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ROLA KWASU JASMONOWEGO I JEGO ESTRU
METYLOWEGO WE WZROSCIE 1 ROZWOJU ROSLIN

The role of jasmonic acid and its methyl ester in the growth and development
of plants

Bozena BIALECKA, Jan KEPCZYNSKI

Summary. Jasmonic acid (JA) and its methyl ester (JA-Me) are endogenous plant growth regulators. JA-Me is known as
major aroma component in the oil of Jasminum grandiflorum and Rosmarinus officinalis, JA was isolated for the first time
from the culture filtrate of the fungus Lasiodiplodia theobromae. In recent years, using different methods, jasmonates are
found to be widespread in the plant kingdom. These compounds exert both inhibitory and promoting effects at various
morphological, physiological, cellular and molecular levels. Jasmonates inhibit germination of non-dormant seeds,
elongation of stem and root, callus growth or photosynthesis. JA or JA-Me promote seed dormancy releasing, fruit ripening,
senescence and abscission. In plants treated with jasmonates was observed accumulation of specific abundant proteins
resembles the response of plant cells to certain external stresses such as elevated temperatures, wounding and pathogens.
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WSTEP

Kwas jasmonowy (JA) i jego ester metylowy
(JA-Me) sa obecnie zaliczane do endogennych
regulatoréw wzrostu i rozwoju ro§lin. Okresla
si¢ je mianem jasmonidéw lub jasmonianéw.
Zwiazki te sa szeroko rozpowszechnione w ro-
Slinach wyzszych. Podobnie jak inne fitohormo-
ny (auksyny, gibereliny, cytokininy, kwas abs-
cysynowy, etylen) wystgpuja one w niewielkich
ilosciach w réznych tkankach ro§linnych. Egzo-
genne jasmonidy reguluja wiele procesow fizjo-
logicznych. Wptyw zwiazkéw jasmonowych
jest czgsto podobny do skutku wywolywanego
przez inhibitor wzrostu, kwas abscysynowy
(ABA). Jednak obserwowano takze oddzialywa-
nie specyficzne tylko dla jasmonidéw.

ODKRYCIE KWASU JASMONOWEGO I JEGO
ESTRU METYLOWEGO

JA-Me wyizolowano po raz pierwszy jako
lotny skfadnik olejkéw eterycznych z Jasminum
grandiflorum [26] i Rosmarinus officinalis [14].
Natomiast JA wykryto w filtratach grzyba La-
siodiplodia theobromae (synonim Botryodiplodia
theobromae) [2]. Dotychczas wystgpowanie
zwigzkéw jasmonowych stwierdzono u przedsta-
wicieli przeszlo 160 rodzin.

Zgodnie z nomenklaturg genewska JA okre-
Sla si¢ jako kwas 3-tleno-2-(2’-cis-pentenyl)-
cyklopentanooctowy (Ryc. 1).

Zwigzki jasmonowe wykazuja aktywno$é
optyczna. Mozliwe sa cztery stereoizomery tych
cyklopentanonowych substancji. Forma (-) jest
tatwo epimeryzowana do izomeru (+), ktéry od-
znacza si¢ wyraZnie nizsza aktywnoscia biologi-
czna [88].
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Ryc. 1. Budowa kwasu jasmonowego (JA) i jego estru mety-
lowego (JA-Me).

Fig. 1. Structure of jasmonic acid (JA) and its methyl ester
(JA-Me).

BIOSYNTEZA I METABOLIZM KWASU
JASMONOWEGO

Szlak biosyntezy JA zaproponowali Vick i
Zimmerman [87] (Ryc. 2). JA jest pochodna
wielonienasyconych kwaséw tluszczowych.
Prekursorem syntezy tego regulatora jest kwas
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linolenowy (LA). Zostaje on utleniony przy
udziale enzymu lipoksygenazy do wodoronadt-
lenku kwasu linolenowego (13-HPLA). Enzy-
mowi temu przypisuje si¢ kluczowa rolg w regu-
lacji syntezy zwiazkéw jasmonowych. W tra-
kcie dalszych przemian 13-HPLA ulega cykliza-
cji. Produktem reakcji jest kwas 12-okso-fyto-
dienowy (12-ox0-PDA), ktéry w swojej czaste-
czce zawiera cyklopentanonowy pierécient. Ten
posredni metabolit podlega redukcji, a nastgpnie
trzem kolejno po sobie nastepujacym B-oksyda-
cjom. W wyniku wspomnianych reakcji boczny
faficuch zostaje skrdcony i przyjmuje forme
pentenylu. Produktem przemian LA jest dwuna-
stoweglowy kwas (+)-7-iso-jasmonowy (+)-7-
iso-JA. Zwiazek ten latwo epimeryzuje do (-)
JA. Naturalny (-)JA, a takze syntetyczny (+)JA
jest mieszaning izomerdw sktadajaca si¢ w 90%
z JA i 10% z 7-iso-JA [32, 62]. Stwierdzono
réwniez inng proporcje, np. w owocach Vicia fa-
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Ryc. 2. Biosynteza kwasu jasmonowego [87].

Fig. 2. Biosynthesis of jasmonic acid [87].
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Ryc. 3. Zasadnicze przemiany kwasu jasmonowego [57]

Fig. 3. Principle conversions of jasmonic acid [57].

ba stosunek molowy (-)JA do (+)-7-is0-JA wy-
nosit 2:1 [47]. Produktem biosyntezy grzyba Bo-
tryodiplodia theobromae byt przede wszystkim
(+)-7-is0-JA [50].

Najbardziej znana pochodna kwasu jasmo-
nowego jest jego ester metylowy. W roslinach i
u grzybow wystepuja takze inne analogi tego re-
gulatora wzrostu. Podstawe budowy wszystkich
zwigzkéw jasmonowych stanowi cyklopentano-
nowy pierscient z trzema réznymi podstawnika-
mi w pozycji C-3, C-6 i C-7 (Ryc. 3). Pochodne
JA sa dwojakiego rodzaju [56, 57]. Do pierwszej
grupy zaliczono zwiazki, ktére podobnie jak
kwas jasmonowy powstaja na drodze przemian
kwasu linolenowego. Zalicza sie tu 9,10-dihy-
dro-JA, 3,7-didehydro-JA i 4,5-didehydro-JA,
ktérych obecnos¢ stwierdzono w lisciach Equi-
setum sylvaticum i owocach Vicia faba [25, 52].
Natomiast u grzyba Botryodiplodia theobromae

wykryto (+)-9,10-dihydro-7-iso-JA oraz (+)-
4,5-didehydro-7-is0-JA [50, 51, 53].

Redukcja grupy ketonowej w pozycji C-6 JA
prowadzi do jej przemiany w grupe hydroksylo-
wa. Powstaje kwas kukurbitowy. Zwiazek ten
wystepuje w nasionach Cucurbita pepo [31].
Kwas ten ulega metylacji, hydroksylacji oraz
glukozylacji. Pochodne kwasu kukurbitowego
wykryto w lisciach Equisetum sp. oraz fodygach
Hordeum vulgare |25, 48].

Druga grupe pochodnych JA stanowia
zwiazki powstale w wyniku jego metabo-
licznych przemian. Sa to tzw. metabolity wtérne
(Ryc. 3). Obydwa izomery kwasu jasmonowego
ulegaja hydroksylacji, glukozylacji oraz facza
si¢ z aminokwasami. Hydroksylacja w pozycji
C-11 wystepuje czesciej niz w pozycji C-12.
Produktami powyzszych przemian sa kwas
12-hydroksy-jasmonowy (tuberynowy — TA) i
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jego pochodna O(12)-B-D-glukopyranozyd. Wy-
stepuja one w rolinach Solanum tuberosum
[97].

JA tworzy potaczenia jedynie z aminokwa-
sami wystepujacymi w konfiguracji S. Dotyczy
to zarébwno aminokwaséw aromatycznych jak
tez alifatycznych. Koniugaty JA z fenyloalani-
na, tryptofanem i tyrozyna wykryto w kwiatach
[9, 10], z izoleucyna w lisciach i owocach, nato-
miast z leucyna i waling w lisciach Vicia faba
[74,76].

WYSTEPOWANIE ZWIAZKOW JASMONOWYCH

Jasmoniany wykryto u wielu gatunkéw ro-
§lin o réznej przynaleznosci systematycznej.
Obecnosé tych zwiazkéw stwierdzono u wszy-
stkich dotychczas badanych roslin nalezacych
do Angiospermae oraz jednego gatunku sposréd
Gymnospermae (Tab. 1). Ponadto stwierdzono,
ze jasmoniany wystepuja u Pteridophyta, np.
Equisetum arvense 1 Equisetum sylvaticum [25].
W ostatnich latach zwiazki te wykryto rowniez
w roslinach nizszych, a takze u grzybdw. JA i
JA-Me wyizolowano z glonéw Gelidium latifo-
lium, Euglena gracilis, Spirulina maxima oraz
Chlorella sp. [42, 85]. U Chlorella pyrenoidosa
wystepuje pelen system enzymoéw niezbednych
do przeprowadzenia syntezy kwasu jasmonowe-
g0, jednak w organizmach tych nie wykryto ba-
danego regulatora. JA i jego analogi stwierdzo-
no u grzybéw Gibberella fujikuroi 1 Botryodi-
plodia theobromae [16, 50, 51].

Okazalo sig, ze zwiazki jasmonowe obecne
sa we wszystkich prawie organach roslin wy-
zszych (Tab. 1). Wykryto je w pylku kwiato-
wym, nastonach (zarodkach), lodygach, korze-
niach, bulwach, kwiatach i owocach. Dotych-
czas nie ustalono, w ktdrej czesSct komorki prze-
biega synteza tych regulator6w. Zawarto$¢
zwiazkéw jasmonowych w roslinach jest bardzo
zroznicowana i waha si¢ od 10 ng do 3 pg na
gram $wiezej masy. Zalezy ona od gatunku ro-
§liny, rodzaju oraz wieku organu [47, 75]. Cze-
$ci generatywne roSlin: owocnie, owoce i nasio-
na zawieraja wigksze ilo§ci badanych regulato-
réw, niz czgdci wegetatywne, np. todygi i liscie.
Najbogatszym Zrédtem zwiazkéw jasmono-

wych sa stadia mtodociane wspomnianych orga-
néw. Wraz z wiekiem obniza si¢ zawartosé tych
substancji [24, 47]. Stwierdzono, ze JA wystg-
puje czgsciej niz jego ester metylowy. U niekto-
rych roélin obydwa regulatory wystgpuja jedno-
cze$nie. Przyktadem sa owoce Malus sylvestris
oraz pylek kwiatowy Camellia sp. [47, 95]. Zna-
ne sa ro§liny, np. Pseudotsuga menziesi i Arte-
misia absinthium, u ktérych wykryto jedynie
JA-Me [47, 80]. Ester metylowy kwasu jasmo-
nowego jest skladnikiem olejkéw eterycznych i
nadaje wori wielu kwiatom, np. ja§minu oraz
owocom, np. jabtoni. Ze wzgledu na swoje wia-
§ciwosdci zapachowe jest on syntetyzowany na
duza skalg dla potrzeb przemystu perfumeryjne-
go.

BIOLOGICZNA AKTYWNOSC JA I JA-ME

Zainteresowanie fizjologicznym znaczeniem
JA rozpoczelo si¢ od wykazania, ze zwiazek ten
hamowat wzrost siewek ryzu [93] oraz przyspie-
szal starzenie si¢ lici owsa [80]. Aktualnie wia-
domo, ze egzogenne zwigzki jasmonowe uczest-
nicza w regulacji wielu proceséw fizjologicz-
nych [56, 57]. Zwiazki jasmonowe hamuja, in-
dukuja badZ stymuluja zmiany dokonujace si¢
na morfologicznym, fizjologicznym, komérko-
wym i molekularnym poziomie (Tab. 2). Na
podstawie badan poréwnawczych, w ktérych
stosowano syntetyczne i naturalne pochodne JA,
Yamane i wsp. [93] ustalili, ze jego fizjologicz-
ng aktywno$¢ warunkuja nastepujace wlasciwo-
$ci strukturalne (Ryc. 1):
1. obecnos¢ grupy acetylowej w pozyciji C-1
2. obecno$é grupy ketonowej lub hydroksylo-

wej w pozycji C-6
3. boczny taficuch pentenylowy w pozycji C-7

Przeprowadzone dotychczas badania wyka-
zaly, ze egzogenny JA lub JA-Me hamowat pro-
cesy zwiazane ze wzrostem ro§lin, natomiast
stymulowal dojrzewanie owocéw, starzenie i
opadanie lisci [56, 57]. Ponadto wykazano, ze w
komérkach roSlin poddanych dziataniu zwigz-
kéw jasmonowych, badZ zewnetrznych czynni-
kéw stresowych takich jak stres osmotyczny,
wysuszenie, zZranienie czy tez patogeny, kumu-
lowane sa bardzo podobne biatka [56, 57].
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Tabela 1. Wystepowanie JA i JA-Me w roslinach [75], zmodyfikowane.
Table 1. Occurence of JA and JA-Me in plants | 75], modified.

Metoda
Rodzina/gatunek Organ Method Literatura
Family/species Organ References
GC GC-MS HPLC RIA Inne
Others
Gymnospermae:
Pinaceae
Pseudotsuga menziesii todygi — stems JA-Me - - JA-Me - [47]
Carr.
igly — needles JA-Me  ~ — — - [47]
Angiospermae:
Leguminosae
Calliandra hematocephala  niedojrzala owocnia + + - + - [47]
Hassk. immature pericarp
Dolichos lablab L. niedojrzate nasiona - + - - - [94]
immature seeds
galasy wywolywane przez - + - - - [94]
owady
insect galls
dojrzate nasiona - - - + - [47]
mature seeds
niedojrzata owocnia + + - - - [47]
immature pericarp
Glycine max L. niedojrzata owocnia + + - + - [47]
immature pericarp
niedojrzate nasiona + - - + - [44]
immature seeds
dojrzate nasiona - -~ — + - [47]
mature seeds
Lupinus albus L. niedojrzata owocnia + + - - - [47]
immature pericarp
niedojrzate nasiona + - - - - [47]
immature seeds
mtode owoce + + - - - [47]
young fruits
Phaseolus vulgaris L. niedojrzate owoce + + - + - [47]
immature seeds
niedojrzata owocnia - + - + - [47]
immature pericarp
niedojrzate nasiona - + - - - [94]
immature seeds
dojrzate nasiona + - - + - [47]
mature seeds
Phaseolus coccineus L. owoce — fruits + - - + - [47]
niedojrzata owocnia + + - - - [47]
L immature pericarp
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Tabela 1. c.d.
Table 1. continued
Metoda
Rodzina/gatunek Organ Method Literatura
Family/species Organ References
GC GC-MS HPLC RIA Inne
Others
Pisum sativum L. niedojrzata owocnia + + - - - [47]
immature pericarp
niedojrzate nasiona + - - - - [47]
immature seeds
miode owoce + + - + - [47)
young fruits
Vicia faba L. kwiaty — flowers - - - - MS,NMR, [10]
ORD
niedojrzata owocnia + + - + MS, GLC, {24,47]
immature pericarp NMR
miode owoce + + - - - [49]
young fruits
lisScie — leaves - + + + - (47}
Vicia narbonensis L. niedojrzata owocnia + + - - - [47]
immature pericarp
niedojrzate nasiona + - - - - [47]
immature seeds
miode owoce + + - - - [47]
young fruits
Compositae:
Artemisia absinthium L. todygi, liScie JA-Me JA-Me - - - {80]
stems, leaves
Cucurbita maxima L. mtode owoce + + — - - [47]
young fruits
Helianthus annuus L. niedojrzale nasiona + + + - - [47]
immature seeds
Taraxacum officinale Web. paki — buds + - - - - [47]
kwiaty — flowers + - - - - [47]
Tussilago farfara L. paki — buds + - - - - {47]
kwiaty — flowers + - - - - [47]
Fagaceae:
Castanea crenata Sieb. liScie — leaves - + - - - [94]
et Zucc.
galasy wywolywane przez — + - - - [94]
owady — insect galls
Fagus sylvatica L. miode liscie + + - - - [47]
young leaves
Quercus robur L. mtode liscie + + - - - [47]
young leaves
Cruciferae:
Brassica oleracea L. liscie — leaves + - - + - 147}




Rola kwasu jasmonowego i jego estru metylowego... 67

Tabela 1. c.d.
Table |. continued
Metoda
Rodzina/gatunek Organ Method Literatura
Family/species Organ References
GC GC-MS HPLC RIA Inne
Others
Sinapis alba L. miode owoce + - - - - [47]
young fruits
Rutaceae:
Citrus aurantifolia Swingle miode owoce + + + - - {47]
young fruits
Citrus limon Burm owoce — fruits + - - - - [55]
Citrus sinensis Osbeck owoce — fruits - + + + - [47]
Theaceae:
Camellia japonica L. pylek, pylniki - JA-Me - - - [95]
pollen, anthers
Camellia sasanqua Thbg.  pylek, pylniki - JA-Me - - - [95]
pollen, anthers
Camellia sinensis (L.) Ktze. pytek, pylniki - JA-Me - - - [951
pollen, anthers
Rosaceae:
Malus sylvestris Mill. miode owoce + JA+ + - - [47]
young fruits JA-Me
Malus domestica Borb. nasiona, zarodki - JA+ - - - [65]
seeds, germs JA -Me
Aceraceae:
Acer tataricum L. nasiona — seeds - + - - - [7]
Gramineae:
Hordeum vuigare L. todygi — stems + + - + - [47, 48]
klosy — ears + - - + - [47]
Solanaceae:
Solanum tuberosum L. zarodki — germs - + - - - [47]
Umbelliferae:
Foeniculum vulgare Mill.  liscie — leaves + - - - - [47]
Petroselinum crispum liscie — leaves + - - - - {47]
A. W.Hill
Inne rodziny:
Cleyera ochnacea D. liscie — leaves - + - - - [83]

Objasnienia do tabeli (Table content explanations):

+ - zidentyfikowano (identificated); — — nie przeprowadzono identyfikacji (not analyzed); GC - chromatografia gazowa (gas
chromatography); GC-MS - chromatografia gazowa + spektrometria masowa (combined gas chromatography + mass spec-
trometry); GLC - chromatografia gazowo-cieczowa (gas-liquid chromatography); HPLC — wysokocisnieniowa chromatogra-
fia cieczowa (high-performance liquid chromatography); NMR — magnetyczny rezonans jadrowy (nuclear magnetic resonan-
ce); ORD — optyczna dyspersja rotacyjna (optical rotatory dispersion); RIA — analiza radicimmunologiczna (radicimmunoas-
say).
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Tabela 2. Wptyw kwasu jasmonowego (JA) i jego estru metylowego (JA-Me) na rézne procesy fizjologiczne [57], uzupetnio-
na. JA i JA-Me zastosowano w stezeniu 10%-2x07 M.

Table 2. Effect of jasmonic acid (JA) and its methy! ester on various physiological processes [57], supplemented. JA and JA-
Me was tested at 10°-2x107 M.

Proces fizjologiczny Wptyw JA lub JA-Me Literatura
Physiological process Effect of JA or JA-Me References
Kietkowanie pytku -# [94, 95]

Pollen germination

Przerywanie spoczynku nasion + [7, 23, 63]
Breaking of seed dormancy

Kietkowanie nasion niespoczynkowych 2 [8, 12, 23, 37, 38,73, 94]
Non-dormant seed germination

Kietkowanie zarodnikéw grzybéw - [35]
Fungal spore germination

Wzrost ro§lin: - [24, 50]

Plant growth of:

korzenia (root) - [12, 23, 36, 60, 94, 96}
hypokotyla (hypocotyl) -

kalusa - [84, 96]

callus growth

Formowanie pakéw kwiatowych - [6]

Flower bud formation

Dojrzewanie owocéw + [71]

Fruit ripening

Starzenie lisci: +

Leaf senescence:

rozpad chlorofilu + [5, 12,13, 49, 73, 80, 90, 96]
chlorophyl degradation

degradacja biatek + [13, 73, 90]
protein degradation

aktywno$¢ fotosyntezy - [45, 60]
photosynthesis activity

synteza lub aktywnos¢ karboksylazy - [60, 90]
rybuiozo-1,5-dwufosforanowe;j

synthesis or activity carboxylase

rybuloso-1,5-bisphosphate

fotooddychanie + [60]
photorespiratory

oddychanie (liSci) + [60, 73]
respiratory (leaves)

Odpadanie lisci + [17, 86]
Leaf abscission

Zamykanie aparatow szparkowych + [60, 73, 96]

Stomata closure
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Tabela 2. ¢.d.

Table 2. continue

Proces fizjologiczny
Physiological process

Zwijanie wici +
Tendril coiling

Synteza zapasowych biatek nasion +
Synthesis of seed storage proteins

Synteza zapasowych biafek lisci +
Synthesis of leaf storage proteins

Synteza inhibitora proteinazy +
Synthesis of proteinase inhibitor

Synteza bialek o niewyjasnionej funkcji +
Synthesis of functionally unknown proteins

Transkrypcja genéw odpowiedzialnych za +
synteze biatek

Transcription of genes responsible for protein

synthesis

Translacja biatek komérkowych +
Translation of cell proteins

Wptyw JA lub JA-Me
Effect of JA or JA-Me

Literatura

References

[28]

92}

[5, 46, 78]

[29]

[91]

(54}

[54]

Objasnienia do tabeli (Table content explanations):

— hamuje (inhibit); + stymuluje/indukuje (stimulate/induce); a — stymuluje w niskich stezeniach (stimulate at low concentra-

tions)

KIELKOWANIE

Niewiele wiadomo o regulacji procesu kiet-
kowania przez zwiazki jasmonowe. Wykazano,
ze kwas jasmonowy jest inhibitorem kietkowa-
nia pytku Camellia sinensis, Impatiens balsami-
na oraz Lilium formosanum [94, 95]. Pytek Ca-
mellia sinensis odzyskuje zdolno$¢ kietkowania
po przeniesieniu do pozywki pozbawionej tego
regulatora, a stopied ustepowania inhibicji jest
scisle zwigzany z okresem preinkubacji w obe-
cnosci JA. Natomiast ester metylowy kwasu jas-
monowego nie hamowat kietkowania pytku Ca-
mellia sinensis [95].

Na podstawie wynikéw badani przeprowa-
dzonych z nasionami znajdujacymi si¢ w gtebo-
kim spoczynku uwaza si¢, ze JA uczestniczy w
jego przerywaniu. Wykazano, ze egzogenny JA
stymulowat kietkowanie zarodkéw wyizolowa-
nych z niestratyfikowanych nasion Acer tatari-
cum, Acer platanoides oraz Malus domestica [7,

23, 63]. Regulator ten stymulowat kietkowanie
zarodkéw wyizolowanych z niestratyfikowa-
nych nasion Malus domestica Borb., zar6wno na
Swietle, jak 1 w ciemnosci. Stymulujacy wptyw
JA nakietkowanie skorelowany byt scile z pod-
wyzszeniem aktywnosci alkalicznej (AIkL) i
kwasnej lipazy (AcL) oraz proteazy [63, 66].
Zawarto$¢ endogennego JA w nasionach Acer
tataricum oraz Malus domestica znajdujacych
si¢ w spoczynku byla bardzo niska i zwigkszata
si¢ znacznie podczas ustgpowania spoczynku w
czasie stratyfikacji 7, 64]. Egzogenny JA ha-
mowal kietkowanie zarodkéw wyizolowanych
ze stratyfikowanych nasion Acer tataricum [7].
Niewiele jest takze danych odnognie udziatu
zwiazkéw jasmonowych w kietkowaniu nasion
nie znajdujacych si¢ w spoczynku glebokim.
Dotychczas ukazato si¢ zaledwie kilka prac do-
tyczacych tego zagadnienia. Na podstawie uzy-
skanych wynikéw badari mozna zauwazy¢ za-
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Fig. 4. Model of jasmonic acid action [56].

lezno$¢ miedzy dzialaniem zwigzkéw jasmono-
wych, a rodzajem materiatu zapasowego w na-
sionach. W doswiadczeniach przeprowadzonych z
wykorzystaniem nasion Amaranthus caudatus,
Triticum durum, Avena sativa oraz Lactuca sativa

stwierdzono, ze egzogenny JA lub JA-Me ha- -

mowal kietkowanie nasion, w ktérych materia-

fem zapasowym jest skrobia [8, 23, 37, 38, 73,
94].

Natomiast JA nie wplywatl na kietkowanie
nasion oleistych, np. Linum usitatissimum [23].
Jedynie zaaplikowany w najwyzszym ze stoso-
wanych stezeri (2x107 M) ograniczal w niewiel-
kim stopniu powyzszy proces. Jednak ester me-
tylowy kwasu jasmonowego hamowat kietko-
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wanie nasion Helianthus annuus, w ktérych ma-
teriat zapasowy stanowia zwiazki tluszczowe [12].

Ostatnio wykazano, ze JA-Me hamuje catko-
wicie lub cze$ciowo kietkowanie zarodnikéw
grzyba Alternaria alternata [35].

WZROST ROSLIN

Rola kwasu jasmonowego oraz jego estru
metylowego w kontroli wzrostu elongacyjnego
zaréwno u roélin jedno-, jak i dwuli$ciennych
jest stabo poznana. Wplyw zwiazkéw jasmono-
wych na wzrost wykazano zaledwie u kilku ga-
tunkéw roslin. Egzogenny JA zahamowat elon-
gacje siewek Hordeum vulgare, Avena sativa,
Oryza sativa i Triticum aestivum [24, 49]. Hor-
mon ten ograniczal wydluzanie korzeni i lodyg
siewek Hordeum vulgare oraz Lactuca sativa
[60, 94]. JA hamowal tez wzrost korzeni siewek
Linum usitatissimum [23]. JA-Me hamowat
wzrost korzenia i hypokotyla u Helianthus an-
nuus, Amaranthus caudatus oraz Oryza sativa
[12, 36, 96]. Stwierdzono, ze korzen jest bar-
dziej wrazliwy na dziatanie zwigzkéw jasmono-
wych niz hypokotyl.

Omawiane regulatory wplywaly takze na
wzrost innych organéw. Przykladem jest inhibi-
cja wydtuzania pochwy drugiego li§cia oraz ko-
leoptyla siewek Oryza sativa wywolana przez
JA lub JA-Me [94, cyt. za 96]. Hamujacy wplyw
JA na wzrost siewek Oryza sativa ujawnial si¢
niezaleznie od sposobu traktowania roslin; jesli
regulator obecny byt w pozywce, jak réwniez
gdy zaaplikowano go dolistnie [94]. JA oraz JA-
Me hamowat takze wzrost izolowanych li§cieni
Raphanus sativus [84].

Na podstawie doSwiadczenn przeprowadzo-
nych z wykorzystaniem réznych gatunkéw ro-
§lin mozna zauwazy¢ zréznicowana aktywnosé
izomeré6w kwasu jasmonowego. (-)JA bardziej
hamowal wydluzanie pochwy drugiego liscia
siewek Oryza sativa niz jego forma (£). Nato-
miast (3)JA bardziej ograniczal wzrost niz JA
w forma (+) {93]. W dos§wiadczeniach przepro-
wadzonych z wykorzystaniem siewek Hordeum
vulgare i Triticum aestivum wykazano, ze kwas
(+)-7-iso-JA bardziej ograniczal elongacje sie-
wek niz (-)JA [49].

DOJRZEWANIE OWOCOW

Egzogenny JA-Me hamowatl akumulacje li-
kopenu (gtéwny obok B-karotenu barwnik z
grupy karotenoidéw, wystepujacy w owocach
pomidora; synteza obydwu barwnikéw na etapie
od neurosporenu przebiega dwoma niezalezny-
mi szlakami) i podwyzszat zawartosé B-karote-
nu podczas dojrzewania owocéw pomidora [18,
70]. Zawarto$¢ B-karotenu w tkankach owocéw
traktowanych JA-Me trzykrotnie przewyzszala
jego ilo$¢ w tkankach owocéw nietraktowa-
nych. Zwiazek ten hamowat akumulacj¢ anto-
cjanéw w zielonych owocach, a takze w cze-
$ciowo dojrzatych [71]. Stwierdzono, ze JA-Me
przyspieszal rozpad chlorofilu w owocach po-
midora i jabtoni [18, 70, 71].

JA-Me wplywat takze na aktywno$¢ niekto-
rych enzyméw, np. hamowat aktywno$¢ pero-
ksydazy oraz poligalakturonazy (enzym degra-
dujacy wielocukry $cian komoérkowych) [19, 70].
Przypuszcza sig, ze JA-Me powoduje hydrolity-
czny rozpad enzymu, co zapobiega migknigciu
owocéw. W tkankach owocéw pomidora oraz w
jabtkach po osiagnigciu szczytu klimakterycz-
nego, zwiazek ten stymulowatl aktywnos$¢ oksy-
dazy polifenolowej (PPO), enzymu katalizuja-
cego utlenianie o-dwufenoli do o-dwuchinonéw
[19, 20]. Wykazano, ze aktywno§¢ PPO w tkan-
kach jabtek traktowanych JA-Me byla 6-9 razy
wyzsza niz w tkankach owoc6éw nietraktowa-
nych. Dzigki analizie enzymu dokonanej za po-
moca rozdzialu elektroforetycznego stwierdzo-
no, ze regulator ten stymulowat aktywnos¢ izo-
enzymoéw PPO, nie indukowatl natomiast formo-
wania nowych. JA-Me obnizal zawartos$¢ toko-
feroli oraz kwasu linolowego, natomiast podwy-
zszal stezenie kwasu linolenowego (LA) w owo-
cach pomidora [21, 22]. Zawarto$§¢ LA w tkan-
kach owocéw traktowanych JA-Me byla prawie
trzykrotnie wyzsza niz w tkankach owocéw w
kombinacji kontrolnej. Przypuszcza sig, Ze ob-
serwowane pod wplywem JA-Me zwigkszenie
zawarto$ci LA w tkankach owocéw pomidora
moze byé zwiazane z hamujacym wplywem te-
go regulatora na aktywno$c¢ lipoksygenazy. Nie-
wykluczone jest takze, ze egzogenny JA-Me
stymuluje syntez¢ LA z kwasu linolowego.
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Stwierdzono, ze zawarto$¢ kwasu linolowego w
owocach traktowanych JA-Me jest nizsza, niz w
owocach nie poddanych dziataniu tego regulatora.

STARZENIE SIE LISCI

JA lub JA-Me przyspieszaly rozpad chloro-
filu w izolowanych lisciach Avena sativa [73,
80, 81, 82], Hordeum vulgare [90] i Oryza
sativa [13, 96] oraz liscieniach Cucumis sativus
i Helianthus annuus 1, 12]. Degradacja barwni-
kéw fotosyntetycznych w izolowanych liSciach
Hordeum vulgare zachodzila szybciej na §wietle
niz w ciemnos$ci [90]. Wskazuje to na udzial
proceséw fotooksydacyjnych w powyzszych
przemianach. Zmniejszona zawarto$¢ chlorofilu
w liScieniach Helianthus annuus zwigzana byla
z obnizeniem poziomu chlorofiléw aib [12]. Li-
$cienie uzyskane z nasion skietkowanych w cie-
mnosci, w obecnosci JA-Me, odzyskiwaty zdol-
no$¢ do syntezy barwnikdw po ich przeniesieniu
do pozywki pozbawionej regulatora i zapewnie-
niu o$wietlenia. JA-Me zaaplikowany podczas
pecznienia nasion bardziej obnizal zawarto$é
barwnikéw fotosyntetycznych, niz gdy zastoso-
wano go w pozywce podczas inkubacji izolowa-
nych liScieni [12].

W doswiadczeniach nad rola JA-Me w sta-
rzeniu izolowanych chloroplastéw z lisci Hor-
deum vulgare wykazano, ze regulator ten nie
wplywal na zawartos¢ chlorofilu [90]. Nalezy
wigc przypuszczaé, zZe miejscem dziatania
zwigzkéw jasmonowych jest cytoplazma, a sta-
rzenie chloroplastéw w nienaruszonych organiz-
mach znajduje si¢ pod kontrola czynnikéw w
niej uwalnianych [11].

Podj¢to takze badania dotyczace wplywu
zwiazkéw jasmonowych na starzenie liSci in vi-
vo. Zwiazki jasmonowe zaaplikowane dolistnie
stymulowaly rozpad chlorofilu i karotenoidow
w liSciach Avena sativa i Hordeum vulgare [49].
(+)-7-is0-JA i jego ester metylowy bardziej ob-
nizaly zawarto$§¢ barwnikéw, niz JA i ester me-
tylowy tego kwasu. Ponadto zaobserwowano, ze
kwasy jasmonowe w wigkszym stopniu stymulo-
waly rozpad barwnikéw niz ich metylowe pochod-
ne [49]. Natomiast jesli wykorzystano izolowane
organy, stwierdzono odwrotna zaleznos¢.

W badaniach przeprowadzonych z wykorzy-

staniem Oryza sativa, Avena sativa i Hordeum
vulgare wykazano, ze starzenie liSci wywolane
JA-Me skorelowane bylo z degradacja bialek
stymulowana przez ten regulator [13, 73, 90].
Jonofor wapniowy A23187 przeciwdzialal pro-
cesowi starzenia liSci (degradacji chlorofilu i
protein) Oryza sativa, indukowanemu przez JA-
Me. Przypuszcza sig, ze dzialanie tego regulato-
ra zwiazane jest z blokowaniem przeplywu jo-
néw wapnia do cytosolu [13].

Procesowi starzenia towarzyszy obnizenie
intensywnosci fotosyntezy. JA hamowat aktyw-
nos$¢ tego procesu w siewkach Hordeum vulga-
re [60]. Zwiazek ten obnizal ilo$¢ wiagzanego
CO,, podwyzszal wartos¢ punktu kompensacyj-
nego CO, 1 oporu szparkowego, a takze hamo-
wal aktywnos$¢ karboksylazy / oksygenazy rybu-
lozo-1,5-bisfosforanu (RuBisCo). W ro§linach
traktowanych JA ujawnila si¢ bardziej aktyw-
nos¢ oksygenazowa niz karboksylujaca RuBis-
CO. W zwiazku z powyzszym obserwowano
zwigkszenie intensywnosci fotooddychania.
Uwaza sig, ze JA prawdopodobnie hamuje syn-
tez¢ chloroplastowego rRNAs, co w konse-
kwencji prowadzi do obnizenia zawartosci bia-
fek, takze enzyméw w tych organellach [60].
Wykazano, Ze egzogenny JA-Me hamowat za-
rowno aktywnos$¢, jak i obnizal zawartos$é
RuBisCO w lisciach Hordeum vulgare. Przypu-
szcza sig, ze utrata aktywnosci enzymu jest wy-
nikiem jej hydrolitycznego rozpadu na nieaktyw-
ne podjednostki [90].

Niewiele jest informacji na temat wplywu
zwiazkéw jasmonowych na oddychanie. Doty-
chczas stwierdzono, ze JA lub JA-Me stymulo-
wat ten proces u Hordeum vulgare i Avena sati-
va [60, 73]. Egzogenny JA-Me stymulowat
aktywno$¢ enzymu, peroksydazy, w lisciach
Oryza sativa [96]. JA i JA-Me stymulowaly za-
mykanie aparatéw szparkowych w lisciach Hor-
deum vulgare, Avena sativa oraz Oryza sativa
[60, 73, 96].

ODPADANIE ORGANOW

Wiedza dotyczaca udziatu zwiazkéw jasmo-
nowych w kontroli procesu odpadania jest nie-
wielka. Do tej pory stwierdzono, ze JA-Me in-
dukowat odpadanie lici u Vigna radiata oraz
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Kalanchoé blossfeldiana [16, cyt. za 72]. Regu-
lator ten nie wplywal natomiast na zrzucanie li-
$ci przez Phaseolus vulgaris [33].

Przypuszcza sig, ze JA moze odgrywad waz-
ng role w odpadaniu stragkéw Glycine max [44],
natomiast JA-Me w wiosennym odpadaniu lisci
Ficus superba [86]. Najwyzsza zawarto$é
zwigzkow jasmonowych stwierdzono w bada-
nych organach wlasnie w okresie zaktadania
warstwy odcinajace;j.

KULTURY IN VITRO

JA lub JA-Me hamowat wzrost kalusa Medi-
cago sativa, Glycine max oraz Oryza sativa [39,
84, 96]. JA bardziej ograniczat wzrost kalusa
Glycine max niz jego ester metylowy [84]. JA-
Me hamowat formowanie si¢ kalusa Oryza sati-
va otrzymanego ze slupkow, jak tez jego zdol-
nosci do regeneracji. Regulator ten uniemozli-
wiat indukcje oraz proces réznicowania somaty-
cznych zarodkéw Medicago sativa [39].

W doswiadczeniach z Solanum tuberosum
stwierdzono, ze JA stymulowatl mitozy i tworzenie
si¢ mikrokalusa w kulturach izolowanych proto-
plastéw [68]. Spowodowat on wydtuzanie pedéw
oraz rozwdj systemu korzeniowego roslin otrzy-
manych z izolowanych merysteméw Solanum tu-
berosum [67]. JA indukowat powstawanie korzeni
bocznych u ziemniaka; zwiekszat ich liczbe, $red-
nicg, ale hamowat ich wzrost [27, 89].

Zaobserwowano, ze JA indukowal tworze-
nie bulw przez Solanum tuberosum w kulturach
invitro [58]. Wykazano, ze regulator ten stymu-
lowat powyzszy proces takze u Dioscorea bata-
tas oraz Helianthus tuberosus [40, 41]. Takahas-
hi i wsp. [79] stwierdzili, ze JA wywotat bardzo
wyraZzne zwickszenie masy eksplantatow z bulw
Solanum tuberosum Powyzsza zmiana byta wy-
nikiem powigkszania si¢ objetosci komérek pod
wplywem tego regulatora, a nie zwiekszania si¢
ich liczby.

ZWIAZKI JASMONOWE A INNE REGULATORY
WZROSTU I ROZWOJU ROSLIN

Okreslenie interakcji migdzy regulatorami
wzrostu i rozwoju ro§lin czesciowo umozliwia
poznanie mechanizmu ich dziatania. Dotych-

czas ukazato si¢ niewiele prac dotyczacych wza-
jemnego oddziatywania zwigzkéw jasmono-
wych z tzw. klasycznymi fitohormonami.

GIBERELINY

Wzajemne oddziatywanie miedzy zwiazka-
mi jasmonowymi i giberelinami zbadano w do-
$wiadczeniach dotyczacych roli tych regulato-
réw w ustepowaniu spoczynku nasion. JA i GA,
stymulowaly kietkowanie oraz aktywnos¢é alka-
licznej lipazy (AlkL) w zarodkach Malus dome-
stica wyizolowanych z niestratyfikowanych na-
sion [63, 66]. Zarodki wykazywaty rézna wra-
zliwo$¢ na zaaplikowane zwiazki w zaleznosci
od ich stadium fizjologicznego. Podczas pier-
wszej fazy inkubacji byly bardziej wrazliwe na
gibereling, natomiast w koficowym okresie in-
kubacji na JA. Regulatory te zastosowane jedno-
cze$nie dzialaty addytywnie zar6wno na $wietle
Jjak tez w ciemnosci [64]. Uzyskane wyniki ba-
dan sugeruja, Ze rola JA i GA; w przerywaniu
spoczynku nasion Malus domestica. zwiazana
jest z indukowaniem przez te regulatory aktyw-
nosci AlkL. Przypuszcza si¢, Ze wymienione re-
gulatory kontroluja aktywno$é AlkL w sposéb
niezalezny [66].

GAj3 i GA,,; odwracaly inhibicje kietkowa-
nia nasion Amaranthus caudatus, nie znajduja-
cych sie w spoczynku glebokim, spowodowang
przez JA-Me [8, 37]. Sugeruje to, ze wymienio-
ny inhibitor i gibereliny kontroluja te same lub
pokrewne procesy prowadzace do skietkowania
nasion tego gatunku. Na korzys$¢ tej sugestii
$wiadczy synergistyczne oddzialywanie JA-Me
i inhibitora biosyntezy giberelin, paklobutra-
zolu.

JA hamowat indukowany przez GA; wzrost hy-
pokotyla Lactuca sativa oraz wydtuzanie pochwy
drugiego liScia siewek Oryza sativa [49, 94].

CYTOKININY

Stwierdzono, ze cytokininy i zwiazki jasmo-
nowe wykazuja przeciwstawne dzialanie. JA
i JA-Me hamowaly, indukowany Kinetyna,
wzrost kalusa Glycine max oraz liScieni Rapha-
nus sativus [84]. Przypuszcza sie, ze zwiazki jas-
monowe hamuja podzialy komérkowe.

Takze w procesach starzenia wplyw obydwu
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regulatoréw jest antagonistyczny. Cytokininy
zapobiegajg procesom starzenia wywolywanym
przez zwiazki jasmonowe [82]. Benzyloadenina
(BA) czgsciowo niwelowala stymulujacy wplyw
JA-Me na rozpad chlorofilu oraz obnizanie
aktywnosci karboksylazy rybulozo-1,5-dwufo-
sforanowej w izolowanych liSciach Hordeum
vulgare [90]. Zalezno$¢ taka stwierdzono jedynie
podczas inkubacji na §wietle. Natomiast BA nie
przeciwdzialala procesom starzenia indukowa-
nym przez JA-Me w ciemnosci.

KWAS ABSCYSYNOWY

ABA 1 JA wykazuja wiele podobieristw w bu-
dowie, wlasciwosciach fizycznych i dzialaniu fi-
zjologicznym {5, 88]. Obydwa regulatory hamuja
kietkowanie nasion, wzrost ro$lin oraz stymuluja
procesy starzenia. Indukuja one syntezg inhibito-
réw proteinazy u Lycopersicum esculentum i Sola-
num tuberosum [29, 30, 59]. Zwiazki te stymuluja
takze synteze biatek zapasowych, napin i krucyfe-
ryn w nasionach Brassica napus L. [92].

Regulatory te posiadaja tez rézne wlasciwo-
Sci. JA, w przeciwiefistwie do ABA, stymulowat
kietkowanie oraz aktywno$§¢ AlkL w zarodkach
wyizolowanych z niestratyfikowanych nasion
Malus domestica Borb. [64, 66]. JA odwracal
czgéciowo inhibicjg¢ kietkowania zarodkéw wy-
wolang przez ABA [64]. Natomiast ABA znosit
czg$ciowo stymulujacy wplyw JA na aktywnos$¢é
AIKL [66]. Przypuszcza si¢, ze ABA moze bez-
posrednio hamowac aktywno$¢ tego enzymu lub
ograniczac syntezg endogennego JA. JA-Me in-
dukowat akumulacj¢ wegetatywnych bialek za-
pasowych (ang. vegetative storage proteins
(VSP)) w lisciach Glicyne max Merrill [46}, nato-
miast ABA nie wptywal na ten proces.

ETYLEN

Zwiazki jasmonowe wplywaja na produkcije
etylenu przez wiele organéw r6znych gatunkéw
rolin. Dotyczy to czesci wegetatywnych jak tez
generatywnych. Przypuszcza sig, ze regulatory
te s3 nowymi, dotychczas nieznanymi, endogen-
nymi czynnikami regulujacymi biosyntezg ety-
lenu [61, 72].

Inhibicj¢ kietkowania zarodnikéw Alterna-
ria alternata wywotana JA-Me niwelowal cal-

kowicie etefon [35]. Réwniez ACC zupelnie od-
wracal inhibicj¢ spowodowana przez JA-Me.
Etefon, etylen oraz prekursor jego biosyntezy,
ACC, odwracaly takze inhibicje kietkowania
nasion Amaranthus caudatus wywolana przez JA-
Me [8, 37, 38]. Inhibitor ten hamowat produkcje
etylenu, obnizatl zawarto$¢ endogennego ACC,
jego formy zwiazanej malonylo-ACC (MACC)
oraz aktywno$¢ oksydazy ACC in vivo i in vitro
[8, 38]. Przypuszcza si¢, ze obnizenie produkcji
etylenu jest jedna z przyczyn zahamowania kiet-
kowania nasion Amaranthus caudatus, Spowo-
dowang przez JA-Me.

MECHANIZM DZIALANIA ZWIAZKOW
JASMONOWYCH

Mechanizm dzialania zwiazkéw jasmono-
wych jest nieznany. Znaczny postep w wyjas-
nieniu tego zagadnienia przynioslo odkrycie, ze
zwiazki jasmonowe indukuja synteze specyficz-
nych biatek (ang. jasmonate — induced proteins
(JIP)) [3, 5, 29, 34, 46, 54, 57,77, 78, 91}. Obe-
cno$¢ wspomnianych biatek wykazano migdzy
innymi w izolowanych lisciach Hordeum vulga-
re traktowanych JA lub JA-Me. Nie wykryto ich
natomiast w tkankach organéw inkubowanych
na pozywce pozbawionej tych regulatoréw, li-
Sciach §wiezo zerwanych czy tez starzejacych
sie na ro§linie [34, 56, 90]. Bialka JIP sa mole-
kutami o zréznicowanej masie czasteczkowej
M, 100, 68/66, 52, 37, 30, 23, 12/10 i 6 kilodal-
tonéw (kDa). Miejscem syntezy tych protein sa
polirybosomy. JIP wykryto w réznych organel-
lach komérkowych. Jadro komérkowe zawiera
JIP 371 JIP 23, w cytosolu wykryto JIP 66, w pe-
roksysomach JIP 23, wakuole zawieraja JIP 6,
23, 37152, a stroma chloroplastéw JIP 100. Nie
wykryto zadnego rodzaju JIP w mitochondriach
{cyt. za 56]. U wielu ro§lin pod wptywem réz-
nych czynnikéw stresowych, takich jak zranie-
nie, wysuszenie, stres osmotyczny, ABA czy tez
porazenie przez patogeny, obserwowano aku-
mulacje protein identycznych z JIP [15, 43, 57,
91]. Bialtek JIP nie wykryto natomiast w tkan-
kach roélin poddanych dziataniu wysokiej tem-
peratury lub stresu solnego (NaCl) [54]. Stwier-
dzono podwyzszenie zawartosci endogennych
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zwiazkow jasmonowych w tkankach ro§lin pod-
danych dzialaniu réznych czynnikéw streso-
wych takich jak wysuszenie czy stres osmotycz-
ny [57], zranienie oraz patogeny grzybowe [15]
czy tez elicitory [66]. Przypuszcza sig, Ze egzo-
genne lub endogenne zwiazki jasmonowe uwal-
niane w ro$linach pod wptywem réznych czyn-
nikow stresowych indukuja akumulacje biatek
uczestniczacych w reakcjach obronnych organi-
zmu. Na przyklad biatka JIP w Solanum tubero-
sum, Lycopersicon esculentum, Nicotiana taba-
cum czy Medicago sativa sa inhibitorami protei-
nazy [29, 30, 59]. Ma to donioste znaczenie, po-
niewaz patogeny grzybowe podczas infekcji
wytwarzaja specyficzne proteinazy degradujace
biatka $cian komérkowych, co w konsekwencji
umozliwia im wniknigcie do organizmu zaata-
kowanej rodliny. Wykazano, ze zwiazki jasmo-
nowe mogg takze oddziatywaé bezposrednio na
rozw0] patogenéw grzybowych. Kepczyriska
[35] stwierdzila, ze egzogenny JA-Me hamowal
kietkowanie zarodnikéw oraz wzrost strzgpek i
grzybni Alternaria alternata. Inng funkcje pet-
niag VSP indukowane przez egzogenne zwiazki
jasmonowe w liciach i zawiesinie komoérek
Glycine max. Polipeptydy te moga by¢ Zrédiem
azotu, np. w przypadku deficytu wody czy usz-
kodzeniach roslin [3, 4, 5, 46]. Podczas starzenia
organdw ulegaja one degradacji, a uwolniony w
ten spos6b azot zostaje przemieszczony do roz-
wijajacych si¢ organéw (ang. sinks), np. do mto-
dych owocoéw [77, 78]. Przypuszcza sig, ze
zwiazki jasmonowe indukuja ekspresje genéw
odpowiedzialnych za syntez¢ VSP [46]. Za stu-
sznoscia tego pogladu przemawiaja wyniki ba-
dan uzyskane przez Staswicka i wsp. [78]. Wy-
kazano, ze substancje hamujace aktywno$¢ lipo-
ksygenazy powodowaly obnizenie akumulacji
biatek VSP indukowanych przez zranienie, na-
tomiast nie wplywaly na zawartos¢ tych protein
w tkankach roslin traktowanych JA-Me.
Egzogenne zwiazki jasmonowe, z jednej
strony indukuja synteze i akumulacjg¢ biatek w
ro§linach znajdujacych si¢ w niekorzystnych
warunkach (stresowych), z drugiej za$ strony
hamuja synteze bialek niezbednych do prawid-
fowego wzrostu i1 rozwoju, np. karboksyla-
zyloksygenazy rybulazo-1,5-bisfosforanu [54].

Wykazano, ze regulatory te przerywaja translacje
mRNA duzej i malej podjednostki tego enzymu.
Stwierdzono takze, ze zwiazki jasmonowe ha-
muja syntezg protein o masie czasteczkowej 66 i
68 kDa wchodzacych w sktad fotosystemu II
[69]. Na podstawie dotychczas uzyskanych wy-
nikéw badan Parthier [56] zaproponowat hipote-
tyczny model dzialania zwiazkow jasmono-
wych. Wedlug tego autora rola zwiazkéw jas-
monowych (egzogennych lub endogennych, np.
uwolnionych w warunkach stresowych) polega
na indukowaniu okreslonych genéw, a tym sa-
mym na tworzeniu specyficznego mRNA, ko-
niecznego do syntezy odpowiedniego biatka
(Ryc. 4).
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