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Wstep

Szparki pokrywaja gestym sitem mikroskopijnych otworéw dolna, a czgsto
takze goérng powierzchnig lisci. Wielko$¢ ich wynosi 15—35 v a liczba wystgpowa-
nia od 5000—10000 na 1 cm?2. Stanowia one gtéwne drogi dla wszelkiej dyfuzji
i wymiany gazéw miedzy komérkami tkanek lisci a $rodowiskiem. Zmiany obje-
toéci komérek szparkowych powoduja zamknigcie lub otwarcie szparek, co decy-
duje o intensywno$ci procesu transpiracji. W wyniku dyfuzji pary wodnej przez
komoérki szparkowe, roélina traci az 90 %, ogélnej ilosci wydalonej wody. Van den
Honert (1948) obliczyl, ze szparki juz przy otworze rzedu 509, maksymalnego
ich rozwarcia stanowia efektywne regulatory procesu transpiracji. Szparki jako
gléwne drogi wymiany gazéw spelniaja takze zasadnicza rolg w procesie fotosyn-
tezy. Intensywno$é tego procesu w duzej mierze uzalezniona jest od rozwarcia
otworu szparkowego, a szczeg6lnie wtedy, gdy CO, jest czynnikiem ograniczajacym
(Gaastra 1960). Dlatego tez funkcja komoérek szparkowych jest tak bardzo wazna,
a mechanizm ich ruchu od dawna budzi szerokie zainteresowanie. Dowodem tego
jest bogata literatura dotyczaca tego zagadnienia. Liczne hipotezy, ktére mialy
na celu wyja$nienie mechanizmu ruchu szparek sa kontrowersyjne i czgsto nie
znajduja potwierdzenia w $wietle najnowszych badan. Dlatego tez wokot tego
problemu rozwingla si¢ szeroka dyskusja, ktéra zachgca do dalszych poszukiwan.
Ostatnie prace i badania eksperymentalne stawiaja sobie za cel okreslenie reakcji
chemicznych, skladajacych si¢ na proces dynamiki ruchu komérek szparkowych.
Proby zastosowania odpowiednich inhibitoré6w blokujacych pewne reakcje tego
procesu, zmierzaja do efektywnej kontroli procesu transpiracji (Zelitch 1961),
bez uszczerbku dla procesu fotosyntezy (Zelitch 1967). Stanowitoby to duze osiag-
nigcie na drodze kontrolowania i ekomonicznego wykorzystania zapasu wody gle-
bowej, przy jednoczesnym utrzymaniu wysokiej wydajnosci plonow.

Celem tego artykulu bedzie przeglad hipotez zmierzajacych do wyjasnienia
mechanizmu ruchu komérek szparkowych, Zawiera¢ on bedzie nowe fakty i odkry-
cia dokonane przy pomocy najnowszej techniki badan, ktére w bardziej przekonu-
jacy sposéb prowadza do wyjasnienia tego zagadnienia.
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Cechy komoérek szparkowych

Charakterystyczna cecha komoérek szparkowych jest obecno$¢ chloroplastéw
zawierajacych zaréwno chlorofil a, chlorofil b, oraz barwniki karotenoidowe (Yemn,
Willis 1954a). Zasadniczo komoérki szparkowe otwieraja si¢ na §wietle, a zamykaja
sie w ciemnoéci. Stwierdzono, ze spektrum $wietlne warunkujace otwieranie szparek
mieéci si¢ przede wszystkim w granicach $wiatla niebieskiego i w mniejszym stopniu
w granicach $wiatla czerwonego (Kuiper 1964).W komoérkach szparkowych
wykryto aktywna fosforylaze skrobiowa, czula na zmiany pH (Yin, Tung 1948),
ktérej optimum pH rézni si¢ diametralnie od innych komoérek mesofilu liscia.
W $ciankach komérek szparkowych nie ma plasmodesm, co przyczynia si¢ do wzgle-
dnej izolacji tych komoérek. Jednakze istotna cecha komoérek szparkowych jest
zdolno$¢é do wykonywania ruchu i regulacji otworu szparkowego. Przyczyna tego
ruchu sa zmiany ci$nienia turgorowego, wywolane ich specyficzng reakcja na czyn-
niki zewnetrzne. Charakterystyczne cechy anatomiczne takie, jak nerkowaty ksztalt
oraz nieréwnomierne zgrubienia blon celulozowych, umozliwiaja powstanie wewng-
trznej krzywizny, ktorej wielko§¢é okreSla rozwarcie szparki. Roznice potencjatu
wodnego komoérek szparkowych w stosunku do komérek epidermy liscia umozli-
wiaja badz to reakcje otwierania, badZ tez zamykania szparek. Zasadniczo przy
wysokim turgorze komoérek szparkowych, szparki sg otwarte na $wietle. Natomiast
gdy potencjat wodny komoérek szparkowych obnizy si¢ ponad krytyczna wartose,
to zaréwno przy optymalnej intensywnoéci §wiatla, jak i tez w atmosferze wolnej
od CO, reakcja otwierania szparek zostaje zastapiona reakcja zamykania (Stalfelt
1955). .

Powstaje zasadnicze pytanie, jaki mechanizm jest odpowiedzialny za zmiany
ci$nienia turgorowego wywolujacego ruch komorek szparkowych. W jaki sposob
dochodzi do pochtaniania wody, aby wzrost ci$nienia turgorowego tych komorek
moégt doprowadzi¢ do ruchu otwierania.

Hipotezy dotyczace mechanizmu ruchu komoérek szparkowych

A. Hipoteza fotosyntetycznej produkcji substancji osmotycznie
czynnych.

Juz Van Mohl (1856) wysunat poglad, ze proces fotosyntezy w chloroplastach
komoérek szparkowych jest zrédlem powstania substancji osmotycznie czynnych.
Substancje te z kolei powoduja wzrost ci$nienia turgorowego tych komorek, co
prowadzi do otwierania szparek.

Obecnie koncepcja tak prostego fotosyntetycznego mechanizmu ruchu szparek
nie moze byé przyjeta, gdyz nie znajduje potwierdzenia, albo pozostaje w sprzecznosci
z nowymi faktami w §wietle nizej przytoczonych badan. W chloroplastach komorek
szparkowych wykryto obecno$¢ chlorofilu, ale jego stgzenie jest bardzo niskie.
U tulipana (Tulipa gesneriana) koncentracja chlorofilu komérki szparkowej wynosi
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okoto 1/16, ktéra wystepuje w chloroplascie mchu (Mnium) (Shaw, Maclachlan
1954a). Jakkolwiek stwierdzono, ze chloroplasty komérek szparkowych sa zdolne
do przeprowadzania totosyntezy, to jednak ich fotosyntetyczna efektywno$¢ jest
bardzo niska. Oceniono, ze maksymalny poziom fotosyntezy byt 50-krotnie za maly,
aby méc wyja$ni¢ zmiany osmotyczne wystgpujace w komorkach szparkowych
podczas ich otwierania. Ta prosta hipoteza fotosyntetycznej produkcji substancji
osmotycznie czynnych nie da si¢ takze pogodzi¢ z reakcja komorek szparkowych
na rézne dlugosci fal §wietlnych. Stwierdzono wielokrotnie, ze fale Swietlne dlu-
gosci 450my. sa bardziej efektywne w procesie otwierania szparek, niz w procesie
fotosyntezy. Natomiast fale $wietlne dtugosci 650 myu sa bardziej efektywne w pro-
cesie fotosyntezy, a nie wywieraja wigkszego wplywu na otwieranie szparek (Sierp
1933, Harms 1936, Mouravieff 1958, 1963, Kuiper 1964, Heath 1965). Wielu
badaczy wykazalo (Heath 1948, 1950, Scarth, Shaw 1951), ze najwigksze i naj-
szybsze otwieranie szparek wystgpowalo w nieobecnosci dwutlenku wegla w ota-
czajacej atmosferze, albo tez gdy stezenie jego wynosito ponizej 0,039%. W tych
warunkach fotosyntetyczna produkcja jest bardzo niska, albo w ogéle jej nie ma.
Ponadto stwierdzono, ze wyzsze stezenie dwutlenku wegla zapobiega otwie-
raniu szparek na $wietle, natomiast u otwartych szparek indukuje reakcj¢ zamyka-
nia (Heath 1959). Zdaniem Heath’a w mechanizmie ruchu szparek wigkszy efekt
nalezaloby przypisa¢ fotosyntezie komérek mesofilu prowadzacej do obnizenia
stezenia dwutlenku wegla w przestrzeniach migdzykomoérkowych, niz w syntezie
substancji osmotycznie czynnych.

B. Hipoteza —skrobia — cukier

Jeden z wezedniejszych badaczy Kohl (1895) wysungl sugestig, Ze przyczyna
wzrostu turgoru komérek szparkowych sa przemiany skrobi na cukier. W mysl
tej sugestii Lloyd (1908) rozwinal hipotez¢, ktéra zaklada, Ze otwieranie szparek
na $wietle spowodowane jest wytwarzaniem enzymu przez komorki szparkowe,
ktéry powoduje hydrolize skrobi do cukréw. Dzigki temu wzrasta ciSnienie osmo-
tyczne i turgor tych komorek. Hipoteza ta zostala uznana i rozszerzona przez
Sayra (1923, 1926). Dodaje on, ze na §wietle podczas fotosyntezy dwutlenek wegla
zostaje usuniety z tkanek lisci, co w konsekwencji prowadzi do wzrostu pH komérek
szparkowych. Wzrost pH sprzyja hydrolizie skrobi do cukréw, w wyniku czego
wzrasta potencjal osmotyczny i turgor komoérek szparkowych. Klasyczny schemat
proponowany przez Sayra. Swiatlo—> fotosynteza— obnizenie st¢zenia CO,—> wzrost
pH->zamiana skrobi na cukier—wzrost wartosci osmotycznej— wzrost turgoru—>
otwieranie szparek.

W ciemnoéci pH komoérek szparkowych obniza si¢, cukry zostaja zamienione
na skrobie, co w konsekwencji prowadzi do obnizenia turgoru i zamykania szpa-
rek. Scarth (1929) uwazat jednak, ze otwieranie szparek na $wietle jest zbyt gwal-
towne, aby moglo sic dokona¢ droga przemiany skrobi na cukier. Na podstawie
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swoich badari i obserwacji dotyczacych ksztaltu i objetosci komérek szparkowych
wraz ze zmiang pH $rodowiska dochodzi do wniosku, Ze ruchy komérek szparko-
wych regulowane sa zmianami jonéw wodorowych, oddziatujacych na amfoteryczne
koloidy wakuoli komorek szparkowych. Powyzej punktu izoelektrycznego amfote-
ryczne koloidy wakuoli peczniejg, zwigksza si¢ turgor komérek szparkowych
i szparki si¢ otwieraja. Natomiast ponizej punktu izoelektrycznego nastgpuje kur-
czenie koloidéw wakuoli, co prowadzi do zamykania si¢ szparek. Hipoteza ta nie
znalazla jednak potwierdzenia w p6zZniejszych badaniach (Alvim 1949). Sam Scarth
(1932) réwniez ja zarzucil, sklaniajac si¢ do poparcia hipotezy Sayra. Dalsze po-
parcie dla hipotezy Sayra nastapito dzigki wykryciu fosforylazy skrobiowej w ko-
moérkach szparkowych (Yin, Tung 1948). Enzym ten katalizuje odwracalng reakcje,
ktérej rownowaga zalezy od pH (Hanes, Maskell 1942).
pH 7

Skrobia +nieorg. fosfér fosforylaza jednofosforan-glukozy

—

-

pH 5
Przy pH wyzszym (pH 7) w obecnoéci nieorganicznego fosforu nastgpuje hydroliza
skrobi i powstaje jednofosforan-glukozy. Przy pH nizszym (pH 5) reakcja przebiega
w odwrotnym kierunku, prowadzac do powstania skrobi. Jednakze Heath (1959)
wykazal, ze sama hydroliza skrobi nie moglaby wystarczajaco podnies¢ potencjatu
osmotycznego komdrek szparkowych, poniewaz na kazda utworzong czasteczke
fosforo-glukozy, jeden jon fosforu nieorganicznego musialby wypas¢ z roztworu,
co obnizyloby potencjal osmotyczny. Aby potencjal osmotyczny zostal odpowiednio
podniesiony, musiatyby zachodzi¢ jeszcze inne reakcje. Steward (1967) proponuje
nastepujacy schemat przemian skrobi w komorkach szparkowych, gdzie efekt
osmotyczny przypisywany bylby zaréwno czasteczkom glukozy, jak i czasteczkom
nieorganicznego fosforu (rys. 1).

Zgodnie ze schematem Stewarda reakcje prowadzace do syntezy skrobi, a tym
samym do zamykania szparek, wymagalyby warunkéw tlenowych i nakladu meta-
bolicznej energii w formie ATP. Tymczasem Heath, Orchard (1956) wykazali,
ze zamykaniu szparek sprzyjaja warunki beztlenowe. Ponadto Walker i Zelitch
(1963) stwierdzili, ze tlen jest konieczny dla otwierania szparek na $wietle, a jego
brak nie zapobiega zamykaniu tych szparek, ktore byly juz otwarte. Prowadzi
to do wniosku, ze nie zamykanie, ale otwieranie szparek jest procesem aktywnym.
Williams (1952), a nastgpnie Williams, Barrett (1954) oznaczali iloSciowo skro-
bie zlokalizowana w komérkach szparkowych pelargonii (Pelargonium sp.).
Gdy liscie byly przetrzymywane w atmosferze wysokiej wilgotnosci, wykazano
dobra negatywna korelacje migdzy zawarto$cig skrobi, a szeroko$cia otworu szpar-
kowego na $wietle i w ciemnoéci. Jednakze przy niskiej wilgotnosci, szparki byly
szeroko otwarte na $wietle, skrobia nie znikala, ale duze jej iloSci pozostawaly
w komoérkach szparkowych. Przeprowadzono takze doktadne analityczne badania
cukréw rozpuszczalnych i skrobi w epidermie lisci ztocienia (Chrysanthemum maxi-
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mum) i bobu (Vicia faba) (Yemn, Willis 1954b). Ogélnie wykazano korelacjg
miedzy szerokoécia otworu szparki, a zawartoscia cukrow, ale nie zawsze byla ona
doskonata. W jednym do$wiadczeniu wykazano maksymalne rozwarcie szparki
okolo godz. 9, a maksymalna koncentracj¢ cukréw stwierdzono kilka godzin po-

Skrobia

ph 5.0 I l pH1o

glukozo-A~fosforan

enzym
/ . \fmqulukomu’fam

hc;ksokigam glukozo - 6 ~fos{oran

+AT
. enzym
fos{ataza
glukoza +¥os{o}= nieorg.

0, oddychanie

Rys. 1. Schemat metabolizmu skrobi warunkujacy otwieranie i zamykanie szparek (Steward 1965)

Zzniej. W innych przypadkach koncentracja cukru pozostawala na wysokim pozio-
mie gdy szparki byly zamknigte. Dlatego tez klasyczna hipoteza skrobia-cukier
nie potwierdzona nowszymi wynikami ilociowymi, pozostaje nadal otwarta.

C. Mctabolizm kwasu glikolowego jako gtowna przyczyna ruchu
szparek.

Nowa interesujaca hipoteze dotyczaca mechanizmu otwierania szparek wysunat
Zelitch (1964, 1965). Hipoteza ta zawdzigcza swoj poczatek badaniom metabolizmu
kwasu glikolowego i jego inhibitorow w lisciach réznych roélin. Zaobserwowano,
7e lidcie, badz krazki lisci umieszczone w jednym z roztworéw, ktére inhituja
oksydaze kwasu glikolowego, w krotkim czasie nagromadzity duze ilosci kwasu
glikolowego na $wietle (Zelitch 1958, 1959). L-hydroksysulfoniany, jedne z efek-
tywnych inhibitoréw oksydazy kwasu glikolowego, zapobiegaly rownoczesnie
otwieraniu szparek na $wietle. Stwierdzenie to zasugerowato zaleznos¢ miedzy me-
tabolizmem kwasu glikolowego i mechanizmem otwierania szparek. W dalszych
badaniach okazalo si¢, ze synteza kwasu glikolowego i jego oksydatywny metabo-
lizm u roélin przebiegaja w takich warunkach, ktére sprzyjaja takze otwieraniu
szparek. Moze najbardziej interesujacy jest wspolny efekt wysokiej koncentracji

wiadomogéci Botaniczne t. XIV z. 1 ; 2
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dwutlenku wegla. Warburg i Krippal (1960) wykazali, ze synteza kwasu gli-
kolowego byla inhibowana w zawiesinie Chlorelli, gdy koncentracja dwutlenku
wegla wynosita 0,1—0,29%. Zelitch i Walker (1964) stwierdzili, Zze zaréwno
synteza kwasu glikolowego, jak i otwieranie szparek byly w tym samym stopniu
inhibowane w krazkach lici tytoniu, ktore znajdowaly si¢ w atmosferze zawieraja-
cej 0,59 stezenia dwutlenku wegla. Jezeli zamknigcie szparek przy wysokiej kon-
centracji dwutlenku wegla jest wynikiem inhibicji syntezy kwasu glikolowego,
dodanie do tkanki kwasu glikolowego powinno wywola¢ reakcj¢ odwrotna i spowo-
dowa¢ otwarcie szparek. Wysoce specyficzng reakcj¢ otwierania szparek osiggnigto,
gdy koncentracja dwutlenku wegla wynosita 1,8 %, a nastepnie krazki liSci zanu-
rzone byly w 0,001 M roztworze kwasu glikolowego, ale nie w innych prébowanych
roztworach (Zelitch, Walker 1964). Wyniki te staly si¢ podstawa dla hipotezy,
ze utlenienie kwasu glikolowego ma zasadnicze znaczenie dla otwierania szparek.

Istnieje jeszcze inne podobiedstwo migdzy metabolizmem kwasu glikolowego,
a otwieraniem szparek. Wykazano, ze stopien otwarcia szparek byl silnie inhitowany
w warunkach beztlenowych. (Walker, Zelitch 1963). Stwierdzono takze, ze tlen
atmosferyczny stymuluje syntez¢ kwasu glikolowego u Chlorelli (Tanner i inni
1960, Bassham, Kirk 1962), co zostalo takze potwierdzone na krazkach liSci.
Tak wigc zardwno w pierwszej, jak i w drugiej reakcji wymagany jest tlen.

Na podstawie tych faktéw Zelitch wysuwa hipotezg, Ze otwieranie szparek
jest bezposrednio zwigzane z metabolizmem kwasu glikolowego w chloroplastach
komérek szparkowych. Utlenienie kwasu glikolowego na $wietle dostarcza energii,
ktora stuzylaby do osmotycznej pracy pompowania wody wzglednie roztworéw
do komorek szparkowych.

Wykazano, ze cykl glikolanowo-glioksalanowy bierze udzial w syntezie ATP
na $wietle (Butt, Peel 1963). Zatem przypuszcza sig, ze za posrednictwem ATP,
albo tez zwiazkéw posredniczacych w syntezie ATP, czynne pompowanie wody
umozliwialoby uzyskanie turgoru komoérek szparkowych. Zelitch proponuje na-
stepujaca sekwencje reakcji (1965).

glikolan glikoksalan

CH,0H-COO~+1/2 O, —=CHO-COO~+- H,0 I.

L-hydroksysulfoniany

CHO-COO-+ NADPH, —— CH,0H-COO-+ NADP 1.
NADP-+ ADP-+ P+ H,0 —2% . NADPH,+ATP+1/20, 11

ADP-+ P —2°——ATP

Reakcja I przedstawia dziatanie oksydazy kwasu glikolowego, ktéra jest inhibo-
wana przez L-hydroksysulfoniany.
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Reakcja II katalizowana jest przez reduktazg glioksalanu; enzym, ktory zostai
znaleziony w liéciach (Zelitch, Glotto 1962).

Reakcja III przedstawia niecykliczna fosforylacje w chloroplastach opisana przez
-Arnona (1959).

Zapas kwasu glikolowego i jego enzymatyczne utlenienie byloby nieodzowne
aby na nowo utleni¢é NADPH, i umozliwi¢ syntez¢ ATP. Jak wykazano przy niskiej -
koncentracji dwutlenku wegla, produktem fotosyntezy jest kwas glikolowy, a po-
nadto przy niskiej intensywnosci fotosyntezy mniej czasteczek NADPH, mogloby
byé utlenione przy redukcji dwutlenku wegla. W takich warunkach wigcej energii
z ATP mogloby by¢ przyswojone do pompowania wody do komérek szparkowych,
a uzyskanie odpowiedniego turgoru spowodowaloby otwieranie szparek.

Mimo wielu potwierdzajacych faktéw i logicznej ich interpretacji, hipoteza ta
budzi szereg zastrzezeri. Gléwnym przeciwnikiem jest Levitt (1967), ktory wyklucza
otwieranie szparek jako proces aktywny i uwaza, ze istnienie aktywnej sily tzw.
,.pompy*, dzigki ktérej wzrastalby turgor komérek szparkowych, nie jest potwier-
dzone eksperymentalnie. Sugerowana rola utleniania kwasu glikolowego wydaje
sic byé wykluczona w $wietle badari Mansfielda (1965) i Meidnera (1965).
Gléwnym zastrzezeniem przeciwko tej hipotezie jest fakt otwierania szparek w ciem-
noéci, w atmosferze wolnej od dwutlenku wegla, gdyz w tych warunkach nie powstaje
kwas glikolowy.

Allaway i Mansfield (1967) przeprowadzili badania dotyczace udzialu
fotosforylacji w reakcji otwierania szparek. Jako inhibitor fotofosforylacji zastoso-
wali oni 3-(4-chlorophenol)-1, 1-dwumetylomocznik (DCMU) zakladajac, ze w tych
warunkach bedzie inhibowana fotosynteza, a dwutlenek wegla bedzie nagromadzat
si¢ w przestrzeniach migdzykomoérkowych jako efekt oddychania. Gdy inhibitor
przedyfundowat do blaszek lisciowych szparki zamkngly sig, ale z powrotem otwo-
rzyly si¢ gdy przestrzenie miedzykomérkowe zostaly wypelnione powietrzem wol-
nym od dwutlenku wegla. Fakt ten sugeruje, ze ruch zamykania szparek byl reakcja
na nagromadzenie dwutlenku wegla w nastgpstwie zahamowania fotosyntezy.
Ponowne otwieranie szparek po usunigciu dwutlenku wegla wykazuje, ze szparki
moga si¢ otwiera¢ chociaz fosforylacja jest silnie inhibowana.

D. Reakcja szparek na zmiany koncentracji CO,

Weczeéniejsze badania dotyczace kontroli ruchu szparek poprzez zmiany w kon-
centracji dwutlenku wegla, datuja si¢ z okresu kiedy jeszcze nie byto pelnej oceny
tej reakcji (Linsbauer 1916, Kissielew 1925, Freudenberger 1940). Dopiero
Heath (1948, 1950) w pelni uznal wazno$¢ tego czynnika i na podstawie wynikow
swoich badan sugerowal, ze reakcje otwierania na $wietle zachodza dzigki zuzyciu
dwutlenku wegla z przestworéw migdzykomoérkowych w procesie fotosyntezy,
a zamykanie w ciemno$ci dzigki nagromadzeniu si¢ dwutlenku wegla z procesu
oddychania. Zatem dwutlenek wegla pochodzacy z oddychania mégltby doprowadzi¢

2-
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do wzrostu zakwaszenia komérek szparkowych, spowodow a¢ zmiang cukréw do
skrobi i na tej drodze doprowadzi¢ do zamykania szparek. Kicdy jednak okazato
si¢, ze stosunkowo male zmiany w koncentracji dwutlenku wegla moga spowodo-
wac ruch komorek szparkowych, wydawato si¢ niemozliwym, aby tylko sam dwu-
tlenek wegla mogt przyczyni¢ si¢ do tak znacznego ich zakwaszenia (Scarth,
Shaw 1951). Zwrécono wigc uwage na mozliwosé wiazania dwutlenku wegla na
drodze karboksylacji przez komoérki szparkowe, co doprowadziloby do powstania
kwasow organicznych. Hipoteza wiazania dwutlenku wegla na drodze karboksy-
lacji byta najpierw zasugerowana przez Heath’a (1950), a nast¢pnie przekonujaco
potwierdzona przy pomocy wegla znaczonego C“ (Shaw, Maclachlan 1954a,
1954b). Wysunigto takze sugesti¢, ze dwutlenek wegla moze reagowac bezposrednio
z produktami glikozy, w nastgpstwie czego w komérkach szparkowych powstaje
kwas jablkowy silnie zakwaszajacy $rodowisko (Heath, Orchard 1956). Istnieje
wiele faktow, ktore sprzyjaja i potwierdzaja ta hipoteze. Stwierdzono, ze pH komé-
rek szparkowych jest nizsze gdy szparki sa zamknigte (Sayre 1926, Scarth 1929,
Pekarek 1934, Small, Clark i inni 1942). Powstanie wigc kwasow organicznych
mogloby znacznie przyczynic si¢ do obnizenia pH. Stwierdzono, Zze wiazanie dwu-
tlenku wegla na drodze karboksylacji kontroluje ruchem szparek zaré6wno w ciem-
noéci, jak i na $wietle. Poniewaz fotosyntetyczna efektywno$¢ komérek szparkowych
jest znacznie nizsza niz komodrek mesofilu (Shaw, Maclachlan 1954a), zatem
mechanizm karboksylacyjnego wiazania dwutlenku wegla mogtby operowac takze
na $wietle przy niskiej koncentracji dwutlenku wegla. Wyjaénialoby to nicktoére
wypadki zamykania szparek na $wietle (Heath, Russel 1954b). Ponadto stwier-
dzono, ze proces ten podobnie jak ruchy komoérek szparkowych jest bardzo czuly
na male zmiany w koncentracji dwutlenku wegla w granicach poziomow fizjolo-
gicznych (Bonner, Bonner 1948).

Levitt (1967) w swoich rozwazaniach dotyczacych przyczyn wzrostu turgoru
w komorkach szparkowych poddaje ostrej krytyce hipotezy ktére ttumacza wzrost
turgoru na drodze aktywnego udziatu sil. Uwaza on, ze jedynie teoria klasyczna,
ktérej jednym z rzecznikoéw byt Scarth (1932) jest zdolna wyjadnic¢ wszelkie zjawiska,
a nawet sprzeczne fakty dotyczace ruchu szparek, po uprzedniej jej modyfikacji
i uzupelnieniu nowymi wynikami badan. Zatem opiera si¢ on na stwierdzeniu, ze
podniesienie turgoru komorek szparkowych i ich otwieranie, jest rezultatem pa-
sywnej absorpcji wody na skutek wzrostu potencjalu osmotycznego poprzez hydro-
liz¢ skrobi do cukréow. Zamykanie szparek nast¢puje w wyniku reakcji odwrotnych.
Zgodnie z teoria klasyczna, reakcje te kontrolowane sa zmianami pH w komorkach
szparkowych, jakie wystepuja na skutek roznej koncentracji dwutlenku wegla.
Stwierdzono jednak, ze obnizenie koncentracji CO, z 0,03—0,01 %, moze tylko zmie-
ni¢ pH w granicach 0,1—0,3 gdy tymczasem kwasowo$¢ komorek szparkowych
musi si¢ zmieni¢ w granicach dwéch jednostek pH (hydroliza skrobi wymaga wzro-
stu pH z 5 do 7). Biorac pod uwage karboksylacyjne wigzanie dwutlenku wegla
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Levitt uwaza, ze na tej drodze powstaja kwasy organiczne R-COOH, ktére znacznie
bardziej obnizaja pH komorki, niz sam dwutlenek wegla.
RH-+ CO,=R-COOH

Reakcja ta zwiazana jest z bardzo malymi zmianami energetycznymi (ok. 15 cal.)
i dlatego moze byc¢ fatwo odwroécona. Poniewaz dwutlenek wegla w soku komérko-
wym wystepuje w rownowadze z kwasem weglowym, zatem nalezy si¢ liczy¢, ze
w komérce ro$linnej istnieje nast¢gpujaca rownowaga chemiczna.

CO,+ H,0=H,CO;=HCO—~3+ H*
Mimo ze aktualne warto$ci wolnego dwutlenku wegla sa niskie, nie jest to czyn-
nikiem ograniczajacym reakcje karboksylacji, gdyz wzglednie male zmiany w za-
wartoéci dwutlenku wegla w protoplazmie spowoduja przesunigcie réwnowagi
chemicznej, co przyczyni si¢ do znacznych zmian w aktualnej koncentracji kwaséw —
R-COOH. Jezeli przyjmiemy, ze wzrost kwaséw karboksylowych w komérkach
szparkowych prowadzi do zamiany cukréw prostych do polisacharydéw i dlatego
szparki si¢ zamykaja, obnizenie zawarto$ci kwaséw karboksylowych prowadzi
do otwarcia szparek zgodnie z rownaniem.

~zamkniecie szparek
RH-+ CO,=R-COOH
otwarcie szparek<

Tak wiec na $wietle fotosynteza obniza koncentracj¢ dwutlenku wegla przesuwajac
réwnowage reakcji w kierunku dekarboksylacji, obniza si¢ zawarto$¢ kwasow —
R-COOH, co w konsekwencji prowadzi do otwierania szparek. W ciemnosci przy
braku fotosyntezy proces oddychania podnosi zawarto$§¢ dwutlenkv wegla co prze-
suwa reakcje w kierunku karboksylacji, wzrasta zawarto$§¢ kwaséw organicznych,
przyczyniajac si¢ do zamykania szparek.

W takiej postaci teoria ta nie tlumaczy jednak otwierania szparek w ciemno-
éci u sukulentéw (tzw. skotoaktywny ruch otwierania) kiedy ciemniowe wigzanie
dwutlenku wegla jest najwyzsze (Nishida 1963). Jezeli sukulenty reaguja normalnie,
to fakt ten bylby niezgodny z ta hipoteza. Wiadomo jest jednak, ze fizjologia tej
grupy ro$lin jest zupelnie inna (Ranson, Tomas 1960). Levitt wyjasnia, Ze sko-
toaktywne otwieranie szparek u sukulentow wystepuje dzigki nagromadzeniu sig
kwaséw organicznych. U tych roslin kwasy organiczne syntetyzowane sa w proto-
plazmie z dwutlenku wegla uwolnionego podczas oddychania w takiej ilosci, ze
sa one wydzielane do wakuoli, gdzie si¢ nagromadzaja i w wystarczajacej mierze
podnosza potencjal osmotyczny, a w nastgpstwie tego turgor komorek szparkowych.
U sukulentéw asymilacja wegla prowadzitaby do dwoch konkurujacych ze sobg
proceséw. Utworzone kwasy organiczne musialyby poczatkowo sprzyja¢ zamia-
nie cukréw do skrobi. Jednakze skrobia tutaj si¢ nie nagromadza, gdyz zachodzi
proces oddychania a jego produkty po$rednie przeksztalcane sa w kwasy organiczne
na drodze karboksylacyjnego wiazania dwutlenku wegla. Dlatego tez dwutlenek
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wegla i jego karboksylacyjne wigzanie przez posrednie produkty utleniania skrobi
warunkuja masowe powstawanie kwaséw organicznych, co u sukulentoéw powoduje
skotoaktywne otwieranie szparek.

Levitt proponuje nastgpujaca wspodlzalezno$é migdzy weglowodanami i kwasami
organicznymi w mechanizmie ruchu komorek (rys. 2).

SIP i SIPARKI|
ZAMKHN’}E'E OTWARTE
polisacharydy acharydy

skotoakiywne (sukulenty) —
organiczne
CO,y masowe tworzenie RCOOH

Rys. 2. Wspéldzialalno§¢ miedzy weglowodanami i kwasami organicznymi w mechanizmie ruchu
szparek (Levitt 1957) Wysoka i niska zawartoé¢ R-COOH odnosi si¢ do protoplazmy,
masowe tworzenic w R-COOH odnosi si¢ do wakuoli.

Proponowany zwiazek miedzy zawarto$cia R-COOH w protoplazmie i otwiera-
niem szparek, zdaniem Levitta nie odmawia stusznoéci teorii klasycznej, gdyz
efekt uzyskiwany jest dzigki temu samemu czynnikowi (czynnik pH). Rozumujac
w ten sposéb Levitt uwaza, ze teoria klasyczna jest zdolna wyjasni¢ w kazdych
warunkach wszystkie przypadki otwierania i zamykania szparek, z ta modyfikacja,
ze protoplazmatyczna kwasowos$¢ kontrolowana jest nie poprzez koncentracje
dwutlenku wegla, ale poprzez koncentracje kwaséw organicznych R-COOH.
Znaczna luka w tej teorii jest jednak brak wyszczegdlnienia i doktadnego sprecyzo-
wania reakcji enzymatycznych, ktére biorg udzial w szeregu reakcji skladajacych
si¢ na przebieg calego tego procesu. Wydaje si¢ wigc, ze dopoki to zagadnienie
nie zostanie w pelni rozwiazane, teoria ta podobnie jak teoria Zelitcha pozostaje
jednak w sferze hipotez.

Oproécz wymienionych tutaj hipotez istnieje jeszcze wiele innych sugestii odnosnie
mechanizmu ruchu szparek (Heath 1959). Szczuple ramy nieniejszego artykulu
nie pozwalaja na dalsze ich omdwienie.

Z przedstawionych hipotez na uwage zastuguja dwie ostatnie. Hipoteza Ze-
litch’a, oparta na $mialej koncepcji aktywnego pompowania wody do komorek
szparkowych, jest bardzo sugestywna. Zgodnie z ta hipoteza zwigkszenie turgoru
komorek szparkowych w stosunku do komoérek epidermy zachodzitoby dzigki
nakladowi energii za posrednictwem wysokoenergetycznych zwiazkéw ATP pow-
stajacych w komoérkach szparkowych, w efekcie metabolicznego utlenienia kwasu
glikolowego. Jakkolwiek przytoczone dowody potwierdzaja zwigzek migdzy me-
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tabolizmem kwasu glikolowego i otwieraniem szparek, stwierdzono takze sprzecz-
nosci, a niektére uogdlnienia nie sa potwierdzone eksperymentalnie. Na uznanie
zastuguje nowa metoda badan i logiczna interpretacja uzyskanych wynikéw, a sprze-
czne fakty oczekujg na dalsze wyjasnienia.

Hipoteza dotyczaca reakcji komorek szparkowych na zmiany st¢zenia duwtlenku
wegla wywodzi si¢ z klasycznej koncepcji opartej na pasywnym przenikaniu wody
do komorek szparkowych. Decydujacym momentem bylyby tutaj przemiany skrobi,
ktore sa Zzrodlem wzrostu wzglednie obnizenia potencjalu osmotycznego komorek
szparkowych, a tym samym wzrostu wzglednie obnizenia ich turgoru. Przemiany
te umozliwia odpowiednie pH, ktére w komoérkach szparkowych moze si¢ latwo
zmieniaé w szerokim zakresie, nie tylko dzieki zmieniajacej si¢ koncentracji dwu-
tlenku wegla na $wietle i w ciemnoéci, ale przede wszystkim dzigki powstaniu
kwaséw organicznych na drodze karboksylacyjnego wigzania dwutlenku wegla,
co zapewnitoby optimum pH dla aktywnosci fosforylazy skrobiowej komérek
szparkowych.

Wydaje si¢, ze fakt ten jest waznym ogniwem, ktére podbudowatlo t¢ hipoteze.
Blizsze okreslenie enzymatycznych reakcji karboksylacyji i dekarboksylacji oraz
poszczegblnych etapéw syntezy i hydrolizy skrobi moze przyczyni¢ si¢ do przewagi
tej hipotezy.

Katedra Fizjologii Roslin WSR w Poznaniu

LITERATURA

Allaway W. G., Mansfield T. A., 1967. Stomatal responses to changes in carbon dioxide concentration
in leaves treated with 3-(4-chlorophenyl)- 1,1-dimethylurea New Phytol. 66. 57—63.

Alvim P. de T., 1949. Studies on the mechanism of stomatal behaviour, Amer. J. Bot. 36. 781—91.

Arnon D. 1., 1959. Comversion of light into chemical energy in photosynthesis. Nature, Lon. 184, 10—12.

Bassham J. A., Kirk M., 1962. The effect of O, the reduction of CO, to glycolic acid and other products
during photosynthesis by Chlorella. Bioch. biophys. Res. Commun 9, 376—80.

Butt V. S., Pell M., 1963. The participation of glycollate oxidase in glucose uptake by illuminated Chlorella
suspensions. Biochem. J. 88, 31 P.

Bonner W., Bonner J., 1948. The role of carbon dioxide in acid formation by succulent plants. Am. J.
Bot. 35, 113—17.

Freudenberger H., 1940, Die Reaction der Schliesszellen auf Kohlensdure und Sauerstoff-Entzug. Proto-
plasma. 35 15—54.

Gaastra P., 1959. Photosynthesis of crop pintas as influenced by light, carbon divxide, temperature, and
stomatal diffusion resistance. Mededelingen de Landbouwhogeshool Wageningen. Nederland, 59. 1—
68.

Hanes C. S., Maskell E. J., 1942. The influence of hydrogen ion concentration upon the equilibrium state
in phosphorylase systems. Biochem. J. 36. 76.

Harms H., 1936. Beziechungen zwischen Stomataweite, Lichtstirke und Lightfarbe. Planta 25, 155—93.

Heath O. V. S., 1948. Studies in stomatal action. Control of stomatal movement by a reduction in the normal
carbon dioxide content of the air. Nature, Lond. 161. 178--81.

Heath O. V. S., Russell J. 1954. Studies in stomatal behaviour VI. An investigation of the light responses



24

of wheat stomata with attempted elimination of control by the mesophyll. Part 1. Effect of light independent
of carbon dioxide. J. exp. Bot. 5. 1—I135.

Heath O. V. S., Orchard B., 1956. Studies in stomatal behaviour VII. Effects of anaerobic conditions upon
stomatal movements — a test of Williams Hypothesis of stomatal mechanism. J. exp. Bot. 7.3 13—25.

Heath O. V. S., 1959. Light and carbon dioxide in stomatal movements. Handbuch der Pfanzenphysiologie
17/1. 415—64.

Heath O. V. S., Mansfield T. A., Meidner H., 1965. Light — induced stomatal opening and the postu-
lated role of glicolic acid. Nature Lond. 960—2.

Honert van den T. H., 1948. Water transport in plants as a catenary process. Discuss. Faraday Soc. 3.
146—53. .

Kissilew N., 1925. Verdnderung der Durchlissigkeit des Protoplasma der Schliesszellen im Zusammenhange
mit stomataren Bewegungen. Beih. bot. Zbl. 41, 287—308.

Kohl F. G., 1895. Zur Mechanik der Spaltoffnungsbewegung. Botanisches Beiblatt zur Leopoldina 31.
1—4.

Kuiper P. 1. C., 1964. Dependence upon wavelenght of stomatal movement in epidermal tissue of Senecio
odoris. Plant Physiol. 39. 952—55.

Levitt J., 1967. The mechanism of stomatal action. Planta Berlin 74. 101—118.

Linsbauer K., 1916. Beitrige zur Kenntnis der Spaltiffnungsbewegungen. Flora, N. F. 9. 100—143,

Lloyd F. E., 1908. The physiology of stomata. Publ. Carneg. Inst. Wash. 82. 1—142.

Mansfield T. A., 1965a. Responses of stomata in carbon to short duration increases dioxide concentration.
Physiol. Plant. 18. 79—84.

Meidner H., Mansfield T. A., 1965. Stomatal responses to illumination Biol. Rev. 40. 483—509.

Mohl von H., 1856. Welche Ursachen bewirken die Erweiterung und Verengung der Spaltifimungen. Bot.
Zig. 14. 694—704, 713—720.

Mouravieff 1., 1958. Action de la lumiére sur la cellule végétale. Production de mouvement d’ouverture
stomatique par la lumiére des diverses régions du spectre. Bull. soc. bot. Fr. 105. 467—75.

Mouravieff L., 1963. Ouverture de I'appareit stomatique et photosynthese des fenilles isolées de Veronica
beccabunga L. en lumiére monochromatique. Ann. Sci. nat. Bot. 12, 225232,

Nishida K., 1963. Studies on stomatal movement of crassulacean plants in relation to the acid metabolism.
Physiol. Plant 16. 281—98.

Pekarek J., 1934. Uber die Aziditéitsverhatnisse in den Epidermis — und Schliesszellen bei Rumex acetosa
im Licht und im Dunkel. Planta 21. 419—446.

Ranson S. L., Thomas M., 1960. Crassulacean acid metabolism. Ann. Rev. Plant. Physiol. II. 81—110.

Sayre J. D., 1923, Physiology of stomata of Rumex patientia. Science 57. 205—206.

Sayre J. D., 1926. Physiology of stomata of Rumex patientia. Ohio J. Sci. 26. 233—266.

Scarth G. W., 1929, The influence of H ion concentration on the turgor and movement of plant cells with
special reference to stomatal behaviour. Internat. Cong. Pl. Sci. Ithaca Proc. 1151—1162.

Scarth G. W., 1932. Mechanism of the action of light and other factors on stomatal movement. Plant. Physiol.
7. 481—504.

Scarth G. W., Shaw M., 1951. Stomatal movement and photosynthesis in Pelargonium I. Effects of light
and carbon dioxide. Plant Physiol. 26. 207—225.

Shaw M., Maclachlan G. A., 1954b. The physiology of stomata I. Carbon dioxide fixation of guard cells.
Can. J. Bot. 32. 784—94.

Shaw M., Maclachlan G. A., 1954a. Chlorophyll content and carbon dioxide uptake of stomatal cells.
Nature Lond. 173. 29—30.

Sierp H., 1933. Untersuchungen iiber die Offnungsbewegungen der Stomata in verschiedeuen Spectralbe-
zirken. Flora 128, 269—85.

Small J.,, Maxwell K. M., 1939. pH phenomena in relation to stomatal opening I. Coffea arabica and some
other species. Protoplazma 32. 272—288,



25

Small J., Clarke M. J., Crosbie-Baird J., 1942. pH phenomena in relation to stomatal opening II—V.
Proc. Roy. Soc. Edinb. B. 61. 233—66.

Stalfelt M. G., 1955. The stomata as a hydrophotic regulator of the water deficit of the plant. Physiol. Plant.
8. 572—593.

Steward F. C., 1967. 1967. Transpiration and the functions of stomata. In Plants at work, Addison-Weley
Publishing Co. Reading Mass. 133—36.

Tanner H. A., Brown T. E., Eyster C., Treharne R. W., 1960. The photosynthetic function of manga-
nese and chloride. Ochio J. Sci. 60. 231—4.

Walker D. A., Zelitch L., 1963. Some effects of metabolic inhibitors, temperature and anaerobic conditions
on stomatal movement. Plant Physiol. 38. 390—96.

Warburg O., Krippahl G., 1960. Glykolsiurebildung in Chlorella. Z. Natursforsch, 15. b. 197—9.

Williams T. W., 1952. Studies in stomatal behaviour 11. The role of starch in the light response of stomata.
J. exp. Bot. 3. 110—27.

Williams W. T., Barrett F. A., 1954. The effect of external factors on stomatal starch. Physiol. Plant.
7. 298—311.

Yemm E. W., Willis A. 1., 1954a. Chlorophyll and photosynthesis in stomatal guard cells. Nature. London
173. 726.

Yemm E. W., Willis A. J., 1954b. Stomatal movement and change of carbohydrate in leaves of Chry-
santhemum maximum. New Phytol. 53. 373—96.

Yin H. C., Tung Y. T., 1948. Phosphorylase in guard cells. Science, 108. 87—88.

Zelitch 1., 1958. The role of glicolic acid oxidase in the respiration of leaves. J. biol. Chem. 233. 1299—
1303.

Zelitch I, 1959. The relationship of glicolic acid to respiration and photosynthesis in tabacco leaves. J. biol.
Chem. 234. 3077—3081.

Zelitch 1., 1961, Biochemical control of stomatal opening in leaves. Proc. Nat. Acad. Sci. U. 8. 47. 1423—
1433,

Zelitch 1., Gotto A. M., 1962. Properties of a new glyoxylate reductase from leaves. Bioch. J. 84. 541—
546.

Zelitch 1., 1963, The control and mechanisms of stomatal movement. In Stomata and water relations in plants.
Bull Conn. Agric. exp. Sta. No. 664. 18—42,

Zelitch 1., Walker D. A., 1964. The role of glicolic acid metabolism opening of leaf stomata. Plant. Physiol.
39, 856—862.

Zelitch 1., 1965. Environmental and biochemical control of stomatal movement in leaves. Biol. Rev. 40,
463—482.

Zelitch 1., 1967. Water and CO, transport in the photosynthetic process. Harving the Sun. Ac. Press. 231—
248.



		2018-02-07T15:14:12+0000




