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raziskave in razvoj

Izvlecek: V prispevku je opisana celicna stena rastlin in razlicni tipi celic v drevesu. Predstavljene so modelne rastline, na
katerih potekajo raziskave o delovanju kambija in celicni diferenciaciji. Podana so nova spoznanja o biologiji nastanka lesa.

Kljucne besede: celi¢na stena, diferenciacija, lignifikacija, modelne rastline, nastanek lesa (ksilogeneza), sklerenhim

Abstract: In the paper, cell wall of plants and various cell types in trees are described. Model plants used for studies of cam-
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bial activity and cell differentiation are presented. Current knowledge on biology of wood formation is given.

Key words: cell wall, differentiation, lignification, model plants, wood formation (xylogenesis), sclerenchyma

CELICNA STENA RASTLIN

Celi¢na stena rastlin je urejena struktura, sestavljena iz raz-
licnih polisaharidov, proteinov in aromatskih spojin (Derma-
stia, 2007). Celi¢ne stene bi lahko poimenovali tudi zunanje
ogrodje rastline, saj doloc¢ajo obliko celice, kon¢nega orga-
na in s tem celotne morfologije rastline. Rastlini nudijo me-
hansko oporo in delujejo kot fizicna pregrada za abiotske
in biotske dejavnike. Vendar pa vloga celi¢nih sten ni zgolj
mehanska, pac¢ pa so vklju¢ene tudi v rast rastlin, celicno
diferenciacijo, medceli¢cno komunikacijo in pretok vode.
Brez celi¢nih sten bi bile rastline upogljive gmote proto-
plazme, bolj podobne sluzastim kupom kot pa veli¢astnim
drevesom in drugemu zelenju, ki krasi nas planet (Cosgrove,
2005). Rastline vsebujejo okoli 35 razli¢nih tipov celic, ki se
razlikujejo v velikosti obliki, stenskih znacilnostih in mestu v
rastlini (Cosgrove, 2005). Zgradba in ureditev stenskih kom-
ponent se razlikuje med rastlinskimi vrstami, med tkivi iste
vrste, med posameznimi celicami in posameznimi sloji. Ce-
licne stene rastlin so za Zivljenje ljudi zelo pomembne, saj
predstavljajo surovino v tekstilni, lesni, celulozni in papirni
industriji, pa tudi kot gorivo, zato je Stevil¢nost raziskav na
tem podrocju povsem razumljiva (Zhong in Ye, 2007).
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PreteZen del celic v drevesu je obdanih s togo celi¢no ste-
no, sestavljeno iz celuloz, hemiceluloz, pektina, proteinov
in/ali lignina. DeleZ teh komponent se spreminja znotraj
mikropodrocij celicne stene posamezne celice, pa tudi
med razli¢nimi tipi celic. Sestava celi¢nih sten je prilagojena
osnovni funkciji celice, zato imajo trahealni elementi, ki so
namenjeni prevajanju vode, drugac¢no sestavo celi¢ne ste-
ne kot na primer celice krovnih tkiv, ki imajo zascitno funk-
cijo. Debelina in sestava sten se lahko spreminja med rastjo
celice, pa tudi kot odziv na neugodne abiotske in biotske
dejavnike. Rastline so zmozne sintetizirati ustrezno koli¢ino
razli¢nih stenskih komponent in jih vgraditi na primerno
mesto, tako da nastala celi¢na stena ustreza nalogam, ki
so specificne za vsak tip celice. Stevilni dejavniki, vklju¢no
s hormoni, citoskeletom, proteini, fosfoinozitidi ter oskrbo
s sladkorji nukleotidov, so vpleteni v usmerjeno izlo¢anje
stenskega materiala, s ¢imer uravnavajo dinamiko nastaja-
nja celi¢ne stene in njeno heterogenost (Zhongin Ye, 2007).

TIPI RASTLINSKIH CELIC GLEDE NA ZNACILNOST
CELICNIH STEN

Celi¢ne stene lahko v splosnem delimo na primarne in se-
kundarne. Primarne stene so znacilne za vse celice, nasta-
nejo med citokinezo in se kasneje med celi¢no ekspanzijo
Se spremenijo, sekundarne stene pa se v dolocenih celi¢-
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nih tipih oblikujejo po zaklju¢ku postkambijske rasti (Taiz
in Zeiger, 2002). Glede na znacilnosti celi¢nih sten lahko
rastlinske celice delimo v tri osnovne tipe: parenhim, ko-
lenhim in sklerenhim. Parenhimske in kolenhimske celice
imajo samo primarno steno, sklerenhimske pa primarno
in sekundarno steno (Cosgrove, 2005; Dermastia, 2007).

Stene parenhimskih celic so navadno tanke in enotne
zgradbe, vendar njihova sestava med razli¢nimi tipi paren-
himskih celic zelo variira (Zhong in Ye, 2007). Parenhimske
celice se razlikujejo v velikosti, obliki in nalogah, ki jih opra-
vljajo, vsem pa je skupna fleksibilna stena in Ziv protoplast
v zreli stopnji razvoja. Razen poudarjene oporne vioge, ki
jo danes opravljata kolenhim in sklerenhim, vec¢ino nalog
v drevesu opravljajo parenhimske celice (Dermastia, 2007).

Kolenhim je eno izmed specializiranih mehanskih tkiv
rastlin, katerega razvoj je bil povezan s prehodom visjih
rastlin na kopno. Pri majhnih rastlinah je bil namrec Ze tur-
gorski tlak parenhimskih celic dovolj za oporo, medtem
ko hitro rastocim in vigjim zelnatim rastlinam to ni zado-
stovalo (Dermastia, 2007). Kolenhimske celice imajo do-
datno odebelitev primarne stene z materialom, ki vsebuje
veliko pektinskih spojin. Kolenhimske stene so slojevite,
kjer se izmenjujejo sloji, bogatimi s celulozo, s sloji, boga-
timi s pektini. Orientacija celuloznih mikrofibril se v slojih
spreminja. Stena ni enotno odebljena, temvec le mesto-
ma in zagotavlja ustrezno mehansko trdnost celice, ne
da bi se zmanjsala plasti¢nost tkiv, kar je nujno, saj celice
med rastjo ves ¢as spreminjajo obliko. Plasti¢no snov lah-
ko raztegnemo ali stisnemo v novo obliko brez poskodb,
obliko pa snov zadrZi, tudi ko delovanje sile preneha. Ko
celice dozorijo, se lahko v stene odlozi tudi lignin, ki jih
dodatno ojaca in naredi vodovzdrZzne (Dermastia, 2007).

Sklerenhim je eno pomembnejsih tkiv v drevesu. V splo-
$nem ga delimo na prevodne elemente ksilema in nepre-
vodne sklerenhimske celice. Pri slednjih nadalje lo¢imo
sklereide in vilakna (Dermastia, 2007). Od kolenhima se
razlikuje predvsem po nacinu ojacitve rastline. Medtem
ko je kolenhim mocan zaradi plasti¢nosti sten, je skleren-
him elasticen. Elasti¢na snov se vrne v prvoten polozaj in
obliko, ko delovanije sile preneha (Dermastia, 2007). Skle-
renhimske celice ojacujejo popolnoma razvite organe.
Sklereide in vlakna imajo v splosnem enotno odebeljene
sekundarne stene, razen na obmocju pikenj, kjer sekun-
darna debelitev izostane. Sekundarna debelitev v traheal-
nih elementih ima navadno doloc¢en vzorec; npr. kroZen,
spiralen, mreZast, lestvicast (Zhong in Ye, 2007).

Les (sekundarni ksilem) je zgrajen pretezno iz sklerenhim-
skih celic, zato je razumevanje njihovega razvoja z vidika
ksilogeneze klju¢no. V nadaljevanju prispevka je opisan
nastanek sklerenhimskih celic lesa.
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OMEJITVE PRI RAZISKAVAH NASTANKA LESA

Znanstveniki so se ze vec kot pol stoletja nazaj zavedal
pomena razumevanja nastanka lesa (npr. Bailey, 1952). V
zadnjih letih je mogoce opaziti povecanje Stevila objav
in posledi¢no novih spoznanj na podrocju razvoja vijih
rastlin, vendarle pa pretezen del raziskav poteka na pri-
marnih meristemih poganjkov ali korenin ter na celicah
in tkivih primarnega rastlinskega telesa (Chaffey, 2002).
Tako je znanje o ksilogenezi, kambiju in sekundarnem va-
skularnem sistemu Se vedno precej skromno. V Zelji, da bi
se vrzeli zapolnile, poteka danes veliko integralnih studij,
kjer raziskovalci razlicnih znanstvenih disciplin (biologi,
gozdarji, lesarji, biokemiki, matematiki) zdruzujejo znanje
in izkusnje ter proucujejo sekundarni vaskularni sistem na
celicnem in molekularnem nivoju (Chaffey, 2002).

Sekundarno rastlinsko telo nastane z delovanjem sekundar-
nih lateralnih meristemov in se za¢ne v lesnatih rastlinah
oblikovati po prvem letu rasti. Sestavljeno je iz sekundarne-
ga floema, prevodnega kambija in sekundarnega ksilema, ki
skupaj tvorijo sekundarni vaskularni sistem (Chaffey, 2002).
Les predstavlja pretezni delez debelinske rasti dreves in je za
liudi pomemben predvsem za gorivo, pridobivanje viaken in
gradbeno/pohistveno industrijo. Z naras¢ajoco porabo lesa
se je povecala tudi Zelja po njegovi ucinkovitejsi izrabi, ki pa
zahteva tudi boljSe razumevanje celi¢ne biologije nastanka
lesa. Te raziskave pokrivajo podrocje genskega inZeniringa
lesa (izboljsanje metod za prenos genov) ter celi¢ne biolo-
gije (razumevanje razvojnih procesov nastanka lesa). Chaffey
(2002) navaja kot glavne razloge za relativno skromen napre-
dek na podrodju ksilogeneze: raziskave nastanka lesa so zelo
zapletene, saj delo poteka na pocasi rastocih (velikin) dreve-
sih, za katere je znacilna velika variabilnost v horizontalni in
vertikalni smeri, kakor tudi med drevesi na istem rastis¢u in
razlicnimi drevesnimi vrstami. Sekundarni vaskularni sistem
je kompleksen in sestavljen iz razli¢nih tipov celic, ki so aksi-
alno ali radialno usmerjene, nekatere med njimi pa se lahko
preoblikujejo iz enega tipa v drugega. Delovanje kambija
je periodi¢no, proces nastanka lesa pa vkljucuje Stevilne ra-
zvojne faze (od delitev do ojedritve). Razvoju ene celice je
nemogoce slediti, s ponavljajo¢im vzorcenjem tkiva nasta-
jajoce branike na razlicnih mestih drevesa v kratkih ¢asovnih
intervalih pa v analize zajamemo 3e prostorsko komponento,
saj se sirina branike po obodu drevesa spreminja. Les je ne-
homogen material, vendar pa je uporaba naprednih tehnik
odpravila kar nekaj ovir. Tezave so se pojavljale tudi pri izbi-
ri primernih modelnih vrst, na sre¢o pa sekundarna rast ni
omejena le na lesnate rastline (Chaffey, 2002).

MODELNE RASTLINE

Izbrane modelne vrste omogocajo usmerjene raziskave
rastlin, kar zagotavlja hiter in usklajen napredek na tem
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podro¢ju. Sprva je bilo veliko raziskav o ksilogenezi in vi-
tro opravljenih na cinijah (Zinnia elegans) iz druZine nebi-
novk, vendar pa rastilna ni najprimernejsa za procese na-
stanka lesa, ki potekajo v drevesu. Druga modelna rastlina
je navadni repnjakovec (Arabidopsis thaliana) iz druzine
kriznic, sorodnik brokolija in cvetace (slika 1). Ima kratek
zivljenjski cikel in se ga brez tezav goji v laboratoriju. Na
razli¢ne strese se odziva podobno kot mnoge poljscine.
V primerjavi z drugimi rastlinami ima majhen genom (120
milijonov baznih parov — Mb), ki so mu ga v celoti do-
locili in o tem porocali v reviji Nature leta 2000 (Dennis
in Suggidge, 2000; http://novebiologije.wikia.com/wiki/
Genomi_rastlin). Na 5 kromosomih so zapisi za okrog
25.000 genov. Za primerjavo: genom koruze je velik 2500
Mb in penice 16000 Mb. Leta 1777 je angleski botanik in
entomolog William Curtis v svoji knjigi Flora Londinensis
zapisal, da je repnjakovec rastlina brez posebnih lastno-
sti in uporabe, danes pa je zaradi svojega genoma ena
izmed pomembnejsih na svetu (Endersby, 2007). Na re-
pnjakovcu je mogoce opraviti preliminarne raziskave na-
stanka lesa in jih nato potrditi na drevesih. Rastlina razvije
kambij, ki lahko Zivi in deluje nekaj mesecev ter v tem ¢asu
proizvede znatno koli¢ino lesa. Zgradba lesa in kambija je
morfolosko in ultrastrukturno podobna kot pri topolu. V
tem smislu je mogoce repnjakovec obravnavati kot »mini-
aturno drevo« in ga uporabiti za osnovna vprasanja o ce-
licni biologiji sekundarnega vaskularnega sistema (zlasti
za nastanek lesa). Vendarle pa ima uporaba repnjakovca
kot modelne rastline za raziskave ksilogeneze omejitve,
saj ne obsega vseh pomembnih znacilnosti sekundarne-
ga vaskularnega sistema dreves, kot na primer produkcije
ranega in kasnega lesa, procesa ojedritve ali periodi¢nega
delovanja kambija (Chaffey, 2002).

Med lesnatimi rastlinami se je kot model najprej zacel
uporabljati topol (rod Populus) zaradi majhnega genoma,
ki je primerljiv z repnjakovcem. Topoli, zlasti nekateri hi-
bridi, so zelo primerni za tovrstne raziskave tudi zato, ker

Slika 1. Navadni repnjakovec (www2.arnes.si).

rastejo zelo hitro in je znana njihova anatomska zgradba
lesa. V reviji Science je jeseni 2006 izsel ¢lanek (Tuskan in
sod., 2006), v katerem raziskovalci iz 39 sodelujocih skupin
porocajo o osnovnih podatkih o genomu prvega drevesa,
topola (Populus trichocarpa). To je vrsta topola, ki uspeva
na zahodu Severne Amerike in je zaradi hitre rasti zelo po-
memben za lesno-predelovalno industrijo. Nukleotidno
zaporedje so dolocili s hitro (t.i. »shotgun«) metodo, kot
je to danes obicajno tudi pri dolo¢anju drugih genomov.
Genom so prebrali po kosih, ki so se prekrivali, tako da so
v povpredju vsako bazo dolocili 7,5-krat. Celoten genom
je velik okrog 500 milijonov baznih parov, kar je priblizno
4-krat vec kot pri repnjakovcu, a dosti manj kot nekate-
re druge visje rastline. Skupaj ima topol 19 kromosomov
(http://novebiologije.wikia.com/wiki/Genom_topola).

Zaradi dolgega Zivljenjskega cikla dreves je veliko raziskav
opravljenih na juvenilnem lesu, zlasti pri transgenih dre-
vesih. Vendar pa se mehanizem nastajanja juvenilnega
lesa razlikuje od adultnega lesa, zato ugotovitev ni mo-
goce neposredno aplicirati na slednjega. Navkljub stevil-
nim prednostim topola kot modelne lesnate rastline pa
se je potrebno zavedati, da je to le eden izmed difuzno
poroznih listavcev severne poloble, za katerega je znaci-
len neetazni kambij. Za vencasto porozne vrste, iglavci,
tropske vrste oz. vrste z etaznim kambijem so ti rezultati
le deloma uporabni, zato so se raziskave razsirile tudi na
druge vrste: evkalipt, oreh, robinijo in bor (Chaffey, 2002).

KSILOGENEZA

Proces nastanka sekundarnega ksilema (lesa) oz. ksiloge-
neza zajema celicne delitve v kambiju in diferenciacijo,
kjer se tankostene kambijeve celice razvijejo v funkcional-
ne elemente z lignificirano sekundarno celi¢no steno (Sa-
muels in sod., 2006). Diferenciacijo pri trahealnih elemen-
tih in vlaknih razdelimo na vec¢ zaporednih faz, ki so med
seboj povezane: determinacijo, postkambijsko rast celic,
biosintezo slojevite sekundarne celi¢ne stene, lignifikacijo
ter programirano celicno smrt (slika 2). V enem radialnem
nizu lahko sledimo vsem razli¢nim stopnjam razvoja celi-
ce (slika 3). Ksilogeneza vodi do specializacije celic glede
na njihovo kemijsko zgradbo, morfoloske znacilnosti in
funkcije. Iz kambijeve celice nastanejo razli¢ni tipi ksilem-
skih celic, katerih edinstvene lastnosti in tridimenzionalna
zgradba dolocajo strukturo in s tem lastnosti lesa. Delitve
v kambiju in postkambijska rast dolocata Sirino letnega
ksilemskega prirastka, odlaganje sekundarne celi¢ne ste-
ne (in lignifikacija) pa akumulacijo biomase v celi¢ne ste-
ne ksilemskih in floemskih celic (letni prirastek biomase)
(Larson, 1994; Plomion in sod., 2001).

Eden prvih klju¢nih korakov za razumevanje procesov
nastanka celicne stene je molekularna in biokemijska raz-
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1. Delitev celice v kambiju
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Slika 2. Shematski prikaz oblikovanja traheide iz kambijeve celice.

Slika 3. Lesne celice v razli¢nih stopnjah razvoja pri
navadni smreki: celice v postkambijski rasti (PR), od-
laganje sekundarne celi¢ne stene in lignifikacija (SL)
ter zrele traheide (MT). KC - kambij, F - nastajajoca
branika sekundarnega floema, daljica - 100 pm.

¢lemba genov, ki so vklju¢eni v biosintezo posamezne
komponente celi¢ne stene. V zadnjem desetletju lahko
zasledimo silen napredek v identifikaciji in opredelitvi
genov, ki so vkljuceni v biosintezo stenskih polisaharidov
(celuloze, glukomanana, ksiloglukana, ksilana in pektina)
in lignina (Cosgrove, 2005; Zhong in Ye, 2007, Mellerowicz
in Sundberg, 2008; Vanholme et al., 2008).

DIFERENCIACUJA

Ko se celica preneha deliti, je obdana s primarno celi¢no
steno, ki je zelo tanka in raztegljiva. Pricne se specificen
razvoj celice (t.i. diferenciacija), kjer se usposobi za opra-
vljanje dolocenih nalog (Wardrop, 1965; Plomion in sod.,,
20071). Diferenciacija je proces specializacije celic, v kate-
rem nastanejo razli¢ni tipi celic z razli¢nimi strukturnimi
in funkcijskimi lastnostmi in obsega Stevilne medsebojno
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Prva stopnja je determinacija, ki doloci smer

finiramo kot izpolnitev pogojev, ki omogo-
¢ajo prehod iz enega celularnega stanja v
drugega. Zgodijo se Stevilne biokemijske
in genetske spremembe, ki so potrebne za
taksen prehod. V nadaljevanju so mozZnosti
celice za nadaljnji razvoj omejene, saj lahko
iz nje nastane le en tip celice (Chaffey, 1999, 2002). Razli-
¢en razvoj prvotno podobnih celic je rezultat selektivne
genske ekspresije. V doloceni celici se izrazijo in prepisejo v
MRNA ter nato prevedejo v proteine le izbrani geni. Nastali
specificni proteini dolocajo identiteto celice (Torelli, 2000).

=
il n razvoja (tip) celice. Determinacijo lahko de-

Med diferenciacijo derivatov kambijevih celic se vrsi pro-
ces celicne morfogeneze, v katerega je vklju¢en mikrotu-
bularni citoskelet (Chaffey in sod., 1997). Citoskelet je zbirka
raznovrstnih proteinov, ki se nahajajo v citoplazmi vseh
evkariontskih celic in so v rastlinskih celicah zastopane
predvsem v dveh oblikah; kot mikrotubuli in mikrofilamen-
ti (Chaffey, 1999). Mikrotubuli so zgrajeni iz enakih kolicin
molekul beljakovin a- in B-tubulina. V rastocih celicah ima-
jo mikrotubuli vlogo pri usmeritvi celuloznih mikrofibril
razvijajocih se celi¢nih sten. V manjsem obsegu so vkljuce-
ni tudi v celicne delitve (Farrar in Evert, 1997; Chaffey, 1999).
Prerazporeditev mikrotubulov kaze na pricetek determina-
cije kambijevih derivatov (Chaffey in sod., 1997). Trakovne
in fuziformne celice kambijeve cone imajo mrezasto razpo-
rejeni mikrotubularni citoskelet, s pricetkom diferenciacije
kambijevih celic v sekundarni floem ali ksilemska vlakna
pa se naklju¢no, mrezasto razvrsceni kortikalni mikrotubuli
prerazporedijo helikalno (Chaffey in sod., 1997). Kortikalni
mikrotubuli so v floemskih celicah ter ksilemskih viaknih
znatno daljsi kot v fuziformnih kambijevih celicah.

Mikrofilamenti so navadno prisotni v sveznjih in zgrajeni
predvsem iz molekul beljakovin aktina (Pickering, 1996).
Dolgi so lahko ve¢ mikronov in pogosto so enako orien-
tirati in namesc¢eni kot mikrotubuli in lahko sodelujejo pri
ureditvi mikrotubulov s kriznim povezovanjem z njimi
(Chaffey, 1999). Mikrofilamenti naj bi vplivali na spremem-
bo orientacije kortikalnih mikrotubulov (Lachaud in sod,,
1999).

RAST CELICE

Prvi znak diferenciacije je razlo¢na ekspanzija kambijevih
derivatov, ki nastane zaradi povecanja volumna vakuol
brez kakrsnih koli ocitnih sprememb v strukturi celice
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(Larson, 1994). V fazi povrsinske rasti lahko celica nekajkrat
poveca svoje dimenzije. Smer, v kateri je rast najinenziv-
nejsa, je odvisna od tipa celice. Premer povecajo aksialne
traheide ranega lesa iglavcev in Se posebej trahejni ¢le-
ni ranega lesa vencasto poroznih listavcev (Torelli, 1998).
Povrsinska rast pri traheidah gre v glavnem na ra¢un po-
vecanja radialnih dimenzij, medtem ko se trahejni ¢leni
najprej povecajo v radialni, nato pa se tangencialni smeri.
Tangencialni premer trahejnih ¢lenov je lahko do 50-krat
vedji od tangencialnega premera fuziformnih kambijevih
celic. Dolzina trahejnih ¢lenov je pri evolucijsko primi-
tivnejsih vrstah nekoliko vedja, pri naprednejsih pa celo
nekoliko krajsa od fuziformnih inicialk. V splosnem je po-
daljSevanje aksialnih traheid pri iglavcih z dolgimi fuzifor-
mnimi celicami majhna in ne preseze 20 %, pri naprednih
vrstah kritosemenk s kratkimi fuziformnimi celicami pa je
lahko tudi preko 400 % (Torelli, 1998; Cufar 2006).

Raztezanje sten rastlinskih celic poteka v procesu nad-
zorovanega polimerskega lezenja. Encimi rahljajo celic¢-
no steno in ji tako omogocajo raztezanje, isto¢asno pa
se v celi¢no steno integrirajo novi polimeri, da stena ne
postane pretanka in Sibka (Cosgrove, 2005). V tem poca-
snem, ¢asovno odvisnem in nepovratnem raztezanju se
celulozne mikrofibrile in polisaharidni matriks znotraj ste-
ne pocasi premikajo in s tem povecujejo svojo povrsino.
Razporeditev celuloznih mikrofibril doloca, kako bo celica
rasla. Pektini imajo pomembno vlogo pri nadzorovanju
razteznosti celicne stene (Plomion in sod. 2001). Med
razvojem celi¢ne stene so v njej prisotni razli¢ni proteini,
ki imajo pomembno vlogo pri sestavi in morfologiji ce-
licnih sten ksilemskih elementov (Plomion in sod., 2001).
Ekspanzini so proteini, ki rahljajo vodikove vezi med po-
lisaharidi celi¢cne stene (Cosgrove, 2005). V celicah, ki se
podaljSujejo, so mikrotubuli postavljeni pravokotno na
smer Sirjenja celice, ko se podaljsevanje ustavi, pa se mi-
krotubuli preusmerijo v podolZzno smer (Dermastia, 2007).
Na mestih bodocih pikenj se oblikujejo Stevilna krozna
obmocja brez mikrotubulov (Chaffey, 2002).

Ker so celice tesno povezane med seboj, prosti premiki
celic niso mogodi, zato je rastlinska morfogeneza ome-
jena na lokalna obmodgija, kjer potekajo celi¢ne delitve in
selektivno povecanje celic (Cosgrove, 2005). V rastocih
celicah je stena znacilno tanka (od 0,1 um do 1 um) in fle-
ksibilna, sestavljena vec¢inoma iz polisaharidov in v manjsi
meri strukturnih proteinov. Pod svetlobnim mikroskopom
je videti kot neZna koprena, opazovanja pod elektronskim
mikroskopom pa razkrijejo njeno vlaknasto strukturo.
Navkljub tankosti pa stena oblikuje mocno omrezje, ki
deluje podobno kot steznik, saj stiska in daje obliko pro-
toplastu, ki ga obdaja (Cosgrove, 2005).

BIOSINTEZA SEKUNDARNE CELICNE STENE

Ko je primarna celi¢na stena oblikovana, za¢ne nastajati
masivna, toga in vecslojna sekundarna celi¢na stena (sloji
S1, S2 in S3) (slika 4). Sintezo aktivnega Sirjenja pektinsko
bogate primarne celi¢ne stene zamenja sinteza sekun-
darne celi¢ne stene, ki sestoji pretezno iz celuloznih in
hemiceluloznih slojev, ki se v naslednji stopnji lignificira-
jo. Proces je voden z usklajeno ekspresijo Stevilnih genov
specifitno vkljuc¢enih v biosintezo ter zgradbo Stirih gla-
vih komponent celi¢ne stene: polisaharidov (celuloza in
hemiceluloze), lignina, proteinov in drugih topnih (stilbe-
ni, flavonoidi, tanini, terpeni) in netopnih (pektini) kom-
ponent celi¢ne stene (Plomion in sod., 2001). V tej fazi v
celi¢ni steni poteka tudi oblikovanje obokanih pikenj. Bio-
sinteza hemiceluloz poteka v Golgijevem aparatu v dveh
korakih: sinteza glavne verige s polisaharidno sintazo in
nato dodajanje stranskih verig v reakcijah, ki jih katalizi-
rajo razlicne glikoziltransferaze (Plomion in sod. 2001).
Polisaharidi prehajajo v celi¢no steno z eksocitozo drob-
nih veziklov (Torelli, 2000). Celulozne mikrofibrile se sinte-
tizirajo v plazmalemi v posebnih terminalnih proteinskih
kompleksih — rozetah. Na njih se nahajajo enote celuloze
sintaze, ki so vklju¢ene v biosintezo celuloze, rastoca celu-
lozna veriga pa se izloc¢a skozi membrano prek por (Torel-
li, 2000; Plomion in sod, 2001). Sinteza strukturnih stenskih
proteinov in encimov za preoblikovanje stene poteka na
zrnatem endoplazemskem retiklu (Dermastia, 2007). Mi-
krotubuli naj bi upravljali gibanje celulozno-sintaznega
kompleksa v plazemski membrani (Chaffey, 1999, 2002).
Najnovejse Studije kazejo, da so v nastajanje celuloznih
mikrofibril primarne in sekundarne celi¢cne stene vklju-
¢eni razli¢ni geni, saj se okolje, v katerem se sintetizirajo,
razlikuje. Primarne stene so namrec bogate s pektinom in
nastajajo med rastjo celice, sekundarne stene vsebujejo
zelo malo pektina, celulozne mikrofibrile pa so v vseh treh
slojih urejene (Zhong in Ye, 2007).

LIGNIFIKACLIJA

Sinteza lignina je bil eden klju¢nih dogodkov v evoluciji
kopenskih rastlin, saj jim zagotavlja mehansko jakost in
odpornost proti razkroju, ki sta bili klju¢ni za prehod z vo-
dnega v kopensko okolje (Torelli, 2000; Dermastia, 2007).
Lignifikacija oziroma olesenitev celi¢nih sten je pomemb-
na biokemic¢na ter morfoloska sprememba v rastlinski
celici med diferenciacijo. Proces lignifikacije zajema bio-
sintezo monolignolov, njihov transport v celi¢no steno ter
polimerizacijo fenil propanskih molekul v kon¢no makro-
molekulo lignina (Hatfield in Vermerris, 2001). V energijsko
zelo potratnem biosinteznem procesu nastane hetero-
geni ligninski polimer z visokim razmerjem C/H in C/O,
kar se izraza v njegovi visoki kalori¢ni vrednosti (Boudet,
2000). Lignin se odloZi znotraj ogljiko-hidratnega matriksa

les 62(2010) &t. 1



celi¢ne stene, s ¢imer zapolni in-

. oblikovana :
kambij ——= sinteza komponent celicne stene ———— iz o oo ter'(jir:ejar?e pl’azrje prOStorlelm
ML, CC — se istoCasto poveze z necelulo-
oblikovanje slojev celiéne stene | | — PW =5 - i znimi polisaharidi s kovalentnimi
| i e e y— vezmi (slika 5) (Terashima, 2000;
—— arabinogalaktan
sinteza polisaharidov l - ksilan Donaldson, 200])'
ass manan . . . . B
celuloza Lignin se brez navzoc¢nosti ogljiko-
int fenolnih kislin ~(FA,CA) f H i iler i i
¥ Lignin LI vodikov nikoli ne oblikuje (Ruel in
sinteza lignina in — p-kumaril alkohol (H enota) | sod., 1999; Terashima, 2000). Poli-
razliénih monolignolov ~— koniferil alkohol (G enota) ™ . . .
apil (S enota) —— saharidni matriks vpliva na proces
cc Hagm G L . .
GymnospormICML Hw‘js " G lignifikacije (slika 6) (Donaldson,
traheida et AT SO L Lo Ly
" .,--._:‘:-.::.:.:.:,:‘:{@:‘6“‘0,- 205)1). AB|c->5|nteza ||.gvn|‘na se pricne
i A ﬁk v Stevilnih posami¢nih mestih, ki

vizoka stopnja
kondenzacije - Nizka stopnja

Angiosp {cc 2
sestava in traheja { gy @ b
stopnja ] H [ My
CML w | L=
""""‘"[sw ¢ g R e

H G1 (5
LGramineae { PXV é
drugi FACA

kondenzacije

so najbolj oddaljena od plazem-
ske membrane v diferencirajoci se
celi¢ni steni. Proces lignifikacije se
nadaljuje z dodajanjem ligninskih
monomerov rastocim ligninskim

{ zamik &asa )

Slika 4. Shema nastanka celi¢ne stene. ML - srednja lamela, P - primarna
stena, S1, S2, S3 - sloji sekundarne celi¢ne stene, CC - celi¢ni vogali, CML
- zdruzena srednja lamela, SW - sekundarna stena, H - p-hidroksifenilpro-
panske enote, G - gvajacilpropanske enote, S - siringilpropanske enote,
FA - ferulska kislina, CA - p-kumaridna kislina, PVX - traheja protoksilema

(Terashima, 2000).

celulozne mikrofibrile
(precni prerez)

fenolne
podenote\

lignin nastal z
zamreZenjem
fenolnih enot

Slika 5. Shematski prikaz biosinteze lignina v celi¢ni steni (Taiz
in Zeiger, 2002).

R Ry
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Slika 6. Shematski prikaz odlaganja lignina v primarni steni in
srednji lameli (A) ter v slojih sekundarne celi¢ne stene, kjer so
celulozne mikrofibrile usmerjene (B) (Donaldson, 1994).
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delcem, dokler se ne zdruZijo (Do-
naldson, 1994). Odlaganje lignina v
srednji lameli in primarni steni tra-
heid poteka v obliki razvejanega
omrezja medsebojno povezanih
delcev brez kakrine koli orientacije
(slika 6). V sloju ST in S2 sekundar-
ne stene se lignin odlaga hitreje
vzdolz celuloznih mikrofibril kot pa pre¢no na
njih. Ob tem nastajo podaljsane krpe lignina, ki
so lahko med seboj tudi povezane. Celulozne
mikrofibrile mehansko omejujejo odlaganje li-
gnina v pre¢ni smeri (Donaldson, 1994).

Lignifikacija celi¢ne stene poteka postopoma.
Prostorsko in ¢asovno gledano se lignifikacija
ksilemskih elementov vedno pri¢ne v celi¢nih
vogalih in srednji lameli, nato pa v primarni
celi¢ni steni takoj na zacetku oblikovanja zu-
nanjega S1 sloja sekundarne celicne stene.
Odlozijo se predvsem p-hidroksifenilne enote,
ki vsebujejo manjse koli¢ine metoksilnih sku-
pin (Ruel in sod., 1999; Terashima, 2000). Sledi
lignifikacija zunanjega S1 sloja sekundarne ce-
licne stene, nato se postopoma $iri po sekun-
darni celi¢ni steni v centripetalni smeri proti
lumnu. Priiglavcih se tedaj odloZijo predvsem
gvajacilne enote. Med nastajanjem sekundar-
ne celi¢ne stene odlaganje lignina poteka po-
Casneje. Siringilne enote se v zadniji fazi ligni-
fikacije pojavijo v manjsih koli¢inah ob lumnu
sekundarne celicne stene (Terashima, 2000).
Najvec lignina se odloZi po oblikovanju sloja
S3 sekundarne celi¢ne stene.
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Slika 7. Shematski prikaz oblikovanja slojev
sekundarne celi¢ne stene v diferencirajoci celici.
Faze diferenciacije so med seboj povezane. Debe-
litev celi¢ne stene (1) se v osrednjem delu celice
pri¢ne, preden se rast celice v vrsickih ustavi. Lignifi-
kacija se za¢ne, preden je celi¢na stena dokonéno
formirana (Wardrop, 1965).

Pricakovati je, da so starejse celice, ki so bolj oddaljene
od kambija, bolj lignificirane, vendar to ni nujno. Studije
kazejo, da vsaka celica individualno nadzoruje proces li-
gnifikacije. Poleg tega se stopnja lignifikacije celicne stene
razlikuje tudi po dolZini traheide (Donaldson, 1992). Dife-
renciacija sekundarne stene se najprej zacne v osrednjem
delu celice, kjer se podaljsevanje konca prej kot v celi¢nih
vrsickih, posledi¢no se osrednji deli tudi prej lignificirajo
(slika 7) (Wardrop, 1965; Torelli, 1998).

PROGRAMIRANA CELICNA SMRT

Ko je celi¢na stena popolnoma oblikovana, v prevodnih
ksilemskih elementih sledi programirana celicna smrt
z avtolizo citoplazme (Wardrop, 1965; Plomion in sod.,
2001). Celice tako postanejo prazne cevi in so pripravljene
za prevajalno funkcijo v drevesu. Osrednji dogodek smrti
je nabrekanje vakuole, ki mu sledi porusitev tonoplasta
in nato 3e hitra degradacija jedra. Medtem ko so starejse
raziskave domnevale, da je tok kalcija sprozilo, ki povzroci
kolaps vakuole, danes kaze, da je vpleten bolj kompleksen
signalni mehanizem, ki vkljucuje dusikov oksid in cikli¢ni
gvanozinmonofosfat. Ob porusitvi tonoplasta se iz va-
kuole sprostijo nakopiceni hidroliti¢ni encimi (npr. DNaze,
RNaze, proteaze), ki razgradijo celi¢no vsebino (organele
in citoplazmo), celicna stena pa ostane neposkodovana
(Plomion in sod., 2001; Samuels in sod., 2006).

ZAHVALA

Prispevek je bil pripravljen v okviru raziskovalnega progra-
ma Gozdna biologija, ekologija in tehnologija P4-0107.
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PROF. DR. ROKO ZARNIC — CLAN UREDNISKEGA ODBORA REVIJE LES
PREDLAGAN ZA MINISTRA ZA OKOLJE IN PROSTOR

Bralci revije Les nismo bili preseneceni, ko smo iz medijev izvede-
li, da je resni kandidat za okoljskega ministra prof. dr. Roko Zarnic.
Kandidata poznamo kot dobrega strokovnjaka za probleme okolja,
s katerim se sooca svet in tudi Slovenija. Je ustanovitelj in vodja
Slovenske gradbene tehnoloske platforme (SGTP) - ene najuspe-
snejsih platform v Sloveniji ter vodja 4. razvojne skupina za okolje in
gradbenistvo pri Sluzbi vlade RS za razvoj in evropske zadeve. Kot
vodja SGTP je dobro sodeloval s Slovensko gozdno lesno tehnolo-
sko platformo (SGLTP) in je velik zagovornik vsesplosne rabe lesa.

Pred dvema letoma, ko je postal ¢lan uredniSkega odbora revije
Les, je veliko prispeval k vsebinski prenovi revije. Njegovi konstruk-
tivni predlogi so odlocilno pomagali za ponovno uveljavitev revije
Les. V zadnjih letih je bil v reviji Les soavtor nekaj znanstvenih ¢lan-
kov s podrocja lesne gradnje in potresne varnosti.

Prof. Zarni¢u Zelim uspe$no kandidaturo, kot ministru za okolje in
prostor pa uspesno delo ter da bi Slovenijo popeljal v do ljudi in
okolja prijazno dezelo.

Kandidat za Ministra za okolje in
prostor RS prof. dr. Roko Zarni¢

prof. dr. Franc Pohleven
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