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RUCHY HELIOTROPOWE ORGANOW RQSLINNYCH
I ICH ZNACZENIE W PRODUKTYWNOSCI ROSLIN

Heliotropic plant organ movements and their influence on plant productivity

Jan BIALCZYK, Zbigniew LECHOWSKI

Summary. In natural conditions of the environment leaves of numerous plant species respond to the action of vectorial light
by the specific ability of rapidly changing their spatial orientation. In general, reactions of this kind are identified as
heliotropic (solar tracking). Periodical rapid changes in the posjtion of the leaf blade in relation to the stem and the horizontal
plane are associated wjth the directed action of blue light, the movement itself is brought about by changes of turgor in motor
cells of pulvini (Fabaceae) or specialized cells in certain parts of the petiole and the adjacent leaf blade (Malvaceae).
Changes in the spatial orientation of the leaf blade and its movement are correctly described by the value of cosinus of the
angle between the direction of incidence of solar radiation and the vector perpendicular to the leaf blade (cos i). Basing on
this criterion, two kinds of this type of movement reaction were differentiated: diaheliotropism and paraheliotropism. Leaves
of plants with the diaheliotropic orientation preserve a constant value of about 1. In morning hours an advancement occurs in
the spatial orientation of leaves while in afternoon hours a slight lagging appears in relation to the angle of incidence of solar
radiation (about 12°-15°). Leaves of the paraheliotropic type of the spatial orientation demonstrate the ability of modifying
the cos i value within the range from O to 1. In this case the decisive role is played by the resultant of the action of ambient
environmental factors while the momentary spatial orientation of leaf blades permits the maximum absorption of solar
energy by plants, or its considerable limitation. Rapid movements of leaves make it possible to respond to changes of such
factors of the environment as light intensity, temperature, or accessibility of water. Changes in the orientation of leaves
periodically modify the intensity of both, the photosynthetical processes and the transpiration, and hence, in longer time
intervals affect the productivity of plants. Experimental data suggest that plants of diaheliotropic orientation of leaves can
increase the absorption of solar energy by 30—40% compared with plants of a fortuitous angle of leaf orientation. The
paraheliotropic movements constitute an important mechanism of adaptation of plants to life in habitats of periodically
unfavourable conditions (protection against strong solar irradiation and, in consequence, against the destruction of the
photosynthetic apparatus, excessive transpiration, and overheating of leaves). These two types of movement affect the
productivity of plants, the more 50 as in numerous plant species they may appear altematively in different hours of the day.
On the basis of rather insufficient information available so far, the article also contains current hypotheses conceming the
mechanism of the movement, means of percepting the light signal, and its transmission and transduction, which account for
changes in the turgor of cells responsible for the spatial orientation of leaf blades.
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W naturalnych warunkach §rodowiska, liscie  dzialanie bodZcéw zewnetrznych. Zmieniajace
wielu gatunkéw rolin wykazuja specyficzna  si¢ w czasie polozenie lisci w stosunku do lodygi
zdolno$¢ do szybkiej zmiany orientacji prze- i plaszczyzny poziomej blaszki lisciowej jest
strzennej blaszek lisSciowych w odpowiedzi na  kontrolowane poprzez zmiany turgoru komérek
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motorycznych w poduszeczkach li§ciowych lub
w partiach komérek migkiszowych ogonka li-
Sciowego bezposrednio przylegajacych do bla-
szki liSciowej. Pewna komplikacj¢ w klasyfika-
cji ruchéw lisci wywolanych zmianami turgoru
w okreslonych partiach komérek stanowi fakt,
ze zaleza one od dzialania réinego typu
bodZcé6w zewnetrznych, uruchamiajacych w
efekcie odmienny taricuch transdukcji bodZca, a
takze, ze cz¢sto wystepuja one u tych samych
gatunkéw réwnoczesnie. Wsréd ruchéw wywo-
tywanych zmiennym w czasie stanem turgore-
scencji pewnych partii komérek mozna wyréz-
ni¢ trzy gléwne rodzaje: a) ruchy nyktynasty-
czne be¢dace odpowiedzia wynikajacq ze wspot-
dzialania dobowych rytmow $wiatla i ciemnosci
oraz wewnetrznego zegara biologicznego; b) ru-
chy sejsmonastyczne indukowane dzialaniem
bodZca mechanicznego oraz ¢) ruchy heliotropo-
we bedace odpowiedzia na zmieniajacy si¢ w
ciggu dnia kat padania promieni stonecznych [8,
13, 14, 64]. Dwa pierwsze wymicnione typy ru-
chu opisano szeroko we wczesniej publikowa-
nych artykulach {2, 3].

W poréwnaniu z ruchami nyktynastycznymi
czy sejsmonastycznymi, ruchy heliotropowe li-
Sci zostaly do tej pory znacznie stabiej poznane
i opracowane. W wielu wczesniejszych publika-
cjach stosowano na ich okreslenie terminy; ,,he-
lionastia” lub ,.heliotroponastia” [11]. Z uwagi
na charakter ruchu opartego na zmianach turgo-
ru, a takze percepcje kierunkowo dzialajacego
bodZca $wietlnego, obydwa terminy nie zostaty
utrzymane we wspdlczesnej literaturze. Termin
»helionastia” sugeruje reakcje na niekierunkowo
dzialajacy bodziec, natomiast ,.heliotroponastia”
kojarzy si¢ raczej z odpowiedzia organu roslin-
nego na kierunkowo dzialajacy bodziec, sugeru-
jac jednak odpowiedZ typu wzrostowego. Ruch
heliotropowy stanowi wigc jedyny przyklad tro-
pizmu w §wiecie ros§lin wyzszych gdy za reakcje
na kierunkowo dzialajacy bodziec nie sa odpo-
wiedzialne efekty typu wzrostowego, a wylacz-
nie zmiany turgoru [9]. Zmiany orientacji blasz-
ki liSciowej i jej ruch dobrze charakteryzuje co-
sinus kata zawartego pomi¢dzy kierunkiem pa-

dania promieni stonecznych, a wektorem prosto-
padtym do blaszki lisciowej (cos i). W oparciu
o to kryterium wyr6zniono dwa podtypy ru-
chéw: diaheliotropizm i paraheliotropizm. U li-
$ci wykazujacych ruch diaheliotropowy warto$é
cos (i) nie ulega zasadniczym zmianom i wynosi
okoto 1, w tym przypadku nie wystepuje zwija-
nie lub zagiecie blaszki liSciowej. W czasie
dziennego ruchu nastepuje w godzinach rannych
wyprzedzenie w orientacji lisci, a w godzinach
popoludniowych nieznaczne opéZnienie w sto-
sunku do kierunku padania promieni slonecz-
nych. Liscie o paraheliotropowym typie orienta-
cji wykazuja zdolno$é modyfikacji wartosci cos
(i) w zakresie od 0 do 1 [13, 18, 37, 42, 50, 60].
W tym przypadku decydujacy wplyw wywiera
wypadkowa dzialajacych czynnikéw Srodowi-
skowych, a orientacja liscia umozliwia maksy-
malng absorpcj¢ energii stonecznej lub jej ogra-
niczenie [11, 22, 24, 37, 50].

Na podstawie badan przeprowadzonych na
gatunkach roélin nie wykazujacych zdolnosci do
ruchu heliotropowego stwierdzono, ze katy ulo-
Zenia ich lisci w stosunku do wektora $wiatla
stonecznego przyjmuja réine i przypadkowe
wartosci [13, 40]. Szybkie ruchy lisci umozli-
wiaja odpowiedZ na zachodzace w srodowisku
zewnetrznym zmiany takich czynnikéw jak: na-
t¢zenie $wiatla, temperatura czy dostepnos$é wo-
dy {33,36,47, 50). Zmiana w orientacji li§ci mo-
dyfikuje okresowo zaréwno natg¢zenie procesu
fotosyntezy jak i transpiracji, a poprzez to w
dtuzszym okresie czasu w istotny sposéb okresla
produktywno$¢ roslin. Zdolno$¢ heliotropowej
zmiany w przestrzennej orientacji lisci wystgpu-
je u gatunk6éw reprezentujacych zaréwno C3 jak
i C4 fotosyntetyczna droge redukcji CO2, jak
réwniez nie wykazuje zaleznosci od ich takso-
nomicznych powigzan.

W dotychczasowych Badaniach ruchy helio-
tropowe byly szczegétowo analizowane zale-
dwie u kilku gatunkéw nalezacych do rodzin:
Asteraceae, Fabaceae 1 Malvaceae, ale ich wy-
stgpowanie wykazano takze u szeregu gatunkéw
nalezacych do innych rodzin (Aizoaceae, Ama-
ranthaceae, Boraginaceae, Capparidaceae,
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Euphorbiaceae, Martyniaceae, Nyctaginaceae,
Polygonaceae, Portulacaceae, Solanaceae i Zy-
gophyllaceae) [8, 13, 32, 40, 45, 47, 51, 57].

DIAHELIOTROPOWE RUCHY LISCI

W diaheliotropowym ruchu lisci prostopadte
ustawienie ich powierzchni do wektora promieni
stonecznych umozliwia im maksymalne wyko-
rzystanie energii slonecznej. Z drugiej strony,
nadmierna absorpcja energii stonecznej moze
wywotywac niekorzystne skutki poprzez: wzrost
temperatury liScia, bardziej intensywny proces
transpiracji, a w skrajnych przypadkach nawet
inaktywacje procesu fotosyntezy [47, 50, 34].
Na podstawie rezultatéw licznych badai wyka-
zano, ze przestrzenna orientacja li§ci moze by¢
z r6zna dokladnoscia dostosowana do wektora
promieni stonecznych [1, 7, 24, 45, 53, 60, 62].
Wynika z nich takze, Ze w przypadku tego typu
ruchu aktywno$¢ fizjologiczna wywoluje wyta-
cznie $wiatlo niebieskie [10, 49, 58, 60]. Stoso-
wano w dotychczasowych badaniach szeroki za-
kres $wiatla niebieskiego, jednak bez precyzyj-
nego okreslenia widma czynnos$ciowego. Jedy-
nie w przypadku ruchu lisci Oxalis oregano wy-
kazano, ze Swiatlo czynne obejmuje zakres od
440 do 490 nm [5]. Dzialajace kierunkowo
Swiatlo niebieskie moze podlega¢ recepcji w
réznych strukturach liScia i zalezy od gatunku
rosliny: a) w poduszeczkach lisciowych 1° lub
1° i 2° (np. u szeregu przedstawicieli rodzin
Oxalidaceae i Fabaceae [10, 49, 58]; b) w po-
duszeczkach i ogonku lisciowym (np. Melilotus
indicus) [46, 64] oraz c) w wigkszych promieni-
Scie ulozonych wiazkach przewodzacych (lub w
ich bezposrednim sasiedztwie u niektérych ga-
tunkow z rodziny Malvaceae (np. Malva neglec-
ta, Lavatera cretica) [28, 47, 48, 49]. W postu-
lowanym sposobie recepcji kierunkowo dziala-
Jacego $wiatta niebieskiego wystepuja jednak
istotne réznice. Wynikaja one zar6wno ze spo-
sobu powstawania zréznicowanego gradientu
$wiatta w komérkach, w zaleznosci od budowy
anatomicznej organéw receptorowych, a takze
transdukcji sygnalu $wietlnego oraz reakcji ru-

chowej lisci. Wydaje si¢ wigc celowe oméwie-
nie przestrzennej orientacji liSci w warunkach
kierunkowo dzialajacego $wiatla niebieskiego
oddzielnie dla poszczeg6lnych typow.

W rodzinie Fabaceae diaheliotropowg re-
akcje ruchowa lisci szczegétowo badano u Lu-
pinus succulentus i Lupinus arizonicus [20, 58,
60, 62] (liscie dloniasto-ztozone), u Macropti-
lium atropurpureum [36, 37, 44, 53], Glycine
max [10] i Phaseolus vulgaris [64] (liscie 3-li-
stkowe). Kierunkowo dzialajace §wiatto niebie-
skie jest u tych gatunk6w absorbowane przez
komérki motoryczne gémych powierzchni po-
duszeczek lisciowych 1° i 2° Listki reaguja
woéwczas wykazujac niezalezna orientacj¢ prze-
strzenna, a wzajemne przekazywanie sygnatu
Swietlnego pomiedzy sasiadujacymi poduszecz-
kami liSciowymi jest minimalne, poniewaz po-
siadaja one wlasny system fotorecepcji, umozli-
wiajacy samodzielne okreslenie wektora dziata-
jacego bodZca §wietlnego oraz ich indywidualna
orientacjc przestrzenna [58, 64]. Percepcja
bodZica Swietlnego nastepuje w tym przypadku
w obrebie okolo 4 warstw komérek motorycz-
nych subepidermalnej gémej partii poduszeczki
lisciowej. Oswietlenie kierunkowo dziatajacym
Swiattem przeciwleglej dolnej czesci poduszecz-
ki lisciowej wywolywalo staba lub catkowity
brak reakcji ruchowej liscia {58, 60]. W warun-
kach naturalnych liScie Lupinus arizonicus i L.
succulentus wykazuja ustawienie wyprzedzaja-
ce w godzinach przedpoludniowych o kat okoto
15° i o podobna warto$¢ op6znienie w godzi-
nach popotudniowych, w stosunku do wektora
promieni stonecznych [13, 20, 58, 60, 62]. Okres
bezposrednio po wschodzie storica, wynoszacy
okoto 1 h obejmuje faze¢ lag, podczas ktérej lisé
pozostaje poza kierunkiem wektora promieni
stonecznych i dopiero po tym okresie wystepuje
wiasciwa-faza ruchu {13, 62]. U tych roslin po
wylaczeniu $wiatla ruch lisci moze by¢ konty-
nuowany jeszcze przez okres 1 h [49]. Wynik
ten sugeruje, Zze w naturalnych warunkach okre-
sowe zachmurzenie nie prowadzi do zaburzenia
normalnego cyklu ruchu [64]. Interesujace jest tak-
ze zr6znicowanie wartosci progowej kata pada-
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nia promieni slonecznych dla reakcji ruchowej
poduszeczek lisciowych 1° i 2°. Dla podusze-
czek 1° warto$¢ progowa kata dla percepcji kie-
runkowo dzialajacego bodZca wynosi od okoto
0° do 20°, podczas gdy dla poduszeczek 2° wy-
stepuje odpowiednio pomiedzy 20°-70°. Szyb-
ko$¢ ruchu liscia wynosi okoto 15° h'l, €O umo-
zliwia utrzymanie odpowiedniego kata w sto-
sunku do zmieniajacego si¢ w ciagu dnia wekto-
ra $wiatta stonecznego [58, 60, 64]. Budowa
anatomiczna poduszeczki lisciowej moze takze
w istotny spos6b wplywa¢ na percepcje kierun-
kowo dziatajacego bodZca §wietlnego, modyfi-
kujac diaheliotropowa odpowiedz li§ci. Dobrym
przykladem jest li§¢ Phaseolus vulgaris [64].
Goéma, wrazliwa i odpowiedzialna za fotorece-
pcje powierzchnia poduszeczki liSciowej, moze
w wyniku zmiany orientacji blaszek liSciowych
wraz ze zmiang kierunku padania promieni slo-
necznych ulega¢ zacienieniu, modyfikujac przez
to indywidualng odpowiedZ listk6w oraz calego
liscia. Budowa strukturalna poduszeczki liscio-
wej roslin heliotropowych nalezacych do rodzi-
ny Fabaceae [58] jest w zasadzie podobna do
wystepujacych u roslin nyktynastycznych [2,
43). Zasadniczg réznice stanowi jednak miejsce
percepcji bodZca $wietlnego. U rolin heliotro-
powych wrazliwa na bodziec jest wyltacznie gér-
na, subepidermalna czg¢$¢ poduszeczki liSciowe;j,
a zmiany turgoru i obj¢tosci komdrek w tej cze-
$ci decyduja o stopniu jej krzywizny i odpowie-
dzi na kierunek $wiatta. Komérki dolnej war-
stwy nie reaguja na bodziec §wietlny znaczacy-
mi zmianami objetosci {42, 58]. Wzrost turgoru
i objetosci komérek motorycznych, podobnie
jak w przypadku ruchéw nyktynastycznych,
wiaze si¢ prawdopodobnie takze w tym przy-
padku z aktywnym transportem jonéw K*, sto-
warzyszonym z transportem innych jondw,
gléwnie CI oraz osmotycznym przeplywem wo-
dy [62].

Inny rodzaj percepcji kierunkowo dzialaja-
cego bodzca §wietlnego obserwowano u Melilo-
tus indicus [46, 64]. Selektywne napromienio-
wanie poduszeczek lisciowych 1° i ogonka li-
Sciowego wywolywalo reorientacje listkéw, po-

mimo zaciemnienia blaszek lisciowych. Uzy-
skany rezultat sugeruje, Ze $wiatto absorbowane
przez ogonek i poduszeczki lisciowe 1° moze
podlegaé preferencyjnie transmisji do bardziej
reaktywnych gémych powierzchni poduszeczek
2°. Prawdopodobne wydaje si¢ réwniez, ze za-
miast bezposredniej transmisji §wiatla nastgpuje
transport produktéw wtémych laricucha reakcji,
indukowanej jego dzialaniem. Wyjasnienie
przedstawionych hipotez wymaga jednak dal-
szych eksperymentalnych badan.

W rodzinie Malvaceae (Malva neglecta, La-
vatera cretica) reprezentujacej trzeci z wymie-
nionych sposobéw percepcji wektorowego
bodZca §wietlnego, orientacja lisci w stoneczny
dzieri nie odbiegata od kierunku padania pro-
mieni stonecznych wigcej niz o 12° [61]. Prze-
niesienie roslin tej grupy do ciemnosci natych-
miast przerywa ruch. Zacienienie jedynie ogon-
ka lisciowego nie wywieralo wplywu na stopiert
orientacji blaszki liciowej. Wynika z tego, ze za
percepcje bodZca $wietlnego odpowiedzialna
jest blaszka lisciowa [47, 49, 61]. Poprzez sele-
ktywne zaciemnianie blaszki liSciowej [48] wy-
kazano, ze miejsce percepcji bodZca jest zwia-
zane z gléwnymi wigzkami przewodzacymi, a
nie migdzywiazkowa powierzchnig blaszki li-
Sciowej. Wybidrcze zaciemnienie giéwnych
wiazek przewodzacych ogranicza wrazliwos¢ li-
$ci na kierunek padajacego $wiatla. Taki rezultat
pozwala sadzié, ze wrazliwy system receptoro-
wy wymaga udziatu wszystkich wigkszych wia-
zek przewodzacych, pomimo Ze cos (i) moze
by¢ w przypadku poszczegblnych wiazek prze-
wodzacych rézny [47]. Rozmiar reakcji rucho-
wej liscia zalezy zaréwno od wartosci PFD jak
i kata padania §wiatla z maksimum przy okoto
40°-45°. Wzrost kata padania $wiatla obniza
efektywna odpowiedZ, co tlumaczy si¢ zwie-
kszonym wéwczas odbiciem §wiatta od gérmych

‘Wykaz stosowanych skrotéw: Fr, - fluorescencja ma-
ksymalna, F; - fluorescencja przemijajaca, Fy - fluorescencja
réznicowa (Fv = Fi - Fo), PAR - promieniowanie fotosynte-
tycznie aktywne, PFD - gesto$é strumienia fotonéw, PS - fo-
tosystem, Yw - potencjal wodny.
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powierzchni wigzek przewodzacych. W opty-
malnych warunkach szybko$¢ ruchu lisci Lava-
tera cretica moze wynosi¢ okoto 90° h'! [48].
Gl6wne wiazki przewodzace liscia wykazujq za-
réwno strukturalng jak i funkcjonalna polarnos¢é
w blaszce liSciowej. Duze wiazki przechodzy z
koricowego odcinka blaszki do ogonka lisciowe-
go, laczac si¢ w jedng centralnie utozong wiaz-
ke, bedaca jednoczesnie miejscem odbioru kilku
sygnaléw S$wietlnych. Diaheliotropowa odpo-
wiedZ liscia jest poprzedzona wektorowym
wzbudzeniem fotoreceptora zlokalizowanego w
poblizu (lub w) promieniscie ulozonych w bla-
szce gléwnych wigzek przewodzacych [47, 48,
49]. OdpowiedZ ruchowa wywolana jest nato-
miast zmianami turgoru w przylegajacych do
blaszki komérek ogonka lisciowego [47). U La-
vatera cretica i Malva neglecta odcinek ogonka
liSciowego okolo 2-3 mm przylegajacy do bla-
szki i okolo 0.5 mm w obrebie blaszki li§ciowe;j,
grupuje komérki zdolne do zmian turgoru w od-
powiedzi na bodziec §wietlny [30, 47]. Budowa
strukturalna tej partii li§cia, w zwiazku z promie-
nista symetria umozliwia jej wielokierunkowe
wygiccie [16, 17, 47]. Epiderma, chlorenchyma,
peryferyczna kolenchyma i parenchyma w war-
stwie korowej tworzg promienista pochwe wo-
két wigzkowego rdzenia. Sciany komdrkowe
epidermy i kolenchymy zawieraja alternatywnie
grube i cienkie elementy strukturalne, stanowia-
ce mechaniczny szkiclet, zachowujacy jednak
swoista elastycznos¢ i zdolnos¢ wygiecia [63].
§ciany komorek chlorenchymy i parenchymy sa
natomiast cienko$cienne oraz wykazuja przewa-
zajaca podtuzng orientacje mikrofibrylli w od-
niesieniu do osi ogonka lisciowego. Taka budo-
wa zezwala na zachowanie zdolnosci do szyb-
kich i odwracalnych zmian objeto$ci. Reakcja na
kierunkowo dziatajace swiatlo jest odpowiednie
wygiecie ogonka lisciowego, jako wynik réwno-
czesnej ekspansji komoérek turgorowych oraz
kontrakcji zlokalizowanych po przeciwleglej
stronie [2, 48]. Funkcjonalnie wrazliwy frag-
ment ogonka liSciowego Lavatera cretica wyka-
zuje zar6wno strukturalne [47, 49] jak i funkcjo-
nalne réznice w odniesieniu do poduszeczek li-

Sciowych przedstawicieli rodziny Fabaceae
[29]. Gléwne réznice dotycza: a) braku dwubo-
cznej symetrii wystepujacej u przedstawicieli
rodziny Fabaceae, zwiazanej z przeciwlegla
orientacja tkanek motorycznych (prostownik i
zwieracz) [2, 43]; b) duzej u Lavatera cretica
réznorodnosci tkanek parenchymatycznych oraz
¢) braku typowych tkanek motorycznych chara-
kterystycznych dla poduszeczek li§ciowych, a
wystapieniem odmiennnego anatomicznie i stru-
kturalnie kompleksu. Napromieniowanie wigzek
przewodzacych §wiatlem kierunkowym prowa-
dzi do reakcji ruchowej, niezaleznie od tego czy
sa one poddane dzialaniu §wiatla od gérnej czy
dolnej ich powierzchni. Zmiana kierunku napro-
mieniowania wywoluje jednak diametralnie od-
mienne efekty w obrebie tej samej partii komoé-
rek efektorowych [29]. Komdérki te ulegaja wy-
dluzaniu w przypadku napromieniowania gor-
nych powierzchni wiazek przewodzacych, a
przeciwng reakcje ich kurczenia indukuje kie-
runkowe o$wietlenie od dolnej strony wiazek
przewodzacych. W obydwu przypadkach wzbu-
dzeniu podlega prawdopodobnie ten sam system
fotorecepcji, uruchamiajac reakcje wygiecia
ogonka liSciowego prowadzaca do reorientacji
blaszki liSciowej do pozycji prostopadtej do we-
ktora Swiatla. W przypadku kierunkowego
napromieniowania od dolnej strony powierzchni
wiazki, ruch liscia wystgpuje bez fazy lag i pro-
wadzi do wygiecia li§cia w kierunku dolnym
[29, 47, 55]. Przeciwstawne efekty wywoluje
napromieniowanie kierunkowa wiazka od strony
gornej, wystepuje jednak wéwczas okoto 1 h fa-
za lag oraz przeciwstawne wygiecie li§cia. Opi-
sana powyzej reakcja jest, jak si¢ wydaje, raczej
specyficzna gatunkowo, poniewaz odwrotna za-
leznos¢ na kierunkowo dziatajace $wiatlo obser-
wOwano np. u Stachys silvatica [14].
Szczégblng cecha lisci gatunkéw rodziny
Malvaceae jest ich nocna reorientacja, umozli-
wiajaca przyjecie konfiguracji przestrzennej wy-
przedzajacej nadejscie wschodu storica [49]. W
czasie nocnej reorientacji zaznaczone s3
wyraZnie trzy fazy. Pierwsza rozpoczyna si¢ na-
tychmiast po zachodzie storica gdy blaszki li-
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$ciowe zwrécone s3 w kierunku zachodnim. W
fazie tej nastgpuje wyréwnanie turgoru w prze-
ciwleglych partiach komoérek efektorowych,
prowadzac do ustawienia blaszki i ogonka li-
Sciowego w jednej plaszczyznie (47, 48, 49). W
kolejnej fazie trwajacej przez okres kilku godzin
ustalona wcze$niej pozycja liScia nie ulega
zmianie. Wydaje si¢ prawdopodobne, ze czas
trwania fazy ustabilizowanej jest kontrolowany
poprzez dzialanie wewnetrznego zegara biologi-
cznego i u jednej rosliny jest we wszystkich li-
$ciach zblizony. W fazie trzeciej nastgpuje reo-
rientacja lici, wyprzedzajac kolejny wschod
slorica. Na orientacj¢ przestrzenna lisci w tym
etapie wywiera wplyw kierunek padania pro-
mieni sfonecznych w okresie 3—4 dni poprzedza-
jacych wschdéd stoiica. Jak si¢ postuluje, infor-
macja ta ma charakter fototropiczny i jest przez
ro§liny zachowana przez okres 34 dobowych
cykli, pomimo przemieszczenia ich na ten okres
do warunkéw ciemnosci lub fotoperiodycznego
niekierunkowego napromieniowania. Tak wiec
pomimo, Ze reorientacja lisci zachodzi w catko-
witej ciemno$ci, jej zalezno$¢ od uprzednio
dziatajacego wektora §wiatla jest okreslana jako
nocna cz¢$¢ dziennego fototropizmu. W ekspe-
rymentach, w ktérych rosliny obracano o 180°,
ich liscie podczas nocnego ruchu orientowaly
blaszki li§ciowe do pozycji pierwotnie wyprze-
dzajacej kierunek padania promieni stonecznych
i wymagaty kilku dni adaptacji dla ustalenia no-
wej, wyprzedzajacej wschdéd slorica orientacji li-
$ci [49]. Nocna reorientacja lisci byla réwniez
obserwowana u Lupinus arizonicus [62] i u
Macroptilium atropurpureum [53], ale brak jest
obecnie bardziej szczegbétowych informacji do-
tyczacych tej fazy ruchu.

HIPOTETYCZNY MECHANIZM PERCEPCJI
SWIATLA KIERUNKOWEGO ORAZ
SYSTEMOW KONTROLI RUCHOW

HELIOTROPOWYCH LISCI

Heliotropowe reakcje ruchowe lisci chara-
kteryzuje wysoka precyzja w dostosowaniu
orientacji ich blaszek lisciowych do wystepuja-

cego w srodowisku kierunku padania promieni
stonecznych. Z szerokiego spektrum §wiatla sto-
necznego, aktywno$¢ fizjologiczna w sterowa-
niu i kontroli tych proceséw wykazuje wylacz-
nie §wiatlo niebieskie (BL). Ograniczony zaséb
informacji nie pozwala obecnie na wyjasnienie
skomplikowanego sposobu percepcji Swiatla
kierunkowego, jego transmisji oraz transforma-
cji bodZca prowadzacej do heliotropowej odpo-
wiedzi. Wyniki dotychczasowych badar dopro-
wadzily jedynie do sformulowania odmiennych
hipotez thumaczacych percepcje §wiatlta u przed-
stawicieli dwéch rodzin: Fabaceae, posiadaja-
cych typowa budowe poduszeczki liSciowej oraz
Malvaceae, o odmiennej strukturze aparatu efe-
ktorowego.

U przedstawicieli rodziny Fabaceae wyka-
zano, ze zmiana kata padania promieni slonecz-
nych aktywuje system fotoreceptorowy w ko-
mérkach gémej czesci poduszeczki. W tym
przypadku postuluje si¢ powstawanie gradientu
Swiatta wewnatrz poduszeczki liSciowej. Gra-
dient $wiatla moze by¢ tworzony zaréwno na
poziomie komérkowym jak réwniez tkanko-
wym. Budowa strukturalna poduszeczki liscio-
wej moze by¢ wlaczona w tworzenie w niej gra-
dientu kierunkowo dziatajacego $wiatla niebie-
skiego. OdpowiedZ ruchowa lisci na kierunek
padania $wiatla moze by¢ wynikiem jego rézni-
cowej absorpcji:

a) w samym wnetrzu komorki poprzez ewen-
tualne nieréwnomiemne rozmieszczenie fotore-
ceptora w jej wnetrzu. Jednak w oparciu o suge-
stie Vogelmanna [58] mozna przypuszczac, ze
wystepuje minimalne prawdopodobieristwo asy-
metrycznego rozmieszczcenia fotoreceptora w
komorcee;

b) w wielowarstwowej strukturze podusze-
czki liSciowej moga wystgpowac efekty socze-
wkowe, powstajace w wyniku transmisji §wiatla
poprzez warstwe komoérek epidermy. Takie zog-
niskowane wiazki $§wiatla moglyby by¢ kiero-
wane na wewnetrzne kompartymenty komdérek
motorycznych, tworzac réznicowe gradienty w
ich obrebie [23]. Skape informacje wskazuja, ze
w niektérych lisciach komérki epidermalne pel-
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nig rol¢ soczewek ogniskujacych $wiatlo, ktére
nastepnie zostaje transmitowane do glebiej po-
lozonych warstw [6, 23,59]. Wystepujaca wow-
czas absorpcja, jak i rozproszenie $wiatla przez
struktury komérkowe, tworzyltaby w obrgbie sa-
mej komorki lub warstw komérek gradient czy-
telnie informujacy o kierunku dzialania $wiatla.
Zréznicowane ksztalty i rozmiary komoérek, réz-
ne ich elementy strukturalne, obecnosé barwni-
kow itp. tworza strukturg o duzych powiklaniach
optycznych. Wyniki badari uzyskane nad efe-
ktem soczewkowym $wiatta w komérkach mo-
torycznych poduszeczek liSciowych Lupinus
succulentus wykazaly jednak, ze z uwagi na bu-
dowe epidermy ich udziat w tworzeniu gradien-
tu $wiatta nie ma wickszego znaczenia. Alterna-
tywny mechanizm percepcji $wiatla kierunko-
wego moze by¢ zwigzany z r6Znicowa jego ab-
sorpcja w kolejnych warstwach komérek moto-
rycznych. Efekt ten polega na kierunkowej
transmisji $wiatla i zmianie jego gradientu [10];

¢) gradient taki moze powstawac takze w na-
stepstwie cieniujacego dziatania poprzecznych
Scian komérkowych. Réznicowa absorpcja
Swiatla wewnatrz komérki wydaje si¢ by¢ bar-
dzo prawdopodobna. Fotoreceptor swiatta nie-
bieskiego kontrolujacy wiele proceséw fizjo-
logicznych jest zlokalizowany w plazmolemie
lub ektoplazmie. Takie jego rozmieszczenie
wraz z efektem cieniujacym, wywieranym przez
poprzeczne Sciany komorkowe, daje mozliwosé
tworzenia specyficznego gradientu Swiatla,
zmieniajacego si¢ w ciagu dnia wraz ze zmiang
kierunku padania promieni stonecznych. R6zni-
cowa absorpcja $wiatla wzdtuz podtuznych i po-
przecznych $cian komérkowych byla postulo-
wana przez Zurzyckiego i Lechowskiego [67] w
przypadku dichroicznie zorientowanego fotore-
ceptora Swiatta niebieskiego, kontrolujacego ru-
chy chloroplastéw w komdérkach wielu gatun-
kéw roslin wyiszych. Podobny mechanizm,
uwzgledniajacy jednak efekty rozproszenia
$wiatta w komérce méglby by ewentualnie roz-
patrywany w przypadku ruchéw lisci, sterowa-
nych kierunkowo dziatajacym $wiatlem niebie-
skim.

Odmiennie niz u omawianych powyzej ga-
tunkéw z rodziny Fabaceae, liscie Lavatera cre-
tica [49] (Malvaceae) zmieniaja przestrzenna
orientacje ich blaszek pod wplywem dzialania
$wiatla spolaryzowanego, a rozmiary tej reakcji
zaleig takze od plaszczyzny polaryzacji jego
wektora elektrycznego. Na tej podstawie suge-
ruje si¢ anizotropowa orientacj¢ fotoreceptora
$wiatla niebieskiego w komdrce. Wydaje sie
réwniez, Ze u tego gatunku ewentualne socze-
wkowe efekty komérek epidermalnych mogty-
by, poprzez kierowanie skoncentrowanych wig-
zek Swiatla na asymetrycznie rozmieszczone
czasteczki fotoreceptora wewnatrz komérek re-
ceptorowych, ulatwi¢ rozpoznawanie kierunku i
rodzaju polaryzacji §wiatta [29, 30, 31]. Postu-
luje si¢ ponadto, Ze czasteczki fotoreceptora nie
sa zlokalizowane wzdtuz subepidermalnej plasz-
czyzny, ale raczej w obregbie komérkowej war-
stwy cytoplazmy w plaszczyznach poprze-
cznych w stosunku do diuzszej osi wiazki prze-
wodzacej [30]. Przy takim rozmieszczeniu foto-
receptora mogloby wystapi¢ zréznicowanie sta-
nu wzbudzenia w przeciwlegtych biegunach ko-
morki. Pewnym argumentem wzmacniajacym
przedstawiong hipotez¢ sa obserwacje blaszki li-
Sciowej podczas ruchu diaheliotropowego. W
ustalonych warunkach $wietlnych, blaszki li-
Sciowe nie utrzymuja trwale prostopadlej pozy-
cji do kierunku dzialania $§wiatta, ale wykazuja
orientacje przestrzenng zblizong do niej w wy-
niku ciaglej oscylacji. Koncepcja dichroicznej
orientacji czasteczek fotoreceptora byta postulo-
wana na podstawie odmiennych efektéw dziata-
nia Swiatla liniowo spolaryzowanego o réznych
wektorach elektrycznych [31]. Liniowo spolary-
zowane Swiatlo z wektorem elektrycznym wi-
brujacym réwnolegle do diugiej osi wiazki prze-
wodzacej bylo dwukrotnie bardziej efektywne w
kontrolowaniu ruchu, w poréwnaniu z dziala-
niem $wiatla spolaryzowanego o wektorze ele-
ktrycznym prostopadiym,

Odmienna koncepcja wyjasniajaca dzialanie
$wiatla kierunkowego u Lavatera cretica zostala
zaproponowana przez Fisher i Fisher [16]. Pod-
stawe jej stanowi przyjecie zalozenia, ze kierun-
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kowo dzialajace Swiatlo prowadzi do zr6znico-
wania nateZenia fotosyntezy. W obrebie komé-
rek floemu obserwowano asymetri¢ w rozmiesz-
czeniu ziarn skrobi. Kierunkowo dzialajace
$wiatlo byloby odpowiedzialne za powstawanie
gradientu produktéw fotosyntezy w poprzek
floemu oraz nieréwnomiemy ich transport
wzdluz wigzki przewodzacej. Taka asymetria w
dystrybucji asymilatéw bylaby odpowiedzialna
za zréznicowanie turgoru w przeciwleglych par-
tiach komérek efektorowych. Postulowano réw-
niez, ze w wyniku heliotropowego ruchu blaszki
lisciowej, a zwlaszcza jej wygiecia, dochodzi do
zacienienia pewnych jej partii i dodatkowego
wzrostu gradientu w rozmieszczeniu produktéw
fotosyntezy. Na poparcie przedstawionej argu-
mentacji, podawane byty wyniki wskazujace na
zanik reakcji orientacji przestrzennej lisci w
przypadku braku atmosferycznego CO2 [19].
Hipoteza ta wykazuje jednak wiele stabych pun-
ktéw, z ktérych trudnym do zrozumienia wydaje
si¢ fakt,ze czynne fotosyntetycznie §wiatlo czer-
wone nie wywiera wplywu na ten typ ruchu lisci.
Prawdopodobnie opisywany efekt CO» jest juz
raczej wtorny i jest ewentualnie zwiazany z fan-
cuchem transdukcji bodZca $wietlnego.

Przy braku petnej informacji o wiasnosciach
optycznych komérek i tkanek roslinnych, w wa-
runkach kierunkowo dzialajgcego $wiatla, jak
rowniez braku pelnej znajomosci strukturalnej
organizacji wrazliwych partii liscia, weryfikacja
przedstawionych hipotez wydaje si¢ by¢ szcze-
g6lnie trudna.

PARAHELIOTROPOWE RUCHY LISCI JAKO
MECHANIZM OCHRONNY PRZED
DZIALANIEM SRODOWISKOWYCH

CZYNNIKOW STRESOWYCH

Liscie wielu gatunkéw roslin wykazuja zdol-
nosc¢ paraheliotropowej orientacji. Ruchy te wy-
stepuja w przypadku dzialania niekorzystnych
czynnikéw Srodowiska na cale organizmy ro-
glinne. W réznych okresach ich wzrostu i rozwo-
ju, a zwlaszcza w zaleznosci od: zajmowanego
siedliska zycia, dziatania stresu wodnego, silne-

go naslonecznienia, wysokiej temperatury lisci,
moglyby indukowa¢ nieodwracalne uszkodze-
nia. W tych warunkach paraheliotropowa zmia-
na przestrzennej orientacji blaszki liSciowej sta-
nowi wazny czynnik ochronny. Reakcja li§ci na
wzrost deficytu wody jest ruch paraheliotropo-
wy {1, 11], kt6éry moze by¢ kontynuowany az do
momentu osiggnigcia punktu trwalego wiednie-
cia [20]. Niekt6re gatunki roslin wykazuja w go-
dzinach rannych i popotudniowych diaheliotro-
powa orientacje lisci, ulegajaca w godzinach po-
tudniowych zmianie do pozycji paraheliotropo-
wej (np. Strophostyles hebvola, Amphicarpa
bracteata, Vigna unguiculata, Macroptilium
atropurpureum, Lupinus arizonicus) {20, 22, 37,
41, 50]. Okresy trwania paraheliotropowe;j
orientacji liSci moga ulega¢ wydtuzaniu wraz z
poglebianiem si¢ deficytu wody [15, 44]. Me-
chanizm i spos6b przestawiania ruchu lici w
warunkach stresowych §rodowiska z diahelio-
tropowej na ich paraheliotropowa orientacje
przestrzenng jest dotychczas catkowicie niezna-
ny. Ruch paraheliotropowy wykazuje liniowa
zalezno$¢ cos (i) od yw ksylemu [56] i opornosci
dyfuzyjnej szparek dla COz [1]. Ruch ten redu-
kuje ilo§¢ absorbowanej energii §wietlnej [13,
18, 20], wykazujac jednoczesnie scista korela-
cj¢ ze stopniem otwarcia szparek. Zamknigcie
aparatéw szparkowych, u wigkszosci roslin
ogranicza mozliwo$¢ wykorzystania produktéw
etapu jasnego fotosyntezy poprzez redukcje do-
stepnosci CO». Ograniczenie natgZenia transpi-
racji w wyniku zamknigcia aparatéw szparko-
wych, w znacznym stopniu redukuje takze mo-
zliwos¢ rozpraszania nadmiaru energii cieplne;j,
prowadzac do podwyzszania temperatury lisci.
Wystepujacy w tych warunkach ruch parahelio-
tropowy, eliminuje lub ogranicza rozmiar uszko-
dzen termicznych i fotoinaktywacji aparatu foto-
syntetycznego [21]. Kazdy mechanizm, ktéry w
warunkach stresu wodnego zmniejsza absorpcje
Swiatla, odciaza system transportu elektroné6w w
fotosystemach, obnizajac poziom akumulacji
energii wzbudzenia [34, 35]. Przedstawione re-
zultaty zakladajace, ze ruch paraheliotropowy li-
Sci wywiera istotny wplyw na ograniczenie usz-
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kodzeri termicznych, §wietlnych lub wystepuja-
cych w wyniku ich wzajemne;j interakcji, wyka-
zano zaledwie u kilku gatunkéw roslin [18, 20,
34, 36, 50].

Liscie Macroptilium atropurpureum wyka-
zuja wysoka wrazliwo$¢ na niedob6r wody i
jezeli w tkankach yw wynosi -2.4 MPa, rosli-
ny obumieraja. Do zamykania aparatéw szpar-
kowych dochodzi przy stosunkowo wysokiej
wartosci yw wynoszacej od -1.3 do -2.0 MPa
[36, 37], a roSliny wykazywaly wéwczas silny
paraheliotropizm lisci [18]. W przypadku jed-
nak petnego uwodnienia podtoza, liscie przyj-
mowaly diaheliotropowa orientacje, utrzymy-
wang nawet w warunkach wysokich PFD [36].
W naturalnych siedliskach obnizenie yw gleby
jest czesto stowarzyszone z wysoka tempera-
tura otoczenia. W tych warunkach parahelio-
tropowa orientacja redukuje temperature liscia
poprzez ograniczenie absorpcji energii Swietl-
nej [36]. Mechaniczne unieruchomienie lisci
Macroptilium atropurpureum w pozycji pro-
stopadtej do kierunku padania promieni stone-
cznych, w warunkach wysokich PFD i stresu
wodnego, prowadzilo do wzrostu ich tempera-
tury o okoto +15°C w poréwnaniu z podobna
orientacja blaszek lisciowych roslin nie pod-
danych dzialaniu stresu wodnego. W por6w-
naniu z lisémi roslin poddanych dziataniu
czynnikéw stresowych, ale nie unieruchomio-
nych mechanicznie, wzrost ten wynosit okoto
+11°C. We wszystkich seriach do$wiadczeri
temperatura otoczenia wynosita +35°C [36].
Zaréwno liscie poddane dzialaniu stresu wod-
nego jak i liscie w pelnym stanie turgorescen-
cji (kontrola), pozostajace w pozycji horyzon-
talnej, absorbowaty podobna ilo$¢ energii
$wietlnej. Petna turgorescencja lisci ulozo-
nych horyzontalnie, a poddanych dziataniu
wysokich PFD, jak réwniez lisci poddanych
dzialaniu warunkéw stresowych lecz moga-
cych wykonywac ruchy paraheliotropowe, nie
prowadzita do powstawania istotnych réznic
w charakterystyce fluorescencji w 77 K, tak w
gornej jak i dolnej powierzchni blaszki liscio-
wej [36, 37]. W przypadku horyzontalnej

orientacji lisci poddanych dziataniu warunkéw
stresowych, wygaszaniu ulegata zar6wno F, jak
i Fv wskazujac na inaktywacje reakcji pierwot-
nych fotosyntezy w PS II [34, 37]. Rozmiar
tych uszkodzer byt uzalezniony od czasu eks-
pozycji i wartosci PFD. Wystepujace w tych
warunkach zmiany w F, zachodzace w géme;j
i dolnej powierzchni liscia sugeruja, ze fotoi-
naktywacja fotosyntezy powodowana przez
stres wodny zwigzana jest przede wszystkim z
efektami termicznymi. Ttumaczy to réwniez
fakt, ze PAR docierajace na gérna i dolng pta-
szczyzne liscia przyjmuje wartosé 10:1 {37].
Inna korzystng konsekwencja redukcji tempe-
ratury liscia w wyniku jego paraheliotropowe;j
orientacji, byto obnizenie fotooddychania, co
w kontekscie redukcji natgzenia fotosyntezy
daje wigksza mozliwos¢ przezycia roslinom w
tych stresowych warunkach srodowiska [20].
Dodatkowe wyniki badari [40, 52] wykazaty,
ze efekt ciemniowej redukcji CO2 moze by¢
realizowany bez wigkszych zakl6ceri u gatun-
k6w, ktére wykazuja paraheliotropow3 orien-
tacj¢ w odniesieniu do wektora promieniowa-
nia stonecznego, pomimo niekorzystnych sto-
sunkéw wodnych. Nat¢zenie fotosyntezy w
tym przypadku zalezy w wigkszym stopniu od
wzajemnej relacji pomiedzy §wietinym i cie-
mniowym etapem. Efektywnos¢ etapu cie-
mnego fotosyntezy zalezy jednak od sprawno-
$ci dyfuzyjnej CO2 w lisciu. Taka podwdjna
zaleznos¢ byta szczegélnie widoczna w para-
heliotropowym ruchu listkéw Lupinus arizoni-
cus, prowadzacym do ich kubkowatego wy-
giccia. Poprzez taki ukfad listkéw nastepuje
redukcja absorpcji PAR, ograniczajac powsta-
wanie $wietlnych produktéw fotosyntezy, co
jest jednoczesnie skorelowane z obnizeniem
dyfuzji COz2 do lisci oraz natezeniem fotosyn-
tezy rzeczywistej {20, 40]. Efektéw stresu
wodnego moze byé jednak wiele, a rozmiar
ich moze by¢ bardzo niekorzystny dla rosliny
[54]. Kazdy mechanizm, poprzez ktéry roslina
moze zwigkszy¢ szansg przezycia stresu wod-
nego, bedzie stanowi¢ istotng warto$¢ w kon-
kurencji o srodowisko. Ruchy paraheliotropo-
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we moga wigc takze ulatwia¢ ro§linom przezy-
wanie trudnych okreséw suszy.

RUCHY HELIOTROPOWE KWIATOW

Ruchy kwiatéw kontrolowane kierunkowym
dziataniem $wiatta stonecznego, pomimo ze zo-
staly zaobserwowane juz przez Darwina [8], do
chwili obecnej nie doczekaly si¢ szczegélowych
badan fizjologicznych. Mechanizm percepcji
bodZca §wietlnego i przetwarzanie go w fizjo-
logiczna odpowiedZ pozostaje nadal nieznany.
Na podstawie nielicznych opracowari postuluje
si¢ jedynie, ze poprzez regulacj¢ temperatury
elementéw kwiatowych, ruchy kwiatéw i kwia-
tostanéw moga posrednio wywiera¢ wplyw na
proces zapylenia, a nastgpnie rozwoju nasion.

Milode, nierozwinigte w petni koszyczki He-
lianthus annuus, podobnie jak i liScie tego ga-
tunku, wykazuja typowe ruchy diaheliotropowe
[33]. O ile diaheliotropowe ruchy lici wywiera-
ja bezposredni wplyw na stopieri absorpcji
$wiatla i natezenia procesu fotosyntezy, to w
przypadku kwiatostanéw efekty te sa wyrazZnie
ograniczone [33]. W pelni rozwini¢te kwiatosta-
ny redukuja amplitude ruchu i ostatecznie przyj-
muja stalg orientacj¢ w kierunku wschodu storni-
ca. Pelna redukcja ruchu kwiatostanu zostaje
osiagnigta w momencie otwierania si¢ pylnikéw
kwiatowych. U tego gatunku wyst¢puje takze
niezwykle interesujaca wiclokierunkowa korela-
¢ja pomiedzy przyjeciem stalej orientacji kwia-
tostanu, zachodzaca wraz z redukcja amplitudy
ruchéw lisci w momencie osiaggniecia przez nie
maksymalnej powierzchni [33, 51, 52]. Pytanie,
jaki jest mechanizm tak skomplikowanych za-
leznosci 1 jaki jest spos6b transmisji sygnaléw
oraz ich charakter do odlegtych organéw, pozo-
staje dotychczas bez odpowiedzi. Orientacja w
kierunku wschodnim w pelni rozwinietych ko-
szyczkéw kwiatowych redukuje w godzinach
potudniowych ich nastonecznienie. Jak wykaza-
ly rezultaty uzyskane przez Lang’a i Begg’a
[33], temperatura powicrzchni kwiatostanéw
byta od 3°C do 8°C nizsza w poréwnaniu z tem-
peraturg kwiatostanu mechanicznie ustawionego

prostopadle do wektora promieni slonecznych.
W przypadku dna kwiatostanéw zorientowa-
nych w kierunku wschodnim, r6znica tempera-
tury w stosunku do otoczenia wynosita od 0°C
do 4°C i wzrastata od 3°C do 12°C w przypadku
wymuszonej prostopadlej orientacji koszyczka
do storica (przy temperaturze otoczenia od 22°C
do 28°C). Przypuszcza sie, Ze unikanie bezpo-
sredniego dzialania storica w godzinach popotu-
dniowych poprzez redukcj¢ temperatury kwiato-
stanu, moze mie¢ istotne znaczenie dla dojrze-
wania pylku i procesu zapylenia. Naturalna w
kierunku wschodnim orientacja w pelni wy-
ksztalconych kwiatostanéw przyspiesza nato-
miast wysuszanie rosy i obniza prawdopodo-
bieristwo infekcji grzybéw. Nachylenie koszy-
czka w kierunku podloza w okresie dojrzewania
pasion ogranicza negatywne dzialanie de-
SZCZOW.

Odmienny efekt diaheliotropowych ruchéw
kwiatéw byl wykazany u ro§lin Srodowisk sub-
arktycznych m. in. u Dryas integrifolia, Dryas
octopetale 1 Papaver radicatum [26, 27). Platki
kwiatowe tych roslin odbierajg promienie stone-
czne kierujac je na stupek, powodujac wzrost je-
go temperatury. Zostato to dobrze wykazane w
doswiadczeniach Kjelberga i wspdipracowni-
k6w [27] poprzez pomiar temperatury stupka, w
przypadku calych kwiatéw lub po usunieciu ich
platkéw. Okazalo si¢ wowczas, ze temperatura
stupka w przypadku catych kwiatéw wzrasta w
godzinach potudniowych od 3.2 do 10°C. Réz-
nic takich nie stwierdzono w opisanym drugim
wariancie doswiadczenia. Wykazano takze, ze
wzrost temperatury stupka byl scisle skorelowa-
ny ze wzrostem cigzaru nasion o okoto 50%. U
gatunkéw subarktycznych podwyzszenie tempe-
ratary kwiatéw ulatwia wabienie owadéw umo-
zliwiajac zapylenie. Innym waznym efektem
jest takze zwigkszenie masy nasienia poprzez le-
pszy rozwdj zarodka oraz wyksztalcenie bar-
dziej obfitej tkanki endospermu. W trudnych
warunkach srodowiska nasiona takie stwarzaja
ros§linom lepsza szans¢ rozwoju w poczatko-
wych etapach, a takze przetrwania w terenach o
krétkim sezonie wegetacyjnym.
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ZMIANY PRZESTRZENNEJ ORIENTACJI
LISCI JAKO CZYNNIK PRODUKTYWNOSCI
ROSLIN

W ekosystemach naturalnych szereg czynni-
kéw natury wewnetrznej i zewnetrznej wywiera
wplyw na produktywnos$¢ roélin. Trzy giéwne
grupy czynnikéw zwigzane bezposrednio z
wlasnosciami samych roslin sa odpowiedzialne
za korelacje natezenia fotosyntezy w odpowie-
dzi na warunki §wietlne siedliska: a) ich struktu-
ra morfologiczna i anatomiczna; b) fizjologiczne
i biochemiczne wlasnosci oraz ¢) zdolnosé
orientacji ich lisci wzgledem kierunku padania
promieni stonecznych, bedaca jednoczesnie me-
chanizmem regulujacym zuzycie wody oraz
chronigcym przed przegrzaniem [33, 51]. R6z-
nice zwigzane ze stopniem wplywu poszczegél-
nych czynnik6w na produkcje pierwotna ekosy-
stemow s3 funkcja dlugosci trwania sezonu
wegetacyjnego.

W srodowiskach o diugich okresach wegeta-
cyjnych, istnieje dostatecznie dtugi czas dla roz-
woju organéw wegetatywnych, prowadzacy w
efekcie do ich wzajemnego zacieniania. W kon-
sekwencji prowadzi to do wzajemnej konkuren-
cji o dostep do swiatta zar6wno pomiedzy po-
szczegOlnymi osobnikami, jak réwniez poszcze-
g0Inymi lis¢mi danej rosliny. Wynikiem inter-
akcji pomigdzy Srodowiskiem a rosling przy
wspétzawodniczeniu o warunki $wietlne jest
wyksztalcenie szeregu cech morfologicznych,
takich jak: powierzchnia lici, ich wzajemne
rozmieszczenie na réznych poziomach §rodowi-
skowego uktadu wywierajacego wplyw na kat
ich ustawienia, dtugo$¢ miedzywigZli, gestosé
ulistnienia oraz grubos¢ blaszki lisciowej zwia-
zanej z liczba warstw komérek mickiszu asy-
milacyjnego. Redukcja o§wietlenia dziatajacego
na przecigtny lis¢, w ekosystemach o diugim
okresie wegetacyjnym, wywiera mniejszy
wplyw na ostateczna wartos¢ produkowane;j bio-
masy w poréwnaniu z ekosystemami o krétkich
okresach wegetacyjnych. W tych ostatnich, czas
w ktorym moze nastapic rozwdj wewnetrznego
srodowiska $wietlnego oraz odpowiednia adap-

tacja morfologiczna jest relatywnie krétszy.
Czynniki natury fizjologicznej i biochemicznej
(m.in.: aktywno$¢ enzyméw fotosyntetycznej
redukcji CO2, sklad i rozmiar fotosysteméw,
sprawnos¢ dyfuzyjna aparatéw szparkowych dla
COz2) beda miaty wigksze znaczenie w efektyw-
nym wykorzystywaniu dzialajacego S$wiatla.
Wzrost natgzenia fotosyntezy jest w tym przy-
padku ograniczony poprzez jej maksymalna wy-
dajno$¢ kwantowa, ktéra dla indywidualnych ro-
§lin C3 wynosi okoto 0.053 mol CO2 x kwant'!
[12]. Wartos¢ produktywnowosci pierwotne;j ro-
§lin bedzie woéwczas determinowana poprzez
odpowiednig orientacje blaszki lisciowej do kie-
runku padajacych promieni stonecznych. Diahe-
liotropowa orientacja liéci byla obserwowana u
szeregu roslin zbozowych, pastewnych i prze-
mystowych [33, 51, 60} rosnacych w kulturach
rolniczych. Indywidualnie rosnace rosliny wy-
kazuja wigksza zdolnos¢ do efektywnego usta-
wienia lisci do kierunku padania promieni sto-
necznych, a dzienne ustawienie blaszki liscio-
wej oscylowalo wokét wartosci cos (i) = 1. U ro-
$lin rosnacych w uprawach rolniczych efektyw-
nos¢ ta jest staba i jest uzalezniona od gestosci
ich rozmieszczenia w rzedach [2, 3, 58]. Pomi-
mo ograniczonej liczby informacji wydaje sie
jednak, ze zdolno$¢ do diaheliotropowej odpo-
wiedzi lisci zalezy nie tylko od gatunku, ale réz-
nice te moga dotyczy¢ réwniez poszczegSlnych
odmian. Postulat taki potwierdzaja wyniki badan
prowadzonych na Gossypium hirsutum [42] i
Glycine max [8]. Wptyw ruchu diaheliotropowe-
go na produktywnos¢ roslin zostat wykazany je-
dynie w kilku przypadkach [8, 43, 44, 57]. Na
podstawie uzyskanych wynikéw oszacowano,
ze roSliny wykazujace zdolno$¢ diaheliotropo-
wej orientacji liSci absorbuja w ciagu dnia o
okoto 30 do 40% wiecej energii stonecznej w
poréwnania z roslinami o przypadkowym kacie
ich ustawienia (Rys. 1) [33, 44]. Ehleringer i
Forseth [51] poprzez poréwnawcze studia nad
natezeniem fotosyntezy roslin dwulisciennych
typu C3 wykazali, Ze gatunki kt6re reagowaty na
kierunek padania promieni stonecznych, osigga-
ty wysycenie fotosyntezy w natezeniach §wiatta
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Rys. 1. Promieniowanie fotosyntetycznie czynne (PAR) do-
cierajace w ciagu dnia do powierzchni lisci o orientacji
przestrzennej: D — diaheliotropowej, H - horyzontalnej i P -
paraheliotropowe;j [10, 51].

Fig. 1. Photosynthetically useful solar radiation (PAR) inci-
dent over the course of the day on leaves with orientation: D
— diaheliotropic, H — horizontal and P — paraheliotropic [10,
51].

ponizej §wietlnego punktu wysycenia. Takie wa-
runki §wietlne w zbiorowiskach roslinnych byty
spowodowane ich wzajemnym ocienianiem. Ce-
cha ta jest niezmiernie istotna w uprawach rol-
niczych, gdzie wzajemne zacienianie roslin czg-
sto moze redukowaé natgzenie docierajacego
$wiatla do warto$ci znacznie ponizej punktu wy-
sycenia fotosyntezy. W konsekwencji diahelio-
tropowego ruchu lici, dzienna produktwynos¢
roslin wzrasta w tym przypadku proporcjonalnie
do wazrostu absorpcji promieniowania slonecz-
nego. Natezenie fotosyntezy ulega podwyzsze-
niu szczegodlnie rano i w godzinach popotudnio-
wych. NatgZenie promieniowania stonecznego
jest wéwczas nizsze od wysycajacego proces fo-
tosyntezy oraz wystepuja zazwyczaj bardziej
korzystne relacje stosunkéw wodnych (Rys. 2).
Niewielkie dobowe réznice we wzroscie dzien-
nej produktywnosci roslin sumuja si¢ jednak w
okresie calego sezonu wegetacyjnego i moga
prowadzi¢ do znaczacych réznic w globalnej
produkcji biomasy. Posrednich argumentéw
podkreslajacych znaczenie ruchu diaheliotropo-
wego dla podwyzszenia produktywnosci w

uprawach rolniczych dostarczyly obserwacje
wazrostu jednorocznych chwastéw. Wsréd wszy-
stkich gatunkéw chwastéw rosnacych w upra-
wach rolniczych stanu Arizona (USA), okoto
53% wykazywalo diaheliotropowe ruchy lisci
[33, 51]. Inna specyficzng zdolnoscia adaptacyj-
ng jednorocznych chwastéw (szczeg6lnie sie-
wek) jest ich diaheliotropowa orientacja pedu
[51]. Ten typ orientacji ma szczegélne znaczenie
w konkurencji o srodowisko we wczesnych eta-
pach wzrostu.

W ekosystemach o ograniczonej dostepnosci
wody i wysokich PFD, szereg gatunkéw roslin
wykazuje paraheliotropowy ruch lisci [1, 7, 10,
37, 43]. W zaleznosci od stopnia stresu wodne-
g0, li§cie wykazuja szybkie i odwracalne zmiany
cos (i) w zakresie od 0 do 1. Ruch paraheliotro-
powy lisci zezwala ro§linom na utrzymanie
faworyzujacej orientacji, unikajac przy tym ter-
micznej degradacji podczas krétkich okreséw
suszy. Ruchy te umozliwiaja roslinie przezycie
w ekstremalnych warunkach $rodowiska przy
réwnoczesnym ograniczeniu produkcji biomasy.
Paraheliotropowa orientacje lisci obserwowano
u kilku gatunkéw ro$lin uprawnych (1,7, 10, 43]
i zawsze byla ona zwigzana z wystapieniem su-
szy glebowej. Liczba gatunkéw roslin uprawia-
nych w kulturach rolniczych, wykazujacych
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Rys. 2. Dzienne natgzenie fotosyntezy rzeczywistej lisci
Malvastrum rotundifolaum z diaheliotropowa (D) i horyzon-
talna (H) orientacja. Horyzontalna orientacja lisci utrzyma-
na zostala w ciagu dnia poprzez ich mechaniczne
unieruchomienie [11, 51].

Fig. 2. Diumal of net photosynthetic rates for Malvastrum
rotundifolium leaves oriented diaheliotropic (D) and hori--
zontal (H). Horizontal leaves orientation during the day was
kept mechanically [11, 51].
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paraheliotropowq orientacje lisci nie jest znana.
Pewne praktyczne znaczenie mogloby mie¢ jed-
nak blizsze poznanie dia- i paraheliotropowych
ruch6w lisci jednorocznych chwastéw w zwigz-
ku z ich specyficzna zdolnoscia do podnoszenia
produkcji biomasy podczas okres6w oddziaty-
wania niesprzyjajacych czynnikéw srodowisko-
wych. Wymaga to jednak szczeg6lowych badan
i poznania cech morfologicznych i fizjologicz-
nych tych roslin. Informacje uzyskane na tej dro-
dze mogtyby by¢ pomocne przy selekcji odmian
roslin uprawnych, prowadzac w ten sposéb do
uzyskania bardziej efektywnych systeméw foto-
syntetycznych, zdolnych do lepszego wykorzy-
stania energii slonecznej przy jednoczesnym
wzroscie odpornosci na stresowe czynniki sro-
dowiska.
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