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Streszczenie: Zjawiska tacznoscei i izolacji symplastowej sa zwiazane z procesem komunikacji migdzy-
komorkowej, w ktorym istotng rolg¢ pelnia plazmodesmy. Poprzez zmiang stanow konformacyjnych
tych struktur mozliwa jest albo swobodna wymiana zwiazkow niskoczasteczkowych w przypadku otwar-
tych plazmodesm, albo jej catkowite zahamowanie przy ich zamknigciu. Stopien komunikacji migdzy-
komorkowej moze by¢ takze regulowany poprzez tworzenie nowych plazmodesm oraz likwidacjg juz
istniejacych. W stanie tacznoséci symplastowej znajduja si¢ komorki petnigce podobne funkcje lub nie-
zrdznicowane. Natomiast, gdy komorki pelnia odrgbne funkcje albo rozpoczynaja proces réoznicowania,
pojawia sig izolacja symplastowa. Zjawiska lacznosci i izolacji symplastowej sa powszechne w organi-
zmach roslinnych. Wystgpuja w tkankach zarowno merystematycznych, jak i w pelni zréznicowanych.
Umozliwienie komunikacji miedzykomodrkowej w przypadku tacznosci symplastowej albo wydzielenie
pewnych grup komorek dzigki izolacji reguluje procesy wzrostu i rozwoju oraz zapewnia prawidlowe
funkcjonowanie dojrzatych struktur ro§linnych.

Stowa kluczowe: plazmodesmy, izolacja symplastowa, taczno$¢ symplastowa, komunikacja migdzyko-
morkowa, pole i domena symplastowa.

Summary: Symplastic isolation and symplastic continuity are related to a process of cell-to-cell commu-
nication via plasmodesmata. Functional states of plasmodesmata are dynamically changing. Opened
plasmodesmata facilitate symplastic transport between cells. Closed plasmodesmata isolate a cell or a
group of cells and assure their functional integrity. Cell-to-cell communication may also be regulated
due to formation of new plasmodesmata and elimination of existing ones. Symplastic continuity is
present between mature cells, which perform the same functions, as well as between cells of undiffe-
rentiated structures and organs. The cells performing different functions or beginning a differentiation
are symplastically isolated. The phenomenon of symplastic isolation is universal in plant organisms. It
has been detected in meristematic tissues and in fully differentiated structures. Symplastic continuity,
which makes intercellular communication possible and symplastic isolation, which separates particular
groups of cells, both regulate processes of growth and development and guarantee proper functioning of
cells in mature plant structures.

Key words: plasmodesmata, symplastic isolation, symplastic continuity, cell-to-cell communication,
symplastic domains, symplastic fields.
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REGULACJA EACZNOSCI SYMPLASTOWEJ
W PROCESACH WZROSTU I ROZWOJU ROSLIN

Wigkszo$¢ organizmow roslinnych, w tym niektore glony, mszaki, paprotniki i rosliny
nasienne, sktada si¢ z dwoch, wzajemnie przenikajacych si¢ systemow: symplastu i
apoplastu. Mianem symplastu okre§lamy system protoplazmy poszczegdlnych komorek
potaczony plazmodesmami. Natomiast w sktad apoplastu wchodza pozostate elementy
komorek, czyli system potaczonych §cian komoérkowych [27].

W obrebie catego organizmu ro$linnego symplast nie jest uktadem ciaglym, ale tworzy
mozaikg obszarow izolowanych symplastowo. O obecnosci ograniczen w transporcie
symplastowym zwiazkow niskoczasteczkowych i makroczasteczek, czyli takze o stopniu
komunikacji migdzykomoérkowej zachodzacej w obrebie symplastu, wnioskujemy na
podstawie rozprzestrzeniania si¢ symplastowych barwnikow fluorescencyjnych. Zwiazki
te, np. fluoresceinaijej pochodne [5, 6, 19, 28, 30,41, 47, 54, 60], Lucyfer Yellow [14,
49, 56], HPTS [22, 31, 72] wprowadzone do symplastu sa transportowane migdzy
komorkami przez plazmodesmy i nie dyfunduja do apoplastu. Dzigki temu analiza
rozprzestrzeniania si¢ omawianych fluorochroméw pozwala okresli¢ stopien tacznosci
symplastowej migdzy komorkami, czyli maksymalng masg czasteczek, jakie moga by¢
w badanej tkance transportowane przez plazmodesmy. W zwiazku z tym, jesli migdzy
poszczegdlnymi komoérkami transport symplastowych barwnikow fluorescencyjnych
zachodzi swobodnie, komorki te znajduja si¢ w stanie tacznosci symplastowej. Oznacza
to, ze molekuty o takiej samej masie jak stosowany znacznik fluorescencyjny lub mniejsze
moga swobodnie dyfundowac przez plazmodesmy. Natomiast jesli transport fluoro-
chromow jest zahamowany, mamy do czynienia ze zjawiskiem izolacji symplastowej
[17]. O stopniu tacznosci symplastowej migdzy komorkami decyduja plazmodesmy.
Zaich posrednictwem ciaglo$¢ symplastu jest regulowana na dwa sposoby. Po pierwsze
nastepuje modyfikacja stanu konformacyjnego plazmodesm. Po drugie, moze zachodzi¢
zmiana liczby plazmodesm wystepujacych migdzy poszczegdlnymi komorkami. W tym
przypadku dochodzi albo do eliminacji istniejacych plazmodesm pierwotnych i wtdrnych,
albo do tworzenia nowych, wtornych plazmodesm [13]. Zjawiska tacznos$ci i izolacji
symplastowej decyduja o procesie komunikacji migdzykomorkowej, a przez to istotnie
wplywaja na przebieg procesdw wzrostu, rozwoju i roznicowania si¢ roslin [34, 46].

1.1. Plazmodesmy — dynamiczne bramki decydujace o tacznosci symplastowe;j

Plazmodesmy sa waskimi kanatami cytoplazmatycznymi przenikajacymi $ciang
komorkowa [38, 39, 43, 51, 58, 64, 74]. Stanowia ztozony kompleks zbudowany z
bton biatkowo-lipidowych i biatek (ryc. 1).

Kanat cytoplazmatyczny plazmodesmy wysciela plazmalemma, w jego centrum
znajduje si¢ cylinder zespolonego retikulum endoplazmatycznego (ER) okreslany jako
desmotubula. Na powierzchni cylindra ER utozone sa biatka globularne. Zespolone
ER potaczone jest z plazmalemma wigzadtami biatkowymi, ktére tacza biatka
zewngtrznej powierzchni cylindra ER z biatkami umieszczonymi na plazmalemmie.
Przestrzen, w ktorej znajduja si¢ wigzadta, okreslana jest mianem rekawa [39, 51]. W
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RYCINA 1. Schemat budowy plazmodesmy pierwotnej (wg Lucas i in. [1993], zmienione)

sktad plazmodesm wchodza takze elementy cytoszkieletu komdrkowego: filamenty
aktynowe [71] w potaczeniu z miozyna lub biatkami podobnymi do miozyny [55] sa
utozone helikalnie w rejonie szyjki i wzdtuz catego cylindra ER oraz nanofilamenty
centryny obecne jedynie w regionie szyjki [4].

Przez wigkszo$¢ plazmodesm swobodnie transportowane sa zwiazki o masie
czasteczkowej mniejszej niz 1000 Da [23]. Liczba ta stanowi tzw. warto$¢ graniczna —
SEL (size exclusion limit). Warto$¢ SEL moze si¢ zmieniac i zalezy czesto od gatunku,
rodzaju i wieku tkanki oraz organu [7, 17, 23, 29, 45], obecnosci jonow dwuwar-
tosciowych [16], infekcji wirusowej [8, 9, 30, 33, 69, 70], warunkow §rodowiskowych
[7], a takze od zastosowanych metod badawczych [41, 48, 55, 74].

Plazmodesmy wystepuja w trzech stanach konformacyjnych: otwartym (open),
zamknigtym (closed) 1 rozszerzonym (dilated). Rodzaj stanu konformacyjnego reguluje
stopien tacznos$ci symplastowej. W stanie zamknigtym nie zachodzi transport
symplastowy migdzy komdrkami, w zwiazku z tym komorka, ktorej plazmodesmy sa
zamknigte, jest izolowana symplastowo od komorek sasiadujacych. W stanie konforma-
cyjnym otwartym nast¢puje wymiana zwiazkow niskoczasteczkowych, ktdérych masa
miesci sie¢ w granicach SEL. Wowczas komorka znajduje si¢ w stanie taczno$ci symplas-
towej z komodrkami otaczajacymi. W stanie rozszerzonym przez plazmodesmy zachodzi
transport zwiazkow o masie wigkszej niz SEL danej tkanki. Sa to na ogo6t makroczasteczki,
takie jak: wirusowe biatka MP [9, 30, 59], czynniki transkrypcyjne [32, 44, 62], bialka
endogenne [37, 63]. Oczywiscie komorki, ktorych plazmodesmy znajduja si¢ w stanie
rozszerzonym, sa w tacznosci symplastowej z komorkami sasiadujacymi [74]. Transport
makroczasteczek odgrywa istotng rolg w procesach wzrostu i rozwoju roslin [10, 25, 37,
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40]. Moze on zachodzi¢ na dwa sposoby. Po pierwsze makroczasteczki (np. biatko GFP)
moga by¢ transportowane przez plazmodesmy w drodze dyfuzji. Tego typu transport
okreslamy jako nieukierunkowany (non-targeted). Jest on zalezny od wielu czynnikdw,
takich jak: wiek tkanki, warunki sSrodowiskowe czy gatunek rosliny [7, 73]. Drugim typem
transportu makroczasteczek jest transport ukierunkowany (targeted). Nie podlega on
wplywom $rodowiska, nie zalezy od wieku tkanki i gatunku [7]. Jest on selektywny i
uwarunkowany obecnoscia specyficznych biatek [ 10, 38], ktore tworza z transportowanymi
makroczasteczkami kompleksy biatkowe lub biatkowo-nukleinowe (w przypadku kwasow
nukleinowych). Kompleksy te oddzialuja z elementami cytoszkieletu plazmodesmy
rozszerzajac $redniceg rekawa i zwigkszajac wartos¢ SEL. W czasie transportu ukierunko-
wanego zmienia sig takze struktura przestrzenna makroczasteczek dopasowujac sig¢ w ten
sposob do waskiego kanalu cytoplazmatycznego plazmodesmy [25, 34]. Specyficzno$¢
transportu makroczasteczek polega takze na tym, ze nie jest on zalezny od transportu
zwiazkow niskoczasteczkowych. Niekiedy migdzy rejonami, ktore sa izolowane symplastowo,
dla substancji o masie mniejszej niz 1000 Da zachodzi transport makroczasteczek [30, 68].

Plazmodesmy decyduja wigc o wystgpowaniu lub braku transportu symplastowego,
dlatego wszystkie czynniki, ktore reguluja stan konformacyjny plazmodesm, okreslaja
takze stopien tacznos$ci symplastowej komorek. Stan konformacyjny plazmodesm moze
by¢ regulowany migdzy innymi przez kalozg. Jej synteza i odktadanie si¢ na powierzchni
$cian otaczajacych cylinder ER skutecznie zamyka plazmodesmy. Proces ten jest
odwracalny; rozktad kalozy odblokowuje plazmodesmy i przywraca taczno$¢ sympla-
stowa [39, 55, 56, 61]. Innymi czynnikami wptywajacymi na stan konformacyjny
plazmodesm sa elementy cytoszkieletu [1]. Wskutek kurczenia sig filamentow aktynowo-
miozynowych w czgsci centralnej plazmodesmy, nastgpuje ich przesunigcie w regionie
szyjki, wskutek czego kanal cytoplazmatyczny otwiera sig [50]. Stopien otwarcia
plazmodesm reguluja takze skurcze nanofilamentow centryny. Wraz ze wzrostem poziomu
wapnia nastgpuje spadek fosforylacji centryn, ich kurczenie, a w konsekwencji zamknigcie
plazmodesm [4]. Fragment §ciany komorkowej w regionie szyjki plazmodesmy tworzy
charakterystyczna strukture w ksztalcie pierscienia, okreslana jako zwieracz. Przypuszcza
sig, ze zwieracz wspoldziata z filamentami aktynowo-miozynowymi i nanofilamentami
centryny regulujac stopien otwarcia plazmodesmy [2, 50].

1.2. Pola i domeny symplastowe

Grupy komorek izolowane symplastowo od komorek otaczajacych tworza pola i
domeny symplastowe. W obszarach tych zachowana jest taczno$¢ symplastowa oraz
mniej lub bardziej swobodna wymiana takich zwiazkow, jak: metabolity, hormony,
czasteczki sygnatowe, wtorne przekazniki informacji czy jony [11, 39, 67]. Domeny i
pola symplastowe stanowiag zatem izolowane grupy komorek komunikujacych sig
wzajemnie ze soba, ktore funkcjonuja w organizmie roslinnym jako odrgbne jednostki
rozwojowe i fizjologiczne [26].

Pierwszy raz obecnos¢ domen symplastowych zaobserwowali Erwee i Goodwin [17].
Ich doswiadczenia wykazaty, ze w organizmie Egeria densa istnieje pigc barier transportu
symplastowego. Obecne sa one w korzeniu (migdzy czapeczka i pozostatymi tkankami
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oraz migdzy epiderma i kora pierwotna), w todydze (migdzy epiderma i kora pierwotna
oraz migdzy wezlem i otaczajacymi go epiderma i korg pierwotng migdzywezli) oraz u
nasady liscia [17]. Pozniejsze badania pokazatly, ze zjawisko regulacji transportu lub
catkowitej izolacji symplastowej jest powszechne w organizmach roslinnych. Wystepuje
ono zarowno w tkankach merystematycznych, np. w merystemie apikalnym pedu [21,
48, 56,57, 67] czy strefie kambium [42], jak i w komodrkach w pelni zroznicowanych,
np. epidermie strefy wlosnikowej korzenia [11], aparatach szparkowych [17, 52],
pasmach floemowych [6, 66] czy podczas rozwoju wiokien bawely [60, 61] lub
powstawania brodawek korzeniowych [6].

Z ograniczeniem tacznosci symplastowej miedzy komorkami i wydzielaniem
odrgbnych domen symplastowych mamy do czynienia rdéwniez w regenerujacych
fragmentach tkanek hodowanych in vitro. Migdzy komoérkami tytoniu (epidermy i kilku
warstw subepidermy umieszczonych w odpowiedniej pozywce) zachowana jest taczno$é
symplastowa, a caly regenerujacy si¢ fragment liscia stanowi jedna domeng symplastowa.
Jednak w momencie wytworzenia wierzchotka, uktad ten ulega zaburzeniu, pojawia si¢
izolacja symplastowa, ktora odgranicza tworzacy si¢ wierzcholek od pozostalych
komorek, a regenerujacy fragment liscia sktada sig od tej chwili z dwoch domen
symplastowych [5].

1.2.1. Pojawienie si¢ izolacji symplastowe;j jest istotnym czynnikiem wptywajacym
na przebieg procesOw wzrostu i réznicowania u réznych gatunkow roslin

Spadek stopnia tacznosci symplastowej migdzy komorkami zaobserwowano w
rozwijajacym si¢ zarodku u Arabidopsis thaliana [31] oraz w dojrzewajacym woreczku
zalazkowym u Torenia fournieri [24]. Dzien przed wyksztalceniem precikow, migdzy
komorkami centralna i jajowa woreczka zalazkowego zaobserwowano transport zwiazkow
o masie do 10 kDa. Swiadczy to o duzym stopniu tacznoséci symplastowe;j. Jednak juz
nastepnego dnia przepuszczalnos¢ plazmodesm spada, umozliwiajac rozprzestrzenianie
si¢ zwiazkéw o masie do 3 kDa. Natomiast dwa dni po wytworzeniu precikow migdzy
komorkami centralng i jajowa transportowane sa zwiazki o masie mniejszej niz 1 kDa.
Jak wida¢, w miar¢ dojrzewania woreczka zalazkowego spada przepuszczalnosé¢
plazmodesm migdzy komdrkami centralna i jajowq oraz zmniejsza sig stopien tacznosci
symplastowej. Nastepnie, po zaptodnieniu komorki jajowej powstata zygota jest izolowana
symplastowo od tworzacego si¢ endospermu [24]. Od tego momentu rozwijajacy si¢
sporofit jest izolowany symplastowo od otaczajacego go gametofitu. Zjawisko izolacji
zarodka zaobserwowano takze u Arabidopsis thaliana [29].

W rozwijajacej si¢ plemni u Chara sp. migdzy komodrkami reprezentujacymi rozne
etapy rozwoju wystepuje czopowanie plazmodesm taczacych komorki przez osmofilny
materiat, umozliwiajacy jednak transport Lucyfer Yellow [36]. Natomiast kiedy komorki
nici spermatogenicznych dziela si¢ lub r6znicuja synchronicznie, sa w stanie swobodnej
facznosci symplastowej, a w ich plazmodesmach wystepuje tylko cytoplazma [35].
Prawdopodobnie, czasowa lub permanentna blokada transportu symplastowego, w
wyniku zatkania plazmodesm osmofilnym materiatem, umozliwia komoérkom powstatym
z jednej komorki inicjalnej dzieli¢ sig¢ niezaleznie badz realizowa¢ odrgbne $ciezki
rozwojowe [35, 36]. Podobna zalezno$¢ zaobserwowano migdzy komoérkami
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siostrzanymi powstatych z protoplastoéw mikrokallusow u Solanum nigrum L. Jesli
komorki siostrzane znajduja si¢ w stanie taczno$ci symplastowej, to dziela sig
synchronicznie, pozostajac na tym samym etapie rozwoju. Prawdopodobnie rozpoczecie
mitozy w jednej z komorek siostrzanych wywotuje taki sam proces w drugiej komorce
siostrzanej. Natomiast asynchroniczno$¢ w podziatach komérkowych oraz niezalezny
czas rozpoczecia i trwania mitozy, zwiazane czgsto z procesem réznicowania, wystepuja
tylko w komérkach izolowanych symplastowo [ 14]. Mozna przypuszczaé, ze regulacja
synchronizacji aktywnosci podziatowej i proceséw roznicowania komorek zalezy od
transportu przez plazmodesmy pewnych czasteczek sygnatowych. Pojawienie si¢ nawet
czasowe]j izolacji symplastowej komorek hamuje transport czasteczek sygnatowych,
pozwalajac izolowanym obszarom na indywidualny rozwdj [13]. Selektywne zamykanie
plazmodesm osmofilnym materiatem i wydzielanie w ten sposob rejonow izolowanych
symplastowo ma takze miejsce w rozwijajacym si¢ kallusie u Molinia caerulea.
Rozwijajacy si¢ z kallusa proembrion jest izolowany symplastowo od pozostatych
komorek kallusa. Rowniez wewnatrz proembrionu znajduja si¢ kilkukomorkowe regiony
izolowane symplastowo. Interesujace jest to, ze proces zamykania plazmodesm zachodzi
w komorkach, ktore otaczaja region izolowany symplastowo, a nie w komorkach, ktore
do niego naleza [12].

Zatem zjawisko izolacji symplastowej pojawia si¢ na wezesnych i $cisle okreslonych
etapach rozwoju oraz formowania si¢ okre§lonych struktur i organdéw roglinnych. Wydaje
si¢, ze ograniczenie transportu symplastowego moze stanowic istotny czynnik, ktory
wplywa na pojawienie si¢ asynchronicznych podziatéw komoérkowych i rozpoczgcie
okreslonych proceséw réznicowania [12] oraz zapewnia ich prawidtowy przebieg.

W epidermie lisciu Commelina [15, 17, 52]1 Allium [52] dojrzate komorki szparkowe
sa izolowane symplastowo od siebie oraz od komorek otaczajacych. Jednak macierzyste
komorki szparkowe oraz mtode, jeszcze nie w petni wyksztatcone szparki znajduja si¢
w lacznosci symplastowej ze soba i z komérkami otaczajacymi. Dopiero w drugim
etapie formowania si¢ kompleksu szparkowego, w momencie, kiedy szparki zaczynaja
si¢ powigkszaé, a por jeszcze si¢ nie wyksztalcit, komorki szparkowe sa izolowane
symplastowo [52]. Nalezy takze zwrdci¢ uwagg, ze izolacja symplastowa komorek
szparkowych obserwowana jest w momencie, kiedy w Scianach taczacych komorki
szparkowe z komoérkami otaczajacymi wystepuja jeszcze plazmodesmy. W zwiazku z
tym obecnos$¢ izolacji symplastowej nie jest spowodowana zanikiem plazmodesm, ale
modyfikacja ich stanu konformacyjnego [52]. Zatem izolacja symplastowa komorek
szparkowych pojawia si¢ w trakcie procesu rozwojowego i jest zachowywana
niezmiennie w petni wyksztatconych strukturach. Podobna sytuacja wystgpuje w
korzeniu u Arabidopsis. Strefy niezroznicowane, czyli merystematyczna i wydtuzeniowa
sa potaczone symplastowo [11, 28]. Natomiast w momencie, kiedy rozpoczyna si¢
tworzenie wlosnikow, a wigc proces roznicowania, nastepuje izolacja symplastowa
epidermy strefy wlosnikowej od kory pierwotnej oraz epidermy strefy wydhuzeniowe;j
[11]. Réwniez w obrebie epidermy dwa typy komorek, czyli trichoblasty i atrichoblasty
sa izolowane symplastowo od siebie [11]. Jednak mimo Ze migdzy trichoblastami i
atrichoblastami wystepuje izolacja symplastowa, zachodzi migdzy nimi transport
makroczasteczek. Biatko CAPRICE decyduje o wytworzeniu przez komorke wlosnikow.
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Jego ekspresja zachodzi w atrichoblastach. Nastepnie jest ono transportowane do
trichoblastow (prawdopodobnie przez plazmodesmy), gdzie hamuje transkrypcje genu
GLABRA?2, odpowiedzialnego za fenotyp bezwlosnikowy [68]. Tak jak wspomniano
wczesniej, transport makroczasteczek, a wigce takze biatka CAPRICE, moze zachodzi¢
migdzy regionami izolowanymi symplastowo. Jest to mozliwe, poniewaz makroczasteczki
oddziatuja z cytoszkieletem plazmodesm zwigkszajac warto$¢ SEL oraz modyfikuja swoja
strukturg przestrzenna, dopasowujac si¢ do waskiego kanatu cytoplazmatycznego [26].
Zjawisko izolacji symplastowej petni istotna rolg w procesie powstawania kompleksu
rurek sitowych i komorek towarzyszacych (SE-CC; sieve elements and companion
cells). Kompleks SE-CC tworzy podluznie zorientowana domeng symplastowa, ktorego
izolacja pojawia si¢ w trakcie procesu formowania. Na etapie komorek macierzystych
zaré6wno w kierunku osiowym, jak i radialnym wystgpuje taczno$¢ symplastowa. Jednak
juz w momencie zaniku silnej wakuolizacji przysztych komorek kompleksu pojawia si¢
izolacja w kierunku radialnym. Natomiast podczas roznicowania si¢ komorek towarzy-
szacych i obecnosci ptyt sitowych zostaje dodatkowo zahamowany transport sympla-
stowy w kierunku osiowym. Na tym etapie przyszly kompleks rurek sitowych i komorek
towarzyszacych jest izolowany zardwno w kierunku osiowym, jak i radialnym. Dopiero
w pelni wyksztalcony kompleks SE-CC odzyskuje tacznos$¢ symplastowa w kierunku
osiowym, zachowujac izolacj¢ w kierunku radialnym [66]. Nalezy pamigtac, ze
zahamowanie transportu symplastowego w kierunku radialnym wystepuje jedynie w
przypadku zwiazkow niskoczasteczkowych. Makroczasteczki, takie jak wirusowe biatka
MP, sa w stanie rozprzestrzeniaé si¢ z kompleksu SE-CC do komoérek otaczajacych
[30]. Jest to kolejny przyktad, obok transportu biatka CAPRICE [68], rozprzestrzeniania
si¢ makroczasteczek migdzy regionami izolowanymi symplastowo. Zjawisko izolacji
symplastowej kompleksu SE-CC zaobserwowano takze u Arabidopsis [11,21], Lupinus
luteus [66], Zea mays L. [28] czy w niezainfekowanych korzeniach Medicago sp. [6].
Jednak izolacja pasm floemowych moze zanikna¢ w wyniku infekcji bakteriami z rodzaju
Rhizobium [6]. Juz w pierwszym dniu infekcji korzeni Medicago truncatula i Medicago
sativa migdzy komodrkami floemu i kory korzenia zostaje przywrocona taczno$¢
symplastowa [6]. W tym samym czasie komorki inicjalne przysztej brodawki korze-
niowej, powstate z odroznicowanych komorek endodermy, kory i perycyklu, izoluja sig
symplastowo od pozostatych komoérek kory korzenia [6] tworzac pole symplastowe.
Interesujacy jest mechanizm rozszerzania si¢ granic tego pola. Komorki znajdujace si¢
poza jego obrebem, ale ktdre maja by¢ do niego wlaczone, najpierw zostaja odizolowane
symplastowo od komorek kory korzenia. Nastepnie zachodza w nich odroznicujace
podziaty komorkowe, ktore prowadza do powigkszenia objgtosci brodawki. Wyraznie
widaé, ze zanim komorki ulegna odréznicowaniu, musi zaistnie¢, dzigki zwigkszeniu
przepuszczalnosci plazmodesm migdzy okreslonymi komorkami i izolacji symplastowe;j
migdzy innymi, swoisty proces regulacji komunikacji plazmodesmowej [6].
Powyzsze przyktady ukazuja, ze regulacja tacznosci symplastowej stanowi pow-
szechny mechanizm, ktory kontroluje oraz koordynuje procesy wzrostu i roznicowania
u roslin. Zamknigcie plazmodesm ogranicza nie tylko ruch czasteczek sygnalowych,
jonow czy fotoasymilatow, ale wptywa takze na potencjat turgorowy [58]. Zmiany
potencjatu turgorowego, wspoéldziatajac ze zmianami ekspresji transporterow K,
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sacharozy i ekspansyn, uczestnicza w ztozonym procesie rozwoju widkien bawehy
[60, 61]. Kazde wtdkno bawelny stanowi pojedyncza komorke, ktora podczas swojego
rozwoju wydtuza si¢ ponad 2000-krotnie. Proces ten mozna podzieli¢ na trzy fazy. W
pierwszej fazie wydtuzanie wiokien jest powolne. Plazmodesmy taczace komorke wiokna
z okrywa nasienng sg otwarte. Zachodzi maksymalna ekspresja ekspansyn, dzigki czemu
struktura $§ciany komorkowej ulega rozluznieniu. W drugiej fazie nast¢puje intensywne
wydhuzanie wiokien bawehy. Jest to mozliwe dzigki wspotdziataniu dwoch procesow.
Po pierwsze rozwijajace si¢ wtokno zostaje odizolowane symplastowo od komorek
okrywy nasiennej w wyniku zamknigcia plazmodesm (poprzez odtozenie kalozy w
regionie szyjki plazmodesmy). Po drugie maksymalna ekspresja transporterow K* oraz
sacharozy powoduje wzrost st¢zenia substancji osmotycznie czynnych i transport wody
do komorek wtokien bawelny, co generuje w ten sposob wysoki turgor. Duze cisnienie
turgorowe, dzigki izolacji symplastowej, jest utrzymywane przez kilka dni, umozliwiajac
intensywny wzrost wydtuzeniowy wiokien. W ostatniej fazie wskutek degradacji kalozy
[61] nastgpuje otwarcie plazmodesm i spadek turgoru widkien. W zwiazku z tym,
wydtluzanie komorek ulega wyraznemu zahamowaniu lub zanika zupetnie. Ekspresja
ekspansyn oraz transporteréw K™ i sacharozy jest minimalna, a struktura §ciany komor-
kowej ulega zaciesnieniu. Proces rozwoju wldkien bawely zostaje zakonczony [60,
61]. Opisany mechanizm $§wietnie obrazuje, jak duze znaczenie dla rozwoju niektorych
struktur roslinnych moze pelni¢ czasowo istniejaca izolacja symplastowa komorek [53,
60]. Im dtuzej widkna bawelny w trakcie swojego rozwoju beda izolowane symplastowo,
tym beda dhuzsze. U gatunkow, u ktérych plazmodesmy sa przez caty czas otwarte,
wydhuzanie wtdkien jest nieznaczne i zachodzi dzigki ekspresji ekspansyn oraz rozluz-
nieniu $ciany komoérkowej [61].

1.2.2. Czasowe i przestrzenne zmiany w uktadzie p6l symplastowych
merystemu apikalnego pedu

W wyniku analizy rozprzestrzeniania si¢ fluorescencyjnych barwnikow symplas-
towych w merystemach apikalnych pedu u Arabidopsis [21, 22], Betula pubescens
[56, 57] oraz Sinapis alba [48] powstal model rozmieszczenia pol symplastowych w
merystemie apikalnym pedu roslin okrytozalazkowych (ryc. 2), w ktérym wyrdzniamy:
centralne pole tuniki, centralne pole korpusu, peryferyczne pole tuniki oraz peryferyczne
pole korpusu [20, 67]. Kazde z tych pol pelni inng funkcje. Centralne pole tuniki,
poprzez podzialy antyklinalne, powoduje wzrost powierzchniowy merystemu. Centralne
pole korpusu, przez podzialy we wszystkich ptaszczyznach, prowadzi do wzrostu
objetosci trzonu merystemu. Natomiast peryferyczne pola tuniki i korpusu stanowia
strefg organogeniczna [67].

Dzigki wprowadzeniu barwnikow fluorescencyjnych do komorek centralnego i
peryferycznego pola tuniki za pomoca techniki mikroiniekcji oraz obserwacji ich
rozprzestrzeniania si¢ w symplascie udowodniono, ze pola symplastowe merystemu
apikalnego podlegaja czasowym zmianom ksztattu i wielko$ci pod wptywem dlugosci
fotoperiodu. Ekspozycja Betula pubescens na dzialanie krotkiego fotoperiodu powoduje
przejscie rosliny w stan spoczynku zimowego bezwzglednego. Na tym etapie, w wyniku
zamknigcia plazmodesm przez kalozg, nie obserwuje si¢ jakiejkolwiek tacznosci
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| Centralre pole tunik I:I Ceniralne pole Korpus.y
| Faryleryczne pobe tuniki ‘eryferyczne pole Korpusy

RYCINA 2. Uktad pdl symplastowych w merystemie apikalnym pedu roslin okrytozalazkowych
(wg van der Schoot, Rinne [1999], zmienione)

symplastowej migdzy komorkami merystemu apikalnego, zanikaja wigc pola symplas-
towe [56, 57].

Natomiast w wyniku dziatania dlugiego fotoperiodu, nastepuje indukcja do kwitnienia
iprzejscie merystemu ze stanu wegetatywnego w generatywny. W tym okresie merystem
apikalny jest izolowany symplastowo od pasm floemowych [21, 22]. Laczno$¢ symplas-
towa z floemem zostanie przywrocona dopiero w merystemie kwiatowym w momencie,
kiedy pojawia si¢ dojrzale owoce [21]. Wydaje sig, ze odizolowanie symplastowe
merystemu apikalnego pedu od pasm floemowych podczas indukcji do kwitnienia,
czyli zmniejszenie stopnia komunikacji migdzykomorkowej merystemu z pozostalymi
czg$ciami rosliny jest korzystne. Chroni ono merystem przed wptywem czynnikow,
ktére moglyby zaburzy¢ szereg procesow zachodzacych w tym czasie [75]. U Sinapis
alba w pierwszym oraz drugim dniu dziatania dtugiego fotoperiodu zmienia si¢
organizacja i geometria merystemu. Centralne pole symplastowe, obserwowane z
g6ry na powierzchni merystemu, zmienia wowczas swoj ksztalt z trojkatnego na kolisty
oraz rozrasta sig trzykrotnie w poréwnaniu ze strefa peryferyczna [48]. W tym czasie
nastgpuje takze dwu-, a nawet czterokrotny wzrost czgstosci wystgpowania plazmodesm
w warstwach L, L, i L, oraz pomigdzy nimi zarowno w strefie centralnej, jak i w
peryferycznej merystemu. Sytuacja ta nie trwa zbyt dlugo, poniewaz juz w trzecim
dniu dziatania dtugiego fotoperiodu, kiedy wzrasta czgstos¢ podziatéw mitotycznych
oraz zwigksza si¢ objetos¢ i wielkos¢ komorek merystemu, nowo powstate plazmodesmy
zanikaja [49]. Natomiast w merystemie apikalnym u /ris, w momencie przeksztalcenia
merystemu wegetatywnego w generatywny nastepuje redukcja czgstosci wystepowania
plazmodesm w obrebie warstwy L, oraz migdzy warstwa L, i otaczajacymi ja komorkami
warstwy L i korpusu. W tym przypadku nie mamy do czynienia z izolacja symplastowa
warstwy L,, jednakze nastgpuje istotne zmnigjszenie stopnia jej tacznosci symplastowe;.
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Nalezy przy tym zaznaczy¢, ze w tym samym czasie czgsto$¢ wystgpowania
plazmodesm w warstwie L, i korpusie nie ulegta zmianie [3].

W okresie indukcji do kwitnienia zmienia si¢ geometria merystemu apikalnego pedu.
Zachodza takze zmiany w systemie komunikacji symplastowej dzigki tworzeniu nowych
plazmodesm i likwidacji juz istniejacych. I chociaz u Sinapis alba [49] dochodzi do
zwigkszenia, a u Iris [3] do zmniejszenia stopnia tacznosci symplastowej, zjawiska te
$wiadcza o tym, jak duza rolg w procesach rozwojowych petnig plazmodesmy.

1.2.3. Izolacja symplastowa w kambium i tyku wtérnym

Kambium jest merystemem niejednorodnym (w jego sktad wchodza komorki
wrzecionowate i promieniowe), ktorego aktywno$¢ zmienia si¢ w ciagu roku [18, 27].
Analiza rozprzestrzeniania si¢ jednego z symplastowych barwnikow fluorescencyjnych
— fluoresceiny wykazata, ze w kambium aktywnym u Ulmus minor i Acer pseudo-
platanus komorki promieniowe sg izolowane symplastowo od otaczajacych je komorek
wrzecionowatych (ryc. 3). Natomiast w kambium spoczynkowym izolacja zanika, a
migdzy komoérkami inicjalnymi wrzecionowatymi i promieniowymi zachowana jest
tacznos¢ symplastowa [42].

Obecnos¢ izolacji symplastowej komorek inicjalnych w kambium aktywnym mozna
wyjasni¢ tym, ze komorki te petnia inne funkcje. W wyniku aktywnosci podziatowej
komorek wrzecionowatych tworzony jest osiowy uktad ksylemu i floemu, natomiast w
wyniku podziatéw komorek promieniowych powstaje uktad poprzeczny. Stad, podobnie
jak w merystemie apikalnym pedu, w ktorym komorki z poszczegolnych pol symplas-
towych petnia odrebne funkcje [67], izolacja symplastowa w kambium aktywnym
umozliwia dwom rodzajom komorek inicjalnych funkcjonowaé niezaleznie.

Van Bel i in. [65] przypuszczaja, ze zmiany standw konformacyjnych plazmodesm
wymagaja naktadéw energii. Najwigcej energii potrzebne jest do utrzymania stanu
zamknigtego, stan otwarty plazmodesm wymaga znacznie mniejszych naktadow [65].
W zwiazku z tym, jesli w kambium spoczynkowym podzialy komorkowe nie zachodza,
izolacja symplastowa komorek inicjalnych promieniowych od wrzecionowatych nie
jest potrzebna. A skoro stan otwarty plazmodesm jest korzystniejszy pod wzglgdem
energetycznym niz stan zamknigty, plazmodesmy w kambium spoczynkowym sg otwarte,
amigdzy komodrkami inicjalnymi utrzymywana jest faczno$¢ symplastowa.

Zjawisko izolacji symplastowej obecne jest takze migdzy komorkami floemu
wtornego. Promienie tykowe, ktdre tworza uktad poprzeczny, sa izolowane symplastowo
od otaczajacych je komorek migkiszu osiowego i elementéw przewodzacych uktadu
podtuznego. Izolacja symplastowa obecna jest w tyku zaréwno zimowym, jak i
wiosennym; nie mamy wigc do czynienia, tak jak w kambium, ze zmianami sezonowymi
[42]. Prawdopodobnie, w zwiazku z tym, ze tyko wtdrne jest tkanka w pelni zrdznico-
wana, ktora powstaje w wyniku podziatow peryklinalnych kambium [27] oraz ze wzgledu
na to, ze w kambium aktywnym wystepuje izolacja symplastowa komorek promienio-
wych tworzacych uklad poprzeczny tyka i drewna wtérnego, obecnos¢ izolacji
symplastowej promieni w tyku wtornym jest ich wtasnoscia nadang podczas procesu
rdznicowania.
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RYCINA 3. Izolacja symplastowa komorek wrzecionowatych od komorek promieniowych w kambium
aktywnym u Acer pseudoplatanus; przekroj podhuzny styczny; w — komorka wrzecionowata, p—komorka
promieniowa. Przedstawiono dwie mikrofotografie: pierwsza (po lewej stronie) wykonana w $wietle
niebieskim obrazuje rozprzestrzenianie si¢ roztworu fluoresceiny (jasny kolor) migdzy komodrkami,
druga mikrofotografia (po prawej) wykonana w §wietle biatym (zdjgcie wykonata K. Sokotowska)

1.3. Podsumowanie

Zjawiskiem regulacji facznosci symplastowej, obecno$cia domen i p6l symplastowych
w organizmach roslinnych naukowcy zajmuja si¢ od ponad dwudziestu lat. Na poczatku
jedynie obserwowano regiony izolowane symplastowo oraz wyznaczano warto$ci SEL
w badanych obiektach. Z biegiem czasu coraz cickawsze stawalo si¢ nie samo zagad-
nienie regulacji transportu symplastowego i obecnosci izolacji symplastowe;j, ale takze
moment ich pojawienia si¢ w czasie rozwoju organizmu oraz pod wpltywem czynnikow
srodowiskowych, mechanizm powstawania i rozszerzania granic pola czy domeny
symplastowej, a przede wszystkim ich znaczenie w procesach wzrostu i réznicowania
roslin, na ktore wskazuja przytoczone w artykule przyktady.
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