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ABSTRACT

The following article has the purpose to present the senescence phenomen
that occurs in plants. Following the line of the two processes defining
senescence, the article details the action of endogen and exogen factors upon
senescencing plants and the physiological changes observed on them.
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INTRODUCERE

Plantele, la fel ca si celelalte organisme, imbatranesc pe masura ce
progreseaza din punct de vedere al dezvoltarii. Ultimul stadiu al dezvoltarii
poartd numele de senescenta. Senescenta se poate referi la cel putin doua
procese distincte: procesul de imbatranire a tesuturilor si organelor pe
parcursul maturarii plantei ca intreg si procesul mortii intregii plante, care
apare in anumite conditi dupa fertilizare (proces numit senescenta
monocarpica). Senescenta presupune functii nucleare, fiind un proces activ. In
timpul dezvoltarii plantei, nutrientii sunt redistribuiti, iar circuitul
macromoleculelor faciliteaza utilizarea eficienta a resurselor (Datcu et al, 2017;
lanovici et al, 2017). Datorita reciclarii nutrientilor, care confera un avantaj
adaptiv, procesul este considerat selectat evolutiv (Cheng-Hung & Chang-
Hsien, 1998). Fenomenul senescentei este un fenomen spectaculos in natura,
un proces bine studiat, deoarece in agricultura si horticultura limiteaza
semnificativ randamentul si contribuie la pierderi mari dupa recoltare (Khan et
al. 2013).

Durata de viata a unei plante depinde de forma de viata si de strategiile
reproductive, astfel ca durata poate varia de la cateva zile la mii de ani. In
cazul plantelor florifere, faza de crestere incepe din momentul germinarii, fiind
urmata de fazele vegetative juvenila si adulta (lanovici, 2016). Cele doua sunt
succedate de inflorire si reproducere, rezultdnd in final senescenta intregii
plante si moartea ei. Pe parcursul ciclului de viata, plantele produc continuu
noi organe, formate si dezvoltate prin folosirea nutrientilor, din care o parte
provin din reciclarea nutrientilor din organele in senescenta. La plantele
anuale, bienale sau monocarpice, senescenta frunzelor este asociata cu
senescenta intregii plante, dar si cu producerea de flori si seminte. O intarziere

107



BOBOESCU & IANOVICI: Several aspects regarding plant senescence

a infloririi amana senescenta si, deci, prelungeste durata activa a frunzei si
viata plantei (demonstrat pentru prima data in studiile clasice constand in
indepartarea florilor sau a fructelor, ceea ce a rezultat in prelungirea fazei de
crestere vegetativa; studii ulterioare pe Arabidopsis thaliana arata ca
senescenta intregii plante este legata genetic de controlul infloririi). Desi
senescenta este un proces destructiv, se desfasoara in etape, intr-o maniera
regulata (Greenberg, 1996).

Asupra procesului actioneaza numerosi factori endogeni si exogeni,
printre care se numara si hormonii, intunericul, seceta sau raspunsul
hipersenzitiv dat atacului unui patogen (definit ca un proces de autodistrugere
la nivel celular pentru a restrictiona raspandirea patogenului). Hormonii sunt
compusi cu masa moleculara scazuta care actioneaza ca mesageri chimici in
transmiterea semnalelor de la situsurile de sinteza la cele de actiune, unde
altereaza expresia genelor si/sau activitatile proteice. In cazul plantelor, exista
un numar mare de clase hormonale diferite care actioneaza impreuna pentru a
facilita adaptarea la mediul de viatd. Sunt esentiali pentru a oferi informatii
referitoare la mediu (lungimea zilei, aprovizionarea cu apa sau perceperea
conditiilor de crestere stresanta etc), care vor fi utilizate in mecanismele legate
de dezvoltare (germinare, inflorire, senescentd) (Khan et al. 2013).

Citokininele (CK) sunt un grup de derivati ai adeninelor cu catene
laterale izoprenice sau aromatice, care au rol de regulatori ai cresterii Si
dezvoltarii plantei (initierea meristemelor, diferentierea frunzelor si a
radacinilor, modelarea vasculara, dezvoltarea semintelor, fotomorfogeneza si
gravitropismul etc). Actiunea lor s-a corelat cu senescenta prin faptul ca
nivelurile endogene de citokinine scad in timpul senescentei frunzelor, iar
aplicarea hormonilor exogeni a dus la intarzierea aparitiei procesului in cazul
monocotiledonatelor si dicotiledonatelor. Dovada directd a fost expresia
izopentil-transferazei (enzima catalizatoare in biosinteza CK) sub controlul
unui promotor inductibil de senescenta in Nicotiana tabacum. Viata frunzelor
de la aceste plante a fost prelungitd, iar aspectele senescentei au fost
reprimate in stadiul adult. Rezultate similare s-au obtinut si la alte plante de
cultura (Lactuca sativa, Brassica oleracea var. italica, Brassica rapa
chinensis).

Pe langa citokinine, un rol important in senescenta il are etilena, cel
mai mic hormon cunoscut care actioneaza asupra plantelor si singurul in stare
gazoasa in conditii ambientale. Are un grad ridicat de volatilitate si este utilizat
pentru a sincroniza procesele in populatile de plante. Etilena regleaza variate
procese, incluzdnd germinarea semintelor, dezvoltarea perilor absorbanti
radiculari, raspunsurile la stres, inflorirea, maturarea fructelor si abscizia.
Actioneaza ca un promotor puternic al senescentei. In urma cu mai mult de
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100 de ani, s-a ajuns la concluzia ca etilena induce abscizia si ingalbenirea
frunzelor. Mecanismele moleculare care stau la baza actiunii etilenei reprezinta
teme de studii relativ recente. Etilena este sintetizata din aminoacidul
metionina printr-o cale Dbiosintetica complexa, la ACC (acidul 1-
aminociclopropan-1-carboxilic). Daca expresia ACC sintetazei este redusa,
senescenta in diferite specii de plante este amanata. Etilena este solubild in
membranele lipidice si se leaga de receptorii etilenei ETR1. La mutantii
defectivi de semnalizare a etilenei apare senescenta deficitara, incluzand si
plantele deficiente in ETR1.

Auxinele reprezintda un grup de fitohormoni indispensabili pentru
cresterea si dezvoltarea plantelor (dominanta apicald, modelarea embrionara
si postembrionard, diferentierea vasculara, dezvoltarea radacinilor,
ramificarea, tropismul, inflorirea). Auxinele biologic active sunt acidul indol
acetic (IAA) si acidul indolbutiric, sintetizate din triptofan si existd in mare
masura in forme legate. Masuratorile realizate in frunzele senescente au aratat
ca nivelul de IAA a scazut, iar cel de IAA liber, bioactiv a crescut. Aceasta
crestere este corelata cu o expresie crescuta a enzimelor cheie implicate in
biosinteza IAA din timpul senescentei naturale dependente de varsta frunzelor.
Rolul auxinelor in senescenta frunzelor pare sa fie complex si necesita
investigatii suplimentare.

Acidul salicilic (SA) este cunoscut pentru declansarea reactiilor
defensive in prezenta patogenilor biotrofici, Tn rezistenta sistemica dar pare sa
fie implicat si in senescenta frunzelor. Mutantii cu nivele ridicate de acid
salicilic sunt afectati de nanism sever si leziuni necrotice. Plantele cu
biosinteza sau semnalizarea defectate sunt hipersensibile la patogenii
biotropici, dar au o dezvoltare normala, cu exceptia senescentei intarziate a
frunzelor. S-a raportat ca nivelurile de SA cresc de aproximativ 4 ori in frunzele
senescente dar mecanismele moleculare ale interventiei SA in senescenta
sunt inca insuficient caracterizate.

Acidul jasmonic (JA) are impact asupra proceselor de raspuns la
stress-ul biotic si abiotic, germinarea semintelor, dezvoltarea florilor,
maturizarea fructelor si embriogeneza. Prima dovada a rolului de promotor al
senescentei a fost evidentiata intr-un compus izolat din Arthemisia absinthum.
Compusul cauza pierderea rapida a clorofilei din ovaz (Avena sativa), fiind
identificat ca metiljasmonat. Metiljasmonatul este un derivat volatil al acidului
jasmonic, cercetari ulterioare demonstrand ca aplicarea externa a derivatului
induce senescenta frunzelor altor specii. In timp ce este evident ca aplicarea
JA poate promova senescenta frunzelor, inca lipsesc dovezi convingatoare
pentru o functie esentiald a JA in ceea ce priveste senescenta frunzelor.
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Acidul abscisic (ABA) este format din trei subunitati ale isoprenului si
este un hormon cheie in adaptarea plantei la stress-ul din mediul inconjurator.
Pe langa acest rol, acidul regleaza procesele de dezvoltare incluzand
inducerea dormantei semintelor, sinteza proteinelor si a lipidelor stocate in
seminte, inhibarea tranzitiei de la faza embrionara la cea vegetativa. S-au
facut cercetari asupra frunzelor, care, in contact cu ABA extern, intra in
procesul de senescenta.

Desi hormonii joaca un rol esential in reglarea proceselor pe parcursul
senescentei, ei sunt putin cunoscuti din punct de vedere al semnalizarii
celulare. In ciuda progresului recent in elucidarea evenimentelor moleculare
ale actiunii fitohormonilor in senescenta, s-au clarificat doar aspectele legate
de caile hormonale. Actiunea fitohormonilor este in stransa corelatie cu
actiunea altor semnale, ca SRO (speciile reactive de oxigen). Fitohormonilor
clasici cunoscuti ca promotori ai senescentei li se adauga hormoni descoperiti
recent, ca brasinosteroizii si strigolactonele (Besseau et al, 2012).

In timpul senescentei apar inevitabil modificari ale plantei. Fenomenul
de moarte a organsimelor vegetale este precedat de senescenta. Desi, in mod
natural, senescenta are loc dupa maturarea organelor, ea poate fi influentata
si de factorii de mediu. Mecanismele care stau la baza imbatranirii raman
obscure, programul senescentei nefiind cunoscut exact. Deoarece cauza
formarii abundente a SRO (considerati factori cheie in proces) si cauza
diminuarii activitatii sistemelor de protectie antioxidanta au fost neclare, a fost
preconizata identificarea modificarilor fiziologice care apar in timpul
senescentei naturale a frunzei a V-a a plantei de porumb, crescute in conditii
optime (Greenberg, 1996; Stefirta et al., 2015). Conform lui Davies & Gan
(2012), senescenta este Tmpartitd in trei etape: incetarea cresterii si
senescenta meristemei apicale a lastarului; senescenta frunzelor; inhibarea
cresterii mugurilor axilari.

inceputul perioadei de senescentd presupune schimbari la nivelul
genelor, urmand ca, in etapele ulterioare, sa apara schimbari continue la nivel
genetic si hormonal. Celulele sufera reorganizari, sunt activate metabolic, caile
metabolice fiind si ele activate sau inhibate. La nivelul cloroplastelor
mezofiliene din frunza apar diferentieri, Timpartindu-se in gerontoplaste si
cromoplaste. Apar organite noi, glioxizomii. Datorita acestor modificari, s-a
considerat ca senescenta este un proces programat. Schimbarilor
ultrastructurale le sunt adaugate schimbari biochimice. Resursele frunzei sunt
transportate in alte parti ale plantei, frunza senescenta ramanand turgescenta.
Desi se considera ca pierderea turgescentei aparea tarziu in senescents,
rezultatele obtinute au aratat ca exista schimbari in status-ul apei inca de la
inceputul senescentei. De asemenea, s-a observat ca deshidratarea organelor
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plantei duce la supraproducerea SRO. Se intensifica activitatea enzimelor
antioxidante. Enzimele principale de neutralizare a apei oxigenate isi maresc
activitate in masura mai mare decat enzima producatoare de apa oxigenats,
ceea ce a dus la presupunerea ca la imbatranirea frunzei sunt implicate mai
multe forme de specii reactive, cum ar fi oxigenul singlet.

Datorita imbatranirii au loc procese degenerative active si de reciclare
a nutrientilor. Prin degenerarea cloroplastelor se produce nitrogenul.
Simptomul cel mai evident al senescentei frunzelor este considerat pierderea
treptata a culorii verzi, simptom datorat conversiei clorofilei in clorofilida. S-a
constat reducerea clorofilei a cu 28,89% si a clorofilei  cu 27,40%. S-a redus
continutul total de pigmenti asimilatori si s-a mentionat ca, in cazul
carotenoizilor, compusi cu proprietati antioxidante, cantitatea nu scade la fel
de mult ca in cazul clorofilei. Prin distrugerea cloroplastelor si reducerea
pigmentilor de asimilatie, procesul de fotosinteza este inhibat. S-a ajuns la
concluzia ca procesul de asimilatie este inhibat nu numai datorita distrugerii
fondului de pigmenti, ci si a deshidratarii cloroplastelor si inchiderii stomatelor.
S-au observat deosebiri intre conductibilitatea stomatelor in frunzele tinere si
in cele imbatranite, cu impact negativ asupra intensitatii fotosintezei si
transpiratiei.

Procesut de imbatranire naturald a frunzei, in conditii optime de
umiditate si temperatura, este asociat cu schimbari in status-ul apei, continutul
de pigmenti, procesul de asimilatie. De asemenea, cauzele declansarii
fenomenului sunt pierderea apei si a capacitatii autooxidante si formarea
excesiva a speciilor reactive de oxigen (Khan M et al., 2013).

Procesul ulterior senescentei este moartea celulara. Pe parcursul
ciclului de dezvoltare al unei plante, exista celule care mor in detrimentul
altora, benefice pentru planta. Din aceasta cauza, a fost ridicata problema
existentei, pe 1anga necroza, a MCP (moartea programata a celulelor).

Necroza este un proces pasiv si o forma patologica de moarte celulara
in timp ce apoptoza este un fenomen controlat genetic de eliminare a celulelor
nedorite, astfel realizandu-se homeostazia. Apoptoza este controlata genetic.
O alta deosebire care se face este intre apoptoza, intalnitd la animale, si
moartea celulard programata, intalnita la plante. Diferentele constau in: faptul
ca MCP are un important rol economic, ,plantele nu dispun de un sistem imun,
nu contin fagocite, iar peretele celular specific nu permite formarea corpilor
apoptotici”. O alta diferentd este ca enzimele care realizeaza apoptoza lipsesc
in cazul mortii celulare programata. MCP contine capsaze, insa, enzime cu
actiune de tip capsazic. La plante exista mai multe sisteme operationale,
niciunul neavand toate proprietdtile sistemelor intalnite la animale (Stefirta et
al., 2015).
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S-au adus dovezi ale existentei mortii celulare programate in timpul
senescentei frunzelor (Cheng-Hung & Chang-Hsien, 1998). Moartea celulara
programata este definita ca fenomen al mortii celulelor intr-o maniera
programatd. Tn cadrul plantelor, au fost inregistrate rdspunsuri defensive
cauzate de patogeni si raspunsuri la stress-ul din mediu, care au dus la
moartea celulelor. Celulele au urmat un tipar asemanator apoptozei animale.
Procese ca senescenta petalelor si carpelelor, embriogeneza, au fost
demonstrate ca fiind anterioare MCP. in plante, senescenta a fost mult timp
considerata ea insasi un tip de moarte celulara programata. Mecansimul
genetic care controleaza procesul trebuie sa fie reglat de factori endogeni ca
varsta si raportul fitohormonilor, céat si de factori exogeni, semnale din mediu,
cum este insuficienta nutrientilor. Se asociaza fenomenul senescentei cu
deshidratarea tesutului frunzei, activitatea crescutéd a RN-azei si proteazelor,
diminuarea cloroplastelor. Se enuntd ipoteza conform careia senescenta
plantelor urmeaza cateva cai comune cu MCP.

Majoritatea studiilor asupra senescentei frunzelor s-au concentrat
asupra modificarilor cloroplastelor si a activitatii proteazelor. Prea putine
abordeaza schimbarile nucleare. Pierderea integritatii cloroplastelor apare
inaintea degradarii nucleare. Gradul de fragmentare al ADN-ului creste pe
masura ce frunza devine mai galbena. Atunci cand frunza incepe sa se
ingalbeneasca, celulele si nucleii sunt vii, neputdnd sa se observe
fragmentarea. Ea devine vizibila pe parcursul procesului de ingalbenire, de
uscare. In cazul frunzelor, desi moartea celulard ar produce -efecte
asemanatoare, ea urmeaza alte cai decat MCP observate in cazul altor
structuri ale plantei. Acest lucru o diferentiaza, ceea ce conduce la faptul ca
senescenta frunzelor poate fi incadratd ca o forma distincta a mortii celulare
programate (Toma, 2014).

CONCLUzII

Senescenta plantelor este un proces complex, influentat de factori
endogeni (hormoni) si exogeni (conditile de mediu), ale carui mecanisme nu
sunt deplin cunoscute. Fenomenul este caracterizat prin deshidratare,
dezintegrare a cloroplastelor, fragmentare a ADN-ului, redistribuire a
nutrientilor. Senescenta este succedatd de moartea plantei, sub forma de
necroza sau moarte celulara programata. Datoritd modului de desfasurare si a
modificarilor observate de-a lungul procesului, senescenta frunzelor poate fi
considerata un tip distinct de moarte celulara programata.
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