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ZNACZENIE APARATOW SZPARKOWYCH
DLA WSPOLDZIALANIA WODY I SWIATEA
W METABOLIZMIE ROSLIN'

The role of stomata in joint-action of water and light in plant metabolism

Stanistaw MALESZEWSKI, Bozena KOZLOWSKA-SZERENOS i Anna JURGA

Summary. We discuss the recent findings on the regulation of stomata by the main endogenous and environmental factors
including the specific effect of blue light. The review also presents the phenomenon of heterogeneity in the stomata

behaviour.
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WSTEP

Wyksztalcenie aparatéw szparkowych w
epidermie, okrytej izolujaca warstwa kutykuli
zwigzane bylo z adaptacja roslin, przed przeszio
400 milionami lat, do warunkéw ladowych.
Otwarte aparaty szparkowe umozliwiaja dostep
dwutlenku wegla, jako substratu fotosyntezy, do
przestrzeni miedzykomorkowych i do duzej we-
wnetrznej powierzchni asymilacyjnej liscia.
Modulacje stopnia ich otwarcia (apertury) do-
stosowuja natezenie transpiracji do aktualnych
mozliwosci pobierania wody z gleby oraz trans-
portu wody w roSlinie. W skali globalnej przez
mikroskopijne pory aparatéw szparkowych
przemieszcza sie¢ w ciggu roku 122 Gt wegla, tj.
prawie 20% jego zasobow atmosferycznych, a
przeplyw wody, w postaci pary, jest wigkszy niz
przez wszystkie rzeki Ziemi [88].

FUNKCJE APARATOW SZPARKOWYCH

Asymilacja dwutlenku wegla i transpiracja
sa nierozlacznie zwiazane, jednakze stosunek
ich szybko$ci moze si¢ zmienia¢ w szerokich
granicach, zaleznie od warunkéw Srodowisko-
wych [75]. Podstawowa funkcja aparatéw
szparkowych jest utrzymywanie szybkosci obu
proceséw na poziomie umozliwiajacym przezy-
cie ro§liny w srodowisku ladowym o niskiej wil-
gotnosci [70]. Aparaty szparkowe wplywaja na
doraZne natezenie transpiracji i asymilacji CO,
oraz na ich dtugoterminowy bilans. Zapobiegaja
wysuszaniu gleby, przerywaniu kolumn wody w
ksylemie (embolizmowi ksylemu) oraz prze-
grzewaniu si¢ napromienionych lisci [32]. Fun-
kcje te moga by¢ realizowane odmiennie u ro-
§lin rosnacych pojedynczo i w zespolach [86,
87, 88].

" Referat wygloszony 8 czerwca 2002 r. podczas uroczystej sesji naukowej Oddziatu Warszawskiego Polskiego Towarzystwa
Botanicznego ,,Woda i §wiatlo w Zyciu rosliny”, dedykowanej prof. dr hab. Piotrowi Strebeyko, w 95 rocznice urodzin.
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Natgzenie transpiracji w bardzo szerokim
zakresie zalezy od stanu aparatéw szparkowych.
Przy ich pelnym otwarciu transpiracja licia mo-
ze by¢ bowiem zblizona do parowania lustra
wody [73], a ich catkowite zamknigcie ograni-
cza potencjalne natezenie tego procesu o ponad
95% [14, 69]. Natomiast zmiany natezenia foto-
syntetycznej asymilacji dwutlenku wegla, bez-
posrednio zalezne od apertury aparatéw szparko-
wych, nie przekraczaja zwykle kilku procent [60].

BUDOWA I MECHANIZM DZIAELANIA

Glownym elementem aparatéw szparko-
wych (ang. stomata) jest para komoérek szparko-
wych, lub zamykajacych (ang. guard cells), kt6-
re roznig si¢ od typowych komérek epidermy
charakterystycznym ksztattem, zgrubieniami we-
wnetrznych Scian 1 wystgpowaniem chloropla-
stéw. Pomiedzy nimi znajduje sie szczelina o
zmiennej wielkosci, nazywana szparka (ang.
stoma). Nazwa ta jest tez stosowana w odniesie-
niu do calego aparatu szparkowego.

W protoplastach komérek szparkowych od-
bywa si¢ aktywna, tj. zwiazana z metabolizmem
regulacja stezenia zwigzkéw osmotycznych, co
przy wspéldziataniu z innymi czynnikami we-
wnetrznymi i zewnetrznymi prowadzi do dyna-
micznych zmian ich objeto$ci, turgoru i ksztattu.
Gdy turgor wzrasta — aparat szparkowy sie
otwiera; spadek turgoru powoduje jego zamyka-
nie si¢ [47]. Specyficzna elastycznos¢ komérek
szparkowych zalezy od radialnego, wzgledem
poru, utozenia celulozowych mikrofibrylli w ich
Scianach [28].

Otwieranie si¢ aparatu szparkowego w wy-
niku absorpcji promieniowania fotosyntetycznie
aktywnego (ang. photosynthetically active ra-
diation, PAR), tj. z zakresu dtugosci fal 400-700
nm, rozpoczyna si¢ wyplywem protonéw z ko-
morek szparkowych i wzrostem gradientu po-
tencjatu elektrochemicznego pomiedzy powierz-
chniami ich plazmolemy, wewnetrzna ujemna i
zewnetrzna dodatnia. Hiperpolaryzacja btony
umozliwia przemieszczanie sie do komoérek
szparkowych kationéw K* przez specyficzne
kanaly wprowadzajace (ang. inward rectifying
K* channel). Towarzyszy temu pobieranie anio-

n6éw CI”, na drodze symportu CI7/H* lub anty-
portu CI"/OH™, oraz wytwarzanie anionéw jabt-
czanowych. Gromadzace sie w wakuolach jony
obnizaja potencjat wody w komoérkach szparko-
wych. Efektem tego jest osmotyczne pobieranie
przez nie wody, wzrost ich turgoru i zmiana
ksztattu, czego kodicowym efektem jest otwiera-
nie si¢ aparatu szparkowego [47].

Wyplyw H* i hiperpolaryzacja bton komé-
rek szparkowych sa powodowane przez pompy
protonowe (H*-ATPazy). Dostarczajacy energii
dla pracy pomp ATP moze by¢ produktem foto-
fosforylacji {83] lub fosforylacji oksydacyjne;j,
przebiegajacych, odpowiednio, w chloropla-
stach i w mitochondriach komdrek szparko-
wych. W wytwarzaniu polaryzacji blon moze
takze uczestniczy¢ laficuch oksydoredukcyijny,
umiejscowiony w plazmolemie, zuzywajacy
zredukowane przeno$niki elektronéw (wodoru):
mitochondrialny NADH lub chloroplastowy
NADPH. Substratem dla wytwarzania jonéw
jablczanowych, jak tez ATP w mitochondriach
jest skrobia, ktéra gromadzi si¢ w chloropla-
stach komérek szparkowych podczas nocy [47,
717, 78].

Wzrost potencjatu osmotycznego, warunku-
jacy otwieranie si¢ aparatow szparkowych, nie
zawsze zalezy od jonéw K*. Zwtaszcza w §rod-
ku okresu Swietlnego gléwnym metabolitem os-
motycznie czynnym moze by¢ sacharoza, wy-
twarzana w komdrkach mezofilu lub bedaca
produktem asymilacji CO, w chloroplastach ko-
mérek szparkowych [17, 65, 69, 77, 78].

Ostatnio uzyskano dane wskazujace, ze w
przekazywaniu sygnatu powodujacego urucho-
mienie niezbednego dla otwierania si¢ aparatow
szparkowych przeptywu jonéw, uczestnicza mi-
krotubule cytoszkieletu komérek szparkowych
[50]. .

Zamykanie si¢ aparatéw szparkowych w
ciemnosci inicjuje zahamowanie pomp protono-
wych (H*-ATPaz). Zanika potencjat blonowy,
zamykaja si¢ kanaly wprowadzajace a otwieraja
si¢ kanaty wyprowadzajace K* (ang. outward-
specific K* channels). Na skutek wyptywu jo-
néw K* i CI” oraz przemian organicznych
zwiazkow osmotycznie czynnych wzrasta po-
tencjat wody w komérkach szparkowych. Pro-
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wadzi to do utraty przez nie czgsci wody, obni-
zenia ich turgoru, zmiany ksztattu i do zamyka-
nia si¢ aparatu szparkowego [47].

PRZEWODNOSC SZPARKOWA

Stan aparatéw szparkowych, wplywajacy
bezposrednio na asymilacje dwutlenku wegla i
transpiracje, wyraza parametr nazywany prze-
wodnoscia szparkowa li§cia (ang. stomatal con-
ductance) liScia, oznaczany zwykle symbolem
g, Przewodno$¢ szparkowa, okre§lona przy
uzyciu porometru dyfuzyjnego, mierzacego
szybko$¢ dyfuzji pary wodnej z liscia [45], jest
wyrazana w mmol m™2 s™!. Oznaczona za po-
mocg porometru przeplywowego [30, 45, 72,
74], mierzacego liniowa szybko$¢ wymuszone-
go przeplywu powietrza przez li§¢, ma wymiar
um s~ Pa~!. Wartos¢ bezwzgledna g zalezy od
zageszezenia, apertury oraz od dlugosci kana-
16w aparatéw szparkowych [85], a przy stoso-
waniu porometru przeplywowego zalezy takze
od oporu mezofilu [74]. Rejestrowane porome-
trycznie szybkie zmiany g, charakteryzuja jed-
nak zawsze gléwnie modulacje apertury apara-
téw szparkowych.

Stosunek szybko$ci dyfuzji przez aparaty
szparkowe dwutlenku wegla w kierunku wne-
trza liscia (A, asymilacji) do szybkosci dyfu-
zji czasteczek wody w kierunku przeciwnym
(T, transpiracji) stanowi wskaznik efektywnosci
wykorzystania wody (ang. water-use efficiency)
w fotosyntezie (A/T, mmol mol‘l). Czynniki
majace nadrzedne znaczeniu dla wielkoSci tego
wskaZnika uwzglednia wzér [14, 76]:

é_Ca—C] . gC02
T B ei—ea g?zo

gdzie: C,, e, oraz C;, ¢; sa parcjalnymi ci$nienia-
mi CO, 1 pary wodnej, odpowiednio, w otacza-
jacej atmosferze i w przestrzeniach migedzyko-
morkowych liscia, a gCO2 i g§{20 wyrazaja prze-
wodnosci dla dwutlenku wegla i dla pary wod-
nej cienkiej warstwy granicznej powietrza
(ang. boundary layer), przyleﬁagacej do powie-
rzchni liscia. Stosunek gCOZ/gS 2~ jest rowny ilo-
razowi wspofczynnikéw dyfuzji obu gazdw
DCOZ/DgIZO 1 w powietrzu nieruchomym wynosi

okoto 0,6, a przy wietrze jest bardziej zblizony
do jednosci [14].

W warunkach odpowiadajacych wystepuja-
cym w naturalnym §rodowisku, szybkos¢ trans-
piracji jest wielokrotnie wigksza od szybkosci
asymilacji. Przy czym u roélin typu C,, ktére
dysponuja fotosyntetycznym mechanizmem
wiazania wegla o wigkszym powinowactwie do
CO, i przez to utrzymuja w przestrzeniach mie-
dzykomérkowych lisci nizsze st¢zenia dwutlen-
ku wegla (szczegély podane dalej), stosunek
A/T jest istotnie wyzszy niz u ro§lin typu Cs
Np. oznaczany u soi (roslina C;) 1 u trzciny cu-
krowej (roslina C,), w takich samych warun-
kach napromienienia i temperatury, wykazywat
$rednia warto$¢, odpowiednio, 5,8 1 13,1 mmol
mol~! [25]. Bardziej korzystny dla fotosyntezy
stosunek A/T daje ro§linom C, przewage w kon-
kurencji z roSlinami Cs, zwlaszcza w rejonach
suchych i o wysokim napromienieniu. Brany
jest tez pod uwage przy wyborze roélin do
upraw na obszarach wymagajacych sztucznego
nawadniania [25].

Przewodnos¢ szparkowa lisci jest jednak re-
gulowana nie tylko przez gradienty stgzert dwu-
tlenku wegla 1 pary wodnej, lecz przez powiaza-
ne dziatanie wielu innych czynnikéw Srodowi-
skowych i wewnetrznych. Moze ona zaleze¢ od
gatunku rosliny, jej stanu fizjologicznego, lokal-
nej specyfiki oraz dobowych i sezonowych
zmian w dziataniu czynnikéw §rodowiska. Apa-
raty szparkowe powstawaly w warunkach in-
nych niz obecne, stad tez niektére ich reakcje
moga by¢ trudnymi dla zrozumienia ,,reliktami
przesztosci”.

Udziat aparatéw szparkowych w kontroli
wymiany gazowej komplikuja oddzialywania
zwrotne (ang. feedback loops) pomigdzy ich ru-
chami i efektami, ktére te ruchy -powodujg
(Ryc.1). Modyfikacje natezeni asymilacji (A) i
transpiracji (T), zalezne od zmian apertury moga
oddzialywa¢ na przewodnos¢ szparkowa liscia
(gs), prawdopodobnie bezposrednio, jak i za po-
$rednictwem zmian st¢zenia dwutlenku wegla w
przestrzeniach migdzykomérkowych (C;) oraz
potencjaléw wody (y) liscia i gleby. Ponadto,
inne czynniki §rodowiskowe (np. natgzenie i ja-
ko$¢ napromienienia, temperatura) i wewnetrz-
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CZYNNIKI SRODOWISKA
ENVIRONMENTAL FACTORS

napromienienie, temperatura, wiatr, wilgotno$é
irradiance, temperature, wind, humidity

T
1
|
1
v, i
% i N
|
1
1
I
|
|

>

Ly

ey,

Ryc. 1. Wspéldziatanie gtéwnych czynnikéw regulujacych
przewodnos¢ szparkowa: A — asymilacja CO2; C; — stezenie
CO2 w przestrzeniach migdzykomorkowych; gs — przewod-
no$¢ szparkowa lisci; T — transpiracja; Wi, e — potencjat
wody liscia lub gleby, odpowiednio (wg [32], zmienione).

Fig. 1. Interactions of the main factors involved in control of
stomatal conductance: A — assimilation rate of CO»; C; — in-
tracellular CO; concentrations; gs — leaf stomatal conductan-
ce; T — transpiration rate; i, g — water potential of leaf or
soil, respectively (after [32], modified).

ne (np. opory na drodze przewodzenia wody)
moga wplywaé na przewodno$é szparkowa,
asymilacje i transpiracje zaréwno bezposrednio
jak i posrednio, a takze modulujac efektywnosc
wiazacych je oddziatywan zwrotnych [32].

CZYNNIKI REGULACJI PRZEWODNOSCI
SZPARKOWE]

Podstawowymi czynnikami wptywajacymi
na przewodno$¢ szparkowa lisci sa: a) zawar-
tos¢ wody w tkankach, wilgotno$¢ powietrza,
dostepnosé wody glebowej oraz opory zwiazane
z jej pobieraniem i transportem w ro§linie, b) na-
tezenie i jako$¢ napromienienia oraz funkcjono-
wanie §wietlnych reakcji fotosyntezy, c) steze-
nie CO, oraz jego fotosyntetyczna asymilacja.
Whplyw tych czynnikéw jest realizowany za po-

§rednictwem endogennych regulatoréw, uczest-
niczacych w przewodzeniu sygnatow.,

ZAWARTOSC WODY W POWIETRZU,
TKANKACH I GLEBIE

Przewodno$¢ szparkowa jest regulowana
aktywnie poprzez, omdwione weczesniej, me-
chanizmy modulacji potencjatu wody i turgoru
komérek szparkowych. Zalezy tez od oporéw
zwigzanych z pobieraniem wody z gleby i jej
transportem w roélinie oraz od turgoru komorek
epidermy otaczajacych aparaty szparkowe.

Raptowne obnizenie wilgotnosci powietrza,
otaczajacego napromienione li§cie, moze powo-
dowac przejsciowe zwigkszenie stopnia otwar-
cia aparatoéw szparkowych, po czym ich apertura
ustala si¢ na odpowiednio nizszym poziomie
(Ryc. 2). PrzejSciowa reakcja aparatéw szparko-
wych jest powodowana szybkim obnizeniem
turgoru otaczajacych je komérek epidermy, kto-
re maja ,,mechaniczng przewage” nad komérka-
mi szparkowymi. Podczas ustabilizowanej
transpiracji przewaga ta jest przezwycigzana
wyZszym potencjalem turgorowym () komo-
rek zamykajacych, co po raptownym zwieksze-
niu transpiracji wyraza si¢ przejSciowym zwig-
kszeniem apertury aparatéw szparkowych [33,
34, 39, 46].

Zamykanie si¢ czgSciowe aparatow szparko-
wych na napromienionych liciach w atmosfe-
1ze 0 obnizonym potencjale wody (Ryc. 2) moze
by¢ poczatkowo wyrazem zwrotnego negatyw-
nego oddzialywania zwigkszonej transpiracji
(patrz Ryc. 1). Gléwnie jest jednak efektem
dziatania mechanizmu aktywnej regulacji prze-
wodnictwa szparkowego liSci, reagujacego na
zwickszone ubytki wody w tkankach oraz opory
zwiazane z jej pobieraniem i transportem.

Regulacja przewodnoéci szparkowej, zalez-
na od zawartosci wody w glebie oraz oporéw
zwiazanych z pobieraniem wody i jej transpo-
rtem w tkankach roéliny, przebiega z udziatem
hormonéw. Uzyskano dane wskazujace, ze w
otwieraniu si¢ aparatéw szparkowych w odpo-
wiedzi na sprzyjajace temu warunki wodne
uczestniczg kwas indolilo-3-octowy (IAA) [24]
oraz cytokininy [28]. Proces ten stymulowala
tez syntetyczna cytokinina, kinetyna [63].
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Otwieranie si¢ aparatéw szparkowych wzmaga
napromienienie niebieskie (patrz dalej). Wymie-
nione czynniki moga wplywac na funkcjonowa-
nie pomp protonowych, hiperpolaryzacje pla-
zmolemy i zlokalizowane w niej mechanizmy
transportu jondéw [69]. W procesie zamykania
si¢ aparatéw szparkowych, w warunkach pro-
wadzacych do stresu wodnego, gtéwne znacze-
nie ma natomiast hormon kwas abscysynowy
(ABA), wytwarzany w lisciach lub dostarczany
z pradem transpiracyjnym. Wykazano, ze ABA
reagujac ze specyficznymi receptorami zew-
natrz- lub wewnatrzkomérkowymi, za posred-
nictwem uwalnianych do cytosolu jonéw Ca®*
oraz innych przekaznikéw sygnatu, hamuje blo-
nowe pompy protonowe. Depolaryzacja zamyka
doptyw i otwiera odplyw elektrolitéw przez pla-
zmolemeg komérek szparkowych [12, 28, 51, 58,
68, 79, 80, 84]. Uzyskano takze dane §wiadcza-
ce, ze w komoérkowym systemie transdukcji syg-
natu [6] z udzialem ABA, prowadzacym do za-
mykania si¢ aparatéw szparkowych, uczestniczy
fosfolipaza C [69]. Efektywno§¢ ABA moze by¢
modulowana przez hormony omawiane wczes-
niej, zaleze¢ od pH soku ksylemu i cytosolu ko-
morek szparkowych, stgzenia jondw azotano-
wych i fosforanowych [24, 80, 84], a takze od
wplywu czynnikéw przedstawianych dale;j.

Zamykanie si¢ aparatéw szparkowych u
Commelina communis L., zarbwno w ciemnosci
jak i poddanych dziataniu egzogennego ABA na
$wietle, poprzedza dezintegracja charaktery-
stycznego, radialnego uktadu filamentéw akty-
ny w ich cytosolu. Nie zmienia si¢ natomiast
uktad mikrotubul. Wyniki te sa uznawane za do-
wdd udziatu filamentéw aktynowych w przeka-
zywaniu sygnatu, regulujacego kanaly jonowe
komérek szparkowych [20, 69].

NAPROMIENIENIE PAR I SWIETLNA FAZA
FOTOSYNTEZY

Napromienienie z zakresu PAR jest niezbed-
ne dla otwierania si¢ aparatéw szparkowych u
rodlin C31 C4. Wystepuje tez wyraZna prosta za-
lezno§¢ pomiedzy apertura szparek a natgze-
niem napromienienia. Chloroplasty komorek
szparkowych wykazuja typowa absorpcj¢ PAR.
Zawieraja zestaw barwnikéw fotosyntetycznych
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Ryc. 2. Wplyw szybkiej zmiany wilgotnosci powietrza (li-
nia przerywana) na przewodno$¢ szparkowga liscia fasoli,
przy napromienienin 150 mol m? s'l, bialym” (W), czer-
wonym (R) i niebieskim (B). Wilgotno§¢ powietrza okreslo-
na punktem rosy (tros) (wg [46]).

Fig. 2. Responses of bean leaf stomatal conductance to the
decrease of air humidity (dotted line) at irradiance 150 mol
m?2 s, ,white” (W), red (R) and blue (B). Air humidity are
expressed as dew points (tros) (according to [46]).

o petnym sktadzie i aktywne fotosystemy I i II.
Pochlaniana przez nie energia jest wykorzysty-
wana do wytwarzania produktéw $wietlnej fazy
fotosyntezy (ATP i NADPH), zuzywanych pod-
czas otwierania si¢ aparatow szparkowych,
gléwnie przez pompy protonowe, uruchamiaja-
ce mechanizmy transportu jonéw [83, 93]. Nie-
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watpliwie zahamowanie tych funkcji jest pier-
wotna przyczyng zamykania si¢ aparatéw szpar-
kowych w ciemnosci u roslin C5 i Cy.

Widmo czynnosciowe otwierania si¢ apara-
tow szparkowych rézni si¢ jednakze od widma
czynnoSciowego fotosyntezy. Wskazuje bo-
wiem na wzmozona wrazliwos$¢ reakcji komé-
rek szparkowych na napromienienie niebieskie.
Wiasciwos¢ ta jest szczegétowo przedstawiona
dalej.

Napromienienie fotosyntetycznie aktywne
jest tez czynnikiem okreslajacym zaggszczenie
aparatéw szparkowych na powierzchni lisci.
Wykazano wystgpowanie prostej zaleznosci po-
miedzy natezeniem napromienienia lici w petni
juz dojrzatych i fotosyntetyzujacych, a zagesz-
czeniem szparek, wytwarzanych na lisciach do-
piero sig rozwijajacych [42, 81].

STEZENIE DWUTLENKU WEGLA I CIEMNA
FAZA FOTOSYNTEZY

Przy odpowiednim uwodnieniu tkanek prze-
wodnosc¢ szparkowa (g,) jest odwrotnie skorelo-
wana ze stezeniem dwutlenku wegla. Na zmiany
CO, aparaty szparkowe odpowiadaja na swietle
1 w ciemnosci, co dowodzi, ze dla tej ich reakcji
fotosynteza nie jest konieczna [28].

Aparaty szparkowe napromienionego i asy-
milujacego liscia reaguja na stgzenie dwutlenku
wegla w przestrzeniach miedzykomérkowych
liscia (C;), a nie przy jego zewngtrznej powierz-
chni (C,) lub w kanale szparki {2, 55]. Modulu-
jac odpowiednio aperturg, wspéidziataja w
utrzymaniu C; na prawie stalym poziomie: u ro-
§lin C5 220-260 ppm, co stanowi okoto 70 %
C,; uroslin typu C tylko okolo 100 ppm; a u su-
kulentéw z fotosyntetycznym metabolizmem
CAM, u ktérych szparki pozostaja w dziefi za-
mkniete, az ponad 400 ppm. Umiarkowane pod-
wyzszenie C,, powodujace przymknigcie si¢
aparatow szparkowych, moze wptywac na war-
to$¢ C, i na nat¢zenie fotosyntezy [31].

Receptory reagujace na stgzenie dwutlenku
wegla w przestrzeniach miedzykomérkowych
liscia, przyjmujace i przekazujace sygnat pro-
wadzacy do otwierania i zamykania si¢ apara-
tow szparkowych, nie sa znane [53, 54]. Sugero-
wano [21, 31], ze g, napromienionego liScia mo-

ze by¢ odwrotnie skorelowane z wielkos$cia puli
jakiego$ metabolitu uczestniczacego w wigza-
niu dwutlenku wegla. W mechanizmie takim
moglyby uczestniczy¢ sasiednie komérki mezo-
filu. W komérkach szparkowych nie wykazano
bowiem, iloSciowo znaczacej, fotosyntezy [5,
61]. W regulacji apertury aparatéw szparko-
wych moze uczestniczy¢ karboksylaza fosfoe-
nolopirogronianu [40]. Brak jednak dowodéw
na to, zeby enzym ten inicjowatl reakcj¢ na steg-
zenie CO,. Stwierdzenie, ze wysokie stgzenie
tlenu catkowicie hamuje otwieranie si¢ na §wiet-
le szparek u fasoli [52], uzasadnia hipotezg, ze w
recepcji sygnalu C; moze uczestniczy¢ pula
RuBP, metabolitu reagujacego zaréwno z dwut-
lenkiem wegla jak i z tlenem.

Ostatnio wykazano [7, 13], ze CO,, tak jak i
inne bodZce inicjujace procesy prowadzace do
ograniczania apertury aparatéw szparkowych,
powoduje depolaryzacje plazmalemy komérek
zamykajacych. Niewatpliwie wigc CO, modu-
luje aktywno$¢ kanatéw jonowych w plazmole-
mie. Hipotezy tlumaczace mechanizm tego
dziatania nie s3a jednak jeszcze dostatecznie
zweryfikowane [69].

Stezenie dwutlenku wegla w atmosferze
wplywa takze na zageszczenie aparatéw szpar-
kowych w epidermie organéw asymilacyjnych.
Zalezno$¢ iloSciowa jest jednak odwrotna niz w
przypadku napromienienia; przy wysokim ste-
zeniu CO, zageszczenie aparatéw szparkowych
ulega bowiem zmniejszeniu. Wykazano, ze u
Arabidopsis [42] receptory przyjmujace sygnat
stezenia CO, znajduja sie w liSciach w pelni doj-
rzalych, a nastgpnie informacja jest przekazy-
wana do merystemu. Wyizolowano mutanta
Arabidopsis, u ktérego taki mechanizm nie fun-
kcjonuje, co ma by¢ spowodowane zaktéceniem
w przekazywaniu sygnatu lub w przemieszcza-
niu si¢ hipotetycznego morfogenu, negatywnie
regulujacego zageszczenie aparatow szparko-
wych. U Arabidopsis zidentyfikowano réwniez
gen HIC, kodujacy negatywny regulator rozwo-
ju szparek [26, 27].

Odwrotna korelacj¢ zaggszczenia aparatéw
szparkowych ze stezeniem dwutlenku wegla w
atmosferze potwierdzaja badania paleobotanicz-
ne. Tak np. porowatos$¢ epidermy Ginkgo i ro-
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§lin pokrewnych w péZnym permie (przed 275-
290 milionami lat) i w pleistocenie, tj. starszym
czwartorzgdzie (przed 1-8 milionami lat), gdy
stezenie CO, byto niskie, byla wyraZnie wig-
ksza niz w kredzie, charakteryzujacej si¢ pod-
wyzszonym stezeniem CO, w atmosferze. Uda-
o si¢ tez wykazad, ze nast¢pujacy w okresie
ostatnich 200 lat ciggly wzrost stgzenia dwutlen-
ku wegla w atmosferze, powodowany czynnika-
mi antropogenicznymi, doprowadzit juz do do-
strzegalnego zmniejszenia zaggszczenia apara-
téw szparkowych [41, 64]. Efekt taki potwier-
dzaja réwniez wyniki oznaczen zaggszczenia
aparatéow szparkowych u ro§lin z obszaréw o
zréznicowanej przemystowej emisji tego gazu
[86]. Zaggszczenie aparatéw szparkowych na
skamienialych lisciach Ginkgo jest nawet wyko-
rzystywane jako wskaZnik stgzenia CO, w at-
mosferze minionych epok, pozwalajacy na we-
ryfikacje danych uzyskanych innymi metodami
[41, 64].

Stezenie dwutlenku wegla 1 napromienienie
wspdldziataja wiec w regulacji zageszczenia
aparatow szparkowych w epidermie organéw
asymilujacych. Zwlaszcza w zwartych zespo-
fach ro$linnych stuzy to osiaganiu optymaline;j
sprawnosci fotosyntetycznej [42, 87, 88]. Nie-
watpliwie, zaleznosci te zastuguja na lepsze po-
znanie. BodZcem dla podejmowania prac nad
wielostronnym wptywem dwutlenku wegla na
aparaty szparkowe jest tez staly wzrost stgzenia
tego gazu w atmosferze.

Badania prowadzone réznymi metodami do-
starczaja niewatpliwych dowodéw ograniczone;j
zdolno$ci komérek szparkowych do asymilaciji
dwutlenku wegla i fotooddychania [93]. W ich
chloroplastach asymilacja CO, i fotosyntetycz-
ne przemiany wegla przebiegaja tez pod wielo-
ma wzgledami odmiennie niz w chloroplastach
mezofilu. Skrobia gromadzi si¢ w ciemnosci, a
rozkladana jest na $wietle. Chloroplasty komé-
rek szparkowych wykazuja mniejsza aktywnosc
karboksylazy/oksygenazy RuBP (rubisco), a
zwickszona aktywno$¢ innych enzyméw cyklu
Calvina-Bensona. Na podstawie wynikéw do-
$wiadczen z Vicia faba zaproponowano [71], ze
gléwna funkcja zredukowanych produktéw ich
wlasnej asymilacji CO, jest posredniczenie w

przekazywaniu energii (ATP) i rOwnowaznikéw
redukcyjnych (NADPH) z chloroplastow do cy-
toplazmy, przebiegajacym przy udziale translo-
katora aldehyd 3-fosfoglicerynowy/kwas 3-
fosfoglicerynowy, zlokalizowanego w otoczce
chloroplastow [47]. W doswiadczeniach ze
skrawkami epidermy lisSci Commelina bengha-
lensis uzyskano takze dane §wiadczace, ze zwig-
kszone aktywnosci rubisco i karboksylazy PEP
maja korzystny wplyw na funkcjonowanie apa-
ratéw szparkowych [62].

ZNACZENIE SWIATEA NIEBIESKIEGO
I PROBLEM FOTORECEPTORA

Wzmozona wrazliwo$¢ aparatéw szparko-
wych na krétkofalowy, wysokoenergetyczny
skiadnik PAR, to jest napromienienie niebieskie
z zakresu 425-475 nm, stanowi przedmiot inten-
sywnych badan od 25 1at [10, 25, 92, 93]. Absor-
bujac tylko to napromienienie (Ryc. 2) lub jako
uzupetniajace do wysycajacego napromienienia
czerwonego, licie osiagaja wyraZnie wicksza
przewodno$¢ szparkowa (g,) niz tylko na Swiet-
le czerwonym lub na pelnym bialym o takiej sa-
mej gestosci strumienia kwantoéw [46, 48].

Zjawisko to budzi zainteresowanie, gdyz jest
prawdopodobnie przejawem przebiegajacej na
réznych poziomach organizacyjnych ro§liny,
zlozonej reakcji umozliwiajacej osiagnigcie, w
aktualnych warunkach, optymalnej aktywnosci
fotosyntetycznej. Innymi jej przejawami sa, za-
lezne od kierunku padania promieniowania, ru-
chy catych pedéw, liSci oraz migracje chloropla-
stow [82]. BodZicem wywolujacym wszystkie
wymienione reakcje jest sktadnik niebieski
PAR. Jego wzgledny udzial jest zwigkszony w
rozproszonym §wietle rano i wieczorem oraz w
nizszych warstwach stanowisk ro§linnych, w sy-
tuacjach kiedy wysoka wilgotno$¢ powietrza
ogranicza transpiracj¢ i pozwala na, korzystne
dla asymilacji, szersze otwarcie aparatéw szpar-
kowych [1,90].

Poznano blizej niektdre efekty metaboliczne
Zwiazane ze wzmozonym otwieraniem si¢ apa-
ratéw szparkowych pod wplywem napromienie-
nia niebieskiego oraz ich biochemiczne mecha-
nizmy. Swiatfo niebieskie aktywuje H*-ATPazy
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[4], stymulujac fosforylacje ich C-terminalne;j
domeny, przy udziale biatka z rodziny 14-3-3
[16], jako pozytywnego regulatora [38, 69]. Mo-
ze aktywowad, zlokalizowany w plazmolemie,
faficuch oksydoredukcyjny [23] oraz zwigkszac
aktywnoS$¢ karboksylazy fosfoenolopirogro-
nianowej (3] i wytwarzanie jabtczanu.

Mimo licznych badaid nie udalo si¢ nato-
miast zidentyfikowaé receptora komérkowego,
bezposrednio uczestniczacego w specyficznym,
niezaleznym od fotosyntecznego, dzialaniu na-
promienienia niebieskiego na aparaty szparkowe.

Stwierdzenie stymulacji przez §wiatfo nie-
bieskie u storczyka z rodzaju Paphiopedilum
otwierania si¢ aparatéw szparkowych, nie za-
wierajacych chloroplastéw wskazywato, ze w
zjawisku tym nie uczestniczy chlorofil [91]. Z
kolei, badania mutanta Arabidopsis thaliana
hy4-cryl, nie wykazujacego reakcji fototropicz-
nej, wykluczyly grupe flawin [44, 94].

Do niedawna przyjmowano, ze receptorem
promieniowania niebieskiego w komdrkach
szparkowych jest chloroplastowy ksantofil ze-
aksantyna. Powstaje w szlaku biosyntezy karo-
tenoidéw z mewalonianu i, jako sktadnik cyklu
ksantofilowego (Ryc. 3), petni w aparacie foto-
syntetycznym rowniez funkcje ochronng [29,
66, 891.

Za hipoteza, zakladajaca petnienie przez ze-
aksantyn¢ takze roli grupy chromoforowej re-
ceptora Swiatla niebieskiego, mialo §wiadczyd
pokrywanie si¢ jej widma absorpcyjnego z wid-
mem czynno$ciowym (dzialania) wzmozonego
otwierania si¢ aparatow szparkowych, prosta za-
lezno$¢ pomiedzy wielkoscia tego efektu a za-
warto$cig barwnika w komérkach oraz réwno-
czesne hamowanie przez ditiotreitol (DTT) syn-
tezy zeaksantyny i znoszenie efektu §wiatla nie-
bieskiego [93, 94]. Wydawalo sig, ze hipoteza ta
zostala ostatecznie udowodniona gdy stwierdzo-
no, ze aparaty szparkowe w preparatach epider-
my mutanta Arabidopsis npql, wykazujacego
defekt deepoksydazy wiolaksantyny (Ryc. 3),
uniemozliwiajagcy wytwarzanie i gromadzenie
zeaksantyny [59], nie wykazujg specyficznej
odpowiedzi na $wiatto niebieskie [22].

Hipoteza zeaksantynowa byla jednak sprze-
czna z wcze$niejszymi faktami [36], z ktérych

wynikato, ze aparaty szparkowe poddane dziata-
niu norflurazonu, inhibitora syntezy karotenoi-
déw, wykazuja jednak normalna odpowiedZ na
napromienienie niebieskie. Okazalo si¢ tez, ze
wynikow uzyskanych z preparatami epidermy
mutanta npgl nie mozna potwierdzi¢ w do-
$wiadczeniach z calymi li§¢mi [18, 37].

Powrét do wezesniejszej hipotezy, dotycza-
cej natury fotoreceptora $wiatla niebieskiego,
zapowiadaja badania nad mutantami Arabido-
psis photl i phot2. Stwierdzono, ze aparaty
szparkowe podwdjnego mutanta photlphot2 nie
reaguja na napromienienie niebieskie, natomiast
pojedyncze mutanty, photl oraz phot2, sa feno-
typowo niezmienione. Autorzy badan sugeruja,
ze biatko photl i jego homolog phot2, ktérym
nadali nazwy fototropina 1 i 2 (ang. phototropin
I, 2) sa facznie apoproteing poszukiwanego
fotoreceptora [37]. Udziat polipeptydu photl,
jako biatkowej kinazy serynowo-treoninowej
[37], w otwieraniu si¢ aparatow szparkowych na
$wietle niebieskim byl wykazany wcze$niej
[38]. Autorzy wyrazaja tez poglad, ze chromo-
forem (czescia bezposrednio pochianiajaca
$wiatlo) fotoreceptora jest mononukleotyd fla-
winowy, ktérego widmo absorpcyjne pokrywa
si¢ z widmem dziatania §wiatta niebieskiego na
szparki [19, 35].

Aktualnie przyjmuje si¢ [8], ze apoproteina
fotoreceptora §wiatta niebieskiego komorek
szparkowych jest heterodimer photl-phot2. Pod
wplywem napromienienia niebieskiego oba jego
elementy wigza, za poSrednictwem atomoéw
siarki cysteiny, jako grupg chromoforowa cza-
steczki mononukleotydu flawinowego (FMN),
ktére przechodza do trypletowego stanu wzbu-
dzenia. Nastgpuje zmiana ksztattu FMN [67], co
prawdopodobnie prowadzi do konformacyjnych
zmian bialka fotoreceptora, modyfikacji jego
aktywnosci kinazowej i inicjuje wyslanie sygna-
tu do kanatéw jonowych.

Biatka photl i phot2 moga by¢ fotorecep-
torami nie tylko w otwieraniu si¢ aparatow
szparkowych, ale réwniez w fototropizmie i w
fototaksjach chloroplastéw, takze stymulowa-
nych przez $wiatlo niebieskie [8]. Wszystkie te
reakcje (Ryc. 4) prowadza do podwyzszenia
sprawnosci fotosyntetycznej. Ponadto, wzmozo-
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Fig. 3. Zeaxanthin as a receptor of blue light: A — biosynthetic pathway, B — contribution to xanthophyll cycle, C — hypothe-
tical steps associated with blue light signal transduction. DTT - dithiothreitol; npg] — zeaxanthin — less mutant of Arabido-

psis (after [94], modified).

ne otwierania si¢ aparatéw szparkowych, zwie-
kszajac dostepnos¢ CO, dla asymilacji i stymu-
lujac w ten sposéb odtwarzanie NADP i ADP w
cyklu Calvina-Bensona, moze takze zapobiegad

powstawaniu toksycznych form tlenu w re-

akcjach swietlnej fazy fotosyntezy [9].
Potrzebne sa jednak dalsze prace aby odpo-

wiedziec na pytanie, czy wyniki uzyskane w ba-
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Ryc. 4. Hipotetyczny udziat fototropiny w reakcjach zalez-
nych od §wiatta niebieskiego: A — w fototropizmie, B — w
fototaksjach chloroplastéw, C — w ruchach aparatow szpar-
kowych. WT — typ dziki; photl, phot2 — pojedyncze mutan-
ty pozbawione fototropiny 1 lub 2, odpowiednio; phetl
phot2 - podwdéjny mutant z deficytem fototropiny 1 i 2.
Wielkos¢ strzatek okresla wzgledna intensywnosé Swiatla
niebieskiego (wg [8]).

Fig. 4. Hypothetical participation of phototropin in blue
light dependent reactions: A — phototropic responses, B —
chloroplast phototaxies, C — stomatal movements. WT —
wild-type; photl, phot2 — single phototropin-deficient mu-
tants 1 or 2; photIphot2 — double phototropin-deficient mu-
tant — The size of arrows corresponds to the relative blue
light intensity (after [8]).

daniach gléwnie z Arabidopsis i kilku innymi
roélinami modelowymi, mozna uogélniac¢ [93].
Aktualnie do roli receptora §wiatfa niebieskiego,
w t6znych procesach regulacyjnych roélin, kan-
dyduja bowiem nadal takze inne barwniki, brane
pod uwage wczesniej [10, 11, 44].

ZROZNICOWANIE STANU APARATOW
SZPARKOWYCH I MOZAIKOWOSC
DYFUZYJNA LISCI

W ostatniej dekadzie zwrécono uwage na
zjawisko, stwierdzone juz przeszio sto lat temu
przez Franciszka Darwina [15], obecnie okresla-
ne jako zréznicowanie (ang. heterogeneity) sta-
nu aparatéw szparkowych i mozaikowos¢ dyfu-
zyjna (ang. patchiness) lisci. Zjawiska tego nie
mozna wythimaczy¢ niejednorodno$cia warun-
kéw zewnetrznych. Termin ,,zréznicowanie”

odnosi sie do apertury, wielkos$ci, zaggszczenia
oraz innych parametréw aparatéw szparkowych.
Np. w skrajnym przypadku z dwu sasiednich
szparek jedna moze by¢ catkowicie zamkniegta a
druga w pelni otwarta. Pojecie ,,mozaikowos$¢”
oznacza natomiast zréznicowanie Sredniego pa-
rametru okre§lajgcego stan aparatow szparko-
wych na wyodregbniajacych si¢ w ten sposob
fragmentach liscia. Zmiany te moga wykazywac
ciagla tendencje, np. wzrost §redniej warto§ci
parametru od brzegu do §rodka liScia lub wyka-
zywacé ceche dostownej mozaiki, gdy sasiaduja-
ce ze soba obszary sg skrajnie rézne. Zréznico-
wanie jest badane na poziomie grup aparatow
szparkowych, liscia, roSliny, korony drzewa,
baldachimu koron i zespotéw roslinnych. Nie-
ktére parametry aparatéw szparkowych, np.
przewodno$é, ulegaja dynamicznym zmianom
w skali przestrzennej i czasowej. Moga tez by¢
odmienne na obu powierzchniach amfistoma-
tycznego liscia [43, 49, 56, 57, 83].

Nie wiemy, jakie sa bezposrednie przyczyny
zréznicowanego stanu aparatéw szparkowych i
mozaikowatosci dyfuzyjnej lisci. Zjawiska te
nie byly bowiem wczesniej szczegétowo bada-
ne. Mozna przypuszczad, ze sa one efektem od-
dziatywan okre§lanych jako hydrauliczne, .
wynikajacych z odmiennych oporéw na drodze
doprowadzania wody do poszczegdlnych frag-
mentow liscia. Wyjasnienie ich przyczyn jest
wazne, gdyz moze spowodowac koniecznosc¢
weryfikacji niektérych hipotez, dotyczacych
mechanizmu funkcjonowania aparatéw szpar-
kowych. Nie uwzgledniaja one prawdopodobnie
jakiegos istotnego czynnika, ktéry powoduje, ze
dwa sasiadujace ze soba aparaty szparkowe, do
ktérych docierajg takie same bodZce zewnetrz-
ne, moga réznie na nie reagowaé. Uzasadniony
wydaje sie poglad [57], Ze znajomos¢ mechani-
zmu dziatania pojedynczego aparatu szparko-
wego nie wystarcza dla zrozumienia funkcjono-
wania populacji aparatéw szparkowych, nawet
na poziomie tylko calego liscia.
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