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TOKOFEROLE W PROCESIE WZROSTU I ROZWOJU ROSLIN

Tokoferole, znane gléwnie pod nazwg witaminy E, sg pochodnymi
chroman-6-olu. Obejmujg one dwa szeregi zwigzkow: jeden wywodzgcy

sie z tokolu o
Ry
HO Y ANe™
R, S 0 [CH2°CHZ°CH2-?H "] 3-CH3
R,  CHs CHs

Rys. 1

drugi z tokotrienolu, réznigcego sie od tokolu tym, ze lancuch boczny za-
wiera trzy nienasycone wigzania
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Poszczegbélne tokoferole kazdego szeregu roznig sie miedzy soba liczbag
i polozeniem grup metylowych przy pierscieniu chromanowym.
Klasyfikacja tokoferoli wg Pennocka i wsp. (1964)

) Poechodne
Podstawnik tokolu I tokotrienolu
8-metylo d-tokoferol d-tokotrienol
5,8-dwumetylo- B-tokoferol B-tokotrienol
7,8-dwumetylo- y-tokoferol y-tokotrienol
5,7,8—tr6j;netylo- a-tokoferol a-tokotrienol
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Zwigzki te wystepujg powszechnie zar6wno w organizmach zwierze-
cych jak i roslinnych. Wsér6d roslin niezielonych znajdowano je dotych-
czas tylko w drozdzach i niektérych grzybach jadalnych (Kubin i Fink,
1961). W roslinach zielonych wystepujg w stosunkowo duzych ilosciach
w lisciach, gdzie towarzyszg chlorofilowi (Booth, 1963) oraz w kielkach
i w nasionach (zwlaszcza w nasionach roslin oleistych).

Rola tokoferoli w metaboliZmie roslin nie jest jeszcze w pelni znana.
Ze wzgledu na ich wlasno$ci przeciwutleniajgce przypuszcza sie, ze od-
grywajg pewng role w metaboliZzmie nienasyconych kwaséw tluszczo-
wych, chronig przed utlenianiem chlorofil i karotenoidy oraz zapasowe
ttuszcze w nasionach.

Wysuwano rowniez sugestie, ze tokoferole majg zwigzek z przemiang
fosforowg, oddychaniem i gospodarkg ATP (cyt. Baszynski, 1959). Ze
wzgledu na ich wystepowanie w plastydach, wspélnie z chlorofilem i ka-
rotenoidami, istnieje mozliwosé udziatu tokofercli w procesie fotosyntezy.

W ostatnich latach pojawilo sie kilkanascie prac wskazujgcych na
udzial tokoferoli w procesach wzrostu i rozwoju roslin. Szczegoélnie inte-
resujgce sg prace dotyczgce wpltywu tokoferoli na proces zakwitania.

Mechanizm zakwitania nie jest dotychczas wyjasniony. Do niedawna
poszukiwano okreslonej, specyficznej substancji odpowiedzialnej za ten
proces. Obecnie przypisuje sie raczej te role polgczonemu dziataniu sub-
stancji typu auksyn, antyauksyn, giberelin i witamin (cyt. Michnie-
wicz, 1957). Wydaje sie bardzo prawdopodobne, ze sposréd witamin wlas-
nie tokoferole majg pewien wptyw na zakwitanie.

Mozliwosé taka wysungt po raz pierwszy Sironval. W 1950 r. zauwa-
7yl on, ze ekstrakt z lisci kwitngcych poziomek, podany zewnetrznie rosli-
nom pozostajgcym jeszcze w stanie wegetatywnym, powodowat ich za-
kwitanie. Kilka lat poézniej stwierdzil, ze w ekstrakcie tym zawarta jest
witamina E, ktéra byé moze jest wlasnie czynnikiem powodujgcym Wy-
twarzanie kWwiatow (Sironval, 1957).

Podobne badania przeprowadzit w 19350 r. Schopfer, uzyskat jednak
wyniki negatywne. U roslin Melandrium album, ktéorym wstrzykiwatl du-
ze dawki o-tokoferolu, stwierdzil zahamowanie rozwoju i wzrostu elon-
gacyjnego. Rosliny poddane dziataniu a-tokoferolu nie tworzyly kwiaté.w,
mialy silnie skrécone miedzywezla, a na mlodszych lisciach wystapity
objawy nekrozy. Wydaje sig, ze zastosowane duze dawki a—to.koferollv,l
(brak danych liczbowych) moglty wptywaé¢ inhibujgco. Druga wa,tpliW0§C
nasuwa traktowanie roslin kontrolnych (prawdopodobnie dla zrownania
warunkow doswiadczenia) olejem z oliwek, ktéry, jak skadingd WiadOIY}O
(Green, 1958), zawiera stosunkowo duzg ilo$¢ a-tokoferolu — by¢ moz€
wlasnie dawke optymalng — brak natomiast serii roslin kontrolnych nie
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traktowanych zadng substancjg. Z tych powodéw wyniki Sironvala wy-
dajg sie¢ bardziej przekonywajace.

Na zwigzek tokoferoli z kwitnieniem wskazywalyby réwniez prace
Greena (1958), Akopjana (1959), Sironvala i El Tannir Lomby (1960) oraz *
Baszynskiego (1964), ktorzy stwierdzili, ze zawigzywaniu pgkow kwiato-
wych i kwitnieniu towarzyszy zwiekszenie zawartosci tokoferoli w lis-
ciach, natomiast po wyksztalceniu nasion poziom tokoferoii spada.

Sironval i El Tannir Lomba (1960), badajgc zawartos¢ tokoferoli
w lisciach Fragaria vesca, stwierdzili maksymalne nagromadzenie tych
zwigzkow w czerwcu, w miodych lisciach znajdujgcych sie w poblizu
powstajgcych kwiatéw (tabela 1).

Tabela 1

Zmiany zawarto$ci witaminy E w liSciach kwitngcych ro$lin Fragaria vesca L. var.
semperflorens Duch w okresie wegetacyjnym (Sironval i El Tannir Lomba, 1960)

Liscie

Miesigc mlode | dojrzale | stare

1957r. | 1958r. | 1957r. | 1958r | 1957r. | 1958r.

Kwiecien 39 37 — — — —

Maj 28 45 2I° 27 30 10

Czerwiec 100 100 25 44 10 38

Lipiec 26 73 42 93 12 32

Sierpien 13 56 16 38 21 45

Wrzesien — 38 26 23 14 11
W 1957 r. za 100 przyjeto 62 mcg/100 mg suchej masy. '

W 1958 r. za 100 przyjeto 71 mcg/100 mg suchej masy.

Z hipotezg o udziale tokoferoli w inicjowaniu kwitnienia nie zgadzajg
sie Booth i Hobson-Frohock (1961). Autorzy ci obserwowali znaczne na-
gromadzanie tokoferoli dtugo po kwitnieniu i wydaniu nasion (tabela 2).

Tabela 2

Zawarto$é witaminy E w lisciach Fragaria vesca w okresie wegetacyjnym (Booth
i Hobson-Frohock, 1961).

Zawarto$¢ tokoferoli

Miesigc .
w ppm suchej masy
Maj 35
Czerwiec 125
Lipiec (§rodek miesigca) 250
Lipiec (koniec miesigca) 330
Sierpien 870

6 — Postepy Nauk Roln. nr 5
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Stwierdzili oni, ze najwyzszy poziom tokoferoli wystepuje w starych
i zamierajgcych lisciach, podczas gdy Sironval znajdowal ich najwiece]
w mlodych lisciach, znajdujgcych sie w poblizu kwiatow. Rozbieznosci
te mozna cze$ciowo tlumaczy¢ stosowaniem réznych metod oznaczania
tokoferoli, nie wyjasnia to jednak tak istotnych roéznic.

Na uwage zaslugiwalaby w zwigzku z tym praca Hindberga i Dama
(1965), ktoérzy okreslajgc zawartos¢ tokoferoli, biochinonow i chlorofilu
w lisciach Quercus robur w ciggu dwu lat, w okresie wiosny i jesieni,
tylko w jednym roku stwierdzili zwigkszenie sie ilosci tokoferoli z wie-
kiem ligci. Poziom tokoferoli skorelowany by! natomiast §cisle z iloSciag
chlorofilu w badanym materiale.

Szereg badaczy wskazuje na korelacje miedzy zawartoscia tokoferoli
w liciach, kwitnieniem i fotoperiodem. W omawianej poprzednio pracy
Sironval i El Tannir Lomba (1960) nie tylko stwierdzili zwiekszenie ilosci
tokoferoli w okresie kwitnienia ale sugerowali réwniez powigzanie tego
zjawiska z dlugoscig dnia. Stwierdzili bowiem, ze W liSciach F'ragaria
vesca — rosliny dnia dlugiego — zawartos¢ witaminy E jest dwukrotnie
wyzsza w warunkach dnia dlugiego niz w lisciach roslin rosngcych na
dniu krotkim. Rosliny poddane dziataniu dnia kroétkiego nie przechodzity
do reprodukcji (tabela 3).

Tabela 3

Wplyw diugoéci dnia na zawarto$é witaminy E (w mcg na 100 ml ekstraktu) w doj-

rzalych lisciach Fragaria vesca L. var. semperflorens Duch. (Sironval i El Tannir
Lomba, 1960)

Dzien
Seria Temperatura —
8-godz. 16-godz.
1 stata (20°) 219 430
2 zmienna 255 400
3 ' 202 480
4* ’ 185 420

*) Seria rosta poczatkowo na diugim dniu. W stadium kwitnienia przeniesiona zostala
w warunki dnia krétkiego. Pomiary wykonano w 2 miesigce po6zniej.

Cze$é kwitngcych roslin (seria 4) zostala przeniesiona z warunkow
dnia 16-godzinnego w warunki dnia 8-godzinnego. Po uplywie 2 mie-
siecy intensywnosé kwitnienia spadila a zawartos¢ tokoferoli zmniejszyta
sie 0 polowe w poréwnaniu z roslinami pozostawionymi w warunkach
dnia dtugiego.

Réwniez z wynikow zawartych w tabeli 1 wynika, ze maksymalne na-
gromadzenie tokoferoli u roslin rosngcych w warunkach polowych wysta-
pilo w czerweu, czyli przy najdiuzszych dniach. Na tej podstawie Siron-
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val i El Tannir Lomba wyciggajg wniosek, ze do normalnego formowania
kwiatow pozgdana jest wysoka zawarto$¢ witaminy E w lisciach, uzalez-
niona z kolei od dtugosci dnia.

Potwierdzenie i rozwiniecie wynikéw Sironvala znajdujemy w pracy
Baszynskiego (1964), przeprowadzonej na roslinie dnia dlugiego — jecz-
mieniu i ro$linie dnia krotkiego — pachnotce. Z pracy tej wynika, ze
w warunkach dnia dlugiego rzeczywiscie powstaje wiecej o-tokoferolu
ale tylko u roslin dnia ditugiego, natomiast u roslin dnia krétkiego nieco
wiecej o-tqkoferolu powstaje przy dniu krotkim. Jeczmien (roslina dnia
dlugiego) poddany skroconym fotoperiodom przez okres 20 dni nie prze-
szedl do reprodukcji, jednoczesnie poziom tokoferoli byl bardzo niski bez
wyraznego maksimum. Przy zmniejszonej ilo$ci niekorzystnych fotoperio-
dow zawartos$¢ tokoferoli wzrosta, wystapito wyrazne maksimum w okre-
sie kwitnienia. Ilo$¢ tokoferoli byla jednak wyraznie mniejsza niz u roslin
rosngcych w warunkach dnia diugiego. Baszynski wysuwa przypuszcze-
nie, ze niezakwitanie jeczmienia poddanego zbyt duzej ilosci kroétkich fo-
toperiodéw moglo by¢ zwigzane z niskim poziomem o-tokeferolu. U pa-
chnotki krotki fotoperiod przyspieszal zakwitanie, przy rownoczesnym
zwiekszeniu zawartosci o-tokoferolu. Z przytoczonych danych wynika
wiec, ze roéliny rosngce we wlasciwym dla danego gatunku dniu odzna-
czajg sie wyzszg zawartoScig tokoferoli w lisciach. Maksimum nagroma-
dzenia c-tokoferolu, zaré6wno u jeczmienia jak i u pachnotki, wystepowato
w okresie zakwitania, co jest zgodne ze wspomnianymi wyzej wynikami
Sironvala, Greena i Akopjana i przemawia za hipoteza o powigzaniu wi-
taminy E z tym procesem.

Osobny rozdzial stanowig prace wskazujgce na mozliwosé zastgpienia
indukeji termicznej przez podanie witaminy E. Bruinsma i Patil (1963)
wykazali, ze witamina E moze zastapi¢ jaryzacje ozimego zyta i spowo-
dowaé przejécie ro$lin do reprodukcji. Niejaryzowane rosliny Petcus win-
ter (z 6 do 10 rozwinietymi li§émi) traktowano IAA, kwasem giberelino-
wym (GA) i tokoferolem, oddzielnie i w kombinacjach. Wszystkie rosliny
kontrolne i wiszystkie rosliny traktowane samym IAA pozostaly w stanie
wegetatywnym, podczas gdy traktowane gibereling lub tokoferolem roz-
winely zawigzki klosa. Przy lgcznym podawaniu dwu lub trzech powyz-
szych substancji efekt byl nieco silniejszy, nie mozna jednak moéwic
o dzialaniu synergistycznym (tabela 4).

Podobne wyniki otrzymali Michniewicz i Kamienska (1964). Stwier-
dzili oni, ze tokoferole lub kinetyna mogg inicjowa¢, podobnie jak gibe-
relina, powstawanie kwiatéw u Cichorium intybus, rosngcej w nieinduko-
wanych warunkach termicznych. Nie zaobserwowali oni synergistycznego
dzialania witaminy E i kinetyny, wskazali natomiast na mozliwo$¢ spro-
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Tabela 4
Wplyw TAA, GA i witaminy E na rozwdj generatywny ozimego 2yta
(Bruinsma i Patil, 1963)

Stopien rozwoju klosa | Dlugosé klosa w mm

Kontrola tylko stozek weget. —

IAA ’ —

GA 24,5 1,9
wit. E 23,8 o159
IAA + GA 24,9 2,0
IAA + wit. E 23,9 1,4
GA + wit. E ' 25,1 2,0
IAA + GA + wit. E 25,6 2,2

Srednie wartosci z 10—21 roslin.

wadzenia roli tych substancji w inicjowaniu kwitnienia do regulowania
poziomu endogennych giberelin w roslinie.

Autorzy ci wysuneli rowniez podobng sugestie w pracy nad zastgpie-
niem fotoindukcji przez witamine E (1965). Arabidopsis thaliana — rosli-
na dnia dlugiego, moze przejs¢ do reprodukcji w warunkach dnia krotkie-
go pod wpltywem gibereliny, kinetyny lub witaminy E. Efekt dzialania gi-
bereliny byt silniejszy (zakwitlo 100% roslin) niz witaminy E (zakwitto
okoto 50%). .

W $wietle przytoczonych danych, rola witaminy E w inicjowaniu
kwitnienia wydaje sie niewatpliwa, jakkolwiek mechanizm jej dziatania
jest jeszcze daleki od wyjasnienia. Szereg badaczy sugeruje powigzanie
dzialania witamin z giberelinami i auksynami. Wiadomo. ze w ovkresiet
kwitnienia obniza sie poziom auksyn. Naswietlajgc rosliny promieniamil
ultrafioletowymi mozna zmniejszy¢ ilo$¢ auksyn, przyspieszajac jedno-
cze$nie zakwitanie (cyt. Michniewicz, 1957). Interesujace sg w zwiqzlfu
z tym prace Zolotnickiej i Akopjana (1960), ktorzy z kolei wykazali, 2e
naswietlanie ro§lin promieniami ultrafioletowymi wptywa na zwiekszenie
iloéci tokoferoli i przyspiesza zakwitanie. Za powigzaniem dzialalnosci au-
ksyn i tokoferoli przemawiataby rowniez praca Baszynskiego i Mater-
nowskiego (1966), ktorzy stwierdzili, ze IAA stymuluje synteze a—tOIkofe—.
rolu. Michniewicz i Kamienska (1964, 1965), jak wspominalam, wysunell
sugestie, ze rola witaminy E moze polega¢ na regulowaniu poziomu endo-
gennych giberelin w roslinie.

Interesujace, jakkolwiek sprawiajgce jeszcze wiecej trudnosci W in-
terpretacji sa prace dotyczace udzialu tokoferoli w procesie wzrostu.

Stowe i Obreiter (1962) w badaniach nad wzrostem elongacyjnym od-
cink6w. grochu stwierdzili, ze szereg substancji ttuszczowych, wérod nich
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witamina E i K, stymulujg dzialanie TAA i kwasu giberelinowego GA,,
ale same sg nieaktywne. Wspoéldziatanie to, wedlug wyzej wymienionych
autorow, moze by¢ tlumaczone aktywacjg przez tokoferole lipidéw syste-
mu cytochromowego, ktéry z kolei dostarcza prawdopodobnie pewnej
energii potrzebnej do dzialania auksyn i giberelin.

Rowniez w badaniach Schwarzenbacha (1952) sam tokoferol nie wy-
kazywal stymulujgcego dzialania na wzrost. Badajgc inhibujgcy wplyw
karotenoidow na kielkowanie pylku Cyclamen persicum, Schwarzenbach
stwierdzil, ze dziatanie to mozna znie$s¢ a nawet zamieni¢ w dzialanie
stymulujace przez dodanie IAA lub tokoferolu. Natomiast sam tokoferol
wywieral dziatanie inhibujgce.

Wyrazny stymulujgcy wplyw tokuferolu na wzrost wykazali Siron-
val, Clijsters i Marcelle (1963) w swych badaniach nad Fragaria vesca.
W przeciwienstwie do Stowe i Obreitera, nie stwierdzili oni synergistycz-
nego dzialania witaminy E z gibereling. Odizolowanie bardzo mtlodych
roslinek Fragaria vesca z rozlogow kwitngcej rosliny macierzystej wy-
wolywalo nienormalny wzrost i zakwitanie pierwszego kwiatostanu
w izolowanej roslince. Kwiatostan mial nienormalnie kroétkie miedzy-
wezle (M) i nadmiernie wydluzony ogonek lisciowy (O). Koncowy kwiat
kwiatostanu czesto obumierat, pgczek (B) zamiast kwiatéw formowat troj-
dzielne liscie (rys. 3).

A B
Rys. 3. A — wzrost pierwszego kwiatostanu w milodej roslince odizolowanej
od ro§liny macierzystej. B — ro§lina kontrolna — w kontakcie z rosling

macierzystg. (Sironval i wsp. 1963)

Nasuwa sie wiec przypuszczenie, ze izolacja pozbawia odszczepiong
ro§linke jakiej$ substancji, dostarczanej normalnie przez rosline macie-
rzystg. Okazalo sie dalej, ze podanie roslinkom witaminy E moze zastgpi¢
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wplyw rosliny macierzystej. Miedzywezle wyraznie sie wydtuzalo, nato-
miast wzrost ogonka liSciowego byl korelatywnie hamowany. Traktowa-
nie roslin gibereling nie dalo podobnych wynikéw. Dzialala ona bowiem
niespecyficznie, zwiekszajgc zaré6wno wzrost miedzywezla jak i ogonka
lisciowego, tak ze stosunek tych dwu wartosci pozostal taki jak w izolo-
wanej roslince kontrolnej (tabela 5).

Tabela 5

Wplyw witaminy E i gibereliny na $redniq (z 16 powtdrzen) diugos$é miedzywezla

(M) i ogonka lisciowego (O) pierwszego kwiatostanu Fragaria vesca L. var. semper-
florens Duch. (Sironval ¢ wsp., 1963)

Dlugos¢ w cm

M/O

M | o
Kontrolne roslinki polgczone z rosling macierzystg 5,3 0,6 10,8
Kontrolne ro$linki — izolowane 3,3 1,9 2,8
Izolowane roS$linki + wit. E 5 mecg/rosline 5,7 1,2 6,4
Izolowane roslinki + GAs 25 mcg/rosline 48 2,6 2,9

Przy traktowaniu roslin lgcznie gibereling i tokoferolem nastepowato
sumowanie dzialania, nie zaobserwowano natomiast wspo6ldziatania tych
substancji. Biorgc réwniez pod uwage inny charakter dziatania gibereliny
i tokoferolu podawanych oddzielnie, Sironval i wsp. wystepujg przeciw hi-
potezie Stowe i Obreitera o synergistycznym dziataniu tych zwigzkow.
Zaznaczaja jednak, ze nie mozna méwi¢ o wspoéldziataniu GA i witaminy
E podawanych z zewnatrz. W roslinie zawarte sa jednak endogenne gi-
bereliny i auksyny i nie wiadomo czy przy ich ca1k0w1tym braku sam to-
koferol mogitby dziataé.

Wplyw tokoferoli na wzrost elongacyjny i embrionalny stwierdzil
réwniez Bruinsma (1963). Wykazal on, ze a-tokoferol, podobnie jak gibe-
relina, stymuluje wzrost karlowatych mutantow kukurydzy i grochu.
Rosliny traktowane gibereling osiagajg rozmiary normalnych siewek,
traktowane tokoferolem pozostajg nieco mniejsze jednakze efekt dziala-
nia jest zasadniczo taki sam: wzrasta zaréwno liczba jak i wielko$¢ ko-
morek.

We wspomnianej juz poprzednio pracy Bruinsma i Patil (1963) stwier-
dzili, ze wzrost wierzchotkowy ozimego zyta jest takze wyraznie stymu-
lowany przez witamine E, natomiast zdolnoéé krzewienia i wzrost ko-
rzenia jest hamowany podobnie jak przez gibereling. Przy traktowaniu
roslin roztworem zawierajgcym zarowno tokoferol jak i gibereline naste-

powalo sumowanie wplywu tych zwigzkéw w hamowaniu wzrostu ko-
rzenia.
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Dotychczasowe wyniki badan nad wplywem dostarczanych z zewnatrz
‘okoferoli na wzrost i rozwéj roslin przedstawia tabela 6.

Tabela 6
Autor Wpiyw toxeferols ne Obiekt badan
wzrost rozwoj
Schopfer (1950) — —_ Melandrium album
Sironval (1950, 1957) nie bad. == Fregaria vesca
Schwarzenbach (1952) + nie bad. pylek Cyclamen persicum
Stowe i Obreiter (1962) + nie bad. Pisum sativum
(w cbecnosci
IAA lub GA)
Bruinsma (1963, + nie bad. karlowate odmiany kukurydzy
i grochu
Bruinsma i Patil (1963) =} == Petkus winter
Sironval (1963) = nie bad. Fragaria vesca
Michniewicz, Kamienska ;
(1964) nie bad. + Cichorium intybus
Michniewicz, Kamienska
(1965) nie bad. + Arabidopsis thaliana

Jak z tego kroétkiego przeglagdu wynika, rola tokoferoli w procesach
wzrostowych jest jeszcze bardzo niejasna. Powodem przedstawionych roz-
bieznosci moze byé m. in. duze zroznicowanie materialu doswiadczalnego

oraz badanie réznych typow wzrostu.
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