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NATURALNE INHIBITORY WZROSTU
I ICH ROLA W ZYCIU ROSLIN WYZSZYCH

Wistep

W $wiecie ro$lin wyzszych do$¢ powszechnie wystgpuje zjawisko okresowego
hamowania wzrostu calych organizméw lub ich poszczegélnych organéw (np.
nasiona wewnatrz owocOw miesistych, niektdre nasiona w stanie spoczynku, paki
$piace u drzew, krzewdw, bulw itp.). W koncu XIX w. wysuni¢to po raz pierwszy
mysl (por. Mayer, Poljakoff — Mayber, 1963), ze kietkowaniu niektérych nasion
(np. Viscum) wewnatrz owocOw zapobiegaja specjalne substancje — inhibitory.
Mysl te nastgpnie rozwinat w formie ogdlnej hipotezy Molisch (1922). Opierat
on swoje wnioski o liczne obserwacje prowadzone przez siebie i innych autoréw
nad auksynami, ktérych dzialanie bylo czgsto maskowane lub znoszone przez blizej
nieznane substancje.

Nowy okres w badaniach inhibitoréw wzrostu zapoczatkowal w 1922 r. Op-
penheimer (wg Mayera i Poljakoff-Mayber, 1963). Okres ten trwal do lat czterdzies-
tych naszego stulecia, a cechowala go znaczna niedokladno$¢ metodyczna w pro-
wadzonych poszukiwaniach. Naturalnych inhibitoréw szukano w organach roSlin-
nych, okre$lajac aktywno$¢ tych inhibitorow za pomoca testow biologicznych
w surowych wyciagach, lub po prostu w soku roslinnym. W takich warunkach na
obiekt testowy wywieraly wplyw zaréwno stymulatory jak i inhibitory; ponadto
dzialaly nafi takze drobnoustroje (rozwijajace si¢ na dobrej pozywce) oraz inhibicja
osmotyczna. Whnioski wysnute z tego rodzaju prac byly wigc obarczone duzym
bigdem.

W 1947 r. Akkerman i Veldstra (por. Mayer, Poljakoff-Mayber, 1963) wykazali,
ze czynnikami chemicznymi hamujacymi kietkowanie nasion pomidoréw wewnatrz
owocow sg kwas kawowy i ferulowy. W pdzniejszych latach stwierdzono dodatko-
wo, ze zahamowanie kietkowania nasion wewnatrz owocéw wywotane jest nie tylko
inhibicja chemiczna, lecz réwniez osmotyczng, tj. duzym stezeniem substancji osmo-
tycznie czynnych w . tkankach otaczajacych nasiona.

W 1949 r. Hemberg (wg Wareinga i in. 1964) wysunal hipoteze gloszaca, ze
spoczynek pewnych nasion, podobnie jak spoczynek bulw i pakéw roélin drzewias-
tych, uwarunkowany jest dzialaniem inhibitoréw. Podstawa tej hipotezy byto
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stwierdzenie duzej korelacji pomiedzy okresami spoczynku i zawartoscia endogen-
nych inhibitoréw w organach spoczynkowych.

Duzy postep w badaniach mechanizmu spoczynku roélin i ich organéw uczynito
wprowadzenie do laboratoridw nowej techniki analitycznej (chromatografii bibuto-
wej, cienkowarstwowej i kolumnowej). Dzigki chromatografii stalo si¢ mozliwe -
oddzielenie inhibitoréw od stymulatoréw wzrostu i innych zwiazkéw wymywanych
z roélin przez rozpuszczalniki organiczne. W toku tych poszukiwan opracowano
takze metody rozdzialu i okre§lania endogennych inhibitoréw roslinnych. Wpro-
wadzenie chromatografii do badan inhibitoréw spowodowalo pojawienie si¢ duzej
liczby doniesien i publikacji naukowych prébujacych wyjasni¢ role tych zwiazkow
w roélinach. Do dzisiaj jednak zaréwno budowa inhibitoréw jak i mechanizm ich
dzialania nie zostaly w pelni wyjasnione.

Metody wykrvwania i oznaczania inhibitorow

Inhibitory wzrostu zostaly wykryte w trakcie badan auksyn. Obydwie grupy
substancji, tj. auksyny i inhibitory, rozpuszczaja si¢ w tych samych rozpuszczalni-
kach, a wiec czesto towarzysza sobie wzajemnie, wykazujac przy tym czgsto zbli-
7zone wlasciwosci chemiczne. Metody wiec oznaczania inhibitoréw sg w pewnym
zakresie podobne do metod oznaczania auksyn, pomimo réznego dzialania biolo-
gicznego tych substancji. Proces wykrywania i oznaczania naturalnych inhibitoréw
wzrostu sklada sie zazwyczaj z dwoch etapow pracy:

1) uzyskanie dobrego (aktywnego) ekstraktu;

2) analizy wyekstrahowanych substancji.

1. Ekstrahowanie inhibitoréw wzrostu z ro$lin. Najczgsciej uzywa-
nymi do ekstrakcji rozpuszczalnikami sa: eter dwuetylowy oraz alkohole etylowy
i metylowy (Varga 1957 a i 1957 b, Remy 1961, Guern, 1964, Lane i Bailey 1964).
Sama ekstrakcje inhibitoréw nalezy przeprowadza¢ w temperaturze 0°C (Varga
1957 b, Remy 1961, Guern 1964, Lane i Bailey 1964, Robinson i Wareing 1964),
natomiast zageszczania ekstraktu mozna juz dokonywa¢ w temperaturach wyzszych,
nie przekraczajacych jednak -+ 35° C (Robinson i Wareing 1964). W trakcie tej
samej ekstrakcji stosowane s3 niekiedy zmiany eluenta; na przyklad przeprowadza-
nie ekstraktu alkoholowego do wodnego i znéw do alkoholowego ma na celu do-
datkowe oczyszczenie ekstraktu (przez precypitacj¢) z domieszek utrudniajacych
analize, gldwnie za§ z barwnikdéw oraz ciat tluszczowych (Lane i Bailey 1964, Ro-
binson 1 Wareing 1964).

Oddzielenia inhibitardw od stymulatoréw prébowano dokonaé¢ za pomoca
ekstrakcji frakcjonowanej, jednak wyniki tej metody nie zawsze byty zadowalajace.
Znacznie wygodniejsze i dokladniejsze okazaly si¢ metody chromatograficzne.
Linser (1951) uzyskiwal kompletny rozdzial inhibitoréw i auksyn, stosujac chroma-
tografie kolumnowa. Alkoholowy ekstrakt uzyskany z materialu roslinnego prze-
puszczal on przez kolumng wypelniona tlenkiem glinu. W metodzie tej inhibitory
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wraz z alkoholem przeplywaly przez kolumne, natomiast auksyny ulegaly calko-
witej adsorpcji. Nastepnie inhibitory byly rozdzielane dalej przy uzyciu innego
rozpuszczalnika i innego sorbenta.

W badaniach inhibitoréw wzrostu szersze zastosowanie znalazla chromatografia
bibutlowa (Bennet — Clark i Kefford 1953, Hemberg 1961, Lane i Bailey 1964,
Robinson i Wareing 1964). Stosowanie tej metody wymaga jednak uprzedniego
oczyszczenia ekstraktu od barwnikéw roslinnych (Murakami 1959, Remy 1961,
Lane i Bailey 1964), ktore utrudniaja analiz¢. Oddzielenia tluszczowcow mozna
dokonaé przez precypitacj¢ i nastgpnie saczenie. Luckwill (1957) dodawal do pier-
wotnego ekstraktu eterowego wodg i nastgpnie catkowicie odparowywat eter. Regu-
latory wzrostu przechodzily w takim wypadku do frakcji wodnej, chlorofil za$
i karotenoidy wytracone pozostawaly na saczku bibulowym. Przesacz wodny
mozna nastepnie powtdrnie ekstrahowal eterem (Luckwill 1957, Remy 1961).

Tabela 1
Skuteczno$é ekstrakcji eterowej inhibitora ,3 w zaleznosci od pH ekstrahowanego
materialu. Wedlug Davisona, 1965

Koncowa dhugosé wycin-

kow koleoptyle Avena* Inhibicja wzrostu elon-

pH ekstrahowanego

roztworu gacyjnego w 7,
| w mm
Kontrola 13,3 0
7,0 12,4 11
5,5 10,4 39
4,0 9,6 50
2,0 9,8 53

* Poczatkowa dlugos¢: 6,0 mm.

Przy kazdej ekstrakcji eterowej nalezy pamigta¢ o doprowadzeniu ekstrahowanego
roztworu do odpowiedniego pH (tabela 1). Przygotowany w opisany sposob ek-
strakt, po zageszczeniu i ewentualnym przeprowadzeniu wyekstrahowanych zwiaz-
kéw do roztworu alkoholowego lub octanowego (Lane i Bailey 1964) moze by¢
poddany rozdzialowi chromatograficznemu.

Oznaczanie inhibitorow

A. Metody fizyko-chemiczne

1. Chromatografia. W chromatografii bibulowej inhibitoréw stosowana jest
do$é duza liczba rozpuszczalnikéw (tabela 2). Fakt ten jest jedng z przyczyn otrzy-
mywania réznych, a niekiedy rozbieznych wynikéw. Z drugiej za$ strony stosowa-
nie réznych rozpuszczalnikéw przy analizie tego samego ekstraktu moze by¢ zro-
dlem dodatkowych informacji o badanym zwiazku. Jednym z najczgsciej spoty-
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Tabela 2

Wykaz najczesciej stosowanych rozpuszczalnikéw w chromatograficznych badaniach naturalnych
inhibitorow wzrostu roslin

Rozpuszczalnik Stosunt?k obje- Wedlug
tosciowy
izopropanol : amoniak : woda 10:1:1 Varga 1957a i b, Murakami 1959, Hemberg
1961, Lane i Bailey 1964, Robinson i Wareing
1964, Wareing i in. 1964, Davison 1965.
4:1:5 Bardinskaja i Szubert 1962, Lane i Bailey
1964.
n-butanol : kwas octowy : woda 4:1:5 Bardinskaja i Szubert 1962, Lane i Bailey
1964.

3:2:95 Bardinskaja i Szubert 1962.
19:1:6 Michniewicz i Kopcewicz 1966.
n-butanol : amoniak : woda 200 : 6 : 36 Hemberg 1961, Davison 1965.
80:20:10 Bardinskaja i Szubert 1962.
35:1:5 Tureckaja i Kefeli 1963.
benzen: kwas octowy : woda 125:75:3 Davison 1965.
6:7:3 Ibrahim i Towers 1960.
izopentanol : n-butanol : etanol :

: woda 1:1:25:4 Lane 1 Bailey 1964.
etanol : amoniak : woda 4:1:5 Lane i Bailey 1964
izopropanol : woda 100 : 20 Guern 1964.
mrowczan sodu : kwas mrowkowy :

: woda 10 :1 :200 Ibrahim i Towers 1960.
kwas octowy 2% 1 15% Bardinskaja i Szubert 1962.

kanych inhibitoréw wzrostu jest tzw. B-inhibitor. Jego budowa i wlasciwosci
chemiczne nie sa jeszcze dobrze poznane. Przy chromatograficznym wyodrebnieniu
f-inhibitora stosuje si¢ najczeéciej rozpuszczalnik — izopropanol : amoniak
:woda (w stosunku 10 : 1 :1). Rozpuszczalnik ten uwazany jest za podstawowy
(tabela 2); inne rozpuszczalniki spelniaja rol¢ pomocnicza i uzupetniajaca.

2. Reakcje barwne. Na chromatogramach inhibitory mozna m. in. wy-
krywa¢ dzigki barwnym reakcjom, jakie daja te zwiazki z pewnymi odczynnikami
(tabela 3). Oprécz odczynniké4w wymienionych w tabeli 3, do wykrywania inhibi-
torow fenolowych stosuje si¢ niekiedy: purpur¢ metylowa, 1% etanolowy roztwér
wodorotlenku potasu, 19 etanolowy roztwér chlorku glinu, 0,19 ninhydryneg,
0,019, zasadowy azotan berylu, formaldehyd w kwasie siarkowym, 2N wodorotle-
nek sodu, pary amoniaku i inne (Lane i Bailey 1964).

Reakcje barwne w wykrywaniu inhibitoréw na chromatogramach maja charak-
ter oznaczen jakosciowych; przyjmowanie ich za podstawe do oznaczen ilosciowych
(kolorymetrycznych) budzi zastrzezenia, zaréwno z powodu matlej czulodci, jak
1 malej specyficznosci tych reakcji. Wystepowanie inhibitoréw na chromatogra-
mach mozna stwierdzi¢ takze dzigki ich fluorescencji w ultrafioletowym $wietle.
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3. Spektrofotometria. W latach ostatnich coraz czeiciej przy oznaczaniu
inhibitor6w wzrostu stosowane sa metody spektrofotometryczne (Kolesnikow
i Zore 1962, Guern 1964, Sarapuu 1965). Dzigki duzej czulosci tych metod oraz
wystepowaniu specyficznego widma pochlaniania $wiatla ultrafioletowego (U. V.)
przez pewne inhibitory, metoda ta zyskuje coraz wigksze uznanie przy identyfikacji
i iloSciowym oznaczaniu interesujacych nas zwiazkéw (rys. 11 2).
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Rys. 1. Widmo pochlaniania $wiatla ultrafio-
letowego (UV) przez kwas para-hydroksycy-
namonowy w ekstrakcie wodno-alkoholowym
z Spirodela polyrrhiza: 1 — krzywa pochia-
niania UV przez alkoholowy roztwor inhi-

Rys. 2. Widmo pochlaniania UV przez syn-

tetyczny kwas para-hydroksycynamonowy:

1 — krzywa dla roztworu alkoholowego;

2 — dla roztworu: alkohol — octan sodu
(wg Guerna, 1964)

bitora; 2 — przez roztwor inhibitora w mie-
szaninie: alkohol — octan sodu (wg Guerna,
1964)

B. Metody biologiczne

Tkanki roslinne zawieraja na ogdél znikome iloéci inhibitoréw. Aktywno$¢ bio-
logiczna tych substancji jest bardzo zmienna. Wykrywanie wigc inhibitoréw meto-
dami chemicznymi lub fizycznymi nie zawsze jest wskaznikiem ich aktywnosci.
Z tych to wilasnie powodéw do$¢ powszechnie stosuje si¢ okreslanie aktywnosci
inhibitorow za pomoca bardzo czulych testéow biologicznych.

Testy biologiczne uzywane do wykrywania naturalnych inhibitorow wzrostu
sq zasadniczo podobne do testow, przy pomocy ktérych okreSla si¢ aktywnos¢
auksyn. Przy okreslaniu jednak aktywnosci auksyn rejestruje si¢ stymulacje wzrostu
obiektow testowych, za$§ w badaniach inhibitor6w odwrotnie — hamowanie wzrostu.

1. Najcze$ciej stosowanym testem jest opracowany przez Bentley’a 1 Housley’a
(1954) test liniowego przyrostu koleoptyla owsa. Wyzej wymienieni autorzy zalecaja
postugiwanie sie¢ 10-milimetrowymi subapikalnymi wycinkami koleoptyla. Wycinki
te umieszcza si¢ w wodnych ekstraktach otrzymanych z analizowanych segmentow
bibuty chromatograficznej (Varga 1957a). Ekstrakt wodny moze by¢ zastapiony
pozywka, w sklad ktérej wchodza: wymyty z chromatogramu inhibitor, 27, sa-
charoza, 1 ug/1 ml 1AA (kwas indolilooctowy) oraz kilka kropel buforu fosfora-
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nowego o pH 5,6 (Robinson i Wareing 1964). Okres ciemnej inkubacji wycinkéw
koleoptyla w termostacie trwa zwykle 24 godziny przy temperaturze 25° C. Po
tym okresie dokonywane sa pomiary przyrostu liniowego obiektow testowych.
Jezeli w eluacie badanego wycinka chromatogramu znajduja si¢ inhibitory, to
przyrosty wycinkéw koleoptyli sa znacznie mniejsze niz w wodzie destylowanej.
Wyniki takich badan przedstawia si¢ zwykle w postaci histogramow (rys. 3).
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Rys. 3. Przyrosty wycinkow koleoptyla owsa w eluatach

z 1 cm bibulowych wycinkéw chromatogramu otrzyma-

nego z eterowego ekstraktu owocow Prunus persica
(wg Vargi, 1957a)

Opisana wyzej w skrécie metoda moze by¢ roznie modyfikowana, jednak jej
ogdlne zasady pozostaja zwykle te same.

2. Test przyrostu liniowego wycinkéw lodygi grochu oparty jest o zalozenia
podobne do testu owsianego (Hemberg 1961). Obydwa wyzej wymienione testy
sq najbardziej rozpowszechnione w badaniach biologicznej aktywnosci inhibitoréw.
Oprécz nich dosé czesto stosuje sig¢ test wzrostowy korzeni (Bennet-Clark i Kefford
1953) oraz test wygigciowy koleoptyla owsa (Snov 1939, Meyer 1950).

3. Inhibitory wzrostu hamuja takze kietkowanie nasion (Hemberg 1961).
Opracowano wigc na tej podstawie test aktywnosci inhibitor6w zwany testem
kietkowania (Miyamoto i in. 1961, Wareing i in. 1964, Wareing 1965).

Zadna z przytoczonych wyzej metod nie jest doskonata, dlatego tez niektorzy
autorzy zalecaja stosowanie w badaniach tego samego ekstraktu kilku metod jedno-
czesnie (Wareing i in. 1964, Lane i Bailey 1964).

Wystepowanie oraz wlasciwosci biologiczne i chemiczne naturalnych inhibitordw
wzrostu

Nazwanie jakiego$ zwiazku chemicznego inhibitorem wzrostu roslin nie zawsze
jest Sciste. Czesto bowiem ten sam zwiazek, zaleznie od stgzenia, moze badz ha-
mowaé, badZ tez pobudzaé (stymulowaé) wzrost. W piSmiennictwie dotyczacym
regulatoréw wzrostu uzywane jest pojecie ,,stezenia aktywnego™, tj. takiego stezenia,
w ktorym dany zwiazek wywiera wyrazny wplyw na wzrost tkanek czy organdw.
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Wplyw ten jednak, jak juz wspbmniano, moze by¢ dodatni lub ujemny. Niemniej
jednak, dla kazdego zwigzku chemicznego istnieje pewien okreSlony zakres stezen,
w ktérych wykazuje on pobudzajace lub hamujace dzialanie (rys. 4).
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Rys. 4. Aktywno$¢ regulatorow wzrostu jako funkcja ich
stezenia —— auksyny, - - - inhibitory, — - — - —- toksyny
(wg Kefeliego i Tureckiej, 1964)

W malych stezeniach (rys. 4) zaréwno stymulatory jak i inhibitory dzialajg
na wzrost pobudzajaco. Zastosowanie stezen ¢-.vaz to wigkszych (rys. 4 — strefa
stezen fizjologicznie czynnych) powoduje zréznicowanie sie regulatoréw wzrostu
pod wzgledem ich dziatania na stymulatory i inhibitory (retardanty). Wreszcie
jeszcze dalsze zwigkszanie stezen regulatoréw wzrostu powoduje ponowne (jak
przy st¢zeniach matych) zanikanie réznic w dzialaniu regulatoréw wzrostu — jedne
1 drugie staja si¢ toksynami i powodowaé moga zamieranie tkanek. Zakres aktyw-
nego dzialania toksyn wlasciwych (jako regulatoréw) na wzrost jest maty (rys. 4),
tj. zamyka si¢ w granicach niewielkich stezen. Z powyzszego wynika, ze uzywanie
w stosunku do jakiej$ substancji okreSlenia ,,stymulator” lub ,,inhibitor” odnosi sie
tylko do stezen fizjologicznie aktywnych, tj. takich stgzen, przy ktérych ujawnia sig
ich najbardziej specyficzne dzialanie.

Liczba gatunkdw roélin, u ktérych wykryto naturalne inhibitory wzrostu, jest
znaczna (Miyamoto i in. 1961, Ferenczy 1957, Varga 1957a). Réwnolegle do zwigk-
szajacej si¢ liczby doniesien o wykrywaniu coraz to nowych inhibitoréw czynione
sq proby ich sklasyfikowania i uporzadkowania (Mayer i Poljakoff-Mayber 1963,
Kefeli i Tureckaja 1964).

Nizej podajemy przeglad rodzajéw inhibicji i czynnikéw endogennych hamuja-
cych wzrost.

2 — Postepy nauk
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1. Inhibicja osmotyczna. Osmotyczne hamowanie wzrostu (kietkowania
nasion) zachodzi wtedy, gdy nasiona lub inne organy rosliny znajduja si¢ W roztwo-
rze o duzej wartosci osmotycznej. Przeniesienie tkanek, organéw czy nasion do
wody powoduje zwykle wznowienie wzrostu czy kietkowanie nasion. Inhibicja
osmotyczna dotyczy zazwyczaj nasion znajdujacych si¢ wewnatrz owocOw oraz
roélin lub organéw znajdujacych si¢ w warunkach nadmiernego zasolenia. W la-
boratorium zjawisko to spotka¢ mozna wtedy, gdy nasiona kietkuja w soku wycis-
nietym z owocéw, lub gdy badamy biotestem ekstrakty surowe, nieoczyszczone,
ktérych stezenia sa duze. W warunkach naturalnych substancjami wywolujacymi
inhibicje osmotyczna sa najczeseiej cukry i sole nieorganiczne, jak np. chlorek sodu.
Do wywolywania sztucznej inhibicji osmotycznej stosowany jest najczesciej mannitol
(Mayer i Poljakoff-Mayber 1963).

2. Inhibitory oddychania. Sa to zwiazki, ktére wplywaja hamujaco na
proces oddychania i w konsekwencji na cato$¢ metabolizmu. Bez aktywnego za$
metabolizmu nie zachodza procesy wzrostowe. Inhibitory oddychania hamuja
wiec i wzrost roélin. Do zwiazkéw tych naleza m. in. cyjanki, azydki, dwunitrofenol,
hydroksylamina i inne. Hamowanie wzrostu przez inhibitory oddychania odbywa
si¢ przy tych stezeniach, ktére hamujaco wplywaja na catos¢ metabolizmu.

3. Antymetabolity, czyli analogi réznych zwiazkow organicznych, takich
jak kwasy nukleinowe, aminokwasy i inne (Khan 1966, Nooden i Thiman 1966).
Zwiazki te moga hamowaé syntezg bialek, co z kolei wywotuje zahamowanie wzrostu.
Inhibitory tego rodzaju stosowane sa egzogennie, a naleza do nich: 5-fluorouracyl,
5-bromouracyl, 2-tiouracyl, fluorofenylalanina, puromycyna, aktinomycyna D
i inne. Niektére z wymienionych zwiazkéw sa inkorporowane do RNA, dezorga-
nizujac w ten sposob synteze biatek. Dziatanie tych zwiazkéw moze mie¢ charakter
odwracalny lub nieodwracalny, co zalezy od warunkow doswiadczalnych.

4, Herbicydy. Sa to zazwyczaj zwiazki syntetyczne (sztuczne). Hamuja one
wzrost rodlin i kietkowanie nasion. Niektére z nich, jak np. 2, 4-D, moga by¢ sto-
sowane do hamowania kielkowania chwastéw w uprawach polowych. Herbicydy
uzywane sa réwniez do selektywnego i totalnego niszczenia chwastow. Niektdre
z nich odznaczaja si¢ wielokrotnie wyzsza aktywnos$cia niz naturalne regulatory
wzrostu. Np. kwas a-naftylooctowy w koncentracji 1 #g/ml daje taki stymulujacy
efekt na wycinkach koleoptyli, jak IAA w stezeniu 30 #g/ml. Zjawisko to zZwiazane
jest z tym, ze IAA jako auksyna naturalna zuzywana jest w procesie wzrostu, na-
tomiast kwas a-naftylooctowy w tkankach jest bardziej stabilny, poniewaz nie dzia-
laja na niego oksydazy auksynowe. Kwas a-naftylooctowy jest dla roslin cialem
obcym (Kefeli i Tureckaja 1964). Jako herbicydy stosowane sa takze auksyny
(IAA) i naturalne inhibitory (Eckstein 1965). Efekt dzialania tych substancji uza-
lezniony jest gtéwnie od stezenia preparatu i od etapu ontogenezy rosliny.

5. Toksyny. Sa to rézne zwiazki wywotujace w tkankach nekrozy. Ich dzia-
lanie jest zazwyczaj nieodwracalne (Mayer i Poljakoff-Mayber 1963).

6. Inhibitory naturalne (endogenne). Sa to zwiazki chemiczne wystgpujace
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w réznych tkankach ro$linnych. Do najczgéciej spotykanych naleza nienasycone
laktony oraz zwiazki fenolowe. Wystgpuja one w nasionach, pgkach, bulwach
i innych organach, odgrywajac wazna rol¢ w regulacji zasadniczych procesow zy-
ciowych. Hamuja one kielkowanie nasion, otwieranie si¢ pakéw, wzrost pedow
itp. Sa réwniez jednym z giéwnych czynnikéw indukujacych spoczynek tych
organow.

Z przytoczonego przegladu zwiazkéw hamujacych wzrost najciekawsze dla
przyrodnika sa naturalne (endogenne) inhibitory wzrostu. Sposréd wielkiej liczby
zwiazkow fizjologicznie czynnych naturalne inhibitory wyrdzniaja si¢ nastepujacymi
wlasciwosciami (Kefeli i Tureckaja 1964):

1) hamuja wzrost roslin;

2) zmniejszaja lub neutralizuja aktywno$¢ auksyn;

3) powoduja okresowe zahamowanie wzrostu (spoczynek gleboki), ktére mija
po obnizeniu stgzenia inhibitoréw lub ich rozlozeniu;

4) intensywno$¢ wzrostu roflin jest odwrotnie proporcjonalna do stg¢zenia
inhibitoréw;

5) posiadaja okre$lona budowe chemiczna; sa to zazwyczaj proste lub ztozone
zwiazki fenolowe i ich pochodne.

Przytoczone wlasciwosci inhibitorow sa podstawa wydzielenia ich w oddzielng
grupe regulatoréw wzrostu. Trudniejsze jednak jest przeprowadzenie granicy po-
miedzy inhibitorami i toksynami wytwarzanymi przez rofliny. Toksynami natural-
nymi s3 najczesciej, podobnie jak i inhibitory, zwiazki fenolowe, laktonowe i inne.
W odréznieniu jednak od inhibitoréw, naturalne toksyny w sposéb nieodwracalny
przerywaja wzrost roélin czy organéw (lub tkanek) testowych. Poza tym dzialanie
toksyn nie wykazuje korelacji ze zmianami natg¢zenia proceséw wzrostowych.

Naturalne inhibitory wzrostu roélin sa reprezentowane przez dziesiatki zwiazkow
(Hemberg 1961, Mayer i Poljakoff-Mayber 1963, Grzesiuk 1967) odznaczajacych
sie¢ réznorodna budowa chemiczng. Najczedciej sa one, jak juz wspomniano, przed-
stawicielami nienasyconych laktondw, prostych i zlozonych polifenoli, acyklicznych
kwaséw oraz fenolowych pochodnych flawonu (tzw. flawonoidy).

—0—C C=C—
Rys. 5. Struktura nienasyconego laktonu (wg Hemberga,
1961)

Nienasycone laktony (rys. 5) stanowia grupe inhibitoréw bardzo powszechnych
w $wiecie ro$linnym. Jednym z najczgsciej wystgpujacych przedstawicieli tej grupy
jest kumaryna (wewngtrzny bezwodnik kwasu cis-o-hydroksycynamonowego)
(rys. 6). Wystepuje ona w wigkszosci roslin nalezacych do rodzin: Orchidaceae,

o o
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Rys. 6. Wzory strukturalne niektoérych zwiazkéw hamujacych wzrost, wyizolowanych z tkanek
ros$linnych (wg Hemberga, 1961)

Papilionaceae, Rutaceae, Umbelliferae 1 Labiateae (Hemberg 1961) oraz w wielu
innych (Knypl 1965). Zwiazek ten gromadzi si¢ w réznych organach roélin, najczes-
ciej za$ w lisciach. Stwierdzono jego obecnos$¢ réwniez w owocach i nasionach.
Kumarynie przypisuje si¢ szczegdlne funkcje w nasionach wrazliwych na $wiatlo
(Barton 1965, Evenari 1965). Zwiazek ten w stezeniu 4 ug/1 litr moze calkowicie
powstrzymac kietkowanie nasion. Zjawisko to mozna odwrdci¢ za pomoca Swiatla,
szczegoOlnie za$ promieni czerwonych (630—680 mu). Podobny efekt wywoluja
promienie fioletowe (Evenari 1965). Kumaryna w tkankach ro$linnych (,,in vivo™)
wystepuje w bardzo niewielkich ilosciach. Gromadzi si¢ ona giéwnie jako ,,kuma-
ryna zwigzana” (f-glikozyd kwasu cis-o-hydroksycynamonowego) (Knypl 1965).
Droga przemian od kwasu cynamonowego do kumaryny prowadzi prawdopodob-
nie poprzez izomeracje f-glikozydu kwasu o-kumarowego do p-glikozydu kwasu

kumarynowego. Przypuszcza si¢, ze przemiany te zachodza przy udziale §wiatla
(Knypl 1965).

Kumaryna stosowana jest czgsto w laboratoriach jako inhibitor kietkowania.
Ma ona zdolno$¢ indukowania wrazliwosci na $§wiatto u niektdrych odmian salaty
normalnie niewrazliwych na ten czynnik. Budowa czasteczki kumaryny charaktery-
zuje si¢ dwoma pierScieniami — aromatycznym i nienasyconym laktonowym (rys. 6).
Zmiany tej struktury w powiazaniu z aktywnoscia kumaryny byly juz niejedno-
krotnie przedmiotem badan. Stwierdzono, ze w tym zwiazku chemicznym nie ma
jakiej$ jednej specjalnej grupy odpowiedzialnej za jego aktywno$é inhibicyjna.
Redukcja nienasyconego piericienia laktynowego lub substytucja przez grupe hy-
droksylowa, metylowa lub inne pozbawiaja jednak ten zwiazek aktywnosci. Inne
laktony, sktadajace si¢ tylko z jednego pierscienia laktonowego (np. kwas parasor-
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bowy), wykazuja réwniez aktywnos$é biologiczna. Stwierdzono, ze kumaryna ha-
muje mitoz¢ komorek i wzrost systemu korzeniowego; poza tym w do$wiadczeniach
testowych powstrzymuje wzrost wycinkow lodygi grochu i koleoptyla owsa.
Drugim naturalnym inhibitorem do$¢ powszechnie wystgpujacym w roslinach
jest skopoletyna (rys. 6). Gromadzi si¢ ona niemal we wszystkich organach ro$lin-
nych badz w formie wolnej, badz tez w postaci glikozydu. Najwigksze jej ilosci
wystepuja w wyrosnietych czeéciach systemu korzeniowego. Jej stezenie dochodzi
tam do 5 X 1075, a dzialanie inhibicyjne moze wywotywac juz st¢zenie 3 X 1075M.
Wazny ze wzgledu na rozprzestrzenienie i role, jaka odgrywa w roslinach, jest
kwas cynamonowy. Wystepuje on w dwdch izomerycznych formach, a mianowicie
w formie cis i w formie trans (rys. 7). Kwas trans-cynamonowy jest naturalnym

N N COOH

S

Kwas cis cynamonowy  Kwas trans cynamonowy
Rys. 7. Kwas cis : trans-cynamonowy (wg Knypla, 1965)

prekursorem indolu i dalej poprzez tryptofan, kwas indolopirogronowy oraz indo-
lo-acetyloaldehyd — prekursorem kwasu indolilooctowego. Z drugiej za$ strony
pochodng hydroksylowa kwasu cynamonowego jest kwas kumarynowy, czyli
o-oksycynamonowy. Wystepuje on takze w dwdch formach, z ktérych trwala jest
tylko forma trans. Forma cis, wskutek sasiedztwa hydroksylu karboksylowego
i hydroksylu rdzeniowego, latwo traci czasteczk¢ wody i przechodzi w bezwodnik
zwany kumaryna (rys. 8). Kwas transcynamonowy dziala antagonistycznie w sto-

CH=CH CH
|
oH by M2 O,co

Rys. 8. Kwas cis-kumarynowy —— kumaryna

sunku do IAA, za$ kwas cis-cynamonowy synergistycznie (Hemberg 1961). Biorac
pod uwage mozliwosé przeksztalcen: kwas cis-cynamonowy __—~ kwas trans-cy-
namonowy —— kwas kumarynowy —- kumaryna, uklad ten mozna uwazaé
w tkankach roélinnych za pewnego rodzaju czynnik rownowagi pomig¢dzy stymulato-
rami i inhibitorami. W przemianach tych prawdopodobny jest udziat aparatu
enzymatycznego, sterowanego przez czynniki genetyczne. Nie jest to jednak jedyna
wspdlzalezno$é inhibitorow i stymulatorow w organizmie ro$linnym. Na przyklad,
drogi biogenezy zwiazkéw fenolowych, flawonoidowych i indolilowych sa wspOlne
" az do kwasu szikimowego i 5-fosforanu kwasu szikimowego. Kwasy te sa prekurso-
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rami zarowno zwigzkow fenolowych i flawonoidéw jak i zwiazkdéw indolilowych
(Kefeli 1 Tureckaja 1964, Tomaszewski 1960).

Mieszanina kwasow cynamonowego, kumarynowego i ich pochodnych stanowi
wedtug niektorych badaczy (Hemberg 1961, Koves 1957, Varga 1957a) najpo-
wszechniej wystepujacy w $wiecie roslin wyzszych inhibitor, zwany (-inhibitorem.

OH OH H
OCH3 OH OCH3
CH=CH—-COOH H=CH—COOH OOH

kwas ferulowy kwas kofeinowy  kwas wanilinowy

L7

OH OH OH
© CH3O©OCH3 | OCHg
OOH H=CH—CHO CH=CH-CHO

kwas p-oksybenzoesowy aldehyd sinapowy aldehyd koniferylowy

OH
CH3 COOH
OH
CHO

o
xI

CHo,
wanilina p-oksybenzaldehyd kwas salicylowy
HoC-CH-NH3 OH _OH
L >cooH /__OH
SN
OH |
tyrozyna pirokatechina floroglucyna
o OH
/OH Cli H OHH /k
=C—C—0— HO1" X
@ -C=C~C—0 on N —< >\
—OH OH
~
COOH on
x NS
OH Y i
OH COOH o6 B
protokatechina  kwas chlorogenowy kwercetyna

Rys. 9. Wzory strukturalne niektorych polifenoli
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Inhibitory fenolowe i ich pochodne reprezentowane sa przez liczna grupe zwiaz-
kéw. Do najczesciej wystepujacych w tkankach roélinnych naleza zwiazki wymie-
nione w tabeli 3 i na rys. 9, a ponadto liczna grupa fenoli ztozonych i pochodnych
fenolowych. Wszystkie te zwiazki w stanie wolnym wykrywane sa w niewielkich
tylko iloSciach. Przewaznie wystepuja one jako glikozydy. Fenole ztozone i ich
pochodne wykryto w organach roslin réznych gatunkéw, nieraz odleglych Sys-
tematycznie. Kwas kawowy i ferulowy wykryto w owocach pomidora. W plewkach
jeczmienia stwierdzono obecno$¢ kumaryny, kwasu wanilinowego oraz kwasu hy-
droksycynamonowego i jego pochodnych. W owocach truskawki i brzoskwini,
a takze w zewngtrznej czgéci bielma pszenicy, wystepuje kumaryna oraz pochodne
kwas6w benzoesowego i cynamonowego. Z ekstraktéw stomy traw wyizolowano
kwasy: kumarowy, ferulowy, sinapowy, p-oksybenzoesowy, wanilinowy, kawowy
oraz protokatechowy. Kwasy fenolowe mozna ponadto prawie zawsze wykryé
w lidciach réznych innych roélin (tabela 4).

R
OH O
Q‘ (=D
b 7
(glukoza)n R

Rys. 10. Struktura flawonoidowego kompleksu t
wyizolowanego z grochu: » — nieokre$lona o)
. : L : C—C—C H
liczba reszt glukozowych; R, Ry — rézne funkcjo- " H H

nalne grupy (wg Kefeli‘ego i Tureckiej, 1964)

Kompleks flawonoidowy odznaczajacy si¢ aktywnoscia inhibicyjna wyizolowano
z ro$lin grochu (rys. 10). W lisciach i korze drzew owocowych stwierdzono obec-
nos$¢ duzych ilodci flawonoidéw: naringeniny i florydzyny (rys. 11). Maja one
wladciwo$¢ silnego hamowania wzrostu indukowanego przez IAA. Inhibitory te
powstaja w ro$linach na drodze glikozydacji i kondensacji polifenoli.

Roézne zwiazki hamujace wzrost roélin wykryto w lisciach, koleoptylach, zdzbtach,
todygach, bulwach, pakach, korzeniach, owocach, nasionach, precikach, pylku
1 wielu innych organach i tkankach roslinnych. Najlepiej zostat zbadany pewien
charakterystyczny inhibitor wyst¢pujacy w lisciach (Robinson i Wareing 1964,
Sarapuu 1965), pakach (Vegis 1964, Wareing i in. 1964) oraz owocach (Varga 1957
a1b). Jest to substancja o odczynie kwasnym, rozpuszczalna w eterze dwuetylo-
wym, etanolu, benzenie i wodzie. Hamuje ona kietkowanie i wzrost elongacyjny
pedow i korzeni. Jej aktywno$¢ moze byé oznaczana testem wycinkéw koleoptyla
owsa (Hemberg 1961). Przy zastosowaniu rozdziatu chromatograficznego, w ukla-
dzie izopropanol — amoniak — woda (10 : 1 : 1), zwigzek ten wykazuje Rf w gra-
nicach 0,55—0,80. Jego budowa chemiczna do chwili obecnej nie zostala jeszcze
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Rys. 11. Florydzyna i jej przemiany w lisciu jabloni (wg Sarapuu, 1965)

poznana. Prawdopodobnie jest to mieszanina kwasOw aromatycznych, niektérych
laktonow i.flawonoidow (Bennet-Clark i Kefford 1953, Lane i Bailey 1964, Robin-
son i Wareing 1964). Omawiany inhibitor nazwany zostal kompleksem p-inhibi-
toréw, lub po prostu p-inhibitorem. W odréznieniu od inhibitoréw o znanej bu-
dowie chemicznej nie wywoluje on stymulacji wzrostu przy malych stezeniach.
Dzialanie jego jest silniejsze, niz najbardziej aktywnych znanych inhibitordw wzrostu
(rys. 12). Wiasciwos¢ t¢ nalezy ttumaczy¢ synergicznym dziataniem kilku zwiaz-
kow, z ktorych prawdopodobnie inhibitor ten si¢ sklada. Przypuszcza sie ponadto,
ze sktad B-inhibitora jest zmienny i zalezy od gatunku ro$liny. Préby chemicznego
zidentyfikowania B-inhibitora z lisci jabloni dokonat Sarapuu (1965).

Omawiany inhibitor jest jednym z najczesciej spotykanych inhibitorow w ros$li-
nach wyzszych. Varga i Ferenczy (1956) wykryli stosunkowo duze jego ilosci w so-
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Rys. 12. Aktywnos¢ g-inhibitora i kumaryny. Test koleoptyle owsa (wg Robinsona
: 1 Wareinga, 1964)

ku owocow licznych gatunkow, Lane i Bailey (1964) stwierdzili obecnos¢ aktyw-
nego f-inhibitora w pakach klonu, Robinson i Wareing (1964) badali B-inhibitor
lisci brzozy. Obecnos$¢ f-inhibitora stwierdzono ponadto w pakach rdéznych in-
nych roslin. Wystgpowanie tego zwiazku w nasionach bylto zaledwie sygnalizowane
(Ching 1 Foote 1961, Miyamoto 1 in. 1961, Wareing i1 in. 1964). Obecnie wiadomo
juz, ze tego typu zwiazki odgrywaja wazna rol¢ w wywolywaniu spoczynku réznych
organow roslinnych (Luckwill 1952).

W ostatnich latach, kiedy zaczely si¢ mnozy¢ doniesienia o wykryciu coraz to
nowych, czg¢sto blizej nieokreSlonych inhibitoréw, zainteresowania badaczy skie-
rowaly si¢ w stron¢ dokladniejszego poznania tych zwiazkéw. Jednocze$nie podej-
mowane Byly préby wyjasnienia, jakie to sa zwiazki 1 jaka spelniaja funkcje w or-
ganizmie ro$linnym. Wiele z tych substancji zostalo wyizolowanych i zidentyfiko-
wanych.

Rola i dzialanie inhibitorow wzrostu

Badania z zakresu wystepowania i zmiennej aktywnosci inhibitoréw upowaz-
niaja do wniosku, ze zawarto$¢ tych zwigzkéw w tkankach roslinnych wykazuje
sezonowg rytmike, korelujaca ze stanem fizjologicznym tkanek. Nasuwa to mysl,
ze zwiazKi te biorg czynny udziat w indukcji spoczynku organdéw oraz w indukcji
fotoperiodycznej. Przypuszczenia te zostaly potwierdzone do$wiadczalnie.

Blommaert (1954), Varga i Ferenczy (1956) oraz Hemberg (1961) wykazali,
ze zmiany aktywnosci f-inhibitora, wystepujacego w skorce bulwy ziemniaka, ko-
reluja z aktywnoscia fizjologiczng bulwy: inhibitor zanikat, gdy bulwy wychodzity
ze stanu spoczynku. Zanikanie inhibitora odbywa si¢ réwniez przy sztucznym
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przerywaniu spoczynku za pomoca chloroetanolu. Podobnym zmianom ulegaja
inhibitory w pakach drzew (Lane i Bailey 1964, Wareing i in. 1964).

Udziat inhibitoréw w indukcji spoczynku pakéw drzew zwigzany jest z foto-
periodyzmem roélin. Wiadomo, ze powstawanie pakow spoczynkowych u drzew
jest determinowane warunkami $wietlnymi lisci. Juz to stwierdzenie sugeruje mysl,
ze z lisci przebywajacych w warunkach dnia krétkiego (KD) przenika do pakow
czynnik hamujacy ich wzrost. Sugestia ta znalazla potwierdzenie w Scistych bio-
chemicznych badaniach (Sarapuu 1965). Stwierdzono mianowicie, ze w liSciach
jabloni w okresie péznego lata i wczesnej jesieni nagromadzaja si¢ duze ilodci di-
hydrohaukonu (flawonoidu) zwanego florydzyna (rys. 11). Zwiazek ten jest silnym
inhibitorem wzrostu elongacyjnego, moze on catkowicie neutralizowa¢ dzialanie
auksyn, a ponadto hamuje on takze proces oddychania oraz proces fosforylacji
oksydacyjnej, w wyniku czego przerwana zostaje synteza kwasow nukleinowych
(KN) i bialek.

W okresie poprzedzajacym opadanie lisci florydzyna w lisciach zanika, a zwigksza
sie jej stezenie w pedach. Jednocze$nie w lisciach gromadzi si¢ zwigkszona ilo$¢
floretyny. Mozna wiec przypuszczaé, ze pod koniec okresu wegetacji florydzyna
w lisciach ulega deglikozydacji na floretyne, za$ floretyna ta wedruje do pedow,
gdzie znéw ulegajac glikozydacji tworzy florydzyng. Po opadnigciu lisci, w okresie
glebokiego spoczynku pakéw, enzym rozkladajacy florydzyne nie przejawia prawie
zadnej aktywnosci (Sarapuu, 1965) i zawarto$¢ florydzyny w tkankach utrzymuje
sie na stalym mniej wiecej poziomie. Pod wplywem obnizonych temperatur zawar-
to$é florydzyny w pedach i pakach szybko si¢ zmniejsza, natomiast wzrasta za-
warto$é ligniny, w sktad ktérej wchodzi kwas floretynowy, bedacy pochodna flo-
rydzyny. Kwas floretynowy moze z jednej strony by¢ gromadzony jako komponent
ligniny, z drugiej za$ strony w stanie wolnym moze przejawia¢ w obecnosci KN
stymulacje wzrostu. Jako stymulator zdolny jest on do neutralizowania hamujacego
dziatania florydzyny. Jest to wigc ciekawy przyklad przemiany inhibitora w sty-
mulator oraz odkladania substancji fizjologicznie czynnej w postaci zwiazku fizjo-
logicznie obojetnego. Przemiany florydzyny uzaleznione sa od zmian o$wietlenia.
W lisciach intensywna synteza tego zwiazku zachodzi tylko na $wietle. W warun-
kach dobrego o$wietlenia odbywa si¢ takze w lisciach deglikozydacja florydzyny,
w wyniku czego powstaje fatwo przemieszczajaca si¢ floretyna, ktéra moze stymu-
lowaé wzrost embrionalny. Natomiast w ciemnosci florydzyna rozpada si¢ na kwas
floretynowy, ktory jest stymulatorem wzrostu elongacyjnege. Dziala on synergicz-
nie w stosunku do TAA.

Inhibitor — florydzyna szczegdlnie w duzych ilo$ciach wystepuje w lisciach 1 ko-
rze drzew. Przez niektérych autoréw (Sarapuu 1965) jest on utozsamiany z inhibi-
torem f. Pomimo wystepowania florydzyny w tkankach niekiedy w duzych ste-
zeniach, wzrost tych tkanek jest mozliwy, dzigki ciagltym przemianom florydzyny
i utrzymywaniu si¢ stanu réwnowagi migdzy florydzyna — inhibitorem a jej po-
chodnymi — stymulatorami i auksynami. Zjawiska takie w przyrodzie sa do$¢
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Czgste. Znane s na przyklad przemiany inhibitora -—— kwercytyny w substancje
stymulujace — antocyjany. Tego typu zwiazki tworza wiec w roélinach uklady
o duzej wrazliwosci na rézne zmiany warunkéw zewnetrznych.

Wspomniane wyzej przemiany mozna latwo uzyskaé rowniez w warunkach
laboratoryjnych. Jezeli na przykiad do liScia wprowadzona zostanie z zewnatrz
trojfenolofloroglucyna (staby inhibitor) razem z glukoza, to juz po 24 godz. ekspo-
zycji na Swietle zachodzi glikozydacja i tworzy si¢ floren, komponent fizjologicznie
czynnej florydzyny (rys. 13). Podobna glikozydacje mozna uzyskaé stosujac re-
zorcyn¢ lub hydrochinon.

O(Cg Hys Og)
,OH |
) +CgHpOs — @
6"12%6
HO OH
floroglucyna glukoza floren

Rys. 13. Powstawanie florenu z floroglucyny i glukozy

Potwierdzenie przemian inhibitoréw wzrostu przy réznym fotoperiodzie uzyskat
Wareing 1 in. (1964) w badaniach nad transmisja czynnika inhibitujacego z lisci do
pakow. W doswiadczeniach tych wystawienie brzozy na dzien krétki (KD) powo-
dowalo przechodzenie pakéw w stan spoczynku. Warunki dnia diugiego (DD)
wywolywaty nabrzmiewanie pakow bocznych, a nastgpnie wznowienie przez nie
wzrostu. W doswiadczeniach, w ktérych paki brzozy eksponowano na DD, a lis-
ciom stworzono warunki KD, paki pozostawaly w spoczynku; jesli natomiast paki
byty na KD, a liScie na DD, to paki nie popadaly w spoczynek.

U rodlin drzewiastych w ogdle stwierdzono wigcej inhibitoréw w lisciach prze-
bywajacych na KD, niz na DD. Gromadzenie sie wiec inhibitoréw w liciach jest
zjawiskiem poprzedzajacym popadanie pakéw w stan spoczynku (Wareing i in.
1964).

Inhibitor otrzymany przez Wareinga i in. (1964) z lisci brzozy hamowat zaréwno
wzrost koleoptyla owsa, jak i siewek oraz pakéw brzozy. Zwiazek ten indukowal
takze popadanie pakéw w spoczynek. Odpowiednia dawka kwasu giberelinowego
(GA;) catkowicie to jego dzialanie neutralizowala.

Tak wigc na podstawie dotychczas przeprowadzonych badahi mozna przypusz-
czaé, ze jesienny spoczynek drzew jest uwarunkowany dzialaniem inhibitora pow-
stajacego w warunkach “dnia krétkiego w lisciach i przemieszczajacy si¢ przed ich
opadnigciem do peddéw zimujacych. Inhibitor ten zostat wyizolowany i1 utozsamiony
z f-inhibitorem.

W swietle wyzej przytoczonych danych nasuwa si¢ pytanie czy naturalne inhi-
bitory wzrostu spetniaja takze role regulatoréw spoczynku nasion? Kazda ogolna
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teoria spoczynku musi bra¢ pod uwage duze podobienstwo pomiedzy spoczynkiem
pakow niektérych rodlin drzewiastych i spoczynkiem nasion licznych gatunkéw
roslin, a szczegdlnie tych, ktére do przelamania spoczynku wymagaja dzialania
niskich temperatur.

Nasiona brzozy (Betula verrucosa) kietkuja tylko na $wietle. Przy temperaturze
15° C wykazuja one zjawisko fotoperiodyzmu, objawiajace sie wieksza zdolnoscia
kietkowania na dniu dlugim niz na krétkim. Nasiona poddane dzialaniu niskich
temperatur kietkuja dobrze réwniez i w ciemnoéci, natomiast bez tego zabiegu lub
bez dostgpu $wiatla nie kielkuja w ogoéle. Zamoczenie nasion brzozy w roztworze
GA; przerywa ich spoczynek. Drzialanie GA; indukujace wzrost mozna takze
obserwowa¢ na pakach spoczynkowych brzozy.

Przytoczone dane sugeruja, ze mechanizm spoczynku nasion i pakoéw Betula
verrucosa jest taki sam lub bardzo podobny. Szukajac dowodéw popierajacych te
hipotez¢, wyizolowano inhibitor z okryw nasiennych brzozy i stwierdzono, ze jest
to f-inhibitor analogiczny do zwiazku wystepujacego w pakach brzozy. Na Swietle
inhibitor ten traci catkowicie swoja aktywnos$¢. Uszkodzenie mechaniczne okryw
nasiennych, lub umieszczenie nasion w atmosferze wzbogaconej tlenem, pobudza
nasiona do kietkowania nawet w ciemnosci. Aktywno$¢ inhibitora jest wiec zwiazana
z malym natlenieniem tkanek (rys. 14).
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U wielu gatunkéw drzew zawarto$¢ inhibitoréw wzrostu w pakach zmniejsza
si¢ systematycznie w czasie zimy i najmniejsza jest w okresie poprzedzajacym wio-
senny rozwoj pakow. Roéwniez w nasionach wielu gatunkow roslin (jablon, jesion,
buk) stwierdzono, ze obnizona temperatura i odpowiednia wilgotno$é (stratyfikacja)
powoduje rozklad inhibitor6w. W miare zanikania inhibitoréw pod wptywem nis-
kiej temperatury gromadza si¢ w organach spoczynkowych stymulatory (np. gi-
bereliny, auksyny, kininy).
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Hipoteza spoczynku, wywolanego dzialaniem inhibitoréw, nie zyskala sobie
jeszcze ogdlnego uznania. Jest ona rowniez obiektem pewnych krytyk. Na przy-
ktad Burton (1956) badajac seri¢ odmian ziemniaka, zréznicowanych pod wzgle-
dem glebokosci spoczynku, nie stwierdzit korelacji migdzy glgbokoscia spoczynku
a zawartoscig inhibitorow. Buch i Smith (1959) dzialajac na rosnace p¢dy ziemniaka
inhibitorami otrzymanymi z bulw spoczynkowych nie mogli wywolaé¢ spoczynku
tych pedow. Housley i Taylor (1958) uwazaja zas, ze inhibitory znajdujace si¢
w skorce bulwy ziemniaka nie hamuja wzrostu pakéw tej bulwy. Ich hamujace
dzialanie na test owsiany jest wynikiem przypadkowego raczej nagromadzenia
w skoérce bulwy zwigzkow fenolowych.

Przytoczone niektore publikacje, prébujace podwazy¢ hipotez¢ spoczynku
inhibitorowego, nalezy jednak uwaza¢ za wynik niedokladnosci badawczych. Wspot-
czesna metodyka badan wykazuje bezspornie, ze inhibitory wzrostu sa jednym
z gléwnych czynnikéw wywotujacych spoczynek pakow i nasion.

Mechanizm dzialania inhibitoréw wzrostu nie zostat jeszcze catkowicie wyjasnio-
ny i przedstawiony w formie ogdlnej teorii, czy cho¢by hipotezy. Istnieja juz jednak
liczne obserwacje i do$wiadczenia, wskazujace, ze dzialanie inhibitoréw moze by¢
roznorakie.

1. Pewne inhibitory fenolowe, lub ich tlenowe pochodne (chinony) moga wiazaé
auksyny w nieczynne zwiazki kompleksowe. Kompleksy te pod wplywem oddziaty-
wan $rodowiska moga z kolei ulec rozktadowi (Mietlickij, Korablewa, 1965).

2. Pewne inhibitory natury fenolowej inaktywuja dzialanie enzymow, szcze-
gblnie za§ enzymow bioracych udzial w metabolizmie cukrowcowym (Hemberg
1961, Mietlickij 1 Korablewa 1965).

3. Naturalne inhibitory wzrostu hamuja w roélinach fosforylacj¢ oksydacyjna,
w wyniku czego utrudniona lub zahamowana jest synteza ATP, co doprowadza do
deficytu energii (wiazan makroergicznych) niezbednych w procesach wzrostowych
(Steilind 1963, Steilind 1 Saddik 1962, Mietlickij i Korablewa 1965). Czgsto zatrzy-
maniu fosforylacji towarzyszy gromadzenie si¢ w roslinach fosforu nieorganicznego
1 powstrzymanie rozpadu fityny w nasionach. W tym wypadku schemat regulacji
wzrostu przedstawialby si¢ jak na rys. 15.

4. Inhibitory wzrostu wywieraja bardzo duzy wplyw na metabolizm kwasoéw
nukleinowych i bialek (Mayer i Poljakoff-Mayber, 1963). Glebokos$¢ spoczynku
organow roélinnych jest do$¢ $ciSle uzalezniona od zawartos$ci kwaséw nukleino-
wych (Vegis 1964, Mietlickij i Korablewa 1965). Podczas spoczynku zawarto$¢
DNA 1 RNA jest mata, natomiast w miar¢ jego ustgpowania — wzrasta.

5. Okresowe przechodzenie organdw roélinnych (ro$lin) w stan spoczynku jest
w wigkszosci wypadkdéw wiasciwoscia dziedziczna. Nalezy wiec sadzi¢, ze zmiany
metaboliczne, prowadzace do wytworzenia inhibitoréw i spoczynku podlegaja
jakiej$ kontroli genetycznej (Bonner 1965, Szafranski i Klita 1965). Hipotetyczny
schemat genetycznej kontroli syntezy bialek zostal opracowany na przykladzie
bakterii. Przyjmujac jednak zalozenie o podobienstwie struktury genetycznej
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Rys. 15. Schemat regulacji wzrostu roslin znajdujacych si¢ w stanie spoczynku (I) i w stanie aktywne-
go wzrostu (II) (wg Kefeli’ego i Tureckiej 1964)

wszystkich organizméw zywych, mozna przypuszczaé, ze i u roflin schemat jest

podobny (rys. 16). Rola regulatoréw wzrostu sprowadzalaby si¢ wowczas do roli
efektora.

o peron
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Rys. 16. Schemat udzialu regulator6w wzrostu w procesie syntezy bialtka

W przytoczonym schemacie (rys. 16) szereg gendw strukturalnych obejmujacych
okreslony odcinek DNA tworzy, lacznie z genem operatorowym, tzw. operon.
Gtéwna funkcja operonu jest synteza m-RNA i dalej biatek. Funkcjonowanie jednak
operonu uzaleznione jest od stanu genu operatorowego. Jesli operator jest otwarty,
to geny strukturalne wytwarzaja m-RNA, odpowiednie bialka i enzymy. JeSli
operator zostanie zablokowany, to proces syntezy biatek ustaje. Zamknigcie ope-
ronu nastepuje wowczas, gdy jego operator polaczy si¢ z okreslonym i aktywnym
represorem. Represor za$ jest z kolei produktem genu zwanego regulatorem, a jego
aktywno$¢ uwarunkowana jest przez specyficzny metabolit zwany efektorem (rys.
16). Odpowiedni efektor moze aktywowaé dziatalno$¢ represora, powodujac zamknig-
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cie operonu i powstrzymanie jego funkcji (rys. 16), lub odwrotnie — inny efektor
moze zahamowal dzialalno$¢ represora, umozliwiajac tym realizacj¢ informacji
zawartych w operonie, a wigc odpowiednia synteze biatek (Szafrafiski i Klita, 1965).
Efektorami za$ moga by¢ inhibitory i stymulatory wzrostu.

W Swietle przytoczonej hipotezy, proces wzrostu i réznicowania si¢ komorek
w roslinach jest procesem rozwinigcia (w czasie) specyficznego dla gatunku modelu
syntezy bialka. Realizacja tego modelu odbywa sie mig¢dzy innymi poprzez okresowe
blokowanie niektérych gendw.

Zdaniem Tauana i Bonnera (1964) bezposrednia przyczyna stanu spoczynko-
wego niektorych organéw roslinnych (np. pakéw $piacych, bulw ziemniaka) jest
zahamowanie aktywnosci pewnych genéw i w wyniku zatrzymanie syntezy m-RNA
1 bialek.

Przytoczone schematy i hipotezy wewnetrznej regulacji wzrostu roslin nalezy
przyjmowa¢ z duza ostroznoscig. Niemniej jednak wszystkie dane (Grzesiuk i Re-
jowski 1963, Michniewicz i Kopcewicz 1966) wskazuja, ze system regulacji jest
co najmniej dwustronny, a uklady stymulatory <= inhibitory odgrywaja w nim
gtéwna rolg. Dzialalno$¢ stymulatoréw i inhibitoréw zalezy z kolei zaréwno od
czynnikdw wewnetrznych jak i wplywow $rodowiska.

LITERATURA
1. Bardinskaja M. N., Szubert T. A., 1962. Biochimia, nr 1: 58—64.
2. Barton L. V., 1965. Handbuch der Pflanzenphysiologie, 15: 727—745.
3. Bennet-Clark T. A, Kefford N. P., 1953. Nature, 171: 645—647.
4. Bentley J. A., Housley S., 1954. Physiol. Plant., 7: 405—419.
5. Blommaert K. L. J., 1954, Nature, 174: 970—972.
6. Bonner J., 1965. The molecular biology of development. Oxford.
7. Buch M. L., Smith O., 1959. Physiol. Plant., 12: 706—715.
8. Burton W. G., 1956. Physiol. Plant., 9: 567—587.
9. Ching T. N.,, Foote W. H., 1961. Agron. J., 53/3/ : 183—186.
10. Davison R. M., 1965. Austr. J. Biol. Sci., 18/3/: 475—486.
11. Eckstein Z., 1965. Post. Nauk Roln., 1: 107—112.
12. Evenari M., 1965. Handbuch der Pflanzenphysiologie, 15: 804—847.
13. Ferenczy L., 1957. Acta Biologica, 8/1/: 31—37.
14. Grzesiuk S., 1967. Fizjologia nasion. PWRIL. Warszawa (w druku).
15. Grzesiuk S., Rejowski A., 1963. Post. Nauk Roln., nr 6/84/: 3—24.
16. Guern J., 1964. Regulateurs Naturels de la Croissance Végétale. Remarques a propos

des methodes d’extraction, de purification et d’identification des inhibiteurs de croissance,
353—362 (Colloques Internat. du Centre Nat. Rech. Scient. 15—20 Juliet 1963).

17. Hemberg T., 1961. Handbuch der Pflanzenphysiologie, 14: 1163—1184.

18. Housley S., Taylor W. C., 1958. J. Exp. Bot., 9: 458—471.

19. Ibrahim R. K., Towers G. H., 1960. Arch. Biochem. Biophys., 87/1/: 125—128.

20. Kefeli W. J, Tureckaja R. Ch., 1964. Uspiechi Sowrem. Biot., 57/1/: 99—114.
21. Khan A. A, 1966. Planta, 68: 83—8&7.

22. Knypl J. S., 1965. Post. Nauk Roln., nr 6/96/: 31—50.

23. Kolesnikow D. A,, Zore S. W., 1962. Fizjol. Rast., 9/4/: 454—460.
24. Koves E., 1957. Acta Biol. Szeged., 3: 179—187.



Naturalne inhibitory wzrostu i ich rola w 2zyciu roslin wyziszych 33

25.
26.
217.
28.
29.
30.
31.
32,

33.
34.
35
36.
37.
38.
9.
40.
41.
42,
43.

45.
46.
47.
48.
49.
50.
31,
32,
53.

Lane F. E., Bailey L. F., 1964. Physiol. Plant., 17/1/: 91—99.

Linser H., 1951. Planta, 39: 377—40l.

Luckwill L. C., 1952. J. Hort. Sci., 27: 53—65.

Luckwill L. C., 1957. J. Hort. Sci., 32:18—33.

Mayer A. M., Poljakoff-Mayber A., 1963. The germination of seeds. Oxford.

Meyer E., 1950. Planta, 38: 213—232.

Michniewicz M., Kopcewicz J., 1966. Roczniki Nauk Rolniczych, 90-A-4: 690—698.

Mietlickij L. W., Korablewa N. P., 1965. Biochimia pokoja zapasajuszczich organow
rastienij. Moskwa.

Miyamoto T., Tolbert N. E., Everson E. H., 1961. Plant Physiol., 36/6/: 739—746.

Molisch H., 1922. Pflanzenphysiologie als Theorie der Girtnerei. Jena.

Murakami Y., 1959. Bot. Mag. (Tokyo), 75/848/: 36—43.

Nooden L. D., Thiman K. V., 1966. Plant. Physiol. 41: 157—164.

Remy P., 1961. Ann. Amelior. Plantes, 11/2/: 113—298.

Robinson P. M., Wareing P. F. Phys. Plant., 17: 314—323.

Sarapuu L. P., 1965. Fizjol. Rast., 12/1/: 134—145.

Snow R., 1939. Nature, 144: 906.

Stenlind G., 1963. Physiol. Plant. 16: 110.

Stenlind G., Saddik K., 1962. Physiol. Plant., 15: 369—373.

Szafranski P., Klita S., 1965. Post. Bioch., 11/4/: 459—484.

Tomaszewski M., 1960. Post. Bioch., 4/3/: 357—373. L

Tuan D. V. H., Bonner J., 1964. Plant Physiol., 39/5/: 768—772.

Tureckaja R. Ch., Kefeli W. J., 1963. Fizjol. Rast., 10/1/: 98—104.

Varga M., 1957a. Acta Biologica, 8/1/: 39—47.

Varga M., 1957b. Acta Biol. Szeged., 3/3—4/: 225—232.

Varga M., 1957c. Naturwissenschaften, 44: 398—399.

Varga M., Ferenczy L., 1956. Nature, 178: 1075.

Vegis A., 1964. Ann. Rev. of Plant Physiol., 15: 185—224.

Wareing P. F., 1965. Handbuch der Pflanzenphysiologie, 15: 909—924.

Wareing P. F., Eagles C. F., Robinson P. M., 1964, Regulateurs naturels de la
croissance végétale. Natural inhibitors as dormancy agents, 377—386 (Colloques Internat.
du Centre Nat. Rech. Scient. 15—20 Juliet 1963).



