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Тема 4. Регуляція стресової реакції у рослин.

1. Рецепція у рослин та шляхи сигнальної трансдукції. 

2. Роль ауксинів в адаптаційних реакціях рослин. 

3. Роль гіберелінів при стресі. 

4. Фізіологічні ефекти цитокінінів 

5. Абсцизова кислота – сигнал водного стресу. 

6. Етилен як сигнал механічного стресу. 

1. 

Рослинна клітина, як частина багатоклітинного організму, функціонує узгоджено з іншими клітинними елементами. Саме тому між клітками відбувається обмін інформацією. При цьому, одні клітини стають "відправниками" сигналу, а інші – сприймають його. Речовини хімічної природи, що виконують сигнальну функцію, називають первинними месенджерами (від англ. "message" - послання, повідомлення). Найважливішою групою таких речовин є гормони. У рослин виділяють п'ять основних груп гормонів: ауксини, цитокініни, гібереліни, абсцизову кислоту та етилен. Разом з тим, для того, щоб клітина відповіла на стимул, необхідне включення системи внутрішньоклітинних (вторинних) месенджерів, які підсилюють сигнал і активують ферментативні системи.

Гуморальна регуляція стресової реакції у рослин має ряд відмінностей від тварин. Гормональні зміни при дії різних подразників більше специфічні: ауксини та гібереліни - виробляються при світловому, абсцизова кислота - при водному, етилен - при механічному стресі, а фізіологічні ефекти цитокінінів реалізуються в співдружності з іншими гормонами, підсилюючи або послабляючи їх вплив. Тим не менш, при аналізі клітинних ефектів стресу неспецифічність добре виражена.  Так, при дії ауксинів, гіберелінів, абсцизової кислоти та навіть при механічному тиску на клітину через 1 хв. відзначається зміна рівня вторинних месенджерів.
2.

Світло є найважливішим чинником у житті рослин. Не дивно, що рослини мають сукупність механізмів, що дозволяють адаптуватися до умов різної освітленості. Одним з найбільш типових гормонів, що забезпечують дану реакцію є ауксин, який ще називають "гормоном росту пагону". 

Відповідно до теорії тропізмів концентрація ауксинів підвищується на тіньовій (при фототропізмі) або нижній (при негативному геотропізмі) стороні пагону. Причому, нижня сторона, як правило, виявляється і тіньовою. Концентрування ауксинів у затінених ділянках стимулює поділ клітин, що змінює орієнтацію рослини в просторі. Дефіцит ауксинів на освітленій стороні рослини викликає пробудження сплячих бруньок. У підсумку крона займає положення, коли пагони займають добре освітлений простір. Якщо пагін впав на землю - ауксин стікає вниз, що не дає можливості розвиватися бічним брунькам (вони починають ріст на верхній стороні поваленого стовбура). На нижній же стороні утворюються придаткове коріння, що дозволяє поваленому стеблу вкоренитися.

Крім цього, типовим ефектом ауксинів є явище апікального домінування, під яким розуміють пригнічення росту бічних бруньок на користь апікальної меристеми. При нестачі ауксинів у рослині апікальне домінування знімається і бічні бруньки йдуть у ріст. У природі втрата верхівки пагону відбувається досить часто. Це може з абіотичне ушкодження (ураганом або заморозками), напад шкідників (комах, травоїдних або людини). При втраті верхівки знімається апікальне домінування і розвиваються нові пагони. Щоб зняти апікальне домінування не обов'язково видаляти верхівку, досить змінити напрямок її росту. Цим прийомом часто користуються садівники. Якщо вертикальний пагін яблуні зігнути і підв'язати до опори в горизонтальному напрямку, то на ньому швидко прокинуться бічні бруньки, які продовжать вертикальний ріст. 

Ауксин впливає і на кореневу систему. Велика кількість ауксинів є сигналом про ріст пагону, що вимагає поліпшення забезпеченості мінеральними речовинами. Враховуючи це, обробка ауксинами викликає закладку придаткового коріння на стеблі і бічного коріння на головному корені (ризогенез). Цим ефектом часто користуються в сільському господарстві, обробляючи черешки, що важко укорінюються, розчинами ауксинів.

Наведені функції ауксинів обумовлені атрагуючим ефектом (від лат. "attractіo" - "залучення"). Клітини меристеми "залучають" до себе поживні речовини за рахунок посилення трансмембранного транспорту речовин.
3.
Гібереліни виробляються меристемою листової пластинки і їх часто називають "гормонами благополуччя листка". Вони діють, насамперед, на інтеркалярні меристеми, розташовані в безпосередній близькості від міжвузля. 

Найважливішим фактором, що підсилює вироблення гіберелінів, є збільшення довжини світлового дня. Аналіз ростових процесів у дерев свідчить про те, що верхівкова меристема активна тільки в другій половині літа, коли закладаються бруньки на наступний сезон. Весняний же ріст цілком відбувається за рахунок інтеркалярних меристем. Чим більше площа листка, тим більш довшим є міжвузля під ним. Це означає, що великий зелений листок виробляє гіберелінів більше, ніж маленький. Клітини активніше діляться і розтягуються там, де вище рівень гіберелінів, і міжвузля під великим листом виявляється більш довшим. Ця реакція забезпечує формування листової мозаїки. 

Крім цього, один із самих ранніх ефектів, викликуваних гіберелінами є мобілізація поживних речовин при проростанні насіння. Найкраще  цей процес вивчений у злаків (ячменя, жита, пшениці), оскільки має важливе практичне значення для виробників пива. Завдяки відкриттю гіберелінів можна одержувати якісний солод з погано пророщеного насіння - досить їх обробити слабким розчином гіберелінів, як почнеться руйнування крохмалю. Якщо за старих часів на це йшло більше тижня, то зараз досить двох-трьох днів.

4.

Цитокініни називають "гормонами благополуччя апекса кореня". Кінчик кореня для свого росту має потребу в поживних речовинах. Мінеральних солей і води в кореня в статку, тому йому необхідно одержувати продукти фотосинтезу. З огляду на це, основні ефекти цитокінінів проявляються на рівні вегетативних органів рослини. 

Іноді цитокініни називають гормонами "омолодження" рослинних тканин. Якщо обробити цитокінінами листок, що готується до листопаду, він ще довго буде залишатися зеленим. Ця реакція є проявом атрагуючого ефекту й сприяє продовженню життя листів перед листопадом, а отже й кращому забезпеченні кореня органічними речовинами. Ці ефекти більш виражені у вічнозелених тропічних рослин, у яких листки, як правило, залишаються живими у 3-5 разів довше, ніж листки рослин помірних широт. У цьому випадку цитокініни виступають як антагоністи гормону етилену.

Висока концентрація цитокінінів говорить рослині про благополучний розвиток кореневої системи. Це означає, що немає необхідності в новому корінні. Таким чином. цитокініни пригнічують ріст бічного коріння. З іншого боку, рослині потрібні пагони, які утворять нові листки і дозволять краще постачати зростаюче коріння. Під дією цитокінінів починають рости бічні бруньки на пагонах. Таким чином, цитокініни знімають апікальне домінування, викликане ауксинами. Тому їх часто розглядають як антагоністи.

5.
Синтез абсцизової кислоти підсилюється при погіршенні забезпеченості рослини водою. Як правило, це обумовлено трьома факторами: підсушуванням, підвищенням концентрації речовин у клітині та охолодженням. Недостача води і підвищення концентрації іонів можуть привести до денатурації біологічно активних молекул. Тому клітина повинна вжити заходів, щоб ДНК, РНК і білки зберігали свою структуру (конформацію). Цим і обумовлені ефекти АБК на клітинному рівні. Зокрема, підвищується концентрація осмотично активних речовин з розвиненими гідратними оболонками (амінокислоти, цукри та ін.). При цьому осмотичний тиск підвищується, що перешкоджає втраті води. Якщо в навколишньому середовищі є вода – вона починає активно надходити в клітину. 

Не менш небезпечний для рослинної клітини і холод. Вода починає кристалізуватися, порушуючи структуру мембран. Тому головне завдання клітини при охолодженні – не допустити кристалізації води. Осмотично активні речовини перешкоджають утворенню кристалів льоду в переохолодженій клітині: "тверда" вода стає аморфної і лід не ушкоджує мембрани. Мутантні рослини, з порушеним синтезом АБК, швидко гинуть при легкій посусі і слабких заморозках. 

Нарешті, для боротьби з водним дефіцитом, необхідно закрити продихи. Ця реакція проявляється вже протягом 10-15 хвилин після введення АБК. У сильну посуху рослина скидає старе (нижні) листя, прагнучи позбудеться від зайвої  поверхні випаровування. У даному випадку АБК відповідає за літній листопад (осінній листопад у рослин помірних широт відбувається під контролем етилену).

6.
Підвищення рівня етилену тісно пов'язане з механічним впливом на рослини. Його ефекти проявляються на рівні різних органів. При проростанні насіння, коли проросток перебуває в замкнутому просторі, досягається високий рівень етилену, що пригнічує ростові процеси і викликає утворення апікальної петельки. Таким чином, крізь ґрунт росте не меристема, а більше міцна нижче розташована ділянка. У повітряному середовищі концентрація етилену падає, проростки розгинають і починається розвиток листків.

Етилен регулює і явище листопаду, що розглядають як випереджальну захисну реакцію. Узимку листки ушкоджуються морозом, на них падає сніг, підвищуючи навантаження на гілки. Отже, рослина як би "передбачає" майбутній механічний стрес і заздалегідь звільняється від листків. 

Етилен також впливає на генеративні органи рослини. Після запилення квітки, пелюстки або відмирають, або змінюють забарвлення. У Голландії квіти ставлять не у звичайну воду, а в спеціальний розчин, де крім мінеральних солей, продуктів фотосинтезу і антисептиків містяться інгібітори етилену. Це дозволяє зберігати букети свіжими впродовж багатьох днів.

Особливо важливим етилен є на останньому етапі дозрівання соковитих плодів. Плід зупиняється в рості (аналогічно проростку), клітини починають виділяти пектинази (плоди стають м'якими), а зміна рН викликає зміни забарвлення і смакових властивостей плодів. Помічено, що раніше інших дозрівають і обпадають ушкоджені плоди. При цьому рослина прагне відкинути неякісний плід, щоб інші плоди виявилися, за можливістю, здоровими.

Етилен відіграє важливу роль і при біотичному стресі. Він викликає реакції, що перешкоджають поїданню рослини тваринами. На африканському континенті, на певному етапі розвитку суспільства, люди вирішили приручити антилоп, оскільки вони більше пристосовані до місцевих умов, чим європейська худоба. Для цього побудували загони навколо заростей акації (природний корм антилоп). Однак тварини стали гинути в загонах, хоча корму явно вистачало. Виявилося, що антилопи гинуть від отруєння. Аналіз хімічного складу листя акації в загоні показав, що вони багаті токсичними фенольними з'єднаннями - танінами. Антилопи ушкоджуючи акації при живленні, стимулюють виділення етилену, і синтез отруйних речовин. Цікаво, що етиленовий сигнал передається повітрям (сусідні рослини також синтезую таніни). У природі антилопи часто переміщаються між заростями, коли таніни накопичуються, антилопи вже пасуться на іншій ділянці. Окремі рослини під впливом етилену здатні синтезувати інгібітори протеїназ (порушують травлення) і фітогемаглютиніни (викликають склеювання еритроцитів).

Етилен бере участь і в імунних реакціях рослин. У випадку інфекції найдужча відповідь – реакція надчутливості. Уражена клітина "відключає" систему захисту від активних форм кисню. Як наслідок утворюється надлишок вільних радикалів і клітина гине. Але разом з нею гине і паразит, що потрапив у рослину. У розвитку реакції надчутливість важливу роль відіграє жасминова кислота, що синтезується при дії етилену.
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