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NOWE DANE DOSWIADCZALNE I PUNKT WYJSCIA NOWEJ TEORII

.Staba przepuszezalno$é kutikuli dla gazéw utrudnialaby znacznie wnikanie do
wnetrza liscia dwutlenku wegla i tlenu niezbgdnych dla fotosyntezy i oddychania,
edyby nie obecno$¢ w skorce licznych i specjalnych szczelinek (szparek), przez ktore
moga wnika¢ do mezofilu wymienione gazy. Jednak te szparki umozliwiaja rowniez
uchodzenie pary wodnej z przestworow migedzykomorkowych do atmosfery...”
(F. Gorski: Fizjologia roslin, PWN 1962, t. 1, str. 172).

Szparki i regulacja ich apertury poprzez ruchy komérek szparkowych maja wiec
bardzo duze znaczenie dla zycia rosliny przez wplyw na natezenie fotosyntezy i na
ilo§¢ wody traconej w procesie transpiracji. Mechanizmowi ruchu komorek szpar-
kowych poswigcano wiele uwagi od przeszlo stu lat, ale jeszcze do niedawna ilo$¢
faktow, a zwlaszcza twierdzen, ktére moglyby by¢ uznane za niewatpliwe, byla bardzo
skromna. Czytelnik ,,Wiadomosci Botanicznych™ miat okazje zapozna¢ si¢ w 1970 r.
7 6wezesnym stanem wiedzy o ruchach szparek z artykutu D. Zielinskiej. Autorka
omawiala wowczas kilka teorii mechanizmu ruchu komorek szparkowych — widaé
juz chocby z tego, jak chwiejny byl stan badan. Nie byloby sensu naktania¢ czytel-
nika po krotkim odstepie czasu do powtornego rozwazania zagadnienia gdyby nie
okolicznos¢, ze od 1967 r. pojawilo si¢ wiele prac, ktére przyniosly istotne, nowe
fakty doswiadczalne. W oparciu o uzyskane dane sformutowano nowa teori¢ ruchu
komorek szparkowych (a raczej dopiero jej podstawy), odsuwajaca, jak si¢ wydaje
w sposob trwaly, dawniejsze hipotezy na drugi plan.

Autor artykulu nie pretenduje do wyczerpujacego przedstawienia literatury
zagadnienia ; chciatby jedynie da¢ punkt wyjscia do zapoznania si¢ z nowymi faktami
doswiadczalnymi i nowa teorig.

Na wstepie przypomnijmy pewniki znane poprzednio. Od pracy von Mohla,
tzn. od 1856 r. ruchy komorek szparkowych wiazemy ze zmianami turgoru. Schwen-
dener (1881, 1889) analizujac budowe Scian komérek szparkowych wyjaénit, jak
zmiana turgoru prowadzi do zmiany apertury szparki. Ustalono dalej, ze gtdéwnymi
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czynnikami, ktére steruja ruchami komorek szparkowych sa: stan uwodnienia
tkanek liscia, $wiatlo i stezenie dwutlenku wegla. W zasadzie $wiatlo prowadzi do
otwarcia szparki, natomiast deficyt wody lub obecno$¢ dwutlenku wegla do jej
zamkniecia (u Crassulaceae jednak najwigksze rozwarcie szparek ma miejsce w cie-
mnosci). Prawie zawsze w komorkach szparkowych znajduja si¢ chloroplasty — wy-
jatkiem jest cebula (Allium cepa L.), gdzie dopiero w mikroskopie fluorescencyjnym
mozna stwierdzié obecno$¢ drobnych ziarnisto$ci zawierajacych chlorofil (Mans-
field, Willmer 1969). Sa to wlasciwie wszystkie fakty powszechnie uwazane za
niewatpliwe. Pozostaje obfito§¢ faktow mniej ogdlnych lub mniej niewatpliwych,
na ktorych prébowano oprzeé rozne teorie ruchéw komorek szparkowych, z ktorych
zadna nie zostala powszechnie zaaprobowana, bo zadna nie byla wolna od powa-
znych zarzutow. Aby lepiej oceni¢ nowa teori¢ przypomnijmy pokrdtce poprze-
dnie — szersze ich omdwienie mozna znalezé w artykulach Levitta (1967), Ket-
tellappera (1963), Pallasa (1966), Zelitcha (1969) i Zieliniskiej (1970).

Za Kettellapperem (1963) rozwazmy najogélniejsze mozliwosci:

I. Mechanizm, w ktérym czynne bylyby same Sciany komodrkowe (wydaje sie
nieprawdopodobny).

II. Aktywny (nieosmotyczny) transport wody (nie ma jednoznacznych danych
dos$wiadczalnych przemawiajacych za istnieniem pompy transportujacej wodg
w komorkach szparkowych ani w innych komérkach roslinnych).

III. Osmotyczny transport wody.

Hipoteza wymieniona w punkcie III jest najbardziej przekonywajaca, jak jednak
dochodzi do wytworzenia sily ssacej? Sa dwie mozliwosci:

I1I. 1. Substancje, ktore podwyzszaja sil¢ ssaca sa wytwarzane w obrgbie
samej komorki szparkowe;.

III. 2. Subs'ancje podwyzszajace silg ssaca sa transportowane do komorki
szparkowej z otoczenia.

Do niedawna wysitki badaczy koncentrowaly si¢ gtownie na tezie III. 1. Sformu-
towano tu kilka hipotez, ktore ttumaczyly pojawianie si¢ substancji osmotycznie
czynnych w komérce (lub obnizenie potencjalu wody) przez:

. 1. a. Gromadzenie asymilatow z procesu fotosyntezy, ktore bezposrednio
mialy zwigkszaé site ssaca (von Mohl 1856). Zarzuty przeciw tej teorii sa nastg-
pujace: brak wyksztalconych chloroplastow w komorkach szparkowych pewnych
roélin; wydajno$¢ fotosyntezy w komorkach szparkowych jest okoto 50 razy za
mala; szparki w nieobecno$ci CO, otwieraja si¢ i na Swietle i w ciemnosci; widmo
czynnosciowe $wiatta podtrzymujacego otwarcie szparek nie zgadza si¢ z widmem
czynnosciowym fotosyntezy.

IIL. 1. b. Hydroliz¢ nieczynnej osmotycznie skrobi do cukrow (Kohl 1895);
rozwinal te teorie Sayre (1923, fotosynteza poprzez obnizenie stezenia CO, daje
wzrost pH sprzyjajacy hydrolizie skrobi), zmodyfikowal ja Scarth (1932, p6znie;
Levitt 1967 — CO, zmienia pH nie bezposrednio, lecz przez zmiany stgzenia kwa-
sow organicznych) — zarzuty: czasami obserwuje si¢ korelacj¢ migdzy zawartoscia
skrobi i apertura szparek, czasami takiej korelacji nie ma; komorki szparkowe cebuli
nie zawieraja skrobi (niewykluczone, Ze zawieraja inne polisacharydy); spotykane
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zmiany stezenia CO, sa zbyt male dla uzyskania potrzebnych zmian pH; w buforze
o pH optymalnym dla syntezy skrobi szparki otwieraja si¢; pobieraniec wody przez
komorki szparkowe nie ustaje nawet po (sztucznie wywolanym) catkowitym zni-
knigciu skrobi.

HI. 1. ¢c. Zmiany przepuszczalnosci komorek szparkowych dla pewnych sub-
stancji (np. elektrolitow), ktore wnikajac do tych komorek wplywaja na szybkos$¢
reakcji enzymatycznych (Linsbauer 1916) — zarzuty: dotyczy to wlasciwie tylko
szybkosci procesu a nie jego kierunku, czyli tlumaczy albo tylko otwieranie, albo
tylko zamykanie (zdaniem Kettellappera stwarza wigcej probleméw niz rozwiazuje).

II. 1. d. Zmiany w uwodnieniu koloidow protoplazmy (Scarth 1929); zarzuty:
nie stwierdzono korelacji migdzy otwieraniem si¢ szparek a pecznieniem koloidow
w komorkach szparkowych.

Wymienilismy tylko gléwne hipotezy nie rozpatrujac bardzo pomystowych
niekiedy wariantow w obrgbie kazdej z nich ani innych interesujacych pomystow
(np. Siegenthaler i Packer 1965 —cyt. za Levittem 1967 — probowali oprzeé¢
mechanizm ruchu komorek szparkowych na zmianach objgtosci chloroplastow
zachodzacych pod wplywem $wiatla). Wspomnijmy jeszcze o probie polgczenia
przedstawionych wyzej hipotez w jedna, wedtug ktorej ruchy komoérek szparkowych
mialy zachodzi¢ w wyniku wspotdziatania wielu procesow przedstawionych wyzej
jak : fotosynteza, zmiany pH, zmiany w strukturze koloidéw i aktywnos$ci enzymow.
Podejscie takie wymienia i krytykuje Pallas (1966) zarzucajac mu zbyt duze skom-
plikowanie i trudnosci przy probie weryfikacji. Dla piszacego te stowa podejscie
takie, jesli nie zawiera szczegbtowego uzasadnienia, jest krokiem prawie rozpacz-
liwym: rowna sie stwierdzeniu, ze w komorce zachodza dziesigtki roznych procesow
i na pewno ktory$ z nich, w zaleznosci od konkretnej sytuacji, mozna uczyni¢ odpo-
wiedzialnym za ruch komorek szparkowych. Okolicznos$é, ze zadna z wymienio-
nych teorii nie uzyskala powszechnej aprobaty, moze nasuwa podejrzenie, ze
moze zadna nie jest prawdziwa. Skierowalo to uwage badaczy na mozliwos¢ IT —
aktywnego transportu wody, ale i tu nie posunigto si¢ naprzéd. W przeszto sto lat
od rozpoczecia badan mechanizm otwierania si¢ szparek ,,...nie zostal ...wyjas-
niony. Przeciwnie, mozna raczej zaryzykowac tezg, ze wyniki licznych prac za-
ciemnily dawniejszy przejrzysty obraz i doprowadzily do rozbieznych a nawet
sprzecznych wynikéow.” (F. Gorski op. cit., str. 174).

Pora wyjawi¢ zalozenia nowej teorii. Mozna je uja¢ nastgpujaco: otwieranie
siec szparek zachodzi w wyniku podwyzszenia turgoru na skutek wzrostu sily ssa-
cej komorek szparkowych w nastegpstwie pobierania przez te komorki duzych ilosci
jonéw potasu z otoczenia; zamykanie si¢ szparek jest wynikiem wydalania jonow
potasu. Jony potasu nie spelniaja tu funkcji regulacyjnych (jak to sugerowal daw-
niej Imamura 1943 lub Levitt 1967) — wzrost sity ssacej jest bezposrednim wy-
nikiem wzrostu stezenia potasu w komorce szparkowej do okoto 0,3 M lub wigcej,
co w polaczeniu z ewentualnym udzialem jakiego$ anionu, ktéry réwnowazytby
elektryczny tadunek niesiony przez jony potasu, w zupelnosci wystarcza do wy-
jasnienia obserwowanego wzrostu turgoru w komorkach szparkowych. W naszej
pobieznej klasyfikacji jest to hipoteza objeta w zasadzie punktem III. 2. —w zasa-
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dzie, bowiem réwnowazace aniony moga by¢ ,pierwsza przyczyng” i moga byc
wytwarzane w obrebie komorki szparkowej. Hipoteza jest prosta, mozliwa do spraw-
dzenia i w chwili obecnej sprawdzona w szerokim zakresie.

Od roku 1967 opublikowano kilkadziesiat prac wskazujacych na zasadnicza
role przemieszczania si¢ potasu dla yuchéw komorek szparkowych. Czy byly jednak
prace wczesniejsze, w ktorych sagerowano znaczenie jednowarto$ciowych jonow,
zwlaszcza potasu, dla tych ruchow ? Na uwage zastuguje praca Macalluma z1905r..
ktéry metoda histochemiczna zaobserwowal nagromadzenie si¢ potasu w komorkach
szparkowych. Metoda przez niego zastosowana jest z powodzeniem uzywana i dzis.
Wplyw jednowarto$ciowych jonéw badali potem m. in. Iljin (1922) i Imamura
(1943) — nie badali jednak wplywu tych jonéw w powigzaniu z dzialaniem $wiatla
i nie uchwycili wysokiej specyficznodci jonow potasu. Imamura, w odréznieniu
od Iljina, trafnie ocenial wigksza skuteczno$¢ potasu w otwieraniu szparek w po-
réwnaniu z innymi jonami i wskazywal na gromadzenie si¢ tego pierwiastka w ko-
mérkach szparkowych, przypisywal mu jednak role regulacyjna. Na znaczenic
jondéw potasu wskazywaly rowniez prace Yamashita (1952) i Fujino (1959).

Dlaczego do 1967 r. nie udalo si¢ stwierdzi¢ glgbszego powigzania miedzy pobie-
raniem jonow potasu a ruchem komorek szparkowych, ktore dzisiaj wydaje si¢
juz oczywiste i az trudne do przeoczenia? Wydaje sig, ze gldwna przyczyna byly
niepowodzenia w probach uzyskania poprawnych reakcji szparek w skrawkach
skorki zdejmowanych z liScia i przetrzymywanych w roztworach do$wiadczalnych
na czynniki zewngtrzne jak §wiatlo i CO,. Skrawki takie bylyby (i dzi§ sa) dosko-
nalym obiektem do$wiadczalnym — coz, kiedy dawaly reakcje nietypowe lub nie
dawaly zadnych reakcji. Dopiero Fujino (1967) na skrawkach skorki lisct Com-
melina communis L. i Fischer (1968) na Vicia faba L. otrzymali poprawne reakcje
szparek na $wiatlo w powietrzu pozbawionym CO,: Swiatlo otwierato szparki,
ciemno$¢ powodowala zamykanie si¢ szparek, reakcje byly odwracalne i powtarzalne.
Okazato si¢, Ze warunkiem wystapienia poprawnych reakcji na S$wiatlo bylo
umieszczenie skrawkow skorki na powierzchni roztworu zawierajacego sole potasu.
Znalezienie tego warunku dalo bardzo dogodny obiekt doswiadczalny a zarazem
podstawe do sformulowania hipotezy, ze potas jest czynnikiem zasadniczym dla
mechanizmu ruchu.

Metoda pracy na skrawkach skorki lisci spotkala si¢ z zastrzezeniami (Willmer
i Mansfield 1969 b), zostala jednak nastgpnie niejednokrotnie sprawdzona przez
poréwnanie z do$wiadczeniami na odcigtych liciach lub calych ro$linach, dajac
zgodne wyniki. Obecnie jest stosowana nawet przez uprzednich przeciwnikow.
Oczywiscie nie nalezy zapomina¢, Ze ma si¢ wtedy sytuacje mogaca si¢ roznic¢ od
sytuacji komorek szparkowych w nietknigtym lisciu. Ostatnio Allaway 1 Hsiao
(1973) podali ulepszenie metody pracy na skrawkach Vicia fuba przez opracowanie
sposobu pozwalajacego zachowaé przy zyciu i w dobrym stanie wylacznie komorki
szparkowe. Osiaga si¢ to przez przetaczanie po skrawku lekkiego walca ze szkla
organicznego polaczone z wywieraniem pewnego nacisku. Zwykle komorki skorki
nie przezywaja takiego zabiegu w przeciwienistwie do komoérek szparkowych i w re-
zultacie skrawek stanowi ,,zespol izolowanych komorek szparkowych”. Unikamy
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wtedy wplywu zwyklych komorek skorki, ktory moze znieksztalca¢ wynik ekspe-
rymentu na komorkach szparkowych. Oczywiscie nie znaczy to, ze chcemy ten
wplyw w ogdle zignorowac: chcemy go tylko unikna¢ w danej sytuacji doswiadczal-
nej.

Nastepnym czynnikiem, ktory umozliwit szybki poste¢p badan bylo zastosowanie
nastepujacych metod wykazywania gromadzenia potasu przez komorki szparkowe:

1) izotopy promieniotworcze potasu i rubidu (ktorego izotop jest wygodniej-
szy w uzyciu, a przez ro$ling nie jest odrézniany od potasu — por. np. Rains i Eps-
tein 1967): badano promieniotworczo$¢ catego skrawka lub roztworu na ktérym
skrawek si¢ unosit;

2) metody histochemiczne polegajace na traktowaniu skrawka azotynokobal-
tanem sodu, ktory w komorce przechodzi w azotynokobaltan potasu i jest nastgp-
nie utrwalany siarczkiem amonu; stopieri zaczernienia obserwowany pod mikros-
kopem $§wiadczy o ilo$ci nagromadzonego potasu;

3) oznaczanie st¢zenia potasu w pojedynczych komoérkach, lub nawet w czgs-
ciach komorki przy zastosowaniu rentgenowskiej mikrosondy elektronowej (,ele-
ctron microprobe”): w metodzie tej kieruje si¢ na obiekt, np. pojedyncza komorke
szparkowa, wiazke rozpedzonych elektronéw majaca Srednicg paru pm; elektrony
wnikajac w badany material (na niezbyt duza glgbokos$¢ rzedu paru pm) wybijaja
clektrony z powlok K atomow preparatu — przy zapelnianiu zwolnionej orbitali
zachodzi emisja promieniowania rentgenowskiego, ktérego dlugos¢ fali jest cha-
rakterystyczna dla danego pierwiastka, a natezenie emitowanej linii pozwala okres-
li¢ ilo§¢ tego pierwiastka. Jest to do$¢ kosztowna aparatura stosowana od niedawna,
ale z powodzeniem i coraz czgéciej takze i w fizjologii roslin. Oczywiscie mozna przy
jej pomocy mierzy¢ nie tylko st¢Zenia potasu, lecz i innych pierwiastkow,

4) oznaczanie potasu wyekstrahowanego chemicznie ze skrawkow na fotometrze
plomieniowym; wymagana jest modyfikacja przyrzadu a i tak pracuje si¢ na granicy
czutosci. Metoda ta ma mniejsze znaczenie, jest jednak interesujace, ze daje wyniki
zgodne z innymi metodami.

Ostatnim wreszcie czynnikiem, ktory odegral istotng rolg w ugruntowaniu po-
gladu na znaczenie jonow potasu dla ruchéw szparek, bylo odkrycie substancji,
przy pomocy ktorych mozna tymi ruchami sterowa¢. Okazalo si¢, Ze kwas abscy-
synowy (ABA), znany hormon roélinny regulujacy m. in. odcinanie lisci, starzenie
sie, kwitnienie i spoczynek (por. artykul przegladowy Addicotta i Lyona 1969),
w stezeniu 10-"M bardzo wyraZnie zmniejsza transpiracj¢ poprzez zamykanie szpa-
rek: Little i Eidt (1968), Mittelhauser i Steveninck (1969, 1971), Jones
i Mansfield (1970, 1971), Tucker i Mansfield (1971), Cummins et al. (1971),
Loveys et al. (1973). Dzialanie jego, w przeciwienstwie do innego czynnika anty-
transpiracyjnego jakim jest octan fenylorteciowy (PMA), nie zakldca bezposrednio
procesu fotosyntezy, zmniejsza ja jedynie posrednio przez ograniczenie doptywu
CO., w wyniku zamknigcia szparek. Wydaje si¢, ze ABA spelnia rolg czynnika
regulujacego transpiracje¢ w roélinie: stwierdzono, ze w lisciach roslin poddanych
suszy nastepuje zwigkszenie syntezy ABA (Wright i Hiron 1969, Mizrahi et al.
1970, Most 1971).
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Odkryto takze inny czynnik powodujacy tym razem otwieranie si¢ szparek. Jest
to toksyna nalezaca do substancji typu marasmin, wytwarzana przez Fussicoccum
amygdali Del., grzyb patogenny dla migdatu (Prunus amygdali St.) i brzoskwini
(Prunus persica L., St.), ktory oprocz powodowania zmian w miejscach zakaZzenia
powoduje takze wiednigcie i usychanie lisci (Turner i Graniti 1969, Turner
1972). Toksyna ta, to glukozyd cyklopropanoterpenu (', glicoside of tricarbocyclic
terpene”) o masie czasteczkowej 680 — otwiera szparki (nie tylko u migdalu czy
brzoskwini, ale i u innych roslin) w stezeniu 1075M. Turner mysli o wykorzystaniu
fusikoksyny do celéw praktycznych: przyspieszania wysychania siana (cyt. za Lange
1972) — czy bedzie ona nieszkodliwa dla organizméw stykajacych si¢ potem z sia-
nem?

Sprobujmy teraz przedstawi¢ dowody uzyskane od 1967 roku na istotng role
potasu dla ruchéw szparek i dowody przemawiajace za teoria ruchu oparta na roli
potasu jako czynnika osmotycznie czynnego.

W nastepujacych pracach stwierdzono, ze do otwarcia szparek pod wplywem
$wiatla w izolowanych skrawkach skérki unoszacych si¢ na powierzchni roztworu
potrzebna jest obecno$¢ potasu w roztworze:

Fujino 1967 — na Commelina communis i Allium cepa; wplyw jondéw potasu wiazat ze zwigkszona
aktywnoscia ATP-azy, ktérej to aktywnosci nie udato sig potwierdzi¢ poZniejszym badaczom.

Fischer 1968a, 1968b — na Vicia faba.

Fischer i Hsiao 1968 —na Vicia faba.

Willmer i Mansfield 1969a, 1969b — na Commelina conununis i Vicia faba stwierdzaja ze w skraw-
kach izolowanych ruchy sa zwiazane z obecnoscia i akumulacja jondéw, ale nie uwazaja tym samym za
udowodnione, ze odpowiada to doktadnie sytuacji w nietknigtym lisciu; dla Commelina znaleili, ze s6d
wywiera jakoby silniejsze dzialanie niz potas — zarzucano im, ze stosowali zbyt wysokie stezenia kationow
w pozywee, a mianowicie od 0,1 do 1,0 M; Fischer np. stosowat stezenia KCl rzedu 10 mM i stwierdzit,
ze 100 mM wplywa juz ujemnie; précz tego pozywka ich nie zawierata wapnia, w ktérego nieobecnodci
pobieranie jonéw jest zakl6cone; zarzucano im takze, Ze w czgiciowo izolowanych skrawkach skorki
(w pewnych partiach nieoddzielonych od lifcia) przyczyna odmiennych reakcji moze by¢ wplyw pozosta-
tych przy zyciu komorek skorki zaklocajacych sytuacje doswiadczalng.

Humble i Hsiao 1969 — na Vicia faba — podaja, ze¢ do ruchu komorek szparkowych jest jednak
specyficznie wymagany potas i ze poziom specyficznosci znacznie przekracza i tak przeciez wysoka specy-
ficznoéé dla réznych jondw obserwowana na innych komérkach roélinnych. Pisza, ze jest to pierwszy
przyklad w fizjologii rolin, gdzie konkretny proces jest specyficznie zwigzany z rola potasu.

Pallaghy 1970 — Vicia faba wykazat pozytywny wplyw jonow potasu, cho¢ takze i sodu; wskazywat
na pewng rolg wapnia.

Thomas 1970a, 1970b, 1971, 1972 — na Nicotana tabacum wskazywal na istotny wplyw potasu, a takze
w pewnych warunkach i sodu; sugerowal, Ze u sukulentéw odmienne reakcje szparek na $wiatto moga byc
wynikiem dzialania mechanizmu opartego na ruchach sodu; badat wplyw ouabainy, CO, i, podobnie jak
Fujino, ATP.

Pallaghy 1971 — na Zea mays wykazal, ze nie trzeba dodawaé do pozywki potasu, bo tego typu apa-
rat szparkowy stanowi samowystarczalng cato§¢é — komorki szparkowe i pomocnicze wymieniaja potas
miedzy soba.

Przsdstawimy teraz prace, w ktdrych stwierdzono, Ze w procesie otwierania
si¢ szparek potas gromadzi si¢ w komérkach szparkowych, a w procesie zamykania
jest z nich wydalany:
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Fujino 1967 — na Commelina communis i Allium cepa wykazal metoda histochemiczna gromadzenie
si¢ potasu przy otwieraniu; sugerowat ze potas przechodzi do komérek szparkowych z mezofilu.

Fischer 1968b — na Vicia faba przy pomocy izotopdw niezaleznie od Fujino potwierdzit jego ob-
serwacje; szacuje wzrost stezenia potasu w komorce szparkowej podczas otwierania na okoto 0,3 M.

Fischer i Hsiao 1968 — na Vicia faba przy pomocy izotopdw okre§laja wzrost stgzenia potasu
podczas otwierania na okoto 0,3 M.

Sawhney i Zelitch 1969 — na Nicotiana tabacum przy pomocy mikrosondy elektronowej stwier-
dzili, ze zachodzi liniowy zwiazek miedzy apertura szparki a stgzeniem potasu w komorce szparkowej, zwia-
zek ien jest identyczny zarGwno przy otwieraniu jak i przy zamykaniu sig szparki; przy otwieraniu do pel-
nej apertury nastgpuje wzrost stezenia od 0,2 do 0,5 M; sugeruja przenoszenie potasu do komorek szpar-
kowych z komorek skorki.

Humble i Hsiao 1970 — na Vicia faba stwierdzili metoda histochemiczna i izotopowa gromadze-
nie <i¢ potasu w komdrkach szparkowych; badali udziat fosforylacji oksydatywnej i fotofosforylacji na
ruch szparek i akumulacje potasu.

Willmer i Mansfield 1970a — na Commelina communis wykazuja histochemicznie gromadzenie
sie potasu w komoérkach szparkowych pod wplywem $wiatla; przy pomocy izotopoéw stwierdzaja pobiera-
nie potasu (takze i sodu) przez skrawki skorki; uwazaja, Ze potas przemieszcza sig¢ tylko w obrebie skorki
(nie przechodzi z mezofilu), ze reakcje szparek w skrawkach sa reprezentatywne dla przebiegu reakcji szpa-
rek na nietknigtych roélinach (poniewaz szparki w skrawkach reaguja nie tylko na $wiatlo ale takze i na
zmiany stezenia CO,); sadza ze akumulacja kationdw jest czgdcia mechanizmu ruchéw szparek odpowie-
dzialna za wplyw $wiatla i Ze moze jest jeszcze jaki§ inny mechanizm regulowany stgzeniem CO,; obser-
wowali zanik skrobi podczas otwierania si¢ szparek i zastanawiaja si¢ nad mozliwoécia powiazan hydro-
lizy skrobi z akumulacja potasu.

Humble i Raschke 1971 — na Vicia faba badali mikrosonda elektronowa stgzenie K, Na, Cl, P,
S, Mg, Ca: przy otwieraniu si¢ szparek nieznacznie wzrastala ilo$¢ Cl w komorkach szparkowych, bardzo
wyraznie rosla ilo§¢ potasu (stezenie K wyliczone dla otwartej szparki sigga wg nich do 0,9 M) natomiast
stezenia pozostalych pierwiastkow nie wykazywaly zmian; sugeruja, ze tadunek elektryczny jonéw potasu
jest rbwnowazony przez jony organiczne powstajace w komoérkach szparkowych (moze jako skutek do-
plvwu potasu, moze jako efekt pierwotny pociagajacy za soba akumulacje potasu).

Pallaghy 1971 — na Zea mays wykazal mztoda histochemiczna przemieszczanie si¢ potasu z ko-
morek pomocniczych do komoérek szparkowych podczas otwierania sie szparki pod wplywem $wiatia
lub w ciemnosci przy pozbawieniu CO,.

Raschke i Fellows 1971 — na Zea mays matoda mikrosondy elektronowej i metoda histochemicz-
czna stwierdzili nagromadzanie si¢ potasu w komorkach szparkowych podczas otwierania i jednoczesny
ubytek potasu z komérek pomocniczych; ruchom potasu towarzyszyt ruch jonéw chloru w natgzeniu okolo
polowe mniejszym; gromadzenie si¢ jondéw byto zauwazalne juz po 1—2 minutach od momentu podania
$wiatla; proces zachodzi z ogromna szybkoscia przekraczajaca o rzad wielkosci najszybsze obserwowane
tempo pobierania potasu przez korzenie roslin; metoda sondy elektronowej byla tak dostosowana do ba-
dan mikroobiektow, ze mogli z powodzeniem badaé lokalizacje potasu w obrgbie komorki.

Mansfield i Jones 1971 — na Commelina communis potwierdzili metoda histochemiczna groma-
nic si¢ potasu w komorkach szparkowych.

Fischer 1972 — na Vicia faba histochemicznie i izotopami wykazat ilosciowy zwiazek miedzy wzros-
tem stgzenia potasu w komorkach szparkowych a apzrtura szparki: wzrost stgzenia o 40 mM daje wzrost
apertury o jeden pm. Cisnienie osmotyczne wynikajace ze wzrostu stgzenia potasu wynosi 1,5 bara/um
stanowiac glowna cze$é wzrostu cisnienia osmotycznego obserwowanego w komoérce szparkowej —
2,0 bara/pm.

Hsiao et al. 1973 — na Vicia faba przy pomocy izotopdw stwierdzaja identyczno$¢ widm czynno$-
ciowych pobierania rubidu (zastgpujacego w do§wiadczeniu potas) i otwierania si¢ szparek pod wplywem
$wiatla. Sadza, ze proces pobierania potasu i otwicrania szparek dla malych intensywnosci §wiatla nie
jest zwiazany z fotosynteza, dla duzych intensywnoéci §wiatla moze natomiast byé zwigzany z fotosynteza.

Allaway i Hsiao 1973 — na Vicia faba metoda histochemiczna i fotometrem plomieniowym wykazuja
nagromadzenie si¢ potasu w komérkach szparkowych przy otwieraniu; wzrost stezenia wyliczaja na 0,5 M.

Willmer i Pallas 1973 — na okolo 30 gatunkach roélin poczynajac od paprotnikéw, przez nago-



190

zalazkowe i jedno- i dwuliscienne okrytozalazkowe wykazuja, Zze zawsze zachodzi zwiazek migdzy nagroma-
dzeniem potasu a otwarciem szparki dla szparek lisci a takze liScieni, dzialek i platkéw kwiatu oraz oci
klosa. W sporadycznych tylko wypadkach zwiazek ten nie jest bardzo wyrazny. W przypadku szparek
zamknigtych czesto obserwuje sie duze ilosci potasu w skérce lub w komérkach pomocniczych. Takze na
sukulentach obserwowali akumulacje potasu, wbrew sugestiom Thomasa, ktory dla tych roslin sugerowat
mechanizm oparty na ruchach sodu.

Omoéwmy jeszcze prace, w ktorych badano zwigzek migdzy akumulacja po-
tasu a ruchami szparek wywolywanymi nie zmianami natgzenia $wiatta lub dwu-
tlenku wegla, lecz kwasem abscysynowym lub fusikoksyng:

Mansfield i Jones 1972 — na Commelina communis wykazali metodami histochemicznymi na
izolowanych skrawkach skorki i na calych lisciach, ze kwas abscysynowy w stezeniu 0,1 mM powoduje
zamkniecie szparek i brak nagromadzenia potasu w komdrkach szparkowych, komérki te zawieraia jed-

noczesnie duzo skrobi.
Horton i Moran 1972 — na Vicia faba wykazali metoda histochemiczna, ze komorki szparkowe
traktowane kwasem abscysynowym w stezeniu 5 mg/l zamykaja si¢ i nie gromadzi si¢ w nich potas.
Turner 1972 — na Phaseolus vulgaris metoda histochemiczna stwierdzil, Zze szparki trakiowane
fusikoksyna w stezeniu 10~°M otwieraja si¢ zaréwno na $wietle jak i w ciemnosci, i Ze komorki szparkowe

akumuluja wiedy potas.
Squire i Mansfield 1972 — na Commelina communis wykazali metoda histochemiczna, ze kwas

abscysynowy zamyka szparki i komorki szparkowe zawieraja wtedy malo potasu, natomiast fusikoksyna,
nawet w obecnosci kwasu abscysynowego, otwiera szparki i komorki szparkowe zawieraja wiedy duzo
potasu. Podanie fusikoksyny powoduje takze wzrost przepuszczalnosci komorek szparkowych dla mannitolu.

Autor niniejszego przegladu nie znalazl prac, w ktorych udaloby si¢ podwazyc
wymowe przedstawionych wyzej doswiadczen. Wydaje sig, Ze decydujaca rola aku-
mulacji jednowarto$ciowych kationéw, przede wszystkim potasu, dla ruchu ko-
morek szparkowych nie ulega watpliwosci. Wszystkie czynniki prowadzace do
otwarcia szparki ($wiatlo, usunigcie CO,, fusikoksyna) prowadza jednoczes$nic do
znacznego nagromadzenia potasu w komorkach szparkowych wielu roznych ga-
tunkow roslin; wszystkie czynniki prowadzace do zamknigcia szparek (ciemnosc,
CO, kwas abscysynowy) prowadza jednocze$nie do obnizenia zawarto$ci potasu
w komorkach szparkowych. Przy otwieraniu si¢ szparki potas jest pobierany przez
komorki szparkowe ze zwyklych komorek skorki lub komorek pomocniczych.,
przy zamykaniu jest do nich wydalany z komorek szparkowych. Wykazano, ze za-
chodzi liniowy zwiazek migdzy ilo$cia potasu w komorkach szparkowych a apertura
szparki, ustalono zgodno$¢ widm czynno$ciowych dla pobierania potasu i otwiera-
nia szparek, oraz dokonano oceny wzrostu st¢zenia potasu (od 0,3 do 0,9 M w za-
leznosci od obiektu i autora) i wynikajacego stad wzrostu ci$nienia osmotycznego,
ktory jest niewiele tylko mniejszy od obserwowanego wzrostu ci§nienia osmo-
tycznego w komorkach szparkowych przy otwieraniu.

Nie znaczy to jednak, Zze choéby tylko podstawy nowej teorii s3 juz w pelni
wyjas$nione. Nie wiadomo np. czy s6éd moze pelni¢ jaka$ istotniejszg role. Nie wiadomo,
jak jest rownowazony doplyw tadunku elektrycznego przy przeplywie jon6w potasu:
czy réwnowazy go czasem jon chloru czy tez przede wszystkim aniony kwaséw
organicznych wytwarzane w komorkach szparkowych, i jakie sa to kwasy — czy
glicerolowy, malonowy, cytrynowy jak podaja Pallas i Wright (1973)? Czy wy-
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twarzanie jonow organicznych pociaga za soba transport jonéw potasu, czy tez
doplyw potasu inicjuje syntezg kwasow? Czy hydroliza skrobi, czynnik tak czgsto
podkre$lany, ma jednak jaki§ udzial w mechanizmie otwierania szparek i jaki:
przez dostarczanie energii z wzmozonej fosforylacji oksydatywnej czy przez rozpad
do kwasoéw organicznych? Jaki jest mechanizm dziatania kwasu abscysynowego
i fusikoksyny? 1 jak czynniki takie jak $§wiatlo, dwutlenek wegla i pewne substancje
chemiczne moga oddzialywaé na wciaz ten sam proces akumulacji potasu?

Za wczesnie byloby zatem powiedzie¢, ze mechanizm ruchu komorek szparko-
wych zostal nareszcie wyjasniony. Wydaje sig, Ze jest to dopiero punkt wyjécia do
opracowania pelnej teorii, chociaz punkt wyjscia bardzo szczg§liwy i obiecujacy.
Mechanizm ten sprowadza si¢ bowiem do znacznie ogdlniejszego zagadnienia, ktore
jest intensywnie rozpracowywane, zwlaszcza w ciagu ostatniego ¢wieréwiecza i mimo
to nadal nie jest wyjasnione, mianowicie do mechanizmu pobierania i akumulacji
jonow przez komorki roslinne. Postep w tej dziedzinie bedzie odtad oznaczal takze
postep w poznawaniu mechanizmu ruchu szparek a moze i nie tylko szparek, po-
niewaz juz sa doniesienia wiazace inne ruchy turgorowe roslin z przemieszczaniem
sie potasu (Satteret al. 1973, Galstonef al. 1973). Wydaje si¢ takze, ze aparat szpar-
kowy, interesujacy sam przez sig, moze tez stanowi¢ interesujacy obiekt do badania
mechanizmu pobierania jonow w ogdle, bowiem akumulacja potasu przez komorki
szparkowe zachodzi z niespotykana gdzie indziej szybkoscia oraz nat¢zeniem i latwo
daje si¢ sterowaé. Byé moze pewna rolg w procesie szybkiej akumulacji odgrywaja
plazmodesmy, na ktorych obecno$¢ miedzy komdrkami szparkowymi a komoérkami
otaczajagcymi znow ostatnio wskazywano (Singh i Srivastava 1973) wbrew daw-
niejszym pogladom (Kettellapper 1963).

Interesujacy jest zwlaszcza fakt przemieszczania si¢ potasu w aparacie szparko-
wym jako skutek dzialania $wiatla, jako ze w ciagu ostatnich kilku lat zwrocono
szczegdlng uwage na powiazania migdzy dzialaniem $wiatta na komorki glondéw
a takze ro$lin wyzszych i strumieniami jonéw potasu, sodu, chloru i wodoru oraz
zmianami potencjatu elektrycznego (literatura u MacRobbie 1970). Wypracowano
juz szereg koncepcji wiazacych aktywny ruch jondw przez membrany komoérek
badz z fosforylacja oksydatywna badz z fotofosforylacja cykliczna czy tez niecy-
kliczna badz nawet bezposrednio z fotosyntetycznym przeptywem elektronow. Po-
niewaz przemieszczanie si¢ potasu w aparacie szparkowym zachodzi m. in.pod
dziataniem $wiatta, nasuwa si¢ koncepcja powigzania transportu potasu z foto-
fosforylacja. Fujino (1967) probowal wiazaé przeplyw jonow potasu z udzialem
ATP. Takze Thomas (1971) sugerowal udzial ATP — z fosforylacji oksydatywnej.
Po czeéci zgadzal si¢ z nim Turner (1972) dolaczajac jednak udziat fotofosforylacji
niecyklicznej i cyklicznej. Humble i Hsiao (1970) oraz Willmer i Mansfield
{1970b) wskazuja natomiast na powiazanie ruchow szparek z pierwszym fotosyste-
mem i to nie poprzez ATP lecz przez bezposrednie sprzgzenie z transportem elek-
tronow. Badania w tym kierunku na komoérkach szparkowych dopiero si¢ zaczynajq.

Dla piszacego te slowa szczeg6lnie interesujace jest pytanie, czy przeplywowi
jonow potasu do komérek szparkowych towarzysza zmiany potencjatu elektrycz-
nego. Dotychezas jedynie Pallaghy (1968) badat potencjal e'ektryczny komorek



192

szparkowych liSci (na Nicotiana tabacum) uzyskujac srednig warto$¢ potencjatu
okoto-70 mV (w 10 mM KCI), ktory nie wykazywal wrazliwosci na $wiatlo. Ostat-
nio jednak coraz czgstsze sa doniesienia (por. np. Spanswick 1972), ze komorki
roélin wyzszych moga mie¢ potencjaly znacznie bardziej ujemne i ze wartosci
rzedu kilkudziesigciu miliwoltow moga stanowi¢ potencjal odpowiadajacy zakio-
conej sytuacji w komorce. Autor artykutu w nieopublikowanych badaniach réwniez
otrzymywal potencjal komorek szparkowych (na Vicia faba) rzedu —70---100 mV
niewrazliwy na §wiatlo. Uzyskal natomiast zmiany potencjatu pod wplywem $wiatla
w zwyklych komorkach skorki, jesli dawaly one odpowiednio wysoka ujemna war-
to$¢ potencjatu po wprowadzeniu mikroelektrody. Nie udalo si¢ dotad stwierdzic,
czy w reakcji potencjatu komorek skorki na §wiatlo posrednicza komorki szparkowe,
czy tez same komorki skorki sa wrazliwe na $wiatlo.

Podsumowujac przedstawione badania mozna stwierdzi¢, ze wérod badaczy zaj-
mujacych si¢ ruchami szparek przyjal si¢ poglad, ze nowa teoria ruchu komorek
szparkowych oparta na przeplywie jondw potasu stanowi najlepszy klucz do wszy-
stkich faktow doswiadczalnych i ze w kazdym razie jakakolwiek przyszla tcoria
bedzie musiala bra¢ pod uwage fakt i znaczenie przemieszczania si¢ potasu.

Zaklad Fizjologii Rodlin UMCS w Lublinie
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