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Wspolzaleznos$¢ pomigdzy fotosyntezg
i dystrybucja asymilatow a tolerancjg roslin
na niekorzystne warunki Srodowiska

I. Strategia roslin w warunkach stresowych

Niniejsze opracowanie nie jest przegladem literatury. Zwrécono w nim jedynie
uwage¢ na wybrane najnowsze pozycje przegladowe [18, 30, 40, 46, 47, 48, 56, 73,
81] 1 niektére oryginalne publikacje uwzglgdniajace aktualne trendy badawcze.
Nalezy przy tym podkre$li¢ rowniez ogromne wartosci starszych, nie oméwionych
w tym opracowaniu badan, co w tytule swego artykulu podkreslil twérca podstaw
wiedzy o stresach u ros§lin — Levitt [47] , Interakcja stresoOw, przeszlo$¢ dla przy-
szlo$ci” (Stress interaction, back to the future). Wplyw niekorzystnych warunkow
Srodowiska na stosunki troficzne, a w konsekwencji rOwniez na wzrost roslin niozna
rozwaza¢ co najmniej w dwoch aspektach: bezposrednich uszkodzen rosliny lub
przyczyn nastepczych zmian wyrazajacych si¢ w jakosci plonu rolniczego. Badania
prowadzone sa na wszystkich poziomach organizacji — od molekularnego, poprzez
fizjologie calej rosliny, zespoly roslin, az do zmian w ekosystemach [14, 44, 56, 74].

W ostatnich latach prowadzone sa badania w ramach szeroko zakrojonego in-
terdyscyplinarnego programu badawczego ROPIS, Responses of Plants to Interacting
Stresses [29], ktory dotyczy wplywu zintegrowanych, niekorzystaych warunkow na
rézne gatunki roélin zielnych i drzewiastych. W warunkach naturalnych roslina
narazona jest najczesciej na kilka jednocze$nie wystgpujacych stresow lub po-
jawiajacych si¢ jako efekt wtémy, np. stresy termiczne lub zasolenie podioza
wywoluja stres wodny. Stad zrodzilo si¢ pojecie indeksu czynnikow srodowiska.

W klasycznym ujeciu Levitta [46, 47] reakcja roslin na niekorzystne warunki
$rodowiska sprowadza si¢ do strategii unikania stresow lub tolerancji na nie, co w
praktyce bardzo czgsto wiaze si¢ z konieczno$cia ograniczenia. energochlonnych
proces6w wzrostu, a w skrajnych przypadkach — nawet rozwoju generatywnego.
Prawie kazdy niekorzystny ¢zynnik powoduje zaburzenia w procesie foto_syntezy,
wplywajac na zaopatrzenie ro§liny w zwiazki pokarmowe. Stwarga to k.omc.ac.znosé
takiej zmiany wzoru dystrybucji zwiazkow pokarmowych, aby w jak najmniejszym
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stopniu zaburzona byla homeostaza calego integronu [13, 15, 27, 44], co oznacza
zachowanie stabilno$ci przebiegu proceséw przy zmiennych warunkach srodowiska.

Z punktu widzenia biologii plonowania odporna na stresy jest roslina, ktéra w
nickorzystnych warunkach §rodowiska wydaje plon ekonomiczny, zwany tez uzytko-
wym, niewiele mniejszy od plonu roélin uprawianych w warunkach optymalnych,
czyli charakteryzuje si¢ ,,wiemoscia plonowania”. Jest to w mniejszym stopniu
uzaleznione od wielkosci dobowej produkcji biomasy, a w wickszym — od sprawnego
transportu produktéw fotosyntezy do organdéw stanowiacych plon rolniczy [98].
Reakcja roslin na stresy wiaze si¢ z duzym wydatkowaniem energii w okresie
regeneracji, polegajacej na likwidowaniu uszkodzen struktur komoérkowych i or-
ganéw, np. ze stymulacja wzrostu systemu korzeniowego lub lisci, powodujac rege-
neracj¢ powierzchni asymilacyjnej po suszy czy inwazji szkodnikow [33, 34]. Zwigk-
sza to szans¢ przezycia rosliny, ale czesto kosztem obnizonego plonu i jego jakosci.
Gatunki, u ktérych nawet w takich warunkach produkcja fotosyntetyczna nie jest
czynnikiem ograniczajacym wzrost, czyli zaopatrzenie w asymilaty przewyzsza
zapotrzebowanie wszystkich akceptorow, sa na ogé! lepiej przystosowane do nakla-
dajacych si¢ streséw [100]. W warunkach skrajnie niekorzystnych z realizacji strategii
przezycia wynika konieczno$¢ drastycznego zahamowania bardzo energochlonnego
procesu wzrostu.

Tematem rozprawy Blooma i in. [6] jest reakcja ro$lin na ré6zne warunki $ro-
dowiska. Wyraza si¢ ona w modyfikacjach wzrostu, wynikajacych ze zmian wzoru
dystrybucji substancji pokarmowych. Autorzy ci traktuja organizm roslinny jako
przedsigbiorstwo, ktérego rentownos$¢ uzaleznionajest od energooszczgdnych mecha-
nizmow produkcji biomasy i jej rozprowadzenia w spos6b optymalny do poszczegol-
nych organéw. Jest to zasada znana w ekonomii — maksymalny zysk przy minimal-
nych kosztach. W roslinach moze ona si¢ przejawia¢ w maksymalnym wykorzystaniu
energii stonecznej, minimalizacji strat wody, ograniczeniu strat substancji wegglowych
w procesach dysymilacji i sprawnym transporcie biezaco wytwarzanych asymilatow.
Analizujac mechanizmy przystosowania papryki do warunkow niskiej radiacji (30-35
pmol - m?- s“l) u odmiany odpornej na ocienienie, wykazano niska intensywnos¢
oddychania, szczegélnie starych li§ci, a wysoka — w li§ciach intensywnie rosnacych.
Te przystosowaniaokreslono jako zmiang ,,wzoru zuzycia asymilatow w oddychaniu™
[90, 91]. Jest to dowodem realizacji strategii obronnej, w wyniku ktorej likwidowane
sa uszkodzenia wymagajace wydatkowania energii. Efekt stresu zalezy od jego
dlugotrwalosci, towarzyszacych warunkéw i stanu fizjologicznego rosliny nie tylko
w czasie jego trwania, ale rOwniez w okresie poprzedzajacym [37]. Wynika to na
przyklad z badan Aoki [cyt. w 81], w ktorych przegrzewano rosliny przez 5 min do
temperatury 42°C i poréwnywano reakcje réznych gatunkow ro$lin na stres termiczny
w aspekcie spadku intensywnosci fotosyntezy. Wynosit on od kilku do 70%. W innych
pracach opisywany jest roOwniez wplyw przegrzania na fotosyntezg, ale po od-
dzialywaniu wysokiej temperatury przez kilkanascie godzin [86]. Dlugotrwale stresy
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termiczne (np. chléd) powoduja powstawanie deficytu wodnego w badanych tkan-
kach. Stopniowe obnizenie temperatury roslin prowadzi niekiedy do ich zaharto-
wania, czyli zwigkszenia tolerancji na niska temperature [52, 62, 83, 95]. Zjawisko
stopniowego hartowania zar6wno do wysokiej (38°C), jak i niskiej (10°C) tempera-
tury obserwowano u ogoérkow [89], przy czym rosliny te szybciej aklimatyzowaly sie
do warunkdw przegrzewania (w ciagu kilku godzin) niz do chlodu, co trwalo kilka
dni. Po traktowaniu jeczmienia okresowym zasoleniem, rosliny byly bardziej odporne
na chléd [57]. Susza zwigkszala termostabilno$¢ fotosystemu drugiego — PS 1I [35]
u pomidoréw i ziemniakéw. Efekt jednoczesnego oddzialywania dwoch stresow —
wzrastajacych dawek ozonu i poglebiajacego si¢ deficytu magnezu — wyrazat sie w
mniej niz addytywnym zahamowaniu wzrostu $wierka [100]. Tego typu aklimaty-
zacje ,krzyzowe” sa spowodowane indukcja podobnych mechanizméw obronnych
przezrozne stresy. Uruchamiana jest wowczas synteza hormonéw alarmowych (ABA
i etylenu oraz kwasu jasmonowego), zachodza zmiany w blonach komérkowych,
gléwnie w skladzie lipidow, indukowana jest biosynteza biatek stresowych i réznych
substancji ochronnych (np. proliny, betainy) [81]. Zmiany te maja charakter cech
utrwalonych genetycznie (adaptacje) lub pojawiaja si¢ tylko w ramach ontogenezy
(aklimatyzacje). Obecnie dzigki zastosowaniu technik inzynierii genetycznej mozna
wprowadzi¢ do genomu ro$lin wrazliwych na stresy geny zwigkszajace ich tolerancje
na nickorzystne warunki §rodowiska, np. nadmiar niektérych metali ci¢zkich, zasc-
lenie, niska temperature [45].

I1. Produkcja fotosyntetyczna i dystrybucja asymilatow
w niekorzystnych warunkach srodowiska

1. Bilans zaopatrzenia i zapotrzebowanie na asymilaty

W wielu badaniach dotyczacych zaleznosci pomi¢dzy donorami i akceptorami
asymilatow aktywno$¢ donoréw ocenia si¢ jako intensywnos$¢ fotosyntezy jednego z
lisci. Tymczasem zaopatrzenie organéw-akceptorow w zwiazki pokarmowe zalezy
zarébwno od biezacej produkcji fotosyntetycznej calej rosliny, jak i od mozliwosci
wykorzystania substancji okresowo zakumulowanych w organach wegetatywnych
[15, 23, 44, 80, 88]. Terminem zapotrzebowanie okresla si¢ zwykle potencjalne
mozliwosci wszystkich akceptoréw do wykorzystania importowanych substapcji w
procesach: oddychania, wzrostu lub akumulacji (rys. 1). Akceptory asymilatow
zargonowo nazwano sink (zlew) i ten termin jest obecnie povxszechme y_Zywany W
r6znych jezykach [13, 36, 43, 80, 99]. W przypadku akumulacji substancji pokarmo-
wych w organach spichlerzowych poczatkowo graja one rolg t.).rpowyc.h akceptorow,
w fazie rozwoju generatywnego staja si¢ donorami substancji organicznych, prze-
kazywanych najczgéciej do organow reproduktywnych.



22 Z. Starck

Donory
- Zaopatrzenie
| (fotosynteza)
oddychanie wzrost recyrkulacja | akumulacja
Zapotrzebowanie
) xq\.r
oddychanie wzrost recyrkulacja | akumulacja
v 4.\_/1
Akceptory
rosnace spichlerzowe organy
organy wegetatywne reproduktywne

Bilans we¢gla w calym organizmie
zaopatrzenie — zapotrzebowanie

Rysunek 1. Synchronizacja dystrybucji wegla w roslinach w aspekcie zaopatrzenie —
zapotrzebowanie na asymilaty w calym organizmie

U wielu gatunkéw obserwuje si¢ okresowa akumulacje substancji zapasowych w
organach wegetatywnych, np. skrobi w lisciach pomidoréw [50, 72]; sa one wOwczas
nie tylko donorami, lecz jednocze$nie akceptorami zwiazkéw organicznych. Naj-
czgsciej jednak taka przejsciowa akumulacja zapewnia ciagle zaopatrzenie akcep-
torow w substancje pokarmowe: w dzien i w nocy, jak rOwniez w skrajnie niekorzyst-
nych warunkach srodowiska lub u drzew li§ciastych — o okresie zimy [15, 44]. Sa to
przypadki, gdy biezaca produkcja fotosyntetyczna, lub jej brak, sa czynnikami
limitujacymi zaopatrzenie akceptorow.

Inna przyczynatakiej akumulacji moze by¢ tez nagle zmniejszenie zapotrzebowa-
nia na produkty fotosyntezy, np. po usunieciu owocéw. W warunkach deficytowego
napromieniowania, szczegélnie w okresie zbiegajacym si¢ z intensywnym wzrostem
organ6w reproduktywnych, skrobia ulega szybkiej remobilizacji, uzupeliajac nie-
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dostateczne zaopatrzenie akceptoréw w produkty pochodzace z biezacej fotosyntezy
[50]. Podobna funkcj¢ spelniaja biatka zapasowe, akumulowane w organach wege-
tatywnych, np. u soi, zwane w skrocie VSP — vegetative storage proteins [23, 88].
Ta forma substancji zapasowych jest rowniez remobilizowana i transportowana do
organéw reproduktywnych. Obecno$¢ podobnych biatek stwierdzono réwniez u
pomidoréw; przypuszcza si¢, ze wystgpuja one takze u innych gatunkéw. Zakl6cenia
réwnowagi pomi¢dzy akceptorami i donorami [88], wywolane np. zaburzeniami w
transporcie asymilatow: po zranieniu ro$liny, blokadzie floemu przez kaloze lub po
deficycie wodnym, powoduja réwniez synteze VSP.,

U soi usunigcie strak6w (stymulujace ich opadanie w naturalnych warunkach, w
czasie stresow), czyli zmniejszenie zapotrzebowania na substancje pokarmowe, spo-
wodowalo przejscie duzych ilosci Rubisko z fazy rozpuszczalnej do nierozpuszczal-
nej, co sugeruje powstawanie kompleksow Rubisko z biatkami wysokomoleku-
lamymi — RCPs (Rubisco complex protein) [17]. Przypuszcza sie, ze Rubisko —
oprocz funkcji enzymatycznej — moze stanowi¢ forme zapasowa azotu [15].

2. Reakcja aparatu fotosyntetycznego na stresy

Niekorzystne warunki $Srodowiska powoduja wzrost oporéw dyfuzyjnych miedzy
innymi dla CO2 (zamykaniem szparek) oraz uszkodzenia struktury chloroplastéw, co
obserwowano np. po stresie chlodu [28] badz przegrzania [86]. Czgsto uszkodzone sa
blony tylakoidéw, nast¢puje degradacja lub utlenianie lipidéw, stabilizujacych kom-
pleksy bialkowe, powodujac uszkodzenia fotosystemow, glownie PSII [42, 81]. W
czasie dzialania chlodow sa one wicksze na $wietle, a przy przegrzaniu — w ciemnosci
[51]. Wielu autoréw uwaza, ze obniZenie intensywnosci fotosyntezy w czasie chlodu
nie jest wynikiem spadku aktywno$ci Rubisko. Brak jest tez $cislej zaleznosci
pomig¢dzy aktywnoscia tego enzymu a intensywnoscia fotosyntezy. Obnizenie zawar-
to$ci Rubisko do ok. 1/3 — przez wprowadzenie do genomu komoérki tytoniu genu
orientacji anti-senese, nie spowodowalo obnizenia intensywnosci fotosyntezy, nawet
przy niskich warto$ciach potencjalu wodnego lisci [31]. Briiggemann i in. [8] obser-
wowali jednak, obok obniZonej intensywnosci fotosyntezy, spadek aktywnosci Ru-
bisko w czasie dlugotrwalego dzialania chtodu, przy niskim natg¢zeniu napromienio-
wania. W pdzniejszych ich badaniach, prowadzonych w analogicznych warunkach,
wykazali oni rowniez obnizenie aktywnosci innych enzymow cyklu Calvina [9].

Natezenie zmian intensywnosci asymilacji CO2 uzaleznione jest od warunkow
poprzedzajacych dziatanie stresu [8 i cyt. 84]. U pomidor6w rosnacych w jesieni, gdy
temperatura w nocy spadata do 8-10°C, zmiany w intensywnosci fotosyntezy po
kilkunastogodzinnym chtodzie (2°C, w ciemnosci) byly nieznaczne, nawet u odmiany
bardzo wrazliwej na niska temperatura, w poréwnaniu z efektem chtodu na te same
odmiany w uprawie wiosennej, prowadzonej w ogrzewanej szklami [82, 83]. Warunki
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Swietlne i termiczne panujace po stresie wplywaja réwniez na szybkos¢ regeneracji
procesu fotosyntezy [84].

3. Zaburzenia w transporcie asymilatow — odpowiedzia na stresy

Niekorzystne warunki $rodowiska wplywaja na transport produktéw fotosyntezy
zar6wno na poziomie zatadunku, transportu floemowego, jak 1 w czasie jego rozla-
dunku [43, 59, 99]. Zatadunek floemu moze odbywac si¢ przez symplast, przy udziale
plasmodesm, lub przez apoplast — przy ich braku, badz malej droznosci. Dotychczas
wigkszos$¢ autoréw postulowato jednorodna koncepcj¢ zatadunku, dyskutujac przy-
czyny roznych wynik6w eksperymentalnych. Van Bel [92, 93] proponuje koncepcije
réznorodnego mechanizmu przekazywania cukrowcoéw do elementéw sitowych, za-
leznego od taksonomicznej przynaleznosci ro$lin, oraz od warunkéw Srodowiska. W
tych pracach wykazano ponad 1000-krotne zroznicowanie w liczbie plasmodesm
wystepujacych na powierzchni granicznej pomigdzy komérkami towarzyszacymi i
rurkami sitowymi (od 0,03 u salaty do 60 u jesionu w przeliczeniu na 1um).
Podkreslono ekofizjologiczny aspekt zroznicowanego mechanizmu zatadunku flo-
emu. Warunki srodowiska, gtéwnie niska temperatura i susza, spowodowaly genety-
czne roznice struktur plasmodesm jako wyraz adaptacji do stref klimatycznych
(rys. 2). Zatadunek apoplastyczny jest udoskonalony w toku ewolucji, dominuje w
strefie chlodne;j i w warunkach suszy, natomiast bardziej prymitywny symplastyczny,
wrazliwy na niskie temperatury i brak wody, obserwuje si¢ u roslin w tropiku. W
warunkach stresowych stwierdzono nagle zmiany w droznosci plasmodesm, np. pod
wplywem niskiej temperatury. Ich dysfunkcja wynikata z zaczopowania plytki si-
towej kaloza, ktorej synteza byla indukowana przez zwigkszony poziom wapnia w
cytozolu [93].

Zatadunek floemu hamowany moze by¢ przy zwigkszonej ilosci SOz w atmos-
ferze [49].

Jesli forma transportowa u danej rosliny jest sacharoza, w zatadunku floemu duza
rol¢ odgrywa syntaza fosfosacharozy (SPS); zdaniem Huberta [3 8], wielko$¢ eksportu
asymilatow z lici jest uzalezniona od jej aktywnosci. Warunki $rodowiska w wielu
przypadkach modyfikowaty aktywnos¢ tego enzymu. Dhugotrwaty chiéd powodowal
zwigkszona aktywnos¢ SPS szpinaku [32] i pszenicy [68], natomiast u kukurydzy w
czasie chlodu aktywnos$¢ tego enzymu bardzo malata [77].

Znacznie mnie;j jest danych dotyczacych zmian w samym transporcie floemowym
w warunkach stresow. Starsze badania nie dostarczyly jednoznacznych wynikéw na
temat [43, 99]. W czasie przegrzania u pomidoréw obserwowano czopowanie rurek
sitowych przez kaloz¢ [20]. U kukurydzy niska temperatura powodowata zmniej-
szenie szybkosci transportu asymilatow do korzeni, szczegblnie u linii bardzej
wrazliwych na chiéd [76].
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Rysunek 2. Ekofizjologiczne uwarunkowania mechanizmu zatadunku floemu; wynik adap-
tacji do ré6znych czynnikéw klimatycznych [wzorowane na 54]

Rozladunek floemu, podobnie jak zaladunek, moze odbywac si¢ w réznych
akceptorach przez apoplast lub symplast. W tym etapie transportu uczestniczy kwasna
inwertaza lub SPS. Na tej podstawie przeprowadzono doswiadczenia na trans-
genicznym pomidorze z wprowadzonym genem kukurydzy, warunkujacym zwigk-
szong, ekspresj¢ biatka SPS [24]. Masa calej rosliny nie zmienila si¢, natomiast
zwickszy! si¢ przyrost pedu kosztem korzenia. Zaopatrzenie w asymilaty kwiatow i
owocow pomidora jest bardzo silnie hamowane po przegrzaniu roslin [21, 85].
Zdaniem Basu i Minhas [3], zahamowanie wzrostu bulw ziemniakéw w warunkach
przegrzania wynika gléwnie z niedostatecznego zaopatrzenia w substancje orga-
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niczne. Dwutygodniowe traktowanie ziemniakéw stosunkowo wysoka temperatura
(35/25°C, dzien/noc) zmienito wzor dystrybucji masy, preferujac zaopatrzenie czes$ci
nadziemnej kosztem bulw [26]. Podobny efekt obserwowano przy wzroscie ziem-
niakéw w warunkach niedostatecznego napromieniowania [25].

4. Czy i1stnieje konkurencja o asymilaty pomigdzy akceptorami?

W warunkach zblizonych do optymalnych dystrybucja asymilatow uwarunkowa-
na jest mi¢dzy innymi aktywnos$cia wzrostowa [43, 99] lub pojemnos$cia akumu-
lacyjna akceptoréw. Procesy te determinuja sprawno$¢ rozladunku floemu, a w
konsekwencji powoduja zwigkszenie gradientu potencjatéw chemicznych substancji
transportowanych. Taka interpretacja opiera si¢ na hipotezie masowego przeplywu
Miincha, ktora obecnie jest uznawana za najbardziej prawdopodobny mechanizm
transportu floemowego. W naturalnych warunkach organy reproduktywne charak-
teryzuja si¢ priorytetowym zaopatrzeniem w zwiazki pokarmowe; s3 cze$ciowo
autonomiczne pod wzgledem produkcji hormonéw [36, 80, 99]. Charakteryzujac
wlasciwosci poszczegdlnych akceptorow wprowadzono terminy: sila sinku (sink
strength), sila mobilizacyjna (mobilizing power) oraz zdolno$¢ przezwyci¢zania
konkurencji o asymilaty z innymi akceptorami, nasilajaca si¢ w warunkach niedoboru
substancji pokarmowych (competitive ability). Ta ostatnia wlasciwos¢ wydaje si¢
korelowac z aktywnoscia 1 rtOwnowaga hormonéw w akceptorach lub wrazliwoscia
na nie. Przypuszczalnie dotyczy to glownie IAA i cytokinin. Eksport auksyn, np. z
owocdw do lisci wydaje si¢ by¢ sygnalem informujacym z wyprzedzeniem o wzras-
tajacym zapotrzebowaniu na asymilaty [1]. Odcigte paki kwiatowe lub straki fasoli,
traktowanej przez kilka dni podwyzszona temperatura (32/27°C dzien/noc), wydzie-
laty do agaru zmniejszone ilosci JAA. Zmniejszony eksport tego hormonu korelowal
z ujemnymi skutkami przegrzania i nasilal si¢ w przypadku odmian bardziej wrazli-
wych [61]. Inne podejscie do przyczyn zréznicowania dystrybucji substancji pokar-
mowych w réznych warunkach prezentuje mechamstyczny model Minchina, oparty
gléwnie na pomiarach transportu asymilatow znakowanych Ic [53, 54, 55]. Podkres-
lono konieczno$¢ zrewidowania zasadnosci powyzej wspomnianych parametrow
akceptorow. Wedhug tej hipotezy zaopatrzenie kazdego akceptora zalezy gtownie od
sprawnosci roztadunku, bedacego wykladnikiem gradientu potencjaléw chemicznych
w komoérkach donora, z ktérych odbywa si¢ zatadunek floemu i akceptora, miejsca
jego rozladunku. Krzywe wysycenia zwiazkami pokarmowymi dla réznych akzep-
toréw poréwnano w pracach Minchina z przebiegiem reakcji enzymatycznych, opisa-
nych rownaniem Michaelis-Mentena. Sugeruje si¢, ze maksymalna szybkos¢ zaopa-
trzenia Vm (wykltadnik roziadunku w kazdym akceptorze) jest réznie uzalezniona od
poziomu zaopatrzenia w calej roslinie (analogicznie do st¢zenia substratu w reakcjach
enzymatycznych). Pozwala to na wyznaczenie statej analogicznej do wartosci Km,
opisywanej w reakcjach enzymatycznych (rys.3). Analizujac przebieg krzywych
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Rysunek 3. Zaopatrzenie dwoch akceptoréw jako funkcja: sumary cznego poziomu zaopat: ze-
nia calej rosliny w produkty fotosyntezy i szybkosci zaopatrzenia akceptorow;

Vm — maksymalna szybko$¢ zaopatrzenia,

Km — wielko$¢ wzorowana na statej Michaelisa-Mentena, oznaczajaca poziom zaopatrzenia,

przy ktérym akceptor zaopatrywany jest w substancje pokarmowe z szybkos$cia Vin/2;
wzorowane na [54]

zaopatrzenia kilku réznych akceptorow, np. korzeni lub owocéw, przy ré6znym
poziomie doplywu substancji pokarmowych, dla kazdego z tych organéw mozna
obliczy¢ specyficzny punkt wysycenia importu. Zdaniem Minchina akceptorem z
priorytetowym zaopatrzeniem w danych warunkach jest sink, ktdry osiaga punkt
wysycenia przy najnizszym zaopatrzeniu, czyli przy najmniejszej wartosci Ky, Z
powyzszego modelu posrednio wynika zmiennos¢ Ky w czasie dzialania réznych
stresow, modyfikujacych zaréwno intensywnos¢ fotosyntezy, jak 1 transportu. Inter-
pretacja roznic w dystrybucji asymilatow narzuca koniecznos$¢ prowadzenia pomia-
réw zaopatrzenia kazdego akceptora przy réznym poziomie podazy substancji pokar-
mowych. Wyjasnia ona czg$ciowo przyczyny zmian sekwencji hierarchii zaopatrze-
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nia akceptoréow w warunkach deficytow pokarmowych (dlugotrwale ocienienie lub
okresowa ciemno$¢), np. u pomidoréw [50, 87] lub u papryki [90]. W takich
przypadkach ro$lina mniej inwestuje w organy reproduktywne, preferujac transport
do mlodych, rosnacych lisci, co wynika z konieczno$ci szybkiej regeneracji postreso-
wej. Nie kwestionujac zasadnosci powyzszego modelu, nalezy podkreslié, ze poza
troficznymi zalezno$ciami nie mozna nie bra¢ pod uwage opisywanych powyzej
licznych faktoéw przekazywania sygnaléw informacyjnych pomigdzy organami. Do-
tycza one konieczno$ci uruchamiania mechanizméw strategii obronne;, szczegOlnie
waznej w niekorzystnych warunkach $rodowiska. W tych mechanizmach zaangazo-
wane s glownie: ABA oraz stosunkowo malo jeszcze poznany kwas jasmonowy [41,
63], ktory — podobnie jak ABA — jest hormonem ulatwiajacym realizacje strategii
przezycia migdzy innymi poprzez indukcje ekspresji ,,genéw obrony”’.

III. Zmiany aktywnosci hormonéw i korelacji wzrostowych
jako reakcja na stresy

1. Przyczyna czy skutek ?

W niekorzystnych warunkach §rodowiska zachodza drastyczne zmiany nie tylko
w poziomie lub/i aktywnosci hormonéw, lecz rowniez we wrazliwosci roélin na te
zwiazki. Wzrasta zawarto$¢ ABA i etylenu [81, 97] oraz kwasu jasmonowego [41]
przy jednoczesnym spadku puli cytokinin [2, 11, 19, 39], a czesto réwniez giberelin
[78], co na ogdt powoduje zahamowanie wzrostu.

To zjawisko moze by¢ wynikiem strategii obronnej rosliny. Zmniejszenie inten-
sywnosci tak energochlonnego procesu, jakim jest wzrost, zwicksza szanse przetr-
wania w niekorzystnych warunkach. Taka strategia jest np. typowa dla okresu
spoczynku zimowego. Z powyzszych rozwazan wynika, ze zmniejszenie zawartosci
hormon6w stymulujacych ten proces moze by¢ w niektorych przypadkach przejawem
strategii unikania skutkow stresu, a nie skutkiem uszkodzen.

Do dzis nie jest jednak znany mechanizm regulacji syntezy powyzszych hor-
monow w czasie stresOw 1 zaraz po ich zakonczeniu. Wiadomo natomiast, ze jako
skutek pojawienia si¢ stresora, ,,alarmowy” ABA — syntetyzowany glownie w
korzeniach, jest przekazywany przez ksylem do pedu [5, 18, 19, 102], co uruchamia
kaskadg reakcji obronnych w wigkszosci przypadkéw poprzez indukcje ckspres;ji
specyficznych genow [14, 37, 97].

Prowadzi to do syntezy bialek stresowych [67,96], substancji ostaniajacych blony
komorkowe oraz uczestniczacych w osmoregulacji. Sa one szczegdlnie wazne w
czasie deficytu wodnego 1 zasolenia [40, 81]. Wiele jest jednak zjawisk obserwo-
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wanych w czasie streséw, ktorych wyjasnienie — co jest przyczyna, a co skutkiem
— nie jest fatwe i jest dyskutowane w dalszej czg$ci niniejszego opracowania.

2. Zroznicowanie wzrostu organ6w — strategia obronna

W efekcie dziatania niekorzystnych warunkéw intensywno$¢ wzrostu poszcze-
golnych organéw jest modyfikowana w rézny sposob jako wynik albo strategii
obronnej, albo skutek uszkodzen. Przyktadem moga by¢ siedliska ubogie w azot, gdzie
nawet trawy o réznych wymaganiach pokarmowych (kupkéwka i drzaczka) maja w
wigkszym stopniu zahamowany wzrost pedu niz korzeni. Taka zmiana wzoru dystry-
bucji masy zmniejsza efekt deficytu azotu [94]. U fasoli deficyt fosforu powoduje
brak reakcji [12] lub nawet stymulacj¢ wzrostu korzeni przy silnym zahamowaniu
wzrostu czgscinadziemnej [12, 65]. W przypadku niskiej zawartosci potasuimagnezu
reakcja tych roélin jest przeciwna. Zahamowanie przyrostu biomasy korzeni jest
glownie skutkiem zmniejszonego eksportu asymilatow z liéci i gorszego zaopatrzenia
tego organu w substancje pokarmowe [12]. W tym przypadku zwigkszony stosunek
masy pedu do korzeni wynika nie ze strategii obronnej, lecz z efektow uszkodzen,
spowodowanych deficytem potasu lub magnezu.

W czasie regeneracji — po dzataniu chlodu, pomidory wykazuja niekiedy
preferencje wzrostu korzeni [4, 71]. W naszych do$wiadczeniach taka reakcje na niska
temperaturg stwierdzono tylko u odmiany pomidoréw bardziej odpornej na niskz
temperaturg [82, 83]. Podobne obserwacje dotycza kukurydzy. Linie bardziej wraz-
liwe na chi6d miaty w najwigkszym stopniu zahamowany wzrost korzeni [75].

Reakcja na deficyt napromieniowania przejawia si¢ niekiedy stymulacja v zrostu
najmlodszych lisci. Jest to rowniez wynik strategii obronnej, obserwcwanej u
pomidorow [50] oraz u papryki [90], prowadzacej do szybkiego zwigkszenia powie-
rzchni asymilacyjnej. Preferencja procesu wzrostu p¢du lub korzeni, zaleznie od
charakteru niekorzystnych warunkow, stwarza wigksze szanse szybkiej regeneracji
normalnej homeostazy calego organizmu, ktdry czg¢sto inwestuje w organ najbardziej
zagrozony [6, 70].

Wyjasnienie mechanizméw regulujacych tego typu reakcje roslin na stresy nie
jesttatwe [101]. Zahamowanie wzrostu pedu np. pomidoréw po okresie chtodu (15°C)
thumaczono deficytem giberelin [10]. Rowniez przy niskim potencjale wody stwier-
dzono zmniejszong zawarto$¢ tych hormonow [78].

Zmienione proporcje aktywno$ci hormonoéw, niejednakowe w réznych organach,
mogg posrednio powodowan zaburzenia w zaopatrzeniu akceptordow w subst_anq.e
pokarmowe, co odbija si¢ na dynamice wzrostu. Udzial hormo.névy. w mechanizmie
transportu produktéw fotosyntezy na réznych poziomach orgax.nzacp.(transport przez
blony chloroplastoéw, zatadunek i roztadunek floemu) migdzy Innymi poprzez mody-
fikacje aktywnos$ci enzymow uczestniczacych w tych procesach jest obecnie udowoq-
niony [7, 16]. Roéliny, u ktérych nawet w niekorzystnych warunkach sprawnie
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przebiega modyfikacja wzoru dystrybucji biomasy, powodujac zmiany korelacji
wzrostowych, sa na ogét odporniejsze na stresy [22]. Dotyczy to czesto roslin
charakteryzujacych si¢ intensywniejszym wzrostem [44]. Badania nad mechanizmem
stymulacji wzrostu korzeni kukurydzy i pszenicy w warunkach stresu wodnego
rozpoczgli Sharp i Davies [69]; pozniej wykazano, ze uczestniczy w tej reakcji ABA,
hormon uwazany za typowy inhibitor wzrostu; stymuluje on jednak wzrost korzeni,
ale tylko w warunkach deficytu wodnego [58, 66]. Po zastosowaniu fluoridonu,
selektywnego inhibitora syntezy ABA, nie obserwowano takiej stymulacji. Wzrost
wydluzeniowy komoérek uzalezniony jest migdzy innymi od aktywnosci enzymu
endotransglukozydazy ksyloglukanowej (XET), katalizujacego ,,pociecie”, a nastep-
nie ,,powiazanie” szkieletow ksyloglukanowych §ciany komérkowej w czasie wzrostu
komorki. W korzeniach, przy niskim potencjale wody, jego aktywno$¢ wzrasta, Takiej
zaleznosci nie obserwuje si¢ jednak przy zmniejszonej zawartosci ABA [78]. W
badaniach zaleznosci donor-akceptor, prowadzonych na calych roélinach, w wielu
przypadkach stwierdzono, ze zahamowanie wzrostu nawet dominujacego akceptora
nie zawsze jest spowodowane deficytem produktéw fotosyntezy. Przyczyna moze
tkwi¢ w samym akceptorze. U ocienianej przez kilka dni rzodkiewki stwierdzono
zahamowanie transportu biezacych asymilatéw do zgrubienia hypokotylu [79]. Za-
klocenia w rozladunku floemu rzodkiewki zdaja si¢ wynika¢ z obnizonej aktywnosci
inwertazy w tym akceptorze, majacej miejsce w przypadku deficytu potasu [60].

Zmiany aktywnosci samych akceptorow lub donorow (efekt traktowania zrézni-
cowanymi warunkami termicznymi lub ocienieniem) powodowaly modyfikacje za-
leznosci pomigdzy zaopatrzeniem i zapotrzebowaniem na asymilaty w calych rosli-
nach u stonecznika i rzepaku [64].

Z powyzszych rozwazan wynika, ze kluczowym warunkiem intensywnej produk-
cji biomasy, nawet w niekorzystnych warunkach srodowiska, jest zdolno$¢ roélin do
utrzymywania na wysokim poziomie pojemnosci akumulacyjnej akceptoréow. Za-
pewnia to utrzymanie prawidtowych proporcji wielkosci i aktywnosci poszczegol-
nych organow, umozliwiajac sprawne funkcjonowanie catego integronu.

Na pelne wyjasnienie ogniw taczacych funkcje i mechanizmy regulujace akty-
wno$¢ donorow 1 akceptorow w réznych warunkach musimy jeszcze zaczekaé.
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Response of plants to unfavorable environmental conditions
in aspect of source — sink relationships

Summary

Stress conditions affect photosynthetic productivity as well as distribution of
photoassimilates. Depending on the kind of stress which may more strongly affect
sink growth or the rate of photosynthesis, source — sink relationships are modified
according to the general strategy: stressor avoidance or tolerance. The problem of the
competition between sinks and their priority under conditions when e.g. photosynthe-
sis or water supply are limiting factors is discussed with attention to the role of

hormones.



