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DZIALANIE BRASSINOSTEROIDOW

NA WZROST | ROZWOJ ROSLIN

WSTEP

Hormony roslinne (fitohormony) odgrywaja
kluczowa role w regulacji i kontrolowaniu pro-
ces6w wzrostu i rozwoju roslin. Regulujg szyb-
kos¢ wzrostu i intensywnos¢ procesow metabo-
licznych poszczegélnych komoérek i integruja te
komorkiw tkanki oraz narzady tworzace catosc.
Zwigzki te petnig takze kontrolujaca role w
procesach reprodukcji roslin (Davies 1995).

Koncepcja istnienia hormondéw roslinnych
pochodzi od Karola Darwina, ktérego doswiad-
czenia nad fototropizmem koleoptyli owsa zwy-
czajnego (Avena sativa) zostaty opublikowane w
roku 1880 w dziele ,,The power of movement in
plants”. Kontynuowanie tego typu doswiadczen
doprowadzito do wyodrebnienia i otrzymania
przez Wentaw 1928 r. w czystej postaci kwasu
indolilo-3-octowego (LAA) — pierwszego hormo-
Nnu roslinnego, zwanego auksyng. Dwudziesty
wiek przyniést odkrycie kilku kolejnych typéw
fitohormondw, tojest giberelin, cytokinin, kwa-
su abscysynowego i etylenu. Ostatnio do miana
hormonéw roslinnych pretenduja réwniez po-
liaminy, jasmonidy, kwas salicylowy i brassino-
steroidy (Sasse 199Ic, Bajguz i Czerpak 1995,
Davies 1995, Lewak 1995, Saniewski 1997,
Czerpak i Bajguz 1998).

EFEKT BRASSINOSTEROIDOW

Brassinosteroidy (BR) wywieraja indukuja-
cy wptyw na wydtuzanie epikotylu w Kkietkuja-
cych nasionach grochu zwyczajnego (Pisum sa-
tivum), fasoli zwyktej (Phaseolus vulgaris), ogor-
ka (Cucumis sativus) i stonecznika zwyczajnego
(Helianthus annuus) (Mandava 1988) oraz na
wydtuzanie hypokotylu ogorka (Katsumi 1985,
1991). Prawdopodobnie efekt elongacyjny wy-

Substancje nalezace do fitohormonoéw cha-
rakteryzujg sie nastepujgcymi cechami: (1) po-
wszechnym wystepowaniemw tkankach roslin-
nych, (2) wystepowaniem i aktywnoscig biologi-
czna w submikromolarnych stezeniach, (3) cze-
sto odrebnym miejscem syntezy od miejsca ich
docelowego dziatania. Wykazano, ze hormony
roslinne cechuje zaleznos¢ pomiedzy wielkoscig
stezenia a ich efektem biologicznej odpowiedzi.
W pewnym zakresie optymalnych stezen zalez-
nos¢ ta jest liniowa lub wyktadnicza. Czesto
jednak zaleznos$¢ tajest ztozona, a efekt zamiast
by¢ wprost proporcjonalny do stezenia, staje sie
odwrotnie proporcjonalny. Zaobserwowano
réwniez, ze pewne procesy fizjologiczno-bioche-
miczne kontrolowane sg przez wiecej niz jeden
hormon. Jednakze poszczegélne fitohormony
moga wywotywac efekty przeciwstawne, addy-
tywne lub synergistyczne (Lewak 1995).

Niniejszy artykut ma na celu przedstawi¢
fizjologiczng role brassinosteroidéw (BR) we
wzroscie i rozwoju roslin. Wystepowanie, budo-
we chemiczng, biosynteze BR i ich przemiany
metaboliczne traktujg dwa inne artykuty zamie-
szczone na tamach Kosmosu (Bajguz i Czerpak
1995, 1997) i tam zainteresowany Czytelnik
moze znalez¢ wiele szczegétowych informacji.

NA WZROST ELONGACYJNY

wotany przez BR odbywa sie za posrednictwem
auksyn. Ponadto wykazano, ze brassinolid (BL)
moze dziata¢ niezaleznie od auksynjako media-
tor w inicjowaniu wzrostu miodych tkanek, a
takze moze wspoétdziata¢ w sposdb komplekso-
wy z auksynami. W czasie wzrostu elongacyjne-
go uwiekszosci tkanek roslinnych BR przyspie-
szajg dziatanie auksyn oraz zwiekszajg wrazli-
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wos¢ rosnacych tkanek na endogenne auksyny
(Sasse 1990, 1991lb, Tominaga i wspétaut.
1994, Tominaga 1Sakurai 1995).

Intensywny proces wydtuzania komoérek
zwigzany jest ze zwiekszaniem sie wydzielania
protonéw do Sciany komodrkowej, co prowadzi
do zakwaszenia Srodowiska. Zjawisko to nosi
nazwe kwasowego wzrostu roslin. Wzrost obje-
tosciowy komérek indukowany jest przez au-
ksyny, przypuszczalnie réwniez przy wspot-
udziale BR, badzZ niezaleznie od siebie przez oba
hormony. Polega on na aktywowaniu przez te
hormony pompy protonowej zlokalizowanej w
plazmolemie, ktéra wykorzystuje energie meta-
boliczng (ATP) do przemieszczaniajonéw wodo-
rowych z komoérki do apoplastu, powodujgc
zakwaszenie Sciany komorkowej. Mechanizm
ten jest wspomagany przez indukowang, row-
niez przy udziale auksyn, egzocytoze pecherzy-
kéw o kwasnej zawartosci. Zakwaszenie Sciany
komorkowej powoduje rozluznienie jej struktu-
ry, miedzy innymi rozerwanie wigzari wodoro-
wych, zmniejszenie ciSnienia turgorowego, a w
efekcie wzrost komorki (Cerana i wspotaut.
1983, 1984, 1985; Romani i wspdtaut. 1983, De
Michelis | Lado 1986, Bajguz i Czerpak
1996b).

BR stymulujg wzrost wydtuzeniowy todyg
przy jednoczesnym zahamowaniu wydtuzania
sie systemu korzeniowego u licznych gatunkéw
roslin. Zahamowanie wzrostu systemu korze-

WPLYW BRASSINOSTEROIDOW

Wyniki badan wykazaly, ze BL stymuluje
tworzenie sie ksylemu w zawiesinach komérko-
wych bulw topinambura (Helianthus tubero-
sus). W warunkach normalnego rozwoju ksy-
lem réznicuje sie w ciggu 3-4 dni, za$ po doda-
niu BL w stezeniu 6.8x10-9 M nastepuje poja-
wienie sie ksylemu juz po 24 godzinach. Przy-
puszcza sie, ze BR wplywaja indukujaco po-
przez aparat genetyczny na réznicowanie sie
komorek roslinnych podczas rozwoju ontogene-
tycznego (Clouse iZurek 1991).

Unikonazol — syntetyczny retardant wzro-
stu roslin charakteryzuje sie hamujacym wpty-
wem na roznicowanie sie elementoéw tracheal-
nych komoérek mezofilu cynii wytwornej (Zinnia
elegans). Jak stwierdzono unikonazol redukuje
endogenny poziom BR w komérkach poprzez
inhibicje biosyntezy BR. Egzogennie podane
hormony przeciwdziataja hamujagcemu dziata-
niu unikonazolu na tkanki roslin, stymulujac
w nich réznicowanie sie elementow tracheal-
nych. Elementy trachealne wraz z ksylemem
stanowia drogi dtugodystansowego transportu
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niowego przez BR sugeruje, ze moga one dziata¢
w tym przypadku niezaleznie od wptywu au-
ksyn i ich analogéw chemicznych, na przyktad
kwasu 2,4-dichlorofenoksyoctowego (2,4-D)
(Roddick i Guan 1991, Roddick ilkekawa 1992,
Clouse i wspoétaut. 1993, Roddick i wspébt-
aut. 1993, Roddick 1994).

Stwierdzono, ze stymulacja wydtuzania sie
pedéw pod wplywem BR wystepuje tylko na
Swietle, zas w ciemnosci nie zaobserwowano
tego dziatania (Mandava 1988). Kamuro i Inada
(1991) zbadali wptyw Swiatta o réznych diugo-
Sciach fal na inicjowanie przez BR wzrostu epi-
kotylu garbiptata (Vigna radiata). Wykazali, ze
wydtuzanie pedéw nastepuje pod wpltywem
monochromatycznego $wiatta niebieskiego
(452 nm) i dalekiej czerwieni (722 nm). Jedno-
czes$nie w tych warunkach Swietlnych BL nie
wykazywat zadnego dziatania. Stwierdzono
rowniez, ze wzrost epikotylu byt opdzniany
przez Swiatlo biate (400-700 nm) i monochro-
matyczne Swiatto czerwone (660 nm). Wzrost
epikotylu wykazano dopiero pod wptywem BL,
ktory niwelowat hamujgcy wplyw w/w rodzajow
Swiatta. Wiadomo, ze Swiatto o odpowiednich
diugosciach fal jest selektywnie pochianiane
przez specyficzne receptory komdérkowe. Pra-
wdopodobnie pod ich wpltywem wzrasta biosyn-
teza BR oraz pozostatych fitohormonow, gtow-
nie auksyn i giberelin (GA).

NA MORFOGENEZE ROSLIN

apoplastowego wody i soli mineralnych. Stymu-
lowane przez BR wyksztatcenie sie elementow
trachealnych minimalizuje opory przeptywu
wody w roslinie. Umozliwia im funkcjonowanie
jako segmentow kapilar przewodzgcych wode.
BR dziatajg wiec jako regulatory réznicowania
elementéw trachealnych w komdrkach cynii
wytwornej (Iwasaki i Shibaoka 1991, Yamamoto
i wspotaut. 1997).

Hormonalna regulacja orientacji mikrotu-
bul okresla sposéb odkiadania sie mikrofibryli
celulozowych w $cianie komérkowej. Z kolei
orientacja mikrofibryli determinuje kierunek
wzrostu komorek, a tym samym nadaje ksztatt
roslinie. Stwierdzono w tym procesie udziat,
obok auksyn, cytokinin, giberelin i etylenu,
réwniez kwasu jasmonowego i BR, w okreslaniu
pozycji mikrotubul, ich stabilnosci, a zwlaszcza
asocjacji z plazmolema. BL, w stezeniu 10 M
lub wiekszym, zwieksza w sadzonkach Vigna
angularis wydtuzanie epikotylu, ktéry powodu-
je rozerwanie w komérkach epidermalnych mi-
krotubul. Podobny efekt otrzymuje sie w obe-
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cnosci  2,6-dichlorobenzonitrylu, w stezeniu
1CT6 M, inhibitora syntezy celulozy. BL dodany
z 1AA zwieksza wydajnos¢ tego procesu, wigcz-
nie z przeksztatceniem orientacji mikrotubul. W
efekcie nastepuje stymulacja rozmieszczania
sie mikrotubul wzdtuz ich osi. Réwnoczes$nie
dochodzi do zahamowania bocznego rozszerza-
nia sie komodrek epikotylu. Nastepuje to poprzez
reorganizacje przeksztatcern mikrotubularnych
w obrebie osi komdrki. Skutkiem tego jest po-
dobiennstwo w potozeniu mikrofibryli celulozy.

BL dziata wiec stymulujgco na rozszerzanie sie
komorek poprzez dwa procesy, jeden zalezny do
mikrotubul, drugi od nich niezalezny. Ponadto
stwierdzono, ze najwyzszag stymulacje wydajno-
Sci procesu organizacji mikrotubul w elongacji
komoérek osigga sie w mieszaninie BL z IAA i GA.
W zwigzku z tym wykazano, ze BL petni podwoj-
ng role, dziatajgc samodzielnie lub tez wspot-
dziatajac z IAA i GA, w reorganizacji mikrotubul
komorek epidermalnych epikotylu Vigna angu-
laris (Mayumi i Shibaoka 1995).

WPLYW BRASSINOSTEROIDOW NA ROZMNAZANIE SIE ROSLIN

U niektérych roslin wystepuje zjawisko for-
mowania sie nowych organizmoéw bez uprzed-
niego zaptodnienia komorki jajowej w tak zwa-
nej partenogenezie, w konsekwencji dochodzi
do rozmnazania bezpiciowego. Powstaje zaro-
dek z niezaptodnionego jaja, ktére moze byc¢
haploidalne lub diploidalne. Badania Kitani
(1994) wskazuja, ze BL bierze udziat w indukgji
partenogenetycznego pokolenia haploidalnych
nasion zaréwno roslin jedno- i dwulisciennych.
BL traktowano uciete znamiona paczkéw kwia-
towych rzodkiewnika pospolitego (Arabidopsis
thaliana), kapusty sitowej (Brassicajuncea) i
trzykrotki (Tradescantia paludosa). W dwbéch
zbadanych gatunkach roslin, to jest rzodkiew-
niku pospolitym i kapuscie sitowej haploidalne
nasiona otrzymuje sie w wyniku rozwoju z ha-
ploidalnych roslin. W przypadku trzykrotki ha-
ploidalne nasiona po kietkowaniu stajg sie naj-

pierw haplo-diploidalne, a nastepnie diploidal-
ne. Niestety mechanizm partenogentycznego
rozwoju haploidalnych gatunkéw roslin indu-
kowanych przez BL nie zostat, pomimo uptywu
kilku lat, wyjasniony.

BR, w zakresie stezen 1CT12-1CT8 M, 2-3-
krotnie zwiekszajg intensywnos$¢ podziatu ko-
moérek glonu Chlorella vulgaris w ciggu 24-48
godzin hodowli. Tylko pomiedzy 24 a 36 godzing
trwania hodowli, a wiec w ciggu 12 godzin
dziatania BR namnaza sie okoto 50% wiecej
komoérek w poréwnaniu do hodowli kontrolnej.
Interesujacym jest, ze po 48 godzinach od mo-
mentu potraktowania glonéw BR nastepuje nie-
mal catkowita faza stagnacji w rozwoju Chlorel-
la vulgaris. Po tym okresie okoto 90% komoérek
przechodzi w formy przetrwalnikowe, za$ pozo-
state z nich powoli, cho¢ sukcesywnie namna-
Zaja sie (Bajguz i Czerpak 1998).

WSPOLDZIALANIE BRASSINOSTEROIDOW Z INNYMI HORMONAMI ROSLINNYMI

BR wspoétdziatajg z innymi fitohormonami w
regulacji i kontroli proceséw wzrostu i rozwoju
roslin. Prawdopodobnie BR wptywajg na meta-
bolizm auksyn i ich transport w obrebie roslin
(Cohen iMeudt 1983). Podczas wzrostu tkanek
roslinnych BR przyspieszajg dziatanie auksyn,
zwiekszajac ich endogenny poziom (Takeno i
Pharis 1982, Eun iwspo6taut. 1989, sasse 1985,
1990, 1991a, b; sakurai i wspotaut. 1991).

BR efektywniej stymulujg wydtuzanie epi-
kotylu grochu i hypokotylu fasoli, anizeli ana-
logi chemiczne auksyn, np. 2,4-D, ktory bar-
dziej zwieksza zawartos¢ Swiezej masy u bada-
nych roélin anizeli BR (Yopp i wspotaut. 1981).
Ponadto elongacja hypokotylu ogérka wywota-
na przez BR i GA byta mniej intensywna niz pod
wptywem IAA (Katsumi 1991). Stwierdzono tak-
ze, ze BR, podobnie jak GA, ostabiajg akumu-
lacje betacyjaniny w nasionach szartatu (Ama-
ranthus sp.) (Mandava i wspoélaut. 1981). W
przeciwienstwie do IAA, BR nie wspétdziatajg

synergistycznie z GA. Dotychczasowe badania
wykazaty, ze BR sg aktywniejsze w inicjacji
wydtuzania todyg u roslin bardziej wrazliwych
na lAAniz GA (Gregory i Mandava 1982, Sasse
1985). Wydtuzanie komérek hypokotylu ogérka
indukowanych przez BR jest zahamowane w
obecnosci kwasu p-chlorofenoksyizomastowe-
go (PCIB), posiadajacego wiasciwosci antyau-
ksynowe. Podobnie do PCIB dziata kinetyna,
ktora hamuje wydtuzanie sie komdrek potra-
ktowanych mieszaning IAA z BR. Przedstawione
fakty sugeruja, ze obecnos$¢ auksyn jestjednak
niezbedna do procesu elongacji komoérek sty-
mulowanych przez BR. Stwierdzono, ze w mio-
dych tkankach roslinnych wzrasta zawartosé
BR, a w raz z nimi auksyn. Prawdopodobnie
wskazuje to na pewna zaleznos¢ w procesie
biosyntezy obu hormonoéw (Mandava i wspétaut.
1981, Yopp i wspoOtaut. 1981, Katsumi 1985,
1991). Tabela 1 przedstawia na przykiadzie
ogorka, wspotdziatanie BR z auksynami i gibe-
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relinami w oddziatywaniu na procesy fizjologi-
czne rosdlin.
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lub stanach spoczynkowych niektdrych ich or-
ganow, zwilaszcza przetrwalnikowych lub stuzg-

Tabela 1. Porownanie dziatania i interakcji BL, IAA i GA4 na procesy fizjologiczne ogérka (Cucumis sativus)

(Katsumi 1985, 1991).

Sadzonka ogo6rka

Hypokotyl ogérka

Oddziatywanie

wzrost hypokotylu
rozszerzanienie liscieni

boczne formowanie
korzeni

zakres efektywnych stezen
optymalne stezenie

dominacja wiekowa
tkanek

interakcje BR z:
interakcje LAA z:
pertraktowanie 1AA
pertraktowanie BL/GA4

BL
inicjujace
inicjujace

hamujace

0.1nM-10 nM
100 nM

miode > stare

synergistyczne
synergistyczne

1AA
inicjujace
nieznacznie hamujace

inicjujace

100 nM-100gM
10 gM

stare > mtode

synergistyczne

nieznacznie hamujace

GA4

intensywnie inicjujgce

intensywnie inicjujace

hamujace

> 100 nM
> 100 [iM

miode > stare

addytywne
synergistyczne
synergistyczne

antyauksyna (PCIB) 1 hamujace antagonistyczne hamujace
kinetyna 2 hamujace hamujace hamujace
sacharoza na $wietle inicjujace hamujace inicjujace
DCCD3 hamujace hamujace brak efektu

1PCIB —kwas p-chlorofenoksyizomastowy;

2 kinetyna — hamuje wydtuzanie komérek indukowanych przez IAA i BR;
3DCCD — N,N -dicykloheksylokarboimid — inhibitor wbudowywania ATPaz w btony komoérkowe.

W etiolowanych hypokotylach dyni olbrzy-
miej (Cucurbita maxima) stwierdzono, ze BR
zwiekszajg poziom endogennego IAA, a zmniej-
szajg kwasu abseysynowego (ABA). Prawdopo-
dobnie BR modulujg endogenny poziom auksyn
poprzez regulacje aktywnosci genow szlaku bio-
syntezy, badz przez interferencje w kataboli-
zmie IAA (Eun i wspdtaut. 1989, Kulaeva |
wspétaut. 1991). Z kolei BL niweluje indukuja-
cy wptyw ABA na zrzucanie lisci oraz dojrzatych
owocOw pomarariczy chiniskiej [Citrus sinensis)
i dyni olbrzymiej (Iwahori i wspotaut. 1990,
Kuraishi i wspétaut. 1991).

Auksyny i cytokininy, dzialajgc niezaleznie
od siebie, biorg udziat w stymulacji syntezy
etylenu, przy czym cytokininy odznaczajg sie
jego niewielka stymulacjg. Jednakze cytokininy
w potaczeniu z LAA wykazujg synergistyczny
wptyw na produkcje etylenu. Etylen powstaje z
metioniny w wyniku jej kolejnych przemian w
tak zwanym cyklu metioninowym, w ktéiym
posrednimi produktami przemian sg S-adeno-
zylometionina i kwas 1-aminocyklopropano-I-
karboksylowy (ACC) (Fuchs i Lieberman 1968,
Imaseki i wspotaut. 1975, Fluhr i Mattoo
1996). Jak wiadomo zwiazek ten wspétdziata z
ABA, gtéwnie w procesach starzenia sie roslin

cych do rozmnazania. Etylen, podobnie jak
ABA, niekorzystnie oddziatywuje na strukture
chemicznag bton cytoplazmatycznych, zwlaszcza
na ich przepuszczalnos¢ oraz transport aktyw-
ny metabolitow. Badania wykonane na etiolo-
wanych siewkach fasoli wskazuja na stymula-
cje syntezy etylenu przez BR (Cohen i Meudt
1983, Arteca i wspétaut. 1988). Z kolei wspot-
dziatanie BR z cytokininami powoduje 2-3-krot-
ny wzrost syntezy etylenu. Jednoczesnie zaob-
serwowano stymulacje biosyntezy endogennego
poziomu IAA. Wspoétdziatanie pomiedzy BR a
auksynami i cytokininami $wiadczy o indukcji
biosyntezy etylenu, to znaczy:

— BR i cytokininy wpltywaja na zwiekszenie
endogennego poziomu IAA, ktéry wzmaga pro-
dukcje etylenu poprzez stymulacje aktywnosci
syntazy ACC;

— rosliny potraktowane mieszaning BR i
cytokinin, prawdopodobnie na zasadzie syner-
gizmu, stymulujg syntaze ACC;

— BR i auksyny wspétdziatajg w tworzeniu
etylenu w tkankach roslinnych (Sschlagnhau-
fer iwspolaut. 1984, Arteca i wspotaut. 1988,
Cao i Chen 1995).

Indukujacy wptyw BR na synteze etylenu
zalezy od obecnosci Swiatla. Okazato sie, ze
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promieniowanie rzedu 3.7 pmola m_25_1,w cia-
gu 15 minut, powoduje redukcje (do 35%) syn-
tezy etylenu w komorkach fasoli pod wplywem
BR. Wydluzenie czasu ekspozycji roslin na
Swietle do 60 minut, przy tym samym natezeniu
promieniowania, hamuje synteze etylenu az do
75 %. Zaréwno wpltyw indukcyjny IAA na bio-
synteze etylenu, jak rdéwniez synergistyczny
wpltyw BR i IAA odznaczajg sie niewielkim wza-
jemnym oddziatywaniem. Produkcja etylenu in-
dukowana przez BR uzaleznionajest od warun-

79

kéw swietlnych, podczas gdy IAA w podobnych
warunkach oddziatywuje nieznacznie hamuijag-
co. Zmniejszenie indukcyjnego wpltywu BR na
synteze etylenu w roslinach eksponowanych na
Swietle mozna ttumaczy¢ spadkiem endogenne-
go poziomu LAA, ktére jest spowodowane nieko-
rzystnym dla niego dziataniem Swiatta. Prawdo-
podobnie redukowana jest jednoczes$nie aktyw-
nos¢ metaboliczna BR (Arteca i wspotaut.
1983, 1988; Arteca | Bachman 1987, Eun i
wspotaut. 1989).

INHIBITORY DZIAIANIA BRASSINOSTEROIDOW

Dotychczas stwierdzono, ze kilkadziesigt
réznych chemicznie substancji moze spowodo-
wac¢ zahamowanie indukcyjnego dziatania BR.
Tabela 2 przedstawia wptyw kilku réznorod-
nych inhibitoréw dziatajacych wspoélnie z BR na

prawdopodobnie moze przyczynié sie do wyjas-
nienia rzeczywistej roli tych hormonéw we
wzroscie i rozwoju roslin (Kim iwspoétaut. 1995).

Badania przeprowadzone z uzyciem uniko-
nazolu wykazaty hamujace dziatanie na rozni-

Tabela 2. Poréwnanie wtasciwosci inhibicyjnych zwigzkéw dziatajgcych wspélnie z brassinosteroidami na

niektore procesy fizjologiczno-metaboliczne roslin.

Nazwa zwigzku Efekt dziatania

2,6-Dichlorobenzonitryl

Kwas aminooctowy (AOA)
Cykloheksimid
Chlorek kobaltu (cOcl12)

Kinetyna

N,N’-Dicykloheksylokarboimid

(DCCD) btony komoérkowe

Kwas 2,3,5-trijodobenzoesowy
(TIBA)

Kwas p-
chlorofenoksyizomastowy
(PCIB)

antyauksyna

inhibitor r6znicowania sig¢ elemen-

Unikonazol tow trachealnych

ksztattowanie procesow fizjologiczno-metabo-
licznych roslin.

Z grzyba Drechslera avenae wyizolowano
metabolit oznaczony symbolem KM-01, ktérego
struktura chemiczna okreslona zostatajako po-
taczenie estrowe kwasu (S)-6-metylo-2,4-(E,E)-
oktadienoinowego z bipolaroksyna. Uzywajac
mieszaniny KM-01i BR przeprowadzono biote-
sty dotyczace wygiecia blaszki lisciowej ryzu
(Oryza sativa) oraz wydtuzania hypokotylu
rzodkwi zwyczajnej (Raphanus sativus). Oba
biotesty okreslajace aktywnos¢ biologiczng BR
wykazaty catkowita inhibicje inicjujacego dzia-
tania BR. KM-01 jest wiec substancjg catkowi-
cie znoszaca stymulujgcg aktywnos¢ BR. Suge-
ruje to, ze uzycie KM-01 jako inhibitora BR

inhibitor syntezy celulozy

inhibitory syntezy etylenu

inhibitor wbudowywania ATPaz w

inhibitor transportu IAA

Oddziatywanie z BR PisSmiennictwo

hamuje wydtuzanie Sasse 1990

pedoéw

Arteca i wspoétaut.

h j |
amuje synteze etylenu 1988

inhibitor wydtuzania komoérek
indukowanych przez IAA i BR

Katsumi 1985, 1991
hamuje wydtuzanie

hypokotylu

Cao i Chen 1995

hamuje wzrost roélin Takeno i Pharis 1982

lwasaki i Shibaoka

stymulacja 1991
cowanie sie elementéw trachealnych z komorek
mezofilu cynii wytwornej. Rbwnocze$nie stwier-
dzono, ze unikonazol redukuje endogenny po-
ziom BR w komoérkach roslin poprzez inhibicje
jego biosyntezy. Jednakze hamujace dziatanie
unikonazolujest zniesione przez egzogennie po-
dane BR. Nastepuje zatem wzmozona stymula-
cja réznicowania sie tkanek przewodzgcych wo-
de i sole mineralne. Jak wykazano na przykia-
dzie cynii wytwornej BR moga wiec stanowié
regulatory réznicowania sie elementéw trache-
alnych w komérkach (lwasaki i Shibaoka 1991,
Yamamoto i wspotaut. 1997).

BR znosza hamujace dziatanie inhibitorow
biosyntezy RNA, takich jak: aktynomycyna D,
6-metylopuryna, 2,6-diaminopuryna, 8-azagu-
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anina, 2-azauracyl, 2-tiouracyl, 5-fluorouracyl
oraz inhibitorow syntezy bialek, na przykiad:
cykloheksimidu, puromycyny i chloramfeniko-
lu. Prawdopodobnie mechanizm dziatania BR
odbywa sie najednej z mozliwych dréog: konku-
rencji z w/w inhibitorami w miejscu ich dziata-
nia, poprzez blokade ich efektu hamujgcego,
badz zwiekszaniu aktywnosci polimerazy RNA i

DNA. Wskazuje to na ich analogiczne dziatanie
do auksyn i giberelin, ktére takze znoszg hamu-
jacy wpltyw stosowanych inhibitoréw. Jednakze
rosliny najpierw potraktowane samymi BR, a
nastepnie BR w potgczeniu z w/w inhibitorami
charakteryzujg sie zahamowaniem wzrostu
elongacyjnego (Mandaya i wspétaut. 1987).

UDZIAL BRASSINOSTEROIDOW W REGULACJI METABOLIZMU

Rdéznorodne inhibitory biosyntezy RNA i bia-
tek (wymienione w powyzszym rozdziale) powo-
duja ostabienie badZ catkowite zahamowanie
tych procesow. BR wspoétzawodniczg z w/w
inhibitorami blokujgc ich dziatanie poprzez
zwiekszanie aktywnosci polimerazy RNA i DNA
w epikotylu fasoli ztotej (Phaseolus aureus). BR
znosza wiec hamujacy wptyw inhibitoréw bio-
syntezy RNA i biatek. Wyniki badan wykazaty,
ze BR uczestnicza w regulacji proceséw trans-
krypcji i translacji, czyli ekspresji genéw pod-
czas wzrostu tkanek roslinnych. Stymulacja
wzrostu roslin polgczona ze zwiekszeniem po-
ziomu polimerazy RNA i DNA objawia sie wzro-
stem zawartosci kwasow nukleinowych i biatek
(Kalinich iwspotaut. 1986, Mandava i wspétaut.
1987).

Doswiadczenia Iwamury i MYERSa (1959)
oraz lwamury (1960) wykazaty powolne tempo
proceséw transkrypcji i translacji w ciagu 36
godzin hodowli glonu Chlorella vulgaris. Dopie-
ro w okoto 60 godzinie trwania hodowli stwier-
dzono wzrost zawartosci kwasoéw nukleino-
wych, ktdry jest proporcjonalny do wzrostu li-
czby komoérek glonu. Z kolei komérki glonu
Chlorella vulgaris potraktowane BR wykazujg
znaczny wzrost zawartosci kwasow nukleino-
wych oraz biatek. Skrécenie cyklu rozwojowego
oraz 2-3-krotne przyspieszenie jego wydajnosci
w ciggu 36-godzinnej hodowli glonu sugeruje,
ze nastepuje niezwykie zwiekszenie tempa pro-
cesu transkrypcji i translacji (Bajguz i Czerpak
1996a, 1998).

BR wzmagajg takze aktywno$¢ procesu fo-
tosyntezy, w ktérym zwiekszajg wigzanie CO2
poprzez wzrost aktywnosci rybulozo 1,5-bifo-
sforanu w lisciach pszenicy zwyczajnej (Triti-
cum aestivum) i gorczycy jasnej (Sinapis alba).
W roslinach potraktowanych BR stwierdzono,
ze przecietnie 2-krotnie wiekszg zawartosc
chlorofilu a i b oraz cukréw redukujgcych.
Stwierdzono, ze wraz ze stymulacjg parametréw
fotosyntetycznych wzrastata zawarto$¢ Swiezej
i suchej masy roslin. Wyniki tych badan przed-
stawiajg aktywujacy wptyw BR na wydajnosé
fotosyntetyczng oraz produkcje biomasy roslin-

nej (Krizek i Mandava 1983, Braun iwild 1984,
Bajguz i Czerpak 1998).

W komérkach glonéw przy niedoborze CO2
funkcjonuje mechanizm wzrostu wewnatrz-
komérkowego stezenia CO2, a synteza i meta-
bolizm kwasu glikolowego sg hamowane. Z ko-
lei przy wysokim stezeniu CO2 glony nie posia-
dajg tego mechanizmu. W rezultacie intensyw-
nej fotosyntezy podnosi sie wewnatrzchloro-
plastowe stezenie tlenu, wskutek czego moze
wzrosnaé szybkos¢ syntezy i wydzielania poza-
komérkowego glikolanu (Tolbert 1997). Do-
datkowym czynnikiem, ktory stymuluje poza-
komorkowa sekrecje kwasu glikolowego z ko-
morek glonu Chlorella vulgarisjest zakwaszenie
Srodowiska. Wykazano, ze w rezultacie dziata-
nia BR nastepuje wzmozone wydzielanie proto-
néw przez sciane komorkowg glonéw do srodo-
wiska. Zmiana poziomu pH z 6.8 do 6.3 (Bajguz
i Czerpak 1996b) sprzyja syntezie i wydzielaniu
kwasu glikolowego przez komorki glonu. Efekt
stymulacji sekrecji pozakomorkowej kwasu gli-
kolowego jest odwrotnie proporcjonalny do
zmniejszajacego sie pH srodowiska (Bajguz |
Czerpak 1998). Wiadomo, ze wartos¢ pH 5.5 i
mniejsza powoduje zahamowanie syntezy gliko-
lanu oraz jego wydzielanie. Natomiast alkaliza-
cja srodowiska odznacza sie zwiekszajgca sie,
stopniowo w miare wzrostu pH, stymulacja wy-
dzielania glikolanu przez komorki glonu Chlo-
rella vulgaris (Tolbertizill 1956). Zwiekszona
synteza oraz sekrecja kwasu glikolowego pod
wplywem BR w komoérkach Chlorella vulgaris
prowadzi do szybszej regeneracji ortofosforanu
nieorganicznego, ktorego zawartos¢ w komor-
kach glonu wzrasta wraz ze wzrostem stezenia
BR i czasu hodowli glondw (Bajguz i Czerpak
1998). Ortofosforan jest jednym z czynnikéw
regulujacych przebieg ciemnej fazy fotosyntezy
poprzez aktywacje szeregu enzymow cyklu Cal-
vina, w tym rubisco. Réwniez ortofosforan jest
wykorzystywany jako substrat w reakcjach wy-
twarzania wiekszosci zwigzkéw posrednich w
procesie fotosyntezy. Odtwarzanie tego sub-
stratu odbywa sie przy syntezie korncowych
wtornych produktéow fotosyntezy, takich jak:
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skrobia i sacharoza. Nieorganiczny ortofosforan
jest odtwarzany takze w reakcjach rozkiadu
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fosfoglikolanu zlokalizowanych w chloropla-
stach (Furbank i Taylor 1995)

BRASSINOSTEROIDY A STRESY SRODOWISKOWE

W naturalnym srodowisku na rosliny dziata
mnoéstwo réznych czynnikéw stresowych o cha-
rakterze biotycznym i abiotycznym, ktére moga
powodowac zaktoceniaw ich wzroscie, rozwoju,
procesach fizjologicznych i metabolicznych.
Dziatanie stresu wywotuje okreslong reakcje
rosliny, polegajgca na zmianie wzrostu i meta-
bolizmu. Od natezenia i czasu trwania lub dzia-
tania czynnika stresowego zalezy, czy zmiany te
beda miaty charakter odwracalny, czy tez nie-
odwracalny. W wyniku skrajnie wysokiego na-
silenia stresu dochodzi do nieodwracalnego
uszkodzenia komoérek i $mierci rosliny. Stres
moze zosta¢ wywotany, nie tylko przez nadmiar,
ale i niedobor niektérych czynnikow srodowi-
ska, takich jak sole mineralne, woda, Swiatto i
tlen. Przystosowanie sie roslin do skrajnych
warunkoéw srodowiska polega przede wszy-
stkim na tolerancji i adaptacji do warunkow
stresowych. Jedng z pierwszych odpowiedzi ro-
sliny na dziatania czynnika stresowego sgzmia-
ny w zawartosci hormondéw, powodujace zakt6-
cenia w ich rownowadze fizjologicznej. Docho-
dzi czesto do zwiekszenia endogennego pozio-
mu jakiego$s hormonu, badz tez obnizenia po-
ziomu innych hormondéw (Kacperska 1995,
Gwoézdz 1996).

BR oddziatywuja na rosliny przystosowane
do zyciaw r6znorodnych, czesto ekstremalnych
warunkach srodowiska. Pod wplywem stresu
hamujace oddziatywanie BR nawzrost systemu
korzeniowego, zachodzace w normalnych wa-
runkach srodowiskowych, jest niwelowane. Na
przyktad stwierdzono, ze w warunkach suszy
rosliny potraktowane homoBL zwiekszaty swa
mase korzeniowg oraz zawartos¢ w niej sacha-
rozy oraz enzymu syntetazy sacharozy (Schii-
1ing i wspoétaut. 1991).

Podczas kietkowania nasion oraz w pier-
wszych fazach wzrostu rosliny sg bardzo wra-
zliwe na spadek temperatury. Przeprowadzone
badania wykazaly, ze w warunkach niskich
temperatur (0-3°C) BL podnosi odpornos¢ ro-
slin na ochtodzenie, wynikiem czegojest 2-krot-
ny wzrost koleoptylu i mezofilu kukurydzy [Zea
mays) w stosunku do hodowli kontrolnych (He
i wspotaut. 1991). Z kolei stoktosa bezostna
[Bromus inermis), rosngca w podobnych warun-
kach temperaturowych, potraktowana 24-epi-
BL zwieksza tolerancje na niskg temperature,
jednakze nie zauwaza sie stymulacji wzrostu.
Ograniczenie wzrostu stoklosy bezostnej jest

poréwnywalne do efektow uzyskiwanych po po-
traktowaniu rosliny ABA (Wirten i wspodlaut.
1995).

Kwas 5-aminolewulinowy (ALA) — prekur-
sor biosyntezy porfiryn, na przyktad chlorofilu
w niskich stezeniach (< 1.8 nM) stymuluje
wzrost i rozwoj roslin. Rosliny poddane dziata-
niu niskich temperatur zmniejszaty 5-krotnie
synteze ALA, aw konsekwencji chlorofilu. Jed-
nakze potraktowanie ALA powodowato wzrost
odpornosci roslin na stres temperaturowy. Po-
dobny, cho¢ nieco mniejszy efekt uzyskano po-
dajac egzogennie BR. Z kolei traktowanie ABA
roslin eksponowanych w niskich temperatu-
rach prowadzito do uruchomienia mechani-
zmoOw odpornosciowych, jednak reakcja ta byta
2-krotnie wolniejsza niz przy zastosowaniu BR
i ALA (Hotta i wspétaut. 1998).

U roslin w warunkach podwyzszonej tempe-
ratury (40-42.5°C), powodujacej szok termicz-
ny wykazano, ze BR zwiekszajg przezywalnos¢
sadzonek fasoli i stoktosy bezostnej. W rezulta-
cie BR stymulujg synteze odpowiednich poli-
peptydow (65-46, 36-30 kDa) oraz biatek szoku
termicznego (hsp), ktére chronig pozostate biat-
ka komorkowe przez denaturacjg. Hsp petnig
wiec role tak zwanych biatek opiekunczych
(czaperonéw) zapewniajac innym biatkom
utrzymanie lub uzyskanie wtasciwej, funkcjo-
nalnej konfiguracji przestrzennej nie tylko w
warunkach stresu termicznego, ale i normal-
nych. BR nieznacznie zwiekszajg synteze biatka
hsp90 w normalnej temperaturze. Stwierdzono
rowniez, ze poziom biatka hsp90 zazwyczaj
zwieksza sie w cytosolu pod wptywem niskiej,
jak i wysokiej temperatury. Nie jest jednak do
konca wyjasnione, czy hsp90 lub inne hspjest
stymulowane przez BR. Podobng role — hormo-
nu antystresowego — petni ABA, z tg réznica,
ze zwigzek ten zmniejsza ekspresje genu hsp90
(Kutaeva i wspotaut. 1991, witen i wspotaut.
1995).

Stymulacja przez BR syntezy etylenu (Arte-
ca i wspoOtaut. 1988, Cao i Chen 1995) — gazo-
wego regulatora wzrostu — prawdopodobnie
decyduje o nabyciu przez rosliny odpornosci na
infekcje w celach obronnych przed patogenami
i owadami. Wskazuje na to zwiekszenie wydzie-
lania etylenu przez tkanki zainfekowane wiru-
sem, jak i przez komérki w kulturze potrakto-
wane elicitorem grzybowym. Zwiekszona synte-
za etylenu ma miejsce réwniez po zranieniu



82 Andrzej Bajguz

roslin przez owady. Prawdopodobnie moze by¢
on przekaznikiem bodzcow zwigzanych z usz-
kodzeniem tkanki niezaleznie od przyczyny. W
zwiazku z tym etylen powoduje zmiany w stru-
kturze Sciany komorkowej zwiekszajac jej
usztywnienie przez lignifikacje. Ponadto naste-
puje indukcja syntezy enzymoéw typu glukanazy
i chitynazy. Etylen moze by¢ przenoszony przez
powietrze, wywotujgc systemowa reakcje ob-
ronna. Indukujg syntezy metabolitéw flawonoi-
doéw, na przyktad tanin roslinnych zaliczanych
do pokarmowych substancji odstraszajacych,
zapobiega nadmiernemu zjadaniu roslin przez
zwierzeta. Etylen wspotdziata z innymi fitohor-
monami, miedzy innymi BR, w regulacji morfo-
genetycznych i fizjologicznych odpowiedzi ro-
slin na czynniki stresowe. Prowadzi to do zwie-
kszonej odpornosci organizmu roslinnego na
stres (Kacperska 1995, Kombrink i Somssich
1995).

BR charakteryzuja sie rowniez antyekdyso-
nowg aktywnoscig u owadéw, gdyz zahamowu-
ja wlasciwe dziatanie steroidowego hormonu
linienia — ekdysonu oraz hormonu miodzien-
czego —juwenilnego. Jednoczesnie BR ostabia-
ja aktywnos¢ metaboliczng ekdysonu, ktéry od-
znacza sie miedzy innymi stymulacjag biosynte-
zy kwaséw nukleinowych, szczegolnie mRNA,
biatek oraz przemian katabolicznych ttuszczow-
cOw (Lehmann i wspétaut. 1988, Richter i Ko-
olman 1991, Luu i werner 1996).

Stezenie roznych soli mineralnych w roz-
tworze glebowym lub wodach stodkich jest na
ogét niskie. Istniejg jednak siedliska roslin,
gdzie wystepuje duze zasolenie. Nagromadzona
w komorkach sél moze spowodowaé nadmierne
zwiekszenie cisnienia osmotycznego, hamowa-
nie procesow réznorodnych syntez oraz zatrucie
protoplastu, cow efekcie doprowadza do Smier-
ci rosliny. Wystepowanie roslin stonolubnych w
Australii oraz glonéw morskich jest szeroko
rozpowszechnione w przyrodzie. Rosliny lagdowe
rosngce na terenach o duzym zasoleniu przy-
stosowaty sie miedzy innymi dzieki gteboko wni-

kajacym w glebe korzeniom. Jednakze kietku-
jace w tych warunkach nasiona majg niskg
tolerancje do zasolenia. Skutkiem tegojest bar-
dzo powolny wzrost i rozwéj miodej kietkujacej
rosliny. Interesujgce wydajg sie badania doty-
czace wplywu 24-epiBL na zdolnos¢ kietkowa-
nia nasion Eucalyptus camaldulensisw réznych
stanach zasolenia wody (75, 100 i 150 mM
NaCl). Wykonane doswiadczenia wykazaly, ze
24-epiBL przyspiesza kietkowanie i rozwéj na-
sion w zakresie stosowanych stezenn NaCl. BR
dziatajg w efektywny spos6b na rosliny w wa-
runkach solnego stresu srodowiskowego. Efekt
dziatania BR jest jednak nieco mniej stymulu-
jacy w poréwnaniu do normalnych warunkoéw,
w ktérych ich aktywnos$¢ biologiczna jest zna-
cznie wieksza (Sasse i wspétaut. 1995).

Poréwnujac oddziatywania BR na réznorod-
ne stresy Srodowiskowe interesujaco przedsta-
wia sie wspétdziatanie pomiedzy BR a pasozyt-
niczym grzybem Phytophthora infestans wywo-
tujacym chorobe — zaraze ziemniaczang. Oka-
zalo sie, ze 24-epiBL i homoBL w zakresie stezen
10 ' -10° M zwiekszaty podatnosé bulw zie-
mniaka (Solanum tuberosum) na zarazenie sie
grzybem Phytophthora infestans. BR stymuluja
wzrost strzepek oraz intensywnos¢ formowania
sie spor pasozyta. Ponadto hormony te ostabia-
ja procesy immunologiczne tkanek ziemniaka.
W zwigzku z tym kietkowanie zarodni byto zna-
cznie efektywniejsze, co oznaczato rozpo-
wszechnianie sie grzyba, a takze miato chara-
kter dlugoterminowy. Reasumujac, BR dziatajg
niezwykle stymulujaco na rozwoj pasozytnicze-
go grzyba Phytophthora infestans powodujac w
konncu obumarcie catej rosliny (vasyukova |
wspoétaut. 1994).

Rola s$wiatla, jako czynnika stresowego,
badz pozytywnego, w ksztattowaniu wzrostu i
rozwoju roslin przy wspétudziale BR zostata
omoéwiona wczesniej w podrozdziatach: ,Efekt
brassinosteroidéw na wzrost elongacyjny” i
~Wspoétdziatanie brassinosteroidéw z innymi
hormonami roslinnymi”.

THE ACTION OF BRASSINOSTEROIDS ON THE GROWTH AND DEVELOPMENT OF PLANTS

Summary

Brassinosteroids (BR) represent a new class of phyto-
hormones. They have been detected in many higher plants
and therefore appear to be of ubiquitous occurrence. A wide
spectrum of physiological responses are elicited by exogen-
ous application of low doses of these compounds to intact
plants or to explants, stimulation of cell growth being the
most prominent effect. The high biological activity of BR
suggests their important role in the regulation of physio-
logical processes in plants, accompanied by antistress ac-
tivity. BR show awide activity spectrum, stimulating xylem

differentiation and cell elongation in the hypocotyl, but
inhibiting root elongation, radial stem expansion and an-
thocyanin biosynthesis. BR also show an astonishing effect
on the green alga Chlorella vulgaris where they stimulate
two- to threefold the growth and division of cells. Physio-
logical data suggest that nearly all BR-stimulated growth
responses could be explained by the overlapping activity of
the classical plant hormones (auxin, cytokinin, ethylene,
gibberellin and abscisic acid).
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