WIADOMOSCI BOTANICZNE
TOM V — ZESZYT 2
1961

J. S. KNYPL

PODSTAWOWY MECHANIZM BIOLOGICZNEJ AKTYWNOSCI AUKSYN
TEORIA J. VAN OVERBEEKA

Wzrost jest wypadkowa wszystkich proceséw fizjologicznych przebiegajacych
w roslinie i terminem tym obja¢ nalezy zaréwno zjawiska iloSciowe, prowadzace
do zwigkszenia masy (zwigkszanie sie liczby komorek, ilo§ci protoplazmy, po-
wiekszanie si¢ pewnych struktur komoérkowych itp.), jak i zjawiska jakosciowe,
odnoszace si¢ do typu wzrostu, do stadiow rozwojowych rosliny (np. tworzenie
kwiatéw i owocoOw lub pedéw ulistnionych). Tak wigc pojecie wzrostu jest pojeciem
niezwykle szerokim i1 moéwiac o auksynach i substancjach wzrostowych nalezy
przede wszystkim sprecyzowac, ktére z wyzej wymienionych aspektow wzrostu
ma si¢ na mysli, ktore przyjmuje si¢ za wielkos¢ standardowa, poroéwnawcza:
czy terminem «substancja wzrostowa» objac nalezy zwiazki chemiczne, wplywajace
jednoczesnie na wszystkie procesy fizjologiczne, czy tez tylko na niektére z nich;
jest to tym bardziej wazne, iz w literaturze naukowej spotka¢ mozna jeszcze i takie
okre$lenia, jak regulatory ro$linne, fitohormony, hormony wzrostowe, regulatory
Kwitnienia itp.

Celem uniknigcia nieporozumien uzywa¢ bedziemy nomenklatury zapropono-
wanej przez American Society of Plant Physiologists (10), zgodnie z ktora:

substancje wzrostowe (synonim: regulatory wzrostu) sa to substancje wply-
wajace na wzrost (w pojeciu bardzo szerokim);

auksyny za$ sa to substancje odznaczajace si¢ zdolno$cia indukcji wydiuzania
si¢ komorek kietkow (oczywiscie, moga one réwniez wplywa¢ i na inne procesy,
ale wydluzanie si¢ komorek jest cecha standardowa, poréwnawcza); pod wzgledem
chemicznym sg to kwasy (lub ich pochodne) z pierScieniem posiadajacym wiazanie
nienasycone.

Wydtuzanie si¢ kietkow indukowane przez auksyny (zwykle jako test stosuje
si¢ koleptyl owsa lub fasoli) spowodowane jest glownie zwigkszonym pobieraniem
wody przez komorki wskutek zmian wywotywanych w strukturze bton celulozowo-
pektynowych, sprowadzajacych si¢ — w duzym przyblizeniu — do odwapnienia
z nastgpna metylacja uwolnionych wigzan lub przylaczeniem jondw potasowych (5).
Nie na tym konczy si¢ jednak rola auksyn: wplywaja one na wydluzanie si¢ korzeni,
na podzialy komorkowe i nastgpne roznicowanie si¢ tkanek, na rozwdj pakow
kwiatowych i iloSciowych, na ilo$¢ granularnych struktur cytoplazmatycznych itd.;
dla biochemika niezmiernie wazne jest, ze pod ich wplywem moze wzrosna¢ lub
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ulec zahamowaniu wymiana gazowa (procesy oddechowe) (9) oraz wybitnie zmienia
si¢ aktywnos$¢ szeregu enzymdw. Nasuwa si¢ wigc pytanie: co jest przyczyng, iz
moga one wplywac na tak liczne procesy zyciowe, z ktdrych pewne sa wybitnie
aerobowe i wymagaja dostarczenia ogromnych ilosci energii? Jaki jest mechanizm
dzialania auksyn na komorki ro$linne?

Sposrdd licznych teorii wiazacych sig z tym problemem najwiecej zwolennikow
znalazt poglad wysuniety jeszcze w roku 1937 przez Wenta i Thimanna (13),
zgodnie z ktoérym auksyny pelnia rol¢ koenzyméw i po przeniknigciu do komork:
lacza sie wiazaniami kowalencyjnymi z odpowiednim no$nikiem (receptorem)
natury biatkowe;j.

Teoria ta (pod nazwa «two-point ortho-reaction hypothesis») zostata rozwinieta
i podbudowana materialem eksperymentalnym przez Muira i Hanscha (4),
ktorzy — przeprowadzajac badania giéwnie z pochodnymi kwasu fenoksyocto-
wego — stwierdzili, ze gdy obie grupy orto w pierécieniu sa zajete przez jakis
podstawnik, to takie pochodne nie wykazuja dzialania auksyno-podobnego; aby
pochodna kwasu fenoksyoctowego byla aktywna, przynajmniej jedna grupa orto
musi by¢ wolna. Opierajac si¢ na powyzszym autorzy zakladaja, Ze czasteczka
auksyny w komorce faczy si¢ z jakim$ substratem (receptorem biatkowym) przy
pomocy dwoch wigzan kowalencyjnych: poprzez grupe karboksylowa tancucha
bocznego i poprzez wegiel pierScienia znajdujacy si¢ w pozycji orto. Ze strony
biatka w wiazaniach tych biora udzial grupy aminowe oraz grupy sulfhydrylowe
(np. cystyny), w wyniku czego z jednej strony tworzy si¢ wiazanie peptydowe,
a z drugiej strony wiazanie C—S—C.

Juz jednak w tym okresie znano fakty sprzeczne z wyzej opisana teoria: udo-
wodniono, ze pochodne kwasu benzoesowego, mimo podstawionych obu pozycji
orto, moga wykazywaé aktywnos$¢ auksyno-podobna (1), a pbzniej wykazano.
ze na przyklad kwas 2,6-dwuchlorobenzoesowy i kwas 2,6-dwuchlorofenylooctowy
sa wysoce aktywne, podczas gdy kwas 2,4-dwuchlorobenzoesowy jest nieaktywny.
a kwas 2.4-dwuchlorofenylooctowy wykazuje aktywno$¢ bardzo staba, przy czym
przyktadow takich mozna przytoczy¢ znacznie wigcej (12).

Mozna sadzié, ze podstawienie pozycji orto atomami chloru niczego nie do-
wodzi, gdyz moga by¢ one szczegdlnie reaktywne i in vivo wej$¢ w reakcje z bial-
kami; przypuszczenie takie jednak nalezy odrzuci¢ z uwagi na fakt, iz 2,6-metylo
podstawione kwasy sa rowniez aktywne biologicznie. Wagg tego odkrycia oceni¢
mozna wiedzac, iz grupy metylowe sa elektrododatnie, a chlorowe elektroujemne,
co dowodzi, iz mamy do czynienia z wiazaniami kowalencyjnymi i zwiazki z pod-
stawionymi grupami orto, in vivo nie moga (w tym polozeniu) tworzy¢ wiazan
chemicznych z odpowiednimi receptorami.

Jezeli wykresli¢ zalezno$é intensywnosci wzrostu koleoptyli owsa od stgzenia
auksyny znajdujacej si¢ w Srodowisku, to otrzymuje si¢ charakterystyczng krzywa.
zwana optymalna. Na poczatku szybko$¢ wzrostu jest proporcjonalna do ste-
zenia auksyny, a nastepnie, po przejéciu przez punkt maksymalny (V,,,.), dalsze
zwiekszanie iloéci auksyny powoduje zahamowania wzrostu (2). Zgodnie z teoria
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Muira i Hanscha punkt maksymalnego wzrostu odpowiada catkowitemu nasyceniu
receptorow komorkowych przez czasteczki auksyny, a nastgpne zahamowanie
wzrostu tlumaczy sie¢ konkurencja o receptory, w wyniku ktorej do jednego nosnika
przylaczaja si¢ dwie molekuly auksyny; poniewaz jednak kazda z nich polaczona
jest tylko w jednym punkcie, nie moga one wykaza¢ swojej potencjalnej aktywnosci.

Tablica I

Wzory omawianych w tekscie auksyn z zaznaczeniem, czy dany zwiazek jest aktywny biologicznie (+-),
czy tez nie (—)
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VIII IX X XI
I — kwas 2,4-dwuchlorobenzoesowy VII — kwas. 2,3,6-trojchlorofenylooctowy
IT — kwas 2,4-dwuchlorobenzoesowy VIII — kwas 2,4-dwuchlorofenoksyoctowy
Il — kwas 2,3,6-tréjchlorobenzoesowy IX — kwas 2,6-dwuchlorofenoksyoctowy
IV — kwas 2,6-dwumetylobenzoesowy X — kwas 2,3,6-trojchlorofenoksyoctowy
V — kwas 24-dwuchlorofenylooctowy - XI — kwas 2,6-dwuchloro-z-metylo-
VI — kwas 2,6-dwuchlorofenylooctowy fenoksyoctowy

Intuicyjnie biorac, takie tlumaczenie jest sztuczne, tym bardziej ze znamy fakty
dowodzace czego innego. Mianowicie, jezeli do hodowli koleoptyli owsa, rosnacej
na pozywce, zawierajacej optymalne stezenie cukru i kwasu indolooctowego (V4x)
dodaé argininy, to szybko$¢ wzrostu mozna przyspieszy¢ o 509, a dodajac argi-
ning 1 siarczan magnezowy osiaga si¢ wzrost zwigkszony o 75%.

9*
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Tak wigc granice maksymalnego wzrostu nalezy przypisa¢ nie brakowi recep-
torow auksynowych w komorkach, ale raczej brakowi innych czynnikow natury
pokarmowej lub fizyko-chemicznej. Zahamowanie za$§ wzrostu wywolane duzymi
stezeniami auksyny moze by¢ spowodowane po prostu jej toksycznym wplywem
na blony cytoplazmatyczne. Zreszta, czy tak kompleksowe zmiany, jakie obser-
wuje si¢ po zadzialaniu auksyna, mozna sprowadzic¢ li tylko do chemicznej reakcji
okreslonego typu? I dlaczego auksyny in vitro nie wplywaja na aktywnos¢ enzymow.
podczas gdy in vivo dzialaja one rownoczesnie na szereg systemow enzymatycznych,
przy czym szczegdlnie wyraznie zmienia si¢ aktywno$¢ enzymow «powierzchnio-
wych», tzn. enzymow rozmieszczonych na powierzchni struktur cytoplazma-
tycznych.

Tego rodzaju spostrzezenia i watpliwosci staly si¢ punktem wyjscia dla drugiej
grupy hipotez zakladajacych, iz substancje wzrostowe dzialaja na komorke jako
na calo$¢ (8), przy czym szczegdlna uwage zwraca si¢ na tzw. «anatomi¢ ptynna»
komorki (fluid anatomy), przez co rozumie si¢ tak oponki cytoplazmatyczne.
jak i pochewki (matrix) otaczajace enzymy oraz wszystkie fizjologiczne blonki
na pograniczu struktur cytoplazmatycznych; na okreSlenie tego pojecia istnieje
precyzyjny termin engielski «cytoskeleton» i wyrazenia tego bedziemy uzywali
przy dalszych rozwazaniach. Idea hipotez tej grupy jest przypuszczenie, ze bio-
logiczna aktywno$¢ substancji wzrostowych nie zasadza si¢ na reakcjach chemicz-
nych, lecz raczej nalezy ja odnies¢ do zjawisk z dziedziny chemii koloidow, do
zjawisk powierzchniowych, zachodzacych na granicy faz.

Przed przystapieniem do szczegblowego przedstawienia teorii J. van Over-
beeka (5), (6) nalezy uprzednio zatrzymaé si¢ nad fizykochemicznymi wiasci-
wosciami auksyn (11).

Poréwnujac wzory chemiczne szeregu naturalnych i syntetycznych substancji
wzrostowych wysunigto poczatkowo pigé cech, jakoby niezbednych do tego, by
dana substancja wykazywata aktywno$é biologiczna: a) jadro pierScieniowe
b) podwojne wiazanie w pierscieniu, ¢) tanicuch boczny, d) grupa karboksylowa
(lub grupy dajace si¢ tatwo przeprowadzi¢ w karboksyl) w tancuchu bocznym,
e) specjalna konfiguracja przestrzenna miedzy pierscieniem i grupa karboksylowa
laficucha bocznego. Pozniej zaszta konieczno$¢ krytycznego przejrzenia wysunig-
tych kryteriéw, poniewaz okazalo si¢, 7e istnieje szereg substancji nie speiniaja-
cych powyzszych warunkéw, a jednak aktywnych i odwrotnie. W zwiazku z tym
pierwotne pig¢ cech zredukowano do dwoéch: I) pierécien podstawowy (cze$¢ nie-
polarna) odznaczajacy si¢ wysoka aktywnoscia migdzypowierzchniowa i 1I) grupa
karboksylowa (cze$¢ polarna) lub inna grupa o charakterze kwasowym w takim
utozeniu przestrzennym w stosunku do pierécienia, by po adsorpcji czasteczki
na powierzchni jakiego$ receptora komorkowego, byla ona ustawiona mozliwie
jak najbardziej peryferycznie, prostopadle do czesci aromatycznej czasteczki.

Warunki te ustalono na podstawie wynikow badan polarograficznych, ktore
wykazaly, ze pierscien wysoko aktywnych auksyn nie bierze udziatu w reakcjach
oksydo-redukcyjnych; wykazuje on natomiast wysoki wspdlczynnik podziatu mig-
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dzyfazowego. Zademonstrowa¢ to mozna na przykiadzie kwasu fenylooctowego
i kwasu fenoksyoctowego: jezeli wytrzasa¢ te kwasy z mieszaning wody i glicero-
tréjoleinianu, to w wypadku kwasu fenoksyoctowego na kazde cztery czesci prze-
chodzace do fazy wodnej trzy czgsci przechodzi do fazy tluszczowej, podczas gdy
w wypadku kwasu fenylooctowego analogiczne liczby przedstawiaja si¢ jak 4:1,6.
Tak wiec kwas fenoksyoctowy jest prawie dwa razy lepiej rozpuszczalny w tlusz-
czach, co powoduje, iz jest on aktywny biologicznie, podczas gdy kwas fenylo-
octowy nie wykazuje zadnej aktywnosci. Wspolczynnik aktywnosci migedzyfazowe;j
jest wielkoscia zdeterminowana roGwnowaga, wytwarzajaca si¢ miedzy grupa karbo-
ksylowa, wykazujaca powinowactwo do wody, a pierscieniem bedacym skfadni-
kiem lipofilowym: im wspotczynnik podzialu migdzy fazy tluszcz/woda jest wigkszy,
tym wyzsza jest aktywno$¢ biologiczna danej substancji. Jest to niezmiernie wazne
z tego wzgledu, ze tak oponki cytoplazmatyczne, jak i blonki na powierzchni
struktur komérkowych (cytoskeleton) maja nature lipoproteidowa (7) i jakakolwiek
substancja, aby wykaza¢ swe dzialanie, musi albo przez nie przejs¢, albo rozpuscic¢
sie w nich. Tak wigc rola pierScienia sprowadzataby si¢ do udzialu w zjawiskach
rwiazanych z adsorpcja molekuly auksyny na powierzchni cytoskeletonu.

Przechodzac do omowienia roli odpowiedniej konfiguracji przestrzennej po-
stuzmy si¢ modelami Fishera i przeanalizujmy przyktadowo kwasy cis- i trans-
cynamonowe, z ktorych tylko forma cis jest aktywna biologicznie, co na pierwszy
rzut oka wydaje si¢ ‘troche dziwne, poniewaz kwas cis-cynamonowy jest kwasem
mocniejszym i posiada stabsze whasciwosci lipofilowe niz forma trans. O jego ak-
tywnosci biologicznej przesadza fakt, iz nie moze on tworzy¢ formy plaskiej, to
znaczy konfiguracji, przy ktorej tancuch boczny znajdowalby si¢ w plaszczyZnie
pierécienia, gdyz swobodna rotacj¢ fancucha utrudnia atom wodoru w pozycji
orto: powoduje to przesunigcie grupy karboksylowej w bok; przy formie trans,
nicaktywnej biologicznie, rotacja lancucha bocznego nie jest niczym ograniczona
i pozycja jego pokrywa si¢ z plaszczyzna pierscienia (rys. I).

Omoéwiona tutaj zalezno$é jest zasada ogoélna: wszystkie dotychczas znane
auksyny posiadaja fancuch boczny lezacy poza plaszczyzng pierScienia (11).

Co si¢ tyczy grupy karboksylowej w faricuchu bocznym okazuje sig, ze jest ona
niezastapiona w tym sensie, ze podstawienie jej jakas inna grupa kwasowa (np. SO;H)
doprowadza albo do zupetnego zaniku aktywnosci biologicznej, albo do jej znacz-
nego obnizenia. Dla nas szczegdlnie interesujacy jest wypadek drugi, gdzie zasta-
pienie grupy karboksylowej przez inne (w tym réwniez i tetrazole) nie prowadzi
do inaktywacji, poniewaz jest to fakt jawnie przeczacy stusznosci teorii Muira
i Hanscha bazujacej na reakcji grupy COOH z NH, z wytworzeniem wiazania
peptydowego —CONH—, i mamy prawo wysnu¢ wniosek, ze in vivo do wigzania
takiego nie dochodzi.

Opierajac si¢ na wyzej omowionych zaleznoSciach J. van Overbeek z kon-
cem 1959 r. oglosit teori¢ tlumaczaca dzialanie auksyn na organizmy roSlinne
za pomoca zjawisk natury fizyko-chemicznej (5, 6).
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Jak wiadomo, na powierzchni czasteczek koloidalnych istnieje sie¢ wigzan
wodorowych (wigzania mostka wodorowego) i w wypadku, gdy dana grupa polarna
(np. —OH) jest rownoczesnie donorem i akceptorem atomu wodorowego, czyli
stanowi zakonczenie dwu wiazan wodorowych, powstaja tancuchy lub pierscienie
praktycznie nieskoriczone; stabilnos¢ takich tancuchow lub piercieni wybitnie moze
wzrosna¢ wskutek jednoczesnej oscylacji atomoéw wodorowych zwiazanych wig-
zaniem mostka wodorowego i znajdujacych si¢ w posrodku systemow elektrondow
walencyjnych (3). :

Rys. 1. Modele strukturalne czasteczek kwasu trans-cynamonowego (a) i kwasu cis-cynamonowego (b)
(wg Veldstra, 1953)

Wedlug van Overbeeka w pierwszym etapie molekula auksyny pograza si¢
w oponke cytoplazmatyczna (lub matrix otaczajaca systemy enzymowe) i zakot-
wicza si¢ W niej, a grupa polarna fancucha bocznego wchodzi w kontakt z systemem
wiazan wodorowych cytoskeletonu pelniac role «brakujacego ogniwa», dostarczenie
ktérego powoduje, iz caly system zaczyna oscylowa¢. Wytworzenie uktadu oscy-
lacyjnego wiazan wodorowych zmienia wybitnie strukture cytoskeletonu poprzez
zmiany w hydratacji, a to ze swej strony zmienia odleglosci migdzy systemami
enzymatycznymi rozlozonymi na powierzchni lub w glebi cytoskeletonu. Defor-
macja normalnej «mozaiki» enzymatycznej zmienia wzgledne stosunki reakcyjne
migdzy nimi i specyficznymi substratami, co odbi¢ si¢ musi na proporcjach pro-
dukowanych metabolitéw; zmienione ilosci specyficznych metabolitow juz bez-
posrednio determinuja odmienny przebieg proceséw zyciowych.

Rozpatrzmy bardziej szczegdétowo teorig¢ J. van Overbeeka.

Jak wspomniano, oponki struktur cytoplazmatycznych (cytoskeletonu) maja
naturg lipoidowa i celem rozpuszczenia si¢ w nich czasteczka auksyny musi od-
znaczaé si¢ odpowiednio wysokim wspolczynnikiem podziatu, umozliwiajacym
wniknigcie w fazg tluszczowa i wszystkie podstawniki chemiczne, zwigkszajace
powinowactwo do thuszczow (jak np. formy halogenkowe, esirowe, nitrylowe lub
obecno$¢ chlorowca w pierScieniu), z reguly prowadza do zwigkszonej aktywnosci
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biologicznej (w pordéwnaniu do aktywnosci form wyjsciowych). Rozpuszczenie
mozliwe jest dzigki temu, ze w cytoskeletonie istnieja przestrzenie intermolekularne
tworzace trojwymiarowe zaglebienia, w ktore wskutek ruchéw termicznych, moga
pograzy¢ si¢ molekuly auksyny. Dla wykazania aktywnosci biologicznej konieczne
jest, by grupy polarne lancucha bocznego weszly w sklad istniejacego na powierz-
chni cytoskeletonu systemu wigzan wodorowych, czyli Zze dana molekula nie moze
wnikna¢ ani zbyt plytko, ani zbyt gleboko.

Rys. 2. Roinice w stopniu pograzenia si¢ modeli czasteczek kwasu 2,4-dwuchlorofenoksyoctowego
i 2,6-dwuchlorofenoksyoctowego w zaglebienia intermolekularne o maksymalnej $rednicy 6,5 3,5 A.
Arkusz plastiku z otworami symbolizuje odcinek cytoskeletonu (wg J. van Overbeeka, 1959)

Zalozmy, ze $rednica zaglebien intermolekularnych wynosi 6,5 35A i dla
lepszego zobrazowania zachodzacych tutaj zaleznoSci postuzmy si¢ modelami
przestrzennymi czasteczek auksyn. Jak wida¢ z rys. 2 molekuly kwasu 2,4-dwu-
chlorofenoksyoctowego, kwasu 2,5-dwuchlorofenoksyoctowego i 2,4,5-trojchloro-
fenoksyoctowego przechodza swobodnie, podczas gdy molekula kwasu 2,6-dwu-
chlorofenoksyoctowego — ze wzgledu na obecnos¢ dwoch atoméw chloru w po-
zycji orto — jest za szeroka (najmniejsza $rednica 8,5 A) i zaglebia sie tylko cze-
iciowo, co powoduje, iz stosunkowo dlugi laficuch boczny znajduje si¢ ponad
systemem wigzan wodorowych i nie moze wejs¢ z nimi w kontakt; w konsekwencji
pierwsze trzy pochodne kwasu fenoksyoctowego sa aktywne biologicznie, a ostat-
nia nie.

Z drugiej strony jednak zwiazki o stosunkowo krotkim fancuchu bocznym
{jak np. pochodne kwasu fenylooctowego lub benzoesowego) zyskuja na obecnosci
dwoch duzych grup w pozycji orto, poniewaz zapobiegaja one zbyt glgbokiemu
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pograzeniu si¢ czasteczek w cytoskeleton, umiejscawiajac boczne tanicuchy doktadnie
W pozycji sprzyjajacej wytworzeniu si¢ systemu oscylacyjnego wiazafi wodorowych
(rys. 3); w tym wypadku obojetne jest, czy grupami tymi sa reszty halogenkowe,
czy tez grupy metylowe.

Aby mogly wytworzy¢ si¢ nowe systemy wigzan wodorowych Kkonieczne jest,
by czasteczka auksyny po wniknigciu w cytoskeleton zostata w nim zakotwiczona
na stale. Dochodza tutaj do glosu wigzania Van der Waalsa, ktorych sita jest pro-
porcjonalna do cigzaru atomowego; wyplywa z tego wniosek, ze podstawniki
pozycji 3, 4 i 5 o duzej masie czasteczkowej (np. atomy chloru) wptywac beda
dodatnio na moc tego typu wigzan i tym, miedzy innymi, nalezy tlumaczy¢ fakt.
iz kwas 4-chlorofenoksyoctowy jest mocniejsza auksyna niz kwas 4-metylofeno-
ksyoctowy.

Rys. 3. Porownanie modeli czasteczek 2,3,6-tréjchloro pochodnych kwasu fenoksyoctowego (POA),
kwasu fenylooctowego (PA) i kwasu benzoesowego (B) w ich powiazaniach z powierzchnia cytoskeletonu.
Ze wzgledu na dwa duze atomy chloru w pozycji orto czasteczki zaglebione sa stosunkowo plytko; atom
chloru w pozycji 3 (pod plaszczyzna) zakotwicza czasteczki we wiasciwym polozeniu. Grupy karboksy-
lowe kwasu benzoesowego (B) i kwasu fenylooctowego (PA) moga wejs¢ w sklad systemu wiazan wodo-
rowych istniejacych na powierzchni cytoskeletonu (przestawionych symbolicznie za pomoca kostek z gabki:
H-bond network) i utworzy¢ uklad oscylujacy, podezas gdy grupa boczna kwasu fenoksyoctowego (POA)
ustawiona jest zbyt wysoko, w wyniku czego nie powstaja nowe wigzania wodorowe i pochodna ta nic
wykazuje aktywnosci biologicznej (wg J. van Overbeeka, 1959)

Nalezy teraz zastanowi¢ si¢ nad rola lancucha bocznego, o ktorym z porow-
nania modeli przestrzennych Fishera wiadomo, ze powinien by¢ ustawiony jak
najbardziej prostopadle do plaszczyzny pierscienia. Jest zrozumiale, Ze wigzania
wodorowe nie moga blokowa¢ przestrzeni, w ktora ma zaglebic¢ si¢ czasteczka
auksyny, lecz ze musza okalac go, i fanicuch boczny auksyny, jezeli ma wejS¢ z nimi
w kontakt, musi by¢ takze ustawiony peryferycznie. Poprzednio wspomniano.
7ze kwas 2,6-dwuchlorofenoksyoctowy nie jest aktywny biologicznie, mozna go
jednak przeksztalci¢ w pochodna wykazujaca dziatanie auksynowe przez wpro-
wadzenie do lancucha bocznego (przy weglu alfa) grupy metylowej lub etylowej.
przez co grupa karboksylowa przyjmuje poloZenie bardziej boczne, sprzyjajace
powstaniu nowych wiazan wodorowych. Na karb budowy przestrzennej czasteczek
nalezy rowniez zaliczy¢ fakt, iz kwas benzoesowy jest slabsza auksyna niz kwas
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fenylooctowy: w drugim wypadku diuzszy tancuch jest ulozony bardziej lateralnie
niz krotka grupa karboksylowa kwasu benzoesowego.

I na koniec jeszcze jeden bardzo wazny warunek: aby doszlo do powstania
wiazania wodorowego grupa polarna auksyny nie moze by¢ zdysocjowana, nie
moze pozostawaé w rezonansie z pierscieniem i musi by¢ od niego izolowana pod
wzgledem elektronowym, stowem: im stabszy kwas, tym zasadniczo wigksza zdol-
no$¢ tworzenia wigzan typu mostka wodorowego. Elektronowa izolacje grupy
polarnej osiagna¢ mozna albo przez obecnos¢ dodatkowego atomu wegla po-
miedzy grupa karboksylowa i pierscieniem (pochodne kwasu fenylooctowego lub
kwasu fenoksyoctowego), albo przez maksymalne odsunigcie w bok grupy karbo-
ksylowej przez podstawienie dwoch duzych grup w pozycji orto, lub przez wy-
sycenie wigzan podwdjnych, co prowadzi do zmniejszenia rezonansu grupy boczne;j
z pierScieniem i stwarza lepsze warunki przestrzenne dla powstania wigzania
wodorowego.

Reasumujac powyzsze rozwazania odpowiedzmy, za J. van Overbeekiem, dla-
czego cala czasteczka auksyny jest aktywna biologicznie, biorgc jako przykiad
kwas 2.,3.6-trojchlorobenzoesowy. Jest on auksyng, gdyz:

a) atomy chloru, zwigkszajac powinowactwo do tluszczéOw (w pordéwnaniu
do kwasu benzoesowego), ulatwiaja tym samym proces rozpuszczania si¢ w li-
poidowych otoczkach struktur cytoplazmatycznych;

b) atomy chlorowe w pozycji orto izoluja grupe karboksylowa od rezonansu
7 pierscieniem i odsuwaja ja w bok od plaszczyzny pierécienia, co powoduje, iz
moze ona wlaczy¢ sie w sie¢ wiazan wodorowych na powierzchni cytoskeletonu;

¢) atomy chlorowe w pozycji orto zwigkszajac $rednicg czasteczki zapobiegaja
zbyt glebokiemu pograzeniu si¢ molekuly w cytoskeleton;

d) atom chloru w pozycji 3 wzmacnia sity Van der Waalsa, konieczne do za-
kotwiczenia si¢ czasteczki w sprzyjajacej pozycji. '

Jak wida¢ z przytoczonego opisu, idea teorii J. van Overbeeka sprowadza si¢ —
przez wytworzenie oscylujacego systemu wiazan wodorowych — do zmian w hy-
dratacji substratu bedacego akceptorem molekuly auksyny, co ma swe konsek-
wencje w tak olbrzymich zmianach, jakie obserwujemy po zadziataniu na rosling
odpowiednia substancja wzrostowa. Czy jednak rzeczywiscie zmiany stopnia uwod-
nienia cytoskeletonu mogg mie¢ az tak duze nastepstwa fizjologiczne i biochemiczne ?
Problemowi temu warto poswigci¢ par¢ uwag.

Zywa komorka jest gigantycznym systemem koloidowym i wszystkie reakcje
biochemiczne (a przynajmniej znaczna ich wigkszo$¢) w niej przebiegajace sa to
reakcje zachodzace miedzy czgsteczkami koloidowymi lub katalizowane przez
specyficzne uklady koloidalne (fermenty). Molekuly tego typu co bialka sa otoczone
pochewka wodna (ilo$¢ H,O dochodzi¢ moze do 30%), przy czym czasteczki wody
zwykle ulozone sa regularnie, przypominajac struktur¢ lodu. Przylaczenie do
takiej micelli jakiej$ nowej czasteczki chemicznej (np. auksyny) wywoluje jako$ciowe
i ilo$ciowe zmiany w strukturze zewnetrznego plaszcza wodnego, przy czym zmiany
te przenosza sic na pewna odleglo$¢. Jeszcze bardziej skomplikowana sytuacja
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powstaje w wypadku, gdy przylaczajaca si¢ czasteczka chemiczna wchodzi w zwia-
zek z istniejacym na powierzchni micelli systemem wiazan wodorowych polaczo-
nych w lancuchy lub pierécienie i indukuje powstanie systemu oscylujacego:
zmiany w hydratacji moga by¢ wtedy przenoszone na znaczne obszary, co rady-
kalnie odbija sie¢ na wzajemnym ulozeniu micelli wzgledem siebie. Skoro mamy
do czynienia z lipoproteidami cytoskeletonu, to zmienione odleglosci migdzy nimi
bezposrednio udzielaja si¢ systemom enzymatycznym, integralnie zwiazanym z cy-
toskeletonem, ktore w zmienionych warunkach produkuja metabality w odmien-
nych proporcjach. Bezposrednim dowodem na shuszno$¢ takiego rozumowania
jest fakt, iz po zadzialaniu substancja wzrostowa przede wszystkim zmienia sie
przepuszczalno$é oponek cytoplazmatycznych dla wody, a izolowane struktury
cytoplazmatyczne (mitochondria) w- roztworach auksyny wykazuja tendencje do
pecznienia. Ostatni fakt jest szczegélnie wazny, poniewaz mitochondria sa centrami
grupujacymi szereg z najwazniejszych zyciowo systemow enzymatycznych. | nie
mozna zapominaé, ze opisana teoria dotyczy pierwszego etapu w mechanizmie
dzialania auksyn, 2 nie dotyczy reakcji wtornych, bedacych kensekwencja zapro-
ponowaneco mechanizmu i przejawiajacych si¢ w odmiennym przebiegu procesow
fizjologicznych.

Oczywiscie, jak kazda teoria, tak i ta nie jest czyms idealnym; w kazdym razie
stoi w zgodzie z wynikami dotychczasowych badan eksperymentalnych i stanie si¢
na pewno odskocznia do projektowania nowych, interesujacych badan ekspery-
mentalnych.
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