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RUCHY SEJSMONASTYCZNE ORGANOW ROSLINNYCH

THE SEISMONASTIC MOVEMENTS OF PLANT ORGANS

Szybkie reakcje ruchowe organéw pewnych gatunkéw roélin w odpowiedzi na
dziatanie réznych bodzcéw zewnetrznych byly od dawna znane i stanowily nie-
zwykle interesujacy obszar badan. Reakcje organoéw roslinnych byly takze czgsto
podstawa do szukania analogii i podobiefistw z procesami wystgpujacymi w $wiecie
zwierzecym [86]. Istotne réznice wyrazaja si¢ jednak w tym, Ze roSliny w od-
roznieniu od zwierzat nie wyksztalcily wyspecjalizowanego systemu nerwowego.
W éwiecie zwierzecym jest on odpowiedzialny za recepcje bodzcow, ich przetwarzanie
i szybkie przekazywanie informacji stymulujacych odpowiedZ organu lub organizmu.
Pomimo braku systemu nerwowego roéliny posiadaja swoisty system receptorowy,
umozliwiajacy przetwarzanie i przekazywanie informacji indukujacych reakcje
ruchowe ich organéw. Sprawno$¢é dzialania tego systemu u pewnych gatunkow
roélin jest poréwnywalna z dzialaniem wysoce wyspecjalizowanego systemu nerwo-
wego zwierzat.

Opisywany typ reakcji organéw ro$linnych nazywany jest ogoélnie ruchami
sejsmonastycznymi i wystgpuje u wielu roélin. Ruchy sejsmonastyczne sa spo-
wodowane nagla zmiang turgoru komorek motorycznych, lub zmianami ich objg-
todci albo réwnoczesnym wystgpieniem obydwoch typéw odpowiedzi jednoczesnie.
Do bardziej znanych gatunkéw, wykazujacych sejsmonastyczne ruchy liSci naleza:
Mimosa pudica, M. spegazzinii, Biophytum sensitivum, Cassia fasciculata, Neptunia
plena i inne [5, 11, 69, 79, 81, 83].

Druga wielka grupe wykazujaca ruchy sejsmonastyczne stanowia rosliny migso-
zerne, ktére w aktywny sposéb chwytaja ofiary [43]. Mechanizm funkcjonowania
ich putapek jest oparty na szybkich zmianach turgoru pewnych partii komorek.

Wykaz stosowanych skrotéw: ATP — adenozynotrojfosforan, 2'3-cAMP — 2'3’-cykliczny adeno-
zynomonofosforan, 2'3-cGTP — 2'3'-cykliczny guanozynomonofosforan, 3-cAMP —— 3’-cykliczny adeno-
zynomonofosforan, 3-cGTP — 3’-cykliczny guanozynomonofosforan, EDTA — kwas etylenodwuamino-
czterooctowy, TAA — kwas indolilo-3-octowy.
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Interesujacymi przyktadami takich ro$lin sa miedzy innymi: Utricularia [88, 89],
Dionaea [17, 20, 78, 105], Aldrovanda |7, 8, 9, 81] oraz niektore grzyby zoofagiczne
np. Dactylella brachopoga [45].

Innym wreszcie przykladem sejsmonastii sa ruchy elementow kwiatowych,
ulatwiajace procesy zapylenia ro$lin. W przypadku podraznienia nitki precikowej
u Berberis nast¢puje nagla zmiana turgoru komorek podstawy wywolujaca gwal-
towne uderzenie precika o stupek [18, 19, 33, 55, 100]. Po podobnym zadzialaniu
bodzca u Sparmannia [18, 19], Centaurea [83, 85] 1 Mahonia |54] nastepuje kurczenie
si¢ precikow. W rodzinach: Asteraceae charakterystyczny jest ruch szyjki stupka,
a u Bignoniaceae ruchy znamion slupkow [29, 80, 81], natomiast kurczenie si¢
korony wystgpuje u przedstawicieli Gentianaceae, a ruchy warzki u Orchidaceae [83].
W artykule na wybranych przykladach zostanie przedstawiona szczegdlowa cha-
rakterystyka ruchu sejsmonastycznego, oraz ogdlne procesy stanowigce podstawe
jego mechanizmu.

Procesy i przemiany w komorkach wrazliwych i motorycznych
wystepujace po stymulacji

Ruchy sejsmonastyczne organdw roslinnych sa zawsze poprzedzone dzialaniem
bodZcow : mechanicznych, elektrycznych, termicznych, chemicznych lub $wietlnych.
Elektryczna charakterystyka ruchu sejsmonastycznego jest zadziwiajaco podobna
do procesdw zachodzacych w systemie nerwowym zwierzat. Przebieg proceséw
od zadzialania bodZca do wywolania ruchu organéw roslinnych obejmuje aricuch
reakcji przedstawionych schematycznie na ryc. 1. Bodziec jest percepowany poprzez
wrazliwe komérki systemow ruchowych roélin. Natgzenie bodZca wywiera istotny
wplyw na odpowiedZ centrum efektorowego. BodZce indukujace ruchy sejsmo-
nastyczne podlegaja takZze powszechnej w fizjologii zasadzie stymulujgc reakcje
,,wszystko albo nic”. Ruch organéw indukowany jest bodZcami o warto$ci ponad-
progowej. Intensywne badania dotyczyly poszukiwania wyspecjalizowanych struktur
(receptor6w) w komorkach wrazliwych i motorycznych, odpowiedzialnych za
odbieranie bodZcow. Przeprowadzone przez Haberlandta [41] badania wydawaly
si¢ wskazywaé na mozliwo$é generowania po zadzialaniu bodZca potencjalu re-
ceptorowego poprzez elektrostatyczna interakcje powierzchni komérki wrazliwej
lub poprzez wlaczenie specyficznej kombinacji kutikuli, §ciany i $cisle z nig sto-
warzyszonej warstwy plazmolemy. Szczegélowa analiza elektronogramow wyko-
nanych u Dionaea [17] nie wykazala zadnych istotnych roéznic pomigdzy apikalnym
a bazalnym biegunem komorek wrazliwych. Impulsem dla tych badan bylo stwier-
dzenie asymetrii polarnosci u podobnych funkcjonalnie komorek zwierzecych,
takich jak akustyczne receptory organu Cortiego [35, 44, 90] w uchu lub foto-
receptorowych komoérek oka [87]. W §wiecie rolin przyktadem podobnej asymetrii
sa statocysty korzenia.” Amyloplasty spelniaja w nich role statolitéw lokujac si¢
na kompleksach retikulum endoplazmatycznego dolnej czeSci komorki, podczas
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gdy jadro komoérkowe zlokalizowane jest na przeciwleglym biegunie [82, 101].
Taka asymetria w strukturze komorki w wyniku dziatania sit grawitacji jest od-
powiedzialna za grawistymulacj¢ korzenia.

Wrazliwe komorki Dionaea charakteryzuje bogato rozwinigty system retikulum
endoplazmatycznego o niskiej gestosci rybosoméw zawierajacy zaréwno gladkie
jak i szorstkie elementy [3, 11, 104]. .

W starszej literaturze wskazywano na retikulum endoplazmatyczne jako miejsce
potencjalnej percepcji bodzca.
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Ryc. 1. Ogolny schemat lancucha reakcji prowadzacych do indukcji ruchu sgjsmonastycznego organdw
roélin wyzszych

Komorki wrazliwe Mimosa i Berberis posiadaja stabo rozwinigty system reti-
kulam endoplazmatycznego [32]. Pary cystern zlokalizowane sa 10 do 20 nm pod
plazmolema. Pomig¢dzy cysternami retikulum wystgpuja elektronowo geste warstwy.
Retikulum endoplazmatyczne jest odpowiedzialne za produkcj¢ bialek, prawdo-
podobnie takze budujacych elementy kurczliwe wlaczone w stymulacje reakcji
sejsmonastycznych. Mechanoreceptorowe komorki kortykalnej warstwy podusze-
czek lisciowych Mimosa oraz nitki prgcikowej Berberis wykazuja w budowie anato-
micznej pewne charakterystyczne i podobne cechy. Sciana komoérkowa warstwy
zewngtrznej jest gruba [33] (okolo trzykrotnie grubsza od Sciany pozostatych ko-
moérek motorycznych), pektynowo-celulozowa, gleboko pofatdowana, co zwigksza
kontakt z plazmolema. Wystgpuja w niej liczne plazmodesmy zebrane w pola
plazmodesmalne [31, 34]. Charakterystyczne sa takze duze przestwory migdzy-
komoérkowe, ulatwiajace zmiang rozmiaréw komorki podczas reakcji ruchowej
organu. Budowa taka umozliwia dobry kontakt z cytoplazma, a réwnocze$nie
przestrzenie migdzykomorkowe i $ciana tworza swoisty magazyn dla okresowego
deponowania roztworu jonéw. Sciany komérkowe sa bardzo elastyczne, rozciagliwe,
a ich wlasnosci elastyczne zwiazane sa z duza koncentracja IAA w ich obrebie.

2 — Wiadomosei Botanlezne t, 32, z. 4
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Stezenie IAA jest w nich trzykrotnie wyzsze niz w innych kompartmentach komérki.
Dzialanie IAA wyraza si¢ modyfikacja stanu uporzadkowania celulozowych struktur
fibrylarnych [44, 60, 98, 102, 105].

W komorkach motorycznych stwierdzono takze wystgpowanie dwoch rodzajow
wakuoli: koloidalnych oraz zawierajacych kompleksy materialéw taninopochod-
nych [33]. W przypadku rozmieszczenia cytoplazmy w calej przestrzeni komorki
wystepuja liczne male wakuole, natomiast wakuole sprzezone z kompleksami
tanin otaczaja jadro komoérkowe. Cytoplazma moze wystgpowaé takze w formie
warstwy brzeznej i wowczas tworzy si¢ jedna duza centralna wakuola, a wakuole
,taninowe” pozostaja w okolicy jadra komdrkowego. System wakuolarny komoérek
wrazliwych zajmuje przewazajaca powierzchni¢ komorki, a rozmieszczenie w niej
wakuoli z kompleksami tanin stanowi o specyficznej asymetrii komorek wrazliwych.
Zawarto$é tanin ulega zmianie w cyklu dzieri/noc [91] a takze podczas sejsmo-
nastycznego ruchu poduszeczki liSciowej [23, 31]. Polifenole, do ktérych naleza
taniny, sa grupa substancji heterogennych, wystepujacych w komoérkach w formie
stalej lub rozpuszczonej [42, 61]. Zwiazki te posiadaja reaktywne grupy hydro-
ksylowe, zdolne do tworzenia wigzan wodorowych z bialkami lub innymi makro-
czasteczkami pelnigc czgsto funkcje chelatoréw jonéw metali. Transmembranowy
przeptyw Ca2+, K+, Cl- jest $ci$le sprzg¢zony z ruchem opartym na zmianach turgoru
[66, 69]. W komorkach motorycznych w fazie spoczynkowej jony Ca?* wystepuja
w formie zwiazanej z taninami lub tonoplastem w licznych wowczas matych wa-
kuolach komérkowych. Po stymulacji nastgpuje uwolnienie jonéw Ca®+, kurczenie
si¢ lub zanik malych wakuoli z rownoczesnym przemieszczeniem jonow Ca®** do
duzej centralnej wakuoli. Zwiazkom polifenolowym przypisuje si¢ rol¢ magazyno-
wania, wiazania lub uwalniania jondw niezb¢dnych do wywolania elektrochemicznej
przemiany. Z Dionaea wyizolowane zostaly aktyno-miozyno-podobne kompleksy
wlokienek kurczliwych, ktorych ilo$¢ wzrasta znacznie po stymulacji [S0, 97].
Aktywno$¢ ich jest uzalezniona od obecnosci jonéw Ca®t [50]. Zastosowanie specy-
ficznych chelatoréw wiazacych jony Ca** jak np. EDTA [23] prowadzito do zmiany
kinetyki ruchu sejsmonastycznego oraz ograniczenia jego intensywnoSci. Kurczliwe
elementy w postaci mikrofibrylli i mikrofilamentéw wystepuja gtéwnie w wakuolach
zawierajacych taniny [23, 31, 95, 97]. Po stymulacji obserwowano zmiany pro-
wadzace do wzrostu stopnia ich uporzadkowania. W komérkach wrazliwych
i motorycznych wystgpuja one woéwczas w postaci gesto upakowanych struktur.
Wskazuje to na ich prawdopodobny udzial w inicjowaniu reakcji ruchowej.

Z uwagi na szybko§¢ reakcji sejsmonastycznych czgsto ponizej 1 s, badanie
struktur komérkowych przed i po pobudzeniu stwarza wiele probleméw. Wnikanie
zwigzkow utrwalajagcych wymaga czasu, a ich dzialaniu towarzyszy¢ moze powsta-
wanie i rejestrowanie artefaktow [33]. )

Do korica nie jest wyja$niony sposob percepcji bodZzcoéw mechanicznych oraz
wzbudzane przez nie sygnaly elektryczne. Wielu badaczy uwaza, ze zmiany w struk-
turach systemu wakuolarnego oraz procesy zachodzace w obrgbie retikulum endo-
plazmatycznego sa wlaczone w indukcje sejsmonastycznych ruchow organéw
roslinnych.
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Potencjal receptorowy, potencjal czynnoSciowy i jego transmisja

W komoérkach wrazliwych w wyniku oddzialywania bodZcéw mechanicznych
pojawiaja si¢ szybkie i przemijajace zmiany réznicowych potencjaléw membra-
nowych, ktére sa przetwarzane w elektryczne sygnaly i definiowane jako potencjaly
receptorowe [11, 83, 105]. Narastajacy potencjal receptorowy nie ulega rozprze-
strzenianiu. Po przekroczeniu wartoci progowej prowadzi on do szybkich zmian
przepuszczalno§ci membran i przemieszczania jondw w obrgbie struktur komor-
kowych, tworzac falg potencjalu czynno$ciowego. W komoérkach wrazliwych
Dionaea muscipula potencjal spoczynkowy plazmolemy wynosi okolo —80 mV,

TABELA 1

Szybko$é przewodzenia potencjaléw czynnosciowych (AP) w ruchu sejsmonastycznym réznych organow
roélin. (Przyklad tkanki zwierzecej wlaczono dla pordownania)

i . 'I Szybkos¢ przewodzenia .
Gatunek Organ Bodziec | AP [mm-s-1] Literatura
_ L | i .
Aldrovanda vesiculosa | plat pulapki elektryczny 40—120 [81]
Dionaea muscipula plat pulapki elektryczny 60—170 [78]
Incarvillea grandiflora | plat znamienia | mechaniczny 18 841
Mimosa pudica ogonek lisciowy | elektryczny 6—44 [76]
Mimosa pudica ped elektryczny 40—50 [99]
| Mimosa pudica ped | zranienie (cigeie lub

przypalenie) 20—30 [74]

Felix (kot) wiokno nerwowe e}ektryuny 85 tys. — 165 tys. [40]

natomiast po mechanicznej stymulacji nastgpuje depolaryzacja blony do wartoSci
progowej wynoszacej okolo -+ 80 mV. Osiagnigcie wartosci progowej uruchamia
przemieszczanie potencjalu czynno$ciowego. Potencjal czynnoSciowy jest roz-
przestrzeniany w komorkach w czasie; liniowo lub we wszystkich kierunkach w jej
obrebie. Szybko$é transmisji potencjalow czynnoSciowych jest zroznicowana ga-
tunkowo (tab. 1) i w tkankach roélinnych waha si¢ w szerokim zakresie od okoto
2—3 ¢cm+s~! u Mimosa [74] do okoto 17 cm+s~* u Dionaea [10, 78]. U roSlin znane
sa dwa typy tworzenia potencjaléw czynnosciowych: a) potencjaly wywolane chwi-
lowym przemijajacym wzrostem przewodnictwa dyfuzyjnego. Zmiana przepuszczal-
noéci membran dla okre$lonego jonu prowadzi do przemijajacej zmiany potencjaiu
wakuolamego Np. przy transporcie jonéw Cl- u Chara potencjal membranowy
moze zmienia¢ si¢ w szerokim zakresie od —40 do —160 mV [28, 48] b) drugi
typ generowania potencjaléw czynnoSciowych tzw. metaboliczny zwiazany jest
z catkowitym obnizeniem przewodnictwa elektrycznego blon. Warto§¢ jego zalezna
jest od puli ATP w komorce i aktywnosci pomp jonowych promujacych sekrecje

a8
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jonéw K+. Procesy te wystepuja w komoérkach gtéwnie podczas obnizania w nich
turgoru i wydalania K* i Cl~ [56, 57].

Fala potencjalu czynnosciowego po osiagnigciu struktur efektorowych ruchu
(najczesciej sa to komorki motoryczne) prowadzi do zmian przepuszczalnosci blon
komérkowych, modyfikujac stopied ich polarnosci. Ulatwione przemieszczanie
jonéw prowadzi do wytworzenia gradientu potencjalu weody, a ostatecznie do

; TABELA 2
Czasy latencji reakcji sejsmonastycznych w zalezno$ci od gatunku i rodzaju bodzca. (Dane dotyczace
kurczenia si¢ migsnia zaby wiaczono dla pordownania)

Gatunek Bodziec Oful:;:::: . Czas“:a;enc_u Literatura
Aldrovanda vesiculosa | elektryczny zamkniecie pulapki 0,060 [9]
Berberis vulgaris elektryczny zagigcia precika 0,046 [55]
Biophytum sensitivum | mechaniczny zamkniecie listkow 0,010 [15]
Dactylella brachopoga | termiczny zamknigcie pulapki 2 [45]
Dionaea muscipula mechaniczny zamknigcie pulapki 0,4—1,2 [78]
Incarvillea grandiflora | mechaniczny zamknigcie plata zna-

mienia 1,1—1,3 [84]
Mahonia aquifolium | elektryczny zagiecie precika 0,052 [54]
Mimosa pudica ztanienie, ozigbienie | zamykanie listkow 1-3 [78]
Sparmannia africana | mechaniczny zagigcie precika 0,8 [18]
Stylidium crassifolium | mechaniczny zagiecie pretostupa 0,100 [27]
Utricularia vulgaris mechaniczny otwarcie klapki pulapki 0,006 [51]
Rana (zaba) i elektryczny kurczenie mieénia uda 0,003 [68]

zmiany stanu turgorescencji i efektow ruchowych. Opisywane procesy zostana
przedstawione szczegblowo w dalszej czeSci artykulu na przykladzie wybranych
reakcji sejsmonastycznych niektérych organdéw roslinnych.

Szybko§é reakcji sejsmonastycznych jest zréznicowana gatunkowo 1 zalezy
réwniez od rodzaju bodzca. W tab. 2 zestawiono przyklady okresow latencii.
Szybkos$¢ otwarcia putapki po mechanicznym zadziataniu bodzca u Utricularia
vulgaris, wynoszaca 6 ms [51], jest poréwnywalna z okresem latencji skurczu migsnia
zaby [68].

Inne czynniki stymulujace ruchy sejsmonastyczne

Reakcje sejsmonastyczne indukowane sy takze poprzez dzialanie innych czyn-
nikéw. Naleza do nich bodzce elektryczne, wysokie natezenie §wiatla, efekty wstrza-
sowe, wysokie wartosci cisnienia hydrostatycznego, a takze bodZce traumatyczne
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oraz szereg zwiazkéw chemicznych. BodZce elektryczne indukuja reakcje sejsmo-
nastyczna efektywnie szybciej, niz podobne dzialanie bodZcow mechanicznych.
Recepcja bodzeow elektrycznych nie jest poprzedzona wczeéniejszym tworzeniem
potencjaléw receptorowych w komorkach wrazliwych, a ich oddziatywanie wywiera
bezpo$redni wplyw na pasma komorek motorycznych [11]. Szybkoé¢ przewodzenia
potencjatu czynno$ciowego u Mimosa pudica po indukcji elektrycznej [99] okre§lono
na 4—5 cm-s-1, a w przypadku dziafania bodZca mechanicznego 2—3 cm-s—* [71].

Wysokie natezenia $§wiatla moga wywolywacé sejsmonastyczne reakcje ruchowe
poduszeczek lisciowych 1, 2 lub 3 rzedu u Mimosa [6, 24, 36] i Biophytum sensitivum
[65]. Swiatlo o niskich natezeniach przyspiesza jednak u Mimosa powrét lisci
do stanu stacjonarnego [69]. Wrazliwo$¢ roslin na dzialanie bodZca $wietlnego
ulega zmianie w cyklu dobowym, a maksymalng wrazliwos¢ wykazuja ro$liny
w polowie fazy ciemnej [36]. Aktywny w indukcji ruchéw sejsmonastycznych jest
glownie niebieski zakres §wiatla, a widmo dzialania tych reakcji wykazuje maksima
przy okolo 450—470 nm [38]. Swiatlo o dtugosci fali powyzej 500 nm jest calkowicie
niecaktywne. Trudno jednak jednoznacznie okre$li¢ nature fotorecepcji, poniewaz
naswietlanie badanych roélin $wiattem o dlugodci fali 450—470 nm i 620—670 nm
po uprzednim krétkim dzialaniu ciemno$ci znacznie przy$piesza zamykanie liSci
u Mimosa [6].

W ruchu nyktynastycznym wykazano udziatl fitochromu w stymulacji otwierania
lub zamykania liSci [12]. Opisane wyzej wyniki moga sugerowa¢ ewentualny udziat
tego fotoreceptora takze w procesach regulujacych ruch sejsmonastyczny.

Ruchy sejsmonastyczne lisci Mimosa wywolywane sa takze w wyniku oddzia-
lywania efektow wstrzasowych. Obserwacje i opis takich reakcji roslin pochodza
z pracy A Costa z 1593 roku [2]. Reakcje zamykania liSci u Mimosa indukowano
rowniez zmianami ci$nienia hydrostatycznego [37, 63, 64]. Nagle zmiany temperatury
prowadzily u Aldrovanda do sejsmonastycznego zamykania pulapki [8]. Reakcja
jest znacznie szybsza w przypadku dzialania zmian gwaltownych, wolniejsza przy
stopniowo narastajacych zmianach temperatury. Szybko$§¢ reakcji zalezy takze
od poczatkowej temperatury przetrzymywania ro$lin. Czas reakcji wynikajacy
z dzialania szoku termicznego wynosi 2—50 s i jest znacznie wydluzony w po-
rownaniu ze stymulacja elektryczna lub mechaniczna [9].

Szczegblnie interesujgce, zwlaszcza w najnowszych badaniach, okazalo sig¢
oddziatywanie bodzcow chemicznych. Chemorecepcja wydaje si¢ odgrywaé wazna
role u roslin migsozernych, pewne jednak sejsmonastyczne reakcje u Mimosa
sktaniaja cz¢§¢ badaczy do formulowania nowych hipotez wyjasniajacych ogélny
mechanizm tego typu ruchow. Postuluje sig, Ze ro§liny migsozerne zamykaja pulapki
w odpowiedzi na dzialanie obecnego na owadach kwasu moczowego [43].

W 1916 roku Ricca [62] obserwowal w przypadku zranienia Iub przypalenia
lisci Mimosa efekt zamknigcia liSci. Jeszcze bardziej zaskakujacym byl rezultat
identycznego zamykania liSci u ro$lin nie poddanych dziataniu bodzcéw trauma-
tycznych, a jedynie zwilzonych ekstraktem z roélin po takiej stymulacji [30]. Efekty
te znane sa pod pojeciem czynnika Ricca, daly one poczatek rozleglym studiom
nad substancjami chemicznymi indukujacymi reakcje sejsmonastyczne. Badania
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koncentrowano gléwnie na Mimosa pudica i M. spegazzinii [73]. Wyniki wskazywaly
na obecno$¢ w roSlinach poddanych dzialaniu bodZcéw traumatycznych blizej
nie okre$lonej substancji chemicznej, ktora uzyskiwala aktywno$¢ w nastgpstwie
dzialania bodZcoéw. Z innych badan wynikalo, Zze odcigta galazka Mimosa umie-
szczona w roztworze pewnych aminokwaséw np. alaniny, kwasu glutaminowego
czy innych [30], wykazywala teakcje zamykania listkéw. Sprawdzono dzialanie
okoto 1000 zwiazkéw chemicznych [79]. Badania te doprowadzity do sformutowania
kilku istotnych wnioskéw. Roztwory niektorych aminokwaséw wywolywaly reakcje
ruchowa liSci Mimosa w zasadzie przy wysokich stezeniach 10-%, 10-* M [30],
podczas gdy ekstrakt lisci po dziataniu bodZcow traumatycznych indukowat reakcje
w rozciericzeniach 1,5x10-® [85]. Liécie przed ekstrakcja potraktowane anastety-
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Ryc. 2. Struktura chemiczna zwigzku okre$lanego jako ,czynnik ruchu lisci —1” (LMF — 1, 73)

kami obnizaly aktywno$é ekstraktu od 1/10 do 1/4 w poréwnaniu z kontrolg [79].
Znacznie wigksze obnizenie aktywnosci po podaniu anastetykow (do okoto 1/60)
wystepuje w wodnych ekstraktach z precikow Berberis vulgaris [100]. Stato si¢ to
podstawa przypuszczen, ze postulowany zwiazek wystgpuje w roslinie w formie
nieaktywnej, a bodziec traumatyczny uruchamia procesy jego aktywacji. Za praw-
dziwoécia takiego przypuszczenia wydaje si¢ takze przemawia¢ fakt bardzo krétkiego
czasu rzgdu 70—120 ms od dzialania ekstraktéw do wystapienia potencjalow
czynno$ciowych. Jest on znacznie krotszy od ujawnienia si¢ potencjalow czyn-
nosciowych np. po stymulacji mechanicznej okoto 1—2 s [58]. W roku 1981 odkryto
i wyizolowano z roéliny potudniowoafrykanskiej Acacia karroo nowy fitohormon
[70]. W dwa lata poZniej u Mimosa pudica z 23 kg $wiezej masy ro$linnej uzyskano
0,8 mg tej substancji. Przy pomocy precyzyjnych metod analityki biochemicznej
poprzez rozpuszczenie i precypitacje w metanolu, chromatografi¢ jonowymienng,
filtracje na zelach poliakrylamidowych oraz oczyszczenie na sefadeksach, uzyskano
czysta forme krystaliczna zwiazku [73]. Jego charakterystyki dokonano przy uzyciu
spektrofotometru UV i IR oraz analizg widm H-NMR. Ostatecznie okreSlony
zostat uklad podstawnikow i jego budowa chemiczna (ryc. 2). Obecnie znanych
jest pigé form tego fitohormonu, o réznej aktywnoéci, ktore okreSlano jako ,.czyn-
niki ruchu lisci” LMF [69, 70, 71]. Rodzaje podstawnikéw decyduja o aktywnosci
tego fitohormonu, ktéry zostal nazwany turgoryna. Turgoryna jest aktywna w in-



217

dukcji odpowiedzi w koncentracji 3x10-* M [73]. Dzialanie sprawdzone zostalo
na szeregu obiektach ro§linnych wykazujacych ruchy sejsmo- lub nyktynastyczne
np. Oxalis stricta, O. deppeii, Abutilon grandiflorum [72], co potwierdza jej uni-
wersalno$¢ i malg specyficznoéé. Turgoryna dziala prawdopodobnie w interakcji
z cyklicznymi nukleotydami, takimi jak 2'3'-cAMP, 2'3'cGMP i 3'AMP oraz
3'GMP jako kofaktorami [I4, 73]. Indukuje ona poprzez zmiang potencjaléw
membranowych szybka falg potencjalu czynnosciowego, zmiany ciSnienia turgoro-
wego i efekty ruchowe. Liczni badacze udokumentowali istotna rolg ATP i jego
pochodnych w regulacji proceséw zwiazanych z ruchami sejsmonastycznymi orga-
néw roélinnych [13, 52, 53]. Dalsze szczegblowe badania potwierdzily istotne
znaczenie turgoryny jako nowego ro$linnego fitohormonu i jego identyfikacje
z okre$lonymi uprzednio przez autoréw czynnikami ruchu lisci [69, 70, 71, 72].

Sejsmonastyczne ruchy lisci

Ruchy sejsmonastyczne lisci wystepuja miedzy innymi w rodzinach: Mimosaceae,
Cesalpinaceae, Fabaceae, Oxalidaceae. Wrazliwo$¢ na dzialanie bodZcow i szybkos¢
ruchu jest zréznicowana gatunkowo. U Biophytum dendroides poduszeczki lisciowe,
zlokalizowane bezposrednio przy podstawie osadki lisciowej, nie wykazuja wrazli-
woéci na dzialanie bodZcow, pomimo ze zachowuja zdolno$é do wykonywania
ruchow nyktynastycznych. Inne poduszeczki lisciowe tego gatunku wykazuja
szybkie ruchy sejsmonastyczne [80]. U Mimosa natomiast po dzialaniu bodica
wszystkie poduszeczki li§ciowe reaguja sejsmonastycznie. Listki zamykajg sig
w kierunku pionowym. Ruch poduszeczki u Mimosa rozpoczyna si¢ po potraceniu
lidci 1 jest calkowicie ukoriczony po okresie wynoszacym 1—2 s [58]. Zamknigte
listki powracaja do stanu otwarcia po uplywie okolo 8—I15 minut. Stabilizacj¢
kata ulozenia listkow poprzedza czgsto wysoka czestotliwo$é ich oscylacji [4, 47, 63].
Po przeksztalceniu bodZca na potencjal czynno$ciowy nastgpuje jego rozprzestrze-
nianie w pobudzonych komoérkach floemu i protoksylemu ogonka lisciowego
z predkoécia 2—5 cm-s! [77]. W czasie okolo 0,2 s po wytworzeniu potencjatu
czynnosciowego w ogonku li§ciowym pojawia si¢ potencjal czynnoSciowy w po-
duszeczce 1 rzedu, indukujac przemieszczanie potencjalow czynnosciowych w ob-
rebie pobudzonych komérek tkanki motorycznej [77, 78]. Pomiary wykonane
poprzez zastosowanie wewnatrzkomérkowych elektrod wykazaly pobudzenie oby-
dwu przeciwlegltych partii komoérek poduszeczki (zwieracza i prostownika) [1].
Warto$¢ potencjatu czynnosciowego w komoérkach motorycznych partii zwieracza
poduszeczki lisciowej jest pigciokrotnie wyzsza od wartosci mierzonej w komdérkach
partii prostownika [79]. Takim zmianom stanu elektrycznego towarzyszy utrata
turgoru komorek partii zwieracza poduszeczki. Mechanizm laczacy sposoby od-
dzialywania potencjalow czynnoéciowych na szybkie zmiany turgoru w komoérkach
motorycznych nie zostal dotychczas wyja$niony. W oparciu o przeprowadzone
badania, gléwnie na przedstawicielach Mimosaceae, w kompleksie komérek mo-
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torycznych poduszeczki liSciowej wykazano trzy rodzaje zmian, wystgpujace po
pobudzeniu elektrycznym. Bezposrednim nastgpstwem potencjatu czynno$ciowego
jest szybka utrata jonéw K+ oraz ich przemieszczanie do przestworow migdzy-
komoérkowych, komorek parenchymatycznych protoksylemu lub rurek sitowych.
Jony K+ sa w nich okresowo magazynowane [93]. W wyniku przemieszczania
jonéw K+ w komorkach motorycznych ulega obniZeniu warto$¢ potencjalu osmo-
tycznego oraz zawarto§é wody, co prowadzi do obnizenia turgoru.

W komdrkach nie pobudzonych wystgpuja liczne drobne wakuole taninowe,
sprzezone z jonami Ca?+ i K+ [5, 92]. Campbell i wsp. [22] zastosowali metodg
mikrosondy elektronowej do badania glgboko zamrozonych skrawkéw tkanek
z poduszeczek liéciowych w rézmych fazach ruchu. Zamrozenie uniemozliwialo
ewentualna migracje jonéw. Uzyskane wyniki potwierdzily duza zawarto$¢ K+
w taninowych wakuolach w komérkach motorycznych w okresie przed pobudze-
niem, a takze sekrecj¢ jonow K+ po pobudzeniu i ich magazynowanie w przestwo-
rach miedzykomérkowych podczas ruchu poduszeczki. Proces wydzielania jonow
K+ ni¢ wyjaénia jednak bardzo szybkiego obnizenia turgoru w komorkach mo-
torycznych poduszeczek lisciowych Mimosa [5, 58, 83].

Po pobudzeniu komérek motorycznych liczba drobnych wakuoli ulega zmniej-
szeniu. Z kompleksow taninowych uwalniane sa jony Ca**, przemieszczane na-
stepnie do powstajacej wowczas duZej centralnej wakuoli. Zmianie ulega stopieri
przepuszezalnosci bton komérkowych [95]. Z ta faza ruchu zwigzany jest takze
znaczny przyrost liczby wiokien aktyno-miozyno-podobnych polaczonych z tono-
plastem duzej centralnej wakuoli [96]. Jony Ca?* sg niezbedne dla uaktywnienia
komplekséw kurczliwych. Aktyno-miozyno podobne elementy kurczliwe, zmieniajac
konformacj¢ bialek, wplywaja na wzrost przepuszczalnosci membran, utatwiajac
przez to sekrecje jonow K+ i innych sktadnikéw osmotikum [67, 95]. Zdolnos¢
mikrofilamentéw do wiazania si¢ z cigzka meromiozyna migéni jest znana metoda
identyfikacji aktyny [59]. Przeprowadzone w komorkach motorycznych Mimosa
testy nie potwierdzily jednak obecno$ci w nich aktyny [69].

Siarczan protaminy, interferujac z biatkami kurczliwymi i polaczonymi z nimi
ATP-azami, powoduje zamykanie listkbw Mimosa bez uprzedniej stymulacji.
Hamuje on takze ich otwieranie [26]. Aktywnoéé ATP-az badano histochemicznie
w ekstraktach z poduszeczek lisciowych Mimosa [52, 53, 94]. Oczyszczona ATP-aza
wykazywata zmiany lepkosci po dodaniu ATP, jednak wylacznic wowczas gdy
frakcje polaczeri bialkowych dodawane byly do inkubacyjnego medium [13]. Jest to
zgodne z hipoteza zakladajaca interakcje ATP-az z bialkami kurczliwymi. Dodanie
EDTA, powodujac wiazanie dwuwarto$ciowych kationéw hamuje jednoczesnie
sejsmonastyczne ruchy li§ci Mimosa. Lantan jest takze inhibitorem transportu Ca®*,
jego dzialanie wigze si¢ z zahamowaniem transmisji potencjaléw czynno$ciowych
w komorkach motorycznych oraz hamowaniem ruchéw sejsmonastycznych [23].
Wyniki te §wiadcza o niezbednoéci jonéw Ca2+ dla obydwu procesow tj. stymulacji
przewodzenia potencjaléw czynnoéciowych oraz ich sprzgzenia z mechanizmem
ruchu sejsmonastycznego. Wzrost turgoru komorek motorycznych poprzedzony
jest zawsze resorpcja jonow K+
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Sejsmonastyczne ruchy rolin miesozernych

Wiele ro$lin migsozernych wykazuje szybkie ruchy ulatwiajace chwytanie
owadéw lub drobnych skorupiakéw. Przemiany bodzcow w elektryczne sygnaly
i ich transmisja w obrgbie putapek roslinnych uruchamia takze mechanizm reakcji
oparty na zmianach turgoru w pewnych ich partiach. Szczegolowo procesy te
zostana przedstawione na interesujacych przyktadach rolin, wyst¢pujacych w dwoch
oddzielnych $rodowiskach zycia: Dionaea (na ladzie) oraz Utricularia (w wodzie).
Roéliny migsozerne wystepuja przewaznie na stanowiskach ubogich w naturalne
Zrédia azotu.

Dionaea. Pulapka u Dionaea muscipula jest 1is¢ zbudowany z dwoch platow
polaczonych ze soba jak gdyby forma zawiasu. Na kazdym z platéw na gornej
powierzchni wystgpuja po 3 wloski wrazliwe, zdolne do odbierania bodzcow [20, 25].
Mechaniczna stymulacja wywoluje w nich tworzenie potencjaléw czynnosciowych
o wartosci zaleznej od sily bodZca i czasu jego dzialania [I11]. Po podraznieniu
jednego z szeciu wloskow czuciowych Dionaea mnastgpuje generacja potencjatu
czynno$ciowego przemieszczanego we wszystkich kierunkach w obrebie putapki.
Stadium refrakcji bezwzglednej wynosi ponizej 1 s [16, 78]. Najwazniejsze sq jednak
sygnaly elektryczne kierowane do pasma komérek motorycznych, zlokalizowanych
u podstawy obu czesci aparatu chwytajacego. Uruchomienie zamykania putapki
indukowane jest przez przynajmniej dwukrotne podraznienie jednego z wloskow
czuciowych [20, 25], lub dwa rozne wloski musza otrzyma¢ przynajmniej po jednej
stymulacji mechanicznej [16, 78]. Jednak nie cate wloski lecz wylacznie zlokalizowane
u ich podstawy komérki wrazliwe zdolne sa do odbierania stymulacji. Dzialanie
dwéch bodzcow w okresie okolo 20 s nie prowadzi do calkowitego zamknigcia
pulapki Dionaea. Kompletne zamknigcie nastgpuje dopiero po szesciu kolejnych
stymulacjach. Liczba bodZzcow wymagana dla calkowitego zamknigeia putapki
zalezy od przerw pomigdzy kolejnymi stymulacjami oraz czasu dzialania bodZca
mechanicznego [16, 20, 21]. W $rodowisku naturalnym calkowite zamknigcie
pulapki Dionaea wywotuja gwaltowne ruchy probujacych si¢ uwolni¢ owadow.
W przypadku dzialania bodZzcow w odstepach okoto 20 minut dla zamknigcia
putapki niezbedne jest az 19 stymulacji [16). Opisane reakcje podkreslaja wyjatkowe
cechy aparatu chwytajacego u Dionaea: moze on rejestrowac stymulacje wykazujac
swoista ,,prymitywna pamigé”, a takze umiejetnos¢ selekcji bodzcow. W niektorych
przypadkach prowadzi to do ich calkowitej ignorancji, stanowiac zabezpieczenie
przed oddzialywaniem deszczu i innych czynnikéw atmosferycznych. Podobnie jak
w systemie nerwowym zwierzat [11, 83), takze u Dionaea wyst¢prje ulatwiony
transport potencjalow czynno$ciowych. Wykazano do$wiadczalnie, ze po wytwo-
rzeniu pierwszego potencjatu czynno$ciowego po okresie 3—5 s, szybkos$¢ prze-
wodzenia nastgpnego potencjalu czynnoS$ciowego jest czterokrotnie szybsza [78].
Zwigkszenie odstepu pomiedzy kolejnymi stymulacjami do 60 s prowadzi podobnie
jak w systemach zwierzecych do zaniku zdolnosci ulatwionej transmisji potencjatow
czynno$ciowych [11]. Mechanizm akumulacji sygnaléow w ewentualnej ,,pamigci”
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jest catkowicie nieznany. Brak rowniez dowodow na ewentualne sprzgzenie tych
procesOw z warto$cia potencjaléw receptorowych [46].

Ekstrakty z putapki Dionaea trawiacej schwytane ofiary, dawkowane nastepnie
na platy aparatu chwytnego pozostajacej w stanie otwarcia innej roélinie, wywo-
tywaly pojawienie si¢ w niej potencjalow czynnosciowych i zamknigcie putapki [79].
Efekt ten thumaczy stan kompletnego zamknigcia putapki w czasie trawienia schwy-
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Ryc. 3. Przekréj anatomiczny pecherzyka chwytnego Utricularia wg Goebel’a [39]; B — partia pe-

cherzyka zbudowana z cienko$ciennych komoérek pozbawionych kutikuli, do — klapka putapki, ha —

wewnetrzne whoski czuciowe pulapki, st — wloski otaczajace otwoér pulapki, tr — zewnetrzne wloski
czuciowe pulapki

tanych ofiar. W przypadku mechanicznych stymulacji otwarcie zamknigtej putapki
nastepuje po okoto 10 godz. Pulapki z uwigziong ofiarg pozostaja zamknigte przez
okolo 10 dni. Wyniki te wydaja si¢ sugerowaé¢ wazny udzial chemotropicznego
dzialania w procesach regulacji stanu zamknigcia pulapek Dionaea [51].
Utricularia. Spo$rod roslin migsozernych niezwykle szybkie zamknigcie putapki
jest charakterystyczne dla wodnej rosliny Utricularia [88, 89]. Na brzeznych partiach
lici Utricularia powstaja pecherzyki lub mate komory spelniajgce role pulapek
(ryc. 3). Sciany pecherzyka wysciela z zewngtrznej i wewnetrznej strony warstwa
komorek parenchymatycznych. Na przedstawionym schemacie zaznaczono takze
partie nieskutynizowanych cienkosciennych komérek (B). W plaszczu pecherzyka
Utricularia sa one zlokalizowane w poblizu ,,chwytnego otworu”, stanowigc rodzaj
zawiasu [39]. Widoczny na schemacie jeden z wrazliwych na bodZce wloskow (tr)
po stymulacji przekazuje sygnal i uruchamia blyskawicznie otwarcie klapki. Czas
reakcji wynosi okolo 6 ms, a ponowne zamknigcie pecherzyka nastepuje po okolo
30 ms [51] i przy braku dodatkowych impulséw mechanicznych bywa ono na ogét
niekompletne. Podraznienie komérek u podstawy otworu ,,drzwiowego™ od strony
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wewnetrznej pecherzyka (ha) prowadzi do jego szczelnego zamknigcia. Po uwig-
zieniu ofiary gruczoly znajdujace si¢ w wewnetrznej warstwie pecherzyka wydzielaja
enzymy trawienne do jego $wiatla. Putapka pozostaje wowczas przez dluzszy czas
zamknigta, a czas ten zalezy od wielkosci zdobyczy -(zazwyczaj sa to male stawo-
nogi). Niezwykle interesujacy jest fakt, ze podczas zycia ro$liny wytwarzane sa
ciggle nowe pecherzyki-pulapki, stare ulegaja stopniowemu obumieraniu.

Mechanizm funkcjonowania pulapki jest stosunkowo skomplikowany. Nieznany
jest sposob recepcji i transmisji bodzca [11] do komorek generujacych potencjat
czynno§ciowy, a w jego nastgpstwie powstanie zmian turgoru. Po pobudzeniu
nieskutynizowane komorki rozpoczynaja aktywne wydzielanie jondw Cl- i innych
z wewnetrznej warstwy komorek parenchymatycznych na zewnatrz pecherzyka.
Procesy te zwiazane sa takZe z rownoczesnym wydzielaniem na zewnatrz wody.
Podczas procesow regulacyjnych objeto$¢ pecherzyka zmniejsza si¢ o okoto 309,
przy roéwnoczesnym obnizeniu ci$nienia hydrostatycznego w jego obrgbie o okolo
0,12 bara [88, 89]. Stezenie soli wewnatrz pecherzyka jest zazwyczaj wyzsze od
§rodowiska zewnetrznego [107]. Po stymulacji mechanicznej stosunek jonow w $wietle
pecherzyka w odniesieniu do $rodowiska zewnetrznego jest wyzszy, a koncentracja
w mM dla niektérych jonéw wynosi odpowiednio: Na+ — 7,8/2,0, K+ — 3,5/0,2,
Cl-—4,7/2,7. W takiej sytuacji zarowno potencjal osmotyczny jak i ci$nienie
hydrostatyczne tworza gradienty w kierunku do wngtrza pulapki. W $rodowisku
zycia ro§liny ulatwia to zasysanie ofiary do wngtrza pecherzyka wraz z pradem wody.

W regulacjg przeplywu wody do §rodowiska zewngtrznego wiaczona jest aktywna
pompa chlorowa, odpowiedzidlna za sekrecje jonéw Cl- do wakuoli komoérek
wyscielajacych wnetrze pecherzyka. Hyperpolaryzacja blony komdrkowej moze
osiggaé wowczas warto$¢ okolo —300 mV [88]. Import Cl- jest balansowany
poprzez transport jondw Na*. Wzrost stezenia NaCl w wakuolach komorek
parenchymatycznych obniza ich potencjal wody, a w konsekwencji powoduje
pobieranie wody, wzrost ci$nienia turgorowego i spadek ci$nienia hydrostatycznego
w $wietle pecherzyka.

Potraktowanie warstwy nieskutynizowanych komorek w poblizu otworu pulapki
1 mM NaN,; lub obnizenie w tym regionie temperatury do 2°C redukuje doptyw
energii dla elektrogenicznej pompy Cl- [89]. Zewngtrznym objawem braku jej
aktywnosci jest obserwowany w takich przypadkach brak zmian w objetosci pe-
cherzyka. Doswiadczenia te potwierdzaja takze wysoka nieprzepuszczalnos¢ po-
zostalej partii komdrek $cian pegcherzyka dla wody.

Przedstawiony przebieg procesow zwigzanych ze zjawiskiem ruchu sejsmonastycz-
nego organdw ro$linnych nie obejmuje wyczerpujacego opisu znanych dotychczas
wynikow badan. Autorom zalezalo na przedyskutowaniu i poréwnawczym przed-
stawieniu charakterystycznych przyktadow reakcji sejsmonastycznych ze szczegoto-
wym uwzglednieniem reakcji pomigdzy stymulacja, generowaniem impulsu elek-
trycznego, odpowiedzig ruchowa organu oraz ogdlnym mechanizmem reakcji.
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