie między stanowiskami miejskimi i pozamiejskimi (Bainard i in. 
2011).  
 Wyniki obecnej pracy pokazały, że środowisko istotnie wpływa na frekwencję 
i obfitość kolonizacji mykoryzowej kasztanowca, ale duże znaczenie dla stopnia 
kolonizacji miał termin badań (Tab. 13.1.). Frekwencja mykoryzowa w systemie 
korzeniowym (F%), intensywność kolonizacji mykoryzowej w systemie korzenio-
wym (M%), intensywność kolonizacji mykoryzowej w skolonizowanych fragmen-
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tach korzeniowych (m%) i obfitość arbuskul w systemie korzeniowym (A%) były 
istotnie wyższe w środowisku pozamiejskim (Arboretum Kórnickie) niż w Byd-
goszczy, ale tylko w terminie wiosennym 2013 roku. Jesienią 2012 roku z kolei je-
dynie obfitość arbuskul w systemie korzeniowym (A%) była wyższa w Kórniku niż 
na stanowiskach miejskich w Bydgoszczy. Frekwencja mykoryzowa w korzeniach 
była niższa niż na stanowisku w Kórniku, jednakże tylko wiosną 2013 roku różnice 
te były istotne statystycznie (Tab. 13.2.). Wcześniejsze badania przeprowadzone 
w Bydgoszczy i w Kórniku w maju i październiku 2010 roku wykazały w obu ter-
minach niższą frekwencję mykoryzową w korzeniach kasztanowca na stanowiskach 
miejskich niż na stanowiskach w Arboretum Kórnickim (Tyburska i in. 2013).  
 W przeciwieństwie do wyników prezentowanych w pracy, Karliński i in. 
(2014), badając korzenie kasztanowca białego pobrane w jednym terminie w listo-
padzie 2009 roku, zaobserwowali niższą kolonizację mykoryzową na stanowiskach 
pozamiejskich w porównaniu do kolonizacji mykoryzowej kasztanowców rosną-
cych w Poznaniu. Autorzy tej pracy zaznaczyli, że stanowiska pozamiejskie były 
zlokalizowane na nawożonych obszarach rolniczych, a nawożenie mogło zahamo-
wać rozwój mykoryzy. Grzyby mykoryzowe transportują jony makro- i mikropier-
wiastków z gleby do komórek rośliny, tak więc symbioza mykoryzowa poprawia 
zaopatrzenie roślin rosnących na glebach ubogich w przyswajalne formy pierwiast-
ków. Z drugiej strony, stężenia fosforu i azotu w glebie i tkankach rośliny wpływają 
na kolonizację mykoryzową i funkcjonowanie mykoryzy. Niekorzystny wpływ na-
wożenia na kolonizację mykoryzową korzeni jest dobrze znany (Hepper 1983;  
Abbott i in. 1984). Badania ostatnich lat pokazały, że istnieje mechanizm, który 
pozwala roślinie kontrolować funkcjonowanie symbiontów mykoryzowych w za-
leżności od zapotrzebowania na pokarmy mineralne i ich dostępność. Podwyższone 
stężenia przyswajalnych form fosforu i azotu wywołują zahamowanie rozwoju my-
koryzy arbuskularnej. Prawdopodobnie działa w takich wypadkach złożony me-
chanizm sprzężenia zwrotnego, który promuje lub ogranicza kolonizację mykory-
zową w zależności od potrzeb (Nouri i in. 2015). Jeżeli roślina może uzyskać po-
trzebne pierwiastki mineralne bez pośrednictwa grzybów mykoryzowych, nie inwe-
stuje związków węgla w utrzymanie symbiozy. Przyczyną istotnie niższej frekwencji 
mykoryzowej korzeni kasztanowców rosnących w Ogrodzie Botanicznym UKW 
w Bydgoszczy (Tab. 13.2.), w porównaniu do pozostałych stanowisk, mogło być 
nawożenie rabat pod drzewami, pod którymi posadzono rośliny zielne. Różnice 
kolonizacji mykoryzowej między terminami badań w obecnej pracy (Tab. 13.1., 
13.2.) oraz wcześniejsze wyniki (Tyburska i in. 2013) sugerują, że związane z termi-
nem badań warunki klimatyczne mają duży wpływ na kolonizację korzeni kaszta-
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nowca przez mykoryzowe grzyby arbuskularne. Dlatego badania mykoryzy powin-
ny być prowadzone przez kilka sezonów wegetacyjnych.  
 O funkcjonowaniu mykoryzy arbuskularnej świadczy obecność arbuskul i/lub 
zwoi grzybni w komórkach korzeni, ponieważ struktury te są miejscem wymiany 
pokarmów między komórką rośliny a grzybem mykoryzowym. W obecnej pracy 
odnotowano obecność arbuskul na wszystkich badanych stanowiskach, zarówno 
jesienią, jak i wiosną. Najniższa obfitość arbuskul w systemie korzeniowym (A%) 
została odnotowana w Arboretum Kórnickim, a wyższa na obu badanych stanowi-
skach miejskich. Na rozwój struktur mykoryzy arbuskularnej wpływa też dostęp-
ność wody w glebie. Prezentowane w tym miejscu badania wykazały ujemną kore-
lację pomiędzy zawartością wody w glebie (%) a obfitością arbuskul w systemie 
korzeniowym (Tab. 13.4.). Badania prowadzone w roku 2010 (Tyburska i in. 2013) 
pokazały arbuskule wiosną tylko w Arboretum Kórnickim, natomiast jesienią arbu-
skule zaobserwowano tylko na stanowiskach w Bydgoszczy. Karliński i in. (2014) 
nie odnotowali obecności arbuskul w korzeniach kasztanowca białego na żadnym 
z badanych stanowisk miejskich i wiejskich (być może ważnym powodem braku 
tych struktur był późny termin badań (listopad), kiedy opad liści hamuje aktywność 
fotosyntetyczną i redukuje transport cukrów do korzeni). Obserwowali natomiast 
wezikule, których obfitość była niższa na stanowisku pozamiejskim niż w mieście.  
 Podsumowując można stwierdzić, że w każdym z badanych siedlisk występują 
populacje autochtonicznych grzybów arbuskularnych, które są tolerancyjne na 
warunki danego środowiska i nawiązują funkcjonującą mykoryzę z kasztanowcem 
białym. Wyniki sugerują, że czynnik klimatyczny może silniej wpływać na mykory-
zę kasztanowca niż stresy antropogenne, szczególnie oddziałujące na drzewa i mi-
kroorganizmy glebowe w środowisku miejskim. Dodatkowe badania, prowadzone 
w kontrolowanych warunkach mogą dokładniej określić wpływ najważniejszych 
czynników środowiska na mykoryzę kasztanowca.  
 
 
Podziękowania 

Badania zostały sfinansowane ze środków MNiSW na utrzymanie potencjału ba-
dawczego UKW. 
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Streszczenie 
Bobowate (Fabaceae) stanowią rodzinę roślin, której sukces ewolucyjny w istotnym stopniu ma 
związek z możliwością tworzenia relacji mutualistycznych z tak zwanymi bakteriami brodawkowy-
mi (ryzobiami). Ryzobia są grupą taksonomiczną tlenowych, Gram-ujemnych pałeczek, złożoną 
z kilku rodzajów, tj. Rhizobium sp., Mesorhizobium sp., Azorhizobium sp., Bradyrhizobium sp., Ensifer 
sp. (Sinorhizobium) i Neorhizobium sp., które powszechnie występują w glebie w postaci wolno 
żyjących form saprofitycznych. W okresie kwitnienia roślin, ryzobia inicjują rozwój organów sym-
biozy – brodawek korzeniowych lub łodygowych, zależnie od rodzaju bakterii. Proces brodawko-
wania jest złożony, specyficzny gatunkowo oraz jest determinowany genetycznie.  

W powstałych z tkanek rośliny brodawkach, ryzobia przekształcone w bakteroidy, redukują nie-
przyswajalny roślinom azot atmosferyczny do amoniaku, pod wpływem kompleksu enzymatycz-
nego nitrogenazy, składającego się z dinitrogenazy i reduktazy dinitrogenazowej. W wyniku mutu-
alistycznej interakcji, mikrosymbiont zyskuje odpowiednie warunki do wiązania azotu oraz korzysta 
z produktów fotosyntezy, głównie cukrów, dostarczanych przez makrosymbionta, natomiast ro-
ślinny gospodarz uzyskuje w zamian przyswajalne formy azotu, które może wykorzystywać 
do budowy białek, kwasów nukleinowych, porfiryn, hormonów roślinnych, metabolitów wtórnych, 
a także związków wysokoenergetycznych. 

Słowa kluczowe: azot, brodawki korzeniowe, diazotrofia, kompleks nitrogenazy, znaczenie bobo-
watych 
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14.1.  Wstęp – systematyka i znaczenie gospodarcze 
bobowatych 

 
 Bobowate (Fabaceae Lindl.), dawniej motylkowate, strączkowate (Papiliona-
ceae Hall., Leguminosae Juss.) stanowią trzecią co do ilości taksonów rodzinę roślin 
naczyniowych, która obejmuje 600-700 rodzajów i ok. 18 tys. gatunków. Rodzina ta 
jest szeroko rozpowszechniona na wszystkich kontynentach, występuje powszech-
nie we wszystkich strefach klimatycznych, stanowiąc komponent zbiorowisk le-
śnych, krzewiastych, stepowych, sawannowych i pustynnych (Wielka Encyklopedia 
Przyrody 1998). Flora naczyniowa Polski liczy 108 gatunków roślin zielnych z tej 
rodziny, a większość to rośliny dziko rosnące w zbiorowiskach naturalnych, półna-
turalnych oraz antropogenicznych (Szoszkiewicz i in. 2003). 
 Rośliny bobowate zaliczane są do klasy dwuliściennych (Dicotyledoneae), 
podklasy różowych (Rosidae), rzędu bobowców (Fabales) i rodziny bobowatych, 
która obejmuje trzy podrodziny. Najstarszą podrodziną motylkowatych, występu-
jącą już w górnej kredzie, są brezylkowate (Caesalpinioideae). Przedstawiciele tej 
podrodziny występują głównie w obszarze tropikalnym i subtropikalnym. Jest to 
grupa złożona z ok. 2000 gatunków, głównie drzew, krzewów i lian, bardzo rzadko 
roślin zielnych, skupionych w 150 rodzajach, będących zasadniczym komponentem 
deszczowych lasów tropikalnych. Cechą charakterystyczną brezylkowatych jest 
brak wchodzenia w asocjacje mutualistyczne z bakteriami brodawkowymi. Wyjąt-
kiem są przedstawiciele rodzaju Cassia, np. C. tora i C. occidentalis. Brezylkowate 
składają się z kilku plemion. Rośliny z plemienia Caesalpinieae są wykorzystywane 
w garbarstwie (Caesalpinia coriaria), snycerstwie, przemyśle drzewnym (brezylka 
ciernista C. echinata), są cennym źródłem barwników, np. brezyliny czy hematok-
syliny (Haematoxylum campechianum) oraz posiadają zastosowanie pokarmowe 
(rośliny z plemion Cassieae, Cercideae, Detarieae czy Amherstieae) (Wielka Ency-
klopedia Przyrody 1998; Das, Parida 2014). 
 Podrodzina mimozowate (Mimosoideae) obejmuje 3000 gatunków skupio-
nych w 50-60 rodzajach roślin stref gorących, głównie terenów suchych (sawann, 
suchych lasów i zarośli) oraz lasów deszczowych i górskich. Przedstawiciele tej pod-
rodziny są cennym surowcem gospodarczym. Na przykład, nasiona Parkia speciosa 
z plemienia Parkieae są stosowane jako przyprawa, strąki Leucaena leucocephala 
z plemienia Mimoseae są spożywane jako warzywo, wykorzystywane jako pasza 
oraz używane jako zielony nawóz, a Prosopis juliflora był i jest obecnie wykorzysty-
wany w krajach latynoamerykańskich do wyrobu pieczywa. Rośliny z rodzaju Acacia 
sp. z plemienia Acacieae są cenione ze względu na: drewno, garbniki (A. mearnsii, 
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A. catechu), olejki eteryczne (A. farnesiana) i gumy (A. senegal), natomiast strąki 
Inga feuillei z plemienia Ingeae są uprawiane w Peru dla celów spożywczych (Wiel-
ka Encyklopedia Przyrody 1998; de Faria i in. 1989). 
 Trzecią, najbogatszą w gatunki (ok. 12 tys.) i rodzaje (400-500) podrodziną 
roślin bobowatych są bobowate (Papilionoideae). Przedstawiciele tej podrodziny 
występują we wszystkich strefach klimatycznych świata. Wiele gatunków należą-
cych do tej podrodziny są to rośliny użytkowe i uprawne, o znaczeniu ogólnoświa-
towym (Tab. 14.1) (Podbielkowski 1992; Voisin i in. 2014). 
 

Tabela 14.1. Znaczenie gospodarcze podrodziny bobowatych 

Plemię Gatunek Znaczenie gospodarcze 

Swartzieae 
Swartzia madagascariensis 

ciemnoczerwone drewno do wyrobu 
mebli, instrumentów muzycznych 

Zollernia paraensis 
snycerstwo (boazerie), wyrób kul bilar-
dowych 

Sophoreae 

Myroxylon balsamum  
var. balsamum 

Balsam „Tolu” 

Myroxylon balsamum  
var. pereirae 

Balsam „Peru” stosowany w dermatolo-
gii, przemyśle perfumeryjnym, utrwa-
lacz preparatów mikroskopowych 

Dipteryxeae Dipteryx odorata aromat tytoniu i tabaki 

Dalbergieae 
Dalbergia variabilis, D. sissoo, 
D. latifolia 

drewno do wyrobu mebli, snycerstwo, 
stolarstwo artystyczne, budowa łodzi 

Abreae Abrus precatorius ozdoby 

Tephrosieae 
Lonchocarpus utilis, Derris ellipti-
ca, Tephrosia vogelii, Mundulea 
sericea, Milletia ferruginea 

insektycydy (obecność izoflawonoidu 
rotenonu) 

Robinieae Robinia pseudoacacia roślina miododajna 

Indigofereae 
Indigofera tinctoria, I. fruticosa, 
I. arrecta 

indygo – niebieski barwnik używany 
w tkalnictwie 

Desmodieae Desmodium tortuosum roślina pastewna, zielony nawóz 

Phaseoleae 
podplemię 
Erythrininae 

Mucuna deeringiana, 
M. cochinchinensis, M. utilis 

warzywo, pasza, nawóz zielony 

Phaseoleae 
podplemię  
Diocleinae 

Canavalia ensiformis, C. gladiata warzywo 

Phaseoleae Glycine max uprawna roślina jadalna 
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podplemię  
Glycininae Pueraria lobata uprawna roślina włóknista 

Phaseoleae 
podplemię 
Clitoriinae 

Clitoria ternatea roślina paszowa 

Phaseoleae 
podplemię 
Phaseolinae 

Phaseolus vulgaris, P. coccineus, 
Vigna subterranea, Macrotyloma 
geocarpa 

warzywo 

Aeschynome-
neae 

Arachis hypogaea uprawna roślina oleista 

Galegeae Astragalus gummifer, A. adscendes 

lepki płyn z nacięć kory wykorzysty-
wany jako środek wiążący i emulgator 
w przemyśle tekstylnym, farma-
ceutycznym i farbiarskim 

Hedysareae Hedysarum coronarium roślina paszowa 

Coronilleae 
Ornithopus sativus roślina pastewna 

Coronilla varia roślina lecznicza 

Loteae 
Anthyllis vulneraria roślina pastewna 

Lotus corniculatus roślina paszowa 

Vicieae 
Vicia sativa, Vicia faba, Lens culi-
naris, Lathyrus sp., Pisum sativum 

warzywo, pasza 

Cicereae Cicer arietinum warzywo 

Trifolieae 

Trigonella caerulea, T. foenum-
graecum 

przyprawa 

Medicago sativa, M. varia, 
M. lupulina 

roślina uprawna, paszowa 

Trifolium repens, T. hybridum, 
T. incarnatum, T. alexandrinum,  
T. resupinatum 

roślina uprawna 

Crotalalarieae 
Aspalathus contaminatus liście do przygotowania herbaty 

Crotalaria anagyroides,  
C. zanzibarica 

zielony nawóz 

Genisteae Lupinus luteus, L. angustifolius roślina uprawiana na paszę 

Źródło: Podbielkowski 1992; Wielka Encyklopedia Przyrody 1998; Voisin i in. 2014 
 
 Rośliny należące do rodziny bobowatych są powszechnie wykorzystywane 
przez człowieka ze względu na liczne walory estetyczne, użytkowe i ekologiczne 
(Szoszkiewicz i in. 2003). Ze względu na dekoracyjność kwiatów, bobowate są po-
wszechnym komponentem mieszanek wysiewanych na trawniki miejskie, nato-
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miast z uwagi na morfologię drzewiastych i krzewiastych przedstawicieli tej rodzi-
ny, są one elementami parków, zieleńców, ogródków przydomowych (np. złoto-
karp zwyczajny Laburnum anagyroides, karagana syberyjska Caragana arborescens) 
oraz żywopłotów obronnych (np. robinia akacjowa Robinia pseudoacacia, glediczia 
trójcierniowa Gleditsia triacanthos).  
 Wysoka zawartość białka bogatego w aminokwasy egzogenne w nasionach 
i organach wegetatywnych (zielonka) bobowatych jest kluczowa w wykorzystaniu 
tych roślin jako pokarm dla człowieka, pasza dla zwierząt gospodarskich, składnik 
pasz treściwych oraz surowiec stosowany w wielu dziedzinach przemysłu przetwór-
czego. Średnia zawartość białka w nasionach bobowatych może wynosić 240-440 g 
kg-1 (Szwejkowska, Szempliński 2012). W kompleksie białkowym tych nasion do-
minują globuliny (60-75%), z których wiciliny i leguminy o różnym składzie ami-
nokwasów egzogennych (głównie lizyny, tryptofanu, treoniny i aminokwasów siar-
kowych), determinują wartość pokarmową nasion. Szczególną wartość odżywczą 
posiadają nasiona soi warzywnej (Glycine max), zawierające ok. 40% białka i 20% 
tłuszczu (Wielka Encyklopedia Przyrody 1998; Szwejkowska, Szempliński 2012). 
Zielonka z roślin bobowatych może zawierać ok. 150-200 g kg-1 s.m. białka, i jest 
bogata w prowitaminę A (Szwejkowska, Szempliński 2012). W Polsce, w celu ży-
wienia ludzi, jest uprawiana: fasola zwykła (Phaseolus vulgaris), groch siewny  
(Pisum sativum), bób (Vicia faba), soczewica (Lens culinaris) czy lędźwian siewny 
(Lathyrus sativus). W żywieniu zwierząt cenne są nasiona: bobiku (Vicia faba ssp. 
minor), łubinu (Lupinus sp.), wyki siewnej (Vicia sativa), grochu polnego (Pisum 
arvense), górne części pędu uprawnych bobowatych, tj. koniczyny białej (Trifolium 
repens), łąkowej (T. pratense), białoróżowej (T. hybridum), perskiej (T. resupina-
tum) oraz krwistoczerwonej (T. incarnatum), lucerny siewnej (Medicago sativa) 
i nerkowatej (M. lupulina), seradeli (Ornithopus sativus) i komonicy zwyczajnej 
(Lotus corniculatus) oraz górne części pędu roślin dziko żyjących, np. wyka ptasia 
(Vicia cracca), wyka płotowa (V. sepium), komonica błotna (Lotus uliginosus), gro-
szek łąkowy (Lathyrus pratensis) czy koniczyna drobnogłówkowa (Trifolium du-
bium).  
 Z ekologicznego punktu widzenia, obecność roślin bobowatych sprzyja ogra-
niczeniu erozji wodnej oraz wietrznej: ich rozbudowany, palowy i głęboki system 
korzeniowy ułatwia przesiąkanie wód opadowych w głąb profilu glebowego, ogra-
niczając spływy powierzchniowe wody, a duża masa nadziemnej części roślin sprzy-
ja zadarnianiu gleby. Rośliny te przyczyniają się do wzbogacenia gleby w próchnicę, 
wzrostu jej aktywności biologicznej (w szczególności dżdżownic, pierwotniaków 
i bakterii) oraz ułatwienia transportu składników mineralnych (głównie fosforu 
i potasu) do powierzchniowych warstw gleby, z warstw i związków trudno dostępnych 
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innym roślinom (Voisin i in. 2014). Najistotniejszą korzyścią ekologiczną stosowa-
nia bobowatych jest wzbogacanie gleby w przyswajalny azot, co istotnie obniża 
koszty nawożenia mineralnego oraz redukuje ryzyko towarzyszącego mu zanie-
czyszczenia środowiska, głównie metalami ciężkimi. 
 
 

14.2.  Azot – występowanie i procesy mikrobiologicznej 
transformacji pierwiastka 

 
 Azot jest pierwiastkiem biogennym, niezbędnym do życia wszystkich organi-
zmów żywych (Paul, Clark 2000). Wchodzi on w skład kluczowych makrocząste-
czek komórkowych, tj. kwasy nukleinowe, białka, chityna i peptydoglikan, będą-
cych składnikami ściany komórkowej mikroorganizmów, oraz jest elementem 
strukturalnym wielu innych związków organicznych tj. amin, związków amonio-
wych, aminocukrów, aminoalkoholi, związków porfirynowych (np. chlorofile, hem, 
hemocyjanina, cytochromy) i makroergicznych, witamin z grupy B, mocznika, 
kwasu moczowego, alantoiny, hydantoiny, tłuszczowców złożonych, alkaloidów, 
N-glikozydów, barwników (pterynowych, indolowych, pirolowych, lipofuscyno-
wych), heparyny, chityny, kwasów (sjalowych, hialuronowych, chondroitynosiar-
kowych) niektórych hormonów czy antybiotyków (Czerpak 1993). 
 Na Ziemi, na której całkowita ilość azotu jest szacowana na około 1,6×1017 t, 
główne zasoby tego pierwiastka występują w: atmosferze (ok. 3,86×1015 t), litosferze 
(ok. 1,64×1015 t) oraz biosferze (ok. 2,8×1011 t) (Błaszczyk 2010). Większość azotu 
(98%) zlokalizowanego w geosferze stanowią formy nieprzyswajalne przez organi-
zmy żywe, natomiast zaledwie 2% tego pierwiastka może zostać przez nie wykorzy-
stana bezpośrednio lub po uprzedniej transformacji. Do takich biodostępnych re-
zerwuarów azotu należą: (1) atmosfera, w której azot gazowy występuje głównie 
w formie cząsteczkowej (N2) oraz w związkach z tlenem (N2O, NO, NO2), (2) gleba, 
w której azot występuje w postaci organicznej i nieorganicznej (azotany (NO3

-), 
azotyny (NO2

-) i jony amonowe (NH4
+) (ok. 3,0×1011t) oraz (3) organizmy żywe 

(ok. 1011 t) (Paul i Clark 2000; Krug, Winstanley 2002; Wielbo, Skorupska 2003).  
 Uwolnienie do środowiska azotu w formie aktywnej chemicznie odbywa się 
w wyniku przeprowadzanych przez bakterie kilku rodzajów procesów chemicz-
nych, tj. amonifikacja, nitryfikacja, denitryfikacja oraz diazotrofia (Wielbo i Sko-
rupska 2003).  
 Amonifikacja jest procesem mineralizacji azotu zawartego w związkach orga-
nicznych. Polega na degradacji białek, aminokwasów i kwasów nukleinowych na 
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drodze hydrolizy azotu do formy mineralnej – amoniaku, zgodnie z reakcją [1] pod 
wpływem heterotrofów, przy wykorzystaniu enzymów proteinaz, proteaz, peptydaz 
czy chitynaz (Paul i Clark 2000). 
 

Norg
(-3)NH4

+(-3)      [1] 
 
 Na przykład, mineralizacja azotu z chityny polega na uwolnieniu, pod wpły-
wem chitynazy, monomerów acetyloglukozoaminy, która jest rozkładana pod 
wpływem kinazy, przenoszących na nią grupę fosforanową z ATP do glukozoami-
no-6-fosforanu ulegającego deaminacji z uwolnieniem NH4

+. Proces nitryfikacji 
polega na utlenieniu jonu amonowego do jonu azotynowego lub/i azotanowego 
zgodnie z reakcjami [2 i 3], gdzie donorem elektronów są: NH4

+ i NO2
-, natomiast 

akceptorem jest O2. 
 

NH4
+(-3) + O2 NO2

-(+3)      [2] 

(Nitrosomonas europea, Nitrospira briensis, Nitrosococcus nitrosus,  
N. oceanus, N. mobinus, Nitrosolobus multiformis, Nitrosovibrio tenuis) 

 
NO2

-(+3) + O2 NO3
-(+5)      [3] 

(Nitrobacter winogradskyi, Nitrospira gracilis, Nitrococcolus mobilis) 
 
 Denitryfikacja jest procesem redukcji azotanów lub azotynów do azotu cząs-
teczkowego pod wpływem bakterii: Bacillus sp., Pseudomonas stutzeri, P. aerugino-
sa, P. celcis, Achromobacter denitryficans. Proces ten wymaga warunków beztleno-
wych i przebiega zgodnie z reakcją: 
 
 

2HNO32HNO22NON2ON2    [4] 

gdzie: 1 – reduktaza azotanowa (NAR), 2 – reduktaza azotynowa (NIR), 3 – reduktaza tlenku azotu (NOR), 
4 – reduktaza podtlenku azotu. 
 
 Diazotrofia jest procesem biologicznej redukcji azotu cząsteczkowego. Zdol-
ność wiązania azotu cząsteczkowego wykazują różne mikroorganizmy, np. wolno 
żyjące w glebie Clostridium pasteurianum, Azotobacter vinelandii (Kaminski i in. 
1998) czy też ryzobia zdolne do asymilacji N2 wyłącznie podczas symbiozy z rośli-
nami bobowatymi. 
 

1 2 3 4 
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14.3. Ryzobia – charakterystyka 
 
 Ryzobia są grupą bakterii symbiotycznych zasiedlających tkanki, głównie ko-
rzenie roślin bobowatych. Są to Gram-ujemne, urzęsione, tlenowe, drobne – o wy-
miarach 0,5-0,9×1,2-3,0 µm ruchliwe pałeczki, które nie tworzą przetrwalników. 
Całymi latami mogą występować w glebie w stanie wolnym, nie wiążąc w tym cza-
sie N2, preferują obojętne lub lekko zasadowe środowisko, a na podłożach hodow-
lanych tworzą śluzowate kolonie. Ryzobia należą do klasy α- i β-Proteobacteria 
(większość to α-Proteobacteria), i rodziny Rhizobiaceae, obejmującej rodzaje: Rhi-
zobium sp., Ensifer sp. (dawniej Sinorhizobium), Mesorhizobium sp., Bradyrhizo-
bium sp., Azorhizobium sp. i Neorhizobium sp. (van Berkum, Eardly 1998; Willems 
2006). Ryzobia wykazują specyficzność gospodarza, i tak: Rhizobium leguminosa-
rum bv. viciae tworzy asocjacje symbiotyczne z rodzajami bobowatych: Pisum sp., 
Vicia sp., Lathyrus sp., Lens sp.; R. leguminosarum bv. trifolii z Trifolium sp., 
R. leguminosarum bv. phaseoli z Phaseolus sp.; R. etli z Phaseolus sp., R. tropici 
z Leucaena sp., Phaseolus sp., Medicago sp., Macroptileum sp.; Sinorhizobium meli-
loti z Medicago sp., Melilotus sp., Trigonella sp.; Sinorhizobium fredii z Glycine sp., 
Vigna sp.; Mesorhizobium loti z Lotus sp., Anthyllis sp., Lupinus sp.; Bradyrhizo-
bium japonicum z Glycine sp., Macroptilium sp., Vigna sp.; Bradyrhizobium elkanii 
z Glycine sp., Macroptilium sp., Vigna sp.; Azorhizobium caulinodans z Sesbania 
rostrata (Hadri i in. 1998).  
 Etymologia słowa ryzobium wywodzi się z języka łacińskiego, gdzie rhizos 
oznacza korzeń, natomiast bios – życie, zatem pojęcie to określa organizm żyjący 
w korzeniu. Większość asocjacji symbiotycznych ryzobiów z bobowatymi ma po-
stać brodawek w systemie korzeniowym roślin bobowatych. Wyjątkiem jest inte-
rakcja z Azorhizobium, który indukuje rozwój brodawek łodygowych. Brodawki 
powstają zaledwie u 23% gatunków podrodziny Ceasalpinioideae, natomiast  
u Mimosoideae i Papilionoideae odpowiednio 90 i 97% gatunków (de Faria i in. 
1989). 
 
 

14.4.  Symbiotyczne przyswajanie azotu cząsteczkowego 
 
 Biologiczna transformacja wolnego azotu atmosferycznego (N2) w przyswajal-
ne jony amonowe (NH4

+) jest procesem wysoce energochłonnym (Ramos, Bisseling 
2004; Geetanjali 2007). Cząsteczka azotu, z powodu obecności potrójnego wiązania 
kowalencyjnego pomiędzy dwoma atomami tego pierwiastka, jest bardzo trwała 
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i nieaktywna chemicznie. Azot dwuatomowy dysocjuje w bardzo wysokich tempe-
raturach, ok. 3000°C i przy normalnym ciśnieniu. Energia trzech kowalencyjnych 
wiązań występujących w cząsteczce azotu wynosi odpowiednio: N-N 37 000 cal/mol, 
N=N 100 000 cal/mol, N≡N 224 500 cal/mol. Do rozerwania pierwszego, najsilniej-
szego wiązania w cząsteczce azotu musi być zużyta energia, ok. 124 500 cal/mol. 
Obniżenie energii aktywacji i redukcja azotu cząsteczkowego odbywa się u diazo-
trofów, w tym u ryzobiów przy udziale enzymatycznego kompleksu dinitrogenazy 
zgodnie z reakcją [5] (Thorneley, Lowe 1996; Vance 1998). 
 
       MgH 

N2 + 16ATP + 8é + 10H+2NH4 + H2 + 16ADP + 16 Pi    [5] 
 
 Kompleks enzymu składa się z dwóch białek: komponentu I – dinitrogenazy, 
białka molibdenowo-żelazowego (MoFe) oraz komponentu II – reduktazy dinitro-
genazowej, białka żelazowego (Fe). Białko MoFe jest tetramerem (α2β2) o masie 
cząsteczkowej 220 kD, gdzie podjednostka α ma wielkość 56 kD, natomiast β 60 kD 
(Hu, Ribbe 2014). Jedna cząsteczka białka MoFe zawiera 2 atomy Mo i 24-32 atomy 
Fe i S. Komponent I zawiera 4 klastery [4Fe-4S] oraz dwa klastery [MoFe6S8], sta-
nowiące kofaktor MoFe i miejsce katalityczne redukcji N2. Rolą białka MoFe jest 
transfer elektronów do N2 i H+ (Kaminski 1998; Vance 1998). Komponent II jest 
homodimerem o masie cząsteczkowej 60-64 kD, zawierającym cztery atomy żelaza 
i siarki, tworzących pojedynczy klaster [4Fe-4S]. Białko Fe posiada dwa miejsca 
wiążące ATP. Gdy ATP przyłącza się do białka Fe, następuje zredukowanie klasteru 
[4Fe-4S], umożliwiając białku Fe przekazanie elektronów do białka MoFe. Dinitro-
genaza w obecności donora elektronów (i protonów) redukuje N2 do NH3, po czym 
jest regenerowana do postaci zredukowanej przez reduktazę dinitrogenazową (Her-
ridge i in. 2008). Miejscem przyswajania azotu cząsteczkowego w asocjacji bobowa-
tych z ryzobiami jest wyspecjalizowany organ symbiozy o złożonej strukturze ana-
tomicznej i cytologicznej – brodawka (Sujkowska 2009). 

 

14.5.  Typy brodawek 
 
 Generalnie u roślin bobowatych wyróżnia się dwa typy brodawek, w zależno-
ści od kształtu, aktywności merystematycznej oraz formy transportu zredukowane-
go azotu: nieograniczone (niezdeterminowane) i ograniczone (zdeterminowane) 
(Hadri i in. 1998; Łotocka 2008). Brodawki typu niezdeterminowanego, obecne 
m.in. u Medicago sativa, Pisum sativum, czy Trifolium sp. charakteryzują się stałym 
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podziałem komórek merystematycznych, w wyniku czego następuje wzrost liczby 
komórek i całej brodawki, a struktury te zyskują wydłużony, cylindryczny kształt; 
transportują związany N2 w postaci amidów (pochodne aminokwasów). W bro-
dawkach tego typu występuje gradient dojrzałości komórek od merystemu obecne-
go na szczycie brodawki, do starzejącej się tkanki bakteroidalnej. Dojrzałą brodaw-
kę niezdeterminowaną charakteryzuje pięć stref komórek: (1) wierzchołkowa strefa 
merystematyczna pozbawiona bakterii, (2) strefa infekcyjna z licznymi nićmi infek-
cyjnymi i bakteriami uwalnianymi do komórek, (3) strefa wiązania azotu o charak-
terystycznym różowym zabarwieniu, zawierająca leghemoglobinę i bakteroidy 
w różnych stadiach rozwoju, (4) strefa późnej symbiozy o zmniejszonej aktywności 
wiązania azotu, oraz (5) strefa obumierania (Sujkowska 2009). Z kolei, zdetermi-
nowany typ brodawek, typowy dla Glycine max czy Phaseolus vulgaris charaktery-
zuje się ograniczoną aktywnością merystematyczną do początkowego etapu po-
wstawania brodawki, kulistym kształtem, a formą transportowanego zredukowane-
go azotu są ureidy (pochodne mocznika). Ten typ brodawki charakteryzuje brak 
strefowości. 
 Generalnie, zielne bobowate tworzą brodawki typu zdeterminowanego.  
Wyjątkiem jest Lotus sp., który posiada brodawki sferyczne, a formą transportowa-
nego azotu są amidy, z kolei jednoroczne Pisum sp., Lens sp. czy Vicia sp. tworzą 
niezdeterminowane, cylindryczne brodawki i transportują azot w postaci ureidów 
(Vance 1998). 
 
 

14.6.  Strategie życiowe ryzobiów i morfogeneza brodawek 
 
 Występowanie brodawek nie zawsze jest związane z obecnością w nich efek-
tywnych ryzobiów. Ryzobia, oprócz mutualizmu, mogą realizować inne strategie 
życiowe, takie jak: parazytyzm, polegający na zdolności infekowania rośliny przy 
niskiej efektywności asymilacji azotu czy pasożytnictwo (Denison, Kiers 2004). 
Według Hiltnera (Hartmann i in. 2008), można wyróżnić sześć typów współżycia 
ryzobiów z roślinami bobowatymi: (1) bakterie nie mogą wniknąć do systemu ko-
rzeniowego rośliny, gdyż jest ona odporna na infekcję; (2) roślina nie jest tak od-
porna, aby uniemożliwić wniknięcie bakterii, lecz jest na tyle silna, że niszczy wni-
kające komórki bakterii; (3) roślina tworzy brodawki korzeniowe po wniknięciu 
bakterii, które jednak słabo asymilują azot atmosferyczny i ich komórki są stop-
niowo niszczone przez roślinę; (4) nawiązanie właściwej symbiozy – rozwój bakterii 
w brodawkach i wiązanie N2; (5) nadmierna zjadliwość bakterii powoduje niszcze-



197 

nie tkanki roślinnej – pasożytnictwo bakterii wobec roślinnego gospodarza; (6) 
całkowite pasożytnictwo bakterii w roślinie powoduje jej stopniowe zamieranie. 
 Asocjacje ryzobiów z roślinami motylkowatymi obejmują kilka stadiów: (1) 
atak rośliny przez bakterie – obrona rośliny do momentu wytworzenia naczyń 
przewodzących do brodawki; (2) właściwe współżycie, oraz (3) stadium pasożytnic-
twa – zmniejszony dopływ asymilatów do brodawek, związany ze starzeniem się 
rośliny, stopniowo zamienia symbiozę w pasożytnictwo. 
 Mechanizm powstawania brodawek korzeniowych jest determinowany gene-
tycznie (Nandasena i in. 2004) i jest realizowany jako ciąg specyficznych zdarzeń 
skoordynowanych z genomem mikrosymbionta (Long 2001; Łotocka 2008). Mor-
fogenezę brodawek inicjuje etap rozpoznania partnerów symbiozy, który polega na 
wzajemnej wymianie sygnałów chemicznych. Roślina wydziela do roztworu glebo-
wego flawonoidy, które specyficznie dla gatunku bakterii, indukują ekspresję ryzo-
biowych genów brodawkowania (nod, noe, nol), zwanych ogólnie genami nod (ang. 
nodulation genes), determinującymi tzw. czynniki Nod odpowiedzialne za brodaw-
kowanie, począwszy od etapu deformacji korzenia, aż do wytworzenia w pełni 
funkcjonalnej brodawki (Jain, Nainawatee 2002; Han i in. 2010). Czynniki Nod są 
specyficznymi gatunkowo cząsteczkami sygnałowymi o budowie liopchitooligosa-
charydowej, gdzie wspólny wszystkim ryzobiom szkielet, składa się z 3-6 reszt  
N-acetylo-D-glukozaminy połączonych wiązaniem β-(1-4)-glikozydowym z przy-
łączonym, w pozycji C2 nieredukującego końca, łańcuchem acylowym. Innymi 
czynnikami bakteryjnymi, uczestniczącymi w rozpoznaniu partnera roślinnego, 
są: egzo- i lipopolisacharyd oraz polisacharyd kapsularny. Gdy specyficzni sobie 
partnerzy symbiozy rozpoznają się, następuje adsorpcja ryzobiów na powierzchni 
korzenia, zazwyczaj na szczycie młodych, rosnących, jednokomórkowych włośni-
ków korzeniowych. Etap przylegania jest dwufazowy: (1) faza odwracalna, polega 
na adsorpcji bakterii specyficznych, jak i niespecyficznych wobec gospodarza ro-
ślinnego; (2) faza nieodwracalna polega na adsorpcji tylko bakterii specyficznych. 
Reakcją bakterii na związanie z włośnikiem jest wydzielanie czynnika Nod, który 
zapoczątkowuje deformację włośnika korzeniowego, spowodowaną nierównomier-
nym wzrostem ściany komórkowej, w wyniku czego bakterie zostają zamknięte 
w przestrzeni ograniczonej ścianą komórkową zdeformowanego włośnika, a sam 
włośnik przyjmuje kształt laski pasterskiej. Zdolność skręcania się włośników jest 
uwarunkowana genami wspólnymi nodABC (ang. common nod genes) oraz genami 
specyficzności gospodarza hsn (ang. host-specificity nodulation genes), np. nodH 
(Long 2001).  
 Następnie ryzobia infekują komórki rośliny gospodarza na szczycie włośnika 
i jako wynik reakcji obronnej makrosymbionta, powstaje nić infekcyjna, którą  
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stanowią błona i ściana komórkowa otaczające bakterie. Nić infekcyjna wzrasta 
wewnątrz włośnika ku jego podstawie, a po połączeniu ściany nici ze ścianą ko-
mórkową, dochodzi do jej wzrostu w sąsiadujących warstwach komórek kory 
w kierunku primordium – zawiązka brodawki. Zawiązek brodawki powstaje z ko-
mórek kory pierwotnej korzenia, które dzielą się równolegle w kierunku wzrastają-
cej nici infekcyjnej.  
 Funkcją nici infekcyjnej jest przetransportowanie bakterii przez korę pierwot-
ną korzenia do primordium i uwolnienie ich do cytoplazmy komórek makrosym-
bionta. Primordium zwykle lokalizuje się naprzeciw wiązek protoksylemu na tere-
nie kory wewnętrznej (w przypadku brodawek typu niezdeterminowanego) lub 
kory zewnętrznej korzenia (brodawki typu zdeterminowanego). Komórki primor-
dium, przez które nie przeszły nici infekcyjne, różnicują się w kierunku funkcji 
merystematycznej. Merystem brodawek typu niezdeterminowanego nie podlega 
infekcji, stale różnicuje nowe komórki i oddala się od korzenia. W kierunku odda-
lającego się merystemu rosną nici infekcyjne, które tuż pod nim tworzą strefę pene-
tracji nici. W przypadku brodawek typu zdeterminowanego, merystem podlega 
infekcji i funkcjonuje bardzo krótko. Ostatecznie, ryzobia uwolnione z nici infek-
cyjnych do komórek kory pierwotnej korzenia, są otaczane błoną perykobakteroi-
dalną pochodzenia roślinnego, tworząc symbiosomy, w których formy wegetatyw-
ne bakterii przekształcają się w formy bakteroidalne, zdolne do wiązania N2, a za-
wiązek brodawki przekształca się w dojrzałą brodawkę korzeniową (Hadri i in. 
1998). 
 
 

14.7.  Podsumowanie 
 
 Biologiczne wiązanie niedostępnego roślinom a koniecznego do życia azotu, 
odbywa się przy udziale bakterii brodawkowych na terenie organów symbiozy – 
brodawek. Asocjacja tych bakterii z roślinami bobowatymi przynosi korzyści nie 
tylko bezpośrednio obu mutualistycznym partnerom symbiozy (bakterie korzystają 
ze źródła węgla, zasiedlając specyficzną niszę o obniżonej konkurencji o nutrienty, 
a rośliny-gospodarze są zaopatrywane w przyswajalne formy biogennego azotu), ale 
też posiada kluczową rolę w obiegu tego pierwiastka w przyrodzie, co jest nieoce-
nione w gospodarce rolnej oraz funkcjonowaniu ekosystemów lądowych. 
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Streszczenie 
Celem podjętych badań było określenie składu gatunkowego grzybów ze szczególnym uwzględ-
nieniem grzybów, potencjalnie chorobotwórczych dla zwierząt i człowieka, w wodzie czterech 
fontann (wodotrysków) w centrum Białegostoku. 

Badania monitoringowe grzybów prowadzono w latach 2014/2015. W badaniach wykorzystano 
metodę przynęt z wykorzystaniem nasion gryki i konopi, celofanu oraz skóry węża i ikry karasia 
pospolitego. W badanych próbkach wody, pobranej z czterech stanowisk w każdym z czterech 
zbiorników – fontann, stwierdzono łącznie 23 gatunki grzybów, w tym 9 gatunków należało do 
królestwa grzyby – Fungi z klas: Chytridiomycetes (1 gatunek), Monoblepharidiomycetes (1 gatu-
nek), Ascomycetes (6), Basidiomycetes (1 gatunek). 13 gatunków były to grzyby z królestwa Chro-
mista, przedstawiciele klasy Oomycetes oraz mikroorganizmy należące do królestwa Protozoa klasy 
Plasmodiophoromycetes (1 gatunek). W przedstawianych w pracy badaniach dominowały mikroor-
ganizmy z klasy Oomycetes. Należały do nich takie pospolite gatunki jak: Saprolegnia ferax 
i S. torulosa. Częstość występowania dla tych dwóch gatunków wynosiła 17,39%. Podobne zależ-
ności stwierdzono dla Catenophlyctis variabilis z innej klasy Chytridiomycetes, gdzie częstość wy-
stępowania wynosiła 17,39%. Nieco niższą częstość występowania, wynoszącą 13,04% oraz 8,69% 
wykazano dla następujących gatunków: Woronina polycystis, Olpidiopsis varians, Pythium epigynum 
i P. rostratum oraz Achlya orion. Spośród zidentyfikowanej mikrobioty, do gatunków stanowiących 
zagrożenie w gospodarce rybackiej, zaliczono: Achlya orion, Saprolegnia ferax, S. monoica i S. torulosa. 
Do potencjalnie chorobotwórczych dla człowieka grzybów należały: Alternaria alternata, Aspergillus 
fumigatus, A. niveus, Candida albicans, Fusarium oxysporum, Penicillium notatum oraz Rhodotorula 
glutinis.  

Słowa kluczowe: monitoring grzybów, zbiorniki wodne, Park Pałacowy Branickich, Białystok 
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Różnorodność biologiczna – od komórki do ekosystemu 
Funkcjonowanie roślin i grzybów. Środowisko – eksperyment – edukacja 
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15.1. Wstęp 
 
 Woda powierzchniowa jako element biosfery jest miejscem występowania 
różnorodnych organizmów, w tym także grzybów wodnych. Bogata różnorodność 
gatunkowa grzybów, obok innych organizmów (m.in. bakterii) jest gwarantem 
obiegu materii i przepływu energii oraz utrzymania równowagi ekologicznej. Róż-
norodność i liczebność organizmów ma istotny wpływ na jakość wody. Ilościowe 
aspekty ekologii grzybów wodnych stanowią jedną z najsłabiej poznanych dziedzin 
hydromykologii. Badania nad liczebnością grzybów wodnych są bardzo rzadko 
stosowane. W metodach ilościowych wymaga się ustalenia przynajmniej jednego 
z następujących parametrów: liczebności zarodników, przetrwalników lub frag-
mentów grzyba w próbkach wody, liczebności plech wegetatywnych grzyba w pod-
łożu oraz stopnia wykorzystania podłoża przez grzyb (Batko 1975; Müller, Loefller 
1987; Dick 2001). Takie ekosystemy jak, między innymi, fontanny często zlokali-
zowane w parkach, pełnią funkcję miejsc rekreacji dla ludzi mieszkających w du-
żych aglomeracjach miejskich. Przebywanie ludzi i zwierząt w otoczeniu wód sta-
nowić może niebezpieczeństwo infekcji grzybiczych wchodzącymi w skład bioaero-
zoli mieszanych. Skład takich aerozoli mogą stanowić zarówno drobnoustroje sa-
protroficzne, jak i patogenne. Ta druga grupa mikroorganizmów jest klasyfikowana 
jako czynniki biologiczne szkodliwe dla zdrowia człowieka (Biedunkiewicz 2009; 
Kiziewicz 2012).  
 Ekosystemy wodne posiadają specjalne mechanizmy przeciwdziałania zanie-
czyszczeniom, do których to mechanizmów należy proces samooczyszczania.  
Samooczyszczanie wód polega na rozcieńczaniu, sedymentacji, adsorpcji i biode-
gradacji dopływających zanieczyszczeń. Bardzo ważną rolę w samooczyszczaniu 
zbiorników wodnych odgrywa biodegradacja. Jednak, aby mogła ona zachodzić 
intensywnie, musi nastąpić obniżenie stężenia zanieczyszczeń do określonego po-
ziomu. Dopływ substancji toksycznych znacznie spowalnia lub nawet zatrzymuje 
proces samooczyszczania poprzez stopniowe zatruwanie mikroorganizmów biorą-
cych udział w rozkładzie materii organicznej (Batko 1975; Alexopoulos i in. 1996). 
Biodegradacja z kolei polega na rozkładzie, w obecności tlenu rozpuszczonego 
w wodzie, związków organicznych na składniki prostsze przy udziale bakterii, 
pierwotniaków, bezkręgowców, a także grzybów. 
 Regularne obserwacje laboratoryjne grzybów wodnych są bardzo ważne 
w ustalaniu jakości wód śródlądowych. Izolowanie, hodowla, oznaczanie i kontrola 
określonych gatunków grzybów mogą być przydatne przy identyfikowaniu tych 
organizmów jako wskaźników czystości lub zanieczyszczenia w ocenie sanitarnej 
wody. Należy jednocześnie podkreślić, że grzyby wodne mają też szczególnie ważną 
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rolę w redukcji poziomu zanieczyszczeń w zbiornikach wodnych i procesach samo-
oczyszczania się wód (Lampert, Sommer 1996; Riethmüller i in. 2006).  
 Celem podjętych badań było określenie składu gatunkowego grzybów ze 
szczególnym uwzględnieniem grzybów potencjalnie chorobotwórczych dla zwierząt 
i człowieka w wodzie czterech fontann Białegostoku, na których wyznaczone zosta-
ły po cztery stanowiska badawcze zlokalizowane w centrum miasta.  
 
 

15.2. Materiał i metody 
 
 Badania monitoringowe grzybów prowadzono w latach 2014/2015. Badaniami 
hydrobiologicznymi objęto cztery czynne wodotryski, gdzie wyznaczone zostały 
po cztery stanowiska badawcze. Badane fontanny zlokalizowane są w Białymstoku 
w barokowym Parku Pałacowym, zwanym też Parkiem Pałacowym Branickich 
(Ryc. 15.1). Fontanny wybudowane zostały w stylu europejskim, który charaktery-
zuje się tym, że woda tryska ponad zbiornik, a następnie wpada do niego, jednocze-
śnie burząc lustro wody. 
 

 

Rycina 15.1. Mapka terenu z lokalizacją badanych fontann 

Objaśnienia: 1, 2, 3, 4 – rozmieszczenie fontann w Parku Pałacowym Branickich w Białymstoku. 

Źródło: badania własne. 
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 Do izolowania oraz określenia liczby gatunków grzybów stosowano metodę 
przynęt. Wodę pobraną z poszczególnych stanowisk, w sterylnych pojemnikach 
przewożono do pracowni mykologicznej Zakładu Biologii Ogólnej Uniwersytetu 
Medycznego w Białymstoku. Następnie ciecz z pojemników przelewano do steryl-
nych zlewek o pojemności 0,6 dm3 i dodawano odpowiednie przynęty. Wiosną 
i latem 2014 roku, w ciągu trzech miesięcy przebadano 144 próby, a w 2015 roku, 
wiosną i latem w ciągu dwóch miesięcy przebadano 96 prób. Stanowiło to łącznie 
240 prób. Badania wykonano w czterech powtórzeniach. 
 Po upływie trzech dni przeprowadzano pierwsze, a po 30 dniach ostatnie ba-
dania makro- i mikroskopowe grzybów izolowanych z wody powierzchniowej 
i wyhodowanych na przynętach. Grzybnie zidentyfikowane mikroskopowo na: 
nasionach roślin (konopie siewne Cannabis sativa L. pozyskano z karmy dla pta-
ków), przynętach zwierzęcych (skórę węża zaskrońca zwyczajnego Natrix natrix 
L. pozyskano ze sklepu zoologicznego, zaś ikrę karasia pospolitego Carassius caras-
sius L. pozyskano w sklepie rybnym) i skrawkach celofanu (pozyskano z Kwiaciar-
ni) wraz z przynętą były następnie przenoszone do wysterylizowanych szalek  
Petriego wypełnionych wodą destylowaną. Każdą kolonizowaną grzybnią przynętę 
przeglądano trzykrotnie pod mikroskopem optycznym. Obserwowano strzępki, 
poszczególne stadia rozwojowe grzybów: stadia rozmnażania bezpłciowego: sporo-
genezę – zarodnie i zarodniki, zwane zoosporami oraz stadia rozmnażania płciowe-
go: gametogenezę – gametangia żeńskie – lęgnie i gametangia męskie – plemnie. 
Natomiast w przypadku grzybów pleśniowych i drożdży, obserwowano strzępki, 
pseudostrzępki, konidiofory i zarodniki konidialne. Na podstawie cech morfolo-
gicznych, identyfikowano grzyby do gatunku posługując się kluczami identyfika-
cyjnymi Dudki (1974), Batki (1975), Fassatiovej (1983), Seymoura, Fullera (1987), 
Dicka (1990, 2001), Zaremby, Borowskiego (2001) oraz Johnsona i in. (2002). 
 
 

15.3. Wyniki 
 
 W badanych próbkach wody pobranej z czterech stanowisk w każdym z czte-
rech zbiorników – fontann w Białymsotku stwierdzono łącznie 23 gatunki grzybów, 
w tym 9 gatunków należało do królestwa grzyby – Fungi z klas: Chytridiomycetes 
(1 gatunek), Monoblepharidiomycetes (1 gatunek), Ascomycetes (6), Basidiomycetes 
(1 gatunek). 13 gatunków były to grzyby z królestwa Chromista, przedstawiciele 
klasy Oomycetes oraz mikroorganizmy należące do królestwa Protozoa klasy  
Plasmodiophoromycetes (1 gatunek). W badaniach dominowały mikroorganizmy 
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z klasy Oomycetes. Należały do nich takie pospolite gatunki jak: Saprolegnia ferax 
i S. torulosa. Częstość ich występowania wynosiła 17,39%. Podobne zależności 
stwierdzono dla Catenophlyctis variabilis z klasy Chytridiomycetes, gdzie częstość 
występowania wynosiła również 17,39% (Tab. 15.1). Nieco niższą frekwencję,  
wynoszącą 13,04% oraz 8,69% wykazano dla następujących gatunków: Woronina 
polycystis, Olpidiopsis varians, Pythium epigynum, P. rostratum oraz Achlya orion. 
Spośród zidentyfikowanej mikrobioty, do gatunków stanowiących zagrożenie 
w gospodarce rybackiej, zaliczono: Achlya orion, Saprolegnia ferax, S. monoica 
i S. torulosa. Do potencjalnie chorobotwórczych dla człowieka grzybów należały: 
Alternaria alternata, Aspergillus fumigatus, A. niveus, Candida albicans, Fusarium 
oxysporum, Penicillium notatum oraz Rhodotorula glutinis.  
 
 

Tabela 15.1. Skład gatunkowy grzybów izolowanych z wyznaczonych fontann oraz częstość 
występowania poszczególnych gatunków grzybów w czasie pobierania materiału do badań 

Klasyfikacja  
(królestwo, klasa, rząd, gatunek) 

Fontanna  
Nr I 

Fontanna  
Nr II 

Fontanna 
Nr III 

Fontanna 
Nr IV 

Częstość 
występowania 
poszcze-
gólnych 
gatunków (%) 

CHROMISTA      

OOMYCETES       

Olpidiales      
 Olpidiopsis varians Shanor   x x 8,69 

Peronosporales      
 Phytophtora infestans (Mont.) 

de Bary 
   x 4,35 

Pythiales      
 Myzocytium zoophthorum Sparrow   x  4,35 
 Pythium epigynum Höhnk x  x  8,69 
 P. rostratum E.J. Butler x x   8,69 
 P. scleroteichum Dreschler    x 4,35 

Saprolegniales      
 Achlya orion Coker and Couch x  x  8,69 
 Saprolegnia anisospora de Bary   x  4,35 
 S. ferax (Gruith.) Thur. x x x x 17,39 
 S. litoralis Coker   x  4,35 
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 S. monoica Pringsh   x  4,35 
 S. parasitica Coker    x 4,35 
 S. torulosa (de Bary) Cejp x x x x 17,39 

FUNGI      

ASCOMYCETES      

Eurotiales      
 Aspergillus niveus Blochwitz x    4,35 
 Aspergillus fumigatus Fresen. x    4,35 

Hypocreales      
 Fusarium oxysporum E.F. Sm. 

And Swingle 
x    4,35 

Pleosporales      
 Alternaria alternata (Fr.) Keisll x    4,35 

Saccharomycetales      
 Candida albicans (C.P. Robin) 

Berkhout 
 x   4,35 

 Penicillium notatum Westling   x  4,35 

BASIDIOMYCETES      

Sporidiobolales      
 Rhodotorula glutinis (Fresen.)  

F.C. Harrison 
x    4,35 

CHYTRIDIOMYCETES      

Blastocladiales      
 Catenophlyctis variabilis (Karling) 

Karling 
x x x x 17,39 

MONOBLEPHARIDIOMYCETES      

Monoblepharidiales      
 Monoblepharis macrandra 

(Lagerh.) Woronin 
  x  4,35 

PROTOZOA      

PLASMODIOPHOROMYCETES      

Plasmodiophorales      
 Woronina polycystis Cornu x x x  13,04 
Całkowita liczba gatunków  
występujących na poszczególnych  
stanowiskach:  23 

12 6 13 7  

Źródło: badania własne. 
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15.4. Dyskusja 
 
 Fontanny i podobne urządzenia wodne, instalowane poza budynkami (w par-
kach, na ulicach) mogą stwarzać zagrożenie dla zdrowia osób przebywających w ich 
sąsiedztwie lub korzystających z nich. Dzieje się tak jednak przede wszystkim 
w przypadku niewłaściwego zaprojektowania i utrzymania fontann, a także nie-
zgodnego z przeznaczeniem korzystania z tych obiektów. Zagrożenia dla zdrowia 
mogą powstawać przede wszystkim w wyniku picia wody z fontanny/zbiornika, ale 
także wskutek kąpieli lub zabawy w wodzie. Nierzadko decydującą rolę stanowią 
zakażenia drogą doustną wywołane przeniesieniem mikroorganizmów chorobo-
twórczych z powłok ciała (poprzez ręce lub trzymane w nich przedmioty) do jamy 
ustnej. Ryzyko jest mniejsze, gdy woda w fontannie jest dezynfekowana, nie podle-
ga recyrkulacji oraz gdy odpływ wody ze zbiornika następuje w krótkim czasie, 
maksymalnie w ciągu kilku godzin. W przypadku, gdy zbiornik tego rodzaju wyko-
rzystywany jest jako brodzik (co nie powinno mieć miejsca), do wody mogą prze-
nikać drobnoustroje pochodzące z powłok ciała człowieka lub zwierząt zażywają-
cych kąpieli. Woda w fontannach zasadniczo charakteryzuje się niebieską do prze-
źroczystej barwą i mętnością, w związku z czym mylnie i bezzasadnie uważana jest 
potocznie za wodę czystą, o jakości bezpiecznej dla zdrowia; w rzeczywistości nie 
jest ona przeznaczona do spożycia ani do kąpieli. Wykorzystywanie fontann 
z otwartymi zbiornikami jako basenów czy brodzików nie powinno mieć miejsca, 
ponieważ woda w tego typu urządzeniach nie jest uzdatniana i dezynfekowana, a jej 
jakość nie podlega systematycznej kontroli. Na czystość mikrobiologiczną wody 
będącej w obiegu fontann i obiektów tego typu wpływają między innymi: jakość 
materiałów instalacyjnych, ich podatność na tworzenie biofilmu, obecność osadów, 
korozja i temperatura wody. Innego typu zagrożenia mogą wiązać się z fontannami, 
których elementem jest ogólnodostępny otwarty zbiornik wodny, do którego po-
wraca woda z wyrzuconego pod ciśnieniem strumienia. Pozostając w otwartym 
zbiorniku, może ona podlegać skażeniu fekalnemu mikroorganizmami obecnymi 
w odchodach zwierzęcych. W przypadku fontanny z systemem recyrkulacji wody 
niepoddawanej jednocześnie uzdatnianiu ani dezynfekcji, takie zanieczyszczenia 
mogą być obecne również w strumieniu wody fontanny. 
 Fontanny są źródłem aerozolu biologicznego, który może nieść ze sobą zanie-
czyszczenia mikrobiologiczne. Również mikroorganizmy, nie będące patogenami 
człowieka, występujące naturalnie w środowisku, mogą w pewnych warunkach być 
przyczyną chorób. Dotyczy to głównie osób z osłabionym mechanizmem odporno-
ściowym, osób w podeszłym wieku i niemowląt, chorych na AIDS, pacjentów 
z ranami oparzeniowymi oraz pacjentów onkologicznych. U osób tych przyczyną 
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infekcji może być woda wykorzystywana do picia lub kąpieli, zawierająca liczne 
drobnoustroje, w tym także grzyby. Istotnym zagrożeniem może być występowanie 
grzybów w zbiornikach wodnych jak te, opisywane w pracy. Ma to duże znaczenie 
sanitarne, ponieważ niektóre z grzybów, jak np. grzyby drożdżopodobne i pleśnio-
we, wykazują działanie patogenne w stosunku do człowieka. W wodach zarówno 
słodkich, jak i słonych wykrywa się gatunki uznane za czynniki etiologiczne grzy-
bic. W wodzie badanych fontann zaobserwowano gatunki takie jak: Alternaria al-
ternata, Aspergillus fumigatus, A. niveus, Candida albicans, Fusarium oxysporum, 
Penicillium notatum oraz Rhodotorula glutinis. Z danych literaturowych wynika, 
że grzyby te, przy obniżonej odporności organizmu, mogą wywołać grzybice skóry 
oraz grzybice narządowe (Kowszyk-Gindifier, Sobiczewski 1986; Zaremba, Borow-
ski 2001; Bennett, Klich 2003; Vogel i in. 2007). Do potencjalnie chorobotwórczych 
grzybów dla ludzi zaliczano też, oznaczony w badanej wodzie: Catenophlyctis va-
riabilis z klasy Chytridiomycetes (Karling 1965; Batko 1975). Wymienione gatunki 
grzybów mogą być związane okresowo lub stale z organizmem człowieka, zajmując 
różne ontocenozy (Dynowska, Biedunkiewicz 2002; Biedunkiewicz 2009). 
 Dużą rolę w trwałości aerozolu biologicznego odgrywają zjawiska meteorolo-
giczne, takie jak ciśnienie atmosferyczne, temperatura oraz wilgotność powietrza 
(Krzysztofik 1992; Bärlocher i in. 2008). Proces dyfuzji w powietrzu ulega znacz-
nemu przyspieszeniu wraz ze wzrostem temperatury i wilgotności powietrza. Fon-
tanny usytuowane głównie w parkach, stwarzają wokół siebie korzystny mikrokli-
mat, poprzez zwiększanie wilgotności powietrza oraz powodując mniejsze wahania 
temperatury powietrza. Ale jednocześnie przenoszą drobne mikroorganizmy lub 
rozpraszają je mechanicznie, poprzez montowane w fontannach dysze rozpryskowe 
(Biedunkiewicz 2009).  
 Wiele grzybów wodnych prowadzi pasożytniczy tryb życia i powoduje choro-
by ryb. Czynnikiem etiologicznym mykoz są wykryte w fontannach grzyby należące 
do rzędu Saprolegniales, takie jak: Saprolegnia ferax, S. monoica, S. torulosa, 
i Achlya orion (Batko 1975; Czeczuga i in. 2002, 2004, 2005; Fadaeifard i in. 2011; 
Godlewska i in. 2012).  
 Groźnymi pasożytami roślin są, oznaczone w przedstawianych w pracy bada-
niach gatunki należące do rzędów: Peronosporales i Pythiales z rodzaju Pythium 
i Phytophthora. Dla przykładu, wyizolowane podczas badań z wody gatunki: 
Pythium epigynum, P. rostratum P. scleroteichum i Phytophthora infestans – wyka-
zują właściwości patogenne w stosunku do wielu roślin uprawnych i ozdobnych 
(Dick 1972; Batko 1975; Czeczuga, Snarska 2001; Kiziewicz 2005).  
 W prezentowanych badaniach dominowały mikroorganizmy z klasy Oomyce-
tes. Należały do nich takie pospolite gatunki jak: Saprolegnia ferax i S. torulosa. 
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Częstość występowania tych dwóch gatunków wynosiła 17,39%. Podobne zależno-
ści stwierdzono dla Catenophlyctis variabilis z klasy Chytridiomycetes, gdzie czę-
stość występowania wynosiła również 17,39%. Nieco niższą częstość występowania, 
wynoszącą 13,04% stwierdzono dla Woronina polycystis, oraz 8,69% wykazano dla 
następujących gatunków: Olpidiopsis varians, Pythium epigynum, P. rostratum 
i Achlya orion. 
 Z punktu widzenia sanitarnego i epidemiologicznego, największe znaczenie 
mają organizmy wykryte w wodach badanych fontann, takie rodzaje jak: Achlya, 
Pythium i Saprolegnia, które są patogenami roślin i zwierząt wodnych, oraz stano-
wiące potencjalnie chorobotwórcze zagrożenie dla zwierząt i człowieka – grzyby 
drożdżopodobne i pleśniowe z rodzaju: Aspergillus, Candida, Catenophlyctis, Fusa-
rium, Penicillium i Rhodotorula. Organizmy te, obok bakterii, mogą być wykorzy-
stane jako wskaźniki sanitarne do oceny stanu czystości i zanieczyszczeń wody po-
wierzchniowej.  
 Od wielu lat wskaźniki sanitarne spełniają ważną rolę ostrzegawczą przed 
zakażeniami. Nie odnotowano fontanny, w której badana woda byłaby pozbawiona 
grzybów. Najbardziej niebezpiecznymi fontannami, ze względu na ilość gatunków, 
okazały się fontanny Nr 1 i Nr 3, gdzie wykryto odpowiednio: 12 i 13 gatunków 
grzybów. Znacznie mniej, ponieważ o połowę gatunków stwierdzono w pozosta-
łych fontannach, w wodzie fontanny Nr 2: 6 gatunków i Nr 4: 7 gatunków. Nato-
miast ze względu na gatunki patogenne, największe zagrożenie dla człowieka sta-
nowiła fontanna Nr 1, gdzie wykryte zostały drożdżaki i grzyby pleśniowe z klasy 
Ascomycetes (5 gatunków). Stan taki prawdopodobnie wynika z faktu częstego 
przebywania ludzi w otoczeniu tych zbiorników w miesiącach wiosenno-letnich 
i korzystania z nich częściej niż w pozostałych.  
 Stwierdzone w fontannach grzyby stanowią czynniki szkodliwe dla organi-
zmu, ponieważ mogą powodować pogarszanie stanu sanitarnego powietrza i wody, 
co w konsekwencji może być przyczyną chorób, zarówno zwierząt, jak i ludzi.  
Ryzyko to jest mniejsze, gdy woda w fontannie będzie dezynfekowana. Przy projek-
towaniu tego typu obiektów w przyszłości zaleca się częstą dezynfekcję wody, 
głównie w okresie wiosenno-letnim, gdyż jest to okres częstego przebywania i ko-
rzystania ludzi ze zbiorników wodnych pomimo zakazów. 
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Streszczenie:  
Celem przedstawionych badań jest prezentacja dokumentacji florystycznej, dotyczącej różnorod-
ności gatunkowej bioty porostów w okolicach podlaskiej wsi Janowicze, położonej w gminie Juch-
nowiec Kościelny. Badania przeprowadzono w czerwcu 2015 roku, na 3 stanowiskach badawczych. 
Określono w nich zróżnicowanie gatunkowe porostów występujących na korze drzew i krzewów, 
drewnie (pochodzenia naturalnego i antropogenicznego – niekiedy pomalowanego farbą), mchu, 
na glebie, głazach narzutowych, betonie, dachówce eternitowej, papie, a także stalowych elemen-
tach ogrodzeń i bram. W pracy opisano 52 gatunki, które reprezentują zróżnicowane morfologicz-
nie formy. Opisane taksony należą do epifitów (32 taksony), epiksyli (20 gatunki), epilitów (14), 
epigeitów (10) i epibryofitów (1). Odnotowano także 6 taksonów zasiedlających nietypowe wytwory 
antropogeniczne, tj.: dachówka eternitowa (3 gatunki), papa (3) oraz stalowe elementy ogrodzeń 
wokół posesji (3). Istotnym zjawiskiem jest także kolonizowanie jednych gatunków porostów przez 
inne (2 taksony – Evernia prunastri i Pseudevernia furfuracea). 

Słowa kluczowe: porosty, Janowicze, Podlasie, różnorodność 
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16.1.  Wstęp 
 
 Dotychczas dla niewielkich miejscowości wiejskich Podlasia bogactwo gatun-
kowe porostów opisano m.in. w Klewinowie (Kiercul 2013a), Krynickich (Kiercul 
2013b), Tryczówce (Kiercul 2014), Hermanówce (Kiercul 2015a) i w Nowosadach 
(Kiercul 2015b). Celem niniejszej pracy jest przedstawienie obecnych zasobów  
lichenobioty podlaskiej wsi Janowicze i przyległych do niej okolic. Otrzymane  
wyniki są dalszym przyczynkiem do poznania słabo jeszcze rozpoznanej bioty  
porostowej terenów wiejskich na Podlasiu. 
 
 

16.2.  Materiał i metody 
 
 Badania na terenie wsi Janowicze i przyległych okolic prowadzono w czerwcu 
2015 roku. W terenie dokonano spisu florystycznego lichenobioty, uwzględniając 
przy tym rodzaj podłoża, który zasiedlają. Wykonano również dokumentację foto-
graficzną wybranych gatunków, a zbiór materiału do badań laboratoryjnych został 
ograniczony do niezbędnego minimum. Materiał oznaczano standardowymi meto-
dami morfologiczno-anatomicznymi i testami barwnymi (Nowak, Tobolewski 
1975). Okazy zielnikowe zdeponowano w herbarium Katedry Ochrony i Kształto-
wania Środowiska Politechniki Białostockiej. Nazewnictwo porostów przyjęto 
za Diederich i in. (2015), za wyjątkiem: Lecanora albescens i L. dispersa – za Śliwą 
(2007), a Melanelixia fuliginosa i Melanohalea exasperatula – za Blanco i in. (2004). 
Gatunki umieszczone na „Czerwonej Liście Porostów w Polsce”' podano za Cieśliń-
skim i in. (2006), zaś taksony objęte ochroną prawną – za Rozporządzeniem Mini-
stra Środowiska z dnia 09.10.2014 r. w sprawie ochrony gatunkowej grzybów (Dz. U. 
z 2013 r. poz. 627, z późn. zm.). Przynależność taksonów do określonych grup apo-
porostów przyjęto za Olech (1998), a współrzędne geograficzne stanowisk badaw-
czych wyznaczono przy pomocy odbiornika GPS. 
 
 

16.3.  Teren badań 
 
 Według informacji zawartych w Strategii rozwoju gminy Juchnowiec Kościelny 
na lata 2009-2025 (2009), Janowicze (Ryc. 16.1) to niewielka wieś o powierzchni 
zaledwie 524 ha. Liczy 123 mieszkańców (Ewidencja Ludności Gminy Juchnowiec 
Kościelny 2015) i położona jest na obszarze Niziny Północnopodlaskiej, na granicy 
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2 mezoregionów: Wysoczyzny Białostockiej i Doliny Górnej Narwi (Kondracki 
2013). Obszar badań zlokalizowany jest w obrębie kwadratu Cg-31 siatki kartogra-
mu ATPOL, zmodyfikowanego do celów lichenologicznych (Cieśliński, Fałtyno-
wicz 1993).  
 

 
Rycina 16.1. Lokalizacja wsi Janowicze, gmina Juchnowiec Kościelny 

Źródło: https://pl.wikipedia.org/wiki/Janowicze. 
 
 
Wykaz stanowisk 
1 – las młodnik (53°013159N / 23°173245E), podłoża: kora drzew, drewno (pniaki); 
2 – główna ulica wsi Janowicze, stanowisko zbiorcze (od punktu: 53°006036N / 
23°177218E do punktu: 53°012981N / 23°173742E), podłoża: kora drzew i krzewów 
(w tym owocowych), drewno (opadłe gałęzie drzew, drewniany płot – w tym drew-
niane ogrodzenie pomalowane farbą), powierzchnia plechy innego porostu, głazy 
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narzutowe, betonowa płyta oraz słupy i podmurówki, dachówka eternitowa, papa, 
metalowe elementy ogrodzeniowe; 
3 – las zlokalizowany około 500 m od wsi, (52°001262N / 23°175268E), podłoża: 
kora drzew, drewno (szyszki), mech, gleba. 
 
 

16.4. Wyniki 
 
16.4.1.  Zróżnicowanie florystyczne porostów 

 Na badanym terenie odnotowano 53 taksony, w tym 52 w randze gatunku. 
Listę ułożono według schematu: nazwa gatunku – numer stanowiska – podłoże.  
 
Oznaczenia drzew i krzewów:  
• drzewa: Ag – Alnus glutinosa, Ah – Aesculus hippocastanum, Bp – Betula 

pendula, Bpp – Betula papyrifera, Ca – Corylus avellana, Fe – Fraxinus excel-
sior, Ld – Larix decidua, Pa – Picea abies, Ps – Pinus sylvestris, Pt – Populus 
tremula, Qr – Quercus robur, Sa – Salix alba, Tc – Tilia cordata;  

• drzewa owocowe: C – Cerasus sp., M – Malus sp., Pd – Prunus domestica 
subsp. syriaca, Jr – Juglans regia; 

• krzewy: Fa – Frangula alnus, Sv – Syringa vulgaris. 
 
Acarospora fuscata (Schrad.) Th. Fr. – 2, betonowy słup; 
Buellia punctata (Hoffm.) A. Massal. – 2, kora drzew (Fe, Sa) ; 
Caloplaca decipiens (Arnold) Blomb. & Forssell – 2, betonowy słup, betonowa 
podmurówka, dachówka eternitowa, papa; 
Caloplaca holocarpa (Ach.) A. E. Wade s. l. – 2, drewno (płot) ; 
Candelaria pacifica M. Westb. & Arup – 2, kora drzew (Fe, Tc), drewno (płot) ;  
Candelariella aurella (Hoffm.) Zahlbr. – 2, betonowa płyta, betonowy słup, da-
chówka eternitowa, papa;  
Candelariella xanthostigma (Ach.) Lettau – 2, kora drzew (Bp), drewno (płot) ;  
Cladonia arbuscula (Wallr.) Flot. subsp. mitis (Sandst.) Ruoss – 3, gleba; 
Cladonia chlorophaea (Sommerf.) Spreng. s. l. – 2, drewno (płot) ; 
Cladonia digitata (L.) Hoffm. – 3, gleba; 
Cladonia fimbriata (L.) Fr. – 2, 3, kora drzew (Bp, Ps) i krzewów (Fa), drewno 
(pniak, szyszka, płot), gleba;  
Cladonia furcata (Huds.) Schrad. subsp. furcata – 3, gleba; 
Cladonia phyllophora Hoffm. – 3, gleba; 



217 

Cladonia portentosa (Dufour) Coem. – 3, gleba; 
Cladonia rangiferina (L.) F. H. Wigg. – 3, gleba; 
Cladonia subulata (L.) F. H. Wigg. – 3, mech, gleba; 
Cetraria aculeata (Schreb.) Fr. – 3, gleba; 
Cetraria islandica (L.) Ach. – 3, gleba; 
Evernia prunastri (L.) Ach. – 1, 2, kora drzew (Bp, Sa) i krzewów (Fa), powierzch-
nia plechy innego porostu (Parmelia sulcata), drewno (płot); 
Hypocenomyce scalaris (Ach.) M. Choisy – 2, 3, kora drzew (Bp), drewno (pniak); 
Hypogymnia physodes (L.) Nyl. – 1, 2, 3, kora drzew (Ah, Bp, Bpp, C, Ca, Jr, Ld, 
M, Pd, Ps, Pt, Qr, Sa, Tc) i krzewów (Fa, Sv), drewno (płot), głaz narzutowy;  
Imshaugia aleurites (Ach.) S. L. F. Meyer – 2, kora drzew (Bp) ; 
Lecanora albescens (Hoffm.) Flörke s. l. – 2, betonowy słup;  
Lecanora carpinea (L.) Vain. – 1, 2, kora drzew (Sa) i krzewów (Fa); 
Lecanora conizaeoides Cromb. – 1, 2, 3, kora drzew (Fe, Pa, Ps), drewno (płot);  
Lecanora dispersa (Pers.) Sommerf. s. l. – 2, betonowy słup;  
Lecanora muralis (Schreb.) Rabenh. – 2, betonowy słup, dachówka eternitowa; 
Lecanora chlarotera Nyl. – 2, kora drzew (Fe);  
Lecidella elaeochroma (Ach.) M. Choisy – 1, 2, kora drzew (Fe, Sa, Tc);  
Lepraria sp. – 2, 3, kora drzew (Bp, Ps, Tc); 
Melanelixia fuliginosa (Duby) O. Blanco et al. – 2, kora drzew (C), drewno (płot); 
Melanohalea exasperatula (Nyl.) O. Blanco et al. – 1, 2, kora drzew (Bp, Ld), kora 
krzewów (Fa);  
Parmelia sulcata Taylor – 1, 2, kora drzew (Bp, Ca, Fe, Ld, Pd), drewno (opadła 
gałąź, pniak, płot);  
Parmelina tiliacea (Hoffm.) Hale – 2, drewno (płot),  
Pertusaria albescens (Huds.) M. Choisy & Werner – 1, kora krzewów (Fa), 
Phaeophyscia orbicularis (Neck.) Moberg – 1, 2, kora drzew (Ah, Ca, Fe, Sa, Tc), 
betonowa podmurówka, metalowe elementy ogrodzeniowe; 
Phaeophyscia nigricans (Flörke) Moberg – 2, betonowa podmurówka, metalowe 
elementy ogrodzeniowe; 
Phlyctis argena (Spreng.) Flot. – 1, 2, 3, kora drzew (Ag, Fe, Qr, Sa, Tc), kora krze-
wów (Fa), drewno (pniak);  
Physcia adscendens H. Olivier – 1, 2, kora drzew (Ah, Ca, Fe, Ld, Sa), i krzewów 
(Fa), drewno (opadła gałąź), betonowy słup;  
Physcia caesia (Hoffm.) Fürnr. – 2, betonowy słup, betonowa podmurówka, meta-
lowe elementy ogrodzeniowe; 
Physcia dubia (Hoffm.) Lettau var. dubia – 1, 2, kora drzew (Ah, Bp, Ca, Ld, Sa, Tc);  
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Physcia stellaris (L.) Nyl. – 1, 2, kora drzew (Fe) i krzewów (Fa), drewno (opadła 
gałąź);  
Physcia tenella (Scop.) DC. – 2, kora drzew (Ca, Fe, Sa), drewno (opadła gałąź, 
płot), betonowy słup;  
Physconia perisidiosa (Erichsen) Moberg – 2, kora drzew (C), drewno (płot);  
Physconia enteroxantha (Nyl.) Poelt – 1, 2, kora drzew (C, Ca, Fe, Sa), drewno 
(pniak, płot);  
Porpidia crustulata (Ach.) Hertel & Knoph – 2, betnowy słup, betonowa podmu-
rówka; 
Pseudevernia furfuracea (L.) Zopf – 2, kora drzew (Bp), powierzchnia plechy in-
nego porostu (Hypogymnia physodes);  
Ramalina fraxinea (L.) Ach. – 2, kora drzew (Tc); 
Scoliciosporum chlorococcum (Stenh.) Vězda – 1, 2, kora drzew (Ca, Bpp, Pa, Ps);  
Usnea filipendula Stirt. – 2, kora drzew (Bp); 
Usnea hirta (L.) F. H. Wigg. – 2, kora drzew (Bp);  
Xanthoria parietina (L.) Th. Fr. – 1, 2, 3, kora drzew (Ah, Bp, C, Ca, Fe, Jr, Ld, M, 
Pt, Qr, Sa) i krzewów (Fa, Sv), drewno (opadła gałąź, pniaki, płot), głaz narzutowy, 
betonowy słup, betonowa podmurówka, betonowa płyta, papa, metalowe elementy 
ogrodzeniowe; 
Xanthoria polycarpa (Hoffm.) Rieber – 1, 2, kora drzew (Ca, Fe, M, Sa) i krzewów 
(Sv), drewno (pniak, płot).  
 
 
16.4.2.  Preferencje siedliskowe porostów 

 Porosty na omawianym terenie zasiedlają wszelkie dostępne substraty. Są to: 
kora drzew i krzewów, drewno (zarówno pochodzenia naturalnego, jak i antropo-
genicznego), mech, gleba, głazy narzutowe, beton, podmurówki, plechy innych 
porostów, a także inne specyficzne podłoża, tj. dachówka eternitowa, papa, czy 
stalowe elementy bram.  
 Najliczniejszą grupą ekologiczną porostów są epifity, zasiedlające korę drzew 
i krzewów, reprezentowane przez 32 taksony, z czego 13 to epifity wyłączne. Kolo-
nizują one takie drzewa, jak: Betula pendula (14), Fraxinus excelsior (14 epifitów), 
Salix alba (13), Corylus avellana (10), Tilia cordata (8), Larix decidua (6), Aesculus 
hippocastanum (5), Pinus sylvestris (5), Quercus robur (3), Betula papyrifera (2), 
Picea abies (2), Populus tremula (2), Alnus glutinosa (1); drzewa owocowe i użyt-
kowe: Cerasus sp. (5), Malus sp. (3), Juglans regia (2), Prunus domestica subsp. 
syriaca (2) oraz z krzewów – Frangula alnus (9) i Syringa vulgaris (3).  
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 Równie liczną grupę ekologiczną stanowią epiksyle (20 gatunków), z czego 
wyłącznie na drewnie odnotowano 3 gatunki (Cladonia chlorophacea s.l. i Hypoce-
nomyce scalaris). Nieco mniejszą liczebnością odznaczają się tu epility (14 gatun-
ków), kolonizujące nie tylko głazy narzutowe (2 gatunki – Hypogymnia physodes 
i Xanthoria parietina), ale również utwory pochodzenia antropogenicznego: beto-
nowe podmurówki, płyty czy słupy elektryczne. 4 z nich to epility wyłączne.  
 Spośród 53 taksonów składających się na lichenobiotę wsi Janowicze i okolic – 
10 to epigeity. Zaledwie 1 gatunek – Cladonia subulata – porastał murawkę mchu. 
Zaobserwowano również tendencję do kolonizowania przez porosty plech innego 
przedstawiciela bioty porostowej, a mianowicie przez Evernia prunastri i Pseu-
devernia furfuracea.  
 Interesującym zjawiskiem jest też tendencja wspólnego zasiedlania przez po-
rosty nietypowych substratów (drewnianego ogrodzenia pomalowanego farbą, 
dachówki eternitowej, papy, czy metalowych konstrukcji bram, ogrodzeń). Można 
wymienić tu takie gatunki, jak: Caloplaca decipiens, Candelariella aurella, Lecanora 
muralis, Phaeophyscia nigricans, Physcia caesia, i Xanthoria parietina.  
 
16.4.3.  Chronione i zagrożone gatunki porostów 

 Spośród 53 zidentyfikowanych taksonów na terenie wsi Janowicze i przyle-
głych okolic, 7 znajduje się na krajowej „Czerwonej Liście Porostów” (Cieśliński 
i in. 2006) i zakwalifikowanych do trzech z pięciu kategorii zagrożeń: EN – wymie-
rających, VU – narażonych na wyginiecie i NT – bliskich zagrożeniu. Kategorię EN 
reprezentują 2 taksony – Physconia perisidiosa i Ramalina fraxinea. 4 gatunki poro-
stów występujące na badanym terenie narażone są na wyginięcie i są to: Cetraria 
islandica, Parmelina tiliacea, Usnea hirta i U. filipendula. Kategorię NT reprezentu-
je zaledwie 1 gatunek – Evernia prunastri. Za istotnymi walorami lichenologiczny-
mi miejscowości Janowicze przemawia również występowanie 8 taksonów objętych 
ochroną gatunkową, z czego 2 ścisłą (Parmelina tiliacea i Ramalina fraxinea), a 6 – 
częściową (Cetraria islandica, Cladonia arbuscula, C. portentosa, C. rangiferina, 
Imshaugia aleurites i Usnea hirta).  
 
16.4.4.  Wpływ człowieka (antropopresja) na lokalną biotę porostów 

 Pojawiające się coraz liczniej publikacje zwracają uwagę na zjawisko ekspansji 
porostów synantropijnych. Gatunki te pojawiają się w związku z działalnością 
człowieka, także na siedliskach przez niego stworzonych (Fałtynowicz 1994; 1995; 
2004; Olech 1998; Śliwa 1998; Szczepańska 2008). Lichenobiotę wsi Janowicze 
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można podzielić na: hemiapofity oraz euapofity (Olech 1998). Na badanym terenie 
odnotowano 20 euapofitów, zaś hemiapofitów – 11 (Tab. 16.1). Reasumując, 60% 
badanej lichenobioty miejscowości Janowicze w gm. Juchnowiec Kościelny, to po-
rosty synantropijne. 
 

Tabela 16.1. Porosty synantropijne wsi Janowicze (gm. Juchnowiec Kościelny) i przyległych okolic 

Grupa porostów  Gatunki synantropijne 

Euapofity 

Buellia punctata, Caloplaca decipiens, C. holocarpa, Candelariella aurel-
la, C. xanthostigma, Melanelixia fuliginosa, Melanohalea exasperatula, 
Lecanora albescens s.l., L. dispersa s.l., L. muralis, Parmelina tiliacea, 
Phaeophyscia orbicularis, Ph. nigricans, Physcia adscendens, P. caesia, 
P. dubia, P. stellaris, P. tenella, Xanthoria parietina, X. polycarpa 

Hemiapofity 

Acarospora fuscata, Cladonia chlorophaea s.l., Evernia prunastri, Hypo-
cenomyce scalaris, Hypogymnia physodes, Lecanora chlarotera, L. con-
izaeoides, Lecidella elaeochroma, Parmelia sulcata, Porpidia crustulata, 
Scoliciosporum chlorococcum 

 
 
 Wpływ antropopresji na skład ilościowy lichenobioty przejawia się w różno-
raki sposób. Wobec braku naturalnych substratów, wytwory człowieka stają się 
nowymi podłożami do zasiedlenia. Przy niedostatku forofitów, gatunki będące 
z natury epifitami, kolonizują drewniane płoty, papę, drewniane ogrodzenia poma-
lowane farbą, betonowe słupy i podmurówki, a nawet pomalowane farbą metalowe 
konstrukcje bram i ogrodzeń. Rosnące przy głównej ulicy Janowicz nieliczne drze-
wa (Aesculus hippocastanum, Syringa vulgaris, Tilia cordata) charakteryzuje dość 
uboga biota porostów. Wyjątek stanowią Betula pendula i Fraxinus excelsior (na 
stanowisku 2), których pień od strony jezdni ubogaca cała mozaika 14 gatunków 
porostów, z Parmelia sulcata, Phaeophyscia orbicularis i Ph. entheroxanta na czele.  
 Różnorodność lichenobioty w lasach badanego terenu należy ocenić jako niską. 
Sytuacja ta ma głównie związek z brakiem dostępnych siedlisk, dominacją w skła-
dzie gatunkowym biocenoz leśnych Pinus sylvestris, wycinką wiekowych drzew, 
stanowiących ostoję rzadkich gatunków o plesze listkowatej i krzaczkowatej,  
brakiem nagromadzonego martwego drewna wewnątrz lasu oraz ubożeniem gleb 
(co przekłada się na małą liczbę epigeitów – zaledwie 10 gatunków).  
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16.5.  Dyskusja i wnioski 
 
 Analiza otrzymanych wyników, dotyczących lichenobioty obszaru wsi Janowi-
cze i przyległych okolic dowodzi średniej różnorodności tej grupy organizmów 
(53 taksonów, z czego 7 zagrożonych, z epifitami – jako wyraźnie dominującą gru-
pą ekologiczną wśród omawianej bioty porostowej). Jednakże obszar ten odznacza 
się wysokim potencjałem eksploracyjnym, ze względu na niedostatek publikacji 
opisujących lichenobiotę regionu Polski północno-wschodniej, w miejscowościach 
o podobnej wielkości co wieś Janowicze. Do jakichkolwiek reprezentatywnych ana-
liz i porównań posłużyć mogą jedynie wyniki otrzymane w innych podlaskich 
wsiach: Klewinowo (Kiercul 2013a), Krynickie (Kiercul 2013b), Tryczówka (2014), 
Hermanówka (Kiercul 2015a) i Nowosady (Kiercul 2015b). Wymienione miejsco-
wości są podobne zarówno pod względem powierzchni, położenia, a także typu 
użytkowania terenu (rolnictwo). We wsi Krynickie (Kiercul 2013b) odnotowano 
77 taksonów, w tym 12 porostów zagrożonych. Dominującą grupą ekologiczną 
porostów są tam epifity (40 gatunków), chętniej porastające korę pojedynczych, 
samotnych, wolno stojących drzew, niż forofitów w zwartych drzewostanach.  
Podobną liczbę taksonów odnotowano w biocie porostowej wsi Klewinowo – 
65 gatunków, z czego 9 taksonów zagrożonych (Kiercul 2013a). Dominujące tu 
epifity (31 gatunków) najchętniej kolonizują wiekowe śródpolne i przydrożne 
drzewa. Porównywalne wyniki ze wsi Janowicze otrzymano w innych podlaskich 
wsiach, tj.: Nowosady – 39 gatunków (z czego 5 zagrożonych) (Kiercul 2015b), 
Tryczówka – 39 taksonów (w tym 4 zagrożone) (Kiercul 2014), oraz Hermanówka 
– 38 (w tym 4 zagrożone) (Kiercul 2015a). We wszystkich wymienionych powyżej 
wsiach, dominującą grupą ekologiczną porostów, są również epifity – w Nowosa-
dach Kiercul odnotowała 27 gatunków o tej preferencji (2015b), w Hermanówce – 
26 (2015a), a w Tryczówce – 24 taksony (2014). 
 Powyższe analizy sprowadzają się do wniosku, iż pomimo, że zróżnicowanie 
florystyczne lichenobioty wsi Janowicze i przyległych do niej okolic jest umiarko-
wane, to obserwowana dobra kondycja, a także liczebność plech rzadkich gatunków 
świadczą o znikomym wpływie antropopresji na badanych obszarach. 
 
 
Podziękowania 

Pragnę serdecznie podziękować Recenzentom za cenne uwagi do niniejszego opra-
cowania. 
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Streszczenie 
W pracy scharakteryzowano porosty jako organizmy biowskaźnikowe. Opisano wybrane cechy 
anatomiczne, morfologiczne oraz fizjologiczne plech porostów oraz ich właściwości sorpcyjne. 
Scharakteryzowano metody lichenoindykacyjne (terenowe i laboratoryjne, w tym metody: flory-
styczne, anatomiczno-morfologiczne, fizjologiczne, analityczno-chemiczne). Przedstawiono wybra-
ne przykłady wykorzystania porostów do oceny zanieczyszczenia powietrza atmosferycznego różny-
mi polutantami. Zebrano także dane na temat badań lichenomonitoringowych prowadzonych 
na terenie Polski oraz na temat gromadzenia i analiz wyników badań i obserwacji.  
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17.1.  Wstęp 
 
 Porosty (Lichenes) należą do królestwa grzybów Mycota. Są plechowymi orga-
nizmami symbiotycznymi, złożonymi z dwóch komponentów: autotroficznego 
glonu (fotobionta) i heterotroficznego grzyba (mykobionta). Glonami najczęściej 
tworzącymi plechy porostów są zielenice (Chlorophyta) oraz sinice (Cyanophyta) – 
w 10% i w 3% oba typy fotobiotów. Mykobiontem są najczęściej grzyby workowce 
(Ascomycota). Fotobionty, w połączeniu z różnymi grzybami, tworzą odmienne 
taksony porostów (Oksanen 2006). Proces powstawania porostów nazywany jest 
lichenizacją, stąd ich nazwa synonimowa – grzyby lichenizowane. 
 Wzajemne zależności pomiędzy biontami są różnie traktowane: od helotyzmu 
(niewolnictwa), poprzez grzybopasożytnictwo, glonopasożytnictwa do symbiozy. 
Najczęściej wzajemne relacje pomiędzy partnerami tłumaczy się jako symbiozę 
mutualistyczną, gdzie glon pobudzany jest przez substancje (głównie kwas askorbi-
nowy) wytwarzane przez grzyb do fotosyntezy. Grzyb natomiast dostarcza glonom 
wody wraz z substancjami mineralnymi, stwarza mu schronienie oraz chroni go 
przed niską temperaturą. Plecha porostów tworzy nową jakość w stosunku do każ-
dego z komponentów, przy czym pewne cechy anatomiczno-morfologiczne nie są 
przez nie zatracone. 
 Porosty są organizmami zmiennowodnymi (poikilohydrowymi). Stopień 
uwodnienia ich plech jest zależny od stopnia wilgotności powietrza. Porosty pobie-
rają wodę atmosferyczną z powietrza (głównie w postaci pary wodnej), całą  
powierzchnią plechy bez jej uprzedniego przejścia w stan ciekły, w sposób czysto 
fizyczny, w cyklu dobowym (Matwiejuk 2000). 
 Specyficzną cechą porostów jest zdolność wytwarzania wtórnych substancji 
porostowych, zwanych kwasami porostowymi. Gromadzą się one, między innymi, 
na powierzchni strzępek miąższu, w soraliach, rzadziej w warstwie korowej plechy. 
Ich udział, w zależności od gatunku, wynosi od 0,5 do 10% suchej masy porostów. 
Kwasy porostowe są wytwarzane przez grzyba z wykorzystaniem węglowodanów 
produkowanych przez glony – glukozę przez sinice oraz rybitol, erytrytol i sorbitol 
– przez zielenice wskutek rozmaitych szlaków metabolicznych (szlak octanowo-
polimalonianowy, szlak kwasu szikimowego, szlak kwasu mewalonianowego).  
Rodzaj i ilość wytwarzanych kwasów porostowych różnicują się w zależności od 
danego gatunku porostów. Nauka dysponuje opracowanymi metodami identyfika-
cji gatunków porostów na podstawie analizy zawartych w nich kwasów (chemotak-
sonomia – reakcje testowe, chromatografia cienkowarstwowa TLC, wysokosprawna 
chromatografia cieczowa HPLC) (Kłos 2007). 
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 Substancje porostowe pełnią funkcję ochronną, broniąc porost przez wpły-
wem szkodliwych czynników zewnętrznych (np. zwierząt, promieniowaniem sło-
necznym, zanieczyszczeniem środowiska). Do tej pory zidentyfikowano ok. 1050 
substancji porostowych (Molnár, Farkas 2010), z czego zaledwie 50-60 występuje 
w innych grzybach i roślinach (Nash 2008).  
 Celami pracy są: 1) ocena roli porostów w monitoringu biologicznym zanie-
czyszczeń powietrza atmosferycznego, 2) ocena właściwości porostów jako wskaź-
ników zanieczyszczeń powietrza atmosferycznego, 3) ocena i przegląd metod liche-
noindykacyjnych. 
 
 

17.2.  Biomonitoring 
 
 Biomonitoring jest miarą odpowiedzi żywych organizmów na zmiany zacho-
dzące w środowisku. Regularne, czasowe i przestrzenne obserwacje żywych organi-
zmów, jako bioindykatorów umożliwiają – na podstawie ilościowych i jakościo-
wych ich charakterystyk – określenie stanu systemu ekologicznego oraz parame-
trów biotycznych i abiotycznych jego komponentów, w tym substancji oraz oddzia-
ływań antropogenicznych. Monitoring biologiczny, uzupełniony monitoringiem 
technicznym i chemicznym, jest niezwykle przydatny do oceny skażenia środowi-
ska (Traczewska 2011). 
 Jednym z najstarszych sposobów kontroli jakości środowiska jest jego ocena 
na podstawie zmian składu gatunkowego biocenozy. Stosowane metody są oparte 
na obserwacji i identyfikacji gatunków wskaźnikowych (stenotypowych, tj. o wąskich 
i określonych granicach tolerancji) i wnioskowaniu na tej podstawie o warunkach 
abiotycznych. Jeśli wiadomo, na jaki czynnik są wrażliwe stenobionty i jakie wa-
runki preferują, to na podstawie ich obecności w środowisku, można wnioskować 
o działaniu lub występowaniu określonego czynnika środowiskowego. Podczas 
obserwacji długoterminowych gatunki wskaźnikowe umożliwiają określenie kie-
runku zmian oraz prognozowanie zdolności do samooczyszczania środowiska. 
Komponenty biologiczne mogą być badane na wielu poziomach: od molekularnego 
i komórkowego do biocenozy, poprzez poziomy pośrednie, jak organizmy i popu-
lacje (Traczewska 2011). 
 W zależności od sposobu reagowania na określone czynniki środowiskowe, 
można wyróżnić następujące kategorie bioindykacyjne: 1) skala gatunków – obec-
ność lub brak gatunków wrażliwych na określony czynnik środowiskowy, 2) wskaź-
niki akumulacji – organizmy gromadzące w swoich tkankach substancje toksyczne, 
3) wskaźniki reagujące – organizmy wskazujące różny stopień uszkodzenia swoich 
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organów pod wpływem działających czynników środowiskowych, 4) biomarkery – 
kategoria bioindykatorów wskazujących zmiany na poziomie biochemicznym, im-
munologicznym i genetycznym. 
 Biowskaźniki (indykatory biologiczne) to organizmy, które mają określony 
stopień tolerancji na czynniki środowiskowe, wykazując określone reakcje, 
gdy granica owej tolerancji zostanie przekroczona. Przykładem mogą być niektóre 
gatunki porostów, których występowanie jest limitowane przez stężenie zanieczysz-
czenia (np. ditlenku siarki) w powietrzu. 
 
 

17.3.  Lichenoindykacja 
 
 Lichenoindykacja jest jedną z metod bioindykacji, która wykorzystuje porosty 
(Lichenes) jako organizmy biowskaźnikowe.  
 Wyjątkowa wrażliwość porostów na zanieczyszczenia powietrza atmosferycz-
nego, w porównaniu z innymi roślinami wynika z tego, że: 1) chlorofil umożliwia-
jący fotosyntezę glonom porostowym pod wpływem toksyn, a zwłaszcza dwutlenku 
siarki, ulega przekształceniu w nieaktywną feofitynę – w efekcie glony obumierają; 
2) występuje bardzo mała zwartość chlorofilu w plechach na jednostkę suchej masy, 
co sprawia, że rozkład chlorofilu pod wpływem toksyn daje efekty uszkodzenia 
wielokrotnie silniejsze niż u roślin; 3) warstwa korowa tych organizmów, zbudo-
wana ze strzępek grzyba, łatwo przepuszcza roztwory z rozpuszczonymi w nich 
toksynami do wnętrza plechy; 4) porosty pobierają nieoczyszczoną wodę bezpo-
średnio z powietrza atmosferycznego (mgła, rosa), podczas gdy woda pobierana 
przez korzenie roślin jest przynajmniej częściowo przefiltrowana przez warstwy 
gleby; 5) w większości przypadków porosty są gatunkami o wąskiej skali ekologicz-
nej, co oznacza, że mają bardzo ograniczone możliwości przystosowywania się do 
zmieniających się warunków środowiska (Fałtynowicz 1995). 
 Ze względu na budowę anatomiczną, porosty charakteryzują się zdolnościami 
sorpcyjnymi, zwłaszcza w stosunku do jonów metali. Pobierają wodę i zawarte 
w niej substancje, wraz z zanieczyszczeniami, całą powierzchnią plechy. Porosty są 
wskaźnikami akumulacji – organizmami gromadzącymi w swoich plechach sub-
stancje toksyczne.  

Mechanizm sorpcji metali i radionuklidów przez porosty wynika z: 
• wymiany jonowej;  
• fizycznego wiązania substancji w plechach jako wynik reakcji obronnych 

przed toksynami; 
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• znacznie większej liczby kationów (dla manganu nawet 15 razy), co powoduje 
akumulację w strukturze pozakomórkowej niż wewnątrzkomórkowej; 

• właściwości warstwy pozakomórkowej, która tworzy bufor między otocze-
niem a wewnętrzną strukturą porostów; 

• możliwości absorpcyjnych tych organizmów: niektóre metale, np. ołów, najle-
piej kumulują się w warstwie korowej porostu, podczas gdy np. miedź, cynk 
i arsen w całej plesze, lokalizacja kobaltu zaś wykazuje charakterystyczną stra-
tyfikację (Kłos 2009). 

Absorpcja metali ciężkich może spowodować w plechach porostów: 
• uwalnianie z komórek potasu, w wyniku destrukcji błon komórkowych, co jest 

konsekwencją szkodliwego działania metali (np. miedzi); 
• uszkodzenie mitochondriów i chloroplastów na skutek oddziaływania metali 

ciężkich w kwaśnych roztworach, np. pH = 3 (Kłos 2009). 

 Porosty znalazły zastosowanie w kontroli zanieczyszczeń, takich jak: pył 
o średnicy nie większej niż 20 μm, wielopierścieniowe węglowodory aromatyczne, 
tlenki siarki, tlenki azotu oraz metale ciężkie. 
 
 

17.4.  Metody lichenoindykacyjne 
 
 Istnieje kilka metod wykorzystujących porosty w bioindykacji środowiska – 
traktowane są one wówczas jako organizmy wskaźnikowe lub monitorowe. Do me-
tod tych należą: 

Metody terenowe:  
• metody florystyczne.  

Metody laboratoryjne:  
• metody anatomiczno-morfologiczne, 
• metody fizjologiczne, 
• metody analityczno-chemiczne. 

Metody florystyczne. W badaniach florystycznych, które polegają na badaniu bio-
różnorodności i liczebności porostów, najczęściej stosowane są skale porostowe, 
modyfikowane dla obszarów geograficznych, w zależności od występujących tam 
gatunków porostów epifitycznych (nadrzewnych). Do celów lichenomonitoringu 
zostały przetestowane liczne gatunki porostów oraz granice wytrzymałości poro-
stów w zależności od stopnia skażenia powietrza, zwłaszcza tlenkami siarki.  
Uczyniono to dzięki eksperymentalnym badaniom aktywności procesów metabo-
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licznych, zwłaszcza fotosyntezy, oddychania, a następnie, przez porównanie uzy-
skanych danych, z ilością SO2 w powietrzu. Wyliczone zostały roczne wartości SO2 
w atmosferze powodujące zahamowanie fotosyntezy (Bystrek 1997).  
 Na podstawie takich badań dla Wysp Brytyjskich opracowana została pierwsza 
skala wrażliwości porostów (Hawksworth, Rose 1970) i podana procentowa war-
tość SO2 dla określonych grup gatunków. Na podstawie występowania poszczegól-
nych gatunków porostów rosnących na drzewach o dwóch odmiennych rodzajach 
kory – zeutrofizowanej i niezeutrofizowanej, Hawksworth i Rose (1970) wyróżnili 
10 stref, którym przyporządkowali odpowiednie średnie wartości stężeń SO2 w mie-
siącach zimowych. Dzięki tej skali stało się możliwe porównywanie rozmieszczenia 
poszczególnych stref na różnych obszarach lub analiz ich zmian w czasie. 
 W Polsce, skala biologiczna Hawkswortha i Rose (1970) została zmodyfiko-
wana i przystosowana do warunków południowej Polski przez Kiszkę (1990) dla 
województwa krakowskiego oraz dla Przemyśla (Kiszka 1999). 
 Dane na temat zmian w występowaniu i obfitości porostów na poziomie ga-
tunków i populacji, uzyskane w badaniach różnorodności i liczebności porostów są 
poddawane analizie w celu wykonania map, identyfikacji stref zubożenia różno-
rodności biologicznej porostów i wskazań, co do jakości powietrza. Tworzenie map 
dystrybucji rozpowszechnionych i wrażliwych porostów jest dość tanią i prostą 
metodą monitoringu jakości powietrza. Metoda ta rozróżnia strefy z różnym stop-
niem zanieczyszczenia. Wzory dystrybucji mogą obejmować obecność lub brak 
gatunków jako odpowiedź na zanieczyszczenia, zmniejszenie pokrycia gatunkami 
i rekolonizację gatunków, wynikającą z poprawy jakości powietrza (Traczewska 2011). 
 Na podstawie obserwacji składu gatunkowego porostów epifitycznych (nad-
rzewnych) można wyznaczyć siedem stref o różnym stopniu zanieczyszczenia po-
wietrza (Tab. 17.1). 
 W Polsce, głównie w miastach, najczęściej stosowaną metodą lichenoindyka-
cyjną była skala porostowa, służąca do oceny stopnia zanieczyszczenia powietrza 
atmosferycznego SO2. Skala porostowa umożliwia określenie strefy porostowej 
(strefy lichenoindykacyjnej), tzn. obszaru charakteryzującego się występowaniem 
wskaźnikowych gatunków porostów nadrzewnych o znanej odporności na stężenie 
SO2 (Matwiejuk 2007). W wielu miastach Polski stwierdzono wyraźne strefowe 
rozmieszczenie porostów. Pustynie bezporostowe (strefy najbardziej skażone) wy-
odrębniono w Krakowie (Zurzycki 1950; Kiszka 1977; Kiszka, Kościelniak 1996), 
Toruniu (Wilkoń-Michalska i in. 1968), Radomiu (Cieśliński 1974), Warszawie 
(Zimny, Kucińska 1974), Łodzi (Kuziel, Halicz 1979), Szczecinie (Marska 1979), 
miastach aglomeracji Trójmiasta (Fałtynowicz i in. 1991) i Poznaniu (Kepel 1999). 
Strefy bezporostowej nie stwierdzili Toborowicz (1976) w Kielcach, Lipnicki (1984) 



231 

w Drezdenku, Kiszka (1999) w Przemyślu oraz Matwiejuk, Korobkiewicz (2012) 
w Narwi. W Białymstoku pustynia bezporostowa występuje tylko na pojedynczych 
stanowiskach położonych w centrum miasta (Matwiejuk 2007). 
 

Tabela 17.1. Skala porostowa 

Numer 
strefy 

Nazwa strefy 
Skażenie 
powietrza SO2 
[µg SO2/m³] 

Gatunki wskaźnikowe 

I 
Bezwzględna 
pustynia  
bezporostowa 

ponad 170 brak porostów 

II 
Względna  
pustynia  
bezporostowa 

100-170 
porosty skorupiaste, np. misecznica proszkowata 
(Lecanora conizaeoides) oraz liszajec (Lepraria) 

III 
Wewnętrzna  
strefa walki 

100-70 

porosty listkowate, np. paznokietnik ostrygowy  
(Hypocenomyce scalaris), obrost wzniesiony (Physcia 
adscendens), złotorost postrzępiony (Xanthoria  
candelaria) i złotorost ścienny (X. parietina) 

IV 
Środkowa  
strefa walki 

70-50 
obok form listkowatych pojawiają się formy krzacz-
kowate, np. pustułka pęcherzykowata (Hypogymnia 
psysodes), tarczownica bruzdkowana (Parmelia sulcata) 

V 
Zewnętrzna  
strefa walki 

50-40 

formy listkowate zajmują znaczne powierzchnie 
na pniach drzew, obecne są też porosty krzaczkowate. 
Przykłady gatunków: mąkla tarniowa (Evernia pru-
nastri), mąklik otrębiasty (Pseudevernia furfuracea), 
odnożyce (Ramalina) 

VI 
Wewnętrzna  
strefa normalnej 
wegetacji 

40-30 

porosty porastają bujnie pnie i gałęzie drzew, liczne 
są gatunki bardzo wrażliwe na związki toksyczne; 
rośnie tam włostka brązowa (Bryoria fuscescens), 
brodaczka kępkowa (Usnea hirta), płucnik modry 
(Platismatia glauca) 

VII 
Typowa strefa  
normalnej  
wegetacji 

poniżej 30 

skład gatunkowy jest bogaty, wszystkie plechy są silnie 
rozwinięte, okazałe; występują tam taksony bardzo 
wrażliwe z rodzajów: włostka (Bryoria), brodaczka 
(Usnea), pawężniczka (Nephroma), granicznik  
(Lobaria) 

 
 W badaniach różnorodności i liczebności porostów stosowane są także meto-
dy polegające na obliczeniach indeksów czystości atmosfery (ang. Index of Atmos-
pheric Purity, IAP) określające wpływ źródła zanieczyszczeń na populacje porostów 
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(Czarnota 1998; Kricke, Loppi 2000; Conti, Cecchetti 2001; Szczepaniak, Bziuk 
2003; Gombert i in. 2004; Dymytrova 2009; Estrabou i in. 2009; Traczewska 2011). 
Jest to ilościowe podejście fitosocjologiczne, wymagające zbioru danych, takich jak 
częstość i procent pokrycia porostów oraz uwzględnienie wiedzy dotyczącej ich 
tolerancji na substancje toksyczne. 
 IAP umożliwia ocenę poziomu zanieczyszczenia powietrza, opartą na liczbie 
gatunków porostów, częstotliwości ich występowania (F) i tolerancji porostów na 
badanym terenie. 
 
Indeks Czystości Atmosfery (IAP) = ∑ Fi 

 Wartości IAP zwiększają się, gdy zbiorowiska stają się bardziej złożone w mia-
rę oddalania się od źródła emisji (Traczewska 2011). 
Wartości IAP są zgrupowane w pięć poziomów jakości czystości atmosfery: 
I. poziom A – 0 ≤ IAP ≤ 12,5 – bardzo wysoki poziom zanieczyszczenia, 
II. poziom B – 12,5 < IAP ≤ 25 – wysoki poziom zanieczyszczenia, 
III. poziom C – 25 < IAP ≤ 37,5 – umiarkowany poziom zanieczyszczenia, 
IV. poziom D – 37,5 < IAP ≤ 50 – niski poziom zanieczyszczenia, 
V. poziom E – IAP > 50 – bardzo niski poziom zanieczyszczenia (Kommission 
Reinhaltung der Luft im VDI und DIN 1995). 
 Jedną z metod użycia porostów w badaniach biomonitoringowych jest trans-
plantacja rdzennych (autochtonicznych) gatunków z obszarów o małym zanie-
czyszczeniu (puszcze, parki narodowe, obszary wiejskie zachowujące pierwotny 
charakter krajobrazu) na tereny, gdzie porosty nie występują w ilościach natural-
nych (pustynie porostowe) lub ich populacje w sposób znaczący są ograniczone ze 
względu na zanieczyszczenia wynikające z działalności człowieka (LeBlanc i in. 
1972; Pustelniak 1991a; Kepel 1999; Szczepaniak, Bziuk 2003; Matwiejuk 2007). 
Zanieczyszczenia mogą pochodzić z obszarów zurbanizowanych, tras szybkiego 
ruchu, obszarów przemysłowych oraz z elektrociepłowni, zakładów chemicznych 
i rafinerii (Jóźwiak i in. 2010). 
 Najczęściej stosuje się transplantację w miesiącach jesiennych i wiosennych, 
kiedy w środowisku miejskim panuje podwyższona wilgotność powietrza, związana 
z występowaniem częstych opadów i mgieł przy równoczesnym wzmożonym ob-
ciążeniu atmosfery zanieczyszczeniami. W konsekwencji, w okresie tym wytwarza 
się bardzo niekorzystny układ współzależności: wydłużony okres uwodnienia plech, 
prowadzący do zwiększenia aktywności fizjologicznej i tym samym ułatwionego 
pobierania substancji toksycznych, przy równoczesnym zwiększeniu zanieczyszcze-
nia atmosfery. Transplantowane plechy porostów poddaje się dalszym badaniom 



233 

laboratoryjnym, wykorzystując obserwacje morfologiczne, anatomiczne, analizę 
procesów fizjologicznych czy analizę chemiczną plech porostowych eksponowa-
nych na określony typ zanieczyszczeń. 
 Biowskaźnikami transplantacyjnymi są najczęściej porosty krzaczkowate 
(głównie nitkowate) lub listkowate, co wynika z ich większej wrażliwości. Do badań 
stosowanych na świecie najczęściej wykorzystywane są następujące gatunki poro-
stów: pustułka pęcherzykowata Hypogymnia physodes, mąkla tarniowa Evernia 
prunastri, tarczownica bruzdkowana Parmelia sulcata (Jóźwiak i in. 2010). 

 Metody anatomiczno-morfologiczne polegają na badaniu zmian w budowie 
anatomicznej i morfologicznej plech porostów, spowodowanych czynnikami an-
tropogennymi. W tym celu pobiera się plechy porostów z obszarów stosunkowo 
mało zanieczyszczonych i przenosi je na tereny objęte wpływem emisji miejskich 
i przemysłowych. 
 W badaniach zmian w budowie wewnętrznej porównywany jest udział żywych 
i martwych komórek glonów oraz szybkość ich obumierania (metoda kondycji 
plech pustułki pęcherzykowatej Hypogymnia physodes na podstawie aktywności 
fotobionta Trebouxia – metoda mikroskopowa). Analiza żywotności (kondycji) 
plech Hypogymnia physodes jest powszechnie uważana za miernik stężenia dwu-
tlenku siarki w powietrzu (Bystrek 1997). W Polsce metodę tę wykorzystano w kil-
ku miastach. Pustelniak (1991b) w Rzeszowie wykazała, że tempo obumierania 
plech pustułki pęcherzykowatej było większe zimą niż latem. Bystrek i Wójciak 
(1994), eksponując plechy Hypogymnia physodes w wielu punktach Lublina, stwier-
dzili całkowite obumarcie i rozpad komórek nie tylko zielonego komponenta, ale 
i strzępek tworzącego plechę porostu grzyba. Matwiejuk (2007) na terenie Białego-
stoku zaobserwowała najgorszą kondycję plech Hypogymnia physodes na stanowi-
skach eksponowanych na obszarze od centrum miasta ku południowemu wscho-
dowi i północnemu zachodowi, co jest związane z kierunkiem najczęściej wiejących 
wiatrów (z kierunków zachodnich). 

 W metodzie makroskopowej ocenia się stopień uszkodzeń plech porostów na 
podstawie wielkości zmian, przebarwień i nekroz na plechach. Metodę tę wykorzy-
stano m.in. w Poznaniu (Kepel 1999). 
 Metody fizjologiczne polegają na ocenie zmian aktywności procesów życio-
wych zachodzących w plechach porostów pod wpływem toksyn zawartych w po-
wietrzu. Porównuje się zmiany fizjologiczne w plechach eksponowanych na zanie-
czyszczenie powietrza na badanym terenie z podobnymi procesami w plechach 
porostów pochodzących z terenów uznanych za czyste. 



234 

 Przykładem badań procesów fizjologicznych jest pomiar zmian konduktyw-
ności wody po zanurzeniu w niej porostów, wywołany wyciekaniem jonów z wnę-
trza komórek wskutek uszkodzenia błon komórkowych (Garty i in. 2003) oraz ba-
danie intensywności wydzielania etylenu C2H4, nadmiernie wytwarzanego przez 
porosty pod wpływem toksyn (Epstein i in. 1986; Garty i in. 2000). 
 Często badanym wskaźnikiem fizjologicznym są zmiany aktywności fotosyn-
tetycznej glonów. Fabiszewski i in. (1983), na podstawie zmian intensywności foto-
syntezy transplantowanych plech Hypogymnia physodes, obejmujących zakres od 
całkowitej inhibicji tego procesu do wartości 80% kontroli, określili pięć stref ska-
żeń środowiska i izolinię stężeń dwutlenku siarki wokół Zakładów w Lubińskim 
Zagłębiu Miedziowym. 
 Pomocniczą rolę w ocenie stopnia skażenia atmosfery stanowią pomiary za-
wartości chlorofilu i feofityny w transplantowanych porostach (Fabiszewski i in. 
1983, Boonpragob 2000). 
 W badaniach aktywności procesów fizjologicznych stosowane są metody fluo-
rescencyjne, które można wykorzystywać w terenie (in situ), unikając w ten sposób 
możliwych zmian fizjologicznych, wywołanych transportem oraz przechowywa-
niem porostów, co skutkuje „laboratoryjnym stresem komórek” (Czarnota 1998). 

 Metody analityczno-chemiczne polegają na analizie składu chemicznego poro-
stów: mikro- i makropierwiastków kumulowanych w ich plechach. Stosując liche-
noindykacyjne metody analityczno-chemiczne wyznacza się strefy zanieczyszczenia 
środowiska oraz bada źródła i kierunki rozprzestrzeniania się polutantów. 
 Badania te mają na celu ocenę i monitoring zanieczyszczenia środowiska 
np. w pobliżu zakładów produkcyjnych, aglomeracji miejskich i naturalnych emito-
rów (np. wulkanów). Dotyczą także metod analizy i kierunków rozprzestrzeniania 
się zanieczyszczeń na terenach nieuprzemysłowionych oraz korelacji między za-
wartością pierwiastków śladowych w plechach porostów, w powietrzu i w glebie 
(Fabiszewski i in. 1983; Kral i in. 1989; Czarnota 1995; Kepel 1999; Conti i in. 2004; 
Kłos 2007; Matwiejuk 2007). 
 

17.5.  Podsumowanie 
 
 Porosty uznawane są za klasyczny przykład biologicznego wskaźnika zanie-
czyszczenia powietrza atmosferycznego. Duża ich wrażliwość na zanieczyszczenia 
powodowana jest biologią tych organizmów i warunkami ich życia. Organizmy te 
korzystają z występujących w powietrzu związków mineralnych i organicznych 
źródeł azotu. Wodę pobierają również z atmosfery, głównie w postaci gazowej. 
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Związanie swego bytu z atmosferą jest przyczyną, że porosty znalazły się w grupie 
organizmów najbardziej wrażliwych na zanieczyszczenia powietrza i powszechnie 
traktowane są jako najczulsze biotesty w monitoringu biologicznym, rejestrujące 
skażenia dwutlenkiem siarki, tlenkami azotu, a także metalami ciężkimi oraz radio-
aktywnymi izotopami. Wrażliwość porostów na zanieczyszczenia atmosfery została 
jednoznacznie udokumentowana doświadczalnie w warunkach laboratoryjnych 
i poparta badaniami terenowymi. Opracowano różnorodną tematykę i metody 
badawcze. 
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Streszczenie 
W wyniku ekspansywnej gospodarki realizowanej przez człowieka od wielu lat obserwuje się 
wzrost zanieczyszczeń środowisk wodnych metalami ciężkimi, co powoduje poważne problemy 
w funkcjonowaniu i stabilności ekosystemów. Obiecujące możliwości w procesach usuwania metali 
daje fitoremediacja, która wykorzystuje naturalną zdolność wybranych gatunków roślin do pobie-
rania i detoksykacji ksenobiotyków z otoczenia. Dzięki ewolucyjnie wykształconym strategiom 
adaptacyjnym do życia w skażonych środowiskach, glony mogą skutecznie uczestniczyć w fitore-
mediacji metali ciężkich z ekosystemów wodnych.  

Organizmy te charakteryzują się szybkim tempem podziałów komórkowych i przyrostu biomasy 
oraz dużą zdolnością absorpcji i akumulacji pierwiastków metalicznych. Proces sekwestracji jonów 
metali jest możliwy dzięki dużej powierzchni komórkowej, obecności grup funkcyjnych w ścianach 
komórkowych, które mają wysokie powinowactwo wobec metali i ich immobilizacji, oraz kom-
partmentacji w wakuoli. Wykazano, że organizmy te, w odpowiedzi na obecność metali, syntezują 
specyficzne, bogate w cysteinę peptydy zwane fitochelatynami, należące do III klasy metalotionein, 
które wiążą je w nietoksyczne kompleksy, i w ten sposób unieszkodliwiają. Nieliczne badania 
wskazują na obecność w komórkach glonów specyficznych transporterów błonowych, które trans-
portują nadmiar jonów metali z cytozolu do wakuoli, gdzie są unieszkodliwiane. Stwierdzono 
również ich transformację do form mniej toksycznych na drodze enzymatycznych reakcji. Dzięki 
tym mechanizmom dostosowawczym glony wykazują wysoką zdolność usuwania metali. W ten 
sposób mogą być praktycznie wykorzystywane w oczyszczaniu ekosystemów wodnych. 
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18.1.  Wstęp 
 
 Rozwój cywilizacji i działalności człowieka spowodował wzrost poziomu za-
nieczyszczeń metalami ciężkimi. Zjawisko to szczególnie widoczne jest w wodach 
powierzchniowych śródlądowych, a także morskich przybrzeżnych, wodach glebo-
wych i płytkich wodach gruntowych. Zanieczyszczenie wód ma szczególne znacze-
nie ze względu na rolę, jaką pełnią one w obrocie pierwiastków. Stężenie metali 
ciężkich w akwenach zależy głównie od właściwości fizyko-chemicznych tych pier-
wiastków, rozpuszczalności, zanieczyszczeń w wodzie, pH, potencjału utleniająco-
redukującego, a także możliwości tworzenia rozpuszczalnych kompleksów. Metale 
ciężkie, tj. kadm (Cd), rtęć (Hg) czy ołów (Pb) w stosunku do roślin wykazują wy-
soką toksyczność. Ulegają kumulacji w organizmach roślinnych i charakteryzują się 
długim okresem połowicznego rozpadu. Jednak oddziaływania między metalami 
ciężkimi a glonami wodnymi są złożone i poznane w niedostatecznym stopniu 
(Srivastava, Majumder 2008; Piotrowska i in. 2010; Piotrowska-Niczyporuk i in. 
2012; Polonini i in. 2015). 
 Niniejszy rozdział stanowi przegląd literatury naukowej dotyczącej zastoso-
wania biomasy glonów w akumulacji i usuwaniu metali ciężkich ze środowiska 
wodnego w procesie zwanym fitoremediacją, oraz mechanizmów uczestniczących 
w odporności tej grupy organizmów na toksyczny wpływ tych pierwiastków.  
 
 

18.2.  Czy glony mogą być wykorzystywane w fitoremediacji? 
 
 Fitoremediacja polega na zastosowaniu w skażonym środowisku roślin zdol-
nych do wzrostu i oddziaływania na zachodzące w nim: biologiczne, chemiczne 
oraz fizyczne procesy, by w efekcie przyczynić się do usunięcia ksenobiotyków 
z układu biologicznego (Ali i in. 2013, Gupta i in. 2013). Techniki fitoremediacji, 
oprócz oczywistych korzyści, wynikających z oczyszczenia środowiska naturalnego 
ze szkodliwych substancji, posiadają także szereg innych zalet. Można je stosować 
bezpośrednio w miejscu wystąpienia skażenia, są tanie, a pobrane przez roślinę 
zanieczyszczenia są ulokowane w wytworzonej biomasie, która – jako substancja 
organiczna, może być utylizowana. Jak każda technologia, fitoremediacja ma także 
swoje słabe strony. Jednym z podstawowych ograniczeń jest stosunkowo długi czas 
oczekiwania na pożądane rezultaty (Piotrowska-Niczyporuk, Bajguz 2013). 
 Ostatnio duże zainteresowanie budzi zastosowanie glonów (alg) w oczyszcza-
niu środowiska. Stanowią one grupę morfologiczno-ekologiczną, składającą się 
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tradycyjnie z kilku niespokrewnionych linii ewolucyjnych organizmów plecho-
wych. Cechami łączącymi gromady należące do glonów jest w większości przypad-
ków autotrofizm i funkcja pierwotnego producenta materii organicznej w zbiorni-
kach wodnych oraz pierwotna, beztkankowa budowa ciała. Algi mogą być mikro-
skopijne (mikroalgi) lub dochodzić nawet do kilkudziesięciu metrów długości (ma-
kroalgi) (Lee 2008). Organizmy te charakteryzują się szybkim tempem podziałów 
komórkowych i przyrostu biomasy oraz dużą zdolnością wiązania (biosorpcji) 
i detoksykacji metali ciężkich, co sprawia że mogą być efektywnie wykorzystywane 
w fitoremediacji, zwłaszcza w usuwaniu metali ciężkich z ekosystemów wodnych 
(Gin i in. 2002; Srivastava, Majumder 2008; Piotrowska-Niczyporuk i in. 2012; Ra-
jamani i in. 2014; Polonini i in. 2015). Zidentyfikowano dwa główne mechanizmy 
tolerancji alg na obecność toksycznych jonów metali: 1) wykluczenie metali, pole-
gające na ich zatrzymaniu na zewnątrz ściany komórkowej, co jest wykorzystywane 
w procesie biosorpcji metali, oraz 2) zmniejszenie biodostępności metali w środo-
wisku, poprzez ich chelatowanie z organicznymi ligandami wewnątrz komórek alg 
(Ryc. 18.1) (Perales-Vela i in. 2006; Rajamani i in. 2014; Polonini i in. 2015). Oba te 
mechanizmy mają kluczowe znaczenie w praktycznym zastosowaniu tej grupy or-
ganizmów w procesie fitoremediacji. 
 
 

18.3.  Biosorpcja metali przez glony 
 
 Biosorpcja jest procesem szybkiego, odwracalnego wiązania jonów metali 
z roztworów wodnych przez biomasę organizmów. Proces ten ma charakter bierny 
i nie podlega kontroli metabolizmu komórkowego (Davis i in. 2003; Wang, Chen 
2009). Wiązanie jonów metali może zachodzić zgodnie z mechanizmem adsorpcji 
fizycznej lub chemicznej, takich jak: wymiana jonowa, kompleksowanie, mikrostrą-
canie czy chelatowanie. Podstawowym czynnikiem, mającym wpływ na wydajność 
biosorpcji jest specyficzna budowa chemiczna ściany komórkowej organizmów. 
Ściana komórkowa stanowi mechaniczną i chemiczną barierę dla swobodnego 
wnikania metali do symplastu i u niektórych gatunków może zatrzymywać 80-95% 
ilości metalu pobieranego przez komórki, co wykazano dla jonów miedzi (Cu), 
cynku (Zn), Pb i niskich stężeń glinu (Al) (Hamdy 2000; Javanbakht i in. 2014).  
 W zależności od gatunku alg, budowa ściany komórkowej wykazuje pewne 
zróżnicowanie, wynikające z obecności różnych makrocząsteczek (polisacharydów, 
lipidów, białek), charakteryzujących się występowaniem licznych miejsc wykazują-
cych zdolność wiązania metali (Javanbakht i in. 2014). Jony te są adsorbowane 
przez biomasę alg najczęściej w wyniku, wymienionych wcześniej, fizykochemicz-
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nych oddziaływań z grupami funkcyjnymi (np. karboksylową, hydroksylową, ami-
nową, siarczanową, fosforanową), znajdującymi się na powierzchni ściany komór-
kowej (Davis i in. 2003; Wang, Chen 2009). Wydajność procesu biosorpcji metali 
ciężkich przez glony jest również cechą wynikającą z ich budowy i związaną z tym 
przynależnością taksonomiczną do danej gromady i gatunku. Hashim, Chu (2004) 
poddali ocenie możliwości biosorpcji Cd przez siedem gatunków makroalg zalicza-
nych do gromady brunatnic (Sargassum siliquosum J. Agardh, Sargassum baccula-
ria (Mertens) C. Agardh, Padina tetrastromatica Hauck, zielenic (Chaetomorpha 
linum (O. F. Müller) Kützing) oraz krasnorostów (Gracilaria changii (B. M. Xia 
i I. A. Abbott), Gracilaria edulis (S. G. Gmelin) P. C. Silva, Gracilaria salicornia 
(C. Agardh) E. Y. Dawson). Stwierdzono, że najbardziej efektywnym biosorbentem 
jest brunatnica Sargassum baccularia, nieco niższą aktywność posiada Chaeto-
morpha linum – należąca do gromady zielenic, natomiast najsłabiej absorbuje Gra-
cilaria salicornia – zaliczana do krasnorostów. W Polsce dominującą grupę glonów 
stanowią zielenice i brunatnice, dlatego zasadne może być kontynuowanie badań, 
mających na celu zastosowanie w fitoremediacji rodzimych gatunków (Urbańska, 
Kłosowski 2012). 
 Liczne dane naukowe wskazują, że najwydajniejszymi biosorbentami są bru-
natnice z rodzaju Sargassum (Wang, Chen 2009). W strukturze ściany komórkowej 
tej grupy glonów występują włókniste obszary, złożone głównie z luźno ułożonych 
mikrofibryli celulozowych, wkomponowanych w bezpostaciowe matrix kwasu poli-
sacharydowego, tworzącego ponadto połączenia z białkami (Vijayaraghavan, Prabu 
2006). Kwasy alginowe wyizolowane z brunatnic są liniowymi karboksylowanymi 
polimerami, składającymi się głównie z kwasów β-D-mannuronowego (M-blok) 
i α-L-guluronowego (G-blok), połączonych w różnych proporcjach wiązaniem  
1,4-glikozydowym. Sekwencje bloków M i G wykazują istotne zróżnicowanie struk-
turalne, a ich proporcje w alginianach determinują właściwości fizyczne i reaktyw-
ność tej grupy polisacharydów. W strukturach kwasów alginowych występuje rów-
nież siarczan fukozy. Kwaśne polisacharydy, występujące w ścianach komórkowych 
brunatnic, są wskazywane jako czynnik decydujący o pojemności biosorpcyjnej 
względem metali (Davis i in. 2003; Vijayaraghavan, Prabu 2006; Urbańska, Kłosow-
ski 2012).  
 Jednokomórkowe glony (mikroalgi) również charakteryzują się wysokim po-
tencjałem wiązania i usuwania metali ze środowiska wodnego na poziomie 0,1 g 
metalu/g suchej masy glonów. W ścianie komórkowej Chlamydomonas reinhardtii 
P. A. Dangeard, w której stwierdzono obecność glikoprotein bogatych w hydroksy-
prolinę, zidentyfikowano następujące grupy funkcyjne zdolne do wiązania metali: 
aminową, hydroksylową, karboksylową i karbonylową. Dzięki temu gatunek ten 
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efektywnie absorbował na powierzchni ściany komórkowej jony Hg, Cd i Pb 
(Tüzün i in. 2005; He i in. 2011). Wydajność wiązania metali przez Chlamydomo-
nas reinhardtii zależy również od pH środowiska. Wykazano, że biosorpcja Cd jest 
najefektywniejsza przy pH 8,0, natomiast przy pH 2,0 metal ten jest uwalniany ze 
ścian komórkowych do otoczenia wodnego. Ponadto, w ścianie komórkowej Chla-
mydomonas reinhardtii stwierdzono obecność glikoprotein zawierających grupy 
siarczanowe w postaci siarczanowych estrów z oligosacharydami, które najprawdo-
podobniej uczestniczą nie tylko w wiązaniu metali, ale również chronią komórki 
przed odwodnieniem (Cai et al. 1995). Liczne badania wskazują, że pozostałe ga-
tunki mikroalg również skutecznie przeprowadzają proces biosorpcji. Glony z ro-
dzaju Chlorella czy Scenedesmus potrafią związać odpowiednio 48% i 31% jonów 
chromu (Cr) z roztworów wodnych (Travieso et al. 2002) oraz efektywnie wiążą 
Zn, Cu, Cd, Pb i bar (Ba) (Peña-Castro i in. 2004; Piotrowska-Niczyporuk i in. 
2012, 2015; Polonini i in. 2015). Dunaliella salina Teodoresco posiada wysoką 
zdolność akumulacji Zn, Cu i Pb, natomiast najniższą efektywność wykazuje 
w stosunku do toksycznych jonów Cd (Liu i in. 2002).  
 Zastosowanie glonów w biosorpcji metali ciężkich jest obecnie przedmiotem 
licznych prac naukowych. Stwierdzono, że jest to tani, szybko zwiększający biomasę 
surowiec odnawialny, występujący w dużych ilościach w morzach i oceanach, cha-
rakteryzujący się dużą pojemnością biosorpcyjną względem metali ciężkich. Zasto-
sowanie tych organizmów w technologiach oczyszczania nabiera szczególnego zna-
czenia wobec konieczności poszukiwania nowych, korzystnych dla środowiska 
i uzasadnionych ekonomicznie rozwiązań (Urbańska, Kłosowski 2012).  
 
 

18.4.  Detoksykacja metali przez glony 
 
 Metale ciężkie były obecne w środowisku naturalnym od początku życia, stąd 
uważa się, że mechanizmy obronne neutralizujące ich toksyczność rozwinęły się 
w wyniku tak wczesnej ekspozycji pierwotnych organizmów, do których należą 
glony, na ich działanie. Dzięki ewolucyjnie wykształconym strategiom adaptacyj-
nym do życia w skażonych środowiskach, glony mogą skutecznie uczestniczyć 
w fitoremediacji metali ciężkich z ekosystemów wodnych. Do mechanizmów 
obronnych należą: synteza peptydów wiążących metale, kompartmentacja w waku-
oli, transport metali z cytoplazmy do wakuoli oraz transformacja metali (Ryc. 18.1). 
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Rycina 18.1. Losy jonów metali w komórkach glonów 

Objaśnienia: MeL – kompleks metalu z ligandem w roztworze wodnym; L – ligand; Men+ – wolny jon 
metalu; Me-X – jon metalu związany z organicznym ligandem ściany komórkowej; E – glutaminian;  
C – cysteina; G – glicyna; γEC – glutamylocysteina; γECS – syntetaza glutamylocysteinowa; GS – syntetaza 
glutationowa; γECG – glutation; PCS – syntaza fitochelatynowa; ([γEC]2G) – fitochelatyna 2; [γEC]2G-Me – 
kompleks fitochelatyny z metalem; LMW – mała masa cząsteczkowa; HMW – duża masa cząsteczkowa; 
DMT1 – transporter błonowy; S2- – jony siarki; * – reakcja się powtarza i łańcuch fitochelatyny się wydłu-
ża; • – fitochelatyna jest odłączana, gdy jest usuwana na zewnątrz komórki  

Źródło: opracowanie własne na podstawie: Cobbett, Goldsbrough 2002 
 
 
18.4.1.  Fitochelatyny a detoksykacja metali ciężkich 

 Wśród mechanizmów obronnych istotną rolę odgrywa wiązanie metali przez 
wewnątrzkomórkowe ligandy peptydowe i białkowe. W komórkach glonów euka-
riotycznych pierwszą linię obrony przed jonami metali ciężkich stanowią przede 
wszystkim fitochelatyny oraz ich prekursor – glutation (γECG) (Pawlik-Skowroń-
ska 2002; Cobbett, Goldsbrough 2002). 
 Fitochelatyny (PC) należą do III klasy metalotionein (MtIII) – peptydów 
uczestniczących w detoksykacji metali występujących u glonów, roślin wyższych 
i pewnych gatunków drożdży. U glonów, podobnie jak u roślin wyższych, są synte-
tyzowane z glutationu lub jego homologów przez konstytucyjny enzym syntazę 
fitochelatynową (PCS) w cytozolu (Ryc. 18.1), a najprawdopodobniej także w chlo-
roplastach i mitochondriach (Roncarati i in. 2015). Enzym ten ulega aktywacji 
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przez wnikające do komórki jony metali ciężkich i metaloidów. Do najsilniejszych 
induktorów syntezy fitochelatyn należy Cd, w mniejszym stopniu syntezę ich sty-
mulują następujące jony: Pb, Zn, Cu, Hg, srebro (Ag), bizmut (Bi) i złoto (Au) 
(Cobbett, Goldsbrough 2002). Synteza fitochelatyn rozpoczyna się niemal natych-
miast po rozpoczęciu ekspozycji na metale. Ustaje natomiast, gdy tylko wewnątrz-
komórkowe jony metalu zostaną związane. Po zaprzestaniu ekspozycji, fitochelaty-
ny szybko ulegają degradacji. Ogólna struktura fitochelatyn przedstawia się nastę-
pująco: (γEC)nG, gdzie poszczególne symbole oznaczają: E – glutaminian, C – 
cysteina, G – glicyna, natomiast n=2-11. Masa cząsteczkowa fitochelatyn waha się 
od 2000 do 10000 kDa. Ze względu na dużą zawartość reszt cysteiny, posiadającej 
grupę sulfhydrylową (-SH), oddziałują z dużym powinowactwem z jonami metali 
ciężkich. Zarówno glutation, jak i fitochelatyny tworzą stabilne kompleksy przy pH 
charakterystycznym dla cytoplazmy, jednakże fitochelatyny zawierające od 2 do 7 
grup -SH cysteiny w cząsteczce, mają największą pojemność kompleksującą metale 
(Török i in. 2015). 
 Glony należące do różnych grup systematycznych mogą różnić się ilością oraz 
wielkością polimerów fitochelatyn syntetyzowanych w odpowiedzi na szereg metali 
ciężkich. U glonów dominują fitochelatyny o n=2, co potwierdziły badania m.in. na 
Scenedesmus acutiformis Schröder (Perales-Vela i in. 2006). Török i in. (2015) suge-
ruje, że wydłużanie łańcucha peptydowego powoduje zwiększenie tolerancji roślin 
wodnych i glonów na obecność metali ciężkich w środowisku wodnym. W związku 
z tym glon Phaeodactylum tricornutum Bohlin charakteryzuje się największą od-
pornością na Cd, ponieważ syntezuje fitochelatyny znacznie dłuższe (n=9) niż po-
zostałe gatunki alg (Perales-Vela i in. 2006).  
 Jednakże, jak dotąd, publikacje na temat struktury, syntezy i roli fitochelatyn 
u glonów są nieliczne. Indukcję ich syntezy pod wpływem metali ciężkich stwier-
dzono u kilkunastu gatunków glonów należących do różnych grup systematycz-
nych, głównie Chlorophyceae (Gómez-Jacinto i in. 2015). Pomiędzy poszczególny-
mi gatunkami glonów zaobserwowano znaczne różnice pod względem ilości pobie-
ranego metalu, jak również ogólnej ilości produkowanych fitochelatyn i poszcze-
gólnych ich oligomerów (Perales-Vela i in. 2006). U wszystkich badanych glonów 
wzrost stężenia metalu ciężkiego w środowisku zewnętrznym powodował wzrost 
jego stężenia wewnątrzkomórkowego. W większości przypadków skorelowane to 
było ze wzrostem poziomu fitochelatyn (Pawlik-Skowrońska 2002). Dwa glony 
morskie Thalassiosira weissflogii (Grunow) G. Fryxell i Hasle oraz Thalassiosira 
pseudonana Hasle i Heimdal charakteryzowały się wzrostem aktywności syntazy 
fitochelatynowej oraz syntezy fitochelatyn w odpowiedzi na metale ciężkie (Ahner 
i in. 1994), co znacznie zwiększało ich zdolność przeżycia w skażonych wodach. 
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Wzrost tolerancji glonów na metale ciężkie jest skorelowany ze zdolnością syntezy 
tych peptydów, co potwierdziły badania u glonów takich jak Chlamydomonas rein-
hardtii – eksponowanych na Cd, Pb i Hg, Scenedesmus acutus Meyen – traktowa-
nych jonami Cr czy Phaeodactylum tricornutum – w odpowiedzi na Cu (Perales-
Vela i in. 2006; Scheidegger i in. 2011; Gómez-Jacinto i in. 2015).  
 Jak dotąd, w kilku zaledwie przypadkach udało się stwierdzić obecność fito-
chelatyn w próbkach glonów pobranych bezpośrednio z zanieczyszczonych środo-
wisk. Uzyskane wyniki są jednak obiecujące. Niewielką ilość fitochelatyn rzędu 
kilku-kilkunastu μmoli/g chlorofilu wykryto w próbkach fitoplanktonu Zatoki 
Massachusetts, której wody zanieczyszczone są ściekami. Zawartość w nich fitoche-
latyn malała wraz z oddaleniem od brzegu (Anher i in. 1994). U zielenicy Stigeoclo-
nium tenue (C. Agardh) Kützing, zasiedlającej wody o różnym stężeniu metali cięż-
kich, w odpowiedzi na wysokie stężenia Zn, Cd, Pb oraz na ich mieszaninę, jako 
pierwsza linia obrony następowała głównie synteza fitochelatyn (Pawlik-Skowroń-
ska 2001).  
 Prawdopodobnie fitochelatyny u glonów nie tylko uczestniczą w komplekso-
waniu toksycznych jonów metali, mogą również odgrywać istotną rolę w homeo-
stazie niezbędnych mikroelementów oraz metabolizmie siarki (Perales-Vela i in. 
2006). 
 
18.4.2.  Sekwestracja metali w wakuoli glonów 

 Innym mechanizmem detoksykacji, zwiększającym odporność glonów euka-
riotycznych na metale ciężkie mogłaby być sekwestracja metali w wakuolach (Ryc. 
18.1.). Jak stwierdzono w krótkotrwałych eksperymentach u Chara corralina Klein 
i C. L. Willdenow, Zn jest szybko transportowany z cytoplazmy do wakuoli (Reid 
i in. 1996). Obecność Cd stwierdzono także w wakuolach jednokomórkowych zie-
lenic Dunaliella bioculata R. W. Butcher i Tetraselmis suecica (Kylin) R. W. Butcher 
oraz okrzemki Skeletonema costatum (Greville) Cleve narażonych na ten metal 
(Perales-Vela i in. 2006). Mikroalga należąca do zielenic Dictyosphaerium chlorello-
ides (Nauman) Komárek i Perman akumuluje jony Cr w ścianie komórkowej, cyto-
plazmie, chloroplastach, ale przede wszystkim w wakuoli (Pereira i in. 2013). 
U glonów z rodzaju Scenedesmus, rosnących w obecności wysokich stężeń Cu,  
wykazano odkładanie związków tego metalu w wakuoli oraz jądrze komórkowym. 
Los metali w wakuolach glonów nie jest znany, chociaż analogicznie do roślin  
wyższych można by przypuszczać, że są one wiązane przez organiczne ligandy, 
takie jak kwasy organiczne (Pawlik-Skowrońska 2002). 
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 Istnieje również hipoteza, że w przenoszeniu nadmiaru metali z cytoplazmy 
do wakuoli uczestniczą fitochelatyny tworzące kompleksy z metalami (Pawlik-
Skowrońska 2002). Dzięki analizom przy pomocy promieni X i metod mikrosko-
powych mechanizm ten został dobrze scharakteryzowany u drożdży oraz u wybra-
nych gatunków glonów (Talarico 2002). Sekwestracja kompleksów fitochelatyn 
z metalami ciężkimi została stwierdzona w wakuolach zielenicy Chlamydomonas 
reinhadtii oraz u morskiej okrzemki Thalassiosira weissflogii (Perales-Vela i in. 
2006). Natomiast w wakuolach zielenicy Dunaliella bioculata stwierdzono obecność 
kompleksu Cd z siarką (Heuillet i in. 1986). Z kolei, w wakuolach innej zielenicy 
Chlorella fusca Shihira i R.W. Krauss występowały granule polifosforanowe zwią-
zane z Cu, Zn, żelazem (Fe) i Al (Wong i in. 1994).  
 
18.4.3.  Transportery błonowe metali u glonów 

 Jednym z intensywniej badanych aspektów metabolizmu metali u roślin jest 
identyfikacja i charakterystyka białkowych transbłonowych transporterów tych 
jonów. Do tej pory jedynie u glonów z rodzaju Chlamydomonas stwierdzono wy-
stępowanie białek transportujących metale z tonoplastu do wakuoli (Blaby-Haas, 
Merchant 2012). Są to białka DMT1 (Ryc. 18.1.) należące do rodziny Nramp od-
powiedzialne za pobieranie i transport jonów manganu (Mn), Fe, Cd i Cu, ale nie 
Zn (Rosakis, Köster 2005). W komórkach zielenicy Chlamydomonas reinhadtii 
stwierdzono również obecność białka transportującego Fea1, które jest odpowie-
dzialne za transport jonów Fe. Ekspresja genów kodujących Fea1 zachodzi wyłącz-
nie w warunkach stresowych, takich jak ekspozycja na Cd, niedobór jonów Fe oraz 
wysokie (3%) stężenie CO2 (Narayanan i in. 2011). Mechanizm transportu metali 
w komórkach Chlamydomonas reinhadtii został w pewnym stopniu poznany dzięki 
zastosowaniu metod inżynierii genetycznej. Do komórek tego gatunku glonu 
wprowadzono syntetyczny gen kodujący peryplazmową metalotioneinę typu II, 
zbudowaną z pięciu podjednostek, z których każda może związać od 7 do 8 atomów 
Cd. W ten sposób transgeniczna alga wykazywała odporność na letalne stężenia Cd 
oraz akumulowała 5 razy więcej jonów tego pierwiastka niż typ dziki. Wyniki te 
sugerują, że peryplazmowa metalotioneina buforowała zewnątrzkomórkowy Cd 
redukując znacznie jego toksyczność (Perales-Vela i in. 2006).  
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18.4.4.  Metabolizm metali ciężkich w cytoplazmie komórek glonów 

 Mikroorganizmy są zdolne do chemicznej transformacji niektórych metali 
ciężkich w wyniku procesów utleniania, redukcji, alkilacji i dealkilacji, co zwiększa 
ich odporność na ten stres abiotyczny (Pawlik-Skowrońska 2002). Nieliczne donie-
sienia dotyczą transformacji metali w komórkach glonów. Przykładowo, u odpor-
nej na Hg zielenicy Chlorella sp. stwierdzono enzymatyczną redukcję i ulatnianie 
tego pierwiastka (De Filippis, Pallaghy 1976). Również u brunatnic morskich ob-
serwowano proces metylacji Hg i jej detoksykacji (Davis i in. 2003). U odpornej na 
arsen (As) Chlorella vulgaris Beijerinck wykazano metylację i usuwanie As z komó-
rek (Maeda i in. 1992). Niektóre glony morskie pobierają ze środowiska jony As 
i przekształcają je w związki organiczne (np. do arsenobetainy), co znacznie obniża 
jego toksyczność (Davis i in. 2003). W komórkach Ankistrodesmus falcatus (Corda) 
Ralfs obserwowano debutylację lub demetylację organicznych związków Zn i Pb 
(Maguire i in. 1984). Wykazano również, że komórki zielenicy Chlamydomonas 
reinhadtii oraz krasnorostu Cyanidioschyzon merolae P. De Luca, R. Taddei 
i L. Varano akumulują ze środowiska wodnego jony Cd i wewnątrzkomórkowo 
przekształcają je do siarczku kadmu (CdS). Proces ten zachodzi dzięki zwiększonej 
aktywności enzymu desulfhydrazy cysteinowej pod wpływem stresu metalu cięż-
kiego, który odpowiada za odłączenie jonów siarki od cysteiny, reagujących na-
stępnie z Cd (Edwards i in. 2013). Istnieją również dane wskazujące, że organiczne 
związki takich metali ciężkich, jak selen (Se), Pb i As są bardziej toksyczne w sto-
sunku do glonów niż ich formy nieorganiczne, a więc przemiany wewnątrzkomór-
kowe metali do form mniej toksycznych mogłyby zwiększać odporność organizmu 
na ich działanie (Pawlik-Skowrońska 2002).  
 

18.5.  Podsumowanie 
 
 Dzięki procesom efektywnej akumulacji metali ciężkich przez mikro- i ma-
kroalgi oraz dobrze wykształconym mechanizmom ich metabolizowania i detoksy-
kacji, glony mogą być praktycznie wykorzystywane w technikach fitoremediacji 
wód. Oczyszczanie środowiska przez glony, które powszechnie występują w ekosys-
temach wodnych i pełnią kluczową rolę w obiegu pierwiastków, jest tanie, przyjaz-
ne środowisku, mało inwazyjne, nie generuje wtórnych zanieczyszczeń i jest akcep-
towalne społecznie. W naukowej literaturze angielskiej coraz częściej spotyka się 
określenie „phycoremediation” (gr. phycos = glony, łac. remediare = naprawiać), 
które trafnie określa duży udział tej grupy organizmów w remediacji zanieczysz-
czeń organicznych i nieorganicznych.  
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Streszczenie 
Działanie człowieka prowadzi często do zanieczyszczenia biosfery jonami metali ciężkich, co sta-
nowi poważne zagrożenie dla środowiska. Toksyczny wpływ metali ciężkich na człowieka, zwierzę-
ta i rośliny jest dobrze poznany. Warunkowany jest absorpcją i bioakumulacją metali, które z kolei 
zależą od biodostępności, dróg wchłaniania, magazynowania, degradacji, unieruchomienia,  
wydzielania oraz mechanizmów unikania/tolerancji. Cechy te są ważne w przypadku zwiększenia 
potencjału wspomaganej fitoremediacji roślin będących hiperakumulatorami, procesu mającego 
na celu oczyszczanie obszarów zanieczyszczonych.  

Akumulacja metali ciężkich, przekraczająca poziom krytyczny, powoduje stres oksydacyjny. Wzra-
sta wówczas poziom reaktywnych form tlenu, takich jak: wolnorodnikowy anion ponadtlenkowy, 
nadtlenek wodoru i rodnik hydroksylowy. Organizmy są chronione poprzez antyoksydacyjny sys-
tem obronny, na który składają się enzymy: dysmutaza ponadtlenkowa, katalaza, peroksydaza 
askorbinianowa i reduktaza glutationowa oraz składniki nieenzymatyczne: askorbinian czy gluta-
tion. W roślinach traktowanych brassinosteroidami, należącymi do fitohormonów, stwierdzono 
wzrost zawartości/aktywności wymienionych antyutleniaczy. U roślin, w odpowiedzi na działanie 
jonów metali ciężkich, brassinosteroidy przyspieszają syntezę fitochelatyn, poprzez: 1) specyficzną 
aktywność syntazy fitochelatynowej; 2) zrożnicowane tempo rozpadu fitochelatyn; 3) zrożnicowa-
ne tempo transportu kompleksu fitochelatyna-metal przez tonoplast. 
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19.1. Wstęp 
 
 Gwałtowna industrializacja i urbanizacja doprowadziła do tego, że metale 
ciężkie stały się jednym z najważniejszych czynników zanieczyszczających środowi-
sko. Pierwiastki te trafiają do łańcucha pokarmowego, co prowadzi do degradacji 
ekosystemu (Chary i in. 2008). Toksyczny wpływ metali ciężkich na człowieka, 
rośliny i zwierzęta jest dobrze poznany. Niektóre metale ciężkie są niezbędne do 
większości reakcji redoks, które mają podstawowe znaczenie dla funkcji komórko-
wych. Natomiast ich stężenia, zwłaszcza te przekraczające tolerowane limity, pro-
wadzą do powstania stresu oksydacyjnego, który jest związany z generowaniem 
reaktywnych form tlenu (RFT). U roślin zasadniczo przeciwdziała temu procesowi 
system antyoksydantów. Fitohormony są częścią rozległego systemu związanego 
z powstaniem reakcji obronnych przed stresem. Są to substancje organiczne, któ-
rych niewielkie ilości modyfikują funkcje fizjologiczne zachodzące w roślinie oraz 
ograniczają niekorzystne dla roślin następstwa stresów. Jednym z przedstawicieli 
fitohormonów są brassinosteroidy (BR) (Krishna 2003; Bajguz, Hayat 2009). 
 
 

19.2. Oddziaływanie metali ciężkich na rośliny 
 
 Metale ciężkie można podzielić na te, które w odpowiednich ilościach są nie-
zbędne do prawidłowego funkcjonowania roślin. Do nich należą m.in.: żelazo, 
miedź, mangan, kobalt, cynk i nikiel. Drugą grupę stanowią metale toksyczne dla 
rośliny, np. ołów, rtęć czy kadm. W komórkach roślinnych funkcjonują mechani-
zmy zapewniające właściwe stężenie jonów metali w różnych przedziałach komór-
kowych. Proces akumulacji metali w roślinie jest stosunkowo prosty. Składa się on 
z trzech faz: 1) mobilizacji jonów, 2) pobierania, 3) transportu do miejsca składo-
wania w roślinie. Intensywność procesu akumulacji jest proporcjonalna do stężenia 
metali. Większość pobranych jonów ulega zatrzymaniu w systemie korzeniowym 
rośliny przez elementy strukturalne ściany komórkowej, np. związki pektynowe 
i białka. Transport radialny i wertykalny w korzeniu odbywa się głównie poprzez 
ściany komórkowe i przestwory międzykomórkowe. Istotną barierę może stanowić 
endoderma, której komórki zawierają substancje hydrofobowe. Powoduje to ogra-
niczenie transportu wody oraz rozpuszczonych w niej jonów metali, to z kolei po-
woduje wymuszenie transportu poprzez symplast. W transporcie jonów poprzez 
błony, istotną rolę odgrywa dyfuzja prosta lub ułatwiona, w której biorą udział 
przenośniki białkowe lub zachodzi endocytoza (Woźny, Przybył 2004). 
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 W obecności jonów metali ciężkich, rośliny przejawiają charakterystyczne 
objawy ich toksyczności. Odnotowano zahamowanie wzrostu, negatywny wpływ na 
proces transpiracji i wywoływanie chlorozy liści (Drinovec i in. 2004; Baumann i in. 
2009; Lahive i in. 2012). Do charakterystycznych zmian strukturalnych komórek 
należy wakuolizacja cytoplazmy. Metale ciężkie modyfikują właściwości błon po-
przez oddziaływanie z grupami funkcyjnymi białek i lipidów błony. Mogą również 
wpłynąć na zmianę składu lipidów poprzez hamowanie syntezy kwasów tłuszczo-
wych i steroli. Prowadzą również do powstawania reaktywnych form tlenu, 
co wpływa destrukcyjnie na wszystkie makrocząsteczki komórki, wywołując w niej 
stres oksydacyjny. W celu jego uniknięcia, rośliny rozwinęły system obrony antyok-
sydacyjnej (Ryc. 19.1), który może być regulowany w zależności od warunków śro-
dowiska. Ważną rolę w mechanizmie odporności rośliny na działanie metali cięż-
kich odgrywają również białka opiekuńcze, które wykryto podczas wzrostu roślin 
w temperaturach ponad optymalnych (Kopcewicz, Lewak 2002). 
 

 

Rycina 19.1. Główne składowe systemu antyoksydacyjnego  

Źródło: opracowanie własne na podstawie: Foyer i in. 1997, Mittler 2002 

 
 Do roślinnych mechanizmów odporności na metale ciężkie (pozwalających 
uniknąć szkodliwych skutków), należą: 
• ograniczenie przenikania metali do symplastu poprzez wydzielanie śluzów 

i ligandów chelatujących metale oraz zmianę chemiczną składu plazmolemmy; 
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• blokowanie toksycznych jonów metali w ścianie komórkowej przez pektyny 
zapobiegające dalszemu transportowi w apoplaście komórki; 

• utrudnienie przemieszczania się metali przez zewnętrzne warstwy protoplazmy; 
• indukowanie syntezy fitochelatyn i przemieszczenie do wakuoli bądź dysocja-

cji powstałego kompleksu fitochelatyna-metal; 
• detoksykacja poprzez wytwarzanie kompleksów metali z kwasami nieorga-

nicznymi i organicznymi (jabłkowym, cytrynowym, szczawiooctowym), po-
chodnymi fenoli, glikozydami oraz aminokwasami (Kopcewicz, Lewak 2002). 

 
 

19.3. Brassinosteroidy 
 
 Brassinosteroidy (BR) są to roślinne hormony steroidowe, które wykazują 
aktywność fizjologiczną w stężeniach około sto razy mniejszych niż inne poznane 
dotąd hormony roślinne, np. auksyny czy cytokininy. Obecność tych fitohormo-
nów wykazano u przedstawicieli zielenic, mszaków, paprotników, roślin nagozaląż-
kowych i okrytozalążkowych, u których występują w korzeniach, pędach, liściach, 
pyłku kwiatowym, pylnikach i nasionach (Bajguz, Tretyn 2003). Ze względu na 
wysoką aktywność biologiczną, BR są ważnymi regulatorami wielu procesów za-
chodzących w roślinach: uczestniczą w procesach transkrypcji i translacji. Wykazu-
ją stymulujący wpływ na wzrost różnych organów roślinnych (np. ukierunkowane 
wydłużanie komórek), zwiększają aktywność enzymów kodujących syntezę pektyn 
i białek strukturalnych ścian komórkowych: proteoglikanów i ekstensyn, aktywują 
ekspresję genów kodujących podjednostki syntazy celulozowej, V-ATPaz (Huang i 
in. 2006). Brassinosteroidy indukują kiełkowanie, a także są zdolne do przełamania 
fizjologicznej blokady zdolności do kiełkowania, jaką wykazują mutanty gibereli-
nowe. Aktywują również proces proliferacji komórek, stymulując ekspresję genu 
CycD3 kodującego cyklinę typu D3 odpowiedzialną za przejście komórki z fazy G1 
do S. Wykazano, że po potraktowaniu BR mutanta det2 Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh., wykazującego defekt w procesie syntezy BR, następuje indukcja czynnika 
białkowego CycD3 (Fu i in. 2008). W komórkach tytoniu indeks mitotyczny wzra-
sta znacząco po podaniu BR w sposób liniowo zależny od stężenia hormonu (Miya-
zawa i in. 2003). Do innych funkcji BR należy kontrola procesu ksylogenezy, roz-
mieszczenie pasm elementów trachealnych w obrębie organu (Dettmer i in. 2009). 
 Wpływ BR na proces fotosyntezy zależy od gatunku rośliny, stadium rozwoju, 
w którym podano hormony oraz zastosowanego stężenia. Generalnie, BR znacząco 
zwiększają przepustowość aparatów szparkowych i transpirację. Rośliny poddane 
działaniu BR wykazują większą zawartość chlorofilu, cukrów. Przypuszczalnie BR 
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zwiększają asymilację CO2 w cyklu Calvina-Bensona, co przypisuje się wzmożonej 
aktywności Rubisco (Hola 2011). 
 
19.3.1. Brassinosteroidy a metale ciężkie 

 Brassinosteroidy zmniejszają toksyczne działanie metali na rośliny. Są one 
zdolne do regulowania wchłaniania jonów metali ciężkich do komórek roślinnych, 
mogą zmniejszać pobieranie metali przez korzenie poprzez zwiększoną aktywność 
V-ATPazy – enzymu odpowiedzialnego za wydzielanie kwasu i transport protonów 
z cytoplazmy do wakuoli oraz generowanie gradientu elektrochemicznego, a przez 
to regulację transportu wtórnego substancji do i z wakuoli (Vazquez i in. 2013). 
Ponadto, BR mogą stymulować syntezę fitochelatyn, które wiążą jony metali 
w kompleksy. Brassinosteroidy zwiększają także aktywność niektórych enzymów 
antyoksydacyjnych, co pozwala na usuwanie nadmiaru reaktywnych form tlenu, 
które powstają, między innymi, wskutek działania metalu ciężkiego. Brassinostero-
idy, poprawiając tolerancję roślin na metale ciężkie, współdziałają z innymi hor-
monami, takimi jak: auksyny, cytokininy, kwas jasmonowy, kwas salicylowy. Tym 
samym odgrywają ważną rolę w indukowaniu mechanizmów obronnych (Bajguz, 
Hayat 2009). 
 Jednym z mechanizmów detoksykacji metali ciężkich jest wiązanie metali 
przez związki bogate w cysteinę, takie jak fitochelatyny (PC), które ułatwiają chela-
tację jonów metalu w cytozolu lub ich kompartmentację w wakuolach (Ryc. 19.2) 
(Shanker i in. 2005). Ogólna struktura PC to (ɤ-Glu-Cys)n-Gly, przy czym n może 
wynosić nawet 10, jednak zazwyczaj mieści się w zakresie 2-5, zaś prekursorem tych 
peptydów jest glutation (GSH). Fitochelatyny są to metalotioneiny (MT) klasy III, 
które w odróżnieniu od MT klasy I oraz II nie są pierwotnymi produktami genów, 
a ich synteza zachodzi bez udziału rybosomu (Mittler 2002). Brassinosteroidy sty-
mulują syntezę PC w komórkach poddanych działaniu metali ciężkich (Bajguz 
2002). 
 Wysokie stężenia metali ciężkich prowadzą do tworzenia RFT, takich jak: 
nadtlenek wodoru (H2O2), rodniki ponadtlenkowe (O2

•-), rodniki hydroksylowe 
(HO-), rodniki nadtlenkowe (ROO•) czy tlen singletowy (O2

1). Powodują one znisz-
czenia błony wskutek uszkodzeń oksydacyjnych, a to z kolei wpływa na poziom 
antyoksydantów (Ryc. 19.1) i metaloenzymów lub enzymów antyoksydacyjnych 
(Pandey i in. 2005; Shanker i in. 2005). Duże stężenie metali ciężkich w środowisku 
powoduje ciągły wzrost akumulacji RFT, co utrudnia ich detoksykację. Równowaga 
między produkcją i detoksykacją RFT możliwa jest dzięki enzymom antyoksyda-
cyjnym (Ryc. 19.1) usuwającym RFT, takim jak: dysmutaza ponadtlenkowa (SOD), 
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katalaza (CAT), peroksydaza askorbinianowa (APOX), reduktaza glutationowa 
(GR), reduktaza dehydroaskorbinianowa (DHAR), reduktaza monodehydroaskor-
binianowa (MDHAR) i peroksydaza gwajakolowa (GPOX) (Ryc. 19.2) (Mittler 2002). 
 

 
Rycina 19.2. Mechanizmy obronne aktywowane przez BR występujące u roślin w odpowiedzi na 
stres metalami ciężkimi  

Objaśnienia: RFT – reaktywne formy tlenu; PC – fitochelatyny; BR – brassinosteroidy, BRI1, BAK1 – recep-
tory BR; BZR1, BES1 – czynniki transkrypcyjne szlaku transdukcji sygnału BR; CAT – katalaza; GPOX – 
peroksydaza gwajakolowa; DHAR – reduktaza dehydroaskorbinianowa; MDHAR – reduktaza monodehy-
droaskorbinianowa; GR – reduktaza glutationowa; APOX – peroksydaza askorbinianowa. 

Źródło: opracowanie własne na podstawie: Sharma i in. 2011. 
 
 Dysmutaza ponadtlenkowa, należąca do rodziny metaloenzymów, występuje 
w cytozolu, chloroplastach i mitochondriach. Wyróżnia się jej trzy klasy: I. Cu/Zn 
SOD, II. Mn SOD, III. Fe SOD. Enzym ten katalizuje reakcję dysmutacji rodnika 
ponadtlenkowego do nadtlenku wodoru (Ryc. 19.2) (Małecka, Tomaszewska 2005). 
Nadtlenek wodoru usuwany jest przez katalazę w peroksysomach lub przez perok-
sydazę askorbinianową (APOX) w chloroplastach lub przez POD związaną z błoną 
(Ryc. 19.1 i 19.2) (Foyer i in. 1997). Następnie dochodzi do redukcji disiarczku 
glutationu (GSSG) w reakcji zależnej od NADPH do GSH, na skutek działania re-
duktazy glutationowej, która utrzymuje GSH w stanie zredukowanym. Kolejnym 
etapem jest redukcja dehydroksyaskorbinianu do askorbinianu (Noctor, Foyer 
1998). Askorbinian jest niezbędny do usuwania RFT, a jego pula utrzymywana jest 
przez DHAR i MDHAR z wykorzystaniem siły redukcyjnej NADPH (Mittler 2002). 
W wyniku zmniejszenia puli askorbinianu, może dojść do zmiany potencjału 
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redoks komórek, a w konsekwencji – do destabilizacji błony w warunkach stresu 
(Bhattacharjee 2005; Skórzyńska-Polit i in. 2010). 
 Zastosowanie BR zwiększa aktywność enzymów antyoksydacyjnych u kuku-
rydzy, gorczycy, rzodkwi i pszenicy (Alam i in. 2007; Bhardwaj i in. 2007; Ali i in. 
2008; Sharma i in. 2011). Brassinosteroidy regulują aktywność enzymów antyoksy-
dacyjnych, takich jak: SOD, CAT, APOX, GR, DHAR, MDHAR. Ustalenie równo-
wagi może nastąpić ponownie przez zmniejszenie peroksydacji lipidów w błonach 
komórek i akumulację pewnych osmoprotektantów, takich jak prolina lub betaina 
(Ryc. 19.2). Brassinosteroidy rozpoznawane są przez kompleks białkowy zawierają-
cy kinazę typu LRR-RLK (BRI1), zatem BRI1 może odbierać sygnały peptydowe, 
pełniąc w ten sposób rolę obronną (Li i in. 2002; Wang 2004). W momencie wystą-
pienia stresu, sygnały te mogą regulować odpowiedzi obronne. Różne geny regulo-
wane przez BR biorą udział w odpowiedzi na stres i mogą kodować PC, MT, osmo-
lity, kwasy organiczne i białka szoku cieplnego (HSP) oraz białka chroniące struk-
tury komórkowe przed odwodnieniem (LEA) (Gendron, Wang 2007) (Ryc. 19.2). 
 Stres organizmów roślinnych, powodowany metalami ciężkimi prowadzi tak-
że do aktywacji kinaz zależnych od wapnia (CDPK), kalmodulin, białek kalmoduli-
nopodobnych lub białek podobnych do kalcyneuryny B jako ważnych sensorów 
Ca2+ (Ryc. 19.2) (Ludwig i in. 2004). Badania przeprowadzone na rzodkiewniku 
wykazały, że w odpowiedzi na kadm, w wyniku akumulacji RFT, uruchomieniu 
ulegają dwie kinazy aktywowane mitogenami (MAPK), MPK3 i MPK6 (Liu i in. 
2010). 
 Nadprodukcja RFT w warunkach stresu spowodowanego obecnością metalu 
może zwiększać oksydacyjną degradację fosfolipidów, powodując zaburzenia prze-
puszczalności błony komórkowej, których enzymy antyoksydacyjne nie są w stanie 
odwrócić (Sharma i in. 2011). Jednak BR mogą przyczyniać się także do hamowania 
degradacji lipidów oraz do stymulacji aktywności enzymów antyoksydacyjnych 
w warunkach stresowych (Ryc. 19.2). Potwierdzają to badania przeprowadzone 
przez Anuradha i Rao (2007), w których suplementacja BR zmniejsza peroksydację 
lipidów powodowaną przez kadm. 
 Innym mechanizmem wykorzystywanym przez rośliny do usuwania metali 
jest biosorpcja. Jest to proces, który nie zależy od metabolizmu komórki. Wiązanie 
jonów metali może zachodzić zgodnie z mechanizmem adsorpcji fizycznej, wymia-
ny jonowej, sorpcji chemicznej, kompleksowania, chelatowania. Wiadomo, że jony 
metali są adsorbowane przez biosorbenty w wyniku ich oddziaływania z grupami 
funkcyjnymi (np. karboksylową, hydroksylową, aminową, fosforylową), znajdują-
cymi się na powierzchni ściany komórkowej biosorbenta. Z badań nad przydatno-
ścią sorpcji do usuwania jonów metali ciężkich z roztworów wodnych wynika, 
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że szczególnie ważną rolę w tym procesie odgrywa pH roztworu. Optymalne pH 
procesu sorpcji jonów metali ciężkich, dla większości sorbentów naturalnych, znaj-
duje się w zakresie 4-6 (Han i in. 2005). Obniżenie pH pod wpływem BR w prze-
strzeniach ściany komórkowej stymuluje wzrost Chlorella vulgaris. Wpływ BR na 
wydzielanie protonów związany jest z wczesną hiperpolaryzacją potencjału elek-
trycznego między błonami. Wydzielanie protonów wywołane tymi hormonami jest 
też dodatkowo stymulowane obecnością K+ w podłożu (Bajguz 2002). 
 
 

19.4. Podsumowanie 
 
 Nasilające się zanieczyszczenie środowiska i kurczenie się siedlisk naturalnych 
zmusza do poszukiwania nowych, przyjaznych środowisku technik remediacji 
i odzyskiwania zanieczyszczonych/toksycznych obszarów do użytku człowieka.  
Tania, przyjazna środowisku i oparta na wykorzystaniu roślin technika fitoreme-
diacji jest obiecującym sposobem rozwiązywania problemów ekologicznych zwią-
zanych z różnymi zanieczyszczeniami. Ponieważ niektóre rośliny charakteryzują się 
dużą i szybką produkcją biomasy oraz potencjałem hiperakumulacji, mogą mieć 
zastosowanie w fitoremediacji (Piotrowska i in. 2013). Najnowsze badania skupiają 
się na poprawie wydajności tych organizmów poprzez wykorzystanie różnorod-
nych substancji/związków zwiększających ich przydatność w fitoremediacji.  
Wiadomo, że BR mogą modyfikować niektóre cechy argonomiczne roślin, co skła-
nia ku badaniom zastosowania tych fitohormonów w fitoremediacji. 
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Streszczenie 
Fosfor jest makroelementem niezbędnym roślinom do wzrostu, rozwoju i metabolizmu. Niedosta-
teczne żywienie fosforanowe może prowadzić do stresu oksydacyjnego, powodującego uszkodze-
nia białek, lipidów oraz kwasów nukleinowych. W wyniku nagromadzenia się w komórce reaktyw-
nych form tlenu, zostają uruchomione mechanizmy obronne. Jednym z ważnych elementów sys-
temów antyoksydacyjnych jest askorbinian, nieenzymatyczny antyoksydant hydrofilowy.  

Celem badań było określenie czy egzogenny askorbinian, dodany do podłoża przy zakładaniu 
kultur, zwiększa zdolności antyoksydacyjne komórek Chlorella vulgaris w warunkach niedostatecz-
nego żywienia fosforanowego. Badania prowadzono na komórkach rosnących w sterylnych po-
żywkach: z pełną zawartością fosforu (+P), z obniżoną zawartością fosforu (¼P) oraz bez fosforu  
(–P). Wpływ egzogennego askorbinianu badano w kulturach, do których dodawano 1µM askorbi-
nianu. Badania wykazały, że niedostateczne żywienie fosforanowe prowadzi do ograniczenia tem-
pa wzrostu kultur oraz zwiększenia zawartości barwników fotosyntetycznych. Ponadto wpływa na 
zwiększenie poziomu stresu oksydacyjnego oraz stężenia białek w komórkach. Wykazano również 
wzrost aktywności peroksydazy askorbinianowej i oksydazy askorbinianowej oraz spadek redukta-
zy glutationowej i katalazy w komórkach z kultur z deficytem fosforu.  

W pracy wykazano, że egzogenny askorbinian dodany do podłoża w momencie zakładania kultur 
ogranicza poziom stresu oksydacyjnego (zwiększa zawartość karotenoidów oraz zmniejsza zawar-
tość MDA). Powoduje wzrost aktywności enzymów antyoksydacyjnych: katalazy, oksydazy askorbi-
nianowej, peroksydazy askorbinianowej i reduktazy glutationowej, przez co ma wpływ na zwięk-
szenie zdolności antyoksydacyjnych komórek C. vulgaris w warunkach niedostatecznego żywienia 
fosforanowego. 

Słowa kluczowe: deficyt fosforu, kwas askorbinowy, reaktywne formy tlenu, stres oksydacyjny 
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20.1.  Wstęp 
 
 Rośliny są stale narażone na działanie niekorzystnych czynników stresowych, 
do których zalicza się także niedobór fosforu. Fosfor jest jednym z ważniejszych 
składników mineralnych niezbędnych roślinom do wzrostu, rozwoju oraz metabo-
lizmu (Amtmann i in. 2006; Stulgis, Ciereszko 2012). Niedostateczne żywienie fos-
foranowe prowadzi do stresu oksydacyjnego. W konsekwencji, dochodzi do utle-
niania białek, peroksydacji lipidów, uszkodzenia zasad azotowych, zaburzenia pro-
cesu glikolizy lub zahamowania fotosyntezy (Zabłocka, Janusz 2008; Nowicka, 
Kruk 2013).  
 Pojawienie się reaktywnych form tlenu (RFT) w komórkach prowadzi do uru-
chomienia mechanizmów antyoksydacyjnych. Wśród mechanizmów obronnych 
wyróżnia się trzy linie obrony. Pierwsza linia obrony ma na celu niedopuszczenie 
do powstawania reaktywnych form tlenu (uruchamianie cyklu woda-woda, fotood-
dychania). Druga linia obrony dotyczy unieszkodliwiania RFT w sytuacji, gdy już 
doszło do ich wytworzenia (działanie przeciwutleniaczy). Trzecia linia to naprawa 
uszkodzeń powstałych w wyniku działania reaktywnych form tlenu (aktywność 
oksydoreduktaz, redukujących produkty peroksydacji lipidów) (Kohen, Nyska 2002).  
 Ważnym elementem systemu obronnego są przeciwutleniacze. Mogą to być 
enzymy wyspecjalizowane w rozkładaniu RFT, tj. dysmutaza ponadtlenkowa (SOD, 
EC 1.15.1.1), katalaza (CAT, EC 1.11.1.6), peroksydaza askorbinianowa (APX, EC 
1.11.1.11) oraz nieenzymatyczne związki niskocząsteczkowe, służące jako akceptory 
elektronów. Wśród antyoksydantów nieenzymatycznych wyróżniamy: antyoksy-
danty hydrofilowe, chroniące wodne środowisko komórki (glutation, flawonoidy, 
askorbinian) oraz antyoksydanty hydrofobowe, chroniące wnętrze błon komórko-
wych (witamina E, karotenoidy, ksantofile) (Bartosz 2003; Zabłocka, Janusz 2008).  
 Jednym z antyoksydantów nieenzymatycznych jest askorbinian. Kwas askor-
binowy (AsA) syntetyzowany jest przez rośliny i większość zwierząt (Kozłowska-
Szerenos, Ciereszko 2013 b). W komórkach roślinnych występuje w cytozolu, chlo-
roplastach, mitochondriach, wakuolach, peroksysomach i jądrze komórkowym 
(Zechmann i in. 2011). Biosynteza kwasu askorbinowego przebiega w cytozolu, 
z wyjątkiem jednego etapu, zachodzącego w mitochonrium (Ioannidi i in. 2009). 
Istnieje kilka szlaków biosyntezy kwasu askorbinowego, jednak za główny uważa 
się szlak L-galaktozy, gdzie askorbinian jest syntetyzowany z D-glukozo-6-fosfo-
ranu (Sharma i in. 2012). Szlaki biosyntezy askorbinianu łączą się z takimi proce-
sami, jak: fotosynteza, wytwarzanie polisacharydów i glikoprotein, a także prekur-
sorów do budowy ściany komórkowej (Ishikawa, Shigeoka 2008).  
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 Kwas askorbinowy, obecny w dużych stężeniach w chloroplastach i innych 
przedziałach komórkowych, pełni ważną rolę regulacyjną w różnicowaniu, wzro-
ście i metabolizmie fotosyntetyzujących komórek (Giovannoni 2007; Foyer, Noctor 
2011; Kozłowska-Szerenos, Ciereszko 2013b). Kluczową rolą askorbinianu jest 
udział w najważniejszym cyklu antyoksydacyjnym komórek roślinnych, zwanym 
cyklem Halliwella–Asady (Gest i in. 2013). Wysokie stężenie askorbinianu w chlo-
roplastach (20-300 mM) wskazuje na jego znaczącą rolę w procesie fotosyntezy. 
Askorbinian łatwo przechodzi przez błony tylakoidów i chroni błony biologiczne 
przed powstawaniem w nich wolnych rodników tokoferoli oraz przed peroksydacją 
lipidów. Spełnia rolę donora elektronów dla PSII i PSI oraz uczestniczy w unie-
czynnianiu rodnika ponadtlenkowego w reakcji Mehlera (cyklu woda-woda)  
(Mazid i in. 2011). Ponadto jako kofaktor deepoksydazy wiolaksantyny bierze 
udział w cyklu ksantofilowym, który uczestniczy w rozproszeniu nadmiaru energii 
wzbudzenia i chroni tym samym aparat fotosyntetyczny przed uszkodzeniem  
(Kozłowska-Szerenos, Ciereszko 2013b) (Ryc. 20.1). 
 Kwas askorbinowy, nazywany strażnikiem homeostazy komórkowej, bierze 
udział w wielu reakcjach utleniania i redukcji, przebiegających ze zmianą stopnia 
utlenienia jonów. Może zmieniać stan utleniania w reakcjach katalizowanych przez 
następujące enzymy: peroksydazę askorbinianu, reduktazę dehydroaskorbinianu 
czy reduktazę monodehydroaskorbinianu. Askorbinian pomaga zachować równo-
wagę pomiędzy formami utlenionymi i zredukowanymi dzięki temu, że łatwo od-
daje i pobiera elektrony. Pozwala na utrzymanie stanu redoks w cytozolu i apopla-
ście na odpowiednim poziomie (Foyer, Noctor 2009; Mazid i in. 2011; Gest i in. 
2013; Tóth i in. 2013). Dzięki tym zdolnościom może mieć wpływ na inne procesy 
regulowane stanem redoks, np. na przekazywanie sygnałów (Guz i in. 2007) (Ryc. 
20.1). 
 Przedmiotem intensywnych badań jest obecnie wiele aspektów dotyczących 
udziału kwasu askorbinowego w aklimatyzacji roślin do niekorzystnych czynników 
środowiska, w tym również deficytu fosforu. We wcześniejszych badaniach wyka-
zano, że godzinna inkubacja komórek C. vulgaris z egzogennym askorbinianem 
powoduje zwiększenie szybkości unieszkodliwiania nadtlenku wodoru (Denkiewicz 
i in. 2015).  
 Celem badań było określenie czy egzogenny askorbinian, dodany do podłoża 
przy zakładaniu kultur, zwiększa zdolności antyoksydacyjne komórek C. vulgaris 
w warunkach niedostatecznego żywienia fosforanowego.  
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Rycina 20.1. Procesy wzrostowe i metaboliczne, na które wpływa askorbinian  

Źródło: opracowanie własne na podstawie: Latowski i in. 2010. 
 
 
 

20.2. Materiał i metody 
 
 Materiałem użytym do badań była chlorella zwyczajna (Chlorella vulgaris  
Beijer.), glon z rodziny Trebouxiophyceae. Komórki glonów rosły w sterylnych 
pożywkach zmodyfikowanych według Knopa o różnej zawartości fosforu: pożywka 
pełna (+P, kontrola), pożywka z obniżoną o ¼ zawartością fosforu (1/4P) w po-
równaniu do kontroli, pożywka pozbawiona fosforu (–P) (Kozłowska-Szerenos i in. 
2003). Wpływ egzogennego askorbinianu badano w kulturach, w których w mo-
mencie zakładania hodowli dodawano do podłoża egzogenny askorbinian w stęże-
niu 1μM, w wariantach: +PAsA, ¼ PAsA, -PAsA. Wzrost kultur odbywał się w komorze 
fitotronowej w następujących warunkach: długość dnia: 16 godzin, temperatura 
dnia: 23±2˚C, temperatura nocy: 20±2˚C, natężenie promieniowania fotosynte-
tycznie czynnego (PAR): 100 µmol m-2 s-1 (źródłem promieniowania były świetlów-
ki Flora i DayLight w stosunku 1:1). Materiał do analiz był pobierany w 5 dobie 
wzrostu kultur, w 5 godzinie okresu świetlnego. Zawiesinę glonów przesączano 
przez bibułę filtracyjną (Whatman GF/C) lub wirowano w wirówce (MPW-2500, 
Polska) przy 10000 g przez 10 minut, w celu oddzielenia komórek od pożywki.  

AsA 

Ochrona białek 

Kofaktor enzymów 

Regeneracja karotenów 
i ksantofili 

Odporność na ozon 

Regulacja wzrostu 

Donor elektronów 
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Obrona  
antyoksydacyjna 

Biosynteza  
fitohormonów stresowych 
(etylen, gibereliny, ABA) 

Aklimatyzacja do  
warunków stresowych 
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 Wzrost kultur określano na podstawie zmian zagęszczenia komórek rosną-
cych w pożywkach. Zagęszczenie komórek oznaczano za pomocą spektrofotometru 
poprzez pomiar gęstości optycznej zawiesiny przy długości fali 680 nm (Kozłow-
ska-Szerenos i in. 2003). Zawartość barwników fotosyntetycznych oznaczano po-
przez pomiar absorbancji przy użyciu spektrofotometru (CECIL 2501 BI-QUEST) 
przy długości fal: 470, 652,4 i 665,2 nm (Wellburn 1994).  
 Zawartość produktów reakcji z kwasem tiobarbiturowym (MDA, dialdehyd 
malonowy), wskaźnika peroksydacji lipidów, określano wykorzystując zmodyfiko-
waną metodę Singh i Verma (1995).  
 Ekstrakt enzymatyczny do oznaczeń enzymów antyoksydacyjnych przygoto-
wano homogenizując komórki glonów w buforze ekstrakcyjnym pH 7,8 (0,1mM 
bufor fosforanowy pH 7,8; 2mM DTT; 0,1 mM EDTA; 1,25mM PEG) oraz 0,05 g 
PVP. Następnie wirowano przy 11500g przez 15 minut, a supernatant oczyszczono 
z użyciem kolumn PD10. W otrzymanym ekstrakcie określano zawartość białka 
(Bradford 1976). 
 Aktywność katalazy określano jako szybkość zużywania H2O2 w mieszaninie 
reakcyjnej, zawierającej: 0,05 M bufor fosforanowy pH 7,0 i 37,5 mM H2O2 oraz 
ekstrakt enzymatyczny, przy długości fali 240 nm w ciągu 100s (Aebi 1984). Ak-
tywność peroksydazy askorbinianowej określano jako szybkość zużywania nadtlen-
ku wodoru w mieszaninie reakcyjnej, zawierającej: 0,05 M bufor fosforanowy pH 
7,0; 10 mM Na2EDTA; 0,4 mM H2O2; 0,5 mM AsA oraz ekstrakt, przy długości fali 
290 nm w ciągu 3 minut (Tripathi, Gaur 2004). Aktywność reduktazy glutationowej 
oznaczano w mieszaninie reakcyjnej zawierającej: 0,1M bufor fosforanowy pH 7,8; 
3mM MgCl2; 0,5 mM NADPH; 10 mM disulfid glutationu (GSSG) oraz ekstrakt, 
przy długości fali 340 nm przez 3 minuty (Kumar i in. 2011). Aktywność oksydazy 
askorbinianowej była określana jako ilość enzymu, która utlenia 1μM kwas askor-
binowy w ciągu minuty (Gerwin i in. 1974).  
 
 

20.3. Wyniki 
 
 Niedobór fosforu w podłożu spowodował ograniczenie wzrostu komórek 
C. vulgaris, zwłaszcza w kulturach ¼ P i –P. Dodanie egzogennego askorbinianu nie 
wpłynęło znacząco na zagęszczenie komórek zarówno w kulturach +P, jak i ¼ P 
(Tab. 20.1).  
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Tabela 20.1. Wpływ egzogennego askorbinianu na zagęszczenie komórek, zawartość barwników 
asymilacyjnych, stężenie białek, zawartość MDA w komórkach C. vulgaris z kultur kontrolnych 
(+P), z obniżoną zawartością fosforu do ¼ (¼ P), bez fosforu (-P). Wyniki średnie ± SD 

 Warunki  wzrostu 

Badany parametr 

bez egzogennego AsA 1μM AsA 

+P ¼ P -P +PAsA ¼ PAsA -PAsA 

Zagęszczenie komórek 
(108 kom ml-1) 

1,13 * 
±0,20 

0,97 
±0,18 

0,79 
±0,14 

1,36 * 
±0,23 

1,07 
±0,17 

0,73 
±0,14 

Zawartość chlorofilu a+b 
(10-8 µg kom-1) 

4,12 
±1,26 

3,72* 
±0,99 

6,18* 
±1,61 

4,72 
±1,26 

4,94 
±1,41 

5,81* 
±0,84 

Zawartość karotenoidów 
(10-8 µg kom-1)  

0,69 
±0,03 

1,03* 
±0,17 

1,22* 
±0,08 

0,68 
±0,12 

0,96* 
±0,09 

1,46* 
±0,16 

Stężenie białek 
(µg ml-1) 

61,13 
±14,97 

86,73* 
±9,64 

97,05* 
±17,08 

100,85 
±21,65 

111,6 
±29,18 

90,74 
±16,32 

Zawartość TBARS 
(fmol kom-1) 

0,44 
±0,08 

0,79* 
±0,15 

0,82* 
±0,16 

0,39 
±0,13 

0,54 
±0,23 

0,42 
±0,12 

Objaśnienia: 
* wyniki istotne statystycznie, dla poziomu istotności p<0,05 

Źródło: badania własne. 
 
 Najwyższą zawartość chlorofilu a+b zaobserwowano w komórkach z obniżoną 
do ¼ zawartością fosforu (¼ P), a najniższą w komórkach kontrolnych (+P).  
Dodanie AsA spowodowało zmniejszenie zawartości chlorofilu a+b w komórkach 
(¼ P). Najwyższą zawartość karotenoidów zaobserwowano w komórkach z kultur –
P, a najmniejszą w komórkach z kultur kontrolnych (+P). Dodanie AsA spowodo-
wało wzrost zawartości karotenoidów w komórkach –P (Tab. 20.1).  
 Zaobserwowano, że w ekstrakcie enzymatycznym z komórek –P było najwyż-
sze stężenie białek, natomiast najniższe – z komórek +P. Dodanie AsA spowodowa-
ło wzrost stężenia białek w komórkach +P i ¼ P oraz spadek w komórkach z kultur 
bez fosforu –P (Tab. 20.1).  
 W komórkach –P odnotowano najwyższą zawartość MDA, wskaźnika perok-
sydacji lipidów, a najniższą w komórkach z kultur kontrolnych (+P). Egzogenny 
AsA spowodował spadek zawartości produktów reakcji z TBA w 5 dobie w komór-
kach +P o ok. 11%, ¼ P o ok. 25% oraz –P o ok. 47% w porównaniu do kontroli 
(Tab. 20.1). 
 Aktywność katalazy była najwyższa w komórkach +P i ¼ P, a najniższa 
w komórkach z kultur –P (ok. 19% niższa w porównaniu do kontroli). Dodanie 
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askorbinianu spowodowało wzrost aktywności w komórkach –P o ok. 77% w po-
równaniu do kontroli (Ryc. 20.2A).  
 
A 

 
 
B 

 
Rycina 20.2.A-B Wpływ egzogennego askorbinianu na aktywność katalazy (CAT) (A); reduktazy 
glutationowej (GR) (B) w komórkach C. vulgaris z kultur kontrolnych (+P), z obniżoną do ¼ zawar-
tością fosforu (¼ P), bez fosforu (-P). Wyniki średnie ± SD 

Objaśnienia: 
* wyniki istotne statystycznie, dla poziomu istotności p<0,05 

Źródło: badania własne. 
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C 

 
D 

 
Rycina 20.2.C-D Wpływ egzogennego askorbinianu na aktywność peroksydazy askorbinianowej 
(APX) (C); oksydazy askorbinianowej (AO) (D); w komórkach C. vulgaris z kultur kontrolnych (+P), 
z obniżoną do ¼ zawartością fosforu (¼ P), bez fosforu (-P). Wyniki średnie ± SD 

Objaśnienia: 
*wyniki istotne statystycznie, dla poziomu istotności p<0,05 

Źródło: badania własne. 
 
 
 Aktywność GR była najwyższa w komórkach +P i 1/4P, zaś najniższa w ko-
mórkach –P (o ok. 25% niższa w porównaniu do kontroli). Egzogenny AsA 
spowodował wzrost aktywności w 5-dniowych kulturach, w komórkach +P o około 
56%, ¼ P o ok. 30%, z kolei –P o ok. 55% w porównaniu do kontroli (Ryc. 20.2B). 
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 Aktywność APX była najwyższa w komórkach ¼ P, a najniższa w komórkach 
z kultur kontrolnych (+P). Egzogenny askorbinian spowodował zwiększenie aktyw-
ności APX w komórkach +P o ok. 29%, ¼ P o ok. 12%, –P o ok. 29% (Ryc. 20.2C).  
 Aktywność AO jest najwyższa w komórkach –P. Askorbinian spowodował 
wzrost aktywności AO w komórkach w stosunku do kontroli średnio o ok. 30% 
w komórkach +P i ¼ P, natomiast o ok. 15% w komórkach –P (Ryc. 20.2D). 
 
 

20.4. Dyskusja 
 
 Fosfor jest pierwiastkiem, który jest niezbędny do prawidłowego funkcjono-
wania komórki roślinnej. W sytuacji, gdy dojdzie do deficytu tego pierwiastka,  
mogą pojawić się zmiany w intensywności przebiegu różnych przemian metabo-
licznych, prowadzi również do wzmożonego wytwarzania reaktywnych form tlenu. 
W warunkach niedoboru fosforu aktywowane są mechanizmy antyoksydacyjne, 
które są odpowiedzialne za ochronę komórki przed reaktywnymi formami tlenu. 
Znaczącą rolę w obronie przeciwko wolnym rodnikom odgrywa askorbinian. Prze-
prowadzone badania miały na celu wykazanie udziału egzogennego askorbinianu 
w regulacji stresu oksydacyjnego w komórkach C. vulgaris w warunkach niedosta-
tecznego żywienia fosforowego.  
 Zewnętrznym przejawem przystosowania się metabolizmu komórek C. vulga-
ris do niekorzystnych warunków było ograniczenie wzrostu (Kozłowska-Szerenos 
i in. 2013 c). Uzyskane wyniki wskazują, że dodanie egzogennego askorbinianu 
prowadzi do zwiększenia zagęszczenia komórek z kultur z deficytem fosforu oraz 
zmniejszenia zawartości chlorofili a+b w komórkach ¼ P (Tab. 20.1), jako wyraz 
przystosowania do warunków stresowych (Kozłowska-Szerenos i in. 2004). Ko-
mórki rosnące w warunkach deficytu fosforu charakteryzowały się również wysoką 
zawartością karotenoidów (Tab. 20.2), co może być związane z ich udziałem w eli-
minowaniu anionorodnika ponadtlenkowego oraz tlenu singletowego, powstają-
cych w warunkach deficytu fosforu. Egzogenny askorbinian powodował dodatkowo 
wzrost zawartości karotenoidów w komórkach z deficytem fosforu (Tab. 20.2), 
co może świadczyć o wzmożonej aktywności cyklu ksantofilowego, w którym AsA 
jest donorem elektronów w reakcji deepoksydacji wiolaksantyny. Spadek zawarto-
ści chlorofilu oraz wzrost zawartości karotenoidów w warunkach deficytu fosforu 
wykazano również w badaniach prowadzonych na młodych liściach morwy (Morus 
alba L.) (Tewari i in. 2007).  
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 Komórki rosnące w warunkach deficytu fosforu charakteryzowały się zwięk-
szoną zawartością produktów peroksydacji lipidów (Tab. 20.1), spowodowane na-
gromadzeniem RFT w komórkach z niedoborem fosforu. Podobne zmiany w za-
wartości MDA obserwowano w badaniach stresu oksydacyjnego w warunkach nie-
doboru fosforu u fasoli zwyczajnej (Phaseolus vulgaris L.) (Juszczuk i in. 2001). 
Dodanie egzogennego AsA prowadziło do zmniejszenia zawartości produktów 
peroksydacji lipidów w komórkach rosnących w podłożu z ograniczoną zawarto-
ścią fosforu (Tab. 20.2).  
 

Tabela 20.2. Wpływ egzogennego askorbinianu na badane parametry komórek w kulturach 
z pełną zawartością fosforu (+P), z obniżoną do ¼ w porównaniu do kontroli zawartością fosforu 
(¼ P) oraz bez fosforu (-P). (wzrost/spadek/brak zmian zawartości/ aktywności) 

Badany parametr +P ¼ P –P 

Zawartość karotenoidów –   

Zawartość TBARS    

Aktywność CAT –   

Aktywność APX    

Aktywność GR    

Aktywność AO    

 /     Wzrost/Spadek do 10% 
 /    Wzrost/Spadek od 11-30% 
 /     Wzrost/Spadek od 31-50%  
 /   Wzrost/Spadek powyżej 50%< 
 
 Dodanie AsA do podłoża kultur zielenicy spowodowało spadek stężenia białek 
w komórkach z kultur z deficytem fosforu (Tab. 20.2). Może to świadczyć o tym, że 
jako silny przeciwutleniacz, obniża poziom stresu oksydacyjnego, przez co zmniej-
sza się ilość związków białkowych niezbędnych do neutralizacji RFT. 
 Deficyt fosforu w podłożu kultur powodował spadek aktywności katalazy 
w komórkach C. vulgaris (Ryc. 20.2). Spadek aktywności tego enzymu obserwowa-
no również w badaniach systemu antyoksydacyjnego liści Camellia sinensis w od-
powiedzi na niedobór fosforu (Lin i in. 2012). Pod wpływem egzogennego AsA 
następował wzrost aktywności katalazy (Tab. 20.2). Może to mieć związek ze zwięk-
szoną zawartością nadtlenku wodoru w komórce, pełniącego w niej funkcję sygnal-
ną (Mittler i in. 2011).  
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 Jedną z funkcji askorbinianu w komórkach roślinnych jest udział w cyklu 
Halliwella-Asady. Prowadzone przez autorów pracy badania wykazały, że aktyw-
ność APX i GR w komórkach wzrosła w warunkach deficytu fosforu (Ryc. 20.2). 
Podobne wyniki uzyskano we wcześniejszych badaniach (Kozłowska-Szerenos i in. 
2013a). Zwiększona aktywność obu enzymów może świadczyć o wzmożonej ak-
tywności cyklu Halliwella-Asady w warunkach stresu oksydacyjnego, wywołanego 
deficytem fosforu. Badania prowadzone na roślinach transgenicznych wykazały, 
że APX i GR odgrywają istotną rolę w zapewnieniu odporności na stres oksydacyj-
ny wywołany również przez takie czynniki stresowe, jak: ozon, susza, metale cięż-
kie, wysokie natężenie światła, zasolenie (Pang, Wang 2010). Pod wpływem egzo-
gennego AsA następuje wzrost aktywności GR i APX (Ryc. 20.2, Tab. 20.2). Można 
to tłumaczyć tym, że podwyższony poziom askorbinianu powoduje zwiększenie 
obrotów cyklu Halliwella-Asady, a tym samym zwiększenie aktywności wysoka 
aktywności APX, która unieczynnia nadtlenek wodoru oraz aktywności GR, która 
w cyklu przekształca formę utlenioną askorbinianu do formy zredukowanej.  
 W badaniach wykazano, że w komórkach -P wzrasta aktywność oksydazy 
askorbinianowej, biorącej udział w odtwarzaniu formy zredukowanej askorbinianu 
z formy utlenionej (Ryc. 20.2). Pod wpływem egzogennego AsA dochodzi do wzro-
stu aktywności oksydazy askorbinianowej w komórkach rosnących w kulturach bez 
fosforu. We wcześniejszych badaniach stwierdzono wzrost zawartości dehydroa-
skorbinianu (DHA) w komórkach -P (Kozłowska-Szerenos i in. 2013a). Możliwe, 
że duża ilość wydzielonego do podłoża DHA, powoduje zwiększenie aktywności 
oksydazy askorbinianowej w komórkach. Podobne wyniki uzyskano w badaniach 
na Phaseolus aureus prowadzonych w warunkach stresu wysokiej temperatury 
(Kumar i in. 2011). 
 
 

20.5. Wnioski 
 
 Przeprowadzone badania wykazały, że egzogenny askorbinian ogranicza po-
ziom stresu oksydacyjnego, poprzez zmniejszanie zawartości MDA oraz zwiększa-
nie zawartości karotenoidów. Egzogenny askorbinian, w warunkach niedostatecz-
nego żywienia fosforanowego, wzmaga zdolności antyoksydacyjne komórek 
C. vulgaris poprzez zwiększanie aktywności enzymów antyoksydacyjnych, biorą-
cych udział w cyklu Halliwella-Asady: APX i GR oraz CAT. Ważną rolę w sytuacji 
niedoboru fosforu odgrywa również AO, utrzymująca homeostazę reakcji redoks 
komórki, o czym świadczy jej zwiększona aktywność.  
 



276 

Literatura 

Aebi H. 1984. Catalase in vitro. Methods Enzymol., 105: 121-126. 

Amtmann A., Hammond J.P., Armengaud P., White P.J. 2006. Nutrient sensing and signal-
ing in plants: potassium and phosphorus. Adv. Bot. Res., 43: 209-257. 

Bartosz G. 2003. Druga twarz tlenu – wolne rodniki w przyrodzie. Wyd. Nauk. PWN, War-
szawa.  

Bradford M.M. 1976. A rapid and sensitive method for the quantitation of microgram 
quantities of protein utilizing the principle of protein-dye binding. Anal Biochem., 72: 
248-254.  

Ciereszko I., Kozłowska-Szerenos B., Leśniewska J., Siegień I. 2008. Dostosowania roślin do 
niekorzystnych warunków środowiska. [W:] Kolanko K. (red.), Różnorodność badań 
botanicznych – 50 lat Białostockiego Oddziału Polskiego Towarzystwa Botaniczne-
go1958-2008. Białystok: Fundacja Ekonomistów Środowiska i Zasobów Naturalnych; 
Polskie Towarzystwo Botaniczne: 147-167 

Denkiewicz Z., Kozłowska-Szerenos B., Fronckiel U., Ciereszko I. 2015. Wpływ egzogenne-
go askorbinianu na wzrost i aktywność fotosyntetyczną komórek Chlorella vulgaris 
w warunkach niedoboru fosforu. Fotosynteza od DNA do ekosystemu. Streszczenia 
wystąpień ustnych i plakatów Konferencji Sekcji Biochemii i Fizjologii Roślin Polskie-
go Towarzystwa Botanicznego, Poznań, 30 czerwca 2015, s.15. 

Foyer C.H., Noctor G. 2009. Redox regulation in photosynthetic organisms signaling,  
acclimation, and practical implications. Antioxid. Redox Signal., 11: 861-905. 

Foyer C.H., Noctor G. 2011. Ascorbate and glutathione: the heart of the redox hub. Plant 
Physiol., 155: 2-18.  

Gerwin, B., Burstein, S.R., Westley, J. 1974. Ascorbate oxidase. Inhibition, activation, and 
pH effects. J. Biol. Chem., 249(7): 2005-2008. 

Gest N., Gautier H., Stevens R. 2013. Ascorbate as seen through plant evolution: the rise of 
a successful molecule? J. Exp. Bot., 64: 33-53. 

Giovannoni J.J., 2007. Completing a pathway to plant vitamin C synthesis. Natl. Acad. Sci. 
U. S. A., 104 (22): 9109-9110. 

Guz J., Dziaman T., Szpila A. 2007. Czy witaminy antyoksydacyjne mają wpływ na proces 
karcynogenezy? Postępy Hig. Med. Dośw., 61:185-198.  

Ioannidi E., Kalamaki M.S., Engineer C., Pateraki I., Alexandrou D., Mellidou I., Giovan-
nonni J., Kanellis A.K. 2009. Expression profiling of ascorbic acid-related genes during 
tomato fruit development and ripening and in response to stress conditions. J. Exp. 
Bot., 60: 663-678.  

Ishikawa T., Shigeoka S. 2008. Recent advances in ascorbate biosynthesis and the physiolog-
ical significance of ascorbate peroxidase in photosynthesizing organisms. Biosci. Bio-
technol. Biochem., 72: 1143-1154. 



277 

Juszczuk I.M., Malusa M., Rychter A.M. 2001. Phosphate deficiency induced oxidative 
stress in bean (Phaseolus vulgaris L.). [W:] Horst W.J., Schenk M.K., Bürkert A. i in. 
(red.), Development in Plant and Soil Sciences. Plant nutrition – food security and 
sustainability of agro-ecosystem. Kluver Academic Publishers, Dordecht, Netherlands, 
92: 148-149. 

Kohen R., Nyska A. 2002. Oxidation of biological system: oxidative stress phenomena, anti-
oxidants, redox reactions, and methods for their quantification. Toxicol. Pathol., 30: 
620-650. 

Kozlowska-Szerenos B., Borowska A., Maleszewski S. 2003. Phosphate-dependent oxidative 
stress in Chlorella vulgaris. Pol. J. Nat. Sci. Supplement 01. 

Kozłowska-Szerenos B., Bialuk I., Maleszewski S. 2004. Enhancement of photosynthetic O2 
evolution in Chlorella vulgaris under high light and increased CO2 concentration as 
a sign of acclimation to phosphate deficiency. Plant Physiol. Biochem., 42: 403-409. 

Kozłowska-Szerenos B., Babińska M., Nadzieja K., Ciereszko I. 2013a. Regulacja poziomu 
askorbinianu w komórkach Chlorella vulgaris rosnących w warunkach niedoboru fos-
foru. Interdyscyplinarne i aplikacyjneznaczenie nauk botanicznych Streszczenia wy-
stąpień ustnych i plakatów 56. Zjazdu Polskiego Towarzystwa Botanicznego, Olsztyn, 
24-30 czerwca 2013, s. 329. 

Kozłowska-Szerenos B., Ciereszko I. 2013b. Udział askorbinianu w odpowiedzi roślin na 
niekorzystne czynniki środowiskowe. [W:] Ciereszko I., Bajguz A. Różnorodność bio-
logiczna-od komórki do ekosystemu. PTB, Białystok: 69-82.  

Kozłowska-Szerenos B., Tarasiuk P., Ciereszko I. 2013c Vitamin C reduces the symptoms of 
oxidative stress in Chlorella vulgaris cells under Pi deficit. BioTechnologia Vol. 94 (3): 
380. Pol. Soc. Exp. Plant Biol., September 16-19 2013, Łódź, Poland, the 6th Confer-
ence. 

Kumar S., Kaur R., Kaur N., Bhandhari K., Kaushal N., Gupta K., Bains T.S., Nayyar H. 2011. 
Heat-stress induced inhibition in growth and chlorosis in mungbean (Phaseolus aure-
us Roxb.) is partly mitigated by ascorbic acid application and is related to reduction in 
oxidative stress. Acta Physiol. Plant., 33(6): 2091-2101. 

Latowski D., Surówka E., Strzałka K. 2010. Regulatory role of components of ascorbate – 
glutathione pathway in plant stress tolerance. [W:] Anjum N.A., Umer S., Chan M.-T. 
(red.), Ascorbate – glutathione pathway and stress tolerance in plants. Springer, Dord-
recht Heidelberg, London, New York: 1-53. 

Lin Z.-H., Chen L.-S., Chen R.B., Zhang F.Z. 2012. Antioxidant system of tea (Camellia 
sinensis) leaves in response. Acta Physiol. Plant., 34: 2443-2448. 

Mazid M., Khan T.A., Khan Z.H., Quddusi S., Mohammad F. 2011. Occurrence, biosynthe-
sis and potentialities of ascorbic acid in plants. IJPAES., 1(2): 167-184. 



278 

Mittler R., Vanderauwera S., Suzuki N., Miller G., Tognetti V.B., Vandepoele K., Gollery 
M., Shulaev V., Van Breusegem F. 2011. ROS signaling: the new wave? Trends Plant 
Sci., 16: 300-309. 

Nowicka B., Kruk J. 2013. Reaktywne formy tlenu w roślinach-więcej niż trucizna. Kosmos, 
62(4): 583-596. 

Pang C.H., Wang B.S. 2010. Role of ascorbate peroxidase and glutatione reductase in ascor-
bate–glutathione cycle and stress tolerance in plants. [W:] Anjum N.A., Umer S., 
Chan M.T. (red.), Ascorbate – glutathione pathway and stress tolerance in plants. 
Springer, Netherlands: 91-113. 

Sharma P., Jha A.B., Dubey R.S., Pessarakli M. 2012. Reactive oxygen species, oxidative 
damage, and antioxidative defense mechanism in plants under stressful conditions. 
J. Bot.: 1-26. 

Singh D.P., Verma K., 1995. Response of the wild-type and high light-tolerant mutant of 
Anacystis nidulans against photooxidative damage: differential mechanism of high 
light tolerance. Photochem. Photobiol.. 62: 314-319. 

Stulgis M., Ciereszko I. 2012. Reakcje roślin na deficyt fosforanów. EBiŚ, 4: 47-55. 

Tewari R.K., Kumar P., Sharma P.N. 2007. Oxidative stress and antioxidant responses in 
young leaves of mulberry plants grown under nitrogen, phosphorus or potassium de-
ficiency. J. Integr. Plant. Biol., 49(3): 313-322. 

Tóth S.Z., Schansker G., Garab G. 2013. The physiological roles and metabolism of ascor-
bate in chloroplasts. Physiol. Plant., 148: 161-175.  

Tripathi B., Gaur J.P. 2004. Relationship between cooper- and zinc-induced oxidative stress 
and proline accumulation in Scenedesmus sp. Planta, 219: 397-404. 

Wellburn A.R. 1994. The spectral determination of chlorophylls a and b, as well as total 
carotenoids, using various solvents with spectrophotometers of different resolution. 
J. Plant. Physiol., 144: 307-313.  

Zabłocka A., Janusz M. 2008. Dwa oblicza wolnych rodników tlenowych. Postępy Hig. Med. 
Dośw., 62: 118-124. 

Zechmann B., Stumpe M., Mauch F. 2011. Immunocytochemical determination of the sub-
cellular distribution of ascorbate in plants. Planta, 233: 1-12. 

 
  



279 

  21       Odpowiedź lokalna lub systemiczna roślin 
na uszkodzenia przez fitofagi 

 
 

Michał Sulkiewicz*  /  Iwona Ciereszko** 
 
 

Uniwersytet w Białymstoku 
Wydział Biologiczno-Chemiczny 

Instytut Biologii, Zakład Fizjologii Roślin 

ul. K. Ciołkowskiego 1J, 15-245 Białystok 
*e-mail: m.sulkiewicz@uwb.edu.pl 

**e-mail: icier@uwb.edu.pl 
 
 
Streszczenie 
Rośliny użytkowe oraz ozdobne są narażone na liczne czynniki stresowe (biotyczne oraz abiotycz-
ne) przyczyniające się do obniżenia produktywności, a także redukcji jakości i ilości plonów. Źró-
dłem zranienia mechanicznego tkanek roślin są często organizmy na nich żerujące, tzw. fitofagi.  

Mechanizm percepcji, transdukcji oraz reakcji roślin na stres zranienia mechanicznego, wywołany 
przez fitofagi, jest złożony oraz mało poznany u wielu gatunków roślin. Komórki roślin, wyposażo-
ne są w receptory błonowe, rozpoznające chemiczne wzorce źródła zranienia. Po uszkodzeniu 
mechanicznym, w komórce generowana jest seria następujących po sobie zmian fizjologicznych 
i metabolicznych, prowadzących do wywołania odpowiedzi na stres. Reakcja roślin pojawia się 
w obrębie miejsca uszkodzenia tkanek – jako odpowiedź lokalna, lub w organach, które nie uległy 
uszkodzeniu – jako odpowiedź systemiczna. Reakcja na poziomie całej rośliny bądź liścia może 
wystąpić w czasie tygodni lub miesięcy, podczas gdy na poziomie molekularnym – w czasie  
sekund/minut od zaistnienia czynnika stresowego.  

Rośliny wykształciły szereg strategii obronnych przeciwko fitofagom. Mechanizmy obronne dzie-
lone są na bezpośrednie – szybko i negatywnie oddziałujące na roślinożercę, bądź pośrednie – 
angażujące organizmy z wyższych poziomów troficznych. Obrona bezpośrednia może być realizo-
wana poprzez wykształcenie barier fizycznych (np. włosków, cierni) oraz barier chemicznych 
(np. wosków, żywic). Rośliny syntezują również liczne metabolity wtórne (np. alkaloidy, terpenoidy, 
fenylopropanoidy) oraz wyspecjalizowane białka obronne. Pośrednia strategia obronna roślin 
polega między innymi, na redukcji liczby żerujących fitofagów poprzez wydzielanie lotnych związ-
ków organicznych, wabiących ich naturalnych wrogów (parazytoidów lub drapieżników). 
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21.1. Wstęp 
 
 Interakcje pomiędzy roślinami i roślinożercami są jednymi z najbardziej inte-
resujących relacji w świecie ożywionym. Prawie wszystkie gatunki roślin wykształ-
ciły mechanizmy obrony przeciwko fitofagom. Najbardziej liczną i różnorodną 
grupą roślinożerców są owady. Ponad połowa znanych gatunków insektów zgryza 
bądź wysysa płyn z tkanek roślin. Miliony lat ewolucji doprowadziły do wykształ-
cenia przez rośliny różnorodnych reakcji obronnych, pojawiających się w obrębie 
miejsca uszkodzenia tkanek, jako odpowiedź lokalna lub w organach, które nie 
uległy uszkodzeniu – jako odpowiedź systemiczna. Zranienie tkanek prowadzi do 
szeregu wczesnych i późnych reakcji roślin, do których to działań zaliczane są: de-
polaryzacja błony komórkowej, synteza cząsteczek sygnałowych (np. jonów Ca2+), 
wzrost zawartości hormonów (np. kwasu jasmonowego, JA), synteza wtórnych 
metabolitów, reaktywnych form tlenu), aktywacja genów i powstanie zmian meta-
bolicznych (Maffei i in. 2007). Interakcje pomiędzy roślinami i fitofagami  
wywierają wpływ na strukturę, dynamikę, bioróżnorodność wszystkich zbiorowisk 
roślinnych.  
 

21.2. Reakcje roślin na zgryzanie przez fitofagi 
 
 Reakcje obronne roślin odgrywają znaczącą rolę w koewolucji roślin i roślino-
żerców. Wyróżnia się dwie główne kategorie reakcji obronnych roślin. Obrona 
konstytutywna, obecna stale, polega np. na ciągłej akumulacji toksyn w wakuolach, 
a obrona indukowana, generowana w wyniku działania czynnika stresowego, np. na 
uwalnianiu związków lotnych (ang. Volatile Organic Compounds, VOC) wabiących 
naturalnych wrogów fitofagów, co skutkuje obniżeniem liczebności szkodników, 
ograniczeniem zasięgu uszkodzeń. Dowiedziono, że skład związków lotnych jest 
zależny od rodzaju czynnika indukującego ich syntezę np. kompozycja VOC tylko 
po uszkodzeniu mechanicznym liści znacząco się różni od tej po zgryzaniu przez 
owady (Alborn i in. 1997). Najczęściej spotykanymi składnikami związków lotnych 
są terpeny (mono-, homo-, seskwi-), pochodne kwasów tłuszczowych (aldehydy, 
alkohole, estry) oraz fenylopropanowe związki aromatyczne (np. ester metylowy 
kwasu salicylowego, indole). W procesie syntezy VOC pośredniczą szlaki sygnało-
we, zależne od kwasu jasmonowego/etylenu i kwasu salicylowego (Walling 2000). 
 Współdziałanie obu kategorii reakcji odpowiada za efektywną zdolność obro-
ny rośliny przeciwko fitofagom. Rośliny wykształciły również szereg mechanizmów 
obrony bezpośredniej oraz pośredniej przeciwko fitofagom. Powszechnie znane są 
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strategie obrony fizycznej, chemicznej oraz biologicznej, minimalizujące szkody 
powstałe w wyniku żerowania fitofagów (Ryc. 21.1). Obrona fizyczna związana jest 
głównie ze zmianami morfologicznymi i strukturalnymi organów rośliny. Wówczas 
prawie wyłącznie modyfikacjom ulega blaszka liściowa, poprzez zmianę grubości 
oraz masy w przeliczeniu na powierzchnię liścia, wykształcenie specyficznych 
struktur (np. trichomów, ciernii, kolców), zmianę tekstury oraz struktury komórek 
(Liu i in. 2010). Niektóre gatunki są zdolne do mimikry (np. storczyki), udając 
kształtem osy lub pszczoły w celu odstraszenia roślinożernych ssaków i owadów 
(Lev-Yadun, Ne’eman 2012). Chemiczne reakcje obronne związane są głównie 
z modyfikacjami fizjologicznymi, prowadzącymi do syntezy metabolitów wtórnych 
(dotychczas poznano ok. 50000 tych związków) (Chen 2008). Substancje obronne 
wytwarzane przez rośliny można podzielić na siedem głównych grup: 1) terpenoi-
dy; 2) związki fenolowe; 3) związki azotowe; 4) taniny, lignina, celuloza; 5) hormo-
ny roślinne i lecytyna; 6) inhibitory proteaz; 7) związki lotne (Kang 1995). Obrona 
biologiczna polega głównie na mutualizmie rośliny z owadami. Układ jest korzyst-
ny dla obu stron: roślina otrzymuje ochronę, a owady – miejsce bytowania i/lub 
źródło łatwo dostępnego pożywienia. Fiala i Maschwitz (1992) opisali ten fenomen 
biologiczny na przykładzie myrmekofityzmu, gdzie drzewo Macaranga Thou., 
w zamian za ochronę przeciwko fitofagom, oferuje mrówkom miejsce do założenia 
gniazda oraz pokarm. 
 W toku ewolucji rośliny, oprócz obrony, wykształciły mechanizmy tolerancji 
uszkodzeń powstałych w wyniku żerowania fitofagów. Zależnie od wielkości po-
wstałych zranień, obserwowany jest efekt kompensacji lub wymiany uszkodzonych 
tkanek (Strauss i Agrawal 1999). Niska bądź umiarkowana intensywność żerowania 
fitofagów może skutkować pozytywną odpowiedzią roślin, np. wzrostem biomasy, 
intensywności fotosyntezy. Rośliny, w celu zminimalizowania strat, uruchamiają 
mechanizmy prowadzące do zwiększenia intensywności fotosyntezy, aktywacji 
uśpionych merystemów i modyfikacji dystrybucji związków zapasowych (Gong, 
Zhang 2014).  
 Kolejnym mechanizmem odpowiedzi roślin na aktywność fitofagów jest 
ucieczka, która ma obniżyć prawdopodobieństwo odnalezienia rośliny przez ich 
naturalnych wrogów. Przykładem są zależności pomiędzy roślinami wrażliwymi 
i mało odpornymi na aktywność fitofagów a roślinami „pielęgniarzami” dobrze 
przystosowanymi do zgryzania. Torroba-Balmori i inni (2015) zauważyli, że Quercus 
petraea i Quercus pyrenaica, rosnące w otoczeniu głównie Genista florida i Cytisus 
scoparius, charakteryzowały się wyższą przeżywalnością w warunkach stresu bio-
tycznego. Naturalna bariera fizyczna w postaci zarośli skutecznie ograniczała żero-
wanie fitofagów. Modyfikacja odległości pomiędzy osobnikami tego samego gatunku 
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również może wpłynąć na przeżywalność rośliny. Jedna z hipotez twierdzi, że siew-
ki bądź młode rośliny rosnące w towarzystwie osobników dorosłych tego samego 
gatunku mogą być chętniej zgryzane przez generalistów (Connell 1971). Zjawisko 
to obserwowane jest często w lasach tropikalnych. Rośliny mogą również unikać 
kontaktu z fitofagami przez szybki, synchroniczny bądź wczesny rozwój liści (Sun 
i in. 2010).  
 

 
Rycina 21.1. Przykłady odpowiedzi roślin na aktywność roślinożerców 

Źródło: zmodyfikowane wg Gong, Zhang 2014 
 
 
 Roślinne metabolity wtórne (często toksyczne dla owadów) mogą hamować 
rozwój fitofagów, obniżyć odporność immunologiczną roślinożerców na atak para-
zytoidów, wywoływać zaburzenia neurologiczne, zaburzać wchłanianie związków 
odżywczych przez roślinożerców. Detoksykacja tych związków jest kosztowna 
energetycznie. Skupiska roślin mogą zwiększać lub obniżać ich wzajemną zdolność 
do obrony przeciwko fitofagom (Tsegai i in. 2013). Ponad 75% wszystkich zwierząt 
to roślinożercy, odgrywający znaczącą rolę w kształtowaniu struktury i funkcji eko-
systemów (Cebrian 2004). 
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21.3. Fitofagi i ich charakterystyka 
 
 Szacuje się, że fitofagi konsumują około 15% całkowitej masy roślin klimatu 
umiarkowanego oraz tropikalnego w skali roku (Gong, Zhang 2014). Istnieje kilka 
klasyfikacji fitofagów, np. pod względem stopnia specjalizacji diety (Ryc. 21.2). 
Kiedy fitofagi odżywiają się jednym bądź kilkoma zbliżonymi taksonami roślin, 
są uważane za monofagi (np. mszyca lucerniana Therioaphis maculata), odżywiają-
ce się kilkoma gatunkami w obrębie jednej rodziny roślin nazwano oligofagami 
(np. stonka ziemniaczana Leptinotarsa decemlineata) i polifagi (np. chrabąszcz 
majowy Melolontha melolontha) – to organizmy odżywiające się gatunkami więcej 
niż jedną rodziną roślin. Uważa się, że wraz ze wzrostem specjalizacji co do rodzaju 
pokarmu roślinnego, fitofagi mogły nabyć umiejętność tolerancji na działania 
obronne roślin (Ali, Agrawal 2012). Fitofagi można podzielić ze względu na przy-
należność systematyczną do kręgowców głównie ssaki kopytne, np. jeleń szlachetny 
(Cervus elaphus) oraz bezkręgowców stawonogi, np. szarańcza wędrowna (Locusta 
migratoria) czy mięczaki, np. ślimak winniczek (Helix pomatia). Organizmy odży-
wiające się roślinami można również porządkować zgodnie z preferencjami żywie-
niowymi na (i) generalistów, do których należy większość ssaków roślinożernych, 
np. łoś euroazjatycki (Alces alces), mięczaki, np. pomrów wielki (Limax maximus) 
oraz (ii) specjalistów, do których należą owady, np. gnatarz rzepakowiec (Athalia 
colibri) (Morrison, Hay 2011). Roślinożercy wywołują różnorodne reakcje obronne 
roślin, które mogą zwiększać ich odporność na aktywność fitofagów. Znanych jest 
kilka typów klasyfikacji odporności roślin na aktywność fitofagów. Odporność pio-
nowa polega na różnej i specyficznej reakcji roślin różnych odmian danego gatun-
ku na atakowanie przez poszczególne biotypy szkodnika. Uważa się, że odporność 
tego typu jest kontrolowana oligenicznie, czyli przez jeden bądź kilka genów głów-
nych. Kiedy ta sama odmiana rośliny uprawnej reaguje podobnie na zaatakowanie 
jej przez różne biotypy szkodnika lub gdy wiele odmian roślin uprawnych jest od-
pornych na atak różnych biotypów określonego gatunku fitofaga mówi się o od-
porności poziomej. Jest to tzw. odporność ogólna uwarunkowana poligenicznie 
(cyt. za: Starck 2002). 
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Rycina 21.2. Uproszczona klasyfikacja fitofagów 

 
 Dotychczas nie dowiedziono jednoznacznie, która grupa fitofagów jest lepiej 
dostosowana do reakcji obronnych roślin. Uważa się, że generaliści (organizmy 
żerujące na wielu gatunkach roślin), spożywając dziennie małe ilości różnych tok-
syn, obniżają koszt bądź ryzyko związane z zatruciem dużą ilością toksyn jednego 
typu (Freeland, Janzen 1974). Prawdopodobnie możliwe jest to dzięki enzymom 
wątrobowym neutralizującym dużą ilość pojedynczych lub wielu podobnych che-
micznie roślinnych metabolitów wtórnych (Dziba, Provenza 2008). Hipoteza za-
kłada, że generaliści są zdolni do wstrzymania żerowania na pojedynczym gatunku 
rośliny jeszcze przed doznaniem negatywnych skutków działania metabolitów 
wtórnych. Badania Torregrossa i in. (2012) wskazują, że generaliści są mniej wraż-
liwi na zmianę składu metabolitów wtórnych niż organizmy bardziej wyspecjalizo-
wane. Część specjalistów wykształciło mechanizmy neutralizujące szkodliwe związ-
ki chemiczne tylko jednego gatunku rośliny (Haley i in. 2007). Uważa się, że wyspe-
cjalizowane fitofagi wytwarzają enzymy o większej specyficzności do metabolitów 
wtórnych, będących w wyższym stężeniu danego gatunku roślin niż generaliści 
(Skopec i in. 2007). Inne badania potwierdzają, że niektóre roślinne metabolity 
wtórne oddziałują negatywnie zarówno na specjalistów, jak i generalistów (Agra-
wal, Kurashige 2003).  
 Nadmierna aktywność fitofagów wywiera negatywny wpływ na funkcjonowa-
nie roślin. Roślinożerstwo jest rodzajem presji doboru naturalnego, będącego siłą 
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napędową mechanizmu doskonalenia strategii obronnych roślin (Gong i Zhang 
2014). 
 

21.4. Percepcja i transdukcja sygnału o uszkodzeniu 
 
 Percepcja zranienia, transdukcja sygnału oraz końcowa reakcja roślin na 
uszkodzenie mechaniczne wywołane aktywnością fitofagów, są procesami złożo-
nymi i niezupełnie poznanymi. Skuteczna reakcja obronna zależy od efektywnego 
rozpoznania rodzaju zagrożenia. Komórki roślin wyposażone są w liczne receptory 
błonowe, identyfikujące wzorce chemiczne pochodzące od źródła zagrożenia (ang. 
Pattern-Recognition Receptors, PRR). Fitofagi w trakcie żerowania uszkadzają tkan-
ki roślin oraz wydzielają tzw. elicitory – związki chemiczne indukujące reakcje 
obronne roślin. Wyróżnia się dwie główne grupy tych związków: wydzielane przez 
układ pokarmowy fitofagów, np. volicytyna oraz związane z jajami owadów, np. 
bruchina (Heil 2009). Po rozpoznaniu źródła zranienia powstałego w wyniki żero-
wania fitofagów, dochodzi do transdukcji sygnału z wykorzystaniem cząsteczek 
sygnałowych m.in. jonów wapnia, reaktywnych form tlenu czy hormonów. Uważa 
się, że głównymi cząsteczkami sygnałowymi są jony Ca2+, których normalna zawar-
tość w cytozolu wynosi około 100 nM. W wyniku zranienia, następuje ich uwolnie-
nie (z apoplastu/ścian komórkowych, retikulum endoplazmatycznego, wakuoli, 
mitochondriów), gdzie zawartość wzrasta do poziomu ok. 1 mM. Cząsteczki sygna-
łowe, w postaci jonów Ca2+, aktywują szereg białek, np. kalmodulinę czy kinazy 
białkowe. Uszkodzenie tkanek przez fitofagi może prowadzić do podwyższenia 
stężenia reaktywnych form tlenu (RFT): nadtlenku wodoru, anionorodnika ponad-
tlenkowego, tlenu singletowego, rodnika hydroksylowego. Dowiedziono, że nadtle-
nek wodoru w wysokim stężeniu pełni funkcję bakterio- i grzybobójczą, w niskim 
zaś rolę cząsteczki sygnałowej (Łukaszuk, Ciereszko 2012).  
 Wolne rodniki mogą powstawać w mitochondriach, plastydach, peroksyso-
mach. RFT aktywują kanały wapniowe, prowadząc do zwiększenia zawartości jo-
nów Ca2+ w cytozolu. Jasmonidy wraz z etylenem odgrywają kluczową rolę 
w transdukcji sygnału o zranieniu. Udowodniono, że cząsteczki systeminy oraz 
oligogalaktouronidy aktywują szlak oktadekainowy, w wyniku którego dochodzi do 
wzmożonej syntezy kwasu jasmonowego, aktywacji genów i finalnie wywołania 
odpowiedzi na stres zranienia (Farmer, Ryan 1992). Systemina jest peptydem boga-
tym w prolinę, wytworzonym z prekursorowego białka, zwanego prosysteminą. 
Hormon ten jest cząsteczką mobilną i może przemieszczać się floemem. Oligoga-
lakturonidy (OGA) uwalniane z uszkodzonych ścian komórkowych są cząsteczka-
mi mało mobilnymi i prawdopodobnie pełnią funkcję w odpowiedzi lokalnej rośli-
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ny na zranienie. Jasmonidy mają strukturę cyklopentanu, syntetyzowane są z utle-
nionych wielonienasyconych kwasów tłuszczowych. Funkcją jasmonidów jest regu-
lacja procesów wzrostu i rozwoju, starzenia się roślin oraz reakcje obronne na stre-
sy, między innymi, uszkodzenie mechaniczne w wyniku zgryzania. Kwas jasmono-
wy indukuje ekspresję wielu genów związanych z procesami fizjologicznymi, ale też 
inhibitory proteaz, białka antybakteryjne (defensyny i tioniny), enzymy biorących 
udział w biosyntezie wtórnych metabolitów, takich jak: terpenoidy, alkaloidy, fla-
wonoidy, glukozynolany. Inhibitory proteaz zakłócają działanie enzymów trawien-
nych owadów, co może prowadzić do niedoboru aminokwasów niezbędnych do 
funkcjonowania fitofaga. Kwas jasmonowy jest długodystansową cząsteczką sygna-
łową, przekazującą informację o zranieniu do odległych niezranionych miejsc. Syn-
teza JA rozpoczyna się uwolnieniem kwasu linolenowgo z błony chloroplastów, 
w których znajduje się prekursor JA – kwas 12-ketofitodienowy (OPDA). Następ-
nie OPDA jest transportowany do peroksysomów, w których enzymy katalizujące 
β-oksydację OPC8:0 oraz redukuktaza OPDA przekształcają OPDA do JA. Synte-
zowany w peroksysomach JA jest transportowany do cytozolu, gdzie ulega modyfi-
kacjom, takim jak: metylacja, glikozylacja, hydroksylacja, dekarboksylacja lub ko-
niugacja z aminokwasami. Przełomowe badania Lee i Howe’a (2003) na mutantach 
pomidorów wykazały, że odpowiedź systemiczna na zranienie zależy od biosyntezy 
JA w miejscu zranienia i od percepcji JA w miejscu niezranionym. 
 Rośliny zaatakowane przez fitofagi najczęściej obniżają wartość odżywczą 
zranionych tkanek, jednocześnie zwiększając zawartość toksyn. Uszkodzenie tka-
nek może prowadzić do podwyższenia stężenia reaktywnych form tlenu. Obserwuje 
się również wzrost stężenia kwasu jasmonowego, będącego kluczowym regulatorem 
ekspresji genów aktywowanych uszkodzeniem mechanicznym (Schaller 2001). 
Uważa się, że wraz z etylenem odpowiedzialny jest on za percepcję sygnału ze-
wnątrzkomórkowego o zranieniu i indukcję systemicznej odpowiedzi rośliny.  
 
 

21.5. Odpowiedź systemiczna i lokalna 
 
 Wynikiem żerowania fitofagów jest uszkodzenie mechaniczne tkanek oraz 
powstanie odpowiedzi systemicznej i/lub lokalnej. W odpowiedzi systemowej, 
główną rolę odgrywają jasmonidy. Systemiczna reakcja na stres, wywołana uszko-
dzeniem, polega na modyfikacji metabolizmu i fizjologii rośliny poza miejscem 
uszkodzenia (Szczegielniak 2007). Dane literaturowe wskazują, że odpowiedź sys-
temiczna, ściśle związana z syntezą związków sygnalnych o zranieniu, jest szybko 
indukowana (Schilmiller, Howe 2005). Odpowiedź lokalna polega głównie na 
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uszczelnieniu tkanek i powstrzymaniu patogenów przed wniknięciem do wnętrza 
roślin przy użyciu, między innymi, pochodnych polisacharydów, wtórnych meta-
bolitów.  
 Badania Duceppe i in. (2012) proteomu liści pomidora wykazały, że zależnie 
od typu żerowania fitofaga, obserwowana jest różna ekspresja genów kodujących 
białka. Liście roślin były cięte nożycami, poddane żerowaniu w wyniku zgryzania 
przez larwy Leptinotarsa decemlineata Say oraz w wyniku wysysania płynu z wiązek 
przez Macrosiphum euphorbiae Thomas. Badano ekspresje genów kodujących biał-
ka związane z procesem fotosyntezy, obrony i odpowiedzi na stres oraz syntezy 
białek. Wykazano, że zwykłe uszkodzenie mechaniczne wywołuje najmniej liczne 
modyfikacje ekspresji genów. Zaobserwowano ogólny wzrost ekspresji genów ko-
dujących białka związane z fotosyntezą oraz obroną i odpowiedzią na stres u roślin 
poddanych żerowaniu przez owady ssące. Fitofagi zgryzające liście pomidora do-
prowadziły do odwrotnego efektu. Wyniki te wskazują na obecność różnych recep-
torów błonowych, dzięki którym roślina jest w stanie rozpoznać typ uszkodzenia 
oraz wywołać lokalną reakcje obronną. 
 Quilliam i in. (2006) symulowali uszkodzenie mechaniczne liścia Arabidopsis 
thaliana w celu zbadania lokalnych zmian fluorescencji chlorofilu a. Autorzy zaob-
serwowali wzrost wartości maksymalnej wydajności kwantowej próby adaptowanej 
do światła (ΦPSII) natychmiast po zranieniu oraz brak różnicy wartości tego para-
metru pomiędzy liśćmi kontrolnymi i uszkodzonymi po 24 godzinach. Autorzy 
publikacji stwierdzili, że komórki w czasie doby od zranienia obumierają lub 
w pełni się regenerują. Obserwacje zespołu częściowo potwierdzają badania pszeni-
cy ozimej Sulkiewicza i Ciereszko (2014). Autorzy wykazali, że uszkodzenie me-
chaniczne liści pszenicy zwyczajnej (Triticum aestivum) nie doprowadza do istot-
nego uszkodzenia aparatu fotosyntetycznego.  
 Badanie wpływu zgryzania liści przez Manduca sexta wykazały zahamowanie 
transportu węglowodanów do korzeni dzikiego tytoniu (Nicotiana attenuata) oraz 
niższy poziom wzrostu elengacyjnego korzeni (Schmidt i in. 2015). Autorzy stwier-
dzili, że po zranieniu przez fitofagi, roślinie najbardziej korzystne jest wykorzysta-
nie zmagazynowanych zasobów do rozwoju pędu oraz uruchomienia procesów 
obronnych. Wykazano, że zgryzanie liści wywołuje odpowiedź systemiczną obser-
wowaną w korzeniach rośliny. 
 Velikova i in. (2010) zbadali wpływ żerowania Murgantia histrionica i Nezara 
viridula na kapuście warzywnej (Brassica oleracea) i fasoli zwykłej (Phaseolus vulga-
ris). Autorzy dokonali pomiarów, między innymi, parametrów fotosyntezy i emisji 
związków lotnych tuż po zgryzaniu przez owady. Wykazano spadek intensywności 
fotosyntezy podczas żerowania owadów. Nie stwierdzono związków lotnych wska-
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zujących na uszkodzenie tkanek liści. Zaobserwowano wzrost zawartości jasmoni-
dów, ale tylko tuż po zakończeniu żerowania przez owady. 
 Aktywność roślinożerców wpływa również na zdolności reprodukcyjne roślin. 
Barber wraz z zespołem (2011) zbadali wpływ żerowania nadziemnego i podziem-
nego Acalymma vittatum na wzrost, pylenie oraz zdolności reprodukcyjne ogórka 
siewnego (Cucumis sativus). Badacze zaobserwowali ogólne zahamowanie wzrostu 
rośliny po żerowaniu owadów na pędach oraz korzeniach. Skutkiem zgryzania ko-
rzeni przez larwy Acalymmavittatum była o 35% niższa produkcja żeńskich kwia-
tów w porównaniu z roślinami kontrolnymi. Zgryzanie liści nie skutkowało zmianą 
produkcji ilości kwiatów. Zaobserwowano skrócony czas przebywania pszczół na 
kwiatach o 25% – po uszkodzeniu liści oraz dwukrotnie dłuższy czas w porównaniu 
do kontroli – po uszkodzeniu korzeni. Zranienie liści nie miało wpływu na produk-
cję owoców, natomiast zgryzanie korzeni skutkowało 38% spadkiem ilości owoców, 
które były o lżejsze o 25% w porównaniu do roślin kontrolnych. Autorzy wykazali, 
że zgryzanie korzeni wywołuje odpowiedź systemiczną. 
 Znane jest zjawisko zwiększenia zdolności obronnych przez rośliny sąsiadują-
ce z osobnikami zasiedlonymi przez szkodniki (Baldwin i in. 2006). Dowiedziono, 
że jeżeli sygnał związków lotnych jest intensywny, rośliny sąsiednie mogą wygene-
rować natychmiastową reakcję obronną, natomiast jeśli sygnał jest słaby, może 
przygotować roślinę na przyszły atak szkodnika (Turlings, Ton 2006). Przykładem 
jest Phaseolus lunatus, rosnące w sąsiedztwie osobników zaatakowanych przez 
szkodniki. Rośliny odbierały „sygnały ostrzegawcze”, o możliwym ataku fitofaga. 
Stwierdzono, że fasola, na której żerowały chrząszcze, takie jak: Cerotoma ruficornis, 
Gynandrobrotica i Epilachna varivestis, emitowała związki lotne, które aktywowały 
mechanizmy obronne u roślin sąsiadujących, polegające na wydzielaniu z nektarni-
ków zwiększonej ilości nektaru, gdy same zostały zaatakowane przez chrząszcze 
(Kost, Heil 2006). 
 
 

21.6. Podsumowanie 
 
 Rośliny, w toku ewolucji wykształciły różnorodne mechanizmy reakcji na 
uszkodzenia przez fitofagi. Receptory błonowe, obecne w komórkach roślin, umoż-
liwiają precyzyjne rozpoznanie typu uszkodzenia oraz rozpoczęcie transdukcji  
sygnału o zranieniu. Uważa się, że oprócz jonów Ca2+ jednymi z głównych cząste-
czek sygnałowych, są jasmonidy zaangażowane w regulację ekspresji genów reakcji 
na stres. Ostatnim etapem reakcji na zranienie, wywołanym aktywnością fitofagów 
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jest powstanie odpowiedzi lokalnej oraz systemicznej. Najczęściej obserwowanymi 
strategiami odpowiedzi w królestwie roślin są obrona, tolerancja i ucieczka. Rośliny 
wytwarzają liczne bariery fizyczne (kolce, ciernie, igły), chemiczne (wtórne metabo-
lity) oraz biologiczne (relacje mutualistyczne z innymi organizmami) chroniące je 
przed aktywnym żerowaniem fitofagów. Dowiedziono, że odpowiedź na zgryzanie 
przez roślinożerców jest bardzo różnorodna i niespecyficzna dla wielu gatunków 
roślin. 
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Streszczenie 
Rośliny rozwijające się w naturalnych warunkach, narażone są różnorodne biotyczne czynniki 
stresowe, takie jak: działanie patogenów grzybowych, bakteryjnych i wirusowych. Patogeny przy-
czyniają się do powstawania wielu chorób roślin, prowadzą nawet do ich śmierci. Jednak rośliny 
wykształciły szereg mechanizmów obronnych. Jednym z wielu mechanizmów odporności jest 
reakcja nadwrażliwości, która polega na obumieraniu komórek lokalnie w miejscu inwazji, co pro-
wadzi do zablokowania ataku patogena. W regulacji reakcji nadwrażliwości stwierdzono udział, 
między innymi, hormonów roślinnych, np. brassinosteroidów (BR), które ze względu na wysoką 
aktywność biologiczną, są ważnymi regulatorami wielu procesów zachodzących w roślinach. 
Wpływają na metabolizm, wzrost i rozwój roślin, a także pełnią funkcję ochronną przed nieko-
rzystnymi warunkami środowiska. Współdziałają synergistycznie z innymi fitohormonami, 
np. etylenem, kwasem jasmonowym czy kwasem salicylowym, które decydują o nabyciu przez 
rośliny odporności na infekcje. Brassinosteroidy regulują aktywność genów związanych z wydłuża-
niem ściany komórkowej oraz wpływają na aktywność enzymów modyfikujących ścianę komórko-
wą, np. acetyloesterazę. Inicjują biosyntezę celulozy w ścianach komórkowych Arabidopsis thaliana 
(L.) Heynh. zainfekowanych patogenami oraz przyspieszają działanie systemu antyoksydacyjnego. 
Brassinosteroidy uczestniczą w mechanizmach indukcji genów i transdukcji sygnałów związanych 
z odpornością nabytą i systemiczną oraz syntezą białek PR (Pathogenesis Related). Stwierdzono, 
że pod wpływem BR podnosi się odporność tytoniu zainfekowanego wirusem mozaiki tytoniowej 
(TMV) ogórka – Sphaerotheca fuliginea (Schlecht.) Pollacci czy pomidora – Botrytis cinerea Pers. 
Ponadto hormony te indukują ekspresję genów kodujących syntezę peroksydazy oraz białek zwią-
zanych z przebiegiem patogenezy PR-3 (chitynazy). W liściach jęczmienia zainfekowanego grzybem 
Helminthosporium teres Sacc., a następnie traktowanych BR, stwierdzono podwyższony poziom 
peroksydazy oraz wolnych kwasów fenolokarboksylowych. 
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22.1.  Wstęp 
 
 Rośliny występujące w naturalnym środowisku przyrodniczym narażone są na 
działanie wielu niekorzystnych czynników. Prawidłowe funkcjonowanie tych orga-
nizmów uzależnione jest od utrzymania homeostazy organizmu. Ważną rolę 
w kontroli reakcji roślin na stres pełnią fitohormony, m.in. kwas abscysynowy, 
jasmoniany, salicylany i brassinosteroidy (BR) (Phan Tran, Pal 2014). Praca przed-
stawia rolę BR w odpowiedzi roślin na stres wywołany działaniem patogenów. 
Niemniej jednak, nie sposób pominąć aktywności biologicznej tych fitohormonów 
w roślinach nienarażonych na jakikolwiek czynnik stresowy. 
 
 

22.2.  Aktywność biologiczna brassinosteroidów 
 
 Brassinosteroidy stanowią powszechnie występującą grupę steroidowych 
hormonów roślinnych. W 1979 roku jako pierwszy został wyizolowany brassinolid 
(BL). Od tego czasu poznano już 65 naturalnie występujących BR w postaci wolnej 
(Ryc. 22.1) oraz 5 koniugatów BR z kwasami tłuszczowymi oraz cukrami (Ryc. 22.2).  
 
 

 
 

Rycina 22.1. Wybrane wzory brassinosteroidów w postaci wolnej 

Źródło: na podstawie: Bajguz, Tretyn 2003a,b 
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Rycina 22.2. Wzory koniugatów brassinosteroidowych  

Źródło: na podstawie: Bajguz, Tretyn 2003a,b 
 
 
 Obecność tych hormonów stwierdzono u roślin okrytonasiennych, nagona-
siennych, paprotników, mszaków oraz glonów (Bajguz, Tretyn 2003a,b; Bajguz 
2011). Występują one w różnych cześciach roślin w stężeniach tysiąckrotnie niż-
szych niż inne fitohormony. Ze względu na wysoką aktywność biologiczną są waż-
nymi regulatorami wielu procesów zachodzących w roślinach. Fitohormonom tym, 
przypisuje się również regulację mechanizmów ochronnych u roślin narażonych na 
stres biotyczny (działanie patogenów grzybowych, bakteryjnych czy wirusowych) 
oraz abiotyczny (działanie metali ciężkich, stres solny, wodny, termiczny, oksyda-
cyjny czy niedobór tlenu). Brassinosteroidy mogą również współdziałać z innymi 
fitohormonami, zwiększając szanse rośliny zainfekowanej na obronę przed patoge-
nami lub czynnikami wywołującymi stres abiotyczny (Bajguz, Hayat 2009). 
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 Brassinosteroidy, ze względu na wysoką aktywnością biologiczną, pełnią funk-
cję regulacyjną wielu procesów zachodzących w roślinach. Wpływają przede 
wszystkim na strukturę i różnicowanie komórek. Mogą oddziaływać na wydłużanie 
komórek poprzez stymulację ekspresji genów związanych z rozbudową ściany ko-
mórkowej. Badania prowadzone na mutantach ryżu dowodzą, iż niedobór BR pro-
wadzi do zmian w rozwoju, co przejawia się zaburzeniami w organizacji 
i wydłużaniu komórek (Hong i in. 2004). Brassinosteroidy wpływają również na 
białka XET (endotransglukozylazy ksyloglukanu), które są odpowiedzialne za ksy-
loglukany – cukry złożone, budujące ściany komórkowe roślin. Badania Yanga i in. 
(2011) wykazały, iż wczesne etapy wydłużania komórek w Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh. oraz soi zwyczajnej (Glycine max (L.) Merr.) inicjowane są przez BR. Istot-
nym elementem w procesie wydłużania komórek jest ciągłe dostarczanie kompo-
nentów do budowy ściany komórkowej oraz odpowiednie ukierunkowanie mikro-
fibryl celulozowych, które z kolei wpływają na odpowiednią orientację mikrotubul. 
Badania przeprowadzone na mutantach Arabidopsis thaliana, charakteryzujących 
się zaburzeniami w prawidłowej orientacji mikrotubul kory dowodzą, iż egzogenne 
BR przywracają prawidłową ich orientację. Ponadto, BR przyspieszają wzrost mi-
krotubul w siewkach ryżu siewnego (Oryza sativa L.) (Lisso i in. 2005). Fitohormo-
ny te wpływają również na podziały komórkowe w zielenicy Chlorella vulgaris Bey-
erinck. Zaobserwowano, iż BR 2-3-krotnie zwiększały intensywność podziału ko-
mórek glonu (Bajguz, Czerpak 1998). 
 Brassinosteroidy są odpowiedzialne również za prawidłowy metabolizm ro-
ślin, zaangażowane są w proces transkrypcji i translacji, poprzez regulację ekspresji 
odpowiednich genów i wzmacnianie aktywności enzymów. Badania przeprowa-
dzone na Chlorella vulgaris wykazały, że BR stymulują wzrost zawartości białek 
oraz kwasów nukleinowych, co przejawia się niezwykłym wzrostem szybkości pro-
cesów transkrypcji i translacji (Bajguz 2000). W zależności od gatunku oraz sta-
dium rozwojowego rośliny, BR mają różny wpływ na proces fotosyntezy. Bardzo 
ważnym czynnikiem jest odpowiednie stężenie hormonów, które znacznie zwięk-
szają przepustowość aparatów szparkowych. Badania dowodzą, iż BR zwiększają 
intensywność fotosyntezy netto w pomidorze zwyczajnym (Lycopersicon esculen-
tum Mill.) oraz ogórku siewnym (Cucumis sativus L.) (Ali i in. 2006; Kang i in. 
2009; Hayat i in. 2010). Ponadto, wzrost szybkości procesu fotosyntezy zaobserwo-
wano po zastosowaniu 28-homobrassinolidu (HBL) na fasolę mung (Vigna radiata 
(L.) R. Wilczek), pszenicę (Triticum sp.), gorczycę (Sinapis sp.) oraz rzodkiew zwy-
czajną (Raphanus sativus L.) (Hayat i in. 2011). 
 Brassinosteroidy pełnią znaczącą rolę w transporcie asymilatów do komórek 
roślinnych, w tym w niezbędnej do prawidłowego rozwoju wody. Transport wody 
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w roślinach odbywa się za pomocą kanałów białkowych, tzw. akwaporyn. Badania 
przeprowadzone na dwóch mutantach (cpd, bri1) oraz dzikim typie Arabidopsis 
thaliana, które miały na celu określenie skuteczności akwaporyn, wykazały, iż pro-
toplasty hypokotyla mutantów mają znacznie mniejszą pojemność wody niż proto-
plasty w dzikim typie Arabidopsis thaliana. Skuteczność kanałów białkowych po-
twierdzono tylko w przypadku mutanta cpd, u którego BR aktywowały przewodnic-
two wodne błon plazmatycznych (Pereira-Netto 2011). 
 Brassinosteroidy mogą intensyfikować kiełkowanie nasion oraz ich wzrost. 
Mogą poprawiać zdolność do kiełkowania wielu roślin, np. eukaliptusa kamadul-
skiego (Eucalyptus camaldulensis Dehnh.), pieprzycy siewnej (Lepidium sativum L.), 
ryżu, pomidora, pszenicy oraz tytoniu (Nicatiana sp.). Wiadomo również, że BR 
wpływają na wydłużanie hipokotyli sadzonek kukurydzy zwyczajnej (Zea mays L.) 
oraz kapusty sitowatej (Brassica juncea (L.) Czern.) (Hayat i in. 2011). 
 Brassinosteroidy w ziarnach pyłku występują w najwyższych stężeniach.  
Potwierdza to ich znaczącą rolę we wzroście i prawidłowym rozwoju łagiewki pył-
kowej. Badania Castle i in. (2003) wskazują, iż w ciemności oraz przy optymalnych 
warunkach oświetlenia, fitohormony te miały większy wpływ na wydłużanie ła-
giewki pyłkowej niż auksyny. Związki te również wywierają wpływ na kwitnienie 
roślin (Manzao i in. 2011). Ponadto, korzystnie oddziałują na ekspresję płci pod-
czas rozkwitu, a także odgrywają znaczącą rolę w kontrolowaniu determinacji płci 
(Hartwing i in. 2011). Z kolei, egzogenne stosowanie BR prowadzi do zmniejszenia 
liczby kwiatów bądź może całkowicie zahamować ich kwitnienie. Co ważne, BR 
mogą przyspieszać starzenie się owoców poprzez intensyfikację produkcji etylenu 
(Hayat i in. 2011). Ponadto, steroidy mogą regulować starzenie się szczawiu  
(Rumex sp.), rzepieni (Xanthium sp.) oraz liści pszenicy (Saglam-Cag 2007). Nawet 
niewielka ilość BR w roślinach jest zdolna do inicjacji wzrostu wydłużeniowego 
korzeni. Brassinosteroidy, współdziałając z auksynami, mogą stymulować wzrost 
korzeni przybyszowych (Rietz i in. 2010). Ponadto, mogą wpływać na rozwój ko-
rzeni (Kartal i in. 2009) poprzez zwiększenie transportu auksyn (Gomes 2011). 
 
 

22.3.  Brassinosteroidy a odpowiedź roślin na biotyczne 
czynniki stresowe 

 
 Brassinosteroidy, oprócz wpływu na wzrost, rozwój i metabolizm roślin, 
uczestniczą w mechanizmach obronnych. Liczne badania dowodzą, iż chronią ro-
śliny przed chorobotwórczym działaniem patogenów grzybowych, wirusowych czy 
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bakteryjnych. Brassinosteroidy mają ogromy wpływ na zmiany zachodzące w ścia-
nie komórkowej, która przekształca się pod wpływem działania patogenu, w celu 
obrony przed jego niekorzystnym działaniem. Fitohormony te inicjują biosyntezę 
celulozy, a zwiększone odkładanie celulozy w ścianie komórkowej może utrudniać 
dostęp patogenom (Nafisim i in. 2015). Potwierdzają to badania na mutantach 
Arabidopsis thaliana, wskazujące, iż mutanty z niedoborem BR zawierają mniej 
celulozy niż rośliny typu dzikiego (Xie i in. 2011). Ponadto, BR regulują szereg ge-
nów związanych z wydłużaniem ściany komórkowej oraz wpływają na enzymy 
modyfikujące ścianę komórkową, takie jak: endotransglukoksylazę ksyloglukanu, 
acetyloesterazę, a także białka – ekspansyny (Goda i in. 2002). Co ciekawe, nadeks-
presja białek BIL2, zaangażowanych w sygnalizację i ekspresję genów BR, powoduje 
wydłużanie komórek nawet w obecności inhibitorów biosyntezy tych fitohormo-
nów (Bethke i in. 2014). Badania Wolfa i in. (2012) dowodzą, iż proces metyloestry-
fikacji pektyn jest bezpośrednio związany z wewnątrzkomórkową kaskadą sygnali-
zacyjną BR oraz homeostaza sygnalizacji tych fitohormonów ma ogromny wpływ 
na biosyntezę komórek ściany komórkowej. 
 Brassinosteroidy uczestniczą w mechanizmach indukcji genów i transdukcji 
sygnałów związanych z odpornością nabytą oraz syntezą białek PR (Pathogenesis 
Related). Stwierdzono, iż podnoszą odporność tytoniu zainfekowanego wirusem 
mozaiki tytoniowej (TMV), ogórka – Sphaerotheca fuliginea (Schlecht.) Pollacci czy 
pomidora – Botrytis cinerea Pers, narażonych na działanie patogenów grzybowych. 
Badania dowodzą, iż w wyniku traktowania nasion firletki lepkiej (Lychnis viscaria 
L.) ekstraktem BR, zaobserwowano indukcję ekspresji genów kodujących syntezę 
peroksydazy, β-1,3-glukanazy oraz białek związanych z przebiegiem patogenezy 
PR-3 (chitynazy) (Hayat i in. 2011). Egzogenne zastosowanie BL wywołuje odpor-
ność ryżu na grzyby Magnaporthe grisea (T.T. Hebert) M.E. Barr i Xanthomonas 
oryzae (Ishiyama) Swings et al. oraz wytrzymałość tytoniu na grzyba Oidium moni-
lioides (Nees) Link, przeciwko wirusowi TMV, a także niewrażliwość na bakterie 
Pseudomonas syringae Van Hall (Nakashita i in. 2003; Hayat i in. 2011). Dodatko-
wo, BL zwiększa odporność bawełny na nekrozy spowodowane przez patogen 
grzybowy Verticillium dahlia Kleb. (Gao i in. 2013). Podobnie, zastosowanie  
24-epibrassinolidu (EBL) znacznie zmniejsza ryzyko choroby liści jęczmienia, spo-
wodowanej przez grzyby Helminthosporium teres Sacc. (Volynets i in. 1997).  
Wyjątkowa sytuacja dotyczy oddziaływania BR na pasożytniczego grzyba Phy-
tophthora infestans (Mont.) de Barry, przyczyniającego się do występowania zarazy 
ziemniaczanej. Badania Vasyukovej i in. (1994) prezentują stymulujący wpływ HBL 
oraz EBL w zakresie stężeń 10-16–10-8 M, na intensywność formowania się spor 
grzyba oraz wzrost strzępek. Dodatkowo, hormony steroidowe osłabiają system 
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immunologiczny tkanek ziemniaka, co pozwala na rozprzestrzenienie się pasożyta, 
ostatecznie powodując śmierć rośliny. Z kolei, doświadczenia Khripacha i in. 
(1996) wskazują na fakt, iż EBL zmniejsza do 34% częstość występowania zarazy 
ziemniaczanej wywołanej grzybem Phytophthora infestans. 
 Reaktywne formy tlenu (ROS) są niezbędnymi regulatorami procesów bio-
chemicznych zachodzących w komórkach. Wpływają, między innymi, na sprzęże-
nie oksydacyjno-fosforylacyjne, które zachodzi w mitochondriach i dostarcza ener-
gii komórkom. Ponadto, uczestniczą w apoptozie – czyli zaprogramowanej śmierci 
komórek oraz stanowią ważny składnik przekazu sygnału w organizmach żywych. 
Gwałtowny wzrost ROS w roślinach, spowodowany, np. działaniem patogenów, 
może prowadzić do poważnych uszkodzeń w strukturze i funkcjonowaniu komó-
rek. Rośliny jednak nie są bezbronne wobec stresu oksydacyjnego, wywołanego 
działaniem patogenów i bronią się przed nim zwiększając aktywność układu anty-
oksydacyjnego (Neill i in. 2002). Liczne badania potwierdzają znaczącą rolę BR 
w regulacji aktywności enzymów antyoksydacyjnych: dysmutazy ponadtlenkowej, 
katalazy, peroksydazy askorbinianowej chroniących Arabidopsis thaliana czy ryż 
przed uszkodzeniami oksydacyjnymi (Goda i in. 2002; Xia i in. 2009). Brassinoste-
roidy stymulują również odporność Arabidopsis thaliana przed wirusem mozaiki 
ogórka poprzez wzmocnienie działania systemu antyoksydacyjnego oraz łagodzenie 
szkód wywołanych działaniem patogenu (Zhang i in. 2015). 
 Istotną rolę podczas ataku patogenów pełnią elicytory (tzw. wywoływacze), 
które w wyniku połączenia ze swoistymi receptorami komórkowymi, uruchamiają 
reakcje biochemiczne, mające na celu syntezę białek odpowiedzialnych za obronę 
roślin przed dalszym rozprzestrzenianiem się patogenów. Elicytory mogą pocho-
dzić bezpośrednio od patogenu (np. produkt białkowy AVR) bądź ich rolę mogą 
pełnić niektóre metabolity komórek roślinnych, np. hepta-β-glukozyd. Komórkowe 
sygnały chemiczne, takie jak: etylen, kwas jasmonowy (JA), kwas salicylowy (SA), 
pełnią kluczową rolę w mechanizmach aktywacji genów komórek zainfekowanych 
patogenem. Związki te, wraz z udziałem przekaźników typu cGMP, cAMP, bezpo-
średnio wpływają na aktywność fosfataz oraz kinaz, od których zależy intensywność 
ekspresji genów odpowiadających za odporność roślin (Bajguz, Tretyn 2003b;  
Bajguz, Hayat 2009). 
 Brassinosteroidy, w celu ochrony roślin przed patogenami, mogą działać sy-
nergistycznie z innymi fitohormonami, między innymi, etylenem, JA czy SA, które 
decydują o nabyciu przez rośliny odporności na infekcje. Brassinosteroidy wpływa-
ją na syntezę etylenu w tkankach potraktowanych elicytorem grzybowym, jak rów-
nież zainfekowanych wirusem. Etylen może być przekaźnikiem bodźców związa-
nych z uszkodzeniem tkanki, wpływając na zmiany struktury ściany komórkowej 
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(lignifikacja-zwiększenie usztywnienia ściany komórkowej). Może również indu-
kować syntezę enzymów zdolnych do niszczenia ścian komórkowych większości 
grzybów (chitynazy) oraz hamować działanie niektórych enzymów grzybowych, 
niszczących roślinne ściany komórkowe (białka PGIP). Egzogenne BR zwiększają 
zawartość wolnych kwasów fenolokarboksylowych, takich jak: kwas wanilinowy, 
protokatechusowy, trans- i cis-p-kumarowy, ferulowy, p-hydroksybenzoesowy. 
Z kolei kwasy fenolowe, w tym SA, pełnią znaczącą rolę w odpowiedzi roślin na 
choroby wywołane przez patogeny. Biorą udział w mechanizmach transdukcji sy-
gnałów oraz indukcji genów związanych z odpornością systemiczną i nabytą, 
a także syntezą białek PR. Białko receptorowe, związane z SA, przekazuje sygnał 
odebrany od kwasu, genom odpowiedzialnym za syntezę białek PR oraz MAP-
kinazy, które z kolei powiązane są z patogenezą i nabytą przez rośliny odpornością 
na choroby (Bajguz, Tretyn 2003b). 
 
 

22.4.  Podsumowanie 
 
 Rośliny rozwijające się w naturalnych warunkach środowiska narażone są na 
różne czynniki chorobotwórcze, wywołanie między innymi, poprzez działanie pa-
togenów. Może to prowadzić do długotrwałego zahamowania równowagi w funk-
cjach życiowych roślin, a także nieodwracalnych zmian chorobowych. Rośliny zain-
fekowane patogenami często posiadają dostrzegalne zmiany cytologiczne, morfolo-
giczne, histologiczne lub anatomiczne (Grzesiuk i in. 1999; Woźny, Przybył 2004; 
Agrios 2005). Jednak rośliny narażone na działanie patogenów nie są wobec nich 
bezbronne, ponieważ wykształciły szereg mechanizmów obronnych, w których 
udział posiadają fitohormony, np. brassinosteroidy (Ryc. 22.3). 
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Rycina 22.3. Brassinosteroidy w odpowiedzi roślin na patogeny  

Źródło: opracowanie własne. 
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Streszczenie 
Kolejne reformy w polskiej szkole mają służyć zwiększeniu efektywności nauczania i uczenia się. 
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23.1. Wstęp 
 
 Zadaniem nauczyciela na wszystkich etapach edukacji jest wszechstronny 
rozwój uczniów. Każdy nauczyciel czyni starania, aby rozpoznać uzdolnienia 
uczniów, identyfikować ich potrzeby edukacyjne oraz podjąć działania mające na 
celu zaspokojenie tych potrzeb. W Polsce nie ma przyjętej jasnej, jednoznacznej 
i obligatoryjnej definicji ucznia zdolnego. W rozumieniu społecznym, uczeń zdolny 
to uczeń, który ma wzorowe zachowanie i najwyższe oceny z przedmiotów szkol-
nych. Natomiast w rozumieniu psychologicznym, uczeń zdolny to taki, który ma 
wysoki iloraz inteligencji, duże osiągnięcia oraz wysokie zdolności twórcze na róż-
nych płaszczyznach życia. Na początku lat siedemdziesiątych, w Stanach Zjedno-
czonych, Marland, komisarz do spraw edukacji, zaproponował dokument, w któ-
rym wyróżnione zostały dziedziny stanowiące domeny uczniowskiego talentu 
(Grygier, Jancarz-Łanczkowska, Piotrowski, 2013). Według definicji edukacyjnej, 
dzieci zdolne i utalentowane, to dzieci, które osiągają dobre wyniki przynajmniej 
w jednej z następujących dziedzin uzdolnień: ogólne zdolności intelektualne, specy-
ficzne zdolności akademickie, zdolności artystyczne i sceniczne, umiejętności psy-
chomotoryczne, twórczy i produktywny sposób myślenia, umiejętności przywód-
cze. Powyższy podział jest szczególnie istotny ze względu na wskazanie, że ucznio-
wie uzdolnieni nie stanowią jednorodnej grupy, i jednocześnie pozwala spojrzeć 
szerzej na zdolności uczniów (Grygier, Jancarz-Łanczkowska, Piotrowski, 2013).  
 Według Szewczuka (1985), zdolności to zespół warunków wewnętrznych jed-
nostki, umożliwiający wykonywanie działań określonego rodzaju: im większy jest 
stopień złożoności działań, tym większych wymaga zdolności; im wyższy jest po-
ziom wykonywanych działań, tym wyższy stopień warunkujących je zdolności. 
Z kolei psycholog Strelau (1987) podkreślał, że pojęcie zdolności wskazuje na mak-
symalne możliwości człowieka, czyli na górną granicę poziomu efektywności dzia-
łania, którą może on osiągnąć, jeśli stworzy mu się optymalne warunki i zapewni 
odpowiedni trening. Z definicji tej wynika, że zdolności to możliwości człowieka, 
czyli potencjał, który można rozwinąć lub nie, w zależności od tego czy trafi on na 
właściwy grunt społeczny oraz klimat sprzyjający rozwojowi zdolności (Uszyńska-
Jarmoc, Kunat, Tarasiuk 2014). Z przytoczonych definicji zdolności wynika, 
że uznano je za właściwość psychiczną człowieka o charakterze ogólnym, warunku-
jącą maksymalne możliwości osoby w danej dziedzinie jej działalności. W defini-
cjach podkreśla się, że zdolności są zawsze wynikiem rozwoju; zdolności nie istnie-
ją, dopóki nie pojawi się działanie. Tak więc działanie jest niezbędnym warunkiem 
powstania zdolności (Strelau 1987). 
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 W literaturze psychologiczno-pedagogicznej (Kupisiewicz, Kupisiewicz 2009; 
Strelau 1987; Szewczuk 1985) odróżnia się uzdolnienia od zdolności. W Słowniku 
pedagogicznym termin „uzdolnienie” zdefiniowany jest jako „predyspozycje jed-
nostki do ponadprzeciętnego wykonywania określonych czynności bądź działalności 
w określonej dziedzinie, np. literackiej, naukowej, artystycznej, sportowej, technicz-
nej” (Kupisiewicz, Kupisiewicz 2009). Zatem uzdolnienie jest wynikiem powstania, 
konfiguracji i współdziałania odpowiednich zdolności, wiadomości, umiejętności 
oraz różnych cech charakterologicznych człowieka (Uszyńska-Jarmoc, Kunat,  
Tarasiuk 2014). 
 
 

23.2. Zalecenia w odniesieniu do procesu nauczania ucznia 
zdolnego 

 
 Szkoła jest nastawiona przede wszystkim na kształcenie ucznia średniego, 
do jego poziomu i możliwości są dostosowane programy nauczania, wymagania 
nauczycieli, tempo pracy na lekcji. Stawia to uczniów zdolnych w gorszej dla ich 
rozwoju intelektualnego sytuacji, gdyż nie przydziela się im zadań na miarę ich 
możliwości (Bereźnicki 2011). We wprowadzonych przez MEN rozporządzeniach 
(2001; 2013) zawarto zapisy, w których zaleca się objęcie wsparciem pedagogiczno-
psychologicznym uczniów szczególnie uzdolnionych. W sytuacji zdiagnozowania 
uzdolnień ucznia, nauczyciel przedmiotu przygotowuje Plan Działań Wspierają-
cych, w ramach których uczeń zdolny uczestniczy w zajęciach dodatkowych. Ucz-
niowie zdolni mogą ubiegać się również o indywidualny tok lub program naucza-
nia. Plan Działań Wspierających oraz Indywidualny Program Nauczania powinny 
być dostosowane do potrzeb, zainteresowań i możliwości uczniów. Działania te 
powinny uwzględniać wszechstronny rozwój ucznia, nie tylko rozwijanie uzdolnień 
ogólnych i specjalnych, ale także sfery emocjonalnej (tj. zdolności rywalizacji, od-
porności emocjonalnej oraz świadomości uwarunkowań sukcesów i porażek, zdol-
ności adekwatnej samooceny), sfery społecznej (umiejętności funkcjonowania 
i porozumiewania się w grupie, negocjacji, zrozumienia dla słabszych możliwości 
innych uczniów, kształtowania współodpowiedzialności i pomocy) oraz właściwej 
motywacji do uczenia się, wytrwałości w pokonywaniu trudności i staranności 
w wykonywaniu zadań.  
 W nauczaniu i uczeniu się przedmiotów przyrodniczych, największe znacze-
nie mają metody badawcze, na które składają się: eksperyment i obserwacje, mode-
lowanie, pomiar (Stawiński 2006). Wykonywanie samodzielnie przez uczniów do-
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świadczeń i obserwacji, sprzyja kształtowaniu i doskonaleniu umiejętności rozwią-
zywania problemów i rozumowania naukowego, wspomaga zainteresowanie 
uczniów przedmiotem, ułatwia przyswajanie wiadomości. Najkorzystniejsza dla 
rozwoju poznawczego uczniów jest sytuacja, w której mają jak największy udział w 
planowaniu i przeprowadzaniu eksperymentów. Z obserwacji lekcji prowadzonych 
podczas praktyk studentów biologii w gimnazjach i szkołach ponadgimnazjalnych 
wynika, iż rzadko wykonywane są przez uczniów eksperymenty i obserwacje. Poza 
tym w szkołach bardzo skromne jest wyposażenie pracowni biologicznych w pod-
stawowy sprzęt, przyrządy oraz szkło laboratoryjne i odczynniki chemiczne, stano-
wiące niezbędne warunki do prowadzenia ćwiczeń laboratoryjnych. Na lekcjach 
biologii dominują metody podające, tj. wykład, opis. Rzadko stosuje się nauczanie 
problemowe czy laboratoryjne. Potwierdzeniem tych obserwacji są dane z Raportu 
o Stanie Edukacji 2013 (2014). W dokumencie tym stwierdzono, że uczniowie pod-
czas lekcji z przedmiotów przyrodniczych rzadko mieli możliwość samodzielnie lub 
w grupach planować i przeprowadzać doświadczenia. Najczęściej byli obserwato-
rami eksperymentu przeprowadzanego przez nauczyciela. Od kilku lat można rów-
nież obserwować obniżanie się poziomu osiągnięć uczniów z przedmiotów przy-
rodniczych, mierzonych podczas egzaminów po ukończeniu gimnazjum i szkół 
ponadgimnazjalnych. Szczególnie niezadowalająco wypadają wyniki sprawdzanych 
umiejętności uczniów. Podczas rozwiązywania zadań egzaminu gimnazjalnego, 
mniej niż połowa uczniów potrafiła rozróżnić próbę badawczą i kontrolną w opisa-
nym i przedstawionym na rysunkach doświadczeniu, a tylko niewielka grupa 
uczniów (poziom wykonania zadania 14%) poradziła sobie z zaplanowaniem do-
świadczenia; trudności sprawiło uczniom wyciąganie wniosków z otrzymanych 
wyników doświadczenia (według danych ze Sprawozdań z egzaminu gimnazjalnego 
2013, 2014, 2015, przygotowanych przez Centralną Komisję Egzaminacyjną). 
W konsekwencji, obserwuje się obniżenie zainteresowania uczniów przedmiotami 
przyrodniczymi, w tym biologią. Już co najmniej kilka lat wcześniej dydaktycy bio-
logii zwracali uwagę na istnienie powiązań między kierunkiem zainteresowań 
uczniów a treściami nauczania i organizacją procesu nauczania (Stawiński 2006). 
Dlatego też ważne jest, aby zapobiec obniżaniu się poziomu zainteresowań uczniów 
przedmiotami przyrodniczymi i obniżaniu się wyników egzaminów z przedmiotów 
przyrodniczych. Szczególnie należy więc zadbać o uczniów zainteresowanych bio-
logią i utalentowanych w tej dziedzinie. 
 W wspieraniu uczniów zdolnych, obok szkoły i rodziców, coraz częściej biorą 
udział uczelnie wyższe, organizacje i instytucje. Centrum Kształcenia Ustawicznego 
w Białymstoku w roku szkolnym 2014/2015 realizowało projekt pn.: Białostockie 
Talenty XXI wieku. W realizacji przedsięwzięcia brały udział: Uniwersytet w Bia-
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łymstoku, Politechnika Białostocka oraz Wyższa Szkoła Finansów i Zarządzania. 
We współpracy CKU i UwB wpisany był cel promowania wśród uczniów kultury 
nauk przyrodniczych, popularyzacja nauki i badań naukowych, podwyższenie zro-
zumienia przez uczniów praktycznych zastosowań osiągnięć nauki i metod badaw-
czych. Działania skierowane do uczniów zdolnych, miały służyć poszerzeniu 
i wzmocnieniu zainteresowań naukami biologicznymi. W Instytucie Biologii UwB 
zaoferowano uczniom zajęcia laboratoryjne, polegające na prowadzeniu samo-
dzielnych obserwacji i eksperymentów, wykraczających nieco poza podstawę pro-
gramową obowiązującą na danym etapie kształcenia. Współpraca Instytutu Biologii 
UwB z Centrum Kształcenia Ustawicznego w ramach projektu Białostockie Talenty 
XXI wieku była formą pracy z uczniami w innym, niż edukacja szkolna, zakresie.  
 Projekt realizowany wspólnie z CKU był nie tylko wspomaganiem uzdolnio-
nej młodzieży w jej rozwoju, ale także budowaniem, dostosowywaniem oferty edu-
kacyjnej dla uczniów o szczególnych potrzebach poznawczych. Celem prowadzo-
nych zajęć było dostarczenie uczniom możliwości otwierania się na nowe sposoby 
myślenia i wytrącenie się z intelektualnej szkolnej rutyny. 
 
 

23.3. Metody i narzędzia badawcze 
 
 Uczniowie utalentowani wymagają stworzenia specyficznego środowiska nau-
czania-uczenia się, między innymi takiego, w którym będą mogli uczyć się, jak 
świadomie i autonomicznie zarządzać swoim procesem uczenia się i rozwijać po-
trzebne we współczesnym świecie kluczowe kompetencje poznawcze i społeczne. 
Podczas trwania projektu Białostockie Talenty XXI wieku, wśród uczniów uczestni-
czących w zajęciach z biologii, przeprowadzono sondaż diagnostyczny. Celem ba-
dań było poznanie oczekiwań uczniów odnośnie do zajęć w Instytucie Biologii oraz 
opinii o nauczaniu biologii. Respondenci wyrazili swoje stanowiska w przygotowa-
nym kwestionariuszu ankiety. Pierwsza część kwestionariusza służyła zebraniu 
informacji o uczniu; drugą część stanowiły pytania dotyczące zainteresowań 
uczniów biologią, oczekiwań związanych z zajęciami w Instytucie Biologii oraz 
planami na przyszłość. Trzecia część ankiety służyła zebraniu opinii uczniów na 
temat nauczania biologii w szkołach; na etapie tym starano się ustalić, czy biologia 
jako przedmiot nauczania jest lubiana przez uczniów, jakie działy biologii w pro-
gramie nauczania są według uczniów najbardziej interesujące, oraz jakie metody 
i środki dydaktyczne są najczęściej stosowane na lekcjach biologii.  
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23.4. Wyniki badań 
 
23.4.1.  Dlaczego warto uczyć się biologii? – argumenty uczniów 

 W badaniach uczestniczyło 40 uczniów (26 z gimnazjów i 14 ze szkół ponad-
gimnazjalnych). Wśród badanych dominowały dziewczęta (stanowiły one 85% 
gimnazjalistów i 71% uczniów szkół ponadgimnazjalnych). Jedno z pierwszych 
pytań w ankiecie brzmiało: Dlaczego warto uczyć się biologii? Na to pytanie po-
dobnie odpowiedzieli uczniowie gimnazjów i szkół ponadgimnazjalnych. Wypo-
wiedzi uczniów uporządkowano w kilka grup. Najczęściej uczniowie wskazywali na 
utylitarny charakter współczesnej biologii. Świadczą o tym takie wypowiedzi jak: 
„wiedza biologiczna pomaga nam w leczeniu chorób”; „wiąże się z naszym funkcjo-
nowaniem i przydaje się w życiu”; „dowiadujemy się, z czego tak naprawdę jesteśmy 
zbudowani”; „dzięki niej możemy bardziej wspierać środowisko”; „dzięki niej może-
my się dowiedzieć, jak wszystko co żywe funkcjonuje”; „zwiększa świadomość roli 
poszczególnych istnień w ekosystemie”; „jest to nauka bardzo bliska człowiekowi, a jej 
zastosowanie w codziennym życiu może ułatwić funkcjonowanie”; „jest to jedna 
z nauk, która w szczególny sposób pozwala na zrozumienie działania świata, a prze-
de wszystkim organizmu człowieka”; „daje dużo możliwości w przyszłym życiu”. 
Bardzo interesująca jest wypowiedź o znaczeniu biologii w dalszym samokształce-
niu: „wyrabia” w człowieku ciekawość i umiejętności logicznego myślenia”.  
 Kolejna grupa wypowiedzi uczniów to wskazanie na całościowy, uniwersalny 
charakter biologii jako nauki. Respondenci podkreślali, że biologia jest nauką, która 
pozwala lepiej poznać i zrozumieć świat. Ilustrują to następujące wypowiedzi: „bio-
logia pozwala odkrywać świat”; „dostarcza nam wiedzy o otaczającym świecie”; „jest 
królową nauk”; „dzięki niej możemy otrzymać odpowiedź na pytanie o działanie 
i funkcjonowanie życia na Ziemi”; „pozwala szukać odpowiedzi na różne pytania 
dotyczące życia”; „jest związana z ludzkością i otaczającym ją światem”; „rozwija 
naszą wiedzę i dzięki niej poznajemy świat”; „rozwija ona nasze możliwości oraz 
pozwala wykorzystywać zainteresowania w zdobywaniu wiedzy o świecie”; „uczy nas 
o nas samych, o naszej naturze, o otaczającym świecie, o tym jak powinniśmy o niego 
dbać”; „można się dużo dowiedzieć o otaczającym świecie i nas samych”. Kolejna 
grupa wypowiedzi, to uznanie biologii jako nauki współcześnie najszybciej rozwija-
jącej się: „nauka przyszłościowa, która ciągle się rozwija i ma duży wpływ na nasze 
życie”; „jest najciekawszą dziedziną nauki, w której cały czas możemy coś odkrywać”; 
„jest to jedna z najbardziej tajemniczych dyscyplin naukowych”; „jest ona dziedziną 
nauki ściśle związana z życiem codziennym i przyszłością ludzi”. Uczniowie podkre-
ślali, że jest to jedna z najbardziej interesujących nauk: „można uczyć się nowych 
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niesamowitych rzeczy”; „jest najciekawszą dziedziną nauki, w której cały czas mo-
żemy coś odkrywać”; „jest ciekawa i potrafi wytłumaczyć wiele zagadek z życia”.  
 
 

23.5. Z czego wynikają zainteresowania uczniów biologią? 
 
 Badani uczniowie wskazywali własną aktywność i wewnętrzną motywację 
w rozwijaniu zainteresowań biologią. Świadczą o tym następujące wypowiedzi: 
„zawsze interesowałam się botaniką i zoologią oraz anatomią”; „z ciekawości i chęci 
poznania świata”; „z obserwacji prowadzonych od 9. roku życia”; „z chęci dowiedze-
nia się, jak funkcjonują organizmy żywe”; „od dziecka bardzo swobodnie czuję się 
szukając informacji, ucząc się tej dziedziny”; „z ciekawości poznawania funkcjono-
wania ciała człowieka”; „z zainteresowań zwierzętami, człowiekiem, zarówno pod 
względem anatomicznym, jak i mikrobiologicznym oraz ich czynnościami życiowy-
mi”; „z zamiłowania do świata przyrody i jego tajemnic”; „z sympatii dla zwierząt 
i roślin”. Wypowiedzi te, charakterystyczne są dla uczniów zdolnych, o skonkrety-
zowanych zainteresowaniach oraz o wysokiej motywacji wewnętrznej w uczeniu się.  
 W innych wypowiedziach uczniowie wiązali zainteresowanie biologią z pla-
nami na przyszłość. Większość ankietowanych chciałaby w przyszłości studiować 
medycynę, o czym świadczą następujące wypowiedzi: „mam zamiar pójść na studia 
medyczne”; „chcę w przyszłości zostać lekarzem”. Część ankietowanych ogólnie wy-
powiadała się na temat swojej przyszłości w taki oto sposób: „z tego co mam zamiar 
robić w przyszłości”; „w przyszłości chciałabym wykonywać zawód związany z biolo-
gią”. W rozwoju zainteresowań biologią, zdaniem badanych, miała udział szkoła 
i nauczyciele. W tej grupie najwięcej ankietowanych (30%) stwierdziło, iż ich zain-
teresowanie biologią wynikało z „ciekawych lekcji biologii w szkole”; „zainteresowa-
nia lekcjami przyrody w szkole”; „że mam dobrych nauczycieli, umiejących zachęcić 
do przedmiotu”. Znaczenie szkoły i nauczyciela w rozwoju zainteresowań biologią 
zróżnicowało badanych. Żaden z badanych uczniów szkół ponadgimnazjalnych, nie 
dostrzegł wpływu szkoły i nauczycieli w rozwijaniu swoich zainteresowań biolo-
gicznych. A gimnazjaliści przeciwnie: aż w 65% wskazało wpływ szkoły i nauczycie-
li w rozwoju ich zainteresowań biologią. Wypowiedzi te mogą wskazywać na to, 
że w gimnazjum w dużym stopniu nauczyciele mogą wpływać na zainteresowania 
i motywacje uczniów do uczenia się przedmiotów, zaś uczniowie rozpoczynający 
naukę w szkołach ponadgimnazjalnych, w większości posiadają już skonkretyzo-
wane zainteresowania. Na rozwój zainteresowań uczniów biologią mają także 
wpływ rodzice. Świadczą o tym następujące wypowiedzi: „często z rodzicami cho-
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dzimy na wycieczki krajoznawcze”; „z zawodu mojej mamy (nauczyciel biologii)”; 
„mój pradziadek był lekarzem i przekazał mi swoje zainteresowania biologią”. 
 
 

23.6. Oczekiwania uczniów odnośnie zajęć w Instytucie 
Biologii UwB 

 
 Głównym argumentem decydującym o zgłoszeniu się na zajęcie warsztatowe 
w Instytucie Biologii UwB, była chęć samodoskonalenia i samorozwoju. Tej posta-
wy dowodzą wypowiedzi typu: „chciałabym uzupełnić swoją wiedzę nowymi infor-
macjami”; „liczę, że pogłębię swoją wiedzę i dowiem się ciekawych rzeczy”; „chciała-
bym pogłębiać swoją wiedzę i uczyć się w nowy dla mnie sposób”; „mogę się nauczyć 
tu wielu nowych umiejętności i odbyć ciekawe warsztaty”; „chcę się dowiedzieć więcej 
o świecie”; „uwielbiam uczyć się biologii i dowiadywać się nowych rzeczy z tej dzie-
dziny”; „daje mi możliwość rozwijania już nabytych umiejętności oraz poznawania 
zupełnie nowych dla mnie dziedzin biologii”; „chcę rozwinąć własną znajomość bio-
logii w szerszej perspektywie niż jest to możliwe w szkole”; „chcę rozwinąć umiejętno-
ści i poszerzyć własną wiedzę”; „lubię uczyć się nowych rzeczy niekoniecznie z ksią-
żek”. Kolejnym argumentem przemawiającym za udziałem w warsztatach, były 
plany uczniów na przyszłość: „chcę studiować medycynę i być lekarzem”; „chciała-
bym się rozwijać i w przyszłości chcę być biologiem sądowym lub lekarzem medycyny 
sądowej”; „chcę aktywnie uczęszczać na zajęcia i dowiadywać się o rzeczach, które 
w szczególny sposób zaciekawią mnie i uzupełnią moją wiedzę, ale również pomogą 
wybrać dalsze drogi kształcenia”; „chcę zdawać maturę rozszerzoną z tego przedmio-
tu”. Kilku uczniów stwierdziło, iż zostali zgłoszeni do udziału w warsztatach przez 
swoich nauczycieli: „zostałem zaproponowany przez nauczyciela”; „jestem laureatem 
konkursu biologicznego, pani w szkole powiedziała o projekcie, a ja od razu zechcia-
łam wziąć w nim udział”; „zostałam zapisana i źle się czuję jak odmawiam”. Poje-
dyncze wypowiedzi ankietowanych uczniów szkół ponadgimnazjalnych, odnośnie 
do ich udziału w zajęciach, wynikały z ciekawości, jak odbywają się zajęcia w uczel-
ni wyższej: „interesuje mnie wykorzystanie nowych sprzętów w poznawaniu biolo-
gii”; „byłam ciekawa, jak wyglądają takie zajęcia i chciałabym dowiedzieć się czegoś 
nowego, czego nie dowiem się w szkole”; „chcę poszerzyć swoją wiedzę i nauczyć się 
właściwego prowadzenia badań i doświadczeń, aby w przyszłości móc tą wiedzę wy-
korzystać”; „mam nadzieje na nową dawkę wiedzy i zdobytych doświadczeń w labo-
ratoriach”. 
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 Kolejne pytanie w ankiecie dotyczyło oczekiwań ankietowanych odnośnie do 
zajęć w Instytucie Biologii UwB. W wypowiedziach uczniowie podkreślali chęć 
uczestniczenia w zajęciach praktycznych, z wykorzystaniem sprzętu i aparatury 
badawczej: „wykonywać różne doświadczenia, pomagające zrozumieć dany temat”; 
„aby można było uczestniczyć w zajęciach praktycznych, w doświadczeniach, w zaję-
ciach terenowych”; „aby była praca w laboratoriach”; „zrozumieć pracę badawczą”; 
„dużo zajęć praktycznych, doświadczeń, abym mogła aktywnie uczestniczyć w zaję-
ciach”; „aby były różne eksperymenty”; „aby zostało ukazanych jak najwięcej sposo-
bów poznawania biologii za pomocą specjalistycznego sprzętu zlokalizowanego 
w kampusie”. Wśród wyrażanych argumentów była również chęć sprawdzenia się 
w nowych sytuacjach: „sprawdzić, w jakiej dziedzinie najlepiej bym się czuła, 
co najbardziej mnie interesuje”. Uczniowie wskazywali także swoje oczekiwania 
odnośnie do tematyki zajęć: „było na temat roślin i najbardziej skomplikowanego 
systemu, jakim jest organizm człowieka lub zwierzęcia”; „dowiedzieć się, jak najwię-
cej o życiu, a szczególnie o faunie naszej planety”; „by była budowa organizmu czło-
wieka, genetyka, ochrona środowiska i o żywności”; „była medycyna, zajęcia związa-
ne z medycyną”; „dokształcić się pod kątem matury i studiów medycznych”. Niektó-
rzy uczniowie nie mieli sprecyzowanych oczekiwań, stwierdzali tylko: „aby zajęcia 
były ciekawie prowadzone”; „dużo się działo, abym mogła uczestniczyć w ciekawych 
„żywych zajęciach”; „aby, nigdy nie było nudno”. 
 W ankiecie zapytano także uczniów, jak wykorzystają zdobytą podczas warsz-
tatów wiedzę i umiejętności. Respondenci przedstawili kilka sposobów wykorzysta-
nia tych kompetencji: np. poprzez branie udziału w konkursach i olimpiadach oraz 
w dalszym kształceniu: „w dalszym kształcenia w kierunku biologii”; „dostania się do 
wymarzonego liceum”; „dostania się na studia”; „w dalszym kształceniu i rozwoju”; 
„wykorzystam w wyborze studiów”; „przygotowania do studiów medycznych i zawo-
du lekarza”; „dalszego rozwoju w zakresie biologii i własnej przyszłości”; „w podej-
mowaniu decyzji o wyborze zawodu”. Część ankietowanych wykorzysta zdobytą 
wiedzę i umiejętności podczas lekcji biologii, egzaminu gimnazjalnego i maturalne-
go, podczas ogólnych wypowiedzi na temat biologii oraz w dalszym samodoskona-
leniu, samodzielnym prowadzeniu badań, a także np. „ do rozwiązywania interesu-
jących mnie zagadek”; „w sprawdzeniu, ustaleniu, co mnie interesuje”; „w prowadze-
niu własnych projektów naukowych”. Kilku ankietowanych stwierdziło, iż uczestni-
czy w zajęciach wyłącznie dla własnej satysfakcji i spełnienia marzeń. 
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23.7. Nauczanie biologii w szkole 
 
 Uczniowie, jako podmiot oddziaływań dydaktycznych, są również twórcami 
procesu dydaktycznego. W zależności od ich możliwości, wiedzy, zainteresowań 
dostosowuje się cele, metody nauczania i form pracy. Dlatego interesujące było, 
jakie opinie mają uczniowie o szkolnym nauczaniu biologii. Większość badanych 
(92%) uważa, że biologia jest najbardziej interesującym przedmiotem w szkole. 
Pytano ich także, czy w ich szkołach biologia jest lubianym przedmiotem. Wyraża-
jąc swoją opinię w tej kwestii, połowa badanych uczniów ocenia, że w ich szkołach 
biologia przez większość uczniów jest przedmiotem lubianym, 35% badanych uwa-
ża, że dla większości uczniów w ich szkołach biologia jest przedmiotem obojętnym, 
zaś 15% respondentów jest zdania, że biologia jest przedmiotem nielubianym przez 
uczniów w szkołach. Ankietowanych poproszono także o wskazanie, które działy 
biologii są ich ulubionymi. Jak się okazało, najbardziej lubianym działem biologii, 
zarówno dla uczniów gimnazjum (88%), jak i szkół ponadgimnazjalnych (93%) jest 
genetyka. Ten dział nie uzyskał w badaniach negatywnej oceny (brak ocen „Bardzo 
nie lubię” i „Nie lubię”). Kolejnym lubianym działem biologii, w opinii badanych 
gimnazjalistów (88%) i uczniów szkół ponadgimnazjalnych (86%), była anatomia 
i fizjologia człowieka. W dalszej kolejności, najwięcej pozytywnych ocen uzyskała 
zoologia kręgowców (57% gimnazjum i 79% szkoła ponadgimnazjalna). Najmniej 
lubianą dziedziną biologii, w ocenie uczniów gimnazjum, jest botanika (45% ocen 
„Bardzo nie lubię” i „Nie lubię”) oraz ochrona środowiska (15% ocen „Bardzo nie 
lubię” i „Nie lubię”); podobnie o botanice i ochronie środowiska wypowiedzieli się 
uczniowie szkół ponadgimnazjalnych (36% ocen „Bardzo nie lubię” i „Nie lubię”).  
 Analizując przedstawione wyniki, można dostrzec związek między odpowie-
dziami ankietowanych a kierunkami ich dalszego kształcenia, który dla zdecydo-
wanej większości uczniów jest związany z medycyną. Informacje o ulubionych 
działach biologii można wykorzystać do ustalenia tematyki zajęć dodatkowych. 
Szczególną uwagę należy też zwrócić na wskazane przez ankietowanych nielubiane 
działy biologii. Planowanie i prowadzenie lekcji biologii z tych działów, wymaga 
szczególnie trafnego i atrakcyjnego doboru celów, treści metod i środków dydak-
tycznych, tak aby zainteresować nimi uczniów.  
 W badaniach zapytano uczniów o stosowane na lekcjach biologii metody nau-
czania i środki dydaktyczne. Zdaniem uczniów gimnazjum, najczęściej stosowany-
mi na lekcjach metodami nauczania są: pogadanka (66%), eksperymenty (66%), 
praca z podręcznikiem (59%). Bardzo rzadko stosowana jest obserwacja (73%) 
i metoda projektów (86%). Często na lekcjach biologii w gimnazjum, uczniowie 
otrzymują różne materiały w formie krzyżówek, zadań, które po rozwiązaniu, należy 



315 

wkleić do zeszytów. Zdaniem uczniów szkół ponadgimnazjalnych, na lekcjach bio-
logii najczęściej stosowana jest: pogadanka (91%), praca z podręcznikiem (64%), 
wykład (55%). W rezultacie więc, dominują na lekcjach biologii w tych szkołach 
metody nauczania, w których aktywność uczniów jest niewielka. Najrzadziej 
w szkołach ponadgimnazjalnych stosowane są: eksperymenty (82%), metoda pro-
jektów (82%), obserwacje (73%), a zatem metody, które w największym stopniu 
decydują o kształtowaniu umiejętności rozwiązywania problemów, formułowania 
hipotez, planowania doświadczeń, odróżniania próby kontrolnej od badawczej, 
wyciągania wniosków. Najczęściej wykorzystywanym środkiem dydaktycznym na 
lekcjach biologii jest podręcznik (79% w gimnazjum i 86% w szkołach ponadgim-
nazjalnych). Najrzadziej, zdaniem badanych uczniów, na lekcjach biologii w gim-
nazjum wykorzystuje się przyrządy, szkło laboratoryjne (83%), instrukcje ćwicze-
niowe (82%), okazy naturalne i zielnikowe (67%). Zdaniem uczniów, na lekcjach 
biologii w liceum najrzadziej stosuje się prezentacje multimedialne (79%), instruk-
cje ćwiczeniowe (79%), okazy naturalne i zielnikowe (58%), przyrządy i szkło labo-
ratoryjne (58%) oraz materiały źródłowe (79%). Rzadko stosowane na lekcjach 
biologii środki dydaktyczne, wymieniane przez uczniów, są potwierdzeniem faktu, 
że na lekcjach biologii uczniowie nie prowadzą obserwacji, nie wykonują ekspery-
mentów czy pomiarów. Wykorzystywanie na lekcjach jednorodnych, mało zróżni-
cowanych metod nauczania i środków dydaktycznych, nie sprzyja rozwijaniu zain-
teresowań i zdolności uczniów, wręcz przeciwnie: może skutkować obniżeniem ich 
poziomu. Zdaniem 52% badanych gimnazjalistów, eksperymenty na lekcjach biolo-
gii odbywają się raz na 1-2 miesiące, lub raz w semestrze, zaś 22% badanych stwier-
dziło, że nie odbywają się one w ogóle. Zdaniem 58% badanych uczniów szkół po-
nadgimnazjalnych, eksperymenty na lekcjach biologii odbywają się raz na 3-4 mie-
siące lub raz w semestrze. Opinie te mogą potwierdzać, że na lekcjach biologii, za-
równo w gimnazjum i liceum, uczniowie rzadko samodzielnie przeprowadzają 
obserwacje i eksperymenty.  
 W przeprowadzanych badaniach sondażowych poproszono uczniów o wypo-
wiedzi na temat tego, jak lubią uczyć się biologii. Badani gimnazjaliści podczas 
lekcji najbardziej lubią samodzielnie wykonywać eksperymenty (33%), dyskutować 
o problemach badawczych, pracować w grupach. Uczniowie lubią, gdy nauczyciel 
ciekawie wyjaśnia trudne zagadnienia na przykładach z codziennego życia. Lubią 
się uczyć, prowadząc obserwacje okazów naturalnych, modeli, analizując prezenta-
cje multimedialne, aktywnie współtworząc lekcję, np. przynosząc okazy zielnikowe, 
artykuły z różnych czasopism, nad którymi dyskutują. Uczniowie szczególnie do-
ceniają nieskrępowaną rozmowę z nauczycielem, wymianę poglądów, argumentów. 
Uczniowie wyraźnie podkreślają potrzebę dialogu na lekcjach. Najbardziej ucznio-
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wie lubią lekcje dotyczące anatomii i fizjologii człowieka oraz zwierząt. Nie lubią na 
lekcjach sporządzać długich notatek. Podobne wypowiedzi przedstawili uczniowie 
szkół ponadgimnazjalnych. Najwięcej spośród nich (72%) na lekcjach biologii 
chciałoby wykonywać doświadczenia, prowadzić obserwacje makroskopowe i mi-
kroskopowe, pracować w grupach, prowadzić ciekawe dyskusje, rozmawiać z nau-
czycielem, odbywać zajęcia w terenie. Uczniowie gimnazjum proponują, aby głów-
ne zmiany w nauczaniu biologii w gimnazjum polegały na zwiększeniu zajęć prak-
tycznych, polegających na prowadzeniu obserwacji, doświadczeń, zajęć w terenie. 
Proponują także zwiększenie liczby godzin biologii w tygodniu, a także dokonanie 
zmian w doborze i zakresie treści kształcenia (np. proponują rozszerzyć treści 
z genetyki oraz z anatomii i fizjologii człowieka). Uczniowie proponują zmienić 
rozkład materiału w podręczniku na mniejsze działy, łatwiejsze do opanowania. 
Ankietowani uczniowie chcieliby, aby uczył ich nauczyciel z charyzmą, zaangażo-
wany w pracę, ciekawie prowadził lekcje. Tylko jeden spośród 40 badanych 
uczniów przyznał, że ma wspaniałą nauczycielkę biologii. Uczniowie szkół ponad-
gimnazjalnych również uważają, iż na lekcjach biologii powinno być więcej zajęć 
praktycznych, takich jak: prowadzenie eksperymentów z wykorzystaniem aparatu-
ry, przyrządów i szkła laboratoryjnego, zajęć terenowych, obserwacji mikroskopo-
wych. Respondenci wskazali, że na lekcjach powinno się nie tylko uczyć ich pod 
kątem matury, ale również wdrażać do myślenia biologicznego, stawiania hipotez, 
dyskutować nad różnymi problemami.  
 Wypowiedzi uczniów o szkolnym nauczaniu biologii mogą posłużyć do 
zwiększenia efektywności nauczania biologii w szkołach, a także być dla nauczycieli 
podpowiedzią jak indywidualizować nauczanie i organizować zajęcia dodatkowe 
dla uczniów zainteresowanych biologią. Szkoła nie może nie uwzględniać uwag 
uczniów o nauczaniu. 
 
 

23.8. Podsumowanie 
 
 Na podstawie otrzymanych wyników można stwierdzić, iż uczenie się biologii 
w opinii badanych uczniów to przygoda odkrywania nieznanego, wyzwanie do 
poznawania siebie i złożoności świata. Wyniki pozwalają także na stwierdzenie, że 
szkoła nie zaspokaja wszystkich potrzeb uczniów zdolnych; szczególnie, jeśli chodzi 
o stosowane metody nauczania i środki dydaktyczne. Uczniowie chcą aktywnie 
uczestniczyć w procesie nauczania-uczenia się, prowadzić ożywione dyskusje, eks-
perymentować, brać udział w zajęciach terenowych. Zebrane wyniki ankiet pozwo-
liły również na zebranie cech charakterystycznych ankietowanych uczniów: cechuje 
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ich chęć opanowania szerszego zakresu materiału nauczania niż w szkole oraz 
świadomość swoich potrzeb edukacyjnych. Uczniowie posiadają urozmaicone cele 
uczenia się, które dotyczą zaspokojenia ciekawości, rozwoju zainteresowań, a także 
sprawdzania się w nowych sytuacjach, poznania swoich możliwości, realizacji odle-
głych planów życiowych, tj. studia, praca zawodowa. Uczniowie chcą, aby proces 
uczenia się przypominał proces badawczy, ponieważ tylko w takich warunkach 
uczenie się będzie dla nich wyzwaniem intelektualnym. Ankietowani zwrócili uwa-
gę na rolę nauczyciela w ich edukacji, od którego wymagają emocjonalnego zaanga-
żowania, pozytywnego i życzliwego stosunku. Według uczniów, nauczyciel, obok 
kompetencji merytorycznych i metodycznych, powinien mieć charyzmę, stymulo-
wać ich zainteresowania, nowocześnie organizować proces nauczania.  
 Sprostać potrzebom edukacyjnym uczniów zdolnych nie jest łatwo. Należy 
szukać coraz lepszych sposobów i możliwości pracy z uczniem zdolnym, co nie 
może być procesem incydentalnym. Uczniów zdolnych nie można zostawić bez 
opieki i wsparcia pedagogiczno-dydaktycznego ze strony szkoły, a także uczelni 
wyższych. 
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