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ROLA SUBSTANCJI WZROSTOWYCH W OPADANIU LISCI, KWIATOW
I OWOCOW

Od szeregu lat przyczyny przedwczesnego odpadania liSci, jednorocznych
pedéw, kwiatéw, owocéw i nasion byly przedmiotem zainteresowar i badar,
majacych duze znaczenie zar6wno teoretyczne, jak i praktyczne. Zjawisko odpadania
owocdw wystepuje czesto, szczegblnie u takich drzew jak jablon, grusza oraz
u drzew cytrusowych.

W odniesieniu do owocéw zaobserwowano trzy fale odpadania. Pierwsza,
w okresie kwitnienia lub krétko po nim, druga, dwa tygodnie po kwitnieniu, trzecia
w czerwcu w wyniku wspéizawodnictwa migdzy owocami o skladniki mineralne
1 organiczne.

Tkanka odcinajaca i jej lokalizacja

Istotny postgp w poznaniu zjawiska odpadania zostat osiagnigty dzigki badaniom
morfologiczno-anatomicznym. OkreSlily one lokalizacj¢ i cechy anatomiczne tkanek
decydujacych o procesie odpadania. Zwrdcily uwage, ze istota procesu separacji
jest rozpuszczenie §cian komérkowych (z wyjatkiem roélin jednoliSciennych i nie-
ktérych zielnych dwuliSciennych).

Odpadanie wigkszo$ci organéw zachodzi na skutek zmian w niewielkiej strefie
tzw. odcinajacej, potozonej u podstawy organu odpadajacego. Sciany komérkowe
tkanki separacyjnej sa cienkie, calkowicie lub niemal zupelnie pozbawione ligniny
i suberyny (40). Procesy separacyjne zaczynaja si¢ réwnolegle ze starzeniem lub
uszkodzeniem organu. Starzenie lub uszkodzenie organu inicjuje i aktywuje pro-
cesy separacyjne komoérek waskiej strefy odcinajacej. Wyksztalcona strefa odcina-
jaca jest wyrazem dojrzalosci organu. Korelacja proceséw odpadania i starzenia
jest jednym z niecatkowicie dotad poznanych probleméw fizjologii.

Zwykle podzialy komérkowe w strefie odcinajacej poprzedzaja separacjg.
Jednakze u szeregu gatunkdéw proces odpadania zachodzi bez cytokinezy. To
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wskazuje, ze podzial komorki nie jest istotnym czynnikiem separacji, a jego funkcja
wydaje si¢ by¢ wytworzenie warstwy ochronnej na bliznie odpadania (17, 26).

Separacja moze by¢ wynikiem rozpuszczenia jednej lub wielu warstw komorek.
Addicott i Lynch (4) podaja trzy typy powstawania warstwy odcinajacej:

1. Blaszki $rodkowe miedzy dwoma warstwami komoérek rozpuszczajg sig,
przy czym pierwotne $ciany komérkowe pozostaja nietknigte.

2. Rozpuszczaja si¢ blaszki §rodkowe oraz pierwotne $ciany komoérkowe migdzy
dwoma warstwami komorek.

3. Cale komorki jednej lub kilku warstw rozpuszczaja sig.

Wymienione formy cytolizy posiadaja decydujace znaczenie w fizjologii odpa-
dania.

Klasycznym materialem ro$linnym, na ktorym przeprowadza si¢ badania pro-
cesu odpadania, jest pokrzywka brazylijska — koleus (Coleus blumei Benth.).
Na czulo$é i regularno$é reakcji tego gatunku zwrécit uwage Kiister (22). 1 jak-
kolwiek spotyka si¢ badania na takich gatunkach jak: fasola, rzepien, tyton, ba-
welna, lubin itd., koleus nadal pozostaje materialem klasycznym.

Rozwdéj hipotez dotyczacych procesu odpadania

Badania fizjologii procesu odpadania zaczely si¢ w drugiej polowie ubieglego
wieku. W 1860 roku von Mohl (27) wykazal, ze przed odpadnigciem licia
tworzy si¢ u podstawy ogonka wyrazna warstwa separacyjna. Jedenadcie lat p6Zniej
potwierdzit to Wiesner (50) i sformutowal teori¢ kwasu organicznego jako czyn-
nika sprawczego procesu odpadania. Molish (28) sugerowal aktywno$¢ fermentu
(enzymu) gumowego jako przyczyng odpadania. Badania Kiistera (22) zwrécity
uwage, 7e czeSciowe odcigcie blaszki liSciowej u koleus opoZnia proces
odpadania ogonkéw lisciowych o kilka dni a nawet tygodni w stosunku
do ogonkéw calkowicie pozbawionych blaszki. Pozwolilo to Kiisterowi
wysungé sugesti¢, ze nieznane wewngtrzne czynniki chemiczne reguluja proces
odpadania. Ta hipoteza okazala si¢ znacznie uzyteczniejsza niz wcze$niejsza hipo-
teza Fittinga (15), ktory uwazal, ze odpadanie jest wynikiem zwigkszonego turgoru
w strefie odcinajacej, powodujacego rozrywanie komoérek. W korcu ubieglego
wieku stwierdzono pektynowy charakter blaszki srodkowej, co razem z obser-
wacjami Kiistera (22) nalezy uwazaé za skierowanie badan na wiasciwa droge.
W 1918 roku Sampson (39) szczegétowo badat wewngtrzne zmiany towarzyszace
odpadaniu lisci i mikrochemiczne analizy powierzchni odpadania u koleus. Migdzy
innymi stwierdzit, ze przed odpadaniem zmniejsza si¢ ilo§¢ wapnia w blaszce Srodko-
wej komorek strefy odcinajacej. Wykazal takze, ze przed opadaniem lici nastgpuje
w warstwie odcinajacej akumulacja zelaza, wzrost w iloéci azotanéw jak réwniez
obniza si¢ procent cukréw redukujacych. Sformutowat on teorig, iz celuloza zmie-
niona zostaje do pektyny i kwasu pektynowego i wywnioskowal, iz przy pomocy
teorii kwasu organicznego Wiesnera (50) nie mozna wytlumaczy¢ zjawiska odpa-
dania.
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W tym samym czasie Kraus i Kraybill (21) formutuja interesujaca hipotezg
zaleznosci procesu odpadania od réwnowagi zywieniowej. W mys$l tej hipotezy
(rozszerzonej nastg¢pnie przez Chandlera (10)), 1925 r., odpadanie, przede wszystkim
owocédw, uzaleznione jest od stosunku weglowodanéw do azotu. Tylko przy obfi-
todci zar6wno jednego sktadnika, jak i drugiego, odpadanie nie zachodzi. Natomiast
przewaga ktéregokolwiek z nich nad drugim przyspiesza odpadanie. Emsweller
i Stuart (13), 1948 r., wiaza nast¢pnie te hipoteze z substancjami wzrostowymi.
Wykazuja oni, ze z jednej strony auksyny wplywaja na kierunek wedréwki orga-
nicznych zwigzkéw odzywczych, z drugiej jednakze strony niedostatek zaréwno
weglowodanéw jak i zwiazkéw azotowych obniza produkcje auksyn. Hipoteze
rownowagi zywieniowej uwazaja za slusznag Addicott i Lynch (4). Sa oni zdania,
ze jest ona zwigzana nie tylko z auksynami, lecz takze z temperatura, oddychaniem
1 translokacja.

Rola auksyn w procesie odpadania
Do postgpu w wyjasnieniu procesu odpadania przyczynily si¢ obserwacje

Laibacha (23), 1933 r. Stwierdzit on, Ze o ile po odcig¢ciu blaszki liSciowej u koleus
na ogonku umiesci si¢ pytkowing storczyka (Zrodlo auksyny), wowczas ogonek dtuz-
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Rys. |. Zmiany st¢Zenia auksyny w blaszkach liéciowych i ogonkach w zaleznosci od wieku. 70-dniowe
blaszki byly z6lte i prawie odpadaly (2). O — stezenie auksyn w ogonkach; B — stezenie auksyn w blaszkach

szy czas nie odpada. Te obserwacje, jak réwniez wczesniejsze sugestie Kiistera (22),
spowodowaly poszukiwania endogennego zwiazku chemicznego, decydujacego o od-
padaniu. Wykrycie auksyny przez Wenta w 1928 roku umozliwito dalszy postep.
Osiem lat p6zniej La Rue (24) donidst, ze kwas B-indolilooctowy zastosowany na
ogonki liSciowe pozbawione blaszki znacznie opdznia odpadanie. Badania
Myersa (29) sugerowaly, ze ilo§¢ substancji wzrostowych w blaszce lisciowej
zalezy od wieku i pozycji liscia na todydze. Wysunat on hipotezg, ze auksyna dy-
fundujaca z blaszki liSciowej do ogonka, wywiera zasadniczy wplyw na tworzenie
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warstwy separacyjnej. Skoro bowiem zastosowal (podobnie jak La Rue) na ogonek
lisciowy (pozbawiony blaszki) kwas B-indolilooctowy (lub kwas indolilo-3-mastowy)
w stezeniu 0,59, uzyskal znaczne opdznienie odpadania. Mechanizm dzialania
auksyny pozostawal jednak nadal niewyjasniony. Pewna proba pod tym wzgledem
byla hipoteza etylenowoauksynowa, zaproponowana przez Gawadi i Avery (17),
w 1950 r. Sugerowali oni, Ze od stosunku etylen-auksyna zalezy tworzenie warstwy
odcinajacej. Przewaga etylenu miala ich zdaniem przyspiesza¢ odpadanie. Jak po-
daje Addicott (1) etylen redukuje poziom auksyn (przynajmniej w pewnych wy-
padkach) i posiada potencjalne mozliwoéci przyspieszania procesu odpadania.
Jednakze etylen nie wystgpuje powszechnie w §wiecie roélin. Ostatnio Akamine (7)
stwierdzil, Ze dzialalnos¢ etylenu jest takze zwigzana z wigdnigciem kwiatéw. U stor-
czykoéw obserwuje si¢ do$¢ Scista korelacje migdzy produkcja etylenu a procesem
wigdnigcia, co mozna uwaza¢ za czynnik przyspieszajacy proces odpadania.
Traktowaé zatem nalezy etylen jako interesujacy typ zwiazku przyspieszajacego
odpadanie lici, kwiatow i owocow u niektérych tylko roélin.

Oznaczenia zawarto$ci auksyn w blaszce liSciowej i partiach ogonka wykazaly
(3, 4), ze przed procesem powstawania warstwy odcinajacej, ilo§¢ auksyn w blaszce
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Rys. 2. Zalezno$¢ odpadania od gradientu auksynowego w strefie odcinajacej (5); 1) strefa ogonka, 2) strefa
odpadania, 3) strefa todygi przy podstawie ogonka

lisSciowej i ogonku utrzymuje si¢ przez do$¢ dlugi okres czasu na réznym lecz statym
poziomie (rys. 1). Narastajacy proces starzenia powoduje gwaltowny spadek za-
warto$ci auksyn w ogonku, lagodniejszy natomiast w blaszce. Stgzenie auksyn
w blaszce i ogonku osiagga minimum w koncowej fazie procesu odpadania
(42). Te fakty daly podstaw¢ do wysunigcia hipotezy, ze o powstawaniu
warstwy separacyjnej decyduje gradient auksynowy. Addicott i in. (5) autorzy hi-
potezy gradientu auksynowego stwierdzajg, ze w mlodych organach stezenie auksyn
w blaszce li§ciowej jest znacznie wyzsze niz w ogonku. Przy takim stanie odpadanie
nie zachodzi. W miare jednak starzenia sig¢ liScia, szybko maleje ilo$¢ auksyn w kie-
runku strefy odpadania, co stymuluje powstawanie warstwy odcinajacej. Hipotez¢
gradientu auksynowego (5, 6) ilustruje rysunek 2.
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Pewnym podbudowaniem hipotezy gradientu auksynowego byly badania
‘acobsa (20). Potwierdzily one, ze liScie rosnace powyzej ogonka pozbawionego
slaszki przyspieszaja jego odpadanie. Zalezno$¢ ta jest skorelowana z pozycja
iScia na pedzie. Obecno$¢ paka szczytowego rowniez przyspiesza proces odpadania,
jatomiast jego usunigcie bardzo wyraznie proces ten hamuje. Dziatanie paka
;zczytowego moze by¢ zastapione aplikacja odpowiedniego stgzenia auksyny. Dane
yowyzsze potwierdzaja wigc hipotezg, ze wyzsze stgzenie auksyny w warstwie strefy
sdcinajacej przylegtej do lodygi, przyspiesza proces odpadania.

Zastosowanie przez Addicotta i in. (6) metody hodowli organéw in vitro
izolujacej proces odpadania od innych, celem uniknigcia korelacji) pozwolito na
-ozbudowe tej teorii i jej sprawdzenie. Aplikacja auksyny na ogonek liSciowy (poz-
oawiony blaszki, hodowany razem z czg$cig tkanki lodygi) znacznie op6zniata
oroces odpadania. Natomiast zastosowanie analogicznego stezenia i ilosci do
>gonka od strony jego nasady (ponizej strefy separacji) dawalo znacznie slabszy
sfekt. Wyniki powyzsze oraz dalsze badanie tego zjawiska pozwolity Gaurowi
| Leopoldowi (16) na stwierdzenie, Ze jedng z najistotniejszych przyczyn powsta-
nia tkanki odcinajacej jest nie tylko réznica stezen auksyny w poprzek strefy odpa-
dania, lecz takze jej bezwzgledna zawarto$¢ w tej strefie. Jednakze stosowali oni
w swej pracy nie kwas B-indolilooctowy lecz kwas «-naftalenooctowy, ktéry jak wia-
domo jest wolniej przemieszczany. W odpowiednio wysokich st¢zeniach dziata
on jako auksyna, natomiast przy odpowiednio niskich jako antyauksyna.

Procesy enzymatyczne w tkance separacyjnej

Rownolegle do badan nad znaczeniem auksyn w procesie tworzenia warstwy
separacyjnej, poglgbiano obserwacje zmian anatomiczno-cytologicznych zacho-
dzacych w trakcie odpadania. Facey (14) zauwazyla, ze w warstwie odcinajacej,
blaszki $rodkowe, a niekiedy nawet warstwy pierwotne celulozowych §cian komér-
kowych zaczynaja nabrzmiewac i rozpuszcza¢ si¢. Stwierdzono, ze do przestworéw
migdzykomérkowych tej strefy przedostaja si¢ elementy tresci komorek sasiaduja-
cych (38). Obserwacje te naprowadzity na mysl, ze w procesie separacji musza by¢
takze zaangazowane odpowiednie enzymy. Badania w tym kierunku byly zapo-
czatkowane przez Sampsona (39), 1918 r., ktory stwierdzit wzrost aktywnosci
oksydazy z wiekiem strefy odcinajacej, a Heinicke (19) wykazat, Ze katalaza jest
bardziej aktywna w tej strefie. Badania Osborne (32), 1958 r., nad esteraza
metylopektynowa (przeprowadzajaca demetylacj¢ pektyn) wykazaly, ze aktywno$¢
tego enzymu w strefie separacyjnej maleje w procesie odpadania. Natomiast
czynniki hamujace ten proces wzmagaja aktywnoS§¢ esterazy metylopektynowe;.
Prace Sachera (37), wykazujace przyspieszenie odpadania stupkéw po zaapliko-
waniu metioniny i innych donatoréw grupy metylowej, pozwolily Yagerowi
i Muirowi (52, 53) na podstawie jego dalszych badan wyja$ni¢ rolg¢ esterazy
metylopektynowej (pektaza) w powstawaniu strefy odpadania. Yager i Muir

’7$



92

potwierdzili badania BryanaiNewcomba (8), (1953 r.), ze auksyna aktywuje
esteraze metylopektynowa i wykazali przy tym, ze dla procesu odpadania ma to
zasadnicze znaczenie. Stwierdzili ponadto, ze metionina hamuje dziatanie esterazy
metylopektynowej, powodujac odpadanie. Iniekcja enzyméw pektynowych do
tkanki moze réwniez powodowac cytolizg.

Dla zrozumienia enzymatycznych reakcji zwigzanych z procesem odpadania
nieodzowna wydaje si¢ krétka charakterystyka zwigzkéw pektynowych i ich
przemian.
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Rys. 3. Wplyw miejsca aplikacji kwasu -indolilooctowego na opadaaie eksplantatow fasoli (2). 1— Apli-
kacja K-I-O na lodyge przy podstawie ogonka lisciowego, 2— Aplikacja K-I-O na ogonek lisciowy
pozbawiony blaszki liciowej, 3-— Kontrola

Zawarte w §cianach blon komoérkowych protopektyny (nierozpuszczalne w wo-
dzie, o lancuchu skladajagcym si¢ z tysigcy reszt heksozy) pod wplywem proto-
pektynazy rozkladane sa na pektyny (obojetne, rozpuszczalne w wodzie, co jest
prawdopodobnie konsekwencja krotkiego taricucha, sktadajacego si¢ z 10—15 reszt
heksozy). Te z kolei pod dzialaniem esterazy metylopektynowej uwalniajg wolne
grupy metylowe, w wyniku czego powstajacy kwas pektynowy. Moze on z jonami Ca
lub Mg dawaé pektyniany (nierozpuszczalne w wodzie, stanowiace blaszkg Srod-
kowa). Kwas- pektynowy (rozpuszczalny w wodzie) pod wplywem galakturonazy
(pektynaza) daje kwas galakturonowy, podstawowy (obok arabanéw) element
budowy zwiazkéw pektynowych. '

Mozna przypuszczaé, ze w normalnej tkance istnieje okreslony stosunek protopek-
tyn do pektyn i pektynianow. Regulowany jest on prawdopodobnie przez pro-
topektynaze, esteraze metylopektynowa, metioning i kwas B-indolilooctowy.
Przy narastaniu iloSci pektyn (rozpuszczalnych w wodzie) wzrasta cytoliza. Esteraza
metylopektynowa moze odczepia¢ od pektyn grupy metylowe, powodujac zamiang
jej na kwas pektynowy, ktéry jest przeksztalcany na nierozpuszczalne pektyniany
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wapnia i magnezu. Tak wiec kwas p-indolilooctowy aktywujac esterazg mety-
lopektynowa opdznia odpadanie. Aktywno$¢ esterazy metylopektynowej jest
zmienna w czasie, i jak podaje Osborne (32) i Yager (52), osiagga minimum,
gdy zbliza si¢ proces odpadania. Przy obfitoéci metioniny (lub innych donatorach
CH,), oraz enzymu transmetylazy, pektyniany i kwasy pektynowe przechodza
w pektyny rozpuszczalne w wodzie, co wywoluje dezintegracje komérek i odpa-
danie (53). Metionina jako donator grup metylowych jest wigc naturalnym inhi-
bitorem esterazy metylopektynowej.

Donatorami grup metylowych moga by¢ takze inne aminokwasy. Aktywnos¢
niektorych z nich w procesie odpadania zdaniem Valdovinos i Muira (48) zalezy

Tabela I

Wplyw réznych stezen kwasu P-indolilooctowego i metioniny na separacje komorek strefy odcinajacej
powodowanej przez pektynazg (47)

Stezenie metioniny Godziny wymagane Stezenie - Godziny wymagane

(M) dla separacji AA ppm dla separacji

0,0 20 0 20

0,001 ' 18 5 : 12

0,01 14 " 100 48

0,05 1 1000 separacja nie nastgpuje w ciagu
48 godz.

0,1 8

od ich formy (D lub L). Wymienieni autorzy w swych badaniach potwierdzili przy
pomocy C", ze grupy CH; z metioniny inkorporowane sa do frakcji pektynowe;j
strefy odcinajacej. Zastosowanie kwasu 8-indolilooctowego hamuje t¢ inkorporacje.

W tym ujeciu reakcje powodujace powstawanie pektyny (enzym protopektynaza,
pektynaza czy enzym B (53), 1958 r., prowadza do cytolizy (tabela 1).

W trakcie badan nad procesem odpadania Shoji i Addicott (42) wykazali,
ze aktywno$¢ auksyn w ogonku lisciowym (po odcigciu blaszki) bardzo szybko spada.
O ile jednak odcigty ogonek pozostawiano pod woda, aktywno$¢ auksyny po-
zostawala na wyzszym poziomie i dezintegracja komérek w strefie odpadania za-
chodzita wolniej. Te fakty nasunely przypuszczenie (42), ze w strefie separacyjne;j
moze zachodzi inaktywacja auksyn.

Vendrig (49) sugerowal, iz kwas kawowy moze mie¢ wplyw na procesy zacho-
dzace w trakcie odpadania. Nalezy on do fenoli, powszechnie wystepujacych w roéli-
nach i zmieniajgcych si¢ jako$ciowo i iloSciowo w czasie ontogenezy. Wplywaja
one, wedlug Tomaszewskiego (47), posrednio na poziom endogennej auksyny
przez aktywacj¢ (monofenole) lub inaktywacjg (polifenole) oksydazy kwasu B-indolilo-
octowego. Polifenole moga zapobiega¢ odpadaniu, hamujacrozktad kwasu B-indolilo-
octowego, podczas gdy monofenole moga przyspiesza¢ odpadanie przez stymulacjg
rozkladu auksyn. Istnienie takiej interakcji wykazala Tomaszewska (46) u deutzii.
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Stan fizjologiczny a proces odpadania

Proces odpadania jest funkcja stanu fizjologicznego calego organizmu. W nor-
malnych warunkach narasta on wraz z wiekiem. Obserwacje Myersa (29) wyka-
zaly, ze u koleus zaczyna si¢ on juz na trzecim liSciu (od wierzchotka) a koriczy sie
na széstym.

Na powiazanie biochemiczne migdzy procesem starzenia a odpadania zwrocita
uwage Osborne (31, 32). Wyniki jej badan wykazuja, ze starzejace si¢ licie
fasoli i kilku gatunkdéw drzew zawieraja dyfuzyjna, przyspieszajaca odpadanie
substancje. Stezenie tej substancji wzrasta wraz z procesem starzenia. Kilka lat
pdzniej wyizolowano (Addicott i in. (2)) ze $cian owocoOw bawelny dwie sub-
stancje przyspieszajace odpadanie: abscysyne I z dojrzalych i abscysyn¢ Il z mio-
dych owocow bawelny. Obie abscysyny sa podobne pod wzglgdem chemicznym
i maja charakter kwasOw organicznych.

- Procesy odpadania niektorych czgéci kwiatowych (ptatki, preciki) sa wynikiem
zapylenia i zaptodnienia, lub rozwoju zarodka. RoOwnie przyspieszajac na opa-
danie lisci u wielu roélin tropikalnych wplywa kwitnienie.

Zaburzenia patologiczne na ogdl przyspieszaja odpadanie. Przykladem moze
by¢ niedostatek weglowodandéw lub zwiazkéw azotowych (szerzej omawiany po-
wyzej). Choroby zaro6wno bakteryjne, jak i grzybowe, uszkadzajace blaszke lisciowa
daja podobny efekt. Analogicznie, uszkodzenie blaszki liSciowej przez owady
przyspiesza odpadanie, proporcjonalnie do wielkoéci uszkodzonej powierzchni (25).
Przyspieszenie odpadania w wyniku infekcji liScia przez grzyby moze zachodzi¢
na skutek wydzielania przez nie blizej nieokre§lonego enzymu rozkladajacego
kwas p-indolilooctowy w drodze utlenienia. Zjawisko powyzsze stwierdzit Sequeira
i Steeves u liSci kawy, ktérych ogonki zostaly zaatakowane przez grzyb Omphalia
flavida (41).

Wplyw fitokinin i giberelin na odpadanie

Jak wykazuja badania Gortera (18) 1964 r., kinetyna opdinia odpadanie.
Jest to o tyle zrozumiale, ze juz Richmond i Lang (34) stwierdzili efekt kinetyny
na izolowanych liSciach rzepienia. LiScie traktowane kinetyna dluzej utrzymywaly
zawarto$¢ chlorofilu jak i biatka. Normalnie, w izolowanych liSciach, produkty
rozkladu biatka migruja w kierunku ogonka. W liSciach traktowanych kinetyna,
produkty rozkladu translokowane sa w kierunku miejsca, na ktére zastosowano
kinetyng, przy czym ona sama nie ulega przemieszczeniu, w odrdéznieniu od ben-
zyloadeniny (33). Dzialanie kinetyny w indukowaniu akumulacji i syntezy biatka
czyni ja czynnikiem odmladzajacym. Pod wplywem kinetyny nast¢puje indukcja
aktywnego mechanizmu transportu w starzejacych si¢ liSciach, na co prawdo-
podobnie wywiera wplyw wzajemna regulacja przemieszczania si¢ auksyn i fito-
kinin (Osborne 1965). Powyzsze efekty sa prawdopodobnie wynikiem synergizmu
migdzy endogenna auksyna a zastosowana kinetyna.
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Prace nad wplywem kinetyny na odpadanie s jednak nieliczne i nie wiadomo
czy zahamowanie odpadania przez kinetyng bedzie powszechne u wszystkich ro$lin.

Mozna przypuszczaé, ze w ukladach naturalnych endogenne fitokininy, np. zea-
tyna, uczestniczg réwniez w tym procesie. Dalsze badania wykaza tez, czy naj-
aktywniejsza z fitokinin zaréwno pod wzgledem cytokinezy (35), jak 1 wias-
ciwoéci morfogenetycznych (36), (6-dwumetyloallyloamino) puryna, (izomer
triakantyny), bedzie posiadaé wlasciwosci hamowania procesu odpadania w sil-
niejszym stopniu niz kinetyna.

Badania Chatterjeego i Leopolda (11), 1964 r., nad wptywem auksyny, Kine-
tyny i kwasu giberelowego na odpadanie, rzucaja nowe $wiatlo na fizjologi¢ tego
procesu. Sugeruja one istnienie dwu faz. W pierwszej z nich (bezposrednio po od-
cieciu blaszki) zaréwno auksyna, jak i kinetyna hamowaly powstawanie tkanki
odcinajacej. W fazie drugiej (12 godzin po odcigciu blaszki), obie substancje przy-
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Rys. 4. Wplyw sztucznie wywolanego gradientu na opadanie ogonkéw fasoli. Zastosowano dwa

stezenia K-N-O réwnoczeénie do kazdego kofica eksplantatu. Dane odnosza sig do S-dniowego okresu

doéwiadczenia (14). Odcigte — (auksyna zastosowana na lodyge przy podstawie ogonka): (auksyna
stosowana na ogonek pozbawiony blaszki lisciowej). Rzedne — procent odpadania

spieszaly proces odpadania. Wymienieni autorzy potwierdzili, ze kwas giberelowy
przyspiesza tworzenie tkanki separacyjnej. Wykazali ponadto, ze szczeg6lnie wy-
raznie zaznacza si¢ to oddzialywanie w pierwszej fazie.

Mozliwo$¢ istnienia faz w procesie odpadania sugeruja takze przemiany che-
miczne w tkance separacyjnej. Zachodzaca tam dezintegracja komorek nastgpuje
w wyniku rozktadu lepiszcza §cian komoérkowych na zwiazki rozpuszczalne w wo-
dzie, a mianowicie:

1. W efekcie rozkladu protopektyn do pektyn,

2. Na skutek metylacji pektynianéw Ca lub Mg,
3. W wypadku rozkladu pektynianéw na kwasy galakturonowe 1 in.

W ogblnych zmianach biochemicznych strefy odcinajacej, ogniwa przemian
lacza sie i decyduja o tym procesie w réznym stopniu. Wplyw poszczegdlnych
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substancji wzrostowych na wymienione drogi przemian jest malo poznany. By¢
moze, okre§lone substancje wzrostowe dzialaja stymulujaco na jedna z drdg prze-
mian, hamujac inng.

Syntetyczne zwiazki chemiczne przyspieszajace lub opéiniajace odpadanie

Liczne prace nad fizjologia procesu odpadania pozwolily na dos$¢ glebokie
wniknigcie w mechanizm tego zjawiska i jego zalezno$¢ od szeregu zwigzkéw che-
micznych. Znanych jest obecnie wiele substancji przyspieszajacych lub opdzniajacych
odpadanie.

Do pierwszej grupy zwiazkéw naleza defolianty (zwiazki chemiczne przyspie-
szajace opadanie liéci) i inhibitory.

Defolianty to szeroka i réznorodna grupa zwiazkéw, wérod ktorych caly szereg
dziala tylko na okre§lone organy i gatunki (4).

Cjanamid sodu — przyspiesza odpadanie lisci fasoli.

Endothal — przyspiesza odpadanie lisci bawelny.

TIBA (2,-4,5 kwas tréjjodobenzenowy) — przyspiesza odpadanie lisci i pgczkow
fasoli.

DNOC (2,4 dwunitro-orto-krezol) — przyspiesza odpadanie miodych owocow
jabtoni i brzoskwini.

NAA (kwas naftalenooctowy) — przyspiesza odpadanie miodych owocow
jabtoni, oliwek, igliczni.

MH (hydrazyd maleinowy) — przyspiesza odpadanie mlodych owocow
brzoskwini.

Dziatanie defoliantow jest réznorakie. Sprowadza si¢ ono do przyspieszenia
procesu starzenia organéw odpadajacych. Powoduja one bowiem zanik chlorofilu,
wzrost ilosci antocjanéw, hydroliz¢ i zmniejszenie iloéci weglowodanow i zwiazkow
azotowych, zwigkszenie oddychania, oraz zanik auksyn poprzez ich destrukcje
lub zahamowanie biosyntezy. Efekty dzialania defoliantéw moga byé czgSciowo
usunig¢te przez réwnoczesne zastosowanie substancji wzrostowych.

Szereg inhibitoréw réwniez przyspiesza proces odpadania. Jako przyktad moga
stuzy¢ antyauksyny, abscysyny, metionina oraz takie inhibitory, ktére naruszajac
normalny tok proceséw enzymatycznych, przyspieszaja starzenie si¢ organdw.

Druga grupa to zwiazki opdzniajace opadanie, ktore hamuja na ogét proces
starzenia lub sam proces cytolizy. Jest to duza grupa substancji wzrostowych takich
jak kwas B-indolilooctowy, kwas a-naftalenooctowy, 2,4-D — kwas 2,4-dwuchloro-
fenoksyoctowy, 2,4,5-T — kwas tréjchlorofenoksyoctowy, CIPA — kwas p-chloro-
fenoksyoctowy, CIPP — kwas a«-o-chlorofenoksypropionowy. Szereg z nich dziata
rowniez przyspieszajaco na odpadanie przy okre§lonym wyzszym stezeniu.

Mechanizm ich dodatniego dziatania polega na skierowaniu toku substancji
odzywczych do organu, ktory zostal nimi potraktowany. Dzigki nim organ dhuzej
zachowuje aktywne chloroplasty i inne struktury plazmatyczne, a aktywowane
przez nie enzymy hamujace cytoliz¢ op6Zniaja proces tworzenia warstwy separacyjnej.
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Wplyw czynnikéw zewnetrznych na proces odpadania

Poza czynnikami wewnetrznymi, szereg czynnikéw zewnegtrznych przyspiesza
lub hamuje proces odpadania. Do najlepiej poznanych naleza: tlen, dwutlenek
wegla, skladniki mineralne, temperatura, $wiatlo i woda.

Tempo odpadania liéci u eksplantatéw fasoli bylo skorelowane, jak wykazat
Carns i in. (9), ze stgzeniem tlenu w granicach od 0—50%. Przyspieszenie odpada-
nia pod wplywem tlenu i rola oddychania w tym procesie nie s3 dokladnie poznane.
Przypuszczalnie, tlen wzmaga oddychanie i moze by¢ czynnikiem inaktywacji
auksyn (45), poprzez swoj udzial w enzymatycznych procesach oksydatywnych.

Dwutlenek wegla przyspiesza odpadanie kwiatéw (np. u tytoniu), op6znia
natomiast odpadanie liSci. To ostatnie wyjasni¢ mozna tym, ze w warunkach nad-
miaru CO,, zmniejsza si¢ rownocze$nie ilo$¢ tlenu, co hamuje inaktywacj¢ auksyn.

Posrednig role w procesie odpadania odgrywa odzywianie mineralne. Nie-
dostatek takich pierwiastkéw jak Ca, Zn, Si, Mg, S przyspiesza odpadanie (12).
Staje si¢ to zrozumiate po uwzglednieniu roli tych pierwiastkéw w procesach fizjolo-
gicznych. Tak np. niedostatek cynku (43) i boru (44) obniza poziom auksyn w rosli-
nie. Niedostatek natomiast Ca i Mg hamuje proces tworzenia blaszki §rodkowe;j.

Zalezno$¢ procesu odpadania od temperatury wykazuje (wg nielicznych obser-
wacji (4)) duza analogi¢ do innych proceséw fizjologicznych w reagowaniu na
czynnik termiczny.

Prace dotyczace wptywu $wiatta na odpadanie wskazuja, ze zaréwno nat¢zenie
swiatla jak i dlugo$¢ fotoperiodu odgrywaja w tym procesie do§¢ istotng rolg. Przy .
nizszych intensywnosciach §wiatla odpadanie jest op6znione. Podobnie wplywa
przedtuzenie fotoperiodu. Natomiast skracanie diugosci dnia przyspiesza odpada-
nie lisci. Efekty te wiaza si¢ z dzialaniem $wiatla na substancje wzrostowe (30).

Woda wptywa na odpadanie w réznoraki sposob. W warunkach szklarniowych
czy polowych niedostatek wody przyspieszajac starzenie moze prowadzi¢ do
przyspieszenia odpadania lisci, kwiatow i owocow (51). Przy dobrym zaopatrzeniu
w wode odpadanie jest natomiast hamowane.

Poznanie fizjologii procesu odpadania pozwolito na regulowanie tego zjawiska.
Stosujac substancje opdZniajace lub przyspieszajace powstawanie warstwy separa-
cyjnej, uzyskuje si¢ pozadane efekty.

Szczegoblne znaczenie ma to w sadownictwie przy regulacji ilosci kwiatow i owo-
c6w na drzewach oraz przy zapobieganiu odpadania liSci.

W krajach tropikalnych substancje te posiadajg duze zastosowanie w uprawie
bawelny, drzew cytrusowych, fig i bananéw.
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