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CYTOKININY I ICH ZNACZENIE W PROCESACH
FIZJOLOGICZNYCH ROSLIN

Cytokininy stanowia grupg substancji wzrostowych, ktéra obok auksyn igi-
berelin ma wazne znaczenie we wzroécie i rozwoju roélin. Cytokininy sa pochodnymi
6-aminopuryny, przy czym do grupy aminowej dotaczony jest laricuch alkilowy
lub grupa arylowa.

Poza stymulacja cytokinezy, wplywaja one na wzrost objetosci komérek oraz
na tempo i kierunek przemian metabolicznych. Ponadto wspéldziataja z innymi
hormonami w indukowaniu réznicowania i organogenezie oraz ksztaltowaniu
dominacji wierzchotkowe;.

Tak wiec cytokininy odgrywaja doniosta rolg w wielu procesach ontogenezy
roélin, co przedyskutowano w niniejszym przegladzie.

Koncepcja czynnika podzialu komérki

Istnienie specyficznego czynnika podziatu komérki roSlinnej postulowane byto
juz przez Wiesnera w 1892 roku. Te ide¢ pedbudowaly prace Haberlandta, z kto-
rych pochodzi koncepcja hormonu przyrannego. Wspolczesnym dowodem istnienia
aktywnego czynnika w tkance przewodzacej (leptohormonu wediug terminologii
Haberlandta) sa prace Jablonskiego i Skooga [27]. Wykazali oni, iz podzial komorek
tkanki rdzenia tytoniu moze by¢ indukowany przez umieszczenie jej w kontakcie
bezposrednim lub po$rednim z tkanka przewodzaca.

W prébach izolacji hormonéw przyrannych, En glish'i wspolpracownicy wyizo-
lowali kwas traumatynowy (COOH—CH = CH—(CH;);—COOH). Nie zostal
on powszechnie uznany za czynnik podzialu komorek, poniewaz nie stymulowat
tego procesu w tkankach takich roslin, jak klonu, tytoniu, ziemniaka i innych
[27, 61]. W koficu efektywnos$¢ cytokinin, dzialajacych w znacznie nizszych ste-
zeniach i o zupelnie innej od kwasu traumatynowego budowie chemicznej i wiasci-
wosciach, staly si¢ dodatkowm argumentem przeciwko jego roli w regulacji podziatu
komérek.
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Naturalne Zrédla substaricji wywolujacych podziat komoérek

Rozwdj badan nad substancjami czynnymi zostal umozliwiony dzigki postgpowi
w hodowli zarodkéw i tkanek in vitro. W hodowlach tkanek roélinnych zrealizowa-
nych w 1939 r. przez Gauthereta [18], Nobécourta [52] i White’a [90], uzywano
zmodyfikowanej pozywki Knopa lub White’a z pierwiastkami $ladowymi, cukrami,
witaminami i auksyna. Gautheret [18] wykazal, iz auksyna czgsto byla czynni-
kiem decydujacym dla wzrostu tkanek in vitro Pozywki te byly odpowiednie dla
hodowli tkanek sasiadujacych z kambium, jednakze byly niewystarczajace dla
tkanek bardziej od kambium odlegtych [19, 91]. Brak bylo widocznie czynnikow
wymaganych dla podzialu komorek.

Van Overbeek i wsp. [86] wykazali, ze dodanie do pozywki Tukeya plynnego
endospermu orzechow kokosowych, umozliwia wzrost i rozwdj niedojrzalych
zarodkow Datura. Podobne efekty otrzymano z ekstraktem stedowym, drozdzo-
wym i migdalowym [5, 87].

Caplin i Steward [8] wykazali, ze mleko kokosowe stymuluje rowniez wzrost
tkanki lykowej marchwi. Stwierdzili ponadto, ze ekstrakt z ziarniakow kukurydzy,
bedacych w stadium mlecznej dojrzatosci, zastgpuje mleko kokosowe. Wraz z po-
stepem w metodyce biotestow znaleziono obecnos$¢ substancji wywolujacych po-
dziat komorek -u okolo 40 gatunkdw roslin wyzszych [39].

Poniewaz nie dysponowano woOwczas odpowiednio specyficznymi biotestami
a ponadto tylko niektére z ckstraktow badano w czgdciowo oczyszczonym stanie,
znaczenie niektérych wezesniejszych prac jest problematyczne.

Préby izolacji czynnikow wywolujacych podzial komorek

Préby wyizolowania aktywnych czynnikow wykazaly niezbicie obecnosésubstancii
wywolujacych podzial komorek w rolinach i ich powszechne wystgpowan’e [39, 48].

Izolacja substancji aktywnych z mleka orzecha kokosowego.
Po wykazaniu na zarcdkach Datura wlaiciwosci wzrostowych mieka kokosowego
[86] van Overbeek i wsp. [87] usitowali wyizolowaé 6w aktywny czynnik, jednakze
uzyskano tylko okolo 170-krotne oczyszczenie.

W 1952 r. Shantz i Steward opublikowali pierwsza z ich diugiej serii pracg
nad prébami izolacji aktywnych czynnikéw rowniez z mleka kokosowego. Otrzy-
mano cztery zwiazki, z ktoérych jeden zidentyfikowano jako 1,3-dwufenylomocznik
[71]. Reasumujac wyniki prac grupy Stewarda, Pollard i wsp. [57] cytuja trzy
czynniki, decydujace o wlasciwo$ciach wzrostowych mleka kokosowego. Sa nimi:
zrédlo zredukowanego azotu (wolne aminokwasy), rézne inozytole i pewien do-
tychczas niezidentyfikowany ,,aktywny czynnik®.

Mauney i wsp. [44] usitowali rowniez wyizolowaé aktywny czynnik z endo-
spermu orzecha kokosowego, stwierdzajac w przeciwienstwie do Stewarda
i Shantza [79], iz wigkszo§¢ aktywnos$ci obecna byla w stalym a nie w plynnym
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endospermie. Shaw i Srivastava [72] wykazali, iz aktywno$¢ ta zwiazana jest
z obecnoscia pochodnych purynowych. Cytokininy orzecha kokosowego nie zo-
staly jednakze dotychczas wyizolowane.

Izolacja kinetyny z DNA. Nowoczesna era badar nad cytokinami zaczyna
sie od izolacji kinetyny w 1955 roku. W trakcie wcze$niejszych prac nad aktywnymi
zwigzkami zauwazono, ze aktywny czynnik z drozdzy byl rozpuszczalny w eterze,
i zawieral puryne. Te dane doprowadzily Millera i wsp. [47] do badania ekstrak-
tow eterowych z DNA i w konicu do izolacji kinetyny. Substancje dziatajace podobnie
jak kinetyna zostaly nazwane kininami, a potem zmieniono nazwe na cytokininy [76].

Izolacja cytokinin z grochu. Zwar i Skoog [94] wykazali, ze ekstrakty
z miodych siewek grochu zawieraja czynniki stymulujace wzrost tkanek tytoniu.
W dalszych pracach [60], zmierzajacych do izolacji naturalnych cytokinin, izolo-
wano je z wody pozostalej po wstepnym procesie stosowanym w technologii kon-
serwowania grochu. Wykazano, ze wyizolowany zwiazek (7 mg z 14 kg ekstraktu
pochodzacego z 3000 kg $wiezego grochu) posiadat podobne do cytokinin wiasci-
wosci biologiczne (ryc. 1) i fizykochemiczne, typowe dla pochodnych purynowych.

B cold sterilized
30 GE/I

350 B/1-9/5/1963 R.

Ryc. 1. Biotest tytoniowy wykazujacy aktywnos¢ cytokinin grochu w frakcjach sterylizowanych przez

filtracje oraz autoklawowanie. Z lewej ku prawej: 1) frakcja z grochu sterylizowana przez filtracje,

2) frakcja z grochu sterylizowana przez autoklawowanie 3) kontrola z kinetyna 30 pg/l, 4) kontrola bez
kinetyny
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W dwa lata pdzniej Hall i wsp. [23] potwierdzili wystgpowanie cytokinin w gro-
chu. Cytokininy grochu, obecne w tRNA zidentyfikowano jako 6-(y,y-dwume-
tyloallylo)adenozyne (ryc. 2, 1) oraz jako hydroksylowq pochodna tej cytokininy,
cis rybozyd zeatyny (ryc. 2, II). -

Izolacja cytokinin z niedojrzatych ziarniakéw kukurydzy. Haagen-
-Smit i wspoOlpracownicy pierwsi zwrocili uwage, ze ziarniaki kukurydzy, bedace
w stadium mlecznej dojrzatos$ci, sa bogatym Zrédtem substancji stymulujacych
podzial komorki, co potwierdzily réwniez prace Stewarda i wsp. [8, 79].

Z zwiazkow wyizolowanych z kukurydzy przez Beauchesne i wsp. [2] jeden
wydawal si¢ by¢ adening podstawiona w pozycji 6 aminokwasem.

W analogicznych pracach Letham otrzymat pierwsza krystaliczng cytokining —
zeatyne (2 mg z 70 kg) z niedojrzatych ziarniakéw kukurydzy [37]. Czynnik wyizo-
lowany w 1961 roku przez Millera zostal nastgpnie zidentyfikowany réwniez jako
trans zeatyna [38].

Z ziarniakow kukurydzy Hall i wsp. [23] wyizolowali takze zlokalizowana
w tRNA cis rybozylozeatyng (ryc. 2, II). Ponadto, ci sami autorzy wyizolowali
wyzej wspomniany zwigzek oraz 6-(y,y-dwumetyloallylo)adenozyng rowniez z tRNA
szpinaku.
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Rye. 2. Rybozydowe pochodne. naturalnych cytokinin: 6-(y,y-dwumetyloallylo)adenozyna (I), oraz cis
(II) i trans (III) rybozyd zeatyny.

Ostatnio badacze japonscy [30] otrzymali z niedojrzatych nasion tubinu zoi-
tego analog zeatyny, dwuhydrozeatyng, w ktorej laficuch boczny jest nienasycony
(ryc. 3).

Naturalnym Zrédiem cytokinin moga tez by¢ patogeny rolinne, jak np. Cory-
nebacterium fascians, Agrobacterium tumefaciens i owady minujace, wywolujace
bujanie tkanek (crown-gall, galasy itp.).
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Ryc. 3. Naturalna cytokinina tubinu: dwuhydrozeatyna
Lokalizacja cytokinin w organach roslinnych

W wigkszosci prac stwierdzono aktywno$¢ cytokinin w ekstraktach roslinnych,
pochodzacych z szybko rosngcych tkanek takich, jak niedojrzale, rozwijajace si¢
owoce.

Poza kukurydza, Letham wykazal obecno$¢ cytokinin w owocach §liwy, jabtoni,
brzoskwini, gruszy i dyni [39]. Bottomley i wsp. [7] donieéli o istnieniu analo-
gicznej aktywnoéci w 10 odmianach jabloni, stwierdzajac obecno$¢ cytokinin nie
tylko w owocach lecz réwniez w pakach kwiatowych i nasionach. Ponadto przeba-
dali kambialne ekstrakty z sosny, eukalyptusa i tytoniu, wykazujac Ze posiadaly
one rowniez aktywnos¢.

Czynniki o analogicznej aktywnosci do kinetyny stwierdzono takie w Korze-
niach tytoniu [50] i fasoli [69] oraz eksudatach korzeni stonecznika [29].

Miller i Witham [49] przebadali wystgpowanie cytokinin w siewkach kuku-
rydzy w trakcie ich rozwoju, stwierdzajac ich obecno$¢ we wszystkich organach
i maksimum aktywnos$ci w niedojrzatych ziarniakach.

Stosunkowo mato jest danych o wystgpowaniu cytokinin u drzew szpilkowych.
W pracach dotyczacych lokalizacji cytokinin u sosny [63] wykazano, ze najwigcej
wystepuje ich w paczkach, przy czym tylko nieznaczna ich czg$¢ zwigzana jest
z tRNA (64).

Rola cytokinin w ro$linach

W metabolizmie

Okazalo si¢, ze zaréwno kinetyna, jak i liczne jej analogi, posiadaja znaczny
wplyw na szereg proceséw metabolicznych.

Richmond i Lang [58] wykazali, ze w odcigtych liciach Xanthium umieszczo-
nych w roztworze kinetyny, op6zniala ona ich naturalne zotknigcie. Autorzy ci
wskazuja na mozliwo$¢ polaczen jakie moga istnie¢ miedzy kinetyng, synteza
biatka i migracja substancji w czasie zétknigcia.

Dalsze badania wykazaly, Ze cytokininy sa najefektywniejszymi retardantami
starzenia. Przejawem opOZnienia starzenia jest utrzymanie struktury bfon plazma-
tycznych i rybosoméw [73]. Zastosowanie cytokinin na liScie sadzonek opéznia



264

ich starzenie lecz stymuluje starzenie przyleglych nietraktowanych lisci [36]. Jest
to prawdopodobnie konsekwencja kierowanego transportu zwigzkéw cdzywczych
z nietraktowanych do traktowanych cytokinina miejsc. Leopold i Kawase [36]
sugerowali, ze wysokie st¢zenia naturalnych cytokinin w wierzchotkach lodyg
i owocach moga by¢ endogennymi induktorami starzenia liSci w roslinach.

Prace Mothesa [50] nad ukorzenianiem lisci wykazaly, ze korzenic nie tylko
op6zniaja rozkled biatka, ale réwniez moga zwigkszaé jego syntez¢. Podobnie
dziala kinetyna. Istnieja dane [29, 39, 50] wykazujace, Ze niektore cytokininy sa syn-
tetyzowane w wierzchotku korzenia i translokowane do lisci, gdzie graja wazna
role w regulacji metabolizmu i starzenia.

Oprocz opdzniania starzenia lisci, cytokininy moga takze odmtfadzac i induko-
wa¢é tworzenie chlorofilu w liSciach, ktére si¢ juz zestarzaly i pozotkly [33]. Dzigki
tym wlasciwo$ciom cytokininy znalazly szerokie zastosowanie jako inhibitory
starzenia w przechowalnictwie warzyw.

Egzogennie zastosowane cytokininy zwigkszaja tolerancje niektdrych tkanek
roélinnych zaréwno na niskie, jak i wysokie temperatury [50, 74], i sprawiaja,
7e tkanki liSciowe niektorych gatunkoéw sa bardziej odporne na infekcje grzybow
[13]. Cytokininy wplywaja rowniez na gospcdarke wedna roslin, zwigkszajac
tempo transpiracji w odcigtych liSciach i stymulujac otwicranie szparek [41].

Biochemiczne . efekty wywolane egzogennymi cytokininami w starzejacych sig
liSciach obejmuja stymulacj¢ syntezy RNA i biatka [53], lipidow oraz cukrowcow
[42, 50], normalizacj¢ aktywnosci niektérych enzymoéw [85], zahamowanie aktyw-
noéci rybonukleazy i dezoksyrybonukleazy [78], opdznienie obnizenia poziomu
auksyn [11], zahamowanie oksydatywnej degradacji adeniny [67] i obnizenie po-
bierania tlenu [81]. Wplyw cytokinin na metabolizm betacjanu znalazl zastosowa-
nie w biotescie oznaczania cytokinin [31].

Wykazano ostatnio, ze cytokininy sa zasadami w niektorych tRNA. W hodo-
wlach tkanek, ktore wymagaja egzogennych cytokinin sa one inkoroporowane
do tRNA, przy czym inkorporacja cytokinin do innych rodzajéw RNA nie zachodzi
lub jest minimalna [16]. Tlo$¢ cytokinin wystgpujacych w tRNA waha si¢ od 0.05—
0,1% [22].

Cytokininy zostaly wykryte w hydrolizatach tRNA pochodzenia zaréwno
bakteryjnego, jak ro$linnego i zwierzecego [3, 22, 23, 64, 77, 93]. Wykazano, ze
6-(y,y-dwumetyloallylo)adenina wystepuje w tRNA drozdzy [93] i w tRNA  wa-
troby cielecej [22]. W serynowym [93] i tyrozynowym [43] tRNA cytokinina ta jest
przylegla do antykodonu i moze powodowa¢ orientacj¢ lafcucha polinukleidowego.
ktory ulatwia laczenie si¢ par zasad z mRNA. Pierwszym efektem egzogennie
zastosowanych cytokinin moze byé umozliwienie syntezy pewnych specyficznych
tRNA. Cytokininy moga oczywiScie indukowaé synteze¢ biatka i wzrost takze
w inny sposdb, np. dzialajac jako genowe derepresory. Chociaz na razie brak do-
wcdow eksperymentalnych dla podtrzymania tej hipotezy, wplyw cytokinin na
réznicowanie sugeruje taka ich rolg [39].
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W transporcie

Niektore z efektow wzrostowych powcdowanych przez egzogenne cytokininy
sa prawdopcdobnie konsekwencja zdolnosci tych zwigzkéw do stymulacji tran-
sportu, akumulacji i. retencji metabolitow w tkankach i organach. Mothes i wsp.
[50] oraz Gunning i Barkley [20] obserwowali na odcietych lisciach kierowany,
aktywny transport aminokwasoéw do miejsc traktowanych cytokining. Podobnie
transport fosforu [20], auksyn [11] i innych zwigzkéw w lisciach moze by¢ kiero-
wany przez cytokininy. W li$ciach zachodza dwa typy transportu stymulowanego
cytokininami. Jednym z nich, np. w liSciach tytoniu, jest bardzo powolny transport
poprzeczny zwiazkow, z komorki do komorki, zachedzacy na krétkich odcinkach
[50]. W lisciach kukurydzy natomiast, transport indukowany cytokininami wydaje
sic by¢ ograniczony do kierunku osiowego, zachodzi przez floem i jest znacznie
szybszy [51]. Egzogenne cytokininy wplywaja takze na ruch fosforu z liscia do liScia
i z lidcia do paczka poprzez floem [55], moga takze stymulowa¢ transport metabo-
litow w tcdygach siewek [68] i znacznie 7wigkszac transport auksyn w segmentach
ogonkéw [4]. Synergistyczne interakcje migdzy regulatorami wzrostu sa wlaczone
w dobrze znane zjawisko aktywnego przemieszczania si¢ metabolitow w kierunku
centrow wzrostu [36]. Akumulacja metabolitow w rozwijajacych si¢ owocach moze
wigc zachodzi¢ w wyniku transportu kierowanego hormonalnie. Wyzej przytoczone
fakty i obserwacje wskazuja, ze cytokininy moga by¢ waznymi endogennymi re-
gulatorami przemieszczania si¢ metabolitow.

Cytokininy zastosowane na powierzchni¢ lisci [50] i prawdopcdobnie todyg
[65] sa trudno translokowane. W segmentach ogonkéw i dekapitowanych tody-
gach, cytokininy transportowane sa w kierunku bazypetalnym [4], a w liSciach
tytoniu rowniez w kierunku akropetalnym [35]. Ta translokacja jest zwigkszona
przez auksyng, ktora takze wykazuje ruch bazypetalny a transport auksyn i cyto-
kinin wydaje si¢ by¢ wspolzalezny [4]. Obserwowano rowniez transport cytokinin
w odcietych korzeniach a takze ruch cytokinin (z miejsca ich syntezy, jak wykazano
u nicktérych roélin) do czg$ci nadziemnych (29, 70).

Polarny i wspolzalezny ruch auksyn i cytokinin w roélinie, moze by¢ czynnikiem
okreslajacym wzrost, rdznicowanie, rozwdj réznych organéw i tkanek, jak tez
stopien dominacji wierzchotkowe;.

Wplyw cytokinin na wzrost

Podzial i powi¢ckszanie komérek w izolowanych tkankach. Pierw-
szym efektem jaki obserwowano po traktowaniu tkanek kalusa tytoniu Kinetyna,
bylo przyspieszenie podziatu komérek. Rola kinetyny wraz z IAA w stymulacji
podzialu komérek rdzenia tytoniu byla szczegélowo badana i stwierdzono, ze do
syntezy DNA, mitozy i cytokinezy, wymagane sa oba zwiazki [54]. Stymulacj¢
podzialu komorek pcd wplywem cytokinin stwierdzono nastgpnie w tkankach
innych roélin. Niezaleznie od stymulacji cytokinezy, kinetyna wplywa réwniez
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na zwigkszenie objg¢tosci komodrek. Krazki wycigte z liSci fasoli i rzodkiewki, rea-
gowaly na kinetyn¢ zwigkszeniem swej wielkosci [48]. Obserwowano réwniez ha-
mujacy wplyw kinetyny na wzrost segmentdéw todygi grochu i wydluzanie korzeni
cebuli, spowcdowane prawdopcdobnie zahamowaniem wydluzania komérek [39,
48].

Interakcje cytokinin z auksynami w stymulacji i hamowaniu podziatu lub wzrostu
komoérek moga mie¢ duze znaczenie w morfogenezie roslin.

Roéznicowanie i organogeneza w izolowanych tkankach. Prace
Skooga i wspolpracownikéw wykazaly, ze tkanki utrzymywane w hodowli w stanie
niezréznicowanym moga tworzy¢ pedy lub korzenie, w zalezno$ci od odpowiedniej
rownowagi mi¢dzy auksyna a kinetyna w pozywce. Wykazano nastgpnie, Ze cyto-
kininy stymuluja tworzenie paczkéw na pgdach, korzeniach i liSciach u réznych
rolin.

W badaniach wptywu cytokinin na morfogenez¢ tkanek tytoniu [24, 61] obserwo-
wano silniejsze i liczniejsze tworzenie paczkéw pod wplywem 6-(y,y-dwumety-
loallylo)adeniny niz pod wplywem innych cytokinin. Stone [80] i Torrey [84]
podaja, ze tworzenie paczkéw wywolywane niektéorymi pochodnymi puryn (w seg-
mentach todyg lub korzeni) moze by¢ wzmozone pod wpltywem $§wiatta. Potwierdzity
to badania przeprowadzone na tkankach tytoniu w ktérych powstawanie paczkéw
na $§wietle nastgpowato szybciej i przy nizszych stezeniach cytokinin niz w ciemnosci
[24, 61]. Zalezno$¢ migdzy intensywnoscia $wiatla, st¢zeniem 6-(y,y-dwumetyloal-
ylo)adeniny a czasem pojawiania si¢ paczk6w przedstawiono w tabeli I.

Tabela 1

Zalezno$é miedzy intensywno$cia $wiatla, stezeniem 6-(y,y-dwumetyloallylo)adeniny a czasem poja-
wienia sie¢ paczkow (24,61).

EStqicnie 6-(y,y-dwumcty-! Intensywno$¢ $wiatla w stopach $wietlnych
- loallylo) adeniny | 800 200 50 0
' w uM I Liczba dni po ktérych pojawiy sie paczki
I 0,0 | 0 0 0 0
| 0,2 : 19 0 0 0
1,0 16 25 0 0
50 16 19 39 0

25,0 0 25. 36 39 i

f (1 paczek) |

Skoog i Miller [75] wykazali, ze w pewnych granicach niski stosunek kinetyny
do IAA sprzyja tworzeniu korzeni, posredni wzrostowi niezréznicowanego kalusa,
a wysoki powstawaniu paczkéw. W pdiniejszych badaniach [24, 61] poréwnano
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aktywno$é morfogenetyczna kinetyny z 6-(y,y-dwumetyloallylo)adeniny. Jak przed-
stawiono na ryc. 4, w nieobecnoéci kinetyny wzrost tkanek byl minimalny bez
wzgledu na poziom IAA w pozywce. Przy wyzszych stezeniach kinetyny (5 i 25 pM)
lecz braku egzogennego IAA tworzyly si¢ niewielkie paczki. Tworzenie paczkéw
i ich rozw6j byly optymalne w obecnoéci obu hormonéw.
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Ryc. 4. Wplyw stezenia kinetyny i IAA na $wiezq mase¢ tkanek tytoniu, hodowanych w $wietle ciaglym.
Liczby na poszczegblnych krzywych odnosza sie do stezenia IAA w uM: 0,08, 0,4, 2, 10, 50 [24, 61]

Roéznicowanie tkanek hcdowanych na pozywce z 6-(y,y-dwumetyloallylo)ade-
ning zachodzilo réwniez w nieobecnoéci IAA w pozywce, przy czym bylo ono
znacznie intensywniejsze niz na pozywce z kinetyna. Minimalne st¢zenia 6-(y,y-
-dwumetyloallylo)adeniny potrzebne dla wywolania organogenezy paczkéw, zmniej-
szaly si¢ (od 1 do 0,04 pM) w miarg wzrostu poziomu IAA (od 0 do 0,4 @M). Dalszy
wzrost stezenia IAA hamowat réznicowanie tkanek, jednakze tym stabiej im wyzsze
bylo réwnoczesne stezenie 6-(y,y-dwumetyloallylo)adeniny.

Efekty paczkotwércze cytokinin moga by¢ blokowane przez inhibitory syntezy
RNA i biatka [82].
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W trakcie badan nad organogenetycznymi efektami cytokinin [24, 61], otrzymano
petny cykl rozwojowy roéliny tytoniu, z grupy komorek somatycznych na catko-
wicie zdefiniowanej pozywce syntetycznej. Rosnace aseptycznie ,,roslinki‘ (ryc. Sa),
przeniesione do plynnej pozywki i umieszczone w $wietle o slabej intensywnosci,
szybko si¢ adaptowaly i kontynuowaly wzrost (ryc. 5b). Przesadzone nast¢pnie
do gleby, rozwijaly si¢ w normalne rosliny tytoniu [24, 61]. Do tego okresu (1964)
podobne wyniki uzyskano jedynie na pozywkach z mlekiem kokosowym lub na
pozywkach warunkowych.

Ryc. 5. Roslinki powstate w hodowli in vitro z paczkéw wytworzonych przez tkanki pod wplywem 5 M
6-(y,y-dwumetyloallylo)adeniny [24, 61]; a 42 dni po wyszczepieniu tkanek; & 21 dni po przeniesieniu
z pozywek aseptycznych na pozywki plynne

Wzrost calych roslin. Traktowanie roslin cytokininami wplywa na wzrost
zarébwno organéw wegetatywnych, jak i reproduktywnych. Cytokininy absorbo-
wane przez korzenie z pozywek plynnych opézniaja wzrost korzeni, fodyg i lisci
[92]. Inaczej zachowuja si¢ roliny rosnace w ciemnoéci [17] lub w warunkach
cigglego oéwietlenia [83]. Wowcezas kinetyna stymuluje wzrost.

Zastosowanie cytokinin na powierzchnie roélin indukowalo: rozwdj tumoréw
[66], uwolnienie z dominacji wierzchotkowej paczkéw bocznych [65], kwitnienie
[45, 46], tworzenie paczkéw [21]. Powodowalo tez przesunigcie réwnowagi picio-
wej w kierunku kwiatéw zenskich i obuplciowych [9], indukowalo partenokarpig
[12], zwigkszato zawiazywanie si¢ owocow [28] oraz stymulowalo wzrost owocow
[88] i ziaren [1]. Wprowadzenie cytokinin do wnetrza pedu siewek Pinus radiata
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stymulowato wzrost merystemu wierzchotkowego i pedéw bocznych, a komorki
parenchymy w ksylemie na nowo podj¢ly podziat [32].

Wymienione efekty wzrostowe, razem z poprzednio dyskutowanymi przez
Millera[48] i Lethama [39], wlaczaja cytokininy w kontrolowanic prawie kazdego
aspektu wzrostu roSlin. Wiele faz wzrostu, na ktoéry maja wplyw cytokininy, jest
rowniez pod wplywem dzialania zar6wno auksyn, jak i giberelin. Synergizm i anta-
gonizm, ktore obserwowano migdzy tymi trzema grupami regulatorow wzrostu,
moga mie¢ duzy wplyw na tempo i typ wzrostu.

Przerwanie spoczynku

Stymulacja kielkowania nasion. Miller podaje, ze kinetyna stymuluje
kielkowanie nasion sataty w ciemnosci, i ze efekt ten jest podobny do efektu Swiatta
czerwonego [48]. Podobne wyniki otrzymano nastepnie z réznymi innymi nasio-
nami.

Badania Ikumy i Thimanna [26] wykazuja, ze kinetyna i jej analogi wcale
lub tylko nieznacznie stymuluja kietkowanie w odréznieniu od kwasu giberelowego,
ktory wykazuje w tym procesie duzg aktywnos¢. Odnosnie dzialania odwracalnego
systemu fitochromowego wykazali, Zze kinetyna powigksza wzrost kielkowania
wywolanego $wiatlem czerwonym, a efekt kinetyny, podobnie jak $wiatla czerwo-
nego, jest zniesiony $wiatlem podczerwonym. Kinetyna stymuluje powigkszanie
lidcieni, pomagajac rozerwaé okrywe nasienng.

Spoczynek paczkéw. Kurz i Kummerow [34] wykazali, ze traktowanie
kinetyna $piacych paczkéow zimowych Hydrocharis, prowadzito do przerwania
" ich spoczynku.

Kinetyna i tiokinetyna powodowaly réwniez wzrost i przerwanie spoczynku
u Lemna minor [14). Podobne wyniki otrzymano traktujac kinetyna spoczynkowe
korzenie spichrzowe Ficaria verna [15], oraz traktujac benzyloadening winoro$l
[89]. Chwojka i wsp. [10] doniesli, iz benzyloadenina oraz jej analog zastosowane
do ogonkoéw lisci jabloni powodowaly wzrost paczkéw bocznych. W koricu, okres
spoczynku krotkopedow Pinus radiata rowniez byt przerwany kinetyna, tak ze zmie-
nity si¢ w szybko rosnace dlugopedy [32].

Synteza cytokinin

Po izolacji kinetyny zsyntetyzowano wicle zwiazkéw o zblizonej budowie che-
micznej i aktywnosci biologicznej. Znane sa roézne metody syntezy chemicznej
cytokinin, a dwie z nich sa podstawowe. Jedna jest reakcja 6-chloropuryny z odpo-
wiednig amina, druga synteza rybozydéw i rybotydow cytokinin, ktéra obejmuje
bezposrednia alkilacje adenozyny lub adenozyno 5-monofosforanu [25].

Biosynteza cytokinin jest jednakze nie wyjasniona. Izoprenoidowy charakter
podstawnika w pozycji N¢ naturalnie wystepujacych cytokinin sugeruje, ze bio-
synteza tych zwiagzkéw moze by¢ do pewnego stopnia analogiczna do biosyntezy

Wiadomo$ci Botaniczne t. XIII, z. 4 3
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steroli i innych zwigzkéw terpenoidowych. Zwiazkiem kluczowym w tej syntezie
jest kwas mewalonowy [6]. Jak wykazano ostatnio, jest on rzeczywiscie prekurso-
rem bocznego lafcucha v,y-dwumetyloallylowego. Peterkofsky [56] stwierdzil
inkorporacj¢ radioaktywnego wegla z kwasu mewalonowego do tRNA, wykazujac
ze zwigzek ten jest prawdopodobnie identyczny z 6-(y,y-dwumetyloallylo)adenozyna.

Tak wigc podobnie jak gibereliny i kwas abscysynowy, réwniez cytokininy
posiadaja ten sam prekursor — kwas mewalonowy.

Pewien poglad na biogeneze i degradacj¢ cytokinin daja doSwiadczenia przepro-
wadzone z triakantyng, alkaloidem wystgpujacym u igliczni. Latwos¢ z jaka tria-
kantyna [3-(y,y-dwumetyloallylo)adenina] ulegala przeksztalceniu w aktywna sub-
stancje in vitro [6-(y,y-dwumetyloallylo)adening] sugerowala, iz analogiczne prze-
ksztalcenie moze zachodzi¢ w wyniku reakcji enzymatycznej w tkance igliczni
[59]. W odréznieniu od triakantyny [62], aktywno$¢ podzialows, jak i organoge-
netyczng wykazal jej Neé-izomer, jak i inne cytokininy (ryc. 6). Uzyskano wigc
pierwszy raz indukcje¢ organogenetyczna wywolang cytokininami w tkance rosliny
drzewiastej [62].

$ I :

Ryc. 6. Efekty wzrostowe i morfogenetyczne benzyloadeniny w tkance lifcieni igliczni
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Leonard i Deyrup postulowali, iz triakantyna jest metabolitem ubocznym
okresu intensywnych podzialéw komorek i powstaje w wyniku biosyntezy adeniny
z v,y-dwumetyloallylopyrofosforanem [62]. Brak aktywnoSci triakantyny u igliczni
moze sugerowa¢, iz triakantyna nie jest prekursorem aktywnego regulatora jakim
jest jej Ne-izomer. Wydaje sig, ze triakantyna jest produktem inaktywacji 6-(y,y-
-dwumetyloallylo)adeniny i podobne przegrupowania zachodza by¢é moze w pro-
cesie inaktywacji innych cytokinin. Byloby to zgodne z sugestia Linsera [40],
iz triakantyna moze speinia¢ analogiczna rolg jak glukobrascyna w wypadku auksyn.
Biogeneza i degradacja cytokinin pozostaja wi¢gc nadal do wyjasnienia.

To kroétkie przedstawienie niektorych badan nad izolacja i znaczeniem cytokinin
bynajmniej nie wyczerpuje wszystkich probleméw z tej dziedziny. Wskazuje jedynie
na ogromna rol¢ i znaczenie cytokinin w réznorodnych procesach zachodzacych
u prawie wszystkich typow roélin, poczawszy od bakterii do drzew.

Zaklad Dendrologii i Arboretum Koérnickie PAN w Koérniku
Adres obecny: Katedra Fizjologii Roélin WSR w Poznaniu Filia w Bydgoszczy
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ZDZISLAW KAWECKI

POGLADY NA DLUGOSC ZYCIA NASION DRZEW OWOCOWYCH

Ksztattowanie sig, rozwéj i dojrzewanie nasion jest jednym z etapéw w rozwoju
ro§lin wyzszych. Wytwarzanie ich gwarantuje zachowanie gatunku. Zauwazono,
7e niektore roéliny wytwarzaja nasiona posiadajace bardzo krétki okres zywotnosci,
np. wierzby, orzech wloski, osika (Bucz 1960). Sa tez takie, ktore moga przeleze¢
w warunkach sztucznych badz naturalnych w glebie nawet kilkaset lat. Przyktadem
moga by¢ nasiona Mimosa glomerata, ktore moga zy¢ ponad 200 lat, lub Cassia
multijuga ponad 150 lat (Grzesiuk 1967). Trudno jest dokladnie ustali¢ przez jak
dlugi okres czasu nasiona niektérych gatunkow zachowuja zywotno$¢, tym bardziej,
ze czgsto przekracza ona dhugo$é zycia ludzi.

Dokladniej przebadanymi pod tym wzgledem wydaja si¢ by¢ nasiona zaliczane
przez Ewarta (1908) oraz Grzesiuka (1967) do mikrobiotycznych, ktérych zy-
wotnosé¢ nie przekracza 3 lat (nasiona topoli, wierzby, buka, wiazu, cebuli, salaty
marchwi i innych) oraz mezobiotycznych, ktérych zywotno$¢ konczy si¢ w prze-
dziale od 3 do 15 lat. Naleza tu nasiona wigkszo$ci rolin uprawnych. Najmniej
poznanymi sa te, ktére zaliczamy do makrobiotycznych, zachowujacych zdolno§¢
kietkowania od 15 do 100 i wiecej lat. Naleza tu nasiona gatunkéw z rodzin Pa-
pilionaceae, Malvaceae, Myrtaceae, Labiateae, Polygonaceae, Tiliaceae i inne.

Wedlug Barton (1961) dlugowieczno$¢ nasion zalezy od szeregu czynnikéw
fizycznych, chemicznych, jak tez biologicznych, dlatego tez czgsto nasiona tego
samego gatunku przechowywane w odrebnych warunkach traca w réznym czasxe
site kietkowania.

Z czynnikéw $rodowiska, ktére w zasadniczy spos6b wplywaja na dtugowieczno$é
nasion, nalezy wymieni¢ temperature, wilgotno$é, $wiatto i dostgp tlenu. Z biolo-
gicznych: wplyw okrywy nasiennej, dojrzaloéci nasion, ich spoczynku, a z tym
zwiazanymi inhibitorami i stymulatorami, wplyw okrywy owocowej, mikroflory.

Dlugo$é zycia nasion drzew owocowych badana byla niestety tylko wycinkowo.
Mato jest danych co do whasciwego ich przechowywania — przynajmniej niekt6-
rych gatunkéw. Ze wzgledu na to, ze zbi6r nasion w sadownictwie jest czesto utrud-



276

niony przez przemienno$¢ owocowania, badZz warunki klimatyczne, ktdére unie-
mozliwiaja pozyskanie dostateznej iloSci nasion, zachodzi konieczno$¢ przechowy-
wania ich czasami nawet przez kilka lat. Generatywny sposob produkcji podktadek
jest bowiem ciagle jeszcze aktualny.

Wickszod¢ drzew owocowych naszego klimatu tworzy nasiona posiadajace
zdolno$¢ zachiowania zywotnoéci przez kilka lat. Zaliczy¢ by wigc je mozna do me-
zobiotycznych. Naleza tu ziarnkowe: jablon, grusza, oraz wigkszo$¢ pestkowych.

Warunkiem podwyzszenia zywotnosci nasion z rodziny Rosaceae jest przecho-
wywanie ich w suchej atmosferze. Nasiona tak przetrzymane zachowuja zywotnos¢
przez kilka lat (Flejscher 1951 za Barton 1961, Barton 1961). Wedlug Soto-
wiewej (1950) optymalna wilgotnoscia powietrza w pomieszczeniu, gdzie przecho-
wujemy nasiona, winno by¢ 50-—-55%,. Badania Duczmala (1963) i Kaweckiego
(1967) wykazaly, ze jednoroczne nasiona jabloni sg prawie w pelni zdolne do kiel-
kowania, jedli sa przechowywane w warunkach wilgotnosci wzglednej powietrza
okoto 60—809 i temperaturze okolo 18°C. W badaniach Crockera (1928) nasiona
jabloni przetrzymywane przez 2,5 lat w atmosferze o niewysokiej wilgotnosci za-
chowywaly prawie catkowicie swa zywotno$¢ w poréwnaniu z nasionami przecho-
wywanymi przez krotki okres czasu. Procent wschoddw z tych nasion nie odbie-
gal od uzyskanych z nasion przechowywanych przez 2,5 lat.

Nasiona jabloni mozna przetrzymywaé nawet przez 3 i 4 lata, ale otrzymany
procent wscheddw w stosunku do iloci wzigtej do stratyfikacji jest znacznie nizszy
(Wanic i wspélautorzy 1968). W badaniach Karnatza (1952) nasiona jabloni
tak diugo przetrzymywane, a nast¢pnie poddawane wtérnemu dojrzewaniu kietko-
waly zaledwie w kilku procentach. Wedlug Barton (1961) warunkiem zachowania
dtugowiecznodci nasion jest wiasciwa pora wydobycia ich z owocéw — w przypadku
nasion jabloni jest to jesien. '

Przechowywanie nasion w obnizonej temperaturze (nawet ujemnej) i w prozni
wedlug Flemiona (1931) powoduje przez szereg lat zachowanie zywotnosci prawie
w 100 procentach. Istnieja doniesienia (Crocker i Barton 1931), ze nasiona pew-
nych roslin z rodziny Rosaceae moga zachowaé zdolno$¢ kietkowania nawet przez
20 lat. '

Nasiona drzew owocowych pestkowych w przeciwienistwie do ziarnkowych
posiadaja gruba i twarda okrywe nasienna, ktéra ze wzgledu na do$¢ mala prze-
nikliwo$¢ dla wody i gazéw daje mozliwo$¢ nieco diuzszego ich przechowania
bez utraty zywotnoéei. Jednak warunkiem zachowania dlugowiecznosei jest wydo-
bycie nasion po dojrzeniu owocédw i ich podsuszenie (Tukey 1924). Po wlasciwym
wykonaniu tych czynnoéci Giersbach i Crocker (1932) stwierdzili kietkowanie
Prunus americana wigcej niz w 609, po 53 miesigcach przechowywania w suchym
pomieszczeniu w temperaturze 7 i 10°C.

Nasiona nicktérych gatunkéw pestkowych poddane stratyfikacji i wysiane do
gruntu moga przez kilka lat leze¢ i nie kietkowaé. Zjawisko to zwie si¢ przelegi-
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waniem nasion. Wedtug Zachey (1958) okres czasu, po jakim przelegujace nasiona
moga kietkowaé, wynosi 2—3 lat. Przyczyny tego zjawiska nalezy dopatrywaé
sic w braku dostatecznie dlugiego okresu czasu z obnizong temperaturg (Suszka
1967), badZ z braku dostepu wody czy przesuszenia (Soucek 1965).

Dlugoé¢ zycia nasion wedlug Sotowiewej (1950, 1953) zalezy od warunkow

przechowywania. Nasiona pestkowe (wisnia, alycza, morela) moga by¢ przecho-
wywane nawet przez okres 3 lat, przy wilgotnosci pestek 10—129; pod warunkiem
przetrzymywania ich w obnizonej temperaturze 2—10°C i wilgotnoSci otaczaja-
cego powietrza do 50—559%. Wedlug Holmesa i Buszewicza (1958) oraz
Suszki (1964) wickszo$¢ nasion gatunkéw z rodzaju Prunus moze zachowaé prawie
pelng zywotno$é przez 2—4 lata przy przechowywaniu ich w obnizonej tempe-
raturze. .
Nasiona orzecha whoskiego i leszczyny nie sa dlugowieczne i zaliczy¢ je mozna
do mikrobiotycznych. Jak podaje Minin (1949) nasiona tych roélin przechowy-
wane w $wiezym piasku i w obnizonej temperaturze do okoto 0°C mozna przetrzymac
najwyzej 1 rok, za$ orzeszki buku tylko przez 9 miesiccy. Wydaje si¢ jednak, ze
przechowanie tych nasion w obnizonej temperaturze i w zamknigtych naczyniach
po uprzednim podsuszeniu owocéw znacznie przedtuzyloby okres ich zywotnosci.
Badania Suszki (1966) wykazaly bowiem, ze orzeszki buku uprzednio podsuszone
do 9—109% wilgotnosci, przetrzymywane w temperaturze 3 i 10°C przez 98 dni,
kietkowaly prawie w 100 procentach.

Zywotno$é¢ nasion zawierajacych duze ilosci tluszezoéw fatwo schnacych, czym
si¢ charakteryzuje wigkszo$¢ nasion roslin sadowniczych, a szczegélnie orzech
laskowy i wloski, wydaje si¢ zaleze¢ w duzej mierze od dostepu do nich tlenu, pod-
wyzszonej temperatury i wilgoci. Czynniki te powoduja znaczne przy$pieszenie
rozkladu tluszczow zapasowych. Jak podaje Ozot i Chorkow (1958) tluszez
wydobyty z nasion orzechéw wloskich nawet w dobrych beztlenowych warunkach
mozna przetrzymaé jedynie przez okres do 2 lat, gdyz po tym czasie ulega zepsuciu.

Czynnikami powodujacymi starzenie si¢ nasion sa wedtug Crocker i Barton
(1953), Barton (1961), Grzesiuka (1967):

1) wyczerpanie zapaséw pokarmowych nasion,

2) zanikanie aktywno$ci enzymatycznej,

3) fizykochemiczne zmiany w strukturze protoplazmy zarodka,

4) staba izolacja nasion od Srcdowiska przez okrywy nasienne,

5) zanikanie zdolno$ci przebudowy bialek zapasowych w konstytucjonalne,

6) nagromadzenie szkodliwych produktéw przemiany materii (inhibitorow),

7) degeneracja jader komoérkowych i zmiany w strukturze kwaséw nukleinowych.

Starzenie si¢ nasion moze byé wywolane jednym z wymienionych czynnikow,
badZ calym ich zespolem. Podanie dokladne okresu czasu zachowania Zywotnosci
nasion drzew owocowych jest niestety do§¢ trudne ze wzglgdu na ztozono$¢ czyn-
nikéw decydujacych o diugosci zycia nasion.
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