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FUNKCJA TKANEK PRZEWODZACYCH: ZAOPATRZENIE W SUBSTANCJE POKARMOWE
I UDZIAL W KOORDYNACJI PROCESOW W ROSLINACH

WPROWADZENIE

Badania dotyczace funkcji tkanek prze-
wodzacych, floemu i ksylemu, w ostatnich
latach ozywily si¢ po stosunkowo dhlugiej
przerwie. Jest to czeSciowo zwiazane z
szybkim rozwojem biologii molekularnej,
biochemii i genetyki. Osiagniecia w tych
dyscyplinach pozwolily na przeprowadze-
nie badan w dziedzinie transportu wasku-
larnego na poziomie subkomoérkowym i
molekularnym przy wykorzystaniu nowo-
czesnych metod badawczych (MINCHIN i LA-
COINTE 2005). Obecny stan wiedzy pozwa-
la na rozszerzenie, a niekiedy nawet zmia-
n¢ interpretacji wynikow starszych badan.
Jest to jedna z przyczyn, dla ktorej coraz
czeSciej cytowana jest, czeSciowo juz zapo-
mniana literatura.

Niniejsze opracowanie nie jest praca
przegladowa. Omowienie problematyki na-
kreslonej w tytule musialoby byc oparte
na kilkuset pozycjach literatury. Taka funk-
cje czesciowo spetnily najnowsze, dosko-
nale artykuly, dotyczace wybranych dzia-
low funkcji tkanek przewodzacych (OPAR-
KA i CRUZ 2000; RuUIZ-MEDRANO i wspotaut.
2001, 2007; SOWINSKI 2002, 2003; VAN BEL
i wspotaut. 2002; vAN BEL 2003; MINCHIN
i LACOINTE 2005; THORPE i wspotaut. 2005;
VAN BEL i HAFKE 2005; LOUGH i Lucas 2006)
i dwa opracowania monograficzne na temat
transportu waskularnego (HOLBROOK i ZWIE-

NIECKI 2005) oraz transportu i dystrybucji
substancji pokarmowych (STARCK 2003).

Wzrost roSlin jest uzalezniony od cia-
glego zaopatrywania komorek w substancje
pokarmowe i w wode. Produkty fotosynte-
zy dostarczane sa do poszczegolnych komo-
rek przez cala dobe, pomimo ze fotosynte-
za odbywa sie wylacznie w ciagu dnia. Jest
to mozliwe dzigki okresowej, czesto krot-
kotrwatej akumulacji produktow fotosyn-
tezy. Tego typu zabezpieczenie mozliwo-
Sci nieprzerwanego odzywiania rosliny nie
tylko w nocy, lecz takze w ciagu roéznych
etapow ontogenezy, THORPE i wspolaut.
(2005) nazwali ,buforowa akumulacja”. W
takich przypadkach w liSciach Iub innych
organach wegetatywnych gromadzona jest
skrobia lub inne substancje pokarmowe.
W nocy zarowno tkanki autotroficzne, jak
i heterotroficzne odzywiane sa tymi wtla-
$nie substancjami, uruchamianymi w pro-
cesie remobilizacji (STARCK 2003, THORNE i
wspotaut. 2005). Podobny proces wykorzy-
stywania substancji zapasowych ma miej-
sce u roslin dwuletnich lub wieloletnich
po okresie zimy, w czasie ktorej warunki
zewnetrzne uniemozliwiaja asymilacje dwu-
tlenku wegla. U drzew, wiosenny rozwoj
paczkow odbywa sie¢ dzi¢ki remobilizacji
zakumulowanych substancji pokarmowych
w organach wegetatywnych.
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Etapy ontogenezy w roznych organach
determinuja zréznicowane zapotrzebowa-
nie na substancje pokarmowe, a w kon-
sekwencji zmiany w ich zaopatrzeniu i w
dystrybucji substancji pokarmowych maja
miejsce np. w czasie przejScia roslin w faze
generatywna. Rozwijajace sie organy gene-
ratywne sa wowczas dominujacym akcepto-
rem zaréwno fotoasymilatow, jak i jonow,
glownie azotu, fosforu i potasu (MINCHIN
i THORPE 1996, STARCK 2003) Powoduje to
koniecznos¢ nie tylko zmiany wzoru dys-
trybucji biezacych asymilatow, lecz row-
niez remobilizacji substancji pokarmowych,
zakumulowanych w organach wegetatyw-
nych. Taka reakcje obserwuje sie u zboz, u
ktorych w czasie kwitnienia i wypelniania
ziarniakOw powierzchnia liSci jest bardzo
mata, przez co czesto wystepuje niedobor
produktow biezacej fotosyntezy stwarza-
jac koniecznoS¢ wykorzystania zwiazkow z
,buforowej akumulacji” (WLODOWSKA 1972,
SCOFIELD i wspotaut. 2007).

Poza regularnymi zmianami warunkow
w Srodowisku, roSlina narazona jest na cia-
gle zmiany pogody, czesto niekorzystne, czyli
stresowe.

Dlugotrwate stresy wymuszaja zmiany
w przebiegu proceséOw zyciowych rosliny,
a szczegoOlnie fotosyntezy i transportu w
tkankach przewodzacych (SOWINSKI 2003,
STARCK 2006a). Stad wynika koniecznos¢
ustawicznej regulacji i koordynacji proce-
sow: produkcji zwiazkOw organicznych, po-
bierania wody i jonéw oraz ich dystrybucji
w calym organizmie.

Rosliny w rozwoju ewolucyjnym wy-
ksztalcity szereg precyzyjnie funkcjonuja-
cych mechanizmow — reakcji na sygnaly
odbierane ze Srodowiska wewnetrznego
(endogennego) lub zewnetrznego. Sa to
sygnaly chemiczne, w wielu przypadkach
przekazywane przez tkanki przewodzace:
hormony i inne substancje (cukry, rézne
jony, biatka i kwasy nukleinowe) grajace
role regulatoréw procesow. Droga od od-
bioru sygnatu np. w liSciu, do reakcji rosli-
ny np. w korzeniu lub z korzenia do pedu
w wielu przypadkach jest dluga, a powinna
dostarcza¢ informacje w jak najkrotszym
czasie. Powstaje wiec fundamentalne pyta-
nie, w jaki sposob roSlina przekazuje ode-
brane informacje? Probe wyjaSnienia reak-
¢ji rosliny na sygnaly Srodowiska podjat juz
w XIX w. Sachs (1832-1897) postulujac ko-
ordynacje metabolizmu i morfogenezy przy

udziale ,postanicéw” chemicznych. Narzuca
si¢ jednak dalsze pytanie, jak wedruja po
roslinie ci ,postancy?

RoSliny nie posiadaja systemu krwiono-
Snego, rozprowadzajacego substancje po-
karmowe po calym organizmie, ani ukta-
du nerwowego przewodzacego sygnaly.
Do analogicznych funkcji wyksztalcity one
w pewnym sensie floem i ksylem. Tkanki
przewodzace nie tylko transportuja zwiazki
pokarmowe i wode, lecz, jak wspomniano
powyzej, przemieszczaja rOwniez substancje
sygnalowe. Z tego wynika, ze floem, a cze-
Sciowo rowniez ksylem, uczestnicza posred-
nio w koordynacji procesOw zachodzacych
nawet w odleglych od siebie organach. Lo-
kalnie odbierane sygnaly informuja np. o
zmianach w zapotrzebowaniu organdow na
substancje pokarmowe (HOLBROOK i ZWIE-
NIECKI 2005) w czasie suszy lub o deficy-
towym poziomie oSwietlenia obnizajacym
intensywnoS¢ fotosyntezy, co posrednio
wymusza zmiany w kluczu dystrybucji sub-
stancji pokarmowych (KOCH 1996, STARCK
2003). Sprawne przekazywanie informacji
o koniecznoSci modyfikacji procesow zy-
ciowych umozliwia przystosowanie organi-
zmu do warunkow Srodowiska (SOWINSKI
1999, STARCK 2006a i tam cytowane prace)
i przystosowanie sie¢ roSliny do kolejnych
etapoOw ontogenezy. W takim ujeciu tkan-
ki przewodzace poSrednio uczestnicza w
realizacji programu genetycznego. Znalazlo
to swoOj wyraz w okreSleniu floemu jako
magistrali informacji (ang. superhighway of
information) (JORGENSEN i wspotaut. 1998,
Lucas i WOLF 1999) lub jako przewodni-
ka w komunikacji miedzyorganowej (RUIZ-
MEDRANO i wspotaut. 2001). Reasumujac,
tkanki przewodzace, a szczegoélnie floem,
sa doskonale przystosowane do pelnie-
nia podwojnej funkgcji: transportu nie tyl-
ko substancji pokarmowych, lecz réwniez
roznorodnych zwiazkow oraz transdukcji
sygnalow uczestniczacych w regulacji me-
tabolizmu oraz adaptacji i aklimatyzacji
do stresoOw (SOWINSKI 1999, STARCK 2003,
MINCHIN I LACOINTE 2005 i tam cytowane
prace). Specyfika i finezja funkcji floemu
znalazta wyraz w tytutach prac dotyczacych
tej tkanki: ,Rurki sitowe — fenomen funk-
cjonalnosci” (SOWINSKI 2003) lub ,Floem —
cud pomystowosci” (VAN BEL 2003). Pelnia
one funkcje w pewnym sensie analogiczna
do nerwow u zwierzat (HOLBROOK i ZWIE-
NIECKI 2005).
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CHARAKTERYSTYKA TKANEK PRZEWODZACYCH

NOWOCZESNE METODY BADAN TKANEK
PRZEWODZACYCH

W ostatnich latach wielki postep w po-
znaniu struktury i w zrozumieniu funkgcji flo-
emu i ksylemu wynika w glownej mierze z
opracowania i zastosowania w biologii roslin
wielu nowych technik badawczych (SOWIN-
SKI 2003, MINCHIN i LACOINTE 2005, VAN BEL
i HAFKE 2005).

1. Po okresie badan transportu fotoasymi-
latobw znakowanych radioaktywnym weglem
'“C, o bardzo dhugim okresie pottrwania (T,
wynosi 5568 lat), obecnie w do§wiadczeniach
znakuje si¢ rosliny weglem ''C, o T, , wyno-
szacym tylko 20 min. Stosowanie tego radio-
aktywnego wegla pozwala na wielokrotne,
nieinwazyjne znakowanie tej samej roSliny,
w krotkim czasie (MINCHIN i THORPE 2003).

2. Wykorzystywanie mozliwosci uzyskiwa-
nia roSlin zmodyfikowanych genetycznie, z
wprowadzonym genem umozliwiajacym ba-
dania transportu w tkankach przewodzacych
i funkcji produktu jego ekspres;ji.

3. Sledzenie w tkankach przewodzacych
transportu zwiazkow fluoryzujacych np. bial-
ka fluoryzujacego, pochodzacego z meduzy
Aequorea victoria. GFP (ang. green fluore-
scent protein) (IMLAU i wspotaut. 1999, Ruiz-
MEDRANO i wspotaut. 2001). Bialko to jest
syntetyzowane w transgenicznej roslinie, do
ktorej wprowadzono gen syntazy GFP (IMLAU
i wspotaut.1999, SOWINSKI 2003, NOWAKOW-
SKA i KOPCEWICZ 2006).

4. Zastosowanie mikroskopu konfokal-
nego pozwala na nieinwazyjna obserwacje
transportu floemowego i ksylemowego w
roSlinach po ich traktowaniu roznymi czyn-
nikami. Fluorescencja biatka GFP umozliwia
obserwacje jego transportu w nieuszkodzo-
nych rurkach sitowych czyli badanie ,floemu
w akcji” (VAN BEL i wspotaut. 2002).

5. Wykorzystanie mszyc i skoczkoOw whbi-
jajacych klujke dokladnie do wnetrza rurki
sitowej. Po odcieciu ciala owada promienia-
mi Lasera klujka pelni role mikrokapilary, z
ktorej nawet przez kilka dni wycieka sok,
przeptywajacy pod zwickszonym ciSnieniem
przez rurke sitowa. Nowoczesne techniki po-
zwalaja na wykonanie szczegolowych analiz
chemicznych takiej minikropli. Oznaczenia
sktadu chemicznego soku floemu taka meto-
da przeprowadzano juz w latach 70. (ZIEGLER
1975, STARCK 2003). W wyciekajacym z od-
cietych klujek soku z rurek sitowych ozna-

czane sa obecnie biatka transportowane we
floemie np. u jeczmienia (GAUPLES i wspol-
aut. 2008). Ostatnio opracowano metode
wprowadzenia roznych substancji do kropli
wydzielonej z klujki mszycy, ktore przedosta-
ja sie do rurek sitowych. Jesli sa to zwiazki
fluoryzujace mozna je Sledzi¢ w rurkach sito-
wych przy wykorzystaniu mikroskopu konfo-
kalnego. Powyzsza metoda jest tez stosowana
przy okreSlaniu reakcji floemu na specyficzne
substancje, modyfikujace transport floemowy
(FujiMAKI i wspotaut. 2000, HOLBROOK i ZWIE-
NIECKI 2005). W badaniach wplywu pradu
elektrycznego na transport, w kropli soku
wydzielonego z rurki sitowej umieszcza sie¢
elektrode, co umozliwia rejestracje in vivo
zmian potencjalow elektrycznych w rurkach
sitowych (FROMM i FEI 1998).

6. Wykorzystywanie Jadrowego Rezonan-
su Magnetycznego (ang. Nuclear Magnetic
Resonanse, NMR) do obliczen rozmieszczenia
i szybkosci transportu zwiazkow we floemie
i w ksylemie (PEUKE i wspotaut. 2001).

7. Zastosowanie metod immunologicz-
nych w badaniach biatek i innych substancji
transportowanych w soku floemu i ksylemu
(SOWINSKI 2003).

TKANKI PRZEWODZACE JAKO SYMPLAST I
APOPLAST

Przed omoéwieniem specyfiki dwoch ro-
dzajow tkanek przewodzacych, floemu i
ksylemu, nalezy przypomnie¢ podstawowe
pojecia: co to jest symplast i apoplast? Sa to
bardzo stare terminy, wprowadzone przez
MUNCHA (1930), ostatnio nabraly one jednak
nieco zmienionej tresSci. Traktuje si¢ je jako
dwa systemy komunikacyjne, warunkujace
fizyczna ciaglo§¢ w calym organizmie roSlin-
nym (ROMBERGER i wspotaut 1993). Symplast
to sie¢ polaczonych ze soba protoplastow,
glownie poprzez plasmodesmy (PD). Z tego
wynika, ze floem zbudowany z zywych ko-
morek zawierajacych protoplasty, jest zalicza-
ny do systemu symplistycznego, zwanego tez
symplazmowym. Apoplastem nazywamy Scia-
ny komorkowe oraz Swiatto martwych komo-
rek. W organizmie roSlinnym ksylem zalicza-
ny jest do apoplastu (ROMBERGER i wspolaut.
1993, THORPE i wspotaut. 2005).

STRUKTURA I FUNKCJA KSYLEMU

U roSlin okrytozalazkowych w sktad ksyle-
mu, inaczej drewna, wchodza naczynia, zbu-
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dowane z martwych komorek, pozbawionych
zywych struktur, oraz zywe komorki, mieki-
szu drzewnego i wlokien drzewnych. Mar-
twe komorki naczyn sa potaczone w cziony,
tworzace dlugie rury, wypetnione roztworem
wodnym réznych jonow i stosunkowo mala
iloScia zwiazkOw organicznych. Na granicy
komorek migkiszowych i naczyn znajduja sie
jamki, zawierajace specyficzne transportery,
umozliwiajace transport do naczyn zwiazkow
organicznych i jonow (MENGEL i wspoOlaut.
2001).

Podstawowa funkcja ksylemu to dostar-
czanie do pedu wody i sktadnik6w mineral-
nych, pobieranych z podloza. Warunkiem
transportu w naczyniach jest wystepowanie
gradientu potencjalu wody w kolejnych Sro-
dowiskach, wahajacego si¢ w bardzo szero-
kich zakresach wartoSci: podloze, gltownie
gleba lub pozywka — ok. -0,1 MPa, korzen,
ok. -0,6 MPa, ped od -0,8 do -1,2 MPa, at-
mosfera — nawet do -100 MPa. Tak duza
rozpietoS¢ wartoSci potencjalow wody od-
grywa decydujaca role w masowym przeply-
wie soku w naczyniach, zwanym tez objeto-
Sciowym przeptywem roztworu.

Wzrastajace stezenie jonoOw w naczyniach
powoduje obnizenie potencjalu wody w soku
ksylemu, a w konsekwencji zwi¢ksza osmo-
tyczny transport wody. Przepltyw soku w na-
czyniach odbywa si¢ zwykle w warunkach
podciSnienia tylko w jednym kierunku, z ko-
rzeni do pedu (akropetalnie). Sita motorycz-
na przeplywu jest transpiracja, wspomagana
przez sity kapilarne, kohezje i adhezje. Inten-
sywnosSC transpiracji jest zroznicowana przy
duzej zmiennoSci warunkOw w ciagu dnia;
z reguly maleje w nocy. Powoduje to duze
roznice w szybkoSci transportu ksylemowe-
go w ciagu doby. Przy zastosowaniu metody
NMR obliczono, ze szybkoS¢ przeptywu soku
w naczyniach racznika (Ricinus comunis) w
dzieni wynosi okoto 1,4 mh™! przy znacznie
nizszych wartosciach w nocy (PEUKE i wspot-
aut. 2001). Inni autorzy podaja wicksze war-
toSci, wynoszace kilka do kilkunastu m h’,
bardzo zroznicowane u roznych gatunkow
roslin.

Mechanizm wnikania jonow i rdznych
zwigzkOow, szczegblnie makromolekul, do
naczyn, czyli zaladunek ksylemu jest jeszcze
stosunkowo malo poznany. Jony przedostaja
sie do ksylemu na zasadzie gradientu elek-
trochemicznego. W blonie komoérek mieki-
szu drzewnego wystepuja transportery zala-
dowywanych zwiazkOw, pompa H'-ATPaza
oraz kanaly jonowe. Umozliwia to Scista kon-

trole zatadunku naczyfni (MENGEL i wspotaut.
2001). Przez kanaly anionowe transportowa-
ne sa azotany, fosforany i inne jony. Dlatego
u mutanta rzodkiewnika (Arabidopsis) phol,
z zahamowana synteza transportera fosfora-
now, w pedzie obserwowano deficyt fosfo-
ru, mimo nie zmienionej absorpcji tego ma-
kroelementu. Byl to skutek zahamowanego
zaladunku fosforan6w do naczyfn (POIRIER i
wspolaut. 1991). W ostatnim okresie pozna-
no cala rodzine genow kodujacych transpor-
tery fosforanoéw, uczestniczacych w zaladun-
ku naczyn (HAMBURGER i wspotaut. 2002).

Sktad chemiczny soku w naczyniach jest
bardzo zmienny. Na wiosne, gdy u drzew li-
Sciastych zaczyna si¢ okres rozwoju pakow li-
Sciowych, a u niektorych gatunkow najpierw
pakow kwiatowych, cukry transportowane
sa przez ksylem (THORPE i wspoétaut. 2005).
Pochodza one z uruchamiania substancji za-
pasowych, najczeSciej skrobi, akumulowane;j
w pedach lub w korzeniach. Dlatego przyci-
nanie koron drzew powinno nastepowac do-
piero po wycofaniu substancji pokarmowych
z tkanek miegkiszowych (ANDERSEN i BROD-
BECK 1989). Ksylem jest rOwniez alternatyw-
na tkanka dostarczajaca cukry, aminokwasy,
a nawet polipeptydy i inne zwiazki nie tylko
na wiosne, lecz rowniez w przypadkach ko-
niecznoSci szybkiej likwidacji réznego typu
zranien i uszkodzen tkanek lub zaburzen w
transporcie floemowym (STARCK 2003 i tam
cytowane prace).

W badaniach SAKUTA i SATOH (2000) w
korzeniach ogoérka (Cucumis sativus) w soku
naczyfi stwierdzono po raz pierwszy wyste-
powanie bialek bardzo bogatych w glicy-
ne; reszty glicyny stanowily w nich do 70%
wszystkich aminokwasow. Bialka te (ang.
glycin rich proteins, GRP) sa syntetyzowa-
ne w parenchymie centralnej czeSci cylindra
korzenia. Ich synteza jest indukowana przez
rozne stresy, np. zranienia lub metale ciezkie.
Obserwowano systemiczny (ukltadowy) trans-
port GRP przez naczynia do pedu i wyko-
rzystywanie do syntezy Scian komoérkowych
metaksylemu oraz w komorkach sklerenchy-
my. W ksylemie wykryto rOwniez biatka, w
tym enzymatyczne, powstajace w warunkach
obrony roslin przed patogenami; sa to chi-
tynazy, proteazy, peroksydazy i inne (BUHTZ
i wspotaut. 2004, STARCK 2006a). Dzigki ich
obecnosci, w warunkach ataku patogenow
na roSline i po odbiorze innych, alarmo-
wych sygnalow, uruchamiany jest systemicz-
ny transport powyzszych substancji przez
ksylem oraz inne mechanizmy obronne (VAN
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BEL i GAUPELS 2004). IWAI i wspoétaut. (2003)
wykryli w naczyniach myoinozytol, rdézne
oligosacharydy, arabinogalaktany, pektyny i
wiele innych zwiazkow, ktore przypuszczal-
nie pelnia funkcje przekazywania informacji
pomiedzy pedem i korzeniem.

Na szczegolna uwage zastuguja badania
dotyczace transportu przez ksylem réznych
hormonoéw; sa one czasteczkami sygnalowy-
mi, przekazujacymi informacje pomiedzy ko-
rzeniem i pedem, np. o zaistnieniu suszy. Z
reguly w korzeniach wzrasta wowczas iloS¢
ABA (kwas abscysynowy), a maleje — cyto-
kinin. ABA u wielu roslin jest bowiem trans-
portowany do pedu z sokiem ksylemu (ZDU-
NEK i Lips 2001).

Cytokininy przemieszczaja si¢ zaréwno
przez ksylem jak i floem i stanowia, podob-
nie jak ABA, czasteczke sygnalowa. Potwier-
dzaja to wyniki badan prowadzonych na
mutantach z deficytowym poziomem hormo-
now; zmutowane roSliny sa szczepione na ro-
Slinach z optymalnym poziomem hormonow.
Mutant grochu (Pisum sativum), charaktery-
zujacy sie deficytem cytokinin, zaszczepiono
na dzikim, nie zmutowanym grochu, lub od-
wrotnie mutant ten byt podktadka. Cytokini-
ny przemieszczaly sie przez zrosty z korzeni
do pedu, jednak genotyp pedu w kazdym
przypadku decydowal o poziomie cytokinin
przemieszczanych przez ksylem (BEVERIDGE i
wspolaut. 1997).

Wielu autorow podkreSla wplyw odzy-
wiania roSlin azotem na synteze i transport
cytokinin (SAKAKIBARA 2006). Z drugiej stro-
ny hormony te ,informuja” rosline o dostep-
noSci azotu w podlozu. Cytokininy w rézny
sposOb uczestnicza w regulacji pobierania
jonow azotanowych i amonowych (RAHAYU
i wspotaut. 2005, SAKAKIBARA 20006, STARCK
2008). W klasycznym doswiadczeniu prze-
prowadzonym na kukurydzy TAKEI i wspot-
aut. (2004) wykazali, ze zar6wno azotany, jak
i jony amonowe stymuluja synteze zeatyny
w korzeniu i jej transport przez ksylem do
pedu. W warunkach deficytu azotu w rosli-
nach rzodkiewnika maleje zawartoS¢ cytoki-
nin (SAKAKIARA 2006 i tam cytowane prace).
Obnizony jest tez transport tych hormonow z
korzeni do pedu (RAHAYU i wspotaut. 2005).

Prowadzone ostatnio badania genetyczne
rzucily nowe Swiatlo na miejsce biosynte-
zy cytokinin, ich transport w roSlinach oraz
przyczyny rozbieznych wynikOw wplywu jo-
now amonowych i azotanOw na te procesy.
Enzymy uczestniczace w syntezie cytokinin,
transferazy izopentylowe (IPT), stanowia cala

grupe izoenzymOw; ich synteza jest uwarun-
kowana ekspresja dziewieciu genow zlokali-
zowanych w pedzie i w korzeniach. U Ara-
bidopsis ekspresja genow AtPTI3 i AtPTI5
odbywa sie¢ w korzeniach, natomiast AtPTI3
takze w pedzie. Tylko ekspresja genu A¢IPT5,
zachodzaca w korzeniu, zalezna jest zarowno
od jonu amonowego, jak i azotanowego (Sa-
KAKIBARA 20006 i tam cytowane prace). Jest to
przyczyna, dla ktérej w roéznych badaniach
uzyskiwane sa odmienne wyniki dotyczace
wplywu jonéw amonowych lub azotanow na
zawartoS¢ cytokinin.

W doSwiadczeniach modelowych (WiL-
KINSON i wspotaut. 2007) opartych na pomia-
rach zawartoSci cytokinin i ABA w soku ksy-
lemu, w warunkach deficytu azotu wzrastala
ilo§¢ transportowanego przez ksylem ABA, a
malata — cytokinin. Bardzo podobne zmiany
obserwowano przy ponadoptymalnym pozio-
mie odzywiania azotem. W warunkach do-
statecznego zaopatrzenia w azot, zwickszona
byla zawarto$S¢ cytokinin, a obnizona ABA,
stwarzajac warunki do optymalnego wzrostu
roSlin. Jest to dowodem, Ze oba transporto-
wane przez naczynia hormony informuja
zarowno ped, jak i korzefi o mozliwoSciach
syntezy zwiazkow budulcowych, uzaleznionej
od prawidlowego stosunku C/N [iloSciowy
stosunek wegla organicznego (C) do azotu
MND].

Juz z tych kilku przykladow wynika rola
naczyn jako tkanki uczestniczacej nie tylko
w transporcie wody i jonow, ale rOwniez w
przekazywaniu sygnaldbw pomiedzy korze-
niem i pedem. Swiadczy o tym stosunkowo
duza ré6znorodnoS$¢ transportowanych przez
ksylem cukréw i ich pochodnych oraz bialek
i hormonow.

STRUKTURA FLOEMU — GEOWNEGO
TRANSPORTERA SUBSTANCJI POKARMOWYCH

W sktad floemu, czyli tyka roslin okrytoza-
lazkowych, wchodza komorki miekiszu tyko-
wego, wiokna tykowe, komorki towarzyszace
i rurki sitowe (STARCK 2003, VAN BEL 2003,
VAN BEL i HAFKE 2005, OMID i wspotaut. 2007
i tam cytowane prace). Wszystkie te elemen-
ty sa zywymi komorkami, cho¢ o bardzo
zroznicowanej strukturze. Rurki sitowe nie
posiadaja jadra komorkowego i rybosomow,
a pozostate organelle, tacznie z nielicznymi
mitochondriami, charakteryzuja si¢ mala ak-
tywnoscia metabolicznag. W blonach rurek
sitowych wystepuja miedzy innymi transpor-
tery sacharozy SUT1 (CYTOVSKY i ZAMBRYSKI
2000). Poprzeczne blony przeksztalcone w
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ptytki sitowe sa prawie calkowicie drozne.
Tylko niewielka cze$S¢ powierzchni pokry-
waja wlokniste, glownie bialkowe substancje
umozliwiajace jednak latwy przepltyw soku
floemowego. Przez wiele lat droznoS¢ plytek
stanowila gtowne 7Zrodlo kontrowersyjnych
pogladow, a w konsekwencji zacietych dysku-
sji na temat mechanizmu transportu floemo-
wego. W rurkach sitowych wystepuje siatecz-
ka Srodplazmatyczna (ang. endoplazmic reti-
culum, ER), w ktorej wnetrzu akumulowane
sa jony wapnia, uwalniane podczas syntezy
kalozy, procesu zaleznego od tego jonu. Za-
warto$S¢ jonOw wapnia w soku floemu jest
bardzo mata i wynosi okoto 1 uM. Zmiany w
stezeniu tych jonow wplywaja na przepusz-
czalnos¢ blon plasmodesm (JACKSON 2000).
W warunkach uszkodzen floemu (zranienia,
stresu osmotycznego i in.) zmiany w steze-
niu Ca* juz w ciagu kilku sekund prowadza
do przeksztalcenia konformacji biatlek z po-
staci krystalicznej do dyspersyjnej; obserwu-
je sie to szczegoOlnie u roslin motylkowatych
(KNOBLAUCH i VAN BEL 1998). Obecnie, dzieki
nowoczesnym technikom, struktury te udato
si¢ obejrze¢ w roSlinach w mikroskopie kon-
fokalnym, a wiec zobaczy¢ .floem w akcji”
(VAN BEL i wspotaut. 2002).

Komorki towarzyszace maja duze jadro
komorkowe i bardzo liczne, aktywne rybo-
somy. Mitochondria sa rOwniez bardzo ak-
tywne, a ich liczba jest ok. 10-krotnie wiek-
sza niz w komorkach tkanek merystematycz-
nych. W komorkach tych zlokalizowane sa
glowne reakcje metabolizmu floemu. Mozna
powiedzie¢, ze komorki towarzyszace i rur-
ki sitowe tworza funkcjonalna catoS¢ (Lucas
i wspotaut. 2001, VAN BEL i wspotaut. 2002,
OMID i wspotaut. 2007); SciSle do siebie przy-
legaja i sa polaczone przez liczne PD, ktore
umozliwiaja transport metabolitow i zwiaz-
kow sygnatowych. Wystepujace we floemie
PD r6znia sie od innych; od strony komorek
towarzyszacych sa one rozgatezione (OPARKA
i TURGEON 1999). Okresla si¢ je terminem
— pory plasmodesmalne (ang. pore plasmo-
desmal unit, PPU) (KEHR i BUHTZ 2008).

W ostatnich latach do funkcji PD przy-
wiazuje sie wielka wage. We floemie sa one
cytoplazmatycznymi  polaczeniami komo-
rek towarzyszacych i rurek sitowych, ktore
przechodza przez kanaly w Scianach komor-
kowych. W ich centrum znajduje si¢ rdzef
w postaci cylindra zespolonego z siateczka
Sroédplazmatyczna i polaczonego wiloknami
miozyny i/lub aktyny z blona plazmatyczna
(Wu i wspotaut. 2002, THORPE i wspolaut.

2005).W normalnych warunkach PD sa za-
mkniete, czyli niedrozne. Ich otwieranie,
zwane bramkowaniem, jest bardzo energo-
chlonne i SciSle kontrolowane przez rosline.
W warunkach braku aktywnosci floemu PD
blokuje kaloza. Zwiazki o matych wymiarach,
masie czasteczkowej do 1 kDa, przemiesz-
czaja si¢ przez otwarte PD stosunkowo la-
two, jednak pod kontrola. Wi¢ksze czastecz-
ki nie sa w stanie przemieszczal sie przez
PD bez dodatkowych ulatwien, czyli swego
rodzaju rozciagniecia PD (Wu i wspolaut.
2002). Warunkowane jest to przekrojem
czynnym plasmodesm (ang. size exclusion
limit, SEL), limitujacym wielkoS¢ czasteczki
transportowanej przez PD. Niektére RNA
i biatka, o znacznie wickszych rozmiarach,
maja zdolnos¢ rozszerzania kanatow PD (Lu-
CAS 1995, LucAs i WOLF 1999). Naleza do
nich np. niestrukturalne biatka, utatwiajace
wirusom wnikanie do rurki sitowej (ang.
movement protein, MP). PD reguluja zatem
ponadkomorkowy transport makromolekut
odgrywajacych kluczowa role¢ w procesach
zyciowych i warunkuja utrzymanie ciagloSci
symplastycznej pomiedzy komorkami towa-
rzyszacymi i rurkami sitowymi (WU i wspol-
aut. 2002). Stad zrodzito sie okreSlenie or-
ganizmu roSlinnego jako struktury ponadko-
morkowej (supracellular).

Rurki sitowe na calej swojej dtugosci sa
zaladowywane zarOwno przez zwiazki orga-
nicznymi, jak i jony. Zatadunek i roztadunek
floemu odbywa si¢ albo przez symplast, w
czym, jak juz wspomniano, uczestnicza PD,
albo przez apoplast, z udzialem specyficz-
nych transporteréow (SOWINSKI 2003, STARCK
2003, VAN BEL 2003 i tam cytowane prace).

Rurki sitowe nie s3 ,rura” odizolowana od
otaczajacych komorek. Ostatnio duzo uwagi
poSwieca sie procesowi wyciekania (np. wy-
dzielanie nektaru), a takze odzyskiwania zawar-
tych w nich substancji (DE LA BARRERA i NOBEL
2004). Swiadczy to wiec, iz w roslinach, obok
transportu akropetalnego i bazipetalnego, od-
bywa si¢ takze transport radialny (boczny). Ma
on szczegolnie duze znaczenie u drzew i in-
nych roSlin przyrastajacych na grubosc¢.

VAN BEL i HAFKE (2005) analizujac struktu-
r¢ i funkcje floemu na dhugosci, od donorow
fotoasymilatow do ich akceptorow, wyrodznili
trzy strefy:

1. floem zbierajacy produkty fotosyntezy
z malych zylek. Wazna rol¢ odgrywaja w tym
procesie miedzy innymi transportery sacha-
rozy, przemieszczajace ten cukier do wnetrza
rurki sitowej;
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2. floem transportujacy substancje w du-
zych zytkach liSci, w ogonkach liSciowych, w
lodygach i innych organach;

3. floem wydzielniczy, przekazujacy
transportowane  substancje akceptorom.
Zroznicowanie funkcji poszczegdlnych ty-
pow floemu wspolgra z rézna ich struktu-
ra, glownie stosunkiem objetoSci komorek
towarzyszacych do rurek sitowych. W sek-
torze zbierajacym, z intensywnym, energo-
chtonnym zatladunkiem rurek sitowych, do-
minuja komoérki towarzyszace. Ich objetosé,
w porownaniu do rurek sitowych, zmniejsza
sie¢ w sektorze transportujacym i maleje w
jeszcze wieckszym stopniu, w strefie, gdzie
odbywa sie roztadunek, czyli transport z ru-
rek sitowych do akceptorow.

Sok w rurkach sitowych przeplywa pod
ciSnieniem wynoszacym okoto 1 MPa. Cisnie-
nie to, przy ustawicznych zmianach stezenia
soku, jest regulowane z jednej strony dopty-
wem wody z naczyn, a z drugiej — zmienna
zawartoScia jonow, glownie potasu, wedruja-
cych pomiedzy oboma tkankami przewodza-
cymi. Sok floemu ma stosunkowo wysokie
pH, wynoszace u wickszoSci gatunkéw 7-8.
Powoduje to konieczno$¢ utrzymania obni-
zonego stezenia jonOw wapnia, jako zabez-
pieczenia przed wytraceniem fosforanow,
obecnych w rurkach sitowych w dos¢ du-
zych iloSciach. Jak juz wspominano, wapn
nie moze by¢ calkowicie wyeliminowany z
floemu (WILL i VAN BEL 20006), dlatego blony
komorkowe rurek sitowych sa bogate w ka-
naly jonowe Ca*, co po raz pierwszy wyka-
zali VOLK i FRACESCHI (2000).

Szczegotowe zestawienie skladu chemicz-
nego soku floemu u ponad 500 gatunkOéw ro-
Slin, opracowane przez ZIMMERMAN i ZIEGLER
(1975), do dzi$ jest podstawowym zrodlem
informacji dotyczacych zréznicowanego skla-
du chemicznego soku z rurek sitowych. W
soku tym wystepuje sacharoza (u dominuja-
cej liczby gatunkow), oligosacharydy (rafino-
za, stachioza, werbaskoza, ajugoza), sorbitol
lub mannitol, r60zne aminokwasy oraz bardzo
liczne metabolity, hormony i zwiazki daw-
niej zwane regulatorami wzrostu i rozwoju, a
dzi§ — regulatorami procesOw zyciowych. W
sporzadzaniu tego zestawienia postugiwano
sie metoda zbierania wyciekow z nadcietego
tyka lub wykorzystywano sok zbierany przez
mszyce (ZIEGLER 1975).

W soku floemu nie stwierdzano obecno-
Sci heksoz, jednak ostatnio ukazala si¢ praca
VAN BEL i HESsA (2008), opisujaca floemowy
transport heksoz, glukozy i fruktozy, wyste-

pujacych w réznych proporcjach u ponad 20
przebadanych gatunkow. U roSlin z rodzin
Papaveraceae (Makowate) i Ranunculaceae
(Jaskrowate) heksozy stanowily ponad 80 %
cukrow, zawartych w soku rurek sitowych.
Prezentowane wyniki sa bardzo wnikliwie
przedyskutowane na tle przyczyn, dla kto-
rych inni badacze nie stwierdzali heksoz jako
substancji transportowanej przez floem. Za-
skoczenie autorow tymi wynikami znalazto
swoj wyraz w tytule ich pracy:” Heksozy jako
cukry transportowane we floemie. Czyzby ko-
niec dogmatu?” Nalezy pokresli¢, ze w tabe-
larycznym zestawieniu roSlin prezentujacym
sktad chemiczny soku floemu (ZIMMERMAN
i ZIEGLER 1975) rodziny analizowane przez
VAN BEL i Hess’a nie sa zamieszczone.

WSPOLDZIALANIE FLOEMU Z KSYLEMEM

Pomiedzy sasiadujacymi ze soba tkanka-
mi przewodzacymi, naczyniami i sitami, za-
chodzi stala wymiana wody, jonéw, a nawet
metabolitOw. Generalnie w roSlinach naczy-
nia sa glowna tkanka, dostarczajaca wody i
jonow do poszczegolnych organdow. Jak juz
wspominano przepltyw wody pomiedzy tkan-
kami przewodzacymi odbywa si¢ spontanicz-
nie z obszaru o wyzszym potencjale wody
(y) do obszaru o nizszej wartoSci tego po-
tencjatu. SzybkoS¢ transportu soku w naczy-
niach uzalezniona jest glownie od intensyw-
nosci transpiracji. W rosSlinach obserwuje si¢
ustawiczne wspoltdziatanie tkanek przewo-
dzacych w utrzymaniu w nich gradientu po-
tencjalu wody, a w konsekwencji — turgoru
(VAN BEL i HAFKE 2005). W przypadku bardzo
stabej transpiracji ped moze by¢ zaopatrywa-
ny w zbyt mate ilosci jonow, glownie potasu.
W takim przypadku K*jest w wiekszym stop-
niu transportowany przez floem. W donoro-
wej strefie rurki sitowej pedu, gdzie przewa-
zaja donory asymilatow, zatadowujace do flo-
emu produkty fotosyntezy, potencjal wody v
jest niski. Dlatego w tej czeSci rurki sitowej
woda przemieszcza sie z ksylemu do floemu
(Ryc. 1). W akceptorowej czeSci rurki sito-
we€j ¥y ma wyzsza wartoS¢ w porownaniu z
sasiadujacymi naczyniami, dlatego woda prze-
mieszcza sie tu z floemu do ksylemu (STARCK
2003).

Organy reproduktywne, kwiaty i owoce,
maja zwykle wyzsze wartoSci y, wynoszace
ok. -0,5 MPa w porownaniu z lisS¢mi (ok.
-0,8 MPa) i lodyga (ok. -0,6 MPa). Z tego
wynika, ze sa one narazone na odwodnienie
przez konkurujace z nimi o wod¢ organy we-
getatywne i dlatego kwiaty czesto sa zaopa-
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trywane w wode gtownie przez floem (DE LA
BARRERA i NOBEL 2004).

W celu okreSlenia udziatu obu tkanek
przewodzacych w zaopatrzeniu owocoOw brzo-
skwini w wode i sktadniki pokarmowe ozna-
czano przez dzien i noc wzrost objetoSciowy
owocOwW na podstawie zmian ich Srednicy. Za-
opatrzenie przez floem obliczano na podsta-
wie roznic we wzroScie owocow roSlin kon-
trolnych i obraczkowanych, czyli z usuni¢ctym
lykiem. WielkoS¢ wyparowywania wody ob-
liczano na podstawie intensywnoSci transpi-
racji. Wzrost owocOw brzoskwini byt w 70%
uzalezniony od zaopatrzenia przez ksylem, a
tylko w 30% przez floem (MORANDI i wspol-

Zmiany parametrOw osmotycznych,
wyrazone w MPa, ilustruja powsta-
wanie gradientu ciSnienia osmotycz-
nego, pomiedzy donorowa i akcep-
torowa czescia floemu (wg STARCK
2003, zmodyfikowana).

aut. 2007). Oba powyzej opisane przyklady
ilustruja rozny rodzaj wspoldziatania floemu i
ksylemu w zaopatrywaniu organow reproduk-
tywnych w wode i w skladniki pokarmowe.

Wspotudzial obu tkanek przewodzacych
dotyczy roOwniez przemieszczania sie roznych
hormonoéw, co czeSciowo bylo omoOwione
na przykladzie cytokinin. Ten problem wia-
ze si¢ ze zmiana pogladow na temat miejsca
syntezy cytokinin i ABA, ktora odbywa sie
nie tylko w systemie korzeniowy. Rozwazana
jest mozliwos¢ ich cyrkulacji w roslinach w
transporcie akropetalnym przez ksylem i ba-
zipetalnym przez floem lub wymiana radial-
na pomiedzy tymi tkankami.

ROLA FLOEMU I KSYLEMU W KOORDYNACJI PROCESOW ZYCIOW YCH

Jak juz wspominano, tkanki przewodzace
sa w stanie przekazywac informacje nawet
do odleglych organ6w. Umozliwia to na bie-
zaco koordynacje procesow, zlokalizowanych
w pedzie, produkcje fotoasymilatow i ich
transport do poszczegllnych akceptorow z
pobieraniem i asymilacja skladnikow mine-
ralnych, glownie azotu oraz wody. Ostatnio
coraz wiecej uwagi poswieca sie konieczno-
Sci utrzymania optymalnego stosunku wegla,
glownie cukrowcOéw do azotu organicznego,

czyli stosunek C/N (STARCK 2006b). Wiaze
si¢ to z precyzyjna regulacja intensywnosci
fotosyntezy, dostosowywanej do pobieranego
i asymilowanego w danych warunkach azotu
(STARCK 2004). W skrajnych przypadkach za-
chodzi koniecznosS¢ albo stymulacji albo ha-
mowania ktorego$ z powyzszych procesow.
Regulacja rozpoczyna si¢ juz na poziomie
ekspresji genow (KOCH 19906), a informacja
o koniecznoSci zmian przekazywana jest sys-
temicznie przez floem lub ksylem. Przeno-
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szona jest przez biatka i/lub mRNA (SOWIN-
SKI 2003, VAN BEL 2003, LOUGH i Lucas 2000,
NOWAKOWSKA i KOPCEWICZ 20006, STARCK
2006a, RUIZ-MEDRANO i wspoétaut. 2007), badz
hormony czy inne regulatory procesOw zy-
ciowych.

Odbierane sygnaly dotycza bardzo rézno-
rodnych procesow: wzorow dystrybucji foto-
asymilatow do poszczegodlnych akceptorow,
charakteru wzrostu korzeni i wytwarzania
wlosnikéw, nodulacji u roslin motylkowa-
tych, regulacji pory zakwitania i tuberyzacji
u ziemniakoéw, natomiast w przypadku ataku
patogenoéw — aktywacji naturalnego systemu
obronnego i przeciwdzialania skutkom stre-
soOw abiotycznnych.

RODZAJE BIALEK TRANSPORTOWANYCH WE
FLOEMIE I ICH FUNKCJE

W ostatnich latach coraz wieksza wage
przywiazuje si¢ do wystepowania w soku flo-
emu licznych biatek (SOWINSKI 2003; STARCK
2003, 2006a; LouGH i Lucas 2006). Warto
jednak nadmienic, ze juz w 70. latach ZIEGLER
(1975) zwrocit uwage na obecnos¢ biatek w
soku floemu.

Liczba r6znych biatek obecnych we flo-
emie moze dochodzi¢ nawet do dwustu. W
oparciu o najnowsze prace mozna stwierdzic¢
(SCHOBER i wspoétaut. 1998, HAYASHI i wspol-
aut 2000, KEHR 2006, STARCK 2006a), ze sa to
biatka o bardzo zroznicowanych funkcjach,
ktore uczestnicza w:

— metabolizmie cukrowcoOw np. pyrofosfo-
rylaza, B-amylaza, dehydrogenaza mannitolu,
syntaza sacharozy;

— zaladunku floemu: pompa ATP-aza, akwa-
poryna, transportery sacharozy;

— transdukcji sygnalow: kinaza zalezna od
wapnia, kalmodulina, aneksyny, tioredoksyna,
CmPP16;

— metabolizmie hormonow: i innych regulato-
row: ACC oksydaza, ACC syntaza; systemina;
— regulacji reakcji oksydo-redukcyjnych, np.
stopnia utleniania zelaza (feredeksyna, reduk-
taza glutationu);

— metabolizmie biatek: syntezie i ich degra-
dacji: ubikwityna, inhibitory proteinaz;

— reakcjach obrony po ataku patogenow jako
inhibitory proteinaz: lipoksygenaza;

— ograniczaniu uszkodzen postresowych:
chaperony, metalotioneiny;

— tworzeniu struktury komorek: aktyna, pro-
filina, biatka floemowe (PP1 i PP2), bialka
blokujace ptytki sitowe.

Biatka syntetyzowane w komoérkach towa-
rzyszacych, przenoszone przez PD do rurek

sitowych, a nastepnie transportowane przez
rurki sitowe kontroluja realizacje zaprogra-
mowanych proceséw poza miejscem ich syn-
tezy. Nazwano je bialkami z nie komorkowa
autonomia (ang. non-cell autonomous prote-
in, NCAP) (LOUGH i Lucas, 2006). Jest to me-
chanizm supra-komorkowej kontroli réznych
procesow odbywajacych sie na poziomie ca-
lego organizmu. Potwierdza to, cho¢ w nieco
innym aspekcie, stwierdzenie, ze floem jest
magistrala informacji (LUCAS i WOLF 1999).

Biatka z nie komoérkowa autonomia
(NCAP), w zaleznosci od pelnionej funkcji,
mozna podzieli¢c na nastepujace grupy (No-
WAKOWSKA i KOPCEWICZ 2000):

1. biatka zwiazane z infekcja wirusowa,
ulatwiajace przedostawanie si¢ makroczaste-
czek wirusowych przez PD;

2. bialka floemowe, zwigzane ze struktura
i funkcja tej tkanki, oznaczane w skrocie PP1
i PP2 (ang. phloem proteins). Biatko PP1, o
masie czasteczkowej wynoszacej 96 kDa, ma
strukture fibrylarna, PP2 — lektyny. Wystepu-
ja one w postaci dimerow o masie czastecz-
kowej wynoszacej 48 kDa. W przypadku zra-
nienia floemu, biatka te w kontakcie z tlenem
tworza zele czopujace uszkodzone rurki sito-
we, chroniac je przed wyplynieciem soku;

3. biatka regulatorowe. U dyni (Cucurbi-
ta maxima) zidentyfikowano biatko CmPP16
wystepujace we wszystkich organach i trans-
portowane przez rurki sitowe. Analogiczne
biatka zidentyfikowano u innych gatunkow
roslin. Podobnie jak MP, zwi¢kszaja one prze-
kroj czynny plasmodesm ulatwiajac transport
przez PD makromolekul, np. bialek, mRNA i
nukleoproteidow.

UDZIAL KWASOW NUKLEINOWYCH W REGULACJI
EKSPRESJI GENOW I TRANSPORCIE INFORMAC]JI

Oprocz biatek, w rurkach sitowych trans-
portowane sa rOwniez rozne typy RNA. Pel-
nia one funkcje w zdalnym przenoszeniu
informacji, np. w wyciszaniu genoéw. Prze-
mieszczaja si¢ one przez PD z komorek to-
warzyszacych do pozbawionych jader rurek
sitowych, a nastepnie do docelowych orga-
now, gdzie uczestnicza w regulacji réznorod-
nych procesow (LOUGH i Lucas 2006, SZWEY-
KOWSKA-KULINSKA i SZARZYNSKA 2007, KEHR i
BunTZ 2008). Do niedawna panowal poglad,
ze RNA wypetnia swoje funkcje wylacznie
w poblizu miejsca powstawania. Obecnie
sa liczne dowody, ze docelowe struktury
sa czesto znacznie oddalone od miejsca ich
syntezy. Dlatego nazwano je analogicznie do
bialek — RNA z nie komorkowa autonomig.
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Ten specyficzny dla floemu sposob przekazy-
wania informacji na duze odlegltoSci poprzez
informacyjne RNA po raz pierwszy wykaza-
no po infekcji wirusowej. W ostatnich latach
w rurkach sitowych stwierdzono rézne typy
RNA, o stosunkowo malych czasteczkach,
zawierajacych nieco ponad 20 nukleotydow
(LOUGH i Lucas 2006, SZWEYKOWSKA-KULINSKA
i SZARZYNSKA 2007). Zdaniem LOUGH i LUCA-
SA (2006) rozszyfrowanie tego specyficznego
systemu regulacji na poziomie genetycznym,
polegajacego na przekazywaniu informacji
przy udziale réznych mobilnych RNA, jest
jednym z najbardziej fascynujacych odkryc
w biologii ostatnich lat. Obecnos¢ RNA we
floemie pomaga w zrozumieniu koordynacyj-
nej roli tkanek przewodzacych. We floemie
przemieszczane sa tak zwane interferencyjne
RNA, ktore moga zaktocaé synteze nie funk-
cjonalnego lub potencjalnie szkodliwego dla
rosliny bialka. Naleza do nich siRNA oraz
miRNA (ang. short interferent RNA, micro
interferent RNA). Oba typy niskoczasteczko-
wego, niekodujacego RNA, rdzniace si¢ bio-
geneza, spelniaja zblizona funkcje, polegaja-
ca na wyciszaniu aktywnoSci genoéw; siRNA
uczestniczy w post-transkrypcyjnym wycisza-
niu genéw (ang. post transcription gene si-
lencing, PTGS). Sa to czasteczki sygnatlowe,
uczestniczace w obronie roSliny przed wi-
rusami. Czasteczki miRNA sa uniwersalnymi,
negatywnymi regulatorami ekspresji genow.
Ich docelowa funkcja polega na wybiorczej
degradacji mRNA lub represji translacji tego
RNA. Ma to na celu ochrone komorek przed
inwazyjnymi formami kwasow nukleinowych,
np. wirusOw (SZWEYKOWSKA-KULINSKA i Sza-
RZYNSKA 2007). Jest to uniwersalny system za-
bezpieczen przed wirusami lub przed obcym
dla roSliny biatkiem. Systemiczne przesyla-
nie wyciszajacego mRNA z komorki zaatako-
wanej, np. wirusem, do komorek zdrowych
umozliwia wczeSniejsze uruchomienie sys-
temu obronnego przed rozprzestrzenieniem
si¢ infekcji (BAULCOMBE 2002).

Jako dowodd transportu, zaréwno bialek,
jak i RNA przez floem, a nie tylko ich obec-
noSci w soku rurek sitowych, przeprowadzo-
no serie doSwiadczen z roSlinami szczepio-
nymi w ro6znych ukladach zraz-podktadka.
Wykazano, ze strukturalne, specyficzne bial-
ka floemowe zraza ogorka Cucumis dativus
przemieszczaly si¢ do podkladki Cucurbita
sp. Podobne wnioski wyplywaja z doSwiad-
czenn dotyczacych transportu na duze odle-
gloSci mRNA w roSlinach pomidora, w kto-
rych mutant z deformacja liSci byl podktad-

ka, a dzika forma — zrazem (KM i wspotaut.
2001). Przemieszczany z podktadki (mutan-
ta) mRNA spowodowal zmiany w morfologii
liSci dzikiej formy (czyli zraza). Nieco inne
wyniki uzyskali OMID i wspoétaut. (2007).
W przypadku szczepien melona (Cucumis
melo), jako zraza, i dyni, jako podktadki, z 43
badanych transkryptow tylko szesS¢ byto zdol-
nych do transportu na duze odleglosci. W tej
grupie trzy transkrypty dotyczyly transdukcji
sygnatu auksynowego. Ponad 40% bylto zwia-
zane z reakcja na stresy i z mechanizmami
obronnymi, a okoto 15% dotyczyto transduk-
¢ji sygnatow. Stosunkowo mata ich liczba wa-
runkowala przenoszenie informacji dotycza-
cych fotosyntezy.

Reasumujac, RNA, ktore sa zdolne do
post-tranzlacyjnego wyciszania genow (PTGS)
maja za zadanie chroni¢ rosline przed moz-
liwos$cia wtargniecia do organizmu szko-
dliwych substancji czy infekcji patogenow;
dochodzi wowczas do degradacji niepoza-
danego RNA wirusowego. Jak wida¢ roslina
uruchamia system obronny, wyciszania RNA
wirusa, natomiast wirusy, w obronie wlasnej,
koduja biatka, ktére czeSciowo lub catkowi-
cie przeciwdzialaja temu wyciszaniu, czyli
wirusy wlaczaja swoj system obronny (LUCAS
i WOLF 1999). Powstaje wowczas specyficzna
forma wyciszania genoéw roSliny przez wiru-
sy (ang. virus induced gene silencing, VIGS)
(VOINNET i wspotaut. 2000). OMID i wspotaut.
(2007) wykonali u melona bardzo szczego-
towa analize transkryptow znajdujacych sie
w soku floemu. W koncowych wnioskach
tej pracy potwierdzono wystepowanie we
floemie ,ponad-komorkowej sieci komunika-
cyjnej” (ang. supercellular comunication ne-
twork), uczestniczacej w przekazywaniu na
odlegtos¢ informacji.

FUNKCJA FLOEMU W REGULACJI PROCESU
ZAKWITANIA. FLORIGEN ,PO70-TCE”

Wyjasnienie mechanizmu zakwitania ro-
slin od lat pozostaje w kregu zainteresowan
wielu biologow roSlin. Kwitnienie jest re-
gulowane glownie przez fotoperiod, czesto
sprzezony z oddzialywaniem okolodobowej
rytmiki i wernalizacja. Na szczegolna uwage
zasluguja wieloletnie badania szkoly CZzAJtA-
CHJANA (1968), zapoczatkowane w latach 30.
ubiegtego wieku. Dotyczyly one identyfikacji
florigenu, czyli hormonu kwitnienia, powsta-
jacego w czasie induktywnego fotoperiodu,
a w wielu przypadkach poprzedzanego okre-
sem chtodu czyli wernalizacja. Sygnat fotope-
riodyczny jest odbierany w liSciach, w kto-
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rych zachodzi synteza stymulatora kwitnie-
nia, zwanego przez Chajlachjana florigenem,
transportowanego przez tkanki przewodza-
ce do wierzchotka wzrostu, gdzie zachodzi
zmiana charakteru réznicowania sie komorek
i przejscie rosliny w faze generatywna. Po-
mimo wielu badan w laboratoriach réznych
krajow, hipotetycznego florigenu nie udato
si¢ z roSlin wyodrebni¢. Nadal jednak trwaja
poszukiwania induktora kwitnienia powstaja-
cego w lisciu, transportowanego przez floem
do wierzchotka wzrostu.

W ostatnich latach do badan mechanizmu
kwitnienia wlaczono metody genetyki mole-
kularnej, prowadzac jednoczeSnie doswiad-
czenia na calej roSlinie. W ich wyniku odzy-
wa hipoteza istnienia florigenu. Obrazowo
wyrazil to ZEEVAART (2006) w tytule swojej
przegladowej pracy "Florigen po siedemdzie-
siatce”. Termin florigen powrdcit bowiem do
publikacji opisujacych mechanizm kwitnienia
roSlin (CORBESIER i COUPLAND 2006, IMAIZUMI
i KAy 2006, LOUGH i Lucas 2006, NOWAKOW-
SKA i KopCEwICz 20006). OczywisScie nie jest
to taki florigen jakiego szukal Chajtachjan.
Stad pojawiaja sie¢ dyskusje, czy mozna zacho-
wac ten termin (WOJCIECHOWSKI i wspotaut.
2007). Pozostala jednak koncepcja CZAJEA-
CHJANA, ktora jest nadal punktem wyjScia do
poznania mechanizmu zakwitania.

Nowo odkrytym florigenem jest przypusz-
czalnie biatko o masie czasteczkowej 23 kDa,
syntetyzowane w tkankach przewodzacych
lisci. Jest to produkt ekspresji genu okreslaja-
cego pore zakwitania roSliny (ang. flowering
locus time, FT) (LIN i wspoétaut. 2007), przy
wspoldziataniu z innymi ,genami kwitnie-
nia”. Bialko to lub transkrypt genu FT-mRNA
sa przemieszczane z miejsca syntezy, czyli z
komorek towarzyszacych do rurek sitowych
przez PD (ImAlzumi i KAy 2006). FT odgrywa
role niekomorkowego, autonomicznego bial-
ka sygnalowego, transportowanego do stozka
wzrostu (Ryc. 2) i tam indukujacego zakwi-
tanie (LIN i wspotaut. 2007). Nie do konca
wyjasniono jeszcze, czy transportowane jest
biatko FT, czy FT-mRNA, lub oba zwiazki (Lo-
UGH i Lucas 2006).

Ten bardzo uproszczony opis udzialu
zmodyfikowanego florigenu w transdukcji
sygnatlu z liScia do wierzchotka wzrostu, do-
tyczacego zakwitania, pozostawia jeszcze
wiele zagadnien do wyjasnienia, np. jaki jest
mechanizm przedostawania sie FT do wierz-
chotka wzrostu nie majacego symplastyczne-
go kontaktu z rurka sitowa? Nalezy jednak
podkresli¢, ze powyzsze wyniki stanowia
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Ryc. 2. Schemat kontrolowanego transportu w
rurce sitowej: wiroida (wRNA) i biatka FT —
produktu ekspresji genu wplywajacego na za-
kwitanie ro$lin, stymulatora kwitnienia o funk-
¢ji florigenu.

WRNA

a — transport FT do wierzchotka wzrostu i blokada
transportu wiroida (wRNA); b — blokada transportu
wRNA do mlodego liScia — akceptora asymilatow;
¢ — transport WRNA do liScia -donora asymilatow;
d — schemat rurki sitowej z komoérka towarzyszaca
z plasmodesma (PD), przez ktora transportowane sa
wWRNA i FT (wg DINGA i wspotaut. 2003, Q1 i wspot-
aut. 2004).

;milowy krok” w kierunku zrozumienia me-
chanizmu zakwitania roslin i roli floemu w
tym procesie.

UDZIAL TKANEK PRZEWODZACYCH W
PRZEKAZYWANIU SYGNALOW O STRESACH

W zwigzku z narazeniem roSlin na czeste
oddzialywanie niekorzystnych warunkow
srodowiska, sa one wyposazone w precyzyj-
nie dzialajacy mechanizm zabezpieczajacy
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je przed ujemnymi skutkami biotycznych
i abiotycznych stresow. Nalezy podkresli¢
ogromna wrazliwo$¢ floemu na stresy. Po
zranieniu tej tkanki moze dochodzi¢ do blo-
kady transportu na skutek produkcji kalozy
czopujacej plytki sitowe, co uniemozliwia
przeptyw (KNOBLAUCH i VAN BEL 1998). Roz-
norodne, niekorzystne warunki powoduja
stres oksydacyjny, w czasie ktorego powsta-
ja wolne rodniki. Wielu biologow stres ten
uwaza za generalna reakcje¢ roSlin na nieko-
rzystne warunki Srodowiska. W rurkach sito-
wych stwierdzono obecno$¢ podstawowych
antyoksydantow likwidujacych szkodliwe
skutki reaktywnych form tlenu (ang. reacti-
ve oxygen species, ROS). Wykryto rowniez
enzymy uczestniczace w ,zmiataniu” wol-
nych rodnikéw: peroksydaze i ponadtlenko-
wa oksydaze, SOD. Ich aktywnoS$¢ wzrasta-
la np. w warunkach stresu suszy. Swiadczy
to o pelnym zabezpieczeniu floemu przed
uszkodzeniami stresem oksydacyjnym. ROS,
wystepujacy w tej tkance, spetnia jednak do-
datkowo pozytywna funkcje — obrone¢ prze-
ciwko patogenom (wirusom i bakteriom)
czesto atakujacym roSliny (WALz i wspolaut.
2002).

Jak juz wspominano, przez tkanki prze-
wodzace transportowane sa rowniez tak
zwane hormony stresowe. Problemy te sa
czeSciowo omowione w pracach przeglado-
wych (SOWINSKI 2003, STARCK 2006a). Nale-
zy jedynie podkresli¢ role tkanek przewo-
dzacych w natychmiastowej reakcji roSliny
na stres, polegajacej na przeprogramowa-
niu przebiegu niektorych proceséw. Spraw-
na sygnalizacja miedzy organami, realizowa-
na przez ksylem i floem, jest wowczas pod-
stawowym warunkiem przetrwania orga-
nizmu. Sygnal o deficycie wody w liSciach
musi by¢ szybko przekazywany do korzeni,
a brak wody w podilozu — z korzeni do li-
Sci. W miare moznoSci korzenie zwickszaja
pobieranie wody z podloza, a liScie zamyka-
ja szparki. Informacja przekazywana do roz-
nych organdéw o zaburzeniach w przebiegu
fotosyntezy, grozacych deficytem substancji
pokarmowych, wymusza w catej roSlinie po-
szukiwanie ,rezerw pokarmowych” (THORPE
i wspotaut. 2005, STARCK 2006a). Lokalny
atak patogenoéw powoduje systemiczne ro-
zeslanie do calej rosliny informacji o groza-
cym niebezpieczenstwie (VAN BEL i GOUPLES
2004). Taka reakcje obserwowano np. po
infekcji liSci tytoniu wirusem mozaiki tyto-
niowej (SHULAEV i wspotaut. 1995). W liSciu
zakazonym wirusem pojawil si¢ kwas sali-

cylowy, ktory systemicznie zostatl przestany
przez tkanki przewodzace do innych czeSci
rosliny, gtownie potozonych powyzej liScia
zainfekowanego. Zranienia tkanek, wynika-
jace z ataku patogenOw czy tez uszkodzefi
mechanicznych, spowodowane wiatrem lub
gradem, wywotluja rowniez szybka reakcje
sygnalowa. Uszkodzony liS¢, np. pomidora,
uruchamia syntez¢ systeminy, polipepty-
du zbudowanego z 18 reszt aminokwasow.
Systemina jest substancja sygnalowa, wyste-
pujaca u pomidoréw i ziemniakOw. Powsta-
je ona w tkankach przewodzacych z pro-
systeminy i przekazuje systemiczny sygnat
o zranieniu. ROwniez kwas jasmonowy jest
w pewnym sensie hormonem stresowym
transportowanym przez floem, informuja-
cym np. o zranieniu (HOWE 2004).

W ramach uruchamiania systemu obron-
nego przeciw patogenom, w ktorym uczest-
nicza tkanki przewodziace, powstaje kwas
jasmonowy, a nastepnie inhibitor prote-
inaz, przeciwdzialajacy rozkladowi biatek
po ataku patogenow (STARCK 2006a). W
doswiadczeniach prowadzonych na tytoniu
(Nicotiana tabacum) wykryto we floemie
proline, ktora jest kluczcowym metabolitem
ochronnym w czasie stresow, gtownie defi-
cytu wody. W jej produkcji posrednio bie-
rze udzial syntetaza glutaminy (GS) (BRUGI-
ERE i wspotaut. 1999).

W czasie stresOw biotycznych, np. in-
wazji mszyc, zranienie floemu grozi, jak juz
wspomniano, wyciekiem soku z rurek sito-
wych. Uszkodzona rurka sitowa jest wow-
czas bardzo szybko czopowana przez bialko
PP2, a po dhuzszym czasie zalewana kaloza.
W tym procesie niezbedna jest obecnos¢
jonow wapnia (WILL i VAN BEL 20006). Jako
reakcja na porazenia réznymi patogenami
w roSlinach stopniowo narasta systemiczna
odpornos$¢ na tego typu stresy (ang. syste-
mic acquired resistance, SAR). Jedna z przy-
czyn wzrostu odpornoSci jest synteza biatek
obronnych, zwanych bialkami zaangazowa-
nymi w obronie przeciw patogenom (ang.
patogenesis related proteins, PR). Zwiazki
wytwarzane w ramach systemicznie nabytej
odpornosci sa to sygnaly chemiczne, trans-
portowane przez floem lub ksylem. Do tych
zwiazkoéw zaliczono rowniez ROS, kwas
salicylowy i pochodne lipidéw. Reasumu-
jac, rola SAR polega na ich transporcie w
czasie stresoOw do oddalonych organéow, w
ktorych uruchamiana jest ekspresja okreslo-
nych genow (VAN BEL i GAUPELS 2004).
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MECHANIZM TRANSPORTU FLOEMOWEGO W SWIETLE ZROZNICOWANYCH JEGO FUNKC]JI

Mechanizm transportu we floemie jest
przedstawiony w pracach przegladowych
(STARCK 2003, MINCHIN i LACOINTE 2005,
THORPE i wspolaut. 2005, VAN BEL i HAFKE
2005). Wickszos¢ biologow hipoteze MUN-
CHA (1930), czyli masowego przeplywu przez
rurki sitowe, uwaza za najlepiej prezentujaca
transport we floemie.

Jednak w Swietle wynikoéw nowych ba-
dan, hipoteza ta wymaga szeregu modyfika-
¢ji. Dotyczy to szczegolnie wyjasnienia nowo
poznanych funkcji floemu, jako magistrali in-
formacgji.

W zalozeniu hipotezy Miincha, niekiedy
porownywanego do przeptywu wody w rze-
ce, wszystkie substancje i jony przemieszcza-
ja sie przez rurki sitowe jako roztwor wod-
ny, przeplywajacy pod ciSnieniem, wynosza-
cym ok. 1 MPa. Minch postulowal, ze sila
motoryczng transportu jest gradient ciSnienia
osmotycznego, powstajacego pomicdzy wyz-
szym ciSnieniem osmotycznym w donorowej
czesci rurki sitowej (zatadunek floemu glow-
nie przez produkty fotosyntezy) a nizszym
— w akceptorowej czeSci, w ktorej odbywa
sie rozladunek floemu. Takim zmianom mu-
sza towarzyszyC roOznice potencjalu wody
(y), uzupetnianej z ksylemu w czeSci dono-
rowej. Rozladunek floemu powoduje obni-
zenie stezenia cukrow w soku rurki sitowe;j,
stad potencjaly wody i osmotyczny wzrastaja
powodujac przeptyw wody z floemu do ksy-
lemu (Ryc. 1). Szybkie zmiany stezenia soku
floemowego, a w konsekwencji, obnizanie
potencjalu osmotycznego jest oparte nie tyl-
ko na zmianach zawartoSci cukrow i innych
zwiazkoéw organicznych, lecz rOwniez jest za-
lezne od obecnoSci jonow, glownie potasu.
W niektorych przypadkach ok. 1/3 wartoSci
potencjalu osmotycznego w soku floemu wy-
nika z obecnosci tego jonu. Nalezy tez pod-
kresli¢c ogromna ich mobilnos¢ pomiedzy flo-
emem i ksylemem.

Hipoteze masowego przeptywu przez sze-
reg lat bardzo ostro krytykowano. Rozbiezne
byly poglady dotyczace droznosci ptytek sito-
wych i zréznicowanej szybkoSci transportu
roznych substancji i jonéw oraz mozliwosci
dwukierunkowego transportu (bazipetalnego
i akropetalnego) w tej samej rurce sitowe;.
Miinch traktowal rurki sitowe jako struktury
hermetyczne, czyli o Scianach nieprzepusz-
czalnych, co stanowi¢ mialo jeden z warun-
kéw utrzymania w nich gradientu ciSnienia
turgorowego.

Wykorzystanie nowych technik badaw-
czych pozwolilo na wyjasnienie szeregu wat-
pliwosci. Jak juz wspominano, ptytka sitowa
jest na tyle drozna, ze umozliwia swobod-
ny przeptyw roztworu (VAN BEL i wspolaut.
2002, vAN BEL i HAFKE 2005). Przycichly
dyskusje na temat mozliwosci dwukierun-
kowego transportu w jednej rurce sitowej,
bowiem badania na ten temat sa metodycz-
nie bardzo trudne. W dyskusji wynikow
doswiadczen HENTONA i wspotaut. (2002)
rozwazana jest mozliwoSC transportu zarOw-
no bazipetalnego, jak i akropetalnego w tej
samej rurce sitowej, ale tylko w warunkach
zmieniajacego si¢ kierunku transportu w tej
samej rurce sitowej na roznych odcinkach
lub przy zmianie kierunku przeptywu w cza-
sie. Na podstawie wynikOw wickszoSci ba-
dan bardziej prawdopodobnym wydaje si¢
jednak, ze dwukierunkowy transport odbywa
si¢ w innych rurkach. W ogromnej wi¢kszo-
Sci przypadkéw przemieszczanie akropetalne
roznych substancji (hormonéw i innych re-
gulatorow wzrostu) oraz jonow odbywa si¢
przez ksylem.

Jak juz wspominano, rurka sitowa nie
tylko nie jest hermetyczna, jak sugerowatl
Miinch, lecz na catej dlugoSci odbywa si¢
swoisty zatadunek i rozladunek, zwany tez
wyciekiem, i odzyskiwaniem substancji i jo-
noéw (VAN BEL i HAFKE 2005). Z takimi moz-
liwoSciami wiaze si¢ tez transport radialny,
warunkujacy aktywnoS¢ kambium i przyrosty
organéw na grubosc.

Nastepna watpliwos¢ utrudniajaca catko-
wita akceptacje hipotezy Miincha, to wyjasnie-
nie czesto obserwowanych roéznic w selek-
tywnym transporcie poszczegoOlnych substan-
cji, w tym gltownie makroczasteczek, biatek i
RNA. Wyniki badan nie zawsze potwierdzaja
poglad, ze makroczasteczki te ,pltyna” razem z
pradem fotoasymilatéow czy innych metaboli-
tow. Pojawiaja si¢ zasadniczej natury pytania,
jak makroczasteczki transportowane sa przez
floem, w jaki sposob rozpoznawane sa przez
komorki czy ponad-komorkowe struktury, w
jaki sposob kierowane sa np. jako sygnaly do
docelowych komoérek bez obawy ,zbtadze-
nia” i trafienia pod nieodpowiedni adres (QI
i wspotaut. 2004). Kolejne pytania to: w jaki
sposob transportowane sa czasteczki sygna-
lowe w przypadku braku ciaglosci sympla-
stcznej np. z merystemu wierzchotkowego
lub w przeciwnym kierunku, w jaki sposob
roSlina zabezpiecza ten organ przed atakiem
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wirusOw i wiroidow oraz przed transportem
szkodliwych substancji (DING i wspoOlaut.
2003)? Juz same pytania nasuwaja wstepna,
logiczna odpowiedz — transport wszystkich
substancji nie moze odbywac si¢ jednakowo,
z biernym przeptywem soku floemu, kontro-
lowanym przez gradient ciSnienia. Musi on
by¢ precyzyjnie nadzorowany przez rosline.
Badania rozprzestrzeniania si¢ wiroidow sa
potwierdzeniem kontrolowanego transpor-
tu we floemie (ZHU i wspoétaut. 2002, QI i
wspotaut. 2004). Jako przyktad mozna podac
systemiczny transport wiroida PSTV (ang. po-
tato spindle tuber viroid), ktory odbywa si¢
we floemie pod nadzorem roSliny. Jest on
regulowany przypuszczalnie poprzez specy-
fike motywow jego RNA. PSTV przemiesz-
czany jest do liSci-donorow fotoasymilatow,
natomiast nie stwierdzono jego transportu
do liSci-akceptorow. Ponadto wiroidy maja
,=zamknieta droge” do generatywnych czesSci
kwiatu: precikow i stupka (Ryc. 2). Sa nato-
miast transportowane do dziatek kielicha.

Zdaniem VAN BEL (2003), transport w rur-
kach sitowych mozna by poréwnac¢ do prze-
pltywu cieczy przez kolumne chromatogra-
ficzna. Niektore substancje transportowane
sa razem z czolem fazy plynnej, a inne osa-
dzaja sie w réznych punktach chromatogra-
mu.

AYRE i wspotaut. (2003) podjeli probe
sprawdzenia, czy istotnie transport réznych
substancji odbywa si¢ jednakowo, czy tez
jest w jakiS sposOb réznicowany przez ro-
Sline. Badania transportu substancji obcych,
czyli nie wystepujacych w roSlinach, prze-
prowadzono na tytoniu. Byly to: galaktinol
(glukozyd galaktozy i mezoinozytolu) oraz
oktopina, niskoczasteczkowa substancja o
masie 246. Nie wystepuje ona w roSlinach,
ale jest obecna w galasach po infekcji przez
Agrobacterium tumefaciens. W doSwiadcze-
niach obie substancje zostaly transgenicznie
zsyntetyzowane w komorkach towarzysza-
cych lisci tytoniu, po wprowadzeniu genow
kodujacych syntazy obu zwiazkéw. Zaréwno
galaktinol, jak i oktopina przemieScily si¢
przez PD do rurek sitowych, gdzie w sposob
czeSciowo selektywny odbywat sie ich trans-
port na duze odlegloSci, co potwierdzono w
dosSwiadczeniach ze szczepieniami, w ktorych
badane substancje przemieszczaty sie¢ pomie-
dzy zrazem i podkladka. Galaktinol jednak w
duzych iloSciach wykrywano na zewnatrz ru-
rek sitowych. Zwiazek ten przemieszczal sie
do sasiadujacych z rurkami sitowymi komo-
rek, gdzie byl wykorzystywany jako substrat

do syntezy oligosacharydow. W konsekwen-
¢ji, tylko male iloSci galaktinolu docieraty
do organow-akceptoréw, by¢ moze na sku-
tek braku specyficznych receptoréw i trans-
porteréw. JednoczeSnie transportowana we
floemie sacharoza byla wydzielana z rurek
sitowych, jednak w duzym stopniu byla po-
nownie odzyskiwana przy udziale transporte-
ra sacharozy. Oktopina przemieszczala si¢ na-
tomiast wraz z masowym przeplywem soku;
stwierdzono jej roztadunek w typowych ak-
ceptorach fotoasymilatow. Waznym wnio-
skiem wyplywajacym z tych doSwiadczen jest
posredni udzial floemu w losach transporto-
wanych substancji, a w konsekwencji, w ich
dystrybucji w roSlinie.

Innym przykladem transportu we flo-
emie ,obcej substancji” jest wspominane juz
fluoryzujace biatko GFP. Wprowadzono go
rowniez transgenicznie, poprzez gen syntazy
GFP, do liSci badanych roslin. Synteza GFP i
w tym przypadku zachodzita w komorkach
towarzyszacych, z ktorych GFP przemieszcza-
o sie przez PD do rurek sitowych. Ta makro-
czasteczka po wlaczeniu sie do strumienia
przemieszczanych substancji, byla transporto-
wana na duze odleglosci i przekazywana do
typowych akceptorow w sposéb powszech-
nie obserwowany dla fotoasymilatow (IMLAU
i wspotaut. 1999). Wykazano transport GFP
do liSci mlodych, bedacych jeszcze akcepto-
rami produktéw fotosyntezy, a nie stwierdza-
no go w liSciach-donorach, do ktorych nie sa
transportowane produkty fotosyntezy (QI i
wspotaut. 2004).

Podsumowujac mechanizm transportu
floemowego nalezy wroci¢ do podstawowe-
g0 pytania, czy wszystkie uzyskane wyniki,
bardzo precyzyjnych, rdéznorodnych badan,
mozna wyjasni¢ przyjmujac podstawowe za-
lozenia hipotezy Miincha? Na jednoznaczna
odpowiedzZ trzeba jeszcze zaczekal. Masowy
przeplyw w rurkach sitowych tylko czescio-
wo wyklucza selektywno$¢ transportu. Stad
wynikaja poszukiwania punktow i mechani-
zmow kontrolnych, umozliwiajacych selekcje
transportowanych substancji bez negowania
masowego przeplywu.

W wickszoSci badan ostatnich lat nielicz-
ne sa poszukiwania odpowiedzi na tak posta-
wione pytanie. W pracach analizujacych po-
prawnos¢ teorii masowego przepltywu MUN-
CHA najczeSciej obliczane sa parametry fizycz-
ne transportu floemowego i prezentowane
modele matematyczne. Brak jest natomiast
rozwazan wiazacych teori¢ przeplywu maso-
wego MUNCHA z wynikami uzyskanymi dzieki
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zastosowaniu metod biologii molekularnej.
Glowna uwaga biologow jest obecnie zwro-
cona na szczegolowe poznanie mechanizmu
selektywnego transportu miedzykomoérkowe-
go oraz zaladunku i roztadunku floemu przez
plazmodesmy. Spetniaja one funkcje ,portie-
ra” nadzorujacego transport. ROznymi meto-
dami wykazano, ze nie wszystkie czasteczki i
jony moga przedostac si¢ do rurek sitowych i
przemiesci¢ na duze odlegtosci do docelowe-
go akceptora (ZAMBRYSKI i CRAWFORD 2000).
Jak juz wspominano, PD s3 na ogoét zamknie-
te i nie otwieraja si¢ dla niektorych, nawet
drobnoczasteczkowych substancji, a jedno-
czeSnie sa ,drozne” dla makroczasteczek. Z
tego wynika, ze masa czasteczki nie jest je-
dynym wskaznikiem dla selektywnej kontroli
transportu do rurki sitowej (IMLAU i wspol-
aut. 1999, DING i wspotaut. 2003). Najwiece;j
jest dowodow na selektywny transport bia-
lek i RNA oraz nukleoprotein (RNP). Nadzor
nad transportem przez PD wynika, miedzy
innymi, z rozpoznawania niejednakowych
motywow charakteryzujacych makroczastecz-
ki. Sa one wynikiem miedzy innymi struk-

tury trzeciorzedowej biatek lub sekwencji
nukleotydow w RNA. Decydujaca role moga
w tym procesie odgrywaé chaperony i tak
zwane biatka dokujace, zlokalizowane w PD
(Qr i wspotaut. 2004). Poza wazna rola, jaka
MP odgrywa w transporcie wirusOw przez
PD, u dyni podobna funkcje spetniaja biatka
CmPP16-1. Wiaza one mRNA, ulatwiajac ich
wnikanie do rurek sitowych.

Reasumujac, we floemie odbywa si¢ ma-
sowy przeplyw soku, ale poprzedzony i za-
konczony selektywna regulacja zatadunku
oraz roztadunku w donorze i docelowym ak-
ceptorze. Mozna przypuszczaé, ze na tym po-
lega nadzor rosliny nad jakoScia, a by¢ moze
rowniez sprawnoS$cia transportu na duze od-
legtosci, zaré6wno substancji pokarmowych,
jak i czasteczek sygnalowych. W najblizszej
przysztoSci mozna oczekiwa¢ wyjasSnienia
mechanizmu zréznicowanego transportu we
floemie.

Anonimowemu Recenzentowi bardzo ser-
decznie dziekuje za cenne uwagi i wnikliwa
analize niniejszej pracy.

THE ROLE OF CONDUCTIVE SYSTEM IN NUTRIENT SUPPLY AND COORDINATION OF PLANT
PROCESSES

Summary

The review presents actual knowledge of the
role of conductive system (phloem and xylem) in
plants. Conductive system transfer organic and in-
organic products of absorbed nutrients and pho-
toassimilates. Far distance transport of water and
ions as well as various metabolites and phytohor-
mones also take plays in the phloem in interaction
with the xylem. Phloem functions as superhigh-
way of information by transporting signalling mol-
ecules (hormones, proteins, mRNAs and not coded
RNAs) to different plant organs. The movement of
these macromolecules from companion cells into
sieve tubes occurs via plasmodesmata and involves

selectively regulated mechanisms. Some proteins
and RNAs in the sieve tubes are non-cell autono-
mous molecules. Therefore it may be concluded
that phloem takes part in long distance commu-
nication between different plant organs. It allows
plant to respond efficiently to ontogenetic chang-
es and external conditions as well as to coordinate
transport and distribution of resources required in
various proportion for growth and development.
It is stressed, that understanding of function of
conductive systems may be relevant for modelling
of carbon partitioning between competing sinks
and finally of plant growth.
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