STRESZCZENIE

lazmodesmy (PD) odkryte ponad 120 lat temu, ciagle stanowia zagadke w zwiazku z ich

rola w regulacji réznicowania komérek roslinnych. Badania ostatnich lat zweryfikowaty
nasze wyobrazenie nie tylko o budowie PD, ale takze ich roli w wymianie informacji miedzy
komérkami organizmu roslinnego. Udzial PD w przemieszczaniu sie bialek, w tym czyn-
nikow transkrypcyjnych, hormonéw oraz réznego rodzaju RNA wskazuje, ze odgrywaja
istotna role w regulacji réznicowania komérek. Przemieszczanie sie czasteczek poprzez PD
nazywane jest komunikacja symplastowa, a jej ograniczenia lub blokada stanowia istotny
element kontrolujacy kierunek r6znicowania komérek.

WPROWADZENIE

Edward Tangl, w Czerniowcach, w roku 1879 [1] odkryt potaczenia cytopla-
zmatyczne przechodzace w poprzek éciany komoérkowej i juz wtedy zwracat
uwage na role odkrytych polaczen w przemieszczaniu sie substancji miedzy ko-
moérkami, co obalito 6wczesnie panujacy poglad, ze komérki roslinne funkcjonu-
ja w spos6b autonomiczny. Tangl napisal: “The connecting ducts unite them (the
cells) to an entity of higher order.” W 1901 roku Edward Strasburger nazwat te
polaczenia plazmodesmami (PD; Ryc. 1). W klasycznym ujeciu PD to polaczenia
cytoplazmatyczne miedzy sgsiednimi komérkami roslinnymi, ktére zapewnia-
ja ciaglos¢ cytoplazmy, blony komérkowej (PM) i retikulum endoplazmzatycz-
nego (ER). Proste w swojej strukturze PD, bo skladajace sie tylko z pokrytego
PM poru cytoplazmatycznego wystepuja u ramienic [2], a takze u grzybow [3]
i brunatnic [4]. PD roslin wyzszych sa zlozonym, molekularnym kompleksem
skladajacym sie z bton i bialek. Obecnie wiemy, Ze ta zloZona struktura wyewo-
luowata nie tylko w celu kontrolowania dyfuzji metabolitéw i malych czasteczek
miedzy komoérkami, ale takze w celu wzmocnienia i regulacji miedzykomorko-
wego transportu makroczasteczek, w tym czynnikéw transkrypcyijnych, o kto-
rych wiadomo, ze maja wplyw na procesy réznicowania komorek. Oznacza to,
ze dla ulatwienia transportu miedzykomorkowego, rosliny wyksztalcity ré6zne
PD o réznej architekturze wewnetrznej, na réznych powierzchniach styku ko-
morka-komorka wzdtuz szlakéw transportowych.

PODSTAWOWA ARCHITEKTURA PD

Najprostszy model budowy PD to kanal cytoplazmatyczny przebiegajacy
przez $ciany sasiadujacych komoérek, wyscielony PM i majacy w centralnej cze-
sci desmotubule (DT), czyli zaci$nieta tabule ER pozostajaca w facznosci struk-
turalnej z ER korowym sasiadujacych komoérek. W efekcie dzieki obecnosci PD
w organizmie ros$linnym mamy cigglosé¢ btony komérkowej, cytoplazmy oraz

Rycina 1. Plazmodesmy widoczne miedzy komérkami eksplantatu Arabidopsis thaliana (PD - plazmodesma;
ER - retikulum endoplazmatyczne; $k - $ciana komérkowa).
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ER (Ryc. 2). Obszar pomiedzy DT i PM to kanat cytoplazma-
tyczny, ktéry ze wzgledu na obecnosé elementéw cytoszkie-
letu podzielony jest na mikrokanaty. Przedstawiony model
odnosi sie do tzw. prostych PD (podziat PD i jego podstawy
sa opisane ponizej).

Srednica PD wynosi érednio kilkadziesiat nm, z reguty od
25-40 nm, ale PD o wiekszej srednicy sa rowniez opisane [5,6].

STRUKTURA MOLEKULARNA
POSZCZEGOLNYCH KOMPONENTOW PD

BLONY PD

Skiad bton tworzacych PD, czyli PM i DT sa coraz lepiej
poznane. Sklad lipidéw wystepujacych w PM nalezacej do
kompartymentu PD jest odmienny od skladu lipidéw w
pozostatych obszarach PM niezwiazanych z PD. W efekcie
w PM wyscielajacej PD wystepuja mikrodomeny lipidowe
charakterystyczne tylko dla PD i okres$lane mianem tratw
lipidowych (ang. lipid rafts) [7]. Srednica takiej tratwy lipi-
dowej wynosi okoto 200 nm, a czas jej trwania jest krétszy
od 1 sekundy [8], co wskazuje na ogromna dynamike zmian
w PM.

Lipidy wystepujace w blonie to: fosfatydylocholina i
fosfatydyloetanolamina jako sktadniki glicerofosfolipidéw
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(GPLs), glukozyloceramidy (Glucer), fosfoceramidy gliko-
zyloinozytolu (GIPCs) jako sktadniki sfingolipidéw oraz si-
tosterol jako przedstawiciel steroli. W przypadku GPLs wy-
kazano wyzszy poziom nasycenia taricuchéw acylowych.
Poza tym wykazano zwigkszony poziom steroli i GIPCs
w obrebie PM wyscielajacej PD. W laricuchach bocznych
sfingolipidow stwierdzono zwiekszony poziom faficuchéw
wzbogaconych o pochodna sfinganiny (t18:0 phytoshin-
ganine). Zréznicowanie skladu cytozolowej i zewnetrznej
warstwy blony w obrebie PD wskazuje, ze sfingolipidy zlo-
kalizowane w zewnetrznej warstwie uczestnicza w kontroli
depozycji kalozy, zas fosfoinozytydy uczestnicza w oddzia-
tywaniu PM i blony DT [7].

Podsumowujac, w blonach PD wystepuja mikrodomeny
wzbogacone w sterole i sfingolipidy, ktére moga , przycia-
ga¢” biatka zawierajace grupe GPI (glikozylofosfatydylo-
inozytol) lub inne grupy, ktérych post-translacyjna mody-
fikacja dotyczy grup lipidowych (na przyktad: PLASMO-
DESMATA CALLOSE BINDING PROTEIN-PDCB i p-1,3-
glukanaza: PABG2) lub remoryny [8,9].

Biatka wystepujace w obrebie bton zwiazanych z PD sa
liczne, a ostatnio przeprowadzone analizy proteomiczne
dla Arabidopsis wykazaly 115 réznych biatek zwigzanych
z btonami PD [10]. Wéréd nich nalezy wymieni¢ biatka:
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1/bezposrednio zaangazowane w przemiany kalozy, 2/
polaczone ze Sciang oraz 3/uczestniczace w przemianach
polisacharydéw Sciany. Biatka uczestniczace w modyfikacji
struktury i funkgji PD, to rodzina biatek MCTPs (ang. MUL-
TIPLE C2 DOMAIN AND TRANSMEMBRANE REGION
PROTEINS), kinazy receptoro-podobne RLKSs (ang. receptor-
-like protein kinases) oraz bialka lokalizowane w PD (PDLP;
ang. PLASMODESMATA LOCATED PROTEINS). Wiegk-
szos¢ zidentyfikowanych do tej pory bialek PD stwierdzono
w PM wyécielajacej PD. Te, ktére wystepuja w blonie DT to
kalneksyny i rodzina biatek MCTPs [11].

Cytoszkielet w obrebie kanatu cytoplazmatycznego PD
reprezentowany jest przez filamenty aktynowe i biatka po-
dobne do miozyn (ang. myosin-like proteins) oraz biatkowe
struktury (ang. proteinaceous spoke-like projections), ktére dzie-
la kanat PD na nanokanaty o $rednicy kilku nanometréw [7].

W obszarze PD zidentyfikowano takze biatka cytoszkie-
letu oraz zwigzane z cytoszkieletem. Zaréwno aktyne jak i
miozyne zlokalizowano w PD dzigki badaniom z wykorzy-
staniem przeciwciat [12,13]. Badania na Chara corallina i Ara-
bidopsis thaliana pokazaty obecnos¢ biatek podobnych do tro-
pomiozyny (ang. fropomyosin-like proteins) [14]. W PD ziden-
tyfikowano takze formine [15]. Poza tym w PD stwierdzono
wystepowanie ARP2/3 (ang. actin nucleation) [16], NET (ang.
networked actin binding) [17], ADF (ang. actin filament severing)
[18] oraz GSD1 (ang. GRAIN SETTING DEFECT1) [19].

Badania wykazaly, ze depolimeryzacja cytoszkieletu
aktynowego przez cytochalazyne rozszerzata PD u Ne-
phrolepis exaltata [12], a w przypadku tytoniu zwiekszato
SEL (ang. size exlusion limit) PD z 1 kDa do 20 kDa [20].
Natomiast stabilizacja mikrofilamentéw spowodowala
zahamowanie transportu przez PD. Takie wyniki wska-
zujg, ze filamenty aktynowe moga stanowi¢ szkielet we-
wnatrz PD dla przemieszczania si¢ réznych czasteczek
i uczestniczy¢ w regulacji przemieszczania sie substancji
przez PD.

SCIANA KOMORKOWA

Stwierdzono, ze $ciana komérkowa w obrebie PD r6zni sie
pod wzgledem strukturalnym i biochemicznym od pozosta-
tych jej obszaréw. Podobnie jak PM i DT, $ciana komoérkowa
wyposazona jest w specyficzne dla niej markery molekular-
ne. Najlepiej udokumentowana jest obecnos¢ p-1,3-glukanu,
czyli kalozy. W obrebie pektyn stwierdzono wystepowanie
specyficznych epitopéw, takich jak homogalakturonany,
arabiniany oraz brak galaktanéw [7]. Blaszka $rodkowa $cia-
ny komoérkowej plazmodezm jest bogatsza w pektyny, kt6-
re biorg udzial w hydratacji sciany, adhezji czasteczek oraz
szeroko pojetej plastycznosci sciany. Dodatkowo pektyny sa
nisko-estryfikowane, co wiaze sie ze zmniejszonym powino-
wactwem do jonéw Ca*". Ta modyfikacja chroni $ciane ko-
moérkowaq przed enzymami hydrolitycznymi [21].

GORNA GRANICA WIELKOSCI CZASTEK
(ANG. SIZE EXCLUSSION LIMIT, SEL)

Przemieszczanie czasteczek przez PD uwarunkowane
jest srednicg nanokanalu, ktéra pozwala na jej przeptyw.
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Parametr ten okreslany jest jako graniczna wielkos¢ prze-
ptywu (SEL) i wyrazana jest masg czasteczkowa zwiazku
chemicznego, ktéry moze przemiescic sie przez PD. Odnosi
sie to oczywiscie, do transportu pasywnego, czyli dyfuzji,
ktory zalezy od $rednicy kanatu cytoplazmatycznego, a
w istocie od érednicy mikrokanaléw (obecnie okreslanych
mianem nanokanatéw). Nanokanaly powstajg w skutek po-
dzielenia kanatu PD na mniejsze podjednostki za posred-
nictwem elementéw cytoszkieletu oraz struktur biatkowych
(wiezadla bialkowe), ktérych uklad przypomina ukliad
szprych w rowerze (ang. proteinaouces spoke-like projection).

Wartoé¢ SEL podawana jest zazwyczaj w kDa. Tymcza-
sem MEL (ang. molecular exclusion limit) bytaby bardziej pre-
cyzyjnym wskaznikiem. Szybkos¢ dyfuzji zalezy bowiem
od promienia czasteczki i jak wykazaly badania, niewielkie
réznice w tym parametrze skutkuja znacznymi réznicami w
szybkosci dyfuzji. Obliczenia pokazaly, ze jesli srednica mi-
krokanatu zwiekszy si¢ z 3 nm do 4 nm, to umozliwia prze-
mieszczanie si¢ dekstranéw o $rednicy 6-10 nm, za$ biatek
o $rednicy od 4-14 nm [22]. Dlatego bardziej precyzyjna jest
wartoé¢ MEL okreslajagca SEL PD poniewaz uwzglednia
promien czasteczki. Dla przykladu dekstran o masie atomo-
wej 20 kDa ma taki sam promieri czgsteczki jak globularne
biatko o masie 51 kDa i wynosi okoto 3,2 nm. Podawanie
SEL w kDa wynika z faktu, ze w wielu przypadkach trudno
okresdli¢ srednice analizowanej czgsteczki.

W istocie nie ma jednolitej wartosci SEL, gdyz jest to war-
toé¢ zmienna i zalezy od typu tkanki/komorki i jej stanu
rozwojowego lub fizjologicznego. SEL PD w mtodych tkan-
kach jest zwykle wigksze w poréwnaniu z tkankami dojrza-
tymi. Przyjmuje sie, Ze SEL PD wynosi od kilkuset Da do
kilkudziesieciu kDa.

SEL jest regulowana czasowo, przestrzennie i fizjologicz-
nie. Na przyktad GFP (ang. green fluorescence protein) swo-
bodnie przemieszcza sie przez PD w lisciach tytoniu, ktére
aktywnie odbieraja asymilaty, natomiast w lisciach donoro-
wych ruch GFP jest mocno ograniczony. W trakcie rozwoju
zarodkowego réwniez wykazano, ze SEL zmienia sie wraz
ze stanem rozwojowym [23]. Wartos¢ SEL moze by¢ takze
specyficzna gatunkowo, bo jak pokazaly badania, GFP swo-
bodnie przemieszcza si¢ miedzy komoérkami epidermy Ara-
bidopsis, ale w przypadku pomidora i kukurydzy ruchu
GFP nie stwierdzono.

ROLA POSZCZEGOLNYCH KOMPONENTOW
PD W ICH FUNKCJONOWANIU

REKAW CYTOPLAZMATYCZNY

Poprzez rekaw cytoplazmatyczny, a w istocie poprzez
jego nanokanaly przemieszczaja si¢ male czasteczek takie
jak jony, aminokwasy, niektére biatka i hormony takie jak
gibereliny i ostatnio coraz czeéciej wskazywana, auksyna
[24]. Badania ostatnich lat pokazaly, ze réwniez biatko zie-
lonej fluorescencji (GFP) przemieszcza si¢ poprzez nano-
kanaty PD. Pionierskie badania zmierzajace do okreslenia
SEL dla PD w stanie podstawowym wykazaly, ze SEL za-
wiera sie miedzy 850-900 Da, a dla komérek epidermy ta
wartosc jest jeszcze mniejsza, i wynosi 370 Da [22]. Stwier-
dzenie przemieszczania sie GFP poprzez PD, ktérego masa
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czgsteczkowa wynosi 26 kDa, wskazuje, ze wartoé¢ SEL
w stanie podstawowym moze by¢ duzo wigksza, chociaz
rozwazana jest koncepcja zaktadajgca, ze GFP poprzez PD
przemieszcza sie podobnie jak NCAP (ang. non-cell autono-
mous proteins).

DESMOTUBULA

Najbardziej kontrowersyjna droga przemieszczania sie
przez PD dotyczy $wiatta desmotubuli. Szereg badan po-
twierdzilto, Ze ta droga substancje nie moga sie¢ przemiesz-
czaé [7]. Natomiast, badania na tytoniu pokazaly, ze cza-
steczki do 10 kDa przemieszczaly sie poprzez desmotubule
miedzy komoérkami epidermy i komérkami wloskéw, na-
tomiast GFP nie przemieszczatlo sie [25]. Natomiast, blona
desmotubuli, jak wykazaly badania, moze uczestniczy¢
W przemieszczaniu sie réznych czasteczek. Wykazano na
przykiad, dyfuzje diacyglicerolu wzdtuz blony desmotu-
buli [7]. Sugeruje sie, Ze uruchomienie mechanizméw pro-
wadzacych do odpowiedzi roélin na atak patogenéw moze
zasadza¢ sie na transmisji wzdluz btony desmotubuli sy-
gnatéw lipidowych (ang. lipid-derived signals) [7]. Wydaje
sie, ze udzial desmotubuli w przemieszczania sie czaste-
czek/sygnalow, zaré6wno jej blon, jak i jej kanatu wymaga
dalszych badan, ktérych wyniki moga przyczynic sie do
pelnego poznania roli desmotubuli w komunikacji miedzy-
komoérkowe;j.

PD A TRANSPORT SYGNAEOW/CZASTECZEK

Czasteczki, w tym czgsteczki sygnalowe, moga prze-
mieszczac sie poprzez PD albo na zasadzie dyfuzji prostej
albo ulatwionej. Dyfuzja zachodzaca poprzez rekaw PD
jest wynikiem albo réznicy stezen, albo réznicy ci$nienia
hydrostatycznego. W taki sposéb przemieszczaja sie jony,
substancje drobnoczasteczkowe oraz niektére hormony.

W przypadku transportu makroczasteczek wyréznia sie
dwa rodzaje transportu: a/rozproszony (ang. non-targeted),
zachodzacy na zasadzie dyfuzji, gdzie biatka przemiesz-
czajace sie tg droga [okreslane jako biatka niespecyficzne
komoérkowo (NCAP), czyli biatka, ktére dzialaja w komor-
kach, w ktérych nie jest transkrybowane ich mRNA i nie
zachodzi ich synteza] nie oddziatywaja z PD. Przykladem
takiego NCAP przemieszczajacego sie tym sposobem moze
byé: LFY (ang. LEAFY) - czynnik transkrypcyjny [26]). W
przypadku transportu ukierunkowanego (ang. targeted) prze-
mieszczanie sie czasteczki wymaga wspétdziatania z PD
lub biatkami towarzyszacymi PD [biatka MP (ang. movement
proteins), KN1 (KNOTTED 1) i SHR (SHORT ROOT) - czyn-
niki transkrypcyjne], co jednoczeénie oznacza, ze ten rodzaj
transportu jest selektywny [5].

Przez PD transportowane sa rowniez czgsteczki RNA, w
tym mRNA oraz sRNA. Badania na ziemniaku wykorzystu-
jace proces szczepienia pokazaly, ze mRNA genu StBEL1
przemieszcza sie z lisci przez floem do wierzchotkéw stolo-
néw [27]. Oznacza to, ze mRNA StBEL1 pelni role czastecz-
ki sygnalowej dalekiego zasiegu. Jego przemieszczanie jest
indukowane przez krotki fotoperiod i regulowane przez
konserwatywng, nietranskrybowana sekwencje na konicu
3’, ktéra umozliwia przylaczenie mRNA do specyficznych
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biatek [27]. Wiadomo takze, ze niektére NCAP przemiesz-
czajac sie z komoérki do komoérki ulatwiaja transport swoje-
go mRNA [28]. Przykladem takiego biatka moze by¢ KNI,
ktére posredniczy w miedzykomérkowym transporcie knl
mRNA [29]. Czgsteczki sSRNA znane sg ze zdolnosci do post-
-transkrypcyjnej regulacji ekspresji genéw. sSRNA Iaczac sie
z homologicznymi sekwencjami mRNA blokuje translacje i
prowadzi do ich degradacji [30]. W ten sposéb wyciszane s
zaréwno endogenne sekwencje rodlinne jak i wirusowe [31].
Jak pokazaly badania ostatnich kilkunastu lat, w zaleznosci
od rodzaju sSRNA moze ono dziata¢ w sposéb specyficzny
lub niespecyficzny komérkowo [32]. Niespecyficzne komor-
kowo wyciszanie genéw po raz pierwszy zaobserwowano
w transgenicznych roélinach tytoniu [33]. Kolejne badania
z wykorzystaniem szczepionych roélin ogoérka [34], tytoniu
[35], czy stonecznika [36] pokazaly, ze SRNA przemieszcza
si¢ pomiedzy komérkami na krotkich dystansach (10-15 ko-
morek od miejsca syntezy) droga symplastowa oraz diugo-
dystansowo - floemem.

MORFOLOGIA PD

Mozna wyrézni¢ kilka typéw morfologicznych PD, kt6-
re wyszczegélniono na rycinie 3. Proste (ang. simple) PD to
pojedynczy kanal miedzy sgsiadujacymi komoérkami. Ten
typ PD wystepuje przede wszystkim miedzy komérkami
niezréznicowanymi, pozwalajac na swobodny przeptyw
sygnaléw w trakcie réznicowania [9]. W trakcie rozwoju,
PD sa modyfikowane strukturalnie i najczeéciej staja sie roz-
gatezione/ztozone (ang. branched). W takich PD stwierdzono
r6zna liczbe kanalow, ktore ze soba 1acza sie lub rozdzielaja.
SEL takich PD z reguly jest mniejsze od PD prostych. Pro-
ste PD zazwyczaj nie wystepuja pojedynczo tylko w parach,
i woéweczas taka pare PD nazywamy PD bliZniaczymi (ang.
twenned). PD asymetryczne wystepuja miedzy komorka-
mi towarzyszacymi a rurkami sitowymi tworzgc unikalna
strukture nazywana - plasmodesmata-pore unit. PD lejkowate
(ang. funnel) to PD zidentyfikowane miedzy komérkami flo-
emu a perycyklem od strony floemowej w strefie zaladun-
ku asymilatéw w korzeniu. Okazalo sig, ze przez ten rodzaj
PD moga przemieszczac sie czasteczki o masie do 112 kDa.
Przeprowadzone badania pokazaly takze, ze lejkowate PD
maja DT, ale nie maja elementéw faczacych blone DT i PM
[9]. PD typu I zostaly opisane niedawno [37] dla komorek
kolumelli korzenia Arabidopsis i charakteryzuja sie bra-

lejkowate

rozgatezione
w ksztatcie H

rozgatezione
w ksztalcie Y

asymetryczne

Rycina 3. Morfologiczne typy PD.
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kiem widocznego rekawa cytoplazmatycznego. Pomimo
tego, GFP swobodnie przemieszcza sie przez takie PD. PD
typu Il zostaly wyrdznione ze wzgledu na zidentyfikowanie
PD typul, isa to typowe PD.

Nalezy jeszcze zwréci¢ uwage na podzial PD na pier-
wotne (ang. primary) i wtérne (ang. secondary). PD pierwotne
powstaja w trakcie cytokinezy, gdzie cysterny ER pozostaja
,uwiezione” miedzy formowang przegroda pierwotng. PD
wtdrne powstaja w istniejacych juz scianach komoérkowych,
a wiec okreslane sa mianem post-cytokinetycznych. Ten ro-
dzaj PD powstaje catkowicie de novo. Mechanizmy, dzieki
ktérym wyznaczana jest ich lokalizacja, zachodzace zmia-
ny strukturalne i chemiczne $ciany komérkowej, a przede
wszystkim formowanie desmotubuli, jest bardzo stabo po-
znane. Badania wykazaly, ze SEL wtdérnych PD jest mniejsze
w poréwnaniu do pierwotnych PD. Niewatpliwie PD wtorne
mozna znalez¢ pomiedzy chimerami lub komérkami zrazu
i podkiadki w czasie szczepienia roslin, co wskazuje na nie-
zwykla elastycznosé komorek roslinnych w celu zapewnie-
nia obecnosci odpowiedniej liczby PD dla rozwoju roslin.
Dlatego, dla komunikacji symplastowej, nie tylko przepu-
stowosc PD jest istotna ale réwniez ich liczba [9].

PD moga wystepowaé w czterech stanach konformacyj-
nych, ktére wyrézniono ze wzgledu na mechanizmy regulu-
jace mozliwo$¢ przemieszczania sie substancji poprzez PD.
W stanie konformacyjnym zamknigtym (ang. closed/blocked)
przemieszczanie czasteczek poprzez PD nie jest mozliwe.
W stanie nazywanym otwartym/spoczynkowym (ang. open/
resting) przez PD moga przemieszczac sie tylko czastecz-
ki, ktérych wielkos¢ jest mniejsza niz SEL PD i do takich
czgsteczek naleza jony, niektére hormony, biatka, cukry lub
aminokwasy. W stanie okreélanym jako rozszerzony (ang. di-
lated), moga przemieszczac sie czasteczki wieksze (powyzej
1 kDa), a mozliwe to jest albo poprzez rozklad kalozy, albo
wigzanie NCAP do blony kanatu PD za posrednictwem od-
powiedniego receptora zwigekszajacego PD SEL [38]. Ostatni
wyrézniony stan konformacyjny PD nazywany jest bramko-
wanym (ang. gated), a zostal wyrézniony ze wzgledu na fakt,
Zze w tym stanie przez PD, przemieszczaja si¢ czasteczki,
ktére maja sekwencje sygnalowe kierujace je do PD, gdzie
kompleks NCAP-czaperon faczy sie z PD zwiekszajac SEL.
Warto doda¢, ze w tym przypadku dochodzi do rozwiniecia
biatka, ktére ma przejs¢ przez PD [38].

KALOZA JAKO CZYNNIK REGULUJACY
PRZEPUSTOWOSC PD

Kaloza jest polisacharydem roslinnym =z rodziny
B-glukanéw i zbudowana jest z reszt glukozy potaczonych
wigzaniami (-1,3. Kaloza syntetyzowana jest z udzialem
syntazy kalozy, za$ jej rozklad zachodzi z udziatem {3-1,3-
glukanazy. Udzial kalozy w regulacji przemieszczania sie
substancji przez PD potwierdzony jest szeregiem badan
[39]. Kontrola SEL PD zalezna od kalozy jest cisle powia-
zana z powstawaniem domen symplastowych, w obrebie
ktérych, komorki realizuja odmienne programy rozwojowe
[40,41].

Badania ostatnich lat pokazaty, ze przepustowosé¢ PD
moze by¢ regulowana poprzez mechanizm niezalezny od
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kalozy. Mianowice, kwas salicylowy (SA) powoduje zalez-
ne od remoryny tworzenie nanodomen lipidowych btony
komoérkowej w obszarze PD, co skutkuje wzrostem pla-
stycznosci blony ograniczajac srednice PD [42]. Kolejnym
przykladem moze by¢ pierscien o charakterze biatkowym
tzw. zwieracz (ang. sphincter), ktéry znajduje sie¢ w regionie
szyjki PD, a jego dzialanie jest niezalezne od procesu odkfa-
dania sie kalozy [21].

DOMENY SYMPLASTOWE

Komunikacja miedzykomoérkowa (ang. cell-to-cell commu-
nication) jest podstawowym parametrem koordynujacym
rozw¢j organizmu wielokomérkowego, zaréwno zwierze-
cego jak i rodlinnego. Tworzenie wzoréw przestrzennych
i specyfikacja programu rozwojowego poszczegoélnych ko-
morek wymaga takiej wymiany informacji, stanowiac jed-
noczesnie informacje pozycyjna, ktéra u roslin, jest szcze-
golnie istotna. W przypadku organizméw roslinnych o tym,
jaka droge rozwoju obierze dana komorka decyduje infor-
macja pozycyjna, czyli potozenie komoérki w organie. To od
informacji pozycyjnej zalezy, jaki zesp6! czynnikéw che-
micznych i fizycznych wynikajacych z sasiedztwa innych
komérek bedzie na nig oddziatywat [43].

Dlaczego badanie komunikacji symplastowej w trakcie
rozwoju roélin jest wazne? Co stanowi o tym, ze PD moz-
na rozpatrywac jako element ponadkomoérkowego systemu
wymiany informacji?

Okreslenie, ktore komorki i tkanki komunikuja sie po-
przez PD pozwala stwierdzi¢ kiedy i gdzie zachodzi prze-
kazywanie sygnaléw zwiazanych z ich réznicowaniem.
Wiadomo bowiem, ze przez PD moga przechodzi¢ biatka
(w tym czynniki transkrypcyjne) oraz kwasy rybonukleino-
we (w tym mRNA). Poniewaz wymienione wyzej czastecz-
ki maja istotny wplyw na réznicowanie komorek, mozna
przyjaé, ze regulacja ich przemieszczania sie poprzez zmia-
ne przepustowosci PD moze mie¢ wplyw na regulacje r6z-
nicowania komorek.

Zmiany komunikacji symplastowej poprzez zmiane
liczby PD oraz ich przepustowosci wskazuja na precyzyj-
na regulacje tego procesu. Oznacza to, ze PD i komunika-
cja symplastowa stanowia istotny czynnik wplywajacy na
réznicowanie komoérek oraz morfogeneze roslin. Klasyczne
badania pokazatly, ze zmiana programu ekspresji genow jest
skorelowana ze zmianami w komunikacji symplastowej,
wyrazajacej sie¢ zmiang liczby PD lub ich przepustowosci.
Przyklady takiej zaleznosci to: 1/tumory ,crown gall” -
brak potaczenia za posrednictwem PD z tkankami otacza-
jacymi [44], 2/Chara - zanik potaczenn plazmodesmalnych
warunkuje prawidlowy przebieg spermatogenezy [45],
3/przedrosla paproci Onoclea sensibilis - zablokowanie ko-
munikacji poprzez PD skutkuje uzyskaniem totipotencji ko-
morek, i w konsekwencji wytwarzaniem nowych przedrosli
przez te komorki [46].

Stwierdzenie wystepowania PD moze sugerowad, ze cia-
to rosliny jest pojedynczym symplastem, czyli wszystkie ko-
morki przez caly okres Zycia rosliny sa polaczone poprzez
funkcjonalne PD. Okazuje sie jednak, ze w rzeczywistosci
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cialo rosliny podzielone jest na niezalezne podjednostki
funkcjonalne okre$lane mianem domen symplastowych
(DS).

W obrebie symplastu mozna wyrézni¢ tzw. trwate DS
charakteryzujace sie brakiem PD na granicy domeny, a
przykladem takiej domeny jest szparka. DS nietrwala na-
zywamy obszar komoérek, ktory jest izolowany od reszty
roéliny na zasadzie nie braku PD, ale ograniczonej prze-
pustowosci dla bialek (a by¢é moze réwniez dla niektérych
jonéw) w PD na granicy domeny. W trakcie rozwoju rosli-
ny, to wiasnie DS nietrwale sa najwazniejsze i jednoczesnie
najciekawsze do badania zwiazku miedzy komunikacja
symplastowa a réznicowaniem komoérek. Miedzykomor-
kowe przemieszczanie sie czynnikéw transkrypcyjnych i
regulatorowych RNAs jest niezbedne do ustalenia tozsa-
moéci komoérkowej w merystemach i tkankach. Wniosek ten
poparty jest wynikami badan na liniach transgenicznych
Arabidopsis z zablokowana mozliwoscia przemieszczania
sie czgsteczek sygnalowych przez PD, w wyniku czego do-
chodzi do powaznych defektéw rozwojowych zarodkéw, w
tym efektéw letalnych [47]. Ponizej przedstawiono niektére
przyklady takiej zaleznosci w trakcie morfogenezy roslin.

PRZYKEADY ZMIAN W KOMUNIKACJI
SYMPLASTOWEJ SKORELOWANE Z
ROZNICOWANIEM KOMOREK

EMBRIOGENEZA

Badania na Torenia fournieri wykazaty, ze miedzy komor-
ka jajowa a komorka centralng zachodzi intensywny trans-
port symplastowy, ktéry maleje tuz przed zaptodnieniem,
za$ po zaplodnieniu zanika zupelnie miedzy bielmem a
zygota [48]. Badania te wskazuja, na izolacje symplastowa
kolejnych pokolen oraz izolacje miedzy ré6znymi genotypa-
mi. Klasyczne juz obecnie badania zygotycznej embrioge-
nezy Arabidopsis thaliana, pokazaly czasowo-przestrzenna
zaleznoé¢ miedzy powstajacymi domenami symplastowy-
mi a wyksztalcaniem si¢ organéw i tkanek zarodkowych
[29,49]. Wykazano, ze mutacja typu ise 1 (ang. increased size
exclusion limit) prowadzaca do zablokowania zmniejszania
sie SEL w trakcie embriogenezy Arabidopsis, w wyniku
ktorej komorki ryzodermy réznicowaly sie tylko w typ wilo-
$nikowy, jasno pokazata zaleznos¢ miedzy réznicowaniem
komorek a komunikacja symplastowa. Badania komunika-
¢ji symplastowej w trakcie somatycznej embriogenezy na
przykladzie Arabidopsis wykazaly, ze izolacja symplasto-
wa jest niezbednym czynnikiem dla przejscia komoérek ze
stanu somatycznego w embriogenny [41,50]. Podobna zasa-
de wykazano w trakcie somatycznej embriogenezy paproci
drzewiastej Cyathea delgadii Sternb [51].

Czynniki transkrypcyjne takie jak SHR i TARGET OF
MONOPTEROUS (TMO?) dzialaja w zarodku w celu kon-
troli specyfikacji loséw komorek. Zaréwno aktywnosé/mo-
bilnoé¢ SHR, jak i TMOY jest regulowana poprzez interakcje
z czynnikiem embriogenezy SHORTROOT INTERACTING
EMBRYONIC LETHAL (SIEL), ktére wyraznie wskazuja
na znaczenie przemieszczania si¢ tych czynnikéw poprzez
PD w trakcie rozwoju korzenia [52]. To oznacza, ze rozwoj
embrionalny merystemu korzenia jest wysoce zalezny od
komunikacji symplastowej umozliwiajacej przemieszczanie
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sie czynnikéw transkrypcyjnych regulujacych los komoérek
w merystemie.

ROZWOJ POST-EMBRIONALNY

Okazalo sie takze, ze komunikacja/izolacja symplstowa
jest niezbednym elementem kontrolujacym réznicowanie
komoérek w merystemach, gdzie czynniki transkrypcyjne
i inne czasteczki sygnalowe, przemieszczajg sie lub nie, w
celu okreslenia loséow komoérek i rozwoju tkanek.

Oprécz czynnikéw transkrypeyjnych, sygnaly takie
jak sRNA i mikroRNA przemieszczaja sie poprzez PD i
uczestnicza w wyciszaniu genéw w merystemach. Rola PD
w utrzymaniu tozsamosci komérek w merystemach wierz-
chotkowych [53] pokazuje, ze receptory Clavatal (CLV1) i
Arabidopsis Crinkly 4 (ACR4) wchodza w interakcje z PD
(i prawdopodobnie kontroluja przemieszczanie sie sygna-
téw poprzez PD) w celu utrzymania nisz komérek macie-
rzystych korzenia. W merystemie wierzchotkowym pedu
przemieszczanie sie czynnika transkrypcyjnego nalezacego
do rodziny homeoboxu KNOTTED1 (biatka KNOX) okazaty
sie kontrolowac utrzymanie tozsamosci komérek macierzy-
stych [54]. Ostatnie badania ujawnity w tym mechanizmie
nowy skladnik jakim jest biatko opiekuricze zaangazowane
w prawidlowe faldowanie biatek KNOX po translokacji
przez PD [55].

Okazalo sig, ze dlugodystansowy transport biatka FLO-
WERING LOCUS T (FT), ktére reguluje kwitnienie poprzez
regulacje przechodzenia merystemu z fazy wegetatywnej
w generatywna rowniez zachodzi poprzez PD [56]. FT jest
réwniez wymagane do przerwania spoczynku pakéw u to-
poli [57]. Jego mobilnos¢ zalezy od aktywnosci B-1,3 gluka-
naz zlokalizowanych w PD, a indukowanych przez kwas
giberelinowy w uspionych pakach. Co ciekawe, aktywacja
przemieszczania sie¢ FT zwiekszala przepuszczalnosé PD,
co znaczaco wplywalo na indukcje kwitnienia roslin upraw-

nych [56].

Rozw6j komoérek wiosnikowych korzeni i korzeni bocz-
nych zwieksza zdolnos$¢ korzenia do pozyskiwania wody
i innych skladnikéw odzywczych z gleby. Te procesy sa
regulowane transportem fitohormonéw i aktywacja szla-
kow sygnatowych, ktére promuja podzial komoérek [57].
Kluczowa rola transportu za posrednictwem PD takich
czynnikéw jak CPC (ang. CAPRICE) [58] w réznicowaniu
komérek wiosnikowych zostata potwierdzona eksperymen-
talnie [11]. Badania na korzeniach jeczmienia réwniez po-
kazaly korelacje miedzy komunikacjg symplastowa, a r6z-
nicowaniem sie komérek ryzodermy [59]. Zidentyfikowano
plazmodesmalne biatko, podobne do germin, PDGLP (ang.
plasmodesmata germin-like proteins) uczestniczace w kontroli
przemieszczania si¢ czasteczek sygnalowych miedzy ko-
rzeniem giéwnym a merystemami korzeni bocznych [60].
Najnowsze dowody sugeruja, ze zamkniecie facznosci PD
tyka modyfikuje podstawowy transport cytokininy, ktéra
wplywa na polarny transport auksyny i uklad naczyniowy
w merystemie korzeniowym [61].

W trakcie rozwoju korzeni bocznych opisano ogranicze-
nia transportu symplastowego miedzy tykiem, a komoérka-

https:/ / postepybiochemii.ptbioch.edu.pl/



mi perycyklu dajacymi poczatek korzeniom bocznym [62].
Nastepnie Iacznosé symplastowa zostaje przywrocona, aby
znowu by¢ ograniczona miedzy komoérkami tyka, a zawigz-
kami korzeni bocznych [62]. Te wyniki oznaczaja, ze zmiana
kierunku réznicowania komoérek wymaga ograniczen w ko-
munikacji symplastowej [63].

Na podstawie badan ostatnich lat wiadomo, ze wiele
czynnikéw transkrypcyjnych i czgsteczek sygnatowych za-
angazowanych w regulacje ré6znicowania komorek i tkanek,
a co za tym idzie, regulujacych morfogeneze roélin, prze-
mieszcza si¢ przez PD, a ich przemieszczanie skorelowane
jest z réznicowaniem i specyfikacja komoérek i tkanek [64].
Zidentyfikowane do tej pory czynniki transkrypcyjne i cza-
steczki sygnalowe to na przyklad: a/AHL 3 i AHL4 (ang.
AT-HOOK MOTIF NUCLEAR LOCALIZED PROTEIN 314,
uczestniczace w specyfikacji ksylemu, a przemieszczajace
sie z komorek prokambium do ksylemu [65], b/PLT2 (ang.
PLETHORA?) kontroluje wyksztalcanie sie stref korzenia
[66], ¢/SHR, ktéry przemieszcza sie od steli do endoder-
my i reguluje formowanie sie tkanki podstawowej [67],
d/WUS (ang. WUSCHEL) przemieszczajacy sie z centrum
organizacyjnego merystemu wierzchotkowego SAM do
warstwy L1 i L2, dzigeki czemu utrzymana jest organizacja
wierzcholka [68], e/FT kontrolujacy przejscie do fazy kwit-
nienia dzieki przemieszczaniu sie¢ od lisci w strone SAM
[69], £/SPCH (ang. SPEECH-LESS) dyfundujacy pomiedzy
komoérkami epidermy, ktéry uczestniczy w specyfikacji ko-
morek szparkowych [70], g/KN1/STM (ang. KNOTTED]I)
kontroluje utrzymanie specyfikacji komérek SAM [71], h/
ANB3 (ang. ANGUSTIFOLIA3) reguluje rozwdj lisci [72], i/
Cypl (ang. CYCLOPHILIN 1) w korzeniach pomidora re-
guluje ich wzrost [73], j/ miR165/6 przemieszczajacy sie od
endodermy do steli, co determinuje specyfikacje ksylemu
[74], k/miR394 regulujacy utrzymanie SAM poprzez prze-
mieszczanie si¢ z warstwy L1 do warstw wewnetrznych
SAM [75], 1/tasiR-ARF utrzymujacy polarnos¢ lisci gdyz
przemieszcza si¢ od strony adaksialnej do abaksjalnej [76]
oraz m/IAA18 i IAA28 mRNA regulujace formowanie sie
korzeni bocznych, a przemieszczajace sie od dojrzatych lisci
do korzeni [5, 64, 77].

ZMIANY KOMUNIKACJI SYMPLASTOWE] A REAKCJA
ROSLIN NA STRES BIOTYCZNY I ABIOTYCZNY

Reakcja roslin na stres objawia sie odkiadaniem ka-
lozy w PD i przez to reguluje przemieszczanie si¢ czg-
steczek miedzy komoérkami [78]. Odkladanie kalozy na-
stepuje w ciggu kilku minut w reakcji na stres biotycz-
ny i abiotyczny. Badania nad regulacja syntezy kalozy
w odpowiedzi na stresy abiotyczne obejmuja te, dotycza-
ce stresu zwigzanego z niska temperatura [79], zranieniem
[80], wysoka temperatura [81] oraz w reakcji na skazenie
metalami ciezkimi [82]. Z kolei stres oksydacyjny powodu-
jacy akumulacje reaktywnych form tlenu ROS (ang. reactive
oxygen species) lub tlenkéw azotu (NO) moze indukowad
odktadanie kalozy w PD [80, 83]. Szczegodlnie warte podkre-
Slenia sg badania nad genem GATI (ang. gfp arrested traffic-
king 1), ktéry koduje tioredoksyne typu m. Wyniki badan
wykazaly, ze ROS sa kluczowymi regulatorami homeostazy
kalozy u Arabidopsis. Mutacja gatl spowodowata zwiek-
szong akumulacje kalozy zlokalizowang w PD, podobna do
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odpowiedzi roélin typu dzikiego traktowanych chemiczny-
mi utleniaczami [83].

Stresy biotyczne réwniez prowadza do odkladania kalo-
zy w PD, dlatego rozprzestrzenianie sie¢ miedzy komérkami
wiruséw i infekcji grzybiczej jest ograniczone [84], co suge-
ruje, ze odkladanie kalozy jest wczesnym mechanizmem
obronnym roélin w odpowiedzi na ataki patogenéw. Wiele
wiruséw indukuje akumulacje kalozy w PD, w tym wirus
mozaiki tytoniu TMV (ang. tobacco mosaic virus) [84], wirus
mozaiki karlowatosci kukurydzy SCMV (ang. maize dwarf
mosaic virus) [85] i wirus wiedniecia bobu [86]. Co zaska-
kujace, wykazano ze niektére biatka MP (ang. movment pro-
teins) moga indukowac BG (p-1,3-gkukanaze) u roslin [87].
Nadal kontrowersyjne jest to, czy wzrost poziomu BG jest
czescig obrony rodliny, czy strategii wirusowej majacej na
celu otwarcie PD w celu ulatwienia rozprzestrzeniania sie
do sasiednich komorek [87]. Zavaliev i inni [88] stwierdzi-
li, Ze indukcja genéw: AtBG2 i AtBG3, przez wirusa TVCV
(ang. turnip vein clearing virus) i wirusa mozaiki ogoérka
CMV (ang. cucumber mosaic virus), moze $wiadczy¢ o roz-
kladzie kalozy w celu latwiejszego rozprzestrzeniania sie
wirusa pomiedzy komérkami roslinnymi. Z kolei AtBG2,
ktéry jest wydzielany do apoplastu w odpowiedzi na stres,
w ktorej posredniczy kwas salicylowy (SA) wydaje sie nie
by¢ zaangazowany w regulacje rozprzestrzeniania sie wiru-
sa przez PD, poniewaz ani mutant atbg2, ani nadekspresja
AtBG2 w Nicotiana benthamiana nie wptywaly na zakazenie
TVCV, przepuszczalnoéé PD lub odkladanie kalozy. Jed-
nym z mozliwych wyjasdniet jest to, ze kaloza moze utrud-
nia¢ mechanizmy obronne roslin przed patogenem. Kaloza
indukowana patogenem moze negatywnie regulowac szlak
sygnalizacyjny SA roslin, a brak kalozy moze wzmacniac
sygnalizacje SA, co skutkuje zwiekszona odpornoscia na
patogen [89].

Przykladem zmniejszenia SEL poprzez odkladanie ka-
lozy w przebiegu infekcji bakteryjnej moze by¢é odpowiedz
na zakazenie Pseudomonas syringae. Traktowanie patogenem
bakteryjnym indukowalo ekspresje PDLP5 (ang. PLASMO-
DESMAL-LOCALIZED PROTEIN 5) [11]. Co wiecej, PDLP5
wplynelo na podatnos¢ rosliny na inwazje patogenéw bak-
teryjnych, a linie z nadekspresja PLDP5 byly oporne na
P. syringae, podczas gdy mutanty pdlp5-1 byly wrazliwe
[11].

Oczywisty wydaje sie wiec fakt, Ze komunikacja sym-
plastowa regulowana jest przez sygnaly rozwojowe i éro-
dowiskowe, a PD stanowia istotng role w obronie przed
patogenami. Kontrola przepustowosci PD w czasie roz-
woju i zmian czynnikéw $rodowiskowych, zalezy row-
niez od komunikacji PD i organelli ONPS (ang. organel-
le-nucleus-plasmodesmata  signaling). Model komunikagcji
ONPS wskazuje w gléwnej mierze na udziat chloroplastow
w regulacji PD, poprzez komunikacje z jadrem i kontrole
ekspresji genéw zwiagzanych z PD lub bezposredni wptyw
na PD, bez zmian ekspresji genéw [90]. Ten model oparty
jest na badaniach, ktére pokazuja, ze rosliny z defektami w
funkcjonowaniu chloroplastéw wykazuja zmiany w trans-
porcie miedzkomoérkowym zachodzacym przez PD [91]. Co
ciekawe, zmiany wartosci SEL PD zwigzane byly ze zmia-
na ekspresji genu ISE2 (ang.- Increased Size Exclusion Limit2)
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kodujgcego chloroplastowa helikaze RNA. Gen ISE2 jest
istotny w obrébce chloroplastowego RNA. Zmniejszenie
ekspresji ISE2 wplywa na zmiany poziomu ekspresji wielu
genéw, transkrybowanych w jadrze, skutkujac na przyklad
zmieniong akumulacja biatek w rybosomach oraz zaburze-
niami w komunikagji chloroplast-jadro komérkowe [90,91].
Wyniki te potwierdzaja, Ze zmiany ekspresji genéw chloro-
plastowych moga modulowa¢ funkcje PD poprzez wpltyw
i regulacje ekspresji genéw jadrowych. Innym przyktadem
genéw bioracych udzial w regulacji transportu przez PD,
na zasadzie komunikacji ONPS moga by¢ geny: ISEI (ang.
Increased Size Exclusion Limitl) i GAT1 (opis powyzej). Gen
ISE1 koduje mitochondrialng helikaze DNA i kontroluje
funkcjonowanie mitochondrium oraz transport miedzyko-
moérkowy przez PD. Podobnie jak u mutanta ise2, u isel za-
obserwowano zwigkszenie efektywnosci transportu przez
PD. Wycieszenie genu ISE1 powoduje obniZenie potencjalu
redox chloroplastéw i w zaden spos6b nie wptywa na po-
tencjal oksydoredukcyjny mitochondriéw. U mutantéw isel
iise2 obserwuje sie taki sam fenotyp, dlatego mozna sadzic,
ze podwyzszenie potencjalu redox mitochondriéw i jego
obnizenie w przypadku chloroplastéw powoduje wzrost
przepuszczalnosci plazmodesm, co z kolei jest przyktadem
komunikacji ONPS bez udziatu jadra komérkowego. Cho-
ciaz mutanty gatl oraz isel i ise2 majq przeciwstawny efekt
w kontroli transportu przez plazmodesmy, to u obu mutan-
tow mozna zaobserwowaé wystepowanie rozgatezionych
plazmodesm [83, 92]. Ponadto, chloroplasty moga bra¢
udzial w nabyciu systemowej odpornosci SAR (ang. syste-
mic acquired resistance) poprzez kontrole przemieszczania sie
czgsteczek sygnatowych oraz bialek SAR (ang. SAR-reala-
ted proteins), dzieki lokalizacji bialek PDLP1 and PDLP5 w
blonie komoérkowej plazmodesm [93]. Nadekspresja PDL5
zmniejsza przepustowosc PD, a takze promuje mechanizmy
obronne za posdrednictwem SA. Zwigzek miedzy PD i re-
akcja roslin na stress sa poparte danymi pokazujacymi, ze
roéliny z mutacjami lub nadespresjg genow wplywajacych
na przepustowos¢ i transport komérkowy poprzez PD maja
mniejsza odpornos¢ na infekcje wirusowe [34]. W ten spo-
s6b chloroplasty kontrolujg zaréwno produkgje jak i dystry-
bucje czasteczek sygnalizacyjnych dla uktadu ONPS, dajaca
chloroplastom znakomitg kontrole nad reakcjami kontrolu-
jacymi przepustowoséc¢ PD w tym, w reakcji na drobnoustro-
je [90].

POROWNANIE POLACZENIA SZCZELINOWEGO
TYPU NEKSUS (ANG. GAP JUNCTION) Z PD
ORAZ NANORURKI TUNELUJACE (TNT)

Na koniec warto wspomnie¢ o dwéch rodzajach pota-
czenn miedzykomoérkowych w organizmach zwierzecych.
Jednym z nich jest tzw. neksus (potaczenie komunikacyjne
jonowo-metaboliczne) czyli kanat hydrofilowy o $rednicy
2-5 nm miedzy sgsiadujacymi komoérkami. Neksus wyste-
puje w wiekszosci tkanek u niemal wszystkich zwierzat.
Stan konformacyjny neksusa kontrolowany jest przez ko-
neksyny i jest podatny na réznice potencjaléw miedzy ko-
morkami, potencjat blonowy kazdej komoérki, pH oraz ste-
Zenia jonéw wapnia. Czasteczki, ktére moga przemieszczac
sie przez kanal to jony, cukry i nukleotydy, ale czasteczki
o masie wigkszej niz 1 kDa nie przemieszczajq sie przez to
polaczenie. To co istotne, to coraz liczniejsze informacje, ze
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pelnia podobne do PD, funkcje w organizmie zwierzecym,
w sensie regulacji ré6znicowania komorek.

W ostatnich latach stwierdzono wystepowanie zaré6w-
no u zwierzat, jak i bakterii, polaczen okreslanych mianem
nanorurek tunelujacych (ang. tunelling nanotubes - TNT).
Najnowsze doniesienia naukowe wskazuja, ze TNT moga
stanowi¢ droge przemieszczania si¢ niektérych wiruséw,
w tym wirusa HIV [94]. Dzigki intensywnie prowadzonym
badaniom coraz wiecej wiadomo nie tylko na temat budo-
wy TNT, ich funkcji ale takZze mechanizméw regulujacych
ich powstawanie i funkcjonowanie zaréwno w warunkach
in vitro jak i in vivo [95]. TNT czesto sa poréwnywane do
PD, poniewaz wykazuja pewne podobieristwa w budowie
(kanaty wyscielone blona komérkowa, obecnos¢ preta cen-
tralnego) [96] i prawdopodobnie posiadaja podobne mecha-
nizmy regulacji transportu miedzykomoérkowego. Wskazu-
ja na to badania pokazujace, ze homeodomena roslinnego
biatka KNOTTED1 (KN1; biatko transportowane droga
symplastowgq), moze si¢ przemieszczaé pomiedzy komérka-
mi zwierzecymi przez TNT. Ponadto, wprowadzenie muta-
¢ji w sekwencji homeodomeny KN1 powodujacej zabloko-
wanie transportu przez PD u roélin, powoduje zatrzymanie
transportu tej czasteczki przez TNT pomiedzy komérkami
zwierzecymi [97]. W bakteriach TNT moga funkcjonowac
miedzy komoérkami tego samego lub réznych gatunkoéw
[98]. W roslinach PD moga taczy¢ rézne gatunki co stwier-
dzono badajac przemieszczanie sie réznych czasteczek w
trakcie szczepienia réznych gatunkéw roélin lub infekcji
wirusowej [9]. Wykazano, ze wirusy ewoluowaly tak, aby
wykorzysta¢ TNT do rozprzestrzeniania sie w obrebie or-
ganizmu zwierzecego. W przypadku roélin przemieszcza-
nie wiruséw poprzez PD jest doskonale udokumentowane
[99]. W organizmach zwierzecych TNT sa wykorzystywane
do rozprzestrzeniania informacji o ataku wirusa, podob-
nie jak PD stuza do ,informowania” niezainfekowanych
komorek roslinnych o ataku patogenu [100]. Stad, chociaz
moga réznic sie szczegdltami kompozycyjnymi i mechanicz-
nymi, TNT moga by¢ uwazane, w istocie za pokryte btona,
symplazmatyczne kanaly komunikacyjne, podobnie jak PD
[101]. Fakt, ze kanaly te (zaré6wno PD jak i TNT) wystepu-
ja u prawie wszystkich organizméw wskazuje, ze strategia
tworzenia poréw cytoplazmatycznych okrytych btona jest
szeroko rozpowszechniona wséréd organizméw zywych [9].

PODSUMOWANIE

Istnieje czasowo-przestrzenna korelacja pomiedzy two-
rzeniem si¢ domen symplastowych a réznicowaniem ko-
morek.

Komoérki réznicujace sie w odmiennych kierunkach pod-
legaja izolacji symplastowe;j.

PD mozna uwaza¢ za element ponadkomoérkowego sys-
temu wymiany informacji uczestniczacego w regulacji mor-
fogenezy roslin.

Mimo wielu badan nad budowsg i funkcjonowaniem PD,
ciggle wiele pytan pozostaje bez odpowiedzi. Na przyktad,
w jaki sposéb zaangazowane sa PD-RLKs/RLPs w proces
udziatu PD w regulacje wzrostu i rozwoju roélin? Na razie
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wiadomo, ze pod wplywem stresu biotycznego czy abio-
tycznego dochodzi do ich relokacji z PM do PD-PM stymu-
lujac akumulacje kalozy [78]. O ile mechanizm kontrolujg-
cy przepustowosé PD zwigzany z odkladaniem kalozy jest
dobrze udokumentowany, to konieczne sg dalsze badania
nad regulacja mechanizméw kontrolujacych PD SEL nieza-
leznych od kalozy, na przyktad udzial auksyny w tym pro-

cesie.
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SUMMARY

Plasmodesmata (PD), discovered more than 120 years ago, are still a mystery about their role in regulating plant cell differentiation. Research
in recent years has verified our idea about the structure of PD and their function in the exchange of information between cells of the plant
body. The involvement of PD in the movement of proteins, including transcription factors, hormones, and various types of RNA, indicates
that they play an important role in regulating cell differentiation. The movement of molecules through PD is called symplasmic communica-
tion, and its limitations or absence are an essential element in controlling the direction of cell differentiation.
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