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4. WYNIKI
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lizowanych PA (kadaweryna, putrescyna, spermidyna i spermina) w kwiatach po-
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Suma poliamin w kwiatach AGI w kwiatach
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Rye. 20. Suma zawartosci analizowanych poliamin (putrescyna, kadaweryna, spermidyna, sper-
mina), Indeks Grup Aminowych (AGI), oraz stosunek stezen putrescyny do sumy stezen
spermidyny i sperminy w kwiatach (4 dni po otwarciu) badanych gatunkow ro$lin
straczkowych. Rozne litery wskazujg statystycznie istotne roznice dla p<0,05 wg testu
Duncana (w obrebie odmiany), stupki btedow przedstawiajg zakres btedu standardo-
wego $redniej

Najwicksza zawarto$¢ wszystkich badanych PA, czyli kadaweryny, putre-
scyny, sperminy i spermidyny stwierdzono w grochu. Znaczaco wyzsze stezenie
spermidyny stwierdzono takze w tubinie biatym i waskolistnym. Zawartos¢ kadawe-
ryny byta zdecydowanie najnizsza po$rod wszystkich badanych PA, wérod badanych
ro$lin najwieksza jej zawarto$¢ zarejestrowano w grochu.
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Ryec. 21. Zawarto$¢ poszczego6lnych poliamin w nasionach badanych gatunkéw roslin straczko-
wych. Rdzne litery wskazujg statystycznie istotne rdznice dla p<0,05 wg testu Duncana
(w obrgbie odmiany), stupki btedow przedstawiajg zakres btedu standardowego $rednie;j

Zawarto$¢ PA w nasionach byta odmienna niz w kwiatach, najwigksza zawar-
toscig cechowaty si¢ nasiona tubinu zo6ltego i1 soi. W przypadku putrescyny najniz-
sza zawarto$¢ zmierzono w tubinie waskolistnym (okoto 0,1 umol/g s.m.), najwyzsza
za§ w tubinie zoltym, gdzie byta ponad trzykrotnie wigcksza. Najwiecej spermidyny
1 sperminy stwierdzono w nasionach soi i tubinu zotego (1,30 pmol/g s.m. dla spermi-
dyny, 0,35 pmol/g s.m. dla sperminy), najmniej za§ w grochu i tubinie biatym.

Nie poréwnywano zawarto$ci PA w kwiatach w terminach innych niz 4 dni
po otwarciu kwiatu, uznano, ze najbardziej reprezentatywne jest przedstawienie
wynikow dla terminu posrodku badanego procesu, czyli 4 dni po otwarciu kwiatu.
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Suma poliamin w nasionach AGI w nasionach
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Ryec. 22. Suma zawartos$ci analizowanych poliamin (putrescyna, kadaweryna, spermidyna, sper-
mina), Indeks Grup Aminowych (AGI), oraz stosunek stezen putrescyny do sumy stezen
spermidyny i sperminy w nasionach badanych gatunkow roslin straczkowych. Rézne
litery wskazuja statystycznie istotne roznice dla p<0,05 wg testu Duncana (w obrebie
odmiany), stupki bledow przedstawiaja zakres btedu standardowego $redniej

4.1.2. Poréwnanie udzialu poszczegélnych poliamin

Ponizej pokazano udziatl poszczegdlnych PA w puli badanych zwigzkow.
Przedstawiono porownanie zawartosci PA w dojrzatych nasionach, oraz w kwiatach
badanych roslin.

Udziat poszczegdlnych poliamin w nasionach Udzial poszczegdlnych poliamin w nasionach
grochu inu biafego
spemina spemina
10% 9%
“-\ putresona
< 39%

|
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1% spermidyna

75%
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Ryec. 23. Procent molowy poszczegdlnych poliamin w puli wszystkich analizowanych poliamin

(putrescyna, kadaweryna, spermidyna, spermina) w nasionach badanych gatunkow

Udziat poszczegdinych poliamin w kwiatach
grochu

Udzial poszczegdlnych poliamin w kwiatach
tubinu biatego

Udziat poszczegdlnych poliamin w kwiatach
tubinu waskolistnego

Udziat poszczegalnych poliamin w kwiatach
tubinu zditego

Ryec. 24. Procent molowy poszczegolnych poliamin w puli wszystkich analizowanych (putre-

scyna, kadaweryna, spermidyna, spermina) w kwiatach badanych gatunkow
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W kwiatach badanych roslin, posrod badanych PA najwigcej byto spermi-
dyny, nast¢pnie sperminy, putrescyny, na kadawerynie skonczywszy. W nasionach
stwierdzono podobny rozktad zawartosci PA, z wyjatkiem tubinu Zzottego, gdzie naj-
wigcej byto putrescyny, nastepnie spermidyny, sperminy i §ladowe ilo$ci kadawe-
ryny. W przypadku kadaweryny najwigkszy udzial molowy stwierdzono w nasio-
nach soi, stanowit on jednak zaledwie 3%. Kadaweryng znaleziono takze u grochu
i tubinu biatego w nasionach i kwiatach, jednak w kazdym przypadku udziat ten byt
mniejszy niz 3% u soi.

Obecno$¢ w badanym materiale roslinnym wielu zwigzkéw aminowych skut-
kowata duza ilo$cig niewielkich, czesto naktadajacych si¢ na siebie, pikow na chro-
matogramach. W przypadku analiz dansylowanych PA nie bylo mozliwe odréznie-
nie analizowanych zwigzkow na podstawie wilasciwosci spektralnych, bowiem
wszystkie one reprezentowaty wylacznie wiasciwosci przyltaczonej grupy dansylo-
wej. W takiej sytuacji analizowanie niewielkich pikow obarczone jest powaznym ryzy-
kiem blednej identyfikacji i w konsekwencji catkowicie blednego wnioskowania.

Z uwagi na znikomy udzial kadaweryny (oraz kilku innych PA) w puli
PA, oraz problemy z prawidlowa identyfikacjq i integracja czesci chromatogra-
mow, zrezygnowano w dalszych badaniach z oznaczania tego zwiazku. Sku-
piono sie na analizie zawartos$ci putrescyny, spermidyny i sperminy, ktérych
identyfikacja i kwantyfikacja nie pozostawiala watpliwoSci.

4.2. Zawarto$¢ poliamin w nasionach w zaleznosci od stopnia ich doj-
rzalosci

Zmierzono zawartos¢ PA w czasie dojrzewania organéw generatywnych u ba-
danych odmian roslin straczkowych. Material pobierano w czterech fazach dojrza-
osci organow generatywnych:

I.  Faza grubiejacych, wcigz zielonych stragkow

II. Faza zoétknigcia strgkow

III. Faza z6tkniecia lisci

IV. Faza dojrzatych strakdéw, gotowych do zbioru produkcyjnego

Materiat byt pobierany w tych samych fazach fenologicznych, z uwagi wigc
na rézny czasowy przebieg tych faz u badanych gatunkow, materiat byt pobierany
w réznych terminach kalendarzowych, specyficznych dla kazdego gatunku.

Zawarto$¢ putrescyny w nasionach badanych roslin zmieniata si¢ znaczaco,
u wiekszosci roslin byta ona najwyzsza w nasionach w pierwszym etapie dojrzewa-
nia. Wyjatkiem byt tubin biaty odmiany Boros, gdzie zmian st¢zenia putrescyny nie
stwierdzono, oraz obie odmiany grochu, gdzie st¢zenie putrescyny byto wysokie na
I 1 I etapie dojrzewania nasion, na Il i IV etapie dojrzewania nasion zmierzone
stezenia byty nizsze.
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Ryec. 25. Zawarto$¢ putrescyny w nasionach na roznych etapach ich dojrzewania: I - faza grubie-
jacych, wciaz zielonych strakow, I1 - faza zotknigcia strakow, 111 - faza zotknigcia lisci,
IV - faza dojrzatych strakow, gotowych do zbioru produkcyjnego. Rozne litery wskazuja
statystycznie istotne réznice dla p<0,05 wg testu Duncana (w obrebie odmiany), stupki
btedow reprezentujg blad standardowy Sredniej
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Groch tubin biaty
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Ryec. 26. Zawarto$¢ spermidyny w nasionach na réznych etapach ich dojrzewania: I - faza grubie-
jacych, wciaz zielonych strakow, II - faza zotknigcia strakow, 111 - faza zotknigcia lisci,
IV - faza dojrzatych strakow, gotowych do zbioru produkeyjnego. Rozne litery wskazuja
statystycznie istotne réznice dla p<0,05 wg testu Duncana (w obrebie odmiany), stupki
btedow reprezentujg blad standardowy Sredniej
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Groch tubin biaty
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Ryec. 27. Zawarto$¢ sperminy w nasionach na roznych etapach ich dojrzewania: I - faza grubieja-
cych, wcigz zielonych strakow, 11 - faza zotkniecia strakow, III - faza zotkniecia lisci,
IV - faza dojrzatych strakow, gotowych do zbioru produkeyjnego. Rozne litery wskazujg
statystycznie istotne réznice dla p<0,05 wg testu Duncana (w obrebie odmiany), stupki
btedow reprezentujg blad standardowy Sredniej
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Groch tubin biaty
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Ryec. 28. Sumaryczna zawarto§¢ PA (putrescyny, spermidyny i sperminy) w nasionach na roz-
nych etapach ich dojrzewania: I - faza grubiejacych, wciaz zielonych strakow, II - faza
z6tkniecia strakow, IIT - faza zotknigcia lisci, IV - faza dojrzatych strgkow, gotowych
do zbioru produkcyjnego. Rézne litery wskazuja statystycznie istotne réznice dla p<0,05
wg testu Duncana (w obrgbie odmiany), stupki bledow reprezentujg btad standardowy
$redniej
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Ryec. 29. Indeks Grup Aminowych (AGI) w nasionach na réznych etapach ich dojrzewania:
I - faza grubiejacych, wcigz zielonych strakéw, II - faza zotknigcia strakow, 111 - faza
z6tkniecia lisci, IV - faza dojrzatych strgkow, gotowych do zbioru produkcyjnego.
Wskaznik wyliczony na podstawie stgzen putrescyny, spermidyny i sperminy. Rézne
litery wskazuja statystycznie istotne roznice dla p<0,05 wg testu Duncana (w obrebie
odmiany), stupki btedow reprezentuja btad standardowy $redniej
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Stezenie spermidyny wykazywato niewielki, aczkolwiek statystycznie znaczacy
spadek w miar¢ dojrzewania nasion wigkszosci badanych gatunkéw. Wyjatkiem byta soja,
gdzie stopniowo rosto od etapu I do III, za§ w terminie IV spadto do poziomu z etapu I,
oraz groch odmiany Cysterski, gdzie zmian stg¢zenia spermidyny nie stwierdzono.

Stezenie sperminy zmienialo si¢ w zréznicowany sposob, zaleznie od gatunku
i odmiany. W przypadku grochu zmiany byty chaotyczne, w tubinie biatym i wasko-
listnym nie bylo istotnych statystycznie roéznic, u tubinu zottego zaobserwowano
istotne statystycznie, konsekwentne obnizanie st¢zenia w miar¢ dojrzewania nasion,
za$ u soi staly wzrost stgzenia w trakcie dojrzewania nasion.

Sumaryczna zawarto§¢ PA u grochu wykazywala tendencje spadkowa
w miar¢ dojrzewania nasion, z niewielkim zwigkszeniem jej na III etapie, u tubinow
zawarto$¢ ta malata w miare dojrzewania roslin, u soi rosta od etapu I do III, na IV
etapie spadla do zawartosci z etapu 1. Dynamika zmian najbardziej przypominata
dynamike zmian stezenia spermidyny, gdyz stezenie spermidyny jest najwigksze po-
$rod badanych PA.

Indeks Grup Aminowych swoja dynamika przypomina sumaryczng zawartos¢
PA, oraz zawartos¢ spermidyny. Spada w miar¢ dojrzewania nasion u tubinow, ro-
$nie u soi za wyjatkiem terminu IV, oraz fluktuuje u grochow. Rozktad AGI od-
zwierciedla zmiany w calkowitej zawartos$ci PA, jego spadek w miarg dojrzewania
nasion wynika ze zmniejszajacej si¢ sumarycznej zawartosci PA, nie wykazujac przy
tym specyficznej dynamiki.

Stosunek putrescyny do sumy stezen spermidyny i sperminy wykazuje duze
zréznicowanie w obrebie poszczegolnych odmian, najwicksze warto$ci osigga u gro-
chow, zwlaszcza u odmiany Cysterski, osiagajac w I i Il terminie warto$ci rzgdu
1,5. W odmianie Brylant w terminach I, II i III warto$ci osiggane przez ten wskaznik
oscylowaty w okolicach 0,5, a w terminie IV jego warto$¢ spadta. U tubinu biatego
nie zaobserwowano istotnych statystycznie roéznic, u tubinéw zoéttego i waskolist-
nego, oraz soi wskaznik ten osiagat najwigksze wartosci na wezesniejszych etapach
dojrzewania nasion, potem spadat.

Calos¢ zaobserwowanych zmian $wiadczy o zmniejszajacej si¢ zawartosci PA
w nasionach w trakcie ich dojrzewania, zmiany te dotycza gléwnie lzejszych PA:
putrescyny i spermidyny, podczas gdy zmiany zawartosci najciezszej sposrod bada-
nych PA - sperminy zachodza inaczej u kazdego gatunku. Z uwagi na fakt, iz sper-
midyna stanowi dominujaca PA, zmiany catkowitej zawartosci PA sa podobne jak
u spermidyny. Wspoétczynnik AGI spada w czasie dojrzewania nasion, jednak réw-
nolegle spada takze sumaryczna zawartos¢ PA, jest jednak ona zdecydowanie za ni-
ska, aby PA mogly petni¢ funkcje efektywnego osmoprotektanta. Bez watpienia
spada ilo$¢ azotu zawartego w PA, mozliwe ze azot ten zuzywany jest do syntezy
biatek zapasowych w nasionach. Wysoka akumulacja bialek zapasowych w nasio-
nach ros$lin straczkowych jest ich szczegolng cechg w porownaniu do wielu innych
grup roslin, jest bardzo prawdopodobne, Ze jest to jedna z przyczyn obserwowanego
zmniejszania si¢ zawartosci PA w trakcie dojrzewania nasion.



-59-

Groch tubin biaty
2 b 0,4 3
— —~ 0,35 =
=15 b Z 03
ta ¥ 0,25 =
g t - g 02 a a2
E ab ab 2 E 0,15
5 os I " T = 5 o1
o o p,05
0 . . 0
| 1l m v I 1] 1 v
Termin zbioru Termin zbioru
B Brylant B Cysterski B Boros M Butan
tubin waskolistny tubin zotty
0,8 b 0,6 T
— 0,7 =05
Z 05 b = b b
% 05 o 0 o
£ os , £ os .
L o3 a a
Py = 0.2
5 0.2 a a =
o 0,1 . a i o 01
0 = 0
| Il 1 v | 1 1 v
Termin zbioru Termin zbioru
B Graf BERegent B Lord HParys
Soja
0,4 M
< 0,35
= 03
Y 0,25
O o2 a
v
= 0,15 a -
5 oa
2 0,05
0
1l 1l

Termin zbioru

M Augusta

Ryec. 30. Stosunek stezen putrescyny do sumy stezen spermidyny i sperminy w nasionach na r6z-
nych etapach ich dojrzewania: I - faza grubiejacych, wciaz zielonych stragkow, II - faza
z6tkniecia strakow, 111 - faza zotknigcia lisci, IV - faza dojrzalych strgkow, gotowych
do zbioru produkcyjnego. Wskaznik wyliczony na podstawie stezen putrescyny, sper-
midyny i sperminy. Rozne litery wskazuja statystycznie istotne rdznice dla p<0,05 wg
testu Duncana (w obrgbie odmiany), stupki bledéw reprezentuja btad standardowy $red-
niej
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4.3. Zawartos¢ poliamin w kwiatach w zaleznoSci od stopnia ich dojrza-
losci

Zmierzono zawarto$¢ PA w kwiatach w roznych etapach ich rozwoju:
I.  Poczatek kwitnienia (otwarcie kwiatu)

II. 4 dni po otwarciu kwiatu

II. 7 dni po otwarciu kwiatu

Materiat byt pobierany w tych samych fazach fenologicznych, z uwagi wigc
na rézny czasowy przebieg tych faz u badanych gatunkow, probki byty pobierane
w réznych terminach, specyficznych dla kazdego gatunku.

Nie stwierdzono istotnych statystycznie roznic w sumarycznej zawartosci PA
pomiedzy badanymi fazami kwitnienia. Mozna zaryzykowac tezg, iz w porownaniu
do dynamicznych zmian obserwowanych w trakcie dojrzewania nasion, stezenie PA
w kwiatach zachowuje stan homeostazy.

Na ponizszych wykresach przedstawiono wyliczone na podstawie stezen PA
wspotczynniki: Indeks Grup Aminowych (AGI), oraz stosunek Put/(Spd+Spm)
w kwiatach badanych gatunkow roslin straczkowych w réznych etapach rozwoju.

Wyliczony na podstawie stezen putrescyny, spermidyny i sperminy Indeks
Grup Aminowych réwniez nie wykazywat istotnych statystycznie réznic pomig¢dzy
badanymi fazami kwitnienia.

Podobnie jak w przypadku poprzednich wynikow, réwniez stosunek stezen
putrescyny do sumy stezen spermidyny i sperminy nie wykazywat roznic pomiedzy
badanymi fazami kwitnienia.

Brak istotnych roznic w obrebie zawartosci PA, oraz wyliczonych wskazni-
kéw pozwala stwierdzi¢, iz putrescyna, spermidyna i spermina nie biorg istotnego
udziatu w dynamice procesé6w rozwoju kwiatow, co nalezy rozumiec jako staty, nie-
zmienny w czasie rozwoju kwiatu udziat PA w tych procesach.
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Ryec. 31. Sumaryczna zawarto$¢ poliamin w kwiatach w roznych terminach kwitnienia. I - 1szy
dzien kwitnienia, II - 4ty dzien kwitnienia, III - 7my dzien kwitnienia. Rozne litery
wskazujg statystycznie istotne réznice dla p<0,05 wg testu Duncana (w obrebie od-
miany), stupki btedow reprezentujg btad standardowy $redniej
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Ryec. 32. Indeks Grup Aminowych (AGI) w kwiatach badanych gatunkéw roslin stragczkowych
w réznych terminach kwitnienia. I - 1szy dzien kwitnienia, II - 4ty dzien kwitnienia,
IIT - 7my dzien kwitnienia. Wskaznik wyliczony na podstawie st¢zen putrescyny, sper-
midyny i sperminy. Rozne litery wskazujg statystycznie istotne réznice dla p<0,05
wg testu Duncana (w obrgbie odmiany), stupki bledow reprezentujg btad standardowy
$redniej
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Stosunek stezenia putrescyny do sumy stezen spermidyny i sperminy w kwiatach bada-
nych gatunkoéw roslin straczkowych w réznych terminach kwitnienia. I - 1szy dzien
kwitnienia, II - 4ty dzien kwitnienia, III - 7my dzien kwitnienia. Rozne litery wskazuja
statystycznie istotne réznice dla p<0,05 wg testu Duncana (w obrebie odmiany), shupki
btedow reprezentujg blad standardowy $redniej
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4.4. Zawartos¢ poliamin w kwiatach z wysoka konkurencja o metabo-
lity i w kwiatach z niskg konkurencja o metabolity

W doswiadczeniu zbadano zawartos¢ PA w kwiatach ktore rosty w warunkach
wysokiej konkurencji o metabolity, oraz w kwiatach rosngcych w warunkach niskiej
konkurencji o metabolity. Zroznicowanie to osiggni¢to poprzez usunigcie potowy
lisci, co prowadzi do niedoboru dostgpnych asymilatow, a w konsekwencji skutkuje
aborcjg kwiatow, alternatywnym zabiegiem byto usuniecie potowy kwiatow, co pro-
wadzi do wysokiej dostepnosci asymilatow oraz hamuje odrzucanie pozostatych
kwiatow. Dodatkowym wariantem doswiadczenia bylo usuniecie dodatkowej po-
wierzchni asymilacyjnej, jaka sg u lubindw boczne rozgalezienia, a w przypadku
grochu wasy.

W opisanym doswiadczeniu w nielicznych przypadkach stwierdzono istotne
statystycznie réznice pomigdzy badanymi obiektami, jednak w kazdym prawie przy-
padku zaobserwowano powtarzajacg si¢ zalezno$¢ miedzy wynikami, co najpraw-
dopodobniej zwigzane jest z rzeczywistym przebiegiem badanych procesow. Zdecy-
dowano si¢ wigc na przedstawienie zamieszczonej ponizej interpretacji otrzymanych
wynikow, z pelng jednak swiadomoscig autora i czytelnikow, ze opiera si¢ ona na
wynikach o istotnosci gorszej niz standardowe p<0,05.

Dla kazdego obiektu, w jednym z termindéw badania, najwyzsze sumaryczne
stezenie PA stwierdzono u roslin z usunigtymi lisémi i pedami bocznymi, nizsze
u ro$lin z usunietymi lisSémi, najnizsze za$ u roslin z usuniety czescig kwiatdw. Cie-
kawe, ze obok tego powtarzajacego si¢ schematu, powtarza si¢ rowniez inny sche-
mat gdzie sumaryczne stezenie PA dla obiektow z usunigtymi lis¢mi osigga wartos¢
najnizszg, wyzsze dla roslin z usunigtymi kwiatami, najwyzsze zas$ u roslin z usunie-
tymi lis¢mi i pgdami bocznymi. Gdy w jednym z terminéw st¢zenia uktadaty si¢
wedhug pierwszego schematu, to w kolejnym wedtug drugiego, wyjatkiem byt tubin
waskolistny, gdzie drugi schemat si¢ nie powtorzyt. To zréznicowanie mozna thu-
maczy¢ udziatem pedoéw bocznych, gdzie w zaleznosci od fazy rozwojowej 1 zalez-
nej od niej rownowagi pomi¢dzy todyga i lis¢mi rozgatezienia, mogg one stanowi¢
raz donor, a raz akceptor asymilatow. W takim przypadku usunigcie pedu bocznego
i lisci eliminuje ten dodatkowy, zalezny od fazy rozwojowej, czynnik, stad zawartos$¢
PA byla zawsze najwyzsza u ro$lin z usunietymi lisémi i pedami bocznymi,
a w przypadku usunigcia tylko lisci efekt byl zmienny, bo zalezny od pozostawio-
nych pedow bocznych. Wedtug tej interpretacji najwiecej PA wystepowato w kwia-
tach w warunkach najwyzszej konkurencji o metabolity, najmniej za$, gdy dostgp do
metabolitow byl najlepszy. Jest to zrozumiate, gdyz asymilaty produkowane przez
ro$ling w procesie fotosyntezy to zwigzki wegla (przede wszystkim w postaci sacha-
rozy), nie zawierajgce azotu. Gdy sg one dostepne, to czynnikiem ograniczajacym
synteze PA jest dostepno$¢ azotu, ktory musi by¢ zuzywany przede wszystkim na
potrzeby syntezy aminokwasow, alkaloidow, czy innych biologicznie waznych
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zwigzkoéw zawierajacych azot. W warunkach natomiast ograniczonej dostgpnosci do
asymilatow, azot nie bedzie tak intensywnie zuzywany (nie bowiem wtedy czynni-
kiem ograniczajacym), stad moze by¢ tatwiej dostepny na potrzeby syntezy PA.

Na wykresach (Ryc. 35) przedstawiono wyliczone na podstawie stezen PA
wspotczynniki: Indeks Grup Aminowych (AGI), oraz stosunek Put/(Spd+Spm) dla
badanych gatunkow ro$lin stragczkowych. Wyliczony Indeks Grup Aminowych
przedstawia doktadnie ten sam rozktad co sumaryczne stgzenie PA. Podsumowujac,
zaobserwowano zarowno zmiany potencjatu osmotycznego PA, ktorego miarg jest
catkowita zawarto$¢ PA, jak i zmiany wspotczynnika AGI. Jednak zaobserwowane
wzgledne zmiany wspotczynnika AGI byty takie same co zmiany sumarycznej za-
wartosci PA, co przeczy hipotezie wylgcznej funkeji PA jako zroédta azotu, bowiem
w takiej sytuacji zmiany AGI powinny by¢ znaczgco wicksze. Oczywiscie, nie
mozna wykluczy¢ funkcji PA jako magazynu azotu, jednak sg one tylko jedng z grup
zwigzkow ktore moglyby petic takg funkcje. Jesli zas chodzi o osmoprotekcyjne
wlasciwosci PA, to z uwagi na osiggane niskie stezenia, nie mogg one pehi¢ funkcji
efektywnego osmoprotektanta. Zaobserwowane zmiany zgodne sg rowniez z przed-
stawionym wczesniej mechanizmem wptywu pedow bocznych na zawarto$¢ PA.

Kolejne wykresy (Ryc. 36) przedstawiaja stosunek stezenia putrescyny do
sumy stezen spermidyny i sperminy w kwiatach badanych gatunkéw roslin strgcz-
kowych. Stosunek stezenia putrescyny do sumy st¢zen spermidyny i sperminy u gro-
chu, tubinu biatego i waskolistnego w czwartym dniu po otwarciu kwiatu byt naj-
nizszy u ro$lin z usunietymi kwiatami, wyzszy u roslin z usunigtymi li§¢mi, najwyz-
szy za$ u roslin z usunigtymi lis¢mi i pedami bocznymi. 7 dni po otwarciu kwiatu
wspotczynnik ten najnizszy byt u roslin z usunigtymi lisémi, wyzszy u roslin z usu-
nigtymi kwiatami, najwyzszy u tych z usunigtymi lis¢émi i pedami bocznymi.
W przypadku tubinu zoéttego, w obu terminach poboru materiatu zaobserwowano
najwyzsza warto$¢ wspotczynnika u ro$lin z usunigtymi kwiatami, najnizsza u tych
z usunigtymi li$émi, posrednig za$ u roslin z usunigtymi lis¢mi 1 pgdami bocznymi.
W czgéci wynikoéw zwraca uwage podobienstwo ksztattu wykresu dla sumy PA,
wspotczynnika AGI, oraz stosunku PUT/(SPD+SPM). Podobienstwo to wynika
z faktu, iz wzrost zawartos$ci PA nastapit dzigki zwigkszeniu syntezy putrescyny,
przy braku jednoczesnej stymulacji syntezy spermidyny i sperminy.
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4.5. Zawartos¢ poliamin w nasionach poddanych dzialaniu suszy w roz-
nych stadiach rozwoju nasion

W doswiadczeniu zbadano, jak susza dzialajgca na réoznych etapach kwitnie-
nia, a p6zniej dojrzewania nasion wptywa na akumulacje PA w dojrzatych nasionach
lubinu waskolistnego (Lupinus angustifolius L.). Wyniki przedstawiono na poniz-
szych wykresach.
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Ryc. 37. Suma zawarto$ci badanych poliamin w nasionach badanych odmian tubinu waskolist-
nego. Kontrola byta podlewana przez caty czas optymalnie (70% MWC), 3-tygodniowa
gleboka susze (20% MWC) utrzymywano: (I) od poczatku kwitnienia, (II) od poczatku
wypetniania nasion, (IIT) od poczatku zasychania nasion. Nasiona byty zbierane po za-
konczeniu zasychania nasion, czyli w momencie zakonczenia suszy (II1). Rézne litery
wskazuja statystycznie istotne roznice dla p<0,05 wg testu Duncana (w obrebie od-
miany), shupki btedow reprezentuja blad standardowy Sredniej

Susza glebowa nie spowodowata bardzo znaczacych réznic miedzy kontrola
a roslinami poddanymi jej dziataniu. Nie stwierdzono istotnych statystycznie réznic
u odmiany Graf, u drugiej za$ badanej odmiany, Regent, takie roznice byty, jednak
wahaty si¢ one w granicach 13,3% (susza II) a 20,6% (susza I), w przypadku suszy
I byly jednak nieistotne statystycznie. U obydwu odmian réznice polegaly na
spadku zawartosci PA w stosunku do kontroli, w zadnym ze zbadanych obiektow
nie zaobserwowano zwickszonej akumulacji PA w warunkach suszy glebowe;.
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wego magazynu i transportera zwiazkow azotu w komorce, brak za$ jakiejkolwiek
akumulacji PA w warunkach suszy glebowej kwestionuje rolg¢ PA jako znaczacych
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Rye. 39.

Stosunek stgzenia putrescyny do sumy stezen spermidyny i sperminy w nasionach ba-
danych odmian tubinu waskolistnego. Kontrola byta podlewana przez caty czas opty-
malnie (70% MWC), 3-tygodniowa gigboka suszg (20% MWC) utrzymywano: (I) od
poczatku kwitnienia, (II) od poczatku wypetniania nasion, (III) od poczatku zasychania
nasion. Nasiona byly zbierane po zakonczeniu zasychania nasion, czyli w momencie
zakonczenia suszy (III). Rozne litery wskazuja statystycznie istotne roznice dla p<0,05
wg testu Duncana (w obrgbie odmiany), stupki bledow reprezentujg btad standardowy
sredniej
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Analiza stosunku stgzenia putrescyny do sumy stgzen sperminy i spermidyny
wskazuje na duze zréznicowanie i wyrazny, powtarzalny dla obu odmian, trend. Sto-
sunek ten byt najmniejszy dla roslin kontrolnych, kazde za$ traktowanie suszg spo-
wodowato jego znaczace powigkszenie, najbardziej dla II terminu suszy. Dla termi-
néw 11 III stosunek ten byt mniejszy, ale nadal znaczgco wigkszy od kontroli. Fakt,
ze wspotczynnik ten najmniej roéznit si¢ od kontroli u roslin poddanych dziataniu
suszy w okresie kwitnienia wynika najprawdopodobniej z tego, iz susza na tym eta-
pie rozwojowym dotyka glownie kwiaty, powodujac zwigkszong ich aborcjg, dosta-
teczne za§ nawodnienie pdzniej, w czasie wypelniania nasion, skutkuje niewielkim
wplywem suszy na sktad nasion. Najsilniejszy wplyw suszy zaobserwowano gdy
poddano jej dziataniu rosliny w czasie wypetniania nasion, co potwierdza, ze wplyw
stresu na ich sktad jest najsilniejszy, gdy dziata on w czasie ich formowania. W trze-
cim terminie suszy, ktora dziatata na zasychajace nasiona, wptyw ten byl mniejszy,
gdyz nasiono wchodzac w stan spoczynku znaczaco zmniejsza dynamike¢ swoich
procesow fizjologicznych, a fizjologiczny stan ro$liny na ktorej rosng nie wptywa
na nie znaczgco. Obserwowane zwigkszenie zawarto$ci putrescyny w stosunku do
cigzszych PA pozostaje w sprzecznosci z opisywanymi w literaturze reakcjami
(Franceschetti i in., 2004), gdzie w trakcie dziatania suszy zaobserwowano zmniej-
szenie tego stosunku. Wyttumaczeniem moze by¢ fakt, ze prezentowane tu obserwa-
cje przeprowadzono na nasionach ros$lin stragczkowych, inaczej niz w cytowanej
pracy, gdzie materiatem byly liScie tytoniu. Nasiona roélin stragczkowych w trakcie
dojrzewania i zasychania pozostajg w fizjologicznym stanie, gdzie zasuszenie jest
wymagane dla dalszego rozwoju, podczas gdy wegetatywne czesci roslin np. liscie
muszg by¢ chronione przed dalsza utrata wody, bowiem jest to dla nich letalne. Prze-
bieg i znaczenie procesoéw utraty wody w liSciach i1 nasionach bardzo si¢ od siebie
roznig.

4.6. Zawarto$¢ poliamin w galasach

W opisanym do§wiadczeniu zbadano zawartos¢ PA w roznych czgsciach
galasoéw oraz w lisciach debu na ktorych rosty.

Kazda z trzech oznaczanych PA wystepowata w galasach w stezeniu duzo
nizszym niz w liSciach, stezenie PA w galasach mlodych nie r6znito sig¢ statystycznie
istotnie od stezenia w galasach dojrzatych, mozna jednak zauwazy¢ tendencje, iz
w galasach dojrzatych byto nieznacznie wigcej PA niz w mlodych galasach.
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Ryec. 40. Zawarto$¢ poliamin w galasach w zalezno$ci od ich stopnia dojrzalosci. Rézne litery
wskazujg statystycznie istotne roznice dla p<0,05 wg testu Duncana, stupki btedow re-
prezentuja btad standardowy $redniej. Dla poszczegdlnych poliamin wykonano osobne
analizy statystyczne
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Ryec. 41. Zawartos¢ poliamin w réznych czgsciach galasa. Rozne litery wskazuja statystycznie
istotne réznice dla p<0,05 wg testu Duncana, stupki btedéw reprezentujg btad standar-
dowy $redniej. Dla poszczegdlnych poliamin wykonano osobne analizy statystyczne
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Stezenia badanych PA nie roznily si¢ istotnie miedzy sobg, jednak mozna za-
uwazy¢ tendencje, ze w gniezdzie byto ich wigcej niz w pozostatych czegsciach ga-
lasa.
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Ryc. 42. Zawarto$¢ poliamin w rdznych czesciach liscia wzgledem rosngcego na nim galasa.
Umiejscowienie ,,za galasem” i ,,przed galasem” okreslone jest w stosunku do ogonka
lisSciowego. Rozne litery wskazuja statystycznie istotne roznice dla p<0,05 wg testu
Duncana, stupki btedéw reprezentuja btad standardowy sredniej. Osobne analizy staty-
styczne wykonano dla poszczegdlnych poliamin

Stwierdzono, ze w liciach na ktorych rost galas znajduje si¢ wigcej PA niz
w zdrowych lisciach. W obrebie liscia z galasem zaobserwowano istotne statystycz-
nie zmniejszenie zawarto$ci spermidyny i sperminy we fragmentach lisci potozo-
nych za galasem (w stosunku do ogonka li§ciowego). Mnigjsze st¢zenie PA zaobser-
wowano takze w naczyniach przed galasem, dotyczyto ono putrescyny, spermidyny
1 sperminy. Mozliwe jest, ze zaobserwowane zmniejszenie zawartosci PA w obsza-
rach potozonych dystalnie w stosunku do ogonka lisciowego jest wynikiem potrzeb
troficznych rosnacego na lisciu galasa.
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Ryec. 43. Indeks Grup Aminowych (AGI) w roznych czgéciach liscia i rosngcego na nim galasa.
Wskaznik wyliczony na podstawie stezen putrescyny, spermidyny i sperminy. Rézne
litery wskazuja statystycznie istotne roznice dla p<0,05 wg testu Duncana, stupki ble-
dow reprezentuja blad standardowy $redniej. Dla wszystkich obiektow wykonano
wspo6lng analizg statystyczng.
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Ryec. 44.

Stosunek stezen putrescyny do sumy stezen spermidyny i sperminy w ré6znych czesciach
liScia i rosngcego na nim galasa. Rozne litery wskazujg statystycznie istotne roznice dla
p<0,05 wg testu Duncana, stupki bledow reprezentuja btad standardowy $redniej. Dla
wszystkich obiektow wykonano wspolng analizg statystyczng
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Indeks Grup Aminowych przedstawia bardzo podobne tendencje co suma-
ryczna zawarto$¢ PA. Nie zaobserwowano réznic pomig¢dzy miodymi a dojrzaltymi
galasami, oraz pomigdzy migzszem, a gniazdem galasa.

Stosunek stezen putrescyny do sumy stezen spermidyny i sperminy najwyzszy
byl w obszarze licia za galasem, pozostate czgsci liscia nie roznity si¢ statystycznie
migdzy sobg. Takie roznice najprawdopodobniej $§wiadczg o zwigkszonym tempie
syntezy putrescyny, podczas gdy tempo syntezy spermidyny i sperminy nie rosto tak
dynamicznie. W dojrzalym galasie wspotczynnik ten jest znaczgco wyzszy niz
w mtodym, w przypadku migzszu i gniazda galasa rdznic nie stwierdzono.



-76-

5. DYSKUSJA

W momencie planowania doswiadczen do prezentowanej pracy, przyjeto za-
lozenia bazujace na teorii biologicznej roli PA jako biochemicznego przekaznika
sygnatu suszy, oraz sktadnika uktadu osmotycznego dostosowania roslin (Bouche-
reau i in., 1999), (Kasinathan i Wingler, 2004). Jednak otrzymane wyniki swiadczg
o zupelnie innej roli PA, przynajmniej u roslin stragczkowych.

Jednym z najwazniejszych czynnikow, zwigzanych z biologiczng rolg PA, jest
stezenie i profil PA. Poziom stezen zmierzony w prezentowanych doswiadczeniach
(Ryc. 19, 21) porownywalny jest z danymi literaturowymi (Balestrasse i in., 2005),
(Lépez-Gémez i in., 2014) i wynosi do 1,2 mmol/kg suchej masy dla putrescyny
i spermidyny, za$ poziom sperminy jest nizszy, mieszczac si¢ w granicach
0,1 mmol/kg suchej masy (za wyjatkiem grochu, gdzie jest kilkukrotnie wyzszy).

Jedna z postulowanych w literaturze funkcji, ktéra PA moga pei¢ u roslin
w aspekcie tolerancji na stres Srodowiskowy, jest funkcja zwigzku osmotycznie
czynnego chronigcego przed nadmierng utratag wody. Osmolalnos¢ jest wielkoscia
bedaca skumulowanym efektem osmotycznym wywieranym przez kazdy rozpusz-
czony w roztworze zwiazek chemiczny. Na podstawie zmierzonych stezen PA
mozna bezpiecznie zatozy¢, ze skoro putrescyna, spermidyna i spermina sg gtow-
nymi zwigzkami nalezacymi do PA, to osmolalnos¢ pochodzaca od PA nie przekra-
cza 5 mOsm/kg. Jesli o chodzi o inne zwiazki chemiczne, to osmolalno$¢ samych
soli mineralnych w roslinach jest rzgdu 0,5 — 1 Osm/kg (Fricke i in., 1994). W orga-
nizmie rosliny obecnych jest wiele innych zwigzkéw o takim charakterze, jak na
przyktad cukry rozpuszczalne, ktérych osmolalno$¢ w roslinach tubinu wynosi okoto
0,2 Osm/kg (dane wlasne). Znajac stgzenia gldéwnych zwigzkdw osmotycznie czyn-
nych, takich jak rozpuszczalne cukry, sole mineralne, czy wolne aminokwasy, mo-
zemy oszacowac wigc, ze osmolalno$¢ roslin jest nie mniejsza od 1 Osm/kg i siegac
moze zapewne kilku Osm/kg. Osmolalno$¢ pochodzaca od PA, ktora wynosi¢ moze
0,005 Osm/kg, w poréwnaniu do tych wartosci jest niewielka. Tak wiec wktad PA
w catkowitg osmolalnos$¢ jest ponad 100 razy mniejszy od wktadu wnoszonego przez
inne zwigzki osmotycznie czynne, nie stanowig wigc one istotnego wkladu w ci$nie-
nie osmotyczne. Jest ono bowiem wilasnoscia koligatywng roztworow, czyli nie za-
lezy od wlasnosci chemicznych substancji, a jedynie od ich st¢zenia, w najlepszym
zatem wypadku PA zwickszg osmolalnosc o kilka procent. Aby wigc wzrost st¢zenia
PA spowodowat znaczace zwigkszenie osmolalnosci, musiatby to by¢ wzrost 100 —
1000-krotny. Tak wysoka akumulacja nie jest obserwowana (Li i in., 2015), (Xiong
i in., 2010), (Yang i in., 2007), czesto wrecz obserwuje sie spadek stezenia PA
w trakcie stresu suszy, co niejednokrotnie zaobserwowano w wynikach analiz
wykonanych przez autora w prezentowanej pracy (Ryc. 37) i wezesniejszych (Juzon
iin., 2017), (Marcinska i in., 2013).
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Odregbng ewentualnoscia jest mozliwo$¢ lokalnej, znacznie wigkszej akumu-
lacji PA w izolowanych miejscach w komorce np. w poblizu bton lipidowych, albo
w specyficznym miejscu w roslinie np. w osi zarodkowej (Lin i in., 1984). Tego
rodzaju badania nie byty jednak prowadzone w ramach prezentowanej pracy, trudno
wiec prowadzi¢ dyskusje w tym kierunku.

Po omowieniu roli PA u roslin jako osmoprotektantow, kolejng hipotetyczng
funkcjg fizjologiczng wymagajaca omowienia jest mozliwos$¢ pelnienia przez PA
roli fitohormondw. Jedna z charakterystycznych cech fitohormonow jest wykazywa-
nie specyficznej aktywnosci biologicznej w niskim st¢zeniu, ktore, zaleznie od ro-
dzaju zwigzku, gatunku rosliny i warunkéw wzrostu, miesci si¢ najczesciej w zakre-
sie dziesiatek, rzadziej setek nmol/dm? (Grzyb i in., 2017). Catkowite stezenie PA
zawiera sie pomiedzy 1 a 10 mmol/dm’, jest wiec nawet milion razy wigksze. Nalezy
oczywiscie tutaj wspomnie¢, ze szereg fitohormonow ma bardzo szeroki zakres ak-
tywnosci fizjologicznej, znacznie przewyzszajacych poziom endogenny. Do takich
hormondéw mozna zaliczy¢ auksyny, w wysokich stezeniach uzywane jako herbicyd,
czy kwas giberelinowy, wydzielany przez grzyba Gibberella fujikuroi w trakcie
wzrostu na roslinie gospodarza, jednak zakres ich stezen w przypadku produkcji
endogennej w roslinie jest znacznie nizszy.

zwigzki czynne fitohormon
& Y poliaminy i4

osmotycznie podane egzogennie endogenne

A\ s 2@ 1
10 103 10° 107 10°
stezenie [mol/kg]

Ryec. 45. Poréwnanie zakresow stezen poliamin do zwigzkdéw osmotycznie czynnych i fitohor-
monow. Zakres stezen zwigzkow osmotycznie czynnych oznacza stezenia dla ktorych
maja one istotny wktad w osmolarno$¢. Rysunek autora

Wedhtug klasycznej definicji, fitohormony sa to naturalnie wystepujace, orga-
niczne substancje wptywajace w niskich stezeniach na procesy fizjologiczne
(Davies, 2010). Czesto do tej definicji dodaje sie wtasciwos¢ zapozyczong z definicji
hormondw u zwierzat, ze sg one transportowane w obrebie organizmu i po syntezie
w jednej jego czesci, oddziatujg na kompetentne komorki w innej czesci organizmu.
Pozostaje kwestig dyskusyjna, czy obserwowane stezenia endogennych PA sg ,,wy-
starczajaco niskie”, jednak w przypadku PA nalezy takze zwroci¢ uwage, ze wedlug
dostepnej literatury sg one produkowane w praktycznie kazdej komorce organizmu,
jak rowniez zdaja si¢ wykazywac aktywnos¢ biologiczna wobec wszystkich komo-
rek. O ile wigc transport na dalsze odlegtosci jest mozliwy, to jednak powszechnos¢
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ich wystepowania zdaje si¢ wskazywac na sposob sygnalizacji parakrynnej, lub au-
tokrynnej. W opinii autora tej pracy, PA nalezy wigc wykluczy¢ z grupy ,.klasycz-
nych” fitohormonow z uwagi na zbyt wysoka akumulacj¢ w ro$linach, oraz brak
wyraznej specyficznosci w zakresie miejsc syntezy i miejsc gdzie wywieraja efekt
biologiczny. Znany podrecznik poswigcony fitohormonom, Plant Hormones pod re-
dakcja Petera J. Daviesa, zostal w swym najnowszym wydaniu (Revised 3rd edition
z roku 2010) pozbawiony osobnego rozdziatu poswigconego PA. O ile autorzy pod-
rgcznika thumacza swa decyzje niewielkim postepem badan PA, to jednak przyczyng
moga by¢ takze rodzace si¢ watpliwosci co do zasadnosci zaliczania PA do fitohor-
monow. Podsumowujac, o ile PA moga pehi¢ funkcje zwigzkow sygnatowych i re-
gulacyjnych, to jednak nie spetniaja $cistej definicji fitohormonu. Podobny wniosek
wyciaggneli rowniez autorzy pracy przegladowej (Evans i Malmberg, 1989).

Wiele interesujacych wnioskow mozna sformutowac poréwnujac stezenia po-
szczegblnych PA w rdznych organach roslinnych, oraz na r6znych etapach rozwoju.
Porownujac stezenie PA w kwiatach i nasionach (Ryc. 20 i 22) okazuje sig, iz jest
ono mniej wigcej podobne, z wyjatkiem grochu, gdzie jest wigksze w kwiatach, oraz
soi, gdzie jest wigksze w nasionach. Dominujacg PA jest spermidyna (Ryc. 23 i 24),
co pozostaje w zgodnosci z danymi literaturowymi (Hamana i in., 2015), wyjatkiem
sg kwiaty tubinu zéttego gdzie byto wiecej putrescyny.

Sumaryczna zawartos¢ PA w nasionach badanych roslin straczkowych spada
w trakcie ich dojrzewania. Zwraca tez uwage wicksza niz w pozostalym materiale
zawarto$¢ kadaweryny w nasionach, szczegolnie w soi. Wynik ten koresponduje
z literaturg (Lin i in., 1984), gdzie zawarto$¢ kadaweryny w osi zarodkowej u soi
byta wieksza od innych PA. Nalezy zaznaczy¢, ze w prowadzac przedstawione tu
doswiadczenia mierzono zawarto$¢ PA w catych nasionach, gdzie 0§ zarodkowa sta-
nowi drobny utamek masy catego nasiona (ok. 2%), tak wigc duzo wyzsza zawartos¢
kadaweryny w osi zarodkowej przetozyta si¢ na mniejsza, jednak wciaz znaczaca,
bo kilkuprocentowg w puli PA zawarto$¢ tego zwiazku.

Zawarto$¢ putrescyny w nasionach wykazuje tendencje spadkowa w miare
dojrzewania nasion (Ryc. 25), za wyjatkiem tubinu biatego odmiany Boros, oraz soi
odmiany Augusta. Podobnie zawarto$¢ spermidyny ulega zmniejszeniu (Ryc. 26),
za wyjatkiem grochu odmiany Cysterski, oraz soi odmiany Augusta. Zawartos¢ sper-
miny nie wykazuje ogolnej tendencji spadkowej posrod wigkszosci badanych od-
mian (Ryc. 27), gdzie wyjatkiem jest tubin zotty obydwu badanych odmian (Lord
i Parys), oraz soja, u ktorej uwidocznita si¢ wyrazna tendencja wzrostowa zawarto-
$ci. Analizujac dynamike sumarycznej zawartosci PA w trakcie dojrzewania nasion
(Ryc. 28), to u badanych odmian grochu tendencja wzrostowa nie jest wyrazna, jed-
nak zawarto$¢ stwierdzona w ostatnim stadium dojrzatosci (IV) jest znaczaco staty-
stycznie nizsza niz we wezesniejszych stadiach. U wszystkich badanych tubinow
zaznaczyla si¢ wyrazna tendencja spadkowa w miare dojrzewania nasion. U soi za$
nie wystapity zmiany stezenia, za wyjatkiem stadium Il z wigksza niz w innych
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stadiach sumaryczng zawartoscig PA. Wyliczone wartos$ci wspolczynnika AGI (Ryc.
29) przedstawiajg bardzo podobne tendencje zmian jak sumaryczna zawartos¢ PA.
Zupehie odmiennie wyglada zrdznicowanie stosunku stezen putrescyny do sumy
stezen spermidyny i sperminy (PUT/SPD+SPM), gdzie u grochu i tubinu bialego
zmiany te nie byly istotne statystycznie, natomiast u tubinu waskolistnego i zottego
oraz soi wspotczynnik ten w stadium IV przyjmowat najnizsze wartosci (Ryc. 30).
Szczegodlnie widoczne jest to u tubinu waskolistnego, gdzie stosunek ten ulegl bar-
dzo duzemu obnizeniu. Zaobserwowane zmiany wynikajg zapewne ze zmniejszaja-
cej sie aktywnosci podzialowej komoérek w miare dojrzewania nasion, tkanka nie
tylko zaprzestaje podziatow komorkowych, ale takze znaczaco traci wodg (Peske
i1in., 2004), co prowadzi takze do obnizenia aktywnosci metabolicznej. Obnizenie
sie wartosci wspdtczynnika PUT/SPD+SPM takze zwigzane jest ze zmniejszajgca
sie aktywnoscig mitotyczng (Papadakis i in., 2005). Zmiany te sg zapewne skutkiem
przygotowania nasion do okresu spoczynku.

Zmniejszanie si¢ zawartosci PA w trakcie dojrzewania nasion, wyrazone po-
przez obnizajacg si¢ sumaryczng zawarto$¢ PA, oraz obnizajacy si¢ wspolczynnik
AGI prowadza takze do konkluzji, ze PA nie pelnig w badanych roslinach straczko-
wych istotnej funkcji osmoprotekcyjnej, skoro w warunkach bardzo duzej utraty
wody ich zawarto$¢ maleje. Oczywiscie, mozna argumentowac, ze w warunkach fi-
zjologicznego dojrzewania nasion taka ochrona nie jest potrzebna i role taka petnig
inne zwiazki, jednak gdyby PA stanowitly w roslinach istotny element ochrony przed
skutkami utraty wody, wtedy ich akumulacja w dojrzewajacych nasionach bylaby
zapewne obserwowana. Mozna tez zada¢ pytanie, czy w trakcie przechodzenia
w okres spoczynku, nasiono istotnie potrzebuje zwigkszaé stezenie osmoprotektan-
tow. Jest to alternatywne wyjasnienie obserwowanego zjawiska, jednak brak aku-
mulacji PA w trakcie suszy glebowej w kolejnym do$wiadczeniu nie jest przestanka
ku takiemu wyjasnieniu. Jednoczesny spadek wspotczynnikow AGI, sumy PA, oraz
put/spd+spm nie potwierdza roli osmotycznej PA. Najbardziej prawdopodobng
przyczyng jest wycofywanie azotu zawartego w PA do innych zwigzkow, przede
wszystkim biatek, ktore petnig w nasionach badanych roslin funkcje zapasowe i kto-
rych zawarto$¢ moze sigga¢ 30% suchej masy w przypadku soi i tubinoéw, stad za-
potrzebowanie na azot w czasie dojrzewania nasion ro$lin stragczkowych jest wyso-
kie.

Wykonano eksperyment polegajacy na zbadaniu wptywu suszy glebowej na
zawarto$¢ PA w nasionach tubinu waskolistnego (rozdziat 4.5). U jednej z odmian
(Regent) stwierdzono istotne réznice w stosunku do kontroli, jednak byt to w kaz-
dym przypadku spadek stezenia sumy PA (Ryc. 37). U drugiej odmiany (Graf)
stwierdzono brak roznic. Wyniki te potwierdzajg, ze susza glebowa nie powoduje w
dtugiej perspektywie akumulacji PA, zatem nie petnig one znaczgcej roli osmopro-
tekcyjnej. Gdy jednak wzia¢ pod uwage stosunek PUT/(SPD+SPM), okaze sig, ze
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byt on najmniejszy dla kontroli, znaczaco wigkszy w pierwszym terminie traktowa-
nia suszg, najwickszy w drugim terminie, w trzecim za$ nieznacznie mniejszy niz
w drugim. Swiadczy to o przesunicciu rownowagi w strone produkcji putrescyny
i zahamowaniu jej zuzycia dla potrzeb produkcji spermidyny i sperminy, co nie jest
powszechnie opisywanym efektem, najczesciej bowiem obserwuje si¢ w warunkach
stresu osmotycznego przesuni¢cie réwnowagi w stron¢ syntezy ciezszych PA
(Legocka i Kluk, 2005). Efekt przesuniecia rownowagi w strone putrescyny moze
wynikac ze wspétzawodnictwa o SAM niezbedng do syntezy zaréwno spermidyny
i sperminy, jak i etylenu. Etylen za$ produkowany jest w dojrzewajacych nasionach
(Yang i Hoffman, 1984), zaznaczy¢ jednak nalezy, ze rola petniona przez etylen
W czasie stresu suszy nie jest ani dobrze poznana, ani jednoznaczna. O ile czgsto
obserwowana jest inhibicja produkcji etylenu przez ABA, to jednak niektérzy auto-
1rzy opisujg wzrost syntezy etylenu w warunkach stresu suszy (Arraes i in., 2015).
Szereg autoréw opisuje udziat PA w kwitnieniu ro$lin dokumentujac go za-
burzeniami procesow kwitnienia u mutantéw z uszkodzonymi szlakami syntezy PA,
badz po zastosowaniu inhibitoréw syntezy PA (Casas i in., 1990). W opisanych
W niniejszej pracy doswiadczeniach nie stwierdzono zmian w zawartosci PA w kwia-
tach po ich otwarciu, jak réwniez w obrebie wszystkich wyliczonych wspdtczynni-
kow. Prawdopodobna wydaje si¢ interpretacja, iz PA biorg udzial w kwitnieniu
przede wszystkim jako stymulator podziatéw komoérkowych i proceséw rozwojo-
wych, bez specyficznego wplywu regulacyjnego na procesy kwitnienia, co pozostaje
w zgodno$ci z wynikami doswiadczen opisywanych w literaturze. Mozna przywotaé
tutaj sformutowang wczes$niej hipoteze, ze PA stanowig rezerwuar azotu zdolny do
szybkiego uruchomienia w razie potrzeby (dobra analogia jest rola glikogenu u czto-
wieka, ktory jest rezerwuarem glukozy gotowym do bardzo szybkiej mobilizacji).
Ciekawym zjawiskiem spotykanym takze u ro$lin strgczkowych jest zjawisko
aborcji kwiatow, polegajace na odrzucaniu przez rosling czesci kwiatow, zjawisko
to spowodowane moze by¢ m.in. przez niedobor asymilatow (Arathi, 2011). Zapro-
jektowano doswiadczenie majgce wykazac, czy zawarto$¢ PA zmienia sie w trakcie
tych proceséw. Gtéwna tezg postawiong w tym doswiadczeniu byto, iz kwiaty ktdre
zostang przez rosline odrzucone bedg charakteryzowacé si¢ zmniejszong zawartoscig
PA spowodowang przez obnizenie intensywnosci procesow rozwojowych. Stymu-
lowano tu aborcje kwiatow poprzez usuwanie czesci powierzchni asymilacyjnej, od-
wrotny za$ efekt uzyskano usuwajgc cze$¢ pakow kwiatowych. Uzyskano w pierw-
szym przypadku kwiaty, ktore w razie dalszego rozwoju na ro$linie ulegtyby aborcji,
oraz w drugim przypadku takie, ktore pozostalyby na roslinie. Por6wnywano migdzy
sobg te kwiaty, bez zastosowania obiektu kontrolnego, bowiem losowy charakter
aborcji uniemozliwitby jasne okreslenie dalszych loséw kwiatow rosnacych na ro-
$linach nie poddanych zadnemu zabiegowi. Zaobserwowano, ze u kazdego z bada-
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nych gatunkow, w jednym z badanych termindéw, kwiaty majace odpas¢ (czyli ro-
snace na roslinach z usunigta czg¢scig powierzchni asymilacyjnej) miaty wickszg za-
warto$¢ PA od kwiatow majacych pozosta¢ na roslinie (rosngce na roslinie z usunigtg
czescig kwiatdw), najwyzsza za§ zawartos¢ PA byla obserwowana w kwiatach roslin
gdzie usuni¢to jeszcze wigkszg powierzchni¢ asymilacyjng, a wigc zarowno kwiaty,
jak 1 pedy boczne. Interesujgce jest, iz zaleznos$¢ t¢ zaobserwowano u grochu
w drugim terminie, u tubinéw za$ w trzecim.

Wicksza zawarto$¢ PA w kwiatach majacych odpas¢ jest zaskakujaca w §wie-
tle teorii o podstawowej roli PA jako stabilizatorow stabilnosci DNA, czy zwiazkow
sygnalizacyjnych, bowiem tkanki o niskiej aktywnosci podzialowej zawierajag mato
PA, podczas gdy w tych kwiatach stwierdzono znaczaco wigcej PA niz w kwiatach
ktore maja pozostac na roslinie. Powszechnie akceptowana przyczyna aborcji kwia-
tow u bobowatych (Fabaceae Lindl.) jest niedobor asymilatéw (Arathi, 2011), jed-
nak molekularne podstawy przebiegu tego zjawiska nie sg jasne. Jedng z mozliwosci
jest apoptoza, badz inne drogi Programowalnej Smierci Komérki (PCD, ang. Pro-
grammed Cell Death), jednak dowody sg bardzo skape (Rogers, 2006). Co wiecej,
udokumentowane zwigzki miedzy apoptozg a PA u roslin sg réwniez bardzo nie-
liczne (Moschou i Roubelakis-Angelakis, 2014), znaczaco wiecej powigzan miedzy
PA a apoptozg wykazano u zwierzat. Zwiagzki pomigdzy PA a apoptoza sg niejasne,
cz¢$¢ doniesien wskazuje na mozliwos¢ udziatu PA w tych procesach, jednak dobrze
udokumentowana obfitos¢ PA w tkankach mtodych, o duzej aktywnos$ci podziato-
wej, pozostaje w sprzeczno$ci z postulowanym zwigzkiem z procesami apoptozy.
Z drugiej jednak strony wiele substancji biologicznie aktywnych catkowicie zmienia
aktywno$¢ w zaleznosci od ich stezenia, czasu aplikacji, badZ na skutek interakcji
z innymi substancjami. Analiza stosunku stgzenia putrescyny do cigzszych PA (Ryc.
35) pokazuje, ze rowniez dla tego wskaznika, w wigkszosci przypadkow zaobserwo-
wano wzglednie najwyzszg zawartos¢ putrescyny w kwiatach ktore miaty odpasc.
Powigkszenie stosunku putrescyny do innych PA jest takze uznawane za charakte-
rystyczne dla tkanek mtodych, dzielacych si¢ (Pérez-amador i Carbonell, 1995), (Pa-
padakis i in., 2005).

Wroémy do zaskakujacej zaleznosci, gdzie zawarto$¢ PA w kwiatach roslin
z usunietymi lis¢émi raz jest wigksza, a raz mniejsza (zaleznie od terminu pomiaru)
w poroéwnaniu do zawartosci PA w roslinach z usunietymi lis¢mi i pgdami bocznymi.
Warto zwroci¢ uwage, ze o ile zaleznos¢ ta wydaje si¢ by¢ na pierwszy rzut oka
losowa, to jednak zawarto$¢ PA w kwiatach roslin z usunigtymi lis¢mi jest zawsze
mniejsza niz w kwiatach roslin z usunigtymi lis¢mi i pgdami bocznymi. Zjawisko to
mozna wytlumaczy¢ wspomnianym wczesniej wptywem architektury rosliny z roz-
gatezieniami bocznymi, bowiem rozgat¢zienia te, mogg raz by¢ donorem (gdy maja
relatywnie duza powierzchnig¢ lisci), a raz akceptorem (gdy w fazie szybkiego wzro-
stu majg wzglednie matg powierzchnig lisci) asymilatow, stad pozornie losowy efekt
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ich obecnos$ci. Bowiem w przypadku duzej dostepnosci asymilatow roslina syntety-
zuje w duzej ilosci zwigzki zawierajace azot, takie jak biatka, czy alkaloidy, to dla
PA moze wtedy brakowac azotu, ktory nie jest dostarczany przez procesy fotosyn-
tezy. Skoro wigc azot nie jest pobierany z uzyciem lisci, to w warunkach duzej ich
powierzchni moze dochodzi¢ do jego niedoborow, a wtedy nie tylko, ze PA nie moga
by¢ syntetyzowane, a b¢dg wrecz zuzywane dla odzyskania zawartego w nich azotu
1 wykorzystania do syntezy innych zwigzkow.

Podsumowujac, kompleksowym wyjasnieniem wynikow doswiadczen prze-
prowadzonych na ro$linach straczkowych jest przyjecie roli PA jako rezerwuaru
zwigzkoéw azotowych celem ich szybkiej mobilizacji. Oczywiscie nie wyklucza to
petnienia jednoczesnie roli stabilizacyjnej dla struktur komorkowych, osmoprotek-
cyjnej, zwlaszcza w specyficznych miejscach organizmu rosliny, czy roli sygnaliza-
cyjne;.

Zbadano takze zawartos¢ PA w galasach dgbowych. Galasy sa cieckawym mo-
delem badawczym, gdzie obserwuje si¢ silny wzrost tkanek, ktory przebiega jednak
zupelie odmiennie niz w tkankach w ktorych galas zostal zaindukowany (Jankie-
wicz 1 in., 2017), w szczegdlnosci komoérki galasa sg o wiele wieksze niz komorki
liscia, na ktérym galas ten zastat zaindukowany, zawierajg tez wiecej wody. W prze-
prowadzonych wczesniej przez autora badaniach wykazano, iz w galasach znajduje
si¢ duzo mniej fitohormonow o dziataniu indukujacym wzrost niz w li§ciach na kto-
rych te galasy rosty. Wsrdd badanych fitohormonéw znalazty sie kwas indolilooc-
towy, kwas indolilomastowy, oraz cytokininy: cis i trans zeatyna, kinetyna, ich ry-
bozydy, izopentenyladenina, oraz orto- i metatopolina. Spodziewano si¢, ze gwat-
towny wzrost galasa bedzie spowodowany podwyzszonym stg¢zeniem jednego
z fitohormonow o charakterze stymulatorow wzrostu, podobnie jak w pracach in-
nych autorow (Yamaguchi i in., 2012), (Tooker i Helms, 2014), jednak wsréd bada-
nych zwigzkdéw takiego efektu nie zaobserwowano. Zdecydowano sie na analize PA,
celem rozszerzenia spektrum badanych zwigzkéw, bowiem PA znane sg z wystepo-
wania w tkankach o nasilonej aktywnosci mitotycznej. Podobnie jak w przypadku
fitohormonow, w tkankach galasow zaobserwowano duzo mniejszg zawartos¢ PA
w poroéwnaniu do licia. Wynik ten $wiadczy¢ moze, ze PA nie petnig zadnej aktyw-
nej roli w fizjologii galasow. Co ciekawe, w mtodych, rozwijajacych si¢ galasach
PA jest mniej niz w galasach dojrzatych, czyli tkanka rozwijajaca si¢ zawiera ich
mniej od tkanki przygotowujacej si¢ do spoczynku. Prawdopodobnym wydaje sig,
iz galasy mogga si¢ charakteryzowac odrebnym od innych tkanek roslinnych wzor-
cem stymulacji hormonalnej. Nie mozna takze wykluczy¢ podwyzszonego stezenia
PA w galasach, jednak musialyby to by¢ rzadziej spotykane PA, mozna jednak wy-
kluczy¢ termosperming, ktorej udziat w fizjologii roslin jest ostatnio szeroko oma-
wiany. W przypadku bowiem dansylowanych probek jest ona nierozrdznialna od
sperminy (Takano i in., 2012), w otrzymanych za$ wynikach, gdzie postuzono sie
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dansylacja, nie stwierdzono podwyzszonego stezenia sperminy, a wiec takze i ter-
mosperminy.

Jezeli pord6wnamy rozmieszczenie PA w obregbie galasa (Ryc. 41), to naj-
mniejsza zawarto$¢ zmierzona zostata w migzszu, ktory generalnie jest ubogi w sub-
stancje biologicznie wazne. Nieznacznie wyzsza zawarto§¢ PA zaobserwowano
w zewnetrznych tkankach galasa, zwigzane jest to zapewne z wystawieniem na czyn-
niki srodowiskowe, jest to tkanka ziclona gdzie odbywa si¢ fotosynteza, PA moga
zapobiegac¢ oksydacyjnym uszkodzeniom aparatu fotosyntetycznego (Navakoudis
i in., 2003). Najwiecej za$ PA zlokalizowanych jest w centralnej czesci, w tzw.
gniezdzie, gdzie rozwija sie larwa owada. Takie rozmieszczenie moze wynikad
z faktu iz larwa jest konsumentem substancji transportowanych do galasa i transpor-
towane tam PA mogg stanowi¢ tatwo przyswajalne zrédlo azotu (Bagni i in., 1978),
(Moschou i in., 2012), nalezy pamietaé, ze jedynym celem istnienia galasa jest za-
pewnienie schronienia i wyzywienia znajdujacej si¢ w $rodku larwie owada, temu
stuzy zarowno specyficzna anatomia, jak i biochemia galasa.

Wyniki analizy zawarto$ci PA w rdznych czesciach liscia wzgledem miejsca
przyczepienia galasa (Ryc. 40) sg szczegodlnie interesujace. Wsrod obszarow liscia,
gdzie zmierzono zawarto$¢ PA, zwraca uwagg znaczaco zmniejszona zawarto$é
sperminy i spermidyny, zawarto$¢ za$ putrescyny jest zwigkszona. Efektem tego jest
ponad dwukrotnie powiekszony stosunek stezen putrescyny do sumy stezen spermi-
dyny i sperminy (Ryc. 44) w obszarze liScia za galasem. Podniesienie tego stosunku
moze by¢ efektem intensywnych proceséw wzrostowych i rozwojowych (Shen
i Galston, 1985), jednak w petni rozwiniety, dojrzaty 1i$¢ ma t¢ faze rozwoju za soba.
Rosnacy na lisciu galas jest silnym akceptorem metabolitow (ang. sink) (Larson
i Whitham, 1991), gdzie obserwuje sie zubazanie otaczajacych go tkanek z produk-
téw asymilacji, tak wiec obserwowane zmniejszenie stezenia PA w tkankach liscia
lezacych dalej od ogonka lisciowego niz galas moze by¢ thumaczone tym procesem,
przy zatozeniu, ze nastgpuje pobieranie PA w charakterze zrodta azotu i/lub wegla.
W S$wietle tej teorii problematyczne wydaje si¢ wybidrcze zuzywanie sperminy
i spermidyny przez galas, bowiem dostepne zrédta (Bagni i in., 1978) wskazuja, ze
to gtdwnie putrescyna moze by¢ uzyta w tym charakterze, spermina i spermidyna
nie. Warto zwrdcic¢ uwage, ze jednak praca ta byta prowadzona w warunkach in vitro
i dotyczyta eksplantatow bulw topinambura (Helianthus tuberosus L.), ktérych fi-
zjologia bez watpienia odbiega od galasa i zyjacej w nim larwy owada. Nie mniej
jednak rozstrzygnigcie tej kwestii wymaga dalszych badan.

Podstawowym wnioskiem wynikajacym z przeprowadzonych eksperymen-
tow jest, jak wcze$niej wspomniano, postulowana podstawowa rola PA jako rezer-
wuaru azotu zdolnego do szybkiej mobilizacji. W przypadku potrzeby akumulacji
azotu do celéw zapasowych na dtuzszy czas np. w nasionach, u roslin straczkowych
nastepuje prawdopodobnie przesunigcie azotu do biatek.
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Wydaje si¢ takze prawdopodobna rola PA w transporcie azotu na dalsze od-
legtosci, zwtaszcza w tak specyficznym przypadku jak galasy. Jest to jednak wcigz
teza kontrowersyjna i wymaga dalszych, szczegdétowych badan.

Zakwestionowano rol¢ PA jako waznego osmoprotektanta w skali calego or-
ganizmu ro$liny. Mozliwym jest, ze PA pelnig t¢ role¢ w ograniczonym czasie, jako
jeden z wielu zwigzkéw osmotycznie czynnych, oraz w konkretnych czgsciach i or-
ganach rosliny np. w osi zarodka. Zaznaczy¢ nalezy, iz powyzsze wnioski odnosza
si¢ specyficznie do badanych roslin z grupy bobowatych, zupetnie prawdopodobne
jest, ze u innych grup roslin pelniona rola jest inna. Wyniki (Legocka i Kluk, 2005)
sugeruja, iz PA moga odgrywac¢ role ochronng w czasie dziatania stresu osmotycz-
nego, jednak jest to reakcja szybko si¢ pojawiajaca, bo akumulacje PA obserwowano
juz w 4h od wystgpienia stresu, i szybko zastepowana przez inne mechanizmy, gdyz
po 24h akumulacja ta nie byta juz tak duza. Prezentowane w tej pracy eksperymenty
byty prowadzone w o wiele dtuzszych skalach czasowych, susza glebowa trwata bo-
wiem 3 tygodnie, tak wigc akumulacji PA nie zaobserwowano.

Nie nalezy takze zapomnie¢ o mozliwosci, iz powyzsze wyniki sg charaktery-
styczne, wreez unikalne dla wielkonasiennych straczkowych, do ktorych zaliczajg
si¢ wszystkie (za wyjatkiem doswiadczen na galasach) badane tu gatunki. Klad ro-
$lin nasiennych jest niezwykle zréznicowany, typowa za$ dla roslin mnogosc¢ reakcji
zwigzanych ze zwigzkami metabolizmu wtornego czyni t¢ biochemiczng réznorod-
no$¢ wyjatkowa w pordwnaniu do innych grup organizmow.

Przeprowadzane przez wielu badaczy eksperymenty potwierdzajg obecnosé
PA w mtodych tkankach o wysokiej aktywno$ci mitotycznej. Nie jest jasna rola jakg
PA mogg pehi¢ w tych tkankach, prawdopodobnie rola ta zwigzana jest ze zdolno-
scig PA do wigzania si¢ z DNA, gdzie mogg petic¢ funkcj¢ komplementarng do bia-
ek histonowych.

Zastanawia brak akumulacji PA w warunkach dtugotrwalej suszy glebowe;,
podczas gdy istnieje wiele publikacji naukowych opisujacych to zjawisko w krotkiej
skali czasowej. Rozwigzaniem tego dylematu moze by¢ przyjecie tezy, ze biolo-
giczna rola PA u organizmoéw zywych podlegata ewolucji w trakcie rozwoju zycia
na Ziemi. Analiza roli pelnionej przez PA w fizjologii ro$lin stragczkowych pozwala
na nakreslenie mozliwej ewolucji tych funkcji, gdzie pierwszg bytaby powszechna
w $wiecie zywym rola ochrony DNA przed uszkodzeniami. P6zniejszg, w rozumie-
niu ewolucyjnym bytaby funkcja wigzania wody w czasie stresu suszy, co jest ob-
serwowane u szeregu roslin. Znaczacym wyjatkiem sa rosliny straczkowe, gdzie za-
potrzebowanie na azot spowodowane jego akumulacja w biatkach zapasowych
w trakcie dojrzewania nasion skutkuje brakiem takiej reakcji na stres suszy. U tych
ros$lin PA petnig role zwigzkéw zapasowych do szybkiego wykorzystania azotu.
Ostatnig mozliwg funkcja jest rola zwigzkow sygnatowych, gdyz kazdy zwigzek,
ktorego stezenie zmienia si¢ pod wptywem bodzcow zewnetrznych, moze petnic rolg
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sygnalizatora wystgpienia danego bodzca. Ten kierunek badan wymaga jednak od-
rebnych, szczegotowych badan obejmujgcych m.in. potencjalne receptory biatkowe
1 szczegoty wewnatrzkomorkowej transdukeji sygnatu.

Tak wigc, jesli chodzi o badania nad PA istnieje wiele obszarow badan, ktore
beda prowadzone w przysztosci. O ile bowiem wiele juz wiadomo, to o wiele wigcej
jeszcze faktow czeka na swoich odkrywcow.
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6. PODSUMOWANIE

W prezentowanej pracy przedstawiono i przedyskutowano obecno$¢ oraz po-
tencjalne funkcje pelnione przez poliaminy (PA) u roslin stragczkowych w trakcie
formowania i rozwoju organow generatywnych, oraz w odr¢bnym modelu badaw-
czym, jakim sg galasy. W §wietle prezentowanych wynikow gtowna hipoteza biolo-
gicznej roli PA w warunkach polowych, jest ich powigzanie z procesami rozwoju
i wzrostu w mtodych organach roslinnych. Rola ta polega na krotkotrwatym prze-
chowywaniu i dostarczaniu azotu do miejsc, gdzie jest on potrzebny np. w nasionach
w trakcie ich dojrzewania, o czym §wiadczy zmniejszajaca si¢ zawarto$§¢ PA w trak-
cie tego procesu, a pochodzacy z PA azot deponowany jest w biatkach zapasowych.

Z uwagi na brak akumulacji PA u roslin poddanych dziataniu stresu suszy
glebowej teza, ze PA pelnig rolg systemowego osmoprotektanta nie jest bardzo
prawdopodobna. W $wietle wszystkich przedstawionych wynikéw trudno jest wigc
rozstrzygnaé, czy PA pelnig istotng role w procesach ochrony roslin straczkowych
przed stresami srodowiskowymi, zwlaszcza przed stresem suszy. Zdaniem autora
pracy ten aspekt biologicznej roli PA jest mniej istotny, przynajmniej u ro$lin strgcz-
kowych, za$§ opisywane w literaturze zmiany w stezeniach PA w trakcie dziatania
stresu u tych roslin nie wynikaja z pelnionej przez nie roli ochronnej, tylko sg skut-
kiem wywotanych przez stres zmian w rdwnowadze zwigzkow azotowych.

Jezeli chodzi o oceng zastosowanych w pracy wspotczynnikow: AGI 1 sto-
sunku stezen putrescyny do sumy stezen spermidyny i sperminy, ten pierwszy, zo-
rientowany na oszacowanie sumarycznych wtasciwosci osmotycznych PA, analizo-
wany w potgczeniu z catkowita zawarto$cig PA, pozwala na badania procesow zwig-
zanych z akumulacjg azotu w PA. Natomiast stosunek stg¢zen putrescyny do sumy
stezen spermidyny i1 sperminy, pokazuje interesujace zaleznosci zwigzane z fizjolo-
giczng dojrzatoscig badanej tkanki, gdyz jego wartos$¢ jest najwyzsza u tkanek mto-
dych, intensywnie dzielacych si¢, za$ w miar¢ dojrzewania tkanki warto$¢ ta spada.

Analiza roli pelnionej przez PA w fizjologii roslin straczkowych pozwala na
nakreslenie mozliwej ewolucji tych funkcji, poczgwszy prawdopodobnie od ochrony
DNA przed uszkodzeniami, poprzez funkcje osmoprotekcyjne, nastepnie funkcje
magazynu azotu, na funkcjach sygnalizacyjnych skoficzywszy. W roznych roslinach
funkcje te mogg by¢ petnione rownoczesnie.



-87-

8. BIBLIOGRAFIA

ACOSTA, C., PEREZ-AMADOR, M.A., CARBONELL, J., GRANELL, A., 2005. The two
ways to produce putrescine in tomato are cell-specific during normal develop-
ment. Plant Sci. 168, 1053-1057. https://doi.org/10.1016/j.plantsci.
2004.12.006

AGOSTINO, I.B.D., DERUE, J., KIEBER, J.J., CAROLINA, N., HILL, C., D, N.C.J., 2000.
Characterization of the Response of the Arabidopsis Response Regulator Gene
Family to Cytokinin. Plant Physiol. 124, 1706-1717.

ARATHI, H.S., 2011. Selective embryo abortion in a perennial tree-legume: A case
for maternal advantage of reduced seed number per fruit. J. Plant Res. 124,
675-681. https://doi.org/10.1007/s10265-010-0400-z

ARNAO, M.B., HERNANDEZ-RUIZ, J., 2006. The physiological function of melatonin
in plants. Plant Signal. Behav. 1, 88-95. https://doi.org/10.4161/psb.1.3.2640

ARRAES, F.B.M., BENEVENTI, M.A., LISEI DE SA, M.E., PAIXAO, J.F.R., ALBUQUER-
QUE, E.V.S., MARIN, S.R.R., PURGATTO, E., NEPOMUCENO, A.L., GROSSI-DE-
SA, M.F., 2015. Implications of ethylene biosynthesis and signaling in soybean
drought stress tolerance. BMC Plant Biol. 15, 1-20. https://doi.org/10.1186/
s12870-015-0597-z

ASTHIR, B., DUFFUS, C.M., SPOOR, W., 2004. Correlation of gibberellin-induced
growth, polyamine levels and amine oxidases in epicotyl, root and leaf blade
of barley seedlings. Plant Growth Regul. 42, 193-201. https://doi.org/10.1023
/B:GROW.0000026546.38671.1¢

BAGNI, N., CALZONI, G.L., SPERANZA, A., 1978. Polyamines as sole nitrogen source
for Halianthus tuberosus explants in vitro. New Phytol. 80, 317-323.

BALESTRASSE, K.B., GALLEGO, S.M., BENAVIDES, M.P., TOMARO, M.L., 2005. Pol-
yamines and proline are affected by cadmium stress in nodules and roots of
soybean plants. Plant Soil 270, 343-353. https://doi.org/10.1007/s11104-004-
1792-0

BALLAS, S., MOHANDAS, N., 1983. Stabilization of erythrocyte membranes by pol-
yamines. Proc. Natl. Acad. Sci. U. S. A. 80, 1942—-1946. https://doi.org
/10.1073/pnas.80.7.1942

BASU, H.S., FEUERSTEIN, B.G., ZARLING, D.A., SHAFER, R.H., MARTON, L.J., 1988.
Recognition of z-rma and z-dna determinants by polyamines in solution: Ex-
perimental and theoretical studies. J. Biomol. Struct. Dyn. 6, 299-309.
https://doi.org/10.1080/07391102.1988.10507714

BESFORD, R.T., RICHARDSON, C.M., CAMPOS, J.L., TIBURCIO, A.F., 1993. Effect of
polyamines on stabilization of molecular complexes in thylakoid membranes
of osmotically stressed oat leaves. Planta 189, 201-206. https://doi.org/
10.1007/BF00195077



-88-

BIGNON, E., CHAN, C.H., MORELL, C., MONARI, A., RAVANAT, J.L., DUMONT, E.,
2017. Molecular Dynamics Insights into Polyamine—DNA Binding Modes:
Implications for Cross-Link Selectivity. Chem. - A Eur. J. 23, 12845-12852.
https://doi.org/10.1002/chem.201702065

BOUCHEREAU, A., AzZiZ, A., LARHER, F., MARTIN-TANGUY, J., 1999. Polyamines
and environmental challenges: recent development. Plant Sci. 140, 103—125.

BRANZEL, D., FOIANI, M., 2009. The checkpoint response to replication stress. DNA
Repair (Amst). 8, 1038—1046. https://doi.org/10.1016/j.dnarep.2009.04.014

BRATTON, D.L., 1994. Polyamine inhibition of transbilayer movement of plasma
membrane phospholipids in the erythrocyte ghost. J. Biol. Chem. 269, 22517—
22523.

BRYCKI, B., KOWALCZYK, I., WERNER, J., POSPIESZNY, T., KOZIROG, A., 2017. Syn-
thesis and Structural Analysis of Novel Norspermidine Derivatives. Int. J. Org.
Chem. 07, 106—139. https://doi.org/10.4236/ijoc.2017.72010

CASAS, J.L., ACOSTA, M., DEL RIO, J.A., SABATER, F., 1990. Ethylene evolution
during ripening of detached tomato fruit: Its relation with polyamine metabo-
lism. Plant Growth Regul. 9, 89-96. https://doi.org/10.1007/BF00027436

CAVUSOGLU, K., KILIC, S., KABAR, K., 2008. Effects of some plant growth regula-
tors on stem anatomy of radish seedlings grown under saline (NaCl) condi-
tions. Plant, Soil Environ. 54, 428—433.

CHEN, D., SHAO, Q., YIN, L., YOUNIS, A., ZHENG, B., 2019. Polyamine Function in
Plants: Metabolism, Regulation on Development, and Roles in Abiotic Stress
Responses. Front. Plant Sci. 9, 1945. https://doi.org/10.3389/fpls.2018.01945

CHILDS, A.C., MEHTA, D.J., GERNER, E.W., 2003. Polyamine-dependent gene ex-
pression. Cell. Mol. Life Sci. https://doi.org/10.1007/s00018-003-2332-4

COHEN, S.S., 1971. Introduction to the polyamines. Prentice Hall, Englewood Cliffs,
NJ.

CONA, A.,REA, G., ANGELINI, R., FEDERICO, R., TAVLADORAKI, P., 2006. Functions
of amine oxidases in plant development and defence. Trends Plant Sci. 11,
80-88. https://doi.org/10.1016/j.tplants.2005.12.009

COSTA, M.P., RODRIGUES, B.L., FRASAO, B.S., CONTE-JUNIOR, C.A., 2018. Bio-
genic Amines as Food Quality Index and Chemical Risk for Human Consump-
tion, w: Handbook of Food Bioengineering. ss. 75—-108.

DAVIES, P.J., 2010. The plant hormones: their nature, occurence and function.,
w: Davies, P.J. (Red.), Plant Hormones: Biosynthesis, Signal Transduction,
Action! Springer, Dordrecht, ss. 1-15.

DEMETRIOU, G., NEONAKI, C., NAVAKOUDIS, E., KOTZABASIS, K., 2007. Salt stress
impact on the molecular structure and function of the photosynthetic appa-
ratus-The protective role of polyamines. Biochim. Biophys. Acta - Bioenerg.
1767, 272-280. https://doi.org/10.1016/j.bbabio.2007.02.020



-80-

EISENBERG, T., KNAUER, H., SCHAUER, A., BUTTNER, S., RUCKENSTUHL, C., CAR-
MONA-GUTIERREZ, D., RING, J., SCHROEDER, S., MAGNES, C., ANTONACCI,
L., Fussl, H., DEszcz, L., HARTL, R., SCHRAML, E., CRIOLLO, A., MEGALOU,
E., WEISKOPF, D., LAUN, P., HEEREN, G., BREITENBACH, M., GRUBECK-LOE-
BENSTEIN, B., HERKER, E., FAHRENKROG, B., FROHLICH, K.U., SINNER, F.,
TAVERNARAKIS, N., MINOIS, N., KROEMER, G., MADEO, F., 2009. Induction
of autophagy by spermidine promotes longevity. Nat. Cell Biol. 11, 1305—
1314. https://doi.org/10.1038/ncb1975

ELLER, K., HENKES, E., ROSSBACHER, R., HOKE, H., 2005. Amines, Aliphatic, w:
Ullmann’s Encyclopedia of Industrial Chemistry. Wiley-VCH Verlag GmbH
& Co. KGaA, Weinheim, Germany. https://doi.org/10.1002/14356007
.a02_001

EVANS, P.T., MALMBERG, R.L., 1989. Do Polyamines Have Roles In Plant Devel-
opment? Annu. Rev. Plant Physiol. Plant Mol. Biol. 40, 235-269.

FLORES, H.E., GALSTON, A.W., 1982. Analysis of Polyamines in Higher Plants by
High Performance Liquid Chromatography. Plant Physiol. 69, 701-706.
https://doi.org/10.1104/pp.69.3.701

FRANCESCHETTI, M., FORNALE, S., TASSONI, A., ZUCCHERELLI, K., MAYER, M.J.,
BAGNI, N., 2004. Effects of spermidine synthase overexpression on polyamine
biosynthetic pathway in tobacco plants. J. Plant Physiol. 161, 989-1001.
https://doi.org/10.1016/j.jplph.2004.02.004

Fricke, W., Leigh, R.A., Deri Tomos, A., 1994. EPIDERMAL SOLUTE CONCENTRA-
TIONS AND osmolality in barley leaves studied at the single-cell level - Changes
along the leaf blade, during leaf ageing and NaCl stress. Planta 192, 317-323.
https://doi.org/10.1007/BF00198566

FUJITA, M., FUJITA, Y., IUCHL, S., YAMADA, K., KOBAYASHI, Y., URANO, K., KOBA-
YASHI, M., YAMAGUCHI-SHINOZAKI, K., SHINOZAKI, K., 2012. Natural varia-
tion in a polyamine transporter determines paraquat tolerance in Arabidopsis.
Proc. Natl. Acad. Sci. 109, 6343-6347. https://doi.org/10.1073/
pnas.1121406109

FuiitA, M., SHINOZAKI, K., 2014. Identification of Polyamine Transporters in
Plants: Paraquat Transport Provides Crucial Clues. Plant Cell Physiol. 55,
855-861. https://doi.org/10.1093/pcp/pcu032

GALSTON, A.W., 1986. Plant morphogenesis, w: McGraw-Hill yearbook of science
& technology. McGraw-Hill, New York, ss. 351-354.

GALSTON, A.W., KAUR-SAWHNEY, R., 1987. Polyamines and senescence in plants,
w: Thomson, W.W., Nothnagel, E.A., Huffaker, R.C. (Red.), Plant Senes-
cence: Its Biochemistry and Physiology. American Society of Plant Physiolo-
gists.

GALSTON, A.W., SAWHNEY, R.K., 1990. Polyamines in plant physiology. Plant
Physiol. 94, 406—410. https://doi.org/10.1104/pp.94.2.406



-90-

GAMARNIK, A., FRYDMAN, R.B., 1991. Cadaverine, an Essential Diamine for the
Normal Root Development of Germinating Soybean (Glycine max) Seeds.
Plant Physiol. 97, 778—785. https://doi.org/10.1104/pp.97.2.778

GOLDBERG, R., PERDRIZET, E., 1984. Ratio of free to bound polyamines during mat-
uration in mung-bean hypocotyl cells. Planta 161, 531-535.

GORDONSMITH, R.H., BROOKE-TAYLOR, S., SMITH, L.L., COHEN, G.M., 1983.
Structural requirements of compounds to inhibit pulmonary diamine accumu-
lation. Biochem. Pharmacol. 32, 3701-3709. https://doi.org/10.1016/0006-
2952(83)90138-7

GRzYB, M., KALANDYK, A., WALIGORSKI, P., MIKULA, A., 2017. The content of
endogenous hormones and sugars in the process of early somatic embryogen-
esis in the tree fern Cyathea delgadii Sternb. Plant Cell. Tissue Organ Cult.
129, 387-397. https://doi.org/10.1007/s11240-017-1185-8

GUPTA, M., DA SILVA, E.F., SVENDSEN, H.F., 2012. Computational study of ther-
modynamics of polyamines with regard to CO 2 capture. Energy Procedia 23,
140-150. https://doi.org/10.1016/j.egypro.2012.06.076

HAMANA, K., HAMANA, H., NIITSU, M., SAMEJIMA, K., SAKANE, T., YOKOTA, A.,
1994. Occurrence of tertiary and quaternary branched polyamines in thermo-
philic archaebacteria. Microbios 79, 109—-119.

HAMANA, K., HAYASHI, H., NIITSU, M., 2015. Polyamines in Different Organs of
Brassica Crop Plants with or without Clubroot Disease. Plant Prod. Sci. 18,
476-480. https://doi.org/10.1626/pps.18.476

HAMANA, K., KAMEKURA, M., ONISHI, H., AKAZAWA, T., MATSUZAKI, S., 1985.
Polyamines in photosynthetic eubacteria and extreme-halophilic archaebacte-
ria. J. Biochem. 97, 1653-1658. https://doi.org/10.1093/oxfordjour-
nals.jbchem.a135223

HAMANA, K., NIITSU, M., SAMEJIMA, K., 1996. Further polyamine analyses of legu-
minous seeds and seedlings: the occurrence of novel linear, tertiary branched
and quaternary branched pentaamines. Can. J. Bot. 74, 1766-1772.
https://doi.org/10.1139/b96-213

HANFREY, C., SOMMER, S., MAYER, M.J., BURTIN, D., MICHAEL, A.J., 2001. Ara-
bidopsis polyamine biosynthesis: Absence of ornithine decarboxylase and the
mechanism of arginine decarboxylase activity. Plant J. 27, 551-560.
https://doi.org/10.1046/j.1365-313X.2001.01100.x

HARPAZ-SAAD, S., YOON, G.M., MATTOO, A.K., KIEBER, J.J., 2012. The Formation
of ACC and Competition Between Polyamines and Ethylene for SAM, w: The
Plant Hormone Ethylene. ss. 53-81. https://doi.org/10.1002/978111822
3086.ch3

HELLER, J.S., CANELLAKIS, E.S., 1981. Cellular control of ornithine decarboxylase
activity by its antizyme. J. Cell. Physiol. 107,209-217. https://doi.org/10.1002
/jcp.1041070206



91-

HELOIR, M.C., FOURNIOUX, J.C., BARBIER, M.., JEANDET, P., BESSIS, R., 1998. En-
dogenous polyamine concentrations in juvenile, adult and micropropagated
grapevine (Vitis vinifera L. cv. Pinot noir). Vitis 37, 61-62.

HILLEL, D., VAN BAVEL, C., 1976. Simulation of Profile Water Storage as Related
to Soil Hydraulic Properties. Crop Sci. Soc. Am. J. 40, 807-815.

HOLSTERS, M., WAELE, D. DE, DEPICKER, A., MESSENS, E., MONTAGU, M. VAN,
SCHELL, J., 1978. Transfection and transformation of Agrobacterium tumefa-
ciens. Molec. gen. Genet. 163, 181-187.

HUANG, X., BIE, Z., 2010. Cinnamic acid-inhibited ribulose-1,5-bisphosphate car-
boxylase activity is mediated through decreased spermine and changes in the
ratio of polyamines in cowpea. J. Plant Physiol. 167, 47-53.
https://doi.org/10.1016/].jplph.2009.07.002

HURA, T., DZIURKA, M., HURA, K., OSTROWSKA, A., DZIURKA, K., 2015. Free and
cell wall-bound polyamines under long-term water stress applied at different
growth stages of xtriticosecale Wittm. PLoS One 10, 1-12.
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0135002

JANKIEWICZ, L.S., DYKI, B., MACHLANSKA, A., DUBERT, F., 2017. Oak leaf galls:
Neuroterus numismalis and Cynips quercusfolii, their structure and ultrastruc-
ture. Acta Soc. Bot. Pol. 86. https://doi.org/10.5586/asbp.3537

JONES, A.M., 1998. Auxin transport: Down and out and up again. Science (80-. ).
https://doi.org/10.1126/science.282.5397.2201

JONES, H.G., 2007. Monitoring plant and soil water status: Established and novel
methods revisited and their relevance to studies of drought tolerance. J. Exp.
Bot. 58, 119-130. https://doi.org/10.1093/jxb/erl118

JUuzoN, K., CZYCZYLO-MYSZA, 1., MARCINSKA, 1., DZIURKA, M., WALIGORSKI, P.,
SKRZYPEK, E., 2017. Polyamines in yellow lupin (Lupinus luteus L.) tolerance
to soil drought. Acta Physiol. Plant. 39, 155-165. https://doi.org/10.1007/
s11738-017-2500-z

K-SAWHNEY, R., APPLEWHITE, P.B., 1993. Endogenous protein-bound polyamines:
correlation with regions of cell division in tobacco leaves, internodes and ova-
ries. Plant Growth Regul. 12, 223-227. https://doi.org/10.1007/BF00027202

KAKEHI, J.I., KUWASHIRO, Y., NIITSU, M., TAKAHASHI, T., 2008. Thermospermine
is Required for Stem Elongation in Arabidopsis thaliana. Plant Cell Physiol.
49, 1342—1349. https://doi.org/10.1093/pcp/pen109

KAKKAR, R.K., RAI, V.K., NAGAR, P.K., 1997. Polyamine uptake and tranloacation
in plants. Biol. Plant. 40, 481-491. https://doi.org/10.1023/A:1001763515490

KASINATHAN, V., WINGLER, A., 2004. Effect of reduced arginine decarboxylase ac-
tivity on salt tolerance and on polyamine formation during salt stress in Ara-
bidopsis thaliana. Physiol. Plant. 121, 101-107. https://doi.org/10.1111/
7-0031-9317.2004.00309.x



-92-

KAUR, H., HALLIWELL, B., 1996. Measurement of oxidized and methylated DNA
bases by HPLC with electrochemical detection. Biochem. J. 318 ( Pt 1, 21-3.

KERN, A.D., OLIVEIRA, M.A., COFFINO, P., HACKERT, M.L., 1999. Structure of
mammalian ornithine decarboxylase at 1.6 A resolution: Stereochemical im-
plications of PLP-dependent amino acid decarboxylases. Structure 7, 567-581.
https://doi.org/10.1016/S0969-2126(99)80073-2

KYRIAKIDIS, D.A., 1983. Effect of plant growth hormones and polyamines on orni-
thine decarboxylase activity during the germination of barley seeds. Physiol.
Plant. 57, 499-504.

LARSON, K.C., WHITHAM, T.G., 1991. Manipulation of food resources by a gall-
forming aphid: the physiology of sink-source interactions. Oecologia 88,
15-21. https://doi.org/10.1007/BF00328398

LEGOCKA, J., KLUK, A., 2005. Effect of salt and osmotic stress on changes in poly-
amine content and arginine decarboxylase activity in Lupinus luteus seedlings.
J. Plant Physiol. 162, 662—8. https://doi.org/10.1016/j.jplph.2004.08.009

LEGOCKA, J., ZARNOWSKA, A., 2000. Role of polyamines in the cytokinin-depend-
ent physiological processes II. Modulation of polyamine levels during cyto-
kinin-stimulated expansion of cucumber cotyledons. Acta Physiol. Plant. 22,
395-401. https://doi.org/10.1007/s11738-000-0079-1

LEGOCKA, J., ZARNOWSKA, A., 1999. Role of polyamines in the cytokinin-depend-
ent physiological processes. 1. Effect of benzyladenine on polyamine levels
during chloroplast differentiation in the tissue culture of Dianthus caryophyl-
lus. Acta Physiol. Plant. 21, 349-354. https://doi.org/10.1007/s11738-999-
0006-z

LI, Z., ZHANG, Y., PENG, D., WANG, X., PENG, Y., HE, X., ZHANG, X., MA, X,
HUANG, L., YAN, Y., 2015. Polyamine regulates tolerance to water stress in
leaves of white clover associated with antioxidant defense and dehydrin genes
via involvement in calcium messenger system and hydrogen peroxide signal-
ing. Front. Physiol. 6, 280. https://doi.org/10.3389/fphys.2015.00280

LN, P.P.,EGLI, D.B., L1, G.M., MECKEL, L., 1984. Polyamine Titer in the Embryonic
Axis and Cotyledons of Glycine max (L.) during Seed Growth and Maturation.
Plant Physiol. 76, 366-371. https://doi.org/10.1104/pp.76.2.366

L1u, J.-H., WANG, W., WU, H., GONG, X., MORIGUCHI, T., 2015. Polyamines func-
tion in stress tolerance: from synthesis to regulation. Front. Plant Sci. 6, 827.
https://doi.org/10.3389/1pls.2015.00827

Liu, K., Fu, H., BEL Q., LUAN, S., 2000. Inward potassium channel in guard cells as
a target for polyamine regulation of stomatal movements. Plant Physiol 124,
1315-1326. https://doi.org/10.1104/pp.124.3.1315



-03-

LOPEZ-GOMEZ, M., COBOS-PORRAS, L., HIDALGO-CASTELLANOS, J., LLUCH, C.,
2014. Occurrence of polyamines in root nodules of Phaseolus vulgaris in sym-
biosis with Rhizobium tropici in response to salt stress. Phytochemistry 107,
32-41. https://doi.org/10.1016/j.phytochem.2014.08.017

MAGNES, C., FAULAND, A., GANDER, E., NARATH, S., RATZER, M., EISENBERG, T.,
MADEO, F., PIEBER, T., SINNER, F., 2014. Polyamines in biological samples:
Rapid and robust quantification by solid-phase extraction online-coupled to
liquid chromatography-tandem mass spectrometry. J. Chromatogr. A 1331,
44-51. https://doi.org/10.1016/j.chroma.2013.12.061

MAIALE, S., SANCHEZ, D.H., GUIRADO, A., VIDAL, A., RUIz, O. A, 2004. Spermine
accumulation under salt stress. J. Plant Physiol. 161, 35-42. https://doi.org/
10.1078 /0176-1617-01167

MAJUMDAR, R., MINOCHA, R., MINOCHA, S.C., 2015. Ornithine: at the crossroads
of multiple paths to amino acids and polyamines., w: Amino acids in higher
plants. ss. 156—176.

MAJUMDAR, R., SHAO, L., MINOCHA, R., LONG, S., MINOCHA, S.C., 2013. Orni-
thine: The overlooked molecule in the regulation of polyamine metabolism.
Plant Cell Physiol. 54, 990—1004. https://doi.org/10.1093/pcp/pct053

MAMONT, P.S., DUCHESNE, M.C., GROVE, J., BEY, P., 1978. Anti-proliferative prop-
erties of DL-a-difluoromethyl ornithine in cultured cells. A consequence of the
irreversible inhibition of ornithine decarboxylase. Biochem. Biophys. Res.
Commun. 81, 58-66. https://doi.org/10.1016/0006-291X(78)91630-3

MARCINSKA, 1., CZYCZYLO-MYSZA, 1., SKRZYPEK, E., GRZESIAK, M.T., JANOWIAK,
F., FILEK, M., DZIURKA, M., DZIURKA, K., WALIGORSKI, P., JuzON, K., CY-
GANEK, K., GRZESIAK, S., 2013. Alleviation of osmotic stress effects by exog-
enous application of salicylic or abscisic Acid on wheat seedlings. Int. J. Mol.
Sci. 14, 13171-93. https://doi.org/10.3390/ijms140713171

MATTHEWS, H.R., 1993. My favourite molecule: Polyamines, chromatin structure
and transcription. BioEssays. https://doi.org/10.1002/bies.950150811

MILLER-FLEMING, L., OLIN-SANDOVAL, V., CAMPBELL, K., RALSER, M., 2015. Re-
maining Mysteries of Molecular Biology: The Role of Polyamines in the Cell.
J. Mol. Biol. 427, 3389-3406. https://doi.org/10.1016/j.jmb.2015.06.020

MOSCHOU, P.N., ROUBELAKIS-ANGELAKIS, K.A., 2014. Polyamines and pro-
grammed cell death. J. Exp. Bot. 65, 1285-1296. https://doi.org/10.1093/
jxb/ert373

MOSCHOU, P.N., WU, J., CONA, A., TAVLADORAKI, P., ANGELINI, R., ROUBELAKIS-
ANGELAKIS, K.A., 2012. The polyamines and their catabolic products are sig-
nificant players in the turnover of nitrogenous molecules in plants. J. Exp. Bot.
63, 5003-5015. https://doi.org/10.1093/jxb/ers202

MULLER, P., SCHIER, A.F., 2011. Extracellular Movement of Signaling Molecules.
Dev. Cell 21, 145—158. https://doi.org/10.1016/j.devcel.2011.06.001



-94-

NAKA, Y., WATANABE, K., SAGOR, G.H.M., NIITSU, M., PILLAI, M.A., KUSANO, T.,
TAKAHASHI, Y., 2010. Quantitative analysis of plant polyamines including
thermospermine during growth and salinity stress. Plant Physiol. Biochem. 48,
527-533. https://doi.org/10.1016/j.plaphy.2010.01.013

NAKAJIMA, K.I., ZHU, K., SUN, Y.H., HEGYI, B., ZENG, Q., MURPHY, C.J., SMALL,
J.V., CHEN-IzU, Y., IzUMIYA, Y., PENNINGER, J. M., ZHAO, M., 2015.
KCNIJ15/Kir4.2 couples with polyamines to sense weak extracellular electric
fields in galvanotaxis. Nat. Commun. 6, 8532. https://doi.org/10.1038/
ncomms9532

NAVAKOUDIS, E., LUTZ, C., LANGEBARTELS, C., LUTZ-MEINDL, U., KOTZABASIS,
K., 2003. Ozone impact on the photosynthetic apparatus and the protective role
of polyamines. Biochim. Biophys. Acta - Gen. Subj. 1621, 160-169.
https://doi.org/10.1016/S0304-4165(03)00056-4

NEMETH, M., JANDA, T., HORVATH, E., PALDL E., SZALAL G., 2002. Exogenous sal-
icylic acid increases polyamine content but may decrease drought tolerance in
maize. Plant Sci. 162, 569-574. https://doi.org/10.1016/S0168-
9452(01)00593-3

NIEVES, N., MARTINEZ, M.-E., CASTILLO, R., BLANCO, M.-A., GONZALEZ-
OLMEDO, J.-L., 2001. Effect of abcisic acid and jasmonic acid on partila des-
iccation of encapsulated somatic embryos of sugarcane, Plant Cell, Tissue and
Organ Culture. 65, 15-21.

OZAWA, R., BERTEA, C.M., FOTI, M., NARAYANA, R., ARIMURA, G.I., MURO]I, A.,
MAFFEL, M.E., TAKABAYASHI, J., 2010. Polyamines and jasmonic acid induce
plasma membrane potential variations in lima bean. Plant Signal. Behav. 5,
308-310. https://doi.org/10.4161/psb.5.3.10848

PAPADAKIS, A.K., PASCHALIDIS, K.A., ROUBELAKIS-ANGELAKIS, K.A., 2005. Bio-
synthesis profile and endogenous titers of polyamines differ in totipotent and
recalcitrant plant protoplasts. Physiol. Plant. 125, 10-20. https://doi.org
/10.1111/5.1399-3054.2005.00550.x

PEGG, A.E., 2013. Toxicity of polyamines and their metabolic products. Chem. Res.
Toxicol. 26, 1782—-1800. https://doi.org/10.1021/tx400316s

PEREZ-AMADOR, M.A., CARBONELL, J., 1995. Arginine Decarboxylase and Putres-
cine Oxidase in Ovaries of Pisum sativum. Plant Physiol. 107, 865-872.

PESKE, S.T., HOFS, A., HAMER, E., 2004. Seed Moisture Range in a Soybean Plant.
Rev. Bras. Sementes 26, 120—124.

PFOSSER, M., KONIGSHOFER, H., KANDELER, R., 1990. Free, Conjugated, and Bound
Polyamines during the Cell Cycle of Synchronized Cell Suspension Cultures
of Nicotiana tabacum. J. Plant Physiol. 136, 574-579. https://doi.org/10.1016/
S0176-1617(11)80216-6



-95-

PINTO, E., MELO, A., FERREIRA, LM.P.L.V.O., 2014. Sensitive quantitation of poly-
amines in plant foods by ultrasound-assisted benzoylation and dispersive lig-
uid-liquid microextraction with the aid of experimental designs. J. Agric. Food
Chem. 62, 4276-4284. https://doi.org/10.1021/jf500959¢g

PONAPPA, T., SCHEERENS, J.C., MILLER, A.R., 1993. Vacuum Infiltration of Poly-
amines Increases Firmness of Strawberry Slices Under Various Storage Con-
ditions. J. Food Sci. 58, 361-364. https://doi.org/10.1111/j.1365-
2621.1993.tb04275.x

RAcz, 1., KOVACS, M., LASZTITY, D., VEISZ, O., SZALAI G., PALDL E., 1996. Effect
of Short-term and Long-term Low Temperature Stress on Polyamine Biosyn-
thesis in Wheat Genotypes with Varying Degrees of Frost Tolerance. J. Plant
Physiol. 148, 368—373. https://doi.org/10.1016/S0176-1617(96)80267-7

RASKIN, 1., 1992. Role of Salicylic Acid in Plants. Annu. Rev. Plant Physiol. Plant
Mol. Biol. 43, 439-463.

RATO, C., AMIROVA, S.R., BATES, D.G., STANSFIELD, 1., WALLACE, H.M., 2011.
Translational recoding as a feedback controller: Systems approaches reveal
polyamine-specific effects on the antizyme ribosomal frameshift. Nucleic Ac-
ids Res. 39, 4587—-4597. https://doi.org/10.1093/nar/gkq1349

REDMOND, J.W., TSENG, A., 1979. High-pressure liquid chromatographic determi-
nation of putrescine, cadaverine, spermidine and spermine. J. Chromatogr. A
707, 479-481. https://doi.org/10.1016/S0021-9673(00)95481-5

RILEY, L.T., RILEY, I.T., RILEY, L.T., REARDON, T.B., MCKAY, A.C., 1988. Electro-
phoretic Resolution of Species Boundaries in Seed-Gall Nematodes, Anguina
Spp. (Nematoda: Anguinidae), from Some Graminaceous Hosts in Australia
and New Zealand. Nematologica. https://doi.org/10.1163/002825 988X00369

ROGERS, H.J., 2006. Programmed cell death in floral organs: How and why do flow-
ers die? Ann. Bot. 97, 309-315. https://doi.org/10.1093/aob/mcj051

ROJE, S., 2006. S-Adenosyl-l1-methionine: Beyond the universal methyl group donor.
Phytochemistry 67, 1686-1698.  https://doi.org/10.1016/j.phytochem.
2006.04.019

RoMANOV, G.A., RAKOVA, N.Y., VANYUSHIN, B.F., 2004. Polyamines suppress ex-
pression of the cytokinin-dependent transgene in Arabidopsis. Dokl. Biochem.
Biophys. 398, 288-290. https://doi.org/10.1023/B:DOBI.0000046639
36776.17

SAFTNER, R., 1989. Effects of organic amines on a-aminoisobutyric acid uptake into
the vacuole and on ethylene production by tomato pericarp slices. Physiol.
Plant. 75, 485-491.

SAFTNER, R., BALDI, B., 1990. Polyamine levels and tomato fruit development: pos-
sible interaction with ethylene. Plant Physiol. 92, 547-550.
https://doi.org/10.1104/pp.92.2.547



-96-

SANCHEZ-LOPEZ, J., CAMARES, G., FLORS, V., VICENT, C., PASTOR, V., VICEDO, B.,
CEREZO, M., GARCIA-AGUSTIN, P., 2009. Underivatized polyamine analysis
in plant samples by ion pair LC coupled with electrospray tandem mass spec-
trometry. Plant Physiol. Biochem. 47, 592-598. https://doi.org/10.1016/
j-plaphy .2009.02.006

SARJALA, T., KAUNISTO, S., 1993. Needle polyamine concentrations and potassium
nutrition in Scots pine. Tree Physiol. 13, 87-96.

SAWHNEY, R.K., SHEKHAWAT, N.S., GALSTON, A.W., 1985. Polyamine levels as re-
lated to growth, differentiation and senescence in protoplast-derived cultures
of Vigna aconitifolia and Avena sativa. Plant Growth Regul. 3, 329-337.
https://doi.org/10.1007/BF00117590

SCHEUER, R., RODEL, W., 1995. Determination of biogenic-amines In Fermented
meat-products. Fleischwirtschaft 75, 73-75.

SHEN, H.J., GALSTON, A.W., 1985. Correlations between polyamine ratios and
growth patterns in seedling roots. Plant Growth Regul. 3, 353-363.
https://doi.org/10.1007/BF00117592

SHU, S., GUO, S.-R., YUAN, L.-Y., 2012. A Review: Polyamines and Photosynthesis,
w: Najafpour, M.M. (Red.), Advances in Photosynthesis - Fundamental As-
pects. Intech, ss. 439-464.

SINGH, P.K., SINGH, R., SINGH, S., 2013. Cinnamic acid induced changes in reactive
oxygen species scavenging enzymes and protein profile in maize (Zea mays
L.) plants grown under salt stress. Physiol. Mol. Biol. Plants 19, 53-59.
https://doi.org/10.1007/s12298-012-0126-6

SOBIESZCZUK-NOWICKA, E., DI SANDRO, A., DEL DUCA, S., SERAFINI-FRACASSINI,
D., LEGOCKA, J., 2007. Plastid-membrane-associated polyamines and
thylakoid transglutaminases during etioplast-to-chloroplast transformation
stimulated by kinetin. Physiol. Plant. 130, 590-600. https://doi.org/10.1111
/3.1399-3054.2007.00922.x

SoIKA, G., KOZAK, M., 2012. Population dynamics of gall-inducing eriophyoid
mites and seasonal variations in the gall density on linden trees. Int. J. Acarol.
https://doi.org/10.1080/01647954.2012.726275

STONE, G.N., SCHONROGGE, K., 2003. The adaptive significance of insect gall mor-
phology. Trends Ecol. Evol. https://doi.org/10.1016/S0169-5347(03)00247-7

SUIKOWSKA-RYBKOWSKA, M., BORUCKI, W., 2014. Localization of hydrogen per-
oxide accumulation and diamine oxidase activity in pea root nodules under
aluminum stress. Micron 57, 13-22. https://doi.org/10.1016/j.micron.
2013.09.007

SZALAL G., PAL, M., ARENDAS, T., JANDA, T., 2016. Priming seed with salicylic
acid increases grain yield and modifies polyamine levels in maize. Cereal Res.
Commun. 44, 537-548. https://doi.org/10.1556/0806.44.2016.038



-97-

SZEPESI, A., CSISZAR, J., GEMES, K., HORVATH, E., HORVATH, F., SIMON, M.L.,
TARI, 1., 2009. Salicylic acid improves acclimation to salt stress by stimulating
abscisic aldehyde oxidase activity and abscisic acid accumulation, and in-
creases Na+content in leaves without toxicity symptoms in Solanum lycoper-
sicum L. J. Plant Physiol. 166, 914-925. https://doi.org/10.1016/j.jplph
.2008.11.012

SZEPESI, A., GEMES, K., OROSZ, G., PETO, A., TAKACS, Z., VORAK, M., TARI, .,
2011. Interaction between salicylic acid and polyamines and their possible
roles in tomato hardening processes. Acta Biol. Szeged. 55, 165-166.
https://doi.org/10.07/s00726-009-0322-z

TABOR, C.W., TABOR, H., 1984. Polyamines. Annu. Rev. Biochem. 53, 749—790.
https://doi.org/10.1146/annurev.bi.53.070184.003533

TABOR, H., TABOR, C.W., 1972. Biosynthesis and Metabolism of 1,4-diaminobu-
tane, Spermidine, Spermine, and Related Amines, w: Meister, A. (Red.), Ad-
vances in Enzymology and Related Areas of Molecular Biology vol. 36. ss.
203-268. https://doi.org/10.1002/9780470122815.ch7

TAKAHASHI, T., KAKEHI, J.I., 2010. Polyamines: Ubiquitous polycations with
unique roles in growth and stress responses. Ann. Bot. 105, 1-6.
https://doi.org/10.1093/a0b/mcp259

TAKANO, A., KAKEHL J.I., TAKAHASHI, T., 2012. Thermospermine is not a minor
polyamine in the plant kingdom. Plant Cell Physiol. 53, 606-616.
https://doi.org/10.1093/pcp/pcs019

TERUL, Y., YOSHIDA, T., SAKAMOTO, A., SAITO, D., OSHIMA, T., KAWAZOE, M.,
YOKOYAMA, S., IGARASHI, K., KASHIWAGI, K., 2018. Polyamines protect nu-
cleic acids against depurination. Int. J. Biochem. Cell Biol. 99, 147-153.
https://doi.org/10.1016/j.biocel.2018.04.008

TONON, G., KEVERS, C., GASPAR, T., 2001. Changes in polyamines, auxins and pe-
roxidase activity during in vitro rooting of Fraxinus angustifolia shoots: An
auxin-independent rooting model. Tree Physiol. 21, 655-663.
https://doi.org/10.1093/treephys/21.10.655

TOOKER, J.F., HELMS, A.M., 2014. Phytohormone Dynamics Associated with Gall
Insects, and their Potential Role in the Evolution of the Gall-Inducing Habit. J.
Chem. Ecol. 40, 742—753. https://doi.org/10.1007/s10886-014-0457-6

WALKER, M.A., ROBERTS, D.R., DUMBROFF, E.B., 1988. Effects of Cytokinin and
Light on Polyamines during the Greening Response of Cucumber Cotyledons.
Plant Cell Physiol. 21, 201-205.

WALTERS, D., COWLEY, T., MITCHELL, A., 2002. Methyl jasmonate alters polyam-
ine metabolism and induces systemic protection against powdery mildew in-
fection in barley seedlings. J. Exp. Bot. 53, 747—756. https://doi.org/10.1093/
jexbot/53.369.747



-08-

WIEBES-RIKS, A.A., 1981. Early Parasitation of Oak-Apple Galls (Cynips Quer-
cusfolii L., Hymenoptera). Netherlands J. Zool. 32, 112-116.
https://doi.org/10.1163/002829682X00085

WITZELL, J., KUUSELA, T., SARJALA, T., 2005. Polyamine profiles of healthy and
parasite-infected Vaccinium myrtillus plants under nitrogen enrichment. J.
Chem. Ecol. 31, 561-575. https://doi.org/10.1007/s10886-005-2041-6

XIONG, X.-J., WANG, H., RAO, W.-B., GUO, X.-F., ZHANG, H.-S., 2010. 1,3,5,7-Tet-
ramethyl-8-aminozide-difluoroboradiaza-s-indacene as a new fluorescent la-
beling reagent for the determination of aliphatic aldehydes in serum with high
performance liquid chromatography. J. Chromatogr. A 1217, 49-56.
https://doi.org/10.1016/j.chroma.2009.11.003

YAMAGUCHI, H., TANAKA, H., HASEGAWA, M., TOKUDA, M., ASAMI, T., SUZUKI,
Y., 2012. Phytohormones and willow gall induction by a gall-inducing sawfly.
New Phytol. 196, 586—595. https://doi.org/10.1111/1.1469-8137.2012.04264.x

YANG, J., YUNYING, C., ZHANG, H., L1U, L., ZHANG, J., 2008. Involvement of poly-
amines in the post-anthesis development of inferior and superior spikelets in
rice. Planta 228, 137-149. https://doi.org/10.1007/s00425-008-0725-1

YANG, J., ZHANG, J., L1U, K., WANG, Z., L1U, L., 2007. Involvement of polyamines
in the drought resistance of rice. J. Exp. Bot. 58, 1545-1555. https://doi.org/
10.1093/jxb/erm032

YANG, L., HONG, H., XIA0-XIA, W., YUN-CHENG, L., 2016. Effect of polyamine on
seed germination of wheat under drought stress is related to changes in hor-
mones and carbohydrates. J. Integr. Agric. 15, 2759-2774. https://doi.org/
10.1016/S2095-3119(16)61366-7

YANG, S.F., HOFFMAN, N.E., 1984. Ethylene Biosynthesis and its Regulation in
Higher Plants. Annu. Rev. Plant Physiol. 35, 155-189. https://doi.org/10.1146/
annurev.pp.35.060184.001103

ZHANG, C., HUANG, Z., 2013. Effects of endogenous abscisic acid, jasmonic acid,
polyamines, and polyamine oxidase activity in tomato seedlings under drought
stress. Sci. Hortic. (Amsterdam). 159, 172—177. https://doi.org/10.1016/ j.sci-
enta .2013.05.013

ZHANG, R.H., L1, J., GUo, S.R., TEZUKA, T., 2009. Effects of exogenous putrescine
on gas-exchange characteristics and chlorophyll fluorescence of NaCl-stressed
cucumber seedlings. Photosynth. Res. 100, 155-162. https://doi.org/10.1007
/s11120-009-9441-3



-99-

8. STRESZCZENIE

Rola poliamin w procesach wzrostu i rozwoju wybranych gatunkéw
roslin

Poliaminy sg grupg alifatycznych zwigzkow zawierajgcych co najmniej dwie
grupy aminowe. Wystepuja powszechnie w organizmach zywych, niekiedy osiaga-
jac znaczace stezenia. Mimo, iz znane sg od wielu lat, pelnione przez nie fizjolo-
giczne funkcje, zwlaszcza u roélin, nie sg wyjasnione.

Praca koncentruje si¢ na badaniach udziatu poliamin w fizjologii ro$lin. Prze-
prowadzono szereg doswiadczen polowych analizujac zmienno$¢ zawartosci polia-
min w réznych organach roslinnych pod wptywem naturalnych streséw §rodowisko-
wych. Wiegkszo$¢ doswiadczen przeprowadzono na roslinach stragczkowych: grochu
siewnym, tubinie biatym, tubinie zottym, tubinie waskolistnym i soi. Zamieszczono
takze niewielki rozdzial poswigcony badaniom poliamin w galasach dgbowych.

W pracy przedyskutowano hipotetyczng rolg poliamin jako fitohormonow,
jako zwigzkéw osmotycznie czynnych chronigcych przed nastgpstwami stresu su-
szy, oraz jako zrodlo azotu dla potrzeb przemian biochemicznych. Otrzymane
wyniki czynig prawdopodobna t¢ ostatnig hipoteze.
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9. ABSTRACT

The role of polyamines in processes of growth and development
of selected plant species

Polyamines are a group of aliphatic compounds that contain at least two amine
groups. They are common in living organisms sometimes reaching significant levels
of concentration. Although they have been known for many years their physiological
functions, especially in plants, they have yet to be explained.

The work is focused on research on the role of polyamines in plant physiology.
A number of field experiments were conducted analyzing the variability of polyam-
ine content in various plant organs under natural environmental stress. Most of the
experiments were carried out on legumes: peas, white lupine, yellow lupine, narrow-
leaved lupine and soybean. A small chapter was also devoted to the study of poly-
amines in oak galls.

The paper discusses the hypothetical role of polyamines as phytohormones,
osmotically active compounds that protect against the effects of drought stress, and
as a source of nitrogen needed for biochemical changes. The results obtained make
this last hypothesis likely.



