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Streszczenie: Komorki graniczne — RBC (ang. root border cells) to zywe komorki uwalniane podczas
wzrostu korzenia z najbardziej zewngtrznej warstwy czapeczki do gleby, znane wczesniej jako martwe,
ztuszczone komorki czapeczki. Od komorek pozostajacych na powierzchni wierzchotka korzenia RBC
r6znig si¢ morfologicznie, jakoscia syntetyzowanych biatek i funkcja. Liczba RBC, tworzona i uwalnia-
na przez pojedynczy korzen w okresie 24 godz., jest stata dla roslin nalezacych do tej samej rodziny.
Produkcja i uwalnianie komorek granicznych z czapeczki sa regulowane przez endogenne sygnaty i wiele
czynnikéw srodowiskowych. Metabolity, syntetyzowane przez RBC po ich uwolnieniu z czapeczki i
wydzielane na zewnatrz komorek, to polisacharydy utatwiajace migdzy innymi penetracj¢ gleby przez
wierzchotek korzenia, biatka o aktywnosci enzymatycznej, biocydy, regulatory podzialow komorko-
wych, a takze atraktanty dla bakterii, grzybow 1 nicieni. Te wlasciwosci RBC sprawiaja, ze nalezy je
traktowac jako istotny czynnik ksztattujacy sktad i strukturg zespotdéw mikroorganizméw zasiedlaja-
cych strefg korzeniowa oraz uczestniczacy bezposrednio lub posrednio w interakcjach pomigdzy rosli-
nami i mikroorganizmami glebowymi.

Stowa kluczowe: komorki graniczne korzenia (RBC), morfologia, metabolity, funkcja w strefie korzeniowe;.

Abstract: Root border cells (RBC) formerly called dead sloughed root cap cells are live cells released to soil
by the growing root from the outermost cap layer. They differ from root tip cells in morphology, pattern
of synthesized proteins and function. The number of RBC produced by a given root during a 24-h period
is conserved at the family level. Production and RBC release from the root cap is controlled by endo-
genous signals and many environmental factors. Metabolites synthesized by RBC released from the root
cap and exported from cells include polysaccharides which facilitate penetration of the soil by the cap,
proteins (enzymes and biocides), factors controlling plant and microbial cell division, and attractants for
bacteria, fungi and nematodes. The above-mentioned properties of RBC indicate that they are a signifi-
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cant factor affecting the composition and structure of the rhizospheric microbial community and also are
involved directly or indirectly in interaction between plants and soil microorganisms.

Key words: root border cells (RBC), morphology, metabolites, function in root zone.

1. WSTEP

Badania cytochemiczne, biochemiczne, genetyczne i molekularne dostarczyty
informacji wskazujacych, ze czapeczka korzeniowa obejmujaca odcinek wierzchotka
korzenia o dtugosci 2-3 mm to skomplikowany, dynamiczny i wyspecjalizowany
system komorek [2,10]. Jest ona odpowiedzialna za:

1) eksport do strefy korzeniowej wydzielin korzeniowych i pobieranie przez rosling
mineralnych zwiazkow odzywczych;

2) odbieranie sygnatéw i odpowiedz rosliny na bodzce biotyczne i abiotyczne
pochodzace ze $rodowiska [17,19];

3) kierunek wzrostu korzenia i utatwianie mu penetracji gleby [11].

Podczas wydhizania sig¢ korzeni w glebie z czapeczki uwalnia si¢ najbardziej
zewngtrzna warstwa komorek. Moga by¢ one martwe, gdy uwalnianie jest zwigzane
z procesem apoptozy jak w przypadku rzodkiewnika (Arabidopsis thaliana) czy
cebuli (Allium cepa) lub zywe [8,9]. Uwolnione z czapeczki zywe komorki nosza
nazwe¢ granicznych komorek korzenia — RBC (ang. root border cells). Wigkszo$¢
informacji na temat biologii komoérek granicznych uzyskano w badaniach in vitro
ro$lin motylkowych lub trawiastych [4,9,10,16]. W badaniach tych in vitro oznaczato,
ze korzenie rosly w warunkach zapewniajacych pozostawanie RBC na powierzchni
czapeczki (nie byty tracone do $rodowiska). W tym celu nasiona kietkuje sig
aeroponicznie (w powietrzu) lub na podlozu z agaru wodnego przy odseparowaniu
nasion od jego powierzchni warstwa bibuty. Komorki do badan uzyskuje si¢ poprzez
delikatne otrzasanie w wodzie wierzchotka tak uzyskanych korzeni. Przy takim
traktowaniu oddzielaja si¢ one rowniez od samych siebie (ryc. 1) [10].

Badania in vitro pozwolity na identyfikacj¢ wielu funkcji RBC zwiazanych z
synteza 1 wydzielaniem przez nie do $rodowiska metabolitéw o réznorodnych
aktywnosciach biologicznych. Stwierdzono, ze funkcjami RBC sa:

1) wysytanie sygnalow regulujacych podziaty mitotyczne w czapeczce [11,30];

2) uwalnianie sygnalow kontrolujacych ekspresje genéw w roslinie i w mikroorga-
nizmach zasiedlajacych strefe¢ korzeniowa [1,6,7,24];

3) wydzielanie do srodowiska metabolitow stymulujacych lub hamujacych wzrost
mikroorganizméw ryzosferowych [1,11,26];

4) uwalnianie do $srodowiska chemoatraktantow lub repelentéw mikroorganizméw
[11,28];

5) przynety dla nicieni i innych szkodliwych dla ros§lin mikroorganizméw, co
pozwala na ochrong przed infekcja czapeczki korzeniowej [17,23,27,28,31];

6) uwalnianie $luzu i biatek [9,15,18].
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RYCINA 1. Struktura czapeczki korzenia 3-dniowej siewki Secale cereale L.: PM  (proximal meri-
stem) — strefa proksymalna merystemu, RBC (root border cells) — komorki graniczne korzenia, QC
(quiescent center) — strefa spoczynkowa merystemu, powigkszenie 700 x (autorzy fotografii: J. Jaroszuk-
Sciset, Zaktad Mikrobiologii Srodowiskowej, UMCS, K. Winiarczyk, Zaktad Anatomii i Cytologii Roglin,
UMCS)

Te wiasciwosci RBC czynia je aktywnym uczestnikiem interakcji zachodzacych w strefie
korzeniowej pomigdzy rosling a mikroorganizmami [12]. Szczegétowe omowienie tych
interakcji jest przedmiotem odrgbnego artykutu ztozonego w redakcji Postgpow Nauk
Rolniczych, do ktorego lektury zachgcamy zainteresowanych czytelnikow.

2. CHARAKTERYSTYKA RBC

W obrebie wierzchotka korzeniowego wystepuja dwie strefy merystematyczne:
1) apikalna odpowiedzialna za rozwoj korzenia wlasciwego i 2) czapeczkowa odpo-
wiedzialna za rozwoj czapeczki. Usunigcie czapeczki powoduje brak reakcji korzenia
na bodzce $rodowiskowe, np. grawitacjg, chociaz merystem apikalny i region
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TABELA 1. Zidentyfikowana liczba tworzonych in vitro komdrek granicznych korzenia

(RBC) u roslin roznych gatunkéw [2, 8, 9, 29]

Rodziny Gatunki Liczba Zywotno$¢ | Typ
RBC RBC [%] organizacji
merystemu
Solanaceae Lycopersicon esculentum 50-200 50-60 zamknigty
Nicotiana tabacum <100 50-60 zamknigty
Petunia hybrida <100 50-60 zamknigty
Solanum melongena <50 60-70 zamknigty
Capsicum annuum 80-100 50-60 zamknigty
Asteracae Helianthus annuus 1200-2000 |0 otwarty
Zinnia elegans 1000-1500 |0 *bd
Tithonia spp. 1800-3600  |>95 *bd
Apiaceae Daucus carota 2300-2500 |>95 otwarty
Cucurbitacae Citrussus lanatum 180-2400 >95 otwarty
Cucumis melo 180-2500 >95 otwarty
Cucumis sativa 2400-3100 |>95 otwarty
Luffa cylindrica 1100-1500  |>90 otwarty
Fabaceae Glycine max 2900-3700 |>90 otwarty
Phaseolus vulgaris 2700-3500 |>90 otwarty
Pisum sativum 3500-4500 [>90 otwarty
Sesbania exaltata 3100-3900 [>90 otwarty
Sesbania javonica 3100-4600 |>95 otwarty
Vigna unguiculata 3800-6000 |>90 otwarty
Musaceae Musa acuminata Grande 3400-7400 |50-70 *bd
Musa acuminata Yangambi [1450—-13420 |50-70 *bd
Agavaceae Yucca spp. 1000-1500  |>95 *bd
Euphorbiacea Ricinus communis 1600-2700 |>95 *bd
Gramineae Avena sativum 1800-2300  |>95 *bd
(Poaceae) Oryza sativa 1500-2100 |>95 *bd
Panicum miliaceum 900-1200  |>95 *bd
Secale cereale (*w) 1000-2000  [>95 *bd
Triticum aestivum 1100-1500  |>95 *bd
Zea mays 2500-4000 |[>95 *bd
Malvaceae Gossypium  hirsutum 8000-10000 |>95 otwarty
Pinaceae Abies spp. 8000-11000 |>90 *bd
Picea spp. 8000—-11000 |>90 *bd
Pinus spp. 8000-11000 |>90 *bd

Objasnienia: *bd — brak danych; , *w — niepublikowane obserwacje wlasne

elongacji korzenia pozostaja niezmienione [2,5]. W wyniku podziatéw komorek
merystemu czapeczki powstaja zawierajace skrobig¢ stomatolity reagujace na grawita-
cje. Komorki te przemieszczajac sig¢ z regionu kolumelli ku strefie peryferyjne;
czapeczki staja si¢ komoérkami wydzielniczymi. Sa one zrodtem $luzu (mucigelu)
otaczajacego uwolnione do otoczenia RBC [4,5]. Ostateczne oddzielenie RBC z
zewngtrznej warstwy czapeczki korzenia zachodzi zwykle w ciagu 24 godz., lecz
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czasami proces ten moze trwac dluzej w
zaleznosci od wielkoS$ci czapeczki, gatunku
rosliny i niezidentyfikowanych jeszcze
czynnikow srodowiskowych [10].

Liczba RBC tworzonych i uwalnianych
z powierzchni czapeczki w okresie 24 godz.
jest cecha gatunkowa, przy czym gatunki
nalezace do jednej rodziny wykazuja pod
tym wzgledem znaczne podobienstwo
(tab. 1). Nie stwierdzono tworzenia RBC
u dwoch rodzin: Brassicaceae i Cheno-
podiaceae [4,8]. Znikoma ich liczba jest
uwalniana z czapeczki gatunkow Solana-
cea (ok. 200), zas 50-krotnie wigcej (ok.
11000) przez gatunki nalezace do Pina-
ceae 1 Malvaceae. Proces tworzenia RBC
rozpoczyna sig, gdy korzen po wykiet-
kowaniu siewki z nasiona osiaga dlugosc
5 mm. Ich liczba wzrasta wraz z wydtuza-
niem si¢ korzenia osiagajac charakterysty-
czna dla gatunku liczbe przy jego dtugosci
24 mm [9].

RYCINA 2. Komorki graniczne uwolnione z
. ) o . czapeczki korzenia 3-dniowej siewki Seca-
Liczba ta nie zmienia si¢, dopoki kom- /e cereale L., powigkszenie 400 x (autorzy

plet komérek nie Zostanie uwolniony 7 fotograﬁi: J. Jaroszuk—Scisel,ZakladMikrobiologii

Srodowiskowej, UMCS, K. Winiarczyk, Zaktad

powierzchni czapeczki. Po uwolnieniu RBC /7 Cytologii Roglin, UMCS)

moga pozostawaé zywe, in vitro do 3 mie-

sigcy, w strefie korzeniowej tylko okoto

tygodnia. Nalezy jednak zwroci¢ uwagg, ze nie wszystkie uwolnione do otoczenia komorki
sa zywe. Procent aktywnych metabolicznie RBC jest cecha gatunkowa. W przypadku
Solanaceae zywotno$¢ zachowuje 50-60%, natomiast u Gramineae (Poaceae) ponad
95% uwolnionych komorek granicznych (tab. 1, ryc. 2) [9,25].

Uwolnione z czapeczki komoérki graniczne r6znia si¢ fenotypowo od komorek w
korzeniu. Sa dwukrotnie dtuzsze, maja zlignifikowana wtérna $ciang komorkowa,
zmiany w aparacie Golgiego wskazujace na ich obnizona zdolno$¢ wydzielnicza [25],
a takze ich profil biatkowy rozni si¢ od tego z komorek pobranych z wierzchotka
korzeniowego [9]. Znakowanie in vivo biatek **S wykazato, ze sposrod 200
polipeptydow widocznych na elektroforogramie materiatu pochodzacego z komorek
granicznych, 13% jest nieobecne w preparatach z wierzchotka korzenia. Jedna
czwarta biatek syntetyzowanych w uwolnionych komorkach granicznych w okresie
1 godz. jest eksportowana do srodowiska. Wiele z nich charakteryzuje si¢ aktywnos-
cia antybiotyczna, enzymatyczng oraz sygnalowa wplywajaca na podziaty komorek
roslin i mikroorganizméw [9]. Por6wnano poziom syntezy trzech bialek wystepujacych
zaro6wno w wierzchotku korzenia, jak i w RBC: syntetazy glutaminowej, biatka szoku
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termicznego HSP 70 i reduktazy izoflawonowej. Synteza dwoch biatek byla
intensywniejsza w wierzchotku niz w RBC, za$ reduktazy izoflawonowej — na tym
samym poziomie. Stwierdzono takze, ze jako$ciowe i ilosciowe roéznice w profilach
biatkowych pomigdzy preparatami z RBC i z wierzchotka korzeniowego byly skorelo-
wane z wykrywanymi metoda mRNA-DD (ang. mRNA-differential-display) od-
miennymi wzorcami ekspresji genéw [9].

W badaniach na materiale pochodzacym z lucerny wykazano, ze mozliwe jest
przeksztatcenie si¢ RBC w tkanke kalusowa w wyniku wielokrotnych podziatow w
podtozu odzywczym uzupehionym regulatorami wzrostu. Po przeniesieniu kallusow do
podtoza pozbawionego regulatorow wzrostu uzyskano regeneracje tylko korzeni [2].

Znajdujace si¢ w srodowisku RBC musza korzysta¢ ze zwiazkdéw organicznych
wydzielin korzeniowych, gtownie otaczajacego je $luzu, dla zapewnienia swojej
aktywnosci metabolicznej, gdyz ich wewnatrzkomérkowe zapasy skrobi 1 lipidow sa
niewystarczajace [9]. W strefie korzeniowej konkuruja wigc one z zasiedlajacymi
ja mikroorganizmami o sktadniki odzywcze, przede wszystkim o te zawarte w
wydzielinach korzeniowych.

3. CZYNNIKI ENDOGENNE WARUNKUJACE
TWORZENIE KOMOREK GRANICZNYCH

Zidentyfikowano dwa geny zaangazowane w powstawanie RBC. Gen psugt]
kodujacy UDP-glukozylotransferaze jest odpowiedzialny za podziat komodrek
merystemu czapeczki, zas gen rcpmel kodujacy metyloesteraze pektynowa (PME)
jest odpowiedzialny za uwalnianie komorek granicznych z peryferii czapeczki.
Dos$wiadczenia z wykorzystaniem transgenicznych roslin grochu i lucerny [9], u
ktorych zablokowano ekspresje gendéw (wykorzystujac antysensowne mRNA pod
kontrola promotora z wirusa mozaiki kalafiora 35SCMV), wykazaly, ze brak ekspresji
ktorego$ z tych dwoch gendw powoduje zahamowanie powstawania RBC [9,16,27].
Metyloesteraza pektynowa deestryfikuje polimetylogalakturonian zlokalizowany w
$cianach komorkowych czyniac go podatnym na dzialanie depolimeryzujace liazy
pektynianowej i poligalakturonazy. Wykazano, ze aktywno$¢ PME i ekspresja
kodujacego ja genu w czapeczce sa skorelowane z uwalnianiem RBC. Aktywno$¢
PME w czapeczce byta wykrywana jedynie u gatunkow, ktore w ciagu 24 godz.
uwalniaty duza liczbe RBC. U grochu stwierdzono 6-krotny wzrost aktywnosci tego
enzymu podczas uwalniania RBC w poroéwnaniu z okresem po zakonczeniu ich
separacji. Drastyczne zwigkszenie ilosci rozpuszczalnego sktadnika pektynowego
(kwasu pektynowego powstatego po zdeestryfikowaniu polimetylogalakturonianu) w
przestrzeniach migdzykomorkowych czapeczki byto skorelowane z aktywnoscia PME
i obnizeniem pH w strefie §ciana/apoplast na peryferiach czapeczki. Indukowane
aktywno$cia PME obnizenie pH najprawdopodobniej powoduje zahamowanie
aktywnosci samej PME (optimum pH 7,0) i jednocze$nie aktywuje inne enzymy
kompleksu pektynolitycznego (optimum pH dla poligalakturonaz 4,5-4,0) [1,10,27].
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Jiang i wsp. [16] porownali profile transkrypcji genow w trzech tkankach korzenia
kukurydzy wykorzystujac Affymetrix GeneChips zawierajace potowe genomu ryzu.
Badania te wykazaty zwigkszona ekspresje genu dla metyloesterazy pektynowej w
czapeczce korzeniowej w pordwnaniu z poziomem okreslonym w strefie spoczyn-
kowej — QC (quiescent center) i strefie proksymalnej — PM (proximal meristem)
merystemu apikalnego. Analiza ta wykazala tez, ze w czapeczce jest zwigkszona
ekspresja genow dla prekursorow biatka ekspansyny, ktoremu przypisuje si¢ udziat
w modyfikacji (rozluznianiu) $ciany komorkowe;j.

Badania cytologiczne wierzchotkéw korzeniowych wskazuja, ze liczba tworzonych
komorek granicznych i ich zywotno$¢ po uwolnieniu do srodowiska sa zwiazane z
wystepujacym w roslinie typem organizacji merystemu czapeczki korzenia (tab. 1).
Zamknigty typ merystemu, tzn. zawierajacy trzy oddzielne pigtra komorek inicjalnych,
zdaje sig nie sprzyjac¢ intensywnej produkcji komorek granicznych, za$ systemy w
réznym stopniu otwarte, tzn. zawierajace mniej niz trzy pigtra komoérek inicjalnych,
sprzyjaja ich tworzeniu [8].

Gdy specyficzna dla gatunku liczba RBC zakumuluje si¢ na peryferiach czapeczki,
mitoza w obrebie jej merystemu, lecz nie w merystemie apikalnym ulega supresji [5].
Po usunigciu RBC, poprzez zanurzenie wierzchotka korzeniowego w wodzie, wzno-
wienie podzialow mitotycznych w merystemie czapeczki mozna zaobserwowac juz
po 5 min, za$ w okresie 30 min indeks mitotyczny zwigksza si¢ o 400%, a po 2 godz.
(gdy liczba RBC wtasciwa dla gatunku jest utworzona) powraca do stanu przedin-
dukcyjnego [4]. Jednoczesnie ze wznowieniem tworzenia RBC (zwigkszeniem
intensywnosci podzialdéw mitotycznych w merystemie czapeczki) w generowanych
komorkach w ciagu 15 min rozpoczynaja si¢ zmiany w ekspresji genéw. Profil mRNA
zmienia si¢ przez okres 60 min od usunigcia RBC [27], a r6znice w profilu biatkowym
mozna juz stwierdzi¢ w komorkach jeszcze nieoddzielonych od czapeczki [9,27].

Podczas indukcji podziatéw mitotycznych w dzielacych si¢ komdrkach czapeczki
grochu (Pisum sativum) stwierdzono zréznicowang ekspresje trzech mRNA. Ich analiza
sekwencyjna wykazata, ze PsHRGPI koduje biatko o bardzo duzej homologii do
bogatego w hydroksyproling glikoproteidu wystepujacego u fasoli i soi, PsCaP23 koduje
biatko o wysokiej homologii do biatka kallusa lucerny lub kontrolowanego transkryp-
cyjnie biatka P23 ludzkiego lub mysiego guza nowotworowego, zas PsRBL41 — biatko
o duzej homologii do zasadowego biatka [.41 podjednostki 60S rybosoméw. PsHRGPI
byt wykrywany tylko w korzeniach i czapeczce korzeniowej, a nie byt identyfikowany
w lisciach i todydze grochu. Wysoki poziom jego ekspresji obserwowano w nieinduko-
wanych czapeczkach. Ekspresja obnizata si¢ 10—11-krotnie skoro tylko rozpoczynaty
si¢ nowe podziaty komorek, a po 30 min poziom jego ekspresji przewyzszat obserwo-
wany w nieindukowanych czapeczkach o 80%. Ekspresja dwoch pozostatych mRNA
zwigkszala si¢ trzykrotnie w ciagu 15 min po indukcji [27].

Wyniki badan Brigham i wsp. [5], a takze obserwacje innych autorow [2]
sugeruja, ze istnieje pewnego rodzaju fizjologiczne powiazanie pomigdzy RBC
otaczajacymi czapeczk¢ i aktywno$cia mitotyczng w merystemie czapeczki. Za
utrzymanie statej liczby nieusunigtych z wierzcholka korzenia komorek granicznych
odpowiedzialny jest wydzielany przez nie metabolit, obecny w $luzie, hamujacy
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podziaty mitotyczne merystemu czapeczki, nazwany przez Brigham i in. [5] ,,czyn-
nikiem B”. Mechaniczne usunigcie komoérek granicznych wraz z otaczajacym je
$luzem (akumulujacym czynnik B) lub zanurzenie wierzchotka na okres 1 s w wodzie
powoduje wznowienie podzialéw mitotycznych merystemu czapeczki i tworzenie
nowego garnituru komodrek granicznych. Czynnik B w stezeniu wystarczajacym do
calkowitego zahamowania mitozy w merystemie czapeczki nie wplywat na podziaty
merystemu apikalnego. Komorki merystemu czapeczkowego reagowaty natychmiast
na zmiany jego st¢zenia. Zmiana stezenia $luzu, a wraz z nim czynnika B mozna
chyba tlumaczy¢ obserwowany spadek uwalniania komoérek granicznych z czapeczki
korzenia w gestej hodowli hydroponicznej, a zwigkszone w hodowlach o mniejszej
gestosci korzeni [5].

4. CZYNNIKI SRODOWISKOWE WPELYWAJACE
NA TWORZENIE I UWALNIANIE RBC

Komoérki graniczne sa elementami morfotycznymi korzenia, ktore w pierwszej
kolejnosci reaguja na warunki glebowe (czynniki srodowiskowe).

Jednym ze zidentyfikowanych czynnikow s$rodowiskowych, ktéry moze mie¢
wigkszy wplyw na tworzenie i uwalnianie RBC u grochu niz czynniki endogenne,
jest zwigkszone stezenie CO, w strefie korzeniowej. W takiej sytuacji zamiast 4000
komorek, liczby charakterystycznej dla tego gatunku, moze by¢ tworzone 8000.
Nalezy jednak zaznaczy¢, ze wrazliwos¢ na ten sygnat jest cecha gatunkowa, np.
lucerna na niego nie reaguje [10].

Temperatura to inny czynnik srodowiskowy, ktorego wplyw na tworzenie i uwalnianie
RBC zalezy od gatunku, a by¢ moze nawet odmiany roslin. Badania z uzyciem RBC
jeczmienia wykazaly, ze zmiany temperatury w zakresie 10-35°C nie mialy istotnego
wpltywu na tworzenie RBC, podczas gdy temperatura 35°C catkowicie hamowata
elongacj¢ korzenia [21]. W przypadku grochu wyniki badan sa zréznicowane. Sa
obserwacje wskazujace, ze podobnie jak u jeczmienia temperatura w zakresie 10-30°C
nie wptywa na liczbg tworzonych komorek granicznych, ale takze obserwacje
udowadniajace, ze tworzenie RBC jest procesem temperaturowo-wrazliwym regulo-
wanym niezaleznie od procesu elongacji korzenia [9].

Nieliczne badania przeprowadzone podczas wzrostu korzenia w glebie wskazuja,
ze uwolnione z czapeczki RBC sa obecne tylko w warstwie 1,0-2,0 mm gleby
przylegajacej do korzenia, a ich liczba uwalniana w okresie 24 godzin zalezy od jej
struktury [14,30]. W glebie piaszczystej luznej ich liczba jest wystarczajaca do
pokrycia okoto 10% powierzchni czapeczki korzenia, natomiast w glebie zwigzlej
wytworzonej z piasku moze by¢ wystarczajaca do pokrycia catej powierzchni
czapeczki. RBC, pozostajace (w wyniku przesuwania si¢ rosnacego korzenia) w
glebie poza strefa uwalniania, moga pokrywac takze okoto 45% strefy elongacji.
Badania lijima i wsp. [15] wykazaly, ze dzienne uwalnianie RBC z pojedynczego
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wierzcholka korzenia kukurydzy moze si¢ zwigkszy¢ z 1930 do 3220, gdy zwigksza
si¢ opor mechaniczny gleby. Zwigkszeniu liczby uwalnianych RBC towarzyszy
zwigkszone wydzielanie §luzu. Zapewnia to dodatkowe smarowanie powierzchni
stycznej pomigdzy czastkami gleby i powierzchnia czapeczki. RBC i wydzielany przez
nie $luz redukuja tarcie powierzchni czapeczki o otaczajace czastki gleby.

5. ZEWNATRZKOM(’)RKOWE PRODUKTY METABOLIZMU
RBC ODDZIALUJACE NA MIKROORGANIZMY W STREFIE
KORZENIOWEJ

RBC i zwiazane z nimi wydzieliny, w tym §luz, moga stanowi¢ do 98% bogatego
w C materialu ros§linnego w strefie korzeniowej. Dostarczaja wigc one, podobnie
jak inne komorki wierzchotka korzenia, ogromna réznorodno$¢ substratow wykorzysty-
wanych jako substancje odzywcze.

Roéznica w ekspresji gendéw RBC w stosunku do tej w komoérkach w korzeniu
[9] czyni je zrodtem zwiazkow biologicznie aktywnych wplywajacych bezposrednio
i posrednio na wzrost i ksztaltowanie sktadu zespolu mikroorganizméw ryzosferowych
oraz umozliwia im uczestniczenie w roéznorodnych interakcjach pomigdzy mikro-
organizmami glebowymi a roslinami. RBC produkuja zewnatrzkomorkowe substancje
sygnalowe, ktore moga kontrolowac¢ ekspresje genow lub dziala¢ jako atraktanty
lub repelenty dla mikroorganizmoéw, a kazda z tych aktywnosci jest specyficzna dla
gatunku rosliny i dla genotypu mikroorganizmu [9,10,28].

Stwierdzono, ze RBC jednego z gatunkow nawrotu (Lithospermum erythro-
rhizon) syntetyzuja konstytutywnie naftochinonowe biocydy szikoniny o szerokim
spektrum aktywno$ci w stosunku do mikroorganizméw glebowych, z ktérych
najwyzsza efektywnos$cia biocydalna charakteryzuja si¢ dwie pochodne szikoni-
ny: acetylo-szikonina i [B-hydroksyizopentailo-szikonina. W obecnosci czynnikow
stresowych abiotycznych lub biotycznych sa one uwalniane do $rodowiska, a ich
synteza moze wzrosna¢ 30-krotnie [3].

W $cianie komorek granicznych szkartatki amerykanskiej (Phytolacca america-
na) Park i wsp. [22] stwierdzili obecno$¢ biatka PAP-H, nalezacego do enzymow
inaktywujacych rybosomy (RIPs). Biatka te sa N-glikozydazami usuwajacymi
specyficznie adening z konserwatywnego wyeksponowanego na powierzchni
rybosomu fragmentu S/R petli w 28S rRNA hydrolizujac wigzanie N-C. Zapobiega
to wigzaniu kompleksu EF-2-GTP z petlg S/R, co powoduje zahamowanie syntezy
biatek i prowadzi do $mierci komorki. Biatka RIPs, powoduja depurynacij¢ rybosomal-
nego RNA ssakow, roslin, bakterii i grzybdw, odznaczaja si¢ jednak specyficzno$cia
substratowa zalezna prawdopodobnie od konformacji rybosomu wrazliwego
organizmu. Oczyszczony preparat PAP-H z RBC szkartatki powodowat in vitro
depurynacje rRNA Trichoderma resei i Rhizoctonia solani, jakkolwiek do
zahamowania wzrostu tych grzybow konieczne byto wspodtdziatanie PAP-H ze
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sktadnikami wydzielin korzeniowych. Wspotdziatanie obecnych w wydzie-linach
chitynazy, [-1,3-glukanazy i proteazy ulatwialo PAP-H penetracje grzybowej Sciany
komorkowej [22].

Komoérki graniczne i towarzyszacy im wysokoczasteczkowy $luz catkowicie
zapobiegaja kolonizacji i infekcji wierzchotka korzenia, petniac prawdopodobnie
funkcje powierzchni zastgpczej w stosunku do czapeczki lub warstwy oddzielajace;j,
niedopuszczajacej do kontaktu powierzchni czapeczki z mikroorganizmami [13].
Mechanizm ochrony przez RBC wierzchotka korzenia przed infekcja patogenow
polega na ich dzialaniu jako wabik (atraktant) i utrzymywaniu patogenéw z dala od
niego [9,10]. W przypadku grzybowych patogenoéw roslin sa one zatrzymywane w
strukturze przypominajacej mufke (ang. mantle), wystepujaca w symbiozie ektomi-
koryzowej, tworzona przez sie¢ strz¢pek oddziatujacych z RBC [7]. RBC nie tworza
natomiast mufki z niepatogenicznymi szczepami grzybowymi. Zoospory Pythium
dissotocum sa specyficznie wabione do RBC bawelny, a P. catenulatum rozpoznaje
i trawi RBC ogorka. Rozwo6j tych patogenéw w uwalnianych z czapeczki RBC
umozliwia ochrong¢ wierzchotka korzeniowego przed infekcja [9]. Ochronna rola
RBC przed inwazja nicieni polega na wabieniu ich (poruszaty si¢ dwukrotnie
szybciej), a nastgpnie indukowaniu przejsciowego stanu bezruchu pozwalajacego, aby
w tym czasie wierzchotek, w wyniku wzrostu korzenia, znalazt si¢ poza strefa
zagrozenia ich atakiem [10,23,31].

Zwiazki chemiczne uwalniane przez RBC moga wptywaé na ekspresj¢ bakteryjnych
genow warunkujacych ustalenie asocjacji mutualistycznej roslina — mikroorganizm, takich
jak: virE (warunkujacego patogeniczno$¢ Agrobacterium tumefaciens), operonu
nod(ABCLJ) Rhizobium leguminosarum var. vici (koniecznego dla brodawkowania
grochu) czy nodC R. meliloti (niezbednego dla nodulacji lucerny) [9].

Dotychczas dysponujemy jedynie posrednimi dowodami na zaangazowanie RBC
w ustalanie endosymbiotycznej mikoryzy. W ekstraktach alkoholowych RBC marchwi
(Daucus carota) stwierdzono obecno$¢ czynnika stymulujacego rozgalezianie
koncow strzgpek grzyba AM Gigaspora gigantea, bedace pierwszym objawem
rozpoznawania partnerow tej symbiozy [20].

6. PODSUMOWANIE

,Komorki graniczne” —nowa nazwa dla ztuszczonych komorek czapeczki od-
zwierciedla poznang ich funkcje w srodowisku, a mianowicie fizycznej i biologiczne;j
strefy przejSciowej pomiedzy czapeczka korzenia (jego czescia istotna dla odbierania
sygnatow srodowiskowych) a §rodowiskiem glebowym. Ich aktywnos¢ jest istotna
dla regulowania w strefie korzeniowej rownowagi pomigdzy mikroorganizmami
korzystnie oddziatujacymi na wzrost roslin a patogenami poprzez wydzielanie do
srodowiska biocydow i substancji odzywczych. Komorki graniczne sa takze bezpos$-
rednio zaangazowane w wielorakie interakcje roslina — mikroorganizmy. Wiedze¢
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dotyczaca charakterystyki tych elementow morfotycznych korzenia, czynnikoéw
warunkujacych ich tworzenie i uwalnianie do $rodowiska, a takze ich roli w
interakcjach pomigdzy rosling a patogenami, szkodnikami roslin (nicieniami), a
takze mikroorganizmami symbiotycznymi uzyskano prawie wylacznie na podstawie
badan przeprowadzonych in vitro. Badania te mogty by¢ tak owocne, gdyz komorki
graniczne tatwo oddzielaja si¢ od czapeczki i1 daja si¢ hodowa¢ w odpowiednich
warunkach laboratoryjnych, co czyni z nich wygodny obiekt badan.
Manipulowanie na poziomie genetycznym zdolnoscia korzeni do uwalniania RBC
moze by¢ nowym kierunkiem badan nad skutecznym sposobem ochrony roslin przed
patogenami i szkodnikami, a takze efektywnoscia interakcji mutualistycznych.
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