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STRUKTURA I FUNKCJA FLOEMU

Zagadnienia dotyczace struktury i funkcji floemu s3 oméwione w wielu pracach
przegladowych (Biddulph, 1959, Canny, 1962, Esau, 1957, Kursanow, 1963,
Swanson, 1959, Nelson, 1962, Thaine, 1964a, Turnowska-Starck, 1960,
Zeigler, 1959, Zimmermann, 1960, 1961). Niniejszy artykut ma na celu przed-
stawienie nowszych badan, dotyczacych mikro- i submikrostruktur floemu,
mechanizmu przemieszczenia oraz interakcji pomigdzy organami — donorami
i akceptorami asymilatow.

Teorie dotyczace mechanizmu przemieszczania zwiazk6w organicznych we
floemie mozna by sprowadzi¢ do dwoch podstawowych grup. W pierwszej badacze
zakladaja, ze substancje przemieszczaja si¢ wraz z oSrodkiem, stanowigcym tre§¢
rurek sitkowych. Tworca takiej teorii zwanej masowym przeplywem (mass flow)
jest niemiecki badacz — Miinch (1930). Zaklada on, ze przemieszczanie asymi-
latéow odbywa si¢ przy wspétudziale sit osmotycznych, wedréwka substancji orga-
nicznych zachodzi zgodnie z gradientem st¢zenia substancji przemieszczanej. Zda-
niem Miincha w komérkach migkiszowych liScia st¢zenie asymilatéw jest wigksze
niz w komérkach organéw-akceptorow. W konsekwencji réznicy stezenn pomigdzy
tymi dwoma typami organéw powstaje tez gradient turgoru.

W pbézniejszych latach ukazalo si¢ wiele modyfikacji tej teorii, jest nia migdzy
innymi teoria przeplywu pod ciénieniem (pressure flow).

Druga grupa teorii zaklada autonomiczny ruch przemieszczanych czasteczek,
ktére moga poruszaé si¢ niezaleznie od ruchu osrodka, stanowigcego tre§¢ rurek
sitowych, a nawet w §rodowisku nieruchowym. I w tym przypadku sila motoryczna
ruchu moze byé np. réznica stezen substancji transportowanej. Wowczas przemiesz-
czanie odbywa si¢ na drodze dyfuzji lub blizej nie sprecyzowanej tzw. aktywowanej
dyfuzji (Mason, Maskell, 1928 a i b, Maskell, Phillis 1936).

W ujeciu van den Honerta (wg Zimermanna, 1960), moze to by¢ ruch
wynikajacy z fizyko-chemicznych wlasciwosci zwiazkéw, odbywajacy si¢ na granicy
dwéch faz ptynnych np.: wakuoli i cytoplazmy. Zgodnie z badaniami szkoly radzie-
ckiej (Browczenko, 1963, 1965, Kazarjan, Awundzjan, 1954, Turkina,
1961), przemieszczanie substancji we floemie moze by¢ uwarunkowane niejedna-
kowa zdolnoécia absorpcyjng tych tkanek, w stosunku do transportowanych
zwigzkow.
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Te zdolnosci absorpcyjne tworza pewnego rodzaju gradient wzdluz tkanek prze-
wodzacych. Kursanow (1963) przypuszcza ponadto mozliwosci przemieszczania
asymilatow, na wzor transportu jonéw, gléwnie anionéw, przy wspoludziale spe-
cyficznych no$nikéw. We wszystkich wspomnianych teoriach niezaleznego ruchu
substancji przemieszczanych zaklada sig, Zze jest to proces aktywny, uzalezniony
od wydatkowania energii czyli od aktywnosci metabolitycznej tkanek przewodzacych.

Oprocz klasycznych teorii masowego przeplywu lub aktywnego ruchu sub-
stancji, istnieje szereg teorii, faczacych elementy obu wspomnianych zatozeri. Omé-
wione one beda w dalszej czgéci artykulu, po scharakteryzowaniu giéwnej drogi
przewodzenia, zwiazkéw organicznych, ktora wedtug wigkszosci badaczy stanowia
elementy floemu.

STRUKTURA FLOEMU

W ostatnich dziesiatkach lat rozwdj mikroskopii elektronowej pozwolit na
blizsze scharakteryzowanie struktury i submikrostruktury komoérek roslinnych.
Pozwolit tez na powiazanie struktury i funkcji cytoplazmy i jej poszczegblnych
organelli. Jednoczesny rozwéj nowoczesnej metodyki w badaniach biochemicznych,
-doprowadzit do sprecyzowania lokalizacji réznych proceséw fizjologicznych a nawet
poszczegblnych laricuchéw i cykli reakcji. Dotyczy to szczegélnie chloroplastow
i mitochondrii oraz polirybozoméw. Mniej poznane sa funkcje cytomembran,
szczegOlnie diktiozoméw i endoplazmatycznego reticulum (ER).

W ostatnich latach coraz czgéciej wiaze si¢ rolg¢ ER z transportem substancji
wewnatrz komoérek (Kavanau, 1963). Zgodnie z przypuszczeniami Kavanau,
ER wykonuje ustawiczne ruchy, wyciskajac przy tym do cytoplazmy podstawowej
czes$¢ substancji, rozpuszczonych w cysternach, wypetniajacych przestrzen pomiedzy
membranami. Thaine (1965a) obserwowal w komoérkach wloskéw lisci Trades-
cantia poruszajace si¢ w réznych kierunkach czastki réznej wielkosci. Ruch ten
odbywal si¢ zaréwno wzdluz, jak i na powierzchni ER. Podobny ruch zaobserwo-
wano rowniez we wnetrzu kanalikow ER; odbywat si¢ on na granicy faz: zol/zel.
Poniewaz protoplazma sasiadujacych komoérek taczy si¢ za posrednictwem plazmo-
desm, wypelnionych rureczkami ER, (Whaley, 1960, Esau, 1965) transport sub-
stancji na powierzchni cytomembran moze czg¢$ciowo tlumaczy¢ przenikanie zwiaz-
kéw z komoérki do komorki.

Ostatnie lata przyniosty wiele faktéw dotyczacych mikroskopowej i submi-
kroskopowej struktury tkanek przewodzacych. Daje to mozliwosci skonfrontowa-
nia ro6znorodnych hipotez, wyjasniajacych mechanizm przemieszczania substancji
organicznych z budowa submikroskopowa poszczegblnych elementow floemu.
(Esau, 1965, Hepton, Preston, 1960, Evert, 1964a i b, 1965, Thaine, 1964a).

Jedna z podstawowych wilasciwosci znanych od wielu lat jest zanik jadra komor-
kowego w pelni wyksztalconych rurkach sitowych i obecno$¢ jader w komoérkach
towarzyszacych i w parenchymie floemu. Dyskusyjny byl natomiast problem
przepuszczalnosci cytoplazmy rurek sitowych, co badano migdzy innymi metoda
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plazmolizy. Nie wszystkim badaczom udalo si¢ zaobserwowaé plazmolize
komoérek rurek sitowych. Dopiero Currier wraz z wspélpracownikami (1955)
wykazali mozliwo$¢ uzyskania plazmolizy w rurkach sitowych 23 gatunkow.
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Ryc. 1. Rurki sitowe — przekrdj podtuzny y

pasma tqczqce /

Przypuszczaja oni, ze niepowodzenia w poprzednich badaniach wynikaty z bledéw
metodycznych. Rurki sitowe sa bowiem tkanka wyjatkowo wrazliwa na wszelkie
zabiegi prowadzace do przygotowania preperatu. W zwiazku z obserwacjami
pewnego rodzaju degeneracji protoplastu rurek sitowych, od dawna przypuszczano,
ze ich fizjologiczna aktywnos¢ jest, przynajmniej czgéciowo, kontrolowana przez
wyposazone w jadra, komoérki towarzyszace i parenchymatyczne. Komorki te
zawieraja duze iloSci mitochondrii, ER, wyraznie wyksztalcone diktiozomy oraz
tonoplast i plazmolemme (Esau, 1962, Duley, 1961b, 1962, Beer, 1959, Wooding,
1965, Murmanis, 1965 i inni). Sprzeczne natomiast sa dane dotyczace mikro-
i submikrostruktur rurek sitowych, Prawie wszyscy badacze opisuja zanik tono-
plastu (Crafts, 1961, Engleman, 1965b, Evert, 1965a, Murmanis, 1965,
Duley 1961b, Kollmann i Schumacher 1964), oraz diktiozoméw (Esau 1962,
Duley 1961b, Murmanis, 1965, Engleman, 1965b i inni) w dojrzatych rurkach
sitowych. Niektérzy badacze obserwowali w rurkach sitowych normalnie wyksztat-
cone ER (Kollmann, Schumancher, 1961 1962a, b, 1964, Mehta, Spanner,
1962, Evert i Murmanis 1965a), inni natomiast stwierdzili daleko idaca dez-
organizacje w ukladzie tych cytomembran, polegajaca np. na ich rozpadzie na szereg
drobnych utworéw pecherzykowatych (vesicles) (Esau 1961), lub tez na catkowitym
zaniku ER. Powstajace pecherzyki zachowywaly jednak charakter cytomembran
lipidowo-biatkowych.
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Zagadnienie obecnosci i aktywnoéci fizjologicznej mitochondrii rurek sitowych
jest réwniez dyskusyjne. Kollmann 1960, Kollman, Schumacher 1964, Metha,
Spanner, 1962, Mc Givern (1957) obserwowali w rurkach sitowych normalnie
wyksztalcone mitochondria, w przeciwienistwic do Duley (1961b), Englemana
(1965b) i innych, ktérzy stwierdzili znaczne zmniejszenie ich liczebnosci oraz
zmiany w wewnetrznej strukturze, polegajace miedzy innymi na zredukowaniu
liczby wewnetrznych sfaldowan — cristae mitochondriales, (Evert, 1965a, Esau,
1962, Duley, 1961b).

W tym samym czasie, gdy w rurkach sitowych znika cz¢§¢ mitochondrii, wzrasta
ich ilo§¢ w komérkach towarzyszacych. By¢ moze, ze przewegdrowuja one z rurek
poprzez otwory sit w bocznych $ciankach do komorek towarzyszacych (Hohl,
1960, cytowane wg. Esau, 1965).

Niezaleznie od sprzecznych pogladéw, dotyczacych stopnia degeneracji cyto-
plazmy, dyskutowane jest jej rozmieszczenie w rurkach sitowych. Duley (1961b)
obserwowala tylko cienka warstwe cytoplazmy, wyscielajaca podiuzne $cianki ru-
rek sitowych. Inni badacze zaobserwowali, Ze cytoplazma wystepuje nie tylko przy
samych blonkach komérkowych, lecz réwniez wySciela wnetrze rurek sitowych,
tworzac pasma cytoplazmatyczne (Thaine, 1961, 1962, Hepton, Preston 1960,
Parker, 1964, Ryc. 1.)

Charakter potaczeri pomiedzy sasiadujacymi rurkami sitowymi jest w chwili
obecnej nastepnym, szeroko dyskutowanym problemem. Trudno jest okreSli¢ czy
lacznosé ta ma charakter wakuolarny, cytoplazmatyczny, czy tez pory wypelnione
sa mieszaning obu komponentéw zwanych przez En glemana (1965b) miktoplazma,
Wielu badaczy przypuszcza, ze pory sit wypelnia gesta cytoplazma (Hepton, 1955
Hepton i Preston, 1960, Kollman i Schumacher 1962a, b, Mehta i Span-
nar 1962, Thaine, 1961, 1962, 1964a, 1965a), lub tez substancja §luzowata albo
mieszanina §luzu o konsystencji amorficznej lub fibrylarnej i cytoplazmy (Duley
z wspoOlpracownikami 1962, Evert, 1964b, 1965a, b, Deer, 1965, Murmanis 1965).

Wystepowanie §luzu w postaci rozproszonej lub w postaci agregatow (slime
body), opisywali liczni badacze w réznych tkankach (Crafts, 1961, Esau, 1965).
Wigkszo$é autoréw przypuszcza, ze sa to substancje biatkowe (Engleman, 1962,
Esau, 1953); inni (np. Buvat, 1960) wysuwaja przypuszczenia, ze §luz jest lipo-
proteidem.

Charakterystycznym polisacharydem wystepujacym w porach sit jest kaloza.
Odklada si¢ ona gléwnie w starych rurkach sitowych w okresie zimy (Crafts,
1961, Esau, 1965, Currier, 1957, 1964a i b, oraz powstaje w duzych ilosciach po
zranieniu tkanek (Engleman 1965a, Evert, 1964a). Komorki, ktore zakonczyly
juz okres swej aktywnosci fizjologicznej, maja niekiedy catkowicie zaczopowane
pory sit. Podobnego typu zatkanie droznosci rurek sitowych moze nastapi¢ na sku-
tek kumulacji $luzu, ktéry tworzy czapy (slime plage), hamujace normalny tran-
sport substancji we floemie.

Na szczegblng uwage zastuguja obszerne badania Thaine’a (1961, 1962, 1964a
i b, 1965a), prowadzone na réznych obiektach roélinnych, z ktérych wynika, Ze
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poszczegblne rurki sitowe polaczone sa kilkoma transcelularnymi pasami cyto-
plazmy, przenikajacymi przez pory sit. Thaine zaobserwowal w tych pasmach wy-
raznie wyksztatcone ER i do$¢ liczne organelle, przypominajace mitochondria.
Pasma te poruszaja si¢ w réznych kierunkach porywajac ze soba czasteczki sub-
stancji przemieszczanych. Pasma laczace komorki charakteryzuja si¢ wedlug niego
podwdjna membrana, oddzielajaca je od cieczy wakuolarnej, wypeliniajacej resztg
$wiatla rurki sitowej. Podobny ruch cytoplazmy obserwowal prawie sto lat temu
de Vries, nastgpnie Small (1939) a ostatnio réwniez Parker (1964). Nie wszystkim
badaczom udaje si¢ jednak zaobserwowaé taki ruch intracelularnych pasm cyto-
plazmy. Esau wraz z wspotpracownikami (1963) podejmujac dyskusj¢ z Thainem
przypuszczaja, ze obserwowane przez niego zjawisko jest artefaktem, zwiazanym
z dyfrakcja $wiatta na blonach komoérkowych. Obserwowali oni bowiem podobny
uktad pasm w komorkach martwych, a nawet po czg¢éciowym, enzymatycznym roz-
kladzie cytoplazmy. Podobnie Evert (1964b) nie potwierdzit w pelni obserwacji
Thaina, badajac nawet te same obiekty ro§linne. W odpowiedzi na podjeta dyskusje
Thaine przytoczyt dalsze dowody na wystgpowanie pasm cytoplazmatycznych
w zywych komérkach. Opracowal on metode pozwalajaca na utrwalenie obrazu
intracelularnych pasm, obserwowanych dotychczas tylko przyzyciowo (1965b).
Ponadto stwierdzil, Ze sok wyciekajacy z przecigtych tkanek floemu zawiera duze
iloéci cytoplazmy, z czeSciowym zachowaniem charakterystycznej’ struktury pasm
transcelularnych (1964b i c).

Jako przyczyng rozbieznych obserwacji, poczynionych przez réznych badaczy,
Thaine (1964b) podaje czesto obserwowana przez niego duza labilno$¢ i krucho$é
pasm cytoplazmatycznych, utrudniajacych preparowanie skrawkéw. Podobnie
Small (1939) podkreslat konieczno$¢ zachowania niezwyklej precyzji przy obser-
wacji ruchu cytoplazmy w rurkach sitowych,

Jak wida¢ struktura floemu nie jest jeszcze do dzi§ poznana. Przyczyn tak du-
zych rozbieznoéci pogladéw byé moze nalezy szuka¢ w delikatnosci budowy rurek
sitowych, réznej metodyce barwienia i utrwalania preperatéw. Ponadto interpre-
tacja zdje¢ z mikroskopu elektronowego jest bardzo trudna i niekiedy moze by¢
niewltasciwa.

MECHANIZM PRZEMIESZCZANIA WE FLOEMIE

Wyjaénienie mechanizmu przemieszczania wigze si¢ §ciSle z poznaniem struk-
tury floemu. Wigkszo§¢ teorii masowego przeplywu zaklada wystgpowanie ,,pu-
stych® poréw w sitach lub tylko czg$ciowo wypelnionych metabolitycznie inertna
substancja. Zatkanie poréw jakakolwiek substancja stwarza bowiem dodatkowe
opory w czasie przeplywu transportowanych zwiazkéw. Teorie wyjasniajace me-
chanizm transportu, jako niezalezny ruch czasteczek, opieraja si¢ natomiast na
obecnosci cytoplazmy w rurkach sitowych, w komoérkach towarzyszacych i pa-
renchymatycznych.
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Je$li rozpatrywaé transport cukréw, poczawszy od miejsca ich syntezy —
chloroplastu — do korzeni lub kwiatéw, nalezy tu wyrézni¢ kilka etapoéw we-
drowki, ktére najprawdopodobniej podlegaja réznym prawidtowosciom. Cukry
produkowane w procesie fotosyntezy przemieszczaja si¢ z chloroplastu do cyto-
plazmy podstawowej komorek migkiszowych liscia, z ktorych przedostajg si¢
nastepnie do rurek sitowych. Ostatni etap wedréwki obejmuje przenikanie substancji
z tkanek przewodzacych do tkanek organdéw — akceptoréw. W niniejszym arty-
kule omo6wione beda przede wszystkim wszystkie badania, dotyczgce transportu
w elementach floemu, w ktérym substancje, zgodnie z opinia wigkszo$ci badaczy,
przemieszczane sa z szybkoscia ok. 0,8 do 1,5 m/godz. Przewodzenie w tkankach
miekiszowych zachodzi kilkakrotnie wolniej. Mechanizm wydzielania substancji
do tkanek floemu, a z nich do tkanek akceptora, jest stabo poznany. Przypuszcza sig,
ze mechanizm ten moze by¢ zblizony do sekrecji cukréw przez miodniki (Zimmer-
mann 1960, Zeigler 1959) i zachodzi naprawdopodobniej na drodze aktywnego
transportu, czesto wbrew gradientowi stgzen substancji przemieszczanej. Thaine
(1965) przypuszcza, ze cukry przemieszczaja si¢ z chloroplastow do ER, stanowiacego,
jak juz wspomniano, laczniki cytomembran sasiadujacych komoérek i wraz z ER
przedostaja si¢ do pasm cytoplazmatycznych, wypetniajacych pory sit w rurkach
sitowych.

Mechanizm ruchu substancji we floemie obejmuja co najmniej dwie grupy za-
gadnien, wzajemnie z soba powiazanych. Jest to:

1) okre$lenie charakteru i lokalizacji sily motorycznej przemieszczenia oraz

2) scharakteryzowanie czynnikéw wplywajacych na kierunek i intensywnos¢ prze-
mieszczania, co wydaje si¢ by¢ uzaleznione przede wszystkim od interakcji organdw —
akceptoréow i donoréw asymilatow.

Badacze, ktérzy sugeiuja masowy przeplyw substancji organicznych wraz
z os$rodkiem wypelniajacym rurki sitowe, przypuszczaja, ze sila motoryczna jest
gradient stezenia lub turgoru, wytwarzany wzdiluz tkanek przewodzacych. Tego
typu gradient obserwowal Zimmermann (1957, 1958a, b, 1962) w soku floemu,
zbieranego z réznych wysokoéci pni drzew. Zgodnie z jego obliczeniami gradient
ci$nienia wynosi okoto 0,01 atm/m. Po sztucznym, lub naturalnym opadnigciu lisci,
Zimmermann stwierdzit zanik tego gradientu (1958a). Podobnie Bauer (1953)
wykazal w ogonkach lici pelargonii, ze gradient turgoru decyduje o kierunku ruchu
wprowadzonych z zewnatrz barwnikéw. Sztuczna zmiana tego gradientu spowo-
~ dowala odwrécenie kierunku ich transportu. Badania te nasuwaja jednak pewne
zastrzezenia, gdyz mechamizm transportu egzogennie wprowadzonych barwnikéw
moze by¢ odmienny od mechanizmu przewodzenia asymilatow. Wielu badaczy
stwierdzito istnienie turgoru w rurkach sitowych, siggajacego do 30 atm. (wg.
Esau 1965). Jako dowéd na istnienie takiego ci$nienia przytaczaja oni fakt wyplywu
soku po przecieciu tkanek floemu, co szczegblnie wyraZnie mozna obserwowaé
u roélin dyniowatych i wielu roélin drzewiastych (Crafts, 1939, 1961, Eschrich,
1963, Zimmermann 1957, 1961 i inni). Takie wydzielania mozna obserwowaé
nawet przez kilkanascie godzin, choé stgzenie wyplywajacego soku wyraznie i stop-
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niowo maleje. Zdaniem Thaine’a (1964a) sok ten jest wynikiem- wyciekania za-
wartoéci uszkodzonych 1urek sitowych i dlatego na podstawie zmian w jego kon-
centracji w stabym stopniu mozna wnioskowa¢ o mechanizmie transportu. Ponadto
przecigcie tkanek floemu powoduje reakcj¢ traumatyczng znieksztalcajaca przy-
puszczalnie normalny przebieg zjawiska. W ostatnich latach opracowano jeszcze
inna metodg, pozwalajaca na zbieranie soku, wypelniajacego rurki sitowe. Wyko-
rzystano tu mszyce, ktorych kiujka bardzo celnie trafia do rurek sitowych, a z nich
owady wypijaja stodki sok. Nadmiar wody wraz z cukrami wydzielaja w postaci
tzw. rosy miodowej (Kennedy, Mittler 1953). Jedli taka wbita do floemu klujke,
stanowiaca jakby mikrokopilare, odcia¢ mszycy, wydzielony sok mozna zbiera¢
nawet przez 12 dni (Weatherley 1959 z wspotpracownikami). Intensywnos¢
wydzielania wynosi ok. 1—2ul/godz. Przy zastosowaniu migdzy innymi izotopow
radioaktywnych i ré6znych metod chromatograficznych, udalo si¢ zanalizowa¢ nawet
tak drobne ilo$ci wydzielanego ptynu. Zawiera on ok. 5—15 Y% sacharozy, ok. 0,5%
aminokwaséw (Weatherley 1959, Peel, Weatherley 1959). Badania tego typu
prowadzono giéwnie na odcinkach pedéw wierzby. (Peel, Weatherley, 1959,
1962, 1963, Hill, 1963, Peel 1964, 1965, Hoad, Peel, 1965). Stwierdzono Scisia
zalezno$¢ pomiedzy stezeniem soku (Ryc. 2) i sita ssaca ksylemu a intensywnoscia
przemieszczania cukréw i stezeniem soku we floemie. Powyzszy wniosek wyplywa
z zaobserwowanego przez wspomnianych badaczy faktu, ze podwyzszenie potencjatu
osmotycznego w ksylemie powodowalo obnizenie intensywnosci wydzielania soku
(a stad najprawdopodobniej przemieszczania) wraz z jednoczesnym wzrostem steze-
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Ryc. 2. Wplyw wprowadzenia do ksylemu 15% roztworu mannitolu na stgzenie i intensywnosé wydziela-
nia soku przez klujki mszyc. (Mannitol byl nastepnie zastapiony woda) (wg Weatherley et al. 1959,
J. Exp. Bot. 10, 1—16.)
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nia soku. Autorzy tych prac podkreslaja koniecznos$¢ stalego doptywu wody do
rurek sitowych w miar¢ wydzielania soku lub tez kropelek rosy miodowej przez
odcigte khijki mszyc. Drugim po$rednim dowodem na Scista zalezno$¢ stosunkow
osmotycznych obu grup tkanek przewodzacych byt fakt zaniku periodycznosci
dobowej wydzielenia soku floemu (obserwowanej w warunkach naturalnych),
po sztucznym obnizeniu transpiracji (Peel, Weatherley 1962). Badano tez zmiany
radioaktywnoéci wlasciwej soku, wydzielonego poprzez ktujki mszyc, po uprzednim
znakowaniu asymilatéw liSci wierzby, radioaktywnym weglem (Peel, Weatherley,
1963). I w tym przypadku stwierdzono, ze zaindukowany wzrost potencjatu osmo-
tycznego ksylemu powodowat spadek intensywnosci transportu cukréow. Badania
te, choé zdaja si¢ potwierdza¢ hipotez¢, ze przemieszczanie w rurkach sitowych
odbywa si¢ en masse, nasuwaja jednak bardzo wiele krytycznych uwag. Po pierwsze
byly one prowadzone, w wigkszosci przypadkow, na izolowanych odcinkach galazek
wierzby, co moze nie w pelni ilustrowaé przemieszczanie asymilatow w nieuszko-
dzonej roélinie. Nie wiadomo tez, czy odciaganie soku floemu przez mszyce nie
modyfikuje przebiegu tych proceséw w nieuszkodzonych gatazkach i w jakim stopniu
uzasadnione jest zalozenie wspomnianych autoréw, Zze mszyce oddzialywaja na
roéliny w sposéb podobny do organdéw-akceptorow (Hill, 1962, 1963, Peel, 1964).

Jedli substancje przemieszczane poruszalyby si¢ wraz z woda, wowczas mozna
by przypuszczaé, ze wszystkie transportowe zwiazki oraz woda w rurkach sitowych
poruszaja si¢ z jednakowa szybkoscia. Aby sprawdzi¢ poprawno$¢ powyzszego
zalozenia Biddulph i Cory (1957) wprowadzili do roliny jednocze$nie radioaktywne
cukry, wode znakowana trytem — THO i radioaktywne zwiazki fosforowe. Wyka-
zano, ze szybkoé¢é przemieszczania wody i P wynosita 87 cm/godz. a **C-sacha-
rozy — 107 cm/godz. Podobnie Gage i Aronoff (1960) badali jednoczesny tran-
sport chloru, wody i cukréow. Kazdy z tych zwiazkéw wydawal si¢ porusza¢ nieza-
leznie od ruchu wody. Sami jednak autorzy wspomnianych wyzej prac odnosza si¢
do uzyskanych wynikéw bardzo krytycznie, gdyz szybkos§¢ absorpcji i przewodze-
nia przez komérki migkiszowe mogly si¢ bardzo znacznie r6zni¢ dla poszczeg6lnych
substancji, co w konsekwencji mogto da¢ pozornie rézne szybkoSci przemiesz-
czania we floemie. Ponadto pomiary szybkoéci przemieszczania, przy zastosowaniu
izotopéw radioaktywnych, sa obciazone duzymi bigdami, co szczegélowo prze-
dyskutowali migdzy innymi Canny (1960) i Swanson (1959).

Dalszym argumentem, podwazajacym teorie masowego przeptywu, byla trudno$¢
wyjaénienia jednoczesnego dwukierunkowego ruchu substancji. Argument ten w du-
zym stopniu ostabili Biddulph i Cory (1960 i 1965) w pracach, w ktérych wykazali,
ze ruch w przeciwnych kierunkach moze odbywac si¢ w r6znych wigzkach. Thaine
(1964a) w swoich badaniach wskazuje na mozliwo$¢ ruchu substancji w przeciw-
nych kierunkach, nawet w tej samej rurce sitowej, w poszczegblnych pasmach
cytoplazmatycznych.

Nie wszystkim udato si¢ stwierdzié, czy przemieszczanie odbywalo si¢ zawsze
zgodnie z malejacym gradientem stgzenia. Hartt z wspélpracownikami (1964b)
w izolowanych od roéliny liSciach trzciny cukrowej obserwowatl transport cukrow
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do nasady liéci, gdzie stezenie cukréw bylo wigksze niz w czgsci liScia, stanowiacej
donor asymilatéw. Niezaleznie od tego zmiany stgzenia cukréw w poszczegélnych
fragmentach liscia spowodowane np: lokalnym zaciemnieniem lub wprowadzeniem
do tkanek substancji osmotycznie czynnych modyfikowalo ruch znakowanych
asymilatéw. Z tych badain Hartt wyciaga wniosek, Ze sita motoryczna przemie-
szczania tkwi w samym li§ciu, ale nalezy przypuszczaé, ze pochodzi ona z jakich$
innych czynikéw, a nie jest uwarunkowana wylacznie réznicami w steZeniu (1964a, b).

Nastegpnym argumentem, zaprzeczajacym mozliwosci masowego przeptywu bez
aktywnego udzialu cytoplazmy rurek sitowych lub pozostalych, fizjologicznie
aktywnych, elementéw floemu, jest obserwowany fakt hamowania transportu
asymilatow w warunkach obnizonej temperatury i w warunkach beztlenowych (prace
przegladowe: Zimmermann, 1960, Swanson, 1959, Kursanow, 1963).

Zwolennicy teorii aktywnego transportu i niezaleznego ruchu przemieszczonych
substancji upatruja site motoryczna tego procesu gléwnie w energii, pochodzacej
z procesu oddychania. Stad tez rozwinigto badania nad intensywnoécia oddychania
floemu. Szczegblnie duzo uwagi poSwiecili tym zagadnieniom badacze radzieccy,
ktérzy wykazali, ze intensywno$¢ oddychania izolowanych wiazek przewodza-
cych wielokrotnie przewyzsza natezenie tego procesu w innych tkankach (Kuras-
now, Turkina, 1952, Turkina, Dubinina, 1954, Kursanow, 1963). Podobne
wyniki ilustrujace oddychanie tkanek przewodzacych przytoczyli Willbrink (1957),
Zeigler (1956). Natomiast inni badacze stwierdzili, Zze intensywno$¢ oddychania
floemu nie rézni si¢ od intensywnoéci otaczajacych tkanek (Wanner z wspél-
pracownikami, 1952, Canny 1960). Duley (1961a) badala intensywnos§¢ oddycha-
nia floemu réznych gatunkéw roélin i stwierdzita, ze wiazki przewodzace oddychaja
intensywniej w poréwnaniu z tkankami otaczajacymi, o ile wyniki przeliczy¢ na
$wieza mase. Jest to uwarunkowane ich stosunkowo duza zawartoscia azotu bial-
kowego. Natomiast oddychanie parenchymy i tkanek przewodzacych, po przelicze-
niu na azot biatkowy, jest jednakowe. Wielu badaczy stwierdzilo zahamowanie
przemieszczania po wprowadzeniu do tkanek przewodzacych inhibitoréw oddecho-
wych np. HCN lub KCN (Nelson z wspotpracownikami 1957, Turkina, Dubi-
nina, 1954, Zeigler, 1956, Willbrink, 1957, Ullrich, 1961, Peel, Weatherley,
1963). We floemie wykryto obecno$é wielu 16znych enzymoéw, migdzy innymi gliko-
litycznych, fosfataz, oksydaz i innych (Pawlinowa, 1961, Kursanow, 1959,
Zeigler 1958), co nie jest zgodne z badaniami Wannera (1953).

Duzo uwagi po$wiecono réwniez zagadnieniu obecno$ci ATP w tkankach
przewodzacych. Pawlinowa i Afanasiewa (1962) oraz Pawlinowa (1965)
wykazaly szereg nukleotydéw, gléwnie adenilowych i urydynowych we floemie
i ksylemie Heracleum. Kluge i Zeiger (1964) stwierdzili u kilku gatunkow drzew
wieksza zawartoé¢ ATP we floemie niz w tkankach parenchymatycznych oraz
sezonowa rytmike zawartosci ATP w soku floemu. Nie zaobserwowali oni nato-
‘miast gradientu stezenia ATP w probkach soku, pobranego z réznej wysokosci
pnia. ATP, wprowadzony do roéliny egzogennie, powodowat przyspieszenie tran-
sportu asymilatéw — (Kursanow, Browczenko 1961) i fluoresceiny (Ullrich,
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(1962). W ostatnich latach Braun i Sauter (1964) wykazali aktywna, kwasna
fosfataz¢ w pasmach wypetniajacych pory sit. Wykryta przez nich fosfataza moze
bra¢ udzial w uwalnianiu energii z ATP, koniecznej do aktywnego transportu
przemieszczanych substancji.

Pewnego rodzaju proba uwzglednienia postulatow teorii masowego przeptywu
i niezaleznego ruchu przemieszczanych czasteczek jest koncepcja Cannego (1962)
objaéniajaca mechanizm transportu asymilatow gléwnie w oparciu o badanie wlasne
i Thaine’a. Canny przypuszcza, Ze przemieszczanie zachodzi na drodze aktywo-
wanej dyfuzji (w sensie okre$lajacym kierunek ruchu cukrow). Wielko$é gradientu
-decyduje o kierunku i szybkosci ruchu. Nie jest on jednak sita motoryczng prze-
mieszczania, ktéra Canny widzi w ustawicznym ruchu transcelularnych pasm
cytoplazmatycznych, opisywanych w badaniach Thaine’a. W tym wigc ujgciu
przemieszczanie jest pewna forma masowego przeptywu, jednak wylacznie cyto-
plazmy wypelniajacej pory sit. Teori¢ ta uzupehnil dalszymi badaniami (1964a, b).
Oprécz ruchu pasm cytoplazmatycznych, obserwowal on niezalezny ruch czastek,
znajdujacych si¢ w tych pasmach (1965a). Szybkos§¢ tego ruchu byla rézna i naj-
prawdopodobniej zalezala od wielko$ci czastek. (Ryc. 3).

Thaine duza uwagg przywiazuje do zbiornikéw cieczy (przypominajacych nieco
wakuolg), rozmieszczanych pomigdzy pasmami cytoplazmy. Zbiorniki te wypel-
nione sg miedzy innymi roztworem substancji przemieszczanych. Zgodnie z teorig
Thaine’a (1964a) w rurkach sitowych ustala si¢ stan dynamicznej réwnowagi
pomigdzy stgzeniem przemieszczanej substancji w tych zbiornikach i w przeptywa-
jacych pasmach cytoplazmy. Podobne zalezno$ci zachodza migdzy rurkami i po-
zostalymi komérkami floemu, oraz mi¢dzy komoérkami liSci-donorami i komor-
kami organéw-akceptorow a rurkami sitowymi. Stad przeplyw asymilatow
odbywa si¢ zawsze od organdéw-donoréw do ich akceptoréw. W teorii tej Thaine,
podobnie zreszta jak Canny, podkres$la $cista interakcj¢ pomigdzy organami rosliny,
zaopatrujacymi ja w asymilaty, a ich akceptorami, ktore zuzywaja substancje orga-
niczne, miedzy innymi w procesach wzrostu lub tez gromadza je jako substancje
Zapasowe.

Sciste sprecyzowanie, jakie organy ro$linne mozna zaliczyé do organéw-
donoréw, akceptoréw oraz do organdéw przewodzacych czyli tranzytoréw, nastrecza
powazne trudno$ci. Wiele bowiem organéw mozna by zaliczyé do wszystkich
trzech grup, miedzy innymi w zaleznosci od ich wieku. Mlode liscie s3 poczatkowo
akceptorami asymilatow, po czym, w okresie gdy osiagna okolo potowe swych
korficowych wymiardw, staja si¢ ich donorami (Bielikow, Sorteckij, 1958, Thro-
wer, 1962, Webb, Gorham, 1964). Mlode liScie, ktore jeszcze importuja asymi-
laty, sa juz jednocze$nie ich producentami. (Ryc. 4). Tkanki otaczajace rurki si-
towe np. w gatazkach wierzby moga by¢ i akceptorami i donorami asymilatow
w zaleznoSci od szeregu czynnikéow (Weatherley z wspolpracownikami 1959,
Peel, 1962). Podobnie ZdZbta w pewnych fazach wzrostu sa donorami asymilatow,
nagromadzonych w poprzednich okresach. (Birecka, 1964a i b). Typowymi akcep-
torami substancji organicznych sa korzenie i wszystkie tkanki merystematyczne
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Ryc. 3. Schemat struktury rurek sitowych (wg Thaine, 1964 J. Exp. Bot. 15, 470—484)
Wiadomosei Botaniczne t. XI, z. 4 ¢ 19



264

oraz kwiaty i owoce. W ostatnich latach ukazuje si¢ jednak duzo prac, §wiadcza-
cych o wysokiej aktywnoSci fotosyntetycznej owocdw a szczeg6lnie kloséw (Bi-
recka wspélpracownikami 1963 a, b, 1964 a, b, Buttrose, 1959, Frey-
-Wyssling 1959). _

Juz w 1928 r. Mason i Maskell wysung¢li przypuszczenie, ze czynnikiem warun-
kujagcym okre§lona intensywno$¢ przemieszczania jest w przewazajacej liczbie
przypadkéw potozenie organdéw — stanowigcych w danym momencie aktywne
centra wzrostu lub kumulacji zwigzkéw zapasowych. Okre§lili oni organy-
akceptory mianem sink, co w dostownym tlumaczeniu oznacza §ciek. Pod tym po-
jeciem rozumieli tkanki, posiadajace duza ,,pojemnos$é* na transportowane zwiazki
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Ryc. 4. Przemieszczanie *C-asymilatéw z ilosci soli, w zaleznoéci od ich wieku. Jako wzgledng miare wieku
przyjeto dlugos$é ogonka lidcia. (24 cm byla to maksymalna dlugo$¢ ogonka) (wg Webb, Gorham, 1964,
Can. J. Bot. 43, 97—103)

organiczne, niezaleznie od ich dalszego losu. Poglad, ze rozmieszczenie i aktywno$¢
takich organéw decyduje o kierunku i intensywno$ci przemieszczania, jest do dzi§
powszechnie przyjety przez wielu badaczy (Humphries, 1964, Peel, 1964, Hill,
1962, Joy, 1963, Link, Swanson, 1960, Thrower, 1964). Stad wynika, Ze cha-
rakter transportu w danym stadium rozwojowym zalezy migdzy innymi od bilan-
su produkcji asymilatéw i szybkosci ich zuzycia. Kierunek transportu zwiazkéw
organicznych zalezy od rozmieszczenia liSci-donoréw. LiScie umieszczone w dolnej
czgéci lodygi zaopatruja w zwiazki organiczne gléwnie korzenie, natomiast liScie
goérnych pigter — wierzcholek wzrostu i najmlodsze liScie. (Bielikow, 1964, Jones
z wspétpracownikami, 1959, Link, Swanson, 1960, Thrower, 1962, Tujczi-
bajew 1965 i inni).

W dotychczasowych badaniach nie znajdujemy jeszcze dostatecznego wyjasnie-
nia mechanizmu koordynacji dystrybucji asymilatéw w roélinie. Wielu autoréw
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wysuwa sugestie, ze takimi czynnikami moga by¢ substancje wzrostowe. (Booth,
1962, Jakuszkina, 1956, 1962, Leopold, 1964, Mothes 1964, Pawlockaja,
1962). Powyzsze przypuszczenia wynikaja z do$wiadczen, w ktérych na miejsce
odcietych organéw-akceptor6w wprowadzono substancje wzrostowe lub tez
opryskiwano liécie kinetyna. Obserwowano wéwczas wzmozony doplyw asymilatow
do tak traktowanej czeSci roéliny. Thrower (1964) przypuszcza, ze substancje
wzrostowe moga modyfikowaé ,.aktywno$¢ receptoréw®, a by¢ moze wplywaja na
eksport asymilatow z wyksztalconych lici.

Badania te nie wyjasniaja jednak, na czym polega wplyw substancji wzrosto-
wych na przemieszczanie. Wzmozony eksport asymilatéw do tkanek, na ktére
oddziatywano substancjami wzrostowymi, po odcigciu organu-akceptora moze by¢
bowiem spowodowany zainicjowaniem procesu regeneracji tkanek Iub tez —
wplywem substancji wzrostowych na inne procesy fizjologiczne, ktére posrednio
moga wplynaé na przemieszczanie asymilatow. Substancje wzrostowe, wplywajac
z kolei na intensywno$¢ wzrostu, posrednio przyspieszaja proces transportu. Stwier-
dzono bowiem, Ze aktywno$¢ organéw akceptoréw zalezy od tempa ich wzrostu
(Ribideau, Burr, 1945, Starck, 1966).

Intensywno$éé eksportu asymilatéw z lisci zdaje si¢ zaleze¢ migdzy innymi od
tacznej ,,pojemnoéci i aktywnoéci organéw akceptoréw (Starck, 1965). Usunig-
cie ktérego$ z organéw np. korzeni w réznym stopniu odbija si¢ na przemieszczaniu
asymilatéw, najprawdopodobniej zaleznie od ich aktywnosci jako akceptoréw
i konkurencji pomigdzy pozostalymi organami-akceptorami. (Hill, 1962, Peel,
1965, Hoad, Peel, 1965, Starck, 1963, 1964a i b, 1965). Zagadnienie lokalizacji
sit motorycznych przemieszczania bylo przedmiotem licznych badan. Poniewaz
wielokrotnie obserwowano przemieszczanie w izolowanych li§ciach np. trzciny
cukrowej (Hartt, 1965), pelargonii (Bauer, 1953), badacze ci przypuszczaja, ze
sity motoryczne zlokalizowane s3 w samych lisciach. Dlatego tez odcigcie organéw
akceptoréw nie wyklucza mozliwoéci dalszego przemieszczania w pozostalej czgsci
roéliny (Starck, 1965) lub tez w samej blaszce liSciowej. Z drugiej jednak strony,
obserwowano przemieszczanie asymilatéw w izolowanych odcinkach todygi wierzby
(Weatlerley 1963), w ogonkach lisci buraka (Mortimer, 1961) lub tez w rosli-
nach, po odcigciu liéci (Starck, 1965), co znéw wskazuje na umiejscownienie tych
sit réwniez poza organami-donorami. Dlatego tez niektérzy badacze sugeruja
lokalizacje sit motoryeznych w tkankach przewodzacych (Zimmermann, 1958b,
Gage, Aronoff, 1960 i inni). Na podstawie tych wszystkich badan wydaje sig,
ze o przemieszczaniu decyduje szereg sit wspéldzialajacych ze soba i zlokalizo-
wanych w réznych organach.

Katedra Fizjologii Roflin SGGW, Warszawa
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