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w ewolucji roślin, w ich interakcjach ze śro-
dowiskiem, ale także jej nowych zastosowań 
w rolnictwie, przemyśle spożywczym, papier-
niczym, chemicznym czy energetycznym, to 
dziś jedno z największych wyzwań, z jaki-
mi możemy się zmierzyć. W pracy chciałam 
przybliżyć czytelnikowi niektóre z nowopo-
znanych zagadnień, związanych ze ścianą, jej 
rolą i mechanizmami funkcjonowania, ponie-
waż są one ważne z wielu punktów widze-

Zarówno rośliny lądowe, jak i glony mają 
komórki otoczone przez złożoną strukturę. 
Struktura ta, zwaną ścianą (Ryc. 1), kontrolu-
je losy i zachowanie zarówno pojedynczych 
komórek, jak i całych organizmów, odpowia-
dając na wewnętrzne i zewnętrzne sygnały 
docierające do komórki. To skomplikowane 
zadanie jest realizowane przez ściany, któ-
rych skład różni się w zależności od typu ko-
mórki, jej stadium rozwoju czy nawet pory 
roku. 

Rośliny i glony mają za sobą bardzo złożo-
ną historię filogenetyczną, w której występu-
ją m.in. zjawiska endosymbiozy czy transferu 
genów, odpowiedzialnych za syntezę mono-, 
oligo- i polisacharydów. A jednak organizmy 
te, przy swoim zróżnicowaniu, zawierają w 
ścianach wiele wspólnych składników two-
rzących podobne struktury i odgrywających 
podobną rolę (Tabela 1). 

Ściana komórkowa, przez wiele lat spy-
chana do roli „martwej części komórki”, „me-
chanicznego wsparcia” czy „biernej bariery 
obronnej”, w świetle nowych badań okazała 
się dynamiczną i multifunkcjonalną struktu-
rą, zasługującą na coraz większe zaintereso-
wanie, tak ze strony naukowej, jak i bardzo 
praktycznej. Ilość danych, które zebrano w 
ciągu ostatnich 10 lat jest ogromna; zawarto 
je w ponad 20 000 artykułów. Poznawanie 
roli ściany we wzroście i rozwoju komórek, 
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Ryc. 1. Schemat komórki roślinnej, otoczonej 
ścianą komórkową. Zaznaczono obecność plaz- 
modesm, struktur łączących komórki.
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strukturalnych białek ściany, odpowiedź ścia-
ny na obecność czynników stresowych czy 
chociażby wpływ subtelnych zmian struktu-
ralnych ściany na funkcjonowanie plazmo-
desm) dla swobodnego poszukiwania przez 
zainteresowanego czytelnika. 

nia, a przedstawienie, choćby najkrótsze, ca-
łości uzyskiwanej obecnie wiedzy na temat 
ściany jest niemożliwe. Dlatego wybór tema-
tów w tej pracy jest absolutnie subiektyw-
ny i pozostawia wiele bardzo interesujących 
zagadnień (jak rola wielu enzymatycznych i 

Tabela 1. Podstawowe polisacharydy, obecne w ścianach komórkowych roślin i różnych grup glo-
nów (wg PoPPer i współaut. 2011, zmieniona).

Organizmy

Polisacharydy

Rośliny zielone (Chloroplastida)

Krasnorosty Brunatnice

Rośliny Ramienice Zielenice

Polisacharydy kry-
staliczne

Celuloza Celuloza Celuloza

Celuloza

Mannany

Ksylany

Celuloza

Hemicelulozy

Ksyloglukany

Mannany

Ksylany

MLG

β-Glukany

Ksyloglukany

Mannany

Ksylany

β-Glukany

Ksyloglukany

Mannany

Glukuronany

β-Glukany

Glukomannany

Sulfonowane 
MLG

Ksylany

Sulfonowane ksy-
lofuko-glukany

Sulfonowane ksy-
lofuko-glukuro-
nany

β-Glukany
Kwaśne polisacha-
rydy matrix

Pektyny Pektyny Ulwany – Alginiany

TRZYSTA LAT NIEPOROZUMIEŃ

Ściany komórkowe roślin lądowych to 
wielofunkcyjne struktury, zbudowane z ce-
lulozowego szkieletu, zanurzonego w bez-
postaciowej matrix, złożonej ze zróżnicowa-
nych chemicznie, strukturalnie i funkcjonal-
nie składników. Zazwyczaj wyróżnia się trzy 
główne warstwy: blaszkę środkową, ścianę 
pierwotną i ścianę wtórną (PoPPer 2008, al-
berSheim i współaut. 2010).

To właśnie wtórna ściana komórkowa ko-
mórek dębu korkowego (Quercus suber L.), 
przesycona suberynami, była pierwszą roślin-
ną strukturą, zaobserwowaną przez Roberta 
hooke’a w 1665 r. i od niej pochodzi nazwa 
„komórka” (ang. cell). Ze względu na wygląd 
i właściwości obserwowanych wtedy tkanek 
uznano, że ściana jest sztywna i statyczna, na-
rzuca komórce kształt i ogranicza jej wzrost 
i rozwój. Choć z upływem lat niektórzy ba-
dacze proponowali inny, bardziej dynamicz-
ny model budowy i działania ściany, opinia 
Hooke’a i jego następców narzuciła sposób 
myślenia o tym organellum na następne 300 
lat. Dopiero w latach 70. XX w., pod wpły-

wem danych uzyskanych dzięki nowym tech-
nikom, umożliwiającym szczegółowe i szyb-
kie badanie składu i struktury ścian, zaczęto 
zmieniać postrzeganie roślinnej ściany ko-
mórkowej (keegStra i współaut. 1973). 

Zaproponowany przez Albersheima 
i współpracowników model (keegStra i 
współaut. 1973), zakładający istnienie pod-
stawowej sieci mikrofibryli celulozowych, 
tworzących krystaliczny szkielet, odpowie-
dzialny za mechaniczną wytrzymałość ściany, 
stabilizowany wiązaniami z hemicelulozami i 
pektynami był, dzięki nowym informacjom, 
wielokrotnie modyfikowany i uzupełniany 
(coSgrove 2005, keegStra 2010, Doblin i 
współaut. 2010). Dziś wiadomo, że ściana, 
otaczając i zamykając każdą komórkę, umoż-
liwia jej także kontakt z sąsiednimi komórka-
mi i ze środowiskiem, przenikanie substancji 
i cząsteczek sygnałowych, kontroluje kieru-
nek wzrostu, nadając kształt komórce i całej 
roślinie, a także chroni przed atakami pato-
genów i niekorzystnymi czynnikami środo-
wiska. Aby właściwie wypełniać te zadania, 
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• podejście ewolucyjne — poznanie zmiany 
składu i struktury wewnętrznej ścian komór-
kowych, związane ze zmianami adaptacyjny-
mi;
• podejście fizjologiczne — poznanie me-
chanizmów odpowiedzialnych za zmiany 
składu i struktury ścian, związane ze wzro-
stem i rozwojem organizmu i jego odpowie-
dzią na sygnały środowiska (zmiany aklima-
tyzacyjne). Aby odpowiedzieć na te pytania, 
należy poznać i) molekularne mechanizmy 
syntezy i „składania” ścian komórkowych, ii) 
molekularne mechanizmy działania (funkcjo-
nowania) ściany, iii) mechanizmy odbioru i 
przekazywania sygnałów przez ścianę, jako 
pośrednika pomiędzy wnętrzem komórki a 
jej środowiskiem;
• podejście rolnicze — poznanie i opraco-
wanie technik sterowania procesami synte-
zy i modyfikacji ścian komórkowych w celu 
otrzymania roślin o pożądanych właściwo-
ściach; 
• podejście przemysłowe — poznanie i 
opracowanie technik sterowania procesami 
syntezy, modyfikacji i degradacji ścian ko-
mórkowych, służących jako źródło materii or-
ganicznej do produkcji bioetanolu, biopaliw, 
papieru i polimerów biodegradowalnych. 

Wszystkie te zagadnienia wymagają stwo-
rzenia realistycznego modelu ścian komór-
kowych, w oparciu o jakościowe i ilościowe 
dane, uzyskane różnymi technikami i z róż-
nych źródeł (Somerville i współaut. 2004). 
Model taki pozwoliłby poznać i zrozumieć 
właściwości i działanie ścian komórkowych, 
a tym samym opracować metody wprowa-
dzania zaplanowanych zmian. Umożliwiło-
by to projektowanie plonów: otrzymywanie 
ziaren, owoców i warzyw o odpowiednich 
parametrach, czy roślin o ścianach znacznie 
łatwiej ulegających degradacji, do produkcji 
biopaliw czy paszy dla zwierząt (Sarkar i 
współaut. 2009).

ściana musi być nie tylko dynamiczną i ściśle 
regulowaną strukturą, odbierającą i odpowia-
dającą na wewnętrzne i zewnętrzne sygnały 
(Somerville i współaut. 2004), ale, jak uwa-
żają niektórzy, całym systemem, „inteligentną 
granicą”, zdolną do koordynacji procesów 
wzrostu i rozwoju indywidualnych komórek, 
prowadzących do odpowiedzi całej rośliny 
na zmieniające się warunki środowiska (en-
gelSDorf i hamann 2014). Mechanizmy tej 
koordynacji, mimo intensywnych badań, pro-
wadzonych przez ostatnie 20 lat, nadal pozo-
stają nieznane. 

Jednak wiedza o składzie, strukturze i wła-
ściwościach ścian komórkowych powiększa 
się z każdym rokiem. Odkryto kompleksy i 
zestawy enzymów związanych z syntezą, mo-
dyfikacjami i rozkładem ścian komórkowych, 
zidentyfikowano kodujące je geny (coSgro-
ve 2005). Zastosowanie kompleksowego po-
dejścia, metod „-omik”: genomiki, transkryp-
tomiki czy proteomiki, pozwoliło na szcze-
gółową i szybką analizę sekwencji zdarzeń 
zachodzących w ścianach pod wpływem 
różnych czynników (lee i współaut. 2004, 
Jamet i współaut. 2006, albenne i współaut. 
2009, milani i współaut. 2011, uSaDel i fer-
nie 2013, Demura 2014, mewalal i współ-
aut. 2014). Rozwój zaawansowanych tech-
nik mikroskopowych, zwłaszcza mikroskopii 
sił atomowych (AFM) i wysokorozdzielczej 
mikroskopii konfokalnej (SCLIM), powią-
zany z otrzymaniem szeregu specyficznych 
przeciwciał, wprowadził badania nad ścianą 
komórkową w nową erę, gdzie możliwe są 
obserwacje na poziomie pojedynczych łań-
cuchów polisacharydowych, mikrotubuli czy 
cząsteczek enzymów (mccartney i współaut. 
2006, moller i współaut. 2008, Pattathil i 
współaut. 2010, igaraShi i współaut. 2011, 
fuJimoto i współaut. 2015). Nic dziwnego, 
że liczba publikacji związanych z badaniami 
nad ścianą komórkową roślin rośnie. 

Główne zainteresowanie badaczy skupia 
się na naukowych i praktycznych kwestiach:

WSPÓŁCZESNY MODEL ŚCIANY KOMÓRKOWEJ ROŚLIN

Od czasów propozycji Albersheima (keeg-
Stra i współaut. 1973), model budowy ściany 
był wielokrotnie modyfikowany (np. carPi-
ta i gibeau 1993, niShitani 1997, coSgrove 
2014). W 2015 r. Park i Cosgrove zapropo-
nowali model ściany komórkowej zakładają-
cy istnienie celulozowego szkieletu, zbudo-
wanego z mikro- i makrofibryli, nadającego 

ścianie wytrzymałość mechaniczną, podobnie 
jak działa stalowy szkielet konstrukcyjny bu-
dynku. Równoległe mikrofibryle układane są 
w bardzo ściśle skoordynowany sposób, dzię-
ki oddziaływaniu kompleksu syntazy celulozy 
(Ryc. 2) z siecią mikrotubul cytoszkieletu (Pa-
reDez i współaut. 2006, lloyD i chan 2008). 
Ten mocno upakowany, krystaliczny rdzeń 
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Dodatkowym elementem utrudniającym 
zrozumienie zależności i stworzenie od-
powiedniego modelu ściany jest obecność 
pektyn, polisacharydów zbudowanych z 
kwasowych pochodnych cukrów, głównie 
kwasu galakturonowego (atmoDJo i współ-
aut. 2013). Są one bardzo zróżnicowane ze 
względu na skład, strukturę i przypuszczalnie 
pełnioną rolę. Zwykle wyróżnia się wśród 
pektyn homogalakturonany, ramnogalakturo-
nan I oraz ramnogalakturonan II. Jednak mo-
dyfikacje post-syntetyczne (np. metylacje czy 
acetylacje homogalakturonanu) oraz wysoka 
różnorodność składu ramnogalakturonanów, 
(które mogą składać się z kilku do kilkuna-
stu typów monosacharydów) sprawiają, że 
trudno jest jeszcze dokładnie określić rolę 
tych polisacharydów, zwłaszcza u traw. Pro-
wadzone prace pokazują cząstkowe informa-
cje na temat roli poszczególnych składników 
pektyn we wzroście i rozwoju komórek, np. 
istotną rolę krótkich arabinozowych łańcu-
chów bocznych ramnogalakturonanu I w 
rozwoju ścian ziaren pyłku u ryżu (SumiyoShi 
i współaut. 2015). 

Wyraźnie widać, że chociaż dysponujemy 
coraz większą liczbą cennych danych, żadna 
analiza: biochemiczna, genetyczna czy mikro-
skopowa, sama nie da możliwości zrozumie-
nia i opisania ogromnej różnorodności ty-
pów ścian komórkowych występujących cho-
ciażby w jednej roślinie, organie czy tkance 
(Sarkar i współaut. 2009, niShitani i Demu-
ra 2015). 

jest otoczony parakrystalicznymi obszarami 
o luźniejszej strukturze mikrofibryli i połą-
czony z łańcuchami hemiceluloz, polisachary-
dów o bardzo zróżnicowanym składzie (him-
mel i współaut. 2007). Wiązania te występują 
w ściśle określonych miejscach i to one od-
powiedzialne są za sztywność i wytrzymałość 
ścian (Park i coSgrove 2015). We wtórnych 
ścianach komórkowych hemicelulozy praw-
dopodobnie tworzą wiązania również z li-
gninami, co dodatkowo usztywnia i wzmac-
nia ścianę komórkową (himmel i współaut. 
2007). Struktura lignin, polimerów alkoholi 
fenolowych (monolignoli), nie jest w pełni 
poznana. Przypadkowe tworzenie wiązań ko-
walencyjnych, będących rezultatem reakcji 
wolnorodnikowych sprawia, że struktura li-
gnin może różnić się w zależności od orga-
nu, stadium rozwojowego, a także miejsca w 
ścianie komórkowej, nawet w tej samej ro-
ślinie (grabber 2005). W ścianach komórek 
ryżu, podobnie jak u innych traw, występują 
duże ilości specyficznych hemiceluloz: β-1,3-
β-1,4-D-glukanów (ang. mixed linkage glucan, 
MLG) (cui i wang 2009). Chociaż rola MLG 
we wzroście i reakcjach obronnych jest już 
częściowo poznana (fry i współaut. 2008), 
to jednak np. współdziałanie MLG i krze-
mionki, charakterystycznego składnika ścian 
traw, dopiero zostało zasygnalizowane (kiDo 
i współaut. 2015). Wyniki wskazują, że gluka-
ny wpływają na rozmieszczenie krzemionki 
w tkankach ryżu (nie zmieniając jej ogólnej 
zawartości), co modyfikuje właściwości me-
chaniczne ścian. 

Ryc. 2. Układ mikrofibryli celulozowych, cząsteczek syntazy celulozy oraz mikrotubuli podczas 
syntezy łańcuchów celulozy po zewnętrznej stronie błony komórkowej (wg baSkin 2000, zmie-
niona)
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Demura 2014). Najnowsze dane o tych czyn-
nikach zostały zebrane w pracy zhong i ye 
(2015). Takie informacje są niezwykle ważne 
z praktycznego punktu widzenia, możliwości 
manipulowania składem i strukturą ścian ko-
mórkowych.

Właściwa struktura ściany zależy w ogrom-
nym stopniu od nieprzerwanego i koordyno-
wanego transportu poszczególnych elemen-
tów ściany (białek, lignin i polisacharydów, z 
wyjątkiem celulozy) dostarczanych z aparatu 
Golgiego. Polisacharydy o skomplikowanej, 
często porozgałęzianej strukturze, syntetyzo-
wane są w błonach cystern Golgiego, mody-
fikowane i dostarczane w „pakietach” (można 
nawet powiedzieć, prefabrykatach) do odpo-
wiednich miejsc w ścianie komórkowej i tam 
wbudowywane w przeznaczone miejsca (le-
rouxel i współaut. 2006). Cały system opiera 
się na wieloczynnikowej sieci oddziaływań: 
reakcji na cząsteczki sygnałowe (np. fosfaty-
dyloinozytydy) (fuJimoto i współaut. 2015), 
współdziałaniu białek (oDa i współaut. 2015) 
i tworzeniu kompleksów enzymatycznych w 

W obecnej chwili znane jest już kilka ty-
sięcy genów, które mogą być związane z 
procesami syntezy i wzajemnego przestrzen-
nego układania składników w procesie bu-
dowy ścian, a ich ekspresja jest bardzo ściśle 
koordynowana podczas wzrostu i rozwoju 
roślin (carPita i współaut. 2001). Odkryto 
wiele czynników transkrypcyjnych mogących 
regulować te procesy, niestety, do tej pory 
nie ma pewności czy wszystkie rzeczywiście 
biorą udział w regulacji budowy i modyfika-
cji ścian (farrokhi i współaut. 2006). Doty-
czy to zwłaszcza regulacji syntezy pierwotnej 
ściany komórkowej. Z drugiej strony, regu-
lacja biosyntezy wtórnej ściany komórkowej 
jest lepiej poznana. W ostatnich latach wy-
kazano udział wielu kluczowych czynników 
transkrypcyjnych: VASCULAR-RELATED NAC-
-DOMAIN6 (VND6), VND7, NAC SECON-
DARY WALL THICKENING PROMOTING 
FACTOR (NST1), SECONDARY WALL-ASSO-
CIATED NAC DOMAIN PROTEIN (SND1), 
MYB46 (AT5G12870) i MYB83 (AT3G08500) 
(Demura i ye 2010, zhong i współaut. 2010, 

WZNOSZENIE ŚCIAN

Ryc. 3. Przykłady klas białek ścian komórkowych, biorących udział w różnych funkcjach ściany 
(wg lee i współaut. 2004, zmieniona).
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2004) i zakotwiczonych w błonach (atmoDJo 
i współaut. 2013). 

Aparat Golgiego jest również miejscem 
syntezy wielu białek, w tym strukturalnych, 
które tak jak polisacharydy, są wydzielane do 
przestrzeni apoplastycznej i transportowane 
do miejsca przeznaczenia, spełniając różnora-
kie funkcje (Ryc. 3). Wszystkie te składniki: 
polisacharady, białka i ligniny, stają się czę-
ścią istniejącej lub właśnie modyfikowanej 
ściany, in muro utrzymując lub zmieniając jej 
właściwości (yokoyama i współaut. 2014). 

aparacie Golgiego (oikawa i współaut. 2013). 
Wiadomo na przykład, że wiele glikozylotrans-
feraz, zaangażowanych w syntezę hemiceluloz 
— ksyloglukanów, tworzy wieloenzymatycz-
ne kompleksy w błonach aparatu Golgiego 
(chou i współaut. 2015). Wydaje się, że do 
syntezy pektyn, polisacharydów o jeszcze bar-
dziej złożonej strukturze niż ksyloglukany, po-
trzebne jest współdziałanie 67 transferaz (włą-
czając w to glikozylo-, metylo- i acetylotrans-
ferazy) (mohnen 2008), kodowanych przez 
wielogenowe rodziny (yokoyama i niShitani 

CELULOZA — SZCZEGÓLNY PRZYPADEK WSPÓŁPRACY

Celuloza, najbardziej rozpowszechniony 
biopolimer na Ziemi (Saxena i brown 2005), 
jako jedyny składnik ściany jest w całości 
syntetyzowana bezpośrednio w przestrzeni 
apoplastycznej, ponieważ charakterystyczne 
rozety kompleksów syntazy celulozy (ang. 
cellulose synthase complex, CSC) (Ryc. 2) 
zlokalizowane są w plazmalemie od strony 
zewnętrznej (Delmer i amor 1995, yokoy-
ama i współaut. 2014). Przed rokiem 1996 
usiłowania wyizolowania tych kompleksów 
kończyły się niepowodzeniem, ponieważ en-
zym szybko tracił aktywność podczas proce-
dury oczyszczania. Dopiero Delmer i współ-
pracownicy sklonowali dwa geny (GhCesA1 
i 2) z rozwijających się włókien bawełny, 
(Pear i współaut. 1996). Innych dowodów na 
aktywną rolę genów CesA (a dokładniej, ich 
produktów) w syntezie celulozy dostarczyły 
mutanty Arabidopsis, zwłaszcza root swel-
ling (rsw) (baSkin i współaut. 1992, arioli i 
współaut. 1998) i irregular xylem (irx) (tur-
ner i Somerville 1997, taylor i współaut. 
1999), z mutacjami w genach CesA.

Obecnie wiadomo, że w genomie każdej 
rośliny znajdują się liczne geny kodujące syn-
tazy celulozy; u Arabidopsis co najmniej 10, 
u ryżu 9, a w tkankach topoli 18 (DJerbi i 
współaut. 2005, Somerville 2006). Wykazano 
też pewne różnice w transkrypcji i działaniu 
poszczególnych izoform; taka tkankowo- czy 
rozwojowo-specyficzna synteza odmiennych 
izoform zapewnia różnorodność ścian ko-
mórkowych (taylor i współaut. 1999, gar-
Diner i współaut. 2003, DeSPrez i współaut. 
2007). Na przykład u Arabidopsis do synte-
zy ściany pierwotnej niezbędna jest obec-
ność białek CESA1, CESA3 i CESA6 (robert i 
współaut. 2004), a do wtórnej CESA4, CESA7 
i CESA8 (taylor i współaut. 2004). Podobne 

zależności dotyczą także innych roślin (lero-
uxel i współaut. 2006). 

Oprócz samego białka syntazy, także 
obecność innych białek jest niezbędna do 
otrzymania funkcjonalnej mikrofibryli celu-
lozowej, odpowiednio ułożonej przestrzen-
nie. Niewiele jeszcze wiadomo o budowie 
czy roli tych białek, ale badania genetyczne 
wskazują na kilka genów, takich jak KORRI-
GAN (kodujący β-1,4-glukanazę) (SzyJanowicz 
i współaut. 2004), CYT1 (zwiazany z syntezą 
GDP-mannozy) (lukowitz i współaut. 2001), 
PEANUT (kodujący enzymy związane z bio-
syntezą cząsteczki glikozylofosfatydyloinozy-
tolu, kotwiczącej np. białka w błonach) (gil-
lmor i współaut. 2005) czy COBRA (koduje 
białko niezbędne do polimeryzacji mikrotu-
bul) (rouDier i współaut. 2005). 

Jedną z najważniejszych cech, związa-
nych z biosyntezą celulozy jest jej ściśle 
kontrolowany układ przestrzenny. Mikrofi-
bryle celulozowe w każdej warstwie są ukła-
dane równolegle do siebie, zgodnie z prze-
biegiem mikrotubul cytoszkieletu (baSkin 
2001). W kolejnych warstwach ściany układ 
mikrofibryli może być podobny do poprzed-
nich lub diametralnie się różnić (np. prze-
biegać prostopadle do poprzedniej war-
stwy), także korelując z orientacją mikrotu-
bul (PareDez i współaut. 2006). Niedawno 
stwierdzono, że np. białko CSI1 (ang. CESA 
interactive protein 1) odgrywa ważną rolę 
w łączeniu kompleksów syntazy celulozy i 
mikrotubul, sterując odkładaniem mikrofi-
bryli (li i współaut. 2012). 

Układ mikrofibryli celulozy, zależny od 
mikrotubul, decyduje o kierunku wzrostu 
komórki. Jeżeli większość mikrofibryli w 
warstwach będzie ułożona prostopadle do 
osi, komórka będzie z dużym prawdopodo-
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i depolimeryzacji (Dixit i cyr 2004). Takie 
interakcje zdarzają się, gdy rosnący koniec 
napotka istniejącą już mikrotubulę; wynik 
zdarzenia zależy przede wszystkim od kąta 
zetknięcia włókien. Przy zetknięciu pod ką-
tem zbliżonym do 90° czas kontaktu mię-
dzy włóknami jest siedmiokrotnie krótszy i 
dwukrotnie częściej kończy się depolime-
ryzacją mikrotubul. Przeciwnie, zetknięcia 
pod ostrym kątem prowadzą do stabilizacji 
i łączenia włókien. Ten prosty mechanizm 
jest wystarczający do skoordynowania zmian 
w orientacji mikrotubul (Dixit i cyr 2004). 
Jednak okazało się, że takie zachowanie mi-
krotubul regulowane jest przez wiele białek, 
które działają w powiązaniu z geometrią ko-
mórki i występującymi w niej naprężenia-
mi (chen i współaut. 2014, oDa 2015). Do 
białek tych zalicza się m.in. GTP-azę ROP6, 
jej białko efektorowe RIC1 i kataninę, spe-
cyficzną ATP-azę, odpowiedzialną za niszcze-
nie mikrotubul (jap. katana, miecz) (horio i 
murata 2014). Także białka wiążące auksyny 
(ABP1) mają udział w regulacji procesów re-
aranżacji mikrotubul (xu i współaut. 2014).

bieństwem rosła anizotropowo, wydłużając 
się. Taki typ wzrostu można zaobserwować 
w komórkach korzeni, hipokotyli czy pę-
dów (oDa 2015). Jeżeli układ mikrofibry-
li będzie mniej uporządkowany lub będzie 
różnił się pomiędzy warstwami, obserwować 
będziemy wzrost izotropowy, jednakowy we 
wszystkich kierunkach (oDa 2015). Ostatnie 
badania pokazują, że regulacja i reorientacja 
mikrotubul w komórkach czy tkankach, a 
tym samym i mikrofibryli, zależy od szeregu 
różnych sygnałów wewnętrznych i zewnętrz-
nych, w tym hormonów (przede wszystkim 
auksyn i giberelin) i światła (głównie niebie-
skiego) (oDa 2015). 

Mechanizm, w jaki mikrotubule mogą 
zmieniać swoje ułożenie w komórce, znany 
jest od kilku lat. Mikrotubule zwykle wydłu-
żają się na jednym końcu (ang. plus-end), 
a powoli depolimeryzują na przeciwnym 
(ang. minus-end) (Shaw i współaut. 2003). 
Dynamika tego procesu jest przypadkowa i 
nie mogła być przyczyną skoordynowanych 
zmian organizacji mikrotubul. Okazało się 
jednak, że interakcje między mikrotubulami 
mogą modyfikować ich proces polimeryzacji 

TEORIA WSZYSTKIEGO — CONTINUUM?

Połączenie, continuum, między ścianą 
komórkową, błoną a cytoszkieletem jest nie-
zwykle ważne dla komórki, umożliwiając per-
cepcję i przekazywanie sygnałów ze środowi-
ska zewnętrznego oraz koordynację wzrostu 
podczas rozwoju roślin (Doblin i współaut. 
2010). Do tej pory znaleziono kilka (gliko)
protein, prawdopodobnie zaangażowanych 
w te procesy (humPhrey i współaut. 2007). 
Zaliczyć do nich można białka arabinogalak-
tanowe (AGPs) (maJewSka-Sawka i nothna-
gel 2000, Seifert i robertS 2007), syntazy 
celulozy (Somerville 2006) oraz błonowe 
kinazy receptorowe, takie jak WAKs (ang. 
wall-associated kinases) (kohorn i kohorn 
2012), Ser/Thr CrRLK1 L (ang. Catharanthus 
roseus receptor-like-kinase-1-like) (hématy i 
współaut. 2007) czy grupę kinaz LRR RLK 
(ang. leucine-rich repeat receptor-like kinas-
es) (xu i współaut. 2008). 

Białka arabinogalaktanowe (AGPs), zloka-
lizowane w ścianie od strony plazmalemy, 
od dawna były podejrzewane o udział w 
regulacji przekazywania sygnałów w conti-
nuum. Wskazywały na to dowody ich regu-
lacyjnej roli w procesie ryzogenezy, embrio-
genezy somatycznej, różnicowania ksylemu 

czy wzrostu łagiewki pyłkowej (Seifert i 
robertS 2007). Odkrycie, że tzw. klasyczne 
AGPs mają w swojej cząsteczce fragment gli-
kozylofosfatydyloinozytolu, kotwiczący je w 
błonie (youl i współaut. 1998), wskazywało, 
że białka AGP mogą oddziaływać zarówno z 
błoną komórkową, jak i ścianą, a pośrednio 
również z cytoszkieletem (SarDar i współaut. 
2006). 

Błonowe kinazy receptorowe, takie jak 
WAKs (ang. wall-associated kinases), rodzina 
kilku transbłonowych białek, wykazują spe-
cyficzną budowę umożliwiającą im fizyczne 
łączenie się zarówno z błoną, jak i ścianą ko-
mórkową (kohorn 2000). Zawierają wysoce 
konserwowaną cytoplazmatyczną domenę 
kinazy serynowo-treoninowej, jak również 
zewnątrzbłonową domenę, zdolną do wią-
zania ze ścianą komórkową, różniącą się u 
poszczególnych przedstawicieli rodziny (ko-
horn i kohorn 2012). Dane wskazują, że ta 
zewnętrzna domena zdolna jest do wiązania 
zarówno krótkich łańcuchów oligogalaktu-
ronanów, powstających podczas ataku pa-
togenów lub zranienia, jak i długich łańcu-
chów pektyn, obecnych w nietkniętej ścianie 
(Ryc. 4). Ta zdolność do wiązania różnych 
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a zewnętrzną ścianą poprzez znajdujące się 
w błonie rozety kompleksu syntazy celulozy 
(Ryc. 2). Mutanty CesA mają zdezorganizo-
wany cytoszkielet, a mutanty z zaburzeniami 
układu mikrotubuli, nieprawidłowo ułożone 
włókna celulozy (chu i współaut. 2007, Pa-
reDez i współaut. 2008). Jednak ta wzajem-
na zależność nie jest bezwzględna. Ułożenie 
mikrofibryli celulozowych jest zupełnie pra-
widłowe w komórkach korzenia mutanta 
mor1-1 Arabidopsis, mimo że nie ma on pra-
widłowych mikrotubuli (Sugimoto i współ-
aut. 2003). Zrozumienie wszystkich zależno-
ści wymaga, jak widać, jeszcze wielu badań. 
Zwłaszcza, że utrzymanie równowagi między 
umożliwieniem wzrostu komórce a odgro-
dzeniem jej od niekorzystnych warunków 
środowiska, jest jednym z głównych zadań 
ściany komórkowej, zadań, z których, jako 
kluczowy gracz, wywiązuje się „inteligentnie” 
już od wielu milionów lat.

postaci pektyn idzie w parze z wykazanym 
udziałem WAKs zarówno we wzroście ko-
mórek, jak i reakcjach obronnych (kohorn 
i kohorn 2012). Także zdolność wiązania 
cząstek białek GRP (ang. glycine-rich prote-
ins), strukturalnych białek wydzielanych do 
ściany, może wskazywać na związek WAKs 
ze wzrostem komórek. Jest to tym bardziej 
prawdopodobne, że WAKs mogą wiązać GRP 
i pektyny tylko w formie ufosforylowanej, 
co może być jednym z mechanizmów regu-
lacji tego procesu, a w dodatku wydaje się, 
że GRP wiążą się tylko z niektórymi izofor-
mami WAK (np. WAK1) (anDerSon i współ-
aut. 2001). Ta skomplikowana relacja między 
białkami WAK, GRP i pektynami wymaga dal-
szych szczegółowych badań. 

Zbierane przez lata dane wskazujące na 
utratę zdolności do ukierunkowanego wzro-
stu komórek w związku ze zniszczeniem mi-
krotubul, potwierdzają istnienie powiązań 
między cytoszkieletem wewnątrz komórki 

KŁOPOTY W RAJU — TAJEMNICZE FUNKCJE

Ryc. 4. Rola kinaz WAK w rozwoju komórki roślinnej i w jej odpowiedzi na czynniki stresowe 
(wg kohorn i kohorn 2012, zmieniona). 

MPK3, MPK6 — kinazy serynowo-treoninowe, aktywowane mitogenami (MAPK).

Wielokrotnie w niniejszej pracy wskazy-
wano na trudności w określaniu budowy i 
funkcji genów oraz kodowanych przez nie 
białek, czy czynników transkrypcyjnych, 
związanych ze ścianą komórkową. Także, je-
śli chodzi np. o oddziaływania między biał-

kami czy białkami a innymi składnikami pla-
zmalemy lub ściany, należy w wielu przypad-
kach używać stwierdzeń: przypuszczalnie, 
prawdopodobnie, wydaje się, że... 

Na przykład, mimo wieloletnich badań 
nad genami CslA (ang. cellulose synthase-
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ponieważ obniżenie ekspresji lub wyciszenie 
jednego genu, może uruchomić kompensa-
cyjną ekspresję innych genów z rodziny, co 
uniemożliwi zaobserwowanie widocznego 
fenotypu (burton i współaut. 2000). Skalę 
problemu widać chociażby na przykładzie 
genomu Arabidopsis, gdzie tylko 35% ge-
nów zostało sklasyfikowane jako unikatowe, 
a 37% należy do rodzin z co najmniej 5 ge-
nami (Agi 2000). Być może zaobserwowanie 
wpływu na fenotyp rośliny będzie wymagało 
wyciszenia genów całej rodziny i dogłębnej 
analizy biochemicznej uzyskanych roślin. 

Po trzecie, wydaje się, że biosynteza po-
lisacharydów (poza celulozą) wymaga sko-
ordynowanego działania więcej niż jedne-
go enzymu, czasem nawet tworzących duże 
multienzymatyczne kompleksy (buckeriDge 
i współaut. 2004). Konieczność połączenia 
wielu białek z konkretnych rodzin czy pod-
rodzin, czasem w ściśle określonej kolejno-
ści, może bardzo utrudnić nasze zrozumienie 
działania kompleksu. Na przykład, do synte-
zy (1,3)(1,4)-β-D-glukanów u zbóż potrzebne 
są dwa białka kodowane przez dwie różne 
izoformy genu CslH lub jedno CslH i jedno 
CslF (farrokhi i współaut. 2006), a białka 
kodowane przez geny rodziny GSL (ang. glu-
can synthase-like), do których należy syntaza 
kalozy, mogą brać udział w syntezie innych 
polisacharydów ściany (JacobS i współaut. 
2003). To pokazuje skalę problemu, ale też 
pozwala docenić ogromną plastyczność me-
tabolizmu roślin, pozwalającą im na dostoso-
wanie się do środowiska.

-like), podrodziną genów syntazy celulozy, 
na razie poznano funkcje tylko niektórych z 
nich. Co więcej, w podrodzinie tej stwierdzo-
no obecność wielu genów syntazy (1,4)-β-D-
mannanów, ale nie jest wiadome, czy wszyst-
kie te geny kodują funkcjonalne białko (lieP-
man i współaut. 2005). 

Nie lepiej jest z postępem w badaniach 
nad genami kodującymi kluczowe enzymy 
biosyntezy innych polisacharydów, na przy-
kład pektyn. Stwierdzono, że genom Ara-
bidopsis zawiera ponad 700 genów związa-
nych prawdopodobnie z metabolizmem ścia-
ny (henriSSat i współaut. 2001), w tym oko-
ło 150 dotyczących pektyn. Jednak dokładnie 
zbadano rolę zaledwie kilku z nich (Some-
rville i współaut. 2004). Dlaczego w wielu 
przypadkach naukowcy mają takie trudności, 
mimo dostępności coraz bardziej zaawanso-
wanych i wyrafinowanych metod genomicz-
nych, proteomicznych i mikroskopowych?

Wiąże się to, niestety, ze specyfiką badań 
nad składem i metabolizmem ściany. 

Po pierwsze, poziom mRNA, będących 
produktem transkrypcji genów związanych 
ze ścianą, jest bardzo niski, a produkcja enzy-
mów biosyntetyzujących składniki ściany też 
nie musi być zbyt wysoka (Dhugga 2005). 
To sprawia, że korelacja np. pomiędzy pozio-
mem transkryptu genów CslA a ilością spe-
cyficznego polisacharydu (w tym wypadku 
mannanu) w ścianie danej komórki lub tkan-
ki jest trudna do udowodnienia. 

Po drugie, nawet analiza mutantów lub 
roślin transgenicznych z wyciszonymi kon-
kretnymi genami nie będzie zbyt pomocna, 

LUDZIE I ŚCIANY (KOMÓRKOWE)

Związek między roślinnymi ścianami ko-
mórkowymi a rozwojem naszej cywilizacji 
jest bardzo stary. Przez dziesiątki, może na-
wet setki tysięcy lat ludzie, używając drew-
na do budowy domów czy na opał i baweł-
nianych lub lnianych włókien do produkcji 
odzieży, wykorzystywali (nawet nie wiedząc 
o tym) właśnie ściany komórkowe. Obecnie, 
ze względu na wiedzę o właściwościach róż-
nych składników ścian oraz ich wpływie na 
jakość i wygląd żywności i paszy, produkcji 
papieru czy biopolimerów, ludzie uczą się 
modyfikować ich jakość i ilość, metodami 
klasycznej selekcji i hodowli lub używając 
inżynierii genetycznej. Do tej pory najwięcej 
prac dotyczyło zmian poziomu i struktury 
lignin, ponieważ dobrze poznano szlaki ich 

biosyntezy i sklonowano odpowiednie geny 
(SeDeroff 1999, bouDet 2002). Było to zwią-
zane przede wszystkim z praktycznym zasto-
sowaniem drewna do produkcji papieru i 
chęcią obniżenia poziomu lignin, jako skład-
nika spowalniającego proces uzyskiwania 
pulpy drzewnej. Wyciszanie szeregu genów 
związanych z syntezą monolignoli, monome-
rów lignin, skutkowało pewnym obniżeniem 
poziomu tych związków, lecz bardzo często 
brakujące monomery jednego typu były uzu-
pełniane przez wzmożoną syntezę innych 
(baucher i współaut. 2003, mir DerikvanD 
i współaut. 2008). Przy bardzo efektywnym 
ograniczeniu syntezy lignin obserwowano 
czasami zaburzenia wzrostu i rozwoju ro-
ślin, zwłaszcza ich ksylemu (van Der reSt 
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obniżyć ich zawartość w paszy dla zwierząt, 
są bardzo wskazanym składnikiem diety dla 
chorych na cukrzycę typu II (insulinonieza-
leżną), gdyż spowalniając trawienie i zmniej-
szając wchłanialność strawionych substancji, 
obniżają poziom przyjmowanych przez pa-
cjentów cukrów (hoDge i współaut. 2004). 
Dlatego trwają prace nad modyfikacjami po-
ziomu tych polisacharydów w zbożach prze-
znaczonych do spożycia przez człowieka. 

Składniki ścian komórkowych mogą mieć 
prawdopodobnie także znaczenie farmakolo-
giczne, ponieważ w niektórych przypadkach 
stwierdzono, że pektyny, arabinogalaktany i 
białka arabinogalaktanowe są zdolne do akty-
wacji niektórych typów komórek układu od-
pornościowego (yamaDa i współaut. 2000). 
Ponieważ ich bardzo zróżnicowana struktura 
wpływa na obserwowaną aktywność biolo-
giczną, pojawia się możliwość manipulowa-
nia ich syntezą i/lub degradacją, aby uzyskać 
jak najlepsze rezultaty terapeutyczne (Paul-
Sen 2002). 

Ściany komórkowe są głównym składni-
kiem drewna budulcowego i opałowego, a 
także papieru. Zbudowane przede wszyst-
kim z celulozy, hemiceluloz i pektyn oraz 
przesycającej wszystko ligniny, tworzą trud-
ny do degradacji kompleks lignocelulozowy 
(bouDet i współaut. 2003). Obecność tego 
kompleksu nadaje strukturze sztywność i wy-
trzymałość mechaniczną, cechy umożliwiają-
ce wykorzystanie drewna do celów budowla-
nych i produkcji papieru (Pilate i współaut. 
2002). Ale drewno, trzcinę czy resztki roślin 
można wykorzystać również jako paliwo, za-
równo bezpośrednio, spalając je, jak i uży-
wając do produkcji biopaliw, przede wszyst-
kim bioetanolu. Odpady roślinne, jako źródło 
drugiej generacji biopaliw, powoli próbują 
zastąpić pierwszą generację, gdy jako źródło 
glukozy wykorzystywano skrobię (głównie z 
ziaren kukurydzy) lub sacharozę (z trzciny 
cukrowej) (gomez i współaut. 2008). Wyko-
rzystanie nieużytecznych dla człowieka resz-
tek roślinnych miałoby nie tylko znaczenie 
ekonomiczne, ale przede wszystkim moralne 
i ekologiczne, wpisując się w strategię zrów-
noważonego rozwoju. Niestety, ten materiał 
roślinny, w przeciwieństwie do ziaren zbóż 
czy wytłoków trzciny cukrowej, zawiera glu-
kozę i inne cukry w bardzo odpornym opa-
kowaniu. Dlatego wymaga zastosowania spe-
cjalnych, wstępnych procesów uwalniających 
cukry z kompleksu lignocelulozowego pod 
działaniem amoniaku, kwasów i wysokiej 
temperatury lub po dodaniu specjalnych en-

i współaut. 2006). Manipulacje zawartością 
i strukturą lignin bardzo często prowadziły 
także do zmian w zawartości i strukturze ce-
lulozy i pozostałych polisacharydów (farro-
khi i współaut. 2006). 

Pochodzące ze zbóż (1,3)(1,4)-β-D-glukany 
i arabinoksylany mogą zakłócać obróbkę 
ziaren. Na przykład, jakość przygotowanej 
brzeczki piwnej lub słodu do produkcji whi-
sky, zależy w dużym stopniu od degradacji 
ścian komórkowych w kiełkujących ziarnach 
jęczmienia, na co wpływa nie tylko grubość 
i skład ściany, ale także ilość i szybkość dzia-
łania enzymów, indukowanych podczas kieł-
kowania (bamforth 1993). W drugiej fazie, 
zacieraniu, niecałkowicie rozłożone glukany 
i arabinoksylany zaburzają proces filtrowania 
i mogą powodować pojawienie się mętności 
w końcowym produkcie (bamforth 1993). Z 
drugiej strony, te same polisacharydy, zwłasz-
cza wysokocząsteczkowe arabinoksylany, są 
bardzo pożądanym dodatkiem podczas pie-
czenia chleba, gdyż ze względu na zdolność 
do wiązania dużej ilości wody poprawiają 
strukturę i objętość ciasta (cawley 1964). 
Mogą być więc naturalną alternatywą dla 
chemicznych spulchniaczy używanych w pie-
karnictwie. Inną metodą uzyskania wysokiej 
jakości ciasta może być dodanie do mąki, 
zwłaszcza z pełnego przemiału, dodatkowych 
endoksylanaz, które efektywnie uwolnią poli-
sacharydy ze ścian (trogh i współaut. 2004), 
poprawiając jakość pieczywa. 

Patrząc od strony dietetyki, wysoki po-
ziom (1,3)(1,4)-β-D-glukanów i arabinoksyla-
nów w pożywieniu jest szkodliwy dla zwie-
rząt, zwłaszcza świń i drobiu (choct i współ-
aut. 1995). Polisacharydy te rozpuszczają się 
w wodzie, zwiększając lepkość treści jelito-
wej, spowalniają działanie enzymów trawien-
nych i zmniejszają wchłanianie strawionych 
substancji, powodując ogromne straty w pro-
dukcji mięsa. Dlatego uzyskanie odmian zbóż 
o niskiej zawartości takich polisacharydów 
lub o mniejszej „strawialności” ściany zdecy-
dowanie poprawiłoby jakość i efektywność 
hodowli (Von wettStein i współaut. 2003). 

Zupełnie przeciwnie, obecność (1,3)
(1,4)-β-D-glukanów i arabinoksylanów, jako 
składników frakcji błonnika, jest bardzo po-
żądana w diecie człowieka. Mikroorganizmy 
w jelicie grubym są zdolne do produkcji z 
nich krótkołańcuchowych kwasów tłuszczo-
wych i innych składników, które wydają się 
zmniejszać ryzyko wystąpienia nowotworów 
(yamaDa i współaut. 2000, PaulSen 2002). Z 
tych samych powodów, dla których należało 
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również lepszemu wykorzystaniu roślin jako 
paszy, zwiększając dostępność cukrów i in-
nych składników dla zwierząt hodowlanych 
(farrokhi i współaut. 2006). 

Do tej pory uwaga naukowców skupio-
na była przede wszystkim na poznaniu skła-
du i przemian cząsteczek tworzących ścianę 
komórkową. Praktyczne zastosowanie uzy-
skanych informacji ograniczało się głównie 
do opracowania coraz bardziej skutecznych 
metod enzymatycznej hydrolizy celulozy i 
pozostałych polisacharydów. W przyszłości, 
wraz ze wzrastającą wiedzą o mechanizmach 
biosyntezy i składania ścian komórkowych, 
pojawią się być może narzędzia do subtel-
nego wprowadzania zmian w strukturze i 
zawartości wybranych polisacharydów, ich 
interakcjach wewnątrz ścian i ich użyteczno-
ści dla przemysłu i człowieka. Trzeba jednak 
zachować równowagę pomiędzy komercyjny-
mi żądaniami modyfikacji ścian a potrzebami 
samych roślin, dla których obecność ściany 
o ustalonych właściwościach jest warunkiem 
przeżycia. Czasami wystarczy zmienić tylko 
jedną cegłę w murze, aby ten runął. 

zymów, zdolnych do szybkiego i wydajnego 
rozkładu ścian komórkowych. Poszukiwania-
mi takich enzymów zajmuje się wiele grup 
naukowców zwracających uwagę na enzymy 
z bakterii (Clostridium sp.), grzybów (Tri-
choderma reesei), symbiotycznych pierwot-
niaków termitów czy morskiego równonoga, 
Limnoria quadripunctata, odżywiającego 
się drewnem (gomez i współaut. 2008, Ding 
i współaut. 2012, kern i współaut. 2013). 
Otrzymywane enzymy zwykle występują w 
postaci wieloenzymatycznych kompleksów, 
celulosomów, zawierających współdziałające 
ze sobą enzymy hydrolityczne (w tym celu-
lazy, celobiohydrolazy, ksylanazy), a ich do-
datek znacząco zwiększa dostępność cukrów 
dla fermentacji, prowadzącej do uzyskania 
bioetanolu (gomez i współaut. 2008). Z dru-
giej strony, prowadzone są intensywne pra-
ce, zmierzające do określenia genów kodują-
cych syntazy polisacharydów i glikozylotrans-
ferazy, które mogą zostać wykorzystane do 
manipulowania składem ścian komórkowych 
roślin i tym samym sprawić, że wstępne eta-
py, przygotowujące materiał roślinny, staną 
się zbędne. Podobne modyfikacje posłużą 
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ŚCIANA KOMÓRKI ROŚLINNEJ — STRUKTURA Z PRZYSZŁOŚCIĄ

Streszczenie

Ściana komórkowa, oparta na celulozowym szkielecie, jest charakterystyczną strukturą roślin lądowych i glonów. 
Przez trzysta lat uważana była za bierną i ograniczającą wzrost i rozwój komórek. Dziś wiadomo, że ściana, otaczając i 
zamykając każdą komórkę, umożliwia jej także kontakt z sąsiednimi komórkami i ze środowiskiem, przenikanie substancji 
i cząsteczek sygnałowych, kontroluje kierunek wzrostu, nadając kształt komórce i całej roślinie, a także chroni przed ata-
kami patogenów i niekorzystnymi czynnikami środowiska. Aby właściwie wypełniać te zadania, ściana musi być nie tylko 
dynamiczną i ściśle regulowaną strukturą, odbierającą i odpowiadającą na wewnętrzne i zewnętrzne sygnały, ale jak uwa-
żają niektórzy, całym systemem, „inteligentną granicą”, zdolną do koordynacji procesów wzrostu i rozwoju indywidualnych 
komórek, prowadzących do odpowiedzi całej rośliny na zmieniające się warunki środowiska. To skomplikowane zadanie 
jest realizowane przez ściany, których skład różni się w zależności od typu komórki, jej stadium rozwoju czy nawet pory 
roku.  Obecna praca jest próbą przybliżenia czytelnikowi choć niewielkiej części nowo poznanych zagadnień, związanych 
ze ścianą, jej rolą, mechanizmami funkcjonowania oraz praktycznym wykorzystaniem w rolnictwie, przemyśle spożyw-
czym, papierniczym czy energetycznym. 
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PLANT CELL WALL — A GREEN FUTURE STRUCTURE

Summary

A distinguishing feature of plant and algae cells is the presence of a cellulose-rich wall. For three hundred years plant 
cell walls were described as static and rigid. Today cell walls are considered as very dynamic structures which enclose 
each cell still allowing transfer of solutes and signaling molecules between the cells themselves and the cells and environ-
ment, control of cells and the whole plant form, growth and development; they play also a significant role in plant de-
fense and their responses to environmental stresses. To fulfill these functions plant cell walls must be a tightly regulated 
dynamic system in charge of sensing, processing and responding to internal and external cellular signals, functioning as 
an “intelligent frontier” capable to co-ordinate growth of the whole-plant by optimizing growth and differentiation of 
individual cells. This paper attempts to review a small part of current works aimed to elucidate the role and functions 
of plant cell walls and their practical implications for obtainment of plant-based products: food, fodder, textiles, paper, 
biopolymers and biofuels. 


