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STRESZCZENIE / ABSTRACT

Artykul analizuje zlozone procesy, dzieki ktorym roSliny wykrywaja zerowanie owadow i
odrozniaja je od zwyklych uszkodzen mechanicznych. Kluczowym elementem jest detekcja
wzorcow molekularnych: HAMP (zwiazanych z roslinozercami) oraz DAMP (powstajacych w
wyniku uszkodzenia tkanek gospodarza). Proces ten inicjuje wielopoziomowa odpowiedz
fizjologiczna, obejmujaca zmiany potencjatu elektrycznego blon, homeostaze jonowa, aktywacje
kinaz MAPK oraz przeprogramowanie ekspresji genow. Autor podkre$la, ze odpornosc
indukowana nie jest prosta reakcja, lecz wynikiem integracji wielu sygnaléw w ramach sieci
sprzezen. Calo$¢ osadzona jest w kontekécie teorii detekcji sygnalow, gdzie roslina musi
optymalizowaé¢ koszty energetyczne odpowiedzi obronnej wzgledem rzeczywistego poziomu

zagrozenia.

The article analyzes the complex processes through which plants detect insect herbivory and
distinguish it from ordinary mechanical damage. A key element is the detection of molecular
patterns: HAMP (associated with herbivores) and DAMP (resulting from host tissue damage).
This process initiates a multi-level physiological response, including changes in membrane
electrical potential, ionic homeostasis, activation of MAPK kinases, and reprogramming of gene




expression. The author emphasizes that induced resistance is not a simple reaction, but the result
of integrating multiple signals within a feedback network. The whole is set in the context of signal
detection theory, where the plant must optimize the energy costs of the defense response relative

to the actual level of threat.

Artykul analizuje wyrafinowany system indukowanej odpornosci ro$lin, ktéry pozwala
organizmom pozbawionym ukladu nerwowego na precyzyjne rozpoznawanie i
reagowanie na zerowanie owadow. Gléwna teza zaklada, ze obrona ro$lin nie jest prosta
reakcja na uszkodzenie mechaniczne, lecz zlozonym procesem systemowym opartym na
detekcji  specyficznych wzorcow molekularnych: zewnetrznych (HAMP) oraz
endogennych (DAMP). Autor dowodzi, ze za pomoca receptorow PRR ro$lina inicjuje
wielopoziomowa kaskade sygnalowa - od blyskawicznych zmian potencjalu
elektrycznego i fal wapniowych, przez produkcje reaktywnych form tlenu (ROS), az po
aktywacje kinaz MAPK i przeprogramowanie ekspresji genow. Tekst podkresla, ze
system ten funkcjonuje w ramach ewolucyjnego kompromisu: roslina musi
optymalizowaé¢ czulo§¢ swoich receptorow, aby unikngé kosztownej energetycznie
mobilizacji obronnej w odpowiedzi na nieistotne bodzce Srodowiskowe. Calo$¢ ukazuje
ro§line jako dynamiczny system przetwarzania informacji, ktory integruje sygnaly
biofizyczne i biochemiczne w celu skoordynowania odpowiedzi metabolicznej w skali

calego organizmu.

SLEOWA KLUCZOWE
indukowana odpornos$é roslin HAMP DAMP receptory PRR koniugaty FAC
wolicytyna receptor INR inceptyny oligogalakturonidy kinazy MAPK
transdukcja sygnatu sygnalizacja jasmonianowa teoria detekcji sygnatow
kompleks COI1-JAZ homeostaza jonowa




Rosliny rozpoznaja zerowanie poprzez detekcje
wzorcow molekularnych

MOLEKULARNE ROZPOZNAWANIE ZAGROZEN I KASKADY SYGNALOWE ROSLIN.
RECEPTORY PRR, WZORCE HAMP I DAMP, HOMEOSTAZA JONOWA, SYGNALY
ELEKTRYCZNE, REAKTYWNE FORMY TLENU I KINAZY MAPK JAKO PODSTAWY
INDUKOWANEJ ODPORNOSCI

Analiza anatomicznych i biochemicznych mechanizméw obrony roslin prowadzi do pytania o to, w
jaki sposéb organizm pozbawiony ukladu nerwowego wlasciwego zwierzetom rozpoznaje zmiany
srodowiskowe, przeksztalca je w sygnaly wewnatrzkomoérkowe i koordynuje odpowiedz
fizjologiczna obejmujaca oddalone od siebie tkanki oraz organy. Roslina poddana zerowaniu owada
nie pozostaje bowiem jedynie materialem biologicznym ulegajacym mechanicznemu zniszczeniu,
lecz stanowi system zdolny do wykrywania zaburzen integralno$ci komorkowej, rozpoznawania
wybranych czasteczek pochodzacych od konsumenta oraz uruchamiania wielopoziomowych

procesow regulacyjnych.

Procesy te obejmuja zmiany potencjalu elektrycznego blon, przemieszczanie jonow, aktywacje
bialek receptorowych, fosforylacje elementow kaskad sygnalowych, wytwarzanie reaktywnych form
tlenu, regulowanie stanu redoks komorek oraz przeprogramowywanie ekspresji genéw
odpowiedzialnych za metabolizm i rozw6j. OdpowiedZ obronna nie jest prostym nastepstwem
pojedynczej reakcji enzymatycznej, lecz rezultatem integracji wielu sygnaléw powstajacych
rownoczeénie i oddzialujacych na siebie w ramach rozbudowanej sieci sprzezen. Biologiczna
odporno$¢ ujawnia zatem organizacyjny wymiar funkcjonowania ro$liny, ktérego pelne

zrozumienie wymaga interdyscyplinarnego podejscia.

Kluczowym problemem pozostaje odrdznienie samego uszkodzenia tkanki od biologicznej
interpretacji bodzca odpowiedzialnego za jego powstanie. Mechaniczne naruszenie blaszki liSciowe;j
przez wiatr, grad, zabieg agrotechniczny czy aparat gebowy owada moze wywolywaé podobne
nastepstwa fizyczne: przerwanie blon komoérkowych, utrate lokalnej homeostazy jonowej i

uwolnienie substancji wewnatrzkomorkowych.

Jednak Zerowanie organizmu ro$linozernego wprowadza do tego ukladu dodatkowe czynniki:
skladniki $liny, wydzielin jelitowych i regurgitatu, enzymy hydrolityczne, pochodne lipidowe,
peptydy oraz czasteczki zwigzane z mikroorganizmami towarzyszacymi konsumentowi. Odmienne
kombinacje bodZcéw uruchamiaja rézne profile odpowiedzi fizjologicznych, zalezne od rodzaju

uszkadzanych komorek i szybko$ci naruszania ich integralno$ci.




Roslina nie musi zatem posiadac¢ zdolnosci identyfikowania gatunku owada w znaczeniu $§wiadomej
klasyfikacji, aby reagowa¢ odmiennie na okreslone sposoby Zerowania. Wystarczy, ze jej aparat
molekularny wykazuje zr6znicowana wrazliwo§¢é na kombinacje substancji i zmian fizycznych
towarzyszacych kontaktowi z organizmem antagonistycznym. Pozwala to rozumie¢ indukowang
odporno$¢ jako proces biologicznego rozpoznawania wzorcow oddzialywania $rodowiska, nie
wymagajacy przypisywania roélinom intencjonalnoSci ani zwierzecych mechanizméw
percepcyjnych. Wspoélczesna immunologia roslin wypracowala aparat pojeciowy umozliwiajacy
klasyfikowanie czasteczek inicjujacych obrone, rozrbézniajagc wzorce molekularne zwiazane z
mikroorganizmami (MAMP), patogenami (PAMP), czasteczki powstajace podczas uszkodzenia
gospodarza (DAMP) oraz wzorce zwigzane z aktywno$cia roslinozercow (HAMP). Kategorie te nie
sq calkowicie niezalezne, gdyz ten sam proces zerowania moze generowac sygnaly z roznych zrodel

jednoczes$nie.

Skladnik wydzieliny owada moze dziala¢ jako HAMP, uszkodzona $ciana komorkowa uwalniaé
endogenne DAMP, a mikroorganizmy obecne na konsumencie dostarcza¢ czasteczek MAMP.
Ponadto substancja pierwotnie roslinna moze zosta¢ chemicznie zmodyfikowana w przewodzie
pokarmowym owada i ponownie wprowadzona do tkanek, zyskujac nowa funkcje sygnalowa. Ta
wielo$¢ zrodel i sposobdéw przeksztalcania czasteczek stanowi podstawe zlozonosci molekularnego
rozpoznawania roélinozernosci. Nie istnieje jedna uniwersalna substancja informujaca kazda
ros$line o obecno$ci dowolnego owada, lecz rozbudowany repertuar mechanizméw detekcyjnych,
ktorych zasieg taksonomiczny i swoisto$¢ sg zroznicowane. Istotne jest przy tym rozpoznanie, ze
ewolucyjna funkcja takiej detekcji nie musi polega¢ na maksymalnej wrazliwosci wobec wszystkich

mozliwych sygnaléw zagrozenia.

Kosztowna optymalizacja rozpoznawania zagrozen w
teorii detekcji sygnatow

Kazda odpowiedz fizjologiczna wigze sie z konkretnymi nakladami — od uruchomienia aktywnosci
enzymatycznej i przebudowy metabolizmu, po potencjalne ograniczenie procesé6w wzrostowych. W
Srodowisku naturalnym ros$lina nieustannie podlega oddzialywaniom mechanicznym, termicznym,
chemicznym i biologicznym, ktére nie zawsze stanowia rzeczywiste zagrozenie dla jej przezycia lub

reprodukgji.

System rozpoznawania musi zatem funkcjonowa¢ w warunkach niepewnosci. Jego zadaniem jest
odréznienie bodZzcow wymagajacych kosztownej odpowiedzi od zmian, wobec ktorych intensywna

mobilizacja obronna nie przynioslaby proporcjonalnych korzy$ci. Zaleznos¢ te mozna




interpretowac poprzez pojecia czulo$ci, swoistoSci oraz kosztow blednej klasyfikacji, znane z teorii
detekcji sygnalow. Nadmierna wrazliwo$¢é moze bowiem prowadzi¢ do reakcji na bodzZce nieistotne
biologicznie, podczas gdy zbyt wysoki prog aktywacji grozi opoznieniem odpowiedzi wobec
rzeczywistego konsumenta. Ewolucyjna selekcja wladciwosci receptorowych, mechanizmow
amplifikacji i regulatoréw wyciszajacych sygnal ksztaltuje rozwigzania zapewniajace korzystny
bilans tych przeciwstawnych kosztow. Analogii tej nie nalezy jednak utozsamiaé z twierdzeniem, ze
ro$liny przeprowadzaja $wiadome obliczenia probabilistyczne; opisuje ona jedynie matematyczna
strukture problemu biologicznego, realizowana poprzez konkretne procesy molekularne i

fizjologiczne.

Réznorodnos¢ receptorow PRR i specyfika

rozpoznawania zagrozen

Pierwszy etap molekularnego rozpoznawania zagrozenia odbywa sie zazwyczaj na powierzchni
komorki, gdzie wyspecjalizowane biatlka blonowe wykrywaja konkretne czasteczki obecne w
apoplasdcie. Kluczowa role odgrywaja tu receptory rozpoznajace wzorce (pattern-recognition
receptors, PRR), do ktorych naleza m.in. kinazy receptorowe (receptor-like kinases, RLK) oraz
bialka receptoropodobne (receptor-like proteins, RLP). Kinazy receptorowe zazwyczaj skladaja sie z
domeny zewnatrzkomoérkowej odpowiedzialnej za rozpoznanie ligandu, segmentu transblonowego
oraz wewnatrzkomorkowej domeny kinazowej, ktéra przekazuje sygnal poprzez fosforylacje biatek.
Receptory RLP nie posiadaja wlasnej domeny kinazowej, przez co wymagaja wspoélpracy z
dodatkowymi komponentami sygnalowymi. Wérod struktur rozpoznajacych ligandy dominuja
domeny bogate w powtdrzenia leucynowe (LRR), cho¢ w innych rodzinach receptorowych
wystepuja takze domeny lizynowo-motywowe (LysM) lub struktury lektynowe. Taka r6znorodno$¢
pozwala na detekcje czasteczek o odmiennej budowie chemicznej — od peptydow po fragmenty
polisacharydow. Istotne jest rowniez wspoldziatanie receptoréw z koreceptorami, takimi jak BAK1

(znany tez jako SERK3), ktory uczestniczy w pracy wielu kompleksow receptorowych.

BAK1 nie jest jednak uniwersalnym receptorem bezposrednio rozpoznajacym wszystkie wzorce
zagrozenia. W wielu uktadach pelni on funkcje partnera sygnalowego, ktérego obecno$¢ umozliwia

skuteczne przekazanie informacji po zwigzaniu ligandu przez wlasciwy receptor.

W klasycznym modelu odpornosci roslin na patogeny rozrbéznia sie odporno$é inicjowana
rozpoznaniem wzorcow (pattern-triggered immunity, PTI) oraz odpornos$¢ uruchamiang przez
rozpoznanie efektorow (effector-triggered immunity, ETI). Pierwsza z nich opiera sie gléwnie na

aktywnos$ci  receptorow  powierzchniowych  wykrywajacych  czgsteczki ~ pochodzenia




mikrobiologicznego lub gospodarza. Druga wynika zazwyczaj z dzialania wewnatrzkomorkowych
receptorow odpornoéciowych z rodziny NLR, ktore rozpoznaja bezposrednio lub posrednio
okre§lone efektory. Tradycyjna interpretacja PTI i ETI jako dwoch kolejnych, catkowicie
rozdzielonych poziomoéw odpornosSci okazala sie jednak zbyt schematyczna. Wspolczesne badania
wskazuja na szerokie wspoldzialanie mechanizméw receptorowych, kaskad fosforylacyjnych i

odpowiedzi wykonawczych, co §wiadczy o czeSciowym nakladaniu sie drog sygnalowych.

Szczegblnej ostroznoS$ci wymaga przenoszenie tego modelu bezposrednio na relacje roélin z
owadami. Cho¢ owady mogg wprowadza¢ do tkanek substancje dzialajace jak efektory, a rosliny
dysponuja mechanizmami ich rozpoznawania, nie kazde zerowanie wywoluje modelowa reakcje
ETTI oparta na receptorach NLR. W szczeg6lno$ci kontrolowana $mier¢ komoérek — bedaca jednym
z rezultatow odpowiedzi przeciwpatogenowych — nie musi by¢ korzystna w starciu z konsumentem,
ktory wykorzystuje martwe lub uszkodzone tkanki. Z tego wzgledu aparatu pojeciowego
immunologii roslin nalezy uzywa¢ w badaniach nad owadami selektywnie, identyfikujac wspolne

komponenty sygnalowe bez utozsamiania odmiennych mechanizmoéw ekologicznych.

Koniugaty FAC jako specyficzne sygnaly
rozpoznawania zerowania

Jednym z najlepiej poznanych przykladow czasteczek z kategorii HAMP s3 koniugaty kwaséw
thuszczowych z aminokwasami, okreslane jako fatty acid-amino acid conjugates (FAC). Wydzieliny
gebowe wielu gasienic zawieraja zwigzki powstale z polaczenia odpowiednich kwaséw tluszezowych
— przede wszystkim linolowego lub linolenowego — z glutamina badz kwasem glutaminowym.
Szczegblna role w badaniach nad rozpoznawaniem ro$linozerno$ci odegrata wolicytyna (volicitin),
czyli N-(17-hydroksylinolenoilo)-L-glutamina, zidentyfikowana w wydzielinach larw Spodoptera
exigua. Doswiadczenia na kukurydzy wykazaly, ze aplikacja tej substancji na uszkodzone tkanki
moze indukowa¢ uwalnianie mieszanin lotnych metabolitow, ktore zwiekszaja atrakcyjnosé rosliny
dla naturalnych wrogéw zerujacych gasienic. Szczegoblnie interesujace okazalo sie ustalenie

pochodzenia poszczegblnych fragmentow tej czasteczki.

Badania z wykorzystaniem znakowania izotopowego wegla dowiodly, ze cze$¢ lipidowa wolicytyny
pochodzi z materialu roélinnego pobranego przez konsumenta, natomiast hydroksylacja i
sprzeganie z glutamina zachodza w wyniku proceséw metabolicznych owada. Powstaje zatem
szczegOlny rodzaj informacji chemicznej: substancja oparta na prekursorze ro$linnym zostaje
zmodyfikowana przez organizm zerujacy, a nastepnie rozpoznana przez gospodarza jako element

charakterystyczny dla okreslonego rodzaju oddzialywania biologicznego. Nie oznacza to jednak, ze




wszystkie rosliny posiadajg identyczny receptor wolicytyny ani ze kazda z nich odpowiada na ten
zwigzek w ten sam sposéb. Znaczenie FAC wykracza poza inicjowanie emisji zwigzkoéw lotnych;
moga one bowiem wplywac na aktywnos$¢ kinaz bialkowych, biosynteze jasmonianéw i etylenu oraz

ekspresje genéw odpowiedzialnych za bezposrednia obrone.

Istotne jest przy tym, ze zréznicowanie odpowiedzi nie wynika wylacznie z obecnoSci czy braku
okreslonej klasy metabolitow. Na aktywno$é biologiczna koniugatu wplywaé¢ moze dlugosé
lancucha kwasu tluszczowego, liczba i polozenie wigzan podwojnych, obecno$¢ grup
hydroksylowych oraz rodzaj i konfiguracja przylaczonego aminokwasu. Rownie wazne s3g
wlasciwosci samej rosliny — w tym stan fizjologiczny tkanek i dostepno$é odpowiednich elementow

percepcyjnych.

Badania nad kukurydza wykazaly, ze niektére geny odpowiedzialne za wytwarzanie substancji
lotnych sa indukowane zaréwno przez rzeczywiste zerowanie, jak i przez wolicytyne, podczas gdy
inne wykazuja odmienne profile ekspresji, zalezne od obecnos$ci dodatkowych skladnikow wydzielin
owadzich. Wydzieliny te nie sa zatem prostymi mieszaninami jednorodnych elicytorow, lecz
zlozonym $rodowiskiem biochemicznym, w ktérym poszczego6lne substancje moga wzmacniaé lub
oslabia¢ okreslone reakcje gospodarza. Z metodologicznego punktu widzenia niezbedne jest wiec
odréznianie dzialania oczyszczonego zwiazku od reakcji wywolanej naturalnym zerowaniem, gdyz
dopiero to drugie uwzglednia rzeczywista kombinacje uszkodzen mechanicznych i substancji

dostarczanych przez konsumenta.

Receptor INR i rozpoznawanie inceptyn jako dowéd

swoistosci odpornosci

Jeszcze bardziej przekonujacy dowdd na istnienie wyspecjalizowanych ~mechanizmow
rozpoznawania owadéw przyniosto odkrycie receptora inceptynowego INR, zidentyfikowanego w
badaniach nad roslinami bobowatymi. Inceptyny to grupa peptydowych elicytoréw obecnych w
wydzielinach gebowych niektorych owadéw roélinozernych; powstaja one w wyniku
enzymatycznego przetwarzania bialek roslinnych podczas konsumpcji tkanek. Przykladem jest
inceptyna In11 — jedenastoaminokwasowy fragment podjednostki gamma chloroplastowej syntazy

ATP, ktory uwalnia sie w nastepstwie trawienia materiatu roslinnego przez gasienice.

W badaniach Adama Steinbrennera i wspdlpracownikow z 2020 roku (opublikowanych w
"Proceedings of the National Academy of Sciences") zidentyfikowano bialko receptoropodobne z

domenami bogatymi w powtérzenia leucynowe, odpowiedzialne za rozpoznawanie okreslonych




inceptyn u wybranych przedstawicieli bobowatych. Kluczowe okazalo sie wykazanie, ze
wprowadzenie odpowiedniego receptora do roslin pierwotnie niewrazliwych na inceptyne nadaje
im zdolno$¢ uruchamiania odpowiedzi obronnej po kontakcie z tym elicytorem. Dowodzi to, ze
konkretna wlasciwo$¢ rozpoznawania zagrozenia zalezy od obecnoSci elementu aparatu
receptorowego, ktorego funkcje mozna weryfikowaé eksperymentalnie. Odkrycie INR rzuca
roOwniez nowe $wiatlo na ewolucje swoistoSci odpornoéciowej. Receptor ten nie wystepuje w tej
samej formie u wszystkich ro$lin; jego historia ewolucyjna jest SciSle zwigzana z okreslonymi
liniami bobowatych. Badania poréwnawcze wskazuja na procesy nabywania i utraty zdolno$ci

percepcji inceptyn, co §wiadezy o ewolucyjnym réznicowaniu samych wlasciwosci detekeyjnych.

Interesujace jest to, ze inceptyna powstaje z biatka roslinnego, ktorego podstawowa funkcja nie ma
zwigzku z obrong. Dopiero przeksztalcenie odpowiedniego fragmentu w organizmie konsumenta
nadaje mu cechy rozpoznawalnego wzorca zwigzanego z zerowaniem. Tworzy sie system, w ktérym
ro$lina wykorzystuje chemiczna informacje o przetworzeniu wlasnych tkanek przez organizm
antagonistyczny. Nie mozna jednak zakladaé, ze wykrycie inceptyny zawsze prowadzi do
skutecznego ograniczenia rozwoju owada. Samo wigzanie ligandu i uruchomienie kaskady

sygnalowej nie jest rownoznaczne z pomiarem koncowej wartoSci przystosowawczej gospodarza.

Nalezy zatem ustali¢, czy odpowiedz receptorowa rzeczywiscie zmniejsza intensywnos$¢ zerowania,
ogranicza sukces reprodukcyjny konsumenta lub zwieksza plon i przezywalno$¢ rosliny. Z
perspektywy hodowli odpornosciowej kluczowe jest laczenie identyfikacji genow receptorowych z
badaniem ich funkcji w warunkach rzeczywistej presji owadow oraz ocena kosztow fizjologicznych
wynikajacych z poszerzenia repertuaru rozpoznawanych bodzcoéw. Komplementarny system
rozpoznawania zagrozen opiera sie na czasteczkach endogennych, ktére zostaja uwolnione lub

zmieniaja swoja dostepnoéc¢ biologiczna w nastepstwie uszkodzenia tkanek.

Endogenne sygnaty DAMP jako wskazniki naruszenia

integralnosci tkanek

W tej kategorii szczeg6lne miejsce zajmuja oligogalakturonidy — fragmenty polisacharydow $ciany
komoérkowej, ktore powstaja podczas degradacji homogalakturonanu, jednego z gléwnych
skladnikow pektynowej macierzy. Naruszenie integralno$ci $écian moze prowadzi¢ do uwalniania
tych czasteczek, ktorych obecno$é w apoplascie informuje o zaburzeniu organizacji tkanki. W
badaniach nad rozpoznawaniem oligogalakturonidéw wskazano na znaczenie kinaz zwigzanych ze
Sciang komorkowa, zwlaszcza WAK1, ktérej domena zewnatrzkomorkowa moze uczestniczy¢ w

interakcjach z pektynami i ich fragmentami. Przypisanie jednak calej percepcji tych zwigzkow




pojedynczemu receptorowi byloby uproszczeniem; sprawno$¢ odpowiedzi zalezy bowiem od
wlasciwosci  ligandow, kontekstu komoérkowego oraz wspoldzialania réznych elementow

sygnatowych.

Istotna jest tutaj koncepcja Sciany komorkowej jako struktury laczacej funkcje mechaniczng z
informacyjna. Jej degradacja nie tylko ulatwia fizyczng penetracje tkanek przez organizm
antagonistyczny, lecz jednocze$nie generuje czasteczki zdolne do uruchomienia odpowiedzi
ochronnej. W ten sposéb sama struktura materialowa ro$liny staje sie zrddlem informacji o

naruszeniu wlasnej integralnosci.

Innym przykladem endogennego sygnalu zagrozenia jest adenozynotrifosforan (ATP), ktorego
podstawowa funkcjg wewnatrzkomoérkows jest przenoszenie energii chemicznej miedzy reakcjami
metabolicznymi. W zdrowej komorce ATP wystepuje w Scisle kontrolowanych przedzialach, zatem
jego pojawienie sie w przestrzeni zewnatrzkomoérkowej sygnalizuje uszkodzenie blony lub
aktywacje okreSlonych proceséw wydzielniczych. W przypadku Arabidopsis thaliana
zidentyfikowano receptor P2K1 (znany rowniez jako DORN1), nalezacy do grupy lektynowych kinaz
receptorowych. Jego aktywacja przez zewnatrzkomoérkowy ATP prowadzi do zmian stezenia jonow
wapnia, fosforylacji kinaz MAPK i regulacji ekspresji gendéw. Przekonujace dowody dostarczyly
do$wiadczenia z mutantami pozbawionymi sprawnego receptora, ktére wykazywaly oslabiona
reakcje na ATP oraz bodzce zwigzane z uszkodzeniem tkanek. Z kolei linie o zwiekszonej ekspresji
receptora reagowaly na ligand silniej. ATP jest wiec przykladem czasteczki, ktorej znaczenie
biologiczne zalezy od lokalizacji: wewnatrz komorki shuzy gospodarce energetycznej, natomiast

poza nig pelni funkcje sygnalu alarmowego.

Dalsza kategorie endogennych sygnalow tworza peptydy powstajace z biatek prekursorowych. U
Arabidopsis dobrze poznane sa peptydy AtPep, uwalniane z prekursoréow PROPEP i rozpoznawane
przez receptory PEPR1 oraz PEPR2. System ten pozwala wzmacnia¢ odpowiedzi obronne, w tym

aktywacje kinaz, regulacje jonowa i zmiany transkrypcyjne.

W badaniach nad ro$linami psiankowatymi odrebne znaczenie ma systemina —
osiemnastoaminokwasowy peptyd odkryty podczas analizy systemowej odpowiedzi pomidora na
uszkodzenia i zerowanie owadow. Jej identyfikacja byla kluczowa dla rozwoju koncepcji roslinnych
regulatorow peptydowych, gdyz dowiodla, ze niewielkie fragmenty bialek moga by¢ wysoce
aktywnymi czgsteczkami sygnalowymi. W 2018 roku Lei Wang i wspolpracownicy wykazali, ze
percepcja systeminy u pomidora zalezy od receptoréw SYR1 i SYR2, przy czym SYR1 cechuje
wysokie powinowactwo i swoisto§¢ wobec ligandu. Autorzy ustalili, Ze obecno$¢ SYR1 zwieksza
odporno$¢ na zerowanie larw Spodoptera littoralis, cho¢ receptor ten nie jest bezwzglednie

konieczny do uruchomienia wszystkich lokalnych i systemowych odpowiedzi na uszkodzenie.




Wynik ten wskazuje na funkcjonalng redundancje mechanizméw sygnalowych, dzieki ktorej utrata

jednego elementu rozpoznawania nie musi prowadzi¢ do calkowitego zaniku reakcji obronne;.

Transdukcja sygnatu poprzez sieci kinaz i dynamike
jonowaq

Rozpoznawanie ligandow przez receptory powierzchniowe uruchamia kaskade zmian, ktérych
znaczenie wykracza poza samo zwigzanie czasteczki sygnalowej. Receptor musi bowiem przelozyc
informacje o obecno$ci bodzca na konkretna zmiane aktywnosci bialek wewnatrzkomorkowych. W
wielu ukladach proces ten obejmuje tworzenie komplekséw receptorowych, wzajemna fosforylacje
domen kinazowych oraz aktywacje receptoropodobnych kinaz cytoplazmatycznych (RLCK).
Jednym z najlepiej poznanych przedstawicieli tej grupy jest BIK1, ktéry uczestniczy w

przekazywaniu sygnalow z okre$lonych receptorow odpornosciowych.

Jego aktywacja moze prowadzi¢ do fosforylacji bialek odpowiedzialnych za produkcje reaktywnych
form tlenu i regulacje przeplywéw jonowych. Warto zauwazy¢, ze pojedynczy kompleks
receptorowy potrafi uruchomic kilka powigzanych galezi odpowiedzi, podczas gdy te same enzymy
wykonawcze moga otrzymywac sygnaly z réznych komplekséw percepcyjnych. Powstaje w ten
sposob sie¢ o wlasciwosciach konwergencji i dywergencji, w ktorej rozmaite bodzce prowadza do
czeSciowo wspolnych reakcji, a pojedynczy impuls aktywuje kilka funkeji biologicznych
jednocze$nie. Taka organizacja zwieksza elastyczno§é odpowiedzi, lecz wymaga mechanizmoéow
ograniczajacych przypadkowa amplifikacje sygnalow i ich niekorzystny wplyw na procesy

wzrostowe.

Fundamentem wczesnej transdukcji sygnalu jest zmiana rozmieszczenia jonow pomiedzy
przestrzenia zewnatrzkomorkowa, cytozolem a organellami. Blona komérkowa utrzymuje gradienty
elektrochemiczne dzieki aktywno$ci transporterow, pomp jonowych oraz kanaléw regulowanych
bodZcami chemicznymi, elektrycznymi i mechanicznymi. Kluczowa role odgrywaja tu pompy
protonowe typu P, ktorych aktywnos$¢ ksztaltuje potencjal blonowy oraz gradienty pH. Rozpoznanie
elicytora lub mechaniczne uszkodzenie komorki moze zmienié¢ prace transporterow, wywolujac
naplyw jondw wapnia, przeplywy anionowe i potasowe oraz depolaryzacje blony. Kierunek i
przebieg tych zmian nie sa uniwersalne — zaleza od rodzaju komorki, bodzca i stanu fizjologicznego
ro$liny. Istotne jest, ze zmiany potencjalu blonowego zachodza bardzo szybko, czesto znacznie
przed synteza nowych bialek. Pozwalaja one przeksztalca¢ lokalne informacje o zagrozeniu w

sygnaly wplywajace na funkcjonowanie komorki jeszcze przed uruchomieniem rozbudowanej
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odpowiedzi transkrypcyjnej. Biofizyka blon wyjasnia zatem, jak rosliny reaguja na bodzce z taka

szybko$cig mimo braku wyspecjalizowanego uktadu nerwowego.

Wsrod jonowych mediatoréow tych procesow kluczowy jest wapn. Jego stezenie w cytozolu w
warunkach podstawowych jest utrzymywane na poziomie znacznie nizszym niz w przestrzeniach
zewnatrzkomorkowych 1 magazynach wewnatrzkomorkowych, co umozliwia blyskawiczne
generowanie sygnaléw poprzez kontrolowany naplyw jonéw Ca2” . Zmiana stezenia nie jest jednak
prostym przelacznikiem ,on/off”. Znaczenie biologiczne ma amplituda wzrostu, czas trwania,
czestotliwo$é oscylacji, lokalizacja w komorce oraz sposéb rozprzestrzeniania sie sygnalu miedzy
komoérkami. Kombinacja tych cech tworzy tak zwany podpis wapniowy (calcium signature), ktory
determinuje rodzaj uruchamianych proceséw fizjologicznych. Sygnaly o roéznych profilach
przestrzenno-czasowych sa dekodowane przez biatka wigzace wapn, takie jak kalmoduliny, biatka
kalmodulinopodobne, kinazy bialkowe zalezne od wapnia oraz bialka CBL wspoldzialajace z
kinazami CIPK. Swoisto$¢ tych ukladéw zalezy od wlasciwosci domen wiazacych wapn, lokalizacji
komorkowej i dostepnosci bialek docelowych, co pozwala jednej kategorii mediatora jonowego

regulowa¢ ogromng r6znorodnoé¢ procesoéw biologicznych.

Szczegoblnie interesujacym mechanizmem dekodowania sygnalow jest aktywnos¢ kinaz biatkowych
zaleznych od wapnia (CPK/CDPK). Bialka te lacza domene katalityczna kinazy z elementami
regulatorowymi wigzacymi Ca2" | dzieki czemu wzrost stezenia jondéw bezposrednio modyfikuje
ich aktywno$¢ enzymatyczng. Po aktywacji kinazy fosforyluja biatka docelowe regulujace
metabolizm, ekspresje genéw i generowanie kolejnych sygnalow. Przykladem jest CPK5 u
Arabidopsis, ktora reguluje oksydaze NADPH RBOHD, wzmacniajac produkcje reaktywnych form
tlenu. W innych gatunkach podobne funkcje pelnia odmienne izoformy CPK, dostosowane do
konkretnych ukladéw sygnalowych. W badaniach nad Nicotiana attenuata wskazano na znaczenie
okre$lonych kinaz zaleznych od wapnia w koordynowaniu odpowiedzi na wydzieliny gebowe

owadow oraz regulacji proceséw obronnych.

Kanaly GLR i potencjaly elektryczne jako systemy
transmisji sygnatu

Zlozono$¢ tych ukladéw polega na mozliwoséci réwnoczesnego oddzialywania wielu kinaz na
wspolne albo odmienne substraty, co tworzy mechanizm réznicowania odpowiedzi mimo czeSciowo
wspolnego sygnalu inicjujacego. Nie mozna zatem utozsamiaé wzrostu stezenia wapnia z
automatycznym uruchomieniem jednej, konkretnej drogi obronnej; rezultat zalezy bowiem od

repertuaru bialek zdolnych do odczytania tego sygnalu w danej komorce. Zdolnoé¢ do
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przekazywania informacji o uszkodzeniu na znaczne odleglo$ci ujawniaja szczego6lnie wyraznie
badania nad kanalami jonowymi podobnymi do receptoréw glutaminianowych, okre$lanymi jako
GLR. Ich nazwa wynika z podobienstwa strukturalnego do receptoréw znanych z organizmow
zwierzecych, lecz nie oznacza to, ze roéliny posiadaja uklad nerwowy dzialajacy wedlug zasad
wlasSciwych mozgowi kregowcow. U Arabidopsis kluczowe dla systemowej odpowiedzi na zranienie
sq3 kanaly GLR3.3 i GLR3.6, ktéorych funkcjonowanie uczestniczy w powstawaniu i

rozprzestrzenianiu sie zmian stezenia wapnia.

W przelomowym badaniu Masatsugu Toyoty i wspolpracownikow z 2018 roku, opublikowanym w
»Science”, wykorzystano obrazowanie pozwalajace obserwowaé sygnaly wapniowe w zywych
roslinach. Wykazano w nim, ze lokalne uszkodzenie liScia prowadzi do szybkiego wzrostu stezenia
wapnia, a sygnal ten rozprzestrzenia sie nastepnie do odleglych organow. Jednocze$nie ustalono, ze
uwalniany w miejscu zranienia glutaminian moze peli¢ funkcje czasteczki inicjujacej reakcje,
podczas gdy mutanty pozbawione prawidlowej funkcji GLR3.3 i GLR3.6 wykazuja powazne

zaburzenia w przekazywaniu sygnatu.

Odkrycie to dostarczylo bezposredniego dowodu na istnienie systemu umozliwiajacego szybkie
powigzanie lokalnego uszkodzenia z odpowiedzia odleglych tkanek. Znaczenie tego mechanizmu
wykracza poza samo stwierdzenie obecnoSci fal wapniowych, gdyz ukazuje on szczeg6lna relacje
miedzy metabolitem podstawowym a funkcja informacyjna. Glutaminian jest aminokwasem
uczestniczacym w licznych procesach metabolicznych, wiec jego wewnatrzkomorkowa obecnosé nie

musi oznaczaé zagrozenia.

Dopiero zmiana lokalizacji i stezenia glutaminianu w apoplascie moze prowadzi¢ do aktywacji
kanalow zwigzanych z reakcja na zranienie. Z punktu widzenia teorii informacji biologicznej
kluczowe jest zatem to, ze znaczenie czasteczki zalezy od jej rozmieszczenia przestrzennego oraz
mozliwoS$ci rozpoznania przez odpowiedni aparat receptorowy. Badania nad GLR wskazuja rowniez
na wplyw wlasciwosci $rodowiska zewnatrzkomorkowego, w tym pH, na regulacje kanalow i
przebieg odpowiedzi. W do$wiadczeniach dotyczacych wuszkodzen korzeni wykazano, ze
zastosowanie glutaminianu moze wywolywaé systemowe zmiany wapniowe i elektryczne

obejmujace odlegle czesci rosliny, a zaburzenie funkcji GLR3.3 i GLR3.6 ogranicza te reakcje.

Nie oznacza to jednak, ze sama czasteczka glutaminianu przemieszcza sie przez caly organizm jako
jedyny noénik informacji. Wspoélczesne modele zakladaja wspoldziatanie lokalnego uwalniania
ligandu, aktywacji kanalow i propagowania zmian jonowych — szczegbdlowa organizacja tych
procesOw pozostaje przedmiotem badan. Rozpoznanie systemowych odpowiedzi na zranienie
przywrocilo uwage do elektrycznej aktywnosci ro$lin, ktorej historia badawcza jest znacznie starsza

niz wspdlczesna biologia molekularna. Juz dziewietnastowieczne do$wiadczenia nad roslinami
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wykazujacymi szybkie reakcje ruchowe wskazywaly, ze zmiany potencjalu elektrycznego moga
uczestniczy¢ w przekazywaniu informacji miedzy odleglymi cze$ciami organizmu. Wspolczesnie
rozr6znia sie m.in. potencjaly czynnosSciowe, potencjaly zmienne oraz inne formy systemowych
zmian elektrycznych, ktérych wlasciwoéci zaleza od rodzaju bodzca i fizjologicznej organizacji
tkanek. Potencjaly czynnoSciowe moga wykazywa¢ cechy pobudzenia progowego i
rozprzestrzeniania sie sygnalu, podczas gdy potencjaly zmienne (okreslane réwniez jako wolne
potencjaly falowe — slow-wave potentials) czesto powstaja w nastepstwie uszkodzen i wykazuja
bardziej zlozong zalezno§é amplitudy oraz czasu trwania od intensywno$ci bodzca. W ich
generowaniu uczestnicza przeplywy jonowe, regulacja pomp protonowych i wtasciwosci ukladu

przewodzacego.

Nie nalezy jednak traktowac elektrycznych odpowiedzi roélin jako zjawisk identycznych z
potencjalami czynno$ciowymi neuronéw zwierzecych. Rosliny nie posiadaja wyspecjalizowanych
synaps ani sieci neuronowych o organizacji wlasciwej ukladowi nerwowemu kregowcow;
elektryczne przekazywanie informacji jest tu elementem znacznie szerszej sieci procesOw

fizjologicznych, obejmujacej takze sygnaly chemiczne, hydrauliczne i mechaniczne.

Przestrzenna organizacja sygnatéow i mechanopercepcja
roslin

Interesujace jest przestrzenne zrdznicowanie rozprzestrzeniania sie sygnaléw elektrycznych i
wapniowych. Ich propagacja nie musi zachodzi¢ jednorodnie we wszystkich kierunkach ani
obejmowa¢ wszystkich liSci z podobna intensywno$cia, gdyz roslina posiada konkretna organizacje
polaczen naczyniowych i fizjologicznych. Wigzki przewodzace stluza nie tylko transportowi wody,
substancji mineralnych i asymilatow, lecz pehnia tez role w koordynowaniu odpowiedzi na bodzce
srodowiskowe. Zalezno$ci miedzy poszczegdlnymi li§¢mi mogg wynika¢ z ich wspolnych polaczen
transportowych, przez co sygnal powstaly w okreSlonym organie moze dociera¢ silniej do
niektorych czesci rosliny niz do innych. Nalezy tu odr6zni¢ przestrzenna propagacje sygnatu od
rzeczywistego przemieszczania sie jednej substancji na calej dlugoSci drogi. W okre$lonych
ukladach informacja jest odtwarzana poprzez sekwencyjna aktywacje kanalow i enzyméw w
sasiednich komoérkach, co tworzy fale zmian fizjologicznych bez konieczno$ci transportowania
pierwotnej czasteczki sygnalowej przez caly organizm. W takim modelu kluczowa staje sie zdolno$¢
lokalnych elementéw sieci do wzmacniania bodzca i przekazywania go dalej. Przestrzenna
organizacja ukladu przewodzacego wplywa zatem nie tylko na bilans zasobow, lecz takze na zasieg i

dynamike systemowej mobilizacji obronne;.
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Sygnaly jonowe i elektryczne moga by¢ dodatkowo powigzane z reakcjami mechanicznymi i
hydraulicznymi nastepujacymi po uszkodzeniu tkanek. Naruszenie integralnoSci organu prowadzi
do lokalnych zmian ciénienia, przeplywéw wody oraz naprezen mechanicznych przenoszonych

przez otaczajace komorki.

Roéliny dysponuja wyspecjalizowanymi bialkami blonowymi reagujacymi na zmiany mechaniczne,
m.in. przedstawicielami rodzin MSL, MCA i OSCA. Ich aktywno$¢ uczestniczy w przeksztalcaniu
naprezen blony w sygnaly jonowe, cho¢ szczegblowa rola poszczegélnych kanalow w
rozpoznawaniu konkretnego rodzaju zerowania pozostaje zréznicowana i nie do konca wyjasniona.
Nalezy zachowaé ostrozno$¢ przy przypisywaniu jednemu kanalowi funkcji uniwersalnego
receptora uszkodzen mechanicznych, gdyz rbézne komorki moga wykorzystywaé odmienne
elementy mechanopercepcji. W przypadku kanalu TPC1, zlokalizowanego w tonoplascie, badania
genetyczne dowiodly jego udzialu w okreslonych odpowiedziach systemowych, jednak nie wszystkie
detale mechanizmu propagacji sygnalu wapniowego zostaly rozstrzygniete. Podobnie mutacje
zwiekszajace aktywno$é danego kanalu moga wywolywac szerokie zmiany fizjologiczne, ktérych nie
wolno utozsamiaé¢ z naturalnym przebiegiem odpowiedzi na zerowanie. WlaSciwa interpretacja
wymaga odroéznienia funkeji wykazanej w konkretnym eksperymencie od ogolnej roli biologicznej
postulowanej jedynie na podstawie lokalizacji i struktury bialka. Przykladu zwigzku miedzy
bodZcami mechanicznymi a chemiczng obrona dostarczyly do§wiadczenia Heidi Appel i Reginalda

Cocrofta z 2014 roku, opublikowane w czasopi$mie "Oecologia".

Badacze analizowali reakcje Arabidopsis thaliana na drgania powstajace podczas zerowania
gasienic, porownujac je z odpowiedziami wywolanymi innymi rodzajami wibracji. Wykazano, ze
wezesniejsza ekspozycja na drgania charakterystyczne dla zucia tkanek moze zwiekszaé pozniejsza
akumulacje glukozynolanéw i antocyjanow po rzeczywistym zerowaniu larw Pieris rapae.
Jednoczesnie okreSlone drgania wywolywane przez wiatr lub aktywno$¢ innych owadoéw nie
prowadzily do identycznego efektu. Badanie to dostarczylo empirycznych podstaw do tezy, ze
roéliny potrafig réznicowaé odpowiedzi na bodZce mechaniczne w zaleznoSci od ich wlasciwosci.
Nie oznacza to jednak pelnego poznania aparatu receptorowego odpowiedzialnego za
rozpoznawanie drgan charakterystycznych dla zerowania ani dowodu, ze wszystkie gatunki
wykazuja analogiczng selektywnos$¢. Istotne jest rozréznienie miedzy samym wykazaniem zjawiska
a rekonstrukcja jego mechanizmu molekularnego. Mozliwo$¢ torowania obrony przez drgania
zostala potwierdzona w okreSlonym modelu eksperymentalnym, natomiast szczegoOly

przeksztalcania takich bodzcow w odpowiedzi wapniowe i hormonalne wymagaja dalszych badan.
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Weczesna odpowiedz obronna dopelnia wytwarzanie reaktywnych form tlenu (ROS), do ktorych
nalezg m.in. anionorodnik ponadtlenkowy, nadtlenek wodoru i rodnik hydroksylowy, rézniace sie

wlasciwo$ciami chemicznymi oraz trwaloécia biologiczng.

Wazne jest rozroznienie funkcji sygnalowej ROS od skutkéw ich nadmiernej akumulacji. W
kontrolowanych stezeniach i przedzialach komoérkowych okreslone reaktywne formy tlenu
uczestnicza w przekazywaniu informacji, modyfikacji aktywno$ci bialek i regulowaniu odpowiedzi
na stres. Nadmiar tych zwiazkéw lub niewystarczajace ich usuwanie moze natomiast prowadzi¢ do
uszkodzen lipidow, biatek i kwasow nukleinowych. Roélina musi zatem utrzymywaé¢ dynamiczna
rownowage miedzy zdolno$cia generowania odpowiedniego impulsu oksydacyjnego a
funkcjonowaniem systemow antyoksydacyjnych. Do glownych zrédel ROS naleza chloroplasty,
mitochondria, peroksysomy oraz enzymy blonowe. W sygnalizacji odpornoSciowej kluczowe
znaczenie maja oksydazy NADPH z rodziny RBOH, ktorych aktywnos$é prowadzi do szybkiego
wytwarzania ROS w przestrzeni apoplastycznej. Z punktu widzenia fizjologii obrony istotne jest, ze
ta sama substancja moze zar6wno uruchamiaé¢ odpowiedZ ochronna, jak i uszkadzaé wlasne
komorki, jesli proces zostanie nadmiernie nasilony lub niewlasciwie zlokalizowany. Wéréd bialek z
rodziny RBOH szczegdlnie dobrze poznana pozostaje oksydaza RBOHD, ktorej aktywacja stanowi

wazny element wielu odpowiedzi odpornosciowych i stresowych.

RBOHD jako integrator sygnatow i generator fal ROS

Enzym ten wykorzystuje elektrony z NADPH do redukcji tlenu czasteczkowego po zewnetrznej
stronie blony, co prowadzi do powstania anionorodnika ponadtlenkowego. Moze on nastepnie

ulega¢ przemianom w inne reaktywne formy tlenu, w tym w nadtlenek wodoru.

Regulacja RBOHD jest wielopoziomowa; obejmuje bezposrednie wigzanie jonéw wapnia przez
odpowiednie domeny bialka oraz fosforylacje katalizowana przez kinazy uczestniczace w
transdukcji sygnatu. Kluczowe jest tu wspoldzialanie kinazy BIK1 z CPK5 i innymi regulatorami
fosforylacyjnymi. Badania wykazaly, ze BIK1 moze bezposrednio fosforylowaé¢ okreslone reszty
aminokwasowe RBOHD, zwiekszajac gotowos$¢ enzymu do aktywacji, podczas gdy wapn i kinazy

zalezne od niego reguluja intensywno$¢ reakcji.

Mechanizm ten wskazuje na istnienie systemu integrujacego informacje z receptoréow
powierzchniowych z aktualnym stanem jonowym komorki. Ostateczna aktywno$c oksydazy zalezy
zatem nie tylko od sygnalu inicjujacego, lecz takze od kombinacji modyfikacji potranslacyjnych i
warunkéw fizjologicznych. Istotny jest tutaj mechanizm dodatniego sprzezenia zwrotnego

pomiedzy sygnalizacja wapniowa a produkcja ROS: wzrost stezenia Ca2” zwieksza aktywno$é
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RBOHD, natomiast powstajace reaktywne formy tlenu wplywaja na funkcjonowanie kanalow i

regulatorow odpowiedzialnych za kolejne zmiany poziomu wapnia.

W odpowiednich warunkach prowadzi to do powstania uktadu zdolnego do amplifikacji sygnalu,
ktéry moze rozprzestrzenia¢ sie miedzy sasiednimi komoérkami. W przeciwienstwie do prostego
modelu transportu pojedynczej czasteczki przez caly organizm, mechanizm ten zaklada kolejne
lokalne uruchamianie odpowiedzi wzdluz drogi propagacji. Powstaje wowczas fala sygnalowa,
ktoérej utrzymanie wymaga aktywnosci elementéw komoérkowych znajdujacych sie na trasie jej
rozprzestrzeniania. Zjawisko to moze koordynowaé¢ odpowiedz na uszkodzenia, stresy abiotyczne
oraz okreSlone bodzce biotyczne. Nie oznacza to jednak, ze kazda reakcja ROS w pojedynczej
komorce wywoluje systemowa fale obejmujaca caly organizm; jej powstanie zalezy od lokalizacji
bodzca, wlasciwosci tkanek, stanu fizjologicznego i dostepnosci regulatoréw. Co wiecej, dodatnie
sprzezenia sygnalowe musza by¢ réwnowazone przez mechanizmy ograniczajace czas i
intensywno$§¢ odpowiedzi, gdyz niekontrolowana aktywacja ukladéow oksydacyjnych moglaby

prowadzi¢ do nadmiernych kosztow metabolicznych i uszkodzen wlasnych struktur.

Kaskady MAPK i regulacja transkrypcyjna jako centrum
integracji sygnatéw

Kolejnym etapem przekazywania informacji sa kaskady kinaz biatkowych aktywowanych
mitogenami (MAPK), ktérych organizacja pozwala przelozyé rozpoznanie konkretnego bodzca na
zmiany aktywno$ci wielu bialek komorkowych. Klasyczny modul sklada sie z trzech poziomow

funkcjonalnych: kinazy MAPKKK, MAPKK i MAPK, polaczonych sekwencja fosforylacyjnej
aktywacji.

Ukladu tego nie nalezy jednak traktowac jako uniwersalnego lancucha, ktéry wystepowalby w
identycznej postaci przy kazdej odpowiedzi obronnej. Rosliny dysponuja licznymi izoformami kinaz
wchodzacymi w sklad réznych moduloéw, a ich aktywnos§¢ moze byé regulowana przez odmienne
receptory, bialka adaptacyjne i mechanizmy sprzezen zwrotnych. W badaniach nad zerowaniem
owadow szczegblne znaczenie maja kinazy WIPK i SIPK, dobrze poznane m.in. u przedstawicieli
rodzaju Nicotiana. Pierwsza z nich zostala scharakteryzowana w konteks$cie odpowiedzi na
zranienie, druga za$§ w badaniach nad aktywno$cia indukowang konkretnymi sygnalami
stresowymi. Ich dzialanie wplywa na biosynteze i regulacje jasmonianow, aktywno$é czynnikow
transkrypcyjnych oraz powstawanie metabolitbw obronnych. Nalezy przy tym pamieta¢, ze nazwy

historycznie zwigzane z okre§lonym bodZcem nie oznaczaja wylacznoS$ci funkcjonalne;j.
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Kinaza pierwotnie okre§lona jako indukowana zranieniem moze uczestniczy¢ w innych
odpowiedziach stresowych, podobnie jak bialko nazwane w zwigzku z kwasem salicylowym moze
odgrywac istotna role w sygnalizacji niezaleznej od tego hormonu. Znaczenie kaskad MAPK staje
sie szczegblnie wyrazne na poziomie regulacji transkrypcji — fosforylacja odpowiednich bialek
zmienia ich aktywno$¢, stabilno$¢, lokalizacje komorkowa oraz zdolno$é oddzialywania z DNA. Do
kluczowych rodzin regulatoréow transkrypcyjnych w odpowiedziach obronnych naleza biatka
WRKY, MYC i ERF oraz inne czynniki zwigzane z sygnalizacja hormonalng. Bialka WRKY
rozpoznaja okre$lone elementy regulatorowe promotoréw (czesto zawierajace motywy W-box) i
uczestnicza zar6Owno we wzmacnianiu, jak i ograniczaniu ekspresji genéw odpornosci. Czynniki
MYC z rodziny bHLH pelnia wazne funkcje w odpowiedziach jasmonianowych, natomiast wybrane

czynniki ERF reguluja geny zwigzane z etylenem i wspoldzialaniem réznych szlakow obronnych.

Charakter tej regulacji zalezy jednak od kombinacji bialek, wlasciwosci promotora i obecnosci
koregulatoréw. Sama aktywacja jednej kinazy nie pozwala zatem jednoznacznie przewidzie¢ profilu
transkrypcyjnego calej rosliny. Regulacja ekspresji genéw jest rezultatem integracji wielu wejs$é
sygnalowych, ktorych znaczenie zmienia sie zaleznie od typu komorki, fazy ontogenetycznej i
historii bodzcow. Jadro komoérkowe nie jest wylacznie miejscem koncowego odczytu informacji,
lecz aktywnym elementem systemu regulacyjnego, ktérego odpowiedZz zalezy od struktury
chromatyny i dostepno$ci komplekséow transkrypceyjnych. Co istotne, aktywacja obrony wymaga nie

tylko wzmocnienia sygnalow, ale i ich ograniczenia po ustapieniu bodzca.

Fosforylacja bialek jest procesem odwracalnym; fosfatazy moga usuwaé grupy fosforanowe,
przywracajac regulatorom wcze$niejszy stan aktywnos$ci. ROwnie istotne sa mechanizmy degradacji
bialek, kontrola ekspresji genow kodujacych negatywne regulatory oraz ograniczanie dostepnosci
czasteczek sygnalowych. W ukladach odpornoéciowych wystepuja takze mechanizmy
przeciwdzialajace nadmiernej aktywacji, w tym kinazy negatywnie regulujace inne komponenty
sygnalowe. Przykladem jest CPK28, ktorej dzialanie moze ograniczaé aktywnos$¢ BIK1 i posrednio

modyfikowaé intensywno$¢ odpowiedzi zwigzanej z produkcja ROS.

Z punktu widzenia teorii systeméw biologicznych uklad obronny wymaga jednoczesnej obecno$ci
elementéw amplifikujacych i wygaszajacych, gdyz sama zdolno$¢ do szybkiego uruchomienia
reakcji nie gwarantuje jej wartoSci adaptacyjnej. Nadmiernie dluga aktywno$¢ obrony moze
prowadzi¢ do =zahamowania wzrostu, zaburzen metabolizmu i zwiekszonych kosztow
energetycznych. Mechanizmy wyciszania nie sa zatem przejawem stabosSci odpornosci, lecz jednym

z warunkow jej prawidlowego funkcjonowania.
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Owady modulujg odpornosc¢ roslin poprzez wydzieliny

Analiza zlozonej regulacji sygnalowej wymusza uwzglednienie wplywu samych owadow na przebieg
molekularnej odpowiedzi gospodarza. Wydzieliny gebowe i §linowe nie ograniczaja sie do
substancji inicjujacych odporno$é; moga one zawiera¢ enzymy i inne czasteczki zdolne do jej
tlumienia lub zmieniania kierunku. Zjawisko to jest szczegoélnie istotne z perspektywy koewolucji,
gdyz wskazuje na wyksztalcenie przystosowan pozwalajacych konsumentowi nie tylko tolerowaé
mechanizmy obronne roéliny, ale wrecz oddzialywa¢ na procesy odpowiedzialne za ich

wytwarzanie.

Okreslone enzymy wydzielane przez owady moga modyfikowac¢ stan oksydoredukcyjny tkanek,
dostepnos¢ zwigzkow sygnalowych lub wzajemne relacje miedzy szlakami hormonalnymi.
Przykladem jest oksydaza glukozowa, ktorej aktywno$¢ analizowano w odniesieniu do ré6znych
ro$linozercow. Badania z 2023 roku nad Plutella xylostella wykazaly obecno$¢ konkretnych form
tego enzymu w wydzielinach owada oraz ich potencjal do modulowania odpowiedzi obronnej
ro$liny poprzez wplyw na produkcje nadtlenku wodoru i relacje miedzy jasmonianami a kwasem
salicylowym. Wynik ten dowodzi, ze ta sama czasteczka reaktywna moze wzmacnia¢ odpornoé¢ lub

shuzy¢ konsumentowi do jej zaklocania, zaleznie od miejsca, czasu i sposobu wytwarzania.

Kluczowe sa réwniez réznice miedzy owadami gryzacymi a tymi o aparacie klujaco-ssacym. Owady
gryzace czesto powoduja rozlegle uszkodzenia mechaniczne, co sprzyja uwalnianiu licznych DAMP i
aktywacji szlakow jasmonianowych. Organizmy pobierajace plyny rosSlinne penetruja tkanki w
sposob mniej inwazyjny dla integralnosci organoéw, lecz jednocze$nie wprowadzaja substancje

Slinowe o istotnym znaczeniu regulacyjnym.

U mszyc i maczlikow szczegoblnie interesujace sa interakcje miedzy sygnalami jasmonianowymi,
salicylanowymi i etylenowymi, ktorych waga zalezy od gatunku oraz wlasciwosSci gospodarza. Nie
mozna jednak przyja¢ uproszczenia, ze owady khlujaco-ssace aktywuja wylacznie szlak kwasu

salicylowego, a gryzace jedynie jasmoniany.

Rzeczywiste odpowiedzi maja charakter sieciowy; okreSlone grupy fitofagbw moga wywolywaé
wspoldzialanie lub antagonizm wielu szlakow hormonalnych. Dodatkowo aktywnos$é
mikroorganizmoéow towarzyszacych owadom moze modyfikowaé reakcje ro$lin, co utrudnia
rozpoznanie zrodla bodzca i jego biologicznego znaczenia. W takich ukladach konieczne jest
odroznienie bezposredniego wplywu substancji owadziej od oddzialywania drobnoustrojow,
uszkodzen mechanicznych i wtérnych zmian fizjologicznych gospodarza. Istotnym aspektem
pozostaje przestrzenne i czasowe roznicowanie odpowiedzi — sygnal powstaly w jednym miejscu nie

musi prowadzi¢ do identycznej aktywacji genow we wszystkich tkankach. W strefie uszkodzenia
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kluczowe sa procesy ograniczajace utrate integralnoSci komorkowej, lokalne zmiany metabolizmu
oksydacyjnego i produkcja zwigzkow ochronnych. W odleglych organach wazniejsze moze byé
zwiekszenie gotowos$ci na przyszly atak lub umiarkowane przeprogramowanie metabolizmu, ktore
ogranicza koszty obrony przed faktycznym pojawieniem sie kolejnego konsumenta. Takie
zroznicowanie pozwala interpretowac systemowa sygnalizacje jako proces koordynacji funkcji
organizmu, a nie obowiazek jednoczesnego uruchomienia maksymalnej aktywno$ci wszystkich

mechanizmoé6w ochronnych.

Wymaga to jednak istnienia ukladow integrujacych lokalng informacje o uszkodzeniu z ogbélnym
stanem fizjologicznym rosliny, uwzgledniajacym zasoby, faze rozwoju i inne stresory. Szczeg6lna
role odgrywaja tu fitohormony, ktorych biosynteza i transport umozliwiaja utrwalanie nastepstw
krotkotrwaltych sygnalow jonowych 1 enzymatycznych. Sygnaly elektryczne, wapniowe i
oksydacyjne tworza wczesna warstwe odpowiedzi, ktorej dalsze znaczenie ujawnia sie poprzez

regulacje metabolizmu hormonalnego i ekspresji genow.

Wieloskalowos¢ odpowiedzi rosliny wymaga
zintegrowanego podejscia badawczego

Z perspektywy biologii systemow organizacje te mozna przedstawi¢ jako sieci wielopoziomowych
sprzezen zwrotnych, w ktdérych szybko$é¢ i swoistos$¢ reakeji wynikaja ze wspoldzialania procesow
zachodzacych w odmiennych skalach czasowych. Zwigzanie ligandu z receptorem, podobnie jak
poczatkowe zmiany aktywno$ci kinaz i przeplywow jonowych, nastepuje stosunkowo szybko.
Produkcja reaktywnych form tlenu oraz propagacja sygnalow systemowych rozwijaja sie w ciagu
kolejnych sekund i minut, natomiast przeprogramowanie ekspresji genow i akumulacja

metabolitow obronnych wymagaja wiecej czasu.

Ostateczne skutki dla wzrostu, rozwoju i reprodukcji moga ujawni¢ sie dopiero po dniach,
tygodniach lub w kolejnych sezonach wegetacyjnych. Ta wieloskalowo$é generuje trudno$ci
metodologiczne — pomiar wykonany kilka minut po wystapieniu bodZca nie musi byé¢ prostym
wskaznikiem skuteczno$ci obrony ocenianej po zakonczeniu rozwoju rosliny. Wspdlczesne modele
dynamiczne pozwalaja badac¢ zalezno$ci miedzy szybkoScia sygnalow, progami aktywacji a
regulatorami negatywnymi, jednak ich warto$¢ wyjasniajaca zalezy od eksperymentalnego
rozpoznania rzeczywistych parametréw biologicznych. Badanie odporno$ci molekularnej wymaga
zatem polaczenia mechanistycznej precyzji z analiza ekologicznych nastepstw uruchamianych
procesow. Kluczowe dla rozwoju tej dziedziny sa nowoczesne techniki obrazowania zywych ro$lin,

ktére umozliwiaja obserwacje sygnaldow w przestrzeni i czasie bez niszczenia badanej tkanki.
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Genetycznie kodowane wskazniki wapniowe, w tym bialka z rodziny GCaMP, pozwalaja
monitorowa¢ zmiany stezenia jonow w konkretnych komorkach i organach. Odpowiednio dobrane
biosensory umozliwiajg analize obecno$ci glutaminianu, stanu redoks czy wybranych metabolitow
sygnalowych. Z kolei techniki elektrofizjologiczne stluza do rejestracji zmian potencjatu btonowego,
a metody fluorescencyjne i luminescencyjne do obserwacji produkcji reaktywnych form tlenu.
Niezbedne jest integrowanie tych pomiaréw z analiza ekspresji genéw, fosforylacji bialek oraz
stezen hormonoéw, gdyz zaden pojedynczy wskaznik nie oddaje pelnej architektury odpowiedzi.
Obrazowanie wzrostu stezenia wapnia dowodzi aktywacji danej drogi sygnalowej, lecz nie
rozstrzyga, jakie bialka ja dekoduja ani czy koncowy rezultat faktycznie zwieksza odporno$¢ na
fitofaga. Podobnie zwiekszona ekspresja genu obronnego nie oznacza automatycznie wyzszej

aktywnos$ci enzymu lub stezenia produktu metabolicznego.

Warto$ciowe sa zatem doswiadczenia lgczace pomiary biofizyczne, molekularne, biochemiczne i
ekologiczne. Metody genetyki funkcjonalnej pozwalaja natomiast bada¢ przyczynowa role
poszczegdlnych elementow sieci sygnalowej. Wykorzystanie mutantow pozbawionych konkretnego
receptora, kanalu jonowego lub kinazy pozwala okresli¢, czy dany komponent jest niezbedny do
prawidlowego przebiegu reakcji. Eksperymenty komplementacyjne, polegajace na przywracaniu

funkcji genu, dostarczaja dodatkowego potwierdzenia jego zwiazku z obserwowanym fenotypem.

Interesujace sa rowniez manipulacje umozliwiajace zmiane aktywnos$ci enzymu bez catkowitego
usuwania bialka — na przyklad poprzez modyfikowanie miejsc fosforylacji lub domen wiazacych
ligand. Takie podejscie pozwala odréznié¢ role strukturalna bialka od jego funkcji katalitycznej i

regulacyjne;j.

Wyzwania metodologiczne 1 biotechnologiczne w

badaniach odpornosci

W badaniach nad odpornoécia konieczne jest uwzglednienie plejotropii, gdyz zmiana aktywno$ci
jednego elementu systemu moze rownocze$nie wplywa¢ na rozwdj korzeni, funkcjonowanie
aparatow szparkowych, gospodarke wodna oraz reprodukcje. Je§li mutant wykazuje zwiekszona
podatno$¢ na owady, nie musi to wynika¢ wylacznie z oslabienia odpowiedzi sygnalowej — jego

tkanki moga réznic sie takze warto$cig pokarmowa i wlasciwo$ciami anatomicznymi.

Pelna interpretacja wymaga zatem laczenia badan genetycznych z analiz fizjologii oraz precyzyjnie
zaprojektowanymi doSwiadczeniami zerowymi. Istotnym wyzwaniem pozostaje odréznienie reakcji

na sztuczne uszkodzenie od odpowiedzi na rzeczywiste zerowanie owada. Mechaniczne przeciecie
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liscia moze prowadzi¢ do uwolnienia okreslonych DAMP, zmian wapniowych i aktywacji kinaz, lecz
nie musi odtwarza¢ wszystkich procesow zachodzgcych podczas pobierania pokarmu przez
gasienice. Rzeczywiste zerowanie obejmuje bowiem powtarzalne uszkodzenia o okre$lonej
geometrii, kontakt tkanek z wydzielinami owada oraz dynamiczng zmiane jego zachowania w
zaleznoéci od odpowiedzi gospodarza. Dlatego szczegOlnie wartoSciowe sa eksperymenty
poréwnujace uszkodzenia mechaniczne, aplikacje oczyszczonych elicytoréw, stosowanie
naturalnych wydzielin owadzich i rzeczywiste zerowanie. Pozwalaja one oddzieli¢c komponenty
odpowiedzi zwigzane z samym zranieniem od mechanizméw wymagajacych obecnoéci substancji

pochodzacych od konsumenta.

Nie wszystkie réznice mozna jednak przypisa¢ pojedynczemu elicytorowi, poniewaz wydzieliny
owadzie s mieszaninami zwigzkoéw o odmiennych wlasciwos$ciach, ktérych sklad moze zmieniaé sie
wraz z rodzajem pobieranego pokarmu. Szczegélnego znaczenia nabiera wiec kontrolowanie
historii odzywiania owadow wykorzystywanych w doswiadczeniach oraz precyzyjne
dokumentowanie ich stadium rozwojowego. Bez takiej kontroli mozna uzyskiwa¢ pozornie
sprzeczne wyniki, ktore w rzeczywistoSci odzwierciedlaja jedynie roznice w biologicznej jakoSci

bodzcow.

Interesujacym problemem staje sie mozliwo$¢ wykorzystania systemow molekularnego
rozpoznawania zagrozen w hodowli i biotechnologii roslin uprawnych. Zidentyfikowanie
receptorOw rozpoznajacych okre$lone elicytory owadzie otwiera potencjal do rozszerzania
repertuaru detekcyjnego odmian podatnych na konkretne zagrozenia. Wprowadzenie
odpowiedniego receptora do nowego gospodarza moze w okreSlonych warunkach umozliwi¢
uruchomienie reakcji na ligand, ktorego roslina wczeéniej nie rozpoznawala. Skutecznosé takiej
interwencji zalezy jednak od obecno$ci kompatybilnych koreceptoréw, kinaz i regulatorow
downstream, a takze od zdolnosci gospodarza do wywolania odpowiedniego efektu ochronnego.
Przeniesienie jednego genu nie wystarczy zatem do uzyskania pelnej odpornosci, gdyz system

percepcyjny stanowi jedynie poczatkowa cze$¢ calej architektury reake;ji.

Koszty fizjologiczne i wyzwania wdrozeniowe
syntetycznej odpornosci

Kluczowa kwestia pozostaje fakt, ze rozszerzenie zdolno$ci detekcji moze zwieksza¢ koszty
fizjologiczne, zwlaszcza gdy receptor uruchamia odpowiedz pod wplywem bodzcow powszechnie
wystepujacych w §rodowisku, a niezwigzanych z rzeczywista presja szkodnika. Projektowanie takich

rozwigzan wymaga zatem precyzyjnego okreSlenia progéw aktywacji, swoisto$ci rozpoznawania
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oraz mozliwoéci kontrolowania intensywnos$ci odpowiedzi, a nastepnie weryfikacji tych
parametrow w warunkach polowych. Perspektywa ta prowadzi do koncepcji projektowania rolin,
ktéorych mechanizmy obronne bylyby uruchamiane selektywnie, wylacznie w obecnos$ci
konkretnego zagrozenia. Biologia syntetyczna pozwala tu na badanie sztucznych ukladéow
regulatorowych, w ktorych okreslone promotory i elementy sygnalowe kontroluja ekspresje genow

odpowiedzialnych za produkcje substancji ochronnych.

Teoretycznie mozliwe jest konstruowanie ukladéw ograniczajacych wydatki metaboliczne na
utrzymywanie wysokiego poziomu obrony w okresach braku pres;ji fitofagow, przy jednoczesnym
zapewnieniu szybkiej reakcji po wykryciu bodZca. Nalezy jednak zachowaé ostrozno$¢ przed
przedstawianiem takich rozwigzan jako technologii automatycznie skutecznych i gotowych do
szerokiego wdrozenia. Opracowanie funkcjonalnego obwodu genetycznego nie gwarantuje bowiem
stabilnoSci jego dzialania w trakcie rozwoju roSliny ani odpornosci na zmienne warunki
klimatyczne. Szczegoblnie problematyczne pozostaja opdznienia sygnatowe, ryzyko niezamierzonej
aktywacji, zmienno$¢é ekspresji transgenéw oraz koszty energetyczne zwigzane z uruchomieniem
reakcji. Ponadto organizmy roélinozerne moga wyewoluowac strategie ograniczajace skutecznosé
konkretnego systemu detekcyjnego. Rozwigzania te nalezy wiec traktowaé¢ jako potencjalne
narzedzia wymagajace wieloetapowego rozwoju eksperymentalnego, a nie jako uniwersalne

zastepstwo dla zintegrowanej ochrony roslin.

Z punktu widzenia ekonomiki rolnictwa kluczowe jest rozpoznanie relacji miedzy skuteczno$cia
wcezesnego wykrywania zagrozenia a ostatecznym bilansem produkcyjnym. Szybsza aktywacja
obrony moze ograniczy¢ uszkodzenia najbardziej wrazliwych organéw, lecz nie musi automatycznie
przelozy¢ sie na wzrost plonu, jeéli wiaze sie z nadmiernym przekierowaniem zasobow z procesow
wzrostowych i reprodukeyjnych. Analogicznie, zwiekszona wrazliwos¢ systemu detekcyjnego moze
poprawia¢ odporno$¢ na okre$lony rodzaj zerowania, ale wywolywaé¢ niekorzystne skutki w

przypadku jednoczesnego wystapienia streséw abiotycznych.

W praktyce agronomicznej konieczne jest zatem ocenianie nie tylko parametrow molekularnych —
takich jak dynamika stezenia wapnia czy aktywno$¢ kinaz — lecz przede wszystkim wielkoS$ci i
jakosci plonu, stabilno$ci cech w réznych Srodowiskach oraz kosztow finansowych zwigzanych z
wdrozeniem danej technologii. Szczegdlnego znaczenia nabiera poroéwnanie korzysci wynikajacych
z genetycznego wzmocnienia odpornosci z alternatywami: tradycyjng selekcja odmian, metodami
biologicznymi, zabiegami agrotechnicznymi i racjonalnym stosowaniem $rodkéw ochrony rolin.
Zastosowanie zaawansowanej technologii molekularnej nie jest samoistym dowodem jej wyzszo$ci
gospodarczej; o przydatno$ci rozwigzania decyduje jego rzeczywista skuteczno$¢ w konkretnym

systemie produkcyjnym.
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Interakcje streséw i epigenetyczne mechanizmy pamieci
odpornosciowej

Kwestia molekularnego rozpoznawania zagrozen zyskuje na znaczeniu réwniez w badaniach nad
odpornoscig roélin na nakladajace sie stresy srodowiskowe. Susza, wysoka temperatura, zasolenie
czy nadmierne promieniowanie moga uruchamiaé¢ sygnaly wapniowe, ROS i kaskady kinazowe,
ktorych elementy sa czeSciowo wspoOlne dla odpowiedzi na uszkodzenia biotyczne. Taka
wspolzalezno$¢ pozwala na wzmacnianie jednych reakcji poprzez wcze$niejsza aktywacje innych,
lecz moze prowadzi¢ takze do antagonizmoéw regulacyjnych. Jesli roslina intensywnie reaguje na
deficyt wody, jej zdolnos¢ do uruchomienia okre$lonych mechanizméw przeciwko fitofagom moze
ulec zmianie — albo z powodu ograniczonej dostepnosci zasobow, albo wskutek odmiennej regulacji

hormonalne;j.

Wezeéniejsza aktywacja konkretnych szlakow moze zwieksza¢ gotowo$¢ organizmu do reagowania
na pozniejsze zagrozenia, cho¢ zakres i trwalo$¢ tych efektéw zaleza od gatunku oraz historii
bodZcoéw. Wspodlezesne badania nad pamiecia stresowa i torowaniem odpornos$ci wskazuja, ze
ro$lina moze zachowywa¢ nastepstwa wczesniejszej aktywacji nawet po ustgpieniu pierwotnego
czynnika, co jednak nie oznacza istnienia jednego, uniwersalnego mechanizmu pamieci

biologicznej.

Zmiany te mogg obejmowac stan chromatyny, dostepno$é regulatoréw transkrypcyjnych, pule
metabolitow czy wlasciwoéci szlakow sygnalowych. Kazdy z tych procesow wymaga odrebnej
analizy, a jego wplyw na przyszla odpornosé musi zostaé¢ zweryfikowany do§wiadczalnie. Kluczowe
jest tutaj rozroznienie pamieci fizjologicznej pojedynczego organizmu od przekazywania

odpowiednich wlaéciwoséci kolejnym pokoleniom.

Zjawisko torowania moze przyspieszy¢ reakcje tej samej rosliny na ponowne wystapienie bodzca,
lecz samo w sobie nie stanowi dowodu dziedziczenia transgeneracyjnego. Mozliwo$¢ przekazywania
okresSlonych stanow regulacyjnych zalezy od mechanizmoéw utrzymywania modyfikacji
epigenetycznych, ich stabilno$ci podczas tworzenia komorek reprodukcyjnych oraz wplywu na
rozwdj potomstwa. Cho¢ w niektorych systemach eksperymentalnych wykazano nastepstwa
stresow u potomstwa roélin, wyniki te nie powinny byé¢ utozsamiane z uniwersalnga zdolnoscia
wszystkich gatunkéw do dziedziczenia nabytych reakcji obronnych. Niezbedne jest rozdzielenie
efektow epigenetycznych od wplywu jakoSci nasion, zasobéw zgromadzonych przez rosline
mateczng oraz Srodowiska, w ktéorym rozwija sie potomstwo. Z punktu widzenia metodologii
oznacza to konieczno$¢ prowadzenia do$wiadczen wielopokoleniowych z odpowiednimi kontrolami

genetycznymi i $Srodowiskowymi. Dopiero takie badania pozwalaja rozstrzygna¢, czy obserwowane
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roznice wynikaja z trwalej zmiany regulacji ekspresji genéw, czy tez z innych mechanizméw wplywu

historii rodzicielskiej na rozw6j kolejnego pokolenia.

Systemowa ztozonos¢ roslin bez swiadomosci i

antropomorfizaciji
W filozofii i metodologii biologii kluczowy jest problem interpretacji tych proceséw jako przejawow
biologicznej inteligencji, pamieci czy komunikacji. Terminy te bywaja uzyteczne jako metafory
organizujace opowie$¢ o funkcjonowaniu zlozonych systemdw, jednak ich stosowanie wymaga
wyraznego odréznienia od znaczen wlasciwych dla nauk o poznaniu i ukladzie nerwowym. Roélina
potrafi integrowa¢ informacje o otoczeniu, roznicowa¢ odpowiedzi na konkretne bodzce i
zachowywac skutki weze$niejszej aktywacji fizjologicznej, nie posiadajac jednoczes$nie struktur ani
mechanizmoéw, ktére pozwalalyby przypisaé jej $wiadomo$¢ w znaczeniu wlasciwym do$wiadezeniu

podmiotowemu. Nie trzeba zatem antropomorfizowa¢ organizmu, by uznaé¢ zlozono$¢ jego

procesow regulacyjnych.

Wrecz przeciwnie — precyzyjne rozpoznanie biologicznej odmiennosci roélin pozwala lepiej docenié
roznorodno$¢ drog ewolucyjnych, ktore doprowadzily do powstania systeméw zdolnych
adaptacyjnie reagowa¢ na zmienne Srodowisko. Szczeg6lng warto$¢ poznawcza ma tu analiza
mechanizmoéw materialnych, gdyz umozliwia ona wyjasnienie skoordynowanych odpowiedzi bez
odwolywania sie do niezweryfikowanych wlasciwos$ci psychicznych. Molekularna biologia
odpornosci roslin dostarcza w tym zakresie interesujacego przykladu naukowego wyjasniania
zlozono$ci poprzez identyfikowanie organizacji przyczynowej, a nie przez przypisywanie
organizmowi intencji odpowiadajacych ludzkim wyobrazeniom. Z perspektywy teorii systemow
zlozonych uderzajace jest to, ze funkcjonowanie roslinnego aparatu odpornosciowego obejmuje
liczne mechanizmy lokalnego przetwarzania informacji, ktérych skoordynowane dzialanie moze
prowadzi¢ do reakcji calego organizmu. Poszczegélne komorki dysponuja odpowiednimi
receptorami, kanalami jonowymi, kinazami i regulatorami transkrypcji, lecz nie funkcjonuja jako
izolowane jednostki biologiczne; wspoldzialaja za posrednictwem polaczen symplastycznych,
przestrzeni  apoplastycznej, transportu  naczyniowego oraz  procesOw  sygnalizacji

miedzykomorkowe;j.

Zmiana lokalna moze zatem wywolaé odpowiedz systemowa, ktorej wlasciwo$ci wynikajg z
organizacji calej sieci, a nie wylacznie z parametréow pojedynczej komorki. Jednocze$nie organizm
nie musi uruchamia¢ identycznej reakcji we wszystkich swoich czeSciach — na przestrzenny rozklad

odpowiedzi wplywaja bowiem lokalizacja sygnalu, jego intensywno$¢ oraz dostepnosé
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odpowiednich regulatorow. Kluczowe staje sie tutaj pojecie modularnosci biologicznej, zgodnie z
ktorym czeSci systemu mogg zachowac¢ okreSlong autonomie funkcjonalng, pozostajac

rownocze$nie powigzane z mechanizmami integrujacymi dzialanie caloSci.

Ewolucyjny kompromis miedzy reaktywnoscia a

kosztami metabolicznymi

Taka organizacja moze zwieksza¢ elastyczno$¢ odpowiedzi, umozliwiajac lokalne ograniczanie
zagrozenia bez konieczno$ci angazowania wszystkich zasobéw organizmu. Nie oznacza to jednak,
ze sie¢ zawsze prowadzi do najbardziej korzystnego rozwigzania; jej architektura pozostaje
rezultatem historii ewolucyjnej i moze zawiera¢ ograniczenia ujawniajace sie w nowych warunkach

srodowiskowych.

Analiza systemowej odporno$ci roslin prowadzi do istotnego rozréznienia pomiedzy szybkoscia
odpowiedzi, jej swoistoScig a rzeczywista wartoscia adaptacyjna. System zdolny do blyskawicznego
rozpoznawania bodzca moze uruchamia¢ intensywne mechanizmy obronne, lecz ponosi¢ wysokie
koszty w $rodowisku pelnym sygnalow nieistotnych biologicznie. Z kolei system wykazujacy wysoka
swoisto$¢ wobec konkretnego elicytora moze pozosta¢ niewrazliwy na inne zagrozenia, szczegdlnie
gdy organizmy antagonistyczne zmienia sklad wydzielin lub spos6b zerowania. W tym ujeciu
ewolucja odpornosci nie dazy do maksymalizacji jednego parametru, lecz ksztaltuje kombinacje

wlaSciwoSci zapewniajacych sukces reprodukeyjny w konkretnym $rodowisku.

Kluczowe pozostaja koszty utrzymywania aparatu receptorowego, regulacji enzymatycznej i
gotowos$ci metabolicznej, a takze ryzyko blednej aktywacji odpowiedzi. W perspektywie hodowlanej
szczegoOlnie interesujgce staje sie zatem projektowanie mechanizmoéw o odpowiednio dobranych
progach aktywacji i mozliwos$ciach wygaszania sygnalu, zamiast dazenia do nieograniczonego
zwiekszania reaktywnosSci calego ukladu. Rozrbznienie to jest kluczowe dla translacji wiedzy
molekularnej do praktyki rolniczej, gdyz cecha skuteczna w laboratorium nie musi zapewniaé
korzystnego bilansu produkcyjnego podczas wielu sezonéw uprawy. W wymiarze aksjologicznym
wiedza o systemach rozpoznawania zagrozen zmusza do ponownego przemyslenia sposobu, w jaki

czlowiek ocenia biologiczng sprawno$¢ roslin.

Zdolnos¢ roslin do reagowania na zerowanie owadow nie wynika ze §wiadomosci zagrozenia, lecz z
wielomilionowej historii ewolucyjnej, w ktorej selekcja naturalna promowala okreslone
mechanizmy detekcyjne i regulacyjne. Zlozono$¢ tych ukladéow nie czyni ich jednak doskonalymi;

rzeczywista odpornos$¢ jest ograniczona przez wlasciwosci genomu, koszty metaboliczne i
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historyczny charakter przystosowan. Czlowiek dysponujacy narzedziami inzynierii genetycznej
moze modyfikowa¢ wybrane elementy tej organizacji, lecz jego odpowiedzialno$¢ polega na
rozpoznawaniu skutkow dla calego systemu interakcji, a nie jedynie na zwiekszaniu aktywnosci
pojedynczego genu. Biologiczna skuteczno$¢ obrony nie jest tozsama z bezpieczenstwem jej
zastosowania gospodarczego, podobnie jak molekularna precyzja interwencji nie gwarantuje
przewidywalno$ci wszystkich nastepstw ekologicznych. Wlasciwym kryterium odpowiedzialnego
dzialania staje sie zatem zdolno$¢ laczenia wiedzy mechanistycznej z oceng dlugoterminowych
rezultatow, obejmujacych stabilno$é produkeji, r6znorodnos$é biologiczng i adaptacyjne odpowiedzi
organizmoéow antagonistycznych. Ostatecznie molekularna analiza rozpoznawania ro$linozernosci
ukazuje ro$line jako organizm, ktérego obrona wynika z integracji proceséw zachodzacych w wielu

skalach przestrzennych i czasowych.

Receptory PRR umozliwiajg wykrywanie okre$lonych czasteczek sygnalowych, HAMP i DAMP
dostarczaja informacji o obecno$ci konsumenta oraz naruszeniu integralnoéci tkanek, a zmiany
jonowe i elektryczne pozwalaja szybko przekazywac skutki lokalnego uszkodzenia. Sygnaly
wapniowe s3 przeksztalcane przez bialka regulatorowe w zmiany aktywnoS$ci enzymoéw, reaktywne
formy tlenu uczestnicza w lokalnej i systemowej amplifikacji odpowiedzi, natomiast kaskady MAPK
oraz inne uklady fosforylacyjne przekazuja informacje do mechanizméw regulujacych transkrypcje.
Ostateczny rezultat zalezy jednak od wspéldzialania tych proceséw z metabolizmem hormonalnym,
ktéory umozliwia przeksztalcanie kréotkotrwalych sygnaléw w trwalsze zmiany fizjologiczne i
chemiczne. Odpornos¢ nie jest wiec pojedynczym zdarzeniem, lecz dynamicznym procesem
obejmujacym percepcje, transdukcje, amplifikacje, integracje, wykonanie odpowiedzi i jej
pOzniejsze wygaszenie. Zdolno§¢ do wlasciwego powigzania tych etapow stanowi jeden z

zasadniczych warunkéw przetrwania w srodowisku o zréznicowanych i zmiennych zagrozeniach.

Przejscie od systemow percepcji i wezesnej transdukeji sygnatu do regulacji hormonalnej stanowi
kolejny konieczny etap wyjasniania chemicznej odpornosci ro$lin. Szczegbdlnego znaczenia
nabieraja tutaj jasmoniany, ktére integruja informacje o uszkodzeniu z regulacja procesow

metabolicznych, wzrostowych i reprodukeyjnych.

Ich biosynteza rozpoczyna sie od przemian kwasow tluszczowych w przedzialach komorkowych,
obejmuje dzialanie enzymow lipoksygenazowych i reakcje prowadzace do powstawania kwasu
jasmonowego oraz jego aktywnych pochodnych. Rozpoznanie jasmonianéw przez kompleksy
receptorowo-regulatorowe wplywa na stabilno$¢ represorow transkrypcyjnych, co umozliwia
uruchomienie genéw odpowiedzialnych za synteze metabolitbw obronnych. Znaczenie tego ukladu
wykracza jednak poza przeciwdzialanie owadom, gdyz jasmoniany reguluja réwniez rozwdj,

reprodukcje i odpowiedzi na inne bodzce Srodowiskowe. W dalszej analizie konieczne stanie sie
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zatem szczegdlowe odtworzenie molekularnej architektury sygnalizacji jasmonianowej,
obejmujacej kompleks COI1-JAZ, proteasomalng degradacje represorow, aktywnos$¢ czynnikow

transkrypcyjnych MYC oraz wspoéltdzialanie z kwasem salicylowym i etylenem.

Hormonalna regulacja metabolizmu a kompromisy

ewolucyjne

Dopiero na tym poziomie mozliwe bedzie pelne wyjasnienie, w jaki sposéb roslina przeklada
informacje o obecno$ci konsumenta na zintegrowang zmiane wlasnego metabolizmu oraz dlaczego
proces ten stanowi jednocze$nie fundament skutecznej odpornoéci i zrédlo ewolucyjnych

kompromiséw pomiedzy obrong, wzrostem i reprodukcja.

Zdolno$¢ roslin do walki z agresorem nie wynika zatem z posiadania §wiadomosci czy
intencji, lecz jest efektem milionow lat ewolucyjnego rzezbienia w materii bialek i jonow.
To fascynujacy paradoks: organizm calkowicie nieruchomy i pozbawiony mézgu potrafi
prowadzi¢ wysoce selektywna i strategiczng gre informacyjng z konsumentem. Pytanie
brzmi, czy nasza zdolno$¢ do syntetycznego wzmacniania tych mechanizméw nie

doprowadzi do stworzenia systemdéw zbyt reaktywnych, by mogly wspolistnie¢ w

rownowadze z natura.
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            "text": "Sygnały o zagrożeniu są przekształcane w zmiany ekspresji genów poprzez kaskady kinaz białkowych MAPK, które fosforylują regulatory transkrypcyjne (np. białka WRKY, MYC i ERF), wpływając na ich aktywność i oddziaływanie z DNA. Intensywność odpowiedzi jest kontrolowana przez integrację wielu sygnałów oraz mechanizmy wygaszające, takie jak działanie fosfataz, degradacja białek oraz obecność negatywnych regulatorów."
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          "acceptedAnswer": {
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            "text": "Owady wpływają na mechanizmy obronne roślin poprzez wydzieliny gębowe i ślinowe, które mogą zawierać enzymy tłumiące lub zmieniające kierunek odpowiedzi odpornościowej. Substancje te potrafią modyfikować stan oksydoredukcyjny tkanek oraz relacje między szlakami hormonalnymi, co pozwala owadom zakłócać reakcje obronne gospodarza."
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          "name": "Dlaczego badanie odporności roślin wymaga łączenia wielu różnych metod pomiarowych i analizy różnych skal czasowych?",
          "acceptedAnswer": {
            "@type": "Answer",
            "text": "Badanie odporności roślin wymaga łączenia wielu metod i skal czasowych, ponieważ reakcje organizmu zachodzą w różnym tempie – od szybkich zmian jonowych po długotrwałe skutki dla wzrostu i rozwoju. Żaden pojedynczy wskaźnik nie oddaje pełnej architektury odpowiedzi, dlatego konieczne jest integrowanie pomiarów biofizycznych, molekularnych, biochemicznych i ekologicznych."
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          "acceptedAnswer": {
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            "text": "Główne trudności to konieczność uwzględnienia plejotropii, odróżnienie reakcji na uszkodzenia mechaniczne od rzeczywistego żerowania oraz zmienność składu wydzielin owadów. Mechanizmy rozpoznawania zagrożeń można wykorzystać w hodowli poprzez wprowadzanie receptorów elicytorów, jednak skuteczność tej metody zależy od obecności kompatybilnych elementów systemu reakcji rośliny."
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            "text": "Głównym ryzykiem jest wzrost kosztów fizjologicznych i energetycznych, które mogą prowadzić do przekierowania zasobów z procesów wzrostowych i reprodukcyjnych, co nie zawsze przekłada się na wzrost plonu. Ograniczenia obejmują również niestabilność działania obwodów genetycznych w zmiennych warunkach klimatycznych, ryzyko niezamierzonej aktywacji systemu oraz możliwość ewolucji strategii przeciwdziałania przez szkodniki."
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            "text": "Stresy środowiskowe mogą wzmacniać reakcje obronne rośliny lub prowadzić do antagonizmów regulacyjnych, co w przypadku np. suszy może zmienić zdolność do walki z fitofagami. Wcześniejsze doświadczenia mogą zwiększać gotowość organizmu do reagowania na zagrożenia poprzez pamięć stresową i torowanie odporności."
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            "text": "Nie, zdolność roślin do koordynacji odpowiedzi odpornościowych nie oznacza posiadania świadomości w znaczeniu doświadczenia podmiotowego, gdyż rośliny nie mają struktur właściwych dla układu nerwowego. Złożoność tych procesów wynika z organizacji sieciowej i mechanizmów materialnych, a nie z intencji czy właściwości psychicznych."
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            "text": "Brak idealnej precyzji systemów obronnych wynika z kosztów metabolicznych, ograniczeń genomu oraz historii ewolucyjnej, która dąży do sukcesu reprodukcyjnego, a nie maksymalizacji jednego parametru. W rolnictwie oznacza to, że cechy skuteczne w laboratorium mogą nie zapewniać korzystnego bilansu produkcyjnego podczas wielu sezonów uprawy."
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            "@type": "Answer",
            "text": "Roślina przekłada informację o obecności konsumenta na zintegrowaną zmianę własnego metabolizmu. Proces ten stanowi fundament skutecznej odporności, ale jednocześnie jest źródłem ewolucyjnych kompromisów pomiędzy obroną, wzrostem i reprodukcją."
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      "full_text": "MOLEKULARNE ROZPOZNAWANIE ZAGRO呕E艃 I KASKADY SYGNA艁OWE RO艢LIN. RECEPTORY PRR, WZORCE HAMP I DAMP, HOMEOSTAZA JONOWA, SYGNA艁Y ELEKTRYCZNE, REAKTYWNE FORMY TLENU I KINAZY MAPK JAKO PODSTAWY INDUKOWANEJ ODPORNO艢CI\nZrekonstruowanie anatomicznych i biochemicznych mechanizm贸w obrony ro艣lin prowadzi do fundamentalnego zagadnienia wsp贸艂czesnej biologii molekularnej, dotycz膮cego sposobu, w jaki organizm pozbawiony uk艂adu nerwowego w艂a艣ciwego zwierz臋tom rozpoznaje okre艣lone zmiany 艣rodowiskowe, przekszta艂ca informacje o nich w sygna艂y wewn膮trzkom贸rkowe oraz koordynuje odpowied藕 fizjologiczn膮 obejmuj膮c膮 niekiedy znacznie oddalone od siebie tkanki i organy. Ro艣lina poddana 偶erowaniu owada nie pozostaje bowiem jedynie materia艂em biologicznym ulegaj膮cym mechanicznemu zniszczeniu, lecz stanowi system zdolny do wykrywania zaburze艅 integralno艣ci kom贸rkowej, rozpoznawania wybranych cz膮steczek pochodz膮cych od konsumenta oraz uruchamiania wielopoziomowych proces贸w regulacyjnych.\nProcesy te obejmuj膮 zmiany potencja艂u elektrycznego b艂on, przemieszczanie jon贸w, aktywacj臋 bia艂ek receptorowych, fosforylacj臋 element贸w kaskad sygna艂owych, wytwarzanie reaktywnych form tlenu, regulowanie stanu redoks kom贸rek oraz przeprogramowywanie ekspresji gen贸w odpowiedzialnych za metabolizm i rozw贸j. Szczeg贸lne znaczenie ma fakt, 偶e odpowied藕 obronna nie stanowi prostego nast臋pstwa pojedynczej reakcji enzymatycznej, lecz rezultat integracji wielu sygna艂贸w powstaj膮cych r贸wnocze艣nie i oddzia艂uj膮cych na siebie za po艣rednictwem rozbudowanej sieci sprz臋偶e艅. W ten spos贸b biologiczna odporno艣膰 ujawnia organizacyjny wymiar funkcjonowania ro艣liny, kt贸rego pe艂ne zrozumienie wymaga po艂膮czenia biologii kom贸rki, biochemii, biofizyki b艂on, genetyki molekularnej, immunologii ro艣lin, ekologii ewolucyjnej i teorii system贸w dynamicznych.\nPodstawowym problemem poznawczym pozostaje tutaj odr贸偶nienie samego uszkodzenia tkanki od biologicznej interpretacji bod藕ca odpowiedzialnego za jego powstanie. Mechaniczne naruszenie blaszki li艣ciowej przez wiatr, grad, zabieg agrotechniczny albo aparat g臋bowy owada mo偶e wywo艂ywa膰 cz臋艣ciowo wsp贸lne nast臋pstwa fizyczne, obejmuj膮ce przerwanie b艂on kom贸rkowych, utrat臋 lokalnej homeostazy jonowej i uwolnienie substancji wewn膮trzkom贸rkowych.\nJednak 偶erowanie organizmu ro艣lino偶ernego wprowadza do tego uk艂adu dodatkowe czynniki, w tym sk艂adniki 艣liny, wydzielin jelitowych i regurgitatu, enzymy hydrolityczne, pochodne lipidowe, peptydy oraz cz膮steczki zwi膮zane z mikroorganizmami towarzysz膮cymi konsumentowi. Odmienne kombinacje bod藕c贸w mog膮 prowadzi膰 do uruchamiania r贸偶nych profili odpowiedzi fizjologicznych, kt贸rych charakter zale偶y tak偶e od rodzaju uszkadzanych kom贸rek i szybko艣ci naruszania ich integralno艣ci.\nW tym sensie ro艣lina nie musi posiada膰 zdolno艣ci identyfikowania gatunku owada w znaczeniu w艂a艣ciwym 艣wiadomej klasyfikacji, aby reagowa膰 odmiennie na okre艣lone sposoby 偶erowania. Wystarczy, 偶e jej aparat molekularny wykazuje zr贸偶nicowan膮 wra偶liwo艣膰 na kombinacje substancji i zmian fizycznych towarzysz膮cych kontaktowi z organizmem antagonistycznym. Ta w艂a艣ciwo艣膰 pozwala rozumie膰 indukowan膮 odporno艣膰 jako proces biologicznego rozpoznawania wzorc贸w oddzia艂ywania 艣rodowiska, nie wymagaj膮cy przypisywania ro艣linom intencjonalno艣ci, 艣wiadomo艣ci ani zwierz臋cych mechanizm贸w percepcyjnych. Wsp贸艂czesna immunologia ro艣lin rozwin臋艂a aparat poj臋ciowy umo偶liwiaj膮cy klasyfikowanie cz膮steczek inicjuj膮cych odpowiedzi obronne, przy czym szczeg贸lne znaczenie posiada rozr贸偶nienie wzorc贸w molekularnych zwi膮zanych z mikroorganizmami (microbe-associated molecular patterns, MAMP), wzorc贸w kojarzonych z patogenami (pathogen-associated molecular patterns, PAMP), cz膮steczek powstaj膮cych lub ujawniaj膮cych si臋 podczas uszkodzenia organizmu gospodarza (damage-associated molecular patterns, DAMP) oraz wzorc贸w zwi膮zanych z aktywno艣ci膮 ro艣lino偶erc贸w (herbivore-associated molecular patterns, HAMP). Kategorie te nie s膮 ca艂kowicie niezale偶ne ani jednakowo szerokie, poniewa偶 ten sam proces 偶erowania mo偶e prowadzi膰 do r贸wnoczesnego pojawienia si臋 sygna艂贸w pochodz膮cych z r贸偶nych 藕r贸de艂.\nSk艂adnik wydzieliny owada mo偶e dzia艂a膰 jako HAMP, uszkodzona 艣ciana kom贸rkowa mo偶e uwalnia膰 endogenne DAMP, natomiast mikroorganizmy obecne na powierzchni konsumenta lub w jego wydzielinach mog膮 dostarcza膰 cz膮steczek nale偶膮cych do kategorii MAMP. W dodatku substancja pierwotnie pochodz膮ca z ro艣liny mo偶e zosta膰 chemicznie zmodyfikowana w przewodzie pokarmowym owada i ponownie wprowadzona do uszkadzanych tkanek, uzyskuj膮c odmienn膮 funkcj臋 sygna艂ow膮. W艂a艣nie ta wielo艣膰 pochodzenia i sposob贸w przekszta艂cania cz膮steczek stanowi podstaw臋 z艂o偶ono艣ci molekularnego rozpoznawania ro艣lino偶erno艣ci. Nie istnieje zatem jedna uniwersalna substancja informuj膮ca ka偶d膮 ro艣lin臋 o obecno艣ci dowolnego owada, lecz rozbudowany repertuar mechanizm贸w detekcyjnych, kt贸rych zasi臋g taksonomiczny i swoisto艣膰 pozostaj膮 zr贸偶nicowane. Szczeg贸lnie wa偶ne jest rozpoznanie, 偶e ewolucyjna funkcja takiej detekcji nie musi polega膰 na maksymalnej wra偶liwo艣ci wobec wszystkich mo偶liwych sygna艂贸w zagro偶enia.",
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      "full_text": "Pierwszy etap molekularnego rozpoznawania zagro偶enia cz臋sto odbywa si臋 na powierzchni kom贸rki, gdzie wyspecjalizowane bia艂ka b艂onowe umo偶liwiaj膮 wykrywanie okre艣lonych cz膮steczek znajduj膮cych si臋 w apopla艣cie. Szczeg贸lne znaczenie posiadaj膮 receptory rozpoznaj膮ce wzorce (pattern-recognition receptors, PRR), obejmuj膮ce mi臋dzy innymi kinazy receptorowe (receptor-like kinases, RLK) oraz bia艂ka receptoropodobne (receptor-like proteins, RLP). Kinazy receptorowe zwykle posiadaj膮 domen臋 zewn膮trzkom贸rkow膮 uczestnicz膮c膮 w rozpoznawaniu ligandu, segment transb艂onowy oraz wewn膮trzkom贸rkow膮 domen臋 kinazow膮, umo偶liwiaj膮c膮 przekazywanie sygna艂u przez fosforylacj臋 odpowiednich bia艂ek. Receptory RLP nie dysponuj膮 natomiast w艂asn膮 typow膮 domen膮 kinazow膮 i wymagaj膮 wsp贸艂dzia艂ania z dodatkowymi komponentami sygna艂owymi. W艣r贸d zewn膮trzkom贸rkowych struktur rozpoznaj膮cych ligandy wa偶n膮 rol臋 odgrywaj膮 domeny bogate w powt贸rzenia leucynowe, LRR, a w innych rodzinach receptorowych wyst臋puj膮 tak偶e domeny lizynowo-motywowe LysM lub struktury lektynowe. Ta r贸偶norodno艣膰 umo偶liwia rozpoznawanie cz膮steczek o odmiennym pochodzeniu i budowie chemicznej, od peptyd贸w po fragmenty polisacharyd贸w. Istotne znaczenie ma r贸wnie偶 wsp贸艂dzia艂anie receptor贸w z koreceptorami, do kt贸rych nale偶y BAK1, znany tak偶e jako SERK3, uczestnicz膮cy w funkcjonowaniu wielu kompleks贸w receptorowych.\nNie jest on jednak uniwersalnym receptorem bezpo艣rednio rozpoznaj膮cym wszystkie wzorce zagro偶enia. W licznych uk艂adach pe艂ni funkcj臋 partnera sygna艂owego, kt贸rego aktywno艣膰 umo偶liwia skuteczne przekazywanie informacji po zwi膮zaniu ligandu przez odpowiedni receptor.\nW klasycznym modelu odporno艣ci ro艣lin na patogeny szczeg贸ln膮 rol臋 odgrywa rozr贸偶nienie pomi臋dzy odporno艣ci膮 inicjowan膮 rozpoznaniem wzorc贸w (pattern-triggered immunity, PTI) a odporno艣ci膮 uruchamian膮 w zwi膮zku z rozpoznaniem efektor贸w (effector-triggered immunity, ETI). Pierwsza z tych kategorii obejmuje przede wszystkim odpowiedzi zwi膮zane z aktywno艣ci膮 receptor贸w powierzchniowych rozpoznaj膮cych okre艣lone cz膮steczki pochodzenia mikrobiologicznego albo gospodarza. Druga dotyczy odpowiedzi uruchamianych zwykle przez wewn膮trzkom贸rkowe receptory odporno艣ciowe z rodziny NLR, rozpoznaj膮ce bezpo艣rednio lub po艣rednio aktywno艣膰 okre艣lonych efektor贸w. Tradycyjna interpretacja PTI i ETI jako dw贸ch kolejnych, ca艂kowicie rozdzielonych poziom贸w odporno艣ci okaza艂a si臋 jednak zbyt schematyczna. Wsp贸艂czesne badania wskazuj膮 na szerokie wsp贸艂dzia艂anie mechanizm贸w receptorowych, kaskad fosforylacyjnych i odpowiedzi wykonawczych, a zatem na cz臋艣ciowe nak艂adanie si臋 dr贸g sygna艂owych.\nSzczeg贸lnej ostro偶no艣ci wymaga ponadto przenoszenie ca艂ego tego modelu bezpo艣rednio na relacje ro艣lin z owadami. Cho膰 owady mog膮 wprowadza膰 do tkanek substancje dzia艂aj膮ce jako efektory, a ro艣liny posiadaj膮 rozmaite mechanizmy ich rozpoznawania, nie ka偶dy przypadek 偶erowania stanowi modelow膮 reakcj臋 ETI opart膮 na receptorach NLR. W szczeg贸lno艣ci kontrolowana 艣mier膰 kom贸rek, stanowi膮ca jeden z mo偶liwych rezultat贸w niekt贸rych odpowiedzi przeciwpatogenowych, nie musi by膰 korzystna wobec konsumenta wykorzystuj膮cego martwe lub uszkodzone tkanki. Z tego wzgl臋du aparatu poj臋ciowego immunologii ro艣lin nale偶y u偶ywa膰 w badaniach nad owadami selektywnie, identyfikuj膮c wsp贸lne komponenty sygna艂owe bez uto偶samiania odmiennych mechanizm贸w ekologicznych.",
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      "full_text": "Jednym z najlepiej poznanych przyk艂ad贸w cz膮steczek nale偶膮cych do kategorii HAMP s膮 koniugaty kwas贸w t艂uszczowych z aminokwasami, okre艣lane jako fatty acid-amino acid conjugates (FAC). Wydzieliny g臋bowe wielu g膮sienic zawieraj膮 zwi膮zki powstaj膮ce przez po艂膮czenie odpowiednich kwas贸w t艂uszczowych, przede wszystkim linolowego lub linolenowego, z glutamin膮 albo kwasem glutaminowym. Szczeg贸ln膮 rol臋 w historii bada艅 nad rozpoznawaniem ro艣lino偶erno艣ci odegra艂a wolicytyna (volicitin), czyli N-(17-hydroksylinolenoilo)-L-glutamina, zidentyfikowana w wydzielinach larw Spodoptera exigua. W do艣wiadczeniach z kukurydz膮 wykazano, 偶e zastosowanie tej substancji na uszkodzone tkanki mo偶e indukowa膰 uwalnianie mieszanin lotnych metabolit贸w, kt贸re zwi臋kszaj膮 atrakcyjno艣膰 ro艣liny dla naturalnych wrog贸w 偶eruj膮cych g膮sienic. Szczeg贸lnie interesuj膮ce okaza艂o si臋 rozpoznanie pochodzenia poszczeg贸lnych fragment贸w cz膮steczki.\nBadania wykorzystuj膮ce znakowanie izotopowe w臋gla wykaza艂y, 偶e cz臋艣膰 lipidowa wolicytyny pochodzi z materia艂u ro艣linnego pobranego przez konsumenta, podczas gdy hydroksylacja i sprz臋ganie z glutamin膮 zachodz膮 za spraw膮 proces贸w metabolicznych owada. Powstaje wi臋c szczeg贸lny rodzaj informacji chemicznej: substancja wykorzystuj膮ca prekursor ro艣linny zostaje zmodyfikowana przez organizm 偶eruj膮cy, a nast臋pnie rozpoznana przez gospodarza jako element charakterystyczny dla okre艣lonego rodzaju oddzia艂ywania biologicznego. Mechanizm ten nie oznacza jednak, 偶e wszystkie ro艣liny posiadaj膮 jednakowy receptor wolicytyny ani 偶e ka偶da z nich odpowiada na ten zwi膮zek identycznym profilem metabolit贸w obronnych. Znaczenie FAC wykracza poza ich funkcj臋 cz膮steczek inicjuj膮cych emisj臋 zwi膮zk贸w lotnych, poniewa偶 mog膮 one wp艂ywa膰 na aktywno艣膰 kinaz bia艂kowych, biosyntez臋 jasmonian贸w i etylenu oraz zmiany ekspresji gen贸w uczestnicz膮cych w bezpo艣redniej obronie.\nSzczeg贸lnie istotne jest jednak to, 偶e zr贸偶nicowanie odpowiedzi nie wynika wy艂膮cznie z obecno艣ci albo nieobecno艣ci okre艣lonej klasy metabolit贸w. D艂ugo艣膰 艂a艅cucha kwasu t艂uszczowego, liczba i po艂o偶enie wi膮za艅 podw贸jnych, obecno艣膰 grup hydroksylowych oraz rodzaj i konfiguracja przy艂膮czonego aminokwasu mog膮 wp艂ywa膰 na aktywno艣膰 biologiczn膮 koniugatu. R贸wnie wa偶ne pozostaj膮 w艂a艣ciwo艣ci ro艣liny, w tym dost臋pno艣膰 odpowiednich element贸w percepcyjnych i stan fizjologiczny tkanek.\nBadania nad kukurydz膮 wykaza艂y, 偶e niekt贸re geny zwi膮zane z wytwarzaniem substancji lotnych s膮 indukowane zar贸wno przez rzeczywiste 偶erowanie, jak i przez zastosowanie wolicytyny, podczas gdy inne wykazuj膮 odmienne profile ekspresji zale偶ne od obecno艣ci dodatkowych sk艂adnik贸w wydzielin owadzich. Wydzieliny te nie s膮 wi臋c prostymi mieszaninami jednorodnych elicytor贸w, lecz z艂o偶onym 艣rodowiskiem biochemicznym, w kt贸rym poszczeg贸lne substancje mog膮 wzmacnia膰 albo os艂abia膰 okre艣lone odpowiedzi gospodarza. Z metodologicznego punktu widzenia niezb臋dne staje si臋 odr贸偶nianie dzia艂ania oczyszczonego zwi膮zku od reakcji wywo艂anej naturalnym 偶erowaniem, poniewa偶 dopiero drugie z tych do艣wiadcze艅 uwzgl臋dnia rzeczywist膮 kombinacj臋 uszkodze艅 i substancji dostarczanych przez konsumenta.",
      "char_start": 9914,
      "section_id": "sec-4",
      "hidden_question": "Czym s膮 koniugaty FAC i w jaki spos贸b ro艣lina rozpoznaje je jako sygna艂 ataku owad贸w?",
      "estimated_length": 3124
    },
    {
      "h2": "Receptor INR i rozpoznawanie inceptyn jako dow贸d swoisto艣ci odporno艣ci",
      "index": 4,
      "char_end": 16192,
      "position": 5,
      "full_text": "Jeszcze bardziej przekonuj膮cy dow贸d na istnienie wyspecjalizowanych mechanizm贸w rozpoznawania owad贸w przynios艂o odkrycie receptora inceptynowego INR, zidentyfikowanego w badaniach nad ro艣linami bobowatymi. Inceptyny stanowi膮 grup臋 peptydowych elicytor贸w obecnych w wydzielinach g臋bowych okre艣lonych owad贸w ro艣lino偶ernych, a ich pochodzenie zwi膮zane jest z enzymatycznym przetwarzaniem bia艂ek ro艣linnych podczas konsumpcji tkanek. Szczeg贸lnie istotna pozostaje inceptyna In11, jedenastoaminokwasowy fragment pochodz膮cy z podjednostki gamma chloroplastowej syntazy ATP, kt贸ry mo偶e powstawa膰 w nast臋pstwie trawienia materia艂u ro艣linnego przez g膮sienice.\nW badaniach Adama Steinbrennera i wsp贸艂pracownik贸w, opublikowanych w 2020 roku w \"Proceedings of the National Academy of Sciences\", zidentyfikowano bia艂ko receptoropodobne z domenami bogatymi w powt贸rzenia leucynowe, odpowiedzialne za rozpoznawanie okre艣lonych inceptyn u wybranych przedstawicieli bobowatych. Szczeg贸lnego znaczenia nabra艂o wykazanie, 偶e wprowadzenie odpowiedniego receptora do ro艣lin pierwotnie niewra偶liwych na inceptyn臋 mo偶e nadawa膰 im zdolno艣膰 uruchamiania odpowiedzi obronnej po kontakcie z tym elicytorem. Oznacza to, 偶e okre艣lona w艂a艣ciwo艣膰 rozpoznawania zagro偶enia mo偶e pozostawa膰 zwi膮zana z obecno艣ci膮 konkretnego elementu aparatu receptorowego, kt贸rego funkcj臋 mo偶na weryfikowa膰 eksperymentalnie. Odkrycie INR ma tak偶e zasadnicze znaczenie dla rozumienia ewolucji swoisto艣ci odporno艣ciowej. Receptor ten nie wyst臋puje w jednakowo funkcjonalnej postaci u wszystkich ro艣lin, lecz jego historia ewolucyjna pozostaje zwi膮zana z okre艣lonymi liniami bobowatych. Badania por贸wnawcze wskazuj膮 na procesy nabywania i utraty zdolno艣ci percepcji inceptyn w historii tych ro艣lin, a zatem na mo偶liwo艣膰 ewolucyjnego r贸偶nicowania samych w艂a艣ciwo艣ci detekcyjnych.\nSzczeg贸lnie interesuj膮ce jest to, 偶e inceptyna powstaje z bia艂ka ro艣linnego, kt贸rego podstawowa funkcja nie polega na uczestnictwie w obronie. Dopiero przekszta艂cenie odpowiedniego fragmentu w organizmie konsumenta nadaje mu w艂a艣ciwo艣膰 rozpoznawalnego wzorca zwi膮zanego z 偶erowaniem. Powstaje w贸wczas system, w kt贸rym ro艣lina wykorzystuje chemiczn膮 informacj臋 o przetworzeniu w艂asnych tkanek przez organizm antagonistyczny. Jednocze艣nie nie mo偶na uznawa膰, 偶e wykrycie inceptyny zawsze prowadzi do skutecznego ograniczenia rozwoju owada. Wykazanie wi膮zania ligandu i uruchomienia kaskady sygna艂owej nie jest r贸wnoznaczne z pomiarem ko艅cowej warto艣ci przystosowawczej gospodarza.\nKonieczne pozostaje ustalenie, czy odpowied藕 receptorowa rzeczywi艣cie zmniejsza intensywno艣膰 偶erowania, ogranicza sukces reprodukcyjny konsumenta albo zwi臋ksza plon i prze偶ywalno艣膰 ro艣liny. Z perspektywy hodowli odporno艣ciowej szczeg贸lnie wa偶ne jest wi臋c 艂膮czenie identyfikacji gen贸w receptorowych z badaniem ich funkcji w warunkach rzeczywistej presji owad贸w, a tak偶e z ocen膮 koszt贸w fizjologicznych wynikaj膮cych z poszerzenia repertuaru rozpoznawanych bod藕c贸w. Komplementarny system rozpoznawania zagro偶e艅 opiera si臋 na cz膮steczkach endogennych, kt贸re zostaj膮 uwolnione albo zmieniaj膮 swoj膮 dost臋pno艣膰 biologiczn膮 w nast臋pstwie uszkodzenia tkanek.",
      "char_start": 13039,
      "section_id": "sec-5",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣liny potrafi膮 rozpozna膰 偶erowanie owad贸w, wykorzystuj膮c produkty przetworzenia w艂asnych bia艂ek?",
      "estimated_length": 3153
    },
    {
      "h2": "Endogenne sygna艂y DAMP jako wska藕niki naruszenia integralno艣ci tkanek",
      "index": 5,
      "char_end": 20318,
      "position": 6,
      "full_text": "W tej kategorii szczeg贸lne miejsce zajmuj膮 oligogalakturonidy, czyli fragmenty polisacharyd贸w 艣ciany kom贸rkowej powstaj膮ce podczas degradacji homogalakturonanu, jednego z g艂贸wnych sk艂adnik贸w pektynowej macierzy. Naruszenie integralno艣ci 艣cian kom贸rkowych mo偶e prowadzi膰 do uwalniania takich fragment贸w, kt贸rych obecno艣膰 w apopla艣cie stanowi informacj臋 o zaburzeniu organizacji tkanki. W badaniach nad rozpoznawaniem oligogalakturonid贸w wskazywano na znaczenie kinaz zwi膮zanych ze 艣cian膮 kom贸rkow膮, w szczeg贸lno艣ci WAK1, kt贸rej domena zewn膮trzkom贸rkowa mo偶e uczestniczy膰 w interakcjach z pektynami i ich fragmentami. Jednak przypisanie ca艂ej percepcji oligogalakturonid贸w pojedynczemu receptorowi by艂oby uproszczeniem, poniewa偶 funkcjonowanie odpowiedzi zale偶y od w艂a艣ciwo艣ci ligand贸w, kontekstu kom贸rkowego i wsp贸艂dzia艂ania r贸偶nych element贸w sygna艂owych.\nSzczeg贸lnie istotna jest tutaj koncepcja 艣ciany kom贸rkowej jako struktury posiadaj膮cej jednocze艣nie funkcj臋 mechaniczn膮 i informacyjn膮. Jej degradacja nie tylko u艂atwia fizyczn膮 penetracj臋 tkanek przez organizm antagonistyczny, lecz r贸wnie偶 prowadzi do powstawania cz膮steczek zdolnych do uruchamiania odpowiedzi ochronnej. W ten spos贸b sama struktura materia艂owa ro艣liny staje si臋 藕r贸d艂em informacji o naruszeniu w艂asnej integralno艣ci.\nOdmiennym przyk艂adem endogennego sygna艂u zagro偶enia pozostaje adenozynotrifosforan, ATP, kt贸rego podstawowa funkcja wewn膮trzkom贸rkowa zwi膮zana jest z przenoszeniem energii chemicznej pomi臋dzy reakcjami metabolicznymi. W warunkach prawid艂owego funkcjonowania kom贸rki ATP wyst臋puje w odpowiednio kontrolowanych przedzia艂ach, natomiast jego pojawienie si臋 w przestrzeni zewn膮trzkom贸rkowej mo偶e stanowi膰 informacj臋 o uszkodzeniu b艂ony lub aktywacji okre艣lonych proces贸w wydzielniczych. W przypadku Arabidopsis thaliana zidentyfikowano receptor P2K1, znany r贸wnie偶 jako DORN1, nale偶膮cy do grupy lektynowych kinaz receptorowych, kt贸rego aktywacja przez zewn膮trzkom贸rkowy ATP prowadzi do zmian st臋偶enia jon贸w wapnia, fosforylacji kinaz MAPK i regulacji ekspresji gen贸w. Szczeg贸lnie przekonuj膮cych dowod贸w dostarczy艂y do艣wiadczenia z mutantami pozbawionymi prawid艂owo funkcjonuj膮cego receptora, wykazuj膮cymi os艂abion膮 reakcj臋 na ATP oraz okre艣lone bod藕ce zwi膮zane z uszkodzeniem tkanek. R贸wnocze艣nie linie o zwi臋kszonej ekspresji receptora mog膮 wykazywa膰 silniejsze odpowiedzi na odpowiedni ligand. ATP stanowi wi臋c przyk艂ad cz膮steczki, kt贸rej biologiczne znaczenie zale偶y od miejsca wyst臋powania: wewn膮trz kom贸rki uczestniczy przede wszystkim w gospodarce energetycznej, natomiast w przestrzeni zewn膮trzkom贸rkowej mo偶e pe艂ni膰 funkcj臋 sygna艂u informuj膮cego o zaburzeniu integralno艣ci organizmu.\nJeszcze inn膮 kategori臋 endogennych sygna艂贸w tworz膮 peptydy powstaj膮ce z odpowiednich bia艂ek prekursorowych. U Arabidopsis szczeg贸lnie dobrze poznane s膮 peptydy AtPep, uwalniane z prekursor贸w PROPEP i rozpoznawane przez receptory PEPR1 oraz PEPR2. System ten umo偶liwia wzmacnianie odpowiedzi obronnych, w tym proces贸w zwi膮zanych z aktywacj膮 kinaz, regulacj膮 jonow膮 i zmianami transkrypcyjnymi.\nW badaniach nad ro艣linami psiankowatymi odr臋bne znaczenie posiada systemina, osiemnastoaminokwasowy peptyd odkryty podczas analiz systemowej odpowiedzi pomidora na uszkodzenia i 偶erowanie owad贸w. Jej identyfikacja odegra艂a fundamentaln膮 rol臋 w rozwoju koncepcji ro艣linnych regulator贸w peptydowych, poniewa偶 pokaza艂a, 偶e niewielkie fragmenty bia艂ek mog膮 pe艂ni膰 funkcj臋 wysoce aktywnych cz膮steczek sygna艂owych. W 2018 roku Lei Wang i wsp贸艂pracownicy wykazali, 偶e percepcja systeminy u pomidora zale偶y od odpowiednich receptor贸w SYR1 i SYR2, przy czym SYR1 wykazuje wysokie powinowactwo i swoisto艣膰 wobec ligandu. Co szczeg贸lnie wa偶ne, autorzy ustalili, 偶e obecno艣膰 SYR1 zwi臋ksza odporno艣膰 na 偶erowanie larw Spodoptera littoralis, ale receptor ten nie jest bezwzgl臋dnie konieczny do uruchomienia wszystkich lokalnych i systemowych odpowiedzi na uszkodzenie. Wynik ten wskazuje na funkcjonaln膮 redundancj臋 i nak艂adanie si臋 mechanizm贸w sygna艂owych, dzi臋ki kt贸rym utrata jednego elementu rozpoznawania nie musi prowadzi膰 do ca艂kowitego zaniku reakcji obronnej.",
      "char_start": 16193,
      "section_id": "sec-6",
      "hidden_question": "Jakie wewn臋trzne cz膮steczki ro艣liny pe艂ni膮 rol臋 sygna艂贸w alarmowych informuj膮cych o uszkodzeniu tkanek?",
      "estimated_length": 4125
    },
    {
      "h2": "Transdukcja sygna艂u poprzez sieci kinaz i dynamik臋 jonow膮",
      "index": 6,
      "char_end": 25534,
      "position": 7,
      "full_text": "Rozpoznawanie ligand贸w przez receptory powierzchniowe prowadzi do uruchomienia zmian, kt贸rych znaczenie wykracza poza samo zwi膮zanie cz膮steczki sygna艂owej. Receptor musi bowiem przekszta艂ci膰 informacj臋 o obecno艣ci okre艣lonego bod藕ca w odpowiedni膮 zmian臋 aktywno艣ci bia艂ek wewn膮trzkom贸rkowych. W wielu uk艂adach proces ten obejmuje powstawanie kompleks贸w receptorowych, wzajemn膮 fosforylacj臋 domen kinazowych oraz aktywacj臋 receptoropodobnych kinaz cytoplazmatycznych, RLCK. Jednym z najlepiej rozpoznanych przedstawicieli tej grupy jest BIK1, uczestnicz膮cy w przekazywaniu sygna艂贸w pochodz膮cych od okre艣lonych receptor贸w odporno艣ciowych.\nJego aktywacja mo偶e prowadzi膰 do fosforylacji bia艂ek odpowiedzialnych za produkcj臋 reaktywnych form tlenu i regulowanie przep艂yw贸w jonowych. Szczeg贸lne znaczenie ma tutaj to, 偶e pojedynczy kompleks receptorowy mo偶e uruchamia膰 kilka powi膮zanych ga艂臋zi odpowiedzi, podczas gdy te same enzymy wykonawcze mog膮 otrzymywa膰 sygna艂y z r贸偶nych kompleks贸w percepcyjnych. Powstaje w ten spos贸b sie膰 o w艂a艣ciwo艣ciach konwergencji i dywergencji, w kt贸rej rozmaite bod藕ce mog膮 prowadzi膰 do cz臋艣ciowo wsp贸lnych reakcji, a pojedynczy bodziec mo偶e aktywowa膰 kilka funkcji biologicznych. Organizacja taka zwi臋ksza elastyczno艣膰 odpowiedzi, ale zarazem wymaga mechanizm贸w ograniczaj膮cych przypadkow膮 amplifikacj臋 sygna艂贸w i ich niekorzystne oddzia艂ywanie na procesy wzrostowe.\nPodstawowym elementem wczesnej transdukcji sygna艂u jest zmiana rozmieszczenia jon贸w pomi臋dzy przestrzeni膮 zewn膮trzkom贸rkow膮, cytozolem i organellami. B艂ona kom贸rkowa utrzymuje odpowiednie gradienty elektrochemiczne dzi臋ki aktywno艣ci transporter贸w, pomp jonowych oraz kana艂贸w regulowanych przez bod藕ce chemiczne, elektryczne i mechaniczne. Szczeg贸lne znaczenie maj膮 pompy protonowe typu P, kt贸rych aktywno艣膰 uczestniczy w wytwarzaniu potencja艂u b艂onowego oraz odpowiednich gradient贸w pH. Rozpoznanie elicytora lub mechaniczne uszkodzenie kom贸rki mo偶e zmienia膰 aktywno艣膰 transporter贸w, prowadz膮c do nap艂ywu jon贸w wapnia, przep艂yw贸w anionowych i potasowych oraz depolaryzacji b艂ony. Nie istnieje jednak jeden uniwersalny kierunek i przebieg wszystkich zmian jonowych, poniewa偶 reakcje zale偶膮 od rodzaju kom贸rki, bod藕ca i stanu fizjologicznego. Szczeg贸lnie istotne jest to, 偶e zmiany potencja艂u b艂onowego mog膮 nast臋powa膰 bardzo szybko, cz臋sto w czasie znacznie kr贸tszym ni偶 potrzebny do syntezy nowych bia艂ek. Pozwalaj膮 wi臋c przekszta艂ca膰 lokalne informacje o zagro偶eniu w sygna艂y wp艂ywaj膮ce na funkcjonowanie kom贸rki jeszcze przed rozpocz臋ciem rozbudowanej odpowiedzi transkrypcyjnej. Biofizyka b艂on dostarcza tym samym podstaw do zrozumienia, w jaki spos贸b ro艣liny mog膮 reagowa膰 na bod藕ce z du偶膮 szybko艣ci膮 mimo braku wyspecjalizowanych struktur nerwowych charakterystycznych dla zwierz膮t.\nW艣r贸d jonowych mediator贸w tych proces贸w szczeg贸lne znaczenie posiada wap艅, kt贸rego st臋偶enie w cytozolu pozostaje w warunkach podstawowych utrzymywane na poziomie znacznie ni偶szym ni偶 w wielu przedzia艂ach zewn膮trzkom贸rkowych i wewn膮trzkom贸rkowych magazynach. Ta r贸偶nica umo偶liwia szybkie generowanie sygna艂贸w przez kontrolowany nap艂yw jon贸w Ca虏鈦� do cytozolu. Zmiana st臋偶enia nie stanowi jednak wy艂膮cznie prostego prze艂膮czenia pomi臋dzy stanem aktywnym i nieaktywnym. Znaczenie biologiczne posiada amplituda wzrostu st臋偶enia, czas jego trwania, cz臋sto艣膰 ewentualnych oscylacji, lokalizacja w kom贸rce i rozprzestrzenianie si臋 sygna艂u pomi臋dzy kom贸rkami. Kombinacja tych w艂a艣ciwo艣ci tworzy tak zwany podpis wapniowy (calcium signature), kt贸ry mo偶e wp艂ywa膰 na rodzaj uruchamianych proces贸w fizjologicznych. Sygna艂y o r贸偶nych profilach przestrzenno-czasowych mog膮 by膰 przekszta艂cane w odmienne reakcje dzi臋ki obecno艣ci odpowiednich bia艂ek wi膮偶膮cych wap艅. W艣r贸d nich znajduj膮 si臋 kalmoduliny, bia艂ka kalmodulinopodobne, kinazy bia艂kowe zale偶ne od wapnia oraz bia艂ka CBL wsp贸艂dzia艂aj膮ce z kinazami CIPK. Nie wszystkie te uk艂ady rozpoznaj膮 sygna艂y w taki sam spos贸b, a ich swoisto艣膰 zale偶y od w艂a艣ciwo艣ci domen wi膮偶膮cych wap艅, lokalizacji kom贸rkowej i dost臋pno艣ci bia艂ek docelowych. W rezultacie pojedyncza kategoria jonowego mediatora mo偶e uczestniczy膰 w regulowaniu ogromnej r贸偶norodno艣ci proces贸w biologicznych.\nSzczeg贸lnie interesuj膮cym mechanizmem dekodowania sygna艂贸w wapniowych jest aktywno艣膰 kinaz bia艂kowych zale偶nych od wapnia, okre艣lanych jako CPK lub CDPK. Bia艂ka te 艂膮cz膮 domen臋 katalityczn膮 kinazy z elementami regulatorowymi zdolnymi do wi膮zania Ca虏鈦�, dzi臋ki czemu wzrost st臋偶enia jon贸w mo偶e bezpo艣rednio modyfikowa膰 ich aktywno艣膰 enzymatyczn膮. Po aktywacji odpowiednie kinazy fosforyluj膮 bia艂ka docelowe uczestnicz膮ce w regulacji metabolizmu, ekspresji gen贸w i generowaniu kolejnych sygna艂贸w. Szczeg贸lnie wa偶nym przyk艂adem pozostaje CPK5 u Arabidopsis, uczestnicz膮ca w regulacji oksydazy NADPH RBOHD i wzmacnianiu odpowiedzi zwi膮zanej z produkcj膮 reaktywnych form tlenu. W innych gatunkach podobne funkcje mog膮 pe艂ni膰 odmienne izoformy CPK, kt贸rych regulacja pozostaje dostosowana do w艂a艣ciwo艣ci konkretnego uk艂adu sygna艂owego. W badaniach nad Nicotiana attenuata wskazywano na znaczenie okre艣lonych kinaz zale偶nych od wapnia w koordynowaniu odpowiedzi na wydzieliny g臋bowe owad贸w oraz regulowaniu proces贸w zwi膮zanych z obron膮.",
      "char_start": 20319,
      "section_id": "sec-7",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣lina przekszta艂ca sygna艂 z receptora powierzchniowego w konkretn膮 reakcj臋 kom贸rkow膮 bez uk艂adu nerwowego?",
      "estimated_length": 5215
    },
    {
      "h2": "Kana艂y GLR i potencja艂y elektryczne jako systemy transmisji sygna艂u",
      "index": 7,
      "char_end": 30258,
      "position": 8,
      "full_text": "Z艂o偶ono艣膰 tych uk艂ad贸w polega na mo偶liwo艣ci r贸wnoczesnego oddzia艂ywania wielu kinaz na wsp贸lne albo odmienne substraty, co tworzy mechanizm r贸偶nicowania odpowiedzi mimo cz臋艣ciowo wsp贸lnego sygna艂u inicjuj膮cego. Nie mo偶na wi臋c uto偶samia膰 wzrostu st臋偶enia wapnia z automatycznym uruchomieniem jednej okre艣lonej drogi obronnej, poniewa偶 rezultat zale偶y od repertuaru bia艂ek zdolnych do odczytywania tego sygna艂u w danej kom贸rce. Zdolno艣膰 do przekazywania informacji o uszkodzeniu na znaczne odleg艂o艣ci szczeg贸lnie wyra藕nie ujawniaj膮 badania nad kana艂ami jonowymi podobnymi do receptor贸w glutaminianowych, okre艣lanymi jako GLR. Ich nazwa wynika z podobie艅stwa strukturalnego do okre艣lonych receptor贸w znanych z organizm贸w zwierz臋cych, lecz nie oznacza, 偶e ro艣liny posiadaj膮 uk艂ad nerwowy dzia艂aj膮cy wed艂ug tych samych zasad co m贸zg kr臋gowc贸w. U Arabidopsis szczeg贸lne znaczenie dla systemowej odpowiedzi na zranienie posiadaj膮 kana艂y GLR3.3 i GLR3.6, kt贸rych funkcjonowanie uczestniczy w powstawaniu i rozprzestrzenianiu zmian st臋偶enia wapnia.\nW prze艂omowym badaniu Masatsugu Toyoty i wsp贸艂pracownik贸w, opublikowanym w 2018 roku w \"Science\", wykorzystano obrazowanie umo偶liwiaj膮ce obserwowanie sygna艂贸w wapniowych w 偶ywych ro艣linach. Wykazano, 偶e lokalne uszkodzenie li艣cia prowadzi do szybkiego wzrostu st臋偶enia wapnia, kt贸rego sygna艂 rozprzestrzenia si臋 nast臋pnie do odleg艂ych organ贸w. Jednocze艣nie ustalono, 偶e glutaminian uwalniany w miejscu zranienia mo偶e pe艂ni膰 funkcj臋 cz膮steczki inicjuj膮cej reakcj臋, a odpowiednie mutanty pozbawione prawid艂owej funkcji GLR3.3 i GLR3.6 wykazuj膮 powa偶ne zaburzenia przekazywania sygna艂u.\nOdkrycie to dostarczy艂o bezpo艣redniego dowodu, 偶e ro艣lina posiada system umo偶liwiaj膮cy szybkie powi膮zanie lokalnego uszkodzenia z odpowiedzi膮 odleg艂ych tkanek. Znaczenie tego mechanizmu wykracza poza samo stwierdzenie istnienia fal wapniowych, poniewa偶 pokazuje szczeg贸ln膮 relacj臋 pomi臋dzy metabolitem podstawowym a funkcj膮 informacyjn膮. Glutaminian jest aminokwasem uczestnicz膮cym w licznych procesach metabolicznych, a jego wewn膮trzkom贸rkowa obecno艣膰 nie oznacza automatycznie wyst膮pienia zagro偶enia.\nDopiero odpowiednia zmiana lokalizacji i st臋偶enia w apopla艣cie mo偶e prowadzi膰 do aktywacji kana艂贸w zwi膮zanych z reakcj膮 na zranienie. Z punktu widzenia teorii informacji biologicznej szczeg贸lnie wa偶ne jest wi臋c to, 偶e znaczenie cz膮steczki zale偶y od jej rozmieszczenia przestrzennego oraz mo偶liwo艣ci rozpoznawania przez odpowiedni aparat receptorowy. Badania nad funkcjonowaniem GLR wskazuj膮 r贸wnie偶 na znaczenie w艂a艣ciwo艣ci 艣rodowiska zewn膮trzkom贸rkowego, w tym pH, dla regulacji kana艂贸w i przebiegu odpowiedzi. W do艣wiadczeniach dotycz膮cych uszkodze艅 korzeni wykazano, 偶e zastosowanie glutaminianu mo偶e wywo艂ywa膰 systemowe zmiany wapniowe i elektryczne obejmuj膮ce odleg艂e cz臋艣ci ro艣liny, a zaburzenie funkcji GLR3.3 i GLR3.6 ogranicza odpowiednie reakcje.\nNie oznacza to jednak, 偶e sama cz膮steczka glutaminianu przemieszcza si臋 przez ca艂y organizm jako jedyny no艣nik informacji. Wsp贸艂czesne modele zak艂adaj膮 wsp贸艂dzia艂anie lokalnych proces贸w uwalniania ligandu, aktywacji kana艂贸w i propagowania zmian jonowych, kt贸rych szczeg贸艂owa organizacja pozostaje przedmiotem bada艅. Rozpoznanie systemowych odpowiedzi na zranienie pozwoli艂o ponownie zwr贸ci膰 uwag臋 na elektryczn膮 aktywno艣膰 ro艣lin, kt贸rej historia badawcza jest znacznie starsza ni偶 wsp贸艂czesna biologia molekularna. Ju偶 dziewi臋tnastowieczne do艣wiadczenia nad ro艣linami wykazuj膮cymi szybkie reakcje ruchowe wskazywa艂y, 偶e zmiany potencja艂u elektrycznego mog膮 uczestniczy膰 w przekazywaniu informacji pomi臋dzy odleg艂ymi cz臋艣ciami organizmu. Wsp贸艂cze艣nie rozr贸偶nia si臋 mi臋dzy innymi potencja艂y czynno艣ciowe, potencja艂y zmienne i inne formy systemowych zmian elektrycznych, kt贸rych w艂a艣ciwo艣ci zale偶膮 od rodzaju bod藕ca oraz fizjologicznej organizacji tkanek. Potencja艂y czynno艣ciowe mog膮 wykazywa膰 cechy pobudzenia progowego i rozprzestrzeniania si臋 sygna艂u, podczas gdy potencja艂y zmienne, okre艣lane r贸wnie偶 jako wolne potencja艂y falowe (slow-wave potentials), cz臋sto powstaj膮 w nast臋pstwie uszkodze艅 i wykazuj膮 bardziej z艂o偶on膮 zale偶no艣膰 amplitudy oraz czasu trwania od intensywno艣ci bod藕ca. W ich generowaniu uczestnicz膮 przep艂ywy jonowe, regulacja pomp protonowych i w艂a艣ciwo艣ci uk艂adu przewodz膮cego.\nNie nale偶y jednak traktowa膰 wszystkich elektrycznych odpowiedzi ro艣lin jako zjawisk identycznych z potencja艂ami czynno艣ciowymi neuron贸w zwierz臋cych. Ro艣liny nie posiadaj膮 wyspecjalizowanych synaps i sieci neuronowych o organizacji w艂a艣ciwej uk艂adowi nerwowemu kr臋gowc贸w, a elektryczne przekazywanie informacji stanowi element znacznie szerszej sieci proces贸w fizjologicznych obejmuj膮cych tak偶e sygna艂y chemiczne, hydrauliczne i mechaniczne.",
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      "section_id": "sec-8",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣lina przesy艂a sygna艂 o lokalnym uszkodzeniu do odleg艂ych tkanek bez posiadania uk艂adu nerwowego?",
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    {
      "h2": "Przestrzenna organizacja sygna艂贸w i mechanopercepcja ro艣lin",
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      "full_text": "Szczeg贸lnie interesuj膮ce jest przestrzenne zr贸偶nicowanie rozprzestrzeniania si臋 sygna艂贸w elektrycznych i wapniowych. Ich propagacja nie musi zachodzi膰 jednakowo we wszystkich kierunkach ani obejmowa膰 wszystkich li艣ci z podobn膮 intensywno艣ci膮, poniewa偶 ro艣lina posiada okre艣lon膮 organizacj臋 po艂膮cze艅 naczyniowych i fizjologicznych. Wi膮zki przewodz膮ce stanowi膮 struktury istotne nie tylko dla transportu wody, substancji mineralnych i asymilat贸w, lecz r贸wnie偶 dla koordynowania odpowiedzi na bod藕ce 艣rodowiskowe. Zale偶no艣ci pomi臋dzy poszczeg贸lnymi li艣膰mi mog膮 wynika膰 z ich wsp贸lnych po艂膮cze艅 transportowych, wskutek czego sygna艂 powsta艂y w okre艣lonym organie mo偶e dociera膰 silniej do niekt贸rych cz臋艣ci ro艣liny ni偶 do innych. Szczeg贸lnie wa偶ne jest tu odr贸偶nienie przestrzennej propagacji sygna艂u od rzeczywistego przemieszczania si臋 jednej substancji na ca艂ej d艂ugo艣ci drogi. W okre艣lonych uk艂adach informacja mo偶e by膰 odtwarzana kolejno przez aktywacj臋 kana艂贸w i enzym贸w w s膮siednich kom贸rkach, tworz膮c fal臋 zmian fizjologicznych bez konieczno艣ci transportowania pierwotnej cz膮steczki sygna艂owej przez ca艂y organizm. W takim modelu istotna staje si臋 zdolno艣膰 lokalnych element贸w sieci do wzmacniania bod藕ca i przekazywania go dalej. Przestrzenna organizacja uk艂adu przewodz膮cego wp艂ywa wi臋c nie tylko na bilans zasob贸w, lecz tak偶e na zasi臋g i dynamik臋 systemowej mobilizacji obronnej.\nSygna艂y jonowe i elektryczne mog膮 by膰 dodatkowo powi膮zane z reakcjami mechanicznymi i hydraulicznymi, kt贸re nast臋puj膮 po uszkodzeniu tkanek. Naruszenie integralno艣ci organu mo偶e prowadzi膰 do lokalnej zmiany ci艣nienia, przep艂yw贸w wody i napr臋偶e艅 mechanicznych przenoszonych przez otaczaj膮ce kom贸rki.\nRo艣liny posiadaj膮 wyspecjalizowane bia艂ka b艂onowe reaguj膮ce na zmiany mechaniczne, obejmuj膮ce mi臋dzy innymi przedstawicieli rodzin MSL, MCA i OSCA. Ich aktywno艣膰 mo偶e uczestniczy膰 w przekszta艂caniu zmian napr臋偶enia b艂ony w sygna艂y jonowe, chocia偶 szczeg贸艂owa rola poszczeg贸lnych kana艂贸w w rozpoznawaniu konkretnego rodzaju 偶erowania pozostaje zr贸偶nicowana i nie w pe艂ni wyja艣niona. Szczeg贸lnej ostro偶no艣ci wymaga przypisywanie jednemu kana艂owi funkcji uniwersalnego receptora uszkodze艅 mechanicznych, poniewa偶 r贸偶ne kom贸rki mog膮 wykorzystywa膰 odmienne elementy mechanopercepcji. W odniesieniu do kana艂u TPC1, zlokalizowanego w tonopla艣cie, badania genetyczne dostarczy艂y dowod贸w jego udzia艂u w okre艣lonych odpowiedziach systemowych, lecz nie wszystkie szczeg贸艂y mechanizmu propagacji sygna艂u wapniowego zosta艂y ostatecznie rozstrzygni臋te. Podobnie mutacje prowadz膮ce do zwi臋kszonej aktywno艣ci danego kana艂u mog膮 wywo艂ywa膰 szerokie zmiany fizjologiczne, kt贸rych nie nale偶y uto偶samia膰 z naturalnym przebiegiem odpowiedzi na 偶erowanie. W艂a艣ciwa interpretacja wymaga wi臋c odr贸偶niania funkcji wykazanej w okre艣lonym eksperymencie od og贸lnej roli biologicznej postulowanej na podstawie samej lokalizacji i struktury bia艂ka. Szczeg贸lnie interesuj膮cego przyk艂adu zwi膮zku pomi臋dzy bod藕cami mechanicznymi a chemiczn膮 obron膮 dostarczy艂y do艣wiadczenia Heidi Appel i Reginalda Cocrofta, opublikowane w 2014 roku w czasopi艣mie \"Oecologia\".\nBadacze analizowali reakcje Arabidopsis thaliana na drgania powstaj膮ce podczas 偶erowania g膮sienic, a nast臋pnie por贸wnywali je z odpowiedziami wywo艂anymi innymi rodzajami wibracji. Wykazano, 偶e wcze艣niejsza ekspozycja na drgania charakterystyczne dla 偶ucia tkanek mo偶e zwi臋ksza膰 p贸藕niejsz膮 akumulacj臋 glukozynolan贸w i antocyjan贸w po rzeczywistym 偶erowaniu larw Pieris rapae. Jednocze艣nie okre艣lone rodzaje drga艅 wywo艂ywanych przez wiatr albo aktywno艣膰 innych owad贸w nie prowadzi艂y do identycznego efektu. Badanie dostarczy艂o wi臋c empirycznych podstaw do twierdzenia, 偶e ro艣liny mog膮 r贸偶nicowa膰 odpowiedzi na bod藕ce mechaniczne w zale偶no艣ci od ich w艂a艣ciwo艣ci. Nie oznacza to jednak, 偶e poznano ju偶 pe艂ny aparat receptorowy odpowiedzialny za rozpoznawanie drga艅 charakterystycznych dla 偶erowania ani 偶e wszystkie gatunki ro艣lin wykazuj膮 analogiczn膮 selektywno艣膰. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje rozr贸偶nienie pomi臋dzy wykazaniem zjawiska a rekonstrukcj膮 jego mechanizmu molekularnego. Mo偶liwo艣膰 torowania obrony przez drgania zosta艂a potwierdzona w okre艣lonym modelu eksperymentalnym, natomiast szczeg贸艂y przekszta艂cania takich bod藕c贸w w odpowiedzi wapniowe i hormonalne wymagaj膮 dalszych bada艅. Kolejnym fundamentalnym elementem wczesnej odpowiedzi obronnej jest wytwarzanie reaktywnych form tlenu, okre艣lanych jako ROS. Do tej kategorii nale偶膮 mi臋dzy innymi anionorodnik ponadtlenkowy, nadtlenek wodoru i rodnik hydroksylowy, kt贸rych w艂a艣ciwo艣ci chemiczne oraz biologiczna trwa艂o艣膰 znacznie si臋 r贸偶ni膮.\nSzczeg贸lnie wa偶ne jest rozr贸偶nienie funkcji sygna艂owej ROS od nast臋pstw ich nadmiernej akumulacji. W odpowiednio kontrolowanych st臋偶eniach i przedzia艂ach kom贸rkowych okre艣lone reaktywne formy tlenu uczestnicz膮 w przekazywaniu informacji, modyfikowaniu aktywno艣ci bia艂ek i regulowaniu odpowiedzi na stres. Nadmierne wytwarzanie albo niewystarczaj膮ce usuwanie tych zwi膮zk贸w mo偶e natomiast prowadzi膰 do uszkodze艅 lipid贸w, bia艂ek, kwas贸w nukleinowych i innych sk艂adnik贸w kom贸rkowych. Ro艣lina musi wi臋c utrzymywa膰 dynamiczn膮 r贸wnowag臋 pomi臋dzy zdolno艣ci膮 generowania odpowiedniego impulsu oksydacyjnego a funkcjonowaniem system贸w antyoksydacyjnych. Do wa偶nych 藕r贸de艂 ROS nale偶膮 chloroplasty, mitochondria, peroksysomy oraz enzymy zwi膮zane z b艂on膮 kom贸rkow膮. W sygnalizacji odporno艣ciowej szczeg贸lne znaczenie maj膮 oksydazy NADPH z rodziny RBOH, kt贸rych aktywno艣膰 mo偶e prowadzi膰 do szybkiego wytwarzania ROS w przestrzeni apoplastycznej. Z punktu widzenia fizjologii obrony szczeg贸lnie interesuj膮ce jest to, 偶e ten sam typ substancji mo偶e uczestniczy膰 zar贸wno w uruchamianiu odpowiedzi ochronnej, jak i w uszkadzaniu w艂asnych kom贸rek, je偶eli proces zostanie nadmiernie nasilony albo niew艂a艣ciwie zlokalizowany. W艣r贸d bia艂ek z rodziny RBOH szczeg贸lnie dobrze poznana pozostaje oksydaza RBOHD, kt贸rej aktywacja stanowi wa偶ny element wielu odpowiedzi odporno艣ciowych i stresowych.",
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      "hidden_question": "W jaki spos贸b sygna艂y o zagro偶eniu rozprzestrzeniaj膮 si臋 w ro艣linie i czy ro艣liny potrafi膮 odr贸偶ni膰 偶erowanie owad贸w od innych bod藕c贸w mechanicznych?",
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      "h2": "RBOHD jako integrator sygna艂贸w i generator fal ROS",
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      "full_text": "Enzym ten wykorzystuje elektrony pochodz膮ce z NADPH do redukcji tlenu cz膮steczkowego po zewn臋trznej stronie b艂ony, prowadz膮c do powstawania anionorodnika ponadtlenkowego, kt贸ry mo偶e nast臋pnie ulega膰 przemianom do innych reaktywnych form tlenu, w tym nadtlenku wodoru.\nRegulacja RBOHD jest wielopoziomowa i obejmuje bezpo艣rednie wi膮zanie jon贸w wapnia przez odpowiednie domeny bia艂ka oraz fosforylacj臋 katalizowan膮 przez kinazy uczestnicz膮ce w transdukcji sygna艂u. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje wsp贸艂dzia艂anie kinazy BIK1 z CPK5 i innymi regulatorami fosforylacyjnymi. Badania wykaza艂y, 偶e BIK1 mo偶e bezpo艣rednio fosforylowa膰 okre艣lone reszty aminokwasowe RBOHD, zwi臋kszaj膮c gotowo艣膰 enzymu do aktywacji, podczas gdy wap艅 i kinazy zale偶ne od niego uczestnicz膮 w dalszym regulowaniu intensywno艣ci reakcji.\nMechanizm ten wskazuje na istnienie systemu integruj膮cego informacj臋 pochodz膮c膮 z receptor贸w powierzchniowych z aktualnym stanem jonowym kom贸rki. Ostateczna aktywno艣膰 oksydazy zale偶y nie tylko od obecno艣ci sygna艂u inicjuj膮cego, lecz r贸wnie偶 od odpowiedniej kombinacji modyfikacji potranslacyjnych i warunk贸w fizjologicznych. Szczeg贸lnego znaczenia nabiera tutaj mechanizm dodatniego sprz臋偶enia zwrotnego pomi臋dzy sygnalizacj膮 wapniow膮 a produkcj膮 ROS. Wzrost st臋偶enia Ca虏鈦� mo偶e zwi臋ksza膰 aktywno艣膰 RBOHD, natomiast powstaj膮ce reaktywne formy tlenu mog膮 wp艂ywa膰 na funkcjonowanie okre艣lonych kana艂贸w i regulator贸w uczestnicz膮cych w kolejnych zmianach st臋偶enia wapnia.\nW odpowiednich warunkach prowadzi to do powstania uk艂adu zdolnego do amplifikowania sygna艂u, kt贸rego aktywno艣膰 mo偶e rozprzestrzenia膰 si臋 pomi臋dzy s膮siednimi kom贸rkami. W odr贸偶nieniu od prostego modelu transportu jednej cz膮steczki przez ca艂y organizm mechanizm taki zak艂ada kolejne lokalne uruchamianie odpowiedzi wzd艂u偶 drogi propagacji. Powstaje w贸wczas fala sygna艂owa, kt贸rej utrzymywanie wymaga aktywno艣ci odpowiednich element贸w kom贸rkowych znajduj膮cych si臋 na trasie jej rozprzestrzeniania. Zjawisko to mo偶e uczestniczy膰 w koordynowaniu odpowiedzi na uszkodzenia, stresy abiotyczne i okre艣lone bod藕ce biotyczne. Nie oznacza jednak, 偶e ka偶da reakcja ROS w pojedynczej kom贸rce wywo艂uje systemow膮 fal臋 obejmuj膮c膮 ca艂y organizm. Jej powstawanie zale偶y od lokalizacji bod藕ca, w艂a艣ciwo艣ci tkanek, stanu fizjologicznego i dost臋pno艣ci odpowiednich regulator贸w. Co wi臋cej, dodatnie sprz臋偶enia sygna艂owe musz膮 pozostawa膰 r贸wnowa偶one przez mechanizmy ograniczaj膮ce czas i intensywno艣膰 odpowiedzi, poniewa偶 niekontrolowana aktywacja uk艂ad贸w oksydacyjnych mog艂aby prowadzi膰 do koszt贸w metabolicznych i uszkodze艅 w艂asnych struktur.",
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      "hidden_question": "W jaki spos贸b enzym RBOHD przek艂ada sygna艂y kom贸rkowe na systemow膮 odpowied藕 ro艣liny w postaci fali ROS?",
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      "h2": "Kaskady MAPK i regulacja transkrypcyjna jako centrum integracji sygna艂贸w",
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      "full_text": "Dalszym poziomem przekazywania informacji pozostaj膮 kaskady kinaz bia艂kowych aktywowanych mitogenami, okre艣lanych jako MAPK, kt贸rych organizacja pozwala przekszta艂ca膰 rozpoznanie okre艣lonego bod藕ca w zmiany aktywno艣ci licznych bia艂ek kom贸rkowych. Klasyczny modu艂 obejmuje trzy funkcjonalne poziomy: kinaz臋 MAPKKK, kinaz臋 MAPKK i kinaz臋 MAPK, po艂膮czone sekwencj膮 fosforylacyjnej aktywacji.\nNie nale偶y jednak traktowa膰 tego uk艂adu jako jednego, uniwersalnego 艂a艅cucha wyst臋puj膮cego w identycznej postaci podczas ka偶dej odpowiedzi obronnej. Ro艣liny posiadaj膮 liczne izoformy kinaz uczestnicz膮cych w odmiennych modu艂ach, kt贸rych aktywno艣膰 mo偶e by膰 regulowana przez r贸偶ne receptory, bia艂ka adaptacyjne i mechanizmy sprz臋偶e艅 zwrotnych. Szczeg贸lne znaczenie dla bada艅 nad 偶erowaniem owad贸w posiadaj膮 kinazy okre艣lane jako WIPK i SIPK, dobrze poznane mi臋dzy innymi u przedstawicieli rodzaju Nicotiana. Pierwsza z nich zosta艂a scharakteryzowana w zwi膮zku z odpowiedzi膮 na zranienie, natomiast druga w badaniach nad aktywno艣ci膮 indukowan膮 okre艣lonymi sygna艂ami stresowymi. Ich funkcjonowanie mo偶e wp艂ywa膰 na biosyntez臋 i regulacj臋 jasmonian贸w, aktywno艣膰 odpowiednich czynnik贸w transkrypcyjnych oraz powstawanie metabolit贸w obronnych. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje jednak to, 偶e nazwy historycznie zwi膮zane z okre艣lonym bod藕cem nie oznaczaj膮 wy艂膮czno艣ci funkcjonalnej.\nKinaza okre艣lona pierwotnie jako indukowana zranieniem mo偶e uczestniczy膰 r贸wnie偶 w innych odpowiedziach stresowych, a bia艂ko nazwane w zwi膮zku z kwasem salicylowym mo偶e odgrywa膰 istotn膮 rol臋 w sygnalizacji niezale偶nej od tego hormonu. Znaczenie kaskad MAPK staje si臋 szczeg贸lnie wyra藕ne na poziomie regulacji transkrypcji, poniewa偶 fosforylacja odpowiednich bia艂ek mo偶e zmienia膰 ich aktywno艣膰, stabilno艣膰, lokalizacj臋 kom贸rkow膮 i zdolno艣膰 oddzia艂ywania z DNA. W艣r贸d wa偶nych rodzin regulator贸w transkrypcyjnych uczestnicz膮cych w odpowiedziach obronnych znajduj膮 si臋 bia艂ka WRKY, MYC, ERF i inne czynniki zwi膮zane z sygnalizacj膮 hormonaln膮. Bia艂ka WRKY rozpoznaj膮 okre艣lone elementy regulatorowe promotor贸w, cz臋sto zawieraj膮ce tak zwane motywy W-box, i uczestnicz膮 zar贸wno we wzmacnianiu, jak i ograniczaniu ekspresji gen贸w zwi膮zanych z odporno艣ci膮. Czynniki MYC, nale偶膮ce do rodziny bHLH, pe艂ni膮 wa偶ne funkcje w odpowiedziach jasmonianowych, podczas gdy wybrane czynniki ERF uczestnicz膮 w regulacji gen贸w zwi膮zanych z etylenem i wsp贸艂dzia艂aniem r贸偶nych szlak贸w obronnych.\nCharakter tej regulacji zale偶y jednak od kombinacji bia艂ek, w艂a艣ciwo艣ci promotora i obecno艣ci odpowiednich koregulator贸w. Nie wystarczy zatem stwierdzi膰 aktywacji jednej kinazy, aby przewidzie膰 jednoznaczny profil transkrypcyjny ca艂ej ro艣liny. Regulacja ekspresji gen贸w stanowi rezultat integracji wielu wej艣膰 sygna艂owych, kt贸rych znaczenie mo偶e zmienia膰 si臋 w zale偶no艣ci od typu kom贸rki, fazy ontogenetycznej i wcze艣niejszej historii bod藕c贸w. W tym sensie j膮dro kom贸rkowe nie jest wy艂膮cznie miejscem ko艅cowego odczytu informacji, lecz aktywnym elementem systemu regulacyjnego, kt贸rego odpowied藕 zale偶y od struktury chromatyny i dost臋pno艣ci odpowiednich kompleks贸w transkrypcyjnych. Szczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaje to, 偶e aktywacja odpowiedzi obronnej wymaga nie tylko wzmocnienia okre艣lonych sygna艂贸w, lecz tak偶e ograniczenia ich aktywno艣ci po ust膮pieniu bod藕ca.\nFosforylacja bia艂ek jest procesem odwracalnym, a fosfatazy mog膮 usuwa膰 odpowiednie grupy fosforanowe, przywracaj膮c wcze艣niejszy stan aktywno艣ci regulator贸w. R贸wnie wa偶ne pozostaj膮 mechanizmy degradacji bia艂ek, kontrola ekspresji gen贸w koduj膮cych negatywne regulatory oraz ograniczanie dost臋pno艣ci cz膮steczek sygna艂owych. W uk艂adach odporno艣ciowych wyst臋puj膮 tak偶e mechanizmy przeciwdzia艂aj膮ce nadmiernej aktywacji, obejmuj膮ce mi臋dzy innymi kinazy negatywnie reguluj膮ce aktywno艣膰 innych komponent贸w sygna艂owych. Szczeg贸lnym przyk艂adem jest CPK28, kt贸rej funkcjonowanie mo偶e sprzyja膰 ograniczaniu aktywno艣ci BIK1 i po艣rednio modyfikowa膰 intensywno艣膰 odpowiedzi zwi膮zanej z produkcj膮 ROS.\nZ punktu widzenia teorii system贸w biologicznych uk艂ad obronny wymaga wi臋c r贸wnoczesnej obecno艣ci element贸w amplifikuj膮cych i wygaszaj膮cych, poniewa偶 sama zdolno艣膰 do szybkiego uruchomienia reakcji nie gwarantuje jej adaptacyjnej warto艣ci. Nadmiernie d艂ugotrwa艂a aktywno艣膰 obrony mo偶e prowadzi膰 do ograniczania wzrostu, zaburze艅 metabolizmu i zwi臋kszonych koszt贸w energetycznych. Mechanizmy wyciszania nie s膮 zatem przejawem s艂abo艣ci odporno艣ci, lecz jednym z warunk贸w jej prawid艂owego funkcjonowania.",
      "char_start": 38829,
      "section_id": "sec-11",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b sygna艂y o zagro偶eniu s膮 przekszta艂cane w konkretne zmiany w ekspresji gen贸w i jak ro艣lina kontroluje intensywno艣膰 tej odpowiedzi?",
      "estimated_length": 4480
    },
    {
      "h2": "Owady moduluj膮 odporno艣膰 ro艣lin poprzez wydzieliny",
      "index": 11,
      "char_end": 47655,
      "position": 12,
      "full_text": "Rozpoznanie z艂o偶onej regulacji sygna艂owej prowadzi do konieczno艣ci uwzgl臋dnienia wp艂ywu samych owad贸w na przebieg molekularnej odpowiedzi gospodarza. Wydzieliny g臋bowe i 艣linowe nie zawieraj膮 wy艂膮cznie substancji inicjuj膮cych odporno艣膰, lecz mog膮 r贸wnie偶 obejmowa膰 enzymy i inne cz膮steczki zdolne do jej ograniczania albo zmieniania kierunku. Zjawisko to jest szczeg贸lnie interesuj膮ce z perspektywy koewolucji, poniewa偶 wskazuje na powstawanie przystosowa艅 umo偶liwiaj膮cych konsumentowi nie tylko tolerowanie produkt贸w obrony, lecz tak偶e oddzia艂ywanie na procesy odpowiedzialne za ich wytwarzanie.\nOkre艣lone enzymy wydzielane przez owady mog膮 wp艂ywa膰 na stan oksydoredukcyjny tkanek, dost臋pno艣膰 zwi膮zk贸w sygna艂owych albo wzajemne relacje pomi臋dzy szlakami hormonalnymi. Przyk艂adem pozostaje oksydaza glukozowa, kt贸rej aktywno艣膰 by艂a analizowana w odniesieniu do r贸偶nych owad贸w ro艣lino偶ernych. W badaniach opublikowanych w 2023 roku nad Plutella xylostella wykazano obecno艣膰 okre艣lonych form tego enzymu w materiale zwi膮zanym z wydzielinami owada oraz ich potencjaln膮 zdolno艣膰 modulowania odpowiedzi obronnych ro艣liny przez wp艂yw na produkcj臋 nadtlenku wodoru i relacje pomi臋dzy jasmonianami a kwasem salicylowym. Wynik ten wskazuje, 偶e ten sam typ reaktywnej cz膮steczki mo偶e uczestniczy膰 w procesach wzmacniaj膮cych odporno艣膰 albo w mechanizmach wykorzystywanych przez konsumenta do jej zak艂贸cania, zale偶nie od miejsca, czasu i sposobu wytwarzania.\nSzczeg贸lnie wa偶ne pozostaj膮 r贸wnie偶 r贸偶nice pomi臋dzy owadami gryz膮cymi a konsumentami wykorzystuj膮cymi aparaty k艂uj膮co-ss膮ce. Owady gryz膮ce powoduj膮 cz臋sto rozleg艂e uszkodzenia mechaniczne tkanek, co sprzyja uwalnianiu licznych DAMP i uruchamianiu odpowiedzi zwi膮zanych z jasmonianami. Organizmy pobieraj膮ce p艂yny ro艣linne mog膮 natomiast penetrowa膰 okre艣lone kom贸rki i tkanki w spos贸b prowadz膮cy do mniejszej utraty ci膮g艂o艣ci ca艂ych organ贸w, ale r贸wnocze艣nie wprowadza膰 substancje 艣linowe o istotnym znaczeniu regulacyjnym.\nU mszyc i m膮czlik贸w szczeg贸lnie interesuj膮ce s膮 interakcje pomi臋dzy sygna艂ami jasmonianowymi, salicylanowymi i etylenowymi, kt贸rych wzgl臋dne znaczenie zale偶y od gatunku oraz w艂a艣ciwo艣ci gospodarza. Nie mo偶na jednak przyjmowa膰, 偶e wszystkie owady k艂uj膮co-ss膮ce uruchamiaj膮 wy艂膮cznie szlak kwasu salicylowego, podczas gdy owady gryz膮ce aktywuj膮 jedynie jasmoniany.\nRzeczywiste odpowiedzi maj膮 charakter sieciowy, a okre艣lone grupy fitofag贸w mog膮 wywo艂ywa膰 wsp贸艂dzia艂anie albo antagonizm wielu szlak贸w hormonalnych. Dodatkowo aktywno艣膰 mikroorganizm贸w zwi膮zanych z owadami mo偶e modyfikowa膰 reakcje ro艣lin, co komplikuje rozpoznawanie 藕r贸d艂a bod藕ca i jego rzeczywistego znaczenia biologicznego. W takich uk艂adach konieczne staje si臋 odr贸偶nianie bezpo艣redniego wp艂ywu substancji owadziej od oddzia艂ywania mikroorganizm贸w, uszkodze艅 mechanicznych i wt贸rnych zmian fizjologicznych gospodarza. Istotnym aspektem regulacji odporno艣ci pozostaje przestrzenne i czasowe r贸偶nicowanie odpowiedzi, poniewa偶 sygna艂 powsta艂y w jednym miejscu organizmu nie musi prowadzi膰 do identycznej aktywacji gen贸w we wszystkich tkankach. W strefie bezpo艣redniego uszkodzenia szczeg贸lne znaczenie mog膮 mie膰 procesy ograniczaj膮ce dalsz膮 utrat臋 integralno艣ci kom贸rkowej, lokalne zmiany metabolizmu oksydacyjnego i uruchamianie enzym贸w uczestnicz膮cych w produkcji zwi膮zk贸w ochronnych. W odleg艂ych organach bardziej istotne mo偶e okaza膰 si臋 zwi臋kszenie gotowo艣ci do przysz艂ej odpowiedzi albo umiarkowane przeprogramowanie metabolizmu, kt贸re ogranicza koszty obrony przed rzeczywistym pojawieniem si臋 kolejnego konsumenta. Takie zr贸偶nicowanie pozwala interpretowa膰 systemow膮 sygnalizacj臋 jako proces koordynacji funkcji organizmu, a nie jako obowi膮zek r贸wnoczesnego uruchomienia maksymalnej aktywno艣ci wszystkich mechanizm贸w ochronnych.\nWymaga to jednak istnienia uk艂ad贸w pozwalaj膮cych integrowa膰 lokaln膮 informacj臋 o uszkodzeniu z og贸lnym stanem fizjologicznym ro艣liny, obejmuj膮cym dost臋pno艣膰 zasob贸w, faz臋 rozwoju i obecno艣膰 innych czynnik贸w stresowych. Szczeg贸ln膮 rol臋 odgrywaj膮 tutaj fitohormony, kt贸rych biosynteza i transport umo偶liwiaj膮 utrwalanie nast臋pstw kr贸tkotrwa艂ych sygna艂贸w jonowych i enzymatycznych. W tym sensie sygna艂y elektryczne, wapniowe i oksydacyjne tworz膮 cz臋sto wczesn膮 warstw臋 odpowiedzi, kt贸rej dalsze znaczenie ujawnia si臋 przez regulacj臋 metabolizmu hormonalnego i ekspresji gen贸w.",
      "char_start": 43310,
      "section_id": "sec-12",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b owady wp艂ywaj膮 na mechanizmy obronne ro艣lin i czy mog膮 one blokowa膰 reakcje odporno艣ciowe gospodarza?",
      "estimated_length": 4345
    },
    {
      "h2": "Wieloskalowo艣膰 odpowiedzi ro艣liny wymaga zintegrowanego podej艣cia badawczego",
      "index": 12,
      "char_end": 51336,
      "position": 13,
      "full_text": "Z perspektywy biologii system贸w szczeg贸lnie interesuj膮ca jest mo偶liwo艣膰 przedstawienia tej organizacji jako sieci wielopoziomowych sprz臋偶e艅 zwrotnych, w kt贸rej szybko艣膰 reakcji oraz jej swoisto艣膰 wynikaj膮 ze wsp贸艂dzia艂ania proces贸w zachodz膮cych w odmiennych skalach czasowych. Zwi膮zanie ligandu z receptorem mo偶e nast臋powa膰 stosunkowo szybko, podobnie jak pocz膮tkowe zmiany aktywno艣ci kinaz i przep艂yw贸w jonowych. Produkcja reaktywnych form tlenu oraz propagacja okre艣lonych sygna艂贸w systemowych mog膮 rozwija膰 si臋 w ci膮gu kolejnych sekund i minut, podczas gdy przeprogramowanie ekspresji gen贸w oraz akumulacja metabolit贸w obronnych wymaga d艂u偶szego czasu.\nOstateczne konsekwencje dla wzrostu, rozwoju i reprodukcji mog膮 ujawnia膰 si臋 dopiero po dniach, tygodniach albo kolejnych sezonach wegetacyjnych. Ta wieloskalowo艣膰 stwarza szczeg贸lne trudno艣ci metodologiczne, poniewa偶 wynik uzyskany podczas pomiaru po kilku minutach od wyst膮pienia bod藕ca nie musi pozostawa膰 prostym wska藕nikiem skuteczno艣ci obrony ocenianej po zako艅czeniu rozwoju ro艣liny. Wsp贸艂czesne modele dynamiczne pozwalaj膮 bada膰 wzajemne zale偶no艣ci pomi臋dzy szybko艣ci膮 sygna艂贸w, progami aktywacji i regulatorami negatywnymi, jednak ich warto艣膰 wyja艣niaj膮ca zale偶y od eksperymentalnego rozpoznania rzeczywistych parametr贸w biologicznych. W konsekwencji badanie odporno艣ci molekularnej wymaga po艂膮czenia mechanistycznej precyzji z analiz膮 ekologicznych nast臋pstw uruchamianych proces贸w. Szczeg贸lne znaczenie dla rozwoju tej dziedziny posiadaj膮 nowoczesne techniki obrazowania 偶ywych ro艣lin, umo偶liwiaj膮ce obserwowanie sygna艂贸w w przestrzeni i czasie bez konieczno艣ci niszczenia ca艂ej badanej tkanki.\nGenetycznie kodowane wska藕niki wapniowe, w tym bia艂ka z rodziny GCaMP, pozwalaj膮 monitorowa膰 zmiany st臋偶enia jon贸w w okre艣lonych kom贸rkach i organach. Odpowiednio dobrane biosensory umo偶liwiaj膮 r贸wnie偶 analizowanie zmian obecno艣ci glutaminianu, stanu redoks i wybranych metabolit贸w sygna艂owych. Techniki elektrofizjologiczne pozwalaj膮 rejestrowa膰 zmiany potencja艂u b艂onowego, podczas gdy metody fluorescencyjne i luminescencyjne mog膮 s艂u偶y膰 do obserwowania produkcji okre艣lonych reaktywnych form tlenu. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje integrowanie takich pomiar贸w z analiz膮 ekspresji gen贸w, fosforylacji bia艂ek oraz st臋偶e艅 hormon贸w, poniewa偶 偶aden pojedynczy wska藕nik nie odzwierciedla ca艂ej architektury odpowiedzi. Obrazowanie wzrostu st臋偶enia wapnia mo偶e dostarcza膰 dowodu aktywacji okre艣lonej drogi sygna艂owej, ale samo nie rozstrzyga, jakie bia艂ka uczestnicz膮 w jej dekodowaniu ani czy ko艅cowy rezultat zwi臋ksza odporno艣膰 na fitofaga. Podobnie wykazanie zwi臋kszonej ekspresji genu obronnego nie oznacza automatycznie podwy偶szenia aktywno艣ci odpowiedniego enzymu lub st臋偶enia produktu metabolicznego.\nW艂a艣nie dlatego szczeg贸lnie warto艣ciowe staj膮 si臋 do艣wiadczenia 艂膮cz膮ce pomiary biofizyczne, molekularne, biochemiczne i ekologiczne. Metody genetyki funkcjonalnej umo偶liwiaj膮 natomiast badanie przyczynowej roli poszczeg贸lnych element贸w sieci sygna艂owej. Wykorzystanie mutant贸w pozbawionych okre艣lonego receptora, kana艂u jonowego lub kinazy pozwala okre艣la膰, czy dany komponent jest niezb臋dny do prawid艂owego przebiegu okre艣lonej reakcji. Eksperymenty komplementacyjne, polegaj膮ce na przywracaniu prawid艂owej funkcji genu, dostarczaj膮 dodatkowego potwierdzenia jego zwi膮zku z obserwowanym fenotypem.\nSzczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaj膮 manipulacje umo偶liwiaj膮ce zmian臋 aktywno艣ci enzymu bez ca艂kowitego usuwania bia艂ka, na przyk艂ad przez modyfikowanie odpowiednich miejsc fosforylacji albo domen wi膮偶膮cych ligand. Takie podej艣cie pozwala odr贸偶nia膰 rol臋 strukturaln膮 bia艂ka od jego funkcji katalitycznej i regulacyjnej.",
      "char_start": 47656,
      "section_id": "sec-13",
      "hidden_question": "Dlaczego badanie odporno艣ci ro艣lin wymaga 艂膮czenia wielu r贸偶nych metod pomiarowych i analizy r贸偶nych skal czasowych?",
      "estimated_length": 3680
    },
    {
      "h2": "Wyzwania metodologiczne i biotechnologiczne w badaniach odporno艣ci",
      "index": 13,
      "char_end": 54269,
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      "full_text": "W badaniach nad odporno艣ci膮 konieczne jest jednak uwzgl臋dnienie plejotropii, poniewa偶 zmiana aktywno艣ci jednego elementu systemu mo偶e oddzia艂ywa膰 r贸wnocze艣nie na rozw贸j korzeni, funkcjonowanie aparat贸w szparkowych, gospodark臋 wodn膮 i reprodukcj臋. Je偶eli mutant wykazuje zwi臋kszon膮 podatno艣膰 na owady, nie musi to wynika膰 wy艂膮cznie z os艂abienia odpowiedzi sygna艂owej, poniewa偶 jego tkanki mog膮 r贸偶ni膰 si臋 tak偶e warto艣ci膮 pokarmow膮 i w艂a艣ciwo艣ciami anatomicznymi.\nPe艂na interpretacja wymaga wi臋c 艂膮czenia bada艅 genetycznych z analiz膮 fizjologii oraz odpowiednio zaprojektowanymi do艣wiadczeniami 偶erowymi. Istotnym wyzwaniem pozostaje r贸wnie偶 odr贸偶nienie reakcji na sztuczne uszkodzenie od odpowiedzi na rzeczywiste 偶erowanie owada. Mechaniczne przeci臋cie li艣cia mo偶e prowadzi膰 do uwolnienia okre艣lonych DAMP, zmian wapniowych i aktywacji kinaz, lecz nie musi odtwarza膰 wszystkich proces贸w zachodz膮cych podczas pobierania pokarmu przez g膮sienic臋. Rzeczywiste 偶erowanie obejmuje powtarzalne uszkodzenia o okre艣lonej geometrii, kontakt tkanek z wydzielinami owada i dynamiczn膮 zmian臋 jego zachowania zale偶nie od odpowiedzi gospodarza. Dlatego szczeg贸lnie warto艣ciowe pozostaj膮 eksperymenty por贸wnuj膮ce uszkodzenia mechaniczne, aplikacj臋 oczyszczonych elicytor贸w, stosowanie naturalnych wydzielin owadzich oraz rzeczywiste 偶erowanie. Ich wyniki pozwalaj膮 rozdziela膰 komponenty odpowiedzi zwi膮zane z samym zranieniem od mechanizm贸w wymagaj膮cych obecno艣ci substancji pochodz膮cych od konsumenta.\nNie wszystkie r贸偶nice mo偶na jednak przypisa膰 jednemu elicytorowi, poniewa偶 wydzieliny owadzie stanowi膮 mieszaniny zwi膮zk贸w o odmiennych w艂a艣ciwo艣ciach, a ich sk艂ad mo偶e zmienia膰 si臋 wraz z rodzajem pobieranego pokarmu. Szczeg贸lnego znaczenia nabiera wi臋c kontrolowanie historii od偶ywiania owad贸w wykorzystywanych w do艣wiadczeniach oraz precyzyjne dokumentowanie ich stadium rozwojowego. Bez takiej kontroli mo偶liwe jest uzyskiwanie pozornie sprzecznych wynik贸w, kt贸re w rzeczywisto艣ci odzwierciedlaj膮 r贸偶nice w biologicznej jako艣ci bod藕c贸w.\nW szerszej perspektywie szczeg贸lnie interesuj膮cym problemem staje si臋 mo偶liwo艣膰 wykorzystywania system贸w molekularnego rozpoznawania zagro偶e艅 w hodowli i biotechnologii ro艣lin uprawnych. Zidentyfikowanie receptor贸w rozpoznaj膮cych okre艣lone elicytory owadzie stwarza potencjaln膮 mo偶liwo艣膰 rozszerzania repertuaru detekcyjnego odmian podatnych na konkretne zagro偶enia. Wprowadzenie odpowiedniego receptora do nowego gospodarza mo偶e w okre艣lonych warunkach umo偶liwia膰 uruchamianie reakcji na ligand, kt贸rego ro艣lina wcze艣niej nie rozpoznawa艂a. Jednak skuteczno艣膰 takiej interwencji zale偶y od obecno艣ci kompatybilnych koreceptor贸w, kinaz i regulator贸w downstream, a tak偶e od zdolno艣ci gospodarza do uruchamiania odpowiedniego efektu ochronnego. Nie wystarczy zatem przeniesienie jednego genu, aby uzyska膰 pe艂n膮 odporno艣膰, poniewa偶 system percepcyjny stanowi tylko pocz膮tkow膮 cz臋艣膰 ca艂ej architektury reakcji.",
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      "hidden_question": "Jakie trudno艣ci pojawiaj膮 si臋 przy badaniu odporno艣ci ro艣lin na owady i czy mo偶na wykorzysta膰 te mechanizmy w hodowli ro艣lin?",
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      "h2": "Koszty fizjologiczne i wyzwania wdro偶eniowe syntetycznej odporno艣ci",
      "index": 14,
      "char_end": 57609,
      "position": 15,
      "full_text": "Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje r贸wnie偶 to, 偶e rozszerzenie zdolno艣ci detekcji mo偶e zwi臋ksza膰 koszty fizjologiczne, je偶eli receptor uruchamia odpowied藕 przy bod藕cach wyst臋puj膮cych powszechnie w 艣rodowisku i niezwi膮zanych z rzeczywist膮 presj膮 szkodnika. Projektowanie podobnych rozwi膮za艅 wymaga wi臋c rozpoznania prog贸w aktywacji, swoisto艣ci rozpoznawania i mo偶liwo艣ci kontrolowania intensywno艣ci odpowiedzi, a nast臋pnie weryfikacji ich skuteczno艣ci w warunkach polowych. Perspektywa ta prowadzi do szczeg贸lnie interesuj膮cej koncepcji projektowania ro艣lin, kt贸rych mechanizmy obronne pozostawa艂yby uruchamiane selektywnie, zale偶nie od obecno艣ci odpowiednio rozpoznanego zagro偶enia. Biologia syntetyczna umo偶liwia badanie sztucznych uk艂ad贸w regulatorowych, w kt贸rych okre艣lone promotory i elementy sygna艂owe kontroluj膮 ekspresj臋 gen贸w odpowiedzialnych za produkcj臋 substancji ochronnych.\nTeoretycznie mo偶liwe jest konstruowanie uk艂ad贸w ograniczaj膮cych koszty utrzymywania wysokiego poziomu obrony w okresach braku presji fitofag贸w, a jednocze艣nie zapewniaj膮cych szybkie uruchomienie odpowiedzi po wykryciu okre艣lonego bod藕ca. Nale偶y jednak zachowa膰 ostro偶no艣膰 wobec przedstawiania takich rozwi膮za艅 jako technologii automatycznie skutecznych i gotowych do szerokiego wdro偶enia.\nOpracowanie funkcjonalnego obwodu genetycznego nie gwarantuje stabilno艣ci jego dzia艂ania podczas rozwoju ro艣liny ani odporno艣ci na zmienne warunki klimatyczne. Szczeg贸lnie problematyczne pozostaj膮 op贸藕nienia sygna艂owe, mo偶liwo艣膰 niezamierzonej aktywacji, zmienno艣膰 ekspresji transgen贸w i koszty zwi膮zane z uruchomieniem reakcji. Ponadto organizmy ro艣lino偶erne mog膮 ewoluowa膰 strategie ograniczaj膮ce skuteczno艣膰 okre艣lonego systemu detekcyjnego. Rozwi膮zania tego rodzaju powinny by膰 wi臋c oceniane jako potencjalne narz臋dzia wymagaj膮ce wieloetapowego rozwoju eksperymentalnego, a nie jako uniwersalne zast臋pstwo zintegrowanej ochrony ro艣lin. Z punktu widzenia ekonomiki rolnictwa szczeg贸lne znaczenie posiada rozpoznanie relacji pomi臋dzy skuteczno艣ci膮 wczesnego wykrywania zagro偶enia a ostatecznym bilansem produkcyjnym. Szybsza aktywacja odpowiedzi obronnej mo偶e ogranicza膰 uszkodzenia najbardziej wra偶liwych organ贸w, ale nie musi automatycznie prowadzi膰 do wzrostu plonu, je偶eli wi膮偶e si臋 z nadmiernym przekierowaniem zasob贸w z proces贸w wzrostowych i reprodukcyjnych. Analogicznie zwi臋kszona wra偶liwo艣膰 systemu detekcyjnego mo偶e poprawia膰 odporno艣膰 na okre艣lony rodzaj 偶erowania, lecz wywo艂ywa膰 niekorzystne nast臋pstwa podczas r贸wnoczesnego wyst臋powania stres贸w abiotycznych.\nW praktyce agronomicznej konieczne jest wi臋c ocenianie nie tylko parametr贸w molekularnych, takich jak szybko艣膰 wzrostu st臋偶enia wapnia czy aktywno艣膰 kinaz, lecz r贸wnie偶 wielko艣ci i jako艣ci plonu, stabilno艣ci cech w r贸偶nych 艣rodowiskach oraz koszt贸w zwi膮zanych z wykorzystaniem okre艣lonej technologii. Szczeg贸lnego znaczenia nabiera por贸wnywanie korzy艣ci wynikaj膮cych z genetycznego wzmocnienia odporno艣ci z alternatywnymi rozwi膮zaniami, obejmuj膮cymi tradycyjn膮 selekcj臋 odmian, metody biologiczne, odpowiednie zabiegi agrotechniczne i racjonalne stosowanie 艣rodk贸w ochrony ro艣lin. Zastosowanie zaawansowanej technologii molekularnej nie jest samoistnym dowodem jej wy偶szo艣ci gospodarczej, poniewa偶 o przydatno艣ci rozwi膮zania decyduje jego rzeczywista skuteczno艣膰 w danym systemie produkcyjnym.",
      "char_start": 54270,
      "section_id": "sec-15",
      "hidden_question": "Jakie s膮 ograniczenia i ryzyka zwi膮zane z projektowaniem sztucznych system贸w detekcji zagro偶e艅 u ro艣lin w kontek艣cie plonowania?",
      "estimated_length": 3339
    },
    {
      "h2": "Interakcje stres贸w i epigenetyczne mechanizmy pami臋ci odporno艣ciowej",
      "index": 15,
      "char_end": 60472,
      "position": 16,
      "full_text": "Zagadnienie molekularnego rozpoznawania zagro偶e艅 nabiera r贸wnie偶 znaczenia w badaniach nad odporno艣ci膮 ro艣lin na nak艂adaj膮ce si臋 stresy 艣rodowiskowe. Susza, wysoka temperatura, zasolenie i nadmierne promieniowanie mog膮 uruchamia膰 sygna艂y wapniowe, ROS i odpowiednie kaskady kinazowe, kt贸rych elementy s膮 cz臋艣ciowo wsp贸lne z odpowiedziami na uszkodzenia biotyczne. Taka wsp贸艂zale偶no艣膰 umo偶liwia potencjalne wzmacnianie jednych reakcji przez wcze艣niejsz膮 aktywacj臋 innych, lecz mo偶e r贸wnie偶 prowadzi膰 do antagonizm贸w regulacyjnych. Je偶eli ro艣lina znajduje si臋 w stanie intensywnej odpowiedzi na deficyt wody, jej mo偶liwo艣ci uruchamiania okre艣lonych mechanizm贸w przeciwko fitofagom mog膮 ulega膰 zmianie wskutek ograniczonej dost臋pno艣ci zasob贸w albo odmiennej regulacji hormonalnej.\nZ kolei wcze艣niejsze uruchomienie okre艣lonych szlak贸w mo偶e zwi臋ksza膰 gotowo艣膰 do reagowania na p贸藕niejsze zagro偶enie, cho膰 zakres i trwa艂o艣膰 takich efekt贸w pozostaj膮 zale偶ne od gatunku oraz historii bod藕c贸w. Wsp贸艂czesne badania nad pami臋ci膮 stresow膮 i torowaniem odporno艣ci wskazuj膮, 偶e organizm mo偶e zachowywa膰 okre艣lone nast臋pstwa wcze艣niejszej aktywacji tak偶e po ust膮pieniu pierwotnego czynnika, ale nie oznacza to istnienia jednego, uniwersalnego mechanizmu pami臋ci biologicznej.\nZmiany mog膮 obejmowa膰 stan chromatyny, dost臋pno艣膰 regulator贸w transkrypcyjnych, pul臋 metabolit贸w i w艂a艣ciwo艣ci szlak贸w sygna艂owych. Ka偶dy z tych mechanizm贸w wymaga odr臋bnego rozpoznania, a jego wp艂yw na przysz艂膮 odporno艣膰 musi zosta膰 zweryfikowany do艣wiadczalnie. Szczeg贸lnie wa偶ne jest odr贸偶nienie pami臋ci fizjologicznej pojedynczego organizmu od przekazywania odpowiednich w艂a艣ciwo艣ci kolejnym pokoleniom.\nZjawisko torowania mo偶e prowadzi膰 do szybszej reakcji tej samej ro艣liny na ponowne wyst膮pienie bod藕ca, ale samo w sobie nie stanowi dowodu dziedziczenia transgeneracyjnego. Mo偶liwo艣膰 przekazywania okre艣lonych stan贸w regulacyjnych przez kolejne pokolenia zale偶y od mechanizm贸w utrzymywania modyfikacji epigenetycznych, ich stabilno艣ci podczas tworzenia kom贸rek reprodukcyjnych i wp艂ywu na rozw贸j potomstwa. W niekt贸rych systemach eksperymentalnych wykazywano nast臋pstwa wcze艣niejszych stres贸w u potomstwa ro艣lin, lecz wyniki te nie powinny by膰 uto偶samiane z uniwersaln膮 zdolno艣ci膮 wszystkich gatunk贸w do dziedziczenia nabytych reakcji obronnych. Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje rozdzielenie efekt贸w epigenetycznych od wp艂ywu jako艣ci nasion, zasob贸w zgromadzonych przez ro艣lin臋 mateczn膮 i 艣rodowiska, w kt贸rym rozwija si臋 potomstwo. Z punktu widzenia metodologii oznacza to konieczno艣膰 prowadzenia do艣wiadcze艅 wielopokoleniowych z odpowiednimi kontrolami genetycznymi i 艣rodowiskowymi. Dopiero takie badania pozwalaj膮 rozstrzyga膰, czy obserwowane r贸偶nice wynikaj膮 z trwa艂ej zmiany regulacji ekspresji gen贸w, czy te偶 z innych mechanizm贸w wp艂ywu historii rodzicielskiej na rozw贸j kolejnego pokolenia.",
      "char_start": 57610,
      "section_id": "sec-16",
      "hidden_question": "Jak inne stresy 艣rodowiskowe i wcze艣niejsze do艣wiadczenia ro艣liny wp艂ywaj膮 na jej zdolno艣膰 do obrony przed owadami?",
      "estimated_length": 2862
    },
    {
      "h2": "Systemowa z艂o偶ono艣膰 ro艣lin bez 艣wiadomo艣ci i antropomorfizacji",
      "index": 16,
      "char_end": 63161,
      "position": 17,
      "full_text": "W filozofii i metodologii biologii szczeg贸lne znaczenie posiada problem interpretowania tych proces贸w jako przejaw贸w biologicznej inteligencji, pami臋ci albo komunikacji. Terminy te bywaj膮 u偶yteczne jako metafory organizuj膮ce opowie艣膰 o funkcjonowaniu skomplikowanych system贸w, ale ich stosowanie wymaga wyra藕nego odr贸偶nienia od znacze艅 w艂a艣ciwych naukom o poznaniu i uk艂adzie nerwowym. Ro艣lina mo偶e integrowa膰 informacje o otoczeniu, r贸偶nicowa膰 odpowiedzi na okre艣lone bod藕ce i utrzymywa膰 nast臋pstwa wcze艣niejszej aktywacji fizjologicznej, nie posiadaj膮c jednocze艣nie struktur ani mechanizm贸w umo偶liwiaj膮cych przypisanie jej 艣wiadomo艣ci w znaczeniu w艂a艣ciwym do艣wiadczeniu podmiotowemu. Nie ma konieczno艣ci antropomorfizowania organizmu, aby uzna膰 z艂o偶ono艣膰 jego proces贸w regulacyjnych.\nWr臋cz przeciwnie, precyzyjne rozpoznanie odmienno艣ci biologicznej ro艣lin pozwala lepiej doceni膰 r贸偶norodno艣膰 sposob贸w, za pomoc膮 kt贸rych ewolucja doprowadzi艂a do powstania system贸w zdolnych do adaptacyjnego reagowania na zmienne 艣rodowisko. Szczeg贸ln膮 warto艣膰 poznawcz膮 posiada tu analiza mechanizm贸w materialnych, poniewa偶 pozwala wyja艣nia膰 skoordynowane odpowiedzi bez odwo艂ywania si臋 do niezweryfikowanych w艂a艣ciwo艣ci psychicznych. W tym sensie molekularna biologia odporno艣ci ro艣lin dostarcza interesuj膮cego przyk艂adu naukowego wyja艣niania z艂o偶ono艣ci przez identyfikowanie organizacji przyczynowej, a nie przez przypisywanie organizmowi intencji odpowiadaj膮cych ludzkim wyobra偶eniom. Z perspektywy teorii system贸w z艂o偶onych szczeg贸lnie interesuj膮ce pozostaje to, 偶e funkcjonowanie ro艣linnego aparatu odporno艣ciowego obejmuje liczne mechanizmy lokalnego przetwarzania informacji, kt贸rych skoordynowane dzia艂anie mo偶e prowadzi膰 do reakcji obejmuj膮cej ca艂y organizm. Poszczeg贸lne kom贸rki posiadaj膮 odpowiednie receptory, kana艂y jonowe, kinazy i regulatory transkrypcji, ale nie funkcjonuj膮 jako izolowane jednostki biologiczne. Wsp贸艂dzia艂aj膮 za po艣rednictwem po艂膮cze艅 symplastycznych, przestrzeni apoplastycznej, transportu naczyniowego i proces贸w sygnalizacji mi臋dzykom贸rkowej.\nZmiana lokalna mo偶e wi臋c prowadzi膰 do odpowiedzi systemowej, kt贸rej w艂a艣ciwo艣ci wynikaj膮 z organizacji ca艂ej sieci, a nie wy艂膮cznie z parametr贸w pojedynczej kom贸rki. Jednocze艣nie organizm nie musi uruchamia膰 identycznej reakcji we wszystkich swoich cz臋艣ciach, poniewa偶 lokalizacja sygna艂u, jego intensywno艣膰 i dost臋pno艣膰 odpowiednich regulator贸w wp艂ywaj膮 na przestrzenny rozk艂ad odpowiedzi. Szczeg贸lnie wa偶ne staje si臋 tutaj poj臋cie modularno艣ci biologicznej, zgodnie z kt贸rym cz臋艣ci systemu mog膮 posiada膰 okre艣lon膮 autonomi臋 funkcjonaln膮, pozostaj膮c r贸wnocze艣nie powi膮zane z mechanizmami integruj膮cymi dzia艂anie ca艂o艣ci.",
      "char_start": 60473,
      "section_id": "sec-17",
      "hidden_question": "Czy zdolno艣膰 ro艣lin do koordynacji z艂o偶onych odpowiedzi odporno艣ciowych oznacza, 偶e posiadaj膮 one inteligencj臋 lub 艣wiadomo艣膰?",
      "estimated_length": 2688
    },
    {
      "h2": "Ewolucyjny kompromis mi臋dzy reaktywno艣ci膮 a kosztami metabolicznymi",
      "index": 17,
      "char_end": 69160,
      "position": 18,
      "full_text": "Taka organizacja mo偶e zwi臋ksza膰 elastyczno艣膰 odpowiedzi, umo偶liwiaj膮c lokalne ograniczanie zagro偶enia bez konieczno艣ci anga偶owania wszystkich zasob贸w organizmu. Nie oznacza to jednak, 偶e sie膰 zawsze prowadzi do najbardziej korzystnego rozwi膮zania, poniewa偶 jej architektura pozostaje rezultatem historii ewolucyjnej i mo偶e zawiera膰 ograniczenia ujawniaj膮ce si臋 w nowych warunkach 艣rodowiskowych.\nAnaliza systemowej odporno艣ci ro艣lin prowadzi w rezultacie do wa偶nego rozr贸偶nienia pomi臋dzy szybko艣ci膮 odpowiedzi, jej swoisto艣ci膮 i rzeczywist膮 warto艣ci膮 adaptacyjn膮. System zdolny do bardzo szybkiego rozpoznawania bod藕ca mo偶e uruchamia膰 intensywne mechanizmy obronne, lecz ponosi膰 wysokie koszty w 艣rodowisku charakteryzuj膮cym si臋 cz臋stymi sygna艂ami nieistotnymi biologicznie. Z kolei system wykazuj膮cy wysok膮 swoisto艣膰 wobec okre艣lonego elicytora mo偶e pozostawa膰 niewra偶liwy na inne zagro偶enia, szczeg贸lnie je艣li organizmy antagonistyczne zmieni膮 sk艂ad swoich wydzielin lub spos贸b 偶erowania. W takim uj臋ciu ewolucja odporno艣ci nie musi prowadzi膰 do maksymalizacji jednego parametru, lecz do kszta艂towania kombinacji w艂a艣ciwo艣ci zapewniaj膮cych wzgl臋dnie wysoki sukces reprodukcyjny w konkretnym 艣rodowisku.\nIstotne pozostaj膮 przy tym koszty utrzymywania aparatu receptorowego, regulacji enzymatycznej i gotowo艣ci metabolicznej, a tak偶e potencjalne konsekwencje b艂臋dnej aktywacji odpowiedzi. W perspektywie hodowli ro艣lin szczeg贸lnie interesuj膮ce staje si臋 wi臋c projektowanie mechanizm贸w o odpowiednio dobranych progach aktywacji i mo偶liwo艣ciach wygaszania sygna艂u, zamiast d膮偶enia do nieograniczonego zwi臋kszania reaktywno艣ci ca艂ego uk艂adu. To rozr贸偶nienie posiada podstawowe znaczenie dla translacji wiedzy molekularnej do praktyki rolniczej, poniewa偶 cecha skuteczna w do艣wiadczeniu laboratoryjnym nie musi zapewnia膰 korzystnego bilansu produkcyjnego podczas wielu sezon贸w uprawy. W wymiarze aksjologicznym wiedza o systemach rozpoznawania zagro偶e艅 prowadzi do konieczno艣ci ponownego przemy艣lenia sposobu, w jaki cz艂owiek ocenia biologiczn膮 sprawno艣膰 organizm贸w ro艣linnych.\nIch zdolno艣膰 do reagowania na 偶erowanie owad贸w nie wynika z posiadania 艣wiadomo艣ci zagro偶enia, lecz z wielomilionowej historii ewolucyjnej, w kt贸rej selekcja naturalna sprzyja艂a rozpowszechnianiu okre艣lonych mechanizm贸w detekcyjnych i regulacyjnych. Z艂o偶ono艣膰 tych uk艂ad贸w nie stanowi jednak wystarczaj膮cej podstawy do traktowania ich jako doskona艂ych, poniewa偶 rzeczywista odporno艣膰 pozostaje ograniczona przez w艂a艣ciwo艣ci genomu, koszty metaboliczne i historyczny charakter przystosowa艅. Cz艂owiek dysponuj膮cy narz臋dziami in偶ynierii genetycznej mo偶e modyfikowa膰 wybrane elementy tej organizacji, ale jego odpowiedzialno艣膰 polega na rozpoznawaniu skutk贸w ca艂ego systemu interakcji, a nie jedynie na zwi臋kszaniu aktywno艣ci okre艣lonego genu. Biologiczna skuteczno艣膰 obrony nie jest to偶sama z bezpiecze艅stwem jej zastosowania gospodarczego, podobnie jak molekularna precyzja interwencji nie gwarantuje przewidywalno艣ci wszystkich nast臋pstw ekologicznych. W艂a艣ciwym kryterium odpowiedzialnego dzia艂ania staje si臋 zatem zdolno艣膰 艂膮czenia wiedzy mechanistycznej z ocen膮 d艂ugoterminowych rezultat贸w, obejmuj膮cych stabilno艣膰 produkcji, r贸偶norodno艣膰 biologiczn膮 i mo偶liwo艣膰 adaptacyjnych odpowiedzi organizm贸w antagonistycznych. Ostatecznie molekularna analiza rozpoznawania ro艣lino偶erno艣ci ujawnia ro艣lin臋 jako organizm, kt贸rego zdolno艣膰 do obrony wynika z integracji proces贸w zachodz膮cych w wielu skalach przestrzennych i czasowych.\nReceptory PRR umo偶liwiaj膮 wykrywanie okre艣lonych cz膮steczek sygna艂owych, HAMP i DAMP dostarczaj膮 informacji o obecno艣ci konsumenta oraz naruszeniu integralno艣ci tkanek, a zmiany jonowe i elektryczne pozwalaj膮 szybko przekazywa膰 skutki lokalnego uszkodzenia. Sygna艂y wapniowe s膮 przekszta艂cane przez odpowiednie bia艂ka regulatorowe w zmiany aktywno艣ci enzym贸w, reaktywne formy tlenu uczestnicz膮 w lokalnej i systemowej amplifikacji odpowiedzi, natomiast kaskady MAPK oraz inne uk艂ady fosforylacyjne przekazuj膮 informacj臋 do mechanizm贸w reguluj膮cych transkrypcj臋. Ostateczny rezultat zale偶y jednak od wsp贸艂dzia艂ania tych proces贸w z metabolizmem hormonalnym, kt贸rego aktywno艣膰 umo偶liwia przekszta艂canie kr贸tkotrwa艂ych sygna艂贸w w d艂u偶ej utrzymuj膮ce si臋 zmiany w艂a艣ciwo艣ci fizjologicznych i chemicznych organizmu. W tym sensie odporno艣膰 nie jest pojedynczym zdarzeniem, lecz dynamicznym procesem obejmuj膮cym percepcj臋, transdukcj臋, amplifikacj臋, integracj臋, wykonanie odpowiedzi i jej p贸藕niejsze wygaszenie. Zdolno艣膰 do w艂a艣ciwego powi膮zania tych etap贸w stanowi jeden z zasadniczych warunk贸w biologicznego przetrwania w 艣rodowisku, kt贸rego zagro偶enia s膮 zr贸偶nicowane i nieustannie podlegaj膮 zmianom.\nPrzej艣cie od system贸w percepcji i wczesnej transdukcji sygna艂u do regulacji hormonalnej stanowi zatem kolejny konieczny etap wyja艣niania chemicznej odporno艣ci ro艣lin. Szczeg贸lnego znaczenia nabieraj膮 tutaj jasmoniany, kt贸re uczestnicz膮 w integrowaniu informacji o uszkodzeniu z regulacj膮 proces贸w metabolicznych, wzrostowych i reprodukcyjnych.\nIch biosynteza rozpoczyna si臋 od przemian odpowiednich kwas贸w t艂uszczowych w przedzia艂ach kom贸rkowych, obejmuje dzia艂anie enzym贸w lipoksygenazowych i kolejne reakcje prowadz膮ce do powstawania kwasu jasmonowego oraz jego biologicznie aktywnych pochodnych. Rozpoznanie jasmonian贸w przez odpowiednie kompleksy receptorowo-regulatorowe wp艂ywa nast臋pnie na stabilno艣膰 represor贸w transkrypcyjnych, umo偶liwiaj膮c uruchamianie gen贸w odpowiedzialnych za syntez臋 okre艣lonych metabolit贸w obronnych. Jednak znaczenie tego uk艂adu wykracza poza samo przeciwdzia艂anie owadom, poniewa偶 jasmoniany uczestnicz膮 r贸wnie偶 w regulacji rozwoju, reprodukcji i odpowiedzi na inne bod藕ce 艣rodowiskowe. W dalszej analizie konieczne stanie si臋 wi臋c szczeg贸艂owe odtworzenie molekularnej architektury sygnalizacji jasmonianowej, obejmuj膮cej kompleks COI1-JAZ, proteasomaln膮 degradacj臋 represor贸w, aktywno艣膰 czynnik贸w transkrypcyjnych MYC oraz wsp贸艂dzia艂anie z kwasem salicylowym i etylenem.",
      "char_start": 63162,
      "section_id": "sec-18",
      "hidden_question": "Dlaczego ro艣liny nie wykszta艂ci艂y idealnie precyzyjnych system贸w obronnych i jakie s膮 konsekwencje tego stanu dla rolnictwa?",
      "estimated_length": 5998
    },
    {
      "h2": "Hormonalna regulacja metabolizmu a kompromisy ewolucyjne",
      "index": 18,
      "char_end": 69477,
      "position": 19,
      "full_text": "Dopiero na tym poziomie mo偶liwe b臋dzie pe艂ne wyja艣nienie, w jaki spos贸b ro艣lina przekszta艂ca informacj臋 o obecno艣ci konsumenta w zintegrowan膮 zmian臋 w艂asnego metabolizmu i dlaczego proces ten stanowi zarazem podstaw臋 skutecznej odporno艣ci oraz 藕r贸d艂o ewolucyjnych kompromis贸w pomi臋dzy obron膮, wzrostem i reprodukcj膮.",
      "char_start": 69161,
      "section_id": "sec-19",
      "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣lina przek艂ada sygna艂y o ataku na konkretne zmiany w swoim metabolizmie i jakie s膮 tego koszty?",
      "estimated_length": 316
    }
  ],
  "dna_profile": {
    "ton": "powa偶ny",
    "rytm": "kontemplacyjny",
    "dystans": "analityczny",
    "zlozonosc": "wielowarstwowy",
    "statystyki": {
      "pct_dlugich": 35,
      "pct_krotkich": 0,
      "srednia_dlugosc_zdania": 22
    },
    "mapa_metafor": [
      {
        "typ": "centralny",
        "nazwa": "informatyka i teoria sygna艂贸w",
        "wystapien": 12
      },
      {
        "typ": "centralny",
        "nazwa": "architektura sieciowa",
        "wystapien": 6
      },
      {
        "typ": "centralny",
        "nazwa": "ekonomia i bilans koszt贸w",
        "wystapien": 5
      },
      {
        "typ": "jednorazowy",
        "nazwa": "podpis/kod (biologiczny)",
        "wystapien": 2
      },
      {
        "typ": "jednorazowy",
        "nazwa": "obliczenia probabilistyczne",
        "wystapien": 1
      },
      {
        "typ": "jednorazowy",
        "nazwa": "inteligencja i pami臋膰",
        "wystapien": 3
      }
    ],
    "ai_skazenia_wykryte": [
      {
        "fraza": "fundamentalnego zagadnienia",
        "lokalizacja": "sekcja 1"
      },
      {
        "fraza": "W tym sensie",
        "lokalizacja": "sekcja 1"
      },
      {
        "fraza": "Na poziomie teoretycznym",
        "lokalizacja": "sekcja 2"
      },
      {
        "fraza": "Szczeg贸lnie istotna pozostaje",
        "lokalizacja": "sekcja 5"
      },
      {
        "fraza": "Szczeg贸lnego znaczenia nabra艂o wykazanie",
        "lokalizacja": "sekcja 5"
      },
      {
        "fraza": "ma tak偶e zasadnicze znaczenie dla",
        "lokalizacja": "sekcja 5"
      },
      {
        "fraza": "fundamentaln膮 rol臋",
        "lokalizacja": "sekcja 6"
      },
      {
        "fraza": "Szczeg贸lne znaczenie ma tutaj to, 偶e",
        "lokalizacja": "sekcja 7"
      },
      {
        "fraza": "W rezultacie",
        "lokalizacja": "sekcja 7"
      },
      {
        "fraza": "Kolejnym fundamentalnym elementem",
        "lokalizacja": "sekcja 9"
      },
      {
        "fraza": "Szczeg贸lnego znaczenia nabiera tutaj",
        "lokalizacja": "sekcja 10"
      },
      {
        "fraza": "W konsekwencji",
        "lokalizacja": "sekcja 13"
      },
      {
        "fraza": "Szczeg贸lnie wa偶ne pozostaje",
        "lokalizacja": "sekcja 13"
      },
      {
        "fraza": "W szerszej perspektywie",
        "lokalizacja": "sekcja 14"
      },
      {
        "fraza": "posiada podstawowe znaczenie",
        "lokalizacja": "sekcja 18"
      }
    ],
    "charakterystyczne_zwroty": [
      "nie pozostaje bowiem jedynie materia艂em biologicznym ulegaj膮cym mechanicznemu zniszczeniu",
      "rozbudowany repertuar mechanizm贸w detekcyjnych",
      "kosztownej odpowiedzi",
      "rzeczywistego konsumenta",
      "艣wiadome obliczenia probabilistyczne",
      "zbyt schematyczna",
      "aparatu poj臋ciowego immunologii ro艣lin nale偶y u偶ywa膰 w badaniach nad owadami selektywnie",
      "z艂o偶onym 艣rodowiskiem biochemicznym",
      "element charakterystyczny dla okre艣lonego rodzaju oddzia艂ywania biologicznego",
      "wykorzystuje chemiczn膮 informacj臋 o przetworzeniu w艂asnych tkanek przez organizm antagonistyczny",
      "poszerzenia repertuaru rozpoznawanych bod藕c贸w",
      "sama struktura materia艂owa ro艣liny staje si臋 藕r贸d艂em informacji o naruszeniu w艂asnej integralno艣ci",
      "podpis wapniowy (calcium signature)",
      "sie膰 o w艂a艣ciwo艣ciach konwergencji i dywergencji",
      "przekszta艂ca膰 lokalne informacje o zagro偶eniu w sygna艂y",
      "mechanizm r贸偶nicowania odpowiedzi mimo cz臋艣ciowo wsp贸lnego sygna艂u inicjuj膮cego",
      "torowania obrony przez drgania",
      "impulsu oksydacyjnego",
      "systemowej mobilizacji obronnej",
      "lokalne uruchamianie odpowiedzi wzd艂u偶 drogi propagacji",
      "nazwy historycznie zwi膮zane z okre艣lonym bod藕cem nie oznaczaj膮 wy艂膮czno艣ci funkcjonalnej",
      "nie jest wy艂膮cznie miejscem ko艅cowego odczytu informacji, lecz aktywnym elementem systemu regulacyjnego",
      "Mechanizmy wyciszania nie s膮 zatem przejawem s艂abo艣ci odporno艣ci, lecz jednym z warunk贸w jej prawid艂owego funkcjonowania",
      "zmieniania kierunku",
      "przeprogramowanie metabolizmu",
      "utrwalanie nast臋pstw kr贸tkotrwa艂ych sygna艂贸w",
      "sieci wielopoziomowych sprz臋偶e艅 zwrotnych",
      "mechanistycznej precyzji z analiz膮 ekologicznych nast臋pstw",
      "koszty fizjologiczne",
      "bilansem produkcyjnym",
      "antagonizm贸w regulacyjnych",
      "torowaniem odporno艣ci",
      "dziedziczenia transgeneracyjnego",
      "metafory organizuj膮ce opowie艣膰",
      "do艣wiadczeniu podmiotowemu",
      "organizacji przyczynowej",
      "W wymiarze aksjologicznym",
      "bilansu produkcyjnego podczas wielu sezon贸w uprawy",
      "molekularna precyzja interwencji nie gwarantuje przewidywalno艣ci wszystkich nast臋pstw ekologicznych",
      "ewolucyjnych kompromis贸w pomi臋dzy obron膮, wzrostem i reprodukcj膮"
    ],
    "charakterystyka_argumentu": "Autor stosuje metod臋 analityczno-syntetyczn膮, rekonstruuj膮c wielopoziomow膮 architektur臋 system贸w obronnych ro艣lin poprzez przej艣cie od szczeg贸艂owych mechanizm贸w molekularnych i biofizycznych do szerokich uj臋膰 systemowych i ewolucyjnych. Argumentacja opiera si臋 na rygorystycznym rozr贸偶nianiu proces贸w fizjologicznych od przypisywania ro艣linom intencjonalno艣ci, a wnioski s膮 budowane w oparciu o integracj臋 danych z zakresu immunologii, genetyki i teorii detekcji sygna艂贸w w odniesieniu do tre艣ci zawartych w publikacji Insect-Plant Interactions Volume 2."
  },
  "global_structure": {
    "sekcje": [
      {
        "h2": "Ro艣liny rozpoznaj膮 偶erowanie poprzez detekcj臋 wzorc贸w molekularnych",
        "cel": "Wprowadzenie do tematyki indukowanej odporno艣ci i zdefiniowanie mechanizm贸w rozr贸偶niania uszkodze艅 mechanicznych od biologicznego ataku owad贸w.",
        "position": 1,
        "cleanup_focus": "Nale偶y usun膮膰 nadmiarowe wyliczenia dyscyplin naukowych i sformu艂owania o charakterze wst臋pu akademickiego, aby przej艣膰 szybciej do konkret贸w molekularnych.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣lina odr贸偶nia zwyk艂e uszkodzenie mechaniczne od ataku owada bez posiadania uk艂adu nerwowego?",
        "kluczowe_motywy": [
          "HAMP",
          "DAMP",
          "rozpoznawanie wzorc贸w",
          "indukowana odporno艣膰",
          "systemowa koordynacja odpowiedzi"
        ]
      },
      {
        "h2": "Kosztowna optymalizacja rozpoznawania zagro偶e艅 w teorii detekcji sygna艂贸w",
        "cel": "Uzasadnienie konieczno艣ci precyzyjnego rozpoznawania bod藕c贸w poprzez analiz臋 koszt贸w energetycznych i ryzyka b艂臋dnej klasyfikacji sygna艂u.",
        "position": 2,
        "cleanup_focus": "Nale偶y dopilnowa膰, aby analogia do oblicze艅 probabilistycznych pozosta艂a jedynie modelem matematycznym, a nie sugesti膮 艣wiadomego dzia艂ania ro艣liny.",
        "hidden_question": "Dlaczego ro艣lina musi precyzyjnie rozr贸偶nia膰 bod藕ce przed uruchomieniem odpowiedzi obronnej?",
        "kluczowe_motywy": [
          "nak艂ady energetyczne",
          "teoria detekcji sygna艂贸w",
          "czu艂o艣膰 i swoisto艣膰",
          "koszty b艂臋dnej klasyfikacji",
          "selekcja ewolucyjna"
        ]
      },
      {
        "h2": "R贸偶norodno艣膰 receptor贸w PRR i specyfika rozpoznawania zagro偶e艅",
        "cel": "Wprowadzenie molekularnej architektury detekcji (PRR, RLK, RLP) oraz krytyczne zestawienie modelu odporno艣ci ro艣linnej z kontekstem 偶erowania owad贸w.",
        "position": 3,
        "cleanup_focus": "Upro艣ci膰 opis techniczny domen bia艂kowych, aby nie przy膰mi艂 on kluczowego zastrze偶enia dotycz膮cego r贸偶nic mi臋dzy odporno艣ci膮 na patogeny a reakcj膮 na owady.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣liny na poziomie molekularnym rozpoznaj膮 zagro偶enie i czy mechanizmy te s膮 identyczne w przypadku atak贸w owad贸w oraz patogen贸w?",
        "kluczowe_motywy": [
          "receptory rozpoznaj膮ce wzorce (PRR)",
          "kinazy receptorowe (RLK)",
          "PTI i ETI",
          "koreceptory (BAK1)",
          "domeny LRR i LysM"
        ]
      },
      {
        "h2": "Koniugaty FAC jako specyficzne sygna艂y rozpoznawania 偶erowania",
        "cel": "Przej艣cie od og贸lnej koncepcji HAMP do konkretnego przyk艂adu molekularnego (FAC/wolicytyna), aby zilustrowa膰 mechanizm powstawania i specyfik臋 rozpoznawania sygna艂贸w chemicznych.",
        "position": 4,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie terminologii dotycz膮cej koniugat贸w kwas贸w t艂uszczowych i aminokwas贸w, aby unikn膮膰 powt贸rze艅 mi臋dzy pe艂nymi nazwami a skr贸tem FAC.",
        "hidden_question": "Czym s膮 koniugaty FAC i w jaki spos贸b ro艣lina rozpoznaje je jako sygna艂 ataku owad贸w?",
        "kluczowe_motywy": [
          "FAC",
          "wolicytyna",
          "HAMP",
          "prekursory ro艣linne",
          "specyficzno艣膰 odpowiedzi"
        ]
      },
      {
        "h2": "Receptor INR i rozpoznawanie inceptyn jako dow贸d swoisto艣ci odporno艣ci",
        "cel": "Ilustracja mechanizmu molekularnego rozpoznawania zagro偶enia na konkretnym przyk艂adzie receptora INR, co potwierdza tez臋 o istnieniu wyspecjalizowanych system贸w detekcji HAMP/DAMP.",
        "position": 5,
        "cleanup_focus": "Nale偶y upewni膰 si臋, 偶e przej艣cie mi臋dzy opisem eksperymentalnym a wnioskami ewolucyjnymi i hodowlanymi jest p艂ynne i nie rozmywa g艂贸wnego w膮tku detekcji molekularnej.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣liny potrafi膮 rozpozna膰 偶erowanie owad贸w, wykorzystuj膮c produkty przetworzenia w艂asnych bia艂ek?",
        "kluczowe_motywy": [
          "receptor inceptynowy (INR)",
          "inceptyny",
          "elicytory peptydowe",
          "swoisto艣膰 odporno艣ciowa",
          "warto艣膰 przystosowawcza"
        ]
      },
      {
        "h2": "Endogenne sygna艂y DAMP jako wska藕niki naruszenia integralno艣ci tkanek",
        "cel": "Przej艣cie od zewn臋trznych wzorc贸w (HAMP) do wewn臋trznych sygna艂贸w alarmowych (DAMP), pokazuj膮c, jak ro艣lina rozpoznaje w艂asne uszkodzenia strukturalne i metaboliczne.",
        "position": 6,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie terminologii dotycz膮cej receptor贸w (WAK1, P2K1, PEPR, SYR) tak, aby ich rola jako detektor贸w DAMP by艂a sp贸jna z g艂贸wn膮 tez膮 o PRR.",
        "hidden_question": "Jakie wewn臋trzne cz膮steczki ro艣liny pe艂ni膮 rol臋 sygna艂贸w alarmowych informuj膮cych o uszkodzeniu tkanek?",
        "kluczowe_motywy": [
          "oligogalakturonidy",
          "ATP zewn膮trzkom贸rkowy",
          "peptydy AtPep",
          "systemina",
          "redundancja sygna艂owa"
        ]
      },
      {
        "h2": "Transdukcja sygna艂u poprzez sieci kinaz i dynamik臋 jonow膮",
        "cel": "Przej艣cie od momentu rozpoznania ligandu przez receptor do wczesnych, szybkich odpowiedzi kom贸rkowych, wyja艣niaj膮c mechanizm przekszta艂cania bod藕ca chemicznego w sygna艂 biofizyczny.",
        "position": 7,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie terminologii dotycz膮cej kinaz zale偶nych od wapnia (CPK vs CDPK), aby czytelnik nie postrzega艂 ich jako dw贸ch r贸偶nych system贸w.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣lina przekszta艂ca sygna艂 z receptora powierzchniowego w konkretn膮 reakcj臋 kom贸rkow膮 bez uk艂adu nerwowego?",
        "kluczowe_motywy": [
          "RLCK i BIK1",
          "konwergencja i dywergencja sygna艂贸w",
          "podpis wapniowy (calcium signature)",
          "kinazy CPK/CDPK",
          "depolaryzacja b艂ony"
        ]
      },
      {
        "h2": "Kana艂y GLR i potencja艂y elektryczne jako systemy transmisji sygna艂u",
        "cel": "Przej艣cie od molekularnego rozpoznania zagro偶enia do mechanizm贸w szybkiej, systemowej propagacji informacji w obr臋bie ca艂ego organizmu ro艣liny.",
        "position": 8,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie terminologii dotycz膮cej potencja艂贸w (czynno艣ciowe vs zmienne), aby wyra藕nie odr贸偶ni膰 je od mechanizm贸w neuronalnych zwierz膮t.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣lina przesy艂a sygna艂 o lokalnym uszkodzeniu do odleg艂ych tkanek bez posiadania uk艂adu nerwowego?",
        "kluczowe_motywy": [
          "kana艂y GLR",
          "glutaminian",
          "fale wapniowe",
          "potencja艂y elektryczne",
          "systemowa odpowied藕 na zranienie"
        ]
      },
      {
        "h2": "Przestrzenna organizacja sygna艂贸w i mechanopercepcja ro艣lin",
        "cel": "Przej艣cie od teoretycznego opisu impuls贸w do analizy ich fizycznej propagacji w tkankach, uwzgl臋dniaj膮c wp艂yw struktury naczyniowej oraz rol臋 bod藕c贸w mechanicznych i ROS.",
        "position": 9,
        "cleanup_focus": "Nale偶y uporz膮dkowa膰 przej艣cia mi臋dzy trzema r贸偶nymi w膮tkami: architektur膮 naczyniow膮, mechanik膮 drga艅 a chemi膮 ROS, aby unikn膮膰 wra偶enia fragmentaryczno艣ci sekcji.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b sygna艂y o zagro偶eniu rozprzestrzeniaj膮 si臋 w ro艣linie i czy ro艣liny potrafi膮 odr贸偶ni膰 偶erowanie owad贸w od innych bod藕c贸w mechanicznych?",
        "kluczowe_motywy": [
          "wi膮zki przewodz膮ce",
          "mechanopercepcja",
          "kana艂y MSL/MCA/OSCA",
          "drgania charakterystyczne dla 偶erowania",
          "reaktywne formy tlenu (ROS)"
        ]
      },
      {
        "h2": "RBOHD jako integrator sygna艂贸w i generator fal ROS",
        "cel": "Przej艣cie od molekularnej aktywacji pojedynczego enzymu do mechanizmu amplifikacji sygna艂u w formie fali, co 艂膮czy wczesn膮 transdukcj臋 z systemow膮 propagacj膮 informacji.",
        "position": 10,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie terminologii dotycz膮cej modyfikacji potranslacyjnych i precyzyjne rozgraniczenie mi臋dzy lokaln膮 produkcj膮 ROS a systemow膮 fal膮 sygna艂ow膮.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b enzym RBOHD przek艂ada sygna艂y kom贸rkowe na systemow膮 odpowied藕 ro艣liny w postaci fali ROS?",
        "kluczowe_motywy": [
          "RBOHD",
          "reaktywne formy tlenu (ROS)",
          "dodatnie sprz臋偶enie zwrotne",
          "fala sygna艂owa",
          "fosforylacja BIK1"
        ]
      },
      {
        "h2": "Kaskady MAPK i regulacja transkrypcyjna jako centrum integracji sygna艂贸w",
        "cel": "Przej艣cie od wczesnych impuls贸w elektrycznych i jonowych do molekularnego sterowania ekspresj膮 gen贸w oraz mechanizm贸w kontroli koszt贸w energetycznych odpowiedzi obronnej.",
        "position": 11,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie terminologii dotycz膮cej konkretnych kinaz (WIPK, SIPK) i czynnik贸w transkrypcyjnych, aby unikn膮膰 nadmiernego rozproszenia uwagi czytelnika na poziomie detali biologicznych kosztem logiki systemowej.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b sygna艂y o zagro偶eniu s膮 przekszta艂cane w konkretne zmiany w ekspresji gen贸w i jak ro艣lina kontroluje intensywno艣膰 tej odpowiedzi?",
        "kluczowe_motywy": [
          "kaskady MAPK",
          "czynniki transkrypcyjne (WRKY, MYC, ERF)",
          "fosforylacja i defosforylacja",
          "mechanizmy wygaszania sygna艂u",
          "koszty energetyczne obrony"
        ]
      },
      {
        "h2": "Owady moduluj膮 odporno艣膰 ro艣lin poprzez wydzieliny",
        "cel": "Wprowadzenie perspektywy koewolucyjnej, pokazuj膮c, 偶e systemy sygna艂owe ro艣lin nie s膮 jednostronne, lecz podlegaj膮 aktywnym pr贸bom zak艂贸cenia przez fitofagi.",
        "position": 12,
        "cleanup_focus": "Uporz膮dkowanie przej艣cia od konkretnego przyk艂adu oksydazy glukozowej do og贸lnej analizy r贸偶nic mi臋dzy typami aparat贸w g臋bowych owad贸w.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b owady wp艂ywaj膮 na mechanizmy obronne ro艣lin i czy mog膮 one blokowa膰 reakcje odporno艣ciowe gospodarza?",
        "kluczowe_motywy": [
          "wydzieliny g臋bowe",
          "modulacja odpowiedzi obronnych",
          "antagonizm szlak贸w hormonalnych",
          "r贸偶nice mi臋dzy owadami gryz膮cymi a k艂uj膮co-ss膮cymi",
          "integracja sygna艂贸w lokalnych i systemowych"
        ]
      },
      {
        "h2": "Wieloskalowo艣膰 odpowiedzi ro艣liny wymaga zintegrowanego podej艣cia badawczego",
        "cel": "Przej艣cie od opisu konkretnych mechanizm贸w do poziomu biologii system贸w, wskazuj膮c na konieczno艣膰 艂膮czenia r贸偶nych skal czasowych i metod badawczych w celu zrozumienia ca艂o艣ciowej odpowiedzi ro艣liny.",
        "position": 13,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie terminologii dotycz膮cej technik obrazowania i biosensor贸w, aby unikn膮膰 nadmiernego wyliczania metod na rzecz syntezy ich celu badawczego.",
        "hidden_question": "Dlaczego badanie odporno艣ci ro艣lin wymaga 艂膮czenia wielu r贸偶nych metod pomiarowych i analizy r贸偶nych skal czasowych?",
        "kluczowe_motywy": [
          "biologia system贸w",
          "skale czasowe",
          "biosensory (GCaMP)",
          "genetyka funkcjonalna",
          "integracja danych"
        ]
      },
      {
        "h2": "Wyzwania metodologiczne i biotechnologiczne w badaniach odporno艣ci",
        "cel": "Sekcja stanowi krytyczn膮 refleksj臋 nad interpretacj膮 danych eksperymentalnych oraz analizuje ograniczenia i warunki implementacji mechanizm贸w rozpoznawania zagro偶e艅 w biotechnologii ro艣lin.",
        "position": 14,
        "cleanup_focus": "Nale偶y ujednolici膰 przej艣cie mi臋dzy analiz膮 b艂臋d贸w metodologicznych a perspektywami biotechnologicznymi, aby unikn膮膰 wra偶enia zbyt gwa艂townego przeskoku tematycznego.",
        "hidden_question": "Jakie trudno艣ci pojawiaj膮 si臋 przy badaniu odporno艣ci ro艣lin na owady i czy mo偶na wykorzysta膰 te mechanizmy w hodowli ro艣lin?",
        "kluczowe_motywy": [
          "plejotropia",
          "uszkodzenia mechaniczne vs 偶erowanie",
          "elicytory owadzie",
          "biotechnologia receptor贸w",
          "architektura reakcji"
        ]
      },
      {
        "h2": "Koszty fizjologiczne i wyzwania wdro偶eniowe syntetycznej odporno艣ci",
        "cel": "Przej艣cie od teoretycznych mechanizm贸w molekularnych do krytycznej analizy ich praktycznej implementacji, koszt贸w energetycznych oraz efektywno艣ci agrotechnicznej.",
        "position": 15,
        "cleanup_focus": "Ujednolicenie terminologii dotycz膮cej koszt贸w (energetycznych vs ekonomicznych), aby wyra藕nie rozr贸偶ni膰 wydatki metaboliczne ro艣liny od nak艂ad贸w finansowych w rolnictwie.",
        "hidden_question": "Jakie s膮 ograniczenia i ryzyka zwi膮zane z projektowaniem sztucznych system贸w detekcji zagro偶e艅 u ro艣lin w kontek艣cie plonowania?",
        "kluczowe_motywy": [
          "biologia syntetyczna",
          "koszty fizjologiczne",
          "progi aktywacji",
          "bilans produkcyjny",
          "stabilno艣膰 cech"
        ]
      },
      {
        "h2": "Interakcje stres贸w i epigenetyczne mechanizmy pami臋ci odporno艣ciowej",
        "cel": "Rozszerzenie analizy z poziomu dora藕nej reakcji na poziom d艂ugofalowy, uwzgl臋dniaj膮c wp艂yw innych stres贸w 艣rodowiskowych oraz mo偶liwo艣膰 dziedziczenia odporno艣ci.",
        "position": 16,
        "cleanup_focus": "Nale偶y doprecyzowa膰 rozr贸偶nienie mi臋dzy pami臋ci膮 fizjologiczn膮 pojedynczego osobnika a dziedziczeniem epigenetycznym, aby unikn膮膰 mylenia tych dw贸ch proces贸w.",
        "hidden_question": "Jak inne stresy 艣rodowiskowe i wcze艣niejsze do艣wiadczenia ro艣liny wp艂ywaj膮 na jej zdolno艣膰 do obrony przed owadami?",
        "kluczowe_motywy": [
          "nak艂adaj膮ce si臋 stresy",
          "antagonizmy regulacyjne",
          "pami臋膰 stresowa (torowanie)",
          "modyfikacje epigenetyczne",
          "dziedziczenie transgeneracyjne"
        ]
      },
      {
        "h2": "Systemowa z艂o偶ono艣膰 ro艣lin bez 艣wiadomo艣ci i antropomorfizacji",
        "cel": "Przej艣cie od opisu technicznych mechanizm贸w do syntezy teoretycznej, definiuj膮cej ro艣lin臋 jako system integruj膮cy informacje w spos贸b odmienny od uk艂adu nerwowego.",
        "position": 17,
        "cleanup_focus": "Nale偶y upewni膰 si臋, 偶e rozr贸偶nienie mi臋dzy metafor膮 'inteligencji' a biologicznym mechanizmem przetwarzania informacji jest wystarczaj膮co ostre i nie pozostawia miejsca na domys艂y.",
        "hidden_question": "Czy zdolno艣膰 ro艣lin do koordynacji z艂o偶onych odpowiedzi odporno艣ciowych oznacza, 偶e posiadaj膮 one inteligencj臋 lub 艣wiadomo艣膰?",
        "kluczowe_motywy": [
          "biologiczna inteligencja",
          "antropomorfizacja",
          "organizacja przyczynowa",
          "modularno艣膰 biologiczna",
          "odpowied藕 systemowa"
        ]
      },
      {
        "h2": "Ewolucyjny kompromis mi臋dzy reaktywno艣ci膮 a kosztami metabolicznymi",
        "cel": "Sekcja stanowi syntez臋 dotychczasowych rozwa偶a艅 o mechanizmach percepcji i transdukcji, osadzaj膮c je w kontek艣cie ewolucyjnym, gospodarczym oraz przygotowuj膮c grunt pod analiz臋 hormonaln膮.",
        "position": 18,
        "cleanup_focus": "Nale偶y uporz膮dkowa膰 przej艣cie od rozwa偶a艅 filozoficzno-etycznych nad in偶ynieri膮 genetyczn膮 do technicznego podsumowania szlak贸w sygna艂owych i zapowiedzi roli jasmonian贸w.",
        "hidden_question": "Dlaczego ro艣liny nie wykszta艂ci艂y idealnie precyzyjnych system贸w obronnych i jakie s膮 konsekwencje tego stanu dla rolnictwa?",
        "kluczowe_motywy": [
          "warto艣膰 adaptacyjna",
          "koszty metaboliczne",
          "progi aktywacji",
          "integracja proces贸w",
          "sygnalizacja jasmonianowa"
        ]
      },
      {
        "h2": "Hormonalna regulacja metabolizmu a kompromisy ewolucyjne",
        "cel": "Sekcja stanowi klamr臋 domykaj膮c膮 obecny etap analizy i zapowied藕 przej艣cia do poziomu hormonalnej regulacji metabolicznej oraz koszt贸w energetycznych odporno艣ci.",
        "position": 19,
        "cleanup_focus": "Nale偶y upewni膰 si臋, 偶e przej艣cie do zapowiedzianej analizy hormonalnej jest p艂ynne i logicznie wynika z poprzednich sekcji o sygna艂ach elektrycznych.",
        "hidden_question": "W jaki spos贸b ro艣lina przek艂ada sygna艂y o ataku na konkretne zmiany w swoim metabolizmie i jakie s膮 tego koszty?",
        "kluczowe_motywy": [
          "zmiana metabolizmu",
          "kompromisy ewolucyjne",
          "odporno艣膰 ro艣lin",
          "wzrost i reprodukcja"
        ]
      }
    ],
    "glowna_teza": "Indukowana odporno艣膰 ro艣lin na 偶erowanie owad贸w jest z艂o偶onym procesem systemowym, w kt贸rym molekularne rozpoznawanie wzorc贸w HAMP i DAMP przez receptory PRR inicjuje wielopoziomowe kaskady sygna艂owe 鈥� obejmuj膮ce zmiany jonowe, elektryczne, produkcj臋 ROS oraz aktywacj臋 kinaz MAPK 鈥� co pozwala organizmowi na precyzyjn膮, cho膰 kosztown膮 energetycznie koordynacj臋 odpowiedzi fizjologicznej i metabolicznej bez potrzeby posiadania uk艂adu nerwowego, zgodnie z analizami zawartymi w publikacji Jamin Ali Insect-Plant Interactions Volume 2.",
    "luk_narracji": "Tekst rozwija si臋 od szczeg贸艂owej analizy molekularnych mechanizm贸w percepcji i wczesnej transdukcji sygna艂贸w o zagro偶eniu, przez opis systemowej propagacji impuls贸w jonowych i elektrycznych, a偶 po syntez臋 tych proces贸w w kontek艣cie ewolucyjnym, biotechnologicznym i ekologicznym. My艣l zmierza od poziomu pojedynczego receptora do ca艂o艣ciowej wizji ro艣liny jako dynamicznego systemu integruj膮cego informacje w wielu skalach czasowych, ko艅cz膮c na zapowiedzi analizy hormonalnej regulacji metabolizmu w oparciu o tre艣ci zawarte w publikacji Insect-Plant Interactions Volume 2."
  }
}

