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TRANSPORT DALEKODYSTANSOWY U ROSLIN: SZLAKI, MECHANIZMY, EWOLUCJA

WSTEP

Niektore wspolczesSnie istniejace roSliny,
np. drzewa, maja rozmiary si¢gajace dziesia-
tek metrow. Musza by¢ nie tylko wytrzymate
mechanicznie, ale takze transportowaé wy-
dajnie duza iloS¢ wody z korzeni do liSci czy
igiet w koronie, a z powrotem zwiazki orga-
niczne syntetyzowane w procesie fotosynte-
zy potrzebne do wzrostu innych organow.
Rosliny, w przeciwienstwie do zwierzat, nie
dysponuja systemem transportu miedzy or-
ganami nape¢dzanym dzigki wykorzystaniu
energii kinetycznej kurczacych sie i rozkur-
czajacych naczyn, np. serca. W zamian, wy-
korzystuja energi¢ potencjalna pochodzaca z
roznicy potencjalu wodnego utrzymywane;j
wzdtuz szlaku transportowego. Co intere-
sujace, szybkoS¢ transportu floemowego w
rurkach sitowych jest zblizona do szybkoSci

krwi w naczyniach wilosowatych o podob-
nej Srednicy (SOwWINsKI 2013). Pokazuje to,
jak sprawnym transportem dalekodystanso-
wym dysponuja roSliny, mimo ze nie jest
on oparty o system pomp mechanicznych.
Ponadto, transport miedzy organami roslin
nie odbywa sig, tak jak u zwierzat, w prze-
wodach o Scianach zbudowanych z komorek,
ale wewnatrz zywych komorek, ktorych cia-
gi tworza rurki sitowe (transport produktow
fotosyntezy z liSci do innych organéw) lub
wewnatrz przewodow utworzonych ze Scian
komorkowych martwych komorek (transport
wody z korzeni do czeSci nadziemnej). Spe-
cyfika transportu, a takze ewolucja systemu
transportowego u roSlin jest tematem niniej-
szego artykutu.

TRANSPORT DALEKODYSTANSOWY U OKRYTONASIENNYCH (ANGIOSPERMAE)

Przemieszczanie si¢ wody, jonow, zwiaz-
kow organicznych i nieorganicznych miedzy
organami, a wiec transport dalekodystanso-
wy odbywa si¢ w systemie przewodzacym.
W jego sktad wchodzi floem (lyko) oraz ksy-
lem (drewno). U roSlin okrytonasiennych ele-
mentami przewodzacymi we floemie sa rurki

sitowe skladajace si¢ z ulozonych szeregowo
komorek przewodzacych zwanych czionami
rurek sitowych. Komorki te sa bardzo wy-
dhluzone i moga siega¢ nawet 250 pm przy
Srednicy ok. 20 pym. Czlony rurek sitowych
sa przegrodzone Scianami zwanymi plytkami
sitowymi, w ktorych wystepuja liczne pory o
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srednicy do kilkuset nanometrow. Zawartos¢
cztonéw rurek sitowych u roSlin okrytona-
siennych jest ograniczona do cienkiej war-
stwy cytoplazmy, nielicznych mitochondriow
oraz zmodyfikowanych plastydow. Nie wy-
stepuje w nich jadro, brak jest tez innych or-
ganelli, w tym wakuol i rybosomoéw, a takze
cytoszkieletu. Mimo to czlony rurek sitowych
sa zywymi komorkami, SciSle jednak zalezny-
mi od komoérek towarzyszacych. Sa z nimi
zwiazane nie tylko funkcjonalnie, ale i roz-
wojowo, bowiem pochodza z jednej komorki
macierzystej. Formalnie kompleks komorki
towarzyszace/rurki sitowe stanowi element
symplastu (por. artykut K. SOKOLOWSKIE] W
tym zeszycie KOSMOSU), chociaz czesto jest
on izolowany od reszty roSliny (patrz po-
nizej). Mechanizmem odpowiedzialnym za
transport dalekodystansowy jest przeplyw
masowy, tzn. przemieszczanie zwiazkow roz-
puszczonych wraz z rozpuszczalnikiem. Prze-
ptyw masowy w rurkach sitowych napedza
dodatnia réznica ciSnienia hydrostatycznego
miedzy dojrzatymi liS¢mi a innymi organa-
mi. ROznica ta jest wynikiem przeciwstawne-
go przebiegu dwoch procesow: zaladowania
floemu zachodzacego w liSciach zwanych
donorami asymilatow i roztadowania floemu
majacego miejsce w innych organach beda-
cych akceptorami asymilatow. Pierwszy pro-
ces polega na przemieszczaniu sacharozy,
produktu fotosyntezy, z komorek fotosynte-
tyzujacych do rurek sitowych, natomiast w
drugim sacharoza jest z nich wycofywana do
tkanek organow. Sacharoza jest zwiazkiem
osmotycznie czynnym, wiec jej nagromadze-
nie we floemie w liSciach, w tzw. strefie za-
ladowania floemu, powoduje naptyw wody
z ksylemu do rurek sitowych (rurki sitowe i
naczynia sa potozone obok siebie), a w kon-
sekwencji wzrost ciSnienia hydrostatycznego
znacznie ponad wartoS¢ w organach, w kto-
rych zachodzi roztadowanie floemu. Taki me-
chanizm zaladowania floemu, ktory jest zwa-
ny aktywnym, moze mie¢ dwojaki charakter:
apoplastowy i symplastowy (SOWINSKI 2003).
W pierwszym przypadku, sacharoza powsta-
jaca w mezofilu, jest z niego wydzielana do
apoplastu, a nastepnie pobierana aktywnie, z
udzialem przenosSnikow bialtkowych, do ko-
morek towarzyszacych. Energia potrzebna w
tym procesie pochodzi z hydrolizy ATP przez
pompe protonowa (H'ATPaze). Warunkiem
sprawnego funkcjonowania takiego mechani-
zmu jest brak plazmodesm miedzy komorka-
mi towarzyszacymi a parenchyma wiazkowa,
czyli izolacja symplastowa kompleksu ko-

morki towarzyszace/rurki sitowe. W drugim
przypadku, sacharoza nie opuszcza sympla-
stu na drodze do rurek sitowych. Jest prze-
ksztalcana w komorkach towarzyszacych w
wielocukry, ktorych czastki sa zbyt duze, aby
mogly sie wstecznie przemiesci¢ przez pla-
zmodesmy laczace komorki towarzyszace i
mezofil. Natomiast wielocukry wedruja swo-
bodnie do rurek sitowych, ze wzgledu na
duzy przekrdj czynny plazmodesm (SOWIN-
SKI 2002) kompleksu komorki towarzyszace/
rurki sitowe. W tym procesie energia jest
zuzywana na synteze wielocukrow. Oprocz
aktywnego zatladowania floemu, u niektoérych
grup roSlinnych wystepuje pasywne zatado-
wanie floemu. Ma ono charakter symplasto-
wy, bowiem sacharoza nie wydostaje si¢ do
apoplastu. Jednak w procesie tym nie zacho-
dzi zuzycie energii, transport z mezofilu do
rurek sitowych odbywa si¢ badZz zgodnie z
gradientem stezenia sacharozy badz dzieki
réznicom ci$nienia turgorowego.

W przeciwiefistwie do cztonéw rurek si-
towych, ktore sa komorkami zywymi, naczy-
nia i cewki, elementy przewodzace ksylemu,
sa martwe, a wiec stanowia czeS¢ apopla-
stu. Cewki to waskie, wydtuzone komorki o
wrzecionowatym ksztalcie, ktore posiadaja
liczne jamki (otwory umozliwiajace przepltyw
wody pomiedzy sasiadujacymi elementami
ksylemu) na Scianach bocznych. Naczynia
sa z kolei wi¢ksze i obszerniejsze niz cew-
ki, posiadaja skosne lub prostopadte do osi
komorki Sciany poprzeczne (tu nazywane
plytkami lub ptytami perforacyjnymi) o du-
zej powierzchni i zmienna liczbe jamek lej-
kowatych w Scianach bocznych (EsAu 1965).
W ksylemie, strumiefnn soku poddawany jest
ciSnieniu ujemnemu, bowiem jest podnoszo-
ny w naczyniach na zasadzie kohezji, dzieki
istnieniu duzej roznicy potencjalu wody mie-
dzy gleba (dodatni potencjal wody) a atmos-
fera (silnie ujemny potencjal wody).

Jak wida¢ z porOéwnania budowy anato-
micznej, naczynia i cewki powinny charak-
teryzowac si¢ mniejszym oporem stawianym
przeplywowi soku ksylemowego od rurek si-
towych, nie tylko ze wzgledu na duzo wieck-
sze pory w Scianach poprzecznych, ale tez
na brak zawartoSci komorkowej. W efekcie
szybkoS¢ przeplywu soku ksylemowego jest
kilka lub nawet kilkanaScie razy wigksza niz
szybkos¢ przeptywu soku floemowego i siega
nawet 10 m/h. Przyczyna, dla ktorej cztony
rurek sitowych nie sa pustymi, martwymi
kanalami jest koniecznoS¢ obrony przed
organizmami, ktoére zywia si¢ sokiem floemo-
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wym. Nalezy pamietaé, ze zawiera on cenne
substancje, takie jak cukry, aminokwasy, czy
nawet biatka, a takze jony. W zwiazku z tym,
rurki sitowe sa czestym obiektem ataku ze
strony owadow, np. mszyc, ktorych aparat
gebowy jest przystosowany do wkluwania
sie do floemu. Jeszcze wickszym wyzwaniem
dla rosliny jest odgryzienie przez roSlinozer-
ce lisScia lub todygi, bowiem powoduje to
masowe uszkodzenie tkanek, w tym przecie-
cie systemu przewodzacego. Czlony rurek
sitowych, jako zywe komorki, dysponuja jed-
nak aktywnymi mechanizmami obronnymi
zapobiegajacymi wyciekowi soku floemowe-
go, zarOwno przez niewielki otwor utwo-
rzony przez aparat ssaco-klujacy owada, jak i
duze uszkodzenie wielu rurek sitowych. Naj-
wazniejszym z tych mechanizmoéw jest szyb-
kie czopowanie poréw w plytkach sitowych
przez material roznego rodzaju. Szczegolnie
dobrze zbadane jest odkladanie kalozy (be-
ta-1,3-glukan) na ptytkach sitowych blokujace
wyplyw soku floemowego. Mechanizmy te
sa bardzo skuteczne, a ich dzialanie ujawnia
si¢ juz w ciagu kilkudziesieciu sekund. Inny
mechanizm obrony jest powiazany z obec-

noScia zmodyfikowanych plastydoéw, tzw. S-
-plastydow i P-plastydow. Pierwsze zawieraja
ziarna skrobi, a drugie bialka w formie kry-
stalicznej. Jak wykazano, zawartoS¢ modyfi-
kowanych plastydow z cztonéw rurek sito-
wych moze by¢ uwalniana w przypadku ich
uszkodzenia, co zapobiega wyciekowi soku
floemowego.

Z kolei przyczyna, dla ktorej elementy
ksylemu nie sa komorkami zywymi jest wy-
stepowanie w nich ujemnego ciSnienia wody
i wynikajaca z tego koniecznoS¢ zwiekszonej
odpornoSci na zapadanie. Takie wymagania
najlepiej spelniaja komorki martwe, stad tez
tkanki przewodzace wode u wszystkich ro-
§lin przechodza w swym rozwoju przez pro-
gramowang Smieré¢ komorki (SPERRY 2003).
Odpornos¢ na zapadanie wymaga z kolei
wzmocnienia struktury Scian komoérkowych.
To rowniez cecha wspolna dla ksylemu wiek-
szoSci roSlin. Pierwotna funkcja lignin, zwiaz-
kow kojarzonych czesto z tkanka wzmacnia-
jaca lub z obrona przed roSlinozercami, bylo
najprawdopodobniej wzmacnianie elemen-
tow przewodzacych ksylemu (NIKLAS 1994).

TRANSPORT SYGNALOWYCH ZWIAZKOW ORGANICZNYCH W KSYLEMIE I FLOEMIE

Funkcja systemu przewodzacego jest
transport wody, jonéw, zwiazkow organicz-
nych i nieorganicznych miedzy organami.
Niemniej wazne jest przemieszczanie rozne-
go typu sygnalow biochemicznych i biofi-
zycznych, ktore integruja wzrost, rozwoj czy
reakcje obronne na poziomie calej rosliny
(odpowiedz systemiczna). SzczegoOlnie do-
brze poznano komunikacje miedzy organami
realizowang w oparciu o roSlinne regulatory
wzrostu, zwiazana z sygnalizacja pojawienia
sie zagrozenia w Srodowisku. Ograniczenie
lub zaburzenie funkcji zyciowych organizmu
przez niekorzystne warunki Srodowiska jest
okreslane, jako stres, rOwniez u roSlin. Moze
to by¢ stres abiotyczny, kiedy zagrozenie ma
charakter, np. fizyczny, czy chemiczny, lub
biotyczny, kiedy czynnikiem stresowym jest
inny organizm, np. patogen. I tak, w przy-
padku stresu zwigzanego z deficytem wody
w podlozu czynnikiem sygnalnym jest kwas
abscysynowy (ABA), ktory za poSrednictwem
ksylemu przemieszcza si¢ z korzeni do liSci,
co powoduje zamykanie aparatow szparko-
wych (DAVIES i ZHANG 1991). Inny stres zwia-
zany z woda, tym razem z jej nadmiarem w

glebie (wynikajacym np. z obfitych opadow,
powodzi lub zbyt obfitego podlewania), jest
sygnalizowany za poSrednictwem etylenu,
prostego gazowego weglowodoru, znanego
skadinad z indukcji dojrzewania owocow.
Prekursor tego hormonu, kwas 1-aminocyklo-
-propano-1-karboksylowy (ACC), przemiesz-
cza sie¢ w ksylemie z korzeni do liSci, gdzie
zostaje przeksztatcony przez oksydaze ACC w
etylen. Reakcje te sa stosunkowo szybkie, bo
zajmuja zaledwie kilka godzin. Wymienione
hormony biora tez udzial w wolnej reakcji
przystosowawczej rosliny na stres. ABA jest
odpowiedzialne za indukcje licznych genow
zwiazanych z aklimatyzacja do suszy. Nato-
miast etylen indukuje tworzenie aerenchymy,
kanalow powietrznych taczacych korzenie z
czeScia nadziemna, przez ktore moze dosta-
wac sie do nich tlen atmosferyczny, co wa-
runkuje przezycie catej rosliny. W przypadku
stresu biotycznego, waznym hormonem jest
kwas jasmonowy. Powstaje on w liSciu za-
atakowanym przez owada i indukuje reakcje
obronne. Co wazne, jasmonian, stanowiacy
sygnal o zagrozeniu, przemieszcza si¢ przez
floem do innych, jeszcze niezaatakowanych



460

PAWEL SOWINSKI, JAROSEAW SZCZEPANIK

liSci, co wywotuje w nich uprzedzajaca atak
reakcje obronna (STRATMANN 2003). Trzeba
zaznaczy¢, ze hormony roSlinne moga prze-
mieszcza¢ sie¢ na dluzszym dystansie poza
systemem przewodzacym (MORELLI i RUBERTI
2002). Drzieje sie tak w przypadku auksyn,
ktore sa odpowiedzialne za rdzne reakcje
tropiczne (MORELLI i RUBERTI 2002). W przy-
padku drewna, ktore u roSlin drzewiastych
stanowi wieksza czeS¢ pnia, istotna jest tez
komunikacja horyzontalna, za ktora odpo-
wiedzialne sa promienie drzewne. Wiecej
informacji na ten temat Czytelnik znajdzie
w artykule K. SOKOLOWSKIE] W tym zeszycie
KOSMOSU.

Ostatnie lata przyniosty fale odkry¢ o
udziale zwiazkéw wielkoczasteczkowych, ta-
kich jak biatka i RNA, w odpowiedzi syste-
micznej roslin na bodzce Srodowiskowe oraz
systemicznej koordynacji procesOw rozwo-
jowych (KUMAR i wspotaut. 2013). Bylo to
zwiazane ze stwierdzeniem, ze wiele czyn-
nikéw transkrypcyjnych ma zdolnoS¢ prze-
mieszczania miedzykomorkowego, a takze
miedzy organami za posrednictwem floemu.
Wyodrebniono wsrod nich biatka typu NCAP
(ang. non-cell autonomous proteins), ktore
cechuja si¢ selektywnym transportem mie-
dzykomorkowym, tzn. sa kierowane do kon-
kretnych tkanek roSliny, gdzie biora udziat
w regulacji réznych procesOw rozwojowych
takich jak: przeksztalcanie merystemu we-
getatywnego w generatywny, roznicowanie
struktur epidermalnych, czy rozwoj korzenia.
Problem selektywnego transportu miedzy-
komorkowego bialek NCAP i RNA wykracza
poza zakres tego artykulu, natomiast Czy-
telnik moze znalez¢ odpowiednie informa-
cje w licznych artykulach przegladowych z
ostatniego okresu (patrz KUMAR i wspolaut.
2013). Tu ograniczymy sie¢ do wzmianki o
kilku biatkach regulacyjnych i kompleksach
rybonukleinowych przemieszczajacych sie
we floemie, a wiec miedzy organami.

We floemie znaleziono do tej pory wie-
le biatek. Czes¢ z nich, to bialka zwigzane z
transportem weglowodanow do rurek sito-
wych, a takze z metabolizmem weglowoda-
now. Inne, jak np. inhibitory proteinaz, sa
zwiazane z obrona przed patogenami. U Cu-
curbita maxima od dawna znane s3 bialka
PP1 i PP2 (ang. phloem protein 1 i 2), cho¢
ich funkcja nie jest dobrze poznana. Dopie-
ro od niedawna jednak wiadomo, ze czeS¢
bialek floemowych moze si¢ przemieszczac
miedzy organami. Pierwszym biatkiem, co
do ktorego wykazano taka zdolnos¢ bylo

CmPP16 (XOCONOSTLE-CAZARES i wspolaut.
1999). Obecnie wiemy, ze biatka przemiesz-
czajace sie we floemie, tak jak inne typu
NCAP, maja zdolnoS¢ otwierania kanalow
transportowych plazmodesm (por. artykut
A. BILSKIEJ-KOS w tym zeszycie KOSMOSU).
Bialka takie czesto sa syntetyzowane w ko-
morkach towarzyszacych, ktore sa polaczone
z czlonami rurek sitowych licznymi plazmo-
desmami o zwiekszonym przekroju czynnym.
Wsrod floemowych bialek NCAP jest wie-
le o potencjalnych funkcjach sygnatlowych.
Jednym z nich jest np. biatkko FLOWERING
LOCUS T (FT) bedace mobilnym no$nikiem
informacji odpowiedzialnej za indukcje kwit-
nienia. Od dawna wiadomo, ze miejscem re-
cepcji sygnalu o dlugosci dnia warunkujacym
wejscie w faza generatywna jest liS¢ (KNOTT
1934). Wiadomo tez bylo, ze odpowiedni sy-
gnat jest przesylany do wierzchotka wzrostu
pedu przez floem. Powstala wtedy koncep-
cja florigenu, ale natura czynnika kwitnienia
byla nieznana. Obecnie wiemy, ze w szlaku
transdukcji sygnatu o indukcji kwitnienia sa
dwa biatka, FT oraz CO (CONSTANS), oba
syntetyzowane w liSciach w komoérkach to-
warzyszacych floemu. Z nich tylko FT jest
mobilny i najprawdopodobniej indukuje
kwitnienie (KUMAR i wspoétaut. 2013). Wraz
z tym biatkiem mozliwe jest przemieszczanie
jego mRNA. Obecnie przypuszcza si¢, ze bial-
ka typu NCAP moga tworzy¢ z ich wlasnym
mRNA kompleksy rybonukleinowe (ang. ri-
bonucleoproteins, RNP) i w takiej postaci
podlega¢ transportowi. Wykazano, ze takie
mRNA moga bra¢ udzial w regulacji rozwoju
roslin. We floemie obecne s3 réwniez liczne
siRNA (ang. small interfering RNA) poten-
cjalnie biorace udziat w wyciszaniu transpo-
zonoéw, transgenow i wiruséw. Stwierdzono
tez obecnos¢ miRNA w soku floemowym
(KuMAR i wspotaut. 2013), co moze wskazy-
wac na nowy, niepoznany jeszcze aspekt re-
gulacji systemicznej rozwoju roslin.

Oprocz biochemicznych, floem i ksylem
przewodza rowniez sygnaly biofizyczne w
postaci fali potencjatu wodnego (THOMPSON
i HOLBROOK 2003), czy fali potencjalu pobu-
dzenia (FROMM 1991) wzdluz roSliny. Rola
pierwszych nie jest jasna, cho¢ sugerowano,
ze moga mie¢ udziat w regulacji zaladowania
floemu. Jak wykazano, susza glebowa powo-
duje stymulacje zaladowania floemu (SMITH i
MILBURN 1980), co moze mie¢ znaczenie dla
podtrzymania wzrostu korzeni w warunkach
stresowych. Impulsy elektryczne, podobne do
sygnatlow nerwowych zwierzat, biora nato-
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miast udzial w indukcji tigmonastii i sejsmo-
nastii mimozy, zamykaniu liSci-putapek roslin
owadozernych, a takze uruchamianiu me-

chanizmow obronnych przed owadami. Jed-
nak rola sygnalow biofizycznych w integracji
funkgji rosliny moze by¢ niedoceniona.

EWOLUCJA SYSTEMU TRANSPORTU DALEKODYSTANSOWEGO

Okrytonasienne sa najbardziej zréznico-
wana grupa roSlin, ktora zdotata wyksztalcic
szereg wynalazkOw ewolucyjnych. Do inno-
wacji tych nalezy wyksztalcenie sprawnego
systemu przewodzacego, ktorego budowe
opisano wyzej. Jak wszystko w Swiecie ozy-
wionym, stan obecny jest efektem ewolu-
¢ji trwajacej setki milionéw lat. Odlegtym
przodkiem roSlin naczyniowych (Trache-
ophyta) byly jednokomorkowe glony, do kto-
rych podobne sa wspolczesne glaukocystofi-
ty (Glaucophyta). Pokrewne im Kkrasnorosty
(Rhodophyta) byly organizmami wieloko-
morkowymi, u ktorych doszto do specjaliza-
¢ji pewnych stref plechy tworzacych tkanki.
Mozna u nich wyrdézni¢ duze komorki trans-
portujace, ktoére moga laczy¢ odlegle stre-
fy organizmu pelniac funkcje przewodzace.
Komunikacje miedzy sasiednimi komorkami
zapewniaja, typowe dla krasnorostow, pory
centralne, stanowiace pozostaloS¢ po nie-
pelnej cytokinezie (BENHKE i SJOLUND 1990).
Pory centralne sa najczeSciej wypelnione
czopami zbudowanym z biatek i polisachary-
dow. Pory umozliwiaja jednak transport sym-
plastowy, przynajmniej u niektorych krasno-
rostow (UEKI i wspotaut. 2008).

U brunatnic (Phaeophyta) mamy do czy-
nienia z ciekawym przykladem konwergen-
¢ji. Organizmy nalezace do tej grupy, ewolu-
cyjnie bardzo odlegtej od roslin, wyksztatcily
tzw. komorki transportowe, ktore przypo-
minaja rurki sitowe roSlin wyzszych. Po-
szczegOlne komorki transportowe oddzielaja
struktury podobne do plytek sitowych (VAN
BEL 1999). W omawianym przypadku czyn-
nikiem selekcyjnym mogty by¢ zwiekszajace
sie rozmiary plechy, co pociagalo za soba ko-
nieczno$¢ komunikacji miedzy oddalonymi
organami, takimi jak ryzoidy i tkanki asymila-
cyjne. Jeszcze inaczej przedstawia sie sytuacja
u grzybow workowych (Ascomycota) i pod-
stawkowych (Basidiomycota). W budowie
grzybow wielokomorkowych nie wyrdznia
sic komorek przewodzacych. Grzybnie po-
bieraja pokarm cala powierzchnia, wiec nie
istnieje tu potrzeba przemieszczania zwiaz-
kéw organicznych miedzy réznymi strefami.
Mimo to, bardzo dlugie komorki tworzace
strzepki wymieniaja substancje réznego typu,

a nawet organelle. U podstawczakow dzieje
sie tak dzieki potaczeniu wielojadrzastych ko-
morek strzepek poprzez pory centralne wy-
stepujace w przegrodach (MULLER i wspotaut.
1999), przypominajace te u Kkrasnorostow.
Zapewne u wszystkich organizmoéw wielo-
komorkowych funkcjonuja systemy wymiany
informacji integrujacych ich funkcje i roz-
woj, np. wchodzenie w faze generatywna.

KSYLEM

Opanowanie Srodowiska ladowego bylo
mozliwe dzigki rozwojowi systemu prze-
wodzacego umozliwiajacego z jednej stro-
ny dostarczanie wody do pedu, a z drugiej,
zaopatrywanie ryzoidow, a pozniej korzeni
w zwiazki organiczne tworzone na drodze
fotosyntezy (asymilaty) w czeSci nadziem-
nej. Szczegodlnie waznym osiagnieciem roslin
podczas kolonizacji ladu bylo wykorzystanie
nowych mechanizméw transportu: kohezji,
w przypadku transportu wody z podloza do
czeSci nadziemnej, oraz przeplywu masowe-
go dla transportu asymilatow.

U glonow, w wiekszosci roslin wodnych,
problem przemieszczania wody miedzy cz¢-
Sciami plechy w ogole nie istnial, wiec od-
powiedni system i mechanizm transportu
u roSlin ladowych musial by¢ dopiero ,wy-
naleziony”. Na ladzie, roSliny o rozmiarach
ponizej 2 cm potrafia utrzymac¢ wzglednie
stala zawartoS¢ wody, natomiast organizmy
wicksze maja do wyboru dwie strategie: (i)
przystosowanie do znacznych wahan zawar-
tosci wody w tkankach lub (ii) wytworzenie
komorek zaopatrujacych organizm w wode
(SPERRY 2003). Organizmy pozbawione syste-
mu waskularnego (np. glony, mszaki) charak-
teryzuja si¢ znaczna tolerancja na odwodnie-
nie (desykacje) i potrafia przywroci¢ funkcje
zyciowe organizmu w momencie, kiedy wil-
gotnosS¢ otoczenia ponownie wzrasta (OLIVER
1996). Wytworzenie systemu komorek za-
opatrujacych rosline w wode, to rozwiazanie
kosztowniejsze, jednak zapewniajace roSlinie
utrzymanie wzglednie stalej zawartosci wody
w tkankach i umozliwiajace osiaganie wigk-
szych rozmiar6w ciala.

Jednym z pierwszych rozwiazan ewolu-
cyjnych roslin ladowych byla kutykula, ktora
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ograniczala parowanie wody z powierzchni
pedu. Stanowi ona najczestszy, obok zarodni-
kow, roslinny materiat kopalny poczawszy od
okresu sylurskiego (SPERRY 2003). Kolejna in-
nowacja byly aparaty szparkowe. Cho¢ umoz-
liwily one efektywne pobieranie dwutlenku
wegla z atmosfery mimo nieprzepuszczalnej
dla gazOw powierzchni pedow, jednak przy-
czynily sie¢ do powiekszenia zapotrzebowa-
nia na wode, poprzez sprzyjanie transpiracji
(FRANKS i wspotaut. 2013). W poczatkowych
etapach ewolucji roSlin wysokie stezenie
dwutlenku wegla w atmosferze tagodzito
ujemny wplyw transpiracji na gospodarke
wodna rosliny, jednak juz 100 milionéw lat
pozniej dostepnos¢ CO, obnizyla si¢ na tyle,
ze zwickszenie intensywnosSci wymiany gazo-
wej konieczne dla podtrzymania fotosyntezy
powodowalo powstawanie u roslin znaczne-
go dlugu wodnego wobec otoczenia (BEER-
LING i wspotaut. 2001).

Aparaty szparkowe wyewoluowaly naj-
prawdopodobniej przed systemem prze-
wodzacym, jednak ich funkcja jest nieroze-
rwalnie zwiazana z tym ostatnim. Obecnos¢
samych aparatow szparkowych (glewiki)
wydaje si¢ by¢ o wiele mniej korzystna, niz
jesli roslina posiada dodatkowo komorki wy-
specjalizowane w przewodzeniu wody (SPER-
RY 2003). Obydwie struktury zapewnily ro-
slinom wiecksza kontrole zawartoSci wody
w organizmie, co pozwolilo na osiagniecie
wiekszych rozmiarow, jednak spowodowa-
o z czasem utrate ancestralnej cechy, jaka
jest odpornoS¢ na wysychanie (LINGRONE i
wspotaut. 2000). Pierwsze roSliny posiadaja-
ce zaro6wno aparaty szparkowe, jak i system
przewodzacy znane sa z okresu sylurskiego,
sprzed okoto 420 milionow lat (EDWARDS i
wspotaut. 1998)

Najprostsze mozliwe komorki transportu-
jace wode na duze odleglosci to podtuzne,
martwe komorki, posiadajace perforowane
Sciany poprzeczne, gladkie Sciany boczne i
zgrubiala Sciane komorkowa. Opis ten najbar-
dziej odpowiada komorkom przewodzacym
wode (ang. water conducting cells, WCC)
wystepujacych u watrobowcow (Marchantio-
phyta) i jednej z grup mchow (Takaiopsida)
oraz hydroidom, wspotczeSnie spotykanym
u czesci mchow (Polytrichopsida, Bryopsi-
da, Tetraphidopsida). Hydroidy i WCC nie sa
najprawdopodobniej homologami ksylemu
roSlin naczyniowych (LINGRONE i wspolaut.
2012). Wsrod Tracheophyta z kolei ewolu-
cja systemu przewodzacego doprowadzita do
powstania dwoch glownych typéw komorek

ksylemu: cewek i naczyi. Ich opis podano
powyzej. Przyjeto sie uwazaé, iz rosliny po-
siadajace drewno zbudowane wylacznie z ce-
wek sa ewolucyjnymi konserwatystami. Nie
jest to stwierdzenie prawdziwe, chociazby z
uwagi na fakt, ze cewki spotykamy w ksyle-
mie wielu wspolczesnych grup, ktore prze-
szty niezwykle dynamiczna ewolucje. Znane
sa takze przypadki wystepowania naczyn u
starych ewolucyjnie grup roslin (HACKE i
wspolaut. 2007). Dzi§ wiadomo, iz naczynia
ewoluowaly wielokrotnie. Sposrod wspotcze-
snych grup roslin wystepuja one u skrzypow
(Equisetopsida), widliczek (Selaginellales),
czeSci paproci (Salviniales, Polypodiales),
gniotowych (Gnetophyta), u wymartych ro-
slin nasiennych z rzedu Gigantopteridales
oraz u wiekszosci roSlin okrytonasiennych
(PITTERMANN i wspoétaut. 2005). Co ciekawe,
wydaje sie, ze naczynia ewoluowaly u tych
grup w podobnym czasie, w okresie perm-
skim (okoto 250 milionow lat temu), a wiec
gdy mialo miejsce spojenie superkontynentu
Pangea i zwiazana z tym arydyzacja (wysy-
chanie) znacznej czeSci ladow.

Niezwykle wazna z punktu widzenia
ewolucji czeScia komorek przewodzacych
ksylemu sa jamki lejkowate. Sa to otwory w
bocznych Scianach cewek i naczyn, umozli-
wiajace komunikacje pomiedzy sasiednimi
elementami ksylemu i poprzeczny przepltyw
wody. Dno jamki wypelnia btona stanowiaca
pozostatloS¢ blaszki Srodkowej i Scian pier-
wotnych komorek ksylemu. Blona ta jest
porowata i moze si¢ odksztatcac. Jamki lej-
kowate pozwalaja na wyroOwnanie ciSnien w
sasiednich naczyniach/cewkach, natomiast
blony jamek pomagaja filtrowaé przeplywa-
jaca przez nie wode (SCHULTE i wspolaut.
2015). Jednoczesnie jednak jamki sa miejsca-
mi, przez ktore wnikaja do komorek ksylemu
pecherze gazu, doprowadzajace do zapowie-
trzenia naczynia/cewki (kawitacji) i wylacze-
nia go z uzytkowania (SPERRY i HACKE 2004).
Usuniecie pecherzy kawitacyjnych z naczy-
nia/cewki odbywa si¢ poprzez zwickszenie
ciSnienia w elemencie ksylemu i rozpuszcze-
nie gazu. CiSnienie to moze zosta¢ wygene-
rowane przez parcie korzeniowe, parcie w
obrebie pedu lub lokalnie poprzez wzrost
ciSnienia osmotycznego w sasiednich komor-
kach. Wydaje si¢, iz cewki i naczynia maja
podobna podatnos¢ na kawitacje, jednak
roznia sie tempem usuwania pecherzy gazu:
cewki, ze wzgledu na mniejsza objetos¢ ule-
gaja ponownemu napelnieniu woda szybcie;j.
Ponadto wicksze naczynia, wymagaja wick-
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szych ciSnien do polaczenia strumienia soku
ksylemowego. JednoczesSnie mniej korzystny
stosunek objetosci do powierzchni czyni je
podatniejszymi na uszkodzenia mechaniczne,
co pociaga za soba konieczno$¢ wytwarza-
nia grubszych Scian komorkowych (CHOAT
i wspotaut. 2003). W konsekwencji drewno
zbudowane z naczynn wymaga wi¢kszych na-
ktadéw energii na budowe Scian komorko-
wych i jest dwukrotnie ci¢zsze niz drewno
rosliny korzystajacej wylacznie z cewek o ta-
kiej samej odpornosSci na kawitacje (SPERRY
2003). Podsumowujac, cewki sa korzystniej-
szym rozwiazaniem w Srodowisku, w ktorym
istnieje zwig¢kszone ryzyko powstawania pe¢-
cherzy kawitacyjnych. Ttumaczy to, dlaczego
rosliny iglaste, posiadajace ksylem pozbawio-
ny naczyn, odnosza tak duzy sukces w Sro-
dowiskach charakteryzujacych sie czesta su-
sza fizjologiczna (SCHULTE i wspotaut. 2015.).
Zroznicowana efektywnosS¢ naczyn w zalez-
noSci od natezenia ryzyka kawitacji wyjaSnia
rowniez, dlaczego czeS¢ roSlin okrytonasien-
nych nie posiada naczyn, a niektore wrecz je
wtornie utracily (HACKE i wspoétaut. 2007).

Cewki roslin iglastych sa szczegolnie in-
teresujace z uwagi na wyjatkowa budowe
jamek lejkowatych. Ich btona ma zgrubia-
la czes¢ centralna (torus, zatyczka) i luzno
usieciowana czesS¢ zewnetrzng (margo). Taka
budowa pozwala po pierwsze zredukowac
opor przepltywu wody i znacznie zwick-
szy¢ szybkoSC jej przeplywu w stosunku do
blon jamek z niezgrubialym torusem, a po
drugie, ulatwia kontrole tworzenia si¢ pe-
cherzy powietrza w cewce; w przypadku
spadku ciSnienia wody w komorce zatyczka
przemieszcza si¢ w kierunku wylotu jamki i
blokuje swobodny dostep gazu (PITTERMANN
i wspolaut. 2005). Wada torusa jest jednak
spowolnienie odpowietrzania cewek (SPERRY
2003). Btony jamek lejkowatych typu torus-
-margo (ang. torus-margo pit membranes) sa
takze obecne u niektérych roslin okrytona-
siennych, aczkolwiek tam ich wystepowanie
ograniczone jest do cewek i waskich naczyn.
Ksylem roslin posiadajacych jamki typu to-
rus-margo charakteryzuje si¢ wysoka efek-
tywnoscia transportu wody (PITTERMANN i
wspotaut. 2010).

Rownie interesujaco przedstawiaja si¢
trendy, jakie mozna zaobserwowac¢ w ewolu-
¢ji naczyn. Powstanie tych komorek u okryto-
nasiennych nalezy zapewne wigzal z przela-
maniem przez t¢ grupe bariery niskiej inten-
sywnosci fotosyntezy, co pociagalo za soba
zwickszone zapotrzebowanie na wydajny i

szybki system przewodzacy (CRISP i COOK
2012). Od dawna podejrzewano, ze roznice
w budowie plytek perforacyjnych naczyn od-
zwierciedlaja historie ewolucji tych komorek;
u najstarszych grup roslin okrytonasiennych
plytki maja drabinkowa perforacje, nato-
miast u grup mlodszych ewolucyjnie Sciany
poprzeczne w zasadzie nie wystepuja (BAAS
i WHEELER 1996). Budowa plytek ma znacza-
cy wplyw na szybkoS¢ przewodzenia wody.
Opor dla przeptywu soku ksylemowego jest
kilkakrotnie wyzszy dla naczyn o plytkach
drabinkowych w poréwnaniu z plytkami
prostymi (ELLERBY i ENNOS 1998). Najnowsze
badania wskazuja jednak, iz taka budowa pty-
tek moze mie¢ wartoS¢ adaptacyjna. Utrzy-
mywanie si¢ jej w niektorych grupach roslin
okrytonasiennych i ponowne pojawienie si¢
tej cechy w innych Swiadczy o jej niewatpli-
wym znaczeniu przystosowawczym (SPERRY
2003). Wydaje sie, ze w naczyniach o plyt-
kach drabinkowych dochodzi do szybsze-
go odgazowania; podczas wzrostu ciSnienia
zZwijgzanego z ponownym napelnianiem na-
czynia woda, pecherz kawitacyjny przyciska-
ny do plytki dzieli si¢ na kilka mniejszych,
co znacznie przyspiesza przywrocenie funk-
cjonalnosci naczyn (BAAS i WHEELER 1990).

Podsumowujac, ewolucja ksylemu byla
jednym z najwazniejszych wydarzen w filo-
genezie roSlin. Powstanie tkanki zaopatru-
jacej komorki w wode umozliwilo, wraz z
aparatami szparkowymi, przystosowanie si¢
do obnizajacego si¢ stezenia dwutlenku we-
gla w atmosferze oraz uwolnito rosliny od
ograniczefnn zwiazanych z niewielkimi rozmia-
rami ciala. Byl to proces dos¢ szybki w geo-
logicznej skali czasu; juz pod koniec okresu
dewonskiego, 100 miliondw lat po wyjSciu
roSlin na lad, pojawiaja si¢ na Ziemi pierw-
sze lasy (BEERLING i wspotaut. 2001). Dalsza
presja ewolucyjna, jakiej podlegal rozwoj
ksylemu, zwiazana byla z dwiema cechami:
szybkoScia przewodzenia wody (ewolucja na-
czyf)) oraz odpornoScia drewna na kawitacje
(wybor cewek lub naczyn w zaleznoSci od
natezenia suszy fizjologicznej w otoczeniu,
ewolucja blon jamek lejkowatych, ptytek per-
foracyjnych w naczyniach).

FLOEM

U wspolczesnych wielokomorkowych glo-
now spokrewnionych z roSlinami ladowymi
(zielenice, krasnorosty) transport w komor-
kach przewodzacych odbywa si¢ na zasa-
dzie ruch6éw cytoplazmy. Ruchy cytoplazmy,
szczegOlnie latwo widoczne w komoérkach
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Ryc. 1. Ruchy cytoplazmy obserwowane w ko-
morkach roslinnych.

A. Ruch rotacyjny. B. Ruch jednokierunkowy. C.
Ruch cyrkulacyjny.

roSlinnych oraz strzepkach grzybow (Ryc. 1),
sa wynikiem ukierunkowanego przeplywu
stref cytoplazmy w komorce i napedzane
przez skoordynowane przemieszczanie pe¢-
cherzykéow i innych elementéw komorko-
wych wzdluz cytoszkieletu. Wspotczesne
roSliny naczyniowe wykorzystuja natomiast
opisany w poprzednim rozdziale mechanizm
przeplywu masowego. Ruchy cytoplazmy
znaczaco roznia sie wydajnoscia od przepty-
wu masowego (SOWINSKI 2013). U ramienic
i grzybéw moga osiagaé szybko$¢ 40-100
um s-'. Dla poréwnania, szybkoS¢ transpor-
tu miedzykomorkowego opartego na dyfuzji
wynosi 1,1-8,5 pm s-!. Natomiast szybkoS¢
transportu zwiazanego z przeplywem ma-
sowym moze osiaga¢ wartoS¢ 300 um s, a
nawet wiecej. Mozna wiec przyjac, ze wyko-
rzystanie mechanizmu przeplywu masowego
byto warunkiem niezbednym dla powstania
w Srodowisku ladowym organizmow roslin-
nych o duzych rozmiarach, ktorych bytowa-
nie bylo zalezne od szybkiej i wydajnej wy-
miany duzych iloSci wody i asymilatow mie-
dzy organami.

Ewolucja elementow transportujacych
wode prowadzila gtownie do wytworzenia ta-
kich struktur, ktorych wydajnos¢ przewodze-
nia byla najwi¢ksza. Natomiast w przypadku
transportu cukrow i innych zwiazkéw do or-
ganow niefotosyntetyzujacych, ewolucja ko-
morek przewodzacych polegata nie tylko na
maksymalizacji efektywnos$ci ruchu, ale tak-
ze doskonaleniu mechanizmoéw zwiazanych
z obrona przed wyciekiem przeplywajacego
soku w razie uszkodzenia (Ryc. 2). Analiza
materialow kopalnych, jak i badania wspotl-
czeSnie wystepujacych roslin pozwala prze-
Sledzi¢ mozliwy przebieg ewolucji systemu
przewodzacego (SOWINSKI 2013). Najprostsze

roSliny ladowe, takie jak glewiki (Anthoce-
rotophyta) czy niektore watrobowce (Mar-
chantiophyta), sa pozbawione elementow
przewodzacych. U czeSci watrobowcow (Jun-
germanniopsida, Haplomitriopsida) oraz u
niektoérych mchow (np. u torfowcow, Spha-
gnopsida) mozna juz wyroznié, lecz tylko w
gametoficie, wydluzone komoérki z liczny-
mi plazmodesmami w Scianach kofcowych
(ang. food conducting cells, FCC). W komor-
kach tych, w fazie dojrzalej brak jest waku-
ol. Natomiast u plonnikéw (Polytrichopsida)
wystepuja leptoidy (komorki przewodzace) o
dhugosci do 500 um i Srednicy 20 um. Row-
niez i tu w Scianach koncowych wystepuja
liczne plazmodesmy, przy czym wyrdznia je
duza Srednica (120-150 nm). Leptoidy posia-
daja jadro, jednak jest ono zdegenerowane.
Nie ma w nich duzych wakuol i niektorych
organelli. Cechuje je rOwniez wyrazna po-
laryzacja cytoplazmy; organelle sa skupiane
na dystalnym w stosunku do kierunku trans-
portu koncu komorki (LINGRONE i DUCKETT
1994). Omawiane komorki znajdowane sa
przede wszystkim w gametoficie; sporofit,
jesli zawiera leptoidy, to sa one podobne do
tych z gametofitu. Zdecydowanie bardziej za-
awansowane sa elementy przewodzace u wi-
diakow i paproci. U tych pierwszych wyste-
puja dilugie i waskie komorki przewodzace
pozbawione juz wakuol i mikrotubul, obecne
sa zmodyfikowane plastydy i mitochondria,
oraz pozostatoSci jadra komorkowego. U
widlakow, plazmodesmy w Scianach konco-
wych i bocznych nie r6znia sie Srednica. W
komorkach przewodzacych paproci brak jest
tych samych organelli, co u widtakéw, do-
datkowo nie wystepuje tu gltadkie ER. W tej
grupie roslin mozna zauwazy¢ duze zrézni-
cowanie miedzygatunkowe w Srednicy pota-
czen cytoplazmatycznych miedzy komorkami
przewodzacymi; waha sie ono w przedziale
60 do 700 nm. Cecha charakterystyczna ro-
slin naczyniowych, obserwowana juz u wi-
dlakéw i paproci, a odrdzniajaca je od niz-
szych roslin ladowych, jest obecnos¢ kalozy
w komorkach sitowych, co warunkuje funk-
cjonowanie mechanizmu obronnego zapo-
biegajacego wyciekowi zawartoSci komorek
przewodzacych.

U nagonasiennych komorki przewodza-
ce, zwane juz sitowymi, sa bardzo dlugie, a
ich koncowe Sciany zachodza na siebie. Wy-
stepuja w nich zlokalizowane odSrodkowo
nieliczne struktury komorkowe: pozostatosé
jadra, gtadka siateczka endoplazmatyczna
oraz zmodyfikowane plastydy. U iglastych, te
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Ryc. 2. Budowa komorek transportujacych asymilaty u roSlin i wielokomoérkowych glonow.

A. Komorki transportujace brunatnic, z plytkami sitowymi podobnymi do tych obecnych u roslin. B. Komor-
ka transportujaca krasnorostow; sasiednie komorki oddziela biatkowy czop (B), ktory, w zaleznoSci od tak-
sonu, moze by¢ otoczony btona komoérkowa lub nie. C. Leptoidy mszakow — komorki wystepujace jedynie
u ptonnikéw, niehomologiczne z komorkami sitowymi roslin wyzszych; w poblizu plytek sitowych charak-
terystyczna, silnie pofaldowana retikulum endoplazmatyczne (ER). Widoczna jest rOwniez charakterystyczna
dla leptoidow polaryzacja cytoplazmy; organelle sa skupione w poblizu dystalnego krafica komorki. D. Floem
roSlin zarodnikowych; pola sitowe wystepuja zarowno na Scianach podtuznych jak i poprzecznych komorek
sitowych (KS); komorki sitowe bywaja potaczone plazmodesmami z komoérkami parenchymy (KP), jednak
polaczenie to nie wplywa na funkcjonowanie komorek sitowych; w poblizu pdl sitowych charakterystyczne
biatkowe sferule (S). E. Floem iglastych i gniotowych. Wydtuzone komorki sitowe (KS), z dominacja pol
sitowych w Scianach podtuznych, polaczone symplastowo z komorkami Strasburgera (KA), bedacymi kon-
cowymi komorkami promienia (KR); nie wszystkie komorki sitowe maja towarzyszace im komorki Strasbur-
gera, za$ funkcja tych ostatnich nie jest jasna. F. Floem sagowcow. Komorki sitowe (KS) ze szczatkowym
jadrem komorkowym, pozbawione wakuoli, brak komorek Strasburgera. Komorki sitowe bywaja potaczone
symplastowo z komoérkami parenchymy, jednak potaczenie to nie ma najprawdopodobniej znaczenia funk-
cjonalnego. G. Floem roslin okrytonasiennych. Bezjadrzaste rurki sitowe (RS) z plytkami sitowymi w Scia-
nach poprzecznych i rzadko wystepujacymi polami sitowymi na Scianach podtuznych. Rurki sitowe potaczo-
ne symplastowo (czasem wtorna utrata potaczenia) z komorkami towarzyszacymi (KT), majacymi wspolne
pochodzenie z rurkami sitowymi. Komorki towarzyszace koordynuja funkcje zyciowe rurek sitowych.

ostatnie maja forme S-plastydow i P-plasty-
doéw, co moze Swiadczy¢ o osiagnieciu kolej-
nego etapu w zaawansowaniu mechanizmow
obronnych w komorkach sitowych znanych
u roslin okrytonasiennych i opisanych w
poprzednim podrozdziale. Wazna cecha flo-
emu iglastych (Pinophyta), milorzebowych
(Gingkophyta) i gniotowych (Gnetophyta)
sa komorki albuminowe, zwane tez komor-
kami Strasburgera. Sa to zmodyfikowane
komorki parenchymatyczne stanowiace za-
koficzenia promieni drzewnych. Roéznia sie
od komorek towarzyszacych z okrytonasien-

nych tym, ze nie pochodza z tej samej linii
komorkowej, co komorki sitowe. Wydaje sie,
ze pelnia one funkcje analogiczne do funkgcji
komorek towarzyszacych, na co wskazuje Sci-
ste powiazanie strukturalne przez liczne pla-
zmodesmy komorek albuminowych z komor-
kami sitowymi. Komorki te sa réwniez pola-
czone symplastowo z sasiednimi komorkami
parenchymatycznymi. W iglach Pinophyta
mamy najprawdopodobniej do czynienia z
kompleksem komorek parenchymatycznych
wspomagajacych funkcje cewek, na ktory
oprocz komorek albuminowych skltadaja sie
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Ryc. 3. Budowa wiazki przewodzacej u jednoli-
Sciennych na przyktadzie traw (ryz) z uwidocz-
niona dychotomia rurek sitowych wystepuja-
cych jako cienkoScienne rurki sitowe (kolor
jasnoszary lub niebieski w kolorowej wersji ry-
sunku, SE) polaczone z komérkami towarzysza-
cymi (CC) oraz gruboscienne (kolor ciemno-
szary lub czerwony w kolorowej wersji rysun-
ku) potaczone z komorkami parenchymy wiaz-
kowej (VP, XVP). W obrebie wiazki widoczne
sa jeszcze naczynia ksylemu (MX) oraz komorki
pochwy mestomowej (MS). Wiazka otoczona
jest walcem komorek pochwy okotowiazkowej
(BS).

tzw. komorki przejSciowe oraz zielone ko-
morki chloroplastowe (BENHKE i SJOLUND
1990). U sagowcow (Cycadophyta) komorki
albuminowe najczeSciej nie wystepuja (BENH-
KE i SJOLUND 1990).

Opis cztonow rurek sitowych u okryto-
nasiennych podano w poprzednim podroz-
dziale. Warto jednak zaznaczy¢ réznice w bu-
dowie floemu miedzy roSlinami dwuliScien-
nymi i jednoliSciennymi. U tych ostatnich,
oprocz kompleksu komorki towarzyszace/
rurki sitowe, wystepuje rowniez inny typ ru-
rek sitowych, tzw. gruboScienne rurki sito-
we, ktore nie maja komorek towarzyszacych,
natomiast sa powiazane strukturalnie przez
liczne plazmodesmy z sasiednimi komorkami
parenchymatycznymi (Ryc. 3). Funkcje gru-
bosciennych rurek sitowych nie sa do konca
jasne. Niewatpliwie sa mniej aktywne fizjo-
logiczne w porownaniu z cienkoSciennymi
rurkami sitowymi. Jednak trzeba zaznaczyc,

Ryc. 4. Lokalizacja plazmolemowej H'ATPazy za
pomoca specyficznych przeciwcial (Agrisera,
http://www.agrisera.com/en/artiklar/hatpase-
-plasma-membrane-hatpase-3.html) w cienko-
Sciennej i gruboSciennej rurce sitowej w liSciu
kukurydzy. Strzalki wskazuja ziarna zlota loka-
lizujace bialko. VP, parenchyma wiazkowa; SE,
cienkoScienna rurka sitowa; SET, gruboscienna
rurka sitowa; skala 500 nm.

ze rOwniez w nich moze zachodzi¢ proces
zaladowania floemu. U kukurydzy, wazne-
go przedstawiciela traw, w btonach grubo-
Sciennych rurek sitowych obecna jest pompa
protonowa (BILSKA I SOWINSKI dane niepubli-
kowane) (Ryc. 4), co jest warunkiem aktyw-
nego transportu sacharozy. Moze to by¢ do-
wodem potwierdzajacym hipotez¢ wysunicta
w latach 70. ubieglego wieku, ze gruboScien-
ne rurki sitowe u traw sa przejSciowym ma-
gazynem asymilatow. Jedna z najnowszych
hipotez zaklada z kolei, ze zadaniem grubo-
Sciennych rurek sitowych jest odzyskiwanie
asymilatow, ktore przedostaty si¢ do ksylemu
(BotHA 2013).

O ile ewolucja struktury szlaku transportu
zwiazkow organicznych z liSci do innych or-
ganow jest w duzym stopniu opisana, istnieja
powazne luki w zrozumieniu filogenezy me-
chanizmu transportu, a w szczegolnosci pro-
cesu zaladowania floemu. Jak wspomniano w
podrozdziale ,Transport dalekodystansowy u
okrytonasiennych”, przemieszczanie sacharo-
zy do rurek sitowych moze sie¢ odbywac na
kilka sposobOw: pasywnie badz aktywnie, z
udzialem mechanizmu symplastowego lub
apoplastowego zaladowania floemu. Obecnie
wiemy, ze pasywny transport sacharozy do
rurek sitowych wystepuje u drzew iglastych
(LIESCHE i ScHULZ 2013) oraz okrytonasien-
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nych (DAVIDSON i wspoétaut. 2011). Analizu-
jac rozmieszczenie gatunkow roSlin roznia-
cych sie typem zaladowania floemu, GAMALEI
i wspotaut. (2007) zauwazyli, ze okreSlone
typy zaladowania floemu sa ograniczone do
konkretnych rodzin roSlin dwuliSciennych.
Wedlug ich propozycji gatunki eksportuja-
ce sacharoze pasywnie mialy si¢ pojawi¢ w
okresie kredowym (Fagaceae, Salicaceae).
Dzi$ wiele z tych roslin zostalo zepchnietych
do marginalnych Srodowisk, takich jak gory,
tundra czy torfowiska. W paleogenie, kon-
kurencja o Swiatlo, wynikajaca z szerokiego
rozprzestrzenienia lasow rownikowych i bra-
ku wielkich roslinozercow, wymuszata zwick-
szanie wysokoSci roslin, co pociagato za soba
ewolucyjna presje na powstanie mechanizmu
zaladowania floemu zapewniajacego wydajny
transport asymilatow na duzym dystansie. Z
uwagi na wilgotny i cieply klimat tego okre-
su (paleogeniskie optimum klimatyczne), pre-
ferowany byl symplastowy typ zaladowania
floemu, ktory wydaje si¢ lepiej funkcjono-
wac¢ w wyzszych temperaturach i przy duzej
dostepnosci wody. Rosliny tego typu do dzis
dominuja w tropikach. Natomiast w neoge-
nie, w wyniku ochtodzenia i arydyzacji kli-
matu, wyewoluowato apoplastowe zatadowa-
nie floemu, dominujace wsrod najmtodszych
rodzin roSlin dwuliSciennych.

Nowsze badania nie potwierdzaja tego
schematu. Jedyne powiazania pomiedzy ty-
pem zaladowania floemu a wystepowaniem
roSlin wskazuja, iz roSliny o symplastowym
typie zaladowania floemu dominuja w tropi-
kach, drzewa najczeSciej eksportuja sacharo-
ze do floemu pasywnie, za$ byliny charakte-
ryzuja sie najczeSciej apoplastowym zatado-
waniem floemu (DAVIDSON i wspoétaut. 2011).
Trzeba jednak zauwazy¢, ze zaleznoS¢ typu
zaladowania floemu od Srodowiska moze
miec zlozony charakter. Przykladem jest sym-
plastowy mechanizm zatladowania floemu.
Konsekwencja jego funkcjonowania jest wy-
soki poziom cukrow rozpuszczalnych w li-
Sciu, co pociaga za soba zwickszona produk-
cje izoprenow, lotnych zwiazkow, ktorych
jedna z funkcji jest ochrona emitujacych je
roSlin przed wysokimi temperaturami (SHAR-
KEY i YEH 2001). Nie mozna wiec wykluczyd,
ze dominacja gatunkéw z symplastowym za-
ladowaniem floemu w tropikach jest jedynie
posrednio zwiazana z procesami transporto-
wymi. Przyklad ilustruje, ze luki w wiedzy o
ewolucji procesu eksportu sacharozy z lisci
moga wynika¢ z niezrozumienia zaleznoSci
miedzy fizjologia roSlin a ich bytowaniem w
srodowisku.

PYTANIA ZAMIAST PODSUMOWANIA

U roslin, podobnie jak u zwierzat mamy
do czynienia z ciaglym ruchem wody, jonow
i zwiazkOw organicznych o réznej strukturze
i roznych funkcjach. W krolestwie roslin wy-
ewoluowal system transportu oparty na zu-
pelnie innych zasadach niz u w krolestwie
zwierzat. Niektore jego cechy sa zadziwiaja-
ce i moga nawet stanowic inspiracje dla in-
zynierow. Czym bowiem, jeSli nie wynalaz-
kiem o ogromnym potencjale bylby system
transportu wody na wysokos¢ nawet do 100
m praktycznie bez nakladow energii? Nasza
wiedza o transporcie dalekodystansowym u
roslin ma jednak wiele luk. Szczegélnie mato
wiemy o mechanizmach transportu floemo-
wego. Ich poznanie ma ogromne znaczenie
nie tylko poznawcze. Floem, ktorego funk-
cja w roSlinie jest komunikacja miedzy orga-
nami, jest tez rodzajem jej ,piety Achillesa”.
Ta droga wirusy i bakterie zakazaja cala ro-
sline, powodujac grozne choroby. Takze we
floemie sa transportowane do korzeni nie-
ktore herbicydy podawane dolistnie przez

cztowieka. Nierozwiazanych problemow jest
wiele. Nie wiemy np. czy rurki sitowe ciagna
si¢ przez cala dlugos¢ rosliny czy sa tancu-
chem zlozonym z segmentow. W szczegol-
noSci chodzi o drzewa, u ktorych transport
sacharozy do floemu odbywa si¢ pasywnie,
bowiem gradient stezenia tego cukru miedzy
liS¢mi a innymi organami jest zbyt maly, aby
zapewniC¢ sprawny przeplyw masowy na ca-
tej dtugosci szlaku. Inny problem, to sposob
dystrybucji w roSlinie zwiazkow petniacych
funkcje sygnalizacyjne i wystepujacych w
niewielkich iloSciach, np. czynnikOw trans-
krypcyjnych czy czastek RNA przesytanych
miedzy organami. JeSli bowiem mechani-
zmem odpowiedzialnym za transport flo-
emowy jest przeplyw masowy, a wiec ruch
substancji rozpuszczonej Wwraz z rozZpusz-
czalnikiem z miejsca o wyzszym ciSnieniu
do miejsca o nizszym ciSnieniu, to wszystkie
zwiazki powinny by¢ dystrybuowane réwno
w roSlinie, a jednak sygnalowe sa transpor-
towane w sposob selektywny, tzn. do okre-
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Slonych tkanek czy organéw. Rozwiazaniem
problemu bylaby nieciaglos¢ rurek przewo-
dzacych. Konczylyby sie one w miejscach
weztowych, gdzie nastepowaloby rozitado-
wanie floemu i ponowne ladowanie do ko-
lejnej rurki. W tych miejscach zachodzitoby
sortowanie zwiazkow sygnatowych do rurek
kierujacych je do tkanki docelowej. W ta-
kim modelu miejsca weztowe pelnityby role

gorek rozrzadowych na kolei, gdzie odbywa
sie rozdzial wagonow towarowych zgodnie
z kierunkiem przeznaczenia. Model taki, to
na razie spekulacja, bowiem nie wiemy, czy i
gdzie sa miejsca wezlowe w roSlinie oraz jak
moze wyglada¢ list przewozowy opisujacy
miejsce przeznaczenia zwiazku sygnatowego.
Te i wiele innych pytan pozostaja do rozwia-
zania dla przysztych badaczy.
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TRANSPORT DALEKODYSTANSOWY U ROSLIN: SZLAKI, MECHANIZMY, EWOLUCJA

Streszczenie

W artykule oméwiono, w jaki sposob odbywa si¢ wymiana réznego rodzaju zwiazkéw miedzy organami w roSlinach.
Na tle opisu szlakow transportowych przedstawiono mechanizmy odpowiedzialne za transport zwracajac uwage na wyja-
$nienie przyczyn odmiennosci systemu transportu wody i jondw z korzeni do cze¢sci nadziemnej oraz transportu produk-
tow fotosyntezy z liSci do innych organéw. Przedyskutowano tez rol¢ systemu przewodzacego w przesylaniu sygnaléw bio-
chemicznych i biofizycznych w roslinie uwzgledniajac najnowsze informacje literaturowe o transporcie i roli sygnatlowe;j
zwiazkow wielkoczasteczkowych takich jak biatka i kwasy nukleinowe (mRNA, siRNA i miRNA). Znaczna czesS¢ artykutu
poswiecono omowieniu ewolucji systemu przewodzacego i jego szczegélnej roli podczas ekspansji roslin w Srodowisku

ladowym.
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LONG-DISTANCE TRANSPORT IN PLANTS: PATHS, MECHANISMS, AND EVOLUTION

Summary

The paper presents how solutes are transported along a plant, with the special attention paid to the structure of con-
ducting system and mechanisms of solute transport from a root system to a shoot versus photosynthate transport from
leaves to other plant organs. The role of conducting system in transduction of biochemical and biophysical signals was
underlined including the novel data of high molecular weight molecules, as proteins and nucleic acids (mRNAs, siRNAs,
and miRNAs). Significant part of the paper is related to the evolution of phloem and xylem, in particular during the plant

expansion into land environment.



