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STRUKTURA CHEMICZNA I AKTYWNOSC BIOLOGICZNA HORMONOW
ROSLINNYCH

Lista stymulatoréw wzrostu ro$lin jest juz dzi§ bardzo diuga i coraz czgiciej
podejmowane s3 proby ustalenia zalezno$ci pomigdzy struktura chemiczng tych
zwigzkéw a ich aktywnos$cia biologiczng. Wyizolowanie auksyn w dostatecznych
iloéciach i o odpowiednim stopniu czysto§ci pozwolilo poznaé ich budowg che-
miczng. Kdglowi i jego wspélpracownikom (1933) udalo si¢ wyodrgbni¢ z mate-
riatu biologicznego i otrzymaé w stanie krystalicznym trzy chemicznie rézne sub-
stancje, a mianowicie: auksyn¢ A, czyli kwas auksentriolowy, ktéry zostal wy-
odrebniony z moczu; auksyn¢ B, czyli kwas auksenolowy, wyizolowany ze stodu
i oleju kukurydzowego oraz heteroauksyne, czyli kwas [3-indolilooctowy, wydzie-
lony z kultur grzybkéw plesniowych i innych mikroorganizméw, a takze z moczu.
Dwa pierwsze z wymienionych zwigzkéw sa bardzo podobne pod wzglgdem struk=-
tury chemicznej (wzory I i II).

Oba te zwigzki sa oksykwasami. Poznanie struktury chemicznej auksyn bylo bar-
dzo trudne, poniewaz sa one in vitro nietrwale. Nawet przechowywane w prézni
latwo ulegaja izomerycznej przemianie polegajacej na przesunigciu podwdjnego
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wigzania pierScienia do larcucha bocznego z jednoczesnym przejsciem zwiazku
w nicaktywna pseudoauksyn¢ z nastgpujaca zmiang w strukturze:

CHOH:CH.... CH-CH....

PR

OH

Zmiana taka nie zachodzi prawdopodobnie w ro$linie.

Trzeci zwigzek — heteroauksyna, czyli kwas [3-indolilooctowy, wyizolowany
nie tylko z moczu i z drobnoustrojow, ale takze z ré6znego materiatu roslinnego
(maki, stodu, liSci szpinaku) posiada zupelnie inng strukturg¢ niz auksyny. Zwiazek
ten znany byl w chemii organicznej juz w r. 1904, to znaczy od momentu otrzy-
mania go przez Ellingera (cyt. przez Audusa 1959) na drodze syntezy. Budowe
kwasu {-indolilooctowego podaje wzor III:

CH
Hcl'// \”c—-o—cng COOH
HC, C /CH
\c/ \N
H H

I Kwas (3 — indolilooctowy

Fakt, ze zwigzek ten stanowi pochodna tryptofanu znany byt takze juz w r. 1903,
kiedy to Hopkins i Cole wykazali, ze tryptofan pod wpltywem bakterii Esche-
richia communis ulega przemianie w kwas [-indolilooctowy. Obecno$¢ hetero-
auksyny u ro$lin wyzszych zostala wykazana w r. 1909 (Herter cyt. przez Audusa
1959), kiedy rola fizjologiczna tego zwiazku byla jeszcze zupelnie nieznana.

Po wyizolowaniu z moczu auksyny A i heteroauksyny zwrdcono baczna uwage
na zwiazki fizjologicznie czynne wystepujace w rolinach. Poniewaz jednak sub-
stancje takie wyst¢puja w materiale ro§linnym w bardzo drobnych iloSciach, przeto
otrzymywanie ich na przyklad z koleoptyli bylo bardzo zmudne i nie dawalo zu-
. pelnie mozliwoéci bezpoérednich badan nad ich wlasno$ciami chemicznymi. (Wedtug
danych K6gla dzialanie 1 mg auksyny rowna si¢ 50 milionom «jednostek owsia-
nych», co odpowiada iloéci auksyny zawartej w 7 milionach wierzchotkéw kole-
optyli kukurydzy; kazdy bowiem taki wierzcholek zawiera w sobie okolo 7 «jed-
nostek owsianych». Dla otrzymania wigc 250 mg auksyny z koleoptyli kukurydzy
trzeba by przerobié okolo 2 miliardéw kietkow tej roslinyi). Dlatego tez uciekano
si¢ wowczas do metod poérednich, badajac na przyklad zachowanic si¢ auksyn
w stosunku do kwaséw i zasad lub oznaczajac szybko$¢ dyfuzji tych zwiazkow
w agarze, Pierwsze prace Kdgla wykazaly, ze auksyny A i B ulegaja rozkladowi
pod wplywem goracych alkalii, podczas gdy kwas B-indolilooctowy jest w tych wa-
runkach stabilny. Pod wplywem natomiast goracych kwaséw rozkladowi ulegaja
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auksyna B i kwas [-indolilooctowy, auksyna A pozostaje stabilna. Te wlasnosci
auksyn umozliwialy do pewnego stopnia rozréznianie poszczegélnych hormonéw
naturalnych wyst¢pujacych w wyciagach roSlinnych. Okazalo si¢ przy tym, ze
w wyciagach tych wystegpuja zawsze trzy zwigzki: auksyny A i B oraz heteroauksyna.
Pierwsze wyniki zastosowania tej metody badan nasungly poglad, ze auksyna A
jest hormonem koleoptyli owsa i innych siewek (Went i Thimann 1937). Opie-
rajac si¢ na tych danych Guttenberg (1942) zwalczdl nawet poglad, Zze kwas
@-indolilooctowy jest w ogéle stymulatorem wzrostu, uwazajac go raczej za akty-
watora dzialania auksyn A i B.

Badania jednak lat ostatnich rzucily nowe S$wiatlo na to zagadnienie. S6ding
i Raadts (1953) powtérzywszy proby Kogla i dzialajac goracymi kwasami i alka-
liami na wyciagi koleoptyli owsa doszli do wniosku, ze nie zawieraja one zupelnie
auksyn A i B.

- Terpstra (1953a i b) postugujac si¢ metoda chromatograficzna stwierdzit, ze
jedyna auksyna wystgpujaca w koleoptylach owsa jest kwas [-indolilooctowy.

Wprawdzie pomiary wspolczynnikéw dyfuzji substancji czynnych dyfundu-
jacych do bloczkéw agarowych stosowane przez dawniejszych badaczy (Went
1928, Kogl, Haagen-Smit, Ersleben 1934) ustality cigzar czasteczkowy
auksyny A na 376, a wigc zgodnie z cigzarem czgsteczkowym zwiazku wedlug za-
proponowanej formuly auksyny A (M=328), a nie z cigzarem kwasu [3-indolilo-
octowego (M=175), to jednak w nowszych badaniach (Wildman i Bonner
1948) okazalo sig, ze zastosowanie tej samej techniki do ziemniaka, pomidora,
szpinaku, ananasa i szeregu innych ro$lin dalo wyniki raczej zblizone do cigzaru
czasteczkowego kwasu [-indolilooctowego niz auksyn A i B.

By¢ moze, ze wysokie wartosci cigzaru czasteczkowego auksyn otrzymane
w pierwszych probach Wenta spowodowane byly zanieczyszczeniami preparatéw
auksyn inhibitorami wzrostu, ktére przeszkadzaly w testach biologicznych. Obecno§é
bowiem inhibitora wzrostu w probce badanej substancji mogla zmniejsza¢ reakcje
koleoptylu i dzigki temu mozna bylo otrzymaé niskie warto$ci dla aktywnosci
biologicznej. Dzigki temu warto$¢ wspdtczynnika dyfuzji oznaczano zbyt nisko,
a cigzar czasteczkowy badanych substancji zbyt wysoko. Jest réwniez zupelnie
mozliwe, ze dyfundujaca auksyna wyizolowana przez Wenta stanowita kompleks
kwasu (3-indolilooctowego z nieznanymi komponentami komorki.

Zagadnienie jednak, czy auksyny A i B s3 substancjami wystgpujacymi po-
wszechnie u roélin, mozna by rozstrzygna¢ dopiero wtedy, gdyby zostaly one otrzy-
mane w stanie krystalicznym. Dotychczas bowiem auksyny A i B nie byly wyizo-
lowane z materialu ro$linnego przez zadnych innych badaczy procz Kogla i jego
wspotpracownikéw. Rowniez proby odtworzenia auksyn A i B na drodze syntezy
w laboratoriach Kogla i Jonesa w Manchester (cyt. przez Audusa 1959) nie
powiodly si¢ i nie udato si¢ dokonaé syntezy zwiazkéw o tak zlozonej czasteczce
z duza liczba asymetrycznych atoméw C i w zwiazku z tym mozliwoscia istnienia
szeregu stereoizomeréw (Kogl i Brim 1950, Brown i wspéipracownicy 1950).
Charakterystyczne jest przy tym, Ze zaden z badanych zwigzkéw syntetycznych
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0 5-cztonowym pierécieniu, zblizonych budowa do auksyn A i B nie wykazywal
aktywnosci. Dlatego tez wielu fizjologéw rodlin wyraza nawet watpliwos¢ co do
ich istnienia, uwazajac tylko kwas [-indolilooctowy za naturalny hormon wzro-
stowy wystepujacy w $wiecie roslin.

Pracami, ktore rzucily wiele §wiatla na zagadnienie powstawania tego zwigzku
w roélinie byly badania nad prekursorami auksyn. Juz w 1932 r. Bonner wykazal,
ze plesii Rhizopus suinus (jedno z dawniej znanych Zrédet kwasu 3-indolilooctowego),
hodowana na peptonie, wykazuje duza aktywno$¢ wzrostowa wtedy, kiedy utle-
nia kwasy aminowe, zawarte w podltozu. Nieco p6zniej Thimann (1935) wykazat,
ze pleéh ta powoduje przemiang tryptofanu w kwas 3-indolilooctowy. Po6zniejsze
badania wykazaly, ze tryptofan jest prekursorem kwasu {-indolilooctowego takze
i u szeregu roélin wyzszych. Skoog (1937) stwierdzit, ze w koleoptylach owsa za-
chodzi przemiana tryptofanu w kwas {-indolilooctowy. Wedtug Gordona (1954)
proces ten zachodzi réwniez w komorkach wielu organéw jak liscie, fodygi, paki,
korzenie i nasiona. Synteza kwasu B-indolilooctowego zachodzi w komoérce ro-
§linnej na drodze enzymatycznej. Badania przebiegu tej reakcji przeprowadzene na
wyciagach z réznych tkanek roslinnych wykazaly, ze produktem po$rednim tej prze-
miany jest aldehyd indolo-3-octowy. Larsen (1944) stwierdzil, ze zwiazek ten wyste-
puje w znacznych ilo§ciach w liSciach kapusty, osiagajac st¢zenie 4 mg na 1 kg lisci
i moze byé latwo utleniony na kwas [-indolilooctowy przez system enzymoéw
(aldehydrazg) obecnych w glebie. Wykazano réwniez, ze wyciagi koleoptyli (Lar-
sen 1949, Bentley i Housley 1952) oraz tkanek ananasa zdolne sa utlenia¢ synte-
tyczny aldehyd indolo-3-octowy do kwasu indolilooctowego. Do wyjasnienia alde-
hydowej natury posredniego prekursora kwasu P-indolilooctowego przyczynily si¢
badania Larsena (1951), ktory stwierdzil, Ze powstawanie kwasu f3-indoliloocto-
wego w liéciach ananasa mozna zablokowaé «dimedonemy. «Dimedon» jest odczyn-
nikiem organicznym (wzér IV).

C HJ\ /C' Hch
CH;/ \CH2C 0 IV. Dimedon — 5,5 — dwumetylocykloheksanodian — 1,3

Tworzy on z aldehydami produkty nierozpuszczalne w wodzie i nie ulegajace hydro-
lizie enzymatycznej. Juz w 1911 r. Neuberg (cyt. Fieser 1958) uzyt «dimedonu»
do zwiazania aldehydu octowego jako produktu przejsciowego fermentacji alkoho-
lowej. Reakcja «dimedonu» z aldehydem octowym przebiega nastgpujaco:

CHs __,CHsCQ s Ha0Y cocq, CHy
NCH, + CHsCHO—= / f "
CH ‘,/P NCH, O Cchﬁ cocﬂ, cHy

Jesli chodzi o mozliwosci powstawania kwasu [-indolilooctowego z tryptofanu,
to istnieja dwie hipotezy:
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Wedtug jednej z nich jako produkt oksydatywnej dezaminacji tryptofanu po-
wstaje kwas B-indolopyrogronowy. Kwas ten przechodzi nastgpnie w aldehyd
B-indolilooctowy, a ten z kolei w kwas {-indolilooctowy. Co do wyst¢gpowania
keto-kwaséw jako produktéw posrednich przemiany tryptofanu w kwas 3-indo-
lilooctowy, to w wyciagach acetonowych zarodkéw kukurydzy, koleoptyli owsa
i korzeni pszenicy stwierdzono obecno$¢ kwasu [-indolopyrogronowego (Stowe,
Thimann 1954). Zwiazek ten moze ulec przemianie na kwas (3-indolilooctowy pod
wlpywem nieoczyszczonych wyciagéw enzymatycznych z ananasa (Gordon
i Sanchez-Nieva 1949) i siewek fasoli (Gordon, 1954). Studia nad konwersja
tryptofanu w kwas (3-indolilooctowy w mikroorganizmie Agrobacterium tumefaciens
ustalily ostatecznie, ze kwas 3-indolilooctowy jest produktem posrednim tych prze-
mian. Przejécie tego zwiazku w kwas 3-indolopyrogronowy odbywa si¢ droga re-
dukcji katalizowanej przez odpowiednia dehydrogenaz¢ (Kaper 1957).

Wedhug drugiej hipotezy produktem dekarboksylacji tryptofanu jest tryptamina,

ktéra ulega konwersji enzymatycznej w aldehyd f3-indolilooctowy. Obecno$¢ trypta-
miny stwierdzono w kwiatach i kietkach Acacia floribunda i A. pruinosa; prawdo-
podobnie jednak nie jest ona zwiazana z metabolizmem auksyn (White 1944).
Nie udalo si¢ réwniez dotychczas pozna¢ enzymu — dekarboksylazy, przeprowa-
dzajacej tryptofan w tryptaming. Preparaty enzymatyczne z liSci ananasa i koleoptyli
owsa zdolne s3 do przemiany tryptaminy w kwas [-indolilooctowy, preparaty za$
z liéci szpinaku sa pozbawione tej wlasnoéci (Gordon 1956). By¢ moze, Zze u réz-
nych roélin przemiana tryptofanu w kwas 3-indolilooctowy przebiega réznymi dro-
gami, ale ostatecznie wiadomosci nasze o tej przemianie sprowadzaja si¢ do usta-
lenia dwu mozliwych sekwencji reakcji (wg Audusa 1959) (schemat V).
System enzyméw odpowiedzialnych za przebieg tych reakcji zostal wyizolowany
z liéci szpinaku i opisany przez Wildmana i wspoipracownikow (1946). Czyn-
nikiem hamujacym aktywno$¢ tych enzym6w okazaly si¢ promienie X: naswietla-
nie ro$lin matymi dawkami 100 rentgenéw promieni X hamowato wydtuzanie si¢ fodyg
i zmniejszalo w nich stezenie rodzimych auksyn. Te same dawki promieni X powo-
dowaly réwniez hamowanie aktywnosci enzyméw przeprowadzajacych in vitro
konwersj¢ tryptofanu w kwas B-indolilooctowy (Gordon 1953).

Jeéli chodzi o rozpad kwasu B-indolilooctowego w tkankach, to w lisciach, ko-
rzeniach i siewkach wielu ro$lin stwierdzono wystgpowanie enzymu-oksydazy kwasu
B-indolilooctowego, ktory utlenia ten kwas. System enzyméw utleniajgcych kwas
B-indolilooctowy zostal wyizolowany z lodyg etiolowanego grochu przez Tanga
i Bonnera (1947). Enzymy te atakuja kwas (3-indolilooctowy przez utlenienie jego
laficucha bocznego w sposdéb podany w schemacie VI.

Oksydaza kwasu B-indolilooctowego jest inaktywowana przez cyjanki, skad wynika,
7e zawiera ona metal ciezki w swojej grupie prostetycznej. Oksydaza kwasu 3-indo-
lilooctowego jest enzymem specyficznym, chociaz zostalo stwierdzone, Ze moze ona
atakowaé (choé w mniejszym stopniu) i inne kwasy indolokarboksylowe jak: kwas
B-indolopropionowy i 3-indolomastowy (Wagenknecht, Burris 1949) — a zatem
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Tryptofan
i ~CHy—=CH—-COOH
NH,
g 2
~£08 +0 \-NH;
Hg CHy—NHy ~CHz C—COOH
Tryptamina l | Kwas
/3-indolopyro-
N granowy
H H
-C0,
+0 \~NH,
-CH,- C-H
“ ak‘:‘sh‘yd
/3-indolooctowy

N
H
1 +0
CHy~C—0H
| ” Kwas
0 SB-indolooctowy
N
H

V. Drogi przemiany tryptofanu w kwas B— indolilooctowy

zwiazki nie wystepujace w komérkach roélinnych, ale posiadajace rowniez wiasnosci
substancji wzrostowych. Enzym ten jest prawdopodobnie bardzo rozpowszechniony

7 — CH, COOH oksydaza - C'// + 005 + Hy0
(7 (]
kw./3 - indo-
N\ N fooc‘f‘o:vego N
H H

VI. Enzymatyczne utlenianie kwasu B—indolilooctowego

w tkankach roélinnych, szczegdlnie w etiolowanych kietkach i w korzeniach, i byt
zwykle uzywany do identyfikowania kwasu -indolilooctowego jako rodzimej
auksyny. Tang i Bonner uzyli po raz pierwszy w r. 1947 tego enzymu do zidenty-
fikowania kwasu 3-indolilooctowego u ananasa. Pod jego bowiem dziataniem aktyw-
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no$¢ auksyny w wyciagach ananasa ulegla zniszczeniu, Funkcja tego enzymu w ro-
§linie polega prawdopodobnie na regulacji ilo$ci czynnego hormonu w réznych
czeéciach rosliny.

W miarg rozwoju techniki izolowania substancji wzrostowych z grupy auksyn
czy to na drodze rozdzialu chromatograficznego na bibule (Bennet-Clark i wsp6t-
pracownicy 1952, Luckwill 1952, Guttenberg i wspdlpr. 1954, Linser i wspolpr.
1954, Stowe i Thimann 1954, Terpstra 1953a, b, Kefford 1955) lub ni ko-
lumnach (Linser 1951, Jones i wsp6lpr. 1952, Linser i Maschek 1953) czy tez
jonoforezy na bibule (Denffer i Fischer 1952) udalo si¢ wyizolowa¢ szereg zwiaz-
kéw fizjologicznie czynnych, wystepujacych powszechnie w roélinach. Najczesciej
spotyka si¢ kwas B-indolilooctowy, jak réwniez jego aldehyd. Innym zwiazkiem,
ktory zostal wyodrebniony przez Jonesa i wspolpr. (1952) z kapusty brukselki
na kolumnach gipsowych byt indolo-3-acetonitryl (wzér VII),

HyCN

ﬁ VII. Indolo-3-acetonitryl

ktoéry okazal si¢ bardzo aktywny w testach biologicznych. Inne zwiazki indolowe
bedace auksynami lub prekursorami auksyn, to: kwas [-indolilopyrogronowy
(Stowe, Thimann 1954), ester etylowy kwasu 3-indolilooctowego (Teubner 1953),
kwas (-indolilopropionowy i skatol (Linser i wsp. 1954), kwas indolo-3-karbo-
“ksylowy (Cartwright i wsp. 1956) i kwas indolilo-glikolowy (Fischer 1954).

Charakterystyczne jest, ze niekiedy w ro$linach wystepuja auksyny, ktore nie
moga by¢ zidentyfikowane jako kwas B-indolilooctowy, gdyz nie poddaja si¢ dzia-
taniu enzymoéw wyizolowanych z etiolowanych lodyg grochu. Tak na przykiad
stwierdzono, ze w stoneczniku, ogérkach i lodygach Coleus, (Guttenberg i wsp.
1954) wystepuja znaczne iloSci auksyn odpornych na dziatanie oksydazy kwasu
B-indolilooctowego. Wiedow-Pidtzold i Guttenberg (1957) tlhumacza ten fakt
mozliwoscia wystegpowania w badanych roslinach specyficznych inhibitoréw tego
enzymu, ktére uniemozliwiaja utlenienie kwasu f3-indolilooctowego. Wiadomo bo-
wiem, ze tkanki roSlinne zawieraja takie inhibitory. Struktura tych zwiazkéw nie
zostala jeszcze poznana, niemniej jednak stwierdzono, ze inhibitor wykryty w siew-
kach rzodkiewki jest odporny na dzialanie wysokiej temperatury i posiada cig¢zar
czasteczkowy prawie réwny cigzarowi czasteczkowemu kwasu f3-indolilooctowego
(Bonner 1950).

Do substancji czynnych, ktére nie zostaly zidentyfikowane ]ako kwas [3-indo-
lilooctowy nalezy rowniez zwiazek jeszcze nie zidentyfikowany, ale wyizolowany
przez Luckwilla i Powella (1956) z nasion, pytku, owocoéw i lifci jabtoni i na-
zwany przez nich Malus auxin 2. Charakterystyczne jest, ze ta auksyna wystgpuje
w migkiszu jablek,natomiast w nasionach ili§ciach wystgpuje substancja nieco inna.
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Poza zwigzkami indolowymi réwniez inne substancje czynne wyst¢puja w nie-
ktérych roflinach. Do nich nalezy np. kwas cynamonowy i fenylooctowy, ktére
jednakze wykazuja znacznie slabsze dzialanie niz kwas [-indolilooctowy.

Wyizolowanie i zidentyfikowanie szeregu stymulator6w wzrostu z materiatu
ro§linnego zwrécito uwage na inne zwigzki o podobnej budowie chemicznej i aktyw-
nosci fizjologicznej. W roku 1935 wielu autoréw doniosto o wykryciu aktywnosci
biologicznej wielu innych kwaséw indolokarboksylowych jak: (indolo-3)propio-
nowy (VIII)

H3
—CH,—CHy— COOH
l iumcom Chig g S48
N
H . H
VIII IX

B-(indolo-3) mastowy (IX) (Zimmerman i wsp. 1936); B-indolopyrogronowy (X)
(Haagen-Smit, Went 1935); kwasy o i B-naftylooctowe (XI i XII), kwas fenylo-
octowy (XIII), kwas antraceno-octowy (XIV) (Zimmerman i wsp. 1936), kwas
naftoksyoctowy (XV) (Irvine 1938), i kwas fenoksyoctowy (XVI) (Zimmerman
i Hitchcock 1942).

- - CH,
\ Hy ﬁ COOH 2 COOH —p—
0 “
A
o

X XI XII

N
H

- _CH 2 COOH
@ CHy=COOH

X1 X1V

0— CH;— COOH @_O_%“mm

XV XVI
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Przy badaniu jednak aktywnosci tych zwiazkéw jako stymulatoréw wzrostu wylonit
si¢ szereg trudnoéci. Tak np. Thimann (1935), ktéry badal aktywno$¢ kwasow:
indolo-3, indeno-3 i kumarylo-2-octowego (XVII—XIX) przekonat si¢, ze kwas

CH,- COOH CH,—CO0H

| CHCOO0H
N : (4 0
H A H, B C
XVII XVII XIX

indeno-3-octowy wykazywal bardzo malfa aktywno$é w teScie owsianym, a kwas
kumarylo-2-octowy nie wykazywatl jej zupelnie, natomiast oba te zwiazki okazatly
si¢ tardzo aktywne przy zastosowaniu testu grochowego.

Wobec wykrycia duzej liczby zwiazkéw fizjologicznie czynnych, szereg badaczy
podjelo proby uogélnienia wilasnosci chemicznych tych substancji. W roku 1938
Koepfli, Thimann i Went ustalili pi¢¢ cech zwiazkéw, ktére przy uzyciu testu
grochowego okazaly si¢ aktywnymi stymulatorami wydluzania si¢ komérek. Zda-
niem tych badaczy czasteczka takiego zwiazku czynnego musi:

1) posiada¢ budowe pierScieniowa,

2) w pierécieniu musi wystgpowaé przynajmniej jedno wigzanie podwdjne,

3) lanficuch boczny zawierajacy grupe COOH lub grupe tatwo przechodzaca
w karboksylowa,

4) co najmniej jeden atom wegla pomiedzy pier§cieniem a grupa COOH,

5) szczegbélny uklad przestrzenny grupy COOH w stosunku do pierécienia.

Poniewaz jednak okazalo si¢, ze wiele innych zwiazkéw, nie wykazujacych wia-
éciwoéci fizjologicznych substancji wzrostowych, spelnia te warunki. Veldstra
(1944) skondensowatl te pig¢ punktéw do dwu podstawowych, a mianowicie, ze
zwiazek aktywny musi zawieraé:

1) piercien o wysokiej aktywno$ci powierzchniowej,

2) grupe karboksylowa lub jej dipol, ktére muszg znajdowaé si¢ w $cidle okre-
§lonej pozycji w stosunku do pierécienia.

Zasadnicza role dla zapewnienia aktywnosci fizjologicznej substancji odgrywa
rodzaj pier§cienia. Zwigzki z pierScieniami 5-czlonowymi wydaja si¢ raczej nie-
aktywne. Auksyny A i B stanowilyby wyjatek od tej reguly.

Chociaz wigkszo$¢ auksyn naturalnych zawiera heterocykliczny uktad indolowy,
a podstawieniec w nim azotu weglem lub tlenem zmniejsza znacznie aktywno$¢
otrzymanych w ten spos6b pochodnych, to jednak rzut oka na wzory kwaséw
B-indolilooctowego (wzér IIT) i naftalenooctowego (wzér XX), bedacego réw-
niez aktywna substancja wzrostowa wskazuje, Ze grupa indolowa nie jest wcale
zasadnicza dla aktywnoéci biologicznej zwiazku. Wazne jest natomiast, aby
w pierécieniu wystgpowalo wiazanie podwéjne, ktére przylegaloby do lancucha
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bocznego. Wiadomo bowiem, ze z trzech kwaséw: cykloheksanooctowego i cyklo-
heksenooctowych z podwédjnym wigzaniem w réznych potozeniach w stosunku do
laficucha bocznego (XXI, XXII, XXIII) tylko zwiazek XXII spelnia ten waru-
nek i jest przy tym biologicznie aktywny. Formy natomiast XXI i XXIII sa

nieaktywne.
CH, COOH '
“ OCH?C’GOH @H,coow Om,coon
XX XXI . XXI1 XXII

Pomimo jednak duzej liczby do$wiadczen, ilustrujacych zalezno$¢ pomigdzy
aktywnoscia fizjologiczna zwiazku a obecnoécia nienasyconego pierScienia w jego
czasteczee, poglad o roli tego piercienia jako czynnika decydujacego o wiasno-
§ciach stymulujacych danej substancji, nie da si¢ diuzej utrzyma¢. W roku bowiem
1955 Kerk i wsp. donieéli, ze pewne karbaminiany (por. wzory XXIV i XXV —

R
,\N-C‘—S-—C‘Hz— COOH lub  Ry—0 —ﬁ-*S—C'H;—CUUH
R4 s

XXIV XXV

RY, R2, R3 — rodniki alkilowe), a szczeg6lnie z nizszymi alkoholami jako rodnikami
odznaczaja si¢ réwniez aktywnoscia fizjologiczna, co $wiadczy o tym, Ze budowa
pier§cieniowa nie jest konieczna dla stymulacji wzrostu. Inni znéw autorzy (Bennet-
Clark 1956, Heath i Clark 1956) stwierdzili, ze niektore zwigzki chelatowe, jak
np. EDTA (kwas etyleno-dwuamino-tetraoctowy; XXVI) lub NTA (kwas nitrylo-
tréjoctowy — XXVII) sa takze stymulatorami wzrostu. By¢ moze, ze auksyny sa
zwiazkami ulatwiajacymi wlaczanie si¢ sktadnikéw mineralnych w polaczenia chela-
towe, co jest niezmiernie wazne przy odzywianiu si¢ ro$lin. Wiadomo bowiem,
7e struktura zwiazkéw chelatowych czyni je zdolnymi do tworzenia bardzo trwa-

HOOC CH~_ /CHyCOOH HOOCCHy  /CHoCOOH
NCHaCHNS N
Hooe ¢y~ CHyCOOH c]'H, e
XXVI XXVII

lych komplekséw z atomami metali. W rolnictwie zwiazki chelatujace uzywane sa
dla ochrony sktadnikéw mineralnych wystgpujacych w glebie, ktére moglyby wejsc
w polaczenia nierozpuszczalne w wodzie z ré6znymi zwigzkami organicznymi i tym
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samym staé si¢ zupetie niedostgpnymi dla roélin. Metale za$ (szczegélnie Zelazo)
wchodzace w sklad zwiazkéw chelatowych sa latwo przyswajalne przez rosliny.

Jednym z podstawowych postulatéow Veldstry jest rOwniez, aby zwigzek ak-
tywny zawieral grupe karboksylowa, lub inng latwo przechodzaca w COOH. Jesli
chodzi o estry kwasu [B-indolilooctowego, stanowiace prawdopodobnie prekursory
auksyn, to aktywno$¢ ich maleje wraz ze wzrostem wielkoéci czasteczki alkoholu
estryfikujacego, co wiaze si¢ chyba réwniez z podatnodcia na hydroliz¢ enzyma-
tyczna tych estréw w roélinie. Podobnie jak estry, tak i amidy auksyn ulegaja prze-
mianie w kwasy karboksylowe. Jones i wspdlpr. (1949) wykazali nawet bardzo
$cista korelacje pomiedzy aktywnoscia amidéw szeregu syntetycznych auksyn, jak
kwasy: 2, 4-dwuchlorofenoksyoctowy, 2-metyl-4-chlorofenoksyoctowy, 2, 4, 5-tréj-
chlorofenoksyoctowy i -naftoksyoctowy i aktywnoscia odpowiadajacychim kwasow.
Charakterystyczne jest przy tym, Ze tylko zwiazki posiadajace nieparzysta liczbg
atoméw wegla w nierozgalgzionym laricuchu bocznym tworzyly homologi kwasu
octowego. To wskazywaloby, ze konwersja amidéw w kwasy musi by¢ poprzedzona
B-oksydacja zachodzaca wedtug schematu Knoopa. Podobne do$wiadczenia prze-
prowadzono z indoloacetoamidem (Seeley i wsp. 1956). Indolilo-3-acetonitryl,
wyizolowany z liéci kapusty (Jones i wsp. 1952) jest zwiazkiem, ktéry rdwniez moze
ulec przemianie w kwas B-indolilooctowy. Obok wyzej wymienionych sa réwniez
zwiazki, ktérych aktywnos$é nie wiaze si¢ z obecnoscia grupy karboksylowej, jak

\YAW :
H H
XXV XXIX XXX

np. indykan (wzér XXVIII), skladnik moczu o aktywnosci réwnej okolo 57,
aktywnoéci kwasu B-indolilooctowego (Veldstra 1944), lub kwas indolo-3-metano-
sulfonowy (XXIV), ktéry nie jest toksyczny i dlatego moze by¢ stosowany
w wysokich stezeniach; w tych wlasnie wysokich koncentracjach okazal si¢ on
aktywnym stymulatorem wzrostu w teécie grochowym. Podobnymi wlasno$ciami
odznacza sie jego homolog 2, 3, 6-tréjchlorofenyl.

Z drugiej strony zwiazki typu (wzér XXX) sa bardzo mato aktywne (Wain 1949).

Kwasy «-naftylo i B-indolilo-metano-fosforowe (wzory XXXI i XXXII), ktére

& o
oH . l
OH

XXXI XXX1

I=



312

sa zwigzkami stabo toksycznymi, wykazuja w wysokich st¢zeniach znaczng
aktywno$é w tescie grochowym (Veldstra i wspolpr. 1954, Veldstra 1955).
Kwasy fenoksy-tio-octowe o wzorze ogélnym:

R—0—CHy—C—SH

gdzie R moga stanowi¢ rézne podstawniki fenylowe, wykazuja zadziwiajaco wysoka
aktywno$é wzrostowa (Burstrdm, Sjoberg i Hansen 1956).

Wysoka aktywnoscia w tescie grochowym odznaczaja si¢ rowniez zwiazki za-
wierajace pieréciei tetrazolowy, jak np. 5-indolo-3-metyl-tetrazol (Westering

1957) (XXXIII).

i
e ‘—ﬂiﬁ - C~coon
| N
L N
H
XXXIII XXXIV

Aktywno$¢ regulatoréw wzrostu zwigzana jest réwniez z ich izomeria optyczna.
Na fakt ten zwrocit uwage Kogl w r. 1937 pracujac nad kwasem a-(indolo-3)pro-
pionowym. Stwierdzit on, ze izomer prawoskretny jest okoto 30 razy aktywniejszy
niz izomer lewoskretny w teécie owsianym. Jezeli chodzi o kwas 2, 4-dwuchloro-
fenoksy-a-propionowy, to réwniez tylko jego izomer D okazat si¢ aktywny (Miller
1957). Wykazano, ze na ogét formy D auksyn sa bardziej aktywne jako stymulatory
wzrostu, a formy L dzialaja jako antyauksyny.

Smith i Wain (1952) rozdzielili racemiczna mieszaning izomeréw kwasu
a(2-naftoksy)propionowego, ktéry posiada réwniez asymetryczny atom C. Tutaj
izomer «+» wykazal wysoka aktywno$¢ fizjologiczna w szeregu réznych testow
wzrostowych, izomer za§ «—» okazal si¢ zupelnie nieaktywny. Jest charaktery-
styczne, ze wigkszo§¢ (ale nie wszystkie) aktywne izomery sa formami +, chociaz
wszystkie one naleza do serii o konfiguracji D (tzn. wywodza si¢ z D(—) kwasu
mlekowego).

Zgodnie z cytowanymi juz wyzej zatozeniami Koepfli w zwiqzku ﬁzjologiczm'c
czynnym grupa COOH musi by¢ oddzielona od pier$cienia co najmniej jednym
atomem C. Kiedy Jednak liczba atoméw C oddzielajacych grupe karboksylowa od
piericienia zwigksza sig, aktywno$é zwiazku spada. Nie stwierdzono jednak w tym

-wypadku Zadnej proporcjonalnosci. Interesujace jest przy tym, ze w szeregu prac
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(Zimmerman i Hitchcock 1944, Bentley 1950, Veldstra i Westeringh 1952)
wykazano aktywno$¢ wielu takich zwiazkow, w ktorych grupa COOH jest przy-
laczona bezpoérednio do pier§cienia, jak np.: kwas 2-bromo-3-nitro-benzoesowy
(XXXV), kwas 2-chloro-5-nitrobenzoesowy (XXXVI), kwas 2, 3, 6-tréjchlorobenzo-
esowy (XXXVII) lub 1, 2, 3, 4-czterohydro-1-naftoesowy (XXXVIII).

COOH 00H COOH
Br ¢l Cl Ccl
NG N ct

XXXV XXXVI XXXVII

Ponadto w odniesieniu do wyzszych homologéw kwasu a-naftylooctowego (Grace
1939), kwasu P-indolilooctowego (Thimann i Bonner 1938) i 2, 4-dwuchloro-
fenoksyoctowego (Synerholm i Zimmerman 1947 — XXXIX) stwierdzono,

T O0H i‘l‘H,— COOH
CH 0
CH, -
CH,
C
Hy XXXVII e XXXIX

ze zwigzki o nieparzystej liczbie atoméw C w faricuchu bocznym odznaczaja sie
wyzsza aktywno$cig niz zwigzki o liczbie parzystej. Zjawisko to Synerholm i Zim-
merman tlumacza tym, z¢ zwiazki o parzystej liczbie atoméw C ulegaja (3-oksy-
dacji, w wyniku ktérej powstaje nieaktywny fenol, podczas gdy zwiazki o nieparzy-
stej liczbie atoméw C przechodza latwo w bardzo aktywny kwas fenoksyoctowy.
Dowodem tego byly do$wiadczenia Wain’a (1951), ktéry traktowat len szeregiem
homologdéw kwasu -fenoksy-alkilo-karboksylowego o wzorze ogdélnym CgHj-
O-(CH,) COOH. Po zaabsorbowaniu takich zwiazkéw przez korzenie, tylko te
ro§liny wykazywaly duze ilosci fenolu, ktére byly potraktowane kwasami, zawiera-
jacymi parzysta liczbg atomoéw wegla pomigdzy pierScieniem a grupa karboksy-
lowa. U roélin za§ potraktowanych kwasami o nieparzystej liczbie atoméw C
stwierdzono zwigkszona szybkos$¢ przebiegu (3-oksydacji (Fawcett, Taylor 1956,
Wain, Wightman 1954).

Czynnikiem mogacym roéwniez wywieraé wplyw na aktywnos$¢ fizjologiczng
zwiazku moze by¢ polozenie tancucha bocznego, co ilustruje dobrze przykiad
kwasow o i (-naftyloccctowego (XL).
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CH, COOH
CH, COOH

XL

Kwas o-naftylooctowy jest znacznie aktywniejszy niz kwas {3-naftylooctowy.

Podstawienie innych pierwiastkéw do zwigzkow fizjologicznie czynnych wplywa
réwniez na ich aktywnosé. Tak np. wprowadzenie tlenu do czasteczki kwasu fe-
nylooctowego, ktory przechodzi wowczas w kwas fenoksyoctowy, prawie Ze elimi-
nuje aktywno$é tego pierwszego. Zamiana tego tlenu przez atom siarki jeszcze bar-
dziej obniza te¢ aktywno$¢ (Wain 1949, Wilske i Burstrom 1950, Fawcett
i wsp. 1955).

Stopief aktywnosci substancji moze zaleze¢ zaréwno od natury podstawnika,
jak i jego pozycji. Wezmy za przykiad podstawienie chloru do pozycji orto-, meta-
i para w kwasie fenoksyoctowym. Chlor w pozycji orto tego kwasu zwigksza jego
aktywno$¢ tylko nieznacznie, podczas gdy w pozycji meta- lub para powoduje wy-
soki jej wzrost.

Podstawniki w wiecej niz jednej pozycji pierScienia moga wplywaé bardzo
znacznie na aktywnoéé fizjologiczna zwigzku zaleznie od charakteru poszczegol-
nych grup i pozycji, w ktérych sa one podstawione. Przykladem tej zaleznoSci jest
kwas 2, 4 D. Jest on bardzo aktywny z chlorem podstawionym w pozycjach 2 i 4.
Podstawienie Cl do pozycji 5 zmniejsza nieco t¢ aktywnos¢, a podstawienie go do
pozycji 6 eliminuje ja zupeinie. Kiedy jako podstawniki uzyte s3 inne pierwiastki,
jak Br czy J, lub grupy metylowa czy nitrowa, wowczas efekty wzrostowe sa mniej-
sze. Muir i wsp6lpr. (1949) ustalili, Ze w serii kwaséw fenoksyoctowych przynaj-
mniej jedna pozycja orto musi by¢ podstawiona. ’

Wain (1949) ustalit ponadto, ze dla aktywnosci auksyny jest niezb¢dne, aby
przynajmniej jeden atom H byl przylaczony do wegla taficucha bocznego. Tak wigc:
kwas B-naftoksyoctowy (XLI) i kwas o(2-naftoksy-propionowy) (XLIII) sa bardzo
aktywne, podczas gdy: kwas naftoksyizomastowy (XLIII) posiada aktywnosé
niewielka.

O—CHz—cooH @—mr CO0H

XLI XLII
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Podobnie jest z kwasami fenylo-alifatycznymi. Np. kwas fenylooctowy (XLII)
i o-fenylopropionowy (XLV) sa aktywne, podczas gdy kwas fenyloizomastowy
(XLVI) posiada bardzo staba aktywno$¢. Wykazano réwniez, ze podobne zja-

_O-C|‘H-COOH @-—f’H——COOH
CHy -

CHy
XLIII XLV
?‘HJ lf'HJ
_O_T —COOH @—c-mm
|
CHy CHs
XLIV XLVI

wisko zachodzi u niektérych serii kwasow fenoksyoctowych i fenylotiokwasow
(Fawcett i wsp. 1955). Cytowany juz wyzej Wain uwaza, ze rola tego atomu H
jest bardzo zasadnicza w podstawowych procesach biochemicznych, zwigzanych
z dzialaniem auksyn. Charakterystyczne jest, ze jezeli ten wodér w lancuchu bocz-
nym podstawimy grupa hydroksylowa, to aktywno$¢ zwiazku zaniknie, czego
przykiadem jest kwas migdatowy: C;H;—CHOH—COOH. Zwiazek ten jest zu-
pelnie nieaktywny, podczas gdy kwas fenylooctowy, z ktérego si¢ on wywodzi,
jest aktywny.

By¢ moze, ze zmiana wlasnosci fizycznych czasteczki, zwigzana ze zwigkszeniem
jej rozpuszczalno$ei, odgrywa w tym wypadku znaczng rolg.

Zgodnie z cytowanymi juz wyzej postulatami Veldstry (1944) grupa karboksy-
lowa laficucha bocznego nie moze leze¢ w plaszczyZnie pier§cienia, lecz poza nig.
Maksimum aktywnoéci zwiazku wystepuje przy prostopadlym utoZeniu grupy COOH
w stosunku do pierScienia. Wedlug tego autora substancja fizjologicznie czynna
musi odznaczaé si¢ duza aktywnoscig powierzchniowa, ktéra umozliwia jej ad-
sorpcje na lipidowych komponentach komérki, -a taficuch boczny musi wystawa¢
poza te powierzchnie. Klasycznym przykiadem ilustrujacym zalezno$¢ migdzy kon-
figuracja przestrzenna i aktywno$cia biologiczna jest kwas cynamonowy. Forma
cis (XLVII) spelnia ten postulat Veldstry i jest bardzo aktywna, podczas gdy
forma trans jest nieaktywna,

Rozwazania nad modelami Stuarta izomer6w cis i trans kwasu 1, 2, 3, 4-tetra-
hydronaftylideno-1-octowego prowadza do wniosku, Zze w obu tych zwiazkach
taricuch boczny zdolny jest obracaé si¢ dokota wiazania —C—C przytwierdzajacego
go do pierécienia. Forma trans modeli wykazuje, ze ta rotacja moze zachodzi¢
0 360° i stad przecigtna orientacja grupy COOH wypada w plaszczyznie pier-
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‘§cienia. Forma cis natomiast nie posiada mozliwosci kompletnego obrotu o 360
gdyz obrét ladcucha bocznego dokola osi —C—C— jest ograniczony do oscy-
lacji w jednej plaszczyznie bocznej. W tym wypadku grupa COOH ustawia si¢ pod
pewnym katem do plaszczyzny pier§cienia. Zgodnie z Veldstra najwyzsza aktywnos¢
izomeru cis wystepuje przy prostopadlym do pier§cienia ustawieniu grupy COOH.
Rozwazania te zastosowal Veldstra (1949) do wyjasnienia réznic w aktywnosci

COOH
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CH
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COOH
XLVIL, cis XLVIII, trans
a 0
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biologicznej izomeréw kwaséw naftylo- i naftoksyoctowego i podstawionych kwa-
s6w benzoesowych. Spos§rod tych pierwszych kwas a-naftoesowy (LI) wykazuje
w tescie grochowym mata aktywno$¢. Uwodorowanie pier§cienia i utworzenie
kwasu 1, 2, 3, 4-tetrahydro-1-naftoesowego (LII) znacznie zwigksza aktywno$é
tego zwiazku. To uwodorowanie ustawia asymetryczny atom C w pozycji, do
ktorej przylaczona jest grupa karboksylowa, co przyczynia si¢ do tego, ze grupa -
COOH uktada si¢ wtedy w plaszczyZnie poza pierscieniem i zgodnie z zalozeniem
Veldstry zwigksza aktywno$¢ zwiazku. Uwodorowanie do 5, 6, 7, 8-tetrahydro-
pochodnej (LIII) nie ma wplywu na aktywno$¢ (Veldstra 1953).

Jesli chodzi o mechanizm chemicznego dzialania stymulatoréw wzrostu na
komoérke, to wedlug wspoélczesnych pogladéw auksyny pobrane przez roling two-
rza ze zwigzkami wystepujacymi w tkankach odwracalne kompleksy (Bonner
1957). Przytaczanie si¢ auksyn do tych zwigzkéw zachodzi¢ moze poprzez trzy
podstawowe struktury ich czasteczki: nienasycony pierScien, grupe karboksylowa
i co najmniej jeden atom H w polozeniu o. Wszystkie te komponenty muszg po-
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siada¢ odpowiednie ulozenie przestrzenne w czasteczce auksyny, tak aby «paso-
wala» ona do centrum jej dzialania, stanowiacego jakby jej akceptor w rosnacej ko-
moérce (Smith i Wain 1952). Hipotez¢ Waina zwang «teorig trzech punktéw kon-
taktu», a obrazujaca zalezno$é aktywnosci auksyn od ich struktury chemicznej,
ilustruje nastgpujacy schemat (wedlug Audusa 1959, str. 72).

fOOH fDOH fOOH
CH CH,
CH, H,C|
l N fote He
CH, HyoC
LI LIT LIIT

Wedlug Bonnera (1957) auksyny o roznej budowie chemicznej konkuruja
migdzy soba o akceptory. Przy wysokiej koncentracji auksyn moze przypas¢ dwie
lub wigcej czasteczek tych zwiazkow na jeden akceptor i wowczas wywieraja one
dzialanie hamujace.

Przy podstawieniu réznych grup do piercienia pyrolenowego kwasu (3-indo-
lilooctowego nastepuje obnizenie aktywnosci tego zwiazku. To obniZenie jest naj-
mniejsze przy podstawieniu grupy CH,, wicksze przy grupie C,H;; podstawienie
grupy OCH; w jakiejkolwick pozycji niszczy t¢ aktywno$¢ zupelnie. Charakte-
rystyczne jest, ze rézne podstawniki w kwasie 2, 4-dwuchlorofenoksyoctowym
zwiekszaja jego aktywno$¢ w nastgpujacej kolejnosci (malejacej):

Cl, Br, —CH,, J

Podstawniki w pozycjach 2 i 4 daja zwykle lepsze efekty niz w pozycji 3. Podstawnik
w jednej pozycji daje na og6t mniejszy efekt fizjologiczny niz podstawniki w dwu
pozycjach. Podstawienie 3 lub wigcej pozycji nie daje dalszego wzrostu aktywnosci,
a nawet zmniejsza ja. Podstawienie obu pozycji orto- kwaséw fenoksyoctowych
niszczy zupelnie aktywno$¢ tego zwiazku (Muir i wspolpr. 1949, Hansch i Muir
1950, Seeley i Wain 1950). Takeda (1960) przebadawszy aktywno$¢ szeregu
" pochodnych kwasu fenoksyoctowego i N-fenyloglicyny na teScie pomidorowym,
stwierdzit, Zze najbardziej czynne okazaly si¢ pochodne zawierajace grupe trdj-
fluorometylowg i grupe nitrowa w pozycji meta. Tenze sam autor (1960a) stwier-
dzit réwniez bardzo wysoka aktywnos$¢ kwasu a-metoksy-(3, 4-dichloro)fenylowego.
Cytowane wyzej wyniki badan wskazuja na to, ze podstawowa reakcja chemiczna
w ro$linie, w kt6rej bierze udzial auksyna ma zwiazek wlasnie z polozeniem meta
atomu wegla. Na tej tez podstawie stworzona zostala przez Fostera i wspolpraco-
wnikéw (1952) «teoria dwu punktéow kontaktu». Zalozeniem jej jest, Ze auksyna
za posrednictwem grupy karboksylowej oraz wolnej pozycji orto- wlacza si¢ do cys-
teiny biatka roSlinnego w sposob przedstawiony na schemacie LIV.

Wiadomos$ci Botaniczne t. V, z. 4 22
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Podstawienie pozycji di-orto blokuje przylaczenie do pier§cienia i zapobiega w ten
sposéb stymulujagcemu dzialaniu auksyny. Chociaz teoria ta wydaje si¢ bardzo
pociagajaca, to jednak istnieje szereg danych z literatury przeczacych jej. Tak np.
Thimann (1952) stwierdzit, ze kwas 2, 6-dwuchlorofenoksyoctowy wykazuje pewna
aktywno$¢ w teécie grochowym, a Wain i Wightman (1953) oraz Fawcett,
Wain i Wightman (1955) wykazali aktywno$¢é kwaséw 2, 3, 6-tréjchlorofenoksy-
octowego, (2, 6-dwuchlorofenoksy) propionowego i a-(2, 6-dwuchlorofenoksy) ma-
sfowego.

Jesli chodzi o rozmieszczenie auksyn w roélinie, to wystgpuja one zazwyczaj
w sferach aktywnego wzrostu, ale znaleZé je mozna takze i w organach dojrza-
tych, jak np. w liSciach, cho¢ w mniejszych ilodciach; paki szczytowe Vicia Faba
zawieraja zwykle okolo 6 razy wigcej auksyn niz liscie. W etiolowanych siewkach
owsa miejscami wytwarzania si¢ tych substancji sa przede wszystkim wierzcholek
koleoptylu, a nastgpnie wierzcholek korzenia.

Wiadomo, ze auksyny moga wystgpowaé w ro§linie w stanie wolnym lub zwig-
zanym. Auksyny wolne latwo jest wyodrgbni¢ przez dyfuzje lub szybka ekstrakcje,
auksyny za$ zwigzane uwolni¢ mozna przez hydroliz¢ enzymatyczna.

Ogolnie powiedzie¢ mozna, ze w dazeniu do wyjasnienia mechanizmu dziata-
nia auksyn, zwraca si¢ coraz wigksza uwage na te wlasnosci fizyczne i chemiczne,
ktére decyduja o ich aktywnosci hormonalnej. Wielu badaczy stwierdzito na ré6znym
materiale roélinnym, ze auksyny dziataja na ogét intensywniej w §rodowisku kwas-
nym niz alkalicznym. Optimum ich aktywnosci przypada na pH wahajace si¢ w gra-
nicach 4—S5. Tlumaczy¢ to mozna w ten sposob, ze wszystkie znane auksyny s3
stabymi kwasami, a poniewaz wiadomo, Ze zwigzki te sa czynne tylko w stanie
niezdysocjonowanym, przeto najwigksza ich aktywno$§¢ przypada¢ musi na $rodo-
wisko kwasne. O aktywnos$ci auksyn decyduje réwniez (Veldstra 1953) rozpu-
szczalno$é struktury pierscienia w tluszezach i rozpuszezalno$é laricucha bocznego
w wodzie. Wedlug tego autora najwyzsza aktywno$¢ auksyn wystepuje wowczas,
gdy zachodzi réwnowaga migdzy wlasnosciami hydrofilnymi i hydrofobnymi tych
zwiazkow.

Jesli chodzi o auksyny zwiazane, to moga one wystgpowaé jako:

1) kompleksy auksynowo-bialkowe,

2) prekursory auksyn,

3) kompleksy prekursorow,

4) bialka strukturalne, stanowigce Zrédio auksyn.

Kompleks auksynowo-bialkowy sklada si¢ z kwasu {-indolilooctowego luZno
zaadsorbowanego na powierzchni frakcji biatkowych. Kwas ten jest aktywny w sty-
mulowaniu wzrostu, ale jest niezdolny do przenoszenia si¢ w ro$linie. Uwolni¢ go
mozna przez tagodna proteclize. Mechanizmy uwalniania si¢ aktywnych substancji
wzrostowych z kompleksow bialkowych komérki, jak réwniez przenoszenia si¢ ich
ze stozkdéw wzrostu do innych czesci rodlin nie sa jeszcze poznane.

22¢
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Za auksyne¢ zwigzang uwazamy réwniez aldehyd [-indolilooctowy, ktoéry jest
nieaktywny, dopdki nie zostanie zamieniony w kwas (3-indolilooctowy.

Co do komplekséw prekursordw, to pozostaja one w Scislej zaleznosci od prekur-
soréw auksyn i pewnych inhibitoréw wzrostu. Kompleksy tego typu wystepuja zazwy-
czaj w tkankach zapasowych, jak np. w nasionach czy bulwachiodgrywaja ogromng
rolg w procesie kietkowania. U wigkszo$ci bowiem roslin zarodek po osiagnigciu pew-
nej wielko$ci zapada w stan spoczynku. Zahamowanie kietkowania zarodka tlumaczy
si¢ zazwyczaj wlasciwoSciami lupiny nasiennej, ktéra na skutek malej przenikli-
wosci uniemozliwia wymiang gazowa: z jednej strony utrudnia dostep tlenu do za-
rodka, z drugiej za§ umozliwia nagromadzenie si¢ CO, pod tupina. Obok tych
przyczyn wielu autoré6w (Evenari i cytowani przez niego Ullman, Vahl i inni
1949) tlumaczy zahamowanie kielkowania zarodka nagromadzeniem si¢ w okry-
wach nasiennych lub migkiszu owocdéw pewnych inhibitoréw, ktérych obecnosc
powstrzymuje kietkowanie nasion az do momentu zniszczenia owocu lub okryw
nasiennych. Inhibitory kielkowania nie sa specyficzne. Tak np. inhibitory obecne
w soku pomidoréw hamuja nie tylko kietkowanie nasion pomidorow, ale i szeregu
innych roélin, jak zyto, jeczmien, kukurydza, stonecznik, marchew, kapusta, salata
i wiele innych. Jesli chodzi o naturg¢ chemiczng inhibitoréw kietkowania, to naleza
one do réznych grup zwigzkéw. Najlepiej poznanymi inhibitorami sq: HCN wcho-
dzacy w sklad amygdaliny, amoniak, etylen, olejki gorczyczne (CH,=CH—CH,—
N=C=S i C¢H;—CH,CH,—N=C=S), wystgpujace u roélin krzyzowych, kwasy
organiczne: jabtkowy, cytrynowy, salicylowy i wiele innych, nienasycone laktony,
jak kwas parasorbinowy (C¢H3O,), obecny w owocach jarzgbiny, anemonina
(C4H;s0,) u jaskrowatych oraz kumaryna (C¢H,OCOCH=CH), bardzo powszechnie
wystepujaca w $wiecie ro§linnym, a bedaca ogromnie aktywnym inhibitorem,
aldehydy, olejki eteryczne, alkaloidy.

Jesli chodzi o bialka stanowiace zrodlo auksyn, to Skoog i Thimann (cyt.
Miller 1957) pierwsi stwierdzili, ze bialka zawierajace tryptofan sa potencjalnymi
zrodlami auksyn.

Po zidentyfikowaniu auksyny jako kwasu [3-indolilooctowego zaczgto probowac
dziatania zwiazkow syntetycznych typu auksyn na wywolywanie réznych efektow
fizjologicznych, jak: tworzenie si¢ korzeni, kwitnienie i zawigzywanie si¢ owocow,
powstawanie owocdw partenokarpicznych, zapobieganie przedwczesnemu opadaniu
lisci i owocow, opdznianie kietkowania nasion i niszczenie chwastow, ktore to
reakcje zwiazane sa ze wzrostem. Leopold (cyt. Miller 1957) dzieli te reakcje
na 6 grup:

1) dziatanie auksyn na sam wzrost,

2) " ,, ha tropizmy i ruchy,

3) 5 ,, na zahamowanie rozwoju réznych czesci roslin,
4) udzial auksyn w dyferencjacji morfologicznej,

5) wplyw auksyn na rozwdj kwiatéw i owocow,

6) regulowanie opadania li§ci i owocéw za pomocg auksyn.
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Mechanizm tych zjawisk bywa tlumaczony na drodze fizycznej lub chemiczne;.
Poniewaz do wywolywania efektéw wzrostowych wystarczaja bardzo drobne ilosci
hormondw, wydaje si¢ bardzo prawdopodobne, ze wchodza one w sklad enzymow
majacych znaczenie dla wzrostu. Wzrost zalezy migedzy innymi od enzymatycznych
* reakcji utleniania, a auksyny wplywaja prawdopodobnie na te reakcje jako kofer-
menty dzialajagce w polaczeniu z jednym lub kilkoma rodzajami bialek, odgrywa-
jacych rolg apofermentu. Skoog, Schneider i Malan (1942) — (cyt. Miller
1957) wyrazaja poglad, ze auksyny wchodza w reakcje molekularna, jak si¢ to dzieje
przy enzymach. Wedlug tej teorii auksyna dziatalaby jak rodzaj koenzymu, ktéry
stanowi punkt kontaktu migdzy substratem i enzymem, regulujgcym wzrost. Przy
wyzszych koncentracjach auksyn nastgpuje zahamowanie wzrostu, poniewaz po-
szczegblne czasteczki auksyn lacza sig i z enzymem, i z substratem, blokujac w ten
sposob ich wzajemne polaczenie si¢. Wedtug innych teorii rodliny zawieraja sub-
stancje kompleksowe, ktore dzialaja jako receptory auksyn. Stwierdzono np., Ze
w grochu wolny kwas B-indolilooctowy stopniowo zanika, a nastgpnie zostaje odna-
leziony we frakcji bialkowej (cyt. Miller 1957). Reakcje ta utatwia ATP.

Inne znéw badania (cyt. Miller 1957) wykazaly, ze jezeli do Srodowiska zawie-
rajacego auksyny wprowadzi¢ koenzym A, jako system po$redniczacy w przenosze-
niu grup acylowych w procesach metabolizmu, to nastgpuje zanikanie grup sulfhy-
drylowych koenzymu A. Prawdopodobnie auksyny tworza z koenzymem A estry
tiolowe (Leopold i Guernsey 1953, Siegel i Galston 1953).

Niektore teorie zakladaja wplyw auksyn na aktywno$¢ enzymatyczng, zwlaszcza
enzyméw oddechowych. Dowodem tego jest fakt, ze tkanki ro$linne w atmosferze
beztlenowej nie reaguja na substancje wzrostowe, a inhibitory oddychania, takie
jak cyjanki, hamuja, jednocze$nie dzialanie tych substancji jako aktywatoréw
wzrostu. Ta wspdlzalezno$¢ upowaznia do wniosku, ze dzialanie substancji wzro-
stowych opiera si¢ na stymulacji oddychania.

Wiekszoéé podstawowych prac nad biochemia substancji wzrostowych wyko-
nywana byla na wycinkach koleoptyli owsa, zanurzanych w roztworach auksyn.
Przeprowadzano jednocze$nie badania nad metabolizmem tych wycinkéw. Kiedy
skrawki te byly traktowane kwasem B-indolilooctowym w stezeniach 1—10 mg/l
(optamalnym dla wzrostu) intensywno§¢ ich oddychania wzrastala o 10—35%.

Analiza wspolzaleznosci oddychania i wzrostu jest mozliwa przy zastosowaniu
pewnych inhibitoréw, ktére nie wywieraja wplywu na samo oddychanie. Takim
inhibitorem jest kwas jodooctowy i jego pochodne, posiadajace wlasno$¢ inakty-
wacji enzymow zawierajacych grupe sulfhylowa. Dzigki zastosowaniu kwasu jodo-
octowego mozliwe jest osiagniecie zahamowania wzrostu przez inaktywacj¢ kwasu
k-indolilooctowego, przy jednoczesnym bardzo malym obnizeniu si¢ intensywnosci
oddychania koleoptyli owsa. Byé moze, ze substancje wzrostowe stanowia ochrong
dla enzyméw, zawierajacych grupy sulfhydrylowe, bardziej wrazliwych na inhibi-
tory niz enzymy oddechowe.

Innym typem inhibitora stosowanego w tych badaniach jest kwas arsenowy,
ktéry hamuje zaréwno wzrost, jak i intensywno$¢ oddychania, stymulowanego
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przez kwas f3-indolilooctowy, ale nie dziala na inne procesy u koleoptyli owsa. Kwas
arsenowy jest zdolny do zastgpowania nieorganicznego fosforanu w systemach
utleniajgcych. Kwas arsenowy moze by¢ podstawiony na miejsce kwasu fosforo-
wego w utlenianiu triozo-fosforanu z wytworzeniem 3-fosfo-1-arsenoaldehydu gli-
cerolowego. Zwigzek ten jest bardzo nietrwaly, jest on od razu utleniany na kwas
3-fosfo-1-arseno-glicerolowy, a nastgpnie podlega hydrolizie do kwasu arseno-
wego i kwasu 3-fosfo-glicerolowego:

ald. 3-fosfoglicerolowy + H;AsO; — ald. 3-fosfo-1-arsenoglicerolowy

ald. 3-fosfo-1-arsenoglicerolowy + DPN — kwas 3-fosfo-1-arsenoglicerolowy +
DPN zredukowany

kwas 3-fosfo-1-arsenoglicerolowy -+ H,O — kwas 3-fosfoglicerolowy + H3AsOs

Wplyw toksycznego dzialania kwasu arsenowego na system dehydrogenaz
utleniajacych triozo-fosforany polega na tym, ze utlenianie nastgpuje bez jedno-
czesnego wykorzystania bogatych w energi¢ wigzan kwasu fosforowego (Loomis
i Lipman) (cyt. Bonner 1950) wykazali podobne dzialanie 2, 4-dwunitrofenolu;
prowadzi ono do utleniania bez wykorzystania bogatych w energi¢ wigzaf kwasu
fosforowego z ATP. Te wigc zwiazki s silnymi inhibitorami substancji wzrosto-
wych. Ze istotnie dzialanie kwasu arsenowego wiaze si¢ z metabolizmem ATP
w koleoptylach owsa wskazuje fakt, ze spowodowane przez kwas arsenowy zaha-
mowanie dzialania substancji wzrostowych moze by¢ usunigte przez dodanie fosfo-
ranéw do badanych tkanek. Wplyw kwasu arsenowego na inaktywacje substancji
wzrostowych zalezny jest od konkurencyjnego dzialania iloSci wprowadzonych do
tkanek arseniandw i fosforanéw. Te obserwacje nasuwaja przypuszczenie, Ze w tkan-
kach roélinnych istnieje wspélzalezno$¢ pomigdzy metabolizmem substancji wzro-
stowych a mozliwoscia wykorzystania w procesie oddychania bogatych w energi¢
wigzan kwasu fosforowego.

Obok auksyn istnieje szereg zwiazkéw, ktére cho¢ same nie sa stymulatorami
wzrostu, to jednak wspoldzialaja synergetycznie z auksynami. Synergetyki te
w niskich stgzeniach stymuluja wzrost, w wysokich za§ hamuja go.

Jedna z najlepiej poznanych substancji dzialajacych synergetycznie z auksynami
jest kwas 2, 3, S-réjjodobenzoesowy (TIBA). Zwigzek ten w stezeniach 0,01—
0,1 mg/l stymuluje w obecnoéci auksyn wzrost koleoptyli owsa. W koncentra-
cjach 10—100 mg/l TIBA zmniejsza efekt dzialania auksyn, a w wyzszych niweczy
go zupeknie. Poza kwasem tréjjodobenzoesowym wykazano réwniez synergetyczne
dzialanie niektérych nienasyconych laktonéw (kumaryny i protoanemoniny), in-
dolu, kwasu chelidonowego, szeregu witamindw, jak: kwas askorbinowy, niacyna,
kwas pantotenowy, kwas p-aminobenzoesowy i pirydoksyna oraz niekt6rych anty-
biotykéw, jak bacitracyna. Jak widaé, synergetyki auksyn naleza do bardzo roéz-
nych grup chemicznych, a mechanizm ich dzialania nie jest jeszcze poznany. By¢
moze, ze zwiazki te, jak przypuszcza Gorter (1958) w odniesieniu do indolu, ha-
muja hydroliz¢ enzymatyczna auksyn lub tez ostabiaja ich dzialtanie przez adsorpcje
auksyn w muejscach polozonych daleko od centrum ich dzialania. Jest réwniez
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bardzo prawdopodobne, Ze zwiazki synergetyczne utatwiaja wnikanie auksyn do
tkanek. Istnieje takze sugestia, ze niektére z nich dzialaja konkurencyjnie w sto-
sunku do grup sulfhydrylowych.

Obok zwigzkéw wspoéldziatajacych synergetycznie z auksynami znana jest
roéwniez grupa substancji zwanych antyauksynami, ktére hamuja dziatanie stymu-
latoréw wzrostu.

Pomimo ze antyauksyny naturalne nie zostaly jeszcze zidentyfikowane pod
wzgledem chemicznym, to jednak znamy juz dzi§ szereg zwigzkéw syntetycznych,
ktére hamujg dzialanie auksyn. Nazwa antyauksyny obejmuje zwiazki, ktdre kon-
kuruja z auksynami w pewnych specyficznych procesach biochemicznych, odby-
wajacych si¢ w aktywnych centrach-rosnacej komérki rodlinnej. Stopieri zahamo-
wania aktywno$ci auksyny przez antyauksyng zalezy od réwnowagi iloSciowe]
miedzy tymi substancjami, wspéizawodniczacymi ze soba o aktywne centra wzrostu,
zupelnie podobnie, jak si¢ to dzieje przy tak zwanym zahamowaniu przez wspét-
zawodnictwo reakcji enzymatycznych przez swoiste inhibitory enzyméw. Inhibi-
tory te wchodza w reakcje tylko z tym ugrupowaniem atomowym czasteczki enzymu,
ktore stanowi grupe czynna enzymu lub tez z innym ugrupowaniem atomowym
czasteczki, ktérego niezmieniona struktura jest niezbgdna dla utrzymania katali-
tycznej zdolnoéci grupy czynnej. W przypadku dziatania tych inhibitoréw mozemy
spotkaé si¢ z dwoma rodzajami mechanizmu hamujacego dzialanie enzymu: albo
inhibitor hamuje aktywno$¢ enzymu, wspéizawodniczac z substratem o grupg
czynna enzymu, blokujac te grupe i nie dopuszczajac do reakcji migdzy enzymem
i substratem (zahamowanie przez wspolzawodnictwo), albo tez inhibitor, pozosta-
wiajac nietknigta grupg czynna enzymu, wchodzi w reakcjg z innym ugrupowaniem
atomowym czasteczki enzymu, niezbednym do zapewnienia procesu katalizy enzy-
matycznej. Wéwczas powstaje polaczenie miedzy enzymem a substratem, ale po-
laczenie to nie ulega dalszym przemianom, ktére zachodzilyby w nieobecnosci
inhibitora (zahamowanie bez wspoélzawodnictwa).

Podobnie mozna uzyskaé¢ zahamowanie wzrostu réznych bakterii przez zasto-
sowanie sulfanilamidu jako antymetabolitu, a nastgpnie przywréci¢ im normalny
wzrost przez wprowadzenie do $rodowiska metabolitu podstawowego, mianowicie
kwasu para-amino-benzoesowego. Podobnie dodanie auksyny znosi hamujace dzia-
lanie antyauksyny u ro$lin wyzszych. '

Hamujace dzialanie antyauksyn przez wspdzawodnictwo jest najczedciej wy-
nikiem podobienstwa strukturalnego migdzy antyauksynami i stymulatorami
wzrostu. Z podobienstwa tego wynika wspolne powinowactwo do tego samego
ugrupowania atomowego w czasteczce centrum wzrostu komorki.

Okazalo sie, ze istotnie w pewnych warunkach wzrost wycinkéw koleoptyli
owsa jest zalezny od stosunku ilo§ciowego auksyn do antyauksyn, zawartych w po-
dlozu. Zalezno$¢ ta jest éci$le matematyczna, podobnie jak to zostalo ustalone dla
hamowania przez wspélzawodnictwo prostych systeméw enzymatycznych (McRae,
Bonner 1953).
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Klasycznym przykladem metabolicznego antagonisty auksyn jest hydrazyd
maleinowy (LV) (Aberg 1953); zwiazek ten dziala hamujaco na szereg procesow
fizjologicznych, jak pobieranie wody przez roSling, kwitnienie, zapadanie w stan
spoczynku, ale nie jest to hamowanie poprzez obnizenie poziomu wolnych auksyn
w roSlinie (Audus i Fresh 1956a, b).
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Innego typu antyauksyne stanowi kwas 2, 3, 5-tréjjodobenzoesowy (LVI),
ktéry obniza znacznie poziom auksyn w roélinie i prawdopodobnie na tej wladnie
drodze wywiera dzialanie hamujace. Podobne zmniejszanie si¢ zawarto$ci auksyn
zachodzi w kigbach ziemniaczanych pod wplywem etylenu (Michene 1942). Za-
hamowanie wzrostu moze nastapi¢ takze i pod wplywem zablokowania transportu
auksyn w roélinie (Niedergang-Kamien i Skoog 1956).

Charakterystyka antyauksyn jest niezmiernie trudna, ale ogdlnie mozna by
o nich powiedzie¢, ze wywoluja efekty fizjologiczne zupelnie inne niz auksyny.

McRae i Bonner (1954) wyrozniaja 4 grupy antyauksyn:

1. Zwiazki zawierajace w pier§cieniu co najmniej jedna pozycj¢ orto, wolna
i pozbawiona grupy karboksylowej na koricu farficucha bocznego, jak np. 2, 4-dwu-
chloroanisol (LVII).
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2. Zwiazki zawierajace obie pozycje, orto zablokowane, jak np. kwasy: 2,
6-dwuchlorofenoksyoctowy (LVIII) i 2, 4, 6-tréjchlorofenoksyoctowy (LIX).

3. Zwiazki, u ktérych struktura i konfiguracja lafcucha bocznego jest taka, ze
uniemozliwia kontakt substancji z aktywnym centrum wzrostu w komérce w dwu
punktach, jak to zaklada «teoria 2 punktéw kontaktu» (McRae i Bonner 1954).
Do tej kategorii zawiazkéw naleza np. homologi kwasu izomastowego, jak kwas
4-chloro-fenoksy-izo-mastowy lub nieaktywne stereoizomery kwaséw propiono-
wych, jak kwas «-(1-naftylo-metylo-sulfido) propionowy (NMSP) (LX).



325

4. Stabe auksyny, jak np. kwas fenoksyoctowy (LXI) lub kwas vy-fenylomastowy,
3-nitro-fluoro-benzoesowy (LXII), czy kwas 2, 3, 5-tr6jjodobenzoesowy.

Czynnikiem utrudniajacym niezmiernie klasyfikacj¢ antyauksyn jest fakt, ze
efekty wzrostowe tych zwiazkow sa zupelnie inne dla korzeni niz dla todyg.

Ogo6lnie bowiem powiedzie¢ mozna, ze o ile stymulacja wzrostu lodyg przez
zwiazki typu auksyn jest juz do pewnego stopnia wyjasniona, o tyle rola tych sub-
stancji w pobudzaniu wzrostu korzeni jest jeszcze zupelnie nie zbadana.

Charakterystyczne jest rowniez, ze stezenie auksyn, ktore stymuluja wzrost
lodyg, w stosunku do korzeni wykazuja dzialanie hamujace, ktérego nie mozna
usung¢ nawet dziataniem tak silnej antyauksyny, jak kwas NMSP. Z drugiej strony
bardzo niskie (107) st¢zenia, ktore stymuluja wzrost korzeni, nie dzialaja zupelnie
na wzrost fodyg. Wobec tych faktow niektorzy autorzy (Hansen 1954) proponuja
dzielié substancje wzrostowe na auksyny todyg i auksyny korzeni. Nie jest tez wy-
kluczone, ze auksyny korzeni sa antagonistami auksyn lodyg.
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Jak wida¢ z powyzszego przegladu, pomimo ze zagadnienie zalezno$ci pomigdzy
strukturg chemiczng i aktywnos$cia fizjologiczna stymulatoréw wzrostu z grupy
auksyn zostalo juz w pewnej mierze wyjasnione, a na podstawie olbrzymiej wprost
iloci materialu do$§wiadczalnego udato si¢ opracowaé niektére schematy, ilustru-
jace te zaleznosci, to jednak ogromna liczba wyjatkow od proponowanych przez
roznych autoréw regut §wiadczy o tym, jak jeszcze dalecy jesteSmy od calkowitego
wyjasnienia tego zagadnienia.

O ile jednak mechanizm wzrostu wydluzeniowego i rola auksyn w tym procesie
zostaly juz do pewnego stopnia wyjasnione, o tyle problem wzrostu embrional-
nego, opartego na podzialach komoérkowych jest jeszcze prawie zupelnie nie zba-
dany.

Charakterystyczne jest, ze¢ w chwili obecnej poswigca si¢ wigcej uwagi raczej
naturalnym stymulatorom wzrostu, wystgpujacym w roélinach, niz zwigzkom syn-
tetycznym tego typu. Poszukiwanie substancji wzrostowych w wyciggach roélin-
nych ujawnilo wystegpowanie ogromnej réznorodnosci tych zwigzkéw w endo-
spermie nasion, a badania przeprowadzane na wyizolowanych zarodkach z mlodych
nasion réznych roslin hodowanych sterylnie na podtozach syntetycznych, z dodatkiem
wszystkich znanych skladnikéw biosu wykazaly, Ze witaminy grupy B nie sa je-
dynymi, jak dawniej sadzono, czynnikami niezbednymi dla wzrostu i rozwoju, gdyz
oprécz nich zatodkowi potrzebne sa jeszcze inne, nie znane zwiazki, ktére czerpie
on z endospermu nasion. Bogatym zrédlem takich substancji okazal si¢ plynny
endosperm orzecha kokosowego, zwany mlekiem kokosowym. Bardzo drobne
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iloéci tego «mleka» moga pobudzi¢ znacznie wzrost tkanki sitowej korzeni marchwi,
hodowanej in vitro. Charakterystyczne jest, Ze substancje zawarte w mleku koko-
sowym w przeciwienistwie do auksyn stymuluja nie rozrost komorek, ale ich po-
dzialy (Steward i Caplin 1954a), co wskazuje na to, ze mleko kokosowe zawiera
inne stymulatory wzrostu niz auksyny. Dzialanie ich jednak zwigzane jest Scisle
z dzialaniem auksyn, gdyz, jak to wykazano na tkankach ziemniaka, podzialy ko-
moérkowe nie zachodza w obecno$ci samego mleka kokosowego, ale dopiero po
dodaniu §ladéw auksyn syntetycznych, jak np. 2, 4 D (Steward i Caplin 1951).
Wyniki te skierowaly uwage badaczy i na inne Zrédla stymulatoréw podzialow
komoérkowych, a mianowicie endosperm niedojrzalych zbéz (Steward i Caplin
1954b, Gautheret 1955) i kasztanéw (Schantz i Steward 1956). W toku dal-
szych prac podjgto szereg prob wyizolowania i zidentyfikowania tych substancji.
Schantz i Steward (1952) wyekstrahowali 2500 litréw mleka kokosowego, ktére
rozfrakcjonowali na kolumnach z celulozy i z syntetycznych zywic, otrzymujac
w ten spos6b szereg aktywnych frakcji, ktére podzielili na dwie grupy. Do pierwszej
nalezaly stymulatory wzrostu o nieznanej jeszcze budowie chemicznej, do drugiej
pewne kwasy aminowe, ktére wydawaly si¢ wspoldziala¢ z grupg pierwsza. W wy-
niku dalszych badan przy zastosowaniu metody hodowli tkanek in vitro udato si¢
scharakteryzowaé niektére z tych zwiazkéw. (Steward i Schantz 1956). Cztery
z nich zawieraly azot, przy czym jeden zostal zidentyfikowany jako 1, 2-dwufenylo-
mocznik (LXIII).

Ze zwiazkéw nie zawierajagcych azotu wykryto grupe leukoantocjanin, ktore
jednak nie zostaly dotychczas blizej zidentyfikowane.
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Je$li chodzi o inne stymulatory podzialéw komoérkowych, spotykane réwniez
w materiale roslinnym, to ostatnio coraz wigcej uwagi poswigca si¢ roli kwasow
nukleinowych w procesach wzrostu i rozwoju. Niektorzy autorzy (Skoog, Miller
1955) uwazaja, ze auksyny sa stymulatorami syntezy kwasow nukleinowych w ko-
moérkach roélinnych. W latach 1954—56 ukazaly si¢ prace Skooga (1955), kté-
rych przedmiotem badarn jest wspolzalezno$é migdzy dzialaniem auksyn oraz nie-
kt6rych skiadnikéw kwaséw nukleinowych: zasad purynowych i pirymidynowych.
Badania Skooga wykazaly szczegdlnie wyrazne wspoldzialanie miedzy kwasem
R-indolilooctowym i adening. Autor ten stwierdzit na wycinkach todygi tytoniu,
hodowanych in vitro, ze adenina pobudza, a kwas [3-indolilooctowy hamuje powsta-
wanie pakéw u tej roéliny, a dopiero okre§lony stosunek migdzy stezeniami ade-
niny i auksyny jest czynnikiem decydujacym o ich powstawaniu. W oparciuo te
dane Skoog i jego wspdlpracownicy zaczgli poszukiwaé w tkankach rdzenia ty-
toniu hodowanych in vitro jakich§ substancji mogacych stanowi¢ produkty reakcji
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pomiedzy adening i kwasem [(3-indolilooctowym. W wyniku tych badan ustalono,
ze w wyciggach z tkanek naczyniowych lodygi tytoniu i w stodzie wystepuja bardzo
aktywne stymulatory podzialéw komodrkowych charakteru nukleinowego. Ponie-
waz wykazywaly one wlasno$ci podobne do puryn, przeto podj¢to proby wyizolo-
wania ich z kwaséw dezoksyrybonuleinowych grasicy cielgcej oraz spermy $ledzia.
Autoklawujac stare preparaty KDN grasicy i spermy w temperaturze 120° C przy
pH 5, w toku czgsciowego rozpadu KDN udalo si¢ uzyska¢ substancj¢ czynng
w pobudzaniu cytokinezy oraz ustali¢ jej wzor strukturalny (LXIV).
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Zwiazek ten, bedacy pochodng adeniny, a mianowicie 6-furfurylometyloamino-
puryng otrzymal nazwe kinetyny. Miller i Skoog (1955) wyrazaja przypuszczenie,
ze kinetyna powstaje- w tkankach ro$linnych z adeniny i kwasu lewulinowego.
W dalszych badaniach okazalo sig, Ze i pochodne adeniny z innymi ugrupowa-
niami niz furfurylowe, jak np. benzylo-fenylo-aminopuryny (Skinner, Schive
1955) odznaczaja si¢ réwniez duza aktywnoscia fizjologiczna.

Najbardziej charakterystyczng cecha biologicznego dziatania Kinetyny jest wy-
wolywanie cytokinezy. Naylor, Sander i Skoog (1954) wykazali, ze w wycin-
kach rdzenia todygi tytoniu hodowanych in vifro na pozywce mineralnej, zesta-
lonej agarem, zawierajacej auksyne, zachodzi intensywne zwigkszanie si¢ rozmia-
réw komoérek, w ktérych nastepuje jednocze$nie szereg podzialdw mitotycznych.
Mitozom tym jednak nie towarzyszy cytokineza z zakladaniem si¢ blon komérko-
wych, co prowadzi do powstawania komdrek wielojadrowych. Jezeli do §rodowiska
dodaé kinetyny, wowczas zaczyna przebiegaé normalna cytokineza. Wspdldzia-
tanie kinetyny i kwasu {-indolilooctowego zostalo potwierdzone takze wynikami
obserwacji nad wzrostem i dyferencjacja tkanek mchdéw, hodowanych in vitro
(Eakin i Gordon cyt. przez Skooga 1957, Skinner i Shive 1955) oraz rozga-
lezianiem si¢ plech watrobowcéw (Dmochowski, Maciejewska-Potapczy-
kowa, Sempiniska 1957).

Charakterystyczne jest, ze niskie stezenia kinetyny, szczegdlnie w polaczeniu
z auksyng lub niektérymi aminokwasami, decyduja o powstawaniu nowych organéw.
Na przyklad kinetyna w polaczeniu z tyrozyna decyduje o powstawaniu korzeni,
stanowigc jakby rizokalling (Howell i Skoog 1955). Nizsze natomiast stgZenia
kinetyny hamuja powstawanie korzeni (Danckwardt-Lilliestrom 1957, de Ropp
1956).



328

Hamujace dzialanie kinetyny i innych pochodnych adeniny zostalo réwniez
stwierdzone na materiale zwierzegcym. Ham, Eakin i Skinner (1955), badajac
przebieg procesu regeneracji odcigtych ramion hydry pod wplywem szeregu fenylo-
alkilowych pochodnych adeniny stwierdzili, ze zwigzki te w miar¢ zwigkszania si¢
liczby atoméw wegla w lancuchu bocznym, wykazuja coraz silniejsze dzialanie
hamujace na podzialy komérkowe u hydry. Wyniki te zachecily szereg badaczy do
podjecia prob zahamowania podzialow komoérek nowotworowych za pomoca tych
zwigzkéw (Lettré, Endo 1956, Hampton, Biesele, Moore 1956).

Dla wszystkich zwigzkéw o dzialaniu podobnym do kinetyny, to znaczy beda-
cych stymulatorami podziatéw komérkowych zaproponowal Skoog nazwe «kininy.
Pod nazwe kinin mozna by chyba podciagnaé réwniez i witaminy grupy B, o ktdrych
od dawna wiadomo, ze sa one bardzo waznymi czynnikami podzialéw komérko-
wych zaréwno dla mikroorganizmow, jak i dla rodlin wyzszych i zwierzat.

Jesli jednak chodzi o mechanizm dziatania stymulatoréw podzialéw komoérko-
wych w zalezno$ci od ich struktury chemicznej, to zagadnienie to jest jeszcze zu-
pelnie niewyja$nione. Podstawowa trudno$¢ ustalenia takich zaleznoSci stanowi
ogromna réznorodno$¢ chemiczna stymulatoréw cytokinezy. Za jedna z nielicznych
prob zaatakowania tego problemu mozna uwazaé¢ pracg Kuraishi z Uniwersytetu
w Tokio, dotyczaca wplywu analogéw kinetyny na wzrost lidci. Niestety, praca ta,
sygnalizowana tylko w «Biological Abstracts» (1960) jest, jak dotad, zupelnie nie-
dostepna,

Podobne trudnosci przedstawia réwniez wyjasnienie mechanizmu dzialania
giberelin w zaleznoéci od ich budowy chemicznej. Pewne zwigzki tej grupy zostaly
wyizolowane i zidentyfikowane, a takze ustalono niektére ich wihasnoSci fizyko-
chemiczne. Mimo to jednak dalecy jeszcze jesteSmy od poznania mechanizmu ich
dziatania. Struktura bowiem tych zwigzkéw nie przypomina struktury opisanych
dotad produktéw naturalnych, ani nie jest zblizona do auksyn. Badania nad chemia
giberelin sa w toku; z uwagi jednak na wielka zlozonos¢ ich struktury, mozliwos¢
istnienia wielu izomerdéw i trudnosci izolowania oraz identyfikacji, prace te napoty-
kaja wiele trudno$ci. Wiele giberelin stanowi mieszaning kilku zwiazkéw podobnych,
a dotychczas udalo si¢ wyizolowaé w stanie czystym tylko czteryz nich, a miano-
wicie: gibereliny A — (CyHj60;), gibereling B — (CgH2,05) i C — (C1sH2406)
i kwas giberelinowy o wzorze Cy,H,,0,. Wszystkie te zwiazki maja bardzo podobna
budowe, a najlepiej z nich zostal scharakteryzowany kwas giberelinowy, jako kwas
tetracykliczny dwuhydroksylaktonowy o wzorze (Cross i wsp. 1956) podanym
na schemacie LXV.
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Nie udalo si¢ jeszcze opracowac prostych testow chemicznych dla wykrywania
tych substancji i dlatego w badaniach nad giberelinami musimy ogranicza¢ si¢ do
testow biologicznych. Ro$linami szczegoélnie wrazliwymi na dzialanie tych wzigz-
kow okazaly si¢ karlowate odmiany fasoli 1 kukurydzy. Badacze brytyjscy pod kie-
runkiem Briana (1957) stwierdzili, ze potraktowanie gibereling pierwszej pary
lisci fasoli karlowatej powoduje silny wzrost todyg tej rosliny. Wzrost ten jest pro-
porcjonalny do logarytmu dawki gibereliny, zastosowanej w do§wiadczeniu. Neely
i Phinney (1957) pracujac na karfowatych mutantach kukurydzy stwierdzili réw-
niez, ze bardzo male iloéci gibereliny uzyte do zwilzenia pierwszych lisci mtodych
siewek przy$pieszaly znacznie wzrost pochewek lisciowych. Wzrost ten okazal sig
rowniez proporcjonalny do logarytmu dawki stymulatora w zakresie stezen od
103 do 10 mg na rosling, '

Prawdopodobnie gibereliny sa bardzo rozpowszechnione w $wiecie roélinnym.
MacMilanowi i Suterowi (1958) udato si¢ wypreparowa¢ z niedojrzalych na-
sion Phaseolus multiflorus krystaliczng gibereling A,. West i Phinney (1956)
stwierdzili, ze wyciagi eterowe mlodych nasion grochu, fasoli, tubinu i tytoniu od-
znaczaja si¢ podobna do giberelin aktywnoscig biologiczna, gdyz stymuluja wzrost
tych samych kartowatych mutantéw kukurydzy. Substancje giberelinopodobne zo-
staly wykryte w nasionach (Radley 1958, WestiPhinney 1956) oraz w liScieniach
1 pierwszych lisciach (Wheeler 1960) fasoli karlowate;j.

Fakt, ze reakcje roslin na rozne gibereliny sa rozne, wskazuje na prawdopodo-
bienstwo istnienia bardzo wielu zwiazkow tego typu. Phinney (1956), badajac
dzialanie szeregu wyizolowanych przez siebie giberelin na rozne karlowate mu-
tanty kukurydzy, stwierdzil, ze niektére z badanych zwiazkéw giberelinopodobnych
stanowia produkty posrednie biosyntezy kwasu giberelinowego.

Pomimo ze badania nad chemia giberelin prowadzone sa bardzo intensywnie,
to jednak nie udalo si¢ dotychczas otrzymac tych zwiazkéw na drodze syntezy.
Dlatego wciaz jeszcze musimy postugiwaé si¢ giberelinami stanowigcymi produkty
metabolicznych przemian grzybka Gibberella fujikuroi, a wyjasnienie mechanizmu
dzialania tych substancji w zalezno$ci od ich struktury chemicznej wydaje si¢ kwe-
stiag dalekiej przysztosci.

Reasumujac powyzsze wywody powiedzie¢ mozna, ze ustalenie zaleznosci po-
migdzy struktura chemiczna i aktywnos$cia biologiczna hormondéw roélinnych jest
niezmiernie trudne, a dalsze osiagnigcia w tej waznej dziedzinie zwigzane s3 z jednej
strony z doskonaleniem si¢ metod wyodrgbniania, oczyszczania i identyfikowania
stymulatoréw wzrostu, z drugiej za$ z rozwojem techniki hodowli tkanek ro$linnych.

Zaklad Fizjologii Roslin Uniwersytetu Lodzkiego
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