Wiadomosci Botaniczne 35(1): 35-46, 1991

AKUMULACJA WOLNEJ PROLINY JAKO PRZEJAW
METABOLICZNE]J REAKCJI ROSLIN NA DZIALANIE
STRESU WODNEGO

Free proline accumulation as a metabolic response of plants
to the action of water stress

Hanna BANDURSKA

Summary. A water stress may arise either from an excessive water contents (flooding) or from an insufficient water activity
in the plants environment. In the case of terrestrial plants in nature, the latter occurs as a result of water deficit or drought and
is called a water deficit stress (shortened water deficit or water stress) or drought stress. One of the typical responses of
plants to the action of water stress is an accumulation of free proline. The amount of this amino acid accumulated during the
same stress conditions is different for various species and even for various cultivars of the same species. It was noted that
waler stress stimulates free proline formation from glutamic acid with simultaneous inhibition of its oxidation. The
physiological significance of proline accumulation has not been absolutely clarified yet. Because the amount of accumulated
proline is positively correlated with dehydration of tissue some authors considered this phenomenon as a symptom of injury
[1,27, 38,70, 135]. On the other hand, many investigators suppose that free proline is a factor adapting plants to water stress
conditions [13, 53, 54, 98, 114]. Several possible roles of proline have been postulated: osmoregulation, stabilization of
proteins, prevention of enzymes, regulation of cytoplasmic pH level, and conservation of nitrogen and energy for post-stress
period. So, it is suggested, in spite of lack an univocal correlation between proline accumulation and plants resistance to
water stress, that this amino acid may be a factor adapting plants to water stress conditions. But it must be noticed, that
proline accumulation upon sever or prolonged water stress is an effect of irreversible and unfavourable alterations, such as
proteins or chlorophyll degradation, and then may be a symptom of injuries.
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WSTEP " : s bl
dy w glebie jest wystarczajaca, ale jej pobieranie

jest ograniczone przez niskg temperature gleby,

Stres wodny moze mie¢ miejsce zaréwno w
przypadku nadmiernej zawartosci (flooding) jak
i obnizonej aktywnosci wody w §rodowisku ro-
§liny. U ro§lin ladowych, w warunkach natural-
nych, ten drugi przypadek wystepuje najczesciej
jako rezultat suszy, czyli braku dostatecznej ilo-
$ci opadéw. MOowimy wdwczas o stresie suszy
(drought stress), ktdry jest naturalnie wystepuja-
cym stresem wodnym. Jednakze stres wodny
moze wystepowaé takze wtedy, kiedy ilo$¢ wo-

zasolenie, niedotlenienie czy uszkodzenie syste-
mu korzeniowego. W badaniach laboratoryj-
nych stres wodny indukuje si¢ najczesciej za po-
moca substancji osmotycznie czynnych, jak np.
glikol polietylenowy (PEG) [25]. W konsekwen-
cji utrata wody na drodze transpiracji przewyz- -
sza jej pobieranie i ro§lina cierpi na deficyt (nie-
dob6r) wody. Pierwszym widocznym efektem
dziatania stresu wodnego (deficytu wodnego)
jest obnizenie turgoru komoérek i tkanek, co z ko-
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lei przyczynia si¢ do zahamowania wzrostu ro-
§lin. Konsekwencja przediuzajacego si¢ stresu
jest zaklécenie metabolizmu azotowego, zaha-
mowanie syntezy skladnikéw budulcowych
$ciany komérkowej oraz zahamowanie podzia-
16w komoérek. Nastepuje rowniez obnizenie za-
warto$ci chlorofilu, zmiana przepuszczalnosci
bton komérkowych, naruszenie réwnowagi
enzymatycznej i hormonalnej [36, 43]. Stwier-
dzono wzrost aktywnosci enzym6w hydrolitycz-
nych i niektérych oksydaz [138]. Znacznemu
obnizeniu ulega aktywno$¢ reduktazy azotano-
wej [9, 44, 109].

Naruszenie réwnowagi hormonalnej, a
szczegblnie réwnowagi pomigdzy cytokininami
i kwasem abscysynowym jest przyczyng innych,
wtémych juz efektéw, ktére prowadza do aku-
mulacji metabolitéw [47]. Zmiany te moga indu-
kowa¢ powstawanie odpowiednich mechani-
zméw, ktére umozliwiajg funkcjonowanie rosli-
ny w warunkach niedoboru wody.

W lisciach roslin poddanych stresowi wod-
nemu bardzo szybko akumulowany jest kwas
abscysynowy [11,42, 65,97, 146, 147, 150, 154,
155]. Hormon ten kontroluje mi¢dzy innymi
proces transpiracji na drodze indukcji zamyka-
nia szparek, dzigki czemu przeciwdziata odwod-
nieniu tkanek [50, 62, 78, 110]. Wykazano, Ze
istnieje wspoizaleznos¢ pomigdzy zdolnoscia do
syntezy kwasu abscysynowego, a reakcja szpa-
rek na stres wodny. Szybko wigdnacy mutant
ziemniaka oraz pomidor odmiany flacca nie re-
aguja na stres wodny szybkim zamknigciem
szparek, bowiem nie sg zdolne do syntezy kwasu
abscysynowego [85, 101, 135]. Kwas abscysy-
nowy zastosowany egzogennie wywoluje podo-
bne efekty jak stres wodny (80, 102, 103, 149].
Kwas abscysynowy syntetyzowany jest w chlo-
roplastach i niskie jego st¢zenie utrzymywane
jest dzigki mechanizmowi sprz¢zenia zwrotne-
go. Stres wodny zwigksza przepuszczalno$é
blon chloroplastowych dla kwasu abscysynowe-
g0, ktéry przemieszcza si¢ do cytoplazmy [72,
104, 106]. Zmniejszenie stgzenia kwasu abs-
cysynowego w chloroplastach eliminuje mecha-
nizm sprz¢zenia zwrotnego i umozliwia ciagla

jego synteze [77]. Akumulacja kwasu abscysy-
nowego podlega kontroli genetycznej [37, 132,
133]). Przypuszcza sig, ze kwas abscysynowy
warunkuje odporno$¢ roélin na stres wodny. U
kukurydzy i pszenicy stwierdzono pozytywna
korelacje pomigdzy akumulacja kwasu abscysy-
nowego a odpornoscia na stres wodny [46, 92].
Natomiast nie stwierdzono takiej korelacji u fa-
soli [66]. Quarrie [99, 100] wykazal, ze wzrost
stezenia kwasu abscysynowego jest proporcjo-
nalny do stopnia obnizenia potencjatu wody w
liSciach. Autor ten uwaza, ze akumulacja kwasu
abscysynowego zwigzana jest raczej z odwod-
nieniem tkanki, niz z odpornoscia na stres wod-
ny. Podobne wyniki uzyskali Ilahi i Dorffling
[45], bowiem bardziej wrazliwa odmiana kuku-
rydzy akumulowata wigcej kwasu abscysynowe-
go niz odmiana odporna.

Stres wodny przyczynia si¢ réwniez do zwig-
kszenia zawartosci poliamin w liSciach réznych
gatunk6w roslin [28, 63, 64]. Zwiazki te dziataja
stabilizujaco na strukturg kwaséw nukleino-
wych, bialek oraz blon cytoplazmatycznych i
dzigki temu moga by¢ jednym z czynnikéw od-
pornosci roélin na stres wodny [58, 59, 153].

Inng charakterystyczng zmiang, ktéra ma
miejsce w warunkach stresu wodnego jest szyb-
ka akumulacja wolnej proliny.

L-prolina jest aminokwasem z grupy po-
chodnych o-ketoglutaranu o nastgpujacym wzo-
rze strukturalnym:

H2C CH>

H2CC C /
COOH

N/

Posiada ona szereg specyficznych wiasciwosci
nie spotykanych u innych aminokwaséw. Cha-
rakteryzuje si¢ bardzo dobra rozpuszczalno$cia
w wodzie (6,5 mola/11) [113], ktéra jest wie-
ksza 192 razy od rozpuszczalnosci kwasu glu-
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taminowego, 38 razy od glutaminy, 300 razy od
kwasu asparaginowego i 65 razy od asparaginy
[90]. Wysoka lepkos¢ roztworéw proliny, ktéra
zwicksza sie wraz ze wzrostem stezenia powo-
duje, Ze maja one pewne wiasciwosci podobne
do koloidéw hydrofilowych [113]. Obecnos¢
tego aminokwasu w liciach roslin wykryto po
raz pierwszy w latach pigédziesiatych [32]. Pro-
lina jest aminokwasem biatkowym, a w stanie
wolnym wystepuje w ro$linie w bardzo malej
ilosci (0,2-0,69 mg/g suchej masy) [68, 69].
Stwierdzono, Ze stres wodny wywoluje akumu-
lacje wolnej proliny w lisciach takich gatunkGw
ro§lin jak: ryz [60], jeczmien [114], soja [145],
sorgo [13], bawetna [76], kukurydza [31, 86,
98], ogérek [48], tytori [112], ziemniak [70],
pomidor [1], fasola [53], pszenica [26, 54], oraz
u réznych gatunkéw traw [19]. Zawarto$¢ wol-
nej proliny w lisciach wymienionych gatunkéw,
wzrasta kilkadziesigt i wigcej razy w stosunku
do kontroli w miar¢ poglgbiania si¢ stresu wod-
nego. Nalezy tu jednak zaznaczy¢, ze akumula-
cja wolnej proliny ma miejsce réwniez w
nasiepstwie dziatania takich czynnikéw streso-
wych jak wysoka temperatura, mréz, deficyt
skiadnikéw mineralnych, zasolenie, gazowe
zanieczyszczenia powietrza czy infekcja pato-
genéw [22, 23, 35, 55, 73, T91.

AKUMULACJA WOLNEJ PROLINY
W WARUNKACH STRESU WODNEGO

Wykazano, ze 75% proliny akumulowane;j
w warunkach stresu wodnego powstaje de novo,
a jedynie 15% pochodzi z rozkiadu biatek [30].
Gléwne drogi akumulacji tego aminokwasu,
okreslone przy zastosowaniu zwiazkéw znako-
wanych weglem ¢, sa nastepujace:
1. Stymulacja syntezy proliny z glutaminianu.
W zwiednietych liSciach jeczmienia szyb-
kos¢ akumulacji wolnej proliny okazata si¢ pra-
wie identyczna z szybkoscig przemiany Ye glu-
taminianu w proling [123]. W liSciach zwiednig-
tych nastepuje rozkojarzenie mechanizmu sprze-
zenia zwrotnego, ktéry utrzymuje skutecznie ni-
skie stezenie wolnej proliny w liSciach dobrze
uwodnionych [14, 71]. Nastepuje to w efekcie

zaniku regulacji aktywnosci reduktazy pyrolino-
5-karboksylanu, ktéra jest ostatnim enzymem na
drodze syntezy proliny z glutaminianu [14]. Kir-
jan i Szewjakowa [61] wykazali, Zze 97-99%
wolnej proliny w warunkach stresu wodnego po-
wstaje na drodze syntezy z glutaminianu. Dodat-
kowym Zrédiem wolnej prolinP( moze by¢ réw-
niez stymulacja przemiany 4C-argininy lub
ornityny w proling [16, 125].

2. Obnizenie szybkosci utleniania proliny.

Proces utleniania proliny zachodzi w mito-
chondriach [15]. W liSciach dobrze uwodnio-
nych proces ten regulowany jest na zasadzie
sprzezenia zwrotnego przez sama proling [122,
127, 129]. Natomiast w warunkach stresu wod-
nego nastepuje zaklécenie mechanizmu, co pro-
wadzi do akumulacji proliny [49, 126]. Ponadto
wykazano, ze w zwiednigtych liSciach jeczmie-
nia posrednie produkty utleniania proliny moga
podlegaé powtdrnej przemianie w proling [126].
Wydaje sig, Ze proces ten zwiazany jest ze zmia-
na przepuszczalnosci blon mitochondrialnych i
zanikiem kompartmentacji komérki w warun-
kach stresu wodnego [128].

3. Zwolnienie wbudowywania proliny do bia-
tek.

W tkankach roélin dobrze uwodnionych
gléwna metaboliczng droga wykorzystania pro-
liny jest synteza biatek [128]. Natomiast w wa-
runkach stresu wodnego nastepuje zahamowanie
syntezy biatek, co réwniez przyczynia si¢ do
akumulacji wolnej proliny [17, 122, 127]. Zwig-
kszenie poziomu akumulacji wolnej proliny w
warunkach stresu wodnego moze réwniez naste-
powaé¢ w wyniku rozpadu istniejacych biatek
[10].

* FUNKCJA PROLINY W WARUNKACH
STRESU WODNEGO

Z wielu prac wynika, ze akumulacja wolnej
proliny umozliwia funkcjonowanie roslin w nie-
sprzyjajacych warunkach stresu wodnego. Jako
zwigzek niskoczasteczkowy moze dziataé os-
motycznie. Akumulowana w cytoplazmie w wa-
runkach deficytu wodnego [29, 67, 87], moze
umozliwiaé utrzymanie réwnowagi osmotycz-
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nej pomigdzy cytoplazmg a wakuolg [14, 34,
134, 143]. Moze réwniez przyczynia¢ si¢ do bar-
dziej efektywnego pobierania wody w warun-
kach suszy [33]. Wykazano, ze egzogenna proli-
na przyczynia si¢ do utrzymania wysokiego
turgoru lisci w warunkach stresu wodnego [105,
107, 119].

Nagromadzona w cytoplazmie prolina moze
by¢ réwniez czynnikiem stabilizujacym struktu-
r¢ bialek [89, 113] oraz ich synteze [52] w wa-
runkach stresu .wodnego. Wolnej prolinie przy-
pisuje si¢ réwniez zdolno$¢ do utrzymywania
wysokiej aktywnosci enzymatycznej w warun-
kach stresu wodnego [8, 118] oraz stresu ciepl-
nego [84, 88]. Wolna prolina powstaje w li-
§ciach, skad transportowana jest do innych
organ6éw roéliny (115, 116]. Dlatego uwaza sie,
ze moze pelnic funkcje transportowq azotu. Jed-
nakze Tully i wsp6tpracownicy [139] wykazali,
ze jedynie niewielka cz¢$¢ azotu jest przemiesz-
czana w formie proliny w czasie stresu wodne-
go. .
Akumulacja wolnej proliny przyczynia si¢
réwniez do neutralizacji toksycznego amoniaku,
ktéry powstaje w warunkach stresu wodnego
[60, 68]. Po usunigciu stresu prolina jest bardzo
szybko metabolizowana i poziom jej gwattow-
nie obniza si¢ [13, 27, 117, 156]. Dlatego przy-
puszcza si¢, ze moze petni¢ funkcje zapasowe;j
formy azotu, ktéra zostaje wykorzystywana po
ustapieniu stresu [10, 13, 20]. Ponadto, wolna
prolina moze stanowi¢ Zr6dlo sity redukcyjnej,
a takze dostarczac szkieletéw weglowych w pro-
cesach metabolicznych [10, 13, 90, 117]. Pier-
$cienie wolnej proliny moga by¢ réwniez wyko-
rzystywane do syntezy chlorofilu po ustapieniu
stresu [12, 17]. Akumulacja wolnej proliny w
warunkach stresu wodnego przebiega gléwnie
na drodze syntezy z glutaminianu. W procesie
tym wykorzystywane sa jony H”, kt6rych steze-
nie w cytoplazmie pod wptywem stresu wodne-
go wzrasta. Dzigki syntezie proliny nastgpuje
wigc usunigcie nadmiaru jonéw H' i utrzymanie
odpowiedniego pH cytoplazmy [142].

WOLNA PROLINA A ODPORNOSC ROSLIN
NA STRES WODNY

Stwierdzono, ze akumulacja wolnej proliny
w takich samych warunkach stresu moze mieé
zréznicowany poziom w obrebie réznych gatun-
kéw [19, 145], a takze w obrgbie odmian tych
samych gatunkéw [13, 27, 38, 53, 54, 114, 117].
Hanson i wsp6ipracownicy [40] wykazali, ze
réznice w akumulacji wolnej proliny w warun-
kach stresu wodnego pomiedzy dwoma odmia-
nami jeczmienia byly dziedziczne. Stwierdzono
réwniez, ze inhibitory procesu transkrypcji i
translacji zapobiegaty akumulacji wolnej proli-
ny u jeczmienia w warunkach stresu wodnego,
co wskazywaloby na genetyczna kontrole aku-
mulacji tego aminokwasu [133]. Wielu autoréw
uwaza, ze wolna prolina moze pelni¢ funkcje
metabolitu adaptacyjnego zwigzanego z od-
pornoscia na stres wodny. Wykazano pozytyw-
ng zalezno$¢ pomiedzy wskaznikiem stabilnosci
plonu a akumulacja wolnej proliny u szeregu od-
mian jeczmienia, ktére réznig si¢ odpornoscia na
stres wodny [114]. Taka pozytywng zalezno$¢é
stwierdzono réwniez u réznych linii kukurydzy
[98], oraz réznych odmian fasoli [53], pszenicy
[54] i sorgo [13]. Innego zdania jest jednak Han-
son i wspétpracownicy [38], ktérzy wykazali, ze
poziom wolnej proliny zalezny jest od stopnia
odwodnienia tkanki, a akumulacja tego amino-
kwasu jest raczej skutkiem uszkodzerni metabo-
licznych spowodowanych odwodnieniem, a nie
reakcja o charakterze adaptacyjnym. Podobne
whioski wyciggnigto w badaniach nad odmiana-
mi pomidora [1], bawelny [27], ziemniaka [70],
atakze pszenicy [135]. Poziom wolnej proliny w
ziarniakach jeczmienia w fazie dojrzalosci mle-
cznej u roslin poddanych stresowi suszy byl naj-
wiekszy u odmiany, ktéra cechowata si¢ najwie-
ksza wrazliwoscia na stres [91]. Wzrost zawa-
rtosci wolnej proliny pod wplywem réznych
czynnikéw stresowych w sadzonkach topoli byl
proporcjonalny do stopnia doznanego stresu
[57]. Zdaniem autora nie wyklucza to ochronne;j
funkcji wolnej proliny w warunkach stresu, ale
jedynie do punktu krytycznego, tzn. do momen-
tu gwaltownej akumulacji.



Akumulacja wolnej proliny jako przejaw metabolicznej reakcji roslin na dzial

ie stresu wodnego 39

Przy ocenie funkcji proliny w reakcji ro$lin
na dzialanie czynnik6w stresowych duze zna-
czenie moze mie¢ okres§lenie poziomu tego ami-
nokwasu przed zadziataniem szkodliwego czyn-
nika. Karolewski [55] wykazal, ze siewki sosny
zwyczajnej, ktére miaty wigksza wyjéciowa za-
warto$¢ wolnej proliny cechowaly si¢ wigksza
odpormoscia na dzialanie toksycznych gazéw.
Niektére gatunki roslin pustynnych cechujg si¢
wysokim stgzeniem wolnej proliny przez caty
okres wegetacji, ktére zwicksza si¢ w okresie
silnego zapotrzebowania na wodeg, jak i w okre-
sie niedoboru wody. Prolina dziala tu jako zwig-
zek osmotycznie czynny, ktéry powoduje bar-
dziej efektywne pobieranie wody i umozliwia
unikanie odwodnienia przez ro$liny, co sprawia,
ze sg one bardziej odporne na susze [33].

CZYNNIKI MODYFIKUJACE AKUMULACJE
WOLNEJ PROLINY

Akumulacja wolnej proliny w warunkach
stresu wodnego jest efektem obnizenia potencja-
tu wody w tkankach [102, 103]. Szybko$¢ obni-
zenia potencjatu wody wplywa na poziom aku-
mulowanej proliny. RoSliny poddane powol-
nemu stresowi wodnemu maja nizsze stezenie
proliny niz ro$liny poddane gwattownemu stre-
sowi wodnemu, przy takim samym obnizeniu
potencjatu wody [144, 145]. Akumulacja wolnej
proliny w warunkach stresu wodnego moze by¢
jednak modyfikowana przez szereg czynnikéw.
Istotnym czynnikiem akumulacji wolnej proliny
jest $wiatlo. Akumulacja wolnej proliny przebie-
ga zaréwno w $wietle, jak i w ciemnosci, ale jest
stymulowana przez $wiatlo [41, 51, 144). W li-
§ciach jeczmienia, ktdre byly przetrzymywane
w ciemnosci akumulacja wolnej proliny w wa-
runkach stresu wodnego byla znacznie obniZona
[123). Podobnie brak §wiatta, przy jednocze$nie
niskiej temperaturze (5°C), catkowicie hamowat
akumulacje wolnej proliny w zwigdnietych li-
$ciach jeczmienia [22). Swiatlo stymuluje po-
wstawanie wolnej proliny, bowiem dostarcza si-
ly asymilacyjnej (ATP + NADPH), ktéra
warunkuje jej synteze z glutaminianu. Akumula-
cja wolnej proliny w zwiednigtych liciach jecz-

mienia ma miejsce tylko w warunkach tleno-
wych [137]. Przypuszcza si¢, ze rola tlenu zwia-
zana jest tu z utlenianiem weglowodanéw i do-
starczaniem o-ketoglutaranu oraz czynnika
redukcyjnego, niezb¢dnych do syntezy proliny.

Waznym czynnikiem modyfikujacym aku-
mulacj¢ wolnej proliny w warunkach deficytu
wody jest temperatura [140]. Odpowiednio wy-
soka temperatura, szczegblnie w nocy, kiedy
przebiegaja gléwnie procesy utleniania, moze w
spos6b istotny modyfikowa¢ akumulacj¢ wolne;j
proliny. Najwicksza akumulacja wolnej proliny
pod wplywem dzialania réznych czynnikéw
stresowych miala miejsce w temperaturze 35°C,
ktdra jest temperatura optymalng dla przebiegu
procesOw utleniania [56].

Akumulacje wolnej proliny moze modyfiko-
waé réwniez zywienie mineralne. Fragmenty li-
$ci kukurydzy, ktére pochodzily z ro$lin upra-
wianych przy niskim oraz przy wysokim pozio-
mie potasu poddawano stresowi wodnemu.
Stwierdzono, ze akumulacja wolnej proliny jest
wiegksza w li§ciach roélin, ktére rosty przy wyso-
kim poziomie potasu [81]. Podobnie w li§ciach
odcietych potas stymuluje akumulacje wolnej
proliny w warunkach stresu wodnego [82]. Potas
stymuluje réwniez powstawanie wolnej proliny
w li§ciach orzeszk6w ziemnych (Arachis hypo-
gaea) poddanych stresowi wodnemu. Przypusz-
cza si¢, ze rola potasu polega tu na stymulacji
aktywnosci arginazy, kt6ra katalizuje przemiang
argininy w proling [83].

Czynnikiem wplywajacym na akumulacje
wolnej proliny jest réwniez wiek ro§lin. Ro§liny
miode, szybko rosnace, akumuluja wigcej proli-
ny niz roSliny starsze pod wptywem stresu wod-
nego [3, 54, 140]. Zahamowanie proceséw
wzrostowych w warunkach stresu wodnego
sprawia, ze metabolity normalnie wykorzysty-
wane do wzrostu moga by¢ substratami do syn-
tezy proliny.

Poziom proliny akumulowanej przy takim
samym poziomie stresu wodnego zalezy réw-
niez od rodzaju organu ro$linnego. Najwiecej
proliny akumuluja li§cie i pedy, a znacznie
mniej korzenie i ziarniaki [6, 115].



40

H.Bandurska

KWAS ABSCYSYNOWY (ABA)
A AKUMULACJA WOLNEJ PROLINY

Akumulacja ABA, podobnie jak akumulacja
wolnej proliny, w warunkach stresu wodnego
poprzedzona jest aktywacja genéw. Geny odpo-
wiedzialne za akumulacje kazdego z tych zwigz-
kéw zajmuja oddzielne miejsca (loci) w chro-
mosomach [37, 133].

Stwierdzono, ze dwudziestogodzinny stres
wodny powoduje ponad siedmiokrotny wzrost
poziomu kwasu abscysynowego i trzykrotny
wzrost poziomu proliny w- siewkach jeczmienia
[12]. Natomiast po usunigciu stresu poziom obu
tych substancji obniza si¢ stopniowo i po dzie-
sigciu godzinach osigga taki poziom jaki wyste-
puje uroélin kontrolnych. Kinetyka zmian st¢ze-
nia obu tych substancji wskazuje, ze akumulacja
kwasu abscysynowego wyprzedza akumulacje
proliny [4]. Uzyskane wyniki wskazywalyby, Ze
akumulacja proliny w warunkach stresu wodne-
g0 moze by¢ stymulowana przez kwas abscysy-
nowy. Kwas abscysynowy zastosowany egzo-
gennie stymuluje akumulacj¢ wolnej proliny w
lisciach dobrze uwodnionych [21, 108). Powo-
duje on obnizenie pH cytoplazmy i prawdopo-
dobnie na tej drodze indukuje reakcje metabo-
liczne prowadzace do akumulacji wolnej proliny
[94]. Wykazano, ze stymuluje on syntezg proli-
ny z kwasu glutaminowego [124]. Zablokowa-
nie syntezy kwasu abscysynowego w warunkach
stresu wodnego u jeczmienia nie hamuje jednak
akumulacji wolnej proliny [132]. Ponadto, aku-
mulacja wolnej proliny ma miejsce u szybko
wiednacego pomidora odmiany flacca, ktéry w
warunkach stresu wodnego nie akumuluje kwa-
su abscysynowego. Z kolei kwas abscysynowy
nie stymuluje akumulacji wolnej proliny w do-
brze uwodnionych lisciach slonecznika [148],
tytoniu [5], szpinaku [75] oraz siewkach kakao
[7]. Akumulacja wolnej proliny pod wptywem
kwasu abscysynowego jest stymulowana przez
jony potasu i sodu [95, 96]. Wykazano, ze NaCl
stymuluje akumulacje wolnej proliny w lisciach
jeczmienia o pelnym turgorze, kiedy nie ma aku-
mulacji ABA [131, 143]). W warunkach stresu
wodnego nastepuje odwodnienie komérki i

wzrasta stezenie soli w wakuoli. Wzrost stezenia
soli sodu lub potasu prowadzi do zwigkszonego
przeplywu jonéw przez blong cytoplazmatyczng
[96]. Konsekwencja tego jest zmiana elektrycz-
nego potencjatu blonowego oraz obnizenie pH
cytoplazmy, co z kolei powoduje zmiany meta-
boliczne, ktére prowadza do akumulacji wolnej
proliny [93, 94].

PODSUMOWANIE

Reasumujac, akumulacja wolnej proliny w
lisciach jest jednym z przejawéw metaboliczne;j
reakcji roslin na dziatanie stresu wodnego. I1o§¢
proliny nagromadzonej w takich samych warun-
kach stresu jest rézna u r6znych gatunkéw, a na-
wet u réznych odmian tego samego gatunku.
Wyniki dotychczasowych badai nie pozwalaja
jednoznacznie okresli¢ czy akumulacja wolnej
proliny jest wskaznikiem odpornosci roslin na
stres, czy tez jest wynikiem uszkodzen struktur
komoérkowych spowodowanych odwodnieniem.
Poziom akumulowanej proliny jest tym wigkszy
im wigksze jest odwodnienie tkanki. Mozna
wiec sadzié, Ze akumulacja ta jest nastgpstwem
rozkojarzenia proceséw metabolicznych w efe-
kcie odwodnienia. Jednakze jest to proces od-
wracalny, gdyzZ po usunigciu stresu poziom pro-
liny bardzo szybko obniza si¢. Ponadto, poczg-
tek akumulacji obserwuje si¢ juz przy umiarko-
wanym stresie, kiedy wzgledny turgor obniza si¢
0 10-15% [9, 109, 156]. Gi6wna droga akumu-
lacji proliny jest jej synteza z glutaminianu. Bez-
posrednig przyczyna tej akumulacji jest, jak si¢
wydaje, obnizenie pH cytoplazmy, ktére moze
by¢ spowodowane w warunkach stresu wodnego
nagromadzaniem si¢ ABA, jak i wzrostem st¢ze-
nia soli i zmiang przepuszczalnosci bion komor-
kowych.

Prolina moze pelni¢ wielorakie funkcje w
warunkach stresu wodnego. Dzigki swoim spe-
cyficznym wiasciwosciom fizyko-chemicznym
moze dziata¢ jako substancja osmotycznie czyn-
na i poprawia¢ uwodnienie cytoplazmy, a takze
by¢ czynnikiem stabilizujacym strukture biatek
oraz aktywno$¢ enzyméw. Akumulacja wolnej
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proliny moze by¢ réwniez jednym z elementéw
mechanizmu regulujacego pH cytoplazmy. Po
usunigciu stresu prolina moze petni¢ funkcje
substancji rezerwowej, ktéra bedzie umozliwia-
fa restytucje rosliny w okresie postresowym.
Wydaje si¢.wigc, ze pomimo braku jednoznacz-
nie stwierdzonej wspdlzaleznosci pomiedzy
akumulacjg wolnej proliny a odpornoscia roslin
na stres wodny, aminokwas ten moze petnié fun-
kcje metabolitu adaptacyjnego. Przemawia za
tym réwnieZ genetyczna kontrola jego syntezy
w warunkach stresu wodnego. Nalezy jednak za-
znaczy¢, ze akumulacja wolnej proliny w wa-
runkach silnego lub dlugotrwalego stresu jest
efektem nieodwracalnych 1 niekorzystnych
zmian, jak rozpad biatek czy rozpad chlorofilu, i
woéwczas moze by¢ symptomem uszkodzen.
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