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'AKTUALNE PROBLEMY BADAN
NAD APARATAMI SZPARKOWYMI

Recent problems of stomata investigations

Stanistaw MALESZEWSKI i Bozena KOZEOWSKA-SZERENOS

Summary. Current stomata investigation focuses on egzo- and endogenous stimuli reception, intracellular signal
transduction, metabolism and transmembrane transport connected with the guard cells movement. The function of CO2
assimilation and the specific effect of the blue irradiation as well as the role of stomata in the interaction between plants and
their environment are still the actual topics. Recently the attention is also paid to phenomenon of the heterogeneity in

stomatal characteristics on a single leaf.
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WSTEP

Aparaty szparkowe, catkowicie lub czescio-
wo otwarte, umozliwiaja dostep CO, do prze-
strzeni migdzykomoérkowych migkiszu asymila-
cyjnego licia. Zamykajac si¢ przeciwdzialaja
ujemnemu bilansowi wodnemu roéliny. Otwie-
ranie si¢ aparatéw szparkowych u wigkszosci
roslin nastepuje, przy odpowiednim uwodnieniu
tkanek, po napromieniowaniu lisci lub obnize-
niu siezenia CO, w atmosferze. Regulujac
aktywno$¢ fotosyntetyczna i gospodarke wodna
sa waznym czynnikiem produktywnosci roslin-
nej [22, 24, 37, 45]. Wplywaja w skali globalnej
na sprawno$¢ wykorzystania napromieniowania
i wody, a posrednio na klimat i procesy przebie-
gajace w glebie. Sa takze dogodnym obiektem w
badaniach nad réznicowaniem sie¢ komorek

[18], wrazliwoscia i reakcjami ro§lin na bodZce
wewnetrzne i zewngtrzne.

Prace nad aparatami szparkowymi prowa-
dzone w ostatnich latach dotyczyty recepcji syg-
naléw, wewnatrzkomdrkowej transdukcji i inte-
gracji impulséw, przemian metabolicznych i
transportu blonowego warunkujacych ruchy ko-
moérek szparkowych oraz udzialu aparatéw
szparkowych w interakcjach Srodowisko-rosli-
na. Stanowity temat licznych artykuléw przegla-
dowych [14, 21, 29, 39, 41, 47, 53, 58, 66, 80]
oraz kilku miedzynarodowych spotkan [20],
w Lancaster (1979), na Hawajach (1983),
w Berlinie (1989) i w Canterbury (1997). W
Wiadomosciach Botanicznych tematyka badan
aparatow szparkowych byta przedstawiona w
1988 roku [6].

Skrdty: ABA, kwas abscysynowy; Ca, zewnetrzne (atmosferyczne) stezenie CO2; C;, stezenie CO2 w przestrzeniach mie-
dzykomérkowych (mi¢dzykomérkowe); PCRC, fotosyntetyczny cykl redukcji wegla (cyk! Cs, cykl Calvina-Bensona).
Abbreviations: ABA, abscisic acid; Ca, ambient CO2 concentration; C;, intercellular CO; concentration; PCRC, photosynthetic

carbon reduction cycle (C3 cycle, Calvin-Benson cycle).
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Ryc.1. Chemiosmotyczny model indukowanego przez napromieniowanie otwierania si¢ aparatéw szparkowych (wg [66],
zmienione).

Skréty i symbole: 1,2-DAG, 1,2-diacyloglicerol; DHAP, fosforan dihydroksyacetonu,; DPGA, 1,3-difosfoglicerynian; FBP,
fruktozo-1,6-bisfosforan; F2,6BP, fruktozo-2,6-bisfosforan; G, biatko G; GAP, aldehyd-3-fosfoglicerynowy; glukozo 6-P,
glukozo-6-fosforan; 1P3,inozytolo-1,4,5-trisfosforan; NADP-MDH, dehydrogenaza jablczanowa zalezna od NADP; OAA,
szezawooctan; P, funkcjonalna grupa fosforylowa; PEP, fosfoenolopirogronian; PEPC, karboksylaza fosfoenolopirogro-
nianowa; Pj, nieorganiczny ortofosforan; PGA, 3-fosfoglicerynian; PKC, biatkowa kinaza C; rubisco, karboksylaza/oksyge-
naza rybulozo-1,5-bisfosforanu; RuBP, rybulozo-1,5-bisfosforan; linie ze strzatkami ciagle lub przerywane przedstawiaja
procesy dobrze udowodnione lub wymagajace potwierdzenia.

Fig. 1. Chemiosmotic model of irradiation-induced stomatal opening (afer [66], modified).

Abbreviations and symbols: 1,2-DAG, 1,2-diacylglycerol; DHAP, dihydroxyacetone phosphate; DPGA, 1,3-diphospho-
glycerate; FBP, fructose-1,6-bisphosphate; F2,6BP, fructose-2,6-bisphosphate; G, G-protein; GAP, glyceraldehyde-3-phosp-
hate; glucose 6-P, glucose-6-phosphate; IP3, inositol-1.4,5-trisphosphate; NADP-MDH, NADP-dependent malate
dehydrogenase; OAA, oxaloacetate; P, phosphoryl functional group; PEP, phosphoenolpyruvate; PEPC, phosphoenolpy-
ruvate carboxylase; Pj, inorganic phosphate; PGA, 3-phosphoglycerate; PKC, protein kinase C; rubisco, ribulose-1,5-bispho-
sphate carboxylase/oxygenase; RuBP, ribulose-1,5-bisphosphate; lines with arrows continous or dashed indicate processes
for which there is good evidence or which still need confirmation.
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MECHANIZM RUCHOW

Funkcjonalng podstawa ruchéw komdérek
szparkowych, tworzacych aparat szparkowy, sa
zmiany ich turgoru: wzrost przy otwieraniu i
spadek przy zamykaniu. Zmiany te sa bezpo-
$rednio zalezne od stgzenia w komérkach szpar-
kowych kationéw K* oraz anionéw jablczano-
wych i CI” jako jonéw zobojetniajacych (ang.
counterions).

Procesy przebiegajace podczas otwierania
si¢ aparatow szparkowych przedstawia schemat
(Ryc. 1), ktéry obok danych dobrze udokumen-
towanych uwzglednia takze elementy hipotety-
czne, bedace obecnie przedmiotem do$wiad-
czalnej weryfikacji [66].

Po napromieniowaniu liscia promieniowa-
niem aktywnym fotosyntetycznie (ang. photo-
synthetically active radiation, PAR) otwieranie
si¢ aparatu szparkowego zapoczatkowuje wy-
plyw protonéw z komérek szparkowych, powo-
dujacy powstanie gradientu potencjatu elektro-
chemicznego pomigdzy powierzchniami pla-
zmolemy, wewng¢trzng ujemna i zewngtrzna do-
datnia. Wytworzona hiperpolaryzacja blony
umoziiwia wplyw do komoérek szparkowych ka-
tionéw K* poprzez specyficzne kanaly jonowe
wprowadzajace (ang. inward rectifying K*
channel). Towarzyszy temu pobieranie anionéw
C1~ na zasadzie symportu CI/H* lub antyportu
CI7/OH ~ oraz synteza anionéw jabtczanowych.
Aniony neutralizuja dodatni fadunek kationéw
potasu. Gromadzace si¢ jony, gléwnie w wakuo-
lach, zwigkszaja potencjal osmotyczny i silnie
obnizaja potencjat wody komérek szparkowych.
Efektem jest osmotyczne pobieranie wody przez
komérki szparkowe, wzrost ich turgoru i otwie-
ranie si¢ aparatu szparkowego [29, 53, 63, 66, 76].

Hiperpolaryzacja bton komérek szparko-
wych (wyptyw HY) jest powodowana przez fun-
kcjonujace w nich pompy protonowe zawieraja-
ce H*-ATPazy [2, 4], ktérych substratem jest
ATP produkowany w chloroplastach lub w mi-
tochondriach. W procesie tym moze uczestni-
czy¢ takze zlokalizowany w btonach taficuch
oksydoredukcyjny, wykorzystujacy mitochon-
drialny NADH lub chloroplastowy NADPH [15,
52]. Substratem dla fosforylacji mitochondrial-

nej, jak tez dla syntezy jablczanu sa produkty
rozkladu nagromadzonej skrobi. Jabiczan po-
wstaje na drodze glikolizy, karboksylacji
fosfoenolopirogronianu (PEP) i redukcji wytwa-
rzanego szczawiooctanu (OAA). Dwie ostatnie
reakcje katalizuja: karboksylaza fosfoenolopi-
rogronianowa i dehydrogenaza jablczanowa za-
lezna od NADP.

W przedstawionym (Ryc. 1) chemiosmoty-
cznym mechanizmie otwierania si¢ aparatow
szparkowych uwzgledniono, w duzym stopniu
jeszcze hipotetyczny, udzial bialka G, kinazy
biatkowej, jonéw wapnia oraz produktéw roz-
kiadu blonowego fosfatydyloinozytolo-4,5-bi-
sfosoranu (PIP,), to jest inozytolo-1,4,5-trisfo-
sforanu (IP5) i 1,2-diacyloglicerolu (1,2-DAG).
W regulacji rozktadu skrobi moze tez uczestni-
czy¢ fruktozo-2,6-bisfosforan (F2,6BP). Wyste-
powanie ich w komérkach ro§linnych, takze w
komoérkach szparkowych, jest dobrze udoku-
mentowane [33, 34, 41, 69].

W doswiadczeniach z Vicia faba L. wykaza-
no ostatnio, ze potencjal osmotyczny komoérek
szparkowych moze zaleze¢ réwniez od stg¢zenia
sacharozy. Dane te [64, 65] sa przedstawione w
akapicie dotyczacym wptywu jakos$ci napromie-
nienia.

CZYNNIKI REGULAC]JI

Stopien otwarcia (apertura) aparatéw szpar-
kowych zalezy od szeregu czynnikéw (bodz-
céw, sygnaléw) endogennych i Srodowisko-
wych. Gléwnymi sa: stezenie CO,, wilgotnos§é
Srodowiska i poziom kwasu abscysynowego
(ABA), nat¢zenie i1 jako$¢ napromieniowania.
Inne byly rzadziej badane i nie s3g w tym artyku-
le uwzglednione. Wydaje si¢ tez, ze na oddzielne
oméwienie zastuguje wplyw na aparaty szparko-
we zanieczyszczen atmosferycznych [54].

DWUTLENEK WEGLA I TLEN

Przy braku stresu wodnego apertura apara-
téw szparkowych jest odwrotnie skorelowana ze
stezeniem CO, [80]. Aparaty szparkowe reaguja
na zmiany stezenia CO, zaréwno na $wietle jak
i w ciemnosci, co wskazuje, ze dla ich reakcji na
ten czynnik fotosynteza nie jest konieczna. Wy-
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kazano, ze bezposrednio apertura aparatéw
szparkowych zalezy od stezenia CO, w prze-
strzeniach miedzykomérkowych liscia (C;), a
nie od stgzenia CO, w atmosferze zewnetrznej
(C,). Aparaty szparkowe wspdldziataja w utrzy-
maniu C; napromienionego liscia na prawie sta-
tej wysokosci. U roélin C5 jest ono w granicach
220-260 ppm (Srednio okoto 70% C,), u gatun-
kéw C, wynosi tylko okoto 100 ppm, natomiast
u sukulentéw z metabolizmem kwasowym
CAM (od ang. Crassulacean Acid Metabolism)
osigga wysoka warto§¢ ponad 400 ppm [8, 12,
23,29, 44, 46, 77, 78, 79]. Umiarkowane pod-
wyzszenie zewngtrznego stezenia CO,, powo-
dujace przymknigcie si¢ aparatow szparkowych,
moze nie mie¢ wplywu na natezenie fotosynte-
zy. U Andropogon gerardii (ro§lina C,), po
dwukrotnym podwyzszeniu C,, stwierdzano na-
tomiast istotne obnizenie transpiracji i zwig-
kszenie wspdtczynnika wykorzystania wody
[31]. Receptory CO, oraz metabolity uczestni-
czace w przekazywaniu indukowanego sygnatu
nie sg znane [45].

Otwieranie si¢ aparatéw szparkowych w od-
powiedzi na obnizone stezenie CO,, zaréwno na
$wietle jak 1 w ciemnosci, przebiega tylko w
obecnosci tlenu, co uwaza sie za Swiadectwo
udzialu oddychania w tym procesie. Tlen moze
tez by¢ akceptorem elektrondw dla koricowej
oksydazy taficucha oksydoredukcyjnego (Ryc. 1),
zlokalizowanego w plazmolemie [66, 70, 71].
Natomiast stezenie O, okoto 100% hamuje bar-
dzo silnie otwieranie si¢ aparatow szparkowych
fasoli na $Swietle [43]. Mechanizm ostatniego
zjawiska nie jest wyjasniony.

WILGOTNOSC SRODOWISKA I ABA

Nadrzedna funkcja aparatéw szparkowych,
mimo iz reaguja one takze na czynniki fotosyn-
tezy (napromieniowanie, CO,), jest regulacja
gospodarki wodnej roSliny przez ograniczanie
transpiracji. W srodowisku o niepelnym uwod-
nieniu aparaty szparkowe maja zmniejszong
aperture, w skrajnym przypadku, np. u sukulen-
6w z CAM, pozostaja zamknigte podczas dnia.
Nie wiadomo czy bezposrednio jest to reakcja
na wilgotno§¢ atmosfery, réznice pomigdzy wil-
gotnoscia zewnetrznej i wewngtrznej atmosfery

liScia, na natgzenie transpiracji, czy tez na obni-
zona dostepnos$¢ wody dla komoérek szparko-
wych lub calej roliny. Sa dane potwierdzajace
kazda z tych mozliwodci [13, 21, 25, 26, 29, 48,
67]. Wykazano, ze u fasoli stres wodny zwig-
ksza szybko§¢ reakcji aparatéw szparkowych na
zmiany napromienienia [5]. Interesujace jest tez
wystepowanie charakterystycznej fazy przej-
Sciowej (ang. transient phase) w odpowiedzi
aparatéw szparkowych na zmniejszanie i zwig-
kszanie wilgotosci zewngtrznej atmosfery, ktéra
wyraza si¢ krétkotrwala, przeciwna do korico-
wej, zmiang ich apertury. Zjawisko to jest ttu-
maczone wplywem na stan i ruchy aparatéw
szparkowych komérek przyszparkowych, zwla-
szcza bocznych [25, 26].

Rosliny w stresie wodnym, ktérych aparaty
szparkowe maja ograniczona aperture, wykazu-
ja podwyzszony poziom ABA, co sugeruje, ze
apertura aparatéw szparkowych moze by¢ regu-
lowana za poSrednictwem tego hormonu [21].
Wielokrotnie stwierdzano tez, ze susza glebowa
zwigksza przeptyw ABA w roztworze prze-
mieszczajacym si¢ z korzeni do czeéci nadzie-
mnych rofliny [11]. ABA dostarczany do lisci
moze powodowaé wig¢c spadek turgoru komoérek
szparkowych i zamykanie si¢ aparatéw szparko-
wych.

Mimo stwierdzanej korelacji pomigdzy stg-
zeniem ABA w liSciach a apertura aparatéw
szparkowych, sa watpliwosci czy mechanizm
reakcji na susz¢ glebowa jest zawsze tylko taki
jak wspomniany wyzej. Uzyskano bowiem dane
wskazujace, ze reakcja na sygnaly docierajace z
korzeni moze zaleze¢ od stanu uwodnienia li-
§cia. Dystrybucja ABA w liSciu i wrazliwosé
komorek szparkowych na ABA doplywajacy z
korzeni moze by¢ modyfikowana przez gradient
pH w tkankach liscia, rozmieszczenie i metabo-
lizm ABA w komérkach. Rozwazano takze mo-
zliwo$¢ udziatu w regulacji aparatéw szparko-
wych sygnaléw chemicznych innych niz ABA.
Czynniki te moglyby takze przeciwdziataé za-
mykaniu si¢ aparatéw szparkowych w obecno-
$ci ABA przy dobrym uwodnieniu liscia [19, 68].

Zamykanie si¢ aparatéw szparkowych, indu-
kowane przez ABA (Ryc. 2), nie jest prostym
odwréceniem proceséw przebiegajacych pod-
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czas ich otwierania si¢. Zaproponowano, ze ko-
morki szparkowe maja co najmniej dwa miejsca
percepcji ABA: zewnatrzkomérkowe (ang. ex-
tracellular receptor) i wewnatrzkomérkowe
(ang. intracellular receptor). Pobudzenie tych re-
ceptoréw przez ABA, jako pierwotny bodziec,
powoduje wzrost stezenia Ca2* w cytoplazmie
komorek szparkowych na skutek doptywu tego
kationu z apoplastu oraz uwalniania z magazy-
néw wewnatrzkomérkowych. Jony wapnia pet-
nia funkcje wtornego przekaznika sygnatu w ko-
mérce. Wzrost stezenia Ca%* w cytoplazmie po-
woduje depolaryzacj¢ plazmolemy, hamowanie
doptywu K* przez kanaty wprowadzajace (ang.
inward K* rectifying channels) i indukuje wy-
ptyw K* przez kanaly wyprowadzajace (ang.
outward rectifying K* channels), takze z wakuo-
li. Zmianom tym towarzyszy wyplyw anionéw
oraz konwersja jablczanu w skrobie. Efektem
koficowym jest utrata wody, spadek turgoru i za-
mykanie si¢ aparatow szparkowych [41].

Kanaty wyprowadzjace jony K* z komérek
szparkowych, przeciwnie niz kanaty wprowa-
dzajace, s3 niewrazliwe na wysokie steznie Ca?*
i sa aktywowane przez depolaryzacj¢ bion. Me-
chanizm depolaryzacji blon przez ABA za po-
srednictwem Ca®* jest obecnie przedmiotem in-
tensywnych badan. Moze polega¢ na hamowa-
niu przez Ca** blonowych H*-ATPaz [41].

Wzrost stezenia cytoplazmatycznego Ca®*
moze by¢ takze wynikiem wyplywu Ca?* z wa-
kuoli (Ryc. 2). Cytoplazmatyczny Ca2* aktywu-
Je bowiem tonoplastowe kanaly potasowe, co
prowadzi do depolaryzacji tonoplastu i aktywa-
¢ji w tej blonie kanatéw wapniowych. Proces
ten moze by¢ wspomagany przez aktywacje wa-
kuolarnej H*-ATPazy, alkalizujacej cytoplazme
[40, 41, 42, 56, 57, 73, 74]. Bionowe kanaty jo-
nowe, uczestniczace w ruchach komérek szpar-
kowych, zostaly dokladniej scharakteryzowane
u Vicia faba {1, 17].

Lokalizacja receptor6w ABA w komérkach
szparkowych nie jest okres$lona. Jednakze dane
wskazujace na udziat biatka G [3] oraz inozyto-
lo 1,4,5-trisfosforanu (IP3) [36] w transdukcji
indukowanego sygnatu sugeruje, ze jednym z
miejsc percepcji moze by¢ zewngtrzna powierz-
chnia plazmolemy komdrek szparkowych [41].

W rozwazaniach modelowych (Ryc. 2) brany
Jjest pod uwage udzial w transdukcji sygnatu tak-
ze diacyloglicerolu (DAG) jako drugiego produ-
kty rozpadu fosfolipidéw blonowych [41].

Ostatnio uzyskano dane sugerujace, ze w in-
dukowanym przez ABA zamykaniu szparek IP;
moze by¢ mediatorem w procesie prowadzacym
do inaktywacji specyficznych dla komérek
szparkowych izoform karboksylazy fosfoe-
nolopirogronianowej [30].

NATEZENIE 1 JAKOSC NAPROMIENIOWANIA

Otwieranie si¢ aparatow szparkowych po-
woduje zaréwno czerwony, jak i niebieski
sktadnik promieniowania aktywnego fotosynte-
tycznie. Receptorem napromieniowania jest nie-
watpliwie chlorofil. Wytwarzane w $wietinych
reakcjach fotosyntezy ATP i NADPH moga by¢
substratami, odpowiednio, dla H*-ATPaz i tan-
cucha oksydoredukcyjnego, przenoszacych pro-
tony przez blon¢ komoérkowa i powodujacych
jej hiperpolaryzacje. Zrédtem substratéw, ATP i
zredukowanego dwunukleotu (NADH), moze
by¢ takze oddychanie.

Badania wskazywaly, ze komdrki szparko-
we moga mie¢ ponadto specyficzny receptor
napromieniowania niebieskiego. Przypuszcza-
no, ze moze nim byc¢ flawina, karotenoid lub fi-
tochrom {29, 59, 81]. Dopiero niedawno recep-
tor ten u Commelina communis zidentyfikowano
jako ksantofil: zeaksantyng [86].

Napromieniowanie niebieskie, z maksimum
przy dlugosci fali okoto 445 nm jest bardziej
aktywne niz czerwone w procesie otwierania si¢
aparatéw szparkowych [27, 28, 71, 83]. Napro-
mieniowanie to u Vicia faba zwigksza wytwa-
rzanie jablczanu w komérkach szparkowych
[49], co moze by¢ zwiazane z aktywacja oddy-
chania [32] oraz stymulacja aktywnosci karbo-
ksylazy fosfoenolopirogronianowej [58]. Donie-
siono, ze w lisciach jeczmienia podwyzsza ono
zawarto$¢ ADP i ATP [7]. Wyniki badari wska-
zuja, 7e napromieniowanie niebieskie moze
wybidrczo aktywowaé pompy protonowe (H*-
ATPazy), zlokalizowany w plazmolemie lari-
cuch oksydoredukcyjny [15, 52, 82] oraz fun-
kcjonowanie biatka G i innych proceséw ko-
mérkowej transdukcji sygnatéw [55].
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Ryc.2. Model indukowanego przez ABA zamykania si¢ aparatéw szparkowych (wg [41], zmienione).
Skroty i symbole: pHi, cytoplazmatyczne pH; PIP2, fosfatydyloinozytolo-4,5-bisfosforan; R, receptor ABA; linie kropkowa-
ne ze strzatkami przedstawiaja mechanizmy zalezne od cytoplazmatycznego [Caz'*]; inne jak na Ryc. 1.

Fig.2. Model of ABA-induced stomatal closure (after [41], modified).
Abbreviations and symbols: pHi, cytosolic pH; PIP2, phosphatidylinositol-4,5-bisphosphate; R, ABA receptor; dotted lines
with arrows indicate mechanisms dependent on cytosolic [Ca®*]; the others as in Fig. 1.

Jako§¢ napromieniowania moze wptywac na
charakter osmoticum warunkujacego turgor ko-
morek szparkowych [64, 65]. Otwieranie sie
aparatow szparkowych grochu powodowane
przez napromieniowanie czerwone bylo bo-
wiem zwigzane z wrazliwym na DCMU, a wiec
zaleznym od fotosyntezy, gromadzeniem sig sa-
charozy w komérkach szparkowych. Réwno-
czeénie nie stwierdzano akumulacji K* oraz roz-
kiadu nagromadzonej skrobi. Otwieranie sig
aparatow szparkowych pod wplywem napro-
mieniowania niebieskiego bylo natomiast zwia-
zane z przejéciowym pobieraniem K* (aktywa-
cja pomp protonowych) oraz rozktadem skrobi i
synteza jabfczanu. PéZniej dopiero nastgpowata
akumulacja sacharozy. Prawdopodobnie wigc

osmoregulacja komoérek szparkowych moze
przebiega¢ dwoma drogami: transportu Kt lub/i
metabolizmu sacharozy. Udziat tych drég moze
zmienia¢ si¢ w dziennym cyklu §wietlnym. Na
poczatku dnia otwieranie si¢ aparatéw szparko-
wych jest zalezne od transportu K*, a w mniej-
szym stopniu rozkladu sacharozy. W dalszym
okresie dnia, gdy aparaty szparkowe osiagaja
najwigksza aperture, zawarto$¢ potasu maleje, a
sacharoza staje si¢ dominujacym osmoticum.
Pochodzenie sacharozy, gromadzacej sie w
napromieniowanych komérkach szparkowych
nie jest wyjasnione. Mozliwe sa trzy jej Zrodta:
fotosyntetyczna asymilacja CO,, degradacja
skrobi, import sacharozy z apoplastu. Dostgpne
dane sugeruja, ze kazde z nich moze funkcjono-
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waé w odpowiednich warunkach [64, 65]. Wy-
daje si¢, ze dane dotyczace udziatu sacharozy w
mechanizmie ruchéw komoérek szparkowych
wigza si¢ tez z wynikami badan, ktére wskazy-
waly na udzial mezofilu w tym procesie [35].
Sacharoza moze by¢ bowiem produktem trans-
portowanym z komdérek mezofilu do komoérek
szparkowych.

Ostatnio wykazano, ze wyptyw protonéw z
protoplastéw komérek szparkowych, zalezny od
napromienienia niebieskiego, jest czgsciowo ha-
mowany przez ABA. Efekt ten moze by¢ spo-
wodowany bezposrednim dzialaniem ABA na
blonowe H*-ATPazy lub hamowaniem transdu-
keji impulsu indukowanego przez napromienio-
wanie niebieskie [16]. Natomiast verapamil, in-
hibitor blokujacy powolne (ang. slow-operated)
typy kanaléw wapniowych, hamuje reakcje apa-
ratéw szparkowych na napromieniowanie nie-
bieskie, dzialajac bezposrednio na transdukcje
sygnalu przebiegajaca z udziatem Ca?* [62].

Wzmozona wrazliwo$¢ aparatéw szparko-
wych na napromieniowanie niebieskie moze
mie¢ istotne znaczenie w Srodowisku natural-
nym, pozwalajac na bardziej efektywne wyko-
rzystanie napromienienia rano i wieczorem,
oraz li§ci w nizszych warstwach zbiorowisk ro-
Slinnych [82, 84, 85]. W stabym promieniowa-
niu rozproszonym, nie pochodzacym bezposred-
nio od Storica, zwigkszony jest bowiem udziat
skfadnika niebieskiego [9].

AKTYWNOSC FOTOSYNTETYCZNA

Od dawna toczy si¢ spér o funkcjonowanie
w chloroplastach komérek szparkowych cyklu
fotosyntetycznej asymilacji i redukcji CO,
(PCRC, cyklu Calvina-Bensona). W licznych
badaniach nie wykrywano aktywnosci PCRC w
komérkach szparkowych, w innych aktywno$é
ta, przeliczona na zwarto$¢ chlorofilu, stanowita
tylko kilka procent aktywnosci stwierdzanej w
komorkach mezofilu. Poniewaz komérki szpar-
kowe zawieraja okoto 30 razy mniej chlorofilu
niz komorki mezofilu, ich ogdlna aktywnos¢é
fotosyntetyczna moze stanowic zaledwie okoto
0,1-0,2 procenta aktywnosci tych drugich. W
badaniach aktywnosci fotosyntetycznej komo-

rek szparkowych stosowano preparaty epidermy
zdejmowanej z lisci. Nie mozna wigc wyklu-
czydé, ze nawet ta niska aktywnos$¢é fotosyntety-
czna, przypisywana komoérkom szparkowym,
moze byé spowodowana obecnoscia komérek
mezofilu w badanych preparatach epidermy
[50]. Obecnie dominuje poglad, ze jesli nawet
fotosyntetyczna asymilacja i przemiany wegla
przebiegaja w komorkach szparkowych, to jed-
nak ilosciowy ich udzial w ogdlnym metabo-
lizmie wegla liscia jest nikly. Wiasna fotosynte-
za jako ewentualne Zrédio osmoticum dla komé-
rek szparkowych bylaby wigc mato znaczaca.

Blony tylakoidéw komoérek szparkowych
maj3 jednak normalna zdolno$¢ do przeprowa-
dzania fotosyntetycznego transportu elektronéw
i fotofosforylacji [60]. Oznaczenia wykonane
czulymi metodami immunologicznymi wskazu-
ja tez na obecno$¢ w komorkach szparkowych
rubisco i innych enzyméw PCRC [38, 87]. Bio-
rac to pod uwage, na podstawie wynikéw do-
$wiadczen z Vicia faba zaproponowano [61], ze
funkcja produktéw wlasnej asymilacji CO, w
komérkach szparkowych moze byé gléwnie
transport ATP i réwnowaznikéw redukcyjnych
z chloroplastéow do cytoplazmy z udzialem
translokatora gliceraldehydo-3-fosforan/kwas 3-
fosfoglicerynowy, dzialajacego w otoczce chlo-
roplatéw (Ryc. 3). Stosujac odpowiednie inhibi-
tory wykazano tez, ze aktywnosci rubisco i in-
nych enzyméw PCRC w komorkach szparko-
wych jest korzystna dla procesu otwierania sig
aparatow szparkowych [51].

Asymilacja nieorganicznego wegla (HCO;3")
w komoérkach szparkowych nastgpuje jednak
giéwnie na drodze B-karboksylacji PEP. Obe-
cnos$¢ w komérkach szparkowych enzymu kata-
lizujacego t¢ reakcje, karboksylazy PEP, jest
og6lnie akceptowana. Prawdopodobnie uczest-
niczy on (Ryc.1) w przeksztalcaniu w napromie-
niowanym liSciu nagromadzonej skrobi w jabl-
czan [51, 66].

ZROZNICOWANIE STANU 1 WRAZLIWOSCI

Aktualny obraz funkcjonowania aparatéw
szparkowych nie jest pelny i niewatpliwie jesz-
cze dlugo bedzie modyfikowany i uzupelniany.
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Ryc. 3. Proponowana rola fotosyntetycznej asymilacji CO2 w otwieraniu si¢ aparatéw szparkowych (wg [61], zmienione).

Skréty i symbole: PCRC, fotosyntetyczny cykl redukcji wegla; obszar zakropkowany na wewngtrznej blonie otoczki chloro-
plastu przedstawia translokator fosforanéw; pogrubione linie ze strzatkami oznaczajg reakcje, ktérych duze aktywnoSci
stwierdzono w komoérkach szparkowych u Vieia faba; inne jak na Rye. 1.

Fig. 3. Proposed role of photosynthetic CO2 assimilation during opening of stomata (after [61], modified).
Abbreviations and symbols: PCRC, photosynthetic carbon reduction cycle; screened area on internal membrane of chloro-
plast envelop presents phosphate translocator; the bold lines indicate reactions whose high activities were shown in Vicia fa-

ba guard cells; the others as in Fig. 1.

Interpretujac dane, czgsto sprzeczne, trzeba brac
pod uwage réznorodnosc stosowanego materia-
tu ro§linnego, technik i warunkéw badawczych.
Ponadto w ostatniej dekadzie zwrécono uwage
na, stwierdzone jeszcze przez Franciszka Dar-
wina w 1898 roku [10], zréznicowanie stanu i
reakcji (ang. heterogeneity lub patchiness) apa-
ratow szparkowych na lisciu znajdujacym sie w
pozornie jednorodnych warunkach. Obszary o
réznym stopniu otwarcia aparatow szparkowych

i odmiennych ich reakcjach moga tworzy¢ na
powierzchni li§cia bardzo skontrastowana mo-
zaike [39, 47, 75]. Na razie brak jest podstaw dla
szerszej dyskusji tego zjawiska. Jesli okaze sie,
ze wystepuje ono powszechnie, zaréwno w wa-
runkach laboratoryjnych jak i naturalnych, be-
dzie niewatpliwie przedmiotem intensywnych
badan, ktére moga doprowadzi¢ do konieczno-
Sci weryfikacji niektérych pogladéw na funkcjo-
nowanie aparatow szparkowych.
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