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FIZJOLOGIA ROSLIN: JAK BYEO WCZORAJ, JAK JEST DZIS, A CO PRZYNIESIE JUTRO?

WPROWADZENIE

Przy tak szeroko zakrojonej problematyce
okreslonej w tytule, nie sposob jest przedsta-
wic catoSciowo fizjologie roslin w ujeciu hi-
storycznym, uwzgledniajac rowniez perspek-
tywy jej dalszego rozwoju. Fizjolog roslin w
chwili obecnej znajduje si¢ pod presja zale-
wu informacgji, prezentowanych w ogromnie;j
liczbie publikacji. Swiadcza o tym nie tylko
Nnowo pojawiajace sie czasopisma na temat
biologii roSlin, lecz rowniez wzrastajaca ich
objetoS¢. Dlatego w niniejszym opracowaniu
przedstawiono jedynie najwazniejsze, lecz
subiektywnie wybrane zagadnienia, charakte-
ryzujace problematyke i osiagniecia poszcze-
g0lnych etapow rozwoju tej dyscypliny.

Fizjologia roslin jest nauka opisujaca
procesy zyciowe. Zgodnie z definicja MAR-
RE (1991), jest to dyscyplina dotyczaca dy-
namicznych badan organizméw roslinnych,
najbardziej zlozonych systemow we wszech-
Swiecie. Jej celem jest nie tylko opis, ale
rowniez wyjasnienie istoty i mechanizmow
przebiegu procesow zyciowych oraz ich in-
tegracji. Bardziej filozoficznie definicje fizjo-
logii roslin przedstawil STEWARD (1971) w
swoim autobiograficznym podsumowaniu
pracy, jako fizjologa roslin. Jest to dlugotrwa-
ta podréz, zmierzajaca do pelnego zrozumie-
nia wszystkich aspektow zycia roSlin. Jako
uzupelnienie tych definicji nalezy dodac, ze
zycie to stan dynamiczny organizmoéw, prze-
jawiajacy sie ich zdolnoScia do odzywiania
sie, rozmnazania, odtwarzania okreSlonych
struktur, reagowania na bodzce, wykonywa-

nia swoistych ruchéw i przystosowania do
zmian w otoczeniu.

W czasie ontogenezy zachodzi wspol-
dzialanie pomiedzy procesami na réznych
poziomach organizacji, od komorki do ca-
tego organizmu. Wzrost i rozwoj roslin to
procesy synchronizowane przez liczne czyn-
niki, regulatory, ktore kontroluja ekspresje
specyficznych genow, jako wynik reakcji na
zmienne warunki, generujace endogenne
i egzogenne sygnaly (PIN i NILSSON 2012).
Pelny obraz funkcjonowania organizmu
uzyskuje si¢ dopiero po zintegrowaniu me-
chanizméw wspoétdziatania poszczegolnych
procesow na wszystkich poziomach organi-
zacji, czyli w ujeciu holistycznym. Te mysl
finezyjnie przedstawili w tytule swojej pracy
GRANIER i TARDIEU (2009): ,Catos¢ jest wiegk-
sza od sumy czeSci”. Genetyka, biochemia
i biologia molekularna rowniez dotycza ba-
dan roéznych aspektéw zycia, ale nie na po-
ziomie holistycznym. Stad, nie tylko trudno
jest okreSli¢ granice pomiedzy tymi dyscy-
plinami, ale dyskusyjna jest celowosc¢ takiego
podziatu. Dlatego zasadnym wydaje si¢ coraz
czeSciej stosowanie zamiast terminu Fizjolo-
gia RoSlin terminu Biologia Roslin, taczace-
go wyzej wymienione dyscypliny. Znalazlo
to wyraz w zmianie tytulow kilku czasopism:
zamiast Annual Review of Plant Physiology
na Annual Review of Plant Biology; inne cza-
sopisma zmienily swa nazwe, np. Functional
of Plant Physiology na Functional of Plant Bi-
ology. Zamiast Federation of European Soci-



570

ZOFIA STARCK

eties of Plant Physiology (FESPP) zmieniono
nazwe na Federation of European Societies
of Plant Biology (FESPB).

Poszukiwanie wyjasnienia podstawowych
mechanizméw funkcjonowania organizmu
roSlinnego spowodowalo koniecznos$¢ pro-
wadzenia badan réwniez na poziomie mole-
kularnym. Biologia roSlin oparta jest na pod-
stawowych wiadomoSciach z genetyki, bio-
chemii oraz botaniki wyjaSniajacej strukture
roslin. Dynamiczny rozwo0j technik badaw-
czych, ktore zostaly zaadaptowane przez bio-
logow pozwolil na skokowy rozwoj biologii,
szczegllnie na poziomie molekularnym, w
wielu przypadkach kosztem badan w aspek-
cie holistycznym. Stad zrodzilo sie zaniepo-
kojenie, a nawet protest fizjologoéw roSlin, z
trudem otrzymujacych finanse na badania.
Przejawilo si¢ to z ogromnym nasileniem po
kongresie FESPP we Florencji w 1996 r. Pre-
zentowano tam bowiem prawie wylacznie
badania z zakresu biochemii i biologii mole-
kularnej. Na szczeScie niebezpieczna domina-
cja biologii molekularnej nad dyscyplinami
zajmujacymi sie fizjologia organizmu roSlin-
nego jest juz za nami. Obecnie kluczowe
osiagniecia na poziomie genetycznym, bio-
chemicznym i molekularnym sa integrowane
z badaniami biologii prowadzonymi na po-
ziomie organizmalnym. Ogromny postep ob-
serwowany w ostatnich latach jest wynikiem
osiagnie¢ w naukach teoretycznych: chemii i
fizyce, oraz wykorzystaniem wnioskow z ba-

dan wykonanych w poprzednich okresach,
przy zastosowaniu mniej precyzyjnej apara-
tury. Stad poglad Huxleya, przewidujacego
ewolucyjne zmiany w biologii, gdy fizycy
i chemicy pomoga biologom ,pozna¢ mo-
lekularna strukture tkanek” (STRYER 1999).
Rozwoj technik badawczych przybliza takie
mozliwosci. Obserwowana integracja nauk
genetyki, biochemii i fizjologii roslin powo-
duje ogromnie rozbudowana wiedz¢ biologii
roSlin, nie do opanowania przez jednego na-
ukowca. Dlatego ukazujace sie¢ w ostatnich
latach publikacje maja kilku, a niekiedy na-
wet kilkunastu autoréw réznych specjalno-
Sci; nazwisko autora integrujacego prezento-
wane wyniki umieszczane jest najczeSciej na
koncowej pozycji autorow.

Rozwoj fizjologii roslin na przelomie XIX
i XX w., nazywany ,zlotym wiekiem biologii”,
odbywat si¢ nie w skali linearnej, lecz loga-
rytmicznej. Wynika to miedzy innymi z ko-
niecznoSci wzrostu produkcji zywnoSci, ma-
jacej na celu wyzywienie w polowie bieza-
cego wieku okoto 9 miliardéw ludnosci. Jest
to obowiazek spoleczenstw, jaki spoczywa
miedzy innymi na biologach i rolnikach. Roz-
wazane sa mozliwosci wzrostu produktyw-
nosSci fotosyntezy i ewentualnie wykorzysta-
nie samych chloroplastow lub fotosystemow
do konwersji energii Swietlnej w energie
chemiczna. Sa to zadania nazywane obecnie
»~obowiazkami biologdw naszej planety”.

KARTKI Z KALENDARZA FIZJOLOGII ROSLIN

W rozwazaniach dotyczacych oceny po-
stecpu wiedzy w fizjologii roSlin KRAMER
(1973) podkreslil, po 40-etnich badaniach,
ze nie mozna zrozumie¢ obecnego stanu
wiedzy bez znajomoSci historii jej rozwoju.
Podobna mysl przekazat LEviTT (1990) tytutu-
jac swoja prace ,Back to the future,” czyli w
tlumaczeniu i rozwinieciu: wro¢my do o0sia-
gnie¢ minionych czasow dla pozytku w przy-
szloSci. Mysli te uzasadniaja celowos¢ przed-
stawienia migawek z historii powstawania
fizjologii roslin (Tabela 1). W publikacjach
opisujacych wyniki badan wykonanych przed
laty znajduje si¢ skarbnica tworczych mysli i
hipotez naukowcow, ktorzy mimo niestycha-
nie prymitywnych warunkéw i narzedzi wy-
konywali gleboko przemySlane eksperymen-
ty. Niektore wnioski Swiadcza o geniuszu
ludzkiego umystu. W innych przypadkach
wnioski nie sa prawdziwe, ale czesto wynika

to z braku wiedzy z innych dzialow nauki,
np. chemii czy fizyki. A oto klasyczny przy-
ktad. Van Helmont (1577-1644) probowat
wyjasni¢ z czego roslina buduje swoje ciato,
czyli czym sie odzywia? W tym celu przez 5
lat obserwowal wzrost galazki wierzby, ktora
przy zakladaniu doswiadczenia wazyta 5 fun-
tow. Sadzonka po posadzeniu w donicy uko-
rzenita si¢. Ziemia byla dokladnie zwazona.
Drzewo starannie podlewano woda deszczo-
wa. Po tym czasie wierzba wytworzyla mase
wynoszaca prawie 170 funtéw, tymczasem
masa gleby zmniejszyla si¢ tylko o 2 uncje.
Van Helmont z tego prawidlowo zalozonego,
pracochtonnego dosSwiadczenia wyciagnal,
jego zdaniem, jednoznaczny wniosek - cialo
wierzby powstato z wody. W tym okresie ni-
komu nie przyszto na mysl, ze powietrze za-
wiera ,pokarm” dla roSlin, ktorym jest dwu-
tlenek wegla.
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Nastepny przyktad prezentuje sposob
uzyskania fundamentalnych informacji z
przemyslanego doswiadczenia. Dotyczy to
badan wykonanych 300 lat temu przez an-
gielskiego duchownego Halesa (1677-1761).
Byl on jednym z pionierow fizjologii roSlin;
po raz pierwszy opisal transport wody w
drewnie pedu gruszy. Juz wtedy okreslit on
wspoldziatanie sity zlokalizowanej w liSciach
(sita od gory), wyciagajacej wode z korzeni
oraz sity w korzeniach, ulatwiajacej transport
wody do wierzchotkowej czeSci drzewa, czy-
li od dotu. W tym doswiadczeniu wykazano
sitle ssaca ulistnionej rosliny.

Jako dowdd, ze nie tylko dzi§ postep w
biologii byl uzalezniony od odkry¢ w che-
mii, Lavoisier w 1777 r. wyjaSnit zjawisko
spalania, porownujac go z oddychaniem u
zwierzat. Priestley (1733-1804) wykazal
jednak, ze roSliny, odwrotnie jak zwierze-
ta, oczyszczaja powietrze, gdyz wydziela-
ja tlen. Jego dosSwiadczenia nie w kazdych
jednak warunkach pozwalaty na wyciagnie-
cie takiego wniosku. Dopiero Ingen Housz
(1730-1799) stwierdzit, ze roSliny wydzie-
laja tlen, czyli ,oczyszczaja, powietrze tyl-
ko na Swietle, a w ciemnoSci wydzielaja
dwutlenek wegla, podobnie jak zwierzeta.
Te wyniki prowadzily do wyjaSnienia, na
czym polega odzywianie roSlin — asymilacja

Tabela 1. Milowe kroki w rozwoju biologii roslin.

dwutlenku wegla zachodzi na Swietle [ba-
dania Senebier (1742-1809)]. De Soussure
(1767-1767) stwierdzil, ze rosliny asymi-
luja dwutlenek wegla, ktory stanowi zro-
dto zwiazkow weglowych; w tym procesie
bierze rowniez udzial woda. W nastepnym
okresie badania nad przebiegiem fotosynte-
zy i oddychaniem stanowily gléwny punkt
zainteresowan biologow roslin. Niemiecki
biolog Sachs (1832-1897) udowodnil, ze
w chloroplastach powstaje skrobia tylko na
Swietle. Zdaniem Sachsa jest to pierwszy
y,dostrzegalny” produkt fotosyntezy.

Wiele lat po wyjasSnieniu, jak roSlina
zdobywa ,pokarmy” do budowy biomasy,
w centrum zainteresowan znalazl si¢ pro-
blem transportu produktéow fotosyntezy.
Niemiecki badacz MUNCH (1930) opracowat
hipoteze masowego przeplywu substancji
pokarmowych w rurkach sitowych, ktora
do dzi§ jest zaakceptowana, cho¢ wymaga
wprowadzenia szeregu modyfikacji (KNo-
BLAUCH i PETERS 2010, KNOBLAUCH i OPARKA
2012). Opis mechanizmu transportu flo-
emowego, opracowany ponad 80 lat temu,
jest dowodem wielkiej intuicji badawczej
jej autora (STARCK 2003, 2008 i tam cyto-
wane prace).

Rozwdj fizjologii roslin koreluje nie tylko
z postepem w chemii i w fizyce, lecz row-

Rok Autor Problematyka
1600  van Helmont Co jest pokarmem dla wzrostu roslin?
1727  Hales Transport wody w roSlinach

1772  Priestley
1779 Ingen-Housz
1804 de Saussure

Rosliny wydzielaja z liSci tlen do atmosfery
Wydzielanie tlenu z liSci zachodzi tylko na Swietle

W procesie fotosyntezy oprocz CO, bierze udziat woda
Skrobia w liSciach tworzy si¢ jedynie na Swietle
Odkrycie zjawiska fotoperiodyzmu

Hipoteza hormonu kwitnienia - florigenu
Technika izotopowa w fotosyntezie

Zjawisko fotoosyntetycznej fosforylacji

Wiazanie dwutlenku wegla w cyklu C,

Model regulacji aktywnoSci genow

Wigzanie dwutlenku wegla w cyklu C,

Stworzenie pierwszego transgenicznego organizmu
Pierwsze proby polowe GMO

Biologiczna rola NO; zwiazek roku

Oznaczenie genomu Arabidopsis thaliana

1862  Sachs
1920 Gardnem i Alard
1929 Lohman Wykrycie roli ATP
1937  Czajtachjjan
1939 Rubid, Hassid, Kamen
1952  Borthwick i Hendricks Wykrycie fitochromow
1953 Watson i Crick Poznanie struktury DNA
1954 Arnon
1959  Decker i Tio Fotooddychanie
Calvin
1961 Jacob i Monad
1970  Hatch i Slack
1973 Chang i Boyer
1985  wielu autorow
1998  Furchgottm, Ignaro, Mudar
2000  zespot naukowcow
2004  Hershko, Ciechanover, Rosa

Rola ubikwinacji w degradacji biatek
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niez z rozwojem techniki (Tabela 1). Nowe
metody badawcze zrewolucjonizowaly moz-
liwoSci pomiarow proceséOw zyciowych, z

ktérych mozna wyciaga¢ poprawne wnioski,
eliminujac artefakty.

REWOLUCJA W BIOLOGII ROSLIN — ROLA NOWYCH TECHNIK BADAWCZYCH

Podstawowa réznica pomiedzy technika-
mi stosowanymi w XX w. i obecnie polega
na mozliwoSci pomiarow roznych procesow
nie tylko bezinwazyjnie, ale rOwniez w na-
turalnych warunkach wzrostu roSlin. Po-
miary moga by¢ wykonane w fitotronie, w
szklarni lub na polu, w tanie. Nie wyklucza
to mozliwoSci zastosowania kontrolowanych
warunkow. W przypadku pomiaru wymia-
ny gazowej zaprogramowanych moze byc
wiele parametrOw: temperatura, natezenie
i spektrum Swiatla, stezenie CO,,wilgotnosc¢
powietrza. Pomiary wykonuje si¢ w bardzo
krotkich okresach, w niektorych przypad-
kach nawet w sekundach. Wyniki sa auto-
matycznie notowane i drukowane, niekiedy
nawet lacznie z obliczeniami statystycznymi.
Tak wielkie ulatwienia oszczedzaja czas eks-

perymentatora. Niestety, niekiedy zdarza sig,
ze ta ,0szczednosS¢” wysitku i czasu nie kore-
luje z koncepcja dosSwiadczen i interpretacja
otrzymanych tabel, pelnych liczb. Obecnie
krytycznie ocenia si¢ ograniczenie badan
do warunkow SciSle kontrolowanych, eli-
minujacych naturalna ich zmiennoS$¢. Coraz
wiecej uwagi przywiazuje sic do prowadze-
nia doSwiadczen w naturalnym Srodowisku.
Dotyczy to przede wszystkim nie tylko nate-
zenia Swiatla, ale rOwniez jego skladu spek-
tralnego, zmieniajacego si¢ w ciagu dnia. W
badaniach hodowlanych odpornosci rosliny
na susze inna bedzie reakcja roSlin na defi-
cyt wody przy pozostalych warunkach opty-
malnych, a inna przy naturalnej zmiennoSci
czynnikow w szklarni lub w polu (ATKINSON
i URWIN 2012).

TECHNIKI MIKROSKOPOWE 1 FLUORESCENCJA

Najlepsze mikroskopy Swietlne daja po-
wickszenia ok. 1000-krotne, co stanowilo
niegdyS wielkie osiagniecie, umozliwiajace
ogladanie struktur komoérkowych o wymia-
rach 0,2u. W latach 1939-1940 skonstruowa-
no mikroskop elektronowy, dajacy powick-
szenia do 100 000 razy. Przed nauka otwo-
rzyly si¢ nowe mozliwosci. Korzystanie z
tego narzedzia jest jednak metoda inwazyjna.
Przygotowanie preparatéow roslinnych do ob-
serwacji w mikroskopie elektronowym wy-
maga ich odwodnienia, co powoduje zmiany
w strukturach komorkowych. Mikroskopem
pozwalajacym na niedestrukcyjne obserwa-
cje zywych komorek i tkanek jest mikroskop
konfokalny, laserowy, skaningowy (ang.
confocal laser scanning microscopy, CLSM)
(KNOBLAUCH i OPARKA 2012; patrz tez Ko-
smos 62/2013 - Mikroskopia Swietina XXI
wieku). W wielu przypadkach preparat trak-
tuje sie substancjami fluoryzujacymi, np. bial-
kiem zielonym (ang. green fluorescent prote-
in, GFP). Pozwala to na zobaczenie nie tylko
struktur znajdujacych si¢ np. w rurkach sito-
wych, ale nawet przeplywu fluoryzujacego
zwiazku. Pierwsze tego typu badania prowa-
dzili OPARKA i wspotaut. (1994) obserwujac u
Arabidopsis przemieszczajacy si¢ przez btony

barwnik, karboksyfluoresceing. Zastosowanie
CLSM i barwnikéw fluorescencyjnych po-
zwolilo na obserwacje przeplywu strumienia
w rurkach sitowych przez pory w plytkach
sitowych (VAN BEL i wspotaut. 2002). Powy-
zej podano przyklad wykorzystania zielonego
biatka, naturalnego zwiazku produkowanego
w meduzach. Ulatwia on §ledzenie transpor-
tu i innych przemian w zywej komorce. W
celu bardziej ,naturalnego” transportu GFP,
transgenicznie modyfikuje si¢ badana rosli-
ne genem gfp. Po jego ekspresji mozliwa
jest obserwacja transportu GFP, imitujace-
go naturalny zwiazek endogenny. W innych,
coraz popularniejszych badaniach wykorzy-
stywane sa pomiary fluorescencji chlorofilu.
W warunkach naturalnych, tylko czeS¢ zaab-
sorbowanej przez chlorofil energii Swietlnej
roSlina wykorzystuje w procesie fotosynte-
zy. Niewielka czeSC energii jest zamieniana
na energi¢ cieplna oraz emitowana w po-
staci promieniowania czerwonego i dalekiej
czerwieni. Jest to fluorescencja chlorofilu.
Pomiar fluorescencji przy pomocy réznego
rodzaju fluorymetréw jest powszechnie wy-
korzystywany nie tylko do oceny sprawnosci
fotosystemow, ale rOwniez jako swego rodza-
ju wskaznik stanu fizjologicznego organizmu
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roslinnego. Ponadto, pomiar fluorescencji
pozwala na przyblizone okreSlenie zawarto-
sci chlorofilu (LICHTENTHALER 1997, KALAJI i
LoBODA 2009, Karajt 2011). Wynika to z fak-
tu, ze proporcja pomiedzy udzialem energii
Swietlnej wykorzystywanej w konwersji na
energie chemiczna w procesie fotosyntezy
a iloScia energii wysylanej w postaci fluore-
scencji ulega zmianie, np. w niekorzystnych
warunkach Ssrodowiska. Po oSwietleniu zmie-
nia sie bowiem przebieg krzywej indukgcji
fluorescencji. W badaniach fizjologii roSlin
nieinwazyjny pomiar fluorescencji pozwala
na okreSlenie aktywnoSci fotosyntetyczne;.
Przy badaniu reakcji roSliny na niekorzystne
warunki Srodowiska fluorescencja jest wskaz-
nikiem reakcji na stres. Ulega ona rdznego
typu zmianom w zaleznoSci od czasu i na-
tezenia stresu. Dotyczy to stresOw termicz-
nych, zaburzen w gospodarce wodnej rosliny
i zanieczyszczen Srodowiska. Zmiany w rosli-

nach pod wplywem stresora mozna wykryc
metoda fluorescencji jeszcze przed widocz-
nymi symptomami uszkodzen (LICHTENTHA-
LER 1997). Uzyskane wyniki nie identyfikuja
jednak charakteru stresu; moga natomiast
by¢ wykorzystywane jako kryteria selekcji w
hodowli roslin. Metoda fluorescencji pozwa-
la ponadto na ocen¢ ogolnego stanu fizjolo-
gicznego ro$lin (warzyw, owocow, kwiatow)
po ich sprzecie (BAKER i ROSENQUIST 2004).

Reasumujac, metoda z zastosowaniem flu-
orescencji jest stosunkowo prosta, szybka i
pozwala na wykonanie pomiarow zaréwno
w roznych warunkach wzrostu roslin: w la-
boratorium, w uprawach pod ostonami, jak i
w warunkach polowych. Obecnie dostepna
jest aparatura umozliwiajaca pomiar fluore-
scencji nie tylko w catych liSciach, lecz na-
wet w poszczegolnych chloroplastach (KALA-
J1 i LoBODA 2009).

IZOTOPY — NARZEDZIE BADAWCZE W BIOLOGII ROSLIN

W potowie XX w. powszechnie wyko-
rzystywana technika w badaniach biologii
roslin byly izotopy stabilne i radioaktywne.
W fizjologii roslin najczeSciej wykorzystywa-
ne sa izotopy radioaktywne: ''C, “C, 32P, ¥°Ca,
3H, stg, 40K, SSS, 57Mn, 6()(:0’72211, 67Cu, YMo. W
badaniach wykorzystywane sa rowniez izo-
topy stabilne np.: *C, BN, 30. W procesie
fotosyntezy znakowano fotoasymilaty. Ro-
Sliny asymilowaty '“CO, lub ''CO,, po czym
Sledzono transport radioaktywnych zwiaz-
koéw w roSlinach, gtéwnie w komorkach mie-
kiszowych i we floemie. Izotopy stanowily
rowniez znacznik w badaniach metabolizmu.
Powszechnie wykorzystywano tez szereg ra-
dioaktywnych makroelementéw i mikroele-

mentéw do badania mineralnego odzywiania.
W ostatnim okresie, w ktorym opracowano
szereg nowych technik, izotopy, jako meto-
dy na ogot inwazyjne i kosztowne, sa w ba-
daniach znacznie mniej stosowane, poniewaz
wymagaja drogiej aparatury i laboratoriow z
zabezpieczeniami przed wplywem promie-
ni jonizujacych, groznych dla zdrowia. Pier-
wiastki o duzej aktywnosci i krotkim okresie
potowicznego rozpadu, np. ''C, sa stosowane
nieinwazyjnie nawet do kilkakrotnego znako-
wania tej samej roSliny. Detektorami radioak-
tywnosci sa réznego typu komory jonizacyj-
ne: liczniki Geigera-Millera, scyntylacyjne i
inne.

WYKORZYSTANIE TRANSFORMACJT GENETYCZNYCH W BADANIACH FIZJOLOGII ROSLIN

Inzynieria genetyczna roSlin zrodzita
sic w oparciu o obserwacje guzowatoSci
korzeni, choroby drzew i krzewow z rodzi-
ny Rosaceae. Bakteria Agrobacterium tume-
faciens, zyjaca w glebie, atakuje korzenie,
wprowadzajac do ich genomu fragment pla-
zmidu DNA. Przez lata biologom nie udawato
sie naSladowac¢ tego powszechnie wystepu-
jacego zjawiska — wlaczenia do genomu ro-
Sliny obcego genu. Pierwsze proby wzrostu
genetycznie modyfikowanych roslin odno-
towano dopiero w 1985 r. (cytowane za LE-

DAKOWICZ 2011) (Tabela 1). W fizjologii ro-
slin nowoczesne badania transformacji gene-
tycznej rozpoczely sie przeszito 15 lat temu.
Stanowia one nowe ,narzedzie” o szerokim
aspekcie zastosowan nie tylko w badaniach
funkcji poszczegolnych genow, lecz rOwniez
aplikacyjne. Transformacje genetyczne sta-
nowia teoretyczne podwaliny powszechnie
uprawianych roSlin genetycznie zmodyfiko-
wanych.

Znane sa rozne metody wprowadzania do
roSliny obcych genow. W niektorych przy-
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padkach wykorzystuje si¢ do tego zabiegu
A. tumefaciens. Odgrywa ona role wekto-
ra, zawierajacego czasteczke pozachromo-
sowego DNA, T-DNA, zwanego plazmidem.
Inna metoda polega na ,wstrzeliwaniu”
do komorek czastek zlota lub wolframu,
pokrytych materialem genetycznym, przy

pomocy  narzedzia  zwanego  armatka.
Dotyczy to wprowadzenia obcego genu z
innego organizmu lub modyfikacji wlasnego
genomu. W wielu przypadkach tego typu
dosSwiadczenia prowadzi sie na mutantach, w
ktorych wyeliminowana jest badana cecha.

STOSOWANIE SPEKTROSKOPII I MAGNETYCZNEGO REZONANSU JADROWEGO W BIOLOGII
ROSLIN

Jadrowy rezonans magnetyczny jest meto-
da nieinwazyjna (ang. nuclear magnetic re-
sonans, NMR). Niektore jadra atomowe (np.
wodor) wykazuja wlasciwy sobie magnetyzm.
Wirujace, dodatnio natadowane protony, wy-
twarzaja moment magnetyczny. Jadra szere-
gu waznych pierwiastkow daja sygnaly NMR
(STRYER 1999) (Tabela 2). Metoda ta jest
wykorzystywana w medycynie. W biologii
roSlin NMR jest stosowany stosunkowo nie-
dawno (STRYER 1999, ROBERTS 2000, BLINGNY
i DOUCE 2001). NMR pozwala na poznanie
atomowej struktury czasteczek. W pewnym
stopniu uzupetnia krystalografie rentgenow-
ska, umozliwia przeSledzenie procesOw me-
tabolicznych. Ponadto, pozwala na okreSle-
nie nie tylko iloSci substancji, lecz rowniez
dynamiki zmian st¢zenia zwigzkOw w czasie
ich biochemicznej przemiany. To nowe na-
rzedzie pozwala tez okresSli¢ szybkoS¢ prze-
ptywu substancji zaro6wno w ksylemie, jak i
we floemie. Przy pomocy NMR wykazano w
hypokotylu racznika (Ricinus conunis) nie-
mal stabilna szybkoS¢ przeplywu substancji
pokarmowych w rurkach sitowych w dzien i
w nocy, lecz zwickszong szybkosS¢ transportu
w ksylemie w ciggu dnia (PEUKE i wspotaut.
2001).

Tabela 2. Jadra atomow dajacych sygnat magne-
tycznego rezonansu jadrowego (NMR) wyko-
rzystywane w badaniach biologicznych.

Wystepowanie w przyrodzie

Jadro (% wagowe w puli pierwiastka)
'H 99,9
*H 0,02
13C 1,1
14N 99,6
15 074
70 0,04
*Na 100,0
Mg 10,0
3P 100,0
»>Cl 75,4
59K 93,1

L. STRYER, Biochemia, PWN 1999.

W podsumowaniu, metoda NMR ma duze,
potencjalne mozliwoSci badania procesow
wzrostu i rozwoju oraz przeptywu substancji
w roslinach. Ponadto, technika NMR moze
by¢ pomocna w badaniach charakteru meta-
bolizmu, bedacego wynikiem naglych zmian
warunkéw Ssrodowiska w roSlinach zmodyfi-
kowanych genetycznie (ROBERTS 2000).

METODY POMIAROW ILOSCIOWYCH HORMONOW W ROSLINACH

Do oznaczania hormonow przez wiele
lat stosowano metod¢ testOw biologicznych.
Jest ona oparta na zalozeniu, ze reakcje bio-
logiczne sa proporcjonalne do st¢zenia hor-
monu w komorce lub tkance. Obecnie, w
Swietle najnowszych badan wiadomo, ze re-
akcja roslin na hormon jest uzalezniona nie
tylko od jego stezenia, lecz rOwniez od obec-
noSci innych regulatorow procesow, etapu
ontogenezy, a nawet warunkow, w jakich
odbywat sie wzrost roslin. Dlatego klasyczne
biotesty sa obecnie metoda mato przydatng.
Inna grupa metod oparta jest na oznacze-

niach chemicznych zawartoSci hormonu w
ekstraktach tkankowych. Czesto stosowana
jest chromatografia lub radiochromatografia.
Ostatnio do oznaczenia zawartoSci hormo-
now stosuje si¢ immunotesty. Podstawa tej
metody jest reakcja organizmu zwierzecego
na okreSlone bialko lub mate czasteczki, je-
§li sa one przylaczone do makroczasteczek,
zwanych antygenami. Podstawa oznaczen jest
reakcja wiazania przeciwciala z antygenem,
czyli z oznaczanym zwiazkiem, np. z ABA.
Jako znacznik stosuje si¢ albo radioaktyw-
ny izotop albo enzym, ktory w potaczeniu z
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substratem daje barwny zwiazek, latwy do
iloSciowego oznaczenia metoda absorbangiji,
na podstawie nat¢zenia barwy. Metoda zna-
na jest pod nazwa ELISA (ang. enzyme linked

immunosorbent assay). Pozwala ona na ozna-
czenia minimalnych iloSci, wynoszacych 10°
g Swiezej masy tkanki.

MECHANIZMY REGULACJI PROCESOW ZYCIOWYCH ROSLIN

Poczatkowo fizjolog szukal odpowiedzi,
czy lub jak wplywa badany czynnik na okre-
Slony proces. Dzi$ interesuje go, jaki jest me-
chanizm przebiegu procesOw i na czym po-
legaja wspotdziatania pomiedzy hormonami i
innymi regulatorami procesOw zyciowych, a
w konsekwencji, procesami, oraz jak roslina
reaguje na ustawicznie zmieniajace si¢ czyn-
niki Srodowiska? Jak reaguja roSliny na kilka
sygnalow wymagajacych niekiedy przeciw-
stawnych zmian w metabolizmie, a w skraj-
nych przypadkach, w przebiegu kilku proce-
sow? Innymi stowy, fizjolog szuka obecnie
odpowiedzi, jaki jest mechanizm regulacji
procesOw i kontroli optymalnego ich prze-
biegu. Tu od razu nasuwa si¢ watpliwosc,
co oznacza optymalny przebieg procesoOw?
Na tak postawione pytanie inna odpowiedz
poda ekolog, fizjolog, a jeszcze inna rolnik,
ktorego celem jest otrzymanie maksymalnego
plonu o dobrej jakosci. Z punktu widzenia fi-

zjologa, ekstremalny rozrost kwiatu kalafiora
czy ogonkow liSciowych selera naciowego i
rabarbaru mozna drastycznie nazwac antro-
popresja lub tagodniej okreslajac, wynaturze-
niem struktury roSliny. A jednak roSlina ,za-
akceptowala” takie zmiany, narzucone przez
hodowce.

Majac na uwadze powyzej przyktadowo
przytoczone pytania, mozna zrozumiec, ze
obecne badania dotycza sposobOw przeka-
zywania informacji pomiedzy strukturami na
wszystkich poziomach organizacji zycia rosli-
ny, a szczegOlnie regulacji ekspresji genow
oraz reakcji na niekorzystne warunki Srodo-
wiska i odpornosci na stresy.

Wieksza niz poprzednio uwage przywia-
zuje si¢ do czynnikow, ktore hamuja reak-
cje lub procesy, np. zakwitanie, synteze lub
transport hormonoéw, stymuluja rozktad sub-
stancji niekorzystnych dla roSliny, badz unie-
mozliwiaja ekspresje niektorych genow.

FUNKCJA SYGNALOW W MECHANIZMACH REGULACJI PROCESOW ZYCIOW YCH

Warunkiem prawidlowej realizacji pro-
cesOw zyciowych jest odbior informacji en-
dogennej (wewnetrznej) lub pochodzacej
ze Srodowiska (informacja zewne¢trzna). W
obu przypadkach sa one odbierane przez
bardzo liczne zwiazki, pelniace funkcje sy-
gnatlowe. RozrOzniane sa sygnaly bliskiego
zasiegu: np. NO, niektore hormony, lub da-
lekiego zasi¢gu: sygnaly elektryczne, kwasy
rybonukleinowe: miRNA (mate RNA) i siR-
NA (mate, interferujace RNA), cukry i wie-
le innych zwiazk6w. Przemieszczane sa one
najczesciej przez floem, rzadziej przez Kksy-
lem. Funkcje sygnalow jako wtornych prze-
kaznikéw odgrywaja tez inne regulatory, np.
kwas salicylowy. Czynnikami sygnatowymi
wewnatrzkomorkowymi moga by¢ czynni-
ki transkrypcyjne. Warunkiem odbioru sy-
gnalu jest potaczenie czasteczki sygnalowe;j
z receptorem. Substancje sygnalowe, w tym
hormony, maja trudne zadanie, polegajace na
odnalezieniu, rozpoznaniu i selektywnym, ale
odwracalnym, przylaczeniem sie¢ do specy-

ficznego receptora. Lokalizacja receptorow w
roznych strukturach komoérkowych wptywa
na ich kompetencje w stosunku do substan-
cji sygnalowej. Rozmieszczenie receptorow
w komorkach jest rézne. Moga to by¢ recep-
tory btonowe lub wewnatrzkomorkowe. Fi-
tochromy i kryptochromy sa specyficznymi
receptorami  biatlkowymi,  absorbujacymi
promienie Swietlne.

Funkcja sygnatow elektrycznych u roslin
do dziS jest stosunkowo mato wyjasniona.
Pod koniec XIX w. po raz pierwszy stwier-
dzono powstawanie u roslin tak zwanego
potencjalu czynnosciowego (ang. action po-
tential, AP) (patrz FROMM i AUTNER 2007). Sy-
gnal elektryczny u mimozy jest zblizony do
analogicznego zjawiska zachodzacego w neu-
ronach. Obecne badania wykazaly, ze wszyst-
kie roSliny posluguja si¢ sygnalami elek-
trycznymi, wplywajacymi na rozne procesy.
Po zranieniu roSliny pojawia si¢ potencjat
zmienny (ang. variation potential, VP). Trans-
misja AP przebiega przez kanaly jonowe,
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glownie wapniowe, zlokalizowane w zylkach
lisci. Oba typy potencjalow elektrycznych
przemieszczaja si¢ na male odlegtosSci przez
plasmodesmy, a nastepnie sa transportowane
do kompleksu komorki towarzyszace-rurki
sitowe. Transport tego typu sygnalow odby-
wa si¢ rowniez przez ksylem z szybkoScia
kilku mm s, czyli znacznie przewyzszajaca
przesylanie sygnalow natury chemicznej. Za-
rowno AP, jak i VP pelnia funkcje przekazu
sygnatu na duze odleglosci, informujac o ko-
niecznosci szybkich reakcji, np. na zranienie,
atak patogenéw lub nieoczekiwane zmiany
warunkow w srodowisku, np. stres deficytu
wody lub pojawienie si¢ w atmosferze tok-
sycznych substancji. Konieczne sa wowczas
szybkie reakcje: zamykanie szparek, regula-
cja ustawienia lub ruchu liSci, obserwowana
np. u mimozy, oraz Wzrost intensywnosci

oddychania na skutek zwickszonego zapo-
trzebowania energetycznego na ATP. W wie-
Iu przypadkach nastepuja zmiany we wlaSci-
wosciach, a nawet w skladzie chemicznym
bton. Z badan FiLEK (1997) wynika, ze stres
termiczny dzialajac nawet tylko na czeS¢ ro-
sliny, powodowal zmiany fal elektrycznych,
rejestrowanych w odlegtych tkankach. Mody-
fikacja wlasciwosci fizyko-chemicznych bton
w organach nie traktowanych niska tempera-
tura moze wiec Swiadczy¢ o udziale zjawisk
elektrycznych w przekazywaniu sygnatu do
odlegtych organoéw. Przypuszczalnie, trans-
misja potencjalu czynnoSciowego jest pierw-
szym sygnalem informujacym o stresie chto-
du. Opisane badania prowadza do wnioskOw
o kluczowej roli zjawisk elektrycznych w ro-
slinach, polegajacej na specyficznym charak-
terze przekazywania informacji (FILEK 1997).

FUNKCJA HORMONOW — STARE WYNIKI W NOWEJ INTERPRETAC]JI

Sygnalizacja hormonalna odgrywa kluczo-
wa role w zyciu ros$lin. Hormony wptywa-
ja nie tylko na wzrost i rozwoj, jak sadzono
jeszcze na poczatku ubieglego stulecia. Obec-
nie nie ma watpliwosci, ze reguluja wszyst-
kie procesy na réznych poziomach organi-
zacji, poczawszy od ekspresji genow, a skon-
czywszy na koordynacji procesOw prowadza-
cych do programowanej $Smierci organizmu
(LEwAK 2012). Obecnie uwage biologow
roSlin przykuwa stosunkowo nowo poznana
funkcja auksyn, szczegolnie ich udzial w sy-
gnalizacji (QUINT i GRAY 2000) oraz w regu-
lacji ekspresji genow. To zjawisko nazywane
jest bezposrednia lub pierwotna reakcja na
auksyne. Odmienna jest funkcja auksyn, przy
ich zwieckszonym stezeniu w korzeniach, w
poréwnaniu z analogicznymi zmianami w pe-
dzie czy organach generatywnych. Przedmio-
tem badan sa obecnie nie tylko geny, ktorych
ekspresja jest indukowana przez auksyny,
ale rowniez funkcje kodowanych przez nie
biatek. Uczestnicza one w procesie wzrostu
wydtuzeniowego korzeni i hypokotyli, w fo-
tomorfogenezie oraz w reakcji na stresy bio-
tyczne i abiotyczne (OSTROWSKI i JAKUBOWSKA
2010). Ponadto, nowe spojrzenie na rol¢ hor-
monow wynika z ich wielorakiej, czyli ple-
jotropowej funkcji. Kazdy hormon wpltywa
na rozne procesy, a w konsekwencji, kazdy
proces jest regulowany przez kilka hormo-
now. Ponadto, funkcja okreslonego hormonu
jest modyfikowana nie tylko przez inne hor-
mony, ale rowniez przez rOzne substancje i

jony. Jako przyklad reakcja roslin na auksy-
ny uzalezniona jest nie tylko (a moze nawet
- nie tyle) od stezenia, ale raczej od obec-
noSci innych hormonéw, etapu ontogenezy
i zmieniajacych sie czynnikOw Srodowiska.
Podstawowym warunkiem pelnego zrozumie-
nia mechanizméw dzialania hormonow s3
obecnie proby wyjasnienia wspotoddzialywa-
nia pomiedzy nimi (ang. cross-talk) i innymi
zwiazkami modyfikujacymi ich funkcje, np.
przez reaktywne formy tlenu (ROS) i reak-
tywne formy azotu (RNS), do ktorych nalezy
tlenek azotu (NO). Auksyny reguluja inicjacje
organOw, natomiast cytokininy - transport
auksyn. Z kolei auksyny hamuja biosynteze
brasinosteroidow (BR), zaliczanych obecnie
do fitohormonow. Auksyny i cytokininy w
wielu przypadkach powoduja przeciwstawne
reakcje roSliny, co nazwano antagonistyczny-
mi interakcjami. Niekiedy cytokininy znosza
nawet sygnalizacje, przekazywana przez au-
ksyny (PERILLI i wspoOtaut. 2010 oraz tam cy-
towane prace).

Gibereliny (GA) sa najliczniejsza grupa
hormonow; jest ich ponad 130, ale fizjolo-
giczna aktywnoS$¢, wedlug wielu autorow,
posiada zaledwie kilka: GA |, GA;, GA, i GA,
GA., GA,, Funkcja pozostalych GA nie jest
dokladnie poznana. Sa one prekursorami
albo produktami katabolizmu GA (MARCINIAK
i wspotaut. 2012a oraz tam cytowane prace).
Gibereliny uczestnicza w regulacji bardzo
roznych procesOw: wzrostu elongacyjnego,
kietkowania nasion, regulacji procesu kwit-
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nienia i wielu innych. Glé6wnym, swoistym
modulatorem w przekazywaniu sygnalow gi-
berelinowych jest biatko DELLA; moze ono
petnic¢ funkcje nie tylko represora, lecz row-
niez aktywatora genow w reakcjach uczestni-
czacych w szlaku giberelinowym. Bialtko DEL-
LA jest obecnie w centrum uwagi biologow
jako wazny czynnik w kontroli homeostazy
roSliny (ACHARD i GENSCHIK 2009, MARCINIAK
i wspotaut. 2012b).

Kwas abscysynowy (ABA) oraz etylen (Et)
i kwas jasmonowy (JA) stanowia grupe hor-
mondéw, w ogromnym uproszczeniu okresla-
na niegdys$ jako inhibitory wzrostu. Poznane
obecnie ich bardzo réznorodne funkcje doty-
cza wielu proceséw, wsrod ktorych dominu-
je przystosowanie do niekorzystnych warun-
kow Srodowiska.

Stosunkowo niedawno, po burzliwych
dyskusjach, do hormonow zaliczano zwiaz-
ki steroidowe, brasinosteroidy. W roSlinach
wykryto je w 70. latach ubieglego wieku.
Wystepuja w bardzo réznych iloSciach, od
nanogramow(w organach wegetatywnych),
prawie do mikrogramow (w pytku kwiato-
wym). BR stymuluja podzialy komorkowe,
roznicowanie tkanek waskularnych, a przede
wszystkim, w interakcji z ABA, zwickszaja
odpornos¢ roSlin na stresy (TAE-WUK i ZHI-
-YONG 2010).

Jasmoniany sa zwiazkami sygnalowymi; w
formie metylowej sa substancjami gazowymi.
W warunkach zagrozenia informuja orga-
nizm o koniecznoS$ci uruchomienia proce-
sOw obrony, czesto kosztem wzrostu. Doty-
czy to réznego typu zranien, skutkow ataku
patogenéw lub roslinozercow (WILMOWICZ i
wspotaut. 2012 oraz tam cytowane prace).
Nastepuje wowczas przestawienie produk-
cji biatek i innych zwiazkow koniecznych
do wzrostu komoérek na réwnie ,kosztowng”
produkcje bialek stresowych i chroniacych
roSliny przed patogenami (ang. patogen re-
lated proteins, PR). Kwas jasmonowy wydaje
sie by¢ ,przetacznikiem” zmian w metaboli-
zmie (FONSECA i wspoétaut. 2009).

Etylen jest substancja gazowa o bardzo
prostej strukturze chemicznej, ale ma donio-
ste funkcje w roSlinach. Jest on syntetyzowa-
ny praktycznie w kazdej tkance. Stosunkowo
niedawno poznano kilka jego bialkowych
receptoréow (ETR), zlokalizowanych w sia-
teczce Srodplazmatycznej. Ekspresje genow
syntezy etylenu reguluja hormony, w tym
auksyny. Etylen poSredniczy w reakcji roslin
na roézne stresy. Hormon ten uwazany jest
za swego rodzaju mediatora pomiedzy in-

formacjami wewnetrznymi i pochodzacymi
ze Srodowiska. Et moduluje wzrost i rozwoj
roSlin w wyniku interakcji z innymi hormo-
nami, metabolitami i sygnalami egzogennymi.
Dokladne zrozumienie znaczenia sygnalizacji
nadawanej przez etylen na poziomie moleku-
larnym i komérkowym moze stanowi¢ nowe
narzedzie, zwiekszajace odpornosS¢ roslin na
niekorzystne i czesto niespodziewane fluktu-
acje warunkow. W przysztoSci moze to byc
wykorzystane w aspekcie wzrostu plonow i
poprawy ich jakosci (YOO i wspotaut. 2005).
W nawiazaniu do omowionej konieczno-
Sci przekazywania sygnalow z duza szybko-
Scia, jak w przypadku sygnalow elektrycz-
nych, nalezy podkresli¢, ze hormony i inne
regulatory procesow, wystepujace w formie
gazowej, rowniez niemal btyskawicznie prze-
kazuja informacje. Sygnaly gazowe docieraja
do oddalonych organow, a nawet do sasiadu-
jacych roSlin. Takimi lotnymi wlasciwosciami
charakteryzuja si¢, poza etylenem i metylowa
forma kwasu jasmonowego, tlenek azotu.
Strigolaktony (SL), pochodne karoteno-
idow, w ostatnich latach dolaczono do listy
hormonéw (MARZEC i MUSZYNSKA 2012, SETO
i wspotaut. 2012). SL sa syntetyzowane w ko-
rzeniach i transportowane do pedu oraz wy-
dzielane do Srodowiska, reguluja wzrost grzy-
boéw mikoryzowych (SETO i wspotaut. 2012).
Odgrywaja tez role w regulacji procesOw
wzrostu i w interakcjach miedzyorganowych
poprzez wspoéldzialanie z innymi hormonami:
ABA i auksyna. ABA jest regulatorem biosyn-
tezy SL. U mutantow z obnizona zawartoScia
ABA, stwierdzono nizsza zawartoS¢ strigolakto-
noéw. Mechanizm tego zjawiska czeka jeszcze
na wyjasnienie (LOPEZ-RAEZ i wspotaut. 2010).
Na szczegolna uwage zastuguje fakt, ze SL ha-
muje wzrost paczkow katowych oraz transport
auksyn, wplywajac na jej biatkowy transporter,
PIN (DURBAK i wspotaut. 2012, MARZEC i MuU-
SZYNSKA 2012). Tymczasem auksyna stymuluje
ekspresje genu warunkujacego syntez¢ SL. Po
dekapitacji roSliny, jak wiadomo od dawna,
obserwowany jest obnizony poziom auksyn.
W konsekwencji powoduje to obnizenie syn-
tezy SL, inhibitora wzrostu paczkow. Takie
zmiany stymuluja wzrost uSpionych paczkoéw
katowych. Z tego wynika, ze zblizyliSmy si¢
do wyjasnienia mechanizmu dominacji wierz-
chotkowej. Polega on na regulacji biosyntezy
SL, miedzy innymi przez zmiany poziomu au-
ksyny. Dlatego po dekapitacji uruchamiany jest
wzrost paczkOw bocznych, powodujac rozkrze-
wianie si¢ pedu, czyli zmian¢ pokroju rosliny.
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Z podsumowania powyzszych rozwazai
wynika, ze interakcja pomiedzy hormonami
polega na ich wzajemnym wplywie na: syn-
teze, transport i indukowane przez hormony
szlaki sygnalowe (DURBAK i wspotaut. 2012).

Kluczowym warunkiem funkcjonowania hor-
monow jest ich odpowiednia (czesto specy-
ficzna) lokalizacja w roSlinie i regulacja cha-
rakteru i aktywnoSci rozwoju roSliny.

ROLA TLENKU AZOTU I REAKTYWNYCH FORM TLENU I AZOTU

Tlenek azotu, nalezacy do reaktywnych
form azotu (ang. relative nitrogen species,
RNs) odgrywa bardzo wazna role u wielu
organizmoOw. Dlatego byl on nazwany ,zwiaz-
kiem 1998 roku”. Obecnie NO jest nadal w
centrum uwagi biologoéw. U czlowieka jest
transmiterem przekazujacym sygnaty w re-
akcjach immunologicznych, w pracy miesni,
serca oraz w regulacji tetniczego ciSnienie
krwi.

Tlenek azotu jest gazem, nalezy do wolnych
rodnikOw. Stanowi on substancje sygnatowa,
przekazujaca informacje pomiedzy organami,
a co ciekawsze, jak juz wspominano, nawet
pomiedzy roSlinami. NO pelni skrajnie rozne
funkcje: ochronna, szczegélnie w warunkach
stresowych lub cytotoksyczna (GNIAZDOWSKA
2004, ROSALES i wspotaut. 2011). Stezenie NO
podlega Scistej regulacji w miejscu jego dziata-
nia, polegajacej na kontroli syntezy oraz usu-
wania NO. Stresy powoduja wzrost stezenia
NO, zmniejsza on bowiem uszkodzenia spo-
wodowane powstawaniem wolnych rodnikow
(GRZEGORZEWSKA 1 wspotaut. 2009). Zwiazek
ten stymuluje wiele procesow: kielkowanie
nasion, jest waznym regulatorem metabolizmu
azotowego, wplywa na aktywnosS¢ reduktazy
azotanowej. Dotyczy to szczegolnie jego roli w
warunkach stresow biotycznych. W interakcji
z etylenem i ABA bierze udzial w inicjowaniu
reakcji obronnej roSlin, zaatakowanych przez

mikroorganizmy. Niektorzy biologowie propo-
nuja, aby zaliczy¢ NO do fitohormonow.

Do nastepnej grupy zwiazkOw o kluczowe;j,
regulacyjnej funkcji, naleza wspominane juz
reaktywne formy tlenu. ROS (ang. relative oxy-
gen species) sa to, oprocz H,0, wolne rodniki:
anionorodnik ponadtlenkowy, tlen singletowy
i rodnik hydroksylowy. Ich produkcja zachodzi
w chloroplastach, mitochondriach, peroksyso-
mach i w Scianie komorkowej. W warunkach
nadmiernej ilosci ROS powoduje niekorzystne
zmiany: utlenianie lipidow, bialek, barwnikow
i DNA'W wielu przypadkach prowadzi to do
dysfunkcji struktur komorkowych (JASPERS i
KANGASJARVI  2010).W  sytuacjach skrajnych
moga powstawa¢ nawet mutacje. Jednak ROS
to zwiazki grozne, lecz konieczne. Stosunkowo
niedawno stwierdzono bowiem ich pozytyw-
ne funkcje. Dlatego roSliny daza do utrzyma-
nia rownowagi pomiedzy ich powstawaniem a
usuwaniem, przez mechanizmy antyoksydacyj-
ne. Pozytywna rola polega na przekazywaniu
sygnalow o niekorzystnych warunkach. Uczest-
nicza one w szeroko pojetej regulacji proce-
sow, wspoldziatajacych z fitohormonami. Po-
nadto, biora udzial w regulacji ekspresji genow
w obronie przeciw patogenom oraz skutkom
stresow biotycznych i abiotycznych. PoSrednio
przekazuja informacje o zbyt silnym nat¢zeniu
oswietlenia, powodujacego fotooksydacje.

LIGAZY UBIKWITYNOWO-BIALKOWE — NOWY SYSTEM SYGNALIZAC]I
WEWNATRZKOMORKOWE]

Jak juz wspomniano, kluczowe cechy me-
chanizmu dzialania fitohormonéw dotycza
sposobu percepcji emitowanych sygnatow.
Postepem w tych badaniach jest poznanie
receptoréw poszczegolnych hormonow i ele-
mentéw szlakOw przekazywania sygnalow.
Dotychczas mato bylo informacji, wyjasniaja-
cych mechanizm regulacji poziomu hormo-
now i czasu trwania ich aktywnoSci.

Istota dzialania szlakOw sygnalizacyjnych
auksyn, giberelin i jasmonianow jest aktywa-

cja ligaz ubikwitynowo-biatkowych. W konse-
kwencji aktywacji odpowiedniej ligazy naste-
puje uruchomienie procesu proteolitycznej
degradacji specyficznych biatek, uczestnicza-
cych w regulacji aktywnoSci genow odpo-
wiedzi na te hormony. W ostatnich latach
stwierdzono w komorkach obecnos$¢ precy-
zyjnie funkcjonujacego systemu okreslajace-
go ,programowana destrukcje bialek”, czyli
czasu ich poltrwania. Nowym osiagnieciem
w fizjologii roslin jest wyjasnienie ogolnych
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zasad mechanizmow degradacji biatek w ko-
morce. Bialka przeznaczone do rozkladu sa
przytaczane do ubikwityny i jako kompleks
sa transportowane do proteasomow. Tam za-
chodzi degradacja ich trzeciorzedowej struk-
tury. Nastepnie, proteazy hydrolizuja tancuch
biatkowy. Uwolnione z biatek aminokwasy
wykorzystywane sa do syntezy innych bia-
lek. W komorkach eukariotycznych roSlin i
zwierzat system ubikwitynowo-proteasomal-
ny (UPS) gra role sygnalizacji wewnatrzko-
morkowej; jest on odpowiedzialny za degra-
dacje bialek. Proteolityczny rozklad bialek
zostal ostatnio uznany za centralny problem
w badaniach biologicznych. W 2004 r. A.
Hershko, A. Ciechanower i I. Rose otrzymali

nagrode Nobla w dziedzinie chemii za pio-
nierskie prace dotyczace ubikwitynacji bia-
ek (GRZELAKOWSKA-SZTABERT 2005, NANDI i
wspotaut. 2006, BARTEL i CITOVSKY 2012). O
specyficznoSci UPS decyduja ligazy ubikwi-
tynowo-biatkowe, ktorych glowna funkcja
polega na rozpoznawaniu i wiazaniu biatko-
wego substratu przeznaczonego do degrada-
¢ji i przeniesieniu go na bialko znacznikowe,
ubikwityne. Do funkcji UPS nalezy tez regu-
lacja biosyntezy, transportu i percepcji hor-
monow. Stanowi to bezpoSredni mechanizm
kontroli wielkoSci i czasu trwania sygnalow
hormonalnych (MARCINIAK i wspotaut. 2010
oraz tam cytowane prace, KELLEY i ESTELLE
2012).

FOTOSYNTEZA, FOTOODDYCHANIE, ODDYCHANIE I TRANSPORT ASYMILATOW — PROCESY
DETERMINUJACE PLON

W ostatnich latach kluczowym zagadnie-
niem w fizjologii roslin, w znaczeniu aplika-
cyjnym, jest wyjaSnienie, w jaki sposob moz-
na zwigkszy¢ produkcje fotosyntetyczna. Jest
ona wynikiem asymilacji dwutlenku wegla
brutto i strat zwiazkow weglowych w pro-
cesie oddychania i fotooddychania. Udzial
strat dwutlenku wegla w wyniku oddychania
w ciagu doby wynosi przecietnie 30-50% za-
symilowanego dwutlenku wegla. W bilansie
rocznym drzew, moga one dochodzi¢ nawet
do 70%. Intensywny wzrost zarOwno orga-
now wegetatywnych, jak i reproduktywnych
jest bardzo energochlonny. Wysokie tez sa
koszty energetyczne tak zwanego oddycha-
nia bytowego (ang. maintenance), warunku-
jacego utrzymanie homeostazy organizmu:
utrzymanie struktur komorkowych, ich od-
nowa i synteza nowych, reakcje obronne.
Energochtonne sa tez procesy pobierania
jonow i ich metabolizmu oraz transport roz-
nego typu zwiazkow. Ze wzgledu na funkcje
procesu oddychania, w pracach hodowla-
nych dyskusyjna jest celowoS¢ zmniejszenia
jego intensywnosci. Badania majace na celu
zwickszenie produktywnosci fotosyntezy po-
winny by¢ poprzedzone modelowaniem ma-
tematycznym (PIETKIEWICZ i PALA 2002). Ich
celem jest miedzy innymi okreSlenie teore-
tycznie obliczonych maksymalnych wartoSci
poszczegolnych reakcji i procesow. Dotyczy
to np. aktywnoSci bifunkcjonalnego enzymu
Rubisko-karboksylazy i oksygenazy RuBP, w
roznych warunkach Srodowiska. Wazne zna-
czenie ma roéwniez obliczenie maksymalnych
wartoSci wspotczynnika wykorzystania przez

roSliny energii Swietlnej u roslin z typem fo-
tosyntezy C, i C, oraz minimalnej wielkosci
strat dwutlenku wegla w procesach oddycha-
nia i fotooddychania, niepowodujacych jesz-
cze zaburzen w przebiegu procesow. Wiaze
si¢ to z poznaniem czynnikéw stymulujacych
i ograniczajacych powyzsze reakcje i pro-
cesy (ZHU i wspotaut. 2004, 2010 oraz tam
cytowane prace, SUN i wspotaut. 2009). Ana-
lizujac perspektywy wzrostu produkcji foto-
syntetycznej roslin C; i C, nalezy sprecyzo-
wac mozliwosci ich adaptacji i aklimatyzacji
do zmiennych warunkéw atmosferycznych.
WiegkszoS¢ ponizej opisanych procesow do-
tyczy roSlin C, klimatu umiarkowanego, z
przerwa w aktywnej wegetacji w ciagu roku,
wynikajaca z okresu zimowego. Rosliny C,
sa przystosowane do stosunkowo wysokiego
natezenia Swiatla i do wysokiej temperatury.
Sa one bardzo wrazliwe na ocienienie i chlo-
dy. W warunkach optymalnych dla tej grupy
roSlin charakteryzuja si¢ wieksza intensywno-
Scia fotosyntezy, brakiem lub zredukowanym
do minimum fotooddychaniem, a w konse-
kwencji, wigksza od roslin C, produktywno-
Scia. Jednak przykladem odmiennych reakcji,
czyli zréznicowania powyzej wymienionych
wrazliwosci, jest Miscanthus, roslina C,, kto-
ra w duzym stopniu przystosowala sie do
klimatu w Polsce, produkujac wysokie plo-
ny biomasy. Rosliny trzeciego typu, metabo-
lizmu kwasowego, zwanego w skrocie CAM
(ang. crassulacean acid metabolism), zaadap-
towaly sie do klimatu goracego i suchego.
Do perfekcji przystosowane sa do oszczednej
gospodarki wodnej. W klimacie umiarkowa-
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nym uprawia si¢ je w szklarniach i namio-
tach foliowych.

Uwzgledniajac konieczno$¢ wzrostu glo-
balnej produkgji fotosyntetycznej, w centrum
uwagi biologéw roslin sa badania oceniajace
mozliwosci wzrostu produktywnosci roslin
(MAURINO i WEBER 2013); analizowana jest
celowos¢ przenoszenia niektorych genow ro-
slin C, do genomu roslin C,. Dotyczy to nie
tylko fotoocldychama ale rowmez mozliwo-
Sci koncentracji dwutlenku wegla wewnatrz
chloroplastow i szeregu zmian anatomicz-
nych liSci. Liczne modyfikacje w genomie
roslin C, wydaja si¢ by¢ malo realne. Obiecu-
jace natomiast sa proby integracji czynnikow
powodujacych wysoka wydajnos¢ mechani-
zmu asymilacji dwutlenku wegla z cyjano-
bakterii do chloroplastow roSlin C, poprzez
transformacje genomowa. Jedna z mozhwych
modyfikacji pszenicy i ryzu na drodze inzy-
nierii genetycznej jest wprowadzenie do ich
chloroplastow bardzo wydajnego mechani-
zmu zageszczanie dwutlenku wegla. Wazne
moze byC przeniesienie transportera dwu-
weglanu z cyjanobakterii do chloroplastu
rosliny uprawnej. Nasladujac strategie roslin
transgenicznych mozna wykorzysta¢ cyjani-
bakterie do usprawnienia wydajnosci wyko-
rzystania wody (ang. water use efficiency,
WUE) (PRICE i wspotaut. 2013).

Glowne wysitki, zmierzajace do zwieck-
szenia wydajnosci fotosyntezy, koncentru-
ja sic wokol prob zwickszenia aktywnoSci
Rubisko jako karboksylazy. W wielu przy-
padkach liczne proby takich transformacji
jadrowych, nie dawaly pozytywnych rezul-
tatow. Sukcesem zakoficzyly si¢ natomiast
modyfikacje wiekszych jednostek tego en-
zymu. W tej serii badan stwierdzono waz-
na role wspoldziatajacych biatek z aktywa-
za Rubisko. Inne, bioinzynieryjne dzialania
majace na celu wzrost aktywnosSci Rubisko,
wymagaja modyfikacji syntezy i degradacji
inhibitorow tego enzymu (PARRY i wspol-
aut. 2013). Roznorodnos¢ mechanizmow
asymilacji dwutlenku wegla w naturze jest
zadziwiajaca. U roSlin C, (tytoniu i selera)
stwierdzono, ze ogonki llsc1owe i todyga,
posiadaja duze iloSci chloroplasow i asy-
miluja dwutlenek wegla z intensywnoScia
podobng do roslin C,. Ponadto, u tych ga-
tunkOow stwierdzono ciemniowa asymilacje
CO,, zlokalizowana w korzeniach Powsta-
jace zwiazki organiczne przemieszczane sa
przez ksylem do czeSci nadziemnej (His-
BERD i QUICK 2002). Duza wage do tego
typu asymilacji dwutlenku wegla przywia-
zywal KURSANOW (1984); wyniki te zostaly
jednak zapomniane.

FOTOODDYCHANIE

Przetomem w pogladach dotyczacych wy-
miany gazowej u roSlin bylo odkrycie foto-
oddychania przez Deckera w 1959 r. Jest to
proces, w wyniku ktorego roslina wydziela
dwutlenek wegla, podobnie jak w procesie
oddychania, jednak bez produkcji energii,
akumulowanej w ATP (STrRzZAtKA 2012). Po-
glady na temat roli fotooddychania sa do dzi$
bardzo rozbiezne (SUN i wspotaut. 2009 oraz
tam cytowane prace). Nawet na poczatku
XXI w. niektorzy autorzy traktuja ten proces
jako rozrzutny, powodujacy tylko niekorzyst-
ne dla roSlin straty CO,, wynoszace przeciet-
nie co najmniej 30% zasymilowanego wegla.
Jako argument zbednoSci tego procesu przy-
taczane sa obserwacje, ze u roSlin z typem
fotosyntezy C,, praktycznie nie stwierdza si¢
fotooddychania lub tylko jego Sladowa inten-
sywnoS¢. W innych badaniach, prowadzacych
do podobnych wnioskOw wykazano, ze mu-
tanty roslin C, u ktorych nie stwierdzano fo-
tooddychania, rozw11aly siec normalnie. Tego
typu poglady, prowadza do wniosku o celo-

wosci wyeliminowania w hodowli u roSlin
C, procesu fotooddychania lub obnizenia go
do minimalnych wartoSci. Tymczasem ALIY-
EV (2012), badajac rézne genotypy pszenicy
i soi, uprawiane w warunkach optymalnej
architekturze tanu, charakteryzujace si¢ wy-
soka lub niska produktywnoscia fotosyntezy,
a w konsekwencji rozna wielkoScia plonu,
doszedt do odmiennych wnioskow. RoSliny
z wysoka produktywnoScia charakteryzowaty
siec rOwniez wysoka intensywnoScia fotood-
dychania. U genotypow charakteryzujacych
si¢ mniejsza produktywnoscia i nizszym plo-
nem, oba badane procesy byly mniej inten-
sywne. 7Z tego wynika wniosek, ze proces
fotooddychania u roslin C, peini wazna funk-
cje fizjologiczna, nie koniecznie korelujaca z
niskim plonowaniem roS$lin; tym niemniej, u
tych kontrastowo roznych odmian udziat fo-
tooddychania wynosit 28-35% produktow fo-
tosyntezy.

Podsumowujac obecne poglady dotycza-
ce funkcji fotooddychania, nie wydaje si¢
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prawdopodobne, aby proces, ktory przetrwat
ewolucyjne doskonalenie procesow zycio-
wych nie odgrywal waznej, fizjologicznej
funkgcji. Do takich wnioskow prowadza licz-
ne badania ostatnich lat. Wielorako$¢ reakgji
biochemicznych i ich produktéw w proce-
sie fotooddychania nazwano ,dyspozytornia
metabolitow”. Proces ten dotyczy bowiem
bioenergetyki roSlin, metabolizmu wegla i
azotu oraz oddychania (PETERHANSEN i MAURI-
NO 2011). W komorkach fotosyntetyzujacych
fotooddychanie jest glownym donorem me-
tabolicznego H,O, (PETERHANSEN i MAURINO

2011), ktéry odgrywa kluczowa role w ho-
meostazie redoks. Ponadto, fotooddychanie
ulatwia reakcje obronne (FOYER i wspotaut.
2009); jest donorem glutaminy, kwasu gam-
ma-glutarowego, glicyny i seryny, waznych
substratOw do syntezy hormonow i biatek. W
warunkach bardzo intensywnego oSwietlenia
fotooddychanie likwiduje nadmierna iloS¢
energii, zabezpieczajac rosliny przed chro-
niczna fotoinhibicja (ALIYEV 2012). Ponadto,
fotooddychanie uczestniczy w metabolizmie
azotu (PETERHANSEN i MAURINO 2011).

PERSPEKTYWY ZWIEKSZENIA PRODUKTYWNOSCI FOTOSYNTEZY PRZY WZRASTAJACYM
STEZENIU DWUTLENKU WEGLA W ATMOSFERZE

Stezenie dwutlenku wegla w atmosferze
systematycznie wzrasta, co teoretycznie stwa-
rza mozliwoSci zwiekszenia intensywnosci
fotosyntezy. Wyniki sa jednak niejednoznacz-
ne. Dlatego toczy si¢ kontrowersyjna dysku-
sja, czy i w jakich warunkach zwickszone
stezenie CO, w atmosferze stwarza szanse
wzrostu intensywnoSci fotosyntezy, a w kon-
sekwencji, wielkoSci plonu? Podstawowym
warunkiem takiej reakcji jest optymalne za-
opatrzenie ro$lin w niezbedne skladniki mi-
neralne. Niewatpliwie w warunkach podwyz-
szonego stezenia CO, wzrasta aktywnoS¢ Ru-
bisko jako karboksylazy, przy jednoczesnym
obnizeniu jej aktywnoSci jako oksygenazy.
Roéznice w wykorzystaniu wzrastajacego ste-
zenia dwutlenku wegla pomiedzy roslinami
C,i C, stopniowo maleja na skutek obnizo-
nej intensywnos¢ fotooddychania u roslin
C, (ZHU i wspolaut. 2008). Przy zwickszonym
stezeniu CO, najwickszy wzrost intensywno-
Sci fotosyntezy obserwuje si¢ w poczatko-
wym okresie. Zwykle po kilku dniach i dhuz-
szym czasie, intensywnosSc¢ fotosyntezy nawet
obniza si¢ (BLOOM i wspoétaut. 2010).

Rozwazajac celowoS¢ obnizenia strat we-
gla w procesach oddychania, nalezy zazna-
czy¢, ze sama natura stwarza warunki obni-
zajace takie straty. RoSliny C,, np. ryz, sto-
necznik i pszenica, dysponuja specyficznym
mechanizmem  ulatwiajacym  reasymilacje
wydzielanego w czasie oddychania i foto-
odddychania dwutlenku wegla. Polega on na
zmniejszeniu dyfuzji tego gazu do atmosfe-
ry (BUsCH i wspotaut. 2013). Blokowane jest
wydzielanie dwutlenku wegla do miedzyko-
morkowej przestrzeni powietrznej. W takiej
sytuacji CO, jest natychmiast reasymilowany.
Chloroplasty produkuja specyficzne struktu-
ry, ,pulapki” dla CO,, nazwane stromule, w
ktorych zlokalizowany jest enzym Rubisko,
asymilujacy wydzielany dwutlenek wegla. W
efekcie reasymilacja tego gazu wydzielanego
w procesie fotooddychania wynosi u ryzu i
stonecznika okolo 15%, a u pszenicy nawet
ok. 50%. Podobnego typu reasymilacje dwu-
tlenku wegla stwierdzono w stragkach grochu
intensywnie asymilujacego dwutlenek wegla
(Nalborczyk dane niepublikowane).

WYDAJNOSC ENERGETYCZNA PROCESU FOTOSYNTEZY

Nastepnym problemem, wymagajacym
szczegOlowych badan sa mozliwosci zwick-
szenia stosunkowo niskiej konwersji za-
absorbowanej przez chloroplasty energii
Swietlnej w energi¢ chemiczna, akumulo-
wana w biomasie. Maksymalna wartoS¢ tego
wspotczynnika, przy 380 ppm CO, w atmos-
ferze i 30° C wynosi 4,6% u roSlin z typem
fotosyntezy C,, a 6% u roslin C, (LONG i

wspotaut. 2006). Sa to warto$ci okreSlajace
teoretyczny limit konwersji energii Swietl-
nej w energic zakumulowana w produktach
fotosyntezy (ZHU i wspotaut. 2008, 2010). W
naturalnych warunkach, odbiegajacych od
optymalnych, wartoSci te sa jeszcze nizsze.
Prawidlowe odzywianie mineralne, szczegol-
nie azotem, umozliwia uzyskanie wydajnosci
konwersji energii Swietlnej na nieco wyz-
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szym poziomie. RoOwniez optymalna archi-
tektura tanu powoduje wydajniejsze wyko-

rzystywanie energii Swietlnej w fotosyntezie
(STARCK 2012).

KONCEPCJA ZBUDOWANIA SZTUCZNEGO LISCIA

Nasladowanie unikalnej zdolnoSci liScia
do konwersji energii slonecznej w energie
chemiczng jest od dawna marzeniem biolo-
gow. W ostatnich latach zaczynaja sie one
spelnia¢. Zbudowanie sztucznego liScia, wy-
korzystujacego energi¢ stoneczna do produk-
¢ji wodoru, bytoby milowym krokiem do za-
zegnania kryzysu energetycznego na Swiecie.
Warto bowiem uswiadomic sobie, ze Slonce
w ciagu jednej godziny emituje na Ziemie
wiecej energii, niz ludzkoS¢ zuzywa jej przez
caly rok (REGALADO 2010).

Badania biologow zmierzajace do skon-
struowania sztucznego liScia prowadzone s3
w USA, Japonii i Szwecji. Projektowana jest
konstrukcja z cieniutenkich nanodrutow
krzemowych, absorbujacych energi¢ stonecz-
na (fotony), wykorzystywana do rozkladu
wody i produkcji wodoru, paliwa przysztosSci.
Ten proces mogliby sie odbywac przy udziale

kolektora w obecnoSci elektrolizera, wyko-
rzystujacego energie elektronow do rozktadu
wody, przy udziale odpowiedniego kataliza-
tora, np. bardzo drogiej platyny. Wspotdzia-
fanie tych dwoch elementow jest nastepuja-
ce: kolektor zamienia energie stoneczna na
elektryczna, a elektrolizer wykorzystuje ja do
rozszczepienia wody, powodujac produkcje
wodoru. Problem utrudniajacy obecnie wy-
korzystywanie tego typu sztucznego liScia w
praktyce wynika z trudnoSci doboru tanich
katalizatorOw. SprawnoS¢ konwersji energii
Swietlnej w chemiczna w takim sztucznym
liSciu wynositaby okoto 7%, czyli niewie-
le przewyzszalaby analogiczna wydajnosc
w lisciu roslin C, (REGALADO 2010). Nieda-
leka przysztos¢ pokaze, kiedy Swiat bedzie
korzystal z wodoru uzyskanego z rozszcze-
pienia wody, przy udziale energii slonecznej
jako paliwa.

W JAKIM STOPNIU PROCESY FOTOSYNTEZY I ODDYCHANIA ORAZ TRANSPORT I
DYSTRYBUCJA FOTOASYMILATOW DETERMINUJA PLON?

Wytwarzanie biomasy jest niewatpliwie
skorelowane z globalna produkcja fotosynte-
tyczna. Nalezy jednak zaznaczyC, ze w wielu
przypadkach te zaleznoSci nie sa poprawnie
obliczane. PorOwnywana jest bowiem nie su-
maryczna produkcja calej rosliny, lecz inten-
sywnos¢ fotosyntezy netto fragmentu wybra-
nego liscia, ktory jej nie charakteryzuje. Przy
ocenie wspotzaleznoSci pomiedzy fotosynte-
za i wielkoScia plonu biomasy konieczne jest
przeprowadzenie bilansu wegla, czyli stosun-
ku wielkoSci asymilacji dwutlenku wegla i
jego strat w wyniku oddychania w ciagu ca-
tej doby i fotooddychania, podczas dnia. W
tym bilansie niezbedna jest znajomoS¢ wiel-
kosci strat wegla w procesie calodobowego
oddychania organé6w heterotroficznych.

Przy oznaczaniu sumarycznej asymilacji
calej rosliny nalezy uwzgledni¢ asymilacje
dwutlenku wegla liSci i pozostatych zielo-
nych organow. U zb0z w fazie generatywnej
na szczegolne podkresSlenie zastluguje fakt
niejednakowego udzialu poszczegdlnych or-
ganow w sumarycznej fotosyntezie. NALBOR-
CzZYK i SowA (2001) przedstawili trzy typy
udziatlu produkcji fotosyntetycznej u zbo0z; sa

to: typ liSciowy, Zdzbtowy i liSciowo-klosowy.
Pszenica i jeczmien produkuja najwiecej fo-
toasymilatow w liSciach, przy stosunkowo
matym ich udziale u zyta, u ktérego waznym
donorem produktéw fotosyntezy sa pochwy
lisSciowe i zdzbto. Z kolei u owsa dominuje
udziat fotosyntezy klosa.

Kluczowa role w zaleznoSci pomiedzy fo-
tosynteza a wielkoScia plonu rolniczego od-
grywa transport substancji pokarmowych i
ich dystrybucja w roslinie (REYNOLDS i wspot-
aut. 2009). Sumaryczna produkcja biomasy
nie zawsze koreluje z plonem. Zalezy on od
wielu czynnikow zakodowanych w genomie,
lecz modyfikowanych przez warunki Sro-
dowiska. Czesto determinuja one stosunek
masy organu stanowiacego plon do biomasy
calej rosliny. W opinii wielu autoréw aktyw-
no$¢ akceptorow fotoasymilatow stymuluje
produktywnos¢ fotosyntezy. ZaleznoSci te sa
jednak ztozone i nawet z najnowszych badan
wyciagane sa rozbiezne wnioski. W warun-
kach optymalnych dla fotosyntezy wielkoS¢
zapotrzebowania akceptorow na fotoasymila-
ty na ogot nie wptywa lub nieznacznie mody-
fikuje jej intensywnoS¢. Tymczasem w przy-
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padku ograniczenia wzrostu z powodu ni-
skiej produkgcji fotosyntetycznej (ang. source
limiting), czyli gdy zapotrzebowanie na foto-
asymilaty przewyzsza zaopatrzenie, akceptory
moga modyfikowa¢ poziom asymilacji dwu-
tlenku wegla (STARCK 2003, 2009). W warun-
kach naturalnych optymalna dla rosliny dys-
trybucja zapewnia homeostaze organizmu.
Priorytet w zaopatrzeniu wynika bowiem z
fizjologicznej funkcji okreSlonego organu,
zmiennej w ontogenezie rosliny i w réznych
warunkach Srodowiska. Regulacja poziomu
zaopatrzenia poszczegllnych organow-ak-
ceptorow jest procesem bardzo ztozonym.
Uczestnicza w nim hormony i inne regulatory
proceséw, a w wielu przypadkach, rowniez
sygnaly elektryczne. Kluczowa role odgrywa
tu rowniez sam floem, petniacy funkcje
nie tylko tkanki transportujacej zwiazki
pokarmowe, ale rOwniez odgrywajacej wazna
role w koordynacji procesow w roSlinie.
Dlatego w ostatnim okresie floem nazywany
jest ,magistrala informacji”, czyli tkanka
przekazujaca sygnaly do calego organizmu.
Transport floemowy kontrolowany jest przez
precyzyjnie regulowane wnikanie substancji
przez plasmodesmy do rurek sitowych, a na-
stepnie, przez modyfikowana w réznych wa-
runkach droznoS$¢ plytek sitowych. W prze-
ciwieistwie do pogladow MUNCHA (1930),
transportowane przez rurki sitowe substan-
cje nie tylko przeplywaja bazypetalnie lub
akropetalnie, ale maja mozno$S¢ przemiesz-
czania sie lateralnie w obu kierunkach: do i
z tkanek otaczajacych wiazki sitowe (STARCK
2003, 2008 i tam cytowane prace). O klu-
czowej funkcji floemu Swiadczy wielorakoS¢
substancji przemieszczanych przez rurki sito-
we. Sa to, oprocz substancji pokarmowych,
hormony, niskoczasteczkowe RNA, makro- i
mikroelementy, aminokwasy i biatka, a nawet
kwasy tluszczowe. Ostatnie lata dostarczyly
duzo dowodow na kluczowa funkcje jonow
wapnia w fizjologii floemu. W soku rurek
sitowych wystepuje on w bardzo matych ilo-
Sciach. W wielu przypadkach jon wapnia jest
jednak uwalniany z elementow struktural-
nych floemu, na przyklad w przypadku ko-
niecznoSci zablokowania plytki sitowej. Jon
wapnia uczestniczy w transformacji struktu-
ry specyficznego bialka, forisomu, blokujace-
go te plytki. Po zmianie struktury forisomu
pokrywa on powierzchnie plytki sitowej. Na-
stepuje wowczas bardzo szybkie hamowanie
przeptywu soku floemowego (KNOBLAUCH i
wspolaut. 2012). W taki sposob roslina bro-
ni sie np. przed agresywnymi mszycami, wy-

pijajacymi sok z wnetrza rurki sitowej. Tego
typu blokada transportu jest obserwowana u
roslin bobowatych. U innych gatunkow ro-
slin, w pierwszym okresie, podobnego typu
blokade tworza biatka floemowe PP1 i PP2, a
nastepnie pojawia sie kaloza. Okazuje sie, ze
u dyni, transportujacej do owocOw ogromne
iloSci substancji, wystepuja dwa rodzaje flo-
emu. Rurki sitowe transportujace fotoasymi-
laty i inne zwiazki pokarmowe zlokalizowane
sa w wiazkach sitowo-naczyniowych zloka-
lizowanych na zewnatrz ksylemu. Po zranie-
niu rosliny kaloza blokuje przeplyw soku. W
todydze wystepuje jeszcze inna tkanka prze-
wodzaca nazywana floemem dodatkowym
(lub ekstra), tworzacym anastomozowe, nit-
kowate struktury, przewodzace bardzo licz-
ne biatka, RNA i inne czasteczki sygnalowe,
natomiast tylko znikome iloSci cukru. W tych
rurkach sitowych nie powstaje kaloza, gdyz
musza one by¢ zawsze drozne. Transportuja
one zwiazki przekazujace wazne informacje:
o koniecznoSci uruchomienia reakcji obron-
nych, o ataku patogendéw, czy o innym rodza-
ju zranienia (TURGEON i OPARKA 2010).
Reasumujac rozwazania o mozliwych spo-
sobach zwigkszenia plonowania roslin, nale-

wzrost wykorzystania energii $wietlnej
przy erektoidalnym ustawieniu lisci

wysoka aktywnosé

avv Fofe
'OW 1010as,

i o

stanowigcych plon rolniczy

Fotosynteza i fotooddychanie
Regeneracja RuBP
Aktywnosé Rubisko
Sprawny transport elektronow

Sprawny transport Hamowanie starzenia sie lisci
floemowy i ksylemowy Obnizenie intensywnosci
fotooddychania
Intensywne pobieranie
skladnikoéw mineralnych i wody
Ryc. 1. Warunki usprawnienia procesow

uczestniczacych w produkcji plonu (wg SUN i
wspotaut. 2009, zmieniona).
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zy wymieni¢ nastepujace procesy: modyfika-
cje asymilacji dwutlenku wegla, oddychanie
i transport substancji pokarmowych na duze
odlegtoSci. Warunki optymalizacji powyzej
przedstawionych proceséw (SUN i wspotaut.
2009) zilustrowano na Ryc. 1. Sa to:

— zwigkszenie absorpcji Swiatla przez
chloroplasty;

— wzrost konwersji energii Swietlnej w
energie chemiczna;

— zwickszenie aktywnosSci akceptorow fo-
toasymilatow, stanowiacych plon rolniczy;

— wzrost aktywnoSci fotosyntezy;

— obnizenie intensywnoSci fotooddycha-
nie;

— usprawnienie pobierania skladnikow
mineralnych i wody;

— wzrost odpornoSci na stresy.

PRECYZJA FUNKCJONOWANIA ZINTEGROWANEGO ORGANIZMU ROSLINNEGO
NIEPOSIADAJACEGO UKLADU NERWOWEGO

Powyzsze rozwazania dotyczace funkcjo-
nowania organizmOow roslinnych nasuwaja
podstawowe pytanie, jaki jest mechanizm
pozwalajacy na szybkie i w wigkszoSci przy-
padkow trafne podejmowanie ,decyzji”, czyli
reakcji na otrzymywane, Cz€sto przeciwstaw-
ne sygnaly, niekiedy informujace o zagroze-
niu prawidlowego przebiegu procesow. Taka
sytuacje okreslono jako koniecznos¢ ,zbilan-
sowania ryzyka”, warunku przetrwania jedno-
czeSnie pojawiajacych si¢ kilku stresow.

Czy roSlina jest w stanie ,zapamictac”
odebrana informacje? Wiadomo, ze jest ona
przystosowana do powtarzajacych si¢ zmian
warunkéw: ciemno$é-noc, a nastepnie Swia-
tto-dzien. Ewolucyjnie przystosowala si¢ tez
do zmiennoSci warunkéw w réznych porach
roku. Juz péZznym latem zaczyna przygotowy-
wac sie do zimy. Nasuwa si¢ pytanie, czy sa
to przejawy ,dhugotrwalej pamieci”, czy do-
wod na inteligencje¢ rosliny? (STARCK 2011 i
prace tam cytowane). W takich rozwazaniach
nalezy podac¢ definicje, co to jest inteligen-
cja? Jest to umiejetnosSC trafnego rozwiazy-
wania probleméw, nawet w trudnych wa-
runkach. W naszych organizmach ,siedziba”
inteligencji jest umyst. RoSliny funkcjonuja
bez udziatu umystu (ang. mindless mastery)
(TREWAVAS 2002). Tego typu problemami zaj-
muje si¢ nowa dyscyplina — neurobiologia
roSlin. Autorzy prac dotyczacych neurobio-
logii porOwnuja powyzsze zjawiska z mecha-
nizmem dziatlania ukladu nerwowego. Wiele
jest w systemie nerwowym czlowieka neu-
rotransmiterOw (acetylocholina), efektoréw
(aktyna) oraz zwiazkéw regulujacych synte-
ze przekaznikow nerwowych (kalmodulina),
ktore funkcjonuja rOwniez w roSlinach (STRY-
ER 1999, FROMM i AUTNER 2007 oraz tam cy-
towane prace). W ostatnich latach neurobio-
logia ma coraz wiecej zwolennikow, jak i
przeciwnikoéw, niemogacych si¢ pogodzi¢ z

okreSleniem, ze roSliny to organizmy obda-
rzone inteligencja i posiadajace pamieC. W
odpowiedzi na pytanie, czy zielone rosliny sa
organizmami inteligentnymi TREWAVAS (2002,
2005, 2000) twierdzi, ze zgodnie z definicja,
mozna je za takie uzna¢. W pracach tego au-
tora zamieszczona jest replika na protesty
przeciwnikow pogladu dotyczacego inteli-
gencji roSlin. Obie grupy badaczy poszukuja
jednak dowodoéw bezposrednio potwierdza-
jacych powyzszy, ale odmienny poglad. Po-
Srednio o inteligencji u roSlin moze Swiad-
czyC ogromna precyzja wyboru optymalnej
reakcji na odbierane sygnaly; brakuje jednak
pelnego wyjasnienia mechanizmu wyboru
odpowiedniej ,strategii dzialania”, szczegol-
nie przy jednoczesnym odbiorze przeciw-
stawnych sygnalow. Dotyczy to na przyktad
uszeregowania priorytetu w zaopatrzenie
akceptorow w fotoasymilaty w warunkach
deficytowego poziomu produktOw asymilacji
dwutlenku wegla. RoSlina musi rozprawic si¢
z dylematem, czy wazniejszy jest wowczas
rosnacy lis¢ czy korzefi (STARCK 2009).
Zagadnieniami inteligencji i pamieci u
roslin od szeregu lat zajmuje si¢ zespot Kar-
pinskiego. W ich badaniach wykazano, ze
rosliny wyksztalcily finezyjny mechanizm
pozwalajacy na natychmiastowa reakcje
oraz dlugotrwala aklimatyzacj¢ do zmienia-
jacych sie warunkow Srodowiska. Dotyczy
to np. iloSci i sktadu spektralnego Swiatla
oraz mozliwo$ci reakcji na tego typu zmia-
ny nawet po dluzszym czasie. PodkreSlono
znaczenie nie tylko pamie¢ci dotyczacej ak-
tualnej jakoSci Swiatla, ale rowniez takiej,
ktora uprzednio traktowano roSliny. Wyka-
zano rOwniez mozliwoSci przekazywania
zapamictanych faktow zarOwno pomiedzy
strukturami w komorce, jak i pomiedzy
roznymi organami, np. liS¢mi, ktore byly
poddane réznym warunkom oS$wietlenia.
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Reakcje te sa przekazywane na zasadzie sy-
gnatlow elektrycznych. Ponadto, roSliny za-
pamictuja okresowe zmiany nat¢zenia Swia-
tla i wykorzystuja te informacje do adaptacji
w zmieniajacych si¢ warunkow (KARPINSKI
i wspotaut. 1999). Natychmiastowa aklima-
tyzacje indukowana przez Swiatlo nazwano
komoérkowa pamiecia Swiatla (ang. cellular
light memory). Nadmiar energii wzbudzenia
(ang. excess excitation enery, EEE) uwazany
jest za swego rodzaju stres; jest on natych-
miast zapami¢tywany. Przy nadmiernej ilo-
Sci zaabsorbowanej energii Swietlnej roslina
nie wykorzystuje jej w procesie fotosynte-
zy, lecz do zwickszenia odpornosci organi-
zmu na niekorzystne czynniki Srodowiska.
Ponadto, nast¢puje rozpraszanie energii
cieplnej oraz zmiana fluorescencji chlorofi-
Iu i metabolizmu w stromie chloroplastow.
Wysylane sygnaly redoks informuja o ko-
niecznoSci aklimatyzacji do zmiennych wa-
runkow. Jednogodzinne traktowanie roSliny
Swiatlem bialym, czerwonym lub niebieskim
jest zapamietywane przez nia CcoO najmniej

przez kilka dni (SZECHYNSKA-HEBDA 2010,
KARPINSKI i SZECHYNSKA-HEBDA 2012).

Niektore z powyzszych przyktadow, nazy-
wanych pamiecia, sa opisywane w klasycznej
fizjologii roslin jako przejaw sprawnej akli-
matyzacji czy adaptacji do zmiennych warun-
kow, a w skali dlugiego czasu — jako wynik
zmian w ewolugji.

Powyzsze rozwazania, dotyczace precy-
zyjnego funkcjonowania organizmu roSlinne-
g0 nasuwaja zasadnicze pytanie. Jesli roslina
potrafi wybiera¢ optymalna reakcje na ode-
brany sygnal, zachowujac homeostaze, jaki
jest mechanizm przestawienia organizmu
na nowa strategie, w przypadku modyfika-
¢ji transgenicznych? Czesto indukowane sa
nowe cechy, nie zgodne z naturalnymi wta-
SciwoSciami organizmu. Dotyczy to syntezy
obcych zwiazkOw (na przykiad insuliny), czy
sdeformacji” naturalnych kwiatow kalafiora.
W jaki sposob roslina w takich okoliczno-
Sciach utrzymuje homeostaze calego organi-
zmu? Na odpowiedzi trzeba jeszcze zaczekac.

PERSPEKTYWY ROZWOJU BIOLOGII ROSLIN W NAJBLIZSZYM OKRESIE

W tytule niniejszej pracy postawiono pyta-
nie: ,co przyniesie jutro?”, na ktore chyba nikt
nie potrafi precyzyjnie odpowiedzieC. Rozwoj
nauki jest procesem niejednostajnym i dlate-
go trudno przewidzie¢ najnowsze osiagniecia.
Sa one bowiem nie tylko wynikiem rozwijaja-
cej si¢ techniki, nowych metod, ale rOwniez,
jak to podkreslano, zaleza od geniuszu bada-
czy. Na podstawie analizy rozwoju biologii
w pierwszym dziesiecioleciu XXI w., mozna
jedynie przedstawi¢ prawdopodobne perspek-
tywy rozwoju tej zlozonej dyscypliny. Takie
podejscie dominuje w pogladach wickszosci
autorow zeszytu Kosmosu z 2000 r., zatytuto-
wanego Biologia na przetomie wiekow.

Kluczowymi problemami powinny byc¢
badania zwiazane z likwidacja globalnych
zagrozen, KkoniecznoSci wyzywienia wzra-
stajacej liczby mieszkancow naszego globu,
deficytu energetycznego i wodnego oraz za-
nieczyszczenia Srodowiska. Sugeruje to ko-
nieczno$¢ kontynuowania, a nawet rozsze-
rzenia badan na powyzsze tematy. Dotycza
one: wzrostu produkcji fotosyntetycznej,
wickszego wykorzystania energii sloneczne;j,
ograniczenia chemizacji, w tym Srodowiska
rolniczego, i zwigckszenia odpornosci roSlin
na stresy.

Niedawno rozpoczela sie era biologii
postgenowej. Glowne kierunki zaintereso-
wan jak juz wspominano, koncentruja sie
wokot pytania jak dziala caly organizm? Od-
powiedzi nalezy szuka¢ w nowych uogolnie-
niach, opracowanych na roznych poziomach
organizacji. Takie podejscie spowodowalo
konieczno$¢ systemowego pojmowania dzia-
lalnosci organizmu. Rodzi sie¢ obecnie biolo-
gia systemow, w tym systemOow roslinnych.
Biologia systemu organizmu roSliny opiera
si¢ na przestance, ze zrozumienie istoty funk-
cjonowania organizmu nie moze opieraC si¢
na wylacznym zbadaniu ktoregos z kompo-
nentow roSliny, bez uwzglednienia faktu, ze
jest on zintegrowany w calym organizmie.
Dlatego charakterystyczna cecha przejScia
od klasycznej biologii do biologii systemow
jest analiza zebranych informacji w wielolet-
nich badaniach struktury i funkcji dynamicz-
nych proceséw, oraz ich analiza w oparciu
na matematycznych modelach. Najblizszym
zadaniem biologii systemow jest zintegrowa-
nie wszystkich, w tym rowniez kontrower-
syjnych informacji w zwarta catoSC. Nale-
zy jednak pamie¢tac, ze hipotezy musza byc
ciekawe, a fakty prawdziwe. Wyniki badan
eksperymentalnych musza by¢ zgodne z pre-
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Ryc. 2. Systemy biologiczne wirtualnej rosliny
(wg GUTIERREZ i wspotaut. 2005, zmieniona).

zentowanymi modelami matematycznymi
(JOYARD i McCorMICK 2010). Przy obecnym
stopniu zaawansowania biologii podejmowa-
ne sa proby zintegrowania wiedzy o zywym
organizmie roSlinnym w poszczegolnych dys-
cyplinach tej nauki. Mozna bedzie wowczas
uzyska¢ holistyczny obraz funkcjonowania
systemu roSlinnego. Probe przedstawienia
wirtualnego obrazu systemu roSliny ilustruje
Ryc. 2 (GUTIERREZ i wspoOtaut. 2005). Biologia
systemow jest dyscyplina zmierzajaca do zin-
tegrowania i opisania naturalnych systemow
biologicznych poczynajac od sieci komoérko-
wych do grup organizmow (LEGOCKI 2008).
Nastepnym krokiem w rozwoju biologii
roslin XXI w. jest kontynuacja tworzenia or-
ganizmOw transgenicznych, wykorzystywa-
nych zaréwno w produkcji zywnosSci i paszy
dla zwierzat, jak rOwniez w uzyskiwaniu ro-
slin uzytecznych dla celow gospodarczych,
dla przemystu i w innych dziedzinach. Wy-
niki te, mimo skrajnie roéznych opinii spote-
czenstwa, w najblizszym okresie beda nadal

w centrum uwagi biologow roSlin i rolnic-
twa. Metoda ta moze niestety by¢ wykorzy-
stana w rozny sposob. Mozliwa jest ,produk-
cja organizmow chorobotworczych”, czyli
niestychanie groznej ,broni biologiczne;j”.
Obawy, a nawet zagrozenia stwarza rowniez
postugiwanie sie uktadami potsyntetycznymi
i syntetycznymi genomami. Pojawia si¢ bo-
wiem niepokojace pytanie, czy technologia
syntezy genomow nie moze byc¢ wykorzy-
stana do odtworzenia patogenow (LEGOCKI
2008)? Nalezy jednak z cala stanowczoScia
podkresli¢, ze dalszy rozwoj nauki jest za-
lezny zarowno od odpowiedzialnoSci, jak i
od etyki badaczy. Postep w biologii stworzyt
na tyle duze perspektywy, ze obecnie podej-
mowane s3 wysitki budowy funkcjonujace;j
komorki z syntetyzowanych w laboratorium,
nienaturalnych zwiazkéw chemicznych. Jest
to zadanie nowej dyscypliny Biologii Syn-
tetycznej, z synonimem Bioinzynieria. Ten
termin pojawil si¢ po raz pierwszy w latach
70. ubiegtego wieku. Jej zadaniem jest mie-
dzy innymi synteza nienaturalnych, orga-
nicznych zwiazkéw, ktore miatyby funkcjo-
nowac¢ w zywych, ale sztucznych systemach
(BENNER i SISMOUR 2005). Celem powyzszej
dyscypliny nie jest naSladowanie, czy ulep-
szanie istniejacych systemow naturalnych,
lecz tworzenie nowych, uproszczonych
struktur, wykorzystywanych zaro6wno w ce-
lach poznawczych jak i technologicznych.
Nowopowstajace, nienaturalne uklady bio-
logiczne miatyby z gory zaplanowane cechy
uzytkowe (LEGOCKI 2008). Wyniki takich ba-
dan i mozliwoS¢ ich wykorzystania pokaze
przysztosc.
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FIZJOLOGIA ROSLIN: JAK BYLO WCZORAJ, JAK JEST DZIS, A CO PRZYNIESIE JUTRO?

Streszczenie

Rozwoj fizjologii roSlin przedstawiono w ujeciu
historycznym, prezentujac najwazniejsze, ale subiek-
tywnie wybrane osiagni¢cia. Wynikaja one glownie
z mozliwosci wykorzystania nowych technik, pozwa-
lajacych na prowadzenie badaf metodami nieinwa-
zyjnymi. Na przetomie XX i XXI wieku w centrum

uwagi znajduja si¢ proby wyjaSnienia mechanizmow
regulacji i koordynacji procesow zyciowych na po-
szczegOlnych poziomach organizacji: genetycznym,
molekularnym, organizmalnym, dajacych holistyczny
obraz funkcjonowania roslin. Wynika on z integracji
badan roznych dyscyplin naukowych, sktadajacych sie
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na biologi¢ roSlin. Wyjasniane sa zagadnienia przeka-
zywania i odbioru sygnaléw. W mechanizmach regu-
lacji procesow zyciowych kluczowa role odgrywaja
fitohormony z funkcja plejotropowa. Wspotdziataja
one z licznymi regulatorami proceséw zyciowych, w
tym z tlenkiem azotu (NO) i reaktywnymi formami
tlenu (ROS). Stwierdzono precyzyjnie funkcjonuja-
cy system ligaz ubikwitynowo-biatkowych, uczest-
niczacy miedzy innymi w degradacji biologicznie
zbednych, w danym okresie, lub zdenaturowanych
biatek. Ponadto przedyskutowano badania dotyczace
perspektyw wzrostu aktywno$ci i produktywnosci
fotosyntezy. Optymalna dystrybucja fotoasymilatow

i zwiazkow sygnatowych, z udzialem ksylemu i flo-
emu, zapewnia zaopatrzenie akceptorow w zwiazki
pokarmowe i utrzymanie prawidlowej homeostazy
organizmu. Przedyskutowano integracje powyzszych
procesow w aspekcie wzrostu plonu rolniczego ro-
slin uprawnych. W zakonczeniu przedstawiono ko-
nieczno$¢ badan zwickszenia produkcji ZywnosSci,
odpornosci roslin na stresy i likwidacji globalnych
zagrozef, wynikajacych z zanieczyszczefn Srodowiska.
Jako nowe dyscypliny zasygnalizowano neurobiolo-
gie roslin, biologi¢ systemow i biologie syntetyczna.

PLANT PHYSIOLOGY: YESTERDAY, TODAY AND WHAT WILL BRING TOMORROW?

Summary

In this paper, the history of plant physiology is
shortly reviewed with the main emphasis put on a
limited number of subjectively chosen developments
connected for the most part with the application
of new noninvasive experimental methods. Since
the turn of XIX and XX centuries, multidisciplinary
studies towards understanding of the mechanisms of
regulation and coordination of life processes at vari-
ous level of organization: genetic, molecular and or-
ganismal become dominant allowing for more and
more holistic description of plant functioning. The
coordination of particular processes as a response to
internal and external signals is one of the better un-
derstood key problems discussed in this review. In
these processes important pleiotropic role is played
by phytohormones which cross-talk with one anoth-
er and cooperate with other regulators like nitrogen
monoxide and reactive oxygen species (ROS). Next,
a central and new area of research in biology, name-
ly the process of proteins ubiquitination, is the mat-

ter at issue. Targeting of proteins for degradation
with the use of ubiquitin proteasome system under-
lies the mechanism of degradation of denatured or
nonfunctional proteins. Another discussed problem
is the necessity of global crop improvement con-
nected with an increase in photosynthetic activity
and reduction of photorespiration. Special attention
is paid to the function of plant phloem and ksylem
systems in translocation and distribution of products
of photosynthesis and nutrients, and a great number
of signaling substances. The role of phloem is pre-
sented as “superhigway of information”. Integration
of these processes is discussed in connection with
possible improvement of crop yield. The necessity
of further studies directed towards increase in plant
crop, resistance of plants to environmental stress
and suppression of global threats linked to environ-
mental pollution is underlined. Finally, emergence
of few new disciplines like plant neurobiology, sys-
tem biology and synthetic biology is noted.
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