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O AKTYWNOSCI BIOLOGICZNEJ GIBERELIN A,—A, *

Badania nad giberelinami zapoczatkowane zostaly w Japonii jeszcze przed
ostatnia wojna S$wiatowa, a najistotniejszym osiagnigciem tego okresu bylo nie-
watpliwie wyodrebnienie z produktow przemiany materii grzyba Gibberella fuji-
kuroi dwoch biologicznie aktywnych substancji: gibereliny A i gibereliny B. Do-
konali tego Yabuta i Sumiki w r. 1938 (Phinney, West 1960).

Prace nad tym zagadnieniem ograniczaly si¢ przez dlugi czas prawie wylacznie
do laboratoriow japornskich. Dopiero od r. 1952 problem ten wzbudza szersze
zainteresowanie w innych krajach, zwlaszcza w USA i w Anglii.

Przelomowym momentem w tej dziedzinie badan bylo wyizolowanie z meta-
bolitow Gibberella fujikuroi czystej gibereliny. Osiagnegli to angielscy badacze
Curtis i Cross (1954) oraz Stodola i wspdtpracownicy w USA (1955). Pierwsi
Z nich uzyskana przez siebie substancje nazwali kwasem giberelinowym, drudzy
giberelina X. Poznano takze strukture chemiczna tego zwiazku oraz opracowano
metody otrzymywania.

Osiagniecie to spowodowalo ogromne zainteresowanie fizjologdw tymi sub-
stancjami, czego wyrazem jest ogromna liczba publikacji, jaka od tego czasu uka-
zala si¢ na ten temat.

Odkrycia anglosaskie sklonity biochemikéw japonskich do ponownego prze-
badania metabolitow grzyba Gibberella fujikuroi produkowanych przez kultury
przez nich hodowane. Wynikiem tego bylo wyodrgbnienie w stanie czystym trzech
réznych substancji — gibereliny A;, A, i A z ktorych ta ostatnia okazata sie
identyczna z kwasem giberelinowym uzyskanym przez Curtisa i z gibereling X,
jaka otrzymat Stodola (Takahashi i in. 1955).

W dwa lata pézniej Takahashi i wspotpracownicy (1957) wyodrebnili na-
stepny zwiazek biologicznie aktywny — gibereling A, (Stowe i Yamaki 1959).

Tak wiec w r. 1957 na pierwszym sympozjum, poswieconym tym substancjom
wzrostowym, znano juz cztery rozne gibereliny. Wyjasniono takze, ze gibereliny

* Referat wygloszony na dorocznym zebraniu Waszyngtonskiego Okregu Amerykanskiego Towa-
rzystwa Fizjologii Roslin w «University of Maryland», 1 czerwca 1962. Tytul oryginalny «Comparative
studies on the biological activity of GA,y».
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A i B wyizolowane przez Yabute i Sumiki, byly mieszaning, w skiad ktorej
wchodzity zaré6wno zwiazki biologicznie aktywne jak i substancje nieczynne (Cross
1954, Takahashi i in. 1955, Stodola 1956 oraz Brian i in. 1958, wg Phinneya
i Westa 1960).

W ciggu trzech nastgpnych lat wyizolowano w Anglii pod kterunknem
MacMillana dalsze pigé¢ giberelin, ktore oznaczono kolejno symbolami A;—A,.
Tak wigc na sympozjum poswieconym tym stymulatorom wzrostu, odbytym
w Nowym Yorku w r. 1960 znano juz dziewig¢ réznych giberelin. Gibereliny A,,
As, A,, A, i A, wyizolowane zostaly z produktéw przemiany materii grzyba Gib-
berella fujikuroi (Cross i wspotautorzy 1961), a gibereliny A;, Ag i Ag z niedoj-
rzatych nasion Phaseolus multiflorus (MacMillan i wspétautorzy 1961). Gibere-
ling A, uzyskano z obu tych zrodel. Ponadto West i Phinney (1959) wyizolowali
ja z nasion Phaseolus vulgaris, a Kawarada i Sumiki (1959) z pqdéw Citrus
Unshiu.

Wszystkie dotad poznane gibereliny sa zwiazkami cyklicznymi o charakterze
kwasdw, a zasadnicze réznice strukturalne leza w liczbie i potoZeniu grup hy-
droksylowych w pierécieniach A i C oraz w obecnosci lub braku podwdjnego
wigzania w pierScieniu A (rys. 1).
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Rye. 1. Struktura chemiczna giberelin A,—A,
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Olbrzymia wigkszo$¢ prac z giberelinami ograniczata si¢ w zasadzie do kwasu
giberelinowego (GA;), ktory jest zwiazkiem bardzo aktywnym, a przy tym latwo
osiggalnym. Bardzo malo wiemy natomiast o wilasciwosciach biologicznych po-
zostatych giberelin, zwlaszcza wyizolowanych w latach ostatnich.

Dane, ktorymi rozporzadzamy, wskazuja jednak, ze wlasnosci fizjologiczne
poszczegdlnych giberelin sa bardzo roézne.

Tak wigc wedlug Catheya i wspolautorow (1961) giberelina A, wplywa do-
datnio na ukorzenienie sadzonek chryzantemy, w przeciwienstwie do giberelin A,
i A;, ktore wyraznie hamowaly rozwdj korzeni. W dos$wiadczeniach z karlowata
kukurydza, grochem Meteor, salata i hortensja, najwickszy efekt wzrostowy
uzyskano stosujac gibereling A;. Aktywnos$¢ pozostatych giberelin uktada sie
w nastepujacej kolejnosci: A; > A, > A,.

Takze Brian i wspélautorzy (1962) wykazali, ze giberelina A, dziala silnie na
wzrost blaszki lisciowej karlowatego mutanta kukurydzy d-3, mniej silnie dziata
na mutanta d-5, a w przypadku mutanta d-1 wywotany efekt jest bardzo staby.
Podobne rezultaty uzyskali autorzy w doswiadczeniach z karlowatym mutantem
grochu, w ktorych badali wplyw gibereliny na wzrost pedu.

Znamy rowniez przyklady $wiadczace, ze inne gibereliny moga by¢ bardziej
aktywne anizeli powszechnie stosowany kwas giberelinowy. Stwierdzono to z cala
pewnoscia w przypadku ogorka, ktéry znacznie silniej reaguje na gibereling A,
(Cathey 1958, Lockhart i Deal 1960, Brian i Hemming 1961, Bukovac
i Wittwer 1961, Helevy i Cathey 1961) oraz na gibereling A, i Ay (Briani Hem-
ming 1961, Brian i in. 1962) niz na kwas giberelinowy.

Hashimoto i Yamaki (1959) donosza takze, ze giberelina A, silniej stymu-
luje kietkowanie nasion tytoniu w ciemnosci oraz w wigkszym stopniu wplywa
na wydhuzanie liSci fasoli i rzodkiewki anizeli gibereliny A, i Aj;.

Badania nad aktywnoscia fizjologiczna réznych giberelin prowadzit takze
autor. Poréwnywal on dzialanie wszystkich dziewieciu giberelin stosujac test
pierwszego liScia owsa (Michniewicz 1961). Doswiadczenia przeprowadzono
w fitotronie w Pasadenia (Earhart Laboratory, California Institute of Technology);
ich wyniki streszcza tabela 1.

Widzimy tu, Zze najbardziej aktywnymi okazaly sie gibereliny A, i A, stymu-
lujace w sposob istotny wzrost liScia owsa nawet w stezeniu 0,001 ppm. Gibe-
relina Ay okazala si¢ zupelnie pozbawiona aktywnosci. Substancja ta stosowana
nawet w stezeniach wyzszych niz 10 ppm. nie wywierata stymulujacego wptywu
na wzrost lisci.

Aktywno$¢ biologiczna poszczegbélnych giberelin mozna przedstawi¢ w sposob
nastepujacy:

A=A > A=A =A=A> A > A > Ay

Znacznie mniej wiemy o wplywie poszczegblnych giberelin na zakwitanie.
Pewne dane na ten temat podaja Bukovac i Wittwer (1958, 1961). W pierwszej
publikacji wykazali oni, ze gibereliny A, i A; w silniejszym stopniu wplywaja na
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Tabela 1

Wplyw giberelin na wzrost pierwszego liscia owsa
(przyrost po 20 godz. w mm)

Stezenie GA Rodzaj gibereliny
w | I -
om. | Al Al a A Al a]a]a]a
1 1 | |
0,001 13,0 | 134 | 154 13,6 | 155 | 13,5 13,8 | 136 137
0,01 154 | 14,1 17,0 | 155 | 17,7 | 13,9 ‘ 156 | 13,0 | 154
0,1 18,5 14,2 | 239 ! 16,7 23,3 154 | 21,2 | 133 19,6
1,0 248 | 17,3 | 24,6 21,2 | 245 : 16,3 | 253 | 14,0 | 238
10,0 247 | 238 ! 259 | 246 | 258 | 22,2 | 249 | 13,8 | 239
| | I ! |

Kontrola 13,4

Najmniejsza réznica udowodniona (P = 0,1) 1,58
(P = 0,05) 1,91
(P = 0,01) 2,52

zakwitanie salaty i kopru anizeli giberelina A,. W poZniejszej pracy autorzy ci
donosza, ze rowniez giberelina A, wywiera mniejszy wplyw na zakwitanie salaty
anizeli gibereliny A; i A;.

Poznanie aktywnosci, z jaka rozne gibereliny wplywaja na proces zakwitania,
ma szczegllne znaczenie. Wiemy bowiem, ze kwas giberelinowy wywoluje zakwi-
tanie szeregu gatunkéw w warunkach, w ktoérych rosliny kontrolne pozostaja
w stanie wegetatywnym oraz przySpiesza zakwitanie takich roslin, ktére w tych
warunkach zakwitaja ze znacznym opéznieniem. Odnosi si¢ to zwlaszcza do ro$lin
rozetkowych, ktorych zakwitanie uwarunkowane jest uprzednim dziataniem chtodu
lub dlugiego dnia (Lang 1961, Lang i Reinhard 1961). Nie wszystkie jednak
gatunki, majace takie wymagania, w jednakowym stopniu reaguja na gibereling.
Niekiedy efektem dziatania tej substancji moze by¢ tylko wydtuzenie pedu, a rosliny
te pozostaja nadal w stanie wegetatywnym.

W doswiadczeniach tych stosowano jednakze niemal wylacznie kwas gibere-
linowy, a tylko wyjatkowo uzywano go facznie z gibereling A,.

Wyizolowanie «nowych» giberelin oraz wyniki doswiadczen nad ich aktyw-
nodcia biologiczna rzucaja wigc na to zagadnienie zupelnie nowe $wiatto. Byc
moze negatywne rezultaty, jakie uzyskano w tego rodzaju eksperymentach, tlu-
maczy¢ mozna uzyciem «nieodpowiedniej» gibereliny.

Doswiadczenia majace na celu przyczyni¢ si¢ do wyjasnienia tego zagadnienia
przeprowadzono w fitotronie w Pasadenie (Michniewicz i Lang 1962).

Do eksperymentéw uzyto pigciu nastgpujacych gatunkow:

1) Centaurium minus Moench — roéling dwuletnia, zakwitajaca po uprzednim
poddaniu jej dzialaniu chlodu i silnie reagujaca na gibereling,

2) Mpyosotis alpestris L., majaca podobne wymagania, jednak nie reagujaca
na kwas giberelinowy,
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3) Crepis parviflora Desf., rosling dnia dlugiego, tatwo zakwitajaca pod wply-
wem gibereliny na dniu krétkim,

4) Silene armeria L., rOéwniez rosling wymagajaca dnia dlugiego, jednakze
bardzo stabo reagujaca na gibereling (zakwita w nieodpowiednich warunkach
$wietlnych tylko po dluzszym stosowaniu tej substancji i w stosunkowo duzych
dawkach), _

5) Bryophyllum crenatum Bak., ktora do zakwitania wymaga poczatkowo dnia
dlugiego, a nastepnie krotkiego. Pod wplywem gibereliny zakwita na dniukrotkim.

Crepis i Myosotis uprawiano na dniu dtugim (16 godz.) bez uprzedniego pod-
dawania dziataniu niskiej temperatury, pozostale za$ rosliny rosly w warunkach
dnia kroétkiego (8 godz.).

Gibereliny wprowadzano w postaci roztworéw wodnych na wierzchotki wzrostu,
kazdorazowo w ilosci po 0,3; 1,0; 3,0 i 10 ug na rosling. Tylko kwas giberelinowy
stosowano w wiekszych ilosciach — 30 i 100 pg.

W przypadku Bryophyllum, ro$liny bardzo silnie reagujacej na gibereliny,
substancje wzrostowa wprowadzano pigciokrotnie. Inne gatunki traktowano
gibereling 10—15 razy.

Na rysunku 2 przedstawiono dla przykladu wyniki uzyskane w doswiadczeniu
z Myosotis alpestris. Widzimy tu, ze tylko gibereliny A, i A, wywolaly zakwitanie

Ryc. 2. Wplyw giberelin A,—A, na zakwitanie Myosotis alpestris L. Substancje wprowadzano 15-krotnie,

kazdorazowo po 3 g (rzad gorny) i 10 ug (rzad dolny) na roéling. W rzedzie dolnym najbardziej na lewo

roélina kontrolna, najbardziej na prawo roslina poddana dzialaniu gibereliny A;, kazdorazowo po 100 ug
(tacznie wprowadzono 1500 ug). Wg Michniewicza i Langa 1962

Wiadomosei Botaniczne t. VIL. 'z, 2 9
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rosliny, przy czym bardziej aktywna okazata si¢ giberelina A,. W tym przypadku
roéliny zakwitaly po wprowadzeniu 45 pg substancji. Aby wywolaé ten skutek
przy pomocy gibereliny A,, trzeba bylo uzy¢ trzykrotnie wigkszej ilosci tego pre-

paratu.

Na uwagg zastuguje fakt, ze kwas giberelinowy (A;) wprowadzony nawet w ilo$ci

1500 pg nie wywotlal zakwitania ro$lin.

Cato§¢ wynikéw uzyskanych w doswiadczeniach z wszystkimi pigcioma ga-
tunkami, zebrana jest w formie skréconej w tabeli 2. Dolaczono tu takze dane

Tabela 2
Intensywnoé¢ oddzialywania poszczegdlnych giberelin na zakwitanie
Stopien . ) . )
aktywnosci Myosotis Centaurium Silene Crepis ; Bryophyllum Lactuca
nNajwyzszy l A As | A, Ay, Aq J Az, Ay, A Ay Ay
éredni Ay Ay, Ag, A AL A AL AL A A, A,
najnizszy | As | Az, As, Ay Ag As, Ay A A,
nieaktywny | Ar—As Az, Ag Ar—As Ag, As Ag Ag, Ay
| Ag, Ay Ag, Ag

Wittwera i Bukovaca (1962), otrzymane w do$wiadczeniach z satata. W tabeli
tej poszczegllne gibereliny zgrupowane sa wedlug ich aktywnosci, z jaka wply-
waja na zakwitanie.

Z zestawienia tego widaé, ze najbardziej aktywna jest niewatpliwie gibere-
lina A,; giberelina A, zajmuje miejsce posrednie, natomiast giberelina A jest zu-
pelnie nieaktywna.

Na uwage zastuguje zwlaszcza fakt, ze w przypadku Silene — rosliny dnia
dhugiego, tylko giberelina A, zdolna byla wywotla¢ zakwitanie na dniu kréotkim.

Wyniki tych do$wiadczen prowadza niewatpliwie do dwoéch zasadniczych
wnioskow:

1) Poszczegdlne gibereliny wywieraja niejednakowy wplyw na zakwitanie roslin
uprawianych w nieodpowiednich dla nich warunkach $wietlnych czy tez termicznych.

2) Aktywno$¢ tych giberelin jest w stosunku do réznych roélin rézna.

Bioragc pod uwage dane eksperymentalne przytoczone w pierwszej czeci ni-
niejszego artykulu, stwierdzenie to mozna rozszerzy¢ takze na inne procesy fizjo-
logiczne.

Przytoczone powyzej wyniki wskazuja wyraznie, ze wszystkie dotychczasowe
dane uzyskane w dos$wiadczeniach, w ktérych stosowano jedna tylko gibereling,
albo w ktorych dziatano tylko na jeden gatunek roslin, nie upowazniaja do wy-
suwania wnioskow ogélnych odno$nie do wplywu gibereliny.

W $wietle tych danych nalezy przede wszystkim poddac rewizji panujacy wsrod
fizjologow poglad, ze dodatni wptyw gibereliny na zakwitanie ogranicza si¢ tylko
do pewnej czg$ci gatunkOw; natomiast cze¢$¢ roslin, zwlaszcza roélin dnia krétkiego,
na zwiazek ten nie reaguje.
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Mozna by przypuszczal, ze przyczyna niejednakowej reakcji rodlin na gibe-
reliny moga by¢ roznice we wrazliwosci tych roélin na fotoindukcje. Przeczy temu
jednak fakt, ze reakcja na gibereling Silene i Crepis dwéch gatunkéw, wymagaja-
cych do zakwitania w przyblizeniu jednakowego fotoperiodu, jest bardzo rézna.
Pierwszy z nich reaguje na gibereling w bardzo matym stopniu, drugi za$ bardzo
silnie.

Trudno si¢ takze doszuka¢ korelacji migdzy aktywnoscia biologiczna poszcze-
gélnych giberelin a ich struktura chemiczna. Jak widzieliémy, réznice te polegaja
gtdwnie na ilosci i polozeniu grup hydroksylowych w pierScieniach A lub C i na
obecnosci lub braku podwdjnego wiazania w pierScieniu. A. Brian i Hemming
(1961) wskazywali, ze wszystkie trzy gibereliny — A,, A, i A,, ktore okazaly si¢
najbardziej aktywne w stosunku do ogorka, charakteryzuje brak grupy hydro-
ksylowej w pozycji siodmej w pier§cieniu C. Nie jest to jednak zgodne z wynikami
przedstawionymi powyzej, ktore wskazuja, ze giberelina A, bardzo silnie sty-
muluje proces zakwitania, giberelina A, jest mniej aktywna, a aktywno$¢ gibere-
liny A, jest w ogdle niska.

Wplyw gibereliny na zakwitanie laczy si¢ niewatpliwie z wplywem, jaki zwigzek
ten wywiera na wydluzanie lodygi. Wida¢ to wyraznie w do$wiadczeniach z Myo-
sotis, Centaurium i Silene. Mozna to takze obserwowaé u Bryophyllum, gdzie pod
wplywem gibereliny dochodzi do znacznego wydiuzenia goérnych migdzyweZli.

Korelacja ta nie jest jednak bardzo wysoka. Tak wigc gibereliny Aj, A, 1 A
wywieraja ten sam efekt wzrostowy co gibereliny A,, nie wywoluja jednak zakwi-
tania roéliny. Swiadczy o tym takze fakt, ze kwas giberelinowy uzyty w st¢zeniach
bardzo wysokich (450 i 1500 pg na roéling), wplywal w silniejszym stopniu na
wzrost todygi anizeli giberelina A, stosowana w iloSci 45 i 150 ug, a jednak nie
wywolatl przejécia roslin do fazy generatywnej.

Mimo wigc istnienia niewatpliwego zwiazku pomiedzy wplywem giberelin na
zakwitanie, a oddzialywaniem ich na wydhluzanie todygi, nie mozna zaklada¢, ze
zakwitanie ro$lin nastgpuje «automatycznie», o ile ped kwiatowy osiagnie odpo-
wiednig wielkos$¢.

Jak wynika z danych przedstawionych na wstgpie (MacMillan 1 wspél-
autorzy 1961) ta sama roslina produkuje szereg réznych zwigzkéw giberelinowych.
Wylania si¢ wigc zagadnienie wspdidzialania poszczegélnych giberelin w procesach
fizjologicznych roéliny.

Dos$wiadczenia na ten temat przeprowadzono w fitotronie w Pasadenie. Na
roéliny dzialano jednocze$nie r6znymi giberelinami, stosujac szereg réznorodnych
wariantow pod wzgledem doboru giberelin i koncentracji. Stosujac t¢ metode
zbadano wplyw gibereliny zar6wno na procesy wzrostu (organa testowe: pierwszy
li§¢ owsa, hypokotyle ogérka i ped kartowatego mutanta kukurydzy) jak i na
zakwitanie (Bryophyllum).

Wyniki jednego z do$wiadczen przedstawiono przykladowo w tabeli 3. Roéling
testowa byly siewki owsa odmiany Zwycigzca. Do eksperymentéw uzyto zaréwno
gibereliny najbardziej aktywne w stosunku do tego testu — A, i A; jak i gibere-

9‘
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liny bardzo mato aktywne — A, i A,, a takze gibereling Ay, ktéra okazala si¢
zupelnie nieaktywna.

Otrzymane wyniki sa zgodne z danymi uzyskanymi w do$wiadczeniach z innymi
roélinami. Wskazuja one, ze efekty wywolane poszczegélnymi giberelinami «na-

Tabela 3

Wplyw roznych giberelin stosowanych oddzielnie i lacznie, na wzrost pierwszego liscia owsa
(Przyrost po 20 godz. w mm)

A, As As

Rodzaj Stcienie!
S|,
el oot | on | 10 oot | on |10 [ oo | o no
o | 130 | 128 ! 134 | 161 | 132 | 135 163 | 129 l 130 | 128
Ay 0,001 ‘ 135 | 133 | 143 | 163 | 134 | 138 | 165 BREE R
0,01 165 | — | 164 | 182 | — | 165 | 181 | — | 163 | 164
A; 0001 | 136 | 134 | 140 | 165 | 132 | 143 | 166 | 131 | 132 | 130
001 | 162 | — | 166 | 184 | — | 165 | 183 | — | 160 | 161

Najmniejsza roznica udowodniona (P = 0,1) 1,32
(P=0,05) 1,57
(P = 0,01) 2,04

kladaja sie», i ze zaden z tych zwiazkéw nie wykazuje dzialania o charakterze
inhibitora w stosunku do zwiazku drugiego.

Reasumujac nalezy stwierdzi¢, ze rozwdj badan nad giberelinami przebiega
w niezwykle szybkim tempie, a kazdy rok przynosi coraz to nowe osiagnigcia
w tej dziedzinie.

Wyizolowanie dziewigciu réznych giberelin, a zwlaszcza wyodrgbnienie ich
z roslin wyzszych oraz stwierdzenie zasadniczych réznic w ich aktywnosSci bio-
logicznej rzuca nowe $wiatfo na rolg tych zwiazkow w procesach fizjologicznych
roliny.

Rewizji wymagaja zwlaszcza poglady o roli gibereliny w procesach prowadza-
cych do zakwitania. Wéréd nowo wyizolowanych giberelin znamy bowiem takie,
ktorych wpltyw na zakwitanie jest znacznie silniejszy niz wplyw powszechnie dotad
uzywanego kwasu giberelinowego. Niektore z nich moga nawet wywolywac¢ zakwi-
tanie bez uprzedniej termo- lub fotoindukcji u takich gatunkoéw, ktore dotad uwa-
zane byly za niereagujace na gibereliny.

Konieczne sa niewatpliwie dalsze badania, zwlaszcza nad mozliwoscia wy-
wolywania przy pomocy tych zwiazkéw zakwitania roslin dnia krotkiego — na
dniu diugim.

Nie wydaje sie, aby te dziewig¢ dotychczas znanych giberelin stanowito pelny
komplet tych substancji wzrostowych, jakie sa produkowane przez ro$liny. Naj-
blizsza przyszto$¢ przyniesie zapewne nowe osiagnigcia w tej dziedzinie, tak waznej
dla poznania proceséw prowadzacych do zakwitania i ontogenezy.
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