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BIOSYNTEZA I MECHANIZM DZIALANIA GIBERELIN

Historia badari nad giberelinami si¢ga lat dwudziestych, kiedy to Kurosawa
(1926) opublikowat ~wyniki doSwiadczen potwierdzajace wczeéniejsze przy-
puszczenia (Stowe i Yamaki1957), ze choroba ryzu polegajaca na gwaltownym
wydluzaniu si¢ roslin jest wywolana przez fizjologicznie aktywne substancje wydzie-
lane przez grzyb Gibberella fujikuroi, stanowiacy stadium workowe Fusarium moni-
liforme Sheld.

Obserwacje te zapoczatkowaly badania w kierunku wyizolowania i poznania
whasciwoséci tych wysoce aktywnych biologicznie zwiazkow.

Fakt, ze gibereliny izolowane ze szczepdw grzyba wywieraly ogromny wplyw
na procesy fizjologiczne innych roslin, nasuwat przypuszczenie, ze substancje o po-
dobnym dzialaniu, wzglgdnie o podobnych wlasciwosciach fizyko-chemicznych
i fizjologicznych wystepowaé moga réwniez w tkankach rodlin wyzszych (Radley
1956 Brian i Grove 1957, Lona 1956). Poglady te znalazly potwierdzenie w pra-
cach szeregu autoréw (West i Phinney 1956, Phinney i wsp. 1957, Raaley
1958), ktérym udato si¢ wyizolowaé z wyciggéw roslinnych ekstrakty o wysokiej
aktywnoéci biologicznej a analiza chemiczna wykazata, ze w ekstraktach tych Znaj-
duja si¢ zwiazki posiadajace taka sama, wzglednie bardzo zblizona budowg chemi-
czna do giberelin wyizolowanych ze szczepdw Fusarium moniliforme (Kawarada
i Sumiki 1959, West i Phinney 1959, MacMillan i wsp. 1960, MacMillan
i wsp. 1961, MacMillan i wsp. 1962, Jones i wsp. 1963, Elson i wsp. 1964).

W miare udoskonalania metod ekstrakcji, rozdzialu i oczyszczania giberelin
wyizolowywano nowe gibereliny zaréwno z produktéw przemiany materii grzyba
Fusarium moniliforme, jak réwniez z ekstraktéw roslin wyzszych. Do chwili obecnej
wyodrebniono oraz oznaczono parametry fizyko-chemiczne 27 zwiazkéw o charak-
terze giberelin, a lista ta napewno nie jest jeszcze zamknigta.

Wszystkie gibereliny sa kwasami i posiadaja identyczna konfiguracj¢ opartg
na czteropiericieniowym rdzeniu gibanowym. Poszczegélne gibereliny réznig sig
migdzy soba ilocia grup karboksylowych, iloscia i polozeniem grup hydroksy-
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lowych, metylowych i metylenowych oraz wystgpowaniem wzglednie brakiem
piercienia laktonowego i podwdjnego wigzania w pierscieniu A (ryc. 1).
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Ryc. 1. Wzory strukturalne giberelin

Pomimo ze réznice w budowie poszczegdlnych giberelin sa bardzo nieznaczne,
to jednakze juz male zmiany w konfiguracji podstawnikow powoduja glebokie
réznice w aktywnosciach fizjologicznych tych zwigzkéw (Cathey i wsp. 1961, Phin-
ney i West 1961, Sumiki i Kawarada 1961, Brian i wsp. 1962, Michniewicz



29

i Lang 1962a, 1962b, Brian i wsp. 1964, Brian i wsp. 1967). Fakt ten w powia-
zaniu z trudno$ciami w uzyskaniu poszczegdlnych giberelin w stanie czystym,
stanowi istotng przeszkode zarowno w badaniach efektow fizjologicznych wywiera-
nych przez te zwiazki, jak réwniez ich biosyntezy i mechanizmu dzialania.

I. Biosynteza giberelin

Birch i wsp. (1958, 1959) wykazali, ze kultury Fusarium monoliforme rosnace
w obecnoéci 1C-octanu i 2-“C-mewalonianu produkuja wykazujacy radioak-
tywno$é kwas giberelowy (GA;). Nastgpnie Cross i wsp. (1964) stwierdzili, ze po-
dajac kulturom grzyba znakowany 17-**C kauren réwniez zachodzi zjawisko prze-
kazywania radioaktywnosci giberelinie A,. Dane te, w potaczeniu z stwierdzonymi
faktami $wiadczacymi ze droga biosyntezy (-)-kaurenu, (-)-kauren-19-olu i trans-
geranylogeraniolu prowadzi réwniez od kwasu melanowego (Graebe i wsp. 1965)
sugeruja, ze gibereliny wprzagnigte sa w metabolizm zwiazkéw terpenoidowych.

W trakcie innych badan stwierdzono fakt istnienia konwersji transgeranylo-
geraniolu do kaurenu i kaurenu, kaurenolu i kaurenalu do gibereliny A, (Dennis
i wsp. 1965, Verbiscar i wsp. 1967). Réwniez Ruddat i wsp. (1965) badajac
biosynteze giberelin wykazali, ze prekursorem giberelin moze by¢ inny tréjeykliczny
dwuterpenoid a mianowicie stewiol. Autorzy ci wykazali jednak, ze stewiol nie
ulega przeksztalceniom do kwasu giberelowego tylko do innych giberelin, najpraw-
dopodobniej do gibereliny A,.

Dodaé nalezy, ze zaréwno kauren, jak i kaurenol, kwas kaurenowy i stewiol
sa naturalnymi produktami metabolizmu roélin (Cross i wsp. 1963, Mosettig
i wsp. 1963, Henrick i Jefferies 1964, Lehn i Huneck 1965) i podobnie do
giberelin stymuluja wzrost karfowatych mutantéw kukurydzy d-5 (Ruddat 1 wsp.
1963, Cross i wsp. 1964, Katsumi i wsp. 1964, Phinney i wsp. 1964).

Wszystkie te dane wykazuja wige, ze droga biosyntezy giberelin prowadzi od
prostych polaczen pigciowgglowych poprzez prawdopodobnie pirofosforany izo-
pentenylu, geranylu i farnezylu do trans geranylogeraniolu, po czym nastgpuje
cyklizacja do trojeyklicznych dwuterpenoidéw typu kaurenu czy stewiolu. Proble-
mem niedostatecznie poznanym sa jeszcze dalsze etapy biosyntezy tzn. przemiany
trojeyklicznych dwuterpenoidéw do giberelin  zawierajacych 19 atoméw wegla
w czasteczce.

Cross i Norton (1965) sugeruja, ze zwiazkami posrednimi sa gibereliny
o 20 atomach wegla, czyli zwiazki typu gibereliny Ay, Ay czy A,,. Gibereliny te
bylyby wiec bezposrednimi prekursorami giberelin C-19 (GA;—GA,,) (ryc. 2).

Istnieja rowniez dane na temat mozliwosci przeksztalcen strukturalnych wsrod
giberelin C-19. Stwierdzono mianowicie, ze giberelina A, moze przeksztalcaé si¢
w gibereling Ay, (Cross i wsp. 1964a), natomiast gibereliny A, i A; moga stanowi¢
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ogniwo przejciowe do giberelin A; i A; (Phinney i Spector 1967, Verbiscar
i wsp. 1967).

Wszystkie posiadane w tej chwili dane odnosnie biosyntezy giberelin zaryso-
wuja dopiero droge, ktéra ten cykl przemian przebiega. Brak jest jednak jeszcze
$cistej konkretyzacji i dokumentacji poszczegdlnych etapéw biosyntezy, jak rowniez
danych odno$nie systemu enzymatycznego, ktory te przemiany katalizuje.
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Ryc. 2. Droga biosyntezy giberelin

Wylania si¢ pytanie czy przebieg biosyntezy giberelin jest u poszczeg6lnych
gatunkéw roSlin jednakowy. Na réznice w jakosci giberelin wystgpujace u roélin
nalezgcych do odrgbnych jednostek systematycznych wskazuja prace Krugmana
(1966) i Kopcewicza (1968).

II. Mechanizm dzialania giberelin

Szeroko zakrojone badania ostatnich lat wykazaly niewatpliwy, aczkolwiek
bardzo rézinorodny wplyw giberelin na szereg waznych procesow fizjologicz-
nych u roélin, a mianowicie: kietkowanie nasion (cyt. Muromcew i Pienkow
1964), zjawiska spoczynku (cyt. Muromcew i Pienkow 1964), jaryzacj¢ (Kentzer
1967, Rejowski 1967), fotosyntezg (Brian 1959), oddychanie (Nikotajewa
1962), procesy syntezy szeregu waznych zwiazkéw organicznych w roélinie (Weller
i wsp. 1957, Paleg i wsp. 1962a, 1962b, Michniewicz i Stanistawski 1962,
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1965, cyt. Maciejewska-Potapczykowa 1967), procesy prowadzace do zakwi-
tania (cyt. Michniewicz 1959, 1965).

Aczkolwick wigc gleboka ingerencja giberelin w przebieg proceséw fizjolo-
gicznych u roélin jest w tej chwili kwestia oczywista, to mechanizm dzialania tych
zwiazkéw nie jest jeszcze dokladnie poznany.

Samo juz wyjasnienie procesu wydluzania si¢ todygi pod wplywem zadzialania
giberelina napotyka na duze trudnoéci, gdyz godzac si¢ nawet, Ze giberelina powoduje
zarébwno zwickszenie si¢ wydluzania komoérek (Brian i wsp. 1954, Kato 1955),
jak i stymulacje podziatéw komoérek migdzywezli (Humphries i Wheeler 1960,
Sachs i wsp. 1960, Maciejewska-Potapczykowa i wsp. 1961), to nalezy przy-
jaé, ze procesy te beda juz nastepstwem wiasciwej przyczyny, czyli okre$lonego
bodzca natury biochemicznej, ktorego charakter pozostaje w dalszym ciagu nie-
wyjasniony.

Poznanie wigc mechanizmu dzialania giberelin wymaga znajomosci ich powia-
zan z ogdlnym metabolizmem rosliny, a zwlaszcza wyjasnienia ewentualnej roli
tych zwiazkéw w przekazywaniu informacji genetycznej.

W chwili obecnej badania te stanowigce podstawe dla waasmenla wplywu gi-
berelin na fizjologie poszczegdlnych roélin znajduja si¢ w centrum zainteresowania
wielu pracowni. Trudnoéci towarzyszace tego typu badaniom uniemozliwiajg jednak
postawienie obecnie udokumentowanej teorii naukowej na temat mechanizmu
dziatania giberelin, tak, ze zagadnienie to pozostaje nadal w sferze hipotez.

Jedna z niewatpliwie waznych kwestii mogacych rzutowac¢ na takie hipotezy
i na kierunek dalszych badan jest zagadnienie interakcji giberelin z innymi grupami
regulatoréw wzrostu. Szczegblna uwage poswigcono wspoldziataniu giberelin
z auksynami, wysuwajac na ten temat dwie hipotezy.

Pierwsza hipoteza zaklada, Zze gibereliny nie dzialaja na wzrost bezposdrednio,
ecz tylko posrednio przez utatwianie biosyntezy auksyn, ktore to wladnie gromadzac
si¢ w tkankach wplywaja w sposdb bezposredni na regulacj¢ czy tez inicjacje okre-
§lonego procesu fizjologicznego. Dowodami $wiadczacymi na Korzys$¢ tej hipotezy
sa do$wiadczalnie stwierdzane fakty podwyzszenia aktywno$ci auksyn (Michnie-
wicz 1962, Kuraishi i Muir 1963) i obnizanie aktywnoSci oksydazy kwasu
3-indolilooctowego (Pilet i Wurgler 1958, Kuraishi i Muir 1962) pod wptywem
zadzialania gibereling, jak rowniez synergizm w dzialaniu auksyn i giberelin na
niektore procesy zyciowe roSlin (Brian i Hemming 1957, Vlitos i Meudt
1957, Brian i Hemming 1958, Galston i McCune 1961, Kefford 1962).

Druga hipoteza moéwi, ze wspoidziatanie giberelin i auksyn jest tylko czgdciowe.
Dowodami $wiadczacymi na korzy$¢ tej hipotezy moga by¢ teorie starajace sig
wyjasni¢ proces wydluzania komoérek pod wplywem dzialania samej gibereliny.
I tak ogdlnie przyjety jest poglad, ze wydluzanie si¢ komorki jest procesem osmo-
tycznym, polegajacym na pobieraniu wody przez komoérke. Pobieranie to zalezy
od stezenia zwigzkdw osmotycznie czynnych zawartych w wakuoli oraz oporu sta-
wianego przez $ciany komoérkowe. Ze wzgledu Ze giberelina pobudza tworzenie
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szeregu enzymoOw cytolitycznych zwigkszajacych plastyczno$¢ $cian komdrkowych
(cyt. van Overbeek 1966), powoduje tym samym wzrost sily ssacej, a zatem moze
rzutowa¢ na proces wydluzania si¢ komorek.

Istnieja i inne teorie wyjasniajace proces powigkszania si¢ komorek pierwotna
dziatalno$cia samych giberelin. I tak mozliwe jest, ze giberelina zwigkszajac ak-
tywnos$¢ alfa amylazy powigksza w ten sposob ilo§¢ zwiazkow osmotycznie czyn-
nych w soku komoérkowym, przyczyniajac si¢ do zwigkszenia sily ssacej komérek
(cyt. van Overbeek 1966).

Odmienna hipotez¢ na temat samodzielnego wplywu giberelin na proces wzrostu
komoérek podaja van der Kerk i wsp. (1964 cyt. Grigoriew i Kuczierow 1966).
Wykazali oni, ze giberelina wplywa stymulujaco na proces biosyntezy polifenoli
miedzy innymi kwasu ferulowego, ktory z kolei jest jednym z etapow posrednich
biosyntezy ligniny. Lignina zwigkszajac wig¢z poszczegélnych widkien celulozy
blony komérkowej przyczynia si¢ do uplastycznienia $cian komoérkowych, a tym
samym zwigkszenia sily ssacej komorki.

Dowodem przemawiajacym na korzy$¢ drugiej hipotezy jest rowniez fakt,
ze zablokowanie dzialania auksyn endogennych nie wplywa ujemnie na stymulu-
jace dzialanie gibereliny (cyt. Grzesiuk i Rejowski 1963).

W chwili obecnej brak jest jednoznacznej odpowiedzi, ktéra z przedstawionych
powyzej dwu hipotez jest stuszna. Wydaje si¢ jednak, ze migdzy giberelinami a auksy-
nami wspoéldzialanie w kontrolowaniu przebiegu proceséw fizjologicznych istnieje.
Interakcja tych zwiazkéw polegaé moze na inicjowaniu roznych pojedynczych
reakcji, ktore dopiero w sumie daja okre§lony efekt fizjologiczny.

Bardzo interesujacymi badaniami odnoszacymi si¢ do mechanizmu dzialania
giberelin, s prace traktujace o wiaczaniu si¢ tych zwiazkéw w metabolizm kwasow
nukleinowych. I tak w mys$l danych Jacobsa i Monoda (1961 cyt. Bonner
1965) tempo powstawania bialka jest bezposrednio zwiazane z szybkoS$cia tworze-
nia mRNA, ktory powstaje na niezablokowanym genie strukturowym. Tworzenie
informacyjnego RNA jest inicjowane przez gen operatorowy, ktory moze by¢
jednakze zablokowany przez represory produkowane przez geny regulatorowe.
Represor taki moze ulec inaktywacji wzglednie zwiazaniu przez jakie$ inne sub-
stancje nazywane induktorami, efektorami wzglednie derepresorami i jedli fakt
taki zaistnieje to umozliwiona zostaje synteza bialka. Wydaje si¢, ze derepresorem
moze by¢ wlasnie giberelina, ktora wlaczajac si¢ na tym etapie i tworzac np. kompleks
z represorem, indukowaé¢ moze syntez¢ odpowiednich bialek (Bonner 1965).

Hipoteza ta zostala juz poparta szeregiem dowodow eksperymentalnych (Ja-
cobsen i Varner 1967, Lang i Nitsan 1967, Varner 1967, Atsmon i wsp.
1968, Johri i Varner 1968, Johri i wsp. 1968, Witherell i Varner 1968).

Niewykluczone jest rowniez, ze gibereliny podwyzsza¢ moga aktywnos$¢ enzymow
proteolitycznych rozluZniajacych wigzania mi¢dzy represorami a genami operato-
rowymi, aczkolwiek w chwili obecnej brak jest na to bezpo$rednich dowodow.

Istnieje wigc mozliwos¢ ze efektem dzialania giberelin jest produkcja specy-
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ficznego mRNA powodujacego tworzenie specyficznych enzyméw, co w konsek-
wencji dawaé moze zmiang metabolizmu, dyferencjacj¢ i poczatek nowego cyklu
rozZWojowego.

Nalezy uwzglednié, Ze jak juz bylo powiedziane wyzej, znane jest wiele réznych
giberelin roznigcych si¢ bardzo nieznacznie budowa chemiczna wywolujacych
jednakze rézne efekty fizjologiczne. To nasuwa przypuszczenie, ze kazda gibere-
lina moze wypetnia¢ funkcje derepresora. Istnicje jednakze rowniez mozliwosc,
ze poszczegdlne gibereliny pobudzaja synteze specyficznych dla swej dziatalnosci
mRNA, co z kolei rzutowaé moze na dalsza produkcj¢ odpowiednich enzymow,
dajac w rezultacie odpowiednie efekty fizjologiczne bedace suma tych wszystkich
bodzcow.

Z niektorych doswiadczen wynika ponadto, ze okreslony efekt fizjologiczny
uzyskuje si¢ czasami tylko wtedy, kiedy dziala si¢ gibereling w konkretnej fazie
rozwojowej (cyt. Czajtachian 1963, cyt. Razumow 1963, Wolobarskij 1963).
Tak wigc przypuszczaé mozna, ze przyjecie bodzca jakim jest giberelina moze
nastgpi¢ tylko w okre$lonym stanie fizjologicznym rosliny. Stan ten uwarunkowany
moglby byé obecnoscia odpowiednich substratéow dla dzialalnosci wytworzonych
enzyméw. Nieobecno$é substratu rzutowaé bowiem moze na brak zajscia konie-
cznych dla otrzymania danego efektu fizjologicznego przemian metabolicznych.
Dane zawarte w ninigjszym artykule wykazuja wige, ze mechanizm dzialania
giberelin nie zostal dotad w pelni wyjasniony, mimo to zarysowuja si¢ jednak
pewne kierunki w ktérych dalsze badania powinny przebiegac.

Katedra Fizjologii Roslin Uniwersytetu Mikolaja Kopernika w Toruniu
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