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JAN BIALCZYK. ZBIGNIEW LECHOWSKI

FIZJOLOGICZNE ASPEKTY NYKTYNASTYCZNYCH RUCHOW LISCI

PHYSIOLOGICAL ASPECTS OF NYCTINASTIC LEAVES MOVEMENT

Rosliny, ktorych liscie lub listki wykazuja w ciemnosci orientacj¢ werytykalng
(zamknieta) nazywane sa nyktynastycznymi. Nazwa pochodzi od greckich stow:
nyctos — noc. nastos — zamknigcie. Po o$wietleniu takich roslin, liscie ich przyj-
muja orientacj¢ horyzontalng (otwarta). Liscie nyktynastycznych roslin wykonuja
w cyklu dobowym (dzien/noc) charakterystyczne ruchy. Rytmy tych ruchow sa
takze zalezne od wewnetrznego zegara biologicznego. Mechanizm uruchamiajacy
zmiang potozenia lici jest zlokalizowany w poduszeczkach lisciowych i wiaze si¢
z dobowymi zmianami ciSnienia turgorowego w pewnych partiach komorek.
Zmiany turgoru wywoluja odwracalne zmiany ksztaltu i objetosci komorek po-
duszeczek lisciowych. Nyktynastyczne ruchy moga wystepowac rowniez u lisci mlo-
dych. ktorych poduszeczki nie zostaly jeszcze w pelni wyksztalcone. Omawiany
typ ruchow wykazuja glownie rosliny nalezace do Leguminoseae i Oxalidaceae.

Kierunek ruchu lisci

Ruchy lisci zlozonych takich gatunkow jak Mimosa pudica, Albizzia julibrissin
czy Samanea saman stanowig skomplikowany system. Liscie tych rodlin sa podwoj-
nie pierzasto zlozone. U podstawy liScia znajduje si¢ poduszeczka pierwszego rze-
du (17), nastepnie u podstawy osadek wystepuja poduszeczki drugiego rzedu (2°).
a poduszeczki trzeciego rzedu (3°) polozone sa u nasady listkow. Ruch otwarty
charakteryzuje si¢ oddzieleniem od siebie par poduszeczek oraz horyzontalnym

Wykaz stosowanych skrotow: ABA — kwas abscysynowy, cAMP — cykliczny adenozyno-5-fos-
foran, EDTA kwas etylenodwuaminoczterooctowy, EGTA — kwas etyleno-glikol-bis-/B -amino
etyl eter/-N.N,N'N'-czterooctowy, P; — fosforan nieorganiczny.
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rozkladem listkow. Natomiast ruch senny (zamknigty) powoduje zblizenie do
siebie par poduszeczek, osadek lisciowych i polowek gornych powierzehni listkow.
Nyktynastyczne ruchy lisci Albizzia i Mimosa zachodza w kierunku akropetalnym,
natomiast liscie Samanea wykonuja ruch w kierunku bazipetalnym. Kazdy listek
trojlistnej koniczyny przyros$niety jest poprzez poduszeczke do ogonka liSciowego.
Kierunek ruchu dwoch lateralnych listkow jest bazipetalny, natomiast Srodkowy
listek porusza si¢ w dot lub w gore zmieniajac polozenie w zakresie od 0° do 180°
lub nawet wigkszym.

Pierwsze jednoliscienne liscie Phaseolus posiadaja dwie poduszeczki, podu-
szeczka 1° znajduje si¢ u podstawy ogonka lisciowego i kontroluje kat pomiedzy
lodyga i ogonkiem lisciowym, natomiast poduszeczka 2° wystgpujaca u podstawy
blaszki lisciowej odpowiedzialna jest za zmiang kata pomigdzy blaszka a ogonkiem
lisciowym. Zmiany turgoru komorek poduszeczki 2° prowadza do wigkszych wy-
gie¢ lisci w poréwnaniu z wygigciami kontrolowanymi przez poduszeczke 1°.

Pomiaru ruchu lisci dokonywano w okreslonych odcinkach czasu, recznie lub
7z zastosowaniem automatycznych technik rejestracji ciaglej: kimografu [9, 14,
64], metody fotograficznej [33, 37], metody opartej na pomiarze wartosci sily przy-
lozonej z zewnatrz, a koniecznej do zatrzymania ruchu [91], systemu fotoelektrycz-
nego [22, 101] i ostatnio stosowanego systemu TV [55].

Biologiczna rola ruchow nyktynastycznych

Biologiczna funkcja ruchéw nyktynastycznych nie zostata do tej pory w peini
wyjasniona. W zasadzie postulowane sa dwie hipotezy: pierwsza zaklada, ze od-
powiednie ulozenie lisci ochrania je przed nadmierng utratg energii cieplnej w okre-
sic nocnym, natomiast wediug drugiej, dzieki ruchom, liscie zabezpieczane sg przed
nickorzystnym oddzialywaniem $wiatfa ksigzycowego i zwigzanego z tym wydiu-
zaniem cyklu fotoperiodycznego. Pierwsza hipotezg sformutowat Darwin w 1881
roku. Powracano do niej wielokrotnie i badania przeprowadzone w latach siedem-
dziesiatych na roslinach rozetowych [97] dostarczyly danych, ktore wydawaly sig
potwierdza¢ t¢ hipotezg. Natomiast mniej zadowalajace wyniki uzyskano w przy-
padku lisci Glycine max, u ktorych nie stwierdzono wyraznej roznicy temperatury
pomiedzy lisciem zamknigtym i otwartym. Rowniez szybkos¢ zamarzania lisci
zamknietych i otwartych, w obydwu przypadkach byla podobna [93].

Zdaniem Biinninga i Mosera [11] nyktynastyczne ruchy ochraniaja gorne
powierzchnie lisci przed dzialaniem $wiatta ksigzycowego poprzez zmiang kata
ustawienia listkow (np. u Phaseolus) lub wzajemne osfanianie zlozonych polowek
listkow (np. u Albizzia i Mimosa) przyczyniajac si¢ do znacznego obnizenia absor-
peji $wiatla ksigzycowego. Na przyklad wykazano, ze zamknigcie lisci Glycine max,
Trifolium repens, Arachis hypogea, obnizalo absorpcje $wiatla ksiezycowego od 85
do 959%,. Natezenie pelnego $wiatla ksigzycowego moze osiagna¢ na szerokosci
geograficznej 50° warto$¢ nawet 0.3 lux. Z drugiej strony dos$wiadczenia przepro-
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wadzone na 12 odmianach Glycine max [8] wykazaly, ze ruchy nyktynastyczne lisci
wystepuja glownie u odmian wrazliwych fotoperiodycznie. Odmiany wymagajace
krotkiego dnia dla inicjacji kwitnienia wykazuja silne ruchy nyktynastyczne, a od-
miany dnia neutralnego charakteryzuja si¢ stabym ruchem lub jego brakiem.

Struktura poduszeczki liSciowej

Podstawowy mechanizm nyktynastycznych ruchow lisci zwigzany jest ze
zmianami stanu fizjologicznego komorek dwoch przeciwleglych partii poduszeczki.
Poduszeczki lisciowe maja ksztalt cylindryczny i sa wyraznie odgraniczone poprzez
poprzeczne bruzdy. Na przekroju poprzecznym w centralnej czesci wystgpuja wiazki
przewodzace okrazone przez pierScien komorek sklerenchymatycznych. Warstwa
korowa znajdujaca si¢ pomigdzy epiderma a sklerenchyma zbudowana jest w za-
leznosci od gatunku z 7 do 20 warstw komorek migkiszowych [55, 75, 86]. Ko-
morki te majg ksztalt heksagonalny i sg utozone w podtuznych rzedach. W obrgbie
tej warstwy wystepuje zroznicowanie w wielkosci i ksztalcie komorek. Komorki
subepidermalne i przylegajace do sklerenchymy maja male rozmiary, a pomigdzy
nimi wystepuja warstwy komorek o rozmiarach znacznie wigkszych. Wszystkie
komorki warstwy korowej nosza nazwe komorek motorycznych, poniewaz zmiany
w ich ksztalcie i objetosci kontroluja ruchy lisci. Najwigksze zmiany wykazuja
komorki motoryczne potozone w warstwach subepidermalnych. Kolejne warstwy
komorek wykazuja zmiany ksztattu i objetosci coraz mniejsze, a przylegajace do
sklerenchymy moga ich nie wykazywa¢ wcale.

Komorki subepidermalne sa polaczone ze soba nielicznymi plasmodesmami,
podczas gdy sasiadujace ze sklerenchyma posiadaja ich wiele, a w tym drugim przy-
padku plasmodesmy sa zebrane w polach plasmodesmalnych [19]. Zroznicowanie
w liczbie i sposobie rozmieszczenia plasmodesm stwarza mozliwosci funkcjonowa-
nia réznych drog transportu w warstwie korowe;.

Wspolna cecha komorek motorycznych jest takze wystgpowanie roznic w licz-
bie i wielkoéci wakuoli. Wakuole w komdrkach motorycznych zajmuja okoto 909,
objetoéci komorek. Ich liczba i rozmiary ulegaja rytmicznym zmianom, zwlaszcza
w subepidermalnie potozonych komorkach. Natomiast w komorkach polozonych
najbardziej wewnetrznie ich wielko$¢ jest w zasadzie stata [16, 18, 86]. Rozmiary
wakuoli i ich liczba ulegaja cyklicznym zmianom w dwoch przeciwleglych czgsciach
poduszeczki w $cistym powiazaniu z fazami ruchu. Te cykliczne zmiany sa wyjat-
kowym ewenementem w $wiecie roslin wyzszych. Poza komorkami motorycznymi
duza liczba wakuoli wystepuje jedynie w komorkach merystematycznych, zawsze
jednak ulega ona redukcji w miar¢ wzrostu komorki do jednej duzej wakuoli.
Fragmentacja centralnej wakuoli na kilka mniejszych, podczas zmniejszania obje-
tosci komorki, jest mechanizmem ochraniajgcym tonoplast przed dezintegracja
[16]. W czasie wzrostu objetoéci komorki, male wakuole facza si¢ 1 odtworzona
zostaje jedna duza centralna wakuola. Cyklicznej, dobowej zmianie podlega
rowniez wielko$¢ agregatow tanino-pochodnych materiatow. ktore wystepuja w du-
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zych wakuolach komérek motorycznych u niektorych gatunkéw [86, 104, 107,
108], co zdaniem Setly i Jaffe [94] moze by¢ kontrolowane przez fitochrom.

W licznych badaniach wykazano polaczenie strukturalne tanin z tonoplastem.
Taniny moga w fazie spoczynkowej ruchu przejmowaé rolg zwigzkow wiazacych
jony Ca*2 [104], odgrywa¢ rolg w regulacji turgoru [106], badz dostarcza¢ dodatko-
wo cukrow niezbednych dla uzyskania energii w procesach oddechowych [102].
Proponowane hipotezy nie wyjasniaja w sposob zadowalajacy roli tych zwiazkow
w mechanizmie ruchu lisci.

W cytoplazmie, zwlaszcza w wielowakuolarnych komorkach subepidermalnych
[86] wykazano liczne sferosomy. Sa one zlokalizowane gloéwnie w poblizu retiku-
lum endoplazmatycznego [30] oraz duzych wakuoli. Prawdopodobnie zawieraja
one liczne enzymy hydrolityczne.

Liczni badacze stwierdzili na obszarze cytoplazmy obecno$¢ mikrofibryli.
Vanden Dressche [109, 110] postulowal, ze sa one zbudowane z kurczliwych
bialek typu kompleksow aktyno-miozynowych, a ich wlasnoéci kurczliwe regulo-
wane sa przez poziom jondéw Ca ‘2. Do$wiadczenia ze zwiazkami chelatujgcymi
Ca*2 (np. EDTA, EGTA) potwierdzily te przypuszczenia. Wykazano rowniez, ze
podczas ruchu lisci fibryle wystgpuja w komorce w formie uporzadkowanej [86, 108].

Na przekrojach poprzecznych poduszeczek Mimosa i Samanea wykryto dwa
rodzaje chloroplastow [60]. W komorkach migkiszowych towarzyszacych elemen-
tom przewodzacym, oraz w komorkach motorycznych jednej lub dwoch warstw
najglebiej polozonych, chloroplasty maja ksztatt owalny, zawieraja nieliczne grana
oraz duze ziarna skrobi nie ulegajace degradacji w ciemnosci. Przypuszcza sig,
7e pelnia one funkcje statolitéw kontrolujacych odpowiedz na oddzialywanie sit
grawitacji. W pozostalych komorkach motorycznych chloroplasty majg ksztalt
wydluzony, zawieraja liczne grana i po dluzszym okresie zaciemnienia pozbawione
sq skrobi.

Z nielicznych badan nad budowa scian komoérek motorycznych wynika, ze
istnieja roznice w ich grubosci pomiedzy komorkami abaksialnej i adaksialnej strony
poduszeczki [55, 102]. Blaszka $rodkowa $ciany komorkowej zbudowana jest
z kwasu pektynowego, a nie jak w innych przypadkach z pektynianu wapnia, co wy-
datnie zwigksza zdolnos¢ jej elastycznego wygiecia [105]. Przeprowadzone obserwacje
w mikroskopie polaryzacyjnym wykazaly, ze celulozowe mikrofibryle w diuzszych
Scianach komorki wykazuja rownolegla wzgledem siebie, pierscieniowa orientacje,
natomiast w $cianach poprzecznych uklad mikrofibryli jest wyraznie nieuporzadko-
wany. Przy wzro$cie ciSnienia turgorowego anizotropia w uloZeniu mikrofibryli
zezwala na wzrost objetosci poprzez wydluzanie komorek przy jednoczesnym za-
chowaniu ich niezmienionej $rednicy [55].

Przyjmowana w literaturze terminologia dla okreslania komorek motoryeznych
polozonych na abaksialnej i adaksialnej stronie byla przez autoréw stosowana do-
wolnie, co czgsto utrudnia interpretacje wynikow. Koniecznym wydaje si¢ wigc
przypomnienie najczgéciej stosowanych nazw dla okreslenia powierzchni lisci:
wentralna, tj. gorna, lub adaksialna i dorsalna, tj. dolna, lub inaczej powierzchnia
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abaksialna [24]. Fakt, ze pewne liscie wykonuja ruch w fazie nocnej w kierunku
wentralnym, a inne w kierunku bazipetalnym. a takze to, ze ruch moze przebiega¢
w kilku plaszczyznach, dodatkowo komplikuje stosowanie wlasciwej terminologii[75].

Komorki motoryczne poduszeczki cyklicznie zmieniaja swoja objetos¢, na
skutek cyklicznych zmian wartosci ci$nienia turgorowego. Te funkcjonalne zmiany
stanowily podstawe do przyjecia zapozyczonych z fizjologii zwierzat terminow:
zwieracz i prostownik [81, 82]. Komorki motoryczne charakteryzujace si¢ wzros-
tem ci$nienia turgorowego w fazie otwierania lisci i jego obnizaniem w fazie zamy-
kania nosza nazwe komorek motorycznych prostownika. Wystepujace w przeciw-
leglej czesci poduszeczki komorki, ktore w identycznych fazach ruchu wykazuja
przeciwstawne zmiany warto$ci turgoru okreslane sa nazwa komorek zwieracza.

Komorki motoryczne zwieracza sa $rednio o okoto 1/3 mniejsze od komorek
motorycznych prostownika, a ich $ciany sa okolo 607, grubsze [55, 86]. Przecigtny
wzrost objetosci komorek prostownika w $wietle moze wynosi¢ nawet 80—90°7,
w poréwnaniu z ich objetoscia w ciemnosci. Natomiast objetos¢ komorek zwie-
racza w ciemnosci jest okoto 409, wicksza w odniesieniu do ich objetosci w Swietle.
Objeto$¢ pojedynczych komorek motorycznych moze ulega¢ zmianom nawet
w wigkszym zakresie.

Rytmy dobowe w ruchach lici

Ruchy nyktynastyczne wykazuja oscylacje. ktorych rytm w naturalnych warun-
kach dnia i nocy wynosi w przyblizeniu 24 godz. Rytm ruchu ma charakter endo-
genny. Z wielu badan przeprowadzonych w kontrolowanych warunkach Swiatla,
temperatury. stezenia CO, i wilgotnoéci wynika jednak. Zze wigkszoS¢ roslin zacho-
wuje rytmike ruchu niezgodna z cyklem dobowym. Na przyktad pewne odmiany
Phaseolus vulgaris wykazywaly rytmike w cyklu 13.8 godz. [38]. Trifolium repens —
4.8 godz. [91). Samanea saman — 4—5 godz. [95], Mimosa pudica — 0.5—1 godz.
[27] 1 Gossypium hirsutum 0,5—3 godz. [39].

Brak synchronizacji ruchu moze wystapi¢ nawet w pojedynczej roSlinie [1]
i jest on tak znaczny, ze obejmuje poduszeczki 171 2", Czas dzialania $wiatla i ciem-
no$ci nastawia zegar fizjologiczny. Rytmika ruchow zalezna jest od stosunkow
dhugosci okreséw $wiatta do ciemnoéci. Przeniesienie roslin z naturalnego foto-
periodu do warunkéw ciaglego o$wietlenia zachowuje u Phaseolus wczesniej utrwa-
lona rytmike ruchow nawet przez okres 4 tygodni [37], natomiast roSliny Samanea
umieszczone w warunkach stalej ciemnosci nie zmieniaja cyklu dobowego ruchu
przez okres kilku kolejnych dni [96]. Inne badania [57] wykazaly, ze $wiatlo o bar-
dzo niskich natezeniach powodowalo brak synchronizacji ruchu poduszeczek
1° i 2°. Efektow takich nie obserwowano przy dzialaniu $wiatlem wysokich natezen
lub w ciemnosci. Rosliny o ustalonym cyklu dobowym poddane oswietleniu bar-
dzo wysokimi natgzeniami $wiatla zmienialy fazy rytmow w kierunku ich wydtu-
zania [62]. Dzialanie $wiatla w okresie fazy ciemnej w zaleznoSci od rodzaju sto-
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sowanego $wiatla i czasu naswietlania w istotny sposéb modyfikuje dlugo$¢ cyklu
[32].

W warunkach naturalnych rytm ruchu lici w malym stopniu zalezy od dobo-
wych wahan temperatury. Jednakze przetrzymywanie ro$lin w temperaturze 5°C
przez okres okolo 18 godzin prowadzi do zmian w dtugosci cyklu [115]. Efekt ten
wystepuje tylko wowezas, gdy rosliny poddane zostaly dziataniu niskiej tempera-
tury w okresie nocy [13] i w konsekwencji takiego traktowania wczesniej rozpo-
czyna si¢ faza dzienna ruchu [76]. Okresowe zamarzanie ro$lin powoduje takze
modyfikacje faz rytmow [10], Efekty te tlumaczy si¢ zmianami turgorowymi powig-
zanymi z otwieraniem i ograniczaniem droznoSci przeplywu jondw [117], albo
zmiang w stgzeniu kwasu abscysynowego [69].

Brown i wsp. [5] sugerowali, ze dzienne zmiany nat¢zenia ziemskiego pola
magnetycznego moga byé wspotodpowiedzialne za dobowe ruchy roslin. Doswiad-
czalnie uzyskane dane nie potwierdzily tej hipotezy [101]. Brak informacji nie
pozwala okresli¢ ewentualnej roli zmian w stezeniu CO, i wilgotnosci na przebieg
ruchu i jego cyklicznos¢.

W ostatnich latach zbadano wplyw wielu oscylatorow, czyli czynnikow fizycznych
i zwiazkow chemicznych, na dtugo$¢ cykli lub na ich czgstotliwo$¢. Na przykiad
dzialanie walinomycyna w fazie nocnej moze prowadzi¢ do nieznacznego otwarcia
lisci, a wigc indukowa¢ faze dzienng rytmow [12, 23]. Rytmika dobowa ulega row-
niez zmianom po potraktowaniu imidazolem [2] lub niektorymi metyloksanty-
nami — teofiling, kofeing i teobromina [56, 58]. Zwiazki te, zmieniajac poSrednio
wlasno$ci membran komorkowych, prowadza do wzrostu stezenia wewnatrzkomor-
kowego jonéw Ca+z Stwierdzono rowniez, ze zmiany w stezeniu CAMP moga
wplywaé, podobnie jak imidazole, na zmiang cyklu dobowego [2]. Niektorzy ba-
dacze [2] postulowali, ze poziom endogennego cAMP stanowi czgS¢ mechanizmu
sterujacego rytmem. Watpliwo$¢ budzi jednakze fakt, Ze zmiany w stezeniu cAMP
i imidazole wywoluja podobne oddzialywanie na fazy rytmow i stymuluja iden-
tyczne efekty, podczas gdy z badari na komorkach zwierzgcych wynika, ze imi-
dazole aktywuja fosfodiesteraze¢ odpowiedzialng za obnizenie endogennego poziomu
cAMP [71]. Wynikalaby stad oczywista, trudna do interpretacji sprzeczno$¢. W Swie-
tle dotychczasowych badan budowa i dziatanie naturalnych oscylatorow wymaga
dalszych badan.

Endogenny charakter oscylacji postulowato wielu autoréw, dopiero jednak
badania z chirurgicznym wypreparowywaniem poduszeczek lub ich czg$ci pozwo-
lity t¢ hipotez¢ udowodni¢. Odcigte liscic Samanea i Albizzia zanurzone w wodzie
zachowywaly rytmike ruchu takze po odcigciu blaszek liSciowych [81]. Palmer
i Asprey [65] usuwali z poduszeczek liSciowych Samanea przemiennie komorki
prostownika i zwieracza i stwierdzili, Ze rytmika w niewypreparowanej czgsci po-
duszeczki pozostawala niezmieniona. Dane te wskazuja na fakt lokalizacji mecha-
nizmu zegara fizjologicznego w poduszeczkach lisciowych [78, 79, 81, 82]. Za takim
zalozeniem przemawiaja réowniez do$wiadczenia z selektywnym oSwietleniem po-
duszeczki lub blaszki lisciowej [47, 114].
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Wplyw $wiatla na ruchy lisci

Ruchy lisci sa kontrolowane przez dwa systemy fotoreceptoréow: barwnik ab-
sorbujacy niebieski zakres promieniowania oraz fitochrom. Fotoreceptor $wiatta
niebieskiego nie zostal do tej pory zidentyfikowany. Przypuszcza si¢ jednak, ze
podobnie jak w przypadkach innych procesow, funkcj¢ t¢ pelni flawina lub flawo-
proteid [4]. Szczyt aktywnos$ci Swiatla niebieskiego wystepuje przy 480 nm u Mi-
mosa [29] lub 440 nm u Albizzia [25). Swiatto niebieskie wydtuza faze dzienng ryt-
mu oraz wplywa na rytmike i czgstotliwosé faz [32]. Oswietlenie $wiatlem niebies-
kim lub dalekiej czerwieni (okoto 730 nm/FR) pobudza otwieranie liSci [25, 29,
41, 42, 82, 83]. Zamykanie natomiast nastgpuje duzo szybciej, jezeli liscie odwietli
si¢ przez krotki okres czasu $wiatlem czerwonym (okolo 660 nm/R) poprzedzaja-
cym okres ciemnosci [28, 34, 41, 82]. Forma fitochromu P, stymuluje wigc zamy-
kanie, a forma P, otwieranie liéci. Swiatlo niebieskie znosi aktywne dzialanie P,
W ciemnos$ci w miar¢ ubytku P, obserwuje si¢ oslabienie tendencji do zamykania
lidci. Rosliny hodowane od wykietkowania w ciemnosci nie wykazuja dobowych
rytmow. Oswietlenie ich §wiatlem czerwonym (R) nastawia zegar fizjologiczny i uru-
chamia rytmike ruchu lici. Efektu takiego nie uzyskano po naswietlaniu FR [50].
Krétkie naswietlanie R w kilku nastgpujacych po sobie cyklach dobowych prowa-
dzi do utrwalenia stalej amplitudy oscylacji, podczas gdy podobne traktowanie
FR obniza stopniowo amplitud¢ kolejnych cykli [96]. Do indukcji ruchow oraz
utrzymania rytmicznej oscylacji konieczna jest forma P,. Warto doda¢, ze stosunek
energii R/FR w $wietle stonecznym obniza si¢ szybko przy zachodzie slonca, a
wzrasta rowniez szybko po jego wschodzie [36]. Wiadomo rowniez, ze poziom
P, u roslin rosngcych w warunkach naturalnych ulega obnizeniu w ciemnosci,
a wzrasta przy wschodzie stonca. Przedstawione efekty dzialania Swiatla niebie-
skiego 1 czerwonego zwiazane sa prawdopodobnie z oddzialywaniem na rozne
sktadowe mechanizmu zegarowego.

W kilku pracach wykazano, ze $wiatto zielone (2 = 550 nm) nie wplywa na szyb-
koé$¢ zamykania lisci, jednakze rownoczesne na$wietlanie $wiatlem o diugosci
fali 550 nm i 710 nm lub 730 nm w istotny sposOb przyspiesza ten proces [25, 83,
100]. Postuluje si¢ obecno$¢ w poduszeczkach blizej nie okreslonego fotoreceptora
$wiatta zielonego uaktywnianego poprzez uklad fitochromowy. Zaréwno natura
tego fotoreceptora jak i ewentualne wspoétdziatanie z opisanymi juz dwoma syste-
mami fotoreceptorow sa jeszcze nieznane.

Lokalizacja, orientacja fotoreceptorow w komorkach motorycznych, budowa
molekularna czy ewentualne zmiany polarnosci czasteczek fotoreceptoréow wywo-
tane dziataniem $wiatta nie uzyskaly dotad zadowalajacej interpretacji teoretyczne;.
Nieliczne wyniki eksperymentalne daly autorom podstawe do sformutowania praw-
dopodobnych hipotez [I111, 112, 113] wyjasniajacych recepcje Swiatta w dwoch
przeciwleglych czgsciach poduszeczki:

1) moze wystapi¢ roznica w absorpcji $wiatta wewnatrz komorki zwigzana:

a) z uprzywilejowang orientacja czasteczek fotoreceptora,
b) ze struktura komorek epidermy wywolujaca efekty soczewkowe, ognis-

4 — Wiadomos$ci Botaniczne t. 30, z. 2
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kujac wiazki $wiatla i przekazujac je dalej na wewngtrzne Sciany komorek moto-
rycznych,

¢) z potencjalng mozliwoscig cieniujacego dzialania bocznych Scian komorek
motorycznych,

2) teoretycznie prawdopodobna jest takze roznicowa absorpcja $wiatla pomig-
dzy poszczegdlnymi warstwami komorek poduszeczki.

Obecny stan badan nie pozwala na preferencje jednej z przedstawionych hipo-
tez. W skomplikowanym systemie fotorecepcji komérek motorycznych nie mozna
wykluczy¢ rownoczesnosei 1 wspoldziatania kilku z wymienionych czynnikow.

Po os$wietleniu ruchy lisci pozostaja w Scislej korelacji ze zmianami wartosci
potencjatow membranowych komoérek motorycznych w poduszeczkach liSciowych.
Potencjal membranowy komorek zwieracza u Samanea ulega maksymalnej depo-
laryzacji w ciggu kilkudziesigciu minut dzialania $wiatla bialego, w ciemnosci
natomiast nastgpuje hyperpolaryzacja membran [68]. Swiatlo niebieskie jest bar-
dziej efektywne w porownaniu ze $wiatlem bialym, np. powoduje ono szybsza de-
polaryzacje blon. Swiatlo czerwone wywoluje hyperpolaryzacje membran i jesli
dziala bezpos$rednio po $wietle bialym lub niebieskim, obserwuje si¢ kilkunasto-
minutowe opoOzZnienie w osiagni¢ciu maksymalnego efektu. Daleka czerwien (FR)
odwraca dzialanie $§wiatla czerwonego (R), pelna depolaryzacja blon zachodzi
w ciggu kilkudziesigciu sekund. Pomigdzy depolaryzacja a hyperpolaryzacja obser-
wowano zawsze krotka faze relaksacji [68, 92]. Dluzszy okres czasu niezbedny dla
uzyskania maksimum hyperpolaryzacji po dzialaniu $wiatla niebieskiego wykazuje
podobienstwo do czasow przebiegu innych reakcji uzaleznionych od $wiatla krot-
kofalowego. Na przyklad cytochrom b jest szybko redukowany w Swietle, jego zas
utlenianie odbywa si¢ znacznie wolniej w ciemnosci [67]. Krotkie kilkudziesigcio-
sekundowe przerwy wystepujace pomi¢dzy depolaryzacja i hyperpolaryzacjg sa praw-
dopodobnie konieczne dla konwersji fitochromu. Potencjaly membranowe w ko-
morkach motorycznych prostownika i zwieracza przyjmuja przemiennie maksy-
malne “wartosci, zachowujac w cyklach dobowych wyrazng rytmicznos$¢ [68]. Do-
bowe zmiany potencjalow membranowych sa duze i wynosza dla obydwu czgsci
poduszeczki odpowiednio od —30mV do —100mV.

Regulacja turgoru w poduszeczkach liSciowych

Wraz z cyklicznymi zmianami potencjalu membranowego zmieniaja si¢ odpo-
wiednio wartosci ci$nienia turgorowego komorek motorycznych prostownika i zwie-
racza. Zmiany te sa §ciSle skorelowane ze zmianami st¢zenia jonéw oraz innych
substancji osmotycznie czynnych w obydwu czgsciach poduszeczki [79, 81, 82,
87]. Badania nad zmianami turgoru i przemieszczaniem si¢ jonow w poduszeczkach
stanowily centralny problem badan i beda mialy duze znaczenie dla wyjasnienia
mechanizméw ruchu.

W dotychczasowych badaniach stosowano roéznorodne metody dostarczajace
czesto unikalnych informacji, a dotyczacych stezenia oraz rozmiesszczenia jondw
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| substancji osmotycznie czynnych w roznych partiach poduszeczek w zaleznosci
»d fazy ruchu. Z wielu stosowanych metod, szczegdlnie przydatne okazaly sig:
metody histochemiczne [103], metoda krioskopowa [61], metody izotopowe [52,
53, 54], spektrofotometrii masowej [45, 54, 81, 92] i badania przekrojow anato-
micznych poduszeczek z zastosowaniem promieni X [31, 87, 90]. Stosowanie tak
licznych technik bylo konieczne ze wzgledu na ztozono$¢ procesoéw zachodzacych
w poduszeczkach réwnoczeénie, a kazda z nich dostarczala informacji nicosia-
galnej na innej drodze.

Uzyskane wyniki roznig si¢ co do warto$ci bezwzglednych. We wszystkich
przypadkach obserwowano jednak cykliczno$¢ zmian stgzenia jonow K+ i Cl-
przy czym calkowite stezenie tych jonow w catych poduszeczkach mierzone w okre-
sie pelnej fazy otwarcia lub zamknigcia liScia nie wykazuje istotnych zmian [45].
Znaczace zmiany stezenia pojawiaja si¢ dopiero przy analizie zawarto$ci jonow
oddzielnie w zwieraczu i prostowniku w zalezno$ci od cyklu dobowego. Wzrostowi
ci$nienia turgorowego komorek motorycznych prostownika i zwieracza towarzy-
szy przesunigty nieco w czasie wzrost stezenia jonow K+ i Cl-. Zmiany w ste¢zeniu
jonéw maja wyraznie cykliczny charakter i jak wynika z badan Mayera [54]
i innych autoréw pozostaja one w zwiazku z fazami ruchu liScia. Otwieraniu lici
towarzyszy depolaryzacja membran, wzrost ci$nienia turgorowego, wzrost st¢zenia
jonow K+ oraz podwyzszenie st¢zenia anionéw w obrebie komorek motorycznych
prostownika, przy rownoczesnej hyperpolaryzacji membran, obnizeniu stgzenia
jonéw K+ i aniondéw oraz obniZeniu ci§nienia turgorowego komorek zwieracza.
Podczas zamykania lisci procesy te przebiegaja w odwrotnym kierunku [54, 81,
82]. Wystepuije stata réznica w bezwzglednej wartoéci stgzenia jonéw K+ pomigdzy
komoérkami motorycznymi prostownika i zwieracza. Stgzenie to jest okolo 2075
wyzsze w prostowniku niz w zwieraczu [54].

W przypadku Samanea stezenia jonow K* i CL™ [41] wykazywaty okoto dwu-
krotnie wyzsze wartosci w protoplastach komorek zwieracza niz w protoplastach
komorek prostownika.

Stezenie jonéw K+ w prostowniku podczas dziennej fazy cyklu przyjmuje okolo
80909, wyzsze wartosci w stosunku do st¢zenia tych jondéw w fazie ciemnej.
Mniejsze roznice obserwowano w cyklu dobowym w komorkach motorycznych
zwieracza, roznica wynosita okoto 509 [80]. Interesujacym bylo stwierdzenie,
ze depolaryzacja membran jak i zmiana stgzenia jonéw K+ w prostowniku rozpo-
czyna si¢ na kilka godzin przed dzialaniem $wiatla, a hyperpolaryzacja i obnizanie
stezenia jonéw K+ podobnie poprzedza rozpoczecie fazy ciemnej. Przeciwstawne
procesy w analogicznych fazach rytmu wystepuja w komorkach motorycznych
zwieracza.

Wiérod substancji osmotycznie czynnych na jony K+ przypada okoto 509;.
Jony Ca+*? stanowia okolo 109, a Mg** okolo 79, wartosci stezenia jonow K+
[44]. Stezenia innych kationow sa jeszcze nizsze. Stezenia jonow Ca**, Mg*2, Na*
nie wykazuja zmian w cyklu dobowym i przez to nie wywieraja bezposredniego
wplywu na zmiany ci$nienia turgorowego w komorkach motorycznych.
Zmianom w stezeniu jonéw K+ towarzysza cykliczne zmiany w stezeniu anio-

4
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noéw, a w szczegdlnosci jonow Cl-. Odpowiednie stezenie anionéw zwiazane jest
z konieczno$cia zachowania w komorkach elektrycznej réwnowagi. Z licznych
badann wynika, ze stezenie jonow Cl~ moze osiagna¢ okolo 40—60°] stezenia jo-
now K+ [17, 45, 87, 90]. Ponadto kwasy organiczne, NO, , H,PO,~ przyczyniaja
sic do utrzymania rownowagi elektrycznej [39, 44].

Wsrod substancji osmotycznie czynnych cukry proste i aminokwasy nie odgry-
waja znaczacej roli, gdyz ich stezenie komorkowe wynosi okolo 1—29%.

Ruch jonow jest niewatpliwie zwiazany z przeplywem wody pomiedzy komor-
kami prostownika i zwieracza. Trudno jest odpowiedzie¢ na pytanie czy przemiesz-
czanie jonow wyprzedza przeplyw wody, czy tez odbywa si¢ rownoczesnie.

Drogi transportu jonow K' i CI -

W cyklu dobowym jony K+ i Cl przemieszczaja si¢ w poduszeczkach kanalem
apoplastycznym lub kanalem symplastycznym badZz odbydwoma drogami rowno-
cze$nie. Wydaje sig, ze zasadnicza rol¢ odgrywa ta pierwsza droga transportu.
Stosujac izotopy ®K* i #*CI~ Campbelliwsp. [17] okreslit stezenie jonow K+ i Cl
w trakcie otwarcia, zamkniecia liScia, jak rowniez podczas ruchu w $cianach i pro-
toplastach komorek motorycznych prostownika i zwieracza Samanea (ryc. 1).
W czasie trwania ruchu podwyzszony poziom jonéw K* i CI- wykrywano w obre-
bie scian komérkowych (ryc. 1b). Podczas fazy otwarcia lub zamknigcia lisci wi-
doczna jest, zalezna od fazy zmiana koncentracji jonéow K+ i Cl- w protoplastach
i $cianach komorkowych prostownika i zwieracza (ryc. la, ¢). Wyniki uzyskane
w badaniach wykonanych na poduszeczkach Trifolium potwierdzily przewage
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Ryc. 1. Schemat rozmieszczenia jonow K i jondéw Cl-na przekroju poprzecznym poduszeczki Samanea:

~ listki otwarte w $wietle: b — listki w procesie zamykania si¢ po przeniesieniu ze swiatla do ciemnosci;

¢ — listki zamknigte w ciemnosci. Skala odpowiada 8000 impulsow rejestrowanych podezas 150 s dzia-
lania promieniami X [17].
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transportu kanalem apoplastycznym [92]. Z licznych badan eksperymentalnych
wynika, ze zmiany stezenn jonow K+ i Cl w obrgbie Scian komorkowych i pro-
toplastow sa ze soba $cisle powigzane. Wigkszemu stezeniu jondw w protoplastach
odpowiada wigksze ich stgzenie w obrgbie Scian komorkowych. Apoplast stanowi
ogniwo laczace dwie przeciwlegle czgsci poduszeczki, bedac rownoczesnie gldwnym
magazynem jonow [17, 26]. Jak wynika z badan nad Phaseolus coccineus przemiesz-
czeniu ulega okolo 1,26 mM K x g ! suchej masy w prostowniku natomiast tylko
0.76 mM K +x g ! suchej masy w zwieraczu [54]. Jony K* nie sg wigc przemiesz-
czane w stosunku 1:1, co nasuwa pytanie skad pochodzi i jak jest transportowana
pozostala cz¢$¢ jonow K+ i Cl-. Schrempf i wsp. [90] sugerowali, ze boczne
brzezne warstwy komorek w poduszeczkach Samanea i Albizzia stanowia dodatko-
wy rezerwuar jonow. Istotna rolg w magazynowaniu jonow odgrywaja takze ko-
morki kolenchymy przylegajace do tkanki naczyniowej [17, 26] oraz komorki
motoryczne wewnetrznej warstwy korowej. Wykorzystujac metody autoradiogra-
ficzne stwierdzono, ze jony ®Rb* i ¥K* u Oxalis, Trifolium i Phaseolus dostaja
sie do komorek poduszeczki bezposrednio z pradu transpiracyjnego, a gromadza si¢
w komorkach migkiszowych przylegajacych do elementow przewodzacych [52, 53].

Transport symplastyczny zachodzilby poprzez komorki transferowe, umozli-
wiajac pokonanie silnie suberynizowanej bariery wystgpujacej pomigdzy warstwa
korowa a wigzkami przewodzacymi [26]. Sciany tych komorek zawieraja liczne
plasmodesmy zebrane w polach plasmodesmalnych [19, 60, 70]. Bez udzialu tych
komorek kontakt pomiedzy komorkami warstwy korowej a wiazkami przewodza-
cymi bylby catkowicie niemozliwy. Poprzez komorki transferowe prowadzi droga
symplastycznego transportu, stanowigc rownocze$nie wazny pomost kontaktujacy
dwa odcinki transportu apoplastycznego [66]. Ponadto w komorkach kolenchymy
Samanea wykazano wysoki poziom Mg+ i P; [82], co wskazywaloby na wyste-
powanie w nich zaleznej od Mg*® ATP-azy. Ten rodzaj ATP-azy byl wykazany
rowniez w innych typach komorek np. transferowych haustorii mchow [51]. Zdaniem
Satter i Galston [80] transport jonow K+ w komorkach transferowych jest
transportem aktywnym zwiazanym z aktywnym wydzielaniem jonow H*. Podczas
otwierania lisci czynna jest aktywna pompa H*/K* nie tylko w komorkach trans-
ferowych, lecz rowniez w komorkach motorycznych prostownika.

Wykorzystywanie kanalu symplastycznego do transportu jonow wigze si¢ z ko-
nieczno$ciag nakladu energii. W klasycznych juz dzisiaj badaniach Biinning [8]
wyroznit dwie fazy w ruchu lisci: energetycznie zalezng — (otwieranie lisci) oraz
energetycznie niezalezna — (zamykanie lisci). Wyniki wielu nowszych prac potwier-
dzaja konieczno$¢ nakladu energii dla aktywnego transportu jonow w fazie otwie-
rania liéci, podczas gdy procesy zamykania wigza si¢ z pasywnym transportem jo-
now. Warto$¢ wspoltezynnika Qo dla procesow zwigzanych z otwieraniem lisci
u Albizzia i Samanea wynosi 2,5 do 3,0, a w procesach zamykania Q,, przyjmuje
warto$é ponizej 1,0 [76, 81]. Dobowa konsumpcja tlenu zmienia si¢ takze rytmicz-
nie w zaleznosci od fazy ruchu lisci, przyjmujac maksymalne wartosci dla fazy ot-
warcia [84]. Niska temperatura lub NaN; efektywnie hamuje procesy oddechowe,
co indukuje zamykanie si¢ liSci nawet w $wietle.



Hipotetyczny mechanizm rytmicznego transportu jonéw

Istotna role w mechanizmie ruchow nyktynastycznych przypisuje si¢ dzialaniu
fitochromu oraz aktywnemu transportowi jonéw H*. Zaréwno w komoérkach mo-
torycznych prostownika jak i zwieracza stwierdzono obecno$¢ fitochromu. Kon-
wersja fitochromu prowadzaca do przewagi formy P, powoduje spadek aktywnosci
pompy H* i wzrost pasywnego transportu jonéw H* w komorkach motorycznych
zwieracza. Reakcja ta jest skorelowana z rownoczesnym obniZeniem stgZenia jo-
noéw K+ oraz anionéw. Forma P, w komoérkach motorycznych prostownika wy-
woluje efekty odwrotne [78, 79, 82, 87]. Prawdopodobnie ta sama forma fitochro-
mu uruchamia odmienny lancuch reakcji w sasiadujacych ze soba komorkach mo-
torycznych prostownika i zwieracza. Podobne oddzialywania fitochromu znane
sa takze w innych procesach np. P, pobudza wzrost lisci siewek Pisum przy row-
noczesnym hamowaniu wzrostu pedu, u Vigna P, aktywuje akumulacje jonow
K+ i Cl- i P; w wierzcholtkach hypokotylu, a hamuje wbudowywanie tych samych
jonéw w partiach subapikalnych [6, 7]. Dla wyjasnienia dzialania fitochromu
w tego typu procesach Roux i wsp. [73] zaproponowali model, w ktorym zalozo-
no, ze forma P, pobudza dyfuzj¢ jonéw Ca** ze $cian do wnetrza komorek [33],
a takze powoduje przemieszczanie jonow Ca** z mitochondriéow do cytoplazmy
[15]. Na przyklad P, posredniczy we wbudowywaniu Ca** do komorek koleop-
tile owsa [33], plech Nitella [116] i komdrek Mougeotia, indukujac w nich profilo-
wy uklad chloroplastu [21]. Model ten wykorzystywany jest rowniez dla wyjasnie-
nia opisanych wczesniej efektéw dzialania fitochromu w procesach ruchowych
lisci. Wzrost stezenia jonéw Ca** w cytoplazmie aktywuje kompleks kalmodulin,
a przez to aktywno$¢ wielu uktadow enzymatycznych oraz reguluje szereg proce-
sow transportowych w komorkach [20, 46, 74]. Zastosowanie inhibitorow kalmo-
dulin hamuje ruch lisci [55, 72].

Poziom jonoéw Ca*? odgrywa rowniez rolg w regulacji aktywnosci od Ca ** zalez-
nej ATP-azy [20]. Przemieszczanie jonow Ca*? do wnetrza komorek prowadzi do
zmian wlasnosci elastycznych $cian [98], co ulatwia ruch poduszeczki poprzez
zmiany objetoéci komoérek przy rownoczesnym otwieraniu drég dyfuzyjnych dla
jonow w wyniku zmian w strukturze i wlasnosciach membran [43].

Zdaniem Iglesias i Satter [40] w mechanizmie kontrolujacym ruchy lisci,
obok fitochromu podstawowe znaczenie ma aktywno$¢ pompy H*/K* w komor-
kach poduszeczki liéciowej. Wydzielaniu jonow H* towarzyszy rownoczesny wzrost
stezenia jonow K+ w komorce, co zawsze zwigzane jest z uruchamianiem mecha-
nizmow otwierania lisci.

Dla wyja$nienia udziatu aktywnej sekrecji jonow H* w mechanizmie ruchu lisci
przeprowadzono wicle do$wiadczen, w wyniku ktorych $cista zalezno$¢ pomiedzy
obydwoma procesami wydaje si¢ nie budzi¢ watpliwosci. Stymulowana sekrecja
jonéw H+* z komorek motorycznych przez fuzykokeyne [3, 31], auksyny [48, 49,
85] oraz glicyne [63] powodowala otwieranie lisci w ciemnoéci. Z drugiej strony
wanad, inhibitor sekrecji jonéw H* [77, 99] hamowal dobowa rytmike¢ ruchu lis-
ci [88] i aktywnos$¢ P, u Albizzia [77]. Podobnie jak wanad dziala ABA [3, 89].
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Z przedstawionych wyzej faktow wynika, ze w ostatnich latach uzyskano wiele
waznych informacji na temat ruchu lisci. Wyjasniony zostal wplyw roznorodnych
czynnikow na ten ruch, pomimo to przebieg reakcji na poziomie molekularnym,
przemiany energetyczne, sposob wywolywania i sterowania zmianami turgoru
komorek w czasie dobowych rytmow ruchu lisci stanowi nadal otwarty, interesu-
jacy problem przyszlych badan. '
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