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STARZENIE SIE CHLOROPLASTOW ROSLIN WY ZSZYCH

Chloroplasty to organelle komérkowe odpowiedzialne za przeprowadzanie
procesu fotosyntezy. Zdolno$¢ ta jest uwarunkowana obecnoscia barwnik6w asy-
milacyjnych oraz specyficzna struktura tych organelli, ktéra u roslin wyzszych two-
rzy uklad zamknigtych lamell — tylakoidow (Menke 1961).

Gléwnymi skiadnikami budulcowymi tylakoidow sa biatka i tluszczowce (Menke
1962, Gotaszewski i Szarkowski 1964). Zastosowanie nowych technik badaw-
czych pozwolito w ostatnich latach na opracowanie szeregu modeli blony chloro-
plastu uwzgledniajacych poszczegdlne komponenty (Kreutz i Menke 1962,
Kreutz 1966, Miihlethaler i in. 1965, Miihlethaler 1966, Weier i Benson
1966). Szczegdtowy ich opis podaje Frackowiak (1971).

Cykl rozwojowy chloroplastow rozpoczyna si¢ od proplastydow (Miithletha-
ler i Frey-Wyssling 1959, Miihlethaler 1971), ktére znajduja si¢ w tkankach
merystematycznych. W ciemnosci proplastydy przeksztalcaja si¢ w etioplasty. Prze-
ksztalcenie proplastydu lub etioplastu w chloroplast zwiazane z tworzeniem tylako-
idow a nastepnie gran wymaga udziatu $wiatta i odbywa si¢ w kilku etapach (Virgin
iin. 1963, Szarkowski i Golaszewski 1967, Zurzycki 1967, Lichtenthaler
1968 a).

Tworzenie si¢ systemu tylakoidow odbywa si¢ rownolegle z synteza chlorofilu
(Virginiin. 1963, Boardman 1967, Boardman iin. 1971, Thorne i Boardman
1971). Gléwne karotenoidy etioplastow — ksantofile — ustgpuja w tym czasie
miecjsca karotenom. Wzrasta zawarto$¢ B-karotenu oraz neo- i wieloksantyny (Kay
i Phinney 1956, Lichtenthaler 1969a, Lichtenthaler i Becker 1971). Nie-
zaleznie od weze$niej znanych funkcji karotenoidéw Okayama i Butler (1972)
oraz Cox i Bendall (1974) stwierdzili ich uczestnictwo w fotochemicznej aktyw-
nosci Il uktadu fotosyntezy (PS 2). Wraz z ksztaltowaniem si¢ wewnetrznej struk-
tury tylakoidalnej postepuje synteza lipofilnych chinonéw plastydowych (plastochi-
nonéw, tokoferylochinonéw i naftochinonu witaminy K;) (Griffiths i in. 1967,
Hall i Laidman 1968, Lichtenthaler 1969a). Zwiazki te odgrywaja wazna rolg
w fotosyntetycznym transporcie elektronéw (Krogman i Oliviero 1962, Red-
fearn i Friend 1962, Trebst 1963, Arnon i Crane 1965, Crane i Hennin-



166

ger 1966, Wood i in. 1966, Amesz 1973). Opis budowy i funkcji spetnianych
przez poszczegdlne chinony w tym procesie podaje Drabikowska (1969). Poza
barwnikami i lipochinonami w skiad lipidéw chloroplastowych tworzacych strukture
lamell wchodzg glikolipidy (galaktolipidy i roélinny sulfolipid) i fosfolipidy (gtéwnie
fosfatydyloglicerol) (Wintermans 1960, Benson 1964). Dominujacymi lipidami
sa galaktolipidy (MGDG i DGDG). Stanowia one okoto 809 lipidow w lipopro-
teidowych lamellach chloroplastéw (Wintermans 1960, Park i Pon 1963). Fun-
kcja galaktolipidéw w membranach chloroplastowych nie zostala jeszcze wyjas-
niona. Obszerne dane dotyczace galaktolipidow mozna znalezé w przegladowym
artykule Z. Krupy i D. Krupy (1975).

Roéwnorzgdnym z lipidami skiadnikiem blon chloroplastowych sa bialka. Sta-
nowia one 509, lipoproteidéw lamell chloroplastowych (Lichtenthaler i Park
1963). Obok bialek strukturalnych w chloroplastach wystepuja rozpuszczalne bial-
ka np. enzymy, zlokalizowane w stromie oraz w lipoproteidowym kompleksie
lamell (Goodwin i Mercer 1972). Duza cze$¢ rozpuszczalnych bialek chloropla-
stowych stanowi tzw. frakcja I, ktéra charakteryzuje si¢ aktywnoscia karboksydys-
mutazy i prawdopodobnie katalizuje proces fotosyntetycznej karboksylacji (Lyt-
tleton i T’so 1958). Frakcja I biatka zostala wydzielona jako jedna z dwoch frak-
cji rozpuszczalnego bialka lisci szpinaku (Wildman i Bonner 1947 wg Wol-
house 1967). Czgé¢ komponentdw frakcji II biatka jest rowniez zlokalizowana w
chloroplastach i zawiera ferredoksyne (Brady i in. 1971).

Zaréwno biosynteza bialek strukturalnych jak i enzymatycznych, bioracych
udzial w asymilacjach CO, w procesie fotosyntezy oraz w fotosyntetycznym trans-
porcie elektronéw, zachodzi réwnoczeénie z rozwojem chloroplastow (Smillie
iin. 1967, Bradbeer 1969, Bradbeer iin. 1970). Oprocz ukladu enzymatycznego
katalizujacego wiazanie CO, (Bradbeer 1969) w chloroplastach wystgpuja rowniez
enzymy metabolizmu weglowodandw, chlorefilu, lipidow, zwiazkow fosforowych
i kwaséw nukleinowych (Osipowa 1973). Z rozwojem blon chloroplastowych
$cisle skorelowane jest pojawienie si¢ aktywnosci fotosyntetycznej (Park i Sane
1971). Zalezno$¢ ta byla wielokrotnie opisywana (Smith i in. 1951, Smith 1954,
Tolbert i Gailey 1955, Butler 1965, Biggins i Park 1966, Gyldenhoim
i Whatley 1968, Oelze-Karow i Butler 1971, Egneus i in. 1972). Wigkszo$¢
wynikéw badan wskazuje, ze aktywno$¢ PS 1 pojawia si¢ przed aktywnoscia PS 2
(Gyldenholm i Whatley 1968, Hiller i Boardman 1971, Oelze-Karow
i Butler 1971, Egneus iin. 1972). Nicktérzy jednak (Butler 1965, Dowdell
i Dodge 1971) uwazaja, ze te dwa uklady $wictlne fotosyntezy moga by¢ utworzone
w tym samym czasie. Aktywno$¢ PS 1 i cykliczna fotofosforylacja pojawiaja si¢
w pierwszej fazie réznicowania si¢ chloroplastow na $wietle, kiedy tworza si¢ dlu-
gie, pojedynicze lamelle stromy. Tworzeniu si¢ gran towarzyszy natomiast pojawia-
nie si¢ aktywnosci PS 2, transport elektronéw z wody do NADP, wydzielanie tlenu
i niecykliczna fotofosforylacja (Gyldenholm i Whatley 1968, Oelze-Karow
i Butler 1971, Park i Sane 1971).

Dalszy cykl rozwojowy chloroplastéw skorelowany jest z rozwojem roslin
(Miihlethaler i Frey-Wyssling 1959, Lichtenthaler 1968a). Ostatnig faza



167

ontogenezy poprzedzajaca obumarcie rosliny jest okres postgpujacego starzenia sig
(Nowotny-Mieczynska 1961, Listowski 1970). Charakterystyczna cecha or-
ganizmdéw ro$linnych jest znaczne zréznicowanie czasu wchodzenia w ten okres
poszczegblnych ich organéw. Najwczedniej starzeniu si¢ ulegaja liscie, platki kwia-
tow, liscienie i owoce (Simon 1967). Badania dotyczace tego procesu przeprowa-
dzane sa glownie na materiale liSciowym. Wizualne symptomy starzenia si¢ lisci
zaréGwno w warunkach naturalnych jak i do$wiadczalnych (odcigcie), to zotknigcie
i utrata turgoru (Mothes 1960, Butler 1967, Ljubes$i¢ 1968). Zewnetrzne oznaki
starzenia si¢ sa migdzy innymi wynikiem zmian zachodzacych w strukturze, sktadzie
i aktywnosci fotosyntetycznej chloroplastow.

1. Zmiany w strukturze chloroplastéw

W starzejacych sig¢ liscieniach ogérka (Butler 1967), lisciach brzozy (Dogde
1970) i pietruszki (Mtodzianowski i Kwintkiewicz 1973) chloroplasty naleza
do pierwszych organelli wykazujacych oznaki starzenia sig¢, ale tez sa najbardziej
trwatymi. Mozna je obserwowac jeszcze wtedy, gdy pozostale skladniki komorki
ulegly rozktadowi. Jednym z objawdéw degeneracji chloroplastow jest kurczenie si¢
ich i zmiana ksztattu z dyskoidalnego na sferyczny (Ikeda i Ueda 1964, Ljube-
§i¢ 1968). Objetos¢ chloroplastow zotknacych lisci brzozy stanowi tylko 1/5 obje-
tosci chloroplastow zielonych lisci (Dodge 1970). Jednocze$nie nastgpuje dezorga-
nizacja struktury lamellarnej (Ikeda i Ueda 1964, Shaw i Manocha 1965,
Barton 1966, Dennis iin. 1967, Ljubesi¢ 1968, Dodge 1970, Harnischfeger
1973, Hernandez-Gil i Schaedle 1973, Mlodzianowski i Kwintkiewicz
1973, Mtodzianowski i Mtodzianowska 1973, Mlodzianowski i Ponitka
1973). Miodzianowski (1974) wyrdznia trzy typy rozpadu tylakoidéow (ryc. 1).

W typie A (pietruszka) proces degeneracji rozpoczyna si¢ stopniowym rozpadem
tylakoidow stromy, pdzniej gran. Dla typu B 1 C charakterystyczne jest tworzenie
si¢ przejSciowo odmiennego ukladu blon. W typie B (kalarepa) pojawiaja si¢ dtu-
gie, rownolegle przebiegajace i luzno ulozone tylakoidy. Natomiast w typie C
(cykoria) obserwuje si¢ gesto upakowane grana olbrzymie z blonami o zredukowa-
nej grubosci.

Ostatecznym rezultatem degeneracji plastydow jest ich catkowity rozpad. Blo-
na chloroplastowa peka i zawarto$¢, ktora tworza plastoglobule uwazane za struk-
tury kumulujace produkty rozkladu tylakoidow (Ikeda i Ueda 1964, Lichten-
thaler i Sprey 1966, Ljubesi¢ 1968), wpada do wngtrza komorki. Tlos¢ i objetodé
plastoglobul wzrasta z postgpujaca degeneracja tylakoidéw. Analiza frakcji plasto-
globul wykazala, ze zawieraja one gltéwnie lipofilne plastochinony typu benzo-
chinonu (PQA, PQAH,, «-T i a-TQ), niewielkie ilosci witaminy K, i karotenoidow
(Lichtenthaler i Sprey 1966). Ilo§¢ karotenoidéw znacznie zwigksza si¢ w cza-
sie rozpadu tylakoidéw (Lichtenthaler 1968a). W plastoglobulach Vicia faba
i Beta vulgaris znaleziono poza tym galaktolipidy (Bailey i Whyborn 1963,
Greenwood i in. 1963). Plastoglobule uwazane sa jednak nie tylko za miejsce
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Ryc. 1. Rézne typy degeneracji chloroplastéw Oraz zapobieganie jej kinetyna (wg Miodzianowski 1974)

kumulacji roztozonych w procesie degeneracji struktur, lecz tez za pozatylakoidalny
rezerwuar nadmiaru lipidow, gtéwnie lipofilnych plastochinonéw (Bailey i Why-
born 1963, Greenwood 1iin. 1963, Lichtenthaler 1964, 1966, 1969, Lichten-
thaler i Sprey 1966, Barr iin. 1967). Wielko$¢ i liczba plastoglobul w plastydach
zalezy takze od gatunku rosliny. Przykltadowo chloroplasty liSci szpinaku zawie-
raja 800—1500 stosunkowo malych plastoglobul (50—200 nm), natomiast chloro-
plasty liSci Hoya carnosa 40—80 plastoglobul lecz o $rednicy do 1000 nm (Lich-
tenthaler 1 Peveling 1967).

Za ostatnie stadium ontogenezy chloroplastow uwazane sg rowniez chromopla-
sty owocow i platkéw kwiatow (Frey-Wyssling i in. 1955). W tym wypadku roz-
padowi chloroplastowych lamell towarzyszy, oprocz zwykle tworzacych si¢ globul,
tworzenie sie¢ réznych twordw krystalicznych i filamentowych skupiajacych karo-
tenoidy (Frey-Wyssling i Kreutzer 1958, Thomson 1966, Spurr i Harris
1968, Harris i Spurr 1969).

2. Zmiany w skladnikach chloroplastéw

Zmiany morfologiczne w strukturze degenerujacych chloroplastéw znajduja
swoje odzwierciedlenie w iloSciowych i jako$ciowych zmianach tych organelli.
Degradacji ukladu lamellarnego towarzyszy rozklad chlorofilu. Proces ten cha-
rakteryzuje si¢ szybszym rozkladem chlorofilu a niz chlorofilu b (Jeffrey i Grif-
fith 1947, Wolf 1956). Na zmniejszanie si¢ stosunku chlorofilu « do b w procesie
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starzenia si¢ zwrocili tez uwage inni badacze (Birecka i Daki¢-Wiodkowska
1966, Gej 1966, Whitfield i Rowan 1974). Zalezno$¢ miedzy zawartoscia chlo-
rofilu a wiekiem liscia ilustruje ryc. 2.

Rozklad innych barwnikéw, mianowicie karotenoidow, nie zawsze idzie w parze
z rozktadem chlorofilu. Chichester i Nakayama (1965) wyrdzniaja trzy typy
zmian w karotenoidach starzejacych sig lisci. Zaleznie od gatunku roéliny zmiany
te moga poprzedzaé, wystepowaé réwnoczesnie lub po spadku zawartosci chlo-
rofilu. Na przyklad u pszenicy w procesie ontogenezy stosunek zawarto$ci chlo-
rofilu i karotenoidéw jest staly (Chrastil 1956, Krol 1974).
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Ryc. 2. Wplyw wieku licia na zawarto$é¢ og6lnej sumy chlorofilu. Kazda krzywa przedstawia indywidualna
roéling (wg Hernandez-Gil i Schaedle 1973)

Goodwin (1958) z kolei zwraca uwage na rézne tempo zmian w koncentracji
karotenoidéw i chlorofilu w procesie starzenia si¢. U Acer pseudoplatanus Karo-
tenoidy rozkladaly si¢ wolniej w poréwnaniu z ubytkiem chlorofilu, u Quercus
robur w rbwnym stopniu, natomiast u Prunus nigra spadek w zawarto$ci karotenoi-
dow byt znacznie szybszy. Badania Whitfield i Rowan (1974) nad zmianami
zawartosci karotenoidow w czasie starzenia si¢ liSci Nicotiana tabacum potwier-
dzaja wyniki Goodwina (1958). Ogdlna ilo§¢ karotenoidéw w procesie poste-
pujacego starzenia si¢ ulega zmniejszeniu (Chichester i Nakayama 1965, Krol
1974, Whitfield i Rowan 1974). Réwnocze$nie zmienia si¢ procentowy udziat
poszczegbdlnych karotenoidow na korzy$¢ ksantofili, ktorych zawarto$¢ poprzez
synteze de novo wzrasta (Lichtenthaler 1969b). W starzejacych sig¢ liSciach Ficus
elastica dominujacym ksantofilem byta luteina, natomiast w starzejacych si¢ w wa-
runkach doswiadczalnych siewkach jeczmienia (Grumbach i Lichtenthaler
1973) gléwnym komponentem karotenoidéw byla neoksantyna. Ostateczny roz-
kiad karotenoidéw nastgpuje w czasie obumierania roslin. Postulowano réwniez,
ze poczatek rozpadu karotenoidéw nastgpuje poprzez tworzenie epoksydow (Fish-
wick 1962 wg Chichester i Nakayama 1965).
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Z powyzszego przegladu wynika, ze proces degradacji karotenoidow w czasie
postgpujacego starzenia si¢ nie jest identyczny dla réznych roélin. W kazdym jednak
wypadku przed ostateczna destrukcja nastgpuje procentowy wzrost utlenionych
karotenoidéw. Podczas gdy chlorofil w czasie rozpadu tylakoidow ulega catkowi-
temu rozktadowi, karotenoidy akumulowane sa w globulach i nadaja lisciom cha-
rakterystyczny kolor (Barton 1966, Lichtenthaler 1968b).

Od stopnia rozwoju chloroplastow jest zalezna réwniez koncentracja chinonéw
plastydowych (Griffiths i in. 1967, 1968, Lichtenthaler 1969c, Baszynski
1971). W przeciwienstwie do chlorofilu, karotenoidow i naftochinonu, ktérych syn-
teza jest wyraznie skorelowana z tworzeniem fotochemicznie aktywnych tylakoidow,
synteza lipofilnych benzochinonéw jest kontynuowana po zazielenieniu si¢ lisci az
do czasu zO6tknigcia (Lichtenthaler 1969b, 1973), a ich nadmiar jest akumulo-
wany w osmofilnych plastoglobulach. W miodych chloroplastach okoto 909, ogél-
nej sumy chloroplastowych chinonéw jest zlokalizowana w lamellach (Barr i Crane
1967), natomiast w starych chloroplastach ponad 559 ogélnej sumy chinonéw
chloroplastowych zgromadzone jest w plastoglobulach (Lichtenthaler i Sprey
1966). Wellburn i Hemming (1966) badali rozmieszczenie plastochinonéw w la-
mellach Arum maculatum w réznym wieku. W liSciach 4-tygodniowych stosunek
plastochinonéw zawartych w lamellach do obecnych w plastoglobulach wynosi
3. Po 12 tygodniach plastoglobule i lamelle zawieraty rowne ilosci plastochinonow.
Po 28 tygodniach proporcja ta wynosifa 4 : 1 na korzys¢ plastoglobul.

Wplyw wieku na zwigkszanie si¢ poziomu plastochinonéw byl badany przez
wiclu autor6w (Tendille i Gervais 1963, Coic i in. 1965, Hindberg i Dam
1965, Barr iin. 1967, Kro61 1974). Z badan Lichtenthalera (1969b) oraz Grum-
bacha i Lichtenthalera (1973) nad kinetyka syntezy lipochinonéw plastydo-
wych w czasie rozwoju i degeneracji lisci Ficus oraz w do$wiadczalnie indukowanej
degeneracji zielonych siewek jeczmienia wynika, Ze powigkszanie si¢ zawartosci
tych zwiazkéw spowodowane jest glownie synteza zredukowanej formy PQA
(plastohydrochinonu) i a-tokoferolu. Zdaniem Lichtenthalera (1969b) PQA
i «-TQ nie sa produkowane w nadmiarze. Wzrost ich zawartosci w starych i starze-
jacych sie lisciach spowodowany jest utlenianiem plastohydrochinonu i a-toko-
ferolu. Na mozliwo$¢ konwersji a-T do a-TQ wskazuja rownicz badania Bucke
(1969). Barr i Arntzen (1969) znalezli duze ilosci 6-TQ w starzejacych sig lis-
ciach tytoniu i klonu. Stwierdzaja oni, ze pojawianie si¢ tego zwiazku jest wynikiem
utleniania d-tokoferolu. Procesy utleniania mialyby by¢ charakterystyczne dla de-
generujacych z wiekiem chloroplastow. Réwniez Krol (1974) w badaniach nad
chinonami i barwnikami plastydowymi w ontogenezie pszenicy ozimej stwierdzila,
ze w miare starzenia si¢ lisci stosunek a-T do «-TQ wyraznie zmniejsza sig. Wzrost
poziomu a-tokoferolu Booth i Hobson-Frohock (1961) oraz Baszynski
i Ozga (1967) uzalezniaja od tempa wzrostu lisci. Organy mlode szybko rosnace
zawierajg mniej a-tokoferolu, za§ w miarg starzenia si¢ i zwolnienia tempa wzrostu
poziom a-tokoferolu podnosi sig. Oczywiscie dzieje si¢ to do czasu, gdy procesy
degradacji zaczynaja przewaza¢ nad procesami syntezy. Zawarto$¢ lipochinonéw
spada jednak gwaltownie w okresie brazowienia liSci (Lichtenthaler 1969b).
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Synteza naftochinonu, witaminy K,, nastgpuje réwnolegle z synteza chloro-
filu. Po zakoticzeniu syntezy chlorofilu dodatkowe tworzenie witaminy K, nie zacho-
dzi (Tendille i in. 1966, Lichtenthaler 1969b, Krol 1974). Zawarto$¢ tego
chinonu, ktéry jest $cisle zwiazany z lamellarng strukturg chloroplastéw, po zakoni-
czeniu zielenienia ciagle maleje (Lichtenthaler 1969b, Grumbach i Lichten-
thaler 1973).

W procesie postepujacego starzenia si¢ roslin degeneracji struktury tylakoidéw
towarzyszy gwaltowny spadek zawartosci galaktolipidéw, glownie MGDG, co uwi-
dacznia si¢ w zmnigjszonym stosunku MGDG do DGDG (Ferguson i Simon
1973, Harnischfeger 1973, Newman i in. 1973). Ze spadkiem tym zwiazane jest
uwalnianie kwaséw tluszczowych, ktére powoduja ograniczenie funkcji chloroplas-
téw (Bamberger 1966). Kwasy tluszczowe inhibuja reakcje Hilla oraz fotofos-
forylacje (McCarty i Jagendorf 1965).

Objawem zmniejszania si¢ aktywno$ci metabolicznej w procesie postgpujacego
starzenia si¢ jest rowniez degradacja biatek i kwaséw nukleinowych (Fletcher
i Osborne 1965, Shaw iin. 1965, Wolhouse 1967, Wollgiehn 1967). Spad-
kowi w ilosci bialek towarzyszy wzrost iloci aminokwaséw (Atkin i Srivastava
1970) i azotu niebialkowego (Sugiura i in. 1962), Zmniejszanie si¢ zawartosci
biatka w lisciu spowodowane jest pierwotnie przerwaniem syntezy frakeji I bialka,
a nastepnie poprzez stata degradacje tego bialka.

W badaniach nad degradacja biatka uzywano znakowanych prekursor6w. Rosnace
liscie Triticum aestivum tatwo wbudowywuja (*H)- — leucyng do frakcji I biatka, lecz
stopieri inkorporacji spada szybko po zakoriczeniu wzrostu liScia (Brady i in.
1971). Synteza tej frakcji jest rowniez zakoriczona w liSciach Perilla z chwilg catko-
witego rozwiniecia si¢ liscia (Wolhouse 1967). W czasie zaawansowanego sta-
rzenia si¢ frakcji I biatka jest zmniejszona o okoto 25% w stosunku do maksymal-
nej zawartosci. Natomiast komponenty frakcji II pozostaja wzglednie liczne, a wbu-
dowywanie MCO, do tej frakcji wystepuje az do okresu zaawansowanego starzenia
sie. Redukcja syntezy biatka w czasie starzenia sig lisci nastepuje stopniowo. Roz-
poczyna sie od frakcji I, poprzez biatka lamell i w koncu komponenty frakcji 11
(Brady i in. 1971). Zawarto$¢ biatka w miarg starzenia si¢ spada réwnolegle do
zmian w zawarto$ci og6lnego RNA (Sugiura i in. 1962, Gunning i Barkley
1963, Shaw i in. 1965, Srivastava 1967, Wollgiehn 1967, Brady i in. 1971).
Badania ze znakowanym 'iC-uracylem wykazaly, ze spadek w zawartosci RNA
w czasie starzenia si¢ liSci dotyczy w pierwszym rzedzie chloroplastowego rRNA
(Wollgiehn 1967, Ingle 1968, Brady i in. 1971). Z chwila zakoriczenia wzrostu
lisci pszenicy 1*C-uracyl wbudowywany byl gléwnie do cytoplazmatycznego rRNA,
a w bardzo matym stopniu do chloroplastowego rRNA (Brady i in. 1971). Rowniez
[ngle (1968) w badaniach nad li§cieniami rzodkiewki wykazal, ze synteza cyto-
plazmatycznego rRNA trwa w czasie, kiedy nie ma juz dalszej syntezy chloroplas-
towego rRNA. W procesie starzenia si¢ nie zaobserwowano korelacji pomigdzy
zawartoécia RNA i DNA, ktora charakteryzuje si¢ wigksza stabilnoscia (Wol-
house 1967). Dane dotyczace spadku zawartoéci biatka i RNA w starzejacych si¢
chloroplastach odpowiadaja danym dotyczacym dezintegracji struktury chloropla-

2 — Wiadomo$ci Botaniczne t. XIX, 2.3
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stu i zanikaniu rybosoméw chloroplastowych, pierwszych dostrzegalnych sympto-
moéw degeneracji (Mittelheuser i Van Steveninck 1971).

W badaniach nad biochemia procesu starzenia si¢ zwrécono tez uwage na aktyw-
nos$¢ enzymow, ktoérych substraty ulegaja znacznemu spadkowi w czasie tego pro-
cesu. Atkin i Srivastava (1969) wykazali wzrost aktywnosci rybonukleazy, dezo-
ksyrybonukleazy i niewielki peptydazy w starzejacych si¢ liciach jeczmienia. Pod-
wyzszony poziom rybonukleazy notowano réwniez w liSciach jabloni (Kessler
i Engelberg 1962) i w izolowanych liScieniach ogérka (Lewington i in. 1967).
Zdaniem McHale i Dove (1968) wzrost aktywnosci rybonukleazy jest wczesna
oznaka starzenia si¢. Loony i Patterson (1967) wykazali, ze spadek w poziomie
chlorofilu w czasic klimakterycznej fazy dojrzewania jablek i bananéw zwigzany jest
ze wzrostem aktywnosci chlorofilazy. Odmiennego zdania jest Phillips i in.
(1969). Autorzy ci uwazaja, ze aktywnos$¢ rybonukleazy i chlorofilazy nie jest bez-
posrednio zwigzana ze spadkiem zawarto$ci chlorofilu i kwasu rybonukleinowego.
Na istotna rolg proteolitycznych enzyméw w procesic starzenia si¢ zwracaja uwage
Martin i Thimann (1970, 1972). Ich zdaniem dzialanie enzymow proteolitycz-.
nych, ktérych ilo§¢ w procesie postgpujacego starzenia zwigksza si¢ (Anderson
i Rowan 1965, Martin i Thimann 1972), jest przyczyna tego procesu. Wzrost
ilodci tych enzymow nastepuje poprzez syntezg de novo badz uwalnianie lub aktywacje
wczesniej wytworzonych bialek (Hedley i Stoddart 1971, Hedley i Stoddart
1972). Wraz z wiekiem ro$lin obniza si¢ natomiast aktywnos¢ syntczy aminc-
acylo-tRNA (Anderson i Rowan 1966b). Autorzy ci uwazajg, ze aktywno$¢ tego
enzymu wplywa na ilo$¢ biatka syntetyzowanego w starzejacych si¢ lisciach. Atkin
i Srivastava (1969) uwazaja jednak, ze spadek w poziomie biatka, RNA i chlo-
rofilu jest spowodowany raczej spadkiem w ich syntezie (Fletcher i Osborne
1966) i rozpadem komérkowych organelli (Butler 1967) niz wzrostem aktywnosci
specyficznych, degradujacych enzymodw.

3. Zmiany w aktywnoSci fotosyntetycznej chloroplastéw

Zmiany w skladzic i strukturze membran tylakoidéw chloroplastowych zwig-
zane z procesem postepujacego starzenia si¢ ro$lin znajduja réwniez odzwiercic-
dlenie w spadku aktywnosci fotosyntetycznej chloroplastow (Sestak 1968—1969,
Hernandez-Gil i Schaedle 1973, Harnischfeger 1974a). Na zmniejszanic
si¢ aktywnosci fotosyntezy wraz z wickiem roélin zwracalo uwage wiclu badaczy
(Singh i Lal 1935, Sestak i Catsky 1962, Smillie 1962, Larson i Gordon
1969) (ryc. 3). Spadek ten nastepuje stopniowo, poczawszy od peinego rozwinigcia
sie liécia (Freedland 1952, Richardson 1957, Sestak 1963, Hardwick i in.
1968). Stopniowy spadek wielkoSci fotosyntezy dla Perilla zachodzi réwnolegle ze
spadkiem iloci frakcji I biatka (Wolhouse 1967), a dla Pisum sativum do zmian
w aktywnosci gléwnego enzymu w procesie wiazania CO, — karboksylazy rybu-
lozo-1,5-dwufosforanu i reduktazy NADP (Smillie i Fuller 1958, Smille 1962).
Spadek w iloéci frakcji I bialka oraz aktywnosci karboksylazy rybulozodwufos-
foranu przedstawia ryc. 4.
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Ryc. 4. Zmniejszanie sig iloéci frakeji I bialka i aktywnosci karboksylazy rybulozodwufosforanu w odcigtych
liciach (wg Brady i in. 1971)

Wigkszo$¢ autoréw nie znajduje $cislej korelacji pomigdzy intensywnoscig fo-
tosyntezy a zawarto$cig chlorofilu (Singh i Lal 1935, Hardwick i in. 1968,
Hernandez-Gil i Schaedle 1973). Zawarto$¢ chlorofilu spada znacznie wolniej
niz intensywno$¢ fotosyntezy (Smillie i Krotkov 1961, Bireckaiin. 1967, Ha rd-
wick 1in. 1968, Hernandez-Gil i Schaedle 1973). Natomiast Sestak i Catsky
(1962) wykazali, ze spadek w fotosyntetycznej aktywnosci u Nicotiana sanderae byt
liniowo proporcjonalny do zawartoéci chlorofilu na jednostke powierzchni liscia.

o
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Zdaniem tych autoréw, spadek ten byt spowodowany obnizeniem stosunku aktyw-
nej i nieaktywnej formy chlorofilu. Rozpowszechniona koncepcje nadmiaru chlo-
rofilu Sestdk (1963) tlumaczy réwniez obecnoscia nieaktywnej formy chlorofilu,
ktorej ilo$¢ okreslona jest przez metaboliczng aktywnos¢ ro$liny oraz znacznie uza-
lezniona od warunkéw Srodowiskowych. Stary li$¢, zdaniem tego autora, moze
zawiera¢ chemicznie niezmienione czasteczki chlorofilu, ktéry jest jednakze w nie-
aktywnym stanie i li§¢ jest fotosyntetycznie pasywny.
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Ryc. 5. Wplyw wieku liscia na syntezg ATP w procesie cyklicznej fotofosforylacji chloroplastow izolowa-
nych z topoli (wg Hernandez-Gil i Schaedle 1973)

Spadek w intensywnosci fotosyntezy moze by¢ tez wynikiem zmniejszenia sig
wraz z dojrzewaniem i starzeniem sig lisci, iloSci czastek PS 1 w stosunku do ilosci
czastek PS 2 (Sestak 1968). Przez dhugi okres czasu materialem do badari nad za-
leznoScia migdzy wiekiem i intensywnoscia procesu asymilacji CO, byly nicnaru-
szone liscie. Najnowsze badania probuja wiazaé funkcje chloroplastow w czasie
z6tknienia lisci z ich struktura, ado badan wykorzystywane sa izolowane chloroplasty
(Hernandez-Gil i Schaedle 1973, Harnischfeger 1974a). Z badan tych wy-
nika, ze spadek w intensywnosci fotosyntezy w procesie postepujacego starzenia sie
jest wynikiem nie tylko zmian we frakcji rozpuszczalnych enzymow, lecz réwniez
zmniejszania si¢ wydajno$ci zwiazanego z membranami chloroplastowymi systemu
syntetyzujacego ATP (Hernandez-Gil i Schaedle 1973, Harnischfeger 1974b)
(ryc. 5) oraz zmniejszeniem si¢ aktywnosci reakcji Hilla (Harnischfeger 1974a)
(ryc. 6). Przyczyng powyzszych objawéw Siegenthaler (1972, 1973, 1974) wiaze
z inhibujacym dziataniem uwalnianych pod wplywem galaktolipaz kwasow tlusz-
czowych,

Proces starzenia si¢ liSci mozna zahamowa¢ wzglednie odwr6cic u pewnych
gatunkéw roSlin poprzez:
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1. odcigcie pedu ponad starzejacym si¢ liSciem, przy czym warunkiem odmlo-
dzenia jest niezbyt daleko posunigta ,staro$¢ liscia” (Mothes 1960, Ljubesic¢
1968),

2. ukorzenienie starzejacych sig¢ liSci (Mothes 1960),

3. dziataniem hormondw roslinnych takich jak auksyny (Osborne i Hallaway
1960, Fletcher i Osborne 1965), gibereliny (Fletcher i Osborne 1965, 1966,
Beevers 1966), a gtéwnie cytokininy (Richmond i Lang 1957, Mothes 1960,
Osborne 1962, Srivastava 1967). Reakcja starzejacego si¢ liScia na dzialanie
kinetyny objawia si¢ zahamowaniem zmniejszania si¢ ilosci chlorofilu, biatka i RNA
(Richmond i Lang 1957, Mothes 1960, Sugiura i in. 1962, Osborne 1965,
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Rye. 6. Aktywnosé reakcji Hilla (H,O — DPIP) w chloroplastach izolowanych z liscieni jake funkcja wieku
(wg Harnischfeger 1974)

Shaw iin. 1965, Anderson i Rowan 1966 a, b), a nawet stymulacja syntezy bia-
fek (Swiesznikowa 1 in. 1966, Srivastava 1967, Atkin i Srivastava 1970,
Miodzianowski i Kwintkiewicz 1973) i kwasow nukleinowych (Mothes
1972).

Kinetyna wplywa rowniez na ultrastrukture starzejacych sig liSci. Powstrzymuje
degradacj¢ membranowej struktury chloroplastéw (Kursanow i in. 1946, Shaw
iManocha 1965, Dennis iin. 1967, Mtodzianowski i Mtodzianowska 1973).

Efektem dziatania kinetyny jest zachowanie wzglednie tworzenie gran (Shaw
i Manocha 1965, Dennis i in. 1967, Mtodzianowski i Kwintkiewicz 1973,
Mtlodzianowski i Ponitka 1973). Proces degradacji chloroplastébw moze byé
nie tylko powstrzymany przez dzialanie kinetyna lecz nawet odwrécony. Swiesz-
nikowej i wsp. (1966) udalo si¢ odwrdci¢ 6-benzyloaminopuryna degeneracj¢ plas-
tydow w z6ttych lisciach tytoniu, gdzie chloroplasty byly zupelnie pozbawione gran
i wypeklnione plastoglobulami. Zdaniem innych badaczy warunkiem powtérnego
zazielenienia si¢ liSci pod wplywem kinetyny jest nie przekroczenie ,S$redniej
fazy zétknigcia” (Ljube§ié 1968), charakteryzujacej si¢ obecnoscia czgSciowo za-
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chowanych gran obok plastoglobul lub zachowanie okreSlonego RNA (Dyer
i Osborne 1971).

Przypuszcza sig, ze oddzialywanie kinetyny na ten proces wynika z faktu, iz
jest ona czynnikiem odpowiedzialnym za syntezg¢ czasteczek biatka, ktére z kolei
warunkuja 1aczenie si¢ tylakoidow w grana (Goodenough i Staehelin 1971
Mtlodzianowski i Kwintkiewicz 1973). Plastydy roélin traktowanych kinina-
mi zachowuja dluzej chloroplastowe rybosomy (Srivastava i Arglebe 1968,
Brady i in. 1971, Mittelheuser i Van Steveninck 1971, Miodzianowski
i Kwintkiewicz 1973). Mechanizm dzialania kinetyny w procesic hamowania
starzenia si¢ lisci moze by¢ ttumaczony réwniez zachowaniem wzglednie stymulo-
waniem poziomdéw syntezy RNA i biatka (Osborne 1962, Skoog i Armstrong
1970). Dzialanie kinetyny zalezy od obecnosci innych regulatoréw wzrostu (Woll-
giehn 1967), wieku liSci, intensywnosci $wiatla i dlugosci dnia (Nowotny-Mie-
czyniska 1961, Back i Richmond 1969).

Badania zmian zachodzacych w procesie postgpujacego starzenia si¢ nie wyjasnity
przyczyn tego procesu. Wiadomym jest, ze proces ten jest pobudzany przez ciemno$c
a hamowany przez $wiatlo (Goldwaite i Laetsch 1967, Haber 1 in. 1969,
Lewington i Simon 1969) jest rowniez kontrolowany przez system fitochromowy
(De Greef i Fredericq 1972). Istnieje tez koncepcja, ze starzenie si¢ jest zwiazane
ze zmianami w poziomie endogennych regulatoréw wzrostu, mianowicie ze spad-
kiem ilosci endogennych auksyn, giberelin i cytokinin oraz wzrostem zawartoSci
zwiazkéw typu kwasu abscyzynowego (Chin i Beevers 1970). Varner (1961)
omawiajac rézne hipotezy odnoszace si¢ do przyczyn tego procesu zwraca SzCze-
g6lng uwage na zmiany w przepuszczalno$ci blony komérkowej i plazmy. Zmiany
te w istotny sposob zmniejszaja stopien integracji funkcjonalnej organizmu (Simon
1974), a wigc moga by¢ jedna z przyczyn starzenia si¢. Natomiast zdaniem innych
autoréw (Carr i Pate 1967) starzenie si¢ jest genetycznie zaprogramowang 1 kon-
trolowang faza rozwoju roslin.

Ze wzgledu na ztozono§¢ tego problemu w ninigjszym przegladzic oméwilam
jedynie niektére zagadnienia zwiazane ze strukturg, skladem i funkcja degeneru-
jacych chloroplastow.
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