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ULTRASTRUKTURA WIAZEK PRZEWODZACYCH
W LISCIU ORAZ ZALADOWANIE FLOEMU
A EWOLUCJA ROSLIN OKRYTONASIENNYCH

The ultrastructure of veins, phloem loading and evolution of angiospermous plants

Pawet SOWINSKI

Summary. The phloem loading is the process, in which photoassimilates move from the place of synthesis, i.e. mesophyll
cells into veins. It forces up the long distance transport. In spite of its role in a plant, phloem loading mechanism is still
under discussion. At the begining of the last decade two types of phloem loading, apoplastic and symplastic mechanism
were taken into consideration. The apoplastic way seems to be driven by an active uptake of sucrose from apoplast by
companion cell/sieve tube complex, while the symplastic way includes polymer trapping mechanism. The given mechanism
of phloem loading has been related to the type of vein ultrastructure, specific for angiosperms families. It was suggested that
symplastic phloem loading mechanism may operate in plants with so called open vein ultrastructure, while apoplastic
mechanism is related to closed vein ultrastructure. The evolution of vein type from the open ultrastructure to the closed one
and phloem loading from sympiastic to apoplastic were also hypothesized. Current discoveries, concerning different aspects
of the problem: molecular, biochemical, physiological, systematic and evolutionary, suggest however, that many plants
posses more than one mechanism of phloem loading. Moreover, the third type of phloem loading seems to exists, i.e.
symplastic phloem loading driving by turgor pressure. The relative participation of the given mechanism may depend on the
species, developmental stage, or environmental conditions. There is also no clear evolutionary trends in both vein
ultrastructure and phloem loading mechanisms.

Key words: Anatomy, apoplast, companion cells, long distance transport, phloem loading, plasmodesmata, short distance
transport, sieve tubes, symplast

Doc. dr hab. Pawet Sowinski, Zaktad Biochemii i Fizjologii Roslin, Instytut Hodowli i Aklimatyzacji Roslin, Radzikéw,
05-870 Blonie, e-mail: p.sowinski @ihar.edu.pl
Zaktad Fizjologii Roslin, Instytut Botaniki, Uniwersytet Warszawski, ul. Miecznikowa 2, 02-096 Warszawa

WSTEP

Daleki transport w roélinach stanowi ciag
proceséw, dzigki ktérym asymilaty przemiesz-
czaja si¢ z donorowych lisci do organéw akcep-
torowych, tzn. do mtodych lisci, korzeni czy or-
ganéw spichrzowych lub generatywnych. Dale-
ki transport odbywa si¢ w rurkach sitowych, ale
nie mniej wazna role w transporcie dalekody-
stansowym petnia komoérki towarzyszace. Fun-
kcja komérek towarzyszacych jest dostarczanie
bialek i innych zwiazkéw wielkoczasteczko-
wych do cztonéw sitowych, gdyz te pozbawione

s3 jadra. Ponadto pierwszy etap dalekiego trans-
portu, zwany zatadowaniem floemu, w ktérym
asymilaty przemieszczaja si¢ z komérek migki-
szowych do rurek sitowych odbywa si¢ przy
udziale komérek towarzyszacych. Wymiana
metabolitéw migdzy komérkami towarzyszacy-
mi a rurkami sitowymi jest mozliwa dzigki licz-
nym plazmodesmom, czyli kanalom cytopla-
zmatycznym taczacym komérki roslinne.
Znaczenie zatadowania floemu mozna sobie
uswiadomid, jesli zostana przeanalizowane sity,
dzigki ktérym odbywa si¢ ruch soku floemowe-
go w rurkach sitowych. Stgzenie sacharozy w
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Ryc. 1. Rézne drogi zatadowania floemu. Sacharoza moze wydostawac sie z komérek mezofilu do apoplastu (droga apopla-
styczna), skad jest pobierana na drodze symportu przez komérki towarzyszace lub rurki sitowe przy uczestnictwie przenog-
nika biatkowego zlokalizowanego w btonie komérkowej. Aktywny transport sacharozy do komérek mozliwy jest dzigki fun-
kcjonowaniu pompy protonowej o charakterze ATP-azy zlokalizowanej w blonie czlonéw sitowych. Sacharoza moze tez
przedostawac sie z mezofilu do kompleksu komérka towarzyszaca/rurka sitowa przez plazmodesmy (droga symplastyczna)
dzigki mechanizmowi putapki polimerowej, w ktérym z sacharozy powstaja wielocukry, badZ w wyniku réznicy ciénienia
turgorowego.

Fig. 1. The ways of phloem loading. In apoplastic way, sucrose is taken from apoplast by companion cells and/or sieve tubes
by the sucrose carrier localised in plasma membrane. Active transport of sucrose is linked to the activity of proton pump (H+
ATP-ase). In symplastic way, sucrose may be loaded from mesophyll cells to companion cell/sieve tube complex either by
the polymer trapping mechanism, in which polisaccharides are synthesised from sucrose or by turgor pressure-difference.

rurkach sitowych moze dochodzi¢ nawet do 1 M
[40]. Obniza to silnie potencjat osmotyczny ko-
moérek, powoduje ruch wody do ich wnetrza i
wzrost ciSnienia hydrostatycznego, nawet do 3

ULTRASTRUKTURA WIAZEK
PRZEWODZACYCH W LISCIU

Asymilaty mogg przemieszczac si¢ z komd-

MPa [9]. Cisnienie to jest sita motoryczng prze-
plywu masowego w rurkach sitowych, ktéry
moze si¢ odbywac z szybkoscia dochodzaca do
1 m na godzing, a czasem i wieksza.

rek mezofilu do rurek sitowych dwiema droga-
mi: symplastyczna i apoplastyczna (Ryc. 1). W
pierwszym przypadku, cukry dyfunduja poprzez
plazmodesmy taczace sasiadujace ze soba ko-
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mérki tworzace symplast. W drugim, sacharoza
jest wydzielana z komérek mezofilu do apopla-
stu, na ktéry skladaja sie Sciany komoérkowe i
przestrzenie migdzykomoérkowe, skad jest po-
bierana aktywnie przez komoérki towarzyszace
i/lub rurki sitowe.

Jeszcze do korica lat 80. ubiegltego wieku
uwazano, ze kompleks komorki towarzysza-
ce/rurki sitowe jest izolowany symplastycznie
od reszty liscia. Dopiero na poczatku lat 90. do
wiadomosci badaczy zachodnich podano wyniki
prac rosyjskiego uczonego Jurija Gamalei {5, 6].
Zbadat on ultrastrukture wiazek przewodzacych
w lisciach kilkuset gatunkéw roslin i wykazat,
ze znaczaca czg$¢ tych gatunkéw charakteryzu-
je si¢ obecnoscia licznych plazmodesm na styku
migdzy komdrkami towarzyszacymi a mieki-
SZOWYMi.

Gamalei podzielit badane ro§liny na kilka
grup pod wzglgdem ultrastruktury wiazek prze-
wodzacych. Jedna z grup — typ 1, zwany tez
ultrastruktura typu otwartego, to rosliny odzna-
czajace si¢ licznymi plazmodesmami mig¢dzy
komoérkami towarzyszacymi a sasiadujacymi z
nimi komérkami migkiszu (n = 10, n — liczba
plazmodesm w przeliczeniu na 1 um? styku). U
wielu z tych rodlin wystepuja specyficzne ko-
morki towarzyszace, charakteryzujace si¢ dlugi-
mi cylindrycznymi wiazkami retikulum endo-
plazmatycznego potozonymi rownolegle do osi
faczacej komérki donorowe z rurkami sitowymi
i gesta cytoplazma, zawierajaca liczne, rurkowa-
te mitochondria. Brak jest tu chloroplastéw. Ko-
morki takie nazywane sa posredniczacymi (ang.
intermediary cells).

Druga grupa ro§lin, typ 2 lub ultrastruktura
typu zamknigtego, to takie rosliny, u ktérych
kompleks komoérki towarzyszace/rurki sitowe
jest mniej lub bardziej izolowany symplastycz-
nie od komérek donorowych (n = 1). Komérki
towarzyszace u tych ro§lin sa mate. Zawieraja
one liczne male wakuole poprzedzielane wyjat-
kowo gesta cytoplazma z licznymi mitochon-
driami. W jednej z podgrup, w typie 2b (n=0.1),
§ciany komoérek towarzyszacych tworzg wpu-
klenia. Komérki takie nazywane sa komérkami
transferowymi (ang. transfer cells).

MECHANIZMY ZALADOWANIA FLOEMU

APOPLASTYCZNE ZALADOWANIE SACHAROZY

W przypadku zatadowania apoplastycznego
sacharoza wydzielona do apoplastu jest aktyw-
nie transportowana do wnetrza kompleksu rurki
sitowe/komorki towarzyszace, co odbywa sig
dzieki istnieniu gradientu protonowego w po-
przek blony. Gradient ten jest zwiazany z fun-
kcjonowaniem pompy protonowej i powstaje z
wykorzystaniem energii zwiazanej w postaci
adenozynotréjfosforanu (ATP). Transport sa-
charozy przez blony komoérkowe odbywa sie
przy wspotudziale przenosnika biatkowego spe-
cyficznego dla tego dwucukru. Lokalizacja
przeno$nikéw sacharozy zwiazanych z zatado-
waniem floemu moze by¢ gatunkowo i komoér-
kowo specyficzna. U pomidora lokalizuja si¢
one w rurkach sitowych [20], a w Plantago ma-
Jjor w komérkach towarzyszacych [33]. Ponadto,
w membranach rurek sitowych moze wystepo-
wadé jednoczesnie kilka przeno$nikéw réznia-
cych si¢ wiasnosciami. U rzodkiewnika Arabi-
dopsis thaliana znaleziono np. dwa przenos$niki
biatkowe AtSUT1 i AtSUT4 rézniace sie stalg
Michaelisa {44]. Parametr ten jest wskaznikiem
steZenia substratu, przy ktérym dany enzym, a w
tym przypadku blonowy przenos$nik biatkowy,
pracuje najefektywniej. Jednocze$nie inny prze-
nos$nik AtSUT?2 moze funkcjonowac jako recep-
tor poziomu sacharozy pozakomoérkowej. W za-
leznosci od stezenia tego weglowodanu prze-
nos$nik ten mégiby regulowaé wzgledne aktyw-
nosci przenosnikéw biatkowych sacharozy roz-
niacych si¢ wlasnodciami kinetycznymi [2].
Przeno$niki biatkowe sacharozy sa lokalizowa-
ne nie tylko w komoérkach znajdujacych si¢ w
strefie zatadowania floemu, ale réwniez wzdiuz
szlaku transportowego. Moga one brac udziat w
ponownym tadowaniu sacharozy wyciekajacej z
rurek sitowych pod wysokim ci$nieniem [33].

Znaczenie przenos$nikéw biatkowych sacha-
rozy dla eksportu asymilatow z lisci wykazano
w badaniach z wykorzystaniem roslin transgeni-
cznych z wbudowanym odpowiednim genem w
orientacji antysensownej. Tak zmodyfikowane
ro§liny ziemniaka maja zredukowana liczbe i
rozmiary bulw, a w dojrzatych li§ciach w du-
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zych iloSciach gromadza si¢ cukry [19, 21, 27].
Powstawanie nienormalnie duzych ziaren skrobi
w chloroplastach rosliny transgenicznej $wiad-
czy o silnym zahamowaniu eksportu asymila-
téw.

ZALADOWANIE SYMPLASTYCZNE CUKROW
PRZY UDZIALE PULAPKI POLIMEROWE]

Mechanizm pozwalajacy asymilatom prze-
mieszcza¢ si¢ do floemu przez plazmodesmy
droga dyfuzji przeciwko gradientowi stezenia
polega na tym, ze jedno- i dwucukry sa prze-
ksztalcane w wigksze polimery w komérkach
towarzyszacych. Rozmiary tych czastek nie po-
zwalaja na dyfuzje w odwrotnym kierunku [35,
38]. Polimerami tymi moga by¢ wielocukry: ra-
finoza, stachioza i inne, a takze poliole: manni-
tol, dulcytol i sorbitol. W roSlinie gruboszowa-
te], Agave deserti, forma transportowa sa tez fru-
ktany [43]. Opisany mechanizm zaladowania
floemu okreslany jest terminem ,,putapka poli-
merowa” (ang. polymer trapping).

Mechanizm ten jest juz dobrze udokumen-
towany. Wykazano immunocytochemicznie, ze
synteza rafinozy zachodzi w komérkach towa-
rzyszacych [3, 14]. Ponadto, poprzez mikroinje-
kcje znacznikéw fluorescencyjnych o znanej
masie czasteczkowej do komérek posrednicza-
cych udowodniono, ze przekrdj czynny plazmo-
desm jest wystarczajacy dla przemieszczenia sie
sacharozy i galaktynolu, a zbyt maty dla wstecz-
nej dyfuzji rafinozy i stachiozy [39]. Co wigcej,
syntaza galaktynolu, enzym kluczowy dla prze-
mian zwigzanych z symplastycznym mechani-
zmem zatadowania floemu, lokalizuje sie specy-
ficznie w komoérkach posredniczacych [32]. En-
zym ten katalizuje syntez¢ galaktynolu z myo-
inozytolu i UDP-galaktozy, co poprzedza poli-
meryzacje galaktynolu do stachiozy. Mimo ze
biochemiczne i molekularne aspekty mechani-
zmu pulapki polimerowe;j sg juz dobrze pozna-
ne, symplastyczna droga zatadowania floemu
kryje jednak pewne zagadki. Stwierdzono bo-
wiem, ze zawarto$¢ galaktynolu w rurkach sito-
wych jest okolo pigciokrotnie mniejsza niz sta-
chiozy, ktorej jest prekursorem. Jesli przemiesz-
czanie cukréw miedzy komérkami posrednicza-
cymi a rurkami sitowymi odbywa si¢ droga dy-

fuzji przez plazmodesmy, zawarto§¢ obu cu-
kréw powinna by¢ jednakowa. Wskazuje to, ze
istnieje jaki$ nieznany jeszcze mechanizm regu-
lacji transportu zwiazkéw matoczasteczkowych
miedzy komérkami obu typéw [36].

SYMPLASTYCZNE ZALADOWANIE SACHAROZY

Symplastyczne zatadowanie floemu moze
sie tez odbywac bez udziatu mechanizmu putap-
ki polimerowej. U drzew z rodzajéw Salix i Po-
pulus nie stwierdzano hamujacego efektu
PCMBS - inhibitora pompy protonowej, mimo
ze forma transportowg jest tu sacharoza, a nie
wielocukry lub poliole jak u roslin z symplasty-
cznym typem zaladowania floemu opartym o
mechanizm pufapki polimerowej [37, 40]. Obe-
cnie przyjmuje sig, Ze rosliny te nie transportuja
cukréw do rurek sitowych aktywnie — tzn. przy
uczestnictwie nosnika biatkowego lub poprzez
przemiang sacharozy do wielocukréw z wydat-
kowaniem energii. Transport sacharozy z miej-
sca jej produkcji do rurek sitowych mégiby byé
napedzany ci$nieniem turgorowym [11, 23, 24,
31].

U wspomnianych drzew z rodzajéw Salix i
Populus opisany mechanizm funkcjonuje samo-
dzielnie [41]. Sugerowano ponadto, ze przemie-
szczanie sacharozy do rurek sitowych mogloby
wspdlistnie¢ z droga apoplastyczna u takich ro-
§lin jak racznik {23, 24], rzodkiewnik [11] i ku-
kurydza [31]. Mozna przypuszczad, ze ten me-
chanizm mégiby funkcjonowaé u wielu roslin
jako uzupelnienie podstawowego. Warunkiem
koniecznym jest wystgpowanie plazmodesm, a
wiec obecno$¢ drogi, ktéra moga przemieszczad
si¢ asymilaty.

STRUKTURA WIAZEK PRZEWODZACYCH
A MECHANIZM ZALADOWANIA FLOEMU

Na podstawie analizy budowy lisci okoto
siedmiuset gatunkéw roslin okrytonasiennych
przyjeto, ze poszczegdlne typy budowy wiazek
przewodzacych stanowig ciag ewolucyjny me-
chanizmu zatadowania floemu [6]. W hipotezie
tej pierwotny bylby typ 1 (ultrastruktura typu
otwartego), w ktorym liczba plazmodesm w
przeliczeniu na mikrometr kwadratowy styku
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(n) migdzy komdrkami towarzyszacymi a mig-
kiszem jest wigksza od 10. Takim bowiem ty-
pem ultrastruktury charakteryzuja si¢ badane
gatunki z prymitywnych rodzin z podklasy
Magnoliidae. Z typu otwartego wyewoluowata
ultrastruktura typu posredniego oznaczona jako
1-2a (1 n). Z typu otwartego wyewoluowaty
réwniez inne, bardziej zaawansowane typy
ultrastruktury, tzn. 2a (n) i typ 2b, praktycznie
bez plazmodesm taczacych kompleks komorki
towarzyszace/rurki sitowe z reszta li§cia. Wy-
rézniono tu jeszcze dodatkowy typ 2c, chara-
kterystyczny dla wielu roélin typu CAM i C4.
Typ ten jest podobny do typu 2a pod wzglgdem
liczby potaczen migdzy komérkami towarzysza-
cymi a sasiadujacymi z nimi komoérkami po-
chew okotowiazkowych. Te jednak sa potgczo-
ne bardzo licznymi plazmodesmami z komoérka-
mi mezofilu.

Analiza rozmieszczenia geograficznego ba-
danych gatunkéw pokazala, ze rodziny z ultra-
strukturg otwarta wystepuja giéwnie w tropi-
kach, przy duzej dostgpnosci wody i w wysokiej
temperaturze [6]. W terenach chtodnych wyste-
puja giéwnie przedstawiciele rodzin typu 2a i 2
b, za$ na obszarach goracych i suchych obser-
wuje si¢ liczng obecnos$¢ gatunkéw ze struktura
typu 2c.

Efektem prac nad budowa wiazek przewo-
dzacych u roélin okrytonasiennych bylo wysu-
nigcie hipotezy, ze u roSlin z ultrastrukturg typu
otwartego zatadowanie floemu odbywa si¢ dro-
ga symplastyczna, natomiast u rolin z ultrastru-
ktura zamknigtg — droga apoplastyczna [5]. Lo-
gicznym wnioskiem obserwacji dotyczacych
geograficznego rozmieszczenia roslin z réznym
typem ultrastruktury wiazek przewodzacych by-
fo, ze ewolucja mechanizmu zatadowania floe-
mu odbywata si¢ pod wptywem dwdch czynni-
kéw: temperatury i dostgpnosci wody. Wraz z
opanowywaniem kolejnych S§rodowisk chara-
kteryzujacych si¢ mniej sprzyjajacymi warunka-
mi, zaréwno co do temperatury jak i wody, do-
minowaé zaczynal apoplastyczny mechanizm
zaladowania floemu, uznany za miodszy ewolu-
cyjnie i bardziej wydajny.

WSPOLCZESNY STAN BADAN STRUKTURY
WIAZEK PRZEWODZACYCH I MECHANIZMU
ZALADOWANIA FLOEMU

W ciagu ostatnich 10 lat prosty obraz ewolu-
cji od symplastycznej drogi zaladowania floemu
u prymitywnych ro§lin z podklasy Magnoliidae,
charakteryzujacych si¢ otwarta struktura wia-
zek, do bardziej zaawansowanej drogi apopla-
stycznej u roslin z wyzej stojacych podklas, ze
struktura zamknigta, ulegl znacznym zmianom.
Interesujacych wnioskéw dostarczyto nalozenie
danych dotyczacych budowy komérek towarzy-
szacych i typu ich polaczen z komérkami sasied-
nimi na zwiazki filogenetyczne roslin okrytona-
siennych, zdefiniowane na nowo na podstawie
matrycy molekularnej opracowanej ostatnio dla
ros§lin wyzszych [41]. Potwierdzono co prawda,
ze pierwotnym typem jest ultrastruktura otwar-
ta. Wydaje si¢ natomiast, ze pozostale typy ewo-
luowaty do pewnego stopnia niezaleznie od sie-
bie. Komorki transferowe powstaly zapewne w
wielu grupach taksonomicznych. Wydaje sig, ze
ten typ komoérek towarzyszacych mégt powsta-
waé i zanikaé¢ wielokrotnie podczas ewolucji.
Roéwniez komdrki posredniczace, typowe dla
zatadowania symplastycznego, powstaly nieza-
leznie, w kilku odlegtych grupach i mogly wy-
ewoluowac zaréwno bezposrednio z typu 1 lub z
typu 1-2a. Typ 2a z kolei wyewoluowal zar6w-
no z typu 1, z typu 1-2a, z komorek transfero-
wych i z komérek posrednich.

Badania prowadzone w ostatnich latach do-
starczyly réwniez danych, na podstawie ktérych
nalezy zweryfikowaé poglad o mniejszej spraw-
nos$ci symplastycznego mechanizmu putapki
polimerowej od mechanizmu apoplastycznego,
uwazanego za miodszy ewolucyjnie. Sprawnos¢
obu typéw zaladowania floemu poréwnano ba-
dajac poziom cukréw niestrukturalnych w li-
Sciach roslin z réznym typem zaladowania floe-
mu przy podwyzszonym stgzeniu dwutlenku
wegla w powietrzu, czyli przy zwigkszonej do-
stepno$ci substratu dla fotosyntezy [18]. Przyje-
to zatozenie, ze rosliny z symplastycznym, pier-
wotnym, a wi¢c mniej wydajnym typem zatado-
wania floemu, powinny gromadzi¢ w takich wa-
runkach wigcej cukréw niestrukturalnych w li-
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$ciach niz ro§liny z zaawansowanym i spraw-
niejszym mechanizmem apoplastycznym. Jed-
nak akumulacja cukréw niestrukturalnych w li-
$ciach roSlin z réznym typem zatadowania floe-
mu byla podobna, mimo réznego poziomu wyj-
$ciowego. W innych badaniach stwierdzono
ponadto, ze mechanizm zwiazany z putapka po-
limerowa wymaga mniej naktadéw energetycz-
nych w poréwnaniu z mechanizmem apoplasty-
cznym [22].

Mechanizm symplastyczny, choé réwnie
sprawny jak apoplastyczny w warunkach opty-
malnych, moze by¢ bardziej od tego ostatniego
wrazliwy na niska temperature [7, 8, 31]. Prze-
kr6j czynny plazmodesm, przez ktére odbywa
si¢ transport symplastyczny jest regulowany
przez jony wapnia [4], kt6re uczestnicza tez w
przekazywaniu sygnatu o stresie chtodu u ro§lin
[15, 16]. Ponadto, w niskiej temperaturze zwol-
nieniu ulega proces dyfuzji, dzigki ktérej meta-
bolity przemieszczaja si¢ przez plazmodesmy.
Jest to wynikiem zaréwno zwolnienia ruchéw
Browna, co wyraza sie obnizeniem warto$ci
wspéiczynnika dyfuzji, jak i zwigkszenia lepko-
§ci cytoplazmy. Z drugiej strony, znane sa rosli-
ny, np. Ajuga japonica, charakteryzujace sie
symplastycznym mechanizmem zatadowania
floemu, a mimo to zdolne do aklimatyzacji do
niskiej temperatury [13]. Hipoteza o wigkszej
wrazliwosci mechanizmu symplastycznego na
chiéd zostata ostatnio zakwestionowana [26].
Poréwnano retencj¢ znakowanych radioaktyw-
nie asymilatéw w lisciach kilku gatunkéw roslin
z apoplastycznym badZ symplastycznym typem
zatadowania floemu poddanych dziataniu ni-
skiej temperatury. Ocena wptywu chtodu na me-
chanizm apoplastyczny i symplastyczny miata
tu jednak charakter jakosciowy, a nie ilo§ciowy.

Osobny temat stanowi wrazliwo§é sympla-
stycznego mechanizmu zatadowania floemu na
deficyt wodny, co bylo postulowane przez Ga-
malei [6], brak jednak bezposrednich dowodéw
eksperymentalnych. Uwaza sig, ze transport
asymilatow, a zwlaszcza zatadowanie floemu sa
szczegdblnie odporne na deficyt wodny [12, 34].
Postulowano nawet, Ze obnizenie potencjatu
wodnego liscia stymuluje zatadowanie floemu
[28, 29], co zwigksza podaz asymilatéw do ko-

rzeni, a w konsekwencji umozliwia przezycie
rosliny w warunkach suszy dzieki podtrzyma-
niu, a nawet stymulacji wzrostu systemu korze-
niowego. Moznaby nawet uzna¢ taki mecha-
nizm za jeden z czynnikéw warunkujacych
homeohydrycznoé¢ roslin ladowych, tzn. ich
zdolno$¢ do utrzymania swojego bilansu wod-
nego na statym poziomie. Brak jest niestety ba-
dafi, czy ro§liny z mechanizmem symplastycz-
nym réwniez wykazuja stymulacje zatadowania
floemu przy obnizajacym si¢ potencjale wod-
nym. Jesli zaladowanie floemu odbywajace sie
ta droga jest napedzane, przynajmniej czgscio-
wo, przez ci$nienie turgorowe, nie mozna wy-
kluczy¢, ze ten typ zaladowania floemu jest
mniej wydajny niz apoplastyczny w warunkach
suszy, co byloby zgodne z hipoteza Gamalei [6].

ZALADOWANIE FLOEMU JAKO MECHANIZM
WIELOPROCESOWY

U wielu roélin zaladowanie floemu moze
mie¢ charakter mieszany, a przewaga danej dro-
gi moze zaleze¢ od gatunku, stadium rozwojo-
wego roSliny badZz od warunkéw srodowiska.
Mozliwos¢ taka sugerowano juz dawno [42],
jednak dopiero ostatnio uzyskano dane potwier-
dzajace takg hipotez¢. Wykazano bowiem obe-
cno$¢ drogi symplastycznej u roslin, zaréwno
jedno- jak i dwuli§ciennych [11, 23, 24, 31], u
ktérych funkcjonowanie mechanizmu apopla-
stycznego jest dobrze udokumentowane [1, 10,
11, 23, 30]. Stwierdzono takze obecnos¢ apopla-
stycznego komponentu u roslin z rodzaju Scro-
phulariaceae, z symplastycznym typem zatado-
wania floemu [17].

Interesujacy problem stanowi opisany
wczesniej mechanizm zatadowania floemu, kto-
rego wystepowanie stwierdzono w. rodzajach
Populus i Salix. Niedawno uwazano, ze taki me-
chanizm mogt by¢ punktem wyjscia dla ewolu-
cji zaladowania floemu roslin okrytonasiennych
[40]. Jednak analiza dokonana na podstawie ma-
trycy molekularnej zwiazkéw filogenetycznych
u roslin okrytonasiennych [41] wskazuje, ze jest
to wtorna adaptacja, a otwarta ultrastruktura
wigzki charakterystyczna dla tych rodlin wy-
ewoluowata wstecznie z typu 1-2a. Mozliwosé
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wystepowania tego mechanizmu u roélin z r6z-
nych grup systematycznych: racznika (Euphor-
biaceae) [23, 24], rzodkiewnika (Brassicaceae)
[11] 1 kukurydzy (Poaceae) [31], wskazuje, iz
jest on zapewne rozpowszechniony u roslin
okrytonasiennych.

Mozliwe, ze jednoczesne funkcjonowanie
kilku mechanizméw pozwala roSlinie lepiej
przystosowac¢ si¢ do warunkéw S$rodowiska.
Symplastyczne zaladowanie sacharozy mogtoby
wspomaga¢ mechanizm apoplastyczny w wa-
runkach sprzyjajacych fotosyntezie, gdy w li-
$ciach nagromadzaja si¢ asymilaty, natomiast
apoplastyczny komponent u roslin z mechani-
zmem symplastycznym umozliwiatby ponowne
tadowanie sacharozy wyciekajacej z rurek sito-
wych. Z podobnymi zjawiskami mamy do czy-
nienia w przypadku roztadowania floemu. Pro-
ces ten, w ktérym sacharoza jest odprowadzana
z rurek sitowych do tkanek akceptoréw odbywa
si¢ droga symplastyczng, wspomagana niekiedy
przez mechanizm apoplastyczny. W todydze fa-
soli, gdy stosunek aktywnos$ci donora do akcep-
tora jest duzy, roztadowanie odbywa si¢ sympla-
stycznie [25], natomiast, gdy aktywno$¢ donora
w stosunku do akceptora jest mala, zmniejszaja-
ce sie ci$nienie turgorowe powoduje zamykanie
plazmodesm, a roztadowanie odbywa si¢ droga
apoplastyczna.

ZAKONCZENIE

W nauce wspolczesnej istnieje tendencja do
coraz bardziej wnikliwego i szczegélowego, a
jednoczes$nie jednostronnego zagliebiania si¢ w
badane zjawiska. Problem przedstawiony w ar-
tykule zmusza badaczy do szerszego spojrzenia,
albowiem bez uwzglednienia réznych aspektow
zagadnienia — molekularnego, biochemicznego,
fizjologicznego i ewolucyjnego, niemozliwe jest
zrozumienie procesu zatadowania floemu jako
zjawiska wieloprocesowego. Poznanie tych me-
chanizméw ma réwniez istotne znaczenie pra-
ktyczne. Od lat postuluje si¢ bowiem wprowa-
dzanie do roélin takich modyfikacji genetycz-
nych, aby w efekcie uzyskac poprawg cech uzyt-
kowych przez zmiane dystrybucji asymilatéw.
Stopien komplikacji proceséw zwiazanych z za-

fadowaniem floemu neguje mozliwos$¢ uzyska-
nia zamierzonych efektéw przez proste manipu-
lacje genetyczne.
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