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1. Wprowadzenie

W badaniach transportu korzeniowego zaklada
si¢, ze izolowany korzen zachowuje si¢ jak osmometr
zanurzony w roztworze glebowym (Fiskus, Kramer,
1975; Steudle, 1990; 1992; Steudle 1 in., 1983; 1987,
1989; 1993). Selektywna membrana tego osmometru
traktowana jest na ogot jak termodynamiczna ,,czarna
skrzynka”, opisana réwnaniami Kedem-Katchalsky’e-

go (KK) (Katchalsky, Curran, 1965; Kedem, Katchal-
sky, 1958).

Dogodnym modelem korzenia moze by¢ rowniez
osmometr wyposazony w niejednorodng membrang
porowata (Suchanek 2008, 2010), ktora podlega tzw.
mechanistycznym rownaniom transportowym Kargola
i Kargola (Kargol, 2001, 2007; Kargol, Kargol, 2003a;
2003b). Rownania te majg identyczng posta¢ matema-
tyczng jak rownania KK, ale obejmuja tez warunki do-
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datkowe wynikajace z przyjecia okreslonej struktury
membrany modelowej (Suchanek, 2005, 2008, 2010).
Transport wody i substancji rozpuszczonej przez mem-
brang porowatg zachodzi mianowicie poprzez roz-
mieszczone losowo pory o zréznicowanych $rednicach
przekrojow poprzecznych. Czgsé z tych poréw ma zbyt
mate rozmiary, by mogty si¢ w nich zmiesci¢ czastecz-
ki substancji rozpuszczonej (i pory te sg potprzepusz-
czalne), natomiast pozostate pory (o wigkszych sredni-
cach) sag dla tej substancji przepuszczalne. Membrang
takg umownie mozna podzieli¢ na pdlprzepuszczalng
cze$¢ (a) 1 przepuszezalng czgs¢ (b). Selektywnos¢ tej
membrany (wyrazona tzw. wspotczynnikiem odbicia
(o) zalezy, ogdlnie mowiac, od tego, jakg czgs¢ wszyst-
kich jej poréw stanowia pory polprzepuszczalne.

Oba modele korzenia, wspomniane wyzej, obja-
$niajg zjawisko parcia korzeniowego jako skutek aku-
mulacji substancji rozpuszczonej (s) w naczyniach
ksylemu i definiujg tzw. cisnienie korzeniowe (P ).
Jest to ci$nienie hydrostatyczne mierzone w ksylemie,
ktore wystarcza do catkowitego zahamowania objeto-
sciowego strumienia wody (J ) pobieranej przez ko-
rzen (Steudle, 1990, 1992; Steudle i in., 1983, 1987,
1989, 1993; Suchanek, 2010). Gdy korzeniowi przypi-
szemy wiasciwosci membrany KK, warunek (J = 0)
obowiazuje w kazdym punkcie tej membrany i opisuje
stan rownowagi korzenia w odniesieniu do transportu
wody. Jesli natomiast przyblizymy korzen membrang
porowatg, to wtedy model rozréznia dwa wodne szlaki
korzeniowe, tj. szlak ,,z komoérki do komorki™ (repre-
zentowany przez potprzepuszczalng czgs¢ (a) mem-
brany) oraz szlak apoplastyczny (ktéremu odpowiada
jej przepuszczalna czes¢ (b)). Wtedy miedzy medium
a ksylemem (przez cze¢sci (a) i (b) membrany korzenio-
wej) nadal ptyng strumienie czastkowe J _1J , rowne
1 przeciwnie skierowane. Warunek: J = 0 opisuje za-
tem stan stacjonarny uktadu korzen — roztwor glebowy.
Poniewaz membrana jest selektywna, przemieszczaja
si¢ przez nig takze dwa strumienie substancji rozpusz-
czonej, tj. aktywny strumien (j.), skierowany do ksyle-
mu, i bierny strumien (j ), — na zewnatrz korzenia, przy
czym:j'= —j.

W niniejszej pracy, opierajac si¢ na modelu korze-
nia jako membrany porowatej, pokazemy, jak zmiana
wspotczynnikow filtracji (Lpa i Lpb) poszczegdlnych
szlakow transportowych (czyli szlaku ,,z komorki do
komorki” oraz apoplastu) wplywa na ci$nienie korze-
niowe (P_) oraz na wspotczynnik odbicia (o) korzenia.
Nasz model zweryfikujemy, opierajac si¢ na ekspery-
mencie wykonanym przez E. Steudle’a i wspolpracow-
nikéw (Steudle i in., 1993). Zwigkszali oni radialny
transport korzeniowy szlakiem apoplastycznym, po-
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przez tworzenie dodatkowych por w tkance korzeni
kukurydzy przy pomocy szklanej mikrokapilary o zna-
nej $rednicy. Wykazano, ze procedura ta nie ma wpty-
wu na przewodnos$¢ hydrauliczng korzeni (Lpr), jednak
znaczgco obniza ich selektywnos$¢ oraz parcie korze-
niowe. Praca ta zawiera rowniez jako$ciowa interpre-
tacje wynikow badan, dokonang na bazie réwnan KK
(Katchalsky, Curran, 1965; Kedem, Katchalsky, 1958).
Wykazemy, ze model korzenia, jako membrany po-
rowatej opisanej rownaniami mechanistycznymi (Kar-
gol, 2001, 2007; Kargol i Kargol, 2003a; 2003b), umoz-
liwia ilo$ciowy opis tych danych eksperymentalnych,
a tym samym doktadniej obrazuje radialny transport ko-
rzeniowy niz model oparty tylko na réwnaniach KK.

2. Mechanistyczny model korzenia

W niniejszej pracy przyjelismy model korzenia izo-
lowanego, jako osmometru wyposazonego w pojedyn-
czg niejednorodng membrang porowatg (ryc. 1.111.2),
ktora reprezentuje catg tkanke korzenia miedzy ksyle-
mem a otaczajagcym korzen medium. Zaktadamy, ze
transport wody i substancji rozpuszczonej (s) przez taka
membran¢ zachodzi poprzez pory o zrdznicowanych
srednicach przekrojow poprzecznych, rozmieszczone
losowo. Woda przechodzi swobodnie przez wszystkie
pory membrany, natomiast substancja rozpuszczona
przechodzi tylko przez te pory, ktorych srednice (d,)
sg wigksze od Srednicy (d) czgsteczki substancji s
(d, <d). Pozostate pory o $rednicach (d,) (dla ktorych
d, > d) sa dla tej substancji potprzepuszczalne. Kazdy
por wykazuje zatem lokalny wspodtczynnik odbicia 0
lub 1 (o, = 1 lub 6, = 0). Selektywnos¢ catej mem-
brany korzeniowej, opisana wspotczynnikiem odbicia
(o)), zalezy od tego, jaka czg$¢ catkowitego transportu
wody zachodzi poprzez pory potprzepuszczalne.

Transport wody 1 substancji rozpuszczonej przez
membran¢ korzeniowg opisujg nastepujagce rownania
mechanistyczne (Kargol, Kargol, 2003a; 2003b; Kat-
chalsky, Curran, 1965):

J,. =L,AP, —L oAl (1a)

jsr :Lpr(l_cr)EsAng +O‘)drAHXg (lb)

b

gdzie:
J,, — radialny strumien objetosciowy zmierzajacy od
gleby do ksylemu (na ogét utozsamiany ze strumie-
niem wody),
], — bierny strumiefi substancji rozpuszczonej (s),
APXg — roznica ci$nien mechanicznych miedzy ksyle-
mem (X) a roztworem glebowym (g),



AHXg —rdznica ci$nien osmotycznych,
L.- wspotczynnik filtracji korzenia,
o, — wspotczynnik odbicia,
®_— wspolczynnik przenikalnosci substancji rozpusz-
czonej przez korzen,
_ CtC,
: 2 —rednie stezenie substancji.
Wielko$ci wystepujace w rownaniach (la) i (1b)
podlegaja nastepujacym warunkom, wynikajacym
z przyjecia konkretnej (porowatej) struktury mem-
branowej (Kargol, Kargol, 2003a; 2003b; Katchalsky,
Curran, 1965):

Ju =T +Jw (2a)
Lpr =Lpa +Lpp (2b)
Lpa
o, =
Lpr (2¢)
gdzie:

J . J,, — strumienie obj¢tosciowe przemieszczajace sig,
odpowiednio, przez czg¢sci (a) 1 (b) membrany korze-
niowej,

LL,— ich wspotczynniki filtracji.

Z réownania (2c) wynika, ze globalny wspotczynnik
odbicia (c)) membrany korzeniowej jest stosunkiem
wspotczynnika filtracji cze$ci (a) tej membrany do jej
wypadkowego wspotczynnika filtracji. Sposob przy-
porzadkowania parametrow wystepujacych w rowna-
niach (2) konkretnym strukturom korzeniowym czy
tez szlakom wodnym, wynika z uwarunkowan struk-
turalnych 1 fizjologicznych. I tak, wickszosci porow
polprzepuszcezalnych czgséci (a) membrany modelowe;j
nalezy poszukiwaé¢ w obrebie szlaku ,,z komorki do
komorki” (przez ktory rozumiemy tutaj tacznie szlak
symplastyczny, szlak przez btony komoérkowe i przez
tonoplasty). Porami potprzepuszczalnymi sg kanaty
wodne (akwaporyny), ale tez inne kanaty (np. specy-
ficzne kanaty jonowe), przepuszczalne tylko dla nie-
wielu substancji rozpuszczonych. Czes$¢ (b) membrany
modelowej, zawierajaca pory o lokalnym wspotczyn-
niku odbicia 6, = 0 (przez ktore moze si¢ swobodnie
przemieszczaé roztwor substancji s), mozna przypisaé
apoplastowi, w tym réwniez (hipotetycznym) mikro-
nieszczelnosciom w pasemku Caspary’ego, uszczel-
niajacym endoderme¢ (Steudle i in., 1987; 1993).
W sktad czesci (b) membrany korzeniowej wchodza
tez te kanaty na szlaku ,,z komorki do komorki”, przez
ktore dana substancja moze przechodzi¢ swobodnie.

3. Parcie korzeniowe i wspélczynnik odbicia
Korzenia G,

Gltoéwng przyczyng parcia korzeniowego jest stru-
mien j " substancji rozpuszczonej s, przemieszczajacy
si¢ z roztworu glebowego do naczyn ksylemu. Stru-
mien ten przeptywa gtéwnie szlakiem ,,z komorki do
komorki”, gdzie dziataja aktywne mechanizmy prze-
noszenia substancji wbrew gradientowi stgzen. Ze
wzrostem stezenia substancji (¢, ) w soku ksylemowym
rosnie tez rdéznica ci$nien osmotycznych migdzy gleba
a ksylemem (AHXg = RTACXg) wywolujgca osmotyczny
przeptyw wody do ksylemu. Naptywajaca woda buduje
w ksylemie ci$nienie hydrostatyczne, ktore hamuje dal-
szy jej naplyw. Tzw. cisnienie korzeniowe P_ mierzy
sie w momencie, gdy wypadkowy strumien objgtoscio-
wy J przez korzen zostanie catkowicie zahamowany.
Znajac warto$¢ Pro, mozna wyznaczy¢ wspotczynnik
odbicia 6 _korzenia, wedtug nast¢pujgcej definicji (Kat-
chalsky, Curran, 1965):

. {Ang] :(APXgJ
AL, ), o\, )

P

ro

(AH xg )J =Ju 3)
gdzie:
P_ — ci$nienie korzeniowe,
J,, — wypadkowy strumiefi objetosciowy migdzy me-
dium i ksylemem.

vb

Wzér (3) charakteryzuje stan stacjonarny membra-
ny porowatej imitujacej korzen w odniesieniu do wody,
w ktorym speiniona jest w tozsamos¢: J  =—1J | (gdzie
J,, 1], —czastkowe strumienie wody, przemieszczajgce
si¢ miedzy medium i ksylemem przez czesci (a) i (b)
membrany korzeniowej).

W stanie stacjonarnym przez korzen plyna tez dwa
strumienie substancji rozpuszczonej j i j, réwne
i przeciwnie skierowane (j'= —j, ). Aktywny strumien
substancji j * przemieszcza si¢ do ksylemu, za$ bierny
strumien j_z ksylemu wyptywa. Strumienie te wptywa-
ja na réznice ci$nien osmotycznych AHXg we wWzorze
(3), na cisnienie korzeniowe P, a zatem 1 na warto$¢
wspotczynnika odbicia ..

Korzystajac z definicji (3) oraz z rownan (1) i (2)
wykazemy ponizej, ze ewentualna zmiana przewodno-
$ci hydraulicznej jednego ze szlakéw wodnych w ko-
rzeniu (LPb lub Lpa) wplywa na selektywnos¢ korzenia
(tj. na jego wspotczynnik odbicia G)) i na wartos¢ ci-
snienia korzeniowego P _.
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4. Zaleznos¢ cisnienia korzeniowego (P ) oraz
wspolczynnika odbicia korzenia (C))

od przenikalnosci hydraulicznej (Lpa i Lpb)
korzeniowych szlakéw wodnych

4.1. Uklad modelowy

W niniejszej pracy traktujemy korzen izolowany
jako osmometr wyposazony w membrang porowata
M o wypadkowych wspoétczynnikach filtracji L. od-
bicia ¢ i przenikalno$ci ® , przedstawiony na ryc.
1.1. Membrana ta zawiera n por o zroznicowanych
rozmiarach, ktore sa rozmieszczone losowo (ich upo-
rzadkowanie wedtug stopnia selektywnos$ci na ryc. 1.1
1 1.2 jest czysto ilustracyjne): n , sposréd nich to pory

polprzepuszczalne, zas n, | —to liczba por przepuszczal-
nych dla substancji rozpuszczonej, przy czym n =n_,
+mn,,. Pory (kanaty) tej membrany s zdolne zmienia¢
swoje rozmiary (np. domykac¢ si¢ lub rozwierac).

Zaktadamy, ze cze$¢ (a) membrany modelowej,
o wspolczynniku filtracji Lpa, reprezentuje szlak ,,z ko-
morki do komoérki”, czgsé (b) tej membrany (o wspot-
czynniku Lpb) za$ imituje radialny szlak apoplastyczny
mi¢dzy medium a ksylemem korzenia.

Przyjmijmy teraz, ze Srednice m (z n ) kanatow
wzrastaja, w wyniku czego z pélprzepuszczalnych sta-
ja si¢ przepuszczalne dla danej substancji s, przy czym
spetniona jest tozsamo$¢ n = (n , —m) + (n,, +m), ktora
oznacza, ze catkowita liczba n por w membranie po-
zostaje stata. Zmiana ta utrzymuje si¢ przez czas do-

Ryc. 1. Modelowy uktad medium — korzen (1) przed i (2) po modyfikacji polegajacej na zwigkszeniu si¢ wspolczynnika

filtracji L, szlaku apoplastycznego korzenia, gdzie:

I — roztwor glebowy (g), II — sok ksylemowy (x)

linia kropkowana oznacza n, poréw poétprzepuszczalnych (¢, = 1)
linia kreskowana oznacza n, poréw przepuszczalnych (o, = 0). Szczegotowy opis w tekscie.
Fig. 1. Model of medium — root system (1) before and (2) after modification consisting in the increase of the filtration

L
1 —soil solute (g), Il — xylem (x)

b coefficient apoplasmic pathway of the root, where:

the dotted line means of semipermeable leeks nf o , =1)
the shaded line means of permeable leeks ny, (o, = 0). Detailed description in the text.

1)
11 APy, = pgh
F—pmm----------
I Jval
Cai = Cu
dal sNa1

Hgl Lpal < HXI
Py

dp1,0

Lpbl

2)
t AP,, = pgh
1
daZanaZ
Lpa2
1
CgZ 1 Co
dp2,12 < 1
Il Lob2 : T,
Pe e Pe
\_ 1
M
G12,® 12

Na rysunkach zaznaczono poziom wody w naczyniach ksylemu (czyli cisnienie AP ) — kiedy jest wigcej
kanatow polprzepuszczalnych, poziom wody w ksylemie jest wyzszy (rys. 1.1) niz wowczas, gdy jest wiecej por
przepuszczalnych (rys. 1.2).
The water level (i.e. pressure P ) in xylem vessels is shown i figures above — a higher one when the membrane M
contains more semipermeable pores (fig. 1.1) and a lower one when it contains large number permemable pores

(fig. 1.2).
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statecznie dtugi, by w korzeniu izolowanym ustalit si¢
nowy stan stacjonarny pozwalajagcy na pomiar wspot-
czynnikdéw Lprz, 0,1 ,. Sytuacje t¢ ilustruje ryc. 1.2.

Réwnoczesny wzrost liczby kanatéw przepusz-
czalnych i zmniejszenie si¢ liczby kanatow potprze-
puszczalnych powoduje, ze wspotczynnik Lpb cze-
sci (b) membrany korzeniowej rosnie (Lpbz > Lpbl),
a wspotczynnik Lpa czesci (a) tej membrany maleje
(Lloaz < Lpal). Nalezy przypuszczaé, ze w tej sytuacji ci-
snienie korzeniowe P ustali si¢ na innym (nizszym)
poziomie niz wyjsciowy.

W wyniku otwarcia si¢ cze$ci kanatow zmieni si¢
rowniez wspotczynnik filtracji Lpr catego korzenia.
Bedzie to zmiana nieznaczna, bo réznice AL_ i ALpb
wspotczynnikéw filtracji odpowiednich szlakow ko-
rzenia (przed (1) i po (2) modyfikacji opisanej wyzej)
W pewnym stopniu wzajemnie si¢ niwelujg (poréwnu-
jac rownanie (2b)). Dlatego tez bedziemy zaktada¢ po-
nizej, dla uproszczenia rachunkoéw, ze Lprl = Lpr2 = Lpr.
W ¢lad za tym zalozeniem nalezy si¢ spodziewaé, ze
wspotczynnik odbicia (G) korzenia (por. (2¢)) rowniez
ulegnie zmianie (zmniejszy si¢).

4.2. Matematyczny opis ukladu modelowego

Réwnania (1a) i (1b), opisujace radialny transport
korzeniowy wody i substancji rozpuszczonej (s), po
uwzglednieniu warunkow (2), mozna zapisa¢ nastepu-

jaco:
J,, =L, (AP —AIl )+

+ LpbAng = Jva + Jvh (43)
Jor = Lpb CSAng + ('odrAl_I Xg (4b)
gdzie:

J.= Lpa (AP-AIT) 1), = LpbAP — czastkowe strumienie
objetosciowe przez, odpowiednio, czesci (a) i (b) mem-
brany korzeniowej,

— strumien substancji wyciekajacej z ksylemu do me-
dium wraz ze strumieniem objgtosciowym J

0 drAng — strumien dyfuzyjny substancji poprzez tkan-
ke korzenia.

Powyzszy zapis pozwala na bardziej szczegdlowa
interpretacje transportu korzeniowego niz rdéwnania
KK w klasycznej postaci, ktore traktuja korzen jako
pojedyncza membrang o jednorodnych wiasciwosciach
transportowych. Mianowicie, z réwnania (4a) wynika,
ze wielko$¢ strumienia J  (przez czgS$¢ (a) membrany
porowatej) zalezy zarowno od réznicy ci$nien mecha-
nicznych (Ang), jak i od réznicy ci$nien osmotycznych
(AHXg) po obu stronach membrany korzeniowej. Na-
tomiast strumien J , przemieszczajacy si¢ przez czgs¢

(b) membrany korzeniowej, w ogole od rdznicy cisnien
osmotycznych (Ang) nie zalezy. Wielkos$¢ tego stru-
mienia reguluje tylko réznica ci$nien hydrostatycznych
(Ang) migdzy ksylemem a medium oraz przewodnos$¢
hydrauliczna L czesci (b) membrany korzeniowe;j.
Z réwnania (4b) wynika z kolei, ze strumien substancji
rozpuszczonej (j ) ptynie wylgcznie przez czgS¢ (b) tej
membrany, czyli (gléwnie) szlakiem apoplastycznym.

Ilosciowe rozwazania rozpoczniemy od analizy ra-
dialnego transportu wody migdzy ksylemem a medium
przed i po otwarciu si¢ dodatkowych n kanatéw (po-
row) przepuszczalnych na szlaku apoplastycznym (por.
ryc. 1.1 1 1.2). Poniewaz w obu tych sytuacjach mamy
do czynienia ze stanem stacjonarnym uktadu korzen —
medium, mozemy napisa¢ nastgpujace rownosci (por.
def. (3)):

JVal =JVbl i JvaZ = vaZ (58.)

Z rownan tych wynikaja nastepujace definicje
wspotczynnikow odbicia (0, 1 ©,,) korzenia (por. def.

(2¢)):

pal . _ Lpa2

.,
al
|
—
Q
-
I~
|

Lprl Lpr2 (Sb)

ktore wskazuja, ze o wypadkowych wspodtczynnikach
odbicia (o, i 0,) korzenia (przed i po modyfikacji)
decyduja gtownie przewodnosci hydrauliczne, odpo-
wiednio, L. i Lo szlaku wodnego ,,z komorki do ko-
morki”. Niemniej jednak z rownan (2) i (4b) wynika,
ze na warto$¢ wspotczynnikow odbicia 6, i ©,, wpltyw
majg takze przewodnosci hydrauliczne L | i L, szla-
ku apoplastycznego, poniewaz mamy:

Lpbl = Lprl (1 - Grl)

i Lpr =Lpr2(1_6r2)’ (SC)

Przyjmujac, ze L = L , =L _, zmiana (Ac) wspot-
czynnika 6, w wyniku modyfikacji jego szlaku apopla-
stycznego wynosi:

AL AL
AG=0,-GC,=—" =~ b
L L ’

gdzie AL =L -L iAL =L, -L

1 pb2°

Rozpatrzmy teraz réwnanie (4b) opisujace radial-
ny transport substancji rozpuszczonej (s) z medium do
ksylemu, w stanach stacjonarnych uktadu modelowego
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przedstawionych na ryc. 1.1 i 1.2. W obu sytuacjach
przez korzen przemieszczajg si¢ strumienie substancji
rozpuszczonej j 1 j_,, ktore sg rowne, odpowiednio,
strumieniom j "1 ", przemieszczanym z medium do
ksylemu na skutek dziatania mechanizméw aktywnych
czyli:

Jsrl = .]srl 1 Jsr2 = .]sr2 (6a)

Poniewaz wydolnos¢ mechanizmu aktywnego nie
zalezy od parametrow membrany, opisujacych trans-
port bierny, obowigzuje rOwnos¢:

j:rl = j:r2 = J:r (6b)

Z réwnan (6a) 1 (6b) wynika rowno$¢ biernych stru-
mieni substancji s:

j:rl = j:rz = J:r (6¢)

Na podstawie wzoru (4b) (i pamigtajac, ze w stanie
stacjonarnym: AP = P ) mozna zapisa¢ nastepujaca
réwnos¢:

jsrl = jsr2 (6d)

uwidoczniajgca relacje miedzy ci$nieniami korze-
niowymi P_ i P_ i odpowiadajagcymi im st¢zeniami
Srednimi ¢, 1 Cg,, ktore ustalajg si¢ w uktadzie korzef
— medium, odpowiednio, przed i po jego modyfikacji
polegajacej na kreowaniu dodatkowych por w tkance
korzenia.

Parametry transportowe P_, P, AIl, AlL, Lprl’
L . ©, 0, 0, ®, opisujace korzen izolowany jako
cato$¢, mozna wyznaczy¢ eksperymentalnie. Metody-
ka tych pomiaréw (oparta na klasycznych réwnaniach
KK) jest znana i przedstawiona w wielu pracach (Steu-
dle, 1990, 1992; Steudle i in., 1983, 1987, 1989, 1993).
Podstawiajac zatem znane warto§ci wymienionych
parametrow do réwnan (5¢) i (6d), mozna obliczy¢
zmiang przewodno$ci hydraulicznej (AL, =L ,—L,)
szlaku apoplastycznego w korzeniu, ktora spowodowa-
ta okreslong zmiang (AC, i Aw ) jego parametrow trans-
portowych. Odpowiednie wyniki obliczen zamieszczo-
no w nastgpnym paragrafie.

Poszczegdlne  czynniki  iloczynow Lpb1631
i Lb2Cs2 we wzorze (6d) sa od siebie zalezne w ten
sposob, ze wigkszej wartosci kazdego wspotczynnika

filtracji L, szlaku apoplastycznego odpowiada mniej-
c, + g

sze stezenie $rednie € =— 5 a tym samym mniej-
sze stgzenie soku ksylemowego ¢ . Z powodu obu tych
czynnikow wzrost przewodnos$ci hydraulicznej szlaku
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apoplastycznego Lpb powoduje obnizenie cisnienia ko-
rzeniowego P .

Na koniec nalezy nadmieni¢, ze parametry trans-
portowe korzenia P, All, Lpr, O, ®, opisujg korzen
jako catos¢, poniewaz zostalty zdefiniowane na bazie
klasycznych réwnan KK. Zastosowane przez nas po-
dejscie mechanistyczne (kompatybilne z formalizmem
KK (Suchanek, 2005)) umozliwia bardziej szczegodto-
w3 interpretacje transportu korzeniowego niz rOwnania
KK w klasycznej postaci. Wtacza ono bowiem w opis
transportu korzeniowego wody i innych substancji pa-
rametry transportowe poszczegolnych radialnych szla-
kow transportowych. Pozwala zatem opisa¢ na nowo
(w bardziej szczegotowy sposdb) wyniki pomiardow
wykonanych wczes$niej na bazie rownan KK.

4.3. Weryfikacja modelu

Model korzenia, opisany powyzej, wykorzystamy
teraz do interpretacji wynikow eksperymentoéw przed-
stawionych w pracy (Steudle i in., 1993). Autorzy tej
pracy starali si¢ oszacowaé rozmiary radialnego trans-
portu korzeniowego wody szlakiem apoplastycznym.
W tym celu poddawali oni modyfikacji izolowane ko-
rzenie kukurydzy, nakluwajac je promieniscie szklang
mikrokapilarg, by wykreowaé¢ dodatkowe sztuczne
pory w tkance korzenia. Nastepnie badali wplyw po-
wstatego zranienia na wypadkowy transport korzenio-
wy, czyli na wartosci parametréw, takich jak: ci$nienie
korzeniowe P_, wspotczynniki filtracji Lpr, odbicia o
1 przenikalno$ci o

Parametry te mierzono za pomoca korzeniowej
sondy cisnieniowej (Steudle, 1990, 1992; Steudle i in.,
1983, 1987, 1989, 1993) przed i po opisanej modyfika-
¢ji. Przewodno$¢ hydrauliczng LlDr korzeni wyznaczano
na dwa sposoby, tj. w warunkach, gdy przeptywy wody
migdzy medium a ksylemem wywotywano mechanicz-
nie (tzw. eksperymenty hydrostatyczne) oraz w trak-
cie osmotycznych przeplywow wody (eksperymenty
osmotyczne). Eksperymenty wykazaly, ze wspotczyn-
niki filtracji L korzeni kukurydzy nie ulegaty zmianie
w trakcie opisanej modyfikacji, bez wzgledu na sposob
ich wyznaczania. Modyfikacja znaczaco zmniejszata
natomiast ciSnienie korzeniowe P i byla przyczyng
zmnigjszenia si¢ wspotczynnika odbicia ¢ korzenia
oraz wzrostu jego wspotczynnika przenikalnosci .
dla substancji rozpuszczonej (NaCl). Ponizej przedsta-
wiono $rednie wartosci wybranych parametréw, inte-
resujace nas w kontek$cie mechanistycznego modelu
korzenia, przedstawionego w tabeli 1 — kolumna 2 i 3.

Wedlug podejscia mechanistycznego kreowanie
dodatkowych sztucznych por w tkance korzenia jest



Tab. 1. Parametry transportowe (ci$nienie korzeniowe P,,, przewodnictwa hydrauliczne L,
wspolezynniki przenikalno$ci o, 1 odbicia o) mtodych korzeni kukurydzy, przed i po ich
modyfikacji, zmierzone przy pomocy korzeniowej sondy ci$nieniowe;.
Modyfikacja korzeni polegata na naktuciu ich szklang mikrokapilarg o $rednicy od 18 do 60
pm, na gtebokos¢ od 70 do 90 mm od czubka korzenia. Roztwor osmotyczny stanowit
roztwor mieszaniny kultur (odpowiedni dla danego korzenia) z domieszka NaCl.
Wykorzystano pojedyncze korzenie o $rednicy migdzy 0.78 a 1.28 mm i dtugosci od 89 do

174 mm (Steudle i in., 1993).

Table 1. Transport properties (root pressure P,,, hydraulic conductivity L,,, permeability v, and
reflection coefficient oy, ) of young maize roots, before and after their modification, measured
using the root pressure probe. Modification consisted in puncturing them glass microcapillary
with a diameter of 18 to 60 um, at depth of 70 to 90 mm from the tips of the roots. Osmotic
solution was a part solution of mixed cultures (appropriate for this root) with a specific
amount of NaCl. To make use an unbranched segment of the root with diameter of 89 to 174

mm and a length of 0.78 and 1.28 mm.

Parametry transportowe Korzen przed Korzen

korzeni kukurydzy (eksperyment) modyfikacja' zmodyfikowany *

Properties transport of maize roots (experiment) The root before Modified root”
modification’

Ci$nienie korzeniowe (Root pressure) P., [MPa] 0.08-0.19 0.02-0.07

Przewodnictwo hydrauliczne (Hydraulic

conductivity) Ly,

- hydrostatyczne (hydrostatic) L,, 10" [ms”' MPa™ ] 0.08 -6.3 0.7-6.7

- osmotyczne (osmotic) Ly, 10 ° [ms” MPa™ ] 0.3-6.4 0.7-7.5

Wspolezynnik przenikalnosci (Permeabili

coefpﬁciezv o, 10° [ms' ] ( v 12-58 1.9-24.1

Wspolezynnik odbicia (Refletion coefficient) o, 0.37-0.92 0.22-0.67

Tab 2. Szacunkowe wartosci wspotczynnikow filtracji Ly, 1 L, szlakow transportowych, odpowiednio,
,»z komorki do komorki™ 1 apoplastycznego, obliczone na podstawie modelu korzenia, jako

membrany porowatej

Table 2. Approximate values of the filtration coefficients L,, and L, of “ a cell to cell” and
apoplasmic transport pathways respectively, calculated on basis of the root model, as a porous

membrane.

Wspélezynniki filtracji Ly, i Ly, Korzen przed Korzen
(obliczone z modelu) modyﬁkacjz;l zmodyfikowany 2
Filter coefficients L,, and L,, (calculated from the The root before | Root modified’
model) modification’

Wspélezynnik filtracji (Filter coefficient)

L,, 107 [ms' MPa™ ] 0.030 — 5.80 0.15—4.49
szlaku ,,z komorki do komorki” (;, cell to cell” path)

Wspolcezynnik filtracji (Filter coefficient )

Ly, 107 [ms' MPa" ] 0.05 0.55-2.21
szlaku apoplastycznego (apoplastic path)
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rownowazne zwigkszeniu wspdlczynnika Lpb czesci
(b) membrany modelowej, utozsamianej z wodnym
szlakiem apoplastycznym. Réwnoczesnie zmniejsze-
niu ulega wspoétczynnik Lpa szlaku ,,z komérki do ko-
morki” (z powodu uszkodzenia czgsci komorek na tym
szlaku).

Model korzenia, przedstawiony w niniejszej pracy,
objasnit spadek wartosci ci$nienia korzeniowego P
oraz zmniejszenie si¢ wspotczynnika ¢, na skutek mo-
dyfikacji korzenia. Wyjasnit rdwniez stalg, niezalezng
od jego uszkodzenia, wartos¢ wspotczynnika filtracji
Lpr. Opierajac si¢ na rownaniach (5¢) i (6¢), iloSciowo
oszacowano zmian¢ wspolczynnika filtracji (ALpb =
Lpbz - Lpbl ~ 1,33) szlaku apoplastycznego, wywotang
zranieniem tkanki korzenia. W obliczeniach przyjeli-
$my, ze stezenie roztworu glebowego przed i po tej mo-
dyfikacji korzenia nie ulega znaczacej zmianie. Wyniki
zawiera tabela 2.

5. Podsumowanie

W niniejszej pracy zaproponowano model korzenia
jako osmometru wyposazonego w membrane porowa-
ta. Radialny transport korzeniowy wody i substancji
rozpuszczonej (z roztworu glebowego do ksylemu wal-
ca osiowego) opisano mechanistycznymi rownaniami
Kargola i Kargola (Kargol, 2001, 2007; Kargol, Kar-
gol, 2003a), 2003b); Suchanek, 2005).

Model rozréznia dwa gltéwne szlaki wodne ko-
rzenia (tj. szlak ,,z komoérki do komérki” oraz szlak
apoplastyczny) i umozliwia (ilosciowe) oszacowanie
strumieni wody (J 17 ) 1 substancji rozpuszczonej (j )
przemieszczajacych si¢ kazdym z tych szlakow.

Przewiduje réwniez, jaki wptyw na globalny trans-
port korzeniowy (a w szczegdlnosci na parametry
transportowe: P, All, Lpr, O, zdefiniowane wyzej)
majg zmiany przewodnos$ci hydraulicznej (Lpa, Lpb) po-
szczegblnych szlakow wodnych korzenia.

Analiza modelu dowodzi, ze na warto$¢ wspotczyn-
nika odbicia o, korzenia, czyli na selektywno$¢ mem-
brany korzeniowej, wptywa przede wszystkim wspot-
czynnik Lpa szlaku ,,z komorki do komoérki”, natomiast
wraz ze wspotczynnikiem Llob szlaku apoplastycznego
zmienia si¢ stezenie substancji rozpuszczonej w soku
ksylemowym, a tym samym warto$¢ cisnienia korze-
niowego P_.

Model pozwala oszacowaé wspolczynniki filtracji
Lpa i Lpb poszczegblnych korzeniowych szlakow trans-
portowych, o ile znane s parametry transportowe: P,
Al Lpr, o, o, definiujgce korzeh jako catos¢. Wartosci
tych parametrow sg dostepne w literaturze (Katchalsky,
Curran, 1965; Kedem, Katchalsky, 1958; Steudle, 1990,
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1992; Steudle i in., 1983, 1987, 1989, 1993).

Przewidywania modelu zostaly zweryfikowane
na bazie danych eksperymentalnych przytoczonych
w pracy E. Steudle’a i wspdlpracownikéw (Steudle
1in., 1993), ktérzy zwigkszali przewodno$¢ hydraulicz-
ng szlaku apoplastycznego korzeni kukurydzy, kreujac
w ich tkankach sztuczne pory za pomoca mikrokapi-
lary. Zmiany parametrow P_, All, o, ktore nastgpity
w wyniku tej modyfikacji (zarejestrowane w trakcie
eksperymentu), okazaty si¢ zgodne z przewidywania-
mi modelu. Rowniez stata warto§¢ wspotczynnika fil-
tracji korzenia Lpr przed i po modyfikacji jest zgodna
z modelem, o ile przyjmiemy, ze dziurawienie korze-
nia mikrokapilarg zwigksza wspotczynnik L~ szlaku
apoplastycznego, a zmniejsza wspotczynnik Lpa szlaku
,,Z komorki do komérki”, na skutek zniszczenia czesci
komoérek kory i endodermy. Na bazie prezentowane-
go modelu oszacowano réwniez zmiane przewodnosci
hydraulicznej szlaku apoplastycznego (ALpb) wywota-
nego opisang modyfikacjg. Wyniki obliczen przedsta-
wiono w tabeli 2.

Wedtug zastosowanego tu (mechanistycznego)
modelu korzenia, wspotczynniki L i Lpb poszcze-
g6lnych korzeniowych szlakow wodnych (a zatem
1 wspofczynnik ©) sg rozne dla roznych substancji,
a w szczegdlnosci zaleza one od rozmiaré6w geome-
trycznych czasteczek substancji rozpuszczonych bier-
nie transportowanych z gleby do ksylemu i z powro-
tem. W tym kontekScie wyniki tej pracy mogg by¢
istotne w badaniach pobierania i transportowania przez
systemy korzeniowe substancji zanieczyszczajacych
glebe o znanych rozmiarach ich czasteczek.
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THE DEPENDENCE OF ROOT PRESSURE
ON HYDRAULIC CONDUCTIVITY OF RADIAL
ROOT WATER PATHWAYS ACCORDING
TO THE ROOT MODEL
AS A POROUS MEMBRANE

Summary

In the present work a root model as an osmometer con-
taining porous membrane are proposed.

Radial water and solute transport across root (from

medium to a xylem vessels) has been described by the
mechanistic equations by Kargol and Kargol (Kargol,
2001, 2007; Kargol, Kargol, 2003a; 2003b; Suchanek,
2005).

The model can distinguish two main water pathways
of the root (i.e. “from cell to cell” route and apoplas-
tic route) and enables it to estimate (quantitatively)
values of water volume flows (J_1J ) and solute flow
(J,) across both of them. It also anticipate how was
a change influence hydraulic conductivity of pathways
on total root transport (especially, how it influences on
the transport parameters, defined above).

Analysing the model one can proved that filtration coef-
ficient L of “cell to cell” pathway influences (first of
all) on a value of total reflection coefficient (c) (that is
to say, on selectivity of root), since a change of coeffi-
cient Lpb of apoplastic pathway change concentration of
solute in xylem sap too, so on value of root pressure P .
The model can estimate the filtration coefficients Lpa
and Lpb of individual root transport pathways, if trans-
port parameters P, AII, Lpr, 0, ®_(which are defined
for total root) are known. The values of such parame-
ters are easy of access in literature (Katchalsky, Curran,
1965; Kedem, Katchalsky, 1958; Steudle, 1990; 1992;
Steudle i in., 1983; 1987; 1989; 1993) Expectations of
the model was verified on a base of experimental data
from work by E. Steudle and cooperatives, where hy-
draulic conductivity of apoplastic route was increased
by creation of artificial pores using microcapillary.
Changes of parameters P_, All, o, resulting from this
modification turned out to be consistent with model ex-
pectations. Also constant value of root filtration coef-
ficient Lpr before and after modification is consistent
with the model, if we assume that an puncturing of root
increases of coefficient L | of apoplastic pathway and
decreases of coefficient Lloa of “cell to cell” pathway
because part of cortex and endodermis cells are de-
stroyed. On a base of this model a change of hydrau-
lic conductivity (ALpb) of apoplastic pathway coming
from described modification was estimated. Results of
calculations are mentioned in table 2.

According to (mechanistic) root model presented here,
coefficients Lpa i Lpb of appropriate root water routes
(so total coefficient © ) are different for different spe-
cies, and they depend on geometrical dimensions of
solute particles transported passively from medium to
xylem and in opposite direction.

In such a context, results of our work can be useful in
studies of absorbing and transporting across the root
systems of species (size particles of which are known)
polluting the soil.
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