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w odpowiedzi roslin na stres abiotyczny
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Wydziat Biologiczno-Chemiczny, Instytut Biologii, Zaktad Biochemii Roslin i Toksykologii
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Streszczenie

Brassinosteroidy stanowia szeroko rozpowszechnionag grupe steroidowych hormonoéw roslinnych.
Wystepuja w niskich stezeniach, a ich zawarto$¢ zalezy od gatunku, tkanki oraz stadium rozwojo-
wego rosliny. Obecno$¢ tych fitohormondéw wykazano u glonéw, mszakéw, paprotnikéw, roslin
nagozalazkowych oraz okrytozalgzkowych. Najbogatszym zrédiem brassinosteroidéw sg ziarna
pytku oraz niedojrzate nasiona. W pedach i lisciach notuje sie ich nizszg zawartos¢. Wystepowanie
brassinosteroidéw wykazano takze w korzeniach niektérych roslin.

Brassinosteroidy wykazuja wysoka aktywno$¢ biologiczng, wptywajac na metabolizm, wzrost
i rozwdj roslin. Hormonom tym przypisuje sie dziatania ochronne u roslin narazonych na stres
biotyczny (patogeny wirusowe, bakteryjne, grzybowe) i abiotyczny (stres termiczny, wodny, solny
i oksydacyjny, niedobdr tlenu, metale ciezkie). W warunkach niskich temperatur (0-3°C) podnosza
odpornos$¢ rosdlin na ochtodzenie oraz zwiekszajg przezywalnosé roslin poddanych dziataniu wyso-
kich temperatur, stymulujac synteze biatek szoku termicznego. Brassinosteroidy przyczyniajg sie
do wzrostu masy korzeniowej i zwiekszenia zawartosci sacharozy. Stymulujg aktywnos¢ syntetazy
sacharozy pod wptywem stresu wodnego. W przypadku stresu solnego, hormony te przyspieszaja
kietkowanie i rozwdj nasion, hamuja degradacje barwnikéw fotosyntetycznych oraz obnizajg prze-
puszczalnos¢ bton plazmatycznych dla jondéw sodowych. W warunkach stresu oksydacyjnego
brassinosteroidy powoduja wzrost aktywnosci antyoksydantéw enzymatycznych oraz zawartosci
kwasu askorbinowego i karotenoiddw. Brassinosteroidy ograniczaja takze akumulacje metali ciez-
kich przez rosliny, wzmagaja produkcje fitochelatyn.

Stowa kluczowe: aktywnos¢ biologiczna, hormony roslinne, metale ciezkie, stres solny, stres ter-
miczny

Réznorodnos¢ biologiczna - od komoérki do ekosystemu.
Rosliny i grzyby w zmieniajacych sie warunkach $rodowiska
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4.1. Wstep

Brassinosteroidy (BR) s3 hormonami steroidowymi wystepujacymi w ro$li-
nach. Pierwszym zidentyfikowanym zwigzkiem z tej grupy fitohormonéw byt bras-
sinolid (BL), ktéry w 1979 roku zostal wyizolowany z pylku rzepaku (Brassica na-
pus). Obecnie znanych jest ponad 70 brassinosteroidow (Bajguz 2007b). Wykazuja
one aktywnos¢ fizjologiczng w stezeniach ok. 1000 razy mniejszych niz inne do-
tychczas poznane hormony roslinne. BR moga regulowaé szereg procesow fizjolo-
gicznych, takich jak: embriogeneza i kielkowanie nasion, podzialy i wydluzanie
komorek, rozwdj pylnikow, kietkowanie mikrospor oraz wzrost fagiewki pytkowej,
réznicowanie elementéw trachealnych, polaryzacja blon komérkowych oraz sta-
rzenie i obumieranie lisci (Bajguz 2007a). BR przypisuje si¢ réwniez dzialania
ochronne u roslin narazonych na stres biotyczny (patogeny wirusowe, bakteryjne,
grzybowe) i abiotyczny (stres termiczny, wodny, solny i oksydacyjny, niedotlenie-
nie, dzialanie metali ciezkich) (Bajguz, Hayat 2009).

4.2. Budowa i wystepowanie brassinosteroidow

Brassinosteroidy (BR) stanowia szeroko rozpowszechniong w $wiecie roélin
grupe steroidowych hormondéw roslinnych. Ich strukture stanowi wielopierscie-
niowy szkielet weglowy 5a-cholestanu (Ryc. 4.1). Zréznicowanie BR wynika z ro-
dzaju i pozycji grup funkcyjnych w obrebie pierscieni cyklicznych A i B oraz tancu-
cha bocznego. W pierscieniu A zwykle wystepuja dwie sasiadujace ze soba grupy
hydroksylowe w pozycjach C-2a i C-3a oraz w tancuchu bocznym w pozycjach
C-22 i C-23 (Bajguz 2007). Ponadto wystepuja BR, ktére zamiast dwdch grup hy-
droksylowych w pierscieniu A, maja jedng grupe w pozycji C-3 lub grupe ketonowa
lub grupe epoksydowa przy weglach C-2 i C-3 (np. sekasteron). Wyizolowano takze
dwa zwiazki, ktore posiadaja dodatkowa grupe hydroksylowa w pozycji C-1a lub
C-1B, tj. 3-epi-la-hydroksykastasteron (3-epi-1la-OH-CS) oraz 13-hydroksykasta-
steron (1p-OH-CS). Spotykane sg réwniez BR, u ktérych w pierscieniu A lub B
wystepuje wigzanie podwdjne (Bajguz, Tretyn 2003b). Ze wzgledu na strukture
chemiczng pierscienia B, brassinosteroidy dzieli si¢ na cztery typy:

1)  7-oksalakton, do ktérego zalicza si¢ 12 zwiagzkéw zawierajacych tlen w pier-
$cieniu B i ktdry z grupa ketonowa tworzy forme laktonows;
2)  6-keton (6-okso) stanowigcy grupe 34 BR zawierajacych okso grupe w potoze-

niu C-6;
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3) 6-deokso (21 zwiazkow, ktorych pierscien B pozbawiony jest atomu tlenu);

4) typ 6-hydroksy reprezentowany jest, jak dotad, przez jeden zwiazek z grupa
hydroksylowa w pozycji C-6a (6a-hydroksykastasteron) (Bajguz, Tretyn 2003b;
Bajguz 2007).
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Ryc. 4.1. Zroznicowanie w budowie chemicznej brassinosteroidéw

| So-cholestan

Zrédio: opracowano na podstawie: Bajguz A, Tretyn A. 2003a. The chemical characteristic and distribu-
tion of brassinosteroids in plants. Phytochemistry, 62: 1027-1046.

Pod wzgledem budowy tancucha bocznego, wyrédznia si¢ trzy grupy: C,;, Cis
i Cy. BR typu C,; bez podstawnika alkilowego w pozycji C-24 s3 pochodnymi cho-
lesterolu. Zwigzki zaliczane do typu Css, majace a-metylowe, f-metylowe lub mety-
lowe w pozycji C-24 - s3 pochodnymi odpowiednio: kampesterolu, dihydrobrassi-
kasterolu badz 24-metylenocholesterolu. Formy C,, majace w tej pozycji grupy
a-etylowe lub etylidenowe, s3g pochodnymi odpowiednio: fitosterolu lub izofukoste-
rolu. Zwigzki nalezace do tej grupy, majace podstawnik metylenowy w pozycji C-24
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i dodatkowa grupe metylowa w pozycji C-25, sa pochodnymi 24-metyleno-25-
metylocholesterolu. Poza wolnymi formami, wystepuja takze koniugaty glukozowe
i acylowe. Wybrane wzory strukturalne wolnej formy BR przedstawione zostaly na
rycinie 4.2. (Bajguz, Tretyn 2003a, b).

HO,,

HoV' o
Ho

brassinolid kastasteron 28-homobrassinolid sekasteron
(BL) (CS) (28-homoBL) (SE)

Ryc. 4.2. Wybrane wzory strukturalne formy wolnej brassinosteroidow

Zrodho: opracowano na podstawie: Bajguz A, Tretyn A. 2003a. The chemical characteristic and distribu-
tion of brassinosteroids in plants. Phytochemistry, 62: 1027-1046.

Brassinosteroidy wystepuja u roslin w niskich stezeniach, zaleznie od gatunku,
tkanki oraz stadium rozwojowego rosliny. Obecno$¢ tych fitohormonéw wykazano
u przedstawicieli zielenic (Hydrodictyon reticulatum, Chlorella vulgaris), mszakéw
(Marchantia polymorpha), paprotnikoéw (Equisetum arvense), a takze u trzech rodzin
nalezacych do nagozalgzkowych. Wsrdd roslin okrytozalagzkowych obecnos¢ BR
wykryto u szesnastu rodzin roélin dwulisciennych oraz pigciu rodzin jednoliscien-
nych. BR wystepuja w nastepujacych czesciach roslin: korzenie, pedy, liscie, pylek
kwiatowy, pylniki i nasiona. Najbogatszym Zrédlem brassinosteroidéw sg ziarna
pylku oraz niedojrzale nasiona, w ktorych zwigzki te wystepuja w zakresie stezen od
1 do 100 ng/g $wiezej masy. Z kolei w pedach i lisciach notuje si¢ nizszg zawartos¢,
w granicach 0,001-0,1 ng/g $wiezej masy. Zasobne w BR okazaly si¢ takze galasy
kasztana japonskiego (Castanea crenata) czy Distylium racemosum (Bajguz 2007a;
2009).

4.3. Aktywnosc fizjologiczna brassinosteroidéw

Brassinosteroidy, ze wzgledu na swa wysoka aktywno$¢ biologiczna, sg waz-
nymi regulatorami wielu proceséw zachodzacych w roslinach. BR mogg uczestni-
czy¢ w procesach transkrypgji i translacji. Réznorodne inhibitory biosyntezy RNA
i bialek oraz inhibitory dzialania BR powodujg ostabienie lub zahamowanie aktyw-
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nosci tych procesow. BR wspdlzawodnicza z inhibitorami, blokujac ich dzialanie
poprzez zwigkszenie aktywnosci polimerazy RNA i DNA w epikotylu fasoli zlotej
(Vigna radiata), co objawia sie zwigkszong zawartoscia kwaséw nukleinowych
i bialek (Bajguz, Tretyn 2003).

Od strony fizjologicznej, najlepiej poznanym efektem dziatania BR jest ich
stymulujacy wplyw na wzrost réznych organéw roslinnych, jak np. ukierunkowane
wydluzanie komérek. Analizy mikroskopowe przekrojow podtuznych liscieni i hipo-
kotyli mutantéw Arabidopsis thaliana charakteryzujacych si¢ defektami w metabo-
lizmie BR wykazaly, ze ograniczony wzrost siewek spowodowany jest redukcja
wzrostu wydtuzeniowego komorek, co wskazuje na kluczowa role BR w tym proce-
sie. Wykazano, ze fitohormony te moga stymulowa¢ ekspresje genéw kodujacych
enzymy zwigzane z rozbudowa $ciany komoérkowej, takie jak: endotransglukozylazy
ksyloglukanu (XET) oraz ekspansyny (Bajguz, Tretyn 2003b; Lisso i in. 2005). BR
stymulujg eksport protonéw do apoplastu, a inhibitor transbtonowej ATPazy ha-
muje indukowane przez BR wydluzanie komdrek. BR reguluja takze aktywnos$¢
enzymow regulujgcych zawarto$¢ pektyn i bialek strukturalnych $cian komorko-
wych: proteoglikanéw i ekstensyn. Potraktowanie BR mutantéw A. thaliana, cha-
rakteryzujacych sie zaburzeniami w syntezie BR i anormalng orientacja mikrotubul
korowych, przywraca ich normalng orientacje. Stwierdzono, ze korzenie siewek
ryzu, traktowane BR, wykazuja wzrost zawartoéci tubulin, co $wiadczy o roli BR
w procesie rearanzacji mikrotubul oraz wydluzaniu komoérek. Ponadto, wykazano
stymulujacy wplyw omawianych fitohormonéw na ekspresje wielu genéw koduja-
cych podjednostki syntetazy celulozowej (Lisso i in. 2005).

Brassinosteroidy aktywuja réwniez proces proliferacji komérek, stymulujac
ekspresje genu CycD3 kodujacego cykline typu D3 odpowiedzialng za przejicie
komorki z fazy G, do S. Wykazano, ze po potraktowaniu BR mutanta det2 A. tha-
liana, wykazujacego defekt w procesie syntezy BR, nastepuje indukcja czynnika
biatkowego CycD3. Dowodzi to o stymulujagcym wplywie BR na proces cytokinezy
(Fu i in. 2008). Wykazano, ze w komdrkach tytoniu poddanych dzialaniu BR, zna-
czagco wzrasta indeks mitotyczny oraz akumulacja transkryptéw genow kodujacych
histony H1A, H3 i H4, ktére s3 dobrymi wskaznikami intensywnosci przebiegu
podzialéw komdrkowych (Miyazawa i in. 2003).

Poza wplywem na podzialy i wzrost komorek roslinnych, BR moga takze kon-
trolowa¢ proces ksylogenezy. Stwierdzono, ze unikonazol, bedacy inhibitorem syn-
tezy BR, hamuje ekspresje genéw bioracych udzial w trzecim etapie réznicowania
komorek drewna. Efekt ten jest znoszony po podaniu BR. Fakt ten sugeruje, iz en-
dogenne BR moga inicjowa¢ ostatni etap ksylogenezy, a zwigkszone stezenie BR
w drugiej fazie tego procesu prowadzi do stymulacji ekspresji gendw zaangazowa-
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nych w przebieg trzeciej fazy réznicowania komorek. Poza regulacja procesu rézni-
cowania ksylemu, BR moga takze kontrolowa¢ rozmieszczenie pasm elementow
trachealnych w obrebie organu. W genomie A. thaliana zidentyfikowano geny,
ktére koduja polipeptydy o duzym poziomie podobienstwa do receptora BRI1. Dwa
z polipeptydéw kodowanych przez te geny: BRL1 i BRL3 - z duzym powinowactwem
wigzg czasteczki BR. Mutacje prowadzace do utraty funkcji przez BRL1 i BRL3
wywolujg zakldcenia w tworzeniu wigzek przewodzacych, zwiekszajac udzial floe-
mu kosztem ksylemu (Bajguz, Tretyn 2003b; Dettmer i in. 2009).

Wykazano, ze dodanie 24-epibrassinolidu (24-epiBL) do podioza przyspiesza
rozpoczecie reakcji grawitropicznej korzeni grochu zwyczajnego (Amzallag, Vaisman
2006). Badania prowadzone na siewkach ryzu ukazuja, ze BR inicjuja rozwoj korzeni
bocznych, jednoczesnie hamujac wzrost wydluzeniowy korzenia gléwnego (Naka-
mura i in. 2006).

Transport wody przez btony komoérkowe roslin odbywa si¢ za pomocg bial-
kowych kanatéw zwanych akwaporynami. Analiza wydajnosci akwaporyn dzikiego
typu A. thaliana syntetyzujacego BR i dwoch mutantéow cpd i bril wykazuje,
ze protoplasty z hypokotyla mutantéw odznaczajg sie znacznie mniejsza przepu-
stowoscig dla wody niz typu dzikiego. Podanie brassinolidu (BL) daje efekt pozy-
tywny, ale tylko w przypadku mutanta cpd. W przypadku siewek rzodkiewki (Ra-
phanus sativus) nie zauwazono zmian w poziomie mRNA i biatkowych akwaporyn.
Dane takie sugeruja, ze BR prawdopodobnie wplywaja na aktywnos¢ akwaporyn,
ale nie na poziom transkrypcji (Netto-Pereira 2011).

Efekt oddzialywania BR na proces fotosyntezy jest zréznicowany w zaleznosci
od gatunku roéliny, stadium rozwoju, w ktérym podano hormony oraz zastosowa-
nego stezenia (Hola 2011). Generalnie, BR znaczaco zwigkszaja przepustowosé
aparatow szparkowych i transpiracje. W roslinach potraktowanych BR stwierdza
sie przecietnie 2-krotnie wigkszg zawarto$¢ chlorofilu a i b, cukréw nieredukujg-
cych i redukujacych oraz skrobi. Przypuszczalnie BR majg stymulujacy wpltyw na
zwiekszenie si¢ powierzchni liSci oraz asymilacje CO, w cyklu Calvina-Bensona,
co przypisuje sie wzmozonej aktywnosci enzymu Rubisco. Mutanty A. thaliana
z zaktoceniami biosyntezy BR charakteryzujg sie zaburzeniami w metabolizmie
weglowodandw i obnizong produkcja biomasy (Bajguz, Tretyn 2003; Hola 2011).

Dotychczas niewiele wiadomo o udziale BR w procesie zakwitania roélin. Mu-
tanty A. thaliana det2, z zaburzeniami biosyntezy BR, wykazuja opdznienie zakwi-
tania o 10 dni w poréwnaniu z typem dzikim. Okazalo sie, ze poziom endogennych
BR byl 0 10% nizszy niz u typu dzikiego, co moze sugerowac, ze stezenie endogen-
nych BR ma wplyw na czas zakwitania (Hola 2011). Traktowanie ogérka BR powo-
duje przyspieszenie pojawienia si¢ kwiatow zenskich oraz zwigkszenie catkowitej
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liczby kwiatéw zenskich. Wykazano takze, ze BR sprzyjaja przyswajaniu i akumula-
cji weglowodanéw w wiechach i moga promowa¢ dojrzewanie, poprzez regulowa-
nie ilo$ci hormondéw endogennych, takich jak auksyny, kwas abscysynowy, etylen -
nie tylko w naturalnych warunkach, ale réwniez w niskich temperaturach. Z dru-
giej strony, badania prowadzone na roslinach dnia krétkiego Pharbitis zera Chois
cv. Violet pokazujg, ze egzogenne zastosowanie BL i kastasteronu (CS) hamuje
kwitnienie roélin. Obserwuje si¢ zmniejszenie liczby kwiatow w stosunku do roslin
kontrolnych, co zalezy od zastosowanego stezenia hormonoéw oraz dtugosci trwania
okresu ciemnoéci. W przypadku roslin indukowanych dtugim okresem ciemnosci
BR catkowicie hamujg kwitnienie. Sugeruje sie, ze BR moga dziala¢ podobnie jak
auksyny, poniewaz sg to sprawdzone egzogenne inhibitory kwitnienia roslin dnia
krotkiego (Gomes 2011).

Pod wplywem BL zwigksza si¢ zawarto$¢ cukréw w owocach. Traktowanie
kwitngcych drzew liczi (Litchi chinensis cv. nuomoci) roztworem BL powoduje wzrost
aktywnos$ci metyloesterazy pektyn i poligalakturonazy, zawartosci wapnia i hamo-
wanie aktywnosci celulazy, co objawia si¢ mniejsza iloscia popekanych owocéw
(Gomes 2011).

4.4. Brassinosteroidy a odpowiedz roslin na stres abiotyczny

Brassinosteroidy poprzez oddzialywanie na wzrost, rozwdj i metabolizm ro-
§lin, mogga takze uczestniczy¢ w reakcjach odpowiedzi roslin na dziatanie czynni-
kow stresowych (Bajguz, Hayat 2009).

U roélin znajdujacych sie pod wplywem dzialania stresu solnego obserwuje sie
spadek warto$ci wszystkich parametréw wzrostu w poréwnaniu do kontroli. Notuje
sie zahamowanie podzialéw komoérkowych, a w efekcie kietkowania, zahamowanie
syntezy DNA, RNA oraz bialek rozpuszczalnych, spadek stabilno$ci bton plazma-
tycznych, obnizenie wydajnosci reakcji fotochemicznych fotosyntezy, obnizenie
zawarto$ci wody, chlorofilu, weglowodanéw i aktywnosci reduktazy azotanowej
(Dalio i in. 2011; Talaat, Shawky 2012). Badania prowadzone na nasionach ryzu
poddanych dzialaniu stresu solnego wykazaly, ze egzogenne podanie 24-epiBL in-
dukuje kietkowanie nasion (Anuradha, Rao 2001). Podobne efekty otrzymano
w przypadku nasion Brassica napus (Kagale i in. 2007) i Cucumis sativus (Wang
iin. 2011). Dodatkowo, w lisciach i korzeniach truskawki (Fragaria ananasa) pod-
danych dzialaniu stresu solnego, a nastepnie 24-epiBL, odnotowano wzrost zawar-
tosci wody, mikro- i makroelementéw, ale jednoczesnie znaczny spadek zawartosci
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jonéw Na* i Cl” (Karlidag i in. 2011; Ding i in. 2012). W przypadku siewek ryzu
(Oryza sativa) zaobserwowano takze znaczny wzrost zawartosci kwaséw nukleino-
wych i bialek rozpuszczalnych (Anuradha, Rao 2001). Badania wykazaly takze,
ze rosliny rosnace w warunkach stresu solnego, poddane dzialaniu BR, charaktery-
zuja si¢ wyzszymi wartosciami $wiezej i suchej masy roslin, powierzchni lisci, wyz-
sza zawarto$cig wody w tkankach czesci nadziemnych i korzeni, wigkszym steze-
niem cukréow i barwnikéw fotosyntetycznych, zwiekszong wydajnoscig fotosyntezy
oraz wyzsza aktywnoscig enzymow antyoksydacyjnych i reduktazy azotanowej niz
roéliny kontrolne (Andruha, Rao 2003; Dalio i in. 2011; Hayat i in. 2012).

Siewki ogorka (Cucumis sativus), rosnace na pozywce ubogiej w tlen z dodat-
kiem 24-epiBL, odznaczajg si¢ intensywnym wzrostem pedéw i korzeni, wyzszym
natezeniem fotosyntezy netto (P,), wiekszym stezeniem fruktozy, sacharozy i ogol-
nie cukrow rozpuszczalnych w komoérkach korzenia w poréwnaniu do roslin, kto-
rych pozywka z deficytem tlenu nie byta wzbogacona hormonem. Zaobserwowano
takze, ze po podaniu fitohormonu w komdrkach korzenia wzrasta aktywno$¢ dehy-
drogenazy alkoholowej, natomiast spada dehydrogenazy mleczanowej. Takie wyni-
ki moga sugerowad, ze BR stymulujg przemieszczanie asymilatéw do komorek ko-
rzeni, fermentacje¢ alkoholowg oraz utrzymanie pH cytozolu. Co ciekawe, 24-epiBL
nie wywiera znaczacego wplywu na analizowane parametry u roélin z pozywki
z optymalng zawarto$cig tlenu (Kang i in. 2009).

BR moga oddzialywa¢ na roéliny przystosowane do zycia w réznorodnych,
czesto ekstremalnych warunkach $rodowiska. Pod wptywem stresu wodnego, ha-
mujace dzialanie BR na wzrost systemu korzeniowego, zachodzace w normalnych
warunkach srodowiskowych, jest niwelowane (Bajguz, Tretyn 2003). Widoczne
zmiany morfologiczne w odpowiedzi roslin na stres suszy, takie jak: wiednigcie
lisci, redukcja wzrostu czy catkowite wyschniecie sadzonek A. thaliana i B. napus
zostaly znacznie zmniejszone po potraktowaniu roslin 24-epiBL (Kagale i in. 2007).
Z badan przeprowadzonych na liSciach pomidora (Licopersicon esculentum) (Beh-
namnia i in. 2009) wynika, Ze 24-epiBL obniza zawartos¢ dialdehydu malonowego,
ktdry jest wskaznikiem peroksydacji lipidow oraz zawarto$¢ nadtlenku wodoru.
Zaobserwowano takze wzrost stezenia enzyméw antyoksydacyjnych: peroksydazy
askorbinianowej (APX), katalazy (CAT), dysmutazy ponadtlenkowej (SOD) oraz
nieenzymatycznych zwiazkéow antyoksydacyjnych: askorbinianu i karotenoidéw
oraz proliny (Behnamnia i in, 2009), a u siewek Chorispora bungeana dodatkowo
odnotowano wzrost zawartosci wody i chlorofilu (Li i in. 2012). Podobne efekty
wywiera zastosowanie 28-homoBL na siewki B. juncea rosngce w warunkach suszy
(Fariduddin i in. 2009). Jednoczesnie nie stwierdzono wzrostu zawarto$ci kastaste-
ronu, czynnego biologicznie BR, w tkankach roslin w trakcie suszy. Dane takie
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mogag sugerowac, ze reakcje roslin podczas stresu wodnego nie s3 regulowane przez
endogenne BR (Jager i in. 2008).

Narazenie roélin na wysokie temperatury powoduje zahamowanie wzrostu
korzeni, pedow, spadek $wiezej i suchej masy roslin oraz zawartosci wody w tkan-
kach. Potraktowanie roztworem 28-homobrassinolidu (28-homoBL) siewek Vigna
radiata rosnacych w wysokiej temperaturze powoduje znaczacy wzrost wszystkich
tych parametréow. Odnotowano takze wzrost zawartosci i wzmozong aktywno$c¢
enzymow antyoksydacyjnych, takich jak: peroksydaza askorbinianowa (APX), kata-
laza (CAT), dysmutaza ponadtlenkowa (SOD) i reduktaza glutationowa (GR) oraz
wigksze stezenie proliny (Hayat i in. 2010). Traktowanie siewek pomidora (Licoper-
sicon esculentum) rosnacych w wysokiej temperaturze (45°C) roztworem BR,
zwieksza przezywalnos$¢ sadzonek oraz zapobiega nekrozie i chlorozie lisci, ktére
obserwuje sie u roslin kontrolnych (Mazorra i in. 2011). W sadzonkach jeczmienia
(Hordeum vulgare) dodatkowo odnotowano wzrost wydajnosci fotochemicznej
fotosystemu II (PSII) (Janeczko i in. 2011). Badania ekspresji bialek szoku termicz-
nego (HSP) w siewkach B. napus poddanych dzialaniu wysokiej temperatury wyka-
zuja wieksze stezenie biatek nalezacych do grup HSP100, HSP90, HSP70 i matocza-
steczkowych biatek szoku cieplnego (sHSP) (Krishna 2003). Podobny wptyw na
fizjologie i metabolizm roslin ma niska temperatura. Najbardziej widocznym efek-
tem dziatania chtodu (8-10°C, 3-5°C) na siewki ogdrka jest spadek natezenia foto-
syntezy, zmniejszona ilo$¢ chlorofilu, obnizona wydajno$¢ fotochemiczna PSII,
reduktazy azotanowej i anhydrazy weglanowej. Potraktowanie siewek 28-homoBL
niweluje wplyw niskiej temperatury na powyzsze parametry, przyczynia sie do
wzrostu zawartoéci wody w tkankach oraz wzmozonej ekspresji enzyméw antyok-
sydacyjnych i wzrostu zawartosci proliny w tkankach (Fariduddin i in. 2011). Ba-
dania na siewkach Arabidopsis sugeruja, ze 24-epiBL moze wplywa¢ na aktywnos¢
metyloesterazy pektyn, enzymu bioracego udzial w syntezie pektyn, ktore sa waz-
nym elementem $ciany komodrkowej. Kondycja $ciany komorkowej jest jednym
z czynnikéow decydujacych o mrozoodpornosci i prawidtowej homeostazie jonow
wewnatrz komorki (Qu i in. 2011). Owoce mango (Magnifera indica) réwniez wy-
kazuja wigksza tolerancje na niskie temperatury (5°C) po spryskaniu ich roztworem
fitohormonu. Okazuje si¢, ze lipidy zawarte w blonie komoérkowej majg nizsza
temperature przejscia fazowego oraz wyzszy stopien nienasycenia, co zapewnia
wigksza ptynnos¢ btony (Li i in. 2012). Wykazano, ze egzogenne traktowanie sie-
wek ryzu 24-epiBL poddanych dziataniu niskiej temperatury (15°C) stymuluje
wydluzanie komorek, przyspiesza kielkowanie oraz wzrost siewek. Zastosowanie
24-epiBL minimalnie podnosi tolerancje Bromus inermis na niskie temperatury
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(3-5°C), ale znacznie zwieksza zywotnos¢ tych siewek narazonych na dzialanie wy-
sokich temperatur (40-45°C) (Bajguz, Hayat 2009).

Skrajne temperatury (7 i 34°C) moga powodowaé powstawanie plam nekro-
tycznych na liSciach banana. Jednak u roélin poddanych dziataniu analogu BR ob-
jawy te ustepuja. Ekspozycja roslin na niskie temperatury powoduje redukcje liczby
lisci, ale podanie homologu BR odwraca ten efekt. Obie skrajne temperatury zna-
czaco ograniczaja wzrost roslin, natomiast zastosowanie homologu hormonu przy-
nosi korzystny efekt tylko u roslin poddanych dziataniu wyzszej temperatury (Gon-
zdlez-Olmedo i in. 2005).

Jednym z czynnikéw stresowych roslin sg metale ciezkie, przyczyniajgce sie
m.in. do ograniczenia wzrostu, spadku natezenia fotosyntezy netto, spadku zawar-
tosci barwnikéw fotosyntetycznych, weglowodanoéw, proliny, zwigkszonej zawarto-
$ci dialdehydu malonowego czy powstania stresu oksydacyjnego. Siewki B. juncea
hodowane w obecnosci jonéw miedzi w podtozu, charakteryzuja si¢ karfowatoscia,
obnizong zawartoécig chlorofilu oraz parametrow fotosyntezy. Po podaniu
28-homoBL zaobserwowano poprawe powyzszych parametréw oraz zmniejszong
zawarto$¢ nadtlenku wodoru w komérkach siewek. Ponadto, odnotowano wzrost
zawarto$ci proliny i aktywnosci enzyméw antyoksydacyjnych: peroksydazy, katala-
zy, dysmutazy ponadtlenkowej (Fariduddin i in. 2009). U siewek rzodkiewki (Ra-
phanus sativus), w odpowiedzi na dzialanie jonéw Cu i Cr, BR zwiekszaly synteze
fitochelatyn (Choudhary i in. 2010; Sharma i in. 2011). Podobne efekty uzyskano
w przypadku siewek B. juncea hodowanych w obecnosci soli kadmu oraz kobaltu
(Hayat i in. 2007; Arora i in. 2012). Analogiczne skutki aktywnosci 24-epiBL,
w odpowiedzi na dziatanie jonéw niklu, zauwazono u siewek Vigna radiata (Yusuf
iin. 2012). W przypadku siewek pomidoréw rosngcych na pozywce z dodatkiem
Cd*, aplikacja BR zwigksza owocowanie i usprawnia system antyoksydacyjny owo-
cow (Hayat i in. 2012). Zastosowanie 28-homoBL u siewek Vigna radiata narazo-
nych uprzednio na dzialanie jonéw boru, zwigksza aktywno$¢ fotosyntetyczng oraz
powoduje wzrost aktywnosci katalazy, peroksydazy i dysmutazy ponadtlenkowej
oraz zwieksza zawartos¢ proliny (Yusuf i in. 2011). Traktowanie BR kultur Chlorel-
la vulgaris rosnacych w obecnosci metali cigzkich zmniejsza poziom stresu wywo-
fany metalami ci¢zkimi oraz ogranicza ich bioakumulacje. Podanie BR i metali
zmniejsza akumulacje metali nastepujaco: cynk > kadm > otéw > miedz. BR zwiek-
szajg zawartos$¢ chlorofilu, bialek, cukréw, fitochelatyn, dysmutazy ponadtlenkowe;j
(SOD), katalazy (CAT) i peroksydazy askorbinianowej (APX), reduktazy glutatio-
nowej (GR) oraz askorbinianu i glutationu w komoérkach glonu traktowanego me-
talami ciezkimi (Bajguz 2000; 2002).
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Rodliny narazone na dzialanie réznych czynnikéw stresowych, zaréwno bio-
tycznych, jak i abiotycznych, oméwionych powyzej, generuja duza ilos¢ reaktyw-
nych form tlenu, ktére moga utlenia¢ lipidy, biatka oraz kwasy nukleinowe powo-
dujac zaburzenia na poziomie komérkowym prowadzace do apoptozy. Funkcje
ochronng przed toksycznym i mutagennym dzialaniem aktywnych form tlenu pet-
nig antyoksydanty enzymatyczne (m. in. dysmutazy, katalazy, peroksydazy) oraz
antyoksydanty nieenzymatyczne (karotenoidy, glutation, askorbinian, tokoferol)
(Bajguz, Tretyn 2003; Hayat i in. 2010). Badania prowadzone na sadzonkach ryzu
dowodza, ze 24-epiBL skutecznie usuwa z komorek aktywne formy tlenu, przez
zwigkszenie aktywnosci dysmutazy ponadtlenkowej (SOD), katalazy (CAT) i perok-
sydazy askorbinianowej (APX) (Ding i in. 2012). U siewek kukurydzy (Zea mays)
rosngcych w warunkach suszy i traktowanych BL zanotowano dodatkowo wzrost
zawartosci kwasu askorbinowego i karotenoidéw. Natomiast u sorgo (Sorghum
vulgare), w warunkach stresu osmotycznego, BR zwigkszajg aktywnos¢ CAT, ale
zmniejszajg peroksydazy i oksydazy kwasu askorbinowego (Bajguz, Hayat 2009).
Wykazano, ze u siewek ogoérka (Cucumis sativus) BR indukuja ekspresje genow
RBOH, MAPKI1 i MAPK3 oraz geny zaangazowane w reakcje antyoksydacyjne.
Zauwazono takze wzrost aktywnosci oksydazy NADPH i wzrost stezenia nadtlenku
wodoru, zaréwno w lisciach traktowanych roztworem BR, jak tez w pozostatych nie
traktowanych hormonem lisciach, co wskazuje, ze hormon ten ma dzialanie nie
tylko lokalne, ale uruchamia odpowiedz w catej roélinie (Xia i in. 2011).

Analizy nad stymulujacym wplywem BR na metabolizm roélin, wykazaly sze-
reg interakcji BR z innymi fitohormonami. Dowiedziono, ze wspodldziataja synergi-
stycznie z auksynami i cytokininami, natomiast addytywnie z giberelinami. ABA
jest antagonista BR i zauwazono pewne rdéznice w regulacji ekspresji gendéw przez te
dwa hormony. Badania molekularne potwierdzaja, ze indywidualne szlaki sygnali-
zacji hormonalnej i regulacji ekspresji gendw moga si¢ krzyzowa¢. Wspoétdziatanie
BR z auksynami, giberelinami, kwasem abscysynowym, etylenem i kwasem jasmo-
nowym obejmuje zmiany w ekspresji gendw, biosyntezie hormondéw i/lub przeka-
zywaniu sygnalow. Dlatego przy okreslaniu zmian molekularnych, wywotanych
przez BR, nalezy mie¢ na uwadze, ze nie wszystkie z nich beda spowodowane wy-
facznie przez BR, ale mozliwe jest, ze niektére lub wigkszos¢ bedzie wynikiem
wspoéldzialania z innymi fitohormonami (Krishna 2003). Bioragc pod uwage, role
ABA w odpowiedzi rodlin na chléd, zasolenie, susze czy kwas jasmonowy i etylen
w reakcjach obronnych roélin, ktdre sg dobrze poznane, nalezy zaktada¢ udziat tych
hormonéw w indukowanej przez BR odpowiedzi roslin na stres abiotyczny (Krish-
na 2003).
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