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Roslina in vivo — kunszt funkcjonalnosci
wzorowanej na procesach zachodzacych u zwierzat
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All plants carry out fundamentally similar processes, affected by phytohormones and other
regulators in spite of diversity of their size, anatomy, morphology and physiology, as well as
ability to environmental acclimation. Under unfavorable conditions functions of some organs
may avoid stress injury and/or stimulate post-stress recovery. The coordination of processes
in particular organs as well as response to internal and external signals will be discussed as
well as the role of substances, playing analogical or similar functions in plants and animals as
similar ‘tools’ but operating in different systems. In animal organism some of them are called
neurotransmitters. However plants are brain-less and mind-less organisms without nerves, blood
and immunology systems, so the question is borne where and how plants store information
from environmental or internal conditions? Some authors postulate, that plants posses intel-
ligence, memory and possibility to make decision on the basis of the signals obtained. Thus
a new biological discipline — Plant Neurobiology is born.

Contrary to animals, plants are autotrophic organisms. In the chloroplast they harvest light
energy and convert it to chemical energy, accumulated in the ATP and NADPH which are used
to assimilate CO,, reduce SO,> and NO," . If the electron transport chain is disturbed in the
chloroplasts and mitochondria, ROS are producing affected plant processes.

The plants evolve the mechanism of water and mineral ion transport mostly by xylem,
but photoassymilates, as well as other resources and some ions — by the phloem. Conducting
bundles may be compared with blood system in animals. Special attention will be paid to the
role of phloem as a ‘superhighway of information’, compared to the nervous system, rapidly
transporting signal molecules. The sieve tubes also transport various RNA, polypeptides and
proteins, transcription factors, phytohormons and other regulators. Phloem also transfers elec-
trical signals, which are much faster transmitted than chemical ones.

Transport in the sieve tubes is selective. The phloem plasmodesmata take part in the
regulation of loading and unloading processes, perhaps by sorting macromolecules during
their passing through them. In the companion cells the expression of many genes takes place
and their products are loaded into sieve tubes; therefore they are indirectly involved in the
mechanism of phloem transport. The presented data, concerning regulation of plant processes
indicates, that they developed very robust, signaling and information processing apparatus of
chemical and physical pathways.
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WSTEP

Ostatni, 55 Zjazd Polskiego Towarzystwa Bo-
tanicznego, pod hastem Planta in vivo, in vitro
et in silico zachgca do ,refleksji nad zyciem”,
jak podkreslit prof. Mirek w stowie wstepnym
do Wiadomosci Botanicznych 2010. Przedsta-
wiona praca obrazuje precyzyjne mechanizmy
dzialajace w roslinach, czgsto analogiczne do
mechanizméw proceséw zyciowych u ludzi
i zwierzat. Zycie to dynamiczny stan organi-
zmow, przejawiajacy si¢ w ich zdolnosci do
wzrostu, tworzenia i odtwarzania okreslonych
struktur rozmnazania i reagowania na bodzce,
swoistego ruchu i przystosowania do zmian
w otoczeniu. W czasie calej ontogenezy za-
chodza procesy wzajemnie ze sobg wspotdzia-
ajace na roznych poziomach organizacji — od
komérki do calego organizmu (Barlow 2006).
Sa one zwigzane z przetwarzaniem informacji.
Pelny obraz funkcjonowania catego organizmu
uzyskuje si¢ dopiero po zintegrowani informacji,
uzyskanych z poznania specyfiki proceséw na
wszystkich poziomach organizacji; stad wynika
okreslenie ,,catos¢ jest wigksza od sumy czgsci”
(Granier, Tardieu 2009).

W definicji biochemika — zycie to zbior wza-
jemnie powiazanych procesow katalizowanych
przez liczne enzymy. U czlowieka sg one regu-
lowane przez uktad nerwowy i hormony, a u ro-
$lin — rowniez przez hormony i inne regulatory.
Z powyzszych definicji wynika koniecznosc
wspotdziatania struktury i funkcji oraz precy-
zyjna regulacja i kontrola przebiegu procesow.

Zréznicowane definicje istoty zycia roslin
1 zwierzat si¢gaja starozytnosci. Arystoteles (384—
322 p.n.e.) przypuszczal, ze ro$liny posiadaja
zycie wewngtrzne, obejmujace zdolno$é myslenia
i pamig¢. Linneusz (1707-1778) postulowal, ze
kamienie rosna, rosliny rosna i zyja, a zwierzeta
7yja, rosng 1 czujg. Zgodnie z pogladami Dar-
wina (1809-1882) roslina posiada mdzg, zloka-
lizowany w wierzchotku korzenia, gdzie miesci
si¢ centrum inteligencji. Darwin uwazat wierz-
chotki wzrostu korzenia za narzad analogiczny do
modzgu u zwierzat nizszych (Barlow 2006). Poglad
ten wynikal czgsciowo z nieprecyzyjnej definicji

mdzgu. W uproszczeniu Darwin przypuszczat, ze
funkcje¢ mozgu spenia grupa komorek, ktére nie
tylko otrzymuja sygnat z komoérek czuciowych,
ale réwniez potrafig przetwarzac¢ je w informacje
wysytane do miejsc docelowych, gdzie powoduja
okreslone reakcje organizmu. U czlowieka takie
reakcje nazywamy odpowiedzig, co niestety
w wielu przypadkach jest obecnie stosowane
réwniez odno$nie reakcji u roslin. Wierzchotkow
wzrostu korzenia jest wiele; zwykle otrzymuja
one jednoczesnie kilka fizycznych i chemicznych
sygnatow z gleby, ktore czgsto sa przeciwstawne.
Roslina po odebraniu wszystkich informacji re-
aguje w taki sposob, aby zapewni¢ niezaktdcone
funkcjonowanie organizmu, a w perspektywie
przetrwanie gatunku dzigki reprodukcji. Otrzy-
mywane sygnaly ,,determinuja’ niejako charakter
wzrostu korzenia uzalezniony od uwodnienia
podtoza i/lub wystepowania substancji pokarmo-
wych, oraz hamuja wzrost w przypadku toksycz-
nych zwiazkéw, a w innych warunkach stymuluja
wzrost. Zdaniem Barlow’a (2006) roslina pode;j-
muje wowczas odpowiednia ,,decyzje”, od ktorej
zalezy charakter wzrostu organu.

Podstawowa wlasciwos$cia zycia jest utrzy-
mywanie statosci srodowiska wewngtrznego,
czyli stabilnos$ci organizmu. Stad wewngtrzna
rownowage nazwano homeostaza (od greckich
stow: homoios — podobny, réwny i stasis —
trwanie). Podstawa zycia jest mozliwos¢ przy-
stosowywania si¢ do $rodowiska, w duzym
stopniu oparta na sprz¢zeniach zwrotnych,
zdefiniowanych jako wspdtzaleznos¢ przyczy-
nowo-skutkowa dwoch parametrow. Jest to
pojecie cybernetyczne, umozliwiajace auto-
matyczng regulacj¢ odchylen od prawidtowej
homeostazy. Nalezy podkresli¢ wspdlng prawi-
dlowo$¢ u réznych organizmdéw zywych: prze-
kazywanie sygnalow jest podstawa regulacji
proceséw zyciowych.

Kluczowe pytania dotyczace organizacji zycia
ro$liny, czyli sprawnego jej funkcjonowania, do-
tycza sposobu odbierania sygnaléw zarowno ze
srodowiska wewngtrznego i zewngtrznego a na-
stepnie ich akceptacji lub odrzucenia.

Juz w podrgczniku Rabera Principles of
Plant Physiology (1933) sugerowano, ze roslina
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odbiera sygnaty ze srodowiska, nazywajac je sty-
mulatorami nawet wéwczas, gdy powodowaty
one hamowanie procesow czy reakcji. Przed-
stawiono przebieg recepcji stymulatora, trans-
misj¢ i reakcje rosliny. Organizm poréwnywano
z fabryka wytwarzajaca produkty, ktére musza
by¢ usuniete z miejsca produkcji, do czego stuzy
sprawny transport. Przez wiele lat hormony ro-
$linne uwazano za dominujace zwiazki sygna-
lowe; obecnie tym terminem okresla si¢ bardzo
wiele zwigzkéw 1 jonéw. Moim zdaniem ten
termin jest nawet naduzywany.

Na powierzchni lub we wnetrzu komorek
znajduja si¢ specyficzne receptory okreslonych
substancji sygnatowych. Podstawowym wa-
runkiem odbioru informacji jest odnalezienie
wlasciwego receptora sygnatu i wytworzenie
kompleksu czasteczka sygnatowa-receptor.
Przetwarzaja one odebrane sygnaty na ,,jezyk
zrozumiaty dla komorki”, co umozliwia re-
akcje organizmu. Przekazywanie sygnatéow na
nastepne czasteczki lub jony sygnalowe, zwane
wtornymi przekaznikami, powoduje ich wzmoc-
nienie. W przypadku $wiatla jest to odpowiedni
fotoreceptor, wyspecjalizowany w odbiorze
$wiatla o okreslonej dlugosci fali i stymulacje
lub hamowanie regulowanych proceséw, np.
wzrostu, kwitnienia, fotosyntezy i ich wspot-
dziatania. Nalezy zaznaczy¢, ze ten sam sygnat
— $wiatto, podobnie temperatura, moze wywo-
lywa¢ rozna reakcje rosliny w réznych orga-
nach, w poszczegolnych etapach ontogenezy. Na
przyktad wernalizacja, stres chtodu powoduja
odmienne zmiany w metabolizmie. Trudo jest
wytlumaczy¢ mechanizmy reakcji po odbiorze
jednoczesnie kilku sygnalow zbieznych lub prze-
ciwstawnych. Niekiedy dotycza one zagrozen
spowodowanych pojawieniem si¢ stresora,
a nawet multistresow. Jaka jest wowczas hierar-
chia reakcji na atak wirusa i jednoczesng susze
lub wystgpowanie w atmosferze toksycznych
gazow np. SO, czy tlenkow azotu? Prawidtowa
reakcja — to zamknigcie szparki, jednak w przy-
padku deficytowego stezeniu CO,— jej otwarcie.
Waznym, lecz stosunkowo mato wyjasnionym
problemem jest hierarchicznos¢ sygnatdéw i re-
akcje na multistresy; obserwuje si¢ wowczas

efekt synergistyczny lub addytywny. Czy moze
roslina nie zareagowac na odebrany sygnat? Jest
to szczegdlnie wazne, gdy informacja dotyczy
np. ataku patogenéw, wirusow, przy jednocze-
snym deficycie azotu i/lub suszy (Balachandran
et al. 1997, Starck 2002). W warunkach suszy
preferowana jest ekspresja genow, ktérych
produkty wpltywaja na zmiany metabolizmu,
stymulujac zwigckszenie wzrostu i aktywnosci
korzeni. W konsekwencji wzrasta wydajnos¢ po-
bierania i wykorzystania wody. Deficyt swiatla
zagrazajacy aktywnos$ci fotosyntezy preferuje
stymulacje ekspresji tak zwanych ,,genéw foto-
syntezy” (Koch 1996). Organizm przeciwdziata
wigkszemu zagrozeniu. Sachs (2006) szczego-
lowo dyskutuje zagadnienie, jaki jest mecha-
nizm ,,wytypowania” organow i procesow, ktore
najlepiej zlikwiduja zagrozenie. Wydaje sie, ze
w kazdym przypadku percepcji multisygnatow
roslina trafnie realizuje reakcje, ktora ma cha-
rakter zintegrowany i prowadzi do podtrzymania
homeostazy organizmu. W takim wyborze ak-
tywne sa hormony, szczeg6lnie auksyna, ktora
nazwano gldwnym kontrolerem procesow (ang.
master controler) (Sachs 2006).

Auksyny wptywaja na plastycznos¢ nie tylko
wzrostu, ale réwniez rozwoju i réznicowania,
posredniczac w reakcji na sygnaly, informujace
o zmianach w $rodowisku (Firml 2003). Tak
szeroki zakres funkcji mozna by okresli¢ jako
zbieranie i przekazywanie informacji do tkanek
docelowych, w ktorych reakcja roslin uzalez-
niona jest od stezenia auksyn (Jakubowska
et al. 2001) oraz innych hormonéw, w niekto-
rych przypadkach o przeciwstawnych funkcjach.
Przemieszczanie si¢ auksyn, najczesciej biegu-
nowe, jest precyzyjnie regulowane przez biatka
hamujace Iub stymulujace ich transport.

Z powyzszych rozwazan wynika, ze podsta-
wowe znaczenie w regulacji procesow, u roslin
ma wymiana informacji. Odbywa si¢ ona na
wszystkich poziomach organizacji od ekspresji
genow, przebiegu reakcji biochemicznych do
wspotdziatania chloroplastéw, mitochondriow
i innych organelli oraz procesow np. fotosyntezy
i oddychania. Od tresci informacji uzalezniona
jest koordynacja przebiegu wspdtzaleznych od
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siebie procesow niekiedy przeciwstawnych,
jak np. zwigkszenie pobierania wody w czasie
suszy lub zwigkszenie intensywnos$ci trans-
piracji w czasie zatopienia roslin, wzrost lub
spoczynek, powstawanie nowych komorek
lub programowana ich $mier¢. Koordynacja
pomigdzy procesami jest rowniez nieodzowna
pomiedzy np. fotosynteza i oddychaniem, szcze-
gblnie w aspekcie cyrkadialnej rytmiki.

Intensywnos¢ fotosyntezy jest uzalezniona
miedzy innymi od warunkéw o$wietlenia oraz
od stopnia zaopatrzenia rosliny w azot. U ro-
$lin, w przypadku deficytu azotu, stwierdzono
zmiany w skladzie chemicznym chloroplastow
uzaleznione od natgzenia napromieniowania.
W warunkach optymalnego oswietlenia zwigk-
szone zaopatrzenie w azot powoduje wzrost
aktywnosci Rubisco i asymilacji CO, . Przy
deficytowym os$wietleniu roslina nie inwestuje
w synteze Rubisco, lecz w syntezg zwiazkow
uczestniczacych w przebiegu fazy §wietlnej fo-
tosyntezy (Hikosaka, Terashima 1995). Jest to
typowy przyklad zréznicowanej reakcji roslin na
jednoczesne oddziatywanie dwoch kluczowych
czynnikdw — $wiatla i azotu.

Poza wieloma znanymi reakcjami ro$lin na
chemiczne i fizyczne sygnaly srodowiska, nalezy
wspomnie¢ o stosunkowo mato jeszcze znanych
reakcjach na sygnaty elektryczne, powodujacych
powstawanie potencjatdéw czynnosciowych (Ac-
tive Potential — AP) i zmiennych potencjatéw
(Variable Potential — VP). Powstawanie fal
elektrycznych u tubinu, poréwnywalnych z fa-
lami u zwierzat, opisali przed laty Paszewski
i Zawadzki (1973). Fale przemieszczaja si¢ na
mate odlegtosci przez plazmodesmy, a na duze
— przez rurki sitowe. AP mozna wywota¢ nawet
stabymi bodzcami, jak dotyk, staby prad elek-
tryczny, o§wietlenie lub silne zranienie, lokalne
przegrzanie i in. AP przemieszcza si¢ pomigdzy
komérkami potaczonymi symplastycznie. Tego
typu zmianom towarzyszy transport jondw
wapnia (Trebacz 1999).

Sygnaly elektryczne stanowia mechanizm
szybkiego przekazywania informacji mig¢dzy
organami. Wiazki przewodzace propaguja stan
pobudzenia (ekscytacji) podobnie jak u zwierzat.

Sygnaty elektryczne wptywaja na procesy fizjo-
logiczne, np. fotosynteze, w warunkach silnych
stresdw, wymagajacych natychmiastowej inter-
wencji.

Zranienie powoduje indukcje sygnatow elek-
trycznych przekazywanych z miejsca uszko-
dzenia komoérek do miejsca reakcji (Koziolek
et al. 2004). U pszenicy w warunkach suszy
obserwowano drastyczne obnizenie intensyw-
nosci fotosyntezy. Uwodnienie roslin spowo-
dowato regeneracje tego procesu po kilkunastu
minutach. Zmianom intensywnosci fotosyntezy
towarzyszyt analogiczny, lecz z niewielkim wy-
przedzeniem, przebieg zmian potencjatu elek-
trycznego (Fromm, Fei 1998).

FUNKCJONOWANIE ROSLIN I ZWIERZAT
Z WYKORZYSTYWANIEM PODOBNYCH
»NARZEDZI”

Przy poréwnywaniu mechanizméw regulacji
proceséw zyciowych u roslin, zwierzat i czto-
wieka o diametralnie réznej anatomii i fizjologii,
nasuwa si¢ pytanie, jak wyttumaczy¢ role wielu
takich samych zwigzkow pehliacych funkcje
pewnego rodzaju bioregulatoréw u roslin i zwie-
rzat? Z licznych badan wynika, ze sg to czesto
analogiczne i multifunkcjonalne ,,narzedzia”
wykorzystywane w podobnych reakcjach i pro-
cesach. Niektére z nich w fizjologii zwierzat
zaliczane sa do neurotransmiterdw — substancji
chemicznych, wytwarzanych i uwalnianych
przez neuron. Stuza one do przekazywania in-
formacji do innego neuronu. W komorkach po-
woduja pobudzenie lub hamowanie procesow.
Przyjmujac taka definicj¢, nie mozna dostownie
poréwnywacé wystepowania i funkcji neurotran-
smiter6w u roslin nie posiadajacych neurondéw
z procesami zachodzacymi u zwierzat. Ciekawe
sa czgsto zblizone funkcje, realizowane jednak
w odmiennych strukturach i warunkach.

Jako przyktad — acetylocholina zaliczana jest
do amin biogennych, typowych neurotransmi-
terow, do ktorych nalezy okoto 30 substancji
petnigcych u zwierzat wazne funkcje. Acety-
locholina magazynowana jest w pecherzykach
synaptycznych. Po zwiazaniu si¢ acetylocholiny



Roslina in vivo — kunszt funkcjonalnosci...

13

z receptorem, okreslony kanat w btonie komor-
kowej otwiera si¢ umozliwiajac wplyw jonow
sodu do komérki i wyplyw znacznie mniejszych
ilosci jonéw potasu.

Acetylocholina wystgpuje rdwniez w rosli-
nach; wykryto ja u ponad 50 gatunkow. Zlo-
kalizowana jest na powierzchni komérek, gdzie
mieszcza si¢ jej receptory. Reguluje, podobnie
jak w organizmach zwierzat, przepuszczalnosé
bton migdzy innymi dla jonéw potasu, sodu
i wapnia.

Aktyna to nastgpny zwiagzek o kluczowe;j
funkcji u zwierzat i roslin; moze ona stanowié
do 20% wszystkich biatek komorek organizmow
eukariotycznych. Wystepuje w cytoszkielecie
jako aktyna G (globularna).

Biatka wiazace aktyng, w skrocie ABP
(Actin Binding Protein), uczestnicza u zwierzat
w funkcjonowaniu mikrofilamentow.

Ostatnio poznano wazng funkcje aktyny,
jaka petni ona w roslinach wraz z kalretikulina,
jonami wapnia i miozyng. Dotyczy to procesu
transportu réznych substancji przez plazmo-
desmy pomigdzy komoérkami towarzyszacymi
i rurkami sitowymi (Baluska et al. 2001).

ATP — adenozynotrifosforan jest kluczowym
zwigzkiem w $wiecie zywych organizmdw,
znanym od lat dwudziestych ubieglego wieku
jako nos$nik energii. W czasie hydrolizy ATP
wydzielana jest swobodna energia, wykorzy-
stywana w endoergicznych reakcjach. W rosli-
nach ATP jest syntetyzowany w mitochondriach
oraz w chloroplastach. Niedawno wykryto nowe
,»oblicze” ATP — petni on rol¢ czasteczki sygna-
lowej; w organizmie czlowieka jest zwigzkiem
przekazujacym roznorodne sygnaty dotyczace
neurotransmisji skurczy migsni, a w uktadzie
immunologicznym — informacji o réznych za-
grozeniach (Baljit, Burnstock 2010).

ATP jako donor swobodnej energii, petni
rowniez kluczowa role u roslin — dostarcza
energii do wielu proceséw zyciowych, w tym
do biosyntezy fotoasymilatow. Reguluje wzrost
ro$lin i bilans pomigdzy zywotnos$cia organizmu
a jego zamieraniem, czyli znajduje si¢ na cen-
tralnej pozycji w utrzymywaniu homeostazy
komdrkowej (Chivasa et al. 2009).

GABA - kwas y-amino-maslowy jest to
aminokwas niebiatkowy, w fizjologii cztowieka
zaliczany do czasteczek sygnatowych, uczest-
niczacych w procesach komorek mozgowych
(Taiz, Zeiger 2002). W roslinach wykryto go
w 1949 roku, jednak funkcja GABA do dzi$ nie
jest jeszcze w pelni wyjasniona. Synteza GABA
odbywa si¢ w cytozolu, przy udziale uaktyw-
nionej wapniem kalmoduliny. GABA akumuluje
si¢ u roslin w warunkach streséw (Snedden et al.
1995): suszy, chtodu, przegrzania, zatopienia, za-
solenia, chronigc rosliny przed ujemnymi skut-
kami niekorzystnych warunkéw. GABA reguluje
w komorkach pH i jest dlugodystansowym sy-
gnatem podczas pobierania oraz akumulacji
azotandw (Suwa et al. 2010). Uczestniczy w re-
gulacji ekspresji szeregu genow. Deficyt GABA
powoduje akumulacje reaktywnych form tlenu
(ROS) (Fait et al. 2006, Shi et al. 2010).

Kalmodulina (CaM) jest kwasnym, nisko-
czasteczkowym biatkiem sensorowym, o klu-
czowej funkcji. Wystepuje ona u wszystkich
organizmdéw eukariotycznych (Tretyn 1994,
Jaworski et al. 2011). CaM wiaze wapn, ktory
jest kluczowym przekaznikiem uczestniczacym
w sygnalizacji komoérkowej, w procesach
wzrostu i rozwoju oraz w reakcji na stresy.
CaM reguluje wiele reakcji metabolicznych,
w ktorych jon wapnia odgrywa wazna role.
Kompleks kalmodulina — Ca?" aktywuje rozne
biatka docelowe, szczegdlnie enzymatyczne,
katalizujace fosforylacj¢ (kinazy i fosfatazy)
oraz enzymy (ATP-azy) zwigzane z transportem
jonow wapnia (Ca?"). CaM ma bardzo charakte-
rystyczng struktur¢ — zbudowana jest z dwdch
odcinkéw alfa-helisy z czterema miejscami
odwracalnie wiazacymi jony wapnia. Po przy-
laczeniu jonow wapnia kalmodulina staje si¢
aktywna. Jej funkcja wiaze si¢ tez z udzialem
w okresowej regulacji stezenia Ca*" w cy-
toplazmie. Uwalnianie Ca?* do cytozolu jest
krétkotrwate i odwracalne, $cisle regulowane
— powoduje bardzo duze zmiany st¢zenia tego
jonu w roznych przedziatach komorki.

Kalretikulina (CRT) to biatko o masie
czasteczkowej 46 kDa, rdwniez powszechnie
wystepujace u organizmoéw eukariotycznych
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(Michalak et al. 1999, Baluska et al. 2001, Le-
nartowska et al. 2009).

CRT wiaze jony wapnia w réznych struktu-
rach komorkowych, czyli podstawowa funkcja
CRT jest regulacja wewnatrzkomérkowej home-
ostazy Ca?". W reakcji na specyficzny sygnat
CRT umozliwia szybka i odwracalna mobili-
zacj¢ jono6w wapnia. Druga nie mniej wazng
funkcja CRT jako biatka opiekunczego, jest
zabezpieczanie réznych biatek przed agregacja
i przed tworzeniem nieprawidlowych struktur.
CRT wystepuje we wnetrzu siateczki $rodpla-
zmatycznej (ER).

U zwierzat CRT wyizolowano po raz
pierwszy w 1974 roku z migsni szkieletowych
krolika. W siateczce sarkoplazmatycznej migsni
gladkich CRT wiaze jony wapnia. Sugeruje si¢
jej role w reakcjach immunologicznych.

U ro$lin CRT peli podobng funkcjg, two-
rzac polaczenia z jonami wapnia. Ponadto CRT
uwaza si¢ za multifunkcjonalne biatko integru-
jace sygnaly odbierane przez rosliny. Sugeruje
si¢, podobnie jak u zwierzat, udzial CRT w re-
akcjach immunologicznych. Biatko to zmniejsza
bowiem rozprzestrzenianie si¢ wiruséw (Chen
et al. 2005). Ponadto CRT uczestniczy w re-
akcji obronnej na patogeny. Stresy wptywaja na
jego synteze. Chtdd obniza poziom transkrypcji
CRT natomiast w czasie stresu osmotycznego
wzmozona jest ekspresja genu tego biatka (Le-
nartowska et al. 2009).

Melatonina (MEL) — 5-metoksy-N-acetylo-
tryptamina jest nastepnym przyktadem zwiagzku
petniacego zblizone funkcje u roslin i zwierzat.
Dotycza one reakcji na zmienno§¢ warunkéw
$wiatto/ciemnos¢, czyli dzien i noc. MEL jest
substancja antyoksydacyjna, zmniejszajaca po-
ziom wolnych rodnikéw (Chwetatiuk 2008).

U zwierzat MEL po raz pierwszy zostata wy-
kryta w szyszynce wolu — jest ona zaliczana do
neurohormondw. Reguluje rytmike okotodobowa,
co wiaze si¢ z regulacja snu, przez co pelni ona
funkcje w chronobiologii. U cztowieka jest synte-
tyzowana w nocy, a w dzien jej poziom obniza sig.
U ludzi w podesztym wieku stezenie MEL maleje
wraz z obnizajaca si¢ odpornoscia na stresy.

W latach 90. XX wieku MEL stwierdzono

rowniez u roslin: w owocach i nasionach, li-
Sciach, pedach, bulwach i korzeniach. Zawar-
tos¢ tego zwiazku waha si¢ w bardzo szerokim
przedziale (Janas et al. 2005).

W badaniach prowadzonych na tubinie MEL
stymulowata wzrost etiolowanego hypokotylu,
uczestniczyta tez w fotoregulacji metabolizmu,
w kwitnieniu, rozwoju nasion i we wzroscie ko-
rzeni (Janas et al. 2005, Murch 2006). Badania
nad mechanizmem dziatania MEL sa w toku.

Hemoglobina (Hb) jest nastepnym ,,narze-
dziem” w metabolizmie wielu organizmow zwie-
rzecych i roslinnych. Jest to biatko o kluczowej
roli u ludzi i zwierzat, zbudowane z czterech
tancuchoéw polipeptydowych. Hemowa grupa
w centrum czasteczki zawiera jony zelaza (Fe*")
zwiazane z pierscieniem porfirynowym. U zwie-
rzat hemoglobina wiaze odwracalnie tlen oraz
CO,. Utlenienie zelaza w hemoglobinie do Fe*
powoduje jej przeksztalcenie w methemoglobing
(MetHb) zwana tez ferrihemoglobina, nie ma-
jaca zdolnosci wiazania tlenu.

Wystepowanie hemoglobiny w brodawkach
korzeniowych roslin motylkowatych (tak zwanej
hemoglobiny symbiotycznej — symHDb) jest zja-
wiskiem znanym od 1939 roku. Jej funkcja po-
lega na regulacji zaopatrzenia brodawek w tlen.
Umozliwia to bakteriom wiazanie azotu przy
udziale nitrogenazy. Pozniej wykazano, ze he-
moglobina wystepuje nie tylko w brodawkach
roslin motylkowatych, lecz réwniez u wielu
innych gatunkow, petniac szereg funkcji zwia-
zanych gltéwnie z utrzymaniem komodrkowego
stanu oksydoredukcyjnego, a w dalszej konse-
kwencji — homeostazy catego organizmu. He-
moglobing wykryto migdzy innymi w wiazkach
przewodzacych, w lisciach, todygach, korze-
niach (w czapeczce korzeniowej) i w nasionach
(w warstwie aleuronowej).

Hemoglobiny wystgpujace w roslinach maja
rozng strukture i funkcje¢. Ich ilo§¢ wzrasta
w warunkach stresu, szczegolnie deficytu tlenu
(hipoks;ji).

Na podkreslenie zasluguje udziat Hb w re-
gulacji stezenia i biologicznej aktywnosci tlenku
azotu (NO) (Dordas et al. 2003, Gniazdowska
et al. 2009, Igamberdiev et al. 2010). Tlenek azotu
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jest gazem bardzo reaktywnym, o krotkim okresie
pottrwania, wynoszacym ponizej 6 sekund. NO
wigze si¢ z rdznymi substancjami; tatwo utlenia
si¢ do NO,, gazu bardzo toksycznego.

Tlenek azotu nalezy do reaktywnych form
azotu (Reaktywne Formy Azotu, w skrocie RNS).
Posiada wtasciwosci wolnych rodnikéw.

Tlenek azotu wykryto u zwierzat w latach
70. ubieglego wieku. Zainteresowania fizjolo-
gicznymi funkcjami tego zwiazku spowodowaty,
ze w roku 1992 zostal nazwany zwiazkiem roku,
a w roku 1998 — R. F. Furchgot, L. J. Ignarro
i F. Murad otrzymali nagrod¢ Nobla w dziedzinie
medycyny i fizjologii za badania dotyczace NO
jako czasteczki sygnatowej w uktadzie naczy-
niowo-sercowym cztowieka.

Fizjologicznie aktywne zwiazki, wptywajace
na rézne procesy, w wielu przypadkach powo-
duja zaré6wno pozytywne, jak i negatywne od-
dziatywania na przebieg proceséw zyciowych,
zarowno roslin jak i zwierzat. Dotyczy to
réowniez tlenku azotu. W warunkach podwyz-
szonego stezenia NO dominuje jego dziatanie
hamujace.

U ludzi wykazano zaleznos$¢ pomigedzy zmia-
nami zawartosci NO a groznymi chorobami,
takimi jak choroba Alzheimera, Parkinsona,
cukrzyca, astma. Tlenek azotu obniza napigcia
migs$ni gladkich oraz naczyn krwionosnych,
uczestniczy w reakcjach immunologicznych,
oraz reguluje tgtnicze ci$nienie krwi (Maassen,
Hennig 2001, Grzegorzewska et al. 2009).

Badania dotyczace funkcji NO znajdujg sig¢
obecnie rowniez w centrum uwagi biologdw
roslin (Gniazdowska 2004, Gniazdowska, Bo-
gatek 2007, Matolepsza 2007, Moreau et al.
2010). Pierwsza publikacja na temat wplywu
NO na rosliny pojawita si¢ w 1998 roku. Do-
tyczyla reakcji na infekcje, wskazujac na rolg
NO w transdukcji sygnaléw (Durner et al. 1998,
Maassen, Hennig 2001). Juz wtedy wykazano,
ze tlenek azotu bierze udziat w inicjowaniu re-
akcji obronnej w roslinnej tkance zainfekowanej
przez mikoorganizmy.

Réznorodna reakcja roslin na zmiany ste-
zenia tego bardzo reaktywnego gazu powoduje
konieczno$¢ funkcjonowania w komdrkach

precyzyjnych mechanizméw regulacji poziomu
NO. Regulacja ta polega zar6wno na zmianach
intensywnosci biosyntezy NO, jak i jego de-
gradacji. W zaleznos$ci od stezenia, NO dziata
roznie na wzrost korzeni; wspodtdziata z au-
ksyna w procesie powstawania korzeni bocz-
nych i w geotropizmie (Lanteri et al. 2006). NO
ma wplyw na elongacj¢ korzeni, przerywanie
spoczynku nasion oraz ich kietkowaniu (Oracz
et al. 2009), produkcj¢ fitoaleksyn, a takze na
hamowaniu procesu starzenia. Ten reaktywny
zwiazek wpltywa tez na organogeneze, ruchy
grawitacyjne korzeni, ruchy szparek, jak row-
niez na fotosynteze i oddychanie. Tlenek azotu
odgrywa takze kluczowa rol¢ w odpornosci
roslin na stresy. Wykazuje ochronne dziatanie
w warunkach stresu spowodowanego susza, za-
soleniem, a takze stresu oksydacyjnego.

Tlenek azotu wystepujacy jednak w zwiek-
szonych stgzeniach wptywa ujemnie na foto-
synteze i wzrost, powoduje fragmentacje DNA,
a w skrajnych przypadkach moze nawet by¢
przyczyna $mierci komorki (Gniazdowska et al.
2009, Shao et al. 2010).

Mechanizm syntezy NO w roslinach jest
nadal nie do konca wyjasniony — powstaje on
w $cistym powiazaniu z metabolizmem azo-
towym (Matolepsza 2007, Gupta, Kaiser 2010,
Moreau et al. 2010). W ostatnich latach zwraca
si¢ szczegdlng uwage na rolg hemoglobiny
w metabolizmie NO. W warunkach hipoksji
stwierdzono $ciste wspotzaleznosci pomigdzy
Hb i metabolizmem azotu (Igamberdiev et al.
2010). Hemoglobina moze by¢ zaréwno zwiaz-
kiem uczestniczacym w obnizaniu ilosci NO, jak
1 W jego syntezie.

Do zwiazkow ,.groznych, lecz koniecznych”,
podobnie jak NO, naleza wspominane juz reak-
tywne formy tlenu ROS (Reactive Oxygen Spe-
cies) powszechnie wystgpujace u ludzi, zwierzat
i roslin (Moller, Sweetlove 2010). Stanowia one
grupe wolnych rodnikéw: anionorodnik ponad-
tlenkowy —-O, ", tlen singletowy, rodnik hydrok-
sylowy — ‘OH. Jedynie nadtlenek wodoru — H,0,
— nie jest wolnym rodnikiem, ale zaliczany jest
do ROS (Szymanska, Strzatka 2010).

ROS w wielu przypadkach powoduje
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dysfunkcje struktur komdrkowych (Jaspers,
Kangasjérvi 2010). Te bardzo reaktywne zwiazki
reaguja z biatkami, lipidami i kwasami nukle-
inowymi, w skrajnych przypadkach powstaja
nawet mutacje. U ludzi ROS moga powodowaé
zaburzenia kardiologiczne — zawaly serca,
udary moézgu, rozwo6j nowotwordw. Stad tak
powszechna obawa ludzi przed powstawaniem
wolnych rodnikéw, np. na skutek nieprawidlo-
wego odzywiania i zanieczyszczen srodowiska.
Dlatego wszystkie organizmy dysponuja mecha-
nizmami usuwania wolnych rodnikéw.

Nalezy jednak zaznaczy¢, ze ROS jest grupa
substancji sygnatowych, wytwarzanych w wigk-
szych ilo$ciach, nie tylko w warunkach stresow.
Reaktywne formy tlenu u roslin powstaja w wielu
organellach, migdzy innymi w chloroplastach,
mitochondriach, peroksysomach, w ER.

W organizmie ros$linnym ROS odgrywaja
jednak réwniez rol¢ pozytywnych regulatorow.
Przekazuja one roslinom informacje o koniecz-
nosci modyfikacji metabolicznych, ulatwiaja-
cych, a nawet umozliwiajacych przetrwanie
stresow 1 likwidacje powstajacych uszkodzen.
ROS i reaktywne formy azotu (RNS) petnig
wazne funkcje w fizjologii nasion, w czasie spo-
czynku i kielkowania (Oracz et al. 2009). ROS
wspoldziataja w wielu przypadkach z RNS, np.
w aktywacji transkrypcji gendw, ktorych pro-
dukty uczestnicza w reakcjach obrony rosliny
przed patogenami (Maassen, Hennig 2001). In-
nymi stowy ROS w wielu przypadkach ostrze-
gaja rosliny przed niekorzystnymi czynnikami
srodowiska. Warunkiem utrzymania réwnowagi
pomiedzy szkodliwym ich oddzialywaniem
a pozytywnym, jest sprawne funkcjonowanie
precyzyjnych mechanizméw kontroli zaréwno
produkcji, jak i likwidacji wolnych rodnikéw.

SPECYFIKA ,,ZDOBYWANIA POKARMOW?”
1 ICH WYKORZYSTANIA W PROCESIE
WZROSTU ROSLIN

Okres zawrotnego rozwoju biologii mole-
kularnej dostarczyt wiele bardzo cennych in-
formacji, ale czgsciowo zahamowatl badania
prowadzone na poziomie calego organizmu.

Obserwujemy obecnie poczatek nowego etapu
biologii roslin, wykorzystujacej zdobycze po-
przedniego okresu do wyjasniania mechanizmow
funkcjonowania organizmu roslinnego i regu-
lacji poszczegdlnych proceséw w oparciu o ho-
listyczne rozwazania (Foyer, Noctor 2002).
Podstawowa wilasciwos$cia roslin, rézniaca
je od zwierzat, jest autotroficzny sposob od-
zywiania na drodze fotosyntezy zlokalizo-
wanej w chloroplastach. Mozna przedstawié
go w najbardziej elementarny sposéb, z fine-
zyjna prostota — jest to wytwarzanie zwiazkow
organicznych z dwutlenku wegla 1 wody przy
udziale energii slonecznej, transformowanej
w energi¢ wigzan chemicznych (Szent-Gyorgyi
1968). Z tego wynika, ze nie grozi roslinom
,Kryzys energetyczny”. Do dzi$, mimo ogrom-
nego postepu w technikach nasladujacych przy-
rodg, cztowiekowi nie udalo si¢ jednak w petni
,skopiowac¢” tej umiejetnosci roslin zielonych.
Tymczasem moglaby ona w przysztosci zaze-
gna¢ grozbe kryzysu energetycznego. Jestesmy
coraz blizej tego niegdys$ nieosiagalnego celu:
wyprodukowania sztucznego liscia, produku-
jacego energi¢ chemiczng z energii stoneczne;j.
Wykorzystywatby on s$wiatlo sloneczne do
rozktadu czasteczki wody i produkcji wodoru.
Powstajacy w takim liciu woddér moglby by¢
wykorzystany jako wydajne, bezpieczne paliwo
przysztosci (Regalado 2010).
Produkty fotosyntezy wytworzone
w roslinach sa eksportowane z chloroplastow
i transportowane do réznych organdéw, zwanych
akceptorami substancji pokarmowych. Wiele
z nich to organy heterotroficzne. Wyjasnienie me-
chanizmu dystrybucji fotoasymilatow jest nadal
w centrum uwagi fizjologéw roslin (Starck 2003,
2009, 2010). Ich zainteresowania koncentrujg
si¢ rowniez nad zagadnieniem wspodtdzialania
procesow przebiegajacych w mitochondriach,
chloroplastach (Dinakar et al. 2010) i peroksy-
somach, szczeg6lnie w powiazaniu z dobowymi
zmianami warunkow. Gospodarka energetyczna
ro$lin wigze si¢ bowiem ze wspoldziataniem tych
organelli, wytwarzajacych ATP. Metabolizm mi-
tochondriéw polega na utlenianiu cukréw wytwo-
rzonych w chloroplastach, a energia powstajaca
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w tym procesie jest niejako przekazywana na
omawiany powyzej nos$nik energetyczny, jakim
jest ATP (Baljit, Burnstock 2010).

Obszerna jest obecnie wiedza na temat me-
chanizméw fotosyntezy i oddychania (Taiz,
Zeiger 2002). Mniej natomiast przywiazywano
dotychczas uwagi do dodatkowych funkcji chlo-
roplastdw, czyli wykorzystywania energii powsta-
jacej w fazie §wietlnej fotosyntezy do asymilacji
azotu (redukcji azotynéw) i redukcji siarczanow.
Duze zainteresowanie, jak juz wspominano,
budzi obecnie powstawanie ROS i RNS nie tylko
W czasie stresow, ale rdOwniez w optymalnych wa-
runkach §rodowiska. Ich synteza wynika czgsto
z niewlasciwych proporcji pomigdzy iloscia pro-
duktow fazy $wietlnej, NADPH i ATP a aktyw-
noscig fazy bezposrednio niezaleznej od $wiatta,
wykorzystujacej te produkty. Zwickszona synteze
ROS w chloroplastach obserwuje si¢ np. w wio-
senne, stoneczne dni, przy niskiej temperaturze,
obnizajacej aktywno$¢ enzymoéw cyklu Calvina.
Powstajacy podstawowy produkt fazy $wietlnej
— NADPH — nie w petni jest wowczas wykorzy-
stywany do redukcji asymilowanego dwutlenku
wegla. W konsekwencji nie ma dostatecznej ilosci
NADP* — akceptora elektronow pochodzacych
z chlorofilu i transportowanych z PSI. W takich
przypadkach elektrony sg przekazywane na tlen
atmosferyczny; powstaje wowczas anionorodnik
nadtlenkowy (-O,), rozpoczynajac kaskade dal-
szych przemian, powodujacych powstawanie
wolnych rodnikéw, wchodzacych w sktad ROS.

W fazie $wietlnej fotosyntezy nawet w wa-
runkach stabego o$wietlenia, lecz w przypadku
zaburzen w sprawnym wykorzystywaniu
NADPH, rowniez wzrasta produkcja ROS.
Réwniez w mitochondriach, nawet w opty-
malnych warunkach powstajg reaktywne formy
tlenu (Gould 2003).

Asymilacja azotu, pobieranego z podioza
jako azotany lub sole amonowe, jest wspotza-
lezna zaré6wno od fotosyntezy jak i oddychania,
a u roslin C; réwniez od fotorespiracji, ktorg
nieslusznie nazywano procesem rozrzutnym.
Na taki proces rosliny nie mogtyby sobie po-
zwolié. Co prawda w fotorespiracji roslina traci
wegiel w postaci wydzielanego CO,, jednak jest

to wazny, alternatywny szlak metaboliczny, zlo-
kalizowany zaréwno w chloroplastach, w perok-
sysomach i w mitochondriach, obnizajacy skutki
stres6w. W mitochondriach przebiega ponadto
alternatywne oddychanie, réwniez powodujace
zmniejszenie w roslinach uszkodzen stresowych.
Oba powyzej wspomniane procesy sg niejako
wentylami bezpieczenstwa, ochraniajgcymi
rosliny w niekorzystnych warunkach srodo-
wiska. Jest to nastepny dowdd wspotdziatania
i regulacji syndromu procesdéw, zapewniajacych
homeostaz¢ organizmu (Dinakar et al. 2010).
Interakcja pomiedzy chloroplastami produku-
jacymi ATP tylko w dzien a mitochondriami
umozliwia utrzymanie optymalnego bilansu
energetycznego rosliny w ciagu catej doby. Me-
tabolizm zwiazkdw weglowych i azotu, a w kon-
sekwencji — utrzymanie optymalnych stosunkéw
C/N, wymaga zintegrowanej kontroli ekspresji
gen6ow nie tylko w jadrze komorkowym, lecz
réwniez w chloroplastach i mitochondriach. Re-
gulacja gospodarki azotem w roslinie wymaga
kontroli zar6wno poziomu azotu, jak réwniez
jego formy, w jakiej wystgpuje on w roslinie.

W przypadku duzej ilosci azotu w tkankach,
rosliny motylkowate, np. soja, akumulujg azot
w postaci biatek zapasowych, gromadzonych
w organach wegetatywnych, w skrécie VSP
(Vegetative Storage Proteins). Wielko$¢ biosyn-
tezy VSP uzalezniona jest od zapotrzebowania
rosliny na azot, gtownie w procesie wzrostu.
Jesli wzrost jest hamowany przez niekorzystne
warunki $srodowiska, np. suszg, powoduje to
zwigckszona syntez¢ hormonu stresowego —
kwasu jasmonowego i jego pochodnych np. ja-
smonianu metylu — MeJA. Hamuja one wzrost.
W konsekwencji nastepuje obnizone zuzycie
azotu i akumulacja VSP. Podobne zjawisko
obserwowano po egzogennym wzroscie jasmo-
nianéw w tkankach soi. Je$li jednak te same
rosliny potraktowano dodatkowo syntetyczna
auksyna — kwasem naftalenooctowym (NAA —
Naphtalene Acetic Acid), stymulujacym wzrost
— hamowana byta synteza VSP, a uruchamiany
proces degradacji tych bialek. Uwalniany azot
ro$lina wykorzystywata w procesie wzrostu (De-
Wald et al. 1994, Starck 2004).
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Wyniki powyzszego, przyktadowo przed-
stawionego doswiadczenia, pozwalaja na wy-
ciagni¢gcie wniosku, w jaki sposob regulacja
wzrostu moze by¢ wspotzalezna od odzy-
wiania azotem; te dwa procesy regulowane sg
przez hormony o przeciwstawnych funkcjach.
Obecnie uwaza sig, ze jasmoniany wptywaja na
przestawienie ,,programu dziatania” organizmu
roslinnego (Fonseca et al. 2009), okreslanego
niekiedy zmiang ,,strategii ro§liny”. Zahamo-
wanie wzrostu w czasie stresu wynika migdzy
innymi z konieczno$ci uruchomienia kosztow-
nych reakcji obronnych, polegajacych na syn-
tezie specyficznych biatek.

W warunkach deficytu tlenu w podtozu (hi-
poksji), jak juz poprzednio wspominano, meta-
bolizm azotu, szczegdlnie azotandéw, wiaze si¢
z funkcja Hb, z redukcja azotanéw do azotynow
(Igamberdiev et al. 2010) i z oddychaniem ko-
rzeni. W takich warunkach redukcja azotanow
moze by¢ wykorzystywana jako zrédto tlenu
(Igamberdiev et al. 2010). Siggajac do wynikdéw
starszych, polskich badan, warto przypomnie¢,
ze juz w latach 50. ubieglego wieku Guminski
ze wspotpracownikami (1957) wykazali w do-
$wiadczeniach prowadzonych na pomidorach,
ze korzenie latwiej przezywaja deficyt tlenu
w warunkach ich odzywiania azotanami, dzigki
mozliwosci wykorzystania tlenu powstajacego
w czasie ich redukcji.

TRAFNOSC ,,PODEJMOWANIA DECYZJI”
0 KONIECZNOSCI URUCHOMIENIA
MECHANIZMOW OBRONNYCH ROSLIN

Poréwnujac przebieg proceséw zyciowych
u roslin i zwierzat, nalezy rozwazy¢, jak roslina
nie posiadajaca systemu odpornosciowego za-
bezpiecza si¢ przed atakiem wiruséw, bakterii,
grzybdw, nicieni i innych patogendéw? Trudno
okresli¢, co jest u roslin odpowiednikiem systemu
immunologicznego, wystgpujacego u zwierzat.

W systemie obronnym roslin aktywny udziat
biora nie tylko kwas jasmonowy i jego pochodne,
lecz réwniez kwas salicylowy, ROS, NO, kalre-
tikulina i inne zwiazki. Kwas salicylowy prze-
mieszcza si¢ systemicznie przez floem z obszaru

infekcji wiruséw lub bakterii nawet do oddalo-
nych organdéw (Shulaev et al. 1995, Koztowska,
Konieczny 2003). Jest on dla roslin, podobnie
jak dla cztowieka, waznym ,,lekiem”.

Po niektérych infekcjach w obszarze bezpo-
$rednio przylegajacym do zaatakowanego, na-
stepuje zamieranie komoérek, uniemozliwiajace
w ten sposdb odzywianie patogena i jego trans-
port w obregbie tkanek gospodarza. W warun-
kach infekcji wzrasta synteza ROS toksycznych
dla intruza, powodujac zaburzenia w przebiegu
procesow zyciowych, a w skrajnych przypad-
kach — nawet $mier¢ komorek. Ponadto ro-
slina wytwarza specyficzne biatka, okreslane
skrotem PR (Patogen Related Proteins) i rozne
toksyczne substancje, np. fitoaleksyny. Rosliny
rozpoznaja i wigza toksyczne zwiazki wydzie-
lane przez patogeny. Reakcje obronne sa indu-
kowane w krotkim czasie, wynoszacym tylko
kilka minut. Pojawiajg si¢ inhibitory proteaz,
produkowanych przez patogena, powodujace
inhibicj¢ enzyméw rozktadajacych biatka ro-
sliny-gospodarza. Jednorazowy atak patogena
czgsto powoduje wzrost odpornosci na atak
nastgpny.

W roslinach w czasie biotycznych stresow
syntetyzowane sa RNA, zdolne do posttransla-
cyjnego wyciszania niektorych genow, chronigce
rosliny przed wtargnigciem do organizmu szko-
dliwych substancji lub patogendéw. Dochodzi
wowczas do uruchomienia systemu obronnego
— degradacji RNA intruza, np. wiruséw. W od-
powiedzi wirusy wlaczaja jednak swdj system
obronny, wyciszajac z kolei geny rosliny (Lucas,
Wolf 1999). Odbywa si¢ wowczas ,,walka”
pomigdzy organizmami atakowanymi i ataku-
jacymi. Podobnie obustronng aktywno$¢ obser-
wuje si¢ w czasie ataku mszyc, wypijajacych sok
wprost z rurek sitowych. Rosliny motylkowate
blokuja woéwczas plytki sitowe, pokrywajac je
specyficznym biatkiem — forisomem; nastgpuje
zmiana konformacji tego biatka z formy kry-
staloidu do dyspersyjnej, ktéra powlekana jest
powierzchnia ptytki sitowej. Powoduje to wow-
czas zablokowanie przeptywu soku (Knoblauch
et al. 2001). Tego typu zmiany sa uzaleznione
od lokalnego wzrostu stezenia joné6w wapnia.
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Z powyzszego przyktadu wynika, jak precy-
zyjnie jest realizowana obrona przed szkod-
nikami i patogenami, skutecznie zastgpujaca
zlozony system immunologiczny u zwierzat.
Mszyce jednak rowniez bronia si¢ przed zagto-
dzeniem; wydzielaja zawarte w §linie chelaty,
utrudniajac zablokowanie przeptywu soku (Kno-
blauch et al. 2001, Will, van Bel 20006).

Powyzsze rozwazania, dotyczace mecha-
nizmu funkcjonowania organizmu roslinnego
nasuwajg pytania natury zasadniczej. Jesli ro-
$lina szybko i sprawnie reaguje na bodzce, jaki
jest mechanizm pozwalajacy na podejmowanie
przewaznie ,.trafnych decyzji” sposobu reakcji
na otrzymywane sygnaty? Czy posiada ona in-
teligencje, czy jest w stanie zapamigtac tresé
odebranej informacji i czy moze przewidywaé
zmiany warunkow srodowiska? Te pytania wiaza
si¢ z mechanizmem reakcji z wyprzedzeniem, na
systematycznie zmieniajace si¢ warunki, np. na
dobowe zmiany os$wietlenia, czy sezonowe —
dhugosci dnia i nocy oraz temperatury? W ostat-
nich przypadkach zjawiska te sa wyjasniane
jako adaptacje do regularnie zmieniajacych si¢
warunkéw. Niektorzy biolodzy takie zamiany
oraz modyfikacje morfologiczne traktuja jako
przejaw ,,dlugotrwatej pamigci”. Rzutuja one na
zachowanie si¢ roslin w nadchodzacym okresie
(np. zimowym), w ktdrym specyficzne sygnaty,
takie jak niska temperatura, czy skracajace si¢
dni, sa odbierane, a by¢ moze zapamigtywane
przez organizm roslinny (Baluska et al. 2006,
Barlow 2006).

Powyzej przedstawiona problematyka jest do
dzi$§ dyskutowana, lecz ciagle brak dostatecznie
udokumentowanych wnioskow. Od lat toczy
si¢ dyskusja, czy ro$lina pozbawiona systemu
nerwowego moze posiadaé inteligencje i pa-
mieé¢? W ostatnich latach rozwazania biologow
doprowadzity do powstania nowej dyscypliny
— neurobiologii roslin. Pierwsze Sympozjum
Neurobiologdw Roslin odbyto si¢ w 2005 roku
we Florencji. Zielone rosliny traktowane sg
przez neurobiologéw roslin jako organizmy in-
teligentne, obdarzone pamigcia, pozwalajaca na
proces uczenia si¢ i wykorzystywania zapamig-
tanych faktéw w realizacji ,,strategii zyciowe;j”

(Trewavas 2002, 2003, 2006, Baluska et al.
2006). Z definicji wynika, ze inteligencja to
kompleks adaptacyjnych zachowan organizmu,
wykorzystywany w komunikacji mi¢dzyorga-
nowej. Inaczej ujmujac, inteligencja jest cecha
umystu odpowiadajaca za umiejetnos$é rozwia-
zywania problemow, skuteczno$¢ poszukiwania
trafnych rozwiazan oraz sprawno$¢ dziatania
w trudnych sytuacjach (Trewavas 2002). Trak-
tujac rosliny jako organizmy inteligentne, na-
lezatoby przyjaé, ze ,,zarzadzanie odbywa sig¢
u nich bez udziatu umyshu” (czyli po angielsku
mindless mastery).

Tego typu rozwazania graniczace niekiedy
z filozofia, jak juz wspomniano, nie sa nowe.
W pogladach przedstawionych w pracach Dar-
wina ,,centrami inteligencji” moga by¢ wierz-
cholki wzrostu korzenia.

Zdaniem neurobiologéw rosliny wyksztalcity
kompleks zintegrowanych hormondw, uczest-
niczacych w procesach regulacji, pozbawiony
jednak zcentralizowanego osrodka. Postugujac
si¢ taka definicjq inteligencji, mozna przytoczy¢
przyktady przekazywania informacji np. o zagro-
zeniu infekcja wirusowa. Zaatakowany wirusem
mozaiki tytoniowej lis¢ wysyla do mtodszych
lisci (w kierunku akropetalnym) czasteczke sy-
gnalowa przemieszczang systemicznie, ktora jest
kwas salicylowy (Shulaev et al. 1995).

Roslina pod koniec nocnej ciemnoscei, przed
oswietleniem przygotowuje si¢ z wyprzedzeniem
do wznowienia procesu fotosyntezy poprzez ak-
tywacj¢ enzymow uczestniczacych w tym pro-
cesie. Czas trwania takich przygotowan wynosi
od kilku minut nawet do godzin, gdyz jest uza-
lezniony od aktywnosci mitochondriéw, prze-
kazujacych chloroplastom niektére metabolity,
w tym ATP (Gardestrom et al. 2002).

Oba powyzsze zjawiska prowokuja pytanie,
czy moga one by¢ wyjasniane bez postulowania,
ze sg to objawy inteligencji roslin? Obecnie trwa
zacigta dyskusja nad stusznos$cia przypisywania
roslinom inteligencji i $wiadomego dzialania,
analogicznego do proceséw odbywajacych
si¢ u ludzi i zwierzat (Trewavas 2002, 2003).
W wielu pracach spotyka si¢ bardzo ostra kry-
tyke wyzej opisanych pogladow (Firn 2004).
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Stawiane zarzuty dotycza zbyt dostownego po-
rownywania ludzi i ro$lin, czyli pewnego ro-
dzaju personifikacji roslin, ktorym przypisuje si¢
cechy ludzkie. Trewavas zacigcie broni jednak
swoich koncepcji (Trewavas 2004, 2006), od-
pierajac stawiane jego hipotezom zarzuty. Cho¢
rozbiezno$¢ pogladow jest drastyczna, to jednak
zagadnienia te budza coraz wigksze zaintereso-
wania biologdw roslin. Uzyskanie odpowiedzi,
czy rosliny sa inteligentne, uzaleznione jest
jednak od poznania precyzyjnego mechanizmu
funkcjonowania zintegrowanego organizmu ro-
$linnego, uzaleznionego w duzym stopniu od
precyzyjnych metod badawczych.

FUNKCJA TKANEK PRZEWODZACYCH:
TRANSPORT SUBSTANCJI
POKARMOWYCH I PRZEKAZYWANIE
INFORMACJI; POROWNANIE
Z UKLADEM NERWOWYM
I KRWIONOSNYM ZWIERZAT

Powyzej opisane mechanizmy regulacji
przykladowo wybranych procesdw, lacznie
z dyskusja, dotyczaca ewentualnej inteligencji
roslin, nawiazuja do precyzyjnie zorganizo-
wanego organizmu cztowieka, gdzie produkty
rozktadu substancji pokarmowych sg rozpro-
wadzane w krwioobiegu, natomiast funkcje
koordynacyjne i sygnalowe spetia system ner-
wowy. Pojawia si¢ pytanie: w jakim stopniu rola
floemu polega na migdzyorganowej koordynacji
procesow?

Bose w podreczniku The Physiology of The
Ascent of Sap (1923) okreslit proces transportu
jako ,,nieuchwytny problem w fizjologii ro$lin”
i pordwnat tkanki przewodzace z nerwami. Ta
hipoteza hinduskiego uczonego wielkiej miary
do dzi$ nie zostata w pelni zaakceptowana. Neu-
robiologia roslin nawiazuje jednak do takiego
wyjasnienia funkcji tkanek przewodzacych.

Floem i ksylem peinig rol¢ analogiczna
do uktadu krwiono$nego, rozprowadzajacego
produkty powstajace po strawieniu pokarmow.
We floemie przemieszczane sg ponadto nosniki
réznych informacji i regulatory procesow zy-
ciowych, ktére musza jak najszybciej dotrzeé

do ,,adresata”. Dotyczy to zar6wno transportu
na duze odlegtosci substancji pokarmowych —
réznego typu aminokwas6w i bialek oraz RNA
i innych substancji o réznorodnych funkcjach.
Wiele z nich to regulatory proceséw zyciowych,
gléwnie hormony.

Tkanke przewodzaca, zgodnie z propozycja
Jorgensen’a et al. (1998) mozna nazwaé swego
rodzaju magistrala informacji. Juz w latach 50.
ubieglego stulecia Milne i Milne (1959), w mo-
nografii Plant life okredlili floem jako ,,droge
wykorzystywang w dystrybucji hormonow”.
Obecnie potwierdzono juz transport wszystkich
hormonoéw przez rurki sitowe. Nie wyklucza to
jednak ich transportu, np. cytokinin, rdwniez
przez ksylem. W rurkach sitowych pozbawio-
nych jadra komoérkowego transportowane sa
produkty ekspresji wielu genéw, odbywajacej
si¢ w komorkach towarzyszacych floemu.
Tlenek azotu i jego pochodne transportowane
sa w rurkach sitowych, co mozna nawet obser-
wowac¢ stosujac metode fluorescencyjng (Gau-
pels et al. 2008).

Ostatnio duza wage przywiazuje si¢ do
funkcji miRNA (mikroRNA), pehiacych rolg
regulatoréw na poziomie potranskrypcyjnym
(Hukowska-Szematowicz, Deptuta 2010).
W rurkach sitowych miRNA przekazuje np.
informacje o zawarto$ci w roslinach siarki, fos-
foru i miedzi (Buhtz et al. 2008). W przypadku
deficytu tych pierwiastkow roslina otrzymuje sy-
gnat o koniecznosci zwigkszonego zaopatrzeniu
ro$liny w sktadniki mineralne. Uruchamiana jest
wowczas synteza bardziej wydajnych transpor-
terow tych jondéw. Zwigkszone jest wowczas
pobieranie z podtoza powyzszych pierwiastkow
i usprawniony ich transport.

Duza rol¢ odgrywa tez transport RNA wy-
ciszajacy geny patogendéw atakujacych tkanki
przewodzace, ktorych ekspresja nie bytaby dla
rosliny pozadana.

Kluczowe znaczenie ma réwniez floemowy
transport wielu biatek utrzymujacych strukture
tej tkanki. Inne biatka sa regulatorami eks-
presji genow zlokalizowanych w komorkach
towarzyszacych. Wazng funkcj¢ spetnia biatko
przekazywane z liSci do wierzchotka wzrostu,
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bedace produktem ekspresji genu FT (Flowe-
ring Locus T); ta ekspresja realizowana jest
w wyniku indukcji fotoperiodycznej. Biatko FT
petni funkcj¢ stymulatora kwitnienia, a w opinii
niektérych badaczy — hormonu kwitnienia ana-
logicznego do poszukiwanego od lat florigenu
(Notaguchi et al. 2008). Nalezy tu zaznaczy¢,
ze transport substancji do merystemu wierzchot-
kowego jest pod $cista kontrola. Nie moga tam
whnika¢ wirusy i wiroidy oraz bardzo wiele innych
zwigzkdéw w przeciwienstwie do biatka FT.

Powyzsze przyktady ilustrujg udziat floemu
w koordynacji licznych proceséw: zakwitania,
dystrybucji asymilatow, odzywiania mineral-
nego (Starck 2008).

Przy tak wielkiej réznorodnosci substancji
wedrujacych przez floem, petniacych kluczowe
funkcje, na szczegdlng uwage zashuguje wyja-
$nienie mechanizmu transportu w rurkach sito-
wych. Obecnie powszechnie zaakceptowana jest
hipoteza Miincha, opublikowana w 1930 roku
w jego monografii o transporcie. Postulowal
on masowy przeptyw soku floemowego pod
ci$nieniem, analogicznie do przeptywu wody
w rzece, w ktorej transport rozpuszczonych
substancji odbywa si¢ w sposéb jednorodny.
Zwiazki te bylyby przemieszczane w jednym
kierunku i z jednakowa szybkoscia. Taki obraz
mechanizmu transportu w rurkach sitowych
w pewnym stopniu odbiega jednak od wynikow
wspolczesnych badan opisanych powyzej. Hipo-
teza Miincha nie wyjasnia, jaki jest mechanizm
zréznicowania transportu réznych zwiazkéw
w rurkach sitowych i ich przekazywania do
poszczegdlnych organdéw. Pojawiaja si¢ tez py-
tania: w jaki sposdb roslina selektywnie przeka-
zuje zwiazki do rurek sitowych lub hamuje ich
transport; jak reguluje ich transport do otaczaja-
cych tkanek; jak roznicuje przemieszczanie si¢
réznych czasteczek w aspekcie ilosci i szybkosci
transportu? Pelnej odpowiedzi na te podstawowe
pytania jeszcze nie znamy. Transport na duze od-
leglosci we floemie jest kontrolowany zaré6wno
na poziomie retencji i uwalnianiu substancji
z rurek sitowych (Ayre et al. 2003).

Nie ulega jednak watpliwosci, ze uprasz-
czajac problem, zaréwno zatadowywanie

i roztadowywanie floemu, odbywajace si¢ przez
plazmodesmy jest pod $cisla kontrola, w ktdrej
podstawowa rol¢ odgrywaja rézne bialka,
w tym biatka opiekuncze (chaperony) (Taoka
et al. 2007). Warunkiem umozliwiajacym prze-
dostanie si¢ substancji do rurki sitowej moga
by¢ zmiany w strukturze transportowanej cza-
steczce, rozpoznawane i niejako akceptowane
lub eliminowane w plasmolemach. Zmiany te
umozliwiaja wnikanie zwiazku do rurki sitowe;.
W innych przypadkach, wykluczaja przejscie
przez plasmodesmy badz tylko utrudniaja wni-
kanie zwiazku do rurki sitowej. W jeszcze in-
nych przypadkach utrudnione jest wydostawanie
si¢ substancji z rurki sitowej. Takim przyktadem
jest biatko — serpina; zaladowane do rurek si-
towych, ale nie moze si¢ z nich wydosta¢ (Pe-
tersen et al. 2005).

Z przytoczonych faktow wyplywa wniosek,
ze klasyczna hipoteza Miincha wymaga zmo-
dyfikowania. We floemie odbywa si¢ bardzo
precyzyjnie regulowana i kontrolowana selek-
tywnos¢ transportowanych substancji, zar6wno
na poziomie zaladowywania, transportu, jak
i roztadowywania floemu. Jest to jednym z wa-
runkéw optymalnej w okreslonych warunkach
dystrybucji zaréwno substancji pokarmowych,
sygnatowych oraz regulatorowych.

PODSUMOWANIE

Kunszt funkcjonowania ro$lin coraz lepiej
jest poznawany dzigki nowoczesnym metodom
badawczym; obecnie badania prowadzone sa
na réznych poziomach organizacji organizmu.
Po okresie badan z dominacjg biologii mole-
kularnej, w centrum zainteresowan znajduja
si¢ obecnie problemy analizy funkcjonowania
catego organizmu, a szczegdlnie wspotoddzia-
lywania proceséw i organdw.

Na podstawie powyzej przedstawionych
»migawek” ilustrujacych w wielkim uprosz-
czeniu mechanizmy funkcjonowania procesow
zyciowych roslin, przedstawiono przyktady re-
gulacji, a jednoczesnie kontroli przebiegu pro-
cesow zyciowych. Kluczowa rolg odgrywaja
sygnaly, sprawnie odbierane ze srodowiska
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i przekazywane do receptorow, przy udziale
réznorodnych substancji sygnalowych. W wielu
przypadkach u roslin sa one analogiczne jak
u ludzi i zwierzat. Kluczowa role w tych
procesach odgrywaja tkanki przewodzace,
gtownie floem, transportujace zaréwno sub-
stancje pokarmowe jak rowniez regulatorowe.
Umozliwia to integracj¢ przebiegu procesow
zyciowych nawet w niekorzystnych warunkach
Srodowiska.
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