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Regulacja aktywnosci metabolicznej epifitow
w warunkach stresu wodnego

Streszczenie

Przedmiotem niniejszego opracowania jest wptyw stresu wodnego
na aktywnos$¢ metaboliczng epifitdw. Rosliny te opanowaty siedliska
0 zroznicowanej charakterystyce ekofizjologicznei. Cechg wspdlng dla
wiekszosci tych stanowisk jest niedostatek wody. Rosliny zamieszkujgce
te stanowiska charakteryzujg sie obecnoscig mechanizméw obronnych,
gwarantujacych przezycie stanu wysuszenia. Do mechanizmoéw tych
nalezy, u epifitow, specyficzny typ asymilacji dwutlenku wegla oraz
zdolnos$¢ do zachowania w trakcie wysuszenia aktywnosci metabolicznej
wystarczajgcej do ,,odbudowania” proceséw zyciowych po rehydracji.

Wprowadzenie

Posréd roslin naczyniowych epifity stanowig ok. 10% wszystkich
gatunkéw. Do tej pory odkryto ich ok. 25 000 gatunkéw. Grupa ta
jest zdominowana przez wyzsze paprotniki i kilka taksondw okryto-
nasiennych. Prawie 80% epifitbw to przedstawiciele czterech rodzin:
Polypodiaceae, Araceae, Bromeliaceae i Orchidaceae (Benzing 1987).
Epifity naczyniowe nie przejawiajg jednolitego profilu systematyczne-
go, czy tez biologicznego, cho¢ posiadajg kilka cech jakosciowych,
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ktore identyfikujg je jako samodzielny typ ekologiczny. Jako istotne
kryterium dla jego zdefiniowania uwaza sie nature uzaleznienia wege-
tacyjnego, preferencje ekspozycyjne, srodowisko wzrostu.

Epifity mozna okresli¢ jako rosliny, ktdére nie ukorzeniajg sie
w glebie, a umocowuja na innym podtozu, zwykle w koronach drzew,
zwanych tu forofitami. Epifity posiadajg specyficzne cechy przystoso-
wawcze ulatwiajgce przytwierdzenie do podioza, ale takze uzyskanie
substancji odzywczych i wody odbywa sie u nich czesto w sposéb
nowatorski. Stopien uzaleznienia od gospodarza, czyli forofitu siega
od przypadkowego do Scistego, przy czym okres$lenie epifity jest
zarezerwowane dla gatunkéw wolnozyjacych, nie wiaczajgc poéipaso-
zytow (Benzing 1986). Wystepuja one zaréwno w siedliskach dobrze
zaopatrzonych w wode i substancje mineralne, jak i na ubogich
stanowiskach, czesto kserofitycznych. Niewatpliwie czasowy dostep do
wilgoci, bardziej niz jakakolwiek inna cecha, determinuje miejsce,
gdzie poszczegOlne typy epifitbw przezyja, i stanowi ich kryterium
podziatu na epifity CS (continuously supplied) czyli zaopatrywane
w sposOb ciagty i PS (pulse supplied) - zaopatrywane okresowo. State
dostosowanie do szybko zmieniajacych sie warunkéw wilgotnosci musi
by¢ osiggniete miedzy innymi poprzez mechanizm regulacji szparkowej
i fotosyntetycznej.

Zaleznie od taksonu i Srodowiska, epifity wykazujg zréznicowany
mechanizm wigzania wegla i zaopatrywania w wode i substancje
mineralne. Wyzej wymienione substancje pobierane sg z widocznie
odmiennych zroédet, wiaczajac w to kilka zwykle niedostepnych dla
innych roslin (Kluge et al. 1989a). Wigzag sie z tym pewne cechy
przystosowawcze morfologiczne i anatomiczne, aczkolwiek nie odbie-
gaja one od wzorcow prezentowanych przez rosliny glebozalezne,
wystepujace w siedliskach suchych i jalowych. Réwniez réwnowaga
wodal/wegiel jest zapewniana dzieki godnej rozwazenia réznorodnosci
mechanistycznej. W jednym przypadku niektére korono-zalezne Pte-
ndophyta zmieniajg sie kolejno pomiedzy stanem wilgotnym - aktyw-
nym i suchym - nieaktywnym, zaleznie od mikroklimatu. Z drugiej
strony, wiele gatunkdéw Bromeliaceae i Orchidaceae podlega ciggtemu
stresowi wysuszenia. Przezycie jest tu czesto oparte na ekstensywnej
zdolnosci do ekonomicznego zuzycia wody i zdolnosci do szybkiego
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wyjscia ze stresu. ROwnowaga wodna jest wspomagana przez specjalne
tkanki absorpcyjne, ktére przedtuzajg kontakt z przeptywajacym roz-
tworem (np. welamen korzeni orchidei). Tak samo jak inne rosliny
tolerancyjne na stres, epifity rosng powoli, cecha ta tagodzi wymagania
dotyczace zasobow, ale podwyzsza wrazliwos$¢ na uszkodzenia, zmien-
nos$¢ srodowiskows i inne zjawiska wptywajgce na podwyzszong ptod-
nos¢ (Benzing 1986).

Jak wynika z powyzszych rozwazan, epifity naleza do roslin
zamieszkujgcych srodowiska, w ktorych permanentny bgadz okresowy
stres wodny jest zjawiskiem czestym. W tej pracy ukazano Kkilka
aspektéw reakcji fizjologicznych epifitobw w warunkach wysuszenia,
jakiemu sg poddawane w naturalnym s$rodowisku.

CAM jako sciezka asymilacji COz typowa dla epifitow

Wykazano, iz wsrod flory epifitycznej wystepuja wszystkie mecha-
nizmy wigzania wegla. Szlaki metaboliczne typu C3 wystepuja prze-
waznie u gatunkéw CS - zaopatrywanych w spos6b ciggly. Sg to
epifity okupujace siedliska wilgotne (gtéwnie lasy deszczowe) i rosnace
na podtozu humusowym gromadzonym w zbiornikach utworzonych
przez ich liscie niszowe. Podlegajg one rzadko stresowi wodnemu
pomiedzy okresami deszczu dzieki gromadzeniu wody i substancji
mineralnych w wyzej wymienionych zbiornikach. Gatunki usytuowane
w bardziej eksponowanych stanowiskach, w lasach wilgotnych, sezo-
nowych badz suchych naleza do grupy okresowo zaopatrywanych
i uzyskujg wode wytgcznie dzieki opadom atmosferycznym. Stres przez
to wywotany redukuje produktywnos$¢ fotosyntetyczng, mimo iz stru-
mien fotonéw moze by¢ wystarczajaco gesty. Dodatkowym elementem
stresu jest niedostatek kilku makroelementéw i adaptacji zwiekszaja-
cych wydajnos$¢ zuzycia wody, co uniemozliwia osiggniecie wysokiej
wydajnosci kwantowej. U roslin takich siedlisk w toku rozwoju ewo-
lucyjnego powstaty dodatkowe mechanizmy stuzgce maksymalizacji
ekonomicznej gospodarki zasobami. Polegaja one na dostrojeniu
strumienia transpiracyjnego do zmieniajacych sie warunkéw w celu
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osiggniecia pozgdanego zuzycia wody. W wyniku zmian turgoru Kko-
morek szparkowych, niezaleznych od potencjatu wodnego liscia, zostat
ograniczony wyptyw pary wodnej. Réwnoczesnie obnizone zostato
pobieranie dwutlenku wegla niezaleznie od zdolnosci fotosyntetycznej.
Niezbednym okazato sie uzyskanie przez ros$liny mechanizmu asymi-
lacji CO2 oddzielonego czasowo od fazy Swietlnej. Mechanizm ten
jest zblizony do fotosyntezy u roslin typu C4, gdzie CO2 jest wigczany
do kwaséw dwukarboksylowych, a nastepnie do cyklu kwaséw tréj-
karboksylowych. Réznica polega tu na odmiennym sposobie rozdziatu
tych dwu etapéw. U roslin typu C4 funkcjonuje rozdziat przestrzenny
pomiedzy wyspecjalizowanymi komoérkami o ograniczonych zdolno-
$ciach metabolicznych. Natomiast w przypadku fotosyntezy typu CAM
- metabolizmu kwasowego gruboszowatych, wystepujgcego u duzej
czesci epifitow, asymilacja CO2 odbywa sie w nocy przy réwnoczesnym
tworzeniu kwasow dwukarboksylowych (gtéwnie jabiczanu) jako re-
zerwuaru CO2. Kwasy te w ciggu dnia ulegajg dekarboksylacji i CO2
nastepnie wchodzi do witasciwego cyklu fotosyntetycznego.
Klasyczny wzorzec wymiany CO2 typu CAM obejmuje cztery fazy
w cyklu dobowym: pierwsza faza - nocne pobieranie CO2; Il faza -
poranny szczyt pobierania CO2; lll faza - potudniowe obnizenie
pobierania CO2; IV faza - pobieranie CO2 podczas ostatniej czesci
okresu oswietlenia (Osmond 1978). Powigzany z tym jest dzienny
rytm kwasowosci wynikajacy z fluktuacji koncentracji kwasu jabtko-
wego. Réwnolegle z rytmem kwasowos$ci zmieniajg sie parametry
wodne liscia. Podczas okresu Swiatla, gdy stezenie wczesniej zmagazy-
nowanego jabtczanu spada, catkowity potencjat wodny liscia staje sie
mniej ujemny. Zaréwno *(potencjat osmotyczny soku komdérkowego)
i“catt-sg najnizsze pod koniec nocy, gdy poziom jabtczanu jest najwyzszy
(Luttge, Ball 1974). Uwaza sie, ze spadek cisnienia osmotycznego
spowodowany przez akumulacje jabiczanu ulatwia pobieranie wody
przez rosliny, a w szczeg6lnosci w postaci rosy (Luttge 1987). Produkcja
jabiczanu wydaje sie by¢ réwniez wazna dla utrzymania réwnowagi
tadunku w takich procesach u roslin, jak akumulacja azotanu (Blevins,
Hiatt, Lowe 1974), wzrost wydtuzeniowy komorki (Haschke, Luttge
1975), absorpcja potasu przez korzenie (Epstein 1972) i pecznienie
komorek szparkowych. We wszystkich tych procesach jabtczan stuzy
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jako przeciwjon, kiedy absorpcja K+ lub Na+ przewyzsza towarzyszgce
pobieranie Cl~ lub innych anionéw nieorganicznych (Blevins, Hiatt,
Lowe 1974, Cram 1974). Przyjmuje sie, ze gtbwne korzysci ekofizjolo-
giczne wynikajgce z CAM wigzg sie z faktem, iz ten wariant fotosyntezy
umozliwia wykorzystanie zewnetrznego CO2 przy niskich stratach
w przeliczeniu na straty wody w transpiracji (Kluge, Ting 1978,
Osmond 1978, Kluge 1982, Winter 1985). Taka przewaga jest zalezna
od otwarcia szparek i zuzywania zewnetrznego CO2 w nocy, podczas
gdy w dzien, kiedy wymagania transpiracyjne sa wieksze, szparki
pozostaja zamkniete.

Aktywnos¢ metaboliczna w warunkach stresu wodnego

Wiekszos¢ epifitow wystepuje w siedliskach, gdzie jednym z waz-
niejszych zmiennych elementéw jest zaopatrzenie w wode. Natezenie
stresu wodnego w tych zréznicowanych warunkach ekofizjologicznych
siega od ,lekkiego” podczas kroétkich okreséw suszy w wilgotnych
lasach do ,ciezkiego” - w siedliskach kserycznych. Inaczej na wysu-
szanie reagujga gatunki poikilohydryczne, ktére co prawda szybciej
tracg wode, ale posiadajg pewng odpornos$¢ na to zjawisko, inaczej
homoiohydryczne, ktére opdézniajg utrate wody, ale sg duzo bardziej
wrazliwe na uszkodzenia wywotane wysuszeniem. U jednych, jak
i drugich stres wodny wyraza sie zmiang aktywnosci podstawowych
procesow fizjologicznych, uwidaczniajgcq sie zewnetrznie w postaci
wiedniecia i wysychania rosliny w zaleznosci od jej przystosowan
morfologicznych. U higrofitow nastepuje pod wptywem nawet lekkiego
stresu bardzo szybkie wysychanie i zwijanie sie lisci i todyg, co
poczatkowo moze ograniczy¢ efektywng powierzchnie transpiracji.
Natomiast kserofity posiadajgce zrdéznicowane organy zrzucajg ulist-
nienie w okresie suszy, wchodzgc w stan ograniczonej aktywnosci
wegetacyjnej.

W zaleznosci od typu rosliny, dtugos¢ i szybkos¢ okresu wysuszenia
wpltywa w sposéb widoczny na homeostatyczny status wodny. Dla
przyktadu, u paproci epifitycznej Drymoglossum piloselloides poddanej
5-dniowemu okresowi suszy stwierdzono widoczne zwiedniecie rosliny,
obnizenie wzglednej zawartosci wody i soczystosci lisci (to ostatnie
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wykazano na podstawie zmniejszenia grubosci liscia), bardziej ujemny
potencjat liscia i zwiekszenie naprezenia ksylemu. R6wnoczes$nie stres
prowadzi do obnizania pobierania dwutlenku wegla w nocy (Kluge
et al 1989b). Dane dotyczace pobierania CO2 sugeruja, iz w wysu-
szonych roslinach szparki byly otwarte w nocy, co pokrywa sie
z odkryciami innych badaczy (Sinclair 1983). Wykazano réwniez, ze
nocna akumulacja kwasu jabtkowego w trakcie CAM prowadzi do
wzrostu cisnienia osmotycznego i korelacja ta jest bardziej Scista
w odniesieniu do rosliny poddanej dziataniu stresu wodnego (Luttge,
Bali 1977, Smith et al. 1986). Mozliwe jest, iz spadek xn wywotany
gromadzeniem kwasu jabtkowego jest przyczyng wzmozonego pobie-
rania wody przez rosliny, szczegdlnie w postaci rosy.

W wielu badanych roslinach spadkowi catkowitego potencjatu
wodnego liscia towarzyszy state obnizanie pobierania CO2 zaréwno
na Swietle, jak i w ciemnosci. Powré6t wymiany gazowej w czasie
rehydracji do poziomu sprzed dziatania stresu zalezy od czasu trwania
wysuszenia (Kluge et al. 1989b). W przypadku badanej paproci
epifitycznej Drymoglossum piloselloides okres 10 dni suszy powoduje
spadek wymiany gazowej do zera, co pokrywa sie z amplitudg fluktuacji
kwasu jabtkowego. W trakcie rehydracji wymiana CO2 nie ulega
petnemu unormowaniu, a wizualnie roslina pozostaje zwiedta (Ong,
Kluge, Friemert 1986). Trzeba zauwazy¢, iz mimo spadku wymiany
gazowej do zera, dzienny rytm kwasowosci pozostawat widoczny.
Sytuacja ta jest okreslana jako bieg jatowy CAM - kiedy CAM zalezy
w catosci od krazenia oddechowego COz2.

W warunkach stresu wodnego zmienia sie aktywnos¢ enzymatyczna.
Wedtug badan Eickmeiera przetrzymywanie roslin w stanie wysuszo-
nym w réznych warunkach temperaturowych obniza zawarto$¢ enzymu:
powoduje redukcje specyficznej aktywnosci karboksylazy RuBP w po-
réwnaniu do roslin kontrolnych. W przypadku nitrogenezy aktywnos¢
maleje do 50%, o ile material roslinny jest przetrzymywany w 35°C,
przy temperaturze wyzszej przechowywanie w stanie wysuszonym
catkowicie eliminuje aktywnos¢ tego enzymu (Kershaw, MacFarlane
1978). Poziom syntezy biatek zostaje znaczgco zahamowany w roslinach
poddanych dziataniu stresu wodnego. W trakcie rehydracji proces ten
zostaje wznowiony, ale jego powr6t do poziomu normalnego zalezny
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jest od czasu przetrzymywania w stanie wysuszonym. Innym
wskaznikiem uszkodzen wywotanych stresem wodnym jest poziom
zawartosci ATP w wysuszonych roslinach. W zaleznosci od okresu
wysuszania i gatunku rosliny zawartos¢ ATP ulegata znaczagcym zmia-
nom. W ciggu poczatkowego okresu rehydracji wraca ona do normy,
0 ile roslina nie jest poddana stresowi ekstremalnemu. Odtgczenie
produkcji ATP od przeptywu elektronéw byto sugerowane jako jedno
ze zrodet uszkodzen powstatych w tkanach roslin pod wptywem stresu
wodnego (Zholkevich, Rogacheva 1967). Byloby to zgodne z degra-
dacja obserwowang w strukturach btony mitochondriéw i chloroplastéw
podczas wysuszania (Nir et al. 1969). Zawartos¢ ATP powinna od-
zwierciedla¢ zmiany we wzglednym poziomie proceséw wytwarzajacych
1 konsumujgcych ATP. Wedtug wynikéw badan procesy zwigzane
z produkcjg ATP sa wyraznie bardziej wrazliwe na ekstremalny stres
wodny (Krochko, Winner, Bewley 1979). Na podstawie znacznego
wzrostu w przeciekaniu elektrolitbw mozna wykaza¢ uszkodzenia
ciggtosci btony komoérkowej. Mozna stwierdzi¢, iz kluczowymi cechami
uszkodzenn pod wptywem stresu wodnego, wywotujacych dysfunkcje
metaboliczng, jest inaktywacja enzymow labilnych termicznie i rozer-
wanie btony. Redukcja poziomu fotosyntezy netto i aktywnosci enzy-
matycznej oraz wyzszy stopien przeciekania elektrolitow sg pospolita
manifestacjg uszkodzen (Eickmeier 1985). Wyniki doswiadczen nad
dziataniem stresu wodnego dostarczaja réznorodnego materiatu, na
podstawie ktdorego mozna okresli¢ stopien uszkodzen wywotanych
dziataniem stresu i zdolno$¢ poszczegbélnych gatunkéw do reakcji
obronnych.

Siedliska ubogie w zasoby wymuszajg u roslin specyficzne reakcje:
jesli wymagania srodowiskowe rosng, gtdbwnym czynnikiem sukcesu
staje sie tolerancja roslin na stres. Przewyzsza ona swa waznoscig
zywotnos¢ i zdolnos¢ do zacieniania sgsiadow, jako elementy konku-
rencji w mniej oligotroficznych $rodowiskach. Srodowisko zycia epi-
fitow jest przewaznie dalekie od zréwnowazonego, stad koniecznosé
wyksztatcenia przez nie mechanizmédw umozliwiajgcych przezycie
w zmiennych warunkach.
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Metabolic Activity of Epiphytes under
V\/ater—str%s CoEﬁdFi){i]gtns

Summary

This paper presents an attempt to view the literature of a few
studies on responses of epiphytic plants to water stress expressed in
metabolic activity. Epiphytes grow in various habitats, which are
diverse in ecophysiological terms. Poor and changing moisture supply
is the feature of most of these sites. Plants adapted to survive in
these habitats usually share the mechanisms of static and dynamic
defense against drought. Among the most advantageous mechanisms
of defense are specific type of carbon assimilation (identified as
a CAM) and capacity to maintain metabolic activity during draughting,
which assure the plant its ability to recovery after rehydration.
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