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STRESZCZENIE / ABSTRACT

Artykul analizuje zdolno$¢ roslin do wykorzystywania wczesniejszych do$wiadczen
srodowiskowych w celu optymalizacji reakcji na przyszle zagrozenia. Glownym punktem jest
zjawisko torowania (priming), ktore odroznia sie od bezposredniej indukeji odpornosci poprzez
wprowadzenie organizmu w stan zwiekszonej gotowosci fizjologicznej bez pelnej aktywacji
metabolitow obronnych. Autor podkresla role pamieci stresowej, definiowanej operacyjnie jako
trwale zmiany w aparacie sygnalowym i transkrypcyjnym, ktére moga by¢ przekazywane
systemowo lub miedzypokoleniowo. Mechanizmy te obejmuja modyfikacje epigenetyczne, zmiany
w organizacji chromatyny oraz regulacje bialek regulatorowych. Zrozumienie tych proceséw
wymaga interdyscyplinarnego podejScia, laczacego fizjologie stresu z ekologia chemiczna i
epigenomiky, co pozwala wyjasni¢ ewolucyjne koszty utrzymywania biologicznej gotowosci

obronnej w obliczu zerowania owadow.

8. The article analyzes the ability of plants to utilize previous environmental experiences to
optimize reactions to future threats. The main focus is on the phenomenon of priming, which
differs from direct induction of resistance by placing the organism in a state of increased
physiological readiness without full activation of defense metabolites. The author emphasizes the
role of stress memory, operationally defined as permanent changes in the signaling and
transcriptional apparatus, which can be transmitted systemically or transgenerationally. These

mechanisms include epigenetic modifications, changes in chromatin organization, and the




regulation of regulatory proteins. Understanding these processes requires an interdisciplinary
approach combining stress physiology with chemical ecology and epigenomics, allowing for an
explanation of the evolutionary costs of maintaining biological defense readiness in the face of

insect grazing.

Artykut analizuje zlozony system biologicznej pamieci stresowej roslin, koncentrujac sie
na zjawisku torowania odpowiedzi obronnej (priming). Autor stawia teze, ze rosliny nie
reaguja na zagrozenia w sposOb wylacznie dorazny, lecz potrafia wej$¢ w stan
podwyzszonej gotowosci fizjologicznej, ktory optymalizuje koszty metaboliczne poprzez
przyspieszenie i wzmocnienie reakcji na kolejne ataki szkodnikéw. Mechanizm ten jest
realizowany na wielu poziomach: od molekularnego (akumulacja kinaz i bialek
regulatorowych), przez hormonalny i epigenetyczny (modyfikacje chromatyny i
metylacja DNA), az po komunikacje miedzyorganizjonalng i miedzyosobnicza za
pomoca lotnych zwigzkéw organicznych (HIPV). Tekst podkresla, ze ta ,pamie¢” nie jest
procesem psychicznym, lecz funkcja historii regulacyjnej organizmu, ktéra moze by¢
przekazywana nawet kolejnym pokoleniom. Zrozumienie tych procesow ma kluczowe
znaczenie dla nowoczesnej biotechnologii i agronomii, oferujac potencjal tworzenia
systeméw ochrony roslin (np. seed priming), ktére zwiekszaja odporno$é upraw bez

drastycznego ograniczania ich wzrostu i plonowania.

SLEOWA KLUCZOWE
pamieé stresowa roslin torowanie odpowiedzi obronnej priming
herbivore-induced plant volatiles HIPV systemiczna odpornos¢ nabyta SAR
indukowana odpornos¢ systemowa ISR kwas N-hydroksypipekolowy kompleks COI1-JAZ
epigenetyka roslin lotne zwiazki organiczne mechanizmy sygnalowe GLR3.3

biologiczna gotowo$¢ obronna




Roslinna pamieé stresowa i mechanizm torowania
odpornosci

BIOLOGICZNA PAMIEC ZAGROZENIA I SYSTEMOWA KOORDYNACJA ODPORNOSCI
ROSLIN. LOTNE ZWIAZKI INDUKOWANE ZEROWANIEM, TOROWANIE ODPOWIEDZI
OBRONNEJ, EPIGENETYKA, SYGNALIZACJA MIEDZYORGANOWA I EWOLUCYJNE KOSZTY
UTRZYMYWANIA GOTOWOSCI FIZJOLOGICZNEJ

Analiza anatomicznych, chemicznych, molekularnych i sensorycznych mechanizmoéw rzadzacych
relaciami miedzy roélinami a owadami prowadzi do jednego z najciekawszych problemow
wspolczesnej biologii integracyjnej: zdolno$ci organizmu do wykorzystywania wcze$niejszych
do$wiadczen $rodowiskowych w reakcji na zagrozenia pojawiajace sie w po6zniejszym etapie zycia.
Roélina poddana zerowaniu nie ogranicza sie do natychmiastowego uruchomienia metabolitow
obronnych czy przekazania sygnalu z miejsca uszkodzenia do odleglych tkanek. Moze ona wej$¢ w
zmieniony stan fizjologiczny, w ktorym okreSlone elementy aparatu sygnalowego i
transkrypcyjnego zachowuja zwiekszona zdolno$¢ reagowania na kolejne bodzce. Stan ten moze
utrzymywac sie dlugo po ustapieniu pierwotnego zagrozenia, wplywajac na dynamike odpowiedzi
hormonalnej, aktywnos$¢ enzymow, wlasciwosci chromatyny oraz sposéb gospodarowania zasobami

metabolicznymi.

W okreSlonych ukladach skutki pierwszego kontaktu z antagonista moga zmienia¢ wtasciwosci
odleglych organow, sasiadujacych osobnikéw, a niekiedy nawet potomstwa roéliny poddanej
stresowi. Zjawiska te wymagaja jednak precyzyjnego rozdzielenia; przejSciowa aktywacja
odpornosci, torowanie odpowiedzi, pamie¢ somatyczna i dziedziczenie miedzypokoleniowe to
odmienne mechanizmy biologiczne. Cho¢ wspoélna cechg jest zalezno$¢ aktualnej reakcji od
weczeSniejszego stanu organizmu, r6znia sie one sposobem przechowywania informacji, zakresem

przestrzennym, trwaloScig oraz znaczeniem ewolucyjnym.

Zrozumienie tych procesOw wymaga syntezy fizjologii stresu, epigenomiki, ekologii chemicznej,
biologii rozwoju, genetyki populacyjnej i teorii systeméw dynamicznych, poniewaz biologiczna
gotowo$¢ obronna ujawnia sie na styku mechanizméw molekularnych i dlugoterminowych

nastepstw ekologicznych.

Podstawowym pojeciem porzadkujacym te problematyke jest torowanie odpowiedzi obronnej
(priming). Oznacza ono zmiane stanu organizmu wywolana wczeéniejszym bodzcem, dzieki ktorej

poOzniejsze oddzialywanie odpowiedniego czynnika prowadzi do reakeji szybszej, silniejszej, dluzej




utrzymujacej sie lub jakoSciowo odmiennej niz u osobnika nieeksponowanego na dany czynnik.

Kluczowe jest tutaj odrdéznienie torowania od bezposredniej indukeji odpornosci.

Roélina, ktora po podaniu elicytora zwieksza stezenie toksycznego metabolitu i utrzymuje je na
wysokim poziomie, wykazuje indukcje odpowiedzi, lecz niekoniecznie znajduje sie w stanie
torowania rozumianego jako zwiekszona gotowo$¢ do przyszlej aktywacji. Z kolei organizm, ktérego
aktualna ekspresja wybranych genéw obronnych pozostaje wzglednie niska, ale po ponownym
kontakcie z zagrozeniem wzrasta znacznie szybciej niz w grupie kontrolnej, wykazuje wlasciwos$ci
charakterystyczne dla primingu. W klasycznych ujeciach rozwijanych m.in. przez Uwego Conratha i
Jurriaana Tona szczegblne znaczenie przypisano wlasnie istnieniu stanu przygotowania, ktorego

fizjologiczne skutki ujawniaja sie dopiero przy kolejnym bodzcu.

Nie oznacza to jednak, ze torowanie jest calkowicie bezkosztowe metabolicznie lub Ze w stanie
przygotowania nie zachodza zadne zmiany ekspresji genow. W zaleznoéci od systemu biologicznego
moga to by¢ subtelne zmiany transkrypcyjne, akumulacja bialek sygnalowych czy modyfikacje
metabolizmu i wlasciwo$ci chromatyny — ich intensywno$é jest jednak nizsza lub funkcjonalnie
inna niz w przypadku pelnej odpowiedzi obronnej. Z tego wzgledu gtownym kryterium identyfikacji
torowania jest wykazana roznica w reakcji na pézniejsze zagrozenie, a nie sam fakt wcze$niejszego

kontaktu roéliny z substancja uznawana za elicytor.

Szczegblnego znaczenia nabiera tutaj pojecie pamieci stresowej, ktére w biologii roslin powinno by¢
definiowane operacyjnie, bez przypisywania organizmom roslinnym $wiadomosci, intencjonalnosci
albo proceso6w psychicznych wlasciwych zwierzetom posiadajacym uklad nerwowy. Pamieé
stresowa oznacza w takim ujeciu utrzymywanie sie okreSlonych nastepstw wczesniejszego bodzca
po jego ustapieniu, w sposdb wplywajacy na po6zniejsza reakcje organizmu. Czas trwania tych
efektow moze by¢ krotki — obejmowac¢ minuty lub godziny — lecz w niektérych ukladach zmiany

fizjologiczne utrzymujg sie przez wiele dni, tygodni, a nawet kolejne fazy rozwoju.

Wielopostaciowosé nosnikéw pamieci i ekonomia
strategii torowania

Warto podkreslié, ze biologiczna pamieé¢ moze byé realizowana poprzez réznorodne mechanizmy
materialne. Naleza do nich m.in. utrzymywanie zmienionej ilo$ci bialek regulatorowych,
modyfikacje ich stanu fosforylacji, nagromadzenie metabolitow, przeksztalcenia w organizacji blon

i transportu, regulacja dostepnos$ci chromatyny oraz zmiany we wlasciwosciach sieci




hormonalnych. Nie istnieje zatem jeden uniwersalny ,nos$nik pamieci roslinnej”, ktoéry bylby

analogiczny do pojedynczego urzadzenia przechowujgcego informacje.

Wilasciwym przedmiotem badan pozostaje identyfikacja konkretnych procesow, dzieki ktérym
historia wcze$niejszych oddzialywan wplywa na poézniejsza zdolno$é reagowania. Z punktu
widzenia metodologii kluczowe jest odrbznienie trwalego efektu fizjologicznego od rzeczywistej
pamieci torujacej. JeSli po pierwszej ekspozycji roslina nadal utrzymuje wysokie stezenie
okreslonego metabolitu, jej zwiekszona odporno$¢ moze wynikaé¢ z obecnosci gotowego produktu, a

nie ze zmiany dynamiki przyszlej odpowiedzi.

Oba rozwigzania moga by¢ biologicznie korzystne, lecz r6znia sie mechanizmami i kosztami. W
perspektywie teorii historii zyciowych organizmoéw zjawisko torowania mozna interpretowac jako
strategie ograniczania wydatkow na nieustanng aktywno$¢é obronna w $rodowisku o zmiennej
presji konsumentow. Roslina podlegajaca okresowemu zerowaniu zyskuje, tworzac stan
umozliwiajacy szybsze uruchomienie odpowiedzi przy ponownym ataku, bez konieczno$ci
utrzymywania maksymalnej produkcji substancji ochronnych przez caly czas miedzy zagrozeniami.
Biologiczna oplacalno$é takiej strategii zalezy jednak od prawdopodobienstwa i przewidywalnoSci
ponownego wystapienia bodzca, czasu potrzebnego do rozwiniecia odpowiedzi oraz kosztow
utrzymania stanu gotowosSci. Jezeli drugi atak nastepuje gwaltownie i prowadzi do
nieodwracalnych uszkodzen tkanek przed uruchomieniem proceséw metabolicznych, torowanie
moze okazaé sie niewystarczajace w poréwnaniu z silng obrong konstytutywna. Z kolei gdy presja
roslinozercow jest rzadka, koszt przygotowania moze przewyzszy¢ oczekiwang korzy$c. Szczegolnie
interesujace sa sytuacje posrednie, w ktorych wczesniejsze uszkodzenie dostarcza wiarygodnej

informacji o zwiekszonym prawdopodobienstwie kolejnego kontaktu z konsumentem.

W takim $rodowisku utrzymywanie przejSciowego stanu gotowosci moze prowadzié do
korzystniejszego bilansu pomiedzy ochrona a produkcja biomasy. Nie ma jednak podstaw do
uniwersalnego twierdzenia, ze torowanie nie ogranicza plonu, gdyz jego koszt zalezy od rodzaju
bodZca, intensywno$ci odpowiedzi i warunkdéw wzrostu. Z perspektywy ewolucyjnej istotne jest nie
samo minimalizowanie wydatkdw metabolicznych, lecz uzyskanie korzystnej relacji miedzy

kosztami przygotowania a korzy$ciami wynikajacymi z przyszlej ochrony.




Molekularna gotowosé¢ sygnatowa jako fundament
torowania

Molekularne podstawy torowania mozna analizowaé w kategoriach wielopoziomowego
utrzymywania gotowo$ci sygnalowej, obejmujacej enzymy, bialka regulatorowe i odpowiednie
elementy aparatu transkrypcyjnego. Jednym z kluczowych mechanizméw jest akumulacja
okreslonych kinaz bialkowych, ktore po wcze$niejszym bodzcu pozostaja dostepne w zwiekszonej
iloSci, co umozliwia intensywniejsza aktywacje kolejnego etapu reakcji. Nalezy tu jednak rozréznic
ilos¢ enzymu od jego aktualnej aktywnoS$ci katalitycznej. Roslina moze dysponowa¢ wieksza pula
kinazy, ktora w okresie miedzy bodzcami nie wykazuje wysokiej aktywnosci, lecz po ponownym
rozpoznaniu sygnalu ulega szybszej lub silniejszej aktywacji fosforylacyjnej. Mechanizm ten
zwieksza potencjalng wydajno$¢ danej galezi sieci regulatorowej bez koniecznoSci stalego

utrzymywania wszystkich proceséw obronnych w stanie maksymalnego pobudzenia.

Podobna role odgrywa utrzymywanie odpowiednich receptoréw, regulatorow wapniowych i bialek
uczestniczacych w produkcji reaktywnych form tlenu. Sam wzrost ilosci jednego komponentu nie
gwarantuje jednak zwiekszenia skuteczno$ci calej odpowiedzi, gdyz aktywacja zalezy od
dostepnosci ligandéw, partnerow bialkowych oraz procesow wygaszajacych sygnal. Dlatego
molekularne wyjasnienie torowania wymaga analizy zmian w organizacji calej sieci, a nie tylko

identyfikacji pojedynczego biatka wystepujacego w wiekszym stezeniu po kontakcie z elicytorem.

Istotna jest rowniez regulacja wrazliwo$ci hormonalnej, ktorej funkcjonowanie opisano przy
analizie jasmonianow, kwasu salicylowego, etylenu i kwasu abscysynowego. W odpowiednich
warunkach wczeéniejszy bodziec moze zmienia¢ zdolno$¢ organizmu do biosyntezy aktywnych
hormondw, ich transportu, percepcji lub degradacji. Szczegblnie interesujace s tu mechanizmy
zalezne od kompleksu COI1-JAZ, poniewaz szybko$¢ degradacji represoréow transkrypcyjnych
wplywa na czas uruchomienia genéw obronnych przeciwko owadom. Zwiekszona gotowo$¢
jasmonianowa nie musi jednak oznacza¢ trwalego podwyzszenia stezenia JA-Ile; stan torowania
moze obejmowac takze zmiane dostepnosci regulatorow transkrypcyjnych lub enzymoéw
syntezujacych hormon. W innych ukladach wczeéniejsza aktywacja kwasu salicylowego modyfikuje
pOzniejsza odpowiedZ na patogen, natomiast pozyteczne mikroorganizmy ryzosferowe moga
zwieksza¢ zdolno$¢ reagowania na bodzce biotyczne bez wywolywania silnej, konstytutywnej

ekspresji wszystkich genoéw obronnych.

Ztozonych proceséw torowania nie mozna sprowadzi¢ do jednego schematu hormonalnego, gdyz
ich charakter zalezy od organizmu, rodzaju bodzca i stanu fizjologicznego. Hormon nalezy zatem

traktowa¢ jako skltadnik regulujacy prawdopodobienstwo i intensywno$¢ przyszlej odpowiedzi, a




nie jako samodzielny nos$nik biologicznej pamieci. Warto$¢ podej$cia systemowego polega na
rozpoznaniu, jak zmiana wladciwoéci jednego szlaku hormonalnego wplywa na gotowosé
pozostalych elementéow aparatu odpornosciowego. Kolejny poziom organizacji pamieci stresowej
wynika z mozliwoéci przekazywania informacji pomiedzy uszkodzonym organem a cze$ciami
ro$liny, ktére nie mialy bezposredniego kontaktu z antagonista. W przypadku organizmow
wielokomorkowych kluczowe jest rozdzielenie odpowiedzi lokalnej od systemowej; naruszenie
integralno$ci jednego liScia moze zwiekszaé¢ prawdopodobienstwo zerowania na innych organach,
lecz uruchamianie silnej odpowiedzi w calym organizmie mogloby prowadzi¢ do
nieproporcjonalnie wysokich kosztéw fizjologicznych. Systemy przewodzenia informacji obejmuja
transport metabolitow przez tkanki naczyniowe, propagacje zmian potencjalu blonowego, fale
wapniowe i oksydacyjne oraz oddzialywania hydrauliczne zwigzane ze zmianami ci$nienia i

transportu wody.

Przestrzenna i mechaniczna organizacja systemowej
propagacji sygnatéw

W badaniach nad Arabidopsis thaliana kluczowa role odgrywaja kanaly GLR3.3 i GLR3.6, ktore
uczestnicza w rozprzestrzenianiu reakcji wapniowych po lokalnym uszkodzeniu. Wykazano, ze
glutaminian uwalniany w odpowiednich warunkach do przestrzeni apoplastycznej moze inicjowac
procesy prowadzace do aktywacji tych kanalow, a w dalszej kolejnosci do powstawania
systemowych zmian fizjologicznych. Nie oznacza to jednak, ze pojedyncza czasteczka glutaminianu

jest jedynym nos$nikiem informacji transportowanej przez cala rosline.

W wielu ukladach odpowiedz propagowana jest poprzez sekwencyjne uruchamianie lokalnych
elementéw sieci sygnalowej, co prowadzi do odtwarzania impulsu w sasiednich komorkach.
Interesujace pozostaje zatem odroznienie rzeczywistego transportu substancji sygnalowej od
przestrzennego rozprzestrzeniania sie okreSlonego stanu fizjologicznego; oba procesy moga
bowiem prowadzi¢ do podobnych rezultatéw systemowych mimo odmiennego mechanizmu
materialnego. Rozpoznanie systemowej propagacji sygnalow pozwala sformulowa¢ wazna hipoteze
dotyczaca funkcjonalnego znaczenia architektury naczyniowej roéliny. Poszczego6lne liScie nie s3
polaczone z innymi organami w jednakowy sposob, a kierunki transportu asymilatow i wody zaleza
od rozwoju wigzek przewodzacych, lokalizacji organéw zrédlowych i odbiorczych oraz aktualnych
warunkdéw fizjologicznych. Sygnal powstaly po uszkodzeniu jednego liScia moze zatem docieraé
szybciej lub intensywniej do okreslonych czeSci organizmu, podczas gdy reakcja innych organow

pozostaje stabsza. Z perspektywy biologii systemow oznacza to, ze odporno$é systemowa nie musi




polega¢ na jednorodnej aktywacji wszystkich tkanek, lecz moze prowadzi¢ do powstawania

przestrzennie zré6znicowanej mapy gotowosSci obronne;j.

Wazna moze byé przy tym pozycja rozwojowa organu — mlode liScie o duzej przyszlej wartosci
fotosyntetycznej moga otrzymywaé inny priorytet ochronny niz organy zblizajace sie do
zakonczenia aktywno$ci fizjologicznej. Taki sposob organizacji jest zgodny z ogdlnymi
przewidywaniami teorii optymalnej obrony, wedtug ktérej intensywnos¢ ochrony zalezy od warto$ci
biologicznej tkanki oraz prawdopodobienstwa jej uszkodzenia. Nie stanowi to jednak
automatycznego dowodu na to, ze kazda r6znica w przestrzennym rozkladzie jasmonianéw wynika
z bezposredniej selekcji na maksymalizacje ochrony najcenniejszych organéw. Wlasciwa
interpretacja wymaga bowiem uwzglednienia ograniczen anatomii przewodzacej, lokalizacji Zrodet

hormonow i réznic w zdolnosci poszczegolnych komorek do ich percepcji.

W rozwazaniach nad odporno$cia systemowa niezbedne jest rowniez rozréznienie pomiedzy
mechanizmami koordynujacymi odpowiedz na roSlinozerno$¢ a klasycznymi zjawiskami
systemicznej odpornoSci nabytej (SAR) i indukowanej odpornoéci systemowej (ISR). Systemiczna
odporno$¢ nabyta, systemic acquired resistance, zostala szczegélowo scharakteryzowana w
badaniach nad odpowiedzia roélin na lokalng infekcje patogeniczng; obejmuje ona miedzy innymi
aktywno$é szlakow zaleznych od kwasu salicylowego, bialka NPR1 i metabolitow przekazujacych
informacje do odleglych organow. W indukowanej odpornosci systemowej, induced systemic
resistance, kluczowa role przypisywano oddzialywaniom pozytecznych mikroorganizmow
ryzosferowych, ktorych obecno$¢ zwieksza gotowo$¢ gospodarza do reagowania na poOzniejsze

zagrozenia.

W klasycznym modelu ISR istotne sa szlaki zalezne od jasmonian6w i etylenu, cho¢ nie wyklucza to
udzialu kwasu salicylowego ani mozliwosSci traktowania obu form odpornosci jako systeméw
zawsze odrebnych. Podobnie torowanie odpowiedzi przeciwko owadom moze wykorzystywaé
elementy wspdlne z SAR i ISR, nie bedac jednak automatycznie jednym z tych zjawisk w ich
pierwotnym znaczeniu. WlaSciwy aparat pojeciowy wymaga wiec odrdéznienia czynnika
inicjujacego, zakresu przestrzennego odpowiedzi, udzialu konkretnych hormonoéw i ostatecznej
funkcji ekologicznej, zamiast przypisywania calego systemu do jednej kategorii na podstawie

obecnosci pojedynczego regulatora.

Interesujacym rozwinieciem wspodlczesnej wiedzy o SAR jest rozpoznanie znaczenia kwasu N-
hydroksypipekolowego (NHP), bedacego produktem przemian wywodzacych sie z metabolizmu
lizyny. W dobrze poznanym szlaku biosyntetycznym u Arabidopsis uczestnicza m.in. enzymy
zwigzane z genami ALD1, SARD4 i FMO1, ktorych dzialanie prowadzi do powstawania kwasu

pipekolowego, a nastepnie jego N-hydroksylowanej pochodnej.
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Systemowa odpornos¢ jako sie¢ sygnatoéw i interakc

ji
NHP uczestniczy w uruchamianiu i wzmacnianiu systemowej odporno$ci nabytej, pozostajac
funkcjonalnie powigzanym z sygnalizacjg kwasu salicylowego. OdpowiedzZ systemowa nie wynika
bowiem wylacznie z biernego przeniesienia pojedynczej czasteczki z miejsca infekcji do odleglego
liscia; obejmuje ona takze aktywacje lokalnych proceséw biosyntezy i regulacji w tkankach
odbiorczych. W ten sposob tworzy sie sie¢ dodatnich sprzezen, ktéra pozwala utrzymywaé

odpowiedni stan odporno$ciowy przez dluzszy czas.

Zjawisko to nie powinno by¢ jednak utozsamiane z centralng rola jasmonianéw w odpowiedziach
na ataki owadow gryzacych. Mechanizm SAR stanowi przyklad ogolniejszej zasady biologicznej:
informacja o lokalnym zagrozeniu moze inicjowac¢ systemowe zmiany metabolizmu i gotowoSci
obronnej za posrednictwem kilku powigzanych czasteczek sygnalowych. Réznorodnosé tych
rozwigzan dowodzi, ze ewolucja odpornosci roélin prowadzila do powstania cze$ciowo
wspoldzialajacych systemow regulacyjnych, ktorych aktywno$c zalezy od charakteru zagrozenia

oraz stanu fizjologicznego organizmu.

Odporno$¢ systemowa moze powstawaé takze wskutek kontaktu korzeni z mikroorganizmami
mutualistycznymi lub komensalnymi. Ich obecno$¢ zmienia wlasciwosci calego organizmu, mimo
braku bezposredniego zasiedlenia organéw nadziemnych. Kluczowa role odgrywaja tu okreslone
szczepy bakterii ryzosferowych oraz grzyby symbiotyczne; ich dzialanie moze obejmowa¢ zmiane
dostepnosci skladnikow mineralnych, regulacje hormonéw i zwiekszanie gotowo$ci odpornosciowej
gospodarza. Nie nalezy jednak zakladaé, ze kazdy mikroorganizm promujacy wzrost roslin
automatycznie indukuje odporno$c¢ systemowa ani ze kazda forma kolonizacji korzeni poprawia
tolerancje na wszystkich fitofagéw. Interesujace jest to, ze obecno$¢ mikroorganizmu moze
zwiekszy¢ odporno$¢ na owada bez konieczno$ci bezposredniego kontaktu zwierzecia z bakteria lub

grzybem.

Efekt ten jest posredniczony przez fizjologie rosliny, ktorej aparat sygnalowy i metabolizm ulegaja
przeksztalceniu w nastepstwie oddzialywan zachodzacych w odleglej czeSci organizmu. W
okres$lonych ukladach zwieksza to aktywno$¢ odpowiedzi jasmonianowej, w innych prowadzi do
zmian jakos$ci pokarmowej lub wlaSciwo$ci wydzielin rodlinnych. Nalezy jednak pamietaé, ze
symbioza korzystna dla pobierania fosforu lub azotu nie musi jednocze$nie zwieksza¢ odpornosci
na wszystkie grupy konsumentow. Z tego wzgledu korzysci z inokulacji mikrobiologicznej
wymagaja oceny w odniesieniu do konkretnego genotypu rosliny, szczepu mikroorganizmu,
warunkow glebowych i biologii organizmu antagonistycznego. Odrebny, lecz komplementarny

system przekazywania informacji o zagrozeniu obejmuje emisje lotnych zwigzkéw organicznych,




ktére umozliwiaja kontakt chemiczny pomiedzy organami niepolaczonymi bezposrednio tkankami

przewodzacymi, a takze pomiedzy sasiadujacymi osobnikami.

HIPV jako narzedzie komunikacji w obronie posredniej

Zwigzki okre$lane jako herbivore-induced plant volatiles (HIPV) to zlozone mieszaniny
metabolitow powstajacych w odpowiedzi na zerowanie owadow. Ich sklad zalezy od genotypu
ro§liny, rodzaju uszkodzenia, obecnosci konkretnych elicytorow oraz aktualnych warunkéow
srodowiskowych. Szczegblng role odgrywaja zielone zwiazki lotne (green leaf volatiles, GLV) —
szeScioatomowe aldehydy, alkohole i estry, ktéore powstaja m.in. w przemianach
wielonienasyconych kwaséw tluszczowych katalizowanych przez lipoksygenazy i liazy
wodoronadtlenkowe. Do najlepiej poznanych przedstawicieli naleza (Z)-3-heksenal, (Z)-3-heksenol
i octan (Z)-3-heksenylu; ich emisja moze nastapi¢ stosunkowo szybko po mechanicznym

uszkodzeniu tkanek.

Inng kategorie stanowig terpenoidy, w tym monoterpeny, seskwiterpeny i homoterpeny, ktorych
biosynteza opiera sie na aktywnoS$ci syntaz terpenowych oraz enzyméw modyfikujacych. W
mieszaninach indukowanych zerowaniem wystepuja takze pochodne indolowe, benzenoidy i inne
substancje o zréznicowanych wlasciwosciach fizykochemicznych. Kluczowe jest spostrzezenie, ze
pojedynczy zwigzek nie musi posiada¢ jednoznacznego znaczenia biologicznego. Ostateczna reakcja
odbiorcy czesto zalezy od proporcji skladnikow, ich stezenia oraz tla chemicznego, ktére zmienia sie
w zalezno$ci od rodzaju zbiorowiska roslinnego. Z historycznego punktu widzenia przelomowe
odkrycie dotyczace ekologicznej funkcji HIPV opublikowali w 1990 roku Ted Turlings, James
Tumlinson i William Lewis. Badacze wykazali, ze siewki kukurydzy zerowane przez gasienice
uwalniaja mieszaniny terpenoidéow, ktéore samice blonkéwek parazytoidalnych Cotesia

marginiventris wykorzystuja do lokalizowania potencjalnych gospodarzy.

Istotne okazalo sie porownanie naturalnego zerowania z uszkodzeniami mechanicznymi — samo
sztuczne naruszenie tkanek nie prowadzilo bowiem do roéwnie silnej emisji odpowiednich
terpenoidow. Dopiero zastosowanie wydzielin gebow gasienic na mechanicznie uszkodzona
powierzchnie pozwalalo uruchomi¢ te reakcje, co wskazuje na role substancji pochodzacych od

konsumenta w zapewnieniu swoisto$ci odpowiedzi rosliny.

Rownoczednie wykazano, ze samice parazytoidow moga uczy¢ sie wykorzystywania sygnalow
zapachowych w powiazaniu z obecno$cig gospodarzy lub ich produktéw. Odkrycie to stalo sie
filarem koncepcji obrony posredniej, pokazujac, ze roslina moze zwieksza¢ prawdopodobienstwo

kontaktu roslinozercy z jego naturalnym wrogiem poprzez wytwarzanie informacji chemicznej. Nie
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oznacza to jednak, ze kazdy produkt lotny powstajacy po zerowaniu wyewoluowat specjalnie w celu
przywabiania parazytoidow ani ze emisja takiej mieszaniny zawsze przeklada sie na korzysc
reprodukeyjng rosliny. Potwierdzenie tej funkeji wymaga bowiem wykazania skutecznos$ci dzialania

parazytoidow i rzeczywistego ograniczenia szkod wyrzadzanych przez konsumentéw.

Wielopoziomowe oddziatywania HIPV i specyfika

torowania odpornosci

Szczegoblnie interesujace jest to, ze informacja chemiczna emitowana przez uszkodzona rosline
moze by¢ wykorzystywana przez organizmy z kilku odmiennych pozioméw troficznych. Drapiezniki
i pierwotne parazytoidy lokalizuja w ten spos6b miejsca wystepowania ro$linozercow, jednak te
same mieszaniny substancji moga oddzialywa¢ na kolejne ogniwa sieci, w tym hiperparazytoidy
rozwijajace sie kosztem parazytoidow pierwotnych. W badaniu Erika Poelmana i
wspolpracownikow z 2012 roku (opublikowanym w "PLOS Biology") wykazano, ze odpowiednie
hiperparazytoidy potrafia wykorzysta¢ r6znice w zapachu roélin zerowanych przez gasienice, w
ktorych rozwijaja sie larwy parazytoidow pierwotnych. Kluczowe okazalo sie rozpoznanie, ze
obecnos$¢ pasozyta moze wplywa¢ na sklad wydzielin geb6éw gasienicy, a w konsekwencji na profil
substancji lotnych uwalnianych przez ro§line. W rezultacie zmiana zachodzaca w organizmie
fitofaga zostaje posrednio przeksztalcona w sygnal informujacy kolejnego uczestnika sieci

ekologicznej o obecnosSci odpowiedniego gospodarza.

Badanie to obnaza ograniczenia prostego modelu, wedlug ktérego przywabianie parazytoidow
zawsze zwieksza ochrone roéliny. Jesli sygnal ulatwia lokalizowanie parazytoidow ich wlasnym
antagonistom, moze to prowadzi¢ do wzrostu hiperparazytyzmu i oslabienia biologicznej kontroli
populacji fitofagdw. Z perspektywy rolnictwa kluczowe jest zatem analizowanie nastepstw emisji

HIPV w obrebie calej sieci troficznej, a nie tylko w pojedynczej relacji roslina-szkodnik-parazytoid.

Zagadnienie biologicznej funkcji HIPV prowadzi do rozroznienia pomiedzy sygnalem
komunikacyjnym a wskazowka §rodowiskowg (ang. cue). Sygnal w sensie ewolucyjnym jest cecha,
ktorej funkcja komunikacyjna powstala lub zostala utrwalona dzieki wplywowi na zachowanie
odbiorcy. Wskazéwka natomiast moze dostarczaé¢ informacji organizmowi, mimo ze jej emisja nie
zostala uksztaltowana przez dobor naturalny wlasnie w celu oddzialywania na niego. Rozr6znienie
to ma fundamentalne znaczenie przy interpretacji komunikacji miedzy ro$linami: osobnik
uwalniajacy substancje lotne po uszkodzeniu moze bowiem nie odnosi¢ bezposredniej korzysci z
faktu, ze sasiednie ro$liny rozpoznaja zmiane skladu powietrza. Odbiorca moze po prostu

wykorzystywa¢ chemiczng informacje o zagrozeniu w otoczeniu, niezaleznie od ewolucyjnego
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pochodzenia emisji. Z perspektywy biologii ewolucyjnej nalezy zatem oddzieli¢ sytuacje, w ktorej
roSlina wyksztalcita przystosowanie sprzyjajace informowaniu sasiadéw, od przypadku, w ktéorym
sasiedzi wyksztalcili zdolnoé¢ wykorzystywania ubocznych produktow jej wlasnej odpowiedzi
obronnej. Oba mechanizmy moga prowadzi¢ do podobnych zmian fizjologicznych roélin

odbiorczych, lecz niosa odmienne konsekwencje dla interpretacji koewolucji i doboru naturalnego.

Martin Heil w przegladzie z 2014 roku zwracal uwage na ten problem, wskazujac, ze biologiczne
znaczenie substancji lotnych nalezy analizowa¢ z uwzglednieniem korzyS$ci emitera, odbiorcy oraz
innych organizmoéow korzystajacych z tego samego sygnalu chemicznego. Empiryczne podstawy
koncepcji torowania odpornosci przez substancje lotne przedstawili w 2004 roku (w "Proceedings
of the National Academy of Sciences") Jiirgen Engelberth, Hans Alborn, Eric Schmelz i James

Tumlinson.

Badacze wykazali, ze siewki kukurydzy eksponowane na zielone zwigzki lotne (GLV) emitowane
przez uszkodzone ro$liny moga silniej reagowa¢ na poOzniejszy kontakt z wydzielinami gebow
gasienic. W doswiadczeniach wykorzystywano m.in. (Z)-3-heksenal, (Z)-3-heksenol i octan (Z)-3-
heksenylu; ich zastosowanie prowadzilo do zwiekszenia pdzniejszej produkceji kwasu jasmonowego

oraz emisji okreslonych seskwiterpendéw.

Istotne jest to, ze efekt torowania byl zwigzany z odpowiedzia na uszkodzenie polaczone z aplikacja
wydzielin gasienic, a nie z ogdélnym nasileniem wszystkich reakcji na dowolne uszkodzenie
mechaniczne. Oznacza to, ze wezesniejsza ekspozycja na GLV mogla zmienia¢ zdolno$¢ organizmu
do reagowania na konkretny biologiczny kontekst zagrozenia, zamiast wywolywaé nieograniczony

wzrost wszystkich funkcji obronnych.

Lotne zwigzki organiczne jako nosniki pamieci

substraty obronne

Badanie dostarczylo zatem waznego dowodu na istnienie chemicznego torowania odpowiedzi,
ktérego koncowy rezultat ujawnia sie dopiero podczas kolejnego kontaktu z antagonista. Z
metodologicznego punktu widzenia szczegdlnie istotne bylo wykorzystanie syntetycznych,
oczyszczonych substancji, co pozwolilo oddzieli¢ wplyw konkretnych skladnikéw mieszaniny od
innych bodzcow towarzyszacych obecno$ci uszkodzonej ro$liny. Znacznie bardziej szczegdlowy
mechanizm torowania powigzanego z rozpoznawaniem konkretnego metabolitu ujawnily badania
Matthiasa Erba, Nathalie Veyrat, Christelle Robert i wspolpracownikow, opublikowane w 2015

roku w "Nature Communications".
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Autorzy przeanalizowali znaczenie indolu, ktérego biosynteza u kukurydzy moze by¢ intensywnie
uruchamiana po zZerowaniu okreSlonych fitofagow, a emisja nastepuje stosunkowo wcze$nie w
przebiegu odpowiedzi. Szczegblna warto$¢ eksperymentalng mialo wykorzystanie mutantow o
ograniczonej zdolno$ci produkeji indolu oraz odpowiednio kontrolowanych Zrbodel syntetycznej
substancji. Wykazano, ze ekspozycja na indol zwiekszala pdzniejszg indukcje substancji lotnych u
sasiadujacych roélin kukurydzy, a takze wplywala na aktywno$¢ systemowych odpowiedzi w
odleglych lisciach tego samego organizmu. Szczegdlnie istotne okazalo sie zwiekszenie produkcji
JA-Ile i kwasu abscysynowego po nastepnym kontakcie z zagrozeniem, co wskazuje na hormonalny
wymiar mechanizmu torowania. W okre§lonych warunkach rosliny wcze$niej eksponowane na
indol uwalnialy po indukcji dwu- lub trzykrotnie wiecej wybranych zwigzkow lotnych niz grupy
kontrolne. Réwnocze$nie autorzy wykazali, ze odpowiedZ nie jest jednakowa u wszystkich
badanych gatunkéw; fasolnik chinski wykazywal niewielka albo niewykrywalng reakcje na

zastosowany indol, podczas gdy u bawelny obserwowano jedynie stabsze efekty.

Wynik ten ma kluczowe znaczenie dla ekologii chemicznej, poniewaz pokazuje, ze skutecznosé
substancji lotnej zalezy od wlasSciwosci odbiorcy, a nie wylacznie od chemicznej tozsamoSci
emitowanego metabolitu. W szczegélnoéci nie nalezy utozsamia¢ indolu z sygnalem o

uniwersalnym znaczeniu ostrzegawczym dla wszystkich roslin ladowych.

Jego biologiczna aktywno$¢ pozostaje zalezna od zdolno$ci odbiorcy do rozpoznawania, pobierania
albo przeksztalcania odpowiedniego zwigzku, a takze od obecnoSci dalszych mechanizmoéw
regulatorowych umozliwiajacych zmiane odpowiedzi na przyszle zagrozenie. Istotna jest réwniez
roznica pomiedzy ekspozycja na pojedynczy oczyszczony metabolit a kontaktem z pelng mieszaning
substancji lotnych wystepujacych w naturalnym otoczeniu. W rzeczywistym lanie ro$linnym indol
moze wspolwystepowac z aldehydami, alkoholami, estrami i terpenoidami, ktérych wlasciwosci
fizykochemiczne wplywaja na jego dostepno$¢ i sposdb rozprzestrzeniania sie w powietrzu.
Niektore substancje moga ponadto uczestniczy¢ w reakcjach atmosferycznych, zmieniajac sklad
pierwotnej mieszaniny. Reakcja zaobserwowana podczas podania pojedynczego zwiazku w
komorze eksperymentalnej nie musi zatem posiada¢ identycznej intensywnos$ci w zmiennym
srodowisku polowym. Z punktu widzenia metodologii wazne jest wiec laczenie doswiadczen z
uzyciem substancji oczyszczonych z badaniami nad pelnym profilem chemicznym emitowanym
przez uszkodzone roéliny, a nastepnie z analizg reakcji odbiorcéw w warunkach naturalnych. Tylko
takie podejscie pozwala odrézni¢ potencjalng aktywnos$¢ biologiczng zwiazku od jego rzeczywistego

znaczenia ekologicznego.
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Jeszcze bardziej interesujacy mechanizm oddzialywania substancji lotnych opisano w badaniach
Koichiego Sugimoto, Kenjiego Matsuiego i wspolpracownikéw z 2014 roku, opublikowanych w

"Proceedings of the National Academy of Sciences".

Autorzy wykazali, ze rosliny pomidora moga pobiera¢ z otaczajacego powietrza (Z)-3-heksenol
emitowany przez sasiadujace osobniki zaatakowane przez gasienice, a nastepnie enzymatycznie
przeksztalca¢ go w odpowiedni glikozyd. Kluczowe okazalo sie to, ze produkt tej przemiany mogt
ogranicza¢ wzrost i przezywalno$¢ okres§lonych larw owadow; oznacza to, ze roslina odbiorcza nie
tylko zmieniala wlasny stan sygnalowy, lecz robwniez wykorzystywala przejety z otoczenia zwigzek
jako substrat do wytworzenia metabolitu obronnego. Badanie to dostarczylo bezposredniego
dowodu na istnienie mechanizmu, w ktérym substancja lotna uczestniczy w relacji miedzyroslinnej
nie wylacznie przez aktywowanie receptora, lecz takze przez fizyczne pobranie i biochemiczng
konwersje w tkankach odbiorcy. Zjawisko takie pozwala rozszerzy¢ koncepcje komunikacji
chemicznej o problem transferu materii pomiedzy organizmami za posrednictwem atmosfery. Nie
nalezy jednak automatycznie utozsamia¢ wszystkich przypadkéw roslinnej odpowiedzi na HIPV z
tym mechanizmem, poniewaz dla wielu substancji nie rozpoznano jeszcze w pelni szlakow ich
percepcji, transportu i pdzniejszych przemian. Warto§¢ odkrycia polega na udokumentowaniu
konkretnej drogi fizjologicznej, ktorej dzialanie powigzano z biologicznym rezultatem ochronnym.
Zjawiska te pozwalaja rozpoznaé nowy wymiar funkcjonowania rosliny jako organizmu

uczestniczacego w przestrzennej wymianie informacji i okre$lonych substancji organicznych.

Nie oznacza to jednak powstania systemu komunikacyjnego identycznego z jezykiem czlowieka
albo przekazywania Swiadomie sformutowanych wiadomos$ci. Wspolczesna ekologia chemiczna
umozliwia opisywanie sygnalow wedlug ich pochodzenia, struktury, warunkéw emisji i
biologicznych nastepstw odbioru, bez koniecznos$ci zakladania §wiadomej intencji emitera. W takim
ujeciu szczegdlnie wazne staje sie rozréznienie pomiedzy funkcja sygnatu a informacja mozliwa do

uzyskania przez odbiorce.

Wiarygodnosé [ ograniczenia komunikaciji
miedzyroslinnej

Roélina uszkodzona przez gasienice moze emitowaé metabolit jako element wlasnego procesu
obronnego, jednak sasiadujacy osobnik moze wykorzysta¢ jego obecno$é¢ jako wskazéwke
zwiekszonego prawdopodobienstwa wystapienia podobnego zagrozenia. W okre$lonych warunkach
wezesniejsza ekspozycja prowadzi do zwiekszonej gotowosci odpornosciowej, cho¢ nie zawsze musi

to stanowic¢ ewolucyjnie utrwalone "ostrzeganie" sagsiadow.
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W kontekscie teorii informacji kluczowe staje sie powigzanie wiarygodnosci danej wskazowki z
prawdopodobienstwem przyszlego zdarzenia, a nie wylacznie z jej chemiczng rozpoznawalno$cia.
Jesli okre§lona substancja jest emitowana takze podczas licznych nieszkodliwych zmian
srodowiskowych, jej warto$¢ prognostyczna dla odbiorcy moze by¢ mniejsza niz w przypadku
metabolitu powstajacego przede wszystkim podczas zerowania odpowiedniego konsumenta.
Wiarygodno$¢ zjawiska komunikacji miedzyroélinnej przez wiele lat byla przedmiotem sporéw
metodologicznych, wynikajacych m.in. z trudno$ci w odréznieniu rzeczywistego transferu sygnatow
od wplywu wspolnego S$rodowiska, zmian mikroklimatu i innych czynnikéw towarzyszacych
uszkodzeniu ro$lin. Istotna okazala sie w tym wzgledzie metaanaliza Richarda Karbana, Kai

Shiojiri, Kyle'a Edwardsa i wspolpracownikéw, opublikowana w 2014 roku w "Ecology Letters".

Autorzy zgromadzili dane z 48 powtarzanych badan i wykazali ogolne wsparcie dla hipotezy, ze
roSliny sasiadujace z uszkodzonymi osobnikami moga uzyskiwa¢ zwiekszong odpornosé na
roslinozercoéw. Jednoczeénie stwierdzono, ze efekty obserwowane w warunkach laboratoryjnych i
szklarniowych oraz w dos§wiadczeniach dotyczacych roslin uprawnych byly przecietnie silniejsze niz
wyniki uzyskiwane podczas badan terenowych nad dzikimi gatunkami. Nie oznacza to, ze reakcje
miedzyroslinne sa wylacznie artefaktem eksperymentalnym, lecz wskazuje na znaczenie zmienno$ci
warunkéw i sposobu prowadzenia do$wiadczen. Autorzy zwracali roéwniez uwage, ze w wielu
badaniach nie rozpoznawano szczegélowych mechanizméw odpowiedzi ani nie eliminowano
wszystkich alternatywnych wyjaénienn obserwowanych efektow. Z perspektywy metodologii nauk
przyrodniczych wynik ten posiada szczegdlng wartos¢, gdyz taczy potwierdzenie ogblnego zjawiska

z precyzyjnym okresleniem ograniczen jego interpretacji.

Wtlasciwy wniosek nie polega zatem ani na bezwarunkowym przyjmowaniu uniwersalnej
komunikacji chemicznej pomiedzy wszystkimi ro§linami, ani na odrzucaniu calej kategorii zjawisk,
lecz na rozpoznawaniu konkretnych mechanizméw i warunkéw, w ktérych oddzialywania takie
posiadaja znaczenie biologiczne. Przestrzenny zasieg oddzialywania substancji lotnych pozostaje
jednym z najbardziej wymagajacych probleméw wspolezesnej ekologii chemicznej, poniewaz emisja
metabolitu nie gwarantuje jego dotarcia do odpowiedniego odbiorcy w stezeniu wystarczajacym do
wywolania reakcji fizjologicznej. Czasteczki uwalniane do atmosfery podlegaja transportowi
adwekcyjnemu, dyfuzji molekularnej, rozpraszaniu turbulentnemu oraz r6znorodnym przemianom
chemicznym, ktorych intensywnos¢ zalezy od temperatury, wilgotno$ci, promieniowania
slonecznego i skladu powietrza. Szczegblnie wazne pozostaja reakcje z ozonem i rodnikami
atmosferycznymi, gdyz okre$lone terpenoidy i inne nienasycone zwigzki organiczne moga ulegaé
stosunkowo szybkiemu utlenianiu, co prowadzi do zmiany profilu pierwotnej mieszaniny. Oznacza
to, ze informacja chemiczna dostepna w poblizu zrodla emisji nie musi odpowiada¢ mieszaninie

docierajacej do organizmu znajdujacego sie w znacznej odleglosci.

15



Redundancja komunikacyjna w transmisji sygnalow

obronnych

Kluczowa role odgrywa tutaj struktura roslinnoéci; gesty lan moze bowiem ograniczaé wymiane
powietrza w poszczegdlnych warstwach, tworzac jednoczesnie silnie zmienne warunki transportu
substancji. W §rodowisku polowym powstaja zatem przestrzenne i czasowe gradienty stezen, ktore
wplywaja na zdolno$¢ owadéw do lokalizowania zrédla zapachu oraz na prawdopodobienstwo
wywolania reakcji torujacej u sgsiednich roslin. Z tego wzgledu wyniki do§wiadczen komorowych
nalezy interpretowac ostroznie przy przenoszeniu ich na zlozone agroekosystemy — sam fakt
wykazania aktywnoSci biologicznej czasteczki nie okresla bowiem zasiegu ani trwatosci jej dzialania

w atmosferze.

Z perspektywy biofizyki interesujace jest pordwnanie systemowego przekazywania informacji droga
wewnetrzng z jej rozprzestrzenianiem sie za posrednictwem atmosfery. Transport naczyniowy jest
ograniczony przez anatomie ro$liny i wlasciwoséci jej ukladu przewodzacego, podczas gdy
substancje lotne moga docieraé do organdéw pozbawionych bezposredniego polaczenia
transportowego ze zrédlem emisji. W przypadku ro$lin silnie rozgalezionych lub pnacych okre$lone
liscie moga znajdowaé sie blisko siebie w przestrzeni, mimo ze ich polaczenie przez tkanki

przewodzace wymaga pokonania dlugiej drogi anatomiczne;.

W takich warunkach kontakt z substancja lotna pozwala na zmiane gotowo$ci obronnej bez
koniecznosci przesylania sygnalu przez cala wewnetrzng architekture organizmu. Nie oznacza to
jednak, ze transport atmosferyczny jest zawsze szybszy lub skuteczniejszy od sygnalow
elektrycznych i wapniowych; rzeczywista dynamika zalezy bowiem od dystansu, przeplywu
powietrza, wlaSciwoSci metabolitu oraz rodzaju tkanek odbiorczych. Co istotne, wewnetrzne i
zewnetrzne drogi przekazywania informacji moga wspoldziala¢, tworzac odmienne przestrzennie
profile odpowiedzi. W okreslonych ukladach lokalne uszkodzenie moze zatem wplywac na odlegle
liScie zaréwno poprzez systemowe sygnaly hormonalne, jak i przez pobieranie lotnych produktow

wytwarzanych przez inne czeSci tego samego organizmu.

Z punktu widzenia teorii systemow biologicznych jest to przyklad redundancji komunikacyjne;j. Jej
funkcja moze polega¢ na zwiekszaniu mozliwosci koordynowania odpowiedzi w warunkach
zmienno$ci przestrzennej, cho¢ nie oznacza to pelnej zamiennoSci wszystkich kanalow
sygnalowych. Odrebnego rozpoznania wymaga mechanizm utrzymywania zwiekszonej gotowosci

transkrypcyjnej, ktorego istotnym elementem moze by¢ zmiana organizacji chromatyny.
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Modyfikacje histonéw  jako nosnik pamieci
chromatynowej

Material genetyczny roslin w jadrze komérkowym wystepuje w postaci kompleksow DNA i bialek,
ktorych podstawowa jednostka strukturalng sa nukleosomy. Kazdy z nich obejmuje odcinek DNA
nawiniety na oktamer bialek histonowych; organizacja tych struktur bezpos$rednio wplywa na
dostepnos¢ konkretnych sekwencji dla czynnikow transkrypcyjnych oraz enzymoéow odczytujacych

informacje genetyczna.

Kluczowa role odgrywaja tu modyfikacje potranslacyjne histonow, takie jak acetylacja, metylacja,
fosforylacja czy ubikwitynacja odpowiednich reszt aminokwasowych. Ich biologiczny efekt zalezy
od rodzaju histonu, miejsca zmiany oraz kontekstu regulatorowego. Przykladowo, acetylacja
okresSlonych reszt lizynowych moze zwieksza¢ dostepno$¢ chromatyny dla aparatu
transkrypcyjnego, podczas gdy metylacja — w zalezno$ci od modyfikowanego miejsca — moze
sprzyja¢ zarowno aktywno$ci, jak i represji genow. Metylacji histonéw nie mozna zatem utozsamiaé
z jednym, uniwersalnym mechanizmem wyciszania informacji genetycznej. Wspolczesna
epigenetyka interpretuje te zmiany jako elementy zlozonego systemu regulacyjnego, ktorego
znaczenie wynika z ich kombinacji, oddzialywan z biatkami rozpoznajacymi oraz wspoétdzialania z

procesami transkrypcji i replikacji DNA.

Interesujacym przykladem zwigzku miedzy chromatyng a torowaniem odporno$ci sa badania
Michala Jaskiewicza, Uwego Conratha i Christopha Peterhansela, opublikowane w 2011 roku w
"EMBO Reports". Autorzy analizowali modyfikacje histonow towarzyszace systemowej odpornosci
nabytej u Arabidopsis thaliana, skupiajac sie na genach regulatorowych z rodziny WRKY.
Wykazano, ze w stanie przygotowania do odpowiedzi obronnej okre$lone loci charakteryzuja sie
zmianami w strukturze histonu H3, w tym zwiekszonym poziomem trimetylacji lizyny czwartej

(H3K4me3) oraz innymi przejawami aktywnosci transkrypcyjne;j.

Istotne okazalo sie powigzanie tych wlaSciwoSci z mozliwosScig silniejszej ekspresji genow po
kolejnym bodzcu. Wynik ten dostarczyl przestanek na rzecz istnienia pamieci chromatynowej,
polegajacej na utrzymywaniu stanu struktury chromatyny sprzyjajacego p6zniejszej aktywacji. Nie
oznaczalo to jednak automatycznego dowodu na to, ze konkretna modyfikacja histonowa jest

samodzielnie wystarczajaca do powstania zjawiska torowania.

Rownie prawdopodobne pozostaje wspoéldzialanie tej zmiany z obecnosdcia czynnikow
transkrypcyjnych, wahaniami iloSci bialek regulatorowych i innymi elementami odpowiedzi

fizjologicznej. Z tego wzgledu kluczowe jest odrbznienie korelacji miedzy stanem chromatyny a
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zwiekszong reaktywno$cia genow od dowodu zwiazku przyczynowego. Wspolczesne badania nad
epigenetycznym  podlozem torowania koncentruja sie wlasnie na  mozliwos$ciach
eksperymentalnego rozdzielenia przyczyny i nastepstwa. Jesli wczedniejszy bodziec prowadzi do
wzrostu poziomu H3K4me3 w poblizu genu, a jego p6zniejsza ekspresja po kolejnym stresie jest
silniejsza, nie mozna jednoznacznie stwierdzi¢, ze to modyfikacja histonu przyspieszyla
transkrypcje. Moze ona by¢ bowiem rezultatem wezeéniejszej aktywno$ci aparatu transkrypcyjnego

lub towarzyszy¢ innemu mechanizmowi odpowiedzialnemu za zmiane reaktywnosci.

Wartos$ciowe staja sie zatem narzedzia pozwalajace na celowe wprowadzanie lub usuwanie
modyfikacji epigenetycznych w wybranym miejscu genomu, bez zmiany jego sekwencji
nukleotydowej. Techniki wykorzystujace zmodyfikowane systemy wiazace DNA — w tym
katalitycznie nieaktywne warianty bialka Cas9 sprzezone z regulatorami epigenetycznymi —
umozliwiaja badanie wplywu konkretnej modyfikacji na p6zniejsza ekspresje genu. Interesujace
jest robwniez stosowanie promotoréw tkankowo swoistych lub indukowanych bodzcem, co pozwala
odréznié lokalne znaczenie modyfikacji chromatyny od zmian obejmujacych caly organizm. W

przegladzie opublikowanym w 2023 roku C. [tekst urwany w oryginale]

Epigenetyczna regulacja i metylacja DNA jako nosniki
pamieci stresowej

Jake Harris, Anna Amtmann i Jurriaan Ton podkre$lili, ze dowody na udzial proceséw
epigenetycznych w kréotko- i dlugotrwalej pamieci stresowej pozostaja w znacznej czeSci po$rednie.
Wskazali, ze rozw06j narzedzi eksperymentalnych umozliwiajacych ukierunkowana manipulacje
stanem chromatyny jest konieczny do rygorystycznego rozpoznania mechanizmoéow przyczynowych.
Odrebny, cho¢ funkcjonalnie powigzany poziom regulacji epigenetycznej stanowi metylacja DNA;
w genomach roslin odpowiada ona zar6wno za kontrole aktywnosci elementéw transpozycyjnych,
jak i regulacje okreslonych procesow transkrypcyjnych. W przeciwienstwie do wielu systemow
zwierzecych, metylacja cytozyny u roslin moze wystepowa¢ nie tylko w sekwencjach CG, lecz

rowniez CHG i CHH (gdzie H oznacza dowolny nukleotyd inny niz guanina).

Utrzymywanie tych wzorcéw zalezy od dzialania wyspecjalizowanych metylotransferaz DNA oraz
bialek organizujacych chromatyne. Kluczowy jest tu mechanizm metylacji DNA kierowanej przez
RNA (RNA-directed DNA methylation, RADM), w ktéorym male interferujace RNA pomagaja
rozpoznawa¢ homologiczne sekwencje i kierowa¢ aparat metylacyjny do okreslonych loci. W
klasycznym szlaku RADM istotna role odgrywaja m.in. polimerazy RNA IV i V, enzym DCL3, biatka
ARGONAUTE oraz metylotransferaza DRM2. Nie oznacza to jednak, ze kazda zmiana metylacji
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DNA po kontakcie z owadem wynika z dzialania RdDM, gdyz organizacja metylomu jest
regulowana przez kilka odmiennych szlakéw enzymatycznych. Istotne jest rowniez to, ze metylacja
wplywa na ekspresje genow w sposéb zalezny od lokalizacji zmiany: modyfikacje w regionach
promotorowych moga mie¢ inne nastepstwa niz te obecne w cialach genéw lub sekwencjach

powtarzalnych, co wymaga analizy konkretnego kontekstu genomowego.

Z perspektywy pamieci stresowej szczegblnie interesujaca jest mozliwo$¢ utrzymywania niektorych
stanow epigenetycznych po ustapieniu bodzca i ich odtwarzania podczas kolejnych podzialow
komorkowych. Poniewaz liczne tkanki roslinne zachowuja zdolno§¢ wzrostu i réznicowania przez
znaczng cze$¢ zycia, okre§lone zmiany regulacyjne moga oddzialywa¢ na potomne komorki w
obrebie tego samego osobnika. Nie nalezy jednak utozsamia¢ stabilnego utrzymywania modyfikacji
w linii somatycznej z jej przekazywaniem przez komorki reprodukcyjne do kolejnego pokolenia.
Mechanizm somatyczny moze by¢ funkcjonalnie istotny podczas rozwoju jednego organu, lecz
zosta¢ utracony lub przebudowany w komoérkach rozmnazania. Z kolei utrzymywanie wzorca
metylacji przez kolejne podzialy nie przesadza o zachowaniu konkretnego fenotypu, gdyz rezultat
zalezy rowniez od innych regulatorow i warunkow S$rodowiskowych. Dlatego pojecie pamieci
epigenetycznej wymaga precyzyjnego odniesienia do czasu jej trwania, rodzaju komorek i rezultatu
funkcjonalnego. Kluczowe pozostaje wykazanie, ze zmiana molekularna utrzymuje sie po
ustapieniu pierwotnego czynnika oraz ze jej usuniecie prowadzi do oslabienia albo zaniku
odpowiedniego efektu pamieciowego. Dopiero taki zestaw danych stanowi silng podstawe do

twierdzenia o przyczynowej roli konkretnego mechanizmu epigenetycznego.

Miedzypokoleniowe przekazywanie odpornosci a

dziedziczenie transgeneracyjne

Szczegolne zainteresowanie budza badania nad przekazywaniem nastepstw roslinozernosci miedzy
pokoleniami, gdyz otwieraja one problem relacji miedzy doswiadczeniem $rodowiskowym rodzicoéw
a zdolnoScia potomstwa do reagowania na podobne zagrozenia. W klasycznym eksperymencie
Sergia Rasmanna, Martina De Vosa, Georga Jandera i wspolpracownikdbw z 2012 roku
(opublikowanym w "Plant Physiology") analizowano skutki wcze$niejszego zerowania gasienic,
uszkodzen mechanicznych oraz zastosowania jasmonianéw u Arabidopsis thaliana i pomidora.
Autorzy wykazali, ze potomstwo ro$lin poddanych tym bodzcom moze wykazywaé¢ zwiekszona
odporno$¢ na podzniejsze zerowanie, co objawialo sie ograniczeniem rozwoju larw. W niektérych
do$wiadczeniach masa ciala gasienic rozwijajacych sie na roslinach potomnych byla nawet o

polowe mniejsza niz w grupach kontrolnych. Interesujace okazalo sie utrzymanie tego efektu przez
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dwa pokolenia u Arabidopsis, przy jednoczesnym zaniku réznic w kolejnym analizowanym

pokoleniu.

Badania mutantow wskazaly ponadto na znaczenie prawidlowej percepcji jasmonianéw oraz
aparatu biosyntezy malych interferujacych RNA. Wyniki te dostarczyly empirycznego
potwierdzenia, ze historia stresu biotycznego moze oddzialywa¢ na odporno$¢ potomstwa, a
niektore elementy tego zjawiska sa powiazane z mechanizmami regulacji informacji genetyczne;.
Nie oznacza to jednak automatycznie uniwersalnego i stabilnego dziedziczenia cech obronnych
przez nieograniczong liczbe pokolen. Interpretacja takich wynikow wymaga ostroznosci z
perspektywy genetyki i biologii reprodukcji, poniewaz potomstwo moze rézni¢ sie od kontroli z
kilku réznych przyczyn. Wceze$niejsze uszkodzenie ros$liny matecznej moze bowiem wplywaé na
wielko$¢ nasion, ich sklad chemiczny, dostepno$¢ substancji zapasowych czy wlasciwosci

fizjologiczne zarodka.

Zmiany te moga prowadzi¢ do réznic w rozwoju i odpornoéci potomstwa bez koniecznoSci trwalej
modyfikacji epigenetycznej konkretnego genu. Mozliwe s3 réwniez efekty zwigzane z obecnoScia
mikroorganizméw przenoszonych miedzy pokoleniami, zmiana warunkéw rozwoju nasion lub
odmiennym stanem hormonalnym ros$liny rodzicielskiej. Z tego wzgledu kluczowe pozostaje
rozr6znienie pomiedzy bezposrednim efektem rodzicielskim, dziedziczeniem miedzypokoleniowym
a dziedziczeniem transgeneracyjnym w Scistym sensie. Ta ostatnia kategoria wymaga wykazania
utrzymania efektu po wyeliminowaniu mozliwoSci bezposredniego oddzialywania pierwotnego

stresu na analizowane pokolenie lub jego komoérki prekursorowe.

W przypadku roélin interpretacja zalezy réwniez od momentu wystapienia stresu wzgledem
tworzenia organow reprodukcyjnych i rozwoju nasion. Warto$ciowe sg zatem eksperymenty
wielopokoleniowe prowadzone w kontrolowanych warunkach, uwzgledniajace poréwnania linii
genetycznych, analize wlasciwos$ci nasion i bezpos$rednie badanie zmian epigenetycznych. Sam fakt
zwiekszonej odpornoSci potomstwa nie jest wystarczajacym dowodem trwalego dziedziczenia
okreslonego epiallelu. Niezwykle wazne pozostaje rowniez rozroznienie pomiedzy utrzymywaniem

stanu torowania a powstawaniem trwatlej adaptacji ewolucyjnej.

Pamie¢ fizjologiczna moze pozwala¢ pojedynczej roslinie skuteczniej reagowac na ponowny kontakt
z konsumentem, ale nie oznacza to automatycznie zwiekszenia czesto$ci okreSlonych alleli w
populacji. Z kolei ewolucja moze sprzyja¢ rozpowszechnianiu genotypow o wiekszej zdolnoéci
torowania, jesli wlasciwo$é ta zwieksza ich sukces reprodukcyjny w Srodowisku o odpowiednim
rozkladzie zagrozen. W takim przypadku przedmiotem selekcji naturalnej jest dziedziczna zdolnosé
do okreslonej plastycznej reakcji, a niekoniecznie sama zmiana epigenetyczna powstala podczas

zycia konkretnego osobnika. Rozr6znienie to jest kluczowe dla wspolczesnej teorii ewolucji,
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poniewaz pozwala odr6zni¢ adaptacje genetyczna od plastycznosci fenotypowej i Srodowiskowo
indukowanego dziedziczenia regulacyjnego. Zjawiska te moga ze soba wspoldziala¢, lecz nie

powinny by¢ utozsamiane z identycznymi mechanizmami.

Ewolucyjna optacalnos¢ torowania jako strategia
optymalizacji kosztow

W szczegblnosSci stwierdzenie miedzypokoleniowych nastepstw stresu nie stanowi samoistnego
dowodu na koniecznoé¢ odrzucenia darwinowskiego aparatu doboru naturalnego, gdyz wynik ten
mozna interpretowa¢ w ramach wspdlczesnej genetyki, epigenetyki i teorii historii zyciowych
organizmdéw. Wladciwym przedmiotem badania pozostaje ustalenie, ktére elementy reakcji sa
dziedziczone, z jaka trwalo$cig i przy jakich kosztach, a nastepnie okreslenie, czy ich obecno$é
wplywa na dlugoterminowa dynamike populacji. Szczegdlnie interesujagcym mechanizmem
umozliwiajagcym zrozumienie ewolucyjnej oplacalno$ci torowania pozostaje model, w ktorym
ro$lina wykorzystuje informacje o przeszlym zagrozeniu jako predyktor prawdopodobienstwa
przyszlego zerowania. Jezeli presja konsumentow wykazuje dodatnia autokorelacje czasows,
wceze$niejszy atak moze oznacza¢ zwiekszone prawdopodobienstwo wystapienia kolejnego w

najblizszym okresie.

W takich warunkach utrzymywanie okreSlonego stanu przygotowania moze byé¢ korzystne,
poniewaz koszt przechowywania gotowoSci pozostaje nizszy niz potencjalna strata wynikajaca z
opo6znionej odpowiedzi. Jezeli jednak wystepowanie fitofagdw jest calkowicie przypadkowe lub
kolejne okresy zagrozenia sa od siebie niezalezne, warto§¢ informacyjna wcze$niejszego bodzca
maleje. Z punktu widzenia modeli decyzyjnych biologiczna oplacalno$é¢ torowania mozna zatem
analizowa¢ jako funkcje prawdopodobienstwa ponownego ataku, wartoSci zagrozonej tkanki,

szybkosci odpowiedzi oraz jej kosztu metabolicznego.

Nie oznacza to $wiadomego przewidywania przyszlo$ci przez rosline, lecz stanowi formalny opis
procesu, w ktorym dobor naturalny sprzyja okreSlonym wlasciwo$ciom regulacyjnym w
odpowiednio ustrukturyzowanym Srodowisku. Istotne jest rowniez to, ze zdolno$¢ torowania moze
mie¢ odmienng warto$¢ dla roslin jednorocznych i wieloletnich. W przypadku pierwszych czas na
uzyskanie korzysci jest ograniczony dlugoscia cyklu zyciowego, podczas gdy organizmy wieloletnie
moga do$wiadcza¢ podobnych zagrozen w kolejnych sezonach. Nie nalezy jednak zaklada¢, ze
dluzsze zycie automatycznie sprzyja silniejszej pamieci fizjologicznej, poniewaz jej wartos¢ zalezy
rowniez od trwalo$ci organoéw, mozliwosci ich odnawiania i kosztow utrzymania okre$lonych

stanow regulatorowych. Zagadnienie kosztéw torowania ma szczegolne znaczenie dla biologii roslin
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uprawnych, gdyz nawet niewielkie zmiany tempa wzrostu lub reprodukcji moga prowadzi¢ do

istotnych konsekwencji gospodarczych przy duzej skali produkcji.

W klasycznych do$wiadczeniach nad Arabidopsis analizowano nastepstwa zastosowania kwasu f3-
aminomaslowego (BABA) oraz innych substancji indukujacych odporno$¢. W badaniu
opublikowanym w 2006 roku wykazano, ze niskie dawki BABA prowadzace do torowania
odpowiedzi moga wywolywac jedynie niewielkie ograniczenie wzglednego tempa wzrostu i nie
powodowaé istotnego spadku produkcji nasion, podczas gdy silniejsza bezposrednia indukcja

odpowiedzi obronnej wigzala sie z wyrazniejszymi kosztami fizjologicznymi i reprodukcyjnymi.

Bilans kosztéw torowania i potencjat biotechnologiczny

Wyniki te stanowia istotne potwierdzenie mozliwo$ci wystepowania korzystniejszego bilansu
miedzy obrong a wzrostem w stanie torowania niz podczas intensywnej aktywacji konstytutywne;.
Nie oznaczaja one jednak, ze kazdy zabieg torujacy jest calkowicie pozbawiony kosztow lub ze
identyczna zalezno$¢ wystepuje u wszystkich gatunkéw roslin. Kluczowe pozostaje uwzglednienie
rodzaju zagrozenia, poniewaz korzy$¢ zaobserwowana w do$wiadczeniu z patogenem nie musi w
tym samym stopniu odnosi¢ sie do zerowania konkretnego owada. Ekonomiczna warto$¢ zabiegu
zalezy zatem nie tylko od kosztu samej indukcji, lecz réwniez od tego, czy rzeczywista presja

biologiczna wystapi w okresie utrzymywania zwiekszonej gotowosSci organizmu.

Bardziej szczegOlowe rozpoznanie kosztow torowania stalo sie mozliwe dzieki identyfikacji biatka
IBI1, uczestniczacego w percepcji BABA u Arabidopsis thaliana. W badaniu opublikowanym w 2014
roku w "Nature Chemical Biology" wykazano, ze IBI1 jest syntetaza aspartylo-tRNA, ktorej
funkcjonowanie ma podstawowe znaczenie dla metabolizmu bialek, ale ktéra moze réwniez
uczestniczy¢ w niekanonicznej regulacji odpowiedzi odporno$ciowej. Interesujace bylo ustalenie, ze
odpowiedni enancjomer BABA wiaze sie z bialkiem IBI1, przygotowujac okreslony mechanizm
obronny, ktorego aktywno§¢ ujawnia sie podczas pdzniejszego kontaktu z patogenem.
Rownocze$nie wykazano mozliwo$¢é eksperymentalnego rozdzielenia czeSci mechanizmoéow
odpowiedzialnych za zwiekszenie odpornosci od procesé6w prowadzacych do zahamowania wzrostu.
Istotng role w kosztach zwigzanych z dzialaniem BABA odgrywal udzial kinazy GCN2 i fosforylacji
czynnika inicjacji translacji elF2a, podczas gdy okreslone elementy odpowiedzi odpornosciowej
mogly pozostawa¢ funkcjonalne mimo ograniczenia tej galezi regulacyjnej. Wynik ten pokazuje, ze
kompromis pomiedzy wzrostem a obrong nie zawsze wynika wylgcznie z nieuchronnej konkurencji
o te same substraty metaboliczne. Moze by¢ takze nastepstwem specyficznego powigzania szlakow

regulacyjnych, ktérych okreslone elementy daja sie cze$ciowo rozdziela¢ eksperymentalnie.
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Z perspektywy biotechnologii otwiera to mozliwo$¢ poszukiwania rozwigzan zwiekszajacych
odporno$¢ przy mniejszym wplywie na wzrost, cho¢ ich skuteczno$¢ musi zosta¢ zweryfikowana dla
konkretnych organizméw i warunkow Srodowiskowych. Jednym z najciekawszych kierunkéw
praktycznego wykorzystania torowania pozostaje stosowanie odpowiednich elicytoréw na etapie
nasion, okre$lane jako seed priming albo, w przypadku celowego indukowania odpornosci, jako
przygotowanie nasion do po6zniejszej odpowiedzi obronnej. Nalezy jednak rozrdézniaé te procesy od
klasycznych zabiegow technologicznych polegajacych na kontrolowanym uwodnieniu nasion w celu
zwiekszenia réwnomiernosci kietkowania. Fizjologiczna regulacja zwigzana z obrona moze bowiem
stanowi¢ jeden z mozliwych rezultatbw odpowiedniego przygotowania nasion, ale nie jest

nieodlaczng wlasciwo$cia kazdego zabiegu tego rodzaju.

Wazne znaczenie ma badanie Dawn Worrall, Geoffa Holroyda i wspotpracownikéw, opublikowane
w 2012 roku w "New Phytologist", w ktorym analizowano dlugotrwale nastepstwa traktowania
nasion pomidora kwasem jasmonowym oraz BABA. Autorzy wykazali, ze rosliny rozwijajace sie z
nasion traktowanych jasmonianami moga wykazywa¢ zwiekszona odporno$¢ na okreslone

organizmy ro$linozerne, obejmujace przedziorki, ggsienice i mszyce, a takze na wybrane patogeny.

Wyzwania wdrozeniowe i metodologiczne badania nad

torowaniem

Interesujace jest to, ze odpowiednie efekty utrzymywaly sie przez co najmniej osiem tygodni
rozwoju, przy jednoczesnym braku wykrywalnego w analizowanych do$wiadczeniach ograniczenia
wzrostu. Wyniki te stanowig istotna przestanke dla rozwoju technologii zwiekszajacych gotowosé

obronnag roélin juz na wezesnych etapach ontogenezy.

Nie oznacza to jednak, ze kazda odmiana pomidora zareaguje identycznie na takie zabiegi lub ze
uzyskana odpornos$¢ pozostanie rownie skuteczna w kazdych warunkach polowych. Z punktu
widzenia agronomii kluczowe jest, ze biologiczny efekt przygotowania nasion moze zaleze¢ od
dawki elicytora, czasu ekspozycji, sposobu suszenia i przechowywania materialu oraz warunkéow
kielkowania. Niewlasciwie dobrana intensywno$¢ zabiegu moze prowadzi¢ do zaburzen proceséw
metabolicznych zachodzacych przed rozpoczeciem wzrostu, zwiekszaé nier6wnomierno$cé
wschodow albo wplywa¢ na podzniejsza organizacje systemu korzeniowego. Z drugiej strony
odpowiednio dobrana stymulacja moze zwiekszy¢ zdolno$§é szybkiego reagowania na bodzce
biotyczne, ktérych pojawienie sie w poczatkowych fazach wzrostu mogloby prowadzi¢ do
powaznych strat produkcyjnych. Istotne jest zatem rozroznienie pomiedzy skuteczno$cia

molekularng a warto$cia rolnicza technologii.
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Zwiekszona ekspresja okreslonego genu obronnego u mtlodej siewki nie gwarantuje wyzszego
plonu, jesli intensywna aktywacja szlaku hormonalnego prowadzi réwnoczesnie do ograniczenia
tempa wzrostu lub zmienia reprodukcje w pozniejszej fazie rozwoju. Wlasciwym kryterium oceny
powinny by¢ parametry koncowe: wielko$¢ i jako$¢é plonu, stabilno§¢ odpowiedzi w rbznych
Srodowiskach, skuteczno$¢ ograniczania populacji rzeczywistych szkodnikow oraz koszty
przygotowania materialu siewnego. Kluczowa role odgrywaja tu wielosezonowe badania polowe,
poniewaz efekt wykazany w warunkach kontrolowanych moze ulec zmianie pod wplywem
temperatury, wilgotno$ci, rodzaju gleby, historii nawozenia i zréznicowania presji fitofagow.
Wspdlczesna metodyka badan nad torowaniem wymaga starannego rozpoznawania dynamiki
czasowej calej odpowiedzi, gdyz w zalezno$ci od momentu pobierania probek mozliwe jest

uzyskiwanie pozornie sprzecznych wnioskow.

Po podaniu elicytora ro$lina moze przejSciowo zwiekszaé ekspresje okreslonych genow, nastepnie
ogranicza¢ ich aktywno$¢ i dopiero poOzniej wykazywac¢ zwiekszong reaktywno$¢ podczas
ponownego ataku. Jesli badacz analizuje wylgcznie pierwszy okres po podaniu substancji, moze
blednie interpretowaé obserwowang odpowiedz jako pelna indukcje odpornoéci. Jezeli natomiast
wykonuje pomiar dopiero po czeSciowym wygaszeniu sygnalu, moze nie dostrzec zmian
zachodzacych na poziomie kinaz, chromatyny albo metabolitow przygotowujacych organizm do
poOzniejszej odpowiedzi. Wartosciowe sa wiec do§wiadczenia obejmujace co najmniej trzy etapy:
charakterystyke reakcji bezpos$rednio po pierwszym bodZzcu, analize stanu pomiedzy bodZcami oraz
okreSlenie dynamiki odpowiedzi po ponownym zagrozeniu. Nalezy rowniez uwzglednic
odpowiednia grupe kontrolna, ktora przechodzi ten sam proces manipulacji eksperymentalnych
bez ekspozycji na substancje torujacag. W ukladach wykorzystujacych owady konieczne jest
kontrolowanie ich gatunku, stadium rozwojowego, liczebnos$ci i historii pokarmowej, poniewaz
parametry te wplywaja na ilo$§¢ uszkadzanej tkanki i sklad wydzielin wprowadzanych do
gospodarza. Dopiero odpowiednio zaprojektowane poréwnania pozwalaja wykazaé, czy
weczeSniejsze przygotowanie rosliny rzeczywiscie prowadzi do zmiany pdzniejszej odpornoéci, a nie

wylacznie do réznic w poczatkowym stanie fizjologicznym analizowanych osobnikéow.

Obecnie interesujaca mozliwo$¢ daja metody laczace obrazowanie zywych ro$lin z analiza
metabolomiczng i epigenomiczna, gdyz pozwalaja one przechodzi¢ od statycznego oznaczania
zawarto$ci okreslonej substancji do dynamicznego rozpoznawania calego procesu. Genetycznie
kodowane biosensory umozliwiaja analize zmian stezenia jon6w wapnia, okre§lonych metabolitow i
wlasciwoéci stanu redoks komorek, natomiast techniki proteomiczne i fosfoproteomiczne
dostarczaja informacji o aktywnoS$ci bialek uczestniczacych w przekazywaniu sygnalow.
Rownocze$nie chromatografia gazowa sprzezona ze spektrometria mas (GC-MS) umozliwia

identyfikowanie lotnych metabolitéw roslinnych, a odpowiednie metody pobierania probek z
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przestrzeni nad organami pozwalaja analizowa¢ dynamike ich emisji. W badaniach nad
metabolitami hormonalnymi kluczowa jest chromatografia cieczowa sprzezona ze spektrometria
mas, umozliwiajaca rozroznianie JA, JA-Ile, OPDA, SA i innych substancji regulatorowych. Cenne
jest rowniez stosowanie znakowania izotopowego, dzieki ktéoremu mozna ustali¢, czy metabolit
wykryty w ro$linie odbiorczej pochodzi z jej wlasnej biosyntezy, czy zostal przejety z otoczenia i

nastepnie przeksztalcony.

W analizach epigenetycznych wykorzystuje sie miedzy innymi sekwencjonowanie bisulfitowe do
oceny metylacji DNA oraz techniki immunoprecypitacji chromatyny, umozliwiajace rozpoznawanie

przestrzennego rozmieszczenia okreslonych modyfikacji histonowych.

Wielopoziomowe uwarunkowania skutecznosci

torowania odpornosci

Polaczenie tych danych z rzeczywistymi doswiadczeniami zerowymi pozwala budowaé modele
przyczynowe, ktorych warto$¢ wyjasniajaca wykracza poza prosta obserwacje korelacji miedzy
obecnosScig elicytora a zmniejszeniem uszkodzen. W wymiarze gospodarczym szczeg6lnego
znaczenia nabiera mozliwo$¢ laczenia biologicznego torowania odpornosci z metodami ochrony
wykorzystujacymi naturalnych wrogéw fitofagow. Roslina o zwiekszonej zdolnosci do szybkiego
uruchamiania emisji HIPV moze, w okres§lonych warunkach, silniej przywabia¢ parazytoidy lub
drapiezniki po rozpoczeciu zerowania. Jednocze$nie torowanie bezpos$rednich mechanizmow
obronnych moze ogranicza¢ tempo wzrostu konsumenta lub wydluza¢ czas jego rozwoju, co

potencjalnie modyfikuje okres dostepnosci odpowiedniego stadium dla naturalnych wrogow.

Nie mozna jednak zaklada¢, ze kazda taka zmiana prowadzi do synergii; zwiekszona zawarto$¢
okreslonych metabolitow roslinnych moze bowiem wplywaé réwniez na rozwoj organizmoéow
parazytoidalnych znajdujacych sie wewnatrz fitofaga. Ponadto intensywniejsza emisja substancji
lotnych moze sprzyjaé lokalizowaniu miejsc Zerowania nie tylko parazytoidom, lecz takze
hiperparazytoidom lub kolejnym konsumentom. W rezultacie kompleksowa ocena biologicznej
ochrony wymaga analizy wielopoziomowych skutkow, ktérych kierunek zalezy od skladu wspdlnoty
owadow. Z perspektywy zintegrowanej ochrony roslin szczegblnie wartoSciowe jest zatem
projektowanie rozwiazan opartych na rzeczywistych interakcjach lokalnych populacji, zamiast
zakladania, ze wzmocnienie jednego sygnatu chemicznego automatycznie poprawi funkcjonowanie
calego systemu. PodejScie to wymaga wspoldzialania entomologii stosowanej, ekologii chemicznej i
agronomii, a jego ostatecznym kryterium pozostaje redukcja strat produkecyjnych bez

nieproporcjonalnego zwiekszania presji na organizmy pozyteczne.
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W kontekscie zmian klimatycznych istotne jest to, ze systemy torowania moga zwiekszac
plastyczno$¢ odpowiedzi roélin na zmienne warunki, cho¢ rownoczeénie pozostaja uzaleznione od
tych samych czynnikow Srodowiskowych. Podwyzszona temperatura moze wplywac na aktywnosé
enzymoOw biosyntezy metabolitow, szybko$§¢ ich transportu oraz trwalo$¢ substancji lotnych w
atmosferze. Susza z kolei moze modyfikowaé aktywnos$¢ szlakow zaleznych od kwasu

abscysynowego, zmieniajac sposob ich wspoldzialania z jasmonianami i kwasem salicylowym.

Zwiekszone stezenie dwutlenku wegla moze wplywac¢ na stosunek wegla do azotu w tkankach oraz
na ich jako$¢ pokarmowa, jednak konsekwencje dla odpornosci zaleza od gatunku, rodzaju
konsumenta i dostepnosci innych zasobow. Nie istnieje wiec jednoznaczna regula, wedlhug ktorej
okres$lony czynnik klimatyczny zawsze zwieksza lub zmniejsza skuteczno$¢ torowania. Kluczowe
staje sie roOwniez zagadnienie nakladania stresow — ro$lina przygotowana do odpowiedzi na
ro$linozerce moze w tym samym czasie do$wiadcza¢ deficytu wody, wysokiej temperatury i presji

patogendw.

W takich warunkach aktywacja jednego szlaku moze zmienia¢ dostepnos§é substratow lub
regulatorow dla pozostalych, prowadzac do rezultatow synergistycznych badz antagonistycznych. Z
perspektywy biologii systemow konieczne jest zatem badanie odpowiedzi wieloczynnikowych, a nie
wylacznie sumowanie rezultatow eksperymentéow przeprowadzonych oddzielnie dla kazdego
stresora. Ta zlozono$¢ stanowi jedno z najwazniejszych wyzwan przyszlych badan nad odporno$cia

ro§lin uprawnych w warunkach dynamicznie zmieniajacego sie srodowiska.

Z perspektywy filozofii nauki badania nad pamiecig stresowa roslin dostarczaja interesujacego
przykladu ewolucji pojeé¢, ktorych znaczenie zmienia sie wraz z postepem wiedzy molekularne;j.
Termin ,pamie¢” powstal w kontekécie opisu zjawisk poznawczych, lecz w biologii komorki
rozszerzono go na procesy utrzymywania okre$lonych stanéw regulacyjnych wplywajacych na
przyszle reakcje organizmu. Jego uzyteczno$¢ polega na podkreSlaniu zalezno$ci aktualnego
zachowania systemu od wczeéniejszej historii bodZzcow, natomiast ograniczenie wynika z
mozliwo$ci nieuprawnionego utozsamiania takich procesow z pamiecia $wiadomg. Szczegoélnie
wazne pozostaje tu odrdznienie analogii funkcjonalnej od homologii mechanistycznej. Ros$lina
moze wykazywaé zdolno$¢ utrzymywania informacji o wezesniejszym stresie, ale nie oznacza to

istnienia neuronalnych proceséw zapamietywania wlasciwych zwierzetom.

Analogicznie system biologiczny moze integrowaé informacje pochodzace z réznych receptorow,
nie posiadajac centralnego organu interpretujacego je w sposob charakterystyczny dla mozgu.
Biologiczna pamiec stresowa stanowi zatem rezultat dzialania sieci molekularnych i fizjologicznych,

ktorych organizacja umozliwia zmiane przyszlych reakgeji.
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Torowanie jako mechanizm adaptacyjny i narzedzie

agrotechniczne

Podejscie to pozwala na formulowanie sprawdzalnych hipotez dotyczacych trwatosci okre$lonych
stanow i ich mechanizmoéw materialnych, zamiast odwolywania sie do metafor nieposiadajacych
jednoznacznej tre$ci eksperymentalnej. Jeszcze szerszy wymiar interpretacyjny zyskuje analiza
torowania w kontekscie teorii informacji oraz biologicznej zdolno$ci przewidywania zmian
Srodowiska. Organizm nie musi posiada¢ Swiadomosci przyszlosci, aby jego reakcje zwiekszaly
prawdopodobienstwo przezycia w warunkach powtarzalnych zagrozen. Wystarczy, ze wczesniejszy
bodziec zmienia okre§lony stan regulatorowy, a zmiana ta podnosi skuteczno$¢ poOzniejszej
odpowiedzi w momencie wystgpienia zagrozenia. W takim ujeciu torowanie jest mechanizmem
wykorzystujagcym czasowa strukture $rodowiska, ktérego ewolucyjne znaczenie wynika z relacji

miedzy historia bodzcow a prawdopodobienistwem przyszlych zdarzen.

Interesujace jest to, ze podobna logike odnajdziemy w bardzo odmiennych systemach
biologicznych: w odpowiedziach odpornoSciowych, regulacji metabolizmu czy plastyczno$ci
rozwojowej. Nie Swiadczy to o istnieniu jednego uniwersalnego mechanizmu pamieci, lecz wskazuje
na wspolny problem funkcjonalny — konieczno$¢ utrzymywaniu okre$lonych nastepstw przeszlosci
w sposob wplywajacy na przyszle dzialanie organizmu. Z perspektywy filozofii biologii kluczowe
jest, ze taka zdolno$¢ nie wymaga odwolywania sie do celowosci rozumianej jako §wiadomy zamiar;
moze ona powstawa¢ w toku doboru naturalnego i by¢ realizowana przez materialne procesy

regulacyjne.

Pojecie pamieci staje sie wowczas narzedziem opisu historii stanu systemu, ktéra mozna ujmowaé
w kategoriach przyczynowosci, trwatosci i wartosci adaptacyjnej. Kwestie etyczne pojawiajg sie przy
rozwazaniu mozliwoSci celowego ksztaltowania biologicznej gotowo$ci obronnej organizmow
wykorzystywanych przez czlowieka. Rozwdj narzedzi pozwalajacych na podawanie elicytorow,
modyfikowanie ekspresji genéw czy wplywanie na organizacje chromatyny otwiera nowe drogi
zwiekszania stabilno$ci produkcji rolnej, lecz wymaga jednocze$nie odpowiedzialnej oceny
nastepstw regulacyjnych i ekologicznych. Nie wystarczy bowiem wykaza¢ zwiekszonej aktywnosci
konkretnego szlaku, aby uznac technologie za korzystna. Konieczne jest uwzglednienie skutkow dla
wzrostu, reprodukcji, jakoSci zywnoS$ci, organizmdéw nietarczowych oraz stabilnoSci calego
agroekosystemu. Istotny staje sie takze problem dostepnosci tych rozwigzan, gdyz technologie
wymagajace kosztownej infrastruktury diagnostycznej moga by¢ trudne do zastosowania w

gospodarstwach o ograniczonych zasobach.
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Z drugiej strony, odpowiednio dobrane metody biologicznego przygotowania roslin moga
potencjalnie zmniejszy¢ konieczno$¢ intensywnego stosowania Srodkow ochronnych, o ile ich
dzialanie pozostaje stabilne i ekonomicznie uzasadnione. Wlaéciwa ocena wymaga wiec polaczenia
biologii molekularnej z ekonomia produkcji, analiza ryzyka i zasadami odpowiedzialnego
gospodarowania $rodowiskiem. Nalezy unikaé¢ arbitralnego przeciwstawiania rozwigzan
naturalnych i technologicznych — o wartoéci interwencji powinny decydowac jej rzeczywiste skutki,
a nie sposob powstania. W kontek$cie przyszlych badan kluczowe staje sie tworzenie modeli
integrujacych dane dotyczace sygnalizacji, metabolizmu i zachowan organizméw w skali
odpowiadajacej rzeczywistym warunkom produkceji. Modele sieci regulatorowych moga wyjasniac,
jak zmiana aktywnosSci jednego receptora lub kinazy wplywa na dynamike odpowiedzi
hormonalnej, natomiast modele populacyjne pozwalaja analizowa¢ wplyw zwiekszonej odpornosci
na przezywalnos¢ i reprodukcje fitofagow. Polaczenie obu pozioméw moze prowadzi¢ do bardziej
realistycznego przewidywania skutkoéw strategii ochronnych, cho¢ wymaga starannej kalibracji i

weryfikacji eksperymentalne;j.

Odpowiedz roslinna jako funkcja historii regulacyjnej

Kluczowe pozostaje uwzglednienie zmiennoSci genetycznej roslin i owadéw, gdyz ta sama
interwencja moze przynie$¢ odmienne rezultaty w roéznych populacjach. Co wiecej, systemy
torowania moga wplywac na selekcje konkretnych cech konsumentow, co z kolei zmienia dynamike
interakcji w kolejnych sezonach. Z perspektywy biologii ewolucyjnej technologia zwiekszajaca
gotowo$¢ obronna nie eliminuje zatem mozliwo$ci powstawania nowych adaptacji po stronie

antagonistow.

Rzeczywista trwalo$¢ ochrony zalezy od mechanizméw dzialania, kosztéw adaptacyjnych
konsumentow oraz sposobu integracji tych rozwigzan z innymi metodami zarzadzania populacjami
szkodnikow. Przyszlo§¢ ochrony roslin moze zatem polega¢ na projektowaniu systemow
wykorzystujacych zmienno$¢ i elastyczno$¢ biologiczng, a nie na poszukiwaniu jednej, ostatecznie
nieprzelamywalnej bariery. Rozpoznanie molekularnych i ekologicznych podstaw torowania
prowadzi do wniosku dotyczacego organizacji zycia roslinnego: zdolno$¢ do obrony nie jest
wylacznie wlasciwosécia aktualnego stanu organizmu, lecz zalezy od historii wcze$niejszych
interakcji, ktorej nastepstwa sa przechowywane przez mechanizmy regulacyjne. Receptory, kinazy,
hormony, transportery, metabolity wyspecjalizowane i elementy chromatyny tworza
wielopoziomowa strukture umozliwiajaca przeksztatcanie krotkotrwalych bodZzcéw w zmiany

utrzymujace sie po ustgpieniu zagrozenia. Lotne zwiazki organiczne moga rozszerza¢ zasieg tych
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proceséw poza granice pojedynczego organizmu, wplywajac na sasiadujace rosliny i zachowania

owadow na réznych poziomach troficznych.

Zmiany epigenetyczne moga wspodltworzy¢ podloze zwiekszonej gotowosci transkrypceyjnej, choé ich
rola przyczynowa i trwalo§¢ wymagaja odrebnej weryfikacji. W niektorych ukladach skutki
wezesniejszego kontaktu z roslinozerca wplywaja na wlasciwosci potomstwa, co jednak nie oznacza

uniwersalnego i nieograniczonego dziedziczenia standw obronnych.

Kazdy z tych mechanizmow ma swoje ograniczenia i koszty, a jego wartos¢ adaptacyjna zalezy od
przewidywalno$ci zagrozen, biologicznej wartos$ci chronionych tkanek oraz warunkéw srodowiska.
Kluczowe jest zatem utrzymanie odpowiedniego bilansu pomiedzy gotowosScia do reakcji a
zdolnoS$cig organizmu do wzrostu i reprodukcji. W wymiarze interdyscyplinarnym zjawiska te
pozwalaja polaczy¢ fizjologie roslin z ogolniejsza teoria systemow, ktorych przyszle zachowanie
zalezy nie tylko od aktualnego bodzca, lecz réwniez od historii wezeéniejszych stanéw. Roslina
moze reagowa¢ odmiennie na identyczny sygnal chemiczny w zaleznosci od tego, czy wcze$niej
do$wiadczyla zerowania, suszy, infekcji lub kontaktu z konkretnym mikroorganizmem. W takim
ujeciu biologiczna odpowiedz stanowi funkcje calej historii regulacyjnej, ktorej elementy moga by¢
utrzymywane przez rézne okresy i z odmienng trwalo$cig. Zasadniczego znaczenia nabiera czas — w
analizie molekularnej bywa on traktowany wylacznie jako parametr przebiegu reakcji, podczas gdy
w ekologii ewolucyjnej staje sie jednym z podstawowych wymiaréow adaptacyjnej organizacji zycia.
To wlasnie dzieki procesom utrwalajacym nastepstwa przeszlo$ci mozliwe jest wyksztalcenie
zlozonych strategii przygotowania do przyszlych zagrozen, ktorych skuteczno$é wynika z relacji

miedzy przewidywalno$cia $rodowiska a kosztami utrzymywania gotowosci.

Nie oznacza to, ze natura tworzy uklady idealnie optymalne; kazdy organizm pozostaje ograniczony
przez wlasna historie ewolucyjna, strukture genomu i dostepnosé¢ zasobow. Wskazuje to jednak, ze
skuteczno$¢ biologiczna moze wynika¢ nie tylko z sily reakcji, lecz rowniez z wlasciwego czasu jej

uruchomienia, sposobu utrzymywania i zdolnoSci do p6zZniejszego wygaszenia.

Synteza mechanizméw biologicznych w kontekscie

ewolucyjnym i agrotechnicznym

Opisana dynamika obrony prowadzi bezposrednio do analizy konkretnych systeméw roslina-owad,
w ktéorych mozna jednocze$nie obserwowaé¢ réznorodno$é metabolitow ochronnych, aparatow
detoksykacyjnych, sygnaléw hormonalnych oraz zachowan konsumentow. Szczegblnego znaczenia

nabieraja tu relacje kapustowatych z tantnisiem krzyzowiaczkiem i bielinkami, trojesci z owadami
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tolerujacymi kardenolidy oraz meczennic z motylami Heliconius — kazdy z tych ukladow
reprezentuje bowiem odmienny sposéb integrowania obrony roSliny z kontrstrategiami

konsumenta.

Badania nad takimi modelami pozwalaja przej$¢ od ogoélnych twierdzenn o koewolucji do
szczegOtowej analizy konkretnych genow, enzymow, zwiazkébw chemicznych i procesow
behawioralnych. Ich zasadnicza warto§¢ tkwi w mozliwoséci eksperymentalnego oddzielenia
mechanizmoéw przyczynowych od korelacji ekologicznych, co jest mozliwe dzieki dostepnosci linii
mutantéw, narzedzi edycji genomu, technik wyciszania gendéw oraz metod precyzyjnego oznaczania
metabolitow. Jednoczes$nie konkretne modele pozwalaja bada¢ granice uogoélniania wynikow;
mechanizm skuteczny u jednego gatunku moze bowiem mie¢ zupelnie inne znaczenie w relacji z
innym konsumentem. Szczegélowe studia przypadkéw stanowig zatem konieczne dopelnienie
teoretycznej syntezy, pozwalajgc sprawdzi¢, w jakim stopniu rozpoznane zasady biologiczne
wyjaéniajg rzeczywiste zachowanie organizméw w zlozonych $rodowiskach naturalnych i

rolniczych.

Calo§¢ rozwazan prowadzi do wniosku, ze historia relacji ro$lin i owadow jest historia
wielopoziomowego przeksztalcania materii, energii i informacji biologicznej. Roéliny wykorzystuja
metabolizm fotosyntetyczny do wytwarzania struktur i substancji bedacych podstawa zycia
ogromnej liczby organizmoéw, lecz rownocze$nie rozwijaja mechanizmy ograniczajace intensywnos¢

ich eksploatacji.

Owady z kolei przeksztalcajg te ograniczenia w nowe mozliwoéci adaptacyjne, wykorzystujac
odpowiednie enzymy, transportery, mechanizmy percepcyjne i strategie behawioralne. W kolejnych
etapach ewolucji powstaja uklady, w ktorych informacja o zagrozeniu moze by¢ przekazywana
miedzy komoérkami, organami i organizmami, a jej skutki utrzymuja sie nawet po ustapieniu
bodZca inicjujacego. Zjawiska te nie prowadza do zaniku antagonizmu, lecz do powstawania
bardziej zlozonych form wspdlzaleznoséci. Ich rezultatem moze by¢ zaré6wno ograniczenie
konsumpcji, jak i wzrost specjalizacji, r6znicowanie gatunkéw czy zmiany struktury catych

wspolnot ekologicznych.

Wilasnie dlatego przysztos¢ badan nad ochrona roslin wymaga podejécia, w ktorym wiedza
molekularna pozostaje $ciSle powigzana z ekologia ewolucyjna i ekonomia gospodarowania
zasobami. Tylko w takim ujeciu mozliwe staje sie odpowiedzialne wykorzystywanie biologicznego
dorobku ewolucji do tworzenia systemow produkcji rolnej, ktore zapewniaja bezpieczenstwo
zywno$ciowe, ograniczajac rownocze$nie niekorzystne nastepstwa ingerencji czlowieka w zlozong

sie¢ relacji podtrzymujacych funkcjonowanie biosfery.
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Zdolno$¢ roslin do zapamietywania stresu dowodzi, ze ich obrona nie jest statyczna
barierg, lecz dynamiczna funkcja historii interakcji z otoczeniem. W tym ujeciu roslina
przestaje by¢ biernym obiektem zerowania, a staje sie aktywnym podmiotem
zarzadzajacym informacja o zagrozeniu w czasie i przestrzeni. Pozostaje jednak pytanie:
czy w obliczu gwaltownych zmian klimatycznych ta ewolucyjnie wypracowana pamieé
okaze sie wystarczajagcym kompasem, by rosliny mogly skutecznie nawigowaé miedzy

kosztem przezycia a ceng wzrostu?
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    "field": ""
  },
  {
    "name": "Nancy Naanogot Dawam",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Muhammad Fazal Karim",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Gerold J. M. Beckers",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Pilar Garc铆a鈥怉gust铆n",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Corn茅 M. J. Pieterse",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Felix J.J.A. Bianchi",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Colette Broekgaarden",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Phillip J. O'Donnell",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Shawn A. Christensen",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "William R. Underwood",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "St茅phanie Troufflard",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Adewale Martins Adio",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Frederick M. Ausubel",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Vasileios Fotopoulos",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Palmiro Poltronieri",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Brigitte Mauch鈥怣ani",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Joop J. A. van Loon",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Alexander M. Gaffke",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Joanne Shari Lehrer",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Paul Schulze鈥怢efert",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "M. Masroor A. Khan",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Anca Dafina COVACI",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "William D. J. Kirk",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Wopke van der Werf",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Erwin Hennighausen",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Juli谩n P茅rez鈥怭茅rez",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Anne-Sophie Parent",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Gen鈥恑chiro Arimura",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Ian Thomas Baldwin",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Jonathan D Madison",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Lisa C. Williamson",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Mirza Hasanuzzaman",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Mason T. MacDonald",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Mohammad Mukarram",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "James Adebayo Ojo",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Sajad Hussain Mir",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Mohammad Mahamood",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Stephen M. Phipps",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Julia A. Meredith",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Caroline Bouchard",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Norihiko Kawamata",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Junji Takabayashi",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Kyutaro Kishimoto",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Janusz Wi艣niewski",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Patrick Armengaud",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Johan A. van Pelt",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Nicole M. Gerardo",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Laurence G. Rahme",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Sergio E. Alvarez",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Oliver E. Blacque",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Cecilia Tagliavia",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Fabi谩n E. Vaistij",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Donia Abdul-Hamid",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Abdelaziz Ramadan",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Thomas Schm眉lling",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Toby J. A. Bruce",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Anna Pecchinenda",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Peter E. A. Teal",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Robert B. Meeley",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "J. Yactayo-Chang",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Sandra P. Romero",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Gwladys R. Doyen",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Astrid Desch锚nes",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Akiomi Yoshihisa",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Takayoshi Yamaki",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Joseph E. Bishop",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Theron M Rodgers",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Kurtis Ross Ford",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Tomasz W贸jtowicz",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Sascha Offermann",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Rainer Breitling",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Giorgio Perrella",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Clare L. Casteel",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Rayko Halitschke",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Boran Altincicek",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Caroline Anselme",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Hagop S. Atamian",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Alma Balestrazzi",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Sadaf Choudhary",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Franti拧ek Ka膷铆k",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Yavanna Aartsma",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Maaike Bruinsma",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Aline Boursault",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "D. Shapiro-ilan",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Bruce A.T. Adie",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Mark J. Carroll",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Guillaume Marti",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Nathalie Bigras",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "St茅phanie Duval",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Robert L. Faure",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Kenneth H. Hunt",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Motoki Egashira",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Soichi Kugimiya",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Soichi Urashimo",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Judith H. Myers",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Kyle L. Johnson",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Huei Eliot Fang",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Przemys艂aw Duda",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Fritz Kreuzaler",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "V.R. van Oosten",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Maria Jose Pozo",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Antony Champion",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Masayuki Fujita",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Vijaya R. Mohan",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Joe M. Roberts",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Islam S. Sobhy",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Jeltje M. Stam",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Brigitte R枚der",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Thomas Isakeit",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Sherry LeClere",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Iv谩n F. Acosta",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "H茅l猫ne Laparra",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Alisa Huffaker",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Gregory Pearce",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Ga茅tan Glauser",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Pascal Belleau",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Satoshi Suzuki",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Hiroyuki Kunii",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
    "field": ""
  },
  {
    "name": "Tomoyuki Yokoi",
    "tag": "A3",
    "scholar_bio": "",
    "affiliation": "",
    "bio_pl": "",
    "bio_en": "",
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      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Nicole M. Gerardo",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Laurence G. Rahme",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Sergio E. Alvarez",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Oliver E. Blacque",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Cecilia Tagliavia",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Fabi谩n E. Vaistij",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Donia Abdul-Hamid",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Abdelaziz Ramadan",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Thomas Schm眉lling",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Toby J. A. Bruce",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Anna Pecchinenda",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Peter E. A. Teal",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Robert B. Meeley",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "J. Yactayo-Chang",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Sandra P. Romero",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Gwladys R. Doyen",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Astrid Desch锚nes",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Akiomi Yoshihisa",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Takayoshi Yamaki",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Joseph E. Bishop",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Theron M Rodgers",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Kurtis Ross Ford",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Tomasz W贸jtowicz",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Sascha Offermann",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Rainer Breitling",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Giorgio Perrella",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Clare L. Casteel",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Rayko Halitschke",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Boran Altincicek",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Caroline Anselme",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Hagop S. Atamian",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Alma Balestrazzi",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Sadaf Choudhary",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Franti拧ek Ka膷铆k",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Yavanna Aartsma",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Maaike Bruinsma",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Aline Boursault",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "D. Shapiro-ilan",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Bruce A.T. Adie",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Mark J. Carroll",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Guillaume Marti",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Nathalie Bigras",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "St茅phanie Duval",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Robert L. Faure",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Kenneth H. Hunt",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Motoki Egashira",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Soichi Kugimiya",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Soichi Urashimo",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Judith H. Myers",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Kyle L. Johnson",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Huei Eliot Fang",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Przemys艂aw Duda",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Fritz Kreuzaler",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "V.R. van Oosten",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Maria Jose Pozo",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Antony Champion",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Masayuki Fujita",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Vijaya R. Mohan",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Joe M. Roberts",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Islam S. Sobhy",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Jeltje M. Stam",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Brigitte R枚der",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Thomas Isakeit",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Sherry LeClere",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Iv谩n F. Acosta",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "H茅l猫ne Laparra",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Alisa Huffaker",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Gregory Pearce",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Ga茅tan Glauser",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Pascal Belleau",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Satoshi Suzuki",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Hiroyuki Kunii",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Tomoyuki Yokoi",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Nicole K. Clay",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Jason P. Moore",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Marcin Glowacz",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Patricia Croft",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Yun鈥怟uan Liang",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Prashant Singh",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Choong-Min Ryu",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Conrado Due帽as",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Daniel Kurjak",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Tarikul Islam",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Bettina Rolke",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Anna K. Block",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Annie Charron",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Takako Kaneko",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Sheng Yang He",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Olga W贸jcicka",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Joachim Kurth",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Emanuela Sani",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Vincent Colot",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Mirna Atallah",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Gregg A. Howe",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Carine Denoux",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Sarah Spiegel",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Andrea Pagano",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Mostafa Ahmed",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Monika Hilker",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Ri Zhao Chen",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Ahmet Bayram",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Dongming Wei",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "V铆ctor Flors",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Anneke Kroes",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Marcel Dicke",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Judith Streb",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Frank R枚sler",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Matt Sammons",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "H. McAuslane",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Mats H谩mberg",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Kazuo Oshimi",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Gongye Zhang",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Tanja Danker",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Dale Sanders",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Pawel Herzyk",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Donglan Tian",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Xiaodong Xie",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Kamrun Nahar",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Kazuki Saito",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Anca Macovei",
      "tag": "A3",
      "scholar_bio": "",
      "affiliation": "",
      "bio_pl": "",
      "bio_en": "",
      "field": ""
    },
    {
      "name": "Kincs艖 Decsi",
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    "lead_pl": "Artykuł analizuje złożony system biologicznej pamięci stresowej roślin, koncentrując się na zjawisku torowania odpowiedzi obronnej (priming). Autor stawia tezę, że rośliny nie reagują na zagrożenia w sposób wyłącznie doraźny, lecz potrafią wejść w stan podwyższonej gotowości fizjologicznej, który optymalizuje koszty metaboliczne poprzez przyspieszenie i wzmocnienie reakcji na kolejne ataki szkodników. Mechanizm ten jest realizowany na wielu poziomach: od molekularnego (akumulacja kinaz i białek regulatorowych), przez hormonalny i epigenetyczny (modyfikacje chromatyny i metylacja DNA), aż po komunikację międzyorganizjonalną i międzyosobniczą za pomocą lotnych związków organicznych (HIPV). Tekst podkreśla, że ta „pamięć” nie jest procesem psychicznym, lecz funkcją historii regulacyjnej organizmu, która może być przekazywana nawet kolejnym pokoleniom. Zrozumienie tych procesów ma kluczowe znaczenie dla nowoczesnej biotechnologii i agronomii, oferując potencjał tworzenia systemów ochrony roślin (np. seed priming), które zwiększają odporność upraw bez drastycznego ograniczania ich wzrostu i plonowania.",
    "puenta_pl": "Zdolność roślin do zapamiętywania stresu dowodzi, że ich obrona nie jest statyczną barierą, lecz dynamiczną funkcją historii interakcji z otoczeniem. W tym ujęciu roślina przestaje być biernym obiektem żerowania, a staje się aktywnym podmiotem zarządzającym informacją o zagrożeniu w czasie i przestrzeni. Pozostaje jednak pytanie: czy w obliczu gwałtownych zmian klimatycznych ta ewolucyjnie wypracowana pamięć okaże się wystarczającym kompasem, by rośliny mogły skutecznie nawigować między kosztem przeżycia a ceną wzrostu?",
    "short_text": "Artykuł analizuje zdolność roślin do wykorzystywania wcześniejszych doświadczeń środowiskowych w celu optymalizacji reakcji na przyszłe zagrożenia. Głównym punktem jest zjawisko torowania (priming), które odróżnia się od bezpośredniej indukcji odporności poprzez wprowadzenie organizmu w stan zwiększonej gotowości fizjologicznej bez pełnej aktywacji metabolitów obronnych. Autor podkreśla rolę pamięci stresowej, definiowanej operacyjnie jako trwałe zmiany w aparacie sygnałowym i transkrypcyjnym, które mogą być przekazywane systemowo lub międzypokoleniowo. Mechanizmy te obejmują modyfikacje epigenetyczne, zmiany w organizacji chromatyny oraz regulację białek regulatorowych. Zrozumienie tych procesów wymaga interdyscyplinarnego podejścia, łączącego fizjologię stresu z ekologią chemiczną i epigenomiką, co pozwala wyjaśnić ewolucyjne koszty utrzymywania biologicznej gotowości obronnej w obliczu żerowania owadów."
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          "name": "Czym jest biologiczna pamięć roślin i na czym polega mechanizm torowania odpowiedzi obronnej?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Biologiczna pamięć roślin to zdolność organizmu do wykorzystywania wcześniejszych doświadczeń środowiskowych w reakcji na późniejsze zagrożenia poprzez utrzymywanie następstw bodźca po jego ustąpieniu. Mechanizm torowania odpowiedzi obronnej (priming) polega na zmianie stanu fizjologicznego, dzięki której kolejna reakcja na czynnik stresowy jest szybsza, silniejsza lub dłużej utrzymująca się niż u osobnika nieeksponowanego na dany bodziec."
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          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Rośliny przechowują informacje o stresie poprzez różnorodne mechanizmy, takie jak zmiany ilości i stanu białek regulatorowych, nagromadzenie metabolitów czy modyfikacje organizacji błon i chromatyny. Strategia torowania jest korzystniejsza od stałej obrony w środowisku o zmiennej presji, ponieważ pozwala ograniczyć wydatki na nieustanną aktywność obronną, umożliwiając szybsze uruchomienie odpowiedzi tylko przy ponownym ataku."
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          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Roślina zwiększa ilość określonych kinaz białkowych, receptorów i regulatorów, które pozostają nieaktywne do momentu ponownego rozpoznania sygnału. Dodatkowo modyfikuje wrażliwość hormonalną oraz dostępność regulatorów transkrypcyjnych, co pozwala na szybszą aktywację genów obronnych bez konieczności stałego utrzymywania procesów w stanie maksymalnego pobudzenia."
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            "text": "Sygnał rozprzestrzenia się poprzez aktywację kanałów GLR3.3 i GLR3.6 oraz sekwencyjne uruchamianie lokalnych elementów sieci sygnałowej, co prowadzi do odtwarzania impulsu w sąsiednich komórkach. Reakcja nie jest jednorodna; ze względu na architekturę naczyniową i wartość biologiczną tkanek, sygnał może docierać z różną intensywnością, tworząc przestrzennie zróżnicowaną mapę gotowości obronnej."
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            "@type": "Answer",
            "text": "Informacja o zagrożeniu rozprzestrzenia się poprzez kilka powiązanych cząsteczek sygnałowych, które inicjują systemowe zmiany metabolizmu oraz aktywują lokalne procesy biosyntezy i regulacji w tkankach odbiorczych. Dodatkowo przekazywanie informacji odbywa się za pomocą emisji lotnych związków organicznych, umożliwiających kontakt chemiczny między organami a także sąsiadującymi osobnikami."
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          "name": "Czym są lotne związki organiczne indukowane przez roślinożerców (HIPV) i jaką pełnią funkcję w interakcjach z owadami?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Lotne związki organiczne indukowane przez roślinożerców (HIPV) to złożone mieszaniny metabolitów, takich jak terpenoidy czy zielone związki lotne, powstające w odpowiedzi na żerowanie owadów. Pełnią one funkcję w ramach obrony pośredniej rośliny, dostarczając informacji chemicznej, którą naturalni wrogowie roślinożerców (np. błonkówki parazytoidalne) wykorzystują do lokalizowania swoich gospodarzy."
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          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Substancje lotne emitowane przez rośliny pomagają drapieżnikom, parazytoidom oraz hiperparazytoidom lokalizować ich gospodarzy na różnych poziomach troficznych. Nie każda taka emisja jest celowym sygnałem komunikacyjnym; może ona stanowić jedynie wskazówkę środowiskową (cue), którą odbiorca wykorzystuje niezależnie od ewolucyjnego celu emisji."
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          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Indol może zwiększać późniejszą indukcję substancji lotnych i aktywność odpowiedzi systemowych u kukurydzy, natomiast (Z)-3-heksenol jest pobierany przez pomidory i przekształcany w glikozyd ograniczający przeżywalność larw owadów. Reakcja na te substancje nie jest jednakowa dla wszystkich roślin; np. fasolnik chiński wykazuje niewielką lub niewykrywalną reakcję na indol, co pokazuje, że skuteczność sygnału zależy od właściwości odbiorcy."
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          "name": "Czy rośliny rzeczywiście komunikują się ze sobą i na ile te sygnały są wiarygodne w naturze?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Rośliny mogą wykorzystywać emitowane przez sąsiadów metabolity jako wskazówki o zagrożeniu, co w określonych warunkach zwiększa ich odporność na roślinożerców. Wiarygodność tych sygnałów zależy od ich wartości prognostycznej oraz czynników środowiskowych, a efekty te są zazwyczaj silniejsze w laboratorium i szklarniach niż w badaniach terenowych nad dzikimi gatunkami."
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          "name": "W jaki sposób rośliny koordynują przekazywanie sygnałów obronnych między odległymi organami i czy komunikacja lotna jest skuteczniejsza od wewnętrznej?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Rośliny koordynują sygnały obronne poprzez transport naczyniowy oraz rozprzestrzenianie substancji lotnych w atmosferze, co pozwala na komunikację z organami pozbawionymi bezpośredniego połączenia anatomicznego. Komunikacja lotna nie jest zawsze skuteczniejsza od wewnętrznej; jej dynamika zależy od dystansu, przepływu powietrza i właściwości metabolitu."
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          "name": "W jaki sposób struktura DNA i białek histonowych wpływa na zdolność rośliny do zapamiętywania stresu i szybszego reagowania na kolejne zagrożenia?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Struktura DNA nawiniętego na białka histonowe wpływa na dostępność sekwencji genetycznych dla czynników transkrypcyjnych. Modyfikacje potranslacyjne histonów mogą tworzyć tzw. pamięć chromatynową, która utrzymuje stan struktury sprzyjający silniejszej i szybszej ekspresji genów po kolejnym bodźcu stresowym."
          }
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          "@type": "Question",
          "name": "W jaki sposób metylacja DNA i procesy epigenetyczne pozwalają roślinie zachować pamięć o stresie w kolejnych podziałach komórkowych?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Pamięć stresowa jest możliwa dzięki utrzymywaniu niektórych stanów epigenetycznych po ustąpieniu bodźca i ich odtwarzaniu podczas kolejnych podziałów komórkowych. Dzięki temu określone zmiany regulacyjne mogą oddziaływać na potomne komórki w obrębie jednego osobnika."
          }
        },
        {
          "@type": "Question",
          "name": "Czy rośliny mogą przekazać odporność na owady swoim potomkom i w jaki sposób odbywa się ten proces?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Tak, potomstwo roślin poddanych żerowaniu owadów może wykazywać zwiększoną odporność, co objawia się mniejszym rozwojem larw. Proces ten może być powiązany z mechanizmami regulacji informacji genetycznej (biosynteza małych interferujących RNA i percepcja jasmonianów) lub wynikać z bezpośredniego wpływu stresu na skład nasion i właściwości zarodka."
          }
        },
        {
          "@type": "Question",
          "name": "Dlaczego z punktu widzenia ewolucji roślinom opłaca się utrzymywać pamięć o stresie, skoro wiąże się to z kosztami energetycznymi?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Utrzymywanie pamięci o stresie jest opłacalne, gdy informacja o przeszłym zagrożeniu służy jako predyktor przyszłych ataków, a koszt gotowości jest niższy niż potencjalna strata wynikająca z opóźnionej odpowiedzi. Dobór naturalny sprzyja temu mechanizmowi w środowiskach, gdzie presja konsumentów wykazuje dodatnią autokorelację czasową."
          }
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          "@type": "Question",
          "name": "Czy torowanie odporności roślin zawsze wiąże się z zahamowaniem ich wzrostu i jak można to wykorzystać w praktyce?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Torowanie odporności nie zawsze wiąże się z zahamowaniem wzrostu, ponieważ mechanizmy obronne i procesy ograniczające wzrost można częściowo rozdzielić. W praktyce pozwala to na poszukiwanie rozwiązań biotechnologicznych zwiększających odporność przy mniejszym wpływie na rozwój roślin oraz stosowanie elicytorów na etapie nasion (seed priming)."
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        {
          "@type": "Question",
          "name": "Jak przełożyć molekularne mechanizmy torowania odporności na praktykę rolniczą i jakimi metodami rzetelnie badać te procesy?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Przełożenie mechanizmów torowania na praktykę rolniczą wymaga optymalizacji dawki elicytora i warunków przygotowania nasion, a ocenę technologii należy opierać na parametrach końcowych, takich jak wielkość i jakość plonu oraz stabilność odpowiedzi w wielosezonowych badaniach polowych. Rzetelne badanie tych procesów wymaga analizy dynamiki czasowej w trzech etapach (po pierwszym bodźcu, pomiędzy bodźcami i po ponownym zagrożeniu) oraz stosowania zaawansowanych metod obrazowania, analiz metabolomicznych, epigenomicznych i proteomicznych."
          }
        },
        {
          "@type": "Question",
          "name": "Jak czynniki zewnętrzne i definicyjne wpływają na praktyczne zastosowanie i rozumienie torowania odporności roślin?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Czynniki zewnętrzne, takie jak temperatura, susza czy stężenie CO2, wpływają na skuteczność torowania odporności poprzez modyfikację biosyntezy metabolitów i interakcje między różnymi stresorami. W wymiarze praktycznym wymaga to analizy wielopoziomowych skutków w lokalnych wspólnotach owadów, gdyż wzmocnienie sygnałów chemicznych nie zawsze prowadzi do synergii z naturalnymi wrogami fitofagów. Z perspektywy definicyjnej rozumienie torowania opiera się na analogii funkcjonalnej pamięci stresowej jako sieci procesów molekularnych, a nie na mechanizmach poznawczych właściwych zwierzętom."
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        },
        {
          "@type": "Question",
          "name": "Jak można interpretować biologiczną pamięć roślin w kategoriach teorii informacji i jakie są praktyczne konsekwencje wykorzystania torowania w rolnictwie?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "W kategoriach teorii informacji torowanie jest mechanizmem wykorzystującym czasową strukturę środowiska, gdzie historia bodźców wpływa na prawdopodobieństwo przyszłych zdarzeń i zwiększa szansę przeżycia organizmu. W rolnictwie pozwala to na zwiększenie stabilności produkcji poprzez celowe kształtowanie gotowości obronnej roślin, co może potencjalnie zmniejszyć konieczność intensywnego stosowania środków ochronnych."
          }
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        {
          "@type": "Question",
          "name": "W jaki sposób historia wcześniejszych interakcji rośliny z otoczeniem wpływa na jej aktualną strategię obronną i przetrwanie?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Zdolność rośliny do obrony zależy od historii wcześniejszych interakcji, która jest przechowywana przez mechanizmy regulacyjne, takie jak receptory, hormony czy elementy chromatyny. Dzięki temu roślina może reagować odmiennie na ten sam sygnał chemiczny w zależności od tego, czy wcześniej doświadczyła np. żerowania lub suszy, co pozwala na wykształcenie złożonych strategii przygotowania do przyszłych zagrożeń."
          }
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          "@type": "Question",
          "name": "Jak teoretyczna wiedza o mechanizmach obronnych roślin przekłada się na konkretne relacje z owadami i praktykę ochrony roślin?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Teoretyczna wiedza przekłada się na praktykę poprzez analizę konkretnych systemów roślina-owad, co pozwala badać geny, enzymy i związki chemiczne za pomocą narzędzi takich jak edycja genomu czy linie mutantów. Takie podejście umożliwia weryfikację zasad biologicznych w rzeczywistych środowiskach naturalnych i rolniczych oraz tworzenie systemów produkcji rolnej opartych na powiązaniu wiedzy molekularnej z ekologią ewolucyjną."
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      "h2": "Ro艣linna pami臋膰 stresowa i mechanizm torowania odporno艣ci",
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      "full_text": "BIOLOGICZNA PAMI臉膯 ZAGRO呕ENIA I SYSTEMOWA KOORDYNACJA ODPORNO艢CI RO艢LIN. LOTNE ZWI膭ZKI INDUKOWANE 呕EROWANIEM, TOROWANIE ODPOWIEDZI OBRONNEJ, EPIGENETYKA, SYGNALIZACJA MI臉DZYORGANOWA I EWOLUCYJNE KOSZTY UTRZYMYWANIA GOTOWO艢CI FIZJOLOGICZNEJ\nRozpoznanie anatomicznych, chemicznych, molekularnych i sensorycznych mechanizm贸w uczestnicz膮cych w relacjach pomi臋dzy ro艣linami a owadami prowadzi do jednego z najbardziej interesuj膮cych problem贸w wsp贸艂czesnej biologii integracyjnej, dotycz膮cego zdolno艣ci organizmu do wykorzystywania wcze艣niejszych do艣wiadcze艅 艣rodowiskowych podczas reagowania na zagro偶enia wyst臋puj膮ce w p贸藕niejszych okresach jego 偶ycia. Ro艣lina poddana 偶erowaniu nie ogranicza swojej odpowiedzi do natychmiastowego uruchomienia metabolit贸w obronnych ani do przekazania informacji z miejsca uszkodzenia do odleg艂ych tkanek, lecz mo偶e wej艣膰 w zmieniony stan fizjologiczny, w kt贸rym okre艣lone elementy aparatu sygna艂owego i transkrypcyjnego zachowuj膮 zwi臋kszon膮 zdolno艣膰 reagowania na kolejne bod藕ce. Stan ten mo偶e utrzymywa膰 si臋 tak偶e po ust膮pieniu pierwotnego zagro偶enia, wp艂ywaj膮c na dynamik臋 odpowiedzi hormonalnej, aktywno艣膰 enzym贸w, w艂a艣ciwo艣ci chromatyny i spos贸b gospodarowania zasobami metabolicznymi.\nW okre艣lonych uk艂adach nast臋pstwa pierwszego kontaktu z antagonist膮 mog膮 r贸wnie偶 zmienia膰 w艂a艣ciwo艣ci odleg艂ych organ贸w, s膮siaduj膮cych osobnik贸w, a niekiedy potomstwa organizmu poddanego stresowi. Zjawiska te wymagaj膮 jednak starannego rozdzielenia, poniewa偶 przej艣ciowa aktywacja odporno艣ci, torowanie odpowiedzi, pami臋膰 somatyczna i dziedziczenie mi臋dzypokoleniowe nie stanowi膮 identycznych mechanizm贸w biologicznych. Ich wsp贸ln膮 w艂a艣ciwo艣ci膮 pozostaje zale偶no艣膰 aktualnej reakcji od wcze艣niejszego stanu organizmu, lecz r贸偶ni膮 si臋 sposobem utrzymywania informacji, zakresem przestrzennym, trwa艂o艣ci膮 oraz znaczeniem ewolucyjnym.\nW艂a艣ciwe poznanie tych proces贸w wymaga po艂膮czenia fizjologii stresu, epigenomiki, ekologii chemicznej, biologii rozwoju, genetyki populacyjnej i teorii system贸w dynamicznych, poniewa偶 biologiczna gotowo艣膰 obronna ujawnia si臋 na styku mechanizm贸w molekularnych i d艂ugoterminowych nast臋pstw ekologicznych.\nPodstawowym poj臋ciem pozwalaj膮cym uporz膮dkowa膰 t臋 problematyk臋 jest torowanie odpowiedzi obronnej, okre艣lane jako priming, oznaczaj膮ce zmian臋 stanu organizmu wywo艂an膮 wcze艣niejszym bod藕cem, dzi臋ki kt贸rej p贸藕niejsze oddzia艂ywanie odpowiedniego czynnika mo偶e prowadzi膰 do reakcji szybszej, silniejszej, d艂u偶ej utrzymuj膮cej si臋 albo jako艣ciowo odmiennej ni偶 u osobnika pozbawionego wcze艣niejszej ekspozycji. Zasadnicze znaczenie posiada tutaj odr贸偶nienie torowania od bezpo艣redniej indukcji odporno艣ci.\nRo艣lina, kt贸ra po podaniu elicytora zwi臋ksza st臋偶enie toksycznego metabolitu i utrzymuje je na wysokim poziomie, wykazuje indukcj臋 odpowiedzi, ale niekoniecznie znajduje si臋 w stanie torowania rozumianym jako zwi臋kszona gotowo艣膰 do przysz艂ej aktywacji. Natomiast organizm, kt贸rego aktualna ekspresja wybranych gen贸w obronnych pozostaje wzgl臋dnie niska, lecz po ponownym kontakcie z zagro偶eniem zwi臋ksza si臋 znacznie szybciej ni偶 u odpowiedniej kontroli, wykazuje w艂a艣ciwo艣ci charakterystyczne dla tego zjawiska. W klasycznych uj臋ciach rozwijanych mi臋dzy innymi przez Uwego Conratha, Jurriaana Tona i ich wsp贸艂pracownik贸w szczeg贸lne znaczenie przypisano w艂a艣nie istnieniu stanu przygotowania, kt贸rego fizjologiczne nast臋pstwa ujawniaj膮 si臋 dopiero po wyst膮pieniu kolejnego bod藕ca.\nNie oznacza to jednak, 偶e torowanie zawsze pozostaje metabolicznie ca艂kowicie bezkosztowe ani 偶e w stanie przygotowania nie zachodz膮 偶adne zmiany ekspresji gen贸w. W zale偶no艣ci od systemu biologicznego mo偶liwe s膮 subtelne zmiany transkrypcyjne, akumulacja bia艂ek sygna艂owych, modyfikacje metabolizmu i w艂a艣ciwo艣ci chromatyny, kt贸rych intensywno艣膰 pozostaje ni偶sza albo funkcjonalnie odmienna od pe艂nej odpowiedzi obronnej. Z tego wzgl臋du najwa偶niejszym kryterium identyfikacji torowania jest odpowiednio wykazana r贸偶nica reakcji na p贸藕niejsze zagro偶enie, a nie sam fakt wcze艣niejszego kontaktu ro艣liny z substancj膮 uznawan膮 za elicytor.\nSzczeg贸lnego znaczenia nabiera tutaj poj臋cie pami臋ci stresowej, kt贸re w biologii ro艣lin powinno by膰 definiowane operacyjnie, bez przypisywania organizmom ro艣linnym 艣wiadomo艣ci, intencjonalno艣ci albo proces贸w psychicznych w艂a艣ciwych zwierz臋tom posiadaj膮cym uk艂ad nerwowy. Pami臋膰 stresowa oznacza w takim uj臋ciu utrzymywanie si臋 okre艣lonych nast臋pstw wcze艣niejszego bod藕ca po jego ust膮pieniu, w spos贸b wp艂ywaj膮cy na p贸藕niejsz膮 reakcj臋 organizmu. Czas trwania tych nast臋pstw mo偶e by膰 stosunkowo kr贸tki, obejmuj膮cy minuty lub godziny, ale w niekt贸rych uk艂adach zmiany fizjologiczne utrzymuj膮 si臋 przez wiele dni, tygodni albo kolejne fazy rozwoju.",
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      "hidden_question": "Czym jest biologiczna pami臋膰 ro艣lin i na czym polega mechanizm torowania odpowiedzi obronnej?",
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      "h2": "Wielopostaciowo艣膰 no艣nik贸w pami臋ci i ekonomia strategii torowania",
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      "full_text": "Szczeg贸lnie istotne pozostaje to, 偶e biologiczna pami臋膰 mo偶e by膰 realizowana przez r贸偶ne mechanizmy materialne. Nale偶膮 do nich utrzymywanie zmienionej ilo艣ci okre艣lonych bia艂ek regulatorowych, modyfikacje ich stanu fosforylacji, nagromadzenie metabolit贸w, przekszta艂cenia organizacji b艂on i transportu, regulacja dost臋pno艣ci chromatyny oraz zmiany w艂a艣ciwo艣ci sieci hormonalnych. Nie istnieje wi臋c jeden uniwersalny \"no艣nik pami臋ci ro艣linnej\", analogiczny do pojedynczego urz膮dzenia przechowuj膮cego informacj臋.\nW艂a艣ciwym przedmiotem bada艅 pozostaje rozpoznawanie konkretnych proces贸w, dzi臋ki kt贸rym historia wcze艣niejszych oddzia艂ywa艅 wp艂ywa na p贸藕niejsz膮 zdolno艣膰 reagowania. Z punktu widzenia metodologii szczeg贸lnie wa偶ne jest tak偶e odr贸偶nianie trwa艂ego efektu fizjologicznego od rzeczywistej pami臋ci toruj膮cej. Je偶eli po wcze艣niejszej ekspozycji ro艣lina nadal posiada wysokie st臋偶enie okre艣lonego metabolitu, jej zwi臋kszona odporno艣膰 mo偶e wynika膰 z obecno艣ci gotowego produktu, a nie ze zmiany szybko艣ci przysz艂ej odpowiedzi.\nOba rozwi膮zania mog膮 by膰 biologicznie korzystne, ale ich mechanizmy i koszty pozostaj膮 odmienne. W perspektywie teorii historii 偶yciowych organizm贸w zjawisko torowania mo偶na interpretowa膰 jako szczeg贸ln膮 strategi臋 ograniczania koszt贸w utrzymywania nieustannej aktywno艣ci obronnej w 艣rodowisku charakteryzuj膮cym si臋 zmienn膮 presj膮 konsument贸w. Ro艣lina podlegaj膮ca okresowemu 偶erowaniu mo偶e uzyskiwa膰 korzy艣膰 przez wytworzenie stanu umo偶liwiaj膮cego szybsze uruchomienie odpowiedzi w przypadku ponownego ataku, bez konieczno艣ci utrzymywania maksymalnej produkcji substancji ochronnych w ca艂ym okresie pomi臋dzy zagro偶eniami. Biologiczna op艂acalno艣膰 takiej strategii zale偶y jednak od prawdopodobie艅stwa ponownego wyst膮pienia bod藕ca, jego przewidywalno艣ci, czasu potrzebnego do rozwini臋cia odpowiedzi i koszt贸w utrzymywania stanu przygotowania. Je偶eli drugi atak nast臋puje bardzo szybko i prowadzi do nieodwracalnego uszkodzenia tkanek przed uruchomieniem odpowiednich proces贸w metabolicznych, torowanie mo偶e by膰 niewystarczaj膮ce w por贸wnaniu z siln膮 obron膮 konstytutywn膮. Je偶eli natomiast presja ro艣lino偶erc贸w pozostaje rzadka, koszt przygotowania mo偶e przewy偶sza膰 oczekiwan膮 korzy艣膰. Szczeg贸lnie interesuj膮ce s膮 sytuacje po艣rednie, w kt贸rych wcze艣niejsze uszkodzenie dostarcza wzgl臋dnie wiarygodnej informacji o zwi臋kszonym prawdopodobie艅stwie kolejnego kontaktu z konsumentem.\nW takim 艣rodowisku utrzymywanie przej艣ciowego stanu gotowo艣ci mo偶e prowadzi膰 do korzystniejszego bilansu pomi臋dzy ochron膮 a produkcj膮 biomasy. Nie ma jednak podstaw do uniwersalnego twierdzenia, 偶e torowanie nie ogranicza plonu, poniewa偶 jego koszt zale偶y od rodzaju bod藕ca, intensywno艣ci odpowiedzi i warunk贸w wzrostu. Z perspektywy ewolucyjnej istotne jest nie samo zmniejszanie wydatk贸w metabolicznych, lecz uzyskiwanie korzystnej relacji pomi臋dzy kosztami przygotowania i korzy艣ciami wynikaj膮cymi z przysz艂ej ochrony.",
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      "h2": "Molekularna gotowo艣膰 sygna艂owa jako fundament torowania",
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      "full_text": "Molekularne podstawy torowania mo偶na analizowa膰 w kategoriach wielopoziomowego utrzymywania gotowo艣ci sygna艂owej, obejmuj膮cej enzymy, bia艂ka regulatorowe i odpowiednie elementy aparatu transkrypcyjnego. W艣r贸d potencjalnych mechanizm贸w szczeg贸lne znaczenie posiada akumulacja okre艣lonych kinaz bia艂kowych, kt贸re po wcze艣niejszym bod藕cu pozostaj膮 dost臋pne w zwi臋kszonej ilo艣ci, umo偶liwiaj膮c intensywniejsz膮 aktywacj臋 kolejnego etapu reakcji. Wa偶ne pozostaje rozr贸偶nienie pomi臋dzy ilo艣ci膮 enzymu a jego aktualn膮 aktywno艣ci膮 katalityczn膮. Ro艣lina mo偶e posiada膰 wi臋ksz膮 pul臋 kinazy, kt贸ra w okresie pomi臋dzy bod藕cami nie jest intensywnie aktywna, ale po ponownym rozpoznaniu odpowiedniego sygna艂u ulega szybszej albo silniejszej aktywacji fosforylacyjnej. Mechanizm taki prowadzi do zwi臋kszenia potencjalnej wydajno艣ci okre艣lonej ga艂臋zi sieci regulatorowej bez konieczno艣ci sta艂ego utrzymywania wszystkich proces贸w obronnych w stanie maksymalnej aktywno艣ci.\nAnalogiczne znaczenie mo偶e posiada膰 utrzymywanie odpowiednich receptor贸w, regulator贸w wapniowych i bia艂ek uczestnicz膮cych w produkcji reaktywnych form tlenu. Jednak sam wzrost ilo艣ci jednego komponentu nie gwarantuje zwi臋kszenia skuteczno艣ci ca艂ej odpowiedzi, poniewa偶 aktywacja zale偶y od dost臋pno艣ci ligand贸w, partner贸w bia艂kowych oraz proces贸w wygaszaj膮cych sygna艂. Z tego wzgl臋du molekularne wyja艣nienie torowania wymaga rozpoznania zmian w organizacji ca艂ej sieci, a nie wy艂膮cznie identyfikacji pojedynczego bia艂ka wyst臋puj膮cego w wi臋kszym st臋偶eniu po wcze艣niejszym kontakcie z elicytorem.\nSzczeg贸lne znaczenie posiada tak偶e regulacja wra偶liwo艣ci hormonalnej, kt贸rej funkcjonowanie zosta艂o rozpoznane podczas analizy jasmonian贸w, kwasu salicylowego, etylenu i kwasu abscysynowego. W odpowiednich warunkach wcze艣niejszy bodziec mo偶e zmienia膰 zdolno艣膰 organizmu do biosyntezy aktywnych hormon贸w, ich transportu, percepcji albo degradacji. Szczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaj膮 tu mechanizmy zale偶ne od kompleksu COI1-JAZ, poniewa偶 szybko艣膰 degradacji represor贸w transkrypcyjnych mo偶e wp艂ywa膰 na czas potrzebny do uruchomienia gen贸w uczestnicz膮cych w obronie przeciwko owadom. Jednak zwi臋kszona gotowo艣膰 jasmonianowa nie musi oznacza膰 trwa艂ego podwy偶szenia st臋偶enia JA-Ile, poniewa偶 funkcjonalny stan torowania mo偶e obejmowa膰 tak偶e zmian臋 dost臋pno艣ci odpowiednich regulator贸w transkrypcyjnych albo enzym贸w uczestnicz膮cych w powstawaniu hormonu. W innych uk艂adach wcze艣niejsza aktywacja kwasu salicylowego mo偶e modyfikowa膰 p贸藕niejsz膮 odpowied藕 na patogen, podczas gdy po偶yteczne mikroorganizmy ryzosferowe mog膮 zwi臋ksza膰 zdolno艣膰 do reagowania na okre艣lone bod藕ce biotyczne bez wywo艂ywania silnej, konstytutywnej ekspresji wszystkich gen贸w obronnych.\nNie mo偶na jednak sprowadza膰 z艂o偶onych proces贸w torowania do jednego schematu hormonalnego, poniewa偶 ich charakter zale偶y od organizmu, rodzaju bod藕ca oraz wcze艣niejszego stanu fizjologicznego. W konsekwencji hormon nale偶y traktowa膰 jako sk艂adnik reguluj膮cy prawdopodobie艅stwo i intensywno艣膰 przysz艂ej odpowiedzi, a nie jako samodzielny no艣nik biologicznej pami臋ci. Szczeg贸lna warto艣膰 podej艣cia systemowego polega na rozpoznawaniu, w jaki spos贸b zmiana w艂a艣ciwo艣ci jednego szlaku hormonalnego wp艂ywa na gotowo艣膰 pozosta艂ych element贸w aparatu odporno艣ciowego. Kolejny poziom organizacji pami臋ci stresowej wynika z mo偶liwo艣ci przekazywania informacji pomi臋dzy uszkodzonym organem a cz臋艣ciami ro艣liny, kt贸re nie pozostaj膮 w bezpo艣rednim kontakcie z antagonist膮. W przypadku organizm贸w wielokom贸rkowych szczeg贸lne znaczenie posiada rozdzielenie odpowiedzi lokalnej od systemowej, poniewa偶 naruszenie integralno艣ci jednego li艣cia mo偶e zwi臋ksza膰 prawdopodobie艅stwo kolejnego 偶erowania na innych organach, a jednocze艣nie uruchamianie silnej odpowiedzi w ca艂ym organizmie mo偶e prowadzi膰 do nieproporcjonalnie wysokich koszt贸w fizjologicznych. Systemy przewodzenia informacji obejmuj膮 transport odpowiednich metabolit贸w przez tkanki naczyniowe, propagacj臋 zmian potencja艂u b艂onowego, fale wapniowe i oksydacyjne oraz oddzia艂ywania hydrauliczne zwi膮zane ze zmianami ci艣nienia i transportu wody.",
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      "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣lina na poziomie molekularnym przygotowuje si臋 do szybszej reakcji na atak owad贸w bez ci膮g艂ego zu偶ywania energii?",
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      "h2": "Przestrzenna i mechaniczna organizacja systemowej propagacji sygna艂贸w",
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      "full_text": "W badaniach nad Arabidopsis thaliana szczeg贸lne znaczenie posiadaj膮 kana艂y GLR3.3 i GLR3.6, uczestnicz膮ce w rozprzestrzenianiu reakcji wapniowych po lokalnym uszkodzeniu. Wykazano, 偶e glutaminian uwalniany w odpowiednich warunkach do przestrzeni apoplastycznej mo偶e inicjowa膰 procesy prowadz膮ce do aktywacji tych kana艂贸w, a nast臋pnie do powstawania systemowych zmian fizjologicznych. Nie oznacza to jednak, 偶e pojedyncza cz膮steczka glutaminianu stanowi jedyny no艣nik informacji transportowanej przez ca艂膮 ro艣lin臋.\nW wielu uk艂adach odpowied藕 jest propagowana dzi臋ki kolejnemu uruchamianiu lokalnych element贸w sieci sygna艂owej, kt贸rych aktywno艣膰 prowadzi do odtwarzania impulsu w s膮siednich kom贸rkach. Szczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaje zatem odr贸偶nienie rzeczywistego transportu substancji sygna艂owej od przestrzennego rozprzestrzeniania si臋 okre艣lonego stanu fizjologicznego, poniewa偶 oba procesy mog膮 prowadzi膰 do podobnych rezultat贸w systemowych mimo odmiennego mechanizmu materialnego. Rozpoznanie systemowej propagacji sygna艂贸w pozwala sformu艂owa膰 wa偶n膮 hipotez臋 dotycz膮c膮 funkcjonalnego znaczenia architektury naczyniowej ro艣liny. Poszczeg贸lne li艣cie nie s膮 bowiem po艂膮czone z innymi organami w jednakowy spos贸b, a kierunki transportu asymilat贸w i wody zale偶膮 od rozwoju wi膮zek przewodz膮cych, lokalizacji organ贸w 藕r贸d艂owych i odbiorczych oraz aktualnych warunk贸w fizjologicznych. W konsekwencji sygna艂 powsta艂y po uszkodzeniu jednego li艣cia mo偶e dociera膰 szybciej albo intensywniej do okre艣lonych cz臋艣ci organizmu, podczas gdy reakcja innych organ贸w pozostaje s艂absza. Z perspektywy biologii system贸w oznacza to, 偶e odporno艣膰 systemowa nie musi polega膰 na jednorodnej aktywacji wszystkich tkanek, lecz mo偶e prowadzi膰 do powstawania przestrzennie zr贸偶nicowanej mapy gotowo艣ci obronnej.\nSzczeg贸lne znaczenie mo偶e mie膰 przy tym pozycja rozwojowa organu, poniewa偶 m艂ode li艣cie o du偶ej przysz艂ej warto艣ci fotosyntetycznej mog膮 uzyskiwa膰 odmienny priorytet ochronny ni偶 organy zbli偶aj膮ce si臋 do zako艅czenia aktywno艣ci fizjologicznej. Taki spos贸b organizacji pozostaje zgodny z og贸lnymi przewidywaniami teorii optymalnej obrony, w kt贸rej intensywno艣膰 ochrony mo偶e zale偶e膰 od warto艣ci biologicznej okre艣lonej tkanki oraz prawdopodobie艅stwa jej uszkodzenia. Nie stanowi jednak automatycznego dowodu, 偶e ka偶da r贸偶nica w przestrzennym rozk艂adzie jasmonian贸w jest wynikiem bezpo艣redniej selekcji na maksymalizowanie ochrony najcenniejszych organ贸w. W艂a艣ciwa interpretacja wymaga bowiem uwzgl臋dnienia ogranicze艅 wynikaj膮cych z anatomii przewodz膮cej, lokalizacji 藕r贸de艂 hormon贸w i r贸偶nic w zdolno艣ci poszczeg贸lnych kom贸rek do ich percepcji.\nW rozwa偶aniach nad odporno艣ci膮 systemow膮 niezb臋dne pozostaje r贸wnie偶 rozr贸偶nienie pomi臋dzy mechanizmami koordynuj膮cymi odpowied藕 na ro艣lino偶erno艣膰 a klasycznymi zjawiskami systemicznej odporno艣ci nabytej i indukowanej odporno艣ci systemowej, okre艣lanymi odpowiednio jako SAR oraz ISR. Systemiczna odporno艣膰 nabyta, systemic acquired resistance, zosta艂a szczeg贸lnie dobrze scharakteryzowana w badaniach nad odpowiedzi膮 ro艣lin na lokaln膮 infekcj臋 patogeniczn膮 i obejmuje mi臋dzy innymi aktywno艣膰 szlak贸w zale偶nych od kwasu salicylowego, bia艂ka NPR1 i odpowiednich metabolit贸w uczestnicz膮cych w przekazywaniu informacji do odleg艂ych organ贸w. W indukowanej odporno艣ci systemowej, induced systemic resistance, szczeg贸lne znaczenie przypisywano natomiast wcze艣niejszym oddzia艂ywaniom po偶ytecznych mikroorganizm贸w zwi膮zanych z korzeniami, kt贸rych obecno艣膰 mo偶e zwi臋ksza膰 gotowo艣膰 gospodarza do reagowania na p贸藕niejsze zagro偶enia.\nW klasycznym modelu ISR istotne s膮 szlaki zale偶ne od jasmonian贸w i etylenu, ale nie oznacza to ca艂kowitego braku udzia艂u kwasu salicylowego ani mo偶liwo艣ci przedstawiania obu form odporno艣ci jako zawsze odr臋bnych, nieprzenikaj膮cych si臋 system贸w. Podobnie torowanie odpowiedzi przeciwko owadom mo偶e wykorzystywa膰 elementy wsp贸lne z SAR i ISR, nie stanowi膮c jednak automatycznie jednego z tych zjawisk w ich pierwotnym znaczeniu. W艂a艣ciwy aparat poj臋ciowy wymaga wi臋c odr贸偶nienia czynnika inicjuj膮cego, przestrzennego zakresu odpowiedzi, udzia艂u okre艣lonych hormon贸w i ostatecznej funkcji ekologicznej, zamiast przypisywania ca艂ego systemu do jednej kategorii na podstawie obecno艣ci pojedynczego regulatora.\nSzczeg贸lnie interesuj膮cym rozwini臋ciem wsp贸艂czesnej wiedzy o SAR jest rozpoznanie znaczenia kwasu N-hydroksypipekolowego, NHP, stanowi膮cego produkt przemian wywodz膮cych si臋 z metabolizmu lizyny. W dobrze poznanym szlaku biosyntetycznym u Arabidopsis uczestnicz膮 mi臋dzy innymi enzymy zwi膮zane z genami ALD1, SARD4 i FMO1, kt贸rych dzia艂anie prowadzi do powstawania kwasu pipekolowego, a nast臋pnie jego N-hydroksylowanej pochodnej.",
      "char_start": 11727,
      "section_id": "sec-4",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b sygna艂 o ataku owad贸w rozprzestrzenia si臋 po ro艣linie i czy ka偶da cz臋艣膰 ro艣liny reaguje na niego w ten sam spos贸b?",
      "estimated_length": 4687
    },
    {
      "h2": "Systemowa odporno艣膰 jako sie膰 sygna艂贸w i interakcji",
      "index": 4,
      "char_end": 19544,
      "position": 5,
      "full_text": "NHP uczestniczy w uruchamianiu i wzmacnianiu systemowej odporno艣ci nabytej oraz pozostaje funkcjonalnie powi膮zany z sygnalizacj膮 kwasu salicylowego. Szczeg贸lnie wa偶ne jest to, 偶e odpowiednia odpowied藕 systemowa nie wynika wy艂膮cznie z biernego przeniesienia jednej cz膮steczki z miejsca infekcji do odleg艂ego li艣cia, lecz obejmuje tak偶e aktywowanie lokalnych proces贸w biosyntezy i regulacji w tkankach odbiorczych. W konsekwencji powstaje sie膰 dodatnich sprz臋偶e艅 umo偶liwiaj膮cych utrzymywanie odpowiedniego stanu odporno艣ciowego przez d艂u偶szy czas.\nZjawisko to nie powinno by膰 jednak bezpo艣rednio uto偶samiane z centraln膮 rol膮 jasmonian贸w w odpowiedziach na liczne owady gryz膮ce. W艂a艣ciwie rozpoznany mechanizm SAR stanowi bowiem przyk艂ad og贸lniejszej zasady biologicznej: informacja o lokalnym zagro偶eniu mo偶e inicjowa膰 systemowe zmiany metabolizmu i gotowo艣ci obronnej za po艣rednictwem kilku powi膮zanych cz膮steczek sygna艂owych. R贸偶norodno艣膰 takich rozwi膮za艅 pokazuje, 偶e ewolucja odporno艣ci ro艣lin prowadzi艂a do powstawania cz臋艣ciowo wsp贸艂dzia艂aj膮cych system贸w regulacyjnych, kt贸rych aktywno艣膰 zale偶y od charakteru zagro偶enia oraz stanu fizjologicznego organizmu.\nOdporno艣膰 systemowa mo偶e powstawa膰 tak偶e wskutek kontaktu korzeni z odpowiednimi mikroorganizmami mutualistycznymi albo komensalnymi, kt贸rych obecno艣膰 zmienia w艂a艣ciwo艣ci ca艂ego organizmu mimo braku bezpo艣redniego zasiedlenia jego organ贸w nadziemnych. Szczeg贸lne znaczenie posiadaj膮 tutaj okre艣lone szczepy bakterii ryzosferowych oraz grzyby uczestnicz膮ce w zwi膮zkach mutualistycznych, kt贸rych dzia艂anie mo偶e obejmowa膰 zmian臋 dost臋pno艣ci sk艂adnik贸w mineralnych, regulacj臋 hormon贸w i zwi臋kszanie gotowo艣ci odporno艣ciowej gospodarza. Nie nale偶y jednak zak艂ada膰, 偶e ka偶dy mikroorganizm okre艣lany jako promuj膮cy wzrost ro艣lin automatycznie indukuje odporno艣膰 systemow膮 ani 偶e ka偶da forma kolonizacji korzeni poprawia tolerancj臋 na wszystkich fitofag贸w. Z biologicznego punktu widzenia szczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaje to, 偶e obecno艣膰 mikroorganizmu mo偶e prowadzi膰 do wzrostu odporno艣ci na owada bez konieczno艣ci jego bezpo艣redniego kontaktu z bakteri膮 albo grzybem.\nEfekt jest po艣redniczony przez fizjologi臋 ro艣liny, kt贸rej aparat sygna艂owy i metabolizm ulegaj膮 przekszta艂ceniu w nast臋pstwie oddzia艂ywa艅 zachodz膮cych w odleg艂ej cz臋艣ci organizmu. W okre艣lonych uk艂adach zwi臋ksza to aktywno艣膰 odpowiedzi jasmonianowej, w innych prowadzi do zmian jako艣ci pokarmowej albo w艂a艣ciwo艣ci wydzielin ro艣linnych. R贸wnie wa偶ne pozostaje jednak to, 偶e symbioza korzystna dla pobierania fosforu lub azotu nie musi jednocze艣nie zwi臋ksza膰 odporno艣ci na wszystkie grupy konsument贸w. Z tego wzgl臋du korzy艣ci wynikaj膮ce z inokulacji mikrobiologicznej wymagaj膮 oceny w odniesieniu do konkretnego genotypu ro艣liny, szczepu mikroorganizmu, warunk贸w glebowych i biologii organizmu antagonistycznego. Odr臋bny, lecz komplementarny system przekazywania informacji o zagro偶eniu obejmuje emisj臋 lotnych zwi膮zk贸w organicznych, kt贸rych rozprzestrzenianie si臋 umo偶liwia kontakt chemiczny pomi臋dzy organami niepo艂膮czonymi bezpo艣rednio tkankami przewodz膮cymi, a tak偶e pomi臋dzy s膮siaduj膮cymi osobnikami.",
      "char_start": 16415,
      "section_id": "sec-5",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b informacja o lokalnym zagro偶eniu lub obecno艣ci mikroorganizm贸w rozprzestrzenia si臋 na ca艂y organizm ro艣liny?",
      "estimated_length": 3129
    },
    {
      "h2": "HIPV jako narz臋dzie komunikacji w obronie po艣redniej",
      "index": 5,
      "char_end": 22533,
      "position": 6,
      "full_text": "Zwi膮zki okre艣lane jako herbivore-induced plant volatiles, HIPV, obejmuj膮 rozbudowane mieszaniny metabolit贸w powstaj膮cych po 偶erowaniu owad贸w, kt贸rych sk艂ad zale偶y od genotypu, rodzaju uszkodzenia, obecno艣ci odpowiednich elicytor贸w i aktualnych warunk贸w 艣rodowiskowych. Szczeg贸lne znaczenie maj膮 zielone zwi膮zki lotne, green leaf volatiles, GLV, obejmuj膮ce sze艣cioatomowe aldehydy, alkohole i estry, powstaj膮ce mi臋dzy innymi w przemianach wielonienasyconych kwas贸w t艂uszczowych katalizowanych przez lipoksygenazy i liazy wodoronadtlenkowe. Do najlepiej poznanych przedstawicieli nale偶膮 (Z)-3-heksenal, (Z)-3-heksenol i octan (Z)-3-heksenylu, kt贸rych emisja mo偶e nast膮pi膰 stosunkowo szybko po mechanicznym uszkodzeniu tkanek.\nInn膮 kategori臋 stanowi膮 terpenoidy, w tym monoterpeny, seskwiterpeny i homoterpeny, kt贸rych biosynteza obejmuje aktywno艣膰 odpowiednich syntaz terpenowych oraz dalszych enzym贸w modyfikuj膮cych. W mieszaninach indukowanych 偶erowaniem wyst臋puj膮 tak偶e pochodne indolowe, benzenoidy i inne substancje o zr贸偶nicowanych w艂a艣ciwo艣ciach fizykochemicznych. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje to, 偶e pojedynczy zwi膮zek nie musi posiada膰 jednoznacznego znaczenia biologicznego. Ostateczna reakcja odbiorcy cz臋sto zale偶y od proporcji sk艂adnik贸w, ich ca艂kowitego st臋偶enia i obecno艣ci t艂a chemicznego, kt贸rego sk艂ad zmienia si臋 wraz z rodzajem zbiorowiska ro艣linnego. Z historycznego punktu widzenia jedno z prze艂omowych odkry膰 dotycz膮cych ekologicznej funkcji HIPV zosta艂o przedstawione przez Teda Turlingsa, Jamesa Tumlinsona i Williama Lewisa w 1990 roku. Badacze wykazali, 偶e siewki kukurydzy 偶erowane przez g膮sienice uwalniaj膮 mieszaniny terpenoid贸w wykorzystywane przez samice b艂onk贸wek parazytoidalnych Cotesia marginiventris podczas lokalizowania potencjalnych gospodarzy.\nSzczeg贸lnie istotne okaza艂o si臋 por贸wnanie naturalnego 偶erowania z uszkodzeniami mechanicznymi, poniewa偶 samo sztuczne naruszenie tkanek nie prowadzi艂o do r贸wnie silnego uwalniania odpowiednich terpenoid贸w. Zastosowanie wydzielin g臋b贸w g膮sienic na mechanicznie uszkodzon膮 powierzchni臋 pozwala艂o natomiast uruchamia膰 odpowiedni膮 emisj臋, wskazuj膮c na znaczenie substancji pochodz膮cych od konsumenta dla swoisto艣ci reakcji.\nR贸wnocze艣nie wykazano, 偶e samice parazytoid贸w mog膮 uczy膰 si臋 wykorzystywania sygna艂贸w zapachowych w powi膮zaniu z obecno艣ci膮 odpowiednich gospodarzy albo ich produkt贸w. Odkrycie to mia艂o fundamentalne znaczenie dla rozwoju koncepcji obrony po艣redniej, poniewa偶 pokaza艂o, 偶e organizm ro艣linny mo偶e zwi臋ksza膰 prawdopodobie艅stwo kontaktu ro艣lino偶ercy z jego naturalnym wrogiem przez wytwarzanie informacji chemicznej. Nie oznacza艂o jednak, 偶e ka偶dy produkt lotny powstaj膮cy po 偶erowaniu zosta艂 wykszta艂cony specjalnie w celu przywabiania parazytoid贸w ani 偶e emisja odpowiedniej mieszaniny zawsze zapewnia ko艅cow膮 korzy艣膰 reprodukcyjn膮 ro艣liny. Rozpoznanie tej funkcji wymaga dodatkowego wykazania skuteczno艣ci parazytoid贸w i rzeczywistego ograniczenia szk贸d wyrz膮dzanych przez konsument贸w.",
      "char_start": 19545,
      "section_id": "sec-6",
      "hidden_question": "Czym s膮 lotne zwi膮zki organiczne indukowane przez ro艣lino偶erc贸w (HIPV) i jak膮 pe艂ni膮 funkcj臋 w interakcjach z owadami?",
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    {
      "h2": "Wielopoziomowe oddzia艂ywania HIPV i specyfika torowania odporno艣ci",
      "index": 6,
      "char_end": 26862,
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      "full_text": "Szczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaje to, 偶e informacja chemiczna emitowana przez uszkodzon膮 ro艣lin臋 mo偶e by膰 wykorzystywana przez organizmy nale偶膮ce do kilku odmiennych poziom贸w troficznych. Drapie偶niki i pierwotne parazytoidy mog膮 lokalizowa膰 miejsca wyst臋powania ro艣lino偶erc贸w, ale te same mieszaniny substancji mog膮 oddzia艂ywa膰 na kolejne organizmy, w tym hiperparazytoidy rozwijaj膮ce si臋 kosztem parazytoid贸w pierwotnych. W badaniu Erika Poelmana i wsp贸艂pracownik贸w, opublikowanym w 2012 roku w \"PLOS Biology\", wykazano, 偶e odpowiednie hiperparazytoidy potrafi膮 wykorzystywa膰 r贸偶nice w zapachu ro艣lin 偶erowanych przez g膮sienice, w kt贸rych rozwijaj膮 si臋 larwy parazytoid贸w pierwotnych. Szczeg贸lnie istotne by艂o rozpoznanie, 偶e obecno艣膰 paso偶yta mo偶e wp艂ywa膰 na sk艂ad wydzielin g臋b贸w g膮sienicy, a nast臋pnie na profil substancji lotnych uwalnianych przez ro艣lin臋. W rezultacie zmiana zachodz膮ca w organizmie fitofaga zostaje po艣rednio przekszta艂cona w sygna艂 informuj膮cy kolejnego uczestnika sieci ekologicznej o obecno艣ci odpowiedniego gospodarza.\nBadanie to ujawnia ograniczenia prostego modelu, zgodnie z kt贸rym przywabianie parazytoid贸w zawsze zwi臋ksza ochron臋 ro艣liny. Je偶eli sygna艂 u艂atwia r贸wnie偶 lokalizowanie parazytoid贸w przez ich w艂asnych antagonist贸w, mo偶e prowadzi膰 do wzrostu hiperparazytyzmu i os艂abienia biologicznej kontroli populacji fitofag贸w. Z perspektywy rolnictwa szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje wi臋c analizowanie nast臋pstw emisji HIPV w obr臋bie ca艂ej sieci troficznej, a nie wy艂膮cznie na poziomie pojedynczej relacji ro艣lina-szkodnik-parazytoid.\nZagadnienie biologicznej funkcji HIPV prowadzi do fundamentalnego rozr贸偶nienia pomi臋dzy sygna艂em komunikacyjnym a wskaz贸wk膮 艣rodowiskow膮, okre艣lan膮 w ekologii behawioralnej jako cue. Sygna艂 w sensie ewolucyjnym jest w艂a艣ciwo艣ci膮, kt贸rej funkcja komunikacyjna powsta艂a albo zosta艂a utrwalona wskutek wp艂ywu na zachowanie odbiorcy, natomiast wskaz贸wka mo偶e dostarcza膰 informacji organizmowi mimo 偶e jej emisja nie zosta艂a ukszta艂towana przez dob贸r naturalny w艂a艣nie w celu oddzia艂ywania na niego. Rozr贸偶nienie to jest szczeg贸lnie wa偶ne podczas interpretowania komunikacji pomi臋dzy ro艣linami, poniewa偶 osobnik uwalniaj膮cy substancje lotne po uszkodzeniu mo偶e nie uzyskiwa膰 bezpo艣redniej korzy艣ci z tego, 偶e s膮siednie ro艣liny rozpoznaj膮 zmian臋 sk艂adu powietrza. Odbiorca mo偶e po prostu wykorzystywa膰 chemiczn膮 informacj臋 o zagro偶eniu wyst臋puj膮cym w otoczeniu, niezale偶nie od ewolucyjnego pochodzenia emisji. Z perspektywy biologii ewolucyjnej nale偶a艂oby zatem odr贸偶ni膰 sytuacj臋, w kt贸rej ro艣lina uzyska艂a przystosowanie sprzyjaj膮ce informowaniu s膮siad贸w, od przypadku, w kt贸rym s膮siedzi wykszta艂cili zdolno艣膰 wykorzystywania ubocznych produkt贸w jej w艂asnej odpowiedzi obronnej. Oba mechanizmy mog膮 prowadzi膰 do podobnych zmian fizjologicznych ro艣lin odbiorczych, lecz posiadaj膮 odmienne konsekwencje dla interpretacji koewolucji i doboru naturalnego.\nMartin Heil w przegl膮dzie z 2014 roku zwraca艂 szczeg贸ln膮 uwag臋 na ten problem, wskazuj膮c, 偶e biologiczne znaczenie substancji lotnych nale偶y analizowa膰 z uwzgl臋dnieniem korzy艣ci emitera, odbiorcy oraz innych organizm贸w wykorzystuj膮cych ten sam sygna艂 chemiczny. Empiryczne podstawy koncepcji torowania odporno艣ci przez substancje lotne zosta艂y szczeg贸lnie wyra藕nie przedstawione w do艣wiadczeniach J眉rgena Engelbertha, Hansa Alborna, Erica Schmelza i Jamesa Tumlinsona, opublikowanych w 2004 roku w \"Proceedings of the National Academy of Sciences\".\nBadacze wykazali, 偶e siewki kukurydzy eksponowane na zielone zwi膮zki lotne emitowane przez uszkodzone ro艣liny mog膮 nast臋pnie reagowa膰 silniej na kontakt z wydzielinami g臋b贸w g膮sienic. W do艣wiadczeniach wykorzystywano mi臋dzy innymi (Z)-3-heksenal, (Z)-3-heksenol i octan (Z)-3-heksenylu, kt贸rych zastosowanie prowadzi艂o do zwi臋kszenia p贸藕niejszej produkcji kwasu jasmonowego oraz emisji okre艣lonych seskwiterpen贸w.\nSzczeg贸lnie wa偶ne pozostaje to, 偶e efekt torowania by艂 zwi膮zany z p贸藕niejsz膮 odpowiedzi膮 na uszkodzenie po艂膮czone z aplikacj膮 wydzielin g膮sienic, a nie z jednakowym nasileniem wszystkich reakcji na dowolne uszkodzenie mechaniczne. Oznacza to, 偶e wcze艣niejsza ekspozycja na GLV mog艂a zmienia膰 zdolno艣膰 organizmu do reagowania na okre艣lony biologiczny kontekst zagro偶enia, nie wywo艂uj膮c po prostu nieograniczonego zwi臋kszenia wszystkich funkcji obronnych.",
      "char_start": 22534,
      "section_id": "sec-7",
      "hidden_question": "Jak substancje lotne emitowane przez ro艣liny wp艂ywaj膮 na inne poziomy troficzne i czy ka偶da taka emisja jest celowym sygna艂em komunikacyjnym?",
      "estimated_length": 4328
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    {
      "h2": "Lotne zwi膮zki organiczne jako no艣niki pami臋ci i substraty obronne",
      "index": 7,
      "char_end": 32632,
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      "full_text": "Badanie dostarczy艂o zatem wa偶nego dowodu na istnienie chemicznego torowania odpowiedzi, kt贸rego ko艅cowy rezultat ujawnia si臋 dopiero podczas kolejnego kontaktu z antagonist膮. Z metodologicznego punktu widzenia szczeg贸lnie istotne by艂o wykorzystanie syntetycznych, oczyszczonych substancji, umo偶liwiaj膮ce oddzielenie wp艂ywu konkretnych sk艂adnik贸w mieszaniny od innych bod藕c贸w towarzysz膮cych obecno艣ci uszkodzonej ro艣liny. Znacznie bardziej szczeg贸艂owy mechanizm torowania powi膮zanego z rozpoznawaniem konkretnego metabolitu ujawni艂y badania Matthiasa Erba, Nathalie Veyrat, Christelle Robert i wsp贸艂pracownik贸w, opublikowane w 2015 roku w \"Nature Communications\".\nAutorzy przeanalizowali znaczenie indolu, kt贸rego biosynteza u kukurydzy mo偶e by膰 intensywnie uruchamiana po 偶erowaniu okre艣lonych fitofag贸w, a emisja nast臋puje stosunkowo wcze艣nie w przebiegu odpowiedzi. Szczeg贸ln膮 warto艣膰 eksperymentaln膮 posiada艂o wykorzystanie mutant贸w o ograniczonej zdolno艣ci produkcji indolu oraz odpowiednio kontrolowanych 藕r贸de艂 syntetycznej substancji. Wykazano, 偶e ekspozycja na indol zwi臋ksza艂a p贸藕niejsz膮 indukcj臋 substancji lotnych u s膮siaduj膮cych ro艣lin kukurydzy, a tak偶e wp艂ywa艂a na aktywno艣膰 systemowych odpowiedzi w odleg艂ych li艣ciach tego samego organizmu. Szczeg贸lnie istotne okaza艂o si臋 zwi臋kszenie produkcji JA-Ile i kwasu abscysynowego po nast臋pnym kontakcie z zagro偶eniem, co wskazuje na hormonalny wymiar mechanizmu torowania. W okre艣lonych warunkach ro艣liny wcze艣niej eksponowane na indol uwalnia艂y po indukcji dwu- lub trzykrotnie wi臋cej wybranych zwi膮zk贸w lotnych ni偶 odpowiednie kontrole. R贸wnocze艣nie autorzy wykazali, 偶e odpowied藕 nie jest jednakowa u wszystkich badanych gatunk贸w, poniewa偶 fasolnik chi艅ski wykazywa艂 niewielk膮 albo niewykrywaln膮 reakcj臋 na zastosowany indol, podczas gdy u bawe艂ny obserwowano jedynie s艂absze efekty.\nWynik ten posiada fundamentalne znaczenie dla ekologii chemicznej, poniewa偶 pokazuje, 偶e skuteczno艣膰 substancji lotnej zale偶y od w艂a艣ciwo艣ci odbiorcy, a nie wy艂膮cznie od chemicznej to偶samo艣ci emitowanego metabolitu. W szczeg贸lno艣ci nie nale偶y uto偶samia膰 indolu z chemicznym sygna艂em o uniwersalnym znaczeniu ostrzegawczym dla wszystkich ro艣lin l膮dowych.\nJego biologiczna aktywno艣膰 pozostaje zale偶na od zdolno艣ci odbiorcy do rozpoznawania, pobierania albo przekszta艂cania odpowiedniego zwi膮zku, a tak偶e od obecno艣ci dalszych mechanizm贸w regulatorowych umo偶liwiaj膮cych zmian臋 odpowiedzi na przysz艂e zagro偶enie. Szczeg贸lne znaczenie ma r贸wnie偶 r贸偶nica pomi臋dzy ekspozycj膮 na pojedynczy oczyszczony metabolit a kontaktem z pe艂n膮 mieszanin膮 substancji lotnych wyst臋puj膮cych w naturalnym otoczeniu. W rzeczywistym 艂anie ro艣linnym indol mo偶e wsp贸艂wyst臋powa膰 z aldehydami, alkoholami, estrami i terpenoidami, kt贸rych w艂a艣ciwo艣ci fizykochemiczne wp艂ywaj膮 na jego dost臋pno艣膰 i spos贸b rozprzestrzeniania si臋 w powietrzu. Niekt贸re substancje mog膮 ponadto uczestniczy膰 w reakcjach atmosferycznych, prowadz膮cych do zmiany sk艂adu pierwotnej mieszaniny. W konsekwencji reakcja wykazana podczas podania pojedynczego zwi膮zku w odpowiedniej komorze eksperymentalnej nie musi posiada膰 identycznej intensywno艣ci w zmiennym 艣rodowisku polowym. Z punktu widzenia metodologii szczeg贸lnie wa偶ne jest wi臋c 艂膮czenie do艣wiadcze艅 z u偶yciem substancji oczyszczonych z badaniami nad pe艂nym profilem chemicznym emitowanym przez uszkodzone ro艣liny, a nast臋pnie z analiz膮 reakcji odbiorc贸w w warunkach naturalnych. Tylko takie podej艣cie pozwala odr贸偶ni膰 potencjaln膮 aktywno艣膰 biologiczn膮 zwi膮zku od jego rzeczywistego znaczenia ekologicznego.\nJeszcze bardziej interesuj膮cy mechanizm oddzia艂ywania substancji lotnych opisano w badaniach Koichiego Sugimoto, Kenjiego Matsuiego i wsp贸艂pracownik贸w, opublikowanych w 2014 roku w \"Proceedings of the National Academy of Sciences\".\nAutorzy wykazali, 偶e ro艣liny pomidora mog膮 pobiera膰 z otaczaj膮cego powietrza (Z)-3-heksenol emitowany przez s膮siaduj膮ce osobniki zaatakowane przez g膮sienice, a nast臋pnie enzymatycznie przekszta艂ca膰 go w odpowiedni glikozyd. Szczeg贸lnie wa偶ne okaza艂o si臋 to, 偶e produkt tej przemiany m贸g艂 ogranicza膰 wzrost i prze偶ywalno艣膰 okre艣lonych larw owad贸w, co oznacza艂o, 偶e ro艣lina odbiorcza nie tylko zmienia艂a w艂asny stan sygna艂owy, lecz r贸wnie偶 wykorzystywa艂a przej臋ty z otoczenia zwi膮zek jako substrat do wytworzenia metabolitu obronnego. Badanie to dostarczy艂o bezpo艣redniego dowodu na istnienie mechanizmu, w kt贸rym substancja lotna uczestniczy w relacji mi臋dzyro艣linnej nie wy艂膮cznie przez aktywowanie receptora, lecz tak偶e przez fizyczne pobranie i biochemiczn膮 konwersj臋 w tkankach odbiorcy. Zjawisko takie pozwala rozszerzy膰 koncepcj臋 komunikacji chemicznej o problem transferu materii pomi臋dzy organizmami za po艣rednictwem atmosfery. Nie nale偶y jednak automatycznie uto偶samia膰 wszystkich przypadk贸w ro艣linnej odpowiedzi na HIPV z tym mechanizmem, poniewa偶 dla wielu substancji nie rozpoznano jeszcze w pe艂ni szlak贸w ich percepcji, transportu i p贸藕niejszych przemian. Szczeg贸lna warto艣膰 odkrycia polega na udokumentowaniu konkretnej drogi fizjologicznej, kt贸rej dzia艂anie mo偶na by艂o powi膮za膰 z biologicznym rezultatem ochronnym. Zjawiska te pozwalaj膮 rozpozna膰 nowy wymiar funkcjonowania ro艣liny jako organizmu uczestnicz膮cego w przestrzennej wymianie informacji i okre艣lonych substancji organicznych.\nNie oznacza to jednak powstania systemu komunikacyjnego identycznego z j臋zykiem cz艂owieka albo przekazywaniem 艣wiadomie sformu艂owanych wiadomo艣ci. Wsp贸艂czesna ekologia chemiczna umo偶liwia opisywanie sygna艂贸w wed艂ug ich pochodzenia, struktury, warunk贸w emisji i biologicznych nast臋pstw odbioru, bez konieczno艣ci zak艂adania 艣wiadomej intencji emitera. W takim uj臋ciu szczeg贸lnie wa偶ne staje si臋 rozr贸偶nienie pomi臋dzy funkcj膮 sygna艂u a informacj膮 mo偶liw膮 do uzyskania przez odbiorc臋.",
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      "hidden_question": "W jaki spos贸b konkretne substancje lotne, takie jak indol czy (Z)-3-heksenol, wp艂ywaj膮 na odporno艣膰 ro艣lin i czy ka偶da ro艣lina reaguje na nie tak samo?",
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    {
      "h2": "Wiarygodno艣膰 i ograniczenia komunikacji mi臋dzyro艣linnej",
      "index": 8,
      "char_end": 36219,
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      "full_text": "Ro艣lina uszkodzona przez g膮sienic臋 mo偶e emitowa膰 metabolit jako element w艂asnego procesu obronnego, ale s膮siaduj膮cy osobnik mo偶e wykorzystywa膰 jego obecno艣膰 jako wskaz贸wk臋 zwi臋kszonego prawdopodobie艅stwa wyst膮pienia podobnego zagro偶enia. W okre艣lonych warunkach wcze艣niejsza ekspozycja prowadzi do zwi臋kszonej gotowo艣ci odporno艣ciowej, lecz nie zawsze musi stanowi膰 ewolucyjnie utrwalone \"ostrzeganie\" s膮siad贸w.\nZ perspektywy teorii informacji szczeg贸lnego znaczenia nabiera wi臋c powi膮zanie wiarygodno艣ci okre艣lonej wskaz贸wki z prawdopodobie艅stwem przysz艂ego zdarzenia, a nie wy艂膮cznie z jej chemiczn膮 rozpoznawalno艣ci膮. Je偶eli okre艣lona substancja jest emitowana tak偶e podczas licznych nieszkodliwych zmian 艣rodowiskowych, jej warto艣膰 prognostyczna dla odbiorcy mo偶e by膰 mniejsza ni偶 w przypadku metabolitu powstaj膮cego przede wszystkim podczas 偶erowania odpowiedniego konsumenta. Wiarygodno艣膰 zjawiska komunikacji mi臋dzyro艣linnej by艂a przez wiele lat przedmiotem spor贸w metodologicznych, wynikaj膮cych mi臋dzy innymi z trudno艣ci w odr贸偶nianiu rzeczywistego transferu sygna艂贸w od wp艂ywu wsp贸lnego 艣rodowiska, zmian mikroklimatu i innych czynnik贸w towarzysz膮cych uszkodzeniu ro艣lin. Szczeg贸lnego znaczenia nabra艂a zatem metaanaliza Richarda Karbana, Kai Shiojiri, Kyle'a Edwardsa i wsp贸艂pracownik贸w, opublikowana w 2014 roku w \"Ecology Letters\".\nAutorzy zgromadzili dane z 48 odpowiednio powtarzanych bada艅 i wykazali og贸lne wsparcie dla hipotezy, 偶e ro艣liny s膮siaduj膮ce z uszkodzonymi osobnikami mog膮 uzyskiwa膰 zwi臋kszon膮 odporno艣膰 na ro艣lino偶erc贸w. Jednocze艣nie stwierdzono, 偶e efekty obserwowane w warunkach laboratoryjnych i szklarniowych oraz w do艣wiadczeniach dotycz膮cych ro艣lin uprawnych by艂y przeci臋tnie silniejsze ni偶 wyniki uzyskiwane podczas bada艅 terenowych nad dzikimi gatunkami. Nie oznacza to, 偶e reakcje mi臋dzyro艣linne s膮 wy艂膮cznie artefaktem eksperymentalnym, lecz wskazuje na znaczenie zmienno艣ci warunk贸w i sposobu prowadzenia do艣wiadcze艅. Autorzy zwracali r贸wnie偶 uwag臋, 偶e w wielu badaniach nie rozpoznawano szczeg贸艂owych mechanizm贸w odpowiedzi ani nie eliminowano wszystkich alternatywnych wyja艣nie艅 obserwowanych efekt贸w. Z perspektywy metodologii nauk przyrodniczych wynik ten posiada szczeg贸ln膮 warto艣膰, poniewa偶 艂膮czy potwierdzenie og贸lnego zjawiska z precyzyjnym okre艣leniem ogranicze艅 jego interpretacji.\nW艂a艣ciwy wniosek nie polega wi臋c ani na bezwarunkowym przyjmowaniu uniwersalnej komunikacji chemicznej pomi臋dzy wszystkimi ro艣linami, ani na odrzucaniu ca艂ej kategorii zjawisk, lecz na rozpoznawaniu okre艣lonych mechanizm贸w i warunk贸w, w kt贸rych oddzia艂ywania takie posiadaj膮 znaczenie biologiczne. Przestrzenny zasi臋g oddzia艂ywania substancji lotnych pozostaje jednym z najbardziej wymagaj膮cych problem贸w wsp贸艂czesnej ekologii chemicznej, poniewa偶 emisja metabolitu nie gwarantuje jego dotarcia do odpowiedniego odbiorcy w st臋偶eniu wystarczaj膮cym do wywo艂ania reakcji fizjologicznej. Cz膮steczki uwalniane do atmosfery podlegaj膮 transportowi adwekcyjnemu, dyfuzji molekularnej, rozpraszaniu turbulentnemu oraz r贸偶norodnym przemianom chemicznym, kt贸rych intensywno艣膰 zale偶y od temperatury, wilgotno艣ci, promieniowania s艂onecznego i sk艂adu powietrza. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaj膮 reakcje z ozonem i rodnikami atmosferycznymi, poniewa偶 okre艣lone terpenoidy i inne nienasycone zwi膮zki organiczne mog膮 ulega膰 stosunkowo szybkiemu utlenianiu, prowadz膮cemu do zmiany profilu pierwotnej mieszaniny. W konsekwencji informacja chemiczna dost臋pna w pobli偶u 藕r贸d艂a emisji nie musi odpowiada膰 mieszaninie docieraj膮cej do organizmu znajduj膮cego si臋 w znacznej odleg艂o艣ci.",
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      "hidden_question": "Czy ro艣liny rzeczywi艣cie komunikuj膮 si臋 ze sob膮 i na ile te sygna艂y s膮 wiarygodne w naturze?",
      "estimated_length": 3586
    },
    {
      "h2": "Redundancja komunikacyjna w transmisji sygna艂贸w obronnych",
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      "full_text": "Szczeg贸lnego znaczenia nabiera r贸wnie偶 struktura ro艣linno艣ci, poniewa偶 g臋sty 艂an mo偶e ogranicza膰 wymian臋 powietrza w niekt贸rych jego warstwach, a jednocze艣nie tworzy膰 silnie zmienne warunki lokalnego transportu substancji. W 艣rodowisku polowym powstaj膮 zatem przestrzenne i czasowe gradienty st臋偶e艅, kt贸rych uk艂ad mo偶e wp艂ywa膰 na zdolno艣膰 owad贸w do lokalizowania 藕r贸d艂a zapachu oraz na prawdopodobie艅stwo wywo艂ania reakcji toruj膮cej u s膮siednich ro艣lin. Z tego wzgl臋du wyniki do艣wiadcze艅 komorowych wymagaj膮 ostro偶nej interpretacji przy przenoszeniu ich do z艂o偶onych agroekosystem贸w, poniewa偶 sam fakt wykazania aktywno艣ci biologicznej cz膮steczki nie okre艣la jeszcze zasi臋gu i trwa艂o艣ci jej dzia艂ania w atmosferze. Z perspektywy biofizyki szczeg贸lnie interesuj膮ce jest por贸wnanie systemowego przekazywania informacji drog膮 wewn臋trzn膮 z jej rozprzestrzenianiem si臋 za po艣rednictwem atmosfery. Transport naczyniowy pozostaje ograniczony przez organizacj臋 anatomiczn膮 ro艣liny oraz w艂a艣ciwo艣ci jej uk艂adu przewodz膮cego, natomiast substancje lotne mog膮 dociera膰 do organ贸w nieposiadaj膮cych bezpo艣redniego po艂膮czenia transportowego ze 藕r贸d艂em emisji. U ro艣lin silnie rozga艂臋zionych i pn膮cych okre艣lone li艣cie mog膮 znajdowa膰 si臋 blisko siebie w przestrzeni, mimo 偶e ich po艂膮czenie przez tkanki przewodz膮ce przebiega przez d艂ug膮 drog臋 anatomiczn膮.\nW takich warunkach kontakt z substancj膮 lotn膮 mo偶e umo偶liwia膰 zmian臋 gotowo艣ci obronnej bez konieczno艣ci przemieszczania sygna艂u przez ca艂膮 wewn臋trzn膮 architektur臋 organizmu. Zjawisko to nie oznacza jednak, 偶e transport atmosferyczny jest zawsze szybszy albo skuteczniejszy ni偶 odpowiednie sygna艂y elektryczne i wapniowe, poniewa偶 rzeczywista dynamika zale偶y od odleg艂o艣ci, przep艂ywu powietrza, w艂a艣ciwo艣ci metabolitu i rodzaju tkanek odbiorczych. Co szczeg贸lnie wa偶ne, wewn臋trzne i zewn臋trzne drogi przekazywania informacji mog膮 wsp贸艂dzia艂a膰, prowadz膮c do odmiennych przestrzennie profili odpowiedzi. W okre艣lonych uk艂adach lokalne uszkodzenie mo偶e zatem wp艂ywa膰 na odleg艂e li艣cie zar贸wno przez systemowe sygna艂y hormonalne, jak i przez pobieranie lotnych produkt贸w wytwarzanych przez inne cz臋艣ci tego samego organizmu.\nZ punktu widzenia teorii system贸w biologicznych jest to przyk艂ad redundancji komunikacyjnej, kt贸rej funkcja mo偶e polega膰 na zwi臋kszaniu mo偶liwo艣ci koordynowania odpowiedzi w warunkach zmienno艣ci przestrzennej, nie oznaczaj膮c przy tym pe艂nej zamienno艣ci wszystkich kana艂贸w sygna艂owych. Odr臋bnego rozpoznania wymaga mechanizm utrzymywania zwi臋kszonej gotowo艣ci transkrypcyjnej, kt贸rego istotnym elementem mo偶e by膰 zmiana organizacji chromatyny.",
      "char_start": 36220,
      "section_id": "sec-10",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣liny koordynuj膮 przekazywanie sygna艂贸w obronnych mi臋dzy odleg艂ymi organami i czy komunikacja lotna jest skuteczniejsza od wewn臋trznej?",
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      "h2": "Modyfikacje histon贸w jako no艣nik pami臋ci chromatynowej",
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      "full_text": "Materia艂 genetyczny ro艣lin wyst臋puje w j膮drze kom贸rkowym w postaci kompleks贸w DNA i bia艂ek, kt贸rych podstawow膮 jednostk臋 strukturaln膮 stanowi膮 nukleosomy. Ka偶dy nukleosom obejmuje odcinek DNA nawini臋ty na oktamer bia艂ek histonowych, a organizacja tych struktur wp艂ywa na dost臋pno艣膰 okre艣lonych sekwencji dla czynnik贸w transkrypcyjnych oraz enzym贸w uczestnicz膮cych w odczytywaniu informacji genetycznej.\nSzczeg贸lne znaczenie posiadaj膮 modyfikacje potranslacyjne histon贸w, obejmuj膮ce mi臋dzy innymi acetylacj臋, metylacj臋, fosforylacj臋 i ubikwitynacj臋 odpowiednich reszt aminokwasowych. Ich biologiczny wp艂yw zale偶y od rodzaju histonu, po艂o偶enia modyfikacji oraz kontekstu regulatorowego. Przyk艂adowo acetylacja okre艣lonych reszt lizynowych mo偶e sprzyja膰 zwi臋kszeniu dost臋pno艣ci chromatyny dla aparatu transkrypcyjnego, natomiast metylacja mo偶e by膰 zwi膮zana zar贸wno z aktywno艣ci膮, jak i represj膮 ekspresji gen贸w, zale偶nie od modyfikowanego miejsca. Nie mo偶na wi臋c uto偶samia膰 metylacji histon贸w z jednym, uniwersalnym mechanizmem wyciszania informacji genetycznej. Wsp贸艂czesna epigenetyka interpretuje takie modyfikacje jako elementy z艂o偶onego systemu regulacyjnego, kt贸rego znaczenie wynika z ich kombinacji, oddzia艂ywa艅 z odpowiednimi bia艂kami rozpoznaj膮cymi oraz sposobu wsp贸艂dzia艂ania z procesami transkrypcji i replikacji DNA. Szczeg贸lnie interesuj膮cym przyk艂adem zwi膮zku pomi臋dzy chromatyn膮 a torowaniem odporno艣ci pozostaj膮 badania Micha艂a Jaskiewicza, Uwego Conratha i Christopha Peterhansela, opublikowane w 2011 roku w \"EMBO Reports\".\nAutorzy analizowali modyfikacje histon贸w wyst臋puj膮ce w zwi膮zku z systemow膮 odporno艣ci膮 nabyt膮 u Arabidopsis thaliana, zwracaj膮c szczeg贸ln膮 uwag臋 na geny regulatorowe nale偶膮ce do rodziny WRKY. Wykazano, 偶e w stanie przygotowania do odpowiedzi obronnej okre艣lone loci mog膮 charakteryzowa膰 si臋 zmianami modyfikacji histonu H3, w tym zwi臋kszonym poziomem trimetylacji lizyny czwartej, H3K4me3, oraz innymi zmianami zwi膮zanymi z aktywno艣ci膮 transkrypcyjn膮.\nSzczeg贸lnie istotne by艂o powi膮zanie tych w艂a艣ciwo艣ci z mo偶liwo艣ci膮 silniejszej ekspresji odpowiednich gen贸w po kolejnym bod藕cu. Wynik ten dostarczy艂 przes艂anek na rzecz istnienia pami臋ci chromatynowej, polegaj膮cej na utrzymywaniu okre艣lonego stanu struktury chromatyny sprzyjaj膮cego p贸藕niejszej aktywacji. Nie oznacza艂 jednak automatycznego wykazania, 偶e konkretna modyfikacja histonowa jest samodzielnie wystarczaj膮ca do powstania zjawiska torowania.\nR贸wnie prawdopodobne pozostaje wsp贸艂dzia艂anie jej z obecno艣ci膮 czynnik贸w transkrypcyjnych, zmianami ilo艣ci bia艂ek regulatorowych i innymi elementami odpowiedzi fizjologicznej. Z tego wzgl臋du szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje odr贸偶nienie korelacji pomi臋dzy okre艣lonym stanem chromatyny a zwi臋kszon膮 reaktywno艣ci膮 gen贸w od eksperymentalnego dowodu zwi膮zku przyczynowego. Wsp贸艂czesne badania nad epigenetycznym pod艂o偶em torowania coraz silniej koncentruj膮 si臋 w艂a艣nie na mo偶liwo艣ciach eksperymentalnego rozdzielenia przyczyny i nast臋pstwa. Je偶eli wcze艣niejszy bodziec prowadzi do zwi臋kszenia H3K4me3 w pobli偶u odpowiedniego genu, a nast臋pnie jego ekspresja po kolejnym stresie okazuje si臋 silniejsza, nie mo偶na jeszcze jednoznacznie stwierdzi膰, 偶e modyfikacja histonu odpowiada za przyspieszenie transkrypcji. Mo偶e ona bowiem stanowi膰 rezultat wcze艣niejszej aktywno艣ci aparatu transkrypcyjnego albo towarzyszy膰 innemu mechanizmowi odpowiedzialnemu za zmian臋 reaktywno艣ci.\nSzczeg贸lnie warto艣ciowe staj膮 si臋 zatem narz臋dzia umo偶liwiaj膮ce celowe wprowadzanie albo usuwanie okre艣lonych modyfikacji epigenetycznych w wybranym miejscu genomu, bez r贸wnoczesnego zmieniania jego sekwencji nukleotydowej. Techniki wykorzystuj膮ce odpowiednio zmodyfikowane systemy wi膮偶膮ce DNA, w tym katalitycznie nieaktywne warianty bia艂ka Cas9 sprz臋偶one z odpowiednimi regulatorami epigenetycznymi, mog膮 umo偶liwia膰 badanie wp艂ywu okre艣lonej modyfikacji na p贸藕niejsz膮 ekspresj臋 genu. Szczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaje r贸wnie偶 stosowanie promotor贸w tkankowo swoistych albo indukowanych odpowiednim bod藕cem, pozwalaj膮cych odr贸偶nia膰 lokalne znaczenie modyfikacji chromatyny od zmian obejmuj膮cych ca艂y organizm. W przegl膮dzie opublikowanym w 2023 roku C.",
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      "hidden_question": "W jaki spos贸b struktura DNA i bia艂ek histonowych wp艂ywa na zdolno艣膰 ro艣liny do zapami臋tywania stresu i szybszego reagowania na kolejne zagro偶enia?",
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      "h2": "Epigenetyczna regulacja i metylacja DNA jako no艣niki pami臋ci stresowej",
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      "full_text": "Jake Harris, Anna Amtmann i Jurriaan Ton podkre艣lili, 偶e dowody na udzia艂 proces贸w epigenetycznych w kr贸tko- i d艂ugotrwa艂ej pami臋ci stresowej pozostaj膮 w znacznej cz臋艣ci po艣rednie, a rozw贸j narz臋dzi eksperymentalnych umo偶liwiaj膮cych ukierunkowan膮 manipulacj臋 stanem chromatyny jest konieczny do bardziej rygorystycznego rozpoznania mechanizm贸w przyczynowych. Odr臋bny, cho膰 funkcjonalnie powi膮zany poziom epigenetycznej regulacji stanowi metylacja DNA, kt贸rej znaczenie w genomach ro艣lin obejmuje zar贸wno kontrol臋 aktywno艣ci element贸w transpozycyjnych, jak i regulacj臋 okre艣lonych proces贸w transkrypcyjnych. W przeciwie艅stwie do wielu system贸w zwierz臋cych metylacja cytozyny u ro艣lin mo偶e wyst臋powa膰 nie tylko w kontek艣cie sekwencji CG, lecz r贸wnie偶 CHG i CHH, gdzie H oznacza dowolny nukleotyd inny ni偶 guanina.\nUtrzymywanie tych wzorc贸w zale偶y od dzia艂ania wyspecjalizowanych metylotransferaz DNA i bia艂ek uczestnicz膮cych w organizacji chromatyny. Szczeg贸lne znaczenie posiada mechanizm metylacji DNA kierowanej przez RNA, okre艣lany jako RNA-directed DNA methylation, RdDM, w kt贸rym odpowiednie ma艂e interferuj膮ce RNA mog膮 uczestniczy膰 w rozpoznawaniu homologicznych sekwencji i kierowaniu aparatu metylacyjnego do okre艣lonych loci. W klasycznym szlaku RdDM wa偶n膮 rol臋 odgrywaj膮 mi臋dzy innymi polimerazy RNA IV i V, enzym DCL3, bia艂ka ARGONAUTE oraz metylotransferaza DRM2. Nie oznacza to jednak, 偶e ka偶da zmiana metylacji DNA po kontakcie z owadem jest wynikiem dzia艂ania RdDM, poniewa偶 organizacja metylomu pozostaje regulowana przez kilka odmiennych szlak贸w enzymatycznych. Szczeg贸lnie istotne pozostaje tak偶e to, 偶e metylacja mo偶e wp艂ywa膰 na ekspresj臋 gen贸w w spos贸b zale偶ny od lokalizacji zmiany. Modyfikacje wyst臋puj膮ce w regionach promotorowych mog膮 wykazywa膰 inne nast臋pstwa ni偶 metylacja obecna w cia艂ach gen贸w lub sekwencjach powtarzalnych, co wymaga analizy konkretnego kontekstu genomowego.\nZ perspektywy pami臋ci stresowej szczeg贸lnie interesuj膮ca jest mo偶liwo艣膰 utrzymywania niekt贸rych stan贸w epigenetycznych po zako艅czeniu dzia艂ania bod藕ca, a nast臋pnie ich odtwarzania podczas kolejnych podzia艂贸w kom贸rkowych. W organizmie ro艣linnym liczne tkanki zachowuj膮 zdolno艣膰 wzrostu i r贸偶nicowania przez znaczn膮 cz臋艣膰 偶ycia, co oznacza, 偶e okre艣lone zmiany regulacyjne mog膮 oddzia艂ywa膰 na potomne kom贸rki powstaj膮ce w obr臋bie tego samego osobnika. Nie nale偶y jednak uto偶samia膰 stabilnego utrzymywania modyfikacji w linii kom贸rek somatycznych z jej przekazywaniem przez kom贸rki reprodukcyjne do kolejnego pokolenia. Mechanizm somatyczny mo偶e pozostawa膰 funkcjonalnie istotny podczas rozwoju jednego organu, ale zosta膰 utracony albo przebudowany w kom贸rkach uczestnicz膮cych w rozmna偶aniu. Z kolei utrzymywanie odpowiedniego wzorca metylacji przez kolejne podzia艂y kom贸rkowe nie przes膮dza o zachowaniu okre艣lonego fenotypu, poniewa偶 rezultat zale偶y r贸wnie偶 od aktywno艣ci innych regulator贸w i warunk贸w 艣rodowiskowych. W konsekwencji poj臋cie pami臋ci epigenetycznej wymaga precyzyjnego odniesienia do czasu jej trwania, rodzaju kom贸rek i funkcjonalnego rezultatu. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje wykazanie, 偶e zmiana molekularna utrzymuje si臋 po ust膮pieniu pierwotnego czynnika oraz 偶e jej usuni臋cie prowadzi do os艂abienia albo zaniku odpowiedniego efektu pami臋ciowego. Dopiero taki zestaw danych mo偶e dostarcza膰 silnej podstawy do twierdzenia o przyczynowej roli okre艣lonego mechanizmu epigenetycznego.",
      "char_start": 42985,
      "section_id": "sec-12",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b metylacja DNA i procesy epigenetyczne pozwalaj膮 ro艣linie zachowa膰 pami臋膰 o stresie w kolejnych podzia艂ach kom贸rkowych?",
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    {
      "h2": "Mi臋dzypokoleniowe przekazywanie odporno艣ci a dziedziczenie transgeneracyjne",
      "index": 12,
      "char_end": 50700,
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      "full_text": "Szczeg贸lne zainteresowanie wywo艂uj膮 badania dotycz膮ce mo偶liwo艣ci przekazywania nast臋pstw ro艣lino偶erno艣ci pomi臋dzy pokoleniami, poniewa偶 otwieraj膮 one problem relacji pomi臋dzy do艣wiadczeniem 艣rodowiskowym rodzic贸w a zdolno艣ci膮 potomstwa do reagowania na podobne zagro偶enia. W klasycznym eksperymencie Sergia Rasmanna, Martina De Vosa, Georga Jandera i wsp贸艂pracownik贸w, opublikowanym w 2012 roku w \"Plant Physiology\", analizowano nast臋pstwa wcze艣niejszego 偶erowania g膮sienic, mechanicznego uszkodzenia oraz zastosowania jasmonian贸w u Arabidopsis thaliana i pomidora. Autorzy wykazali, 偶e potomstwo ro艣lin wcze艣niej poddanych okre艣lonym bod藕com mo偶e wykazywa膰 zwi臋kszon膮 odporno艣膰 na p贸藕niejsze 偶erowanie, kt贸rej rezultat obejmowa艂 ograniczenie rozwoju larw. W okre艣lonych do艣wiadczeniach masa cia艂a g膮sienic rozwijaj膮cych si臋 na potomnych ro艣linach by艂a nawet o po艂ow臋 mniejsza ni偶 w odpowiednich grupach kontrolnych. Szczeg贸lnie interesuj膮ce okaza艂o si臋 wykazanie utrzymywania efektu przez dwa pokolenia u Arabidopsis, przy jednoczesnym zaniku odpowiedniej r贸偶nicy w kolejnym analizowanym pokoleniu.\nBadania mutant贸w wskaza艂y ponadto na znaczenie prawid艂owej percepcji jasmonian贸w i aparatu biosyntezy ma艂ych interferuj膮cych RNA. Wyniki te dostarczy艂y empirycznego potwierdzenia, 偶e historia stresu biotycznego mo偶e oddzia艂ywa膰 na odporno艣膰 potomstwa, a niekt贸re elementy tego zjawiska pozostaj膮 powi膮zane z mechanizmami regulacji informacji genetycznej. Nie oznacza to jednak automatycznego wykazania uniwersalnego, stabilnego dziedziczenia okre艣lonych cech obronnych przez nieograniczon膮 liczb臋 pokole艅. Interpretacja tego rodzaju wynik贸w wymaga szczeg贸lnej ostro偶no艣ci z perspektywy genetyki i biologii reprodukcji, poniewa偶 potomstwo mo偶e r贸偶ni膰 si臋 od odpowiednich kontroli z kilku przyczyn, kt贸rych mechanizmy pozostaj膮 odmienne. Wcze艣niejsze uszkodzenie ro艣liny matecznej mo偶e wp艂ywa膰 na wielko艣膰 nasion, ich sk艂ad chemiczny, dost臋pno艣膰 substancji zapasowych i w艂a艣ciwo艣ci fizjologiczne zarodka.\nZmiany te mog膮 prowadzi膰 do r贸偶nic w p贸藕niejszym rozwoju i odporno艣ci potomstwa bez konieczno艣ci trwa艂ej modyfikacji epigenetycznej okre艣lonego genu. Mo偶liwe s膮 r贸wnie偶 efekty zwi膮zane z obecno艣ci膮 mikroorganizm贸w przenoszonych pomi臋dzy pokoleniami, zmian膮 warunk贸w rozwoju nasion albo odmiennym stanem hormonalnym ro艣liny rodzicielskiej. Z tego wzgl臋du szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje rozr贸偶nienie pomi臋dzy bezpo艣rednim efektem rodzicielskim, dziedziczeniem mi臋dzypokoleniowym i dziedziczeniem transgeneracyjnym w 艣cis艂ym sensie. Ostatnia z tych kategorii wymaga wykazania utrzymywania efektu po wyeliminowaniu mo偶liwo艣ci bezpo艣redniego oddzia艂ywania pierwotnego stresu na analizowane pokolenie albo jego kom贸rki prekursorowe.\nW przypadku ro艣lin spos贸b interpretacji zale偶y r贸wnie偶 od momentu wyst膮pienia stresu wzgl臋dem tworzenia organ贸w reprodukcyjnych i rozwoju nasion. Szczeg贸lnie warto艣ciowe pozostaj膮 wi臋c eksperymenty wielopokoleniowe prowadzone w kontrolowanych warunkach 艣rodowiskowych, uwzgl臋dniaj膮ce por贸wnania odpowiednich linii genetycznych, analiz臋 w艂a艣ciwo艣ci nasion i bezpo艣rednie badanie zmian epigenetycznych. Sam fakt zwi臋kszonej odporno艣ci potomstwa nie stanowi wystarczaj膮cego dowodu trwa艂ego dziedziczenia okre艣lonego epiallelu. Niezwykle wa偶ne pozostaje r贸wnie偶 rozr贸偶nienie pomi臋dzy utrzymywaniem stanu torowania a powstawaniem trwa艂ej adaptacji ewolucyjnej.\nPami臋膰 fizjologiczna mo偶e pozwala膰 pojedynczej ro艣linie skuteczniej reagowa膰 na ponowny kontakt z konsumentem, ale nie oznacza automatycznie zwi臋kszenia cz臋sto艣ci okre艣lonych alleli w populacji. Z kolei ewolucja mo偶e sprzyja膰 rozpowszechnianiu genotyp贸w posiadaj膮cych wi臋ksz膮 zdolno艣膰 torowania, je偶eli w艂a艣ciwo艣膰 ta zwi臋ksza ich sukces reprodukcyjny w 艣rodowisku charakteryzuj膮cym si臋 odpowiednim rozk艂adem zagro偶e艅. W takim przypadku przedmiotem selekcji naturalnej jest dziedziczna zdolno艣膰 do okre艣lonej plastycznej reakcji, a niekoniecznie sama zmiana epigenetyczna powsta艂a podczas 偶ycia konkretnego osobnika. Rozr贸偶nienie to posiada fundamentalne znaczenie dla wsp贸艂czesnej teorii ewolucji, poniewa偶 pozwala odr贸偶nia膰 adaptacj臋 genetyczn膮 od plastyczno艣ci fenotypowej i 艣rodowiskowo indukowanego dziedziczenia regulacyjnego. Zjawiska te mog膮 ze sob膮 wsp贸艂dzia艂a膰, ale nie powinny by膰 przedstawiane jako identyczne mechanizmy.",
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      "section_id": "sec-13",
      "hidden_question": "Czy ro艣liny mog膮 przekaza膰 odporno艣膰 na owady swoim potomkom i w jaki spos贸b odbywa si臋 ten proces?",
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      "h2": "Ewolucyjna op艂acalno艣膰 torowania jako strategia optymalizacji koszt贸w",
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      "full_text": "W szczeg贸lno艣ci stwierdzenie mi臋dzypokoleniowych nast臋pstw stresu nie stanowi samoistnego dowodu na konieczno艣膰 odrzucenia darwinowskiego aparatu doboru naturalnego, poniewa偶 taki wynik mo偶e by膰 rozumiany w ramach wsp贸艂czesnej genetyki, epigenetyki i teorii historii 偶yciowych organizm贸w. W艂a艣ciwym przedmiotem badania pozostaje ustalenie, kt贸re elementy reakcji s膮 dziedziczone, z jak膮 trwa艂o艣ci膮 i przy jakich kosztach, a nast臋pnie okre艣lenie, czy ich obecno艣膰 wp艂ywa na d艂ugoterminow膮 dynamik臋 populacji. Szczeg贸lnie interesuj膮cym mechanizmem umo偶liwiaj膮cym zrozumienie ewolucyjnej op艂acalno艣ci torowania pozostaje model, w kt贸rym ro艣lina wykorzystuje informacj臋 o przesz艂ym zagro偶eniu jako predyktor przysz艂ego prawdopodobie艅stwa 偶erowania. Je偶eli presja konsument贸w wykazuje dodatni膮 autokorelacj臋 czasow膮, wcze艣niejszy atak mo偶e oznacza膰 zwi臋kszone prawdopodobie艅stwo wyst膮pienia kolejnego w najbli偶szym okresie.\nW takich warunkach utrzymywanie okre艣lonego stanu przygotowania mo偶e by膰 korzystne, poniewa偶 koszt zwi膮zany z przechowywaniem gotowo艣ci pozostaje ni偶szy ni偶 potencjalna strata wynikaj膮ca z op贸藕nionej odpowiedzi. Je偶eli jednak wyst臋powanie fitofag贸w jest ca艂kowicie przypadkowe albo kolejne okresy zagro偶enia s膮 od siebie niezale偶ne, warto艣膰 informacyjna wcze艣niejszego bod藕ca staje si臋 mniejsza. Z punktu widzenia modeli decyzyjnych mo偶na zatem analizowa膰 biologiczn膮 op艂acalno艣膰 torowania jako funkcj臋 prawdopodobie艅stwa ponownego ataku, warto艣ci zagro偶onej tkanki, szybko艣ci odpowiedzi i jej kosztu metabolicznego.\nNie oznacza to 艣wiadomego przewidywania przysz艂o艣ci przez ro艣lin臋, lecz stanowi formalny opis procesu, w kt贸rym dob贸r naturalny mo偶e sprzyja膰 okre艣lonym w艂a艣ciwo艣ciom regulacyjnym w odpowiednio ustrukturyzowanym 艣rodowisku. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje r贸wnie偶 to, 偶e zdolno艣膰 torowania mo偶e posiada膰 odmienn膮 warto艣膰 dla ro艣lin jednorocznych i wieloletnich. W przypadku pierwszych czas dost臋pny na uzyskanie korzy艣ci pozostaje ograniczony przez d艂ugo艣膰 cyklu 偶yciowego, podczas gdy organizmy wieloletnie mog膮 wielokrotnie do艣wiadcza膰 podobnych zagro偶e艅 w kolejnych sezonach. Nie nale偶y jednak zak艂ada膰, 偶e d艂u偶sze 偶ycie automatycznie sprzyja silniejszej pami臋ci fizjologicznej, poniewa偶 jej warto艣膰 zale偶y r贸wnie偶 od trwa艂o艣ci organ贸w, mo偶liwo艣ci ich odnawiania i koszt贸w przechowywania okre艣lonych stan贸w regulatorowych. Zagadnienie koszt贸w torowania posiada szczeg贸lne znaczenie dla biologii ro艣lin uprawnych, poniewa偶 nawet niewielkie zmiany tempa wzrostu albo reprodukcji mog膮 prowadzi膰 do istotnych konsekwencji gospodarczych przy odpowiednio du偶ej skali produkcji.\nW klasycznych do艣wiadczeniach nad Arabidopsis analizowano nast臋pstwa zastosowania kwasu 尾-aminomas艂owego, BABA, oraz innych substancji indukuj膮cych odporno艣膰. W badaniu opublikowanym w 2006 roku wykazano, 偶e niskie dawki BABA prowadz膮ce do torowania odpowiedzi mog膮 wywo艂ywa膰 jedynie niewielkie ograniczenie wzgl臋dnego tempa wzrostu i nie powodowa膰 istotnego spadku produkcji nasion, podczas gdy silniejsza bezpo艣rednia indukcja odpowiedzi obronnej wi膮za艂a si臋 z wyra藕niejszymi kosztami fizjologicznymi i reprodukcyjnymi.",
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      "section_id": "sec-14",
      "hidden_question": "Dlaczego z punktu widzenia ewolucji ro艣linom op艂aca si臋 utrzymywa膰 pami臋膰 o stresie, skoro wi膮偶e si臋 to z kosztami energetycznymi?",
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      "h2": "Bilans koszt贸w torowania i potencja艂 biotechnologiczny",
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      "full_text": "Wyniki te dostarczaj膮 wa偶nego potwierdzenia mo偶liwo艣ci wyst臋powania korzystniejszego bilansu mi臋dzy obron膮 a wzrostem w stanie torowania ni偶 podczas intensywnej aktywacji konstytutywnej. Nie oznaczaj膮 jednak, 偶e ka偶dy zabieg toruj膮cy jest ca艂kowicie pozbawiony koszt贸w albo 偶e identyczna zale偶no艣膰 wyst臋puje u wszystkich gatunk贸w ro艣lin. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje uwzgl臋dnienie rodzaju zagro偶enia, poniewa偶 korzy艣膰 wykazywana podczas do艣wiadczenia z patogenem nie musi w identycznym stopniu odnosi膰 si臋 do 偶erowania okre艣lonego owada. W konsekwencji ekonomiczna warto艣膰 zabiegu zale偶y nie tylko od kosztu samej indukcji, lecz r贸wnie偶 od tego, czy rzeczywista presja biologiczna wyst膮pi w okresie utrzymywania zwi臋kszonej gotowo艣ci organizmu.\nJeszcze bardziej szczeg贸艂owe rozpoznanie koszt贸w torowania sta艂o si臋 mo偶liwe dzi臋ki identyfikacji bia艂ka IBI1, uczestnicz膮cego w percepcji BABA u Arabidopsis thaliana. W badaniu opublikowanym w 2014 roku w \"Nature Chemical Biology\" wykazano, 偶e IBI1 jest syntetaz膮 aspartylo-tRNA, kt贸rej funkcjonowanie posiada podstawowe znaczenie dla metabolizmu bia艂ek, ale kt贸ra mo偶e r贸wnie偶 uczestniczy膰 w niekanonicznej regulacji odpowiedzi odporno艣ciowej. Szczeg贸lnie interesuj膮ce by艂o ustalenie, 偶e odpowiedni enancjomer BABA wi膮偶e si臋 z bia艂kiem IBI1, prowadz膮c do przygotowania okre艣lonego mechanizmu obronnego, kt贸rego aktywno艣膰 ujawnia si臋 podczas p贸藕niejszego kontaktu z patogenem. R贸wnocze艣nie wykazano mo偶liwo艣膰 eksperymentalnego rozdzielenia cz臋艣ci mechanizm贸w odpowiedzialnych za zwi臋kszenie odporno艣ci od proces贸w prowadz膮cych do zahamowania wzrostu. Szczeg贸lne znaczenie posiada艂 udzia艂 kinazy GCN2 i fosforylacji czynnika inicjacji translacji eIF2伪 w kosztach zwi膮zanych z dzia艂aniem BABA, podczas gdy okre艣lone elementy odpowiedzi odporno艣ciowej mog艂y pozostawa膰 funkcjonalne mimo ograniczenia tej ga艂臋zi regulacyjnej. Wynik ten pokazuje, 偶e kompromis pomi臋dzy wzrostem a obron膮 nie zawsze wynika wy艂膮cznie z nieuchronnej konkurencji o te same substraty metaboliczne. Mo偶e tak偶e by膰 nast臋pstwem specyficznego powi膮zania szlak贸w regulacyjnych, kt贸rego okre艣lone elementy daj膮 si臋 cz臋艣ciowo rozdziela膰 eksperymentalnie.\nZ perspektywy biotechnologii otwiera to mo偶liwo艣膰 poszukiwania rozwi膮za艅 zwi臋kszaj膮cych odporno艣膰 przy mniejszym wp艂ywie na wzrost, cho膰 ich skuteczno艣膰 musi zosta膰 zweryfikowana dla konkretnych organizm贸w i warunk贸w 艣rodowiskowych. Jednym z najbardziej interesuj膮cych kierunk贸w praktycznego wykorzystania torowania pozostaje stosowanie odpowiednich elicytor贸w na etapie nasion, okre艣lane jako seed priming albo, w przypadku celowego indukowania odporno艣ci, jako przygotowanie nasion do p贸藕niejszej odpowiedzi obronnej. Nale偶y jednak rozr贸偶nia膰 te procesy od klasycznych zabieg贸w technologicznych polegaj膮cych na kontrolowanym uwodnieniu nasion w celu zwi臋kszenia r贸wnomierno艣ci kie艂kowania. Fizjologiczna regulacja zwi膮zana z obron膮 mo偶e bowiem stanowi膰 jeden z mo偶liwych rezultat贸w odpowiedniego przygotowania nasion, ale nie jest nieod艂膮czn膮 w艂a艣ciwo艣ci膮 ka偶dego zabiegu tego rodzaju.\nSzczeg贸lnie wa偶ne znaczenie posiada badanie Dawn Worrall, Geoffa Holroyda i wsp贸艂pracownik贸w, opublikowane w 2012 roku w \"New Phytologist\", w kt贸rym analizowano d艂ugotrwa艂e nast臋pstwa traktowania nasion pomidora kwasem jasmonowym oraz BABA. Autorzy wykazali, 偶e ro艣liny rozwijaj膮ce si臋 z nasion traktowanych jasmonianami mog膮 wykazywa膰 zwi臋kszon膮 odporno艣膰 na okre艣lone organizmy ro艣lino偶erne, obejmuj膮ce prz臋dziorki, g膮sienice i mszyce, a tak偶e na wybrane patogeny.",
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      "hidden_question": "Czy torowanie odporno艣ci ro艣lin zawsze wi膮偶e si臋 z zahamowaniem ich wzrostu i jak mo偶na to wykorzysta膰 w praktyce?",
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      "h2": "Wyzwania wdro偶eniowe i metodologiczne badania nad torowaniem",
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      "full_text": "Szczeg贸lnie interesuj膮ce by艂o utrzymywanie si臋 odpowiednich efekt贸w przez co najmniej osiem tygodni rozwoju, przy braku wykrywalnego w analizowanych do艣wiadczeniach ograniczenia wzrostu. Wyniki te stanowi膮 istotn膮 przes艂ank臋 dla rozwoju technologii zwi臋kszaj膮cych gotowo艣膰 obronn膮 ro艣lin ju偶 na wczesnych etapach ontogenezy.\nNie oznaczaj膮 jednak, 偶e ka偶da odmiana pomidora b臋dzie reagowa艂a identycznie na takie zabiegi ani 偶e uzyskana odporno艣膰 pozostanie r贸wnie skuteczna w ka偶dych warunkach polowych. Z punktu widzenia agronomii szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje to, 偶e biologiczny efekt przygotowania nasion mo偶e zale偶e膰 od dawki elicytora, czasu ekspozycji, sposobu suszenia i przechowywania materia艂u oraz warunk贸w kie艂kowania. Niew艂a艣ciwie dobrana intensywno艣膰 zabiegu mo偶e prowadzi膰 do zaburze艅 proces贸w metabolicznych zachodz膮cych przed rozpocz臋ciem wzrostu, zwi臋ksza膰 nier贸wnomierno艣膰 wschod贸w albo wp艂ywa膰 na p贸藕niejsz膮 organizacj臋 systemu korzeniowego. Z drugiej strony odpowiednio dobrana stymulacja mo偶e zwi臋ksza膰 zdolno艣膰 szybkiego reagowania na bod藕ce biotyczne, kt贸rych pojawienie si臋 w pocz膮tkowych fazach wzrostu mog艂oby prowadzi膰 do powa偶nych strat produkcyjnych. Szczeg贸lnie istotne pozostaje wi臋c rozr贸偶nienie pomi臋dzy skuteczno艣ci膮 molekularn膮 a warto艣ci膮 rolnicz膮 technologii.\nZwi臋kszona ekspresja okre艣lonego genu obronnego u m艂odej siewki nie gwarantuje wy偶szego plonu, je偶eli intensywna aktywacja szlaku hormonalnego prowadzi r贸wnocze艣nie do ograniczenia tempa wzrostu albo zmienia reprodukcj臋 w p贸藕niejszej fazie rozwoju. W艂a艣ciwym kryterium oceny powinny pozostawa膰 parametry ko艅cowe, obejmuj膮ce wielko艣膰 i jako艣膰 plonu, stabilno艣膰 odpowiedzi w r贸偶nych 艣rodowiskach, skuteczno艣膰 ograniczania populacji rzeczywistych szkodnik贸w oraz koszty przygotowania materia艂u siewnego. Szczeg贸lnego znaczenia nabieraj膮 wielosezonowe badania polowe, poniewa偶 efekt wykazany w warunkach kontrolowanych mo偶e zmienia膰 si臋 pod wp艂ywem temperatury, wilgotno艣ci, rodzaju gleby, historii nawo偶enia i zr贸偶nicowania presji fitofag贸w. Wsp贸艂czesna metodyka bada艅 nad torowaniem wymaga szczeg贸lnie starannego rozpoznawania dynamiki czasowej ca艂ej odpowiedzi, poniewa偶 w zale偶no艣ci od momentu pobierania pr贸bek mo偶liwe jest uzyskiwanie pozornie sprzecznych wniosk贸w.\nPo podaniu elicytora ro艣lina mo偶e przej艣ciowo zwi臋ksza膰 ekspresj臋 okre艣lonych gen贸w, nast臋pnie ogranicza膰 ich aktywno艣膰 i dopiero p贸藕niej wykazywa膰 zwi臋kszon膮 reaktywno艣膰 podczas ponownego ataku. Je偶eli badacz analizuje wy艂膮cznie pierwszy okres po podaniu substancji, mo偶e b艂臋dnie interpretowa膰 obserwowan膮 odpowied藕 jako pe艂n膮 indukcj臋 odporno艣ci. Je偶eli natomiast wykonuje pomiar dopiero po cz臋艣ciowym wygaszeniu sygna艂u, mo偶e nie dostrzec zmian zachodz膮cych na poziomie kinaz, chromatyny albo metabolit贸w przygotowuj膮cych organizm do p贸藕niejszej odpowiedzi. Szczeg贸lnie warto艣ciowe pozostaj膮 wi臋c do艣wiadczenia obejmuj膮ce co najmniej trzy etapy: charakterystyk臋 reakcji bezpo艣rednio po pierwszym bod藕cu, analiz臋 stanu pomi臋dzy bod藕cami oraz okre艣lenie dynamiki odpowiedzi po ponownym zagro偶eniu. Wa偶ne jest r贸wnie偶 uwzgl臋dnienie odpowiedniej grupy kontrolnej, kt贸ra przechodzi ten sam proces manipulacji eksperymentalnych bez ekspozycji na substancj臋 toruj膮c膮. W uk艂adach wykorzystuj膮cych owady konieczne pozostaje kontrolowanie ich gatunku, stadium rozwojowego, liczebno艣ci i historii pokarmowej, poniewa偶 wszystkie te parametry mog膮 wp艂ywa膰 na ilo艣膰 uszkadzanej tkanki i sk艂ad wydzielin wprowadzanych do gospodarza. Dopiero odpowiednio zaprojektowane por贸wnania umo偶liwiaj膮 wykazanie, czy wcze艣niejsze przygotowanie ro艣liny rzeczywi艣cie prowadzi do zmiany p贸藕niejszej odporno艣ci, a nie wy艂膮cznie do r贸偶nic w pocz膮tkowym stanie fizjologicznym analizowanych osobnik贸w.\nSzczeg贸lnie interesuj膮c膮 mo偶liwo艣膰 dostarczaj膮 obecnie metody 艂膮cz膮ce obrazowanie 偶ywych ro艣lin z analiz膮 metabolomiczn膮 i epigenomiczn膮, poniewa偶 pozwalaj膮 przechodzi膰 od statycznego oznaczania zawarto艣ci okre艣lonej substancji do dynamicznego rozpoznawania ca艂ego procesu. Genetycznie kodowane biosensory umo偶liwiaj膮 analizowanie zmian st臋偶enia jon贸w wapnia, okre艣lonych metabolit贸w i w艂a艣ciwo艣ci stanu redoks kom贸rek, natomiast techniki proteomiczne i fosfoproteomiczne dostarczaj膮 informacji o aktywno艣ci bia艂ek uczestnicz膮cych w przekazywaniu sygna艂贸w. R贸wnocze艣nie chromatografia gazowa sprz臋偶ona ze spektrometri膮 mas, GC-MS, umo偶liwia identyfikowanie lotnych metabolit贸w pochodz膮cych od ro艣lin, a odpowiednie metody pobierania pr贸bek z przestrzeni nad organami pozwalaj膮 analizowa膰 dynamik臋 ich emisji. W badaniach nad metabolitami hormonalnymi szczeg贸lne znaczenie posiada chromatografia cieczowa sprz臋偶ona ze spektrometri膮 mas, umo偶liwiaj膮ca rozr贸偶nianie JA, JA-Ile, OPDA, SA i innych substancji regulatorowych. Szczeg贸lnie warto艣ciowe pozostaje r贸wnie偶 stosowanie znakowania izotopowego, dzi臋ki kt贸remu mo偶na ustali膰, czy metabolit wykryty w ro艣linie odbiorczej pochodzi z jej w艂asnej biosyntezy, czy zosta艂 przej臋ty z otoczenia i nast臋pnie przekszta艂cony.\nW analizach epigenetycznych wykorzystuje si臋 mi臋dzy innymi sekwencjonowanie bisulfitowe do oceny metylacji DNA oraz techniki immunoprecypitacji chromatyny, umo偶liwiaj膮ce rozpoznawanie przestrzennego rozmieszczenia okre艣lonych modyfikacji histonowych.",
      "char_start": 57351,
      "section_id": "sec-16",
      "hidden_question": "Jak prze艂o偶y膰 molekularne mechanizmy torowania odporno艣ci na praktyk臋 rolnicz膮 i jakimi metodami rzetelnie bada膰 te procesy?",
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    {
      "h2": "Wielopoziomowe uwarunkowania skuteczno艣ci torowania odporno艣ci",
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      "char_end": 67386,
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      "full_text": "Po艂膮czenie tych danych z rzeczywistymi do艣wiadczeniami 偶erowymi pozwala budowa膰 modele przyczynowe, kt贸rych warto艣膰 wyja艣niaj膮ca wykracza poza prost膮 obserwacj臋 korelacji pomi臋dzy obecno艣ci膮 elicytora a zmniejszeniem uszkodze艅. W wymiarze gospodarczym szczeg贸lnego znaczenia nabiera mo偶liwo艣膰 艂膮czenia biologicznego torowania odporno艣ci z metodami ochrony wykorzystuj膮cymi naturalnych wrog贸w fitofag贸w. Ro艣lina posiadaj膮ca zwi臋kszon膮 zdolno艣膰 szybkiego uruchamiania emisji HIPV mo偶e w okre艣lonych warunkach silniej przywabia膰 parazytoidy albo drapie偶niki po rozpocz臋ciu 偶erowania. Jednocze艣nie torowanie bezpo艣rednich mechanizm贸w obronnych mo偶e ogranicza膰 tempo wzrostu konsumenta lub wyd艂u偶a膰 czas jego rozwoju, potencjalnie modyfikuj膮c okres dost臋pno艣ci odpowiedniego stadium dla naturalnych wrog贸w.\nNie mo偶na jednak przyjmowa膰, 偶e ka偶da taka zmiana prowadzi do synergii, poniewa偶 zwi臋kszona zawarto艣膰 okre艣lonych metabolit贸w ro艣linnych mo偶e wp艂ywa膰 r贸wnie偶 na rozw贸j organizm贸w parazytoidalnych znajduj膮cych si臋 wewn膮trz fitofaga. Ponadto zwi臋kszona emisja substancji lotnych mo偶e sprzyja膰 lokalizowaniu odpowiednich miejsc 偶erowania nie tylko przez parazytoidy, lecz tak偶e przez hiperparazytoidy albo kolejnych konsument贸w. W rezultacie kompleksowa ocena biologicznej ochrony wymaga analizy wielopoziomowych skutk贸w, kt贸rych kierunek mo偶e zale偶e膰 od sk艂adu wsp贸lnoty owad贸w. Z perspektywy zintegrowanej ochrony ro艣lin szczeg贸lnie warto艣ciowe pozostaje wi臋c projektowanie rozwi膮za艅 opartych na rzeczywistych interakcjach lokalnych populacji, zamiast zak艂adania, 偶e zwi臋kszenie jednego sygna艂u chemicznego automatycznie poprawi funkcjonowanie ca艂ego systemu. Podej艣cie takie wymaga wsp贸艂dzia艂ania entomologii stosowanej, ekologii chemicznej i agronomii, a jego ostatecznym kryterium pozostaje zmniejszenie strat produkcyjnych bez nieproporcjonalnego zwi臋kszania presji na organizmy po偶yteczne.\nW kontek艣cie zmian klimatycznych szczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaje to, 偶e systemy torowania mog膮 zwi臋ksza膰 plastyczno艣膰 odpowiedzi ro艣lin na zmienne warunki, lecz r贸wnocze艣nie pozostaj膮 uzale偶nione od tych samych czynnik贸w 艣rodowiskowych. Podwy偶szona temperatura mo偶e wp艂ywa膰 na aktywno艣膰 enzym贸w biosyntezy metabolit贸w, szybko艣膰 ich transportu oraz trwa艂o艣膰 lotnych substancji w atmosferze. Susza mo偶e modyfikowa膰 aktywno艣膰 szlak贸w zale偶nych od kwasu abscysynowego, zmieniaj膮c spos贸b wsp贸艂dzia艂ania z jasmonianami i kwasem salicylowym.\nZwi臋kszone st臋偶enie dwutlenku w臋gla mo偶e wp艂ywa膰 na stosunek w臋gla do azotu w tkankach oraz na ich jako艣膰 pokarmow膮, ale jego konsekwencje dla odporno艣ci zale偶膮 od gatunku, rodzaju konsumenta i dost臋pno艣ci innych zasob贸w. Nie istnieje wi臋c jednoznaczna regu艂a, zgodnie z kt贸r膮 okre艣lony czynnik klimatyczny zawsze zwi臋ksza albo zmniejsza skuteczno艣膰 torowania. Szczeg贸lnie wa偶ne staje si臋 r贸wnie偶 nak艂adanie stres贸w, poniewa偶 ro艣lina przygotowana do odpowiedzi na ro艣lino偶erc臋 mo偶e w tym samym czasie do艣wiadcza膰 deficytu wody, wysokiej temperatury i presji patogen贸w.\nW takich warunkach aktywacja jednego szlaku mo偶e zmienia膰 dost臋pno艣膰 substrat贸w lub regulator贸w dla pozosta艂ych, prowadz膮c do rezultat贸w synergistycznych albo antagonistycznych. Z perspektywy biologii system贸w konieczne jest wi臋c badanie odpowiedzi wieloczynnikowych, a nie wy艂膮cznie sumowanie rezultat贸w eksperyment贸w przeprowadzonych oddzielnie dla ka偶dego stresora. W艂a艣nie ta z艂o偶ono艣膰 stanowi jedno z najwa偶niejszych wyzwa艅 przysz艂ych bada艅 nad odporno艣ci膮 ro艣lin uprawnych w warunkach dynamicznie zmieniaj膮cego si臋 艣rodowiska. Z perspektywy filozofii nauki badania nad pami臋ci膮 stresow膮 ro艣lin dostarczaj膮 szczeg贸lnie interesuj膮cego przyk艂adu rozwoju poj臋膰, kt贸rych znaczenie zmienia si臋 wraz z post臋pem wiedzy molekularnej. Termin \"pami臋膰\" powsta艂 w kontek艣cie opisu zjawisk poznawczych, ale w biologii kom贸rki zosta艂 rozszerzony na procesy utrzymywania okre艣lonych stan贸w regulacyjnych wp艂ywaj膮cych na przysz艂e reakcje organizmu. Jego u偶yteczno艣膰 polega na podkre艣laniu zale偶no艣ci aktualnego zachowania systemu od wcze艣niejszej historii bod藕c贸w, natomiast jego ograniczenie wynika z mo偶liwo艣ci nieuprawnionego uto偶samiania takich proces贸w z pami臋ci膮 艣wiadom膮. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje tu odr贸偶nienie analogii funkcjonalnej od homologii mechanistycznej. Ro艣lina mo偶e wykazywa膰 zdolno艣膰 utrzymywania informacji o wcze艣niejszym stresie, ale nie oznacza to istnienia neuronalnych proces贸w zapami臋tywania w艂a艣ciwych zwierz臋tom.\nAnalogicznie system biologiczny mo偶e integrowa膰 informacje pochodz膮ce z r贸偶nych receptor贸w, nie posiadaj膮c centralnego organu interpretuj膮cego je w spos贸b charakterystyczny dla m贸zgu. W tym sensie biologiczna pami臋膰 stresowa stanowi rezultat dzia艂ania sieci molekularnych i fizjologicznych, kt贸rych organizacja umo偶liwia zmian臋 przysz艂ych reakcji.",
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      "hidden_question": "Jak czynniki zewn臋trzne i definicyjne wp艂ywaj膮 na praktyczne zastosowanie i rozumienie torowania odporno艣ci ro艣lin?",
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      "h2": "Torowanie jako mechanizm adaptacyjny i narz臋dzie agrotechniczne",
      "index": 17,
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      "full_text": "Szczeg贸lna warto艣膰 poznawcza tego podej艣cia polega na mo偶liwo艣ci formu艂owania sprawdzalnych hipotez dotycz膮cych trwa艂o艣ci okre艣lonych stan贸w i ich mechanizm贸w materialnych, zamiast odwo艂ywania si臋 do metafor nieposiadaj膮cych jednoznacznej tre艣ci eksperymentalnej. Jeszcze szerszy wymiar interpretacyjny ujawnia si臋 podczas powi膮zania torowania z teori膮 informacji i biologiczn膮 zdolno艣ci膮 przewidywania zmian 艣rodowiska. Organizm nie musi posiada膰 艣wiadomo艣ci przysz艂o艣ci, aby jego reakcje by艂y ukszta艂towane w spos贸b zwi臋kszaj膮cy prawdopodobie艅stwo prze偶ycia w warunkach powtarzalnych zagro偶e艅. Wystarczaj膮ce jest, 偶e wcze艣niejszy bodziec prowadzi do zmiany okre艣lonego stanu regulatorowego, a zmiana ta zwi臋ksza skuteczno艣膰 p贸藕niejszej odpowiedzi wtedy, gdy zagro偶enie rzeczywi艣cie wyst膮pi. W takim uj臋ciu torowanie mo偶na interpretowa膰 jako mechanizm wykorzystuj膮cy czasow膮 struktur臋 艣rodowiska, kt贸rej ewolucyjne znaczenie wynika z relacji pomi臋dzy histori膮 bod藕c贸w a prawdopodobie艅stwem przysz艂ych zdarze艅.\nSzczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaje to, 偶e podobn膮 logik臋 mo偶na odnale藕膰 w bardzo odmiennych systemach biologicznych, obejmuj膮cych odpowiedzi odporno艣ciowe organizm贸w, regulacj臋 metabolizmu i plastyczno艣膰 rozwojow膮. Nie oznacza to jednak istnienia jednego uniwersalnego mechanizmu pami臋ci, lecz wskazuje na wsp贸lny problem funkcjonalny, polegaj膮cy na utrzymywaniu okre艣lonych nast臋pstw przesz艂o艣ci w spos贸b wp艂ywaj膮cy na przysz艂e dzia艂anie organizmu. Z perspektywy filozofii biologii szczeg贸lnie istotne pozostaje to, 偶e taka zdolno艣膰 nie wymaga odwo艂ania si臋 do celowo艣ci rozumianej jako 艣wiadomy zamiar, poniewa偶 mo偶e powstawa膰 w toku doboru naturalnego i by膰 realizowana przez materialne procesy regulacyjne.\nPoj臋cie pami臋ci staje si臋 w贸wczas narz臋dziem opisu historii stanu systemu, kt贸rego znaczenie mo偶na ujmowa膰 w kategoriach przyczynowo艣ci, trwa艂o艣ci i warto艣ci adaptacyjnej. Wymiar aksjologiczny tej problematyki ujawnia si臋 szczeg贸lnie wyra藕nie podczas rozwa偶ania mo偶liwo艣ci celowego kszta艂towania biologicznej gotowo艣ci obronnej organizm贸w wykorzystywanych przez cz艂owieka. Rozw贸j narz臋dzi umo偶liwiaj膮cych podawanie elicytor贸w, modyfikowanie ekspresji gen贸w i wp艂ywanie na organizacj臋 chromatyny stwarza nowe mo偶liwo艣ci zwi臋kszania stabilno艣ci produkcji rolnej, ale r贸wnocze艣nie wymaga odpowiedzialnej oceny nast臋pstw regulacyjnych i ekologicznych. Nie wystarczy bowiem wykaza膰 zwi臋kszonej aktywno艣ci okre艣lonego szlaku, aby uzna膰 technologi臋 za korzystn膮. Konieczne pozostaje uwzgl臋dnienie skutk贸w dla wzrostu, reprodukcji, jako艣ci 偶ywno艣ci, organizm贸w nietarczowych i stabilno艣ci ca艂ego agroekosystemu. Szczeg贸lnego znaczenia nabiera tak偶e problem dost臋pno艣ci technologii, poniewa偶 rozwi膮zania wymagaj膮ce kosztownej infrastruktury diagnostycznej albo specjalistycznych zabieg贸w mog膮 pozostawa膰 trudne do zastosowania w gospodarstwach o ograniczonych zasobach.\nZ drugiej strony odpowiednio dobrane metody biologicznego przygotowania ro艣lin mog膮 potencjalnie zmniejsza膰 konieczno艣膰 intensywnego stosowania niekt贸rych 艣rodk贸w ochronnych, je艣li ich dzia艂anie pozostaje stabilne i ekonomicznie uzasadnione. W艂a艣ciwa ocena wymaga wi臋c po艂膮czenia biologii molekularnej z ekonomi膮 produkcji, analiz膮 ryzyka i zasadami odpowiedzialnego gospodarowania 艣rodowiskiem. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje unikanie arbitralnego przeciwstawiania rozwi膮za艅 naturalnych i technologicznych, poniewa偶 o warto艣ci okre艣lonej interwencji powinny decydowa膰 jej rzeczywiste skutki, a nie spos贸b jej powstania. Z punktu widzenia przysz艂ego rozwoju bada艅 szczeg贸lnie istotne staje si臋 tworzenie modeli umo偶liwiaj膮cych integrowanie danych dotycz膮cych przebiegu sygnalizacji, metabolizmu i zachowa艅 organizm贸w w skali odpowiadaj膮cej rzeczywistym warunkom produkcji. Modele sieci regulatorowych mog膮 wyja艣nia膰, w jaki spos贸b zmiana aktywno艣ci jednego receptora albo kinazy wp艂ywa na dynamik臋 odpowiedzi hormonalnej, natomiast modele populacyjne umo偶liwiaj膮 analizowanie wp艂ywu zwi臋kszonej odporno艣ci na prze偶ywalno艣膰 i reprodukcj臋 fitofag贸w. Po艂膮czenie obu poziom贸w mo偶e prowadzi膰 do bardziej realistycznego przewidywania skutk贸w okre艣lonych strategii ochronnych, ale wymaga starannej kalibracji i weryfikacji eksperymentalnej.",
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      "hidden_question": "Jak mo偶na interpretowa膰 biologiczn膮 pami臋膰 ro艣lin w kategoriach teorii informacji i jakie s膮 praktyczne konsekwencje wykorzystania torowania w rolnictwie?",
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      "h2": "Odpowied藕 ro艣linna jako funkcja historii regulacyjnej",
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      "full_text": "Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje uwzgl臋dnienie zmienno艣ci genetycznej ro艣lin i owad贸w, poniewa偶 ta sama interwencja mo偶e prowadzi膰 do odmiennych rezultat贸w w r贸偶nych populacjach. Dodatkowo systemy torowania mog膮 wp艂ywa膰 na selekcj臋 odpowiednich w艂a艣ciwo艣ci konsument贸w, prowadz膮c do zmian dynamiki interakcji w kolejnych sezonach. Z perspektywy biologii ewolucyjnej technologia zwi臋kszaj膮ca gotowo艣膰 obronn膮 nie eliminuje wi臋c mo偶liwo艣ci powstawania nowych adaptacji po stronie antagonist贸w.\nRzeczywista trwa艂o艣膰 ochrony zale偶y od mechanizm贸w dzia艂ania, koszt贸w adaptacyjnych dla konsument贸w i sposobu integrowania odpowiednich rozwi膮za艅 z innymi metodami zarz膮dzania populacjami szkodnik贸w. W tym sensie przysz艂o艣膰 ochrony ro艣lin mo偶e polega膰 na projektowaniu system贸w wykorzystuj膮cych zmienno艣膰 i elastyczno艣膰 biologiczn膮, a nie na poszukiwaniu jednej, ostatecznie nieprze艂amywalnej bariery. Ostatecznie rozpoznanie molekularnych i ekologicznych podstaw torowania prowadzi do fundamentalnego wniosku dotycz膮cego organizacji 偶ycia ro艣linnego: zdolno艣膰 do obrony nie jest wy艂膮cznie w艂a艣ciwo艣ci膮 aktualnego stanu organizmu, lecz mo偶e pozostawa膰 zale偶na od historii wcze艣niejszych interakcji, kt贸rej nast臋pstwa s膮 przechowywane przez odpowiednie mechanizmy regulacyjne. Receptory, kinazy, hormony, transportery, metabolity wyspecjalizowane i elementy chromatyny uczestnicz膮 w tworzeniu wielopoziomowej organizacji umo偶liwiaj膮cej przekszta艂canie kr贸tkotrwa艂ych bod藕c贸w w zmiany utrzymuj膮ce si臋 po ust膮pieniu zagro偶enia. Lotne zwi膮zki organiczne mog膮 rozszerza膰 zasi臋g okre艣lonych proces贸w poza granice pojedynczego organizmu, wp艂ywaj膮c na w艂a艣ciwo艣ci s膮siaduj膮cych ro艣lin i zachowania owad贸w uczestnicz膮cych w kilku poziomach troficznych.\nZmiany epigenetyczne mog膮 wsp贸艂tworzy膰 pod艂o偶e zwi臋kszonej gotowo艣ci transkrypcyjnej, ale ich rola przyczynowa i trwa艂o艣膰 wymagaj膮 odr臋bnej weryfikacji. W niekt贸rych uk艂adach nast臋pstwa wcze艣niejszego kontaktu z ro艣lino偶erc膮 mog膮 wp艂ywa膰 na w艂a艣ciwo艣ci potomstwa, cho膰 nie oznacza to uniwersalnego, nieograniczonego dziedziczenia okre艣lonych stan贸w obronnych.\nKa偶dy z tych mechanizm贸w posiada w艂asne ograniczenia i koszty, a ich adaptacyjna warto艣膰 zale偶y od przewidywalno艣ci zagro偶e艅, biologicznej warto艣ci chronionych tkanek i warunk贸w 艣rodowiska. Szczeg贸lne znaczenie pozostaje wi臋c zwi膮zane z utrzymywaniem odpowiedniego bilansu pomi臋dzy gotowo艣ci膮 do reakcji a zdolno艣ci膮 organizmu do wzrostu i reprodukcji. W wymiarze interdyscyplinarnym zjawiska te umo偶liwiaj膮 po艂膮czenie fizjologii ro艣lin z og贸lniejsz膮 teori膮 system贸w, kt贸rych przysz艂e zachowanie zale偶y nie tylko od aktualnego bod藕ca, lecz r贸wnie偶 od historii wcze艣niejszych stan贸w. Ro艣lina mo偶e reagowa膰 odmiennie na identyczny sygna艂 chemiczny zale偶nie od tego, czy wcze艣niej do艣wiadczy艂a 偶erowania, suszy, infekcji albo kontaktu z okre艣lonym mikroorganizmem. W takim uj臋ciu biologiczna odpowied藕 stanowi funkcj臋 ca艂ej historii regulacyjnej, kt贸rej elementy mog膮 by膰 utrzymywane przez r贸偶ne okresy i z odmienn膮 trwa艂o艣ci膮. Zasadniczego znaczenia nabiera wi臋c czas, kt贸ry w analizie molekularnej bywa traktowany wy艂膮cznie jako parametr przebiegu reakcji, a w ekologii ewolucyjnej staje si臋 jednym z podstawowych wymiar贸w adaptacyjnej organizacji 偶ycia. W艂a艣nie dzi臋ki istnieniu proces贸w utrzymuj膮cych nast臋pstwa przesz艂o艣ci mo偶liwe staje si臋 powstawanie z艂o偶onych strategii przygotowania do przysz艂ych zagro偶e艅, kt贸rych skuteczno艣膰 zale偶y od relacji pomi臋dzy przewidywalno艣ci膮 艣rodowiska a kosztami utrzymywania gotowo艣ci.\nNie oznacza to, 偶e natura tworzy uk艂ady doskonale optymalne, poniewa偶 ka偶dy organizm pozostaje ograniczony przez w艂asn膮 histori臋 ewolucyjn膮, struktur臋 genomu i dost臋pno艣膰 zasob贸w. Wskazuje natomiast, 偶e skuteczno艣膰 biologiczna mo偶e wynika膰 nie tylko z si艂y reakcji, lecz r贸wnie偶 z w艂a艣ciwego czasu jej uruchomienia, sposobu utrzymywania i zdolno艣ci do p贸藕niejszego wygaszenia.",
      "char_start": 71601,
      "section_id": "sec-19",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b historia wcze艣niejszych interakcji ro艣liny z otoczeniem wp艂ywa na jej aktualn膮 strategi臋 obronn膮 i przetrwanie?",
      "estimated_length": 3891
    },
    {
      "h2": "Synteza mechanizm贸w biologicznych w kontek艣cie ewolucyjnym i agrotechnicznym",
      "index": 19,
      "char_end": 78606,
      "position": 20,
      "full_text": "Tak rozumiana dynamika obrony tworzy bezpo艣rednie przej艣cie do analizy konkretnych system贸w ro艣lina-owad, w kt贸rych mo偶liwe jest jednoczesne obserwowanie r贸偶norodno艣ci metabolit贸w ochronnych, aparat贸w detoksykacyjnych, sygna艂贸w hormonalnych i zachowa艅 konsument贸w. Szczeg贸lnego znaczenia nabieraj膮 tu relacje kapustowatych z tantnisiem krzy偶owiaczkiem i bielinkami, troje艣ci z owadami toleruj膮cymi kardenolidy oraz m臋czennic z motylami Heliconius, poniewa偶 ka偶dy z tych uk艂ad贸w reprezentuje odmienny spos贸b integrowania obrony ro艣liny z kontrstrategiami konsumenta.\nBadania nad takimi modelami umo偶liwiaj膮 przechodzenie od og贸lnych twierdze艅 o koewolucji do szczeg贸艂owych analiz okre艣lonych gen贸w, enzym贸w, zwi膮zk贸w chemicznych i proces贸w behawioralnych. Ich zasadnicza warto艣膰 polega r贸wnie偶 na mo偶liwo艣ci eksperymentalnego rozdzielania mechanizm贸w przyczynowych od korelacji ekologicznych, poniewa偶 w wielu przypadkach dost臋pne s膮 linie mutant贸w, narz臋dzia edycji genomu, techniki wyciszania gen贸w i metody precyzyjnego oznaczania metabolit贸w. Jednocze艣nie konkretne modele pozwalaj膮 bada膰 granice uog贸lniania wynik贸w, poniewa偶 mechanizm skuteczny u jednego gatunku mo偶e posiada膰 odmienne znaczenie w relacji z innym konsumentem. W tym sensie szczeg贸艂owe studia przypadk贸w stanowi膮 konieczne dope艂nienie teoretycznej syntezy, umo偶liwiaj膮ce sprawdzanie, w jakim zakresie rozpoznane zasady biologiczne wyja艣niaj膮 rzeczywiste zachowanie organizm贸w w z艂o偶onych 艣rodowiskach naturalnych i rolniczych. Ca艂o艣膰 dotychczasowych rozwa偶a艅 prowadzi zatem do wniosku, 偶e historia relacji pomi臋dzy ro艣linami i owadami stanowi histori臋 wielopoziomowego przekszta艂cania materii, energii i informacji biologicznej. Ro艣liny wykorzystuj膮 metabolizm fotosyntetyczny do wytwarzania struktur i substancji stanowi膮cych podstaw臋 偶ycia ogromnej liczby organizm贸w, ale r贸wnocze艣nie rozwijaj膮 mechanizmy ograniczaj膮ce intensywno艣膰 ich eksploatacji.\nOwady przekszta艂caj膮 te ograniczenia w nowe mo偶liwo艣ci adaptacyjne, wykorzystuj膮c odpowiednie enzymy, transportery, mechanizmy percepcyjne i strategie behawioralne. W kolejnych etapach ewolucyjnej historii powstaj膮 uk艂ady, w kt贸rych informacja o zagro偶eniu mo偶e by膰 przekazywana pomi臋dzy kom贸rkami, organami i organizmami, a jej nast臋pstwa mog膮 utrzymywa膰 si臋 r贸wnie偶 po ust膮pieniu bod藕ca inicjuj膮cego. Zjawiska te nie prowadz膮 do zaniku antagonizmu, lecz do powstawania bardziej z艂o偶onych form wsp贸艂zale偶no艣ci, kt贸rych rezultaty mog膮 obejmowa膰 zar贸wno ograniczanie konsumpcji, jak i zwi臋kszanie specjalizacji, r贸偶nicowanie gatunk贸w oraz zmiany struktury ca艂ych wsp贸lnot ekologicznych.\nW艂a艣nie dlatego przysz艂o艣膰 bada艅 nad ochron膮 ro艣lin wymaga podej艣cia, w kt贸rym wiedza molekularna pozostaje 艣ci艣le powi膮zana z ekologi膮 ewolucyjn膮 i ekonomi膮 gospodarowania zasobami. Tylko w takim uj臋ciu mo偶liwe staje si臋 odpowiedzialne wykorzystywanie biologicznego dorobku ewolucji do tworzenia system贸w produkcji rolnej, kt贸re zapewniaj膮 bezpiecze艅stwo 偶ywno艣ciowe, ograniczaj膮c r贸wnocze艣nie niekorzystne nast臋pstwa ingerencji cz艂owieka w z艂o偶on膮 sie膰 relacji podtrzymuj膮cych funkcjonowanie biosfery.",
      "char_start": 75493,
      "section_id": "sec-20",
      "hidden_question": "Jak teoretyczna wiedza o mechanizmach obronnych ro艣lin przek艂ada si臋 na konkretne relacje z owadami i praktyk臋 ochrony ro艣lin?",
      "estimated_length": 3113
    }
  ],
  "dna_profile": {
    "ton": "powa偶ny",
    "rytm": "kontemplacyjny",
    "dystans": "analityczny",
    "zlozonosc": "wielowarstwowy",
    "statystyki": {
      "pct_dlugich": 47,
      "pct_krotkich": 1,
      "srednia_dlugosc_zdania": 24
    },
    "mapa_metafor": [
      {
        "typ": "centralny",
        "nazwa": "pami臋膰/archiwum",
        "wystapien": 18
      },
      {
        "typ": "jednorazowy",
        "nazwa": "mapa/architektura informacji",
        "wystapien": 4
      },
      {
        "typ": "centralny",
        "nazwa": "bilans/ekonomia koszt贸w",
        "wystapien": 12
      },
      {
        "typ": "jednorazowy",
        "nazwa": "no艣nik/kana艂 komunikacyjny",
        "wystapien": 6
      },
      {
        "typ": "jednorazowy",
        "nazwa": "bariera",
        "wystapien": 1
      }
    ],
    "ai_skazenia_wykryte": [
      {
        "fraza": "szczeg贸lne znaczenie posiada",
        "lokalizacja": "sekcja 3"
      },
      {
        "fraza": "Szczeg贸lnie wa偶ne jest to, 偶e",
        "lokalizacja": "sekcja 5"
      },
      {
        "fraza": "W konsekwencji",
        "lokalizacja": "sekcja 5"
      },
      {
        "fraza": "Z biologicznego punktu widzenia szczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaje to, 偶e",
        "lokalizacja": "sekcja 5"
      },
      {
        "fraza": "fundamentalne znaczenie",
        "lokalizacja": "sekcja 6"
      },
      {
        "fraza": "fundamentalnego rozr贸偶nienia",
        "lokalizacja": "sekcja 7"
      },
      {
        "fraza": "Szczeg贸lnego znaczenia nabra艂a zatem",
        "lokalizacja": "sekcja 9"
      },
      {
        "fraza": "Z perspektywy teorii informacji szczeg贸lnego znaczenia nabiera wi臋c",
        "lokalizacja": "sekcja 9"
      },
      {
        "fraza": "W tym sensie",
        "lokalizacja": "sekcja 17"
      },
      {
        "fraza": "Szczeg贸lna warto艣膰 poznawcza tego podej艣cia polega na",
        "lokalizacja": "sekcja 18"
      },
      {
        "fraza": "Wymiar aksjologiczny tej problematyki ujawnia si臋 szczeg贸lnie wyra藕nie podczas",
        "lokalizacja": "sekcja 18"
      },
      {
        "fraza": "fundamentalnego wniosku",
        "lokalizacja": "sekcja 19"
      }
    ],
    "charakterystyczne_zwroty": [
      "biologiczna gotowo艣膰 obronna ujawnia si臋 na styku mechanizm贸w molekularnych i d艂ugoterminowych nast臋pstw ekologicznych",
      "bez przypisywania organizmom ro艣linnym 艣wiadomo艣ci, intencjonalno艣ci albo proces贸w psychicznych w艂a艣ciwych zwierz臋tom posiadaj膮cym uk艂ad nerwowy",
      "pami臋ci toruj膮cej",
      "siln膮 obron膮 konstytutywn膮",
      "bilansu pomi臋dzy ochron膮 a produkcj膮 biomasy",
      "wielopoziomowego utrzymywania gotowo艣ci sygna艂owej",
      "samodzielny no艣nik biologicznej pami臋ci",
      "nieproporcjonalnie wysokich koszt贸w fizjologicznych",
      "przestrzennie zr贸偶nicowanej mapy gotowo艣ci obronnej",
      "odmiennego mechanizmu materialnego",
      "systemowej odporno艣ci nabytej",
      "sie膰 dodatnich sprz臋偶e艅",
      "gotowo艣ci obronnej",
      "zmiana zachodz膮ca w organizmie fitofaga zostaje po艣rednio przekszta艂cona w sygna艂 informuj膮cy kolejnego uczestnika sieci ekologicznej",
      "wykorzystywania ubocznych produkt贸w jej w艂asnej odpowiedzi obronnej",
      "chemicznego torowania odpowiedzi",
      "fizyczne pobranie i biochemiczn膮 konwersj臋 w tkankach odbiorcy",
      "transferu materii pomi臋dzy organizmami za po艣rednictwem atmosfery",
      "warto艣膰 prognostyczna dla odbiorcy",
      "artefaktem eksperymentalnym",
      "transportowi adwekcyjnemu, dyfuzji molekularnej, rozpraszaniu turbulentnemu",
      "redundancji komunikacyjnej",
      "zwi臋kszonej gotowo艣ci transkrypcyjnej",
      "torowaniem odporno艣ci",
      "pami臋ci chromatynowej",
      "eksperymentalnego rozdzielenia przyczyny i nast臋pstwa",
      "pami臋ci stresowej",
      "kontekstu genomowego",
      "efektu pami臋ciowego",
      "utrzymywaniem stanu torowania",
      "Pami臋膰 fizjologiczna",
      "mi臋dzypokoleniowych nast臋pstw stresu",
      "ewolucyjnej op艂acalno艣ci torowania",
      "pami臋ci fizjologicznej",
      "bilansu mi臋dzy obron膮 a wzrostem",
      "nieuchronnej konkurencji o te same substraty metaboliczne",
      "zwi臋kszonej gotowo艣ci organizmu",
      "gotowo艣膰 obronn膮 ro艣lin",
      "pozornie sprzecznych wniosk贸w",
      "statycznego oznaczania zawarto艣ci okre艣lonej substancji do dynamicznego rozpoznawania ca艂ego procesu",
      "odr贸偶nienie analogii funkcjonalnej od homologii mechanistycznej",
      "nieuprawnionego uto偶samiania takich proces贸w z pami臋ci膮 艣wiadom膮",
      "metafor nieposiadaj膮cych jednoznacznej tre艣ci eksperymentalnej",
      "utrzymywaniu okre艣lonych nast臋pstw przesz艂o艣ci",
      "ostatecznie nieprze艂amywalnej bariery",
      "funkcj臋 ca艂ej historii regulacyjnej",
      "parametr przebiegu reakcji",
      "biologicznego dorobku ewolucji"
    ],
    "charakterystyka_argumentu": "Autor stosuje metod臋 analityczno-syntetyczn膮, przechodz膮c od szczeg贸艂owych mechanizm贸w molekularnych i fizjologicznych do szerokich uj臋膰 systemowych, ewolucyjnych i filozoficznych. Argumentacja opiera si臋 na rygorystycznym rozr贸偶nianiu poj臋膰 oraz konfrontowaniu danych empirycznych z modelami teoretycznymi w celu wykazania przyczynowo-skutkowych zale偶no艣ci mi臋dzy histori膮 bod藕c贸w a aktualn膮 odporno艣ci膮 ro艣lin, co znajduje odzwierciedlenie w tre艣ci ksi膮偶ki Insect-Plant Interactions Volume 2."
  },
  "global_structure": {
    "sekcje": [
      {
        "h2": "Ro艣linna pami臋膰 stresowa i mechanizm torowania odporno艣ci",
        "cel": "Wprowadzenie teoretycznych fundament贸w tekstu poprzez zdefiniowanie kluczowych poj臋膰 (priming, pami臋膰 stresowa) i odr贸偶nienie ich od bezpo艣redniej indukcji odporno艣ci.",
        "position": 1,
        "cleanup_focus": "Nale偶y wyeliminowa膰 powt贸rzenia w definicjach torowania i pami臋ci, aby przej艣cie od og贸lnego zjawiska do konkretnych kryteri贸w identyfikacji by艂o bardziej p艂ynne.",
        "hidden_question": "Czym jest biologiczna pami臋膰 ro艣lin i na czym polega mechanizm torowania odpowiedzi obronnej?",
        "kluczowe_motywy": [
          "torowanie odpowiedzi obronnej (priming)",
          "pami臋膰 stresowa",
          "indukcja odporno艣ci",
          "koszty metaboliczne",
          "zmieniony stan fizjologiczny"
        ]
      },
      {
        "h2": "Wielopostaciowo艣膰 no艣nik贸w pami臋ci i ekonomia strategii torowania",
        "cel": "Przej艣cie od og贸lnej koncepcji pami臋ci do analizy konkretnych mechanizm贸w materialnych oraz uzasadnienia ewolucyjnego i kosztowego stosowania primingu.",
        "position": 2,
        "cleanup_focus": "Nale偶y precyzyjnie rozgraniczy膰 w tek艣cie r贸偶nic臋 mi臋dzy trwa艂ym efektem fizjologicznym a w艂a艣ciwym mechanizmem pami臋ci toruj膮cej.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣liny przechowuj膮 informacje o stresie i dlaczego strategia torowania jest korzystniejsza od sta艂ej obrony?",
        "kluczowe_motywy": [
          "no艣niki pami臋ci ro艣linnej",
          "torowanie (priming)",
          "koszty metaboliczne",
          "obrona konstytutywna",
          "bilans ochrony i biomasy"
        ]
      },
      {
        "h2": "Molekularna gotowo艣膰 sygna艂owa jako fundament torowania",
        "cel": "Przej艣cie od og贸lnej koncepcji primingu do szczeg贸艂owego opisu mechanizm贸w molekularnych i hormonalnych, kt贸re pozwalaj膮 ro艣linie zwi臋kszy膰 wydajno艣膰 obronn膮 bez ponoszenia sta艂ych koszt贸w metabolicznych.",
        "position": 3,
        "cleanup_focus": "Nale偶y ujednolici膰 terminologi臋 dotycz膮c膮 'gotowo艣ci' i 'aktywno艣ci', aby wyra藕nie oddzieli膰 obecno艣膰 bia艂ek (pula) od ich faktycznego dzia艂ania (katalityka).",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣lina na poziomie molekularnym przygotowuje si臋 do szybszej reakcji na atak owad贸w bez ci膮g艂ego zu偶ywania energii?",
        "kluczowe_motywy": [
          "gotowo艣膰 sygna艂owa",
          "akumulacja kinaz bia艂kowych",
          "regulacja wra偶liwo艣ci hormonalnej",
          "kompleks COI1-JAZ",
          "odpowied藕 lokalna i systemowa"
        ]
      },
      {
        "h2": "Przestrzenna i mechaniczna organizacja systemowej propagacji sygna艂贸w",
        "cel": "Przej艣cie od lokalnych reakcji molekularnych do analizy systemowego rozprzestrzeniania si臋 sygna艂u w obr臋bie ca艂ej ro艣liny, z uwzgl臋dnieniem ogranicze艅 anatomicznych i r贸偶nic mi臋dzy typami odporno艣ci (SAR/ISR).",
        "position": 4,
        "cleanup_focus": "Uporz膮dkowanie przej艣cia mi臋dzy opisem fizjologii transportu sygna艂贸w a teoretycznym rozr贸偶nieniem mi臋dzy SAR i ISR, aby unikn膮膰 wra偶enia skoku tematycznego.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b sygna艂 o ataku owad贸w rozprzestrzenia si臋 po ro艣linie i czy ka偶da cz臋艣膰 ro艣liny reaguje na niego w ten sam spos贸b?",
        "kluczowe_motywy": [
          "kana艂y GLR3.3 i GLR3.6",
          "propagacja sygna艂u",
          "teoria optymalnej obrony",
          "SAR i ISR",
          "kwas N-hydroksypipekolowy (NHP)"
        ]
      },
      {
        "h2": "Systemowa odporno艣膰 jako sie膰 sygna艂贸w i interakcji",
        "cel": "Przej艣cie od lokalnych mechanizm贸w molekularnych do systemowego uj臋cia odporno艣ci, uwzgl臋dniaj膮cego zar贸wno wewn臋trzne sprz臋偶enia zwrotne, jak i wp艂yw mikroorganizm贸w ryzosferowych.",
        "position": 5,
        "cleanup_focus": "Nale偶y doprecyzowa膰 rozr贸偶nienie mi臋dzy 艣cie偶k膮 kwasu salicylowego a jasmonianami, aby unikn膮膰 konfuzji w kontek艣cie r贸偶nych typ贸w zagro偶e艅.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b informacja o lokalnym zagro偶eniu lub obecno艣ci mikroorganizm贸w rozprzestrzenia si臋 na ca艂y organizm ro艣liny?",
        "kluczowe_motywy": [
          "systemowa odporno艣膰 nabyta (SAR)",
          "dodatnie sprz臋偶enia",
          "mikroorganizmy ryzosferowe",
          "indukowana odporno艣膰 systemowa",
          "lotne zwi膮zki organiczne"
        ]
      },
      {
        "h2": "HIPV jako narz臋dzie komunikacji w obronie po艣redniej",
        "cel": "Przej艣cie od wewn臋trznych mechanizm贸w molekularnych do zewn臋trznej, systemowej komunikacji chemicznej ro艣lin z otoczeniem.",
        "position": 6,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie nomenklatury chemicznej (np. nazewnictwo zwi膮zk贸w lotnych) i doprecyzowanie relacji mi臋dzy uszkodzeniem mechanicznym a indukcj膮 chemiczn膮.",
        "hidden_question": "Czym s膮 lotne zwi膮zki organiczne indukowane przez ro艣lino偶erc贸w (HIPV) i jak膮 pe艂ni膮 funkcj臋 w interakcjach z owadami?",
        "kluczowe_motywy": [
          "HIPV i GLV",
          "terpenoidy",
          "obrona po艣rednia",
          "elicytory owadzie",
          "parazytoidy"
        ]
      },
      {
        "h2": "Wielopoziomowe oddzia艂ywania HIPV i specyfika torowania odporno艣ci",
        "cel": "Przej艣cie od prostego modelu obrony ro艣liny ku z艂o偶onej analizie sieci troficznej oraz rozr贸偶nieniu mi臋dzy ewolucyjnym sygna艂em a wskaz贸wk膮 艣rodowiskow膮 w procesie primingu.",
        "position": 7,
        "cleanup_focus": "Nale偶y ujednolici膰 terminologi臋 dotycz膮c膮 substancji lotnych i precyzyjnie oddzieli膰 w膮tek ekologiczny (sieci troficzne) od teoretycznego rozr贸偶nienia sygna艂/wskaz贸wka.",
        "hidden_question": "Jak substancje lotne emitowane przez ro艣liny wp艂ywaj膮 na inne poziomy troficzne i czy ka偶da taka emisja jest celowym sygna艂em komunikacyjnym?",
        "kluczowe_motywy": [
          "HIPV",
          "hiperparazytoidy",
          "sygna艂 vs cue",
          "GLV (zielone zwi膮zki lotne)",
          "specyficzno艣膰 torowania"
        ]
      },
      {
        "h2": "Lotne zwi膮zki organiczne jako no艣niki pami臋ci i substraty obronne",
        "cel": "Przej艣cie od og贸lnych mechanizm贸w molekularnych do konkretnych przyk艂ad贸w chemicznej komunikacji mi臋dzyro艣linnej, wprowadzaj膮c koncepcj臋 transferu materii i specyficzno艣ci odbiorcy.",
        "position": 8,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie terminologii dotycz膮cej 'torowania' i 'komunikacji chemicznej', aby wyra藕nie odr贸偶ni膰 sygna艂 aktywuj膮cy receptor od fizycznego pobrania substancji jako substratu.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b konkretne substancje lotne, takie jak indol czy (Z)-3-heksenol, wp艂ywaj膮 na odporno艣膰 ro艣lin i czy ka偶da ro艣lina reaguje na nie tak samo?",
        "kluczowe_motywy": [
          "torowanie odpowiedzi (priming)",
          "indol",
          "transfer materii",
          "specyficzno艣膰 gatunkowa",
          "HIPV (lotne zwi膮zki organiczne)"
        ]
      },
      {
        "h2": "Wiarygodno艣膰 i ograniczenia komunikacji mi臋dzyro艣linnej",
        "cel": "Przej艣cie od opisu mechanizm贸w molekularnych do analizy systemowej, wprowadzaj膮c krytyczn膮 weryfikacj臋 zjawiska komunikacji chemicznej w warunkach naturalnych.",
        "position": 9,
        "cleanup_focus": "Uporz膮dkowanie przej艣cia mi臋dzy teoretyczn膮 analiz膮 wiarygodno艣ci informacji a technicznym opisem transportu cz膮steczek w atmosferze.",
        "hidden_question": "Czy ro艣liny rzeczywi艣cie komunikuj膮 si臋 ze sob膮 i na ile te sygna艂y s膮 wiarygodne w naturze?",
        "kluczowe_motywy": [
          "warto艣膰 prognostyczna",
          "metaanaliza Karbana",
          "transport adwekcyjny i dyfuzja",
          "zmienno艣膰 艣rodowiskowa",
          "wiarygodno艣膰 sygna艂u"
        ]
      },
      {
        "h2": "Redundancja komunikacyjna w transmisji sygna艂贸w obronnych",
        "cel": "Przej艣cie od analizy czysto molekularnej do uj臋cia systemowego, por贸wnuj膮c efektywno艣膰 wewn臋trznych i zewn臋trznych dr贸g przekazywania informacji o zagro偶eniu w z艂o偶onym 艣rodowisku przestrzennym.",
        "position": 10,
        "cleanup_focus": "Nale偶y doprecyzowa膰 przej艣cie mi臋dzy analiz膮 biofizyczn膮 transportu substancji a ko艅cow膮 wzmiank膮 o organizacji chromatyny, aby zapowied藕 epigenetyki by艂a p艂ynniejsza.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣liny koordynuj膮 przekazywanie sygna艂贸w obronnych mi臋dzy odleg艂ymi organami i czy komunikacja lotna jest skuteczniejsza od wewn臋trznej?",
        "kluczowe_motywy": [
          "redundancja komunikacyjna",
          "transport naczyniowy vs atmosferyczny",
          "gradienty st臋偶e艅",
          "agroekosystemy",
          "organizacja chromatyny"
        ]
      },
      {
        "h2": "Modyfikacje histon贸w jako no艣nik pami臋ci chromatynowej",
        "cel": "Przej艣cie od og贸lnych mechanizm贸w molekularnych do szczeg贸艂owego wyja艣nienia epigenetycznego pod艂o偶a torowania odporno艣ci, wprowadzaj膮c koncepcj臋 pami臋ci zapisanej w strukturze chromatyny.",
        "position": 11,
        "cleanup_focus": "Nale偶y uzupe艂ni膰 urwane zako艅czenie sekcji (przegl膮d z 2023 roku) oraz ujednolici膰 terminologi臋 dotycz膮c膮 modyfikacji histon贸w, aby unikn膮膰 nadmiernych powt贸rze艅 s艂owa 'modyfikacja'.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b struktura DNA i bia艂ek histonowych wp艂ywa na zdolno艣膰 ro艣liny do zapami臋tywania stresu i szybszego reagowania na kolejne zagro偶enia?",
        "kluczowe_motywy": [
          "nukleosomy",
          "modyfikacje potranslacyjne histon贸w",
          "pami臋膰 chromatynowa",
          "H3K4me3",
          "epigenetyka"
        ]
      },
      {
        "h2": "Epigenetyczna regulacja i metylacja DNA jako no艣niki pami臋ci stresowej",
        "cel": "Przej艣cie od og贸lnych mechanizm贸w molekularnych do szczeg贸艂owej analizy epigenetycznej (metylacji DNA), kt贸ra umo偶liwia ro艣linom d艂ugotrwa艂e zapami臋tywanie stresu na poziomie kom贸rkowym.",
        "position": 12,
        "cleanup_focus": "Uproszczenie opis贸w technicznych szlak贸w enzymatycznych (np. polimerazy RNA IV i V), aby nie przys艂oni艂y one g艂贸wnego w膮tku pami臋ci stresowej.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b metylacja DNA i procesy epigenetyczne pozwalaj膮 ro艣linie zachowa膰 pami臋膰 o stresie w kolejnych podzia艂ach kom贸rkowych?",
        "kluczowe_motywy": [
          "metylacja DNA",
          "RdDM (RNA-directed DNA methylation)",
          "pami臋膰 somatyczna",
          "chromatyna",
          "mechanizmy przyczynowe"
        ]
      },
      {
        "h2": "Mi臋dzypokoleniowe przekazywanie odporno艣ci a dziedziczenie transgeneracyjne",
        "cel": "Przej艣cie od mechanizm贸w wewn膮trzjednostkowych do analizy trwa艂o艣ci pami臋ci stresowej w kolejnych pokoleniach, wprowadzaj膮c niezb臋dne rozr贸偶nienie mi臋dzy bezpo艣rednim efektem rodzicielskim a stabilnym dziedziczeniem epigenetycznym.",
        "position": 13,
        "cleanup_focus": "Nale偶y precyzyjnie wyostrzy膰 rozr贸偶nienie mi臋dzy trzema typami dziedziczenia (bezpo艣rednim, mi臋dzypokoleniowym i transgeneracyjnym), aby czytelnik nie pomyli艂 dora藕nego wp艂ywu rodzica na nasiono z trwa艂膮 zmian膮 epigenetyczn膮.",
        "hidden_question": "Czy ro艣liny mog膮 przekaza膰 odporno艣膰 na owady swoim potomkom i w jaki spos贸b odbywa si臋 ten proces?",
        "kluczowe_motywy": [
          "dziedziczenie transgeneracyjne",
          "efekt rodzicielski",
          "plastyczno艣膰 fenotypowa",
          "pami臋膰 stresu biotycznego",
          "epiallele"
        ]
      },
      {
        "h2": "Ewolucyjna op艂acalno艣膰 torowania jako strategia optymalizacji koszt贸w",
        "cel": "Przej艣cie od mechanizm贸w biologicznych do analizy ewolucyjnej i ekonomicznej, uzasadniaj膮c sens pami臋ci stresowej poprzez rachunek zysk贸w i strat w zale偶no艣ci od prawdopodobie艅stwa ponownego ataku.",
        "position": 14,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie terminologii dotycz膮cej koszt贸w (fizjologiczne vs metaboliczne vs gospodarcze), aby wyra藕nie odr贸偶ni膰 perspektyw臋 ro艣liny od perspektywy rolniczej.",
        "hidden_question": "Dlaczego z punktu widzenia ewolucji ro艣linom op艂aca si臋 utrzymywa膰 pami臋膰 o stresie, skoro wi膮偶e si臋 to z kosztami energetycznymi?",
        "kluczowe_motywy": [
          "dob贸r naturalny",
          "autokorelacja czasowa zagro偶e艅",
          "koszty metaboliczne",
          "modele decyzyjne",
          "predykcja biologiczna"
        ]
      },
      {
        "h2": "Bilans koszt贸w torowania i potencja艂 biotechnologiczny",
        "cel": "Przej艣cie od teoretycznych mechanizm贸w pami臋ci do analizy ekonomicznej (koszt wzrostu vs obrona) oraz praktycznych mo偶liwo艣ci implementacji priming'u w biotechnologii i agrotechnice.",
        "position": 15,
        "cleanup_focus": "Uporz膮dkowanie przej艣cia mi臋dzy molekularnym opisem bia艂ka IBI1 a praktycznym zastosowaniem torowania nasion, aby zachowa膰 p艂ynno艣膰 wywodu.",
        "hidden_question": "Czy torowanie odporno艣ci ro艣lin zawsze wi膮偶e si臋 z zahamowaniem ich wzrostu i jak mo偶na to wykorzysta膰 w praktyce?",
        "kluczowe_motywy": [
          "bilans mi臋dzy obron膮 a wzrostem",
          "bia艂ko IBI1",
          "seed priming",
          "elicytory",
          "kompromis metaboliczny"
        ]
      },
      {
        "h2": "Wyzwania wdro偶eniowe i metodologiczne badania nad torowaniem",
        "cel": "Przej艣cie od teoretycznych mechanizm贸w biologicznych do praktycznej weryfikacji agrotechnicznej oraz okre艣lenie rygor贸w badawczych niezb臋dnych do potwierdzenia skuteczno艣ci pami臋ci stresowej.",
        "position": 16,
        "cleanup_focus": "Uporz膮dkowanie przej艣cia mi臋dzy analiz膮 ryzyk agrotechnicznych a szczeg贸艂owym wyliczeniem technik analitycznych (GC-MS, sekwencjonowanie), aby unikn膮膰 wra偶enia zbyt gwa艂townego skoku od pola do laboratorium.",
        "hidden_question": "Jak prze艂o偶y膰 molekularne mechanizmy torowania odporno艣ci na praktyk臋 rolnicz膮 i jakimi metodami rzetelnie bada膰 te procesy?",
        "kluczowe_motywy": [
          "warto艣膰 rolnicza",
          "dynamika czasowa odpowiedzi",
          "metodyka bada艅",
          "analiza metabolomiczna i epigenomiczna",
          "koszty metaboliczne"
        ]
      },
      {
        "h2": "Wielopoziomowe uwarunkowania skuteczno艣ci torowania odporno艣ci",
        "cel": "Przej艣cie od analizy mechanizm贸w biologicznych do syntezy praktycznej (agrotechnika), 艣rodowiskowej (klimat) i teoretycznej (filozofia poj臋cia pami臋ci).",
        "position": 17,
        "cleanup_focus": "Nale偶y uporz膮dkowa膰 przej艣cia mi臋dzy trzema r贸偶nymi p艂aszczyznami: gospodarcz膮, ekologiczn膮 i filozoficzn膮, aby sekcja nie sprawia艂a wra偶enia zbioru lu藕nych refleksji.",
        "hidden_question": "Jak czynniki zewn臋trzne i definicyjne wp艂ywaj膮 na praktyczne zastosowanie i rozumienie torowania odporno艣ci ro艣lin?",
        "kluczowe_motywy": [
          "biologiczna ochrona ro艣lin",
          "interakcje wielopoziomowe",
          "zmiany klimatyczne",
          "pami臋膰 stresowa",
          "analogia funkcjonalna"
        ]
      },
      {
        "h2": "Torowanie jako mechanizm adaptacyjny i narz臋dzie agrotechniczne",
        "cel": "Przej艣cie od biologicznego opisu pami臋ci stresowej do jej interpretacji teoretycznej (teoria informacji) oraz praktycznych i etycznych implikacji w rolnictwie.",
        "position": 18,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie przej艣cia mi臋dzy teoretycznymi rozwa偶aniami o pami臋ci a praktycznymi aspektami produkcji rolnej, aby unikn膮膰 wra偶enia zbyt gwa艂townego skoku tematycznego.",
        "hidden_question": "Jak mo偶na interpretowa膰 biologiczn膮 pami臋膰 ro艣lin w kategoriach teorii informacji i jakie s膮 praktyczne konsekwencje wykorzystania torowania w rolnictwie?",
        "kluczowe_motywy": [
          "teoria informacji",
          "warto艣膰 adaptacyjna",
          "elicytory",
          "agroekosystem",
          "modele sieci regulatorowych"
        ]
      },
      {
        "h2": "Odpowied藕 ro艣linna jako funkcja historii regulacyjnej",
        "cel": "Sekcja stanowi syntez臋 teoretyczn膮, kt贸ra przenosi analiz臋 z poziomu konkretnych mechanizm贸w na poziom systemowy i ewolucyjny, definiuj膮c ro艣lin臋 jako organizm kszta艂towany przez czas i histori臋 interakcji.",
        "position": 19,
        "cleanup_focus": "Nale偶y ujednolici膰 terminologi臋 dotycz膮c膮 'historii' i 'pami臋ci', aby przej艣cie od mechanizm贸w molekularnych do teorii system贸w by艂o p艂ynne i logiczne.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b historia wcze艣niejszych interakcji ro艣liny z otoczeniem wp艂ywa na jej aktualn膮 strategi臋 obronn膮 i przetrwanie?",
        "kluczowe_motywy": [
          "zmienno艣膰 genetyczna",
          "koszty adaptacyjne",
          "historia regulacyjna",
          "bilans wzrost-obrona",
          "wymiar czasowy adaptacji"
        ]
      },
      {
        "h2": "Synteza mechanizm贸w biologicznych w kontek艣cie ewolucyjnym i agrotechnicznym",
        "cel": "Sekcja stanowi finaln膮 syntez臋 ca艂ego wywodu, domykaj膮c 艂uk narracyjny poprzez przej艣cie od teoretycznych mechanizm贸w pami臋ci stresowej do ich praktycznej manifestacji w konkretnych relacjach mi臋dzygatunkowych oraz implikacji dla przysz艂o艣ci rolnictwa.",
        "position": 20,
        "cleanup_focus": "Nale偶y upewni膰 si臋, 偶e przej艣cie od analizy konkretnych gatunk贸w (np. tantnisia) do og贸lnych wniosk贸w o biosferze jest p艂ynne i nie brzmi zbyt gwa艂townie.",
        "hidden_question": "Jak teoretyczna wiedza o mechanizmach obronnych ro艣lin przek艂ada si臋 na konkretne relacje z owadami i praktyk臋 ochrony ro艣lin?",
        "kluczowe_motywy": [
          "modele ro艣lina-owad",
          "koewolucja",
          "kontrstrategie konsument贸w",
          "ekologia ewolucyjna",
          "bezpiecze艅stwo 偶ywno艣ciowe"
        ]
      }
    ],
    "glowna_teza": "Autor twierdzi, 偶e ro艣liny posiadaj膮 wielopoziomowy system biologicznej pami臋ci stresowej i torowania odpowiedzi obronnej (priming), kt贸ry dzi臋ki mechanizmom molekularnym, hormonalnym, epigenetycznym oraz komunikacji chemicznej za pomoc膮 lotnych zwi膮zk贸w organicznych pozwala im optymalizowa膰 koszty metaboliczne poprzez zwi臋kszenie gotowo艣ci do szybszej i silniejszej reakcji na przysz艂e zagro偶enia ze strony owad贸w, co znajduje odzwierciedlenie w analizowanych w ksi膮偶ce Jamin Ali Insect-Plant Interactions Volume 2 relacjach mi臋dzygatunkowych.",
    "luk_narracji": "Tekst ewoluuje od szczeg贸艂owej analizy mechanizm贸w molekularnych i fizjologicznych torowania odporno艣ci ro艣lin przeciwko owadom, poprzez badanie systemowej komunikacji chemicznej i epigenetycznej pami臋ci stresowej, a偶 po syntez臋 tych proces贸w w kontek艣cie ewolucyjnym, agrotechnicznym i filozoficznym. My艣l zmierza od opisu konkretnych reakcji biologicznych ku szerokiej koncepcji ro艣liny jako systemu dynamicznie integruj膮cego histori臋 interakcji 艣rodowiskowych z aktualn膮 strategi膮 przetrwania, co znajduje finalne rozwini臋cie w analizie relacji ro艣lina-owad opisanej w ksi膮偶ce Insect-Plant Interactions Volume 2."
  }
}

