- co nowego w biologii?

Rola tlenku azotu
° L) VA I
w biologii roslin
Gdy pada pytanie jakie gazy majg znaczenie dla rozwoju roslin
z reguty odpowiadamy tlen i dwutlenek wegla. Okazuje sig,

ze taka odpowiedz jest niepetna. Tlenek azotu ma réwniez swoje miejsce
w zyciu rosliny. Miejsce nieposlednie co dokumentuje ponizszy artykut.

B ANNA MAJ, AGNIESZKA MOSTOWSKA

stepujacg powszechnie w Srodowisku
naturalnym i uczestniczaca w wielu
procesach. Maja na to wplyw, miedzy inny-
mi, jego wlasciwosci a zwlaszcza to, ze tle-
nek azotu jest zwigzkiem bardzo reaktyw-
nym, dobrze rozpuszczalnym w wodzie
i swobodnie dyfundujacym przez biony bio-
logiczne. Jednak rowniez te same cechy
do niedawna uniemozliwialy doktadne
zmierzenie, w warunkach laboratoryjnych,
poziomu tlenku azotu i zbadanie jego roli
w systemach biologicznych. Po odkryciu ro-
li tlenku azotu w rozluznianiu $rodbionka,
doktadniej zaczeto badac jego udziat w pro-
cesach komorek zwierzecych. Efekty tych
badan nagrodzono Nagroda Nobla w dzie-
dzinie Fizjologii i Medycyny w 1998 roku.
Badanie roli tlenku azotu w komoérkach
ro§linnych moze wydawac si¢ mniej istotne
i nie dajace rOownie spektakularnych rezul-
tatow jak badania jego wplywu na metabo-
lizm komoérek zwierzgcych. Tym niemniej,
badanie dzialania tlenku azotu w komor-
kach roslinnych ma nie tylko charakter po-
znawczy. Wiedza zdobyta na temat roli
tlenku azotu u roSlin moze zosta¢ wykorzy-
stana w praktyce. Miedzy innymi poznanie
roli tej czasteczki w mechanizmach obron-
nych roflin, zwlaszcza w kontekscie inte-
rakcji tlenku azotu z hormonami ro§linny-
mi i reaktywnymi formami tlenu (ROS),

Tlenek azotu (NO) jest czasteczka wy-

moze dostarczy¢ uzytecznych informacji,
ktore pozwolg stworzyé skuteczniejsze,
a nawet by¢ moze bardziej bezpieczne dla
Srodowiska, Srodki ochrony roSlin. Takze
wiedza o roli tlenku azotu w procesach ta-
kich jak starzenie lub dojrzewanie, moze
zosta¢ wykorzystana w praktyce.

Dotychczasowe badania dowodza, ze
tlenek azotu uczestniczy w wielu procesach
fizjologicznych roslin. Dzigki swoim wtasci-
wosciom moze nie tylko by¢ zaangazowany
w $ciezki sygnatlowe komorki, ale prawdo-
podobnie bierze tez udziat w komuni-
kowaniu si¢ komorek. Wazne jest takze, ze
tlenek azotu, zarowno w komorkach roslin-
nych jak i zwierzecych, angazuje podobne
mechanizmy z udzialem cyklazy guanyla-
nowej i akonitazy oraz wtérnych przekazni-
koéw, cyklicznego guanozynomonofosfora-
nu (cGMP), cyklicznej adenozynodi-
fosforybozy (cADPR) i jondéw wapnia.
W ostatnich latach intensywnie bada sig,
miedzy innymi, role tlenku azotu w $ciez-
kach sygnatowych zwigzanych z mechani-
zmami obronnymi i rozwojem ro§lin, oraz
udzial tlenku azotu w programowane;j
$mierci komorki (PCD). Podobiefstwa
miedzy dzialaniem tej czasteczki w komor-
kach rodlinnych i zwierzgcych pozwala
przypuszczaé, ze tlenek azotu dziala po-
dobnie na organizmy nalezace do obu tych
krolestw.
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Metabolizm

Cytoplazma: modulacja
funkcjonowania akonitazy;
Chloroplasty: biosynteza
chlorofilu, fotofosforylacja;
Mitochondria: funke-
jonowanie alternatywnej
oksydazy, funkcjonowanie
akonitazy;
Peroksysomy: regulacja
funkcjonowania katalazy;

Odpowiedzi na stres abiotyczny
Reakcje obronne wywolane przez:

Zranienie
Zasolenie
Wysoka temperature
Susze
Hypoxig
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Wzrost i rozwaj

Kietkowanie
Organogeneza
Starzenie
Programowana $mier¢
komorkowa (PCD)
Lignifikacja $ciany
komorkowej

Odpowiedzi na stres biotyczny

Reakcja nadwrazliwosci (HR)
Reakcja systemicznej odpornosci (SAR)

Rys. 1. Zestawienie proceséw biologicznych, w ktorych bierze udziat tlenek azotu

B Tlenek azotu uczestniczy w przemia-
nach biochemicznych i w réznych pro-
cesach fizjologicznych roslin (Ryec. 1).
Badania wplywu egzogennego tlenku

azotu na komorki roSlinne, réwniez w kultu-

rach zawiesinowych, potwierdzily, ze tlenek
azotu uczestniczy w przemianach bio-
chemicznych i procesach fizjologicznych
roslin. Miedzy innymi wykazano rolg tlenku
azotu jako posrednika w hamowaniu aktyw-
nosci katalazy, peroksydazy askorbinianowe;j

i akonitazy, regulacji kanatow jonowych

w komorkach aparatow szparkowych, funk-

cjonowaniu mitochondridw i chloroplastow,

lignifikacji $ciany komorkowej, przebiegu
$mierci komorkowej, akumulacji ferrytyny,
starzeniu ro§lin i sygnalizowaniu zranienia.

Wymienione przyktady ukazuja réznorod-
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no$¢ procesdw biologicznych, w ktére zaan-
gazowany jest tlenek azotu. Sg to zar6wno
procesy zwigzane z rozwojem jak i prawidfo-
wym wzrostem (np. regulacja lignifikacji
$ciany komorkowej), funkcjonowaniem (np.
regulacja rozwarcia aparatow szparkowych),
jak rowniez zjawiskami degeneracyjnymi za-
chodzacymi w organizmach roslinnych (np.
$mier¢ komorki). Dawniej uwazano, ze tle-
nek azotu dziata na roSling wylacznie de-
strukcyjnie. Takie przypuszczenie opierato
si¢ na wiedzy, ze tlenek azotu moze reago-
wac z centrami redox biatek i bton biologicz-
nych powodujac bezposrednio efekty tok-
syczne i uszkodzenia. Jednak poOZniejsze
badania organizméw zwierzecych ujawnily
role tlenku azotu jako czasteczki sygnatowej
w roznych Sciezkach sygnafowych.
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B U roSlin dziatanie tlenku azotu zalezy
od jego stezenia i wykazuje pewna
analogie do dzialania nadtlenku wodo-
ru (H,0,).

Wedtug niektérych badaczy za regulacje
poziomu tlenku azotu w mezofilu moze od-
powiadac system fotosyntetyczny. Przypusz-
czaja oni, ze produkowany w trakcie fotosyn-
tezy tlen reaguje z rodnikiem tlenku azotu,
w wyniku czego powstaje dwutlenek azotu.
Zapobiega to nagromadzeniu si¢ tlenku azo-
tu do poziomu, ktéry hamowatby wzrost li-
$cia. Wydaje si¢, ze dzialanie tlenku azotu
zalezy od jego stezenia i wykazuje pewna
analogie do dzialania nadtlenku wodoru
(H,0,). Nadtlenek wodoru, podobnie jak
tlenek azotu, w niskim stezeniu pelni funkcje
ochronng, natomiast jego wysokie stezenie,
ktore obserwowane jest podczas naglej pro-
dukcji reaktywnych form tlenu (ROS), po-
woduje szereg uszkodzen komorki. Wiele
czynnikdéw indukuje w komdrce roslinnej
stres oksydacyjny, ktory objawia si¢ wzro-
stem poziomu ROS, co z kolei powoduje,
miedzy innymi, peroksydacje thuszczy, mody-
fikacje biafek, rozrywanie tafcuchow DNA,
utrate chlorofilu, wyciek jonéw oraz Smierc¢
komorki. Taki scenariusz zdarzefi moze do-
tyczy¢ zarGwno stresu wywotanego czynnika-
mi abiotycznymi, np. stres suszy, jak i bio-
tycznymi, np. atak patogenu. Podobne
procesy, ktore zalezne sa od ROS i ktore
ostatecznie prowadzg do Smierci komorki, s3
charakterystyczne dla proceséw uczestnicza-
cych w rozwoju rofliny. Przykladem moze
by¢ starzenie si¢ liSci. Udowodniono, ze
w wyzej wspomnianych procesach moze bra¢
udziat tlenek azotu.

B Zmiany stezenia tlenku azotu sa na-
turalnym zjawiskiem towarzyszacym
przemianom zachodzgcym w wyniku
przystosowywania si¢ roSlin do zmie-
niajacych sie warunkéw otoczenia.
Bardzo ciekawym aspektem dziatania

tlenku azotu w ro§linach jest istotna rola ja-

ka wydaje si¢ odgrywa¢ w wielu procesach
adaptacyjnych. Wyniki, szeregu prac badaw-
czych, wykazuja, ze zmiany steZenia tlen-

ku azotu s3 naturalnym zjawiskiem to-
warzyszacym przemianom zachodzacym
w wyniku przystosowywania si¢ roslin
do zmieniajacych si¢ warunkow otocze-
nia. Rosliny poddane dziataniu egzogenne-
go tlenku azotu, rOwniez generuja zmiany
adaptacyjne. Dowodzi to jednoznacznie, ze
czasteczka NO petni istotng funkcje w szla-
kach sygnatowych pozwalajacych roslinom
odbierac, przetwarza¢ i odpowiednio reago-
waé na bodZce pochodzace ze Srodowiska.
Przyktadem takiej roli tlenku azotu w orga-
nizmie roSlinnym jest jego udziat w przeciw-
dziataniu negatywnym skutkom suszy.

B Tlenek azotu stymuluje zamykanie
aparatow szparkowych (Ryec. 2.).
Mozliwo$¢ pobierania wody z podioza

moze byC ograniczona przede wszystkim

przez nadmierne zasolenie gleby lub niskie
temperatury. Ro§liny przystosowuja si¢
do przetrwania okresu suszy przez szereg
specyficznych adaptacji. Moga by¢ one cha-
rakterystyczne tylko dla wybranej grupy ro-

§lin (np. gromadzace wode sukulenty) lub

dla wszystkich roSlin. Najwazniejszym i po-

wszechnie znanym mechanizmem kontroli
gospodarki wodnej ro$lin jest, zalezne
od warunkoéw Srodowiskowych, otwieranie

1 zamykanie aparatow szparkowych. W cza-

sie suszy rozwarcie aparatow szparkowych

jest redukowane, co jest adaptacja roSliny
do zaistniatego deficytu wody, o ktorego ist-
nieniu informuje sygnat pochodzacy z korze-
nia. W odpowiedzi na ten sygnal produko-
wany jest kwas abscysynowy (ABA), bedacy
hormonem inicjujgcym wzrost poziomu jo-
néw wapnia (Ca’") w cytozolu komoérek
aparatOw szparkowych. Wysokie stezenie cy-
tozolowego wapnia jest sygnalem do zamy-
kania aparatéw szparkowych. Wedtug ostat-
nich badan procesie w tym bierze udzial
takze tlenek azotu. W doSwiadczeniach pro-
wadzonych na kilku gatunkach roSlin w wa-
runkach suszy wykazano, ze tlenek azotu
stymuluje zamykanie aparatow szparko-
wych, przez co ogranicza transpiracje i utra-
te wody. Wyniki innych eksperymentdw wy-
kazuja obecno$¢ endogennego tlenku azotu,
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Rys. 2. Udziat tlenku azotu w zamykaniu aparatéw szparkowych

uczestniczacego w zamykaniu aparatOw
szparkowych w ciemnosci.

B Tlenek azotu wplywa na rézne proce-
sy wzbudzane przez Swiatlo.

Jednym z ciekawszych aspektow dziala-
nia tlenku azotu jako czasteczki sygnatowej
jest jego wplyw na reagowanie ro§lin
na bodzZce $wietlne. Dowiedziono, ze tlenek
azotu wplywa na rézne procesy wzbu-
dzane przez $wiatlo. Stwierdzono migdzy
innymi, ze stymuluje on kietkowanie, de-
etiolacje i hamuje wydluzanie hypokotyla
i miedzywezli. Dowiedziono, ze tlenek azo-
tu indukuje kietkowanie niektdrych nasion.
Mimo, ze wynik do$wiadczenia wyraZznie
wskazuje, ze tlenek azotu stymuluje kietko-
wanie, to nie mozna definitywnie przypisaé
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mu bezposredniego udzialu w tym procesie.
Nie wiadomo czy jest on wytwarzany endo-
gennie w nasionach, co jest raczej watpliwe,
gdyz traktowane roztworem wodny nasiona
nie wykietkowaly w ciemnosci. Watpliwe
jest tez pierwszorzedne znaczenie tlenku
azotu w procesie kietkowania, poniewaz
traktowane nim nasiona wykietkowaly
na Swietle. W nasionach fitochrom jest pod-
stawowym detektorem S$wiatta odpowie-
dzialnym za kietkowanie nasion znajduja-
cych si¢ przy powierzchni gleby. Jednak
w normalnych warunkach nasiona nie za-
wsze sg tuz przy powierzchni gleby. Jest za-
tem prawdopodobne, ze istnieje jaki§ inny
mechanizm umozliwiajacy kietkowanie na-
sionom nie maja dostepu do Swiatta. W tym
przypadku induktorem kietkowania mogiby
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by¢ powstajacy w glebie tlenek azotu. Nadal
bada sig, czy obecny w glebie tlenek azotu
jest jedynie sztucznym induktorem, imituja-
cym efekt dziatania fitochromu.

Gdy brak bodzca $wietlnego lub jest on
niewystarczajaco silny, wiekszo$¢ roslin
podlega etiolacji, co wyraza si¢ utratg chlo-
rofilu. Siewki pszenicy traktowane tlenkiem
azotu wykazuja czeSciowa deetiolacje, co
objawia si¢ wzrostem zawartosci chlorofilu.
Od percepcji §wiatta zalezy takze dlugos$é
hypokotyla i miedzywezli. Ciemno$¢ powo-
duje powstawanie roSlin z charakterystycz-
nie wydluzonymi hypokotylamii i migdzy-
wezlami. Swiatlo indukuje proces odwrotny.
Eksperymentalnie dowiedziono, ze tlenek
azotu rOwniez ma takie dzialanie.

Nie sa to, przypuszczalnie, wszystkie moz-
liwe procesy, zalezne od Swiatta, w ktorych
tlenek azotu bierze udzial. Wiele procesow
fizjologicznych, takich jak kietkowanie, inhi-
bicja wzrostu hypokotyla, rdéznicowanie
chloroplastow, ekspresja wielu jadrowych
i chloroplastowych genéw, zalezy od $wiatfa.
Zbadanie, jaka jest rola tlenku azotu w tych
procesach moze by¢ niezwykle istotne w zro-
zumieniu szeroko pojmowanych procesdw
rozwojowych roSlin. Przyszio$¢ zapewne
przyniesie nowe odkrycia w tej dziedzinie.

B Tlenek azotu wystepuje w komor-
kach wielu ro$lin, a jego stezenie za-
lezy od rodzaju organu i fazy rozwo-
jowej roSliny.

Udowodniono takze, ze NO uczestniczy

w procesach rozwojowych roslin. Przypisu-

je si¢ mu role, migdzy innymi, w procesie

dojrzewania i starzenia. Dowiedziono, ze
tlenek azotu jest w komorkach wielu
gatunkow roslin czasteczka endogenng,

a jego stezenie zalezy od rodzaju orga-

nu i fazy rozwojowej rosliny. Takg zalez-

no$¢ wykazano eksperymentalnie w owo-
cach. Stwierdzono, ze w dojrzalym miagzszu
owocOw jest znacznie mniej endogennego
tlenku azotu niz w migzszu owocow dojrze-
wajacych. Podobne znaczne rdéznice w po-
ziomie endogennego tlenku azotu stwier-
dzono w $wiezych i wiednacych kwiatach.

W Swiezo Scietych kwiatach poziom tlenku
azotu byl znacznie wyzszy od tego zmierzo-
nego w kwiatach wiednacych. Powyzsze
przyktady pokazuja jednoznacznie, ze doj-
rzewaniu i starzeniu towarzyszy malejacy
poziom tlenku azotu w tkankach podlega-
jacych tym procesom. Wysunieto hipoteze,
ze tlenek azotu odgrywa w tych zjawiskach
jakas$ wazna role. Zbadano rowniez wptyw
egzogennego tlenku azotu na dojrzewanie
i starzenie, zaré6wno organdw generatyw-
nych (kwiatdéw i owocow) jak i organdw we-
getatywnych (liSci warzyw liSciastych). Mie-
dzy innymi badano kwiaty gozdzika, ktore
traktowano prekursorami etylenu, aby spo-
wodowac ich wigdniecie. Dziatanie na goz-
dziki tlenkiem azotu powodowato op6znie-
nie wiednigcia tym wigksze im wyzszego
stezenia tlenku azotu uzyto. Podobny efekt
hamowania zmian degeneracyjnych osia-
gnieto w przypadku brokutow. Przechowy-
wanie brokuléw w atmosferze z tlenkiem
azotu skutkowato wydtuzeniem czasu utra-
ty wody i chlorofilu. Analogiczne wyniki
osiggnieto badajac wplyw tlenku azotu
na inne warzywa i owoce, ktore w trakcie
przechowywania traca jedrnos¢ co jest jed-
noznaczne ze spadkiem ich wartosci rynko-
wej. Jednoznacznie udowodniono, ze at-
mosfera z kontrolowana zawartoScig
tlenku azotu przedtuza zywotno$¢ owocoOw
i warzyw. Dane te pozwalaja sadzié, ze tle-
nek azotu spowalnia dojrzewanie i starze-
nie si¢ roSlin. Nie wiadomo, w jaki sposob
dziata endogenny tlenek azotu. W do-
$wiadczeniu, w ktorym gozdziki poddawa-
no dziataniu prekursora etylenu, zwiazku
o powszechnie znanej roli w procesie doj-
rzewania i starzenia, tlenek azotu zwiegk-
szal trwato$¢ kwiatéw. W eksperymencie
z kwiatami gozdzika tlenek azotu hamowat
wplyw etylenu. Nie mozna jednak stwier-
dzi¢, ze wplywal on na opOznienie zmian
degeneracyjnych bezposSrednio czy tez po-
przez dziatanie na etylen, poniewaz, mimo
podania donora tlenku azotu w odpowied-
nio wysokim stezeniu, spadek emitowane-
go etylenu nie byt tak znaczacy jak oczeki-
wano.
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m Udzial tlenku azotu podczas realizo-
wania programu $mierci komorki.
Programowana $mier¢ komorki (PCD)

jest procesem fizjologicznym, w przeciwien-

stwie do nekrozy, ktéra nie jest procesem fi-
zjologicznym i powstaje w odpowiedzi na
rozne, nagle stresy takie jak chtod lub sub-
stancje toksyczne. PCD jest Scifle regulowa-
na i dochodzi do niej w odpowiedzi zar6wno
na czynniki Srodowiskowe jak i w czasie roz-
woju roSliny. Najnowsze badania wskazuja
na istotna role tlenku azotu w programo-
wanej Smierci komorki. Poniewaz, poziom
tlenku azotu podlega wahaniom, zaleznie
od czynnikéw S§rodowiskowych i rozwojo-
wych, prawdopodobnie moze by¢ czynnikiem
regulujacym PCD zaleznie od wyzej wspo-
mnianych czynnikéw. Opisywany powyzej
udziat tlenku azotu w procesach takich jak
dojrzewanie czy starzenie si¢ roslin jak row-
niez w reakcjach obronnych roslin jest nie-
jednokrotnie bezpoSrednio zwigzany z PCD.

B Liczne badania wskazuja na udzial
NO w roznych etapach procesow
ograniczajacych inwazyjnoSci pato-
genow (Ryec. 3.).

Roslina podlega wplywowi roznych stre-
sow biotycznych, wsréd ktorych wyrdznicé
mozna atak pasozytdéw takich jak nicienie,
owady, wirusy, bakterie, grzyby a nawet inne
roSliny. W odpowiedzi na takie zagrozenia,
w trakcie ewolucji rosliny wytworzyly szereg
mechanizméw obronnych, a wérdd nich rek-
cje nadwrazliwoSci — HR (ang. hypersensiti-
ve response), ktdra polega na uruchomieniu
programu $mierci komorki w tkance bezpo-
Srednio przylegajacej do miejsca, przez ktore
wniknal patogen lub elicitor. Ponadto ro§li-
na moze indukowal ekspresje szeregu ge-
néw obronnych i produkowac¢ metabolity
przeciwdziatajace szkodliwemu dzialaniu
patogena, co lokalnie ogranicza infekcje,
a dodatkowo moze by¢ wspierane wytworze-
niem systemicznej odpornosci na infekcje
— SAR (ang. systemic acquired resistance)
zaleznej od ekspresji biatek obronnych PR
— (ang. pathogenesis relatated). W powyz-
szych procesach istotng rol¢ przypisuje si¢
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tlenkowi azotu. Migdzy innymi $ciezki sy-
gnalowe, prowadzace do produkcji biatek
PR, angazuja wcze$niej wspomniane wtorne
przekazniki takie jak cykliczny guanozyno-
monofosforan (cGMP), cykliczna adenozy-
nodifosforyboza (cADPR) i tlenek azotu.
SAR rozwija si¢ w tej czesci liScia, ktorej
tkanki nie zostaly bezpoSrednio zainfekowa-
ne i zachodzi rdbwnocze$nie ze wzrostem po-
ziomu biatek PR, dlatego biatka te czgsto sa
uznawane za marker SAR, a powstawanie
SAR poSrednio zalezy wtasnie od tlenku
azotu. Inng czasteczka, ktorej ekspresja jest
w sposOb znaczacy indukowana w trakcie in-
fekcji, a ktorej zwickszenie wytwarzania za-
lezy od tlenku azotu, jest amoniako-liaza fe-
nyloalaniny (PAL). Jest to pierwszy enzym
w szlaku fenylopropanoidowym, zwigzanym
z synteza hamujacych aktywnos$¢ drobno-
ustrojow niskoczasteczkowych fitoaleksyn.
Liczne badania wskazuja na udzial NO
w roznych etapach proceséw ogranicza-
Jjacych inwazyjnosci patogendw.

B Akumulacja niektorych bialek jest
znacznie efektywniejsza, gdy tkan-
kom roslinnym podaje si¢ egzogenne
Zrodlo tlenku azotu.

Pobudzanie ekspresji wybranych genow

w odpowiedzi na stres, nie jest ograniczone

tylko do ochrony rosliny przed patogenami.

Miedzy innymi stres wodny, wystepujacy

w warunkach suszy, aktywuje wzmozong pro-

dukcje odpowiednich biafek. Sg to tak zwane

biatka LEA opisane na podstawie do$wiad-
czeni, w ktérych badano tolerancje na odwod-
nienie siewek pszenicy. Znaczacy byt w tych
badaniach fakt, ze akumulacja wspomnia-
nych bialek byla znacznie wydajniejsza,
gdy tkankom roslinnym podano egzogen-
ne zrodlo tlenku azotu. Dostrzec mozna
pewng analogi¢ do opisanej wyzej, reakcji ro-

Sliny na patogen, bowiem w jednym i drugim

przypadku poziom bialek syntetyzowanych

w odpowiedzi na specyficzny bodziec jest Sci-

§le zwigzany z obecnoscia tlenku azotu.

B Wykazano doswiadczalnie, ze tlenek
azotu powszechnie uczestniczy w me-
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Ryc. 3. Udziat tlenku azotu, cGMP i cCADPR w odpowiedzi na atak patogena

chanizmach obronnych roslin naj-

prawdopodobniej pelniagc bardzo

wazng role.

Istnieje wysoce specyficzny mechanizm,
zalezny od posiadania przez patogen i roSli-
n¢ gendw, ktore w trakcie zarazenia pozwa-
laja na synteze biatek tworzacych specyficz-
ny kompleks sygnalizujacy, ze w komorkach
ro$liny pojawit sie patogen. Jesli w komorce
brak ktérego§ z komponentéow kompleksu
to aktywacja mechanizmdéw obronnych mo-
ze by¢ niemozliwa lub znaczaco opdzniona.
To sprawia, ze patogen skuteczniej koloni-
zuje tkanki rosliny. Wiele roslin rozpoznaje
zagrozenie atakiem patogenu niezaleznie

od tworzenia wspomnianych kompleksow,
€O nie oznacza, ze posiadaja one inne me-
chanizmy obronne. Niezaleznie od tego jak,
na poziomie molekularnym, ro§lina dostaje
sygnat o ataku patogenu, dalsze procesy
prowadzace do zapobiegniecia lub przeciw-
dziafania niekorzystnym skutkom jego ata-
ku, sa podobne. Wykazano doSwiadczal-
nie, ze udzial tlenku azotu w mecha-
nizmach obronnych roslin jest dosy¢
powszechny i najprawdopodobniej nie-
zwykle istotny.

B Tlenkowi azotu przypisuje sie pewng
role regulacyjng.
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Skuteczno$¢ mechanizméw uruchamia-
nych w walce z patogenem jest rOwnoznacz-
na z wielkoScia uszkodzenia tkanek rosliny.
Istnieja mechanizmy regulacyjne precyzyjnie
kontrolujace miejsce i czas zachodzenia po-
szczegOlnych proceséw, Nie pozwalaja one,
aby destrukcyjne efekty rozprzestrzenily sie
na zdrowe czesci rosliny. Witasnie tlenkowi
azotu przypisuje sie pewna role regula-
cyjna. Czasteczkami o charakterze regula-
cyjnym moga by¢ tez inne reaktywne formy
tlenu (ROS) jak roéwniez rézne enzymy
i hormony. Prawdopodobnie ROS (w tym
tlenek azotu jak rowniez nadtlenek wodoru),
razem z kwasem salicylowym (SA), uczestni-
cza w procesie, ktory nie pozwala, by reakcja
nadwrazliwosci rozprzestrzenila si¢ na sa-
siednie, wolne od patogenu komorki. Mig-
dzy innymi nadtlenek wodoru (H,O,) indu-
kuje ekspresje enzymow antyoksydacyjnych
w komorkach przylegajacych do strefy HR.
Uwaza si¢ takze, ze reakcje obronne roSlin
zaleza od ekspresji wybranych genéw i u ro-
§lin moga podlega¢ kontroli negatywne;j.

B Tlenek azotu moze zachowywadé sie
jak czasteczka uczestniczaca w prze-
noszeniu informacji z komorki do
komorki.

W czasie programowanej Smierci komor-
ki dochodzi, miedzy innymi, do kondensacji
chromatyny, specyficznego cigcia DNA i za-
nikania cytoplazmy. DoSwiadczalnie stwier-
dzono, ze poziom tlenku azotu wplywa na te
zjawiska. Wyniki innych do$wiadczen suge-
ruja, ze tlenek azotu nie jest bezpoSrednim
aktywatorem proceséw prowadzacych
do $mierci komorki, na przyklad w HR, ale
moze pelni¢ funkcje czasteczki uczestni-
czacej w przenoszeniu, z komorki do ko-
morki, informacji o rozprzestrzeniajacym
sic HR w danej tkance. Do takich wnioskow
skfaniaja wyniki badan, w ktérych tlenek
azotu, po zadzialaniu bodZca, zostal naj-
pierw zlokalizowany w przestrzeniach mie-
dzykomorkowych, a dopiero pdzniej wykryto
go w cytoplazmie komorek sasiadujacych
z komoérkami, ktore ulegly programowanej
$mierci komorki.
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B Tlenek azotu zachowuje sie¢ jak prze-
ciwutleniacz i moze zapobiegaé
uszkodzeniom komorki.

Intensywnie badana jest odporno$¢ ro-
§lin, zwlaszcza jej czg$¢ zalezna od reakcji
nadwrazliwosci (HR). Szczegdélng uwage
przyktada si¢ do poznania roli tlenku azotu
w tym procesie. Tlenek azotu moze dziata¢
antagonistycznie w stosunku do ROS
w trakcie realizowania programu S$mierci
komorki podczas rozwoju HR. Wiele da-
nych wskazuje na to, ze ochronne lub cyto-
toksyczne dziatanie tlenku azotu zalezy
od jego stezenia w miejscu dziatania oraz
od obecnosci ROS. Niektérzy autorzy
utrzymuja, ze gdy przewazaja mechanizmy
cytotoksyczne, tlenek azotu najczesciej za-
chowuje sie¢ jak przeciwutleniacz i moze
zapobiega¢ uszkodzenie komorki.

Wyniki dotychczasowych badan dowodza,
ze tlenek azotu uczestniczy w wielu proce-
sach fizjologicznych roslin. Jednak niewiele
wiemy o mechanizmach jego dziatania. Nie-
watpliwie jest to temat niezwykle ciekawy,
wart wnikliwych studiow, bowiem dokfad-
niejsze wyjasnienie roli tlenku azotu w fizjo-
logii ro$lin nie tylko poglebi nasza wiedze
o biologii roslin, ale przypuszczalnie znajdzie
rowniez szerokie zastosowanie w praktyce.

Niniejszy artykul autorki opracowaty
na podstawie pracy licencjackiej Pani Anny
Maj, kyra powstata pod kierunkiem Pani
prof. dr hab. Agnieszki Mostowskiej w Za-
kiadzie Anatomii i Cytologii Ro§lin, Wy-
dzialu Biologii Uniwersytetu Warszawskie-
go ul. I. Miecznikowa 1, 02-096 Warszawa
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