] Wiadomoéci Botaniczne ‘ 1986 ‘ 30 ’ 1 ] 9-24 l

IRENA SINSKA

POLIAMINY JAKO REGULATORY WZROSTU I ROZWOJU ROSLIN

=

POLYAMINES AS REGULATORS OF PLANT GROWTH AND DEVELOPMENT

Poliaminy sa zwiazkami powszechnie wystgpujacymi we wszystkich zywych
organizmach pro- i eukariotycznych [9, 29]. Ich niezbgedno$¢ dla normalnego
wzrostu wykazaly po raz pierwszy badania Herbsta i Snella [52] na bakterii
Hemophilus parainfluenzae, a nastgpnie potwierdzily ja badania na mutantach
Escherichia coli i Saccharomyces cerev isiae [85, 86], u ktorych istniala blokada
szlaku biosyntetycznego poliamin. Stwierdzono, ze wyrownanie braku endogennych
poliamin poprzez podanie ich z zewnatrz przywraca mutantom zdolno$¢ do nor-
malnego wzrostu. Podobna korelacj¢ pomigdzy obecnoscia poliamin a zdolnoscia do
wzrostu wykazano w tkankach zwierzgcych [68].

W roélinach, podobnie jak w mikroorganizmach i u zwierzat, najczesciej wy-
stepujacymi aminami sa dwuamina-putrescyna oraz poliaminy-spermidyna i sper-
mina (tab. I). Inne aminy, takie jak kadaweryna, homospermidyna, tetrametylo-
putrescyna sa mniej powszechne i u roélin ich obecno$¢ ogranicza si¢ do pojedynczych
rodzin czy nawet rodzajow.

Duze zainteresowanie fizjologéw roélin aminami, obserwowane w ostatnim
dziesiecioleciu, wiaze si¢ nie tylko ze stwierdzeniem wystgpowania ich we wszyst-
kich badanych tkankach roSlinnych, lecz przede wszystkim z obserwacjami, ze
poziom amin oraz aktywno$¢ enzymow uczestniczacych w ich biosyntezie sa naj-
wyzsze w tkankach merystematycznych i aktywnie rosnacych oraz ze wzrost poziomu
tych zwiazkéw zwykle towarzyszy zwigkszeniu aktywnosci metabolicznej tkanki.

Postulowany przez wielu badaczy udzial poliamin niemal we wszystkich prze-
jawach zycia ro§liny oraz fakt, ze posrednicza one w reakcji rosliny na czynniki
zewnetrzne — $rodowiskowe i wewnetrzne — hormonalne $wiadczy, zdaniem
niektérych badaczy, ze poliaminy mozna rozpatrywaé jako grupe regulatoréw
wzrostu i rozwoju roslin [4, 42, 43].

Dowody na udzial poliamin w regulacji wzrostu i rozwoju ro$lin pochodza
z kilku rodzajéw do$wiadczen: 1) badania wplywu egzogennych poliamin i ich
prekursoréw na przebieg procesow fizjologicznych [1, 2, 4, 53, 65]; 2) traktowania
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TABELA 1
Przyktady wolnych dwu- i poliamin wystepujacych w rolinach wyzszych (zmodyfikowane 75)

]
Amina Wystepowanie Amina Wystgpowanie
Diaminopropan Gramineae Spermidyna powszechnie
Agmatyna powszechnie Homospermidyna Santulum
Putrescyna powszechnie Tetrametylohomosper- Solanaceae
midyna

N-karbamoiloputres- Sesamum || Spermina powszechnie

cyna
Tetrametyloputres-

cyna Solanaceae Arkaina Lathyrus
Kadaweryna Leguminosae Aminopropylopirolina Gramineae

calych, nie uszkodzonych roélin lub izolowanych fragmentéw strukturalnymi analo-
gami poliamin i inhibitorami ich biosyntezy [5, 6, 17]; 3) badania poziomu endo-
gennych poliamin w trakcie roéznych procesOw morfogenetycznych [4, 37, 72, 73,
83, 84, 87]; 4) badania biosyntezy poliamin z zastosowaniem znakowanych pre-
kursorow (L-arginina, L-ornityna, L-metionina, putrescyna) oraz obejmujacych ozna-
czanie aktywno$ci enzymoOw uczestniczacych w ich biosyntezie (dekarboksylaz
argininy, ornityny i S-adenozylometioniny oraz syntaz spermidyny i sper-
miny) [4, 5, 31, 50, 51]; 5) badania degradacji poliamin i zwiazanych z tym procesem
aktywnoéci oksydaz dwu- i poliaminowych [19, 62, 72, 73].

1. Metabolizm poliamin

Ryc. 1 przedstawia schemat biosyntezy gléwnych poliamin w roslinach. Putres-
cyna, prekursor spermidyny i sperminy powstaje bezpo$rednio jako produkt de-
karboksylacji ornityny [50] lub posrednio w wyniku dekarboksylacji argininy [74].
Biosynteza spermidyny i sperminy jest zwiazana z obecnoscia metioniny, ktora do-
starczajac grup propyloaminowych umozliwia przeksztalcenie putrescyny w troj-
i czteroaminy przy udziale kolejno syntazy spermidyny i sperminy [31, 79]. Utwo-
rzone aminy moga by¢ katabolizowane przy udziale odpowiednich oksydaz. Pu-
trescyna jest utleniana przez oksydaze dwuaminowa do monoaldehydu, ktory w wy-
niku cyklizacji daje piroling.

Analogiczna reakcja katalizowana przez oksydazg poliaminowa przeksztalca
spermidyng i sperming do dwuaminopropanu i piroliny (w przypadku spermidyny)
lub aminopiroliny (w przypadku sperminy) [55, 62, 89].

Chociaz arginina i ornityna sa gtéwnymi prekursorami putrescyny, to jednak
istnieja dane, ze C-karbamoilocytrulina jest cze$ciowo przeksztalcana do N-kar-
bamoiloputrescyny i argininy [78], co wskazuje na mozliwo$¢ alternatywnej drogi
biosyntezy putrescyny. Innym aminokwasem wzbogacajacym rosliny w aminy jest
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Ryc. 1. Schemat biosyntezy putrescyny, spermidyny i sperminy w roslinach (zmodyfikowane 41),

lizyna, ktérej dekarboksylacja prowadzi do powstania kadaweryny — dwuaminy
charakterystycznej szczegélnie dla Leguminosae [48].

W odréznieniu od organizmoéw zwierzgcych, u ktorych glownie dekarboksylaza
ornityny uruchamia biosyntez¢ poliamin, w roSlinach stwierdza si¢ aktywno$¢ za-
réowno dekarboksylazy ornitynowej, jak i argininowej [51, 53, 56, 64]. Udziat obu
tych enzym6w w biosyntezie putrescyny (i poliamin) zalezy od roéliny, organu i od
rodzaju procesu fizjologicznego. Poréwnanie aktywnoéci obu enzyméw w epiko-
tylach siedmiodniowych siewek Vigna radiata, fasoli i bawelny wskazuje, ze naj-
wicksza aktywnoscia obu enzymoOw charakteryzuja si¢ siewki Vigna radiata a na-
stepnie siewki bawelny. U fasoli natomiast stwierdzono jedynie aktywno$¢ dekar-

TABELA 1II

Aktywno$¢ dekarboksylaz argininy i ornityny w epi-
kotylach siewek Vigna radiata, Phaseolus vulgaris
i Gossypium hirsutum (zmodyfikowane 5)

pmole CO,/g. §w. m./godz.

Dekarboksylaza | Dekarboksylaza
orgininy ornityny
Vigna radiata 2709 1294
Phaseolus vul-
garis 1002 0
Gossypium hir-
sutum 209 172
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boksylazy argininy (tab. II). Oznaczenia tych samych enzymow w réznych czgsciach
o$miodniowych siewek Vigna radiata wykazaty, ze niezaleznie od badanego organu,
aktywno$¢ dekarboksylazy ornitynowej jest nizsza niz argininowej oraz ze aktywno$¢
obu enzymow jest najwigksza w liSciach i w paku szczytowym a najmniejsza w korze-
niach i w hypokotylach [5]. Znane s takze systemy doSwiadczalne, w ktorych glow-
nie dekarboksylaza ornitynowa przejawia aktywnos¢ [51].

Wystegpowanie w roélinach dwoch enzymow pelniacych tg sama funkcje w bio-
syntezie poliamin, lecz dziatajacych na dwoch roznych drogach, moze by¢ zabezpie-
czeniem, zapewniajacym ciaglto$¢ syntezy poliamin i odpowiedni ich poziom w ro-
§linie.

2. Poziom poliamin w roslinach

Poziom endogennych poliamin jest rézny w réznych roélinach, organach i tkan-
kach [37] (tab. I1I). W zaleznosci od badanej tkanki $rednia zawarto$¢ putrescyny,
spermidyny i sperminy waha si¢ kolejno w granicach 0.7—10 pmoli/g §w. m.,
0.005—5 pmoli/g $w. m. i 0.001—0.05 pmoli/g $w. m. Niekiedy jednak poziom
amin jest znacznie wyzszy, tak jak np. w nasionach, w ktorych zawartoéé spermidyny
osiagga 6 pmoli na gram suchej masy [6].

Niewiele wiadomo na temat lokalizacji poliamin w komorce. Niemniej, znale-
ziono je w réznych proporcjach w wakuolach, mitochondriach, chloroplastach i rybo-
somach [11, 72].

Przesledzenie dystrybucji poliamin w roélinie wskazuje, ze w najwigkszej ilosci
gromadza si¢ one w komorkach aktywnie dzielacych sig i wydtuzajacych sig. W tkan-

TABELA 11T

Wplyw niedoboru jonéw potasu i magnezu na zawarto$¢ poliamin w liSciach jeczmienia, rzodkiewki,
grochu 1 fasoli (zmodyfikowane 18)

. Niedobér Zawarto$¢ amin (nmole/g §w. m.)
Roslina jonu :
Putrescyna | Spermidyna Spermina

kontrola 280 93 51

Jeczmien K 1720 79 30
Mg 2030 110 | 56

kontrola 380 142 | 17

Rzodkiewka K 1470 339 31
Mg 130 211 38

kontrola 270 340 | 45

Groch K 2030 504 ‘ 51
Mg 1230 517 i 65

kontrola 110 164 ! 41

Fasola K 1120 111 25
Mg 350 87 16
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kach wydluzajacych si¢ poszczegélne poliaminy wykazuja réiny gradient zawar-
tosci. Na przyktad w koleoptylach kukurydzy putrescyna gromadzi si¢ u podstawy
i ilo$¢ jej zmniejsza si¢ akropetalnie, natomiast spermidyna rozmieszczona jest
réwnomiernie na calej dhugosci koleoptyla [35]. Odwrotny gradient putrescyny
i spermidyny stwierdzono w epikotylach etiolowanego grochu [41]. W koleoptylach
kukurydzy nie stwierdzono obecnoéci sperminy, co wg autoréw moze mie¢ zwiazek
z niewystepowaniem w tej tkance podzialéw komoérkowych. Potwierdzeniem tej
sugestii jest wykazanie, ze w korzeniach kukurydzy, posiadajacych stref¢ meryste-
matyczng, spermina wystepuje i lokuje si¢ wylacznie w poblizu wierzchotka. Wskazy-
waloby to na pewna specyficzno$é dzialania amin we wzroscie — spermina bylaby
aktywna w podzialach komérkowych, natomiast putrescyna i spermidyna w wy-
dluzaniu komorek.

3. Efekty fizjologiczne poliamin

Poliaminy wyst¢puja w roélinie od najwczesniejszych etapoéw jej rozwoju. W ryzu,
wkrotce po zaplodnieniu, stwierdzono w rozwijajacych si¢ nasionach obecno$é
putrescyny, sperminy, agmatyny, spermidyny i kadaweryny [70]. Poziom tych amin
nie zmienia si¢ w czasie pierwszych dni rozwoju nasion. Dopiero w fazie mleczne;j,
przypadajacej na 16 dzien po zaplodnieniu, zawarto$¢ wszystkich amin znacznie
wzrasta, po czym obniza si¢. Wzrost zawartosci poliamin skorelowany jest ze zwigk-
szeniem aktywnosci dekarboksylazy argininy oraz ze zmianami zawarto$ci biatka,
DNA i RNA. Ponowne zwigkszenie ilosci poliamin zachodzi w czasie kietkowania
nasion ryzu. Maksymalna zawarto§¢ wymienionych wyzej amin przypada na
24 godzing od rozpoczgcia imbibicji 1 wyprzedza w czasie kielkowanie. Wzrost
zawarto$ci poliamin we wczesnej fazie kietkowania stwierdzono w nasionach
Phaseolus mungo, Pisum sativum, Zea mays, Triticum aestivum i Tragopogon porri-
Solius [87]. We wszystkich tych przypadkach wzrost poziomu poliamin jest skorelo-
wany ze zwigkszeniem zawartoSci RNA i syntezy biatka (ryc. 2).

Mimo iz wigkszo$¢é danych o udziale poliamin w regulacji kietkowania uzyskano
badajac nasiona roélin zielnych, do$wiadczenia prowadzone na nasionach roslin
drzewiastych (Quercus robur, Quercus borealis, Acer platanoides) potwierdzaja
omowione wyzej zalezno$ci [83, 84].

Potwierdzeniem udzialu poliamin w regulacji kietkowania moga by¢ wyniki
do$wiadczern nad wplywem egzogennej putrescyny i spermidyny na kietkowanie
spoczynkowych zarodkéw jabloni (Sindska, dane nie opublikowane). Wykazano,
7e obie aminy stymuluja kielkowanie w stopniu zaleznym od stg¢zenia tych zwiaz-
koéw. Ponadto stopieri stymulacji zalezy od wieku nasion, z ktdérych izolowano
zarodki; im starsze nasiona tym mniejszy efekt putrescyny i spermidyny. Efekt obu
amin zalezy od warunkow $wietlnych hodowli. Zwykle obserwuje si¢, ze podczas
hodowli w warunkach 12 godzinnego fotoperiodu stymulacja kietkowania przez
aminy jest wigksza niz w ciemnosci. Uzupelnieniem tych danych sa wyniki do-
$wiad czen nad wptywem roznych aminokwasow, w tym takze prekursorow poliamin
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Ryc. 2. Zmiany zawarto$ci bialek, RNA i poliamin podczas kielkowania nasion Phaseolus munge
(zmodyfikowane 87).

na kietkowanie zarodkow wskazujace, ze najwigksza stymulacje kietkowania uzy-
skuje sic po podaniu zarodkom argininy, ornityny i metioniny. Co wigcej, potra-
ktowanie zarodkow kanawanina (analogiem argininy) powoduje zahamowanie
kietkowania, ktére mozna przetamaé podaniem argininy.

Szczegbtowo badanym zjawiskiem regulowanym przez poliaminy jest wzrost
roélin, badany pod katem indukcji podziatéw komorkowych jak i wydluzania si¢
tkanek. Dobrego przykiadu na udziat amin w regulacji cyklu podziatowego komorki
dostarczaja badania nad indukcja wzrostu eksplantatow spoczynkowych bulw kar-
czocha. Wycinki spoczynkowych bulw moga rosnac tylko wtedy, gdy dostarczy si¢
do pozywki auksyng lub poliaming [10, 20]. Rownolegle z indukcja wzrostu przez
auksyne zwieksza si¢ w eksplantacie 20-krotnie zawarto$¢ endogennych poliamin [25].
Dokladne przesledzenie zmian biochemicznych podczas pierwszego cyklu podziato-
wego po przerwaniu spoczynku wykazalo, Ze wzrost syntezy poliamin jest najwcze-
$niej rejestrowana zmianga metaboliczna — zaczyna si¢ bardzo wczesnie w fazie G,,
przed synteza DNA i RNA. Ponowny wzrost poziomu poliamin i towarzyszacy mu
wzrost aktywnosci dekarboksylazy ornitynowej obserwuje si¢ w poznej interfazie.
Korelacja pomiedzy aktywnoscia dekarboksylazy ornitynowej, akumulacja polia-
min i rozpoczeciem replikacji DNA sugeruje, Zze poliaminy moga mie¢ zwiazek
z synteza jadrowego DNA [16]. Do podobnego wniosku prowadza obserwacje nad
aktywnos$cia dekarboksylazy ornitynowej oraz nad zawartoscia poliamin i DNA
podczas synchronicznych podzialdow u Chlorella [28].

W organizmach zwierzecych inhibitory biosyntezy poliamin blokuja cykl komor-
kowy, a najbardziej wrazliwy na inhibitory jest etap replikacji DNA [49]. Wzrost
eksplantatéw karczocha indukowany auksyna mozna catkowicie zahamowaé na
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skutek potraktowania tkanki inhibitorami biosyntezy amin, takimi jak kanawanina,
kanalina i difluoroornityna [17].

Dodatkowym potwierdzeniem udziatu amin w regulacji podzialéw komoérkowych
jest wykazanie, ze tumory ro$linne zawieraja duza ilo$¢ poliamin oraz ze ich poziom
jest dodatnio skorelowany z tempem wzrostu tkanki tumorowej [12, 14].

Przeniesienie zawiesiny komoérek rozy na Swieza pozywke zapewnia szybki
wzrost kultury, czemu towarzyszy podwojenie stezenia putrescyny w ciggu 6 godzin
oraz powolny wzrost zawarto$ci spermidyny i sperminy [76]. Podobnie szybkie
zwiekszenie iloci putrescyny skorelowane z sze$ciokrotnym wzrostem aktywnoéci
dekarboksylazy argininowej obserwowano w kulturze komoérek marchwi prze-
szczepionych na $wieza pozywke [63, 64].

Na $cislg zalezno$é intensywno$ci procesow wzrostowych i zawartosci poliamin
wskazuja badania nad ustgpowaniem spoczynku bulw ziemniaka [56]. W spoczyn-.
kowych bulwach putrescyna, spermidyna i spermina rozmieszczone sa mniej wigcej:
16wnomiernie i aktywno$é dekarboksylaz argininy, ornityny i S-adenozylometioniny
jest podobna we wszystkich czgéciach bulw. Aktywno$¢ enzyméw i poziom amin
w spoczynkowych bulwach sa niskie. Po dwoch miesiacach przechowywania bulw
w temperaturze pokojowej spoczynek ustgpuje i zaczynaja rozwijac si¢ paki w rejo-
nie wierzchotkowym. I tylko w tym rejonie obserwuje si¢ szybki wzrost aktywnosci
dekarboksylazy ornityny i dekarboksylazy S-adenozylometioniny oraz wzrost za-
warto$ci putrescyny, spermidyny i sperminy. W pakach bocznych (nie rozwijajacych
si¢) oraz w pozostalych tkankach bulw nie obserwuje si¢ zmian ani aktywnosci
enzymoOw, ani poziomu amin.

Do innych efektow morfogenetycznych poliamin zaliczy¢ mozna regulacje
roznicowania tkanek i organow. Doswiadczenia Montague 1 wsp. [63, 64] pro-
wadzone na komoérkach marchwi in vitro wykazuja, ze po przeszczepieniu kultury
na $wieza pozywke embriogenna, rownocze$nie z roznicowaniem komorek wzrasta
dwukrotnie tempo wlaczania (*C) argininy do putrescyny, zwigksza si¢ aktywnos¢
dekarboksylazy argininy oraz zwigksza si¢ poziom amin.

Wycinki hypokotyli Vigna radiata wytwarzaja zawiazki korzeni w odpowiedzi
na podana z zewnatrz auksyne. Wezesniejszym zdarzeniem, obserwowanym jeszcze
przed rozwojem korzeni sa zmiany zawartosci putrescyny i spermidyny, zalezne od
stezenia auksyny. Chociaz nie stwierdzono stymulujacego dziatania egzogennych
poliamin na r6znicowanie nowych korzeni, to jednak wykazano, Ze inhibitory bio-
syntezy amin, takie jak kanawanina i kanalina hamuja rozwéj korzeni oraz ze efekt
tych inhibitoréw mozna odwroéci¢ podajac odpowiedni aminokwas: argining lub
ornityne. Podobne dzialanie wykazuje inhibitor dekarboksylazy S-adenozylome-
tioniny. Badane inhibitory hamuja rozwdj korzeni powstajacych spontanicznie jak
i indukowanych auksyna [39].

Innym przykladem udzialu amin w regulacji réznicowania jest indukcja pakéow
kwiatowych. Na podkreslenie zastuguje, ze przejicie ro§liny z fazy wegetatywnej do
generatywnej oraz ustalanie plciowosci kwiatow sa zwiazane ze zmianami zawartos$ci
przede wszystkim fenoloamidéw, pochodnych amin i kwaséw hydroksycynamono--
wych [23, 24, 60, 61, 77].
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Przedstawione dotychczas dane wskazuja, ze zwigkszony poziom amin towarzyszy
aktywnemu wzrostowi. Uzupelieniem tych doniesieri s3 obserwacje, ze réwnolegle
ze starzeniem si¢ catych, nie uszkodzonych roélin oraz izolowanych organéw za-
warto$¢ endogennych amin obniza si¢ oraz ze podanie egzogennych poliamin opdZnia
proces starzenia.

Wykazano, ze protoplasty izolowane z liSci owsa mozna zabezpieczy¢ przed
starzeniem si¢ i przed szybko postepujaca liza, podajac do Srodowiska inkubacji
protoplastow argining i lizyng lub z jeszcze lepszym efektem putrescyng i kadawe-
ryng, dwuaminy powstajace z tych aminokwaséw. Spermidyna i spermina w tym
systemie do$wiadczalnym wykazuja skuteczniejsze dziatanie od dwuamin [3, 44].

Typowymi objawami starzenia si¢ liSci sa — wzrost aktywnosci RNazy i proteazy
oraz degradacja biatek i chlorofilu. Kaur-Sawhney i Galston [53] wykazali,
ze podanie egzogennych poliamin opdznia i zapobiega degradacji chlorofilu oraz
wzrostowi aktywno$ci RNazy i proteazy w lisciach owsa inkubowanych w ciem-
noéci. Podobne opodznienie zanikania chlorofilu obserwowali autorzy w liSciach
grochu, fasoli, rzepaku i tytoniu, co wg nich $wiadczy o naturalnym zaangazowaniu
poliamin w kontroli starzenia si¢ liSci. Badania Altmana [1] na inkubowanych
w ciemnosci odcietych liSciach rzodkiewki potwierdzily, ze poliaminy sa skuteczne
w opoznianiu zaréwno bardzo weczesnych zmian charakterystycznych dla procesu
starzenia sie, takich jak degradacja bialka i aktywno$¢ RNazy, jak i pozniejszych,
jaka jest degradacja chlorofilu. Istnieja sugestie, Ze rola poliamin w procesie starze-
nia moglaby polega¢ na stabilizowaniu blon tylakoidow [27, 67].

Rownolegle ze stwierdzeniem, ze starzenie si¢ roslin jest skorelowane z niskim
poziomem endogennych poliamin [4, 56] wykazano, Ze aktywno$¢ dekarboksylaz
argininowej i ornitynowej znacznie zmniejsza si¢ w czasie starzenia [56] oraz ze
auksyna i cytokinina, zapobiegajace starzeniu si¢ niektorych organéw, zwigkszaja
w nich zawarto$¢ amin [4, 39, 80].

Na uwage zashuguje przeciwstawne dzialanie poliamin i etylenu w kontroli
procesow starzenia si¢ ro$lin. Altman i Bachrach [4] oraz Suttle [81] sugeruja,
ze efekt poliamin moze si¢ wiaza¢ z hamowaniem produkcji etylenu, wynikajacym
z konkurencji szlakéw biosyntezy obu zwiazkow o wspolny prekursor, jakim jest
S-adenozylometionina (SAM). Potwierdzeniem tych sugestii bylo wykazanie, Ze
1,3-dwuaminopropan hamujacy aktywno$¢ proteazy w lisciach owsa i degradacje
chlorofilu w lifciach owsa, pszenicy, jeczmienia i kukurydzy silnie obniza poziom
etylenu w starzejacych sig liSciach owsa [71]. Dwuaminopropan i spermidyna blo-
kuja synteze etylenu na etapie przeksztalcenia S-adenozylometioniny do kwasu
aminocyklopropanowego (ACC) oraz na dalszym etapie, tzn. utleniania ACC do
etylenu [40]. Powyzsze dane sa zgodne z doniesieniami Apelbauma i wsp. [7, 8], ze
egzogenne poliaminy, w st¢zeniach najbardziej zapobiegajacych procesom starzenia
hamuja réwnoczesnie produkcje etylenu w kilku tkankach ro$linnych. Z drugiej
strony wiadomo, Ze inhibitor biosyntezy etylenu (AVG), hamujacy przeksztalce-
nie SAM do ACC podnosi poziom poliamin w wyniku zwigkszenia puli grup pro-
pyloaminowych niezbednych do syntezy trdj- i czteroamin [36]. Sprzezenie zwrotne
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pomigdzy szlakiem biosyntetycznym poliamin i etylenu pociaga za sobg zatem okre-
§lone konsekwencje fizjologiczne.

Wiele doniesien wskazuje na ochronne dziatanie poliamin w warunkach stresu.
20-godzinna inkubacja nasion kukurydzy w temperaturze 60°C powoduje obniZenie
kietkowania do 35%, a pelne kietkowanie mozna osiagnac¢ jesli przed potrakto-
waniem wysoka temperatura namoczy si¢ nasiona w roztworze putrescyny lub
kadaweryny [66].

Badania Floresa i Galstona [38] nad stresem osmotycznym wykazaty, ze za-
warto$¢ putrescyny wzrasta 60-krotnie w ciaggu 6 pierwszych godzin traktowania
lifci owsa 0.4—0.6 M sorbitolem. Podobna reakcj¢ wykazuja liScie jeczmienia,
kukurydzy i pszenicy. Wzrostowi poziomu putrescyny towarzyszy wzrost aktywnosci
dekarboksylazy argininowej, lecz nie ornitynowej. Fakt, ze spo$réd dwéch inhibi-
torow biosyntezy putrescyny — difluorometyloargininy i difluorometyloornityny —
tylko pierwszy inhibitor hamuje indukowany stresem wzrost st¢Zenia putrescyny
§wiadczy, zdaniem Floresa i Galstona, ze reakcja rolin na stres jest wybiorcza aku-
mulacja putrescyny, powstajacej w wyniku dekarboksylacji gtéwnie argininy.

Uprzywilejowany wzrost ilo$ci putrescyny obserwuje si¢ takze w warunkach za-
solenia (80) i zakwaszenia (90) srodowiska. Fragmenty liSci owsa inkubowane w bu-
forach o pH od 3-8 wykazuja wzrost poziomu putrescyny, kiedy warto$¢ pH spada
ponizej 5. Ilo§¢ putrescyny wzrasta szybko w ciagu 3 pierwszych godzin inkubacji
i osigga maksimum w 9 godz. po zakwaszeniu; w tym czasie poziom aminy jest
8 razy wyzszy przy pH 4 niz przy pH 6. Zadna inna amina poza putrescyna nie:od-
powiada na zakwaszenie. Dodanie cykloheksimidu do §rodowiska inkubacji o pH 4
zapobiega wzrostowi zawarto$ci putrescyny, a usunigcie go przywraca wzrost po-
ziomu tej aminy po okolo 3 godzinach. Sugeruje to, ze indukcja syntezy putre-
scyny zwiazana jest z biosynteza biatka. Wzrost zawarto$ci putrescyny hamowany
jest przez difluorometyloargining. Zgadza si¢ to z dalsza obserwacja, Ze przy niskich
pH wzrasta i zmienia si¢ tylko aktywnos$¢ dekarboksylazy argininowe;j.

Znaczacy wzrost zawarto$ci putrescyny obserwuje sig takze w liSciach jeczmienia,
grochu, fasoli i rzodkiewki, hodowanych w warunkach niedoboru potasu i mag-
nezu [18] (tab. IIT). Ten rodzaj stresu, podobnie jak dwa poprzednie, wiaze si¢ ze
wzrostem aktywnoéci dekarboksylazy argininy. Smith [73] sugeruje, Ze putrescyna
powstajaca w liéciach wyréwnuje niedobor waznych kationdw nieorganicznych i tym
samym jest wprzegnigta w mechanizm homeostazy kontrolujacy wewnatrzkomor-
kowe pH.

Ochronna funkcja poliamin w warunkach stresu moze polega¢ na ich oddzialy-
waniu z blonami. Wskazuja na to badania wyplywu betacyjaniny z izolowanych
krazkow buraka czerwonego, traktowanych temperatura 40°C, RNaza i proteaza
oraz szybko zamrazanych i rozmrazanych [2]. Wyplyw barwnika stymulowany dzia-
taniem czynnikéw uszkadzajacych blony ulega zahamowaniu, je§li w mieszaninie
inkubacyjnej znajduje si¢ spermidyna lub spermina.

Potwierdzeniem udzialu poliamin w regulacji wzrostu i rozwoju roélin jest wy-
kazanie wrazliwo$ci ich metabolizmu na czynniki §rodowiskowe oraz na czynniki
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hormonalne, Przykladem moga by¢ do$wiadczenia grupy Galstona nad aktywnoscia
dekarboksylazy argininy i zawartoécig poliamin w siewkach grochu. Naswietlenie
$wiatlem czerwonym etiolowanych siewek grochu powoduje wzrost pakéw szczy-
towych i jednocze$nie hamuje wyduzanie miedzywezli [45]. Aktywnosc dekarbo-
ksylazy argininy w pakach szczytowych wzrasta dwukrotnie w ciggu 8 godzin po
naéwietleniu epikotyli §wiatlem czerwonym. Odwrocenie efektu czerwieni przez
daleka czerwien §wiadczy o udziale systemu fitochromowego w tej reakeji. W czesci
podwierzcholkowej epikotyla $wiatlo czerwone wywiera przeciwstawny efekt,
tzn. obniza aktywno$¢ dekarboksylazy argininowej i podobnie jak w pakach szczy-
towych stwierdza si¢ odwracalno$é reakcji jako wynik przemiennego naswietla-
nia R i FR [32]. Szybkim odzwierciedleniem zmian aktywnosci enzymu na skutek
fotokonwersji fitochromu jest akumulacja poliamin w pakach szczytowych i spadek
ich zawartoéci w czeSci podwierzcholkowej epikotyla [46].

Powszechnie wiadomo, ze giberelina znosi hamujacy wplyw $wiatla czerwonego
na wydluzanie epikotyli etiolowanego grochu [59] oraz ze stymuluje wydluzanie
karfowatego grochu na $wietle [22]. Dai i wsp. [33] wykazali, z¢ w dwa dni po
potraktowaniu rosnacych na §wietle siewek kartowatego grochu roztworem gibere-
liny, rownolegle ze stymulacja wzrostu miedzywezli zwigksza si¢ trzykrotnie aktyw-
noé¢ dekarboksylazy argininy oraz wzrasta poziom putrescyny, spermidyny i sper-
miny.

Wplyw gibereliny na metabolizm poliamin w epikotylach grochu nie jest jedyna
manifestacja wspotdziatania hormonéw i poliamin we wzro$cie. Na przykiad wy-
kazano, ze rownolegle z hamowaniem wzrostu liScieni rzodkiewki przez ABA
obnizeniu ulega aktywno$¢ dekarboksylazy argininowej i poziom putrescyny. Ben-
zyloadenina w tym systemie do$wiadczalnym stymuluje wzrost liscieni, aktywnosé
dekarboksylazy i iloé¢ putrescyny. Hamujacy efekt ABA na poziom poliamin znosi
benzyloadenina, kinetyna i giberelina A, [80] (tab. IV). Jeszcze innym przyktadem
jest wykazanie wzrostu zawartosci poliamin w eksplantatach spoczynkowych bulw
karczocha po potraktowaniu JIAA lub 2,4-D [25, 69] lub wzrostu aktywnosci de-
karboksylazy ornityny pod wplywem GA; i JAA podczas kietkowania nasion jecz-
mienia [57].

TABELA 1V

Wplyw ABA na aktywno$¢ dekarboksylazy argininy i poziom
putrescyny w liscieniach rzodkiewki oraz odwracalno$¢ efektu ABA
przez inne hormony (zmodyfikowane 80)

Dekarboksylaza Putrescyna I
argininy (nmole/pare
| (pkat/mg biatka) liscieni)

Kontrola l 5.28 98
ABA 3.65 82
ABA +BA 12.45 240 i
ABA +kinetyna 8.08 209
ABA+GA, 7.91 139 ;
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4. Mechanizmy dzialania poliamin

Wszystkie koncepcje dotyczace mechanizmu dzialania poliamin, zakladajace
ich udziat 1) w biosyntezie biatka, 2) w regulacji rownowagi jonowej i 3) w stabilizo-
waniu bton komodrkowych, wykorzystuja polikationowy charakter tych zwia-
zkow.

Chociaz niewiele dotychczas wiadomo na temat efektow poliamin na poziomie
molekularnym, istnieja dane sugerujace, ze rola amin jest stabilizowanie i organizo-
wanie struktury DNA i RNA. Zgodnie z modelami struktury komplekséw poliamin
i DNA [58, 82, 88], tetrametylenowy laficuch sperminy rozciaga si¢ jak pomost
pomiedzy dwiema niémi spirali DNA, umozliwiajac potaczenie si¢ dwoch sasiaduja-
cych ze sobg wolnych grup fosforanowych kazdej nici DNA z grupami aminowymi
i iminowymi obecnymi w obu polowach czasteczki sperminy. Powstale w ten sposéb
spolaryzowane wigzania wodorowe moglyby stabilizowa¢ struktur¢ podwojnej
spirali, zabezpiecza¢ przed denaturacja przez temperaturg i tym samym umozliwiaé
szybsza transkrypcje [21].

W doswiadczeniach nad biosynteza biatka w tkance karczocha, z zastosowaniem
spermidyny i aktynomycyny D wykazano, Ze oba zwiazki konkuruja ze soba o miejsce
wiazania z DNA [34] oraz ze wiazanie spermidyny i DNA jest pierwszym przeja-
wem dzialania aminy w biosyntezie biatka [13].

Udzial poliamin w biosyntezie biatka moze si¢ takze wiazaé z ich obecnoscia we
frakeji tRNA. Stwierdzono, ze tRNA z lici szpinaku, epikotyli grochu i bulw
karczocha zawieraja 1 lub 2 czasteczki poliamin na 1 czasteczk¢ tRNA [15, 16, 30].

Wykrycie poliamin w rybosomach odzwierciedla prawdopodobnie fizjologiczne
znaczenie tych polaczen. Wykazano bowiem, ze rybosomy spoczynkowych bulw
karczocha charakteryzujace si¢ niska zawarto$cia naturalnych poliamin nie wia-
czaja aminokwasdw, jesli w mieszaninie inkubacyjnej nie ma amin. Co wigcej, rybo-
somy tkanki aktywowanej egzogenna auksyna szybko wiaza poliaminy, po czym
wzrasta ich wydajno$¢ w biosyntezie biatka [25].

Stwierdzenie indukcji syntezy DNA [54] i RNA (glownie rRNA i tRNA) oraz
stymulacji aktywno$ci polimerazy RNA przez egzogenna spermidyng [13, 47]
dodatkowo uwiarygadnia regulacyjna rolg¢ poliamin w biosyntezie bialka.

Udzial poliamin w reakcji ro$lin na warunki deficytu mineralnego polega praw-
dopodobnie na utrzymywaniu w komorce odpowiedniej rownowagi jonowej, co
moze mie¢ $cisty zwiazek z biosynteza bialtka, jak np. w przypadku wyréwnywania
deficytu Mg++ [26] oraz z drugiej strony, z mechanizmem kontrolujacym pH we-
wnatrz komorki [4, 5].

Polikationowe wlasciwos$ci amin stanowia takze podstawe hipotezy zakladajacej,
ze polaczenie poliamin z ujemnie naladowanymi fosfolipidami blon stabilizuje je,
chroniac w ten sposoéb komorke przed dziataniem czynnikow stresowych, uszkadza-
jacych blony i przyspieszajacych procesy starzenia si¢ roSlin [1, 4, 5, 65].
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5. Podsumowanie

Poliaminy powszechnie wystgpuja w organizmach roélinnych. Chociaz ich wy-
stegpowanie w roélinie obejmuje wszystkie organy i prawdopodobnie tkanki, brak —
jak dotychczas — danych o ich transporcie w roélinach. Fakt, ze oksydazy poliami-
nowe (enzymy degradujace te zwiazki) zlokalizowane sa w $cianach komorko-
wych [55] sugeruje, ze rola poliamin ogranicza si¢ gléwnie do dzialania na terenie
komorki. Funkcje pelnione przez te zwiazki w komorce sa wielostronne. Poliaminy
moga stabilizowa¢ struktur¢ kwasow nukleinowych, regulowaé ich biosynteze i tym
samym uczestniczy¢ w biosyntezie bialka. Moga ponadto stanowi¢ element mecha-
nizmu regulujacego réwnowage jonowa i pH wewnatrz komorki. Ich obecnos¢
w komorce wiaze si¢ takze ze stabilizacja blon komoérkowych, takich jak plazma-
lemma, tonoplast, blony tylakoidow i lizosoméw. Wymienione typy dzialania amin
na terenie komorki znajduja odbicie w regulacji i modyfikowaniu tak réznorodnych
procesoéw morfogenetycznych, jak wzrost, roznicowanie i starzenie si¢ roslin. Fakt,
ze ich poziom jest regulowany przez czynniki zewnetrzne (Swiatlo, stres) oraz przez
czynniki wewnetrzne (hormony) $wiadczy, ze poliaminy stanowia ogniwo mecha-
nizmu regulujacego wzrost i rozwdj roélin. Moga by¢ zatem rozpatrywane jako nowa
grupa regulatoréw wzrostu i rozwoju roslin.
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