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ГОРМОНОПОДОБНЫЕ    ВЕЩЕСТВА

Брассиностероиды
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В 1979 г. из 40 кг пыльцы рапса, собранной пчелами, было выделено 4 мг кристаллического вещества стероидной природы, последующее изучение которого позволило установить его суммарную формулу С28Н48 О6 – брассинолид.  В 1970 г. Вещество обладало ярко выраженной рострегулирующей активностью. Нанесение на проростки фасоли ланолина, содержащего это вещество, приводило к резкому стимулированию роста в длину второго, и более молодых междоузлий. Этот эффект был значительно сильнее, чем действие, вызываемое гиббереллином. Были отмечены и качественные отличия: стимуляция удлинения под влиянием брассинов сопровождалась утолщением междоузлий, их искривлением и даже растрескиванием. Такая реакция обусловлена  стимуляцией как растяжения, так и деления клеток. Обработка молодых проростков фасоли продолжает сказываться на протяжении всей жизни растения, приводит к увеличению размеров всех органов и урожая семян на 30-40%.

Вещества с подобной активностью были найдены в пыльце фасоли и 20 других видов растений. С помощью иммуноферментного метода наибольшее количество брассинолида найдено в пыльце, меньшее – в корнях и тычинках, а самое низкое – в листьях и лепестках..


 БС и ИУК - Сопоставляя действие брассиностероидов и ауксинов оказалось, что при сходном  ростстимулирующем действии эффективность брассинолида усиливалась в присутствии  ауксина. Однако брассинолид в отличие от ауксина не подаляет пробуждения пазушных почек, а подавляет образование придаточных корней.


 БС и ЭТИЛЕН - Ряд симптомов действия брассинолида на растения сходен с реакциями на этилен. К ним относятся набухание и искривление междоузлий.


 БС и ГБ - Способность брассинолида резко стимулировать рост в длину не только отрезков, но и интактных растений наводит на мысль о его сходстве с гибереллинами. При совместном  применении действии было аддитивным. При этом в присутствии  брассинолида рост не подавлялся  ретардантами. 
БС и ЦК  - В то же время брассинолид не задерживал, а даже ускорял старение листьев.

Что касается физиологической роли БС в регуляции роста и развития растений, можно лишь предположить, что то количество брассинолида, которое вносится в семяпочку вместе с пыльцой, имеет существенное значение для регуляции ее роста и образования семян. Какова его роль в последующей жизни растения, пока неизвестно.

Салициловая кислота.

Салициловая кислота впервые была выделена из ивы (Salix) еще в XIX столетии, и с тех пор нашла в виде многочисленных производных широкое применение как лекарственный препарат. (Самое известное производное салицилата - аспирин или ацетилсалициловая кислота).

Биосинтез салицилата в растениях начинается с фенилалланина 
О физиологическом эффекте салицилатов в растениях стали говорить только в 1980-е годы, когда было подробно изучено явление термогенеза у ароидных. Классический объект исследования - Sauromatum guttatum - субтропическое растение, которое имеет типичную для ароидных стратегию опыления. Женские генеративные органы собраны на початке у основания. В этом месте базальная часть покрывала образует камеру. Выше на початке расположены щетинки, а покрывало сужено (эта часть початка стерильна). Выше располагаются тычинки (мужская генеративная зона). Початок венчает утолщенный стерильный придаток. Покрывало же отогнуто и образует пестро раскрашенную посадочную площадку для опылителей.

Первый термогенный эпизод начинается около полуночи с нагревания верхнего стерильного придатка и длится приблизительно 7 часов. Перепад температур между початком и окружающей средой достигает 12 градусов. В воздух испаряются вещества, имитирующие запах гниющего органического вещества. На запах слетаются потенциальные опылители, которые по покрывалу забираются в камеру с пестиками. Обратному выходу препятствуют щетинки между женской и мужской частью початка.

Насекомые вынуждены остаться на день в базальной камере, а с вечера их ожидает второй (14-часовой) термогенный эпизод: разогревается нижняя часть початка. Разность температур со средой достигает только 10 градусов. Нагрев стимулирует активность насекомых. В это же время раскрываются пыльники и осыпают насекомых пыльцой сверху. Щетинки усыхают и опылители, вымазанные пыльцой, оказываются на свободе.

Термогенные эпизоды распределены в течение суток так, чтобы начало первого у одних растений популяции совпадает с освобождением насекомых после второго у других. 

Как оказалось, в предшествующий цветению день в стерильном верхнем придатке идет накопление салициловой кислоты, которое начинается в 12 и достигает максимума в 17 часов. Концентрация салицилата повышается в 100 раз. В середине ночи уровень салицилата повышается также и в нижней части початка. После термогенеза уровень салицилата возвращается к исходному (около 10-15 mmol).

Регуляция термогенеза салициловой кислотой относится к частной физиологии семейства ароидных и некоторых других растений. (Например, у видов ряски добавление салициловой кислоты стимулирует цветение).

Уровень салициловой кислоты возрастает в ответ на внедрение патогенов. Интересно, что даже при простом механическом повреждении активизируется начальный фермент биосинтеза салицилата - ФАЛ. Если растение не может синтезировать салицилат, у него снижается иммунная реакция ко многим патогенам.

В ответ на обработку растений салициловой кислотой начинается синтез PR-белков (pathogenesis related proteins). Их делят на несколько классов. Белки PR-1 класса отвечают за проявление системной устойчивости (т.е. устойчивости во всем растении далеко от непосредственного места контакта с патогеном). PR-1 белки токсичны для многих грибов, хотя механизм токсического действия пока еще не достаточно изучен. PR-2 белки оказались b-1,3-глюканазами, расщепляющими глюканы клеточной стенки растений и некоторых грибов на более короткие фрагменты. Фрагменты глюканов также способны вызывать иммунную реакцию растительных клеток. PR-3 класс белков - хитиназы, которые расщепляют хитин клеточных стенок грибов. Появление низкомолекулярных продуктов деградации хитина является сигналом о том, что в место повреждения попали гифы гриба. К PR-4 классу относят гевеин-подобные белки, которые отвечают за "склеивание" латекса при повреждениях. Эти физиологические ответы частично перекрываются с ответами на этилен и жасминовую кислоту.

Салициловая кислота может связываться с некоторыми Fe-содержащими белками (например, с каталазой). При взаимодействии с салицилатом активность каталазы падает, концентрация перекиси водорода и других активных форм кислорода растет. В крайнем выражении обработка салициловой кислотой может вызвать гибель клеток (запускается реакции сверхчувствительности).

Таким образом, салицилат, в отличие от других гормонов, не только регулирует процессы через соответствующие рецепторные системы, но и непосредственно участвует в аллостерической регуляции работы ряда ферментов. Т.е. для развития физиологического ответа необходима более высокая концентрация салицилата (до 10-3 - 10-5 моль/л). Такие высокие концентрации не характерны для "типичных" гомонов, поэтому часто дискутируют о том, стоит ли салициловую кислоту включать в список растительных гормонов.

Жасминовая кислота (жасмонат)

Впервые жасминовая кислота была выделена из эфирного масла жасмина крупноцветкового, где она присутствует в виде летучего эфира – метилжасмоната.  Было установлено, что жасмонат и метилжасмонат ингибируют рост проростков, прорастание пыльцевых трубок, образование каллуса, способствовают закрытию устьиц, стимулируют образование клубней и луковиц, влияет на цитоскелет, переориентируя его. 

Биосинтез жасминовой кислоты начинается с гидролиза фосфолипидов при активации фосфолипазы А (при механическом стрессе и патогенезе). Далее освободившаяся из липидов линоленовая кислота под действием липоксигеназы превращается в перекисное производное и под действием соответствующих ферментов формирует пятиленный цикл, служащий основой для формирования жасмоната. 

Кроме жасминовой кислоты в растениях обнаружены другие соединения, близкие по структуре и выполняющие те же функции, что и жасмонаты. Это кукурбиновая кислота из тыквы и тубероновая кислота из картофеля. У животных очень близкими по структуре и биосинтезу являются простагландины.

По-видимому, жасмонаты участвуют в двух приниципиально различных регуляторных процессах: (1) сдерживают вегетативный рост и способствуют переходу в состояние покоя и (2) усиливают реакции иммунного ответа.

Во многих ответах АБК и жасмонаты вели себя как синергисты. Так, при воздействии жасмонатами подавляется биосинтез белков, связанных с фотосинтезом (например, РБФК), разрушается хлорофилл, наблюдается общее подавление трансляции вплоть до гибели.

К уникальной физиологической реакции, запускаемой жасмонатами, относится синтез вегетативных запасных белков - Vegetative Storage Proteins (VSP). Эти белки у некоторых растений совпадают по структуре с запасными белками семян, но у других - заметно отличаются. Причем синтез VSP наблюдается только в условиях хорошего снабжения азотом, а при голодании VSP не откладываются. По-видимому, с помощью жасмонатов растение создает новые временные депо нерастворимых азотных соединений.

Параллельно с VSP наблюдается синтез белков, характерных для водного дефицита (перекрывающаяся реакция с АБК). Появление этих белков в тканях сопровождается ослаблением флоэмного тока, закрытием устьиц.

В иммунном ответе жасминовая кислота вызывает синтез экстенсинов (происходит упрочнение клеточной стенки и замедление роста, что неблагоприятно для патогенов), синтез белков-тионинов (небольшие богатые цистеином белки, связывающиеся с мембранными структурами патогена с токсическим эффектом), синтез фитоалексинов (индуцибельных защитных соединений), фенолов (в частности - салициловой кислоты) и короткого пептида системина.

Этерификация жасминовой кислоты придает ей летучесть. Предполагают, что метилжасмонат (как и этилен) через воздушную фазу способен воздействовать на отдаленные ткани растения и на соседние растения, информируя их о нападении патогенов. Растительное сообщество заранее узнает об инфекции и принимает защитные меры.

Фузикокцины

Фузикокцин (ФК) — метаболит фитопатогенного гриба Fusicoccum amygdali., получивший широкую известность как регулятор роста рас​тений, вызывает рак косточковых (персика, миндаля, абрико​сов).

 Это — гликозид карботрициклического дитерпена С36Н5бО12 .Агликоновая часть молекулы ФК представляет трициклическую систему, состоящую из одного восьмичленного и двух пятичленных колец.
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Фузикокцин получают путем глубинного культивирова​ния продуцента в жидкой питательной среде с последующим вы​делением и очисткой. 
Физиологические эффекты.

Спектр действия ФК гораздо шире, чем у обычного фитотоксина. По отношению к высшим растени​ям ФК характеризуется высокой и многосторонней физиологи​ческой активностью. 
1. Ярко выражена способность фузикокци​на активировать проницаемость плазматической мембраны клет​ки. При взаимодействии Фк и ПМ активируется транспортная АТФ-аза, резко интенсифицируется выделение протонов (Н+) из клетки и соответственно поток ионов К+ внутрь растительной клетки. Отмечаемое при этом усиление роста (растяжения) клеток связано с подкислением наружной среды и активацией фермен​тов, осуществляющих гидролиз клеточной стенки. Увеличение эластичности клеточной стенки в сочетании с усилением транс​порта метаболитов внутрь клетки способствует ее росту.
Характер физиологической активности фузикокцина, ти​пичный для фитогормонов, позволил рассматривать его как ими​татор, физиологический аналог последних. Особенно велика аналогия фузикокцина с гиббереллином: и тот, и другой облада​ют высокой и разносторонней регуляторной активностью, про​дуцируются в значительных количествах фитопатогенными гри​бами и относятся к одной группе химических соединений — дитерпенам. 
В концентрациях 10-6-10 -4М ФК стимулирует рост изолированных частей и органов цветковых растений: стеблей, колеоптилей, семядолей, листьев, корней.

2. Фузикокцин индуцирует корнеобразование черенков самых разнообразных растений. 
Действие ФК на рост имеет определенное сходство с эффектами некоторых фитогормонов. Так, усиление роста сегментов междоузлий и индукция корнеобразования — характерная особенность ауксинов, а стимуляция растяжения клеток в изолированных семядолях — специфический тест на цитокинины.

Вместе с тем выявлены и некоторые особенности физиологической активности ФК. Например, в оптимальных дозах ФК значительно эффективнее стимулирует растяжение клеток междоузлий гороха и отрезков корней кукурузы, чем ИУК; в сверхоптимальных концентрациях ФК не вызывает угнетения роста, типичного для ауксина. Действие ФК на изолированные семядоли тыквы и редиса значительно превосходит эффект цитокинина, а на образование корней у черенков — эффект ИУК.

3. При обработке ФК значительно усиливается транспирация, что обусловлено его способностью стимулировать открытие устьиц — эффект, четко обнаруживаемый как на свету, так и в темноте (как и ЦК). Показано, что ФК нейтрализует нарушения метаболизма, вызываемые абсцизовой кислотой в замыкающих клетках устьиц.
4. ФК индуцирует прорастание семян, при этом — его действие на покоящиеся семена превосходит эффект гиббереллина Показана способность ФК полностью нейт​рализовать ингибирующее действие на прорастание семян крас​ного света, неблагоприятных температур и осмотического давле​ния, а также абсцизовой кислоты.
Олигосахарины.

Короткие углеводные молекулы - олигосахариды, которые вызывают  у растений определенный физиологический эффект, называют олигосахаринами.

Олигосахарины образуются как продукты расщепления полисахаридов клеточной стенки. Фактором, вызывающим расщепление, могут быть как собственные ферменты растительных клеток, так и ферменты грибов или бактерий. В состав олигосахаринов могут входить ксилоза, рамноза, галактоза. Кроме того, к олигосахаринам часто относят продукты деградации пектина, содержащие остатки уроновых кислот. Иногда в состав олигосахаринов входит многоатомный спирт инозит, остаток которого происходит из гликолипидов мембран. Короткие фрагменты хитина, образующиеся под действием растительных хитиназ при грибной инфекции также являются олигосахаринами, хотя они происходят из чужеродного объекта.

Олигосахаринная фракция стимулирует деления клеток у многих объектов в культуре in vitro. 
Еще один физиологический эффект, в котором участвуют фрагменты клеточной стенки растений - созревание плодов. При этом ферменты, разрушающие разнообразные гликаны клеточной стенки, высвобождают активные олигосахарины, которые способны стимулировать дальнейшее созревание. При созревании плодов важную роль играют пектолитические ферменты и образующиеся фрагменты пектина.

Специфические олигосахарины используются как сигнальные молекулы при узнавании симбионтов в системе Rhizobium - растение-хозяин. Без обмена олигосахаринами клубеньки бобовых растений не образуются.

Короткие пептиды.

Некоторые короткие пептиды играют важную сигнальную функцию у растений. Как правило, они синтезируются в клетках в виде более крупных белков-предшественников, а затем в результате протеолитических реакций происходит "созревание" коротких пептидов. Они выходят из клетки в апопласт и оказывают физиологическое действие на другие клетки.

Один из первых коротких пептидов с сигнальной функцией был выделен из томатов. Он отвечал за системный ответ на механическое повреждение и проникновение патогенов в растение: индуцировал синтез ингибиторов протеиназ и фитоалексинов. В результате иммунный ответ наблюдается не только в месте повреждения, но и все растение в целом становится устойчивым к инфекции (системная устойчивость). Отвечающий за системную устойчивость короткий пептид, содержащий 18 аминокислот, был назван системином. Контроль за биосинтезом системина осуществляет жасминовая кислота. Системин синтезируется сначала в виде предшественника длиной в 200 аминокислотных остатков. 
Из суспензионной культуры аспарагуса был выделен еще более короткий пептид (всего 4-5 аминокислот), в состав которого входил сульфатированный тирозин. Добавление этого пептида вызывало увеличение скорости деления клеток in vitro, повышало митотический индекс. Этот пептид был назван фитосульфокином. Фитосульфокин обнаруживается в местах активного деления клеток, способствуя органогенезу (образованию листьев, боковых корней и т.д.). 
Другие обнаруженные короткие пептиды регулируют достаточно специфичные функции в растениях. Так, пептид CLAVATA 3, содержащий 78 аминокислот, синтезируется в верхних слоях центральной зоны меристемы (делящихся клетках). Он необходим для регуляции размера апикальной меристемы побега у арабидопсиса. Пептид CLAVATA 3 связывается с белком-рецептором CLAVATA 1, причем рецептор сосредоточен в покоящемся центре меристемы. Короткий пептид CLAVATA 3 служит сигналом о количестве делящихся клеток в центральной зоне меристемы: высокая концентрация "говорит" покоящемуся центру о том, что делящихся клеток много, а низкая - что их мало. Покоящийся центр играет важную регуляторную роль, посылая обратно наверх сигнальные молекулы, стимулирующие (или ингибирующие) клеточные деления.

Короткий пептид SCR из 53-57 аминокислот выделяется прорастающим пыльцевым зерном у капусты. Для каждой линии капусты характерен свой особый вариант SCR-пептида. Рецепторы к SCR-пептиду находится в тканях рыльца, и при узнавании развитие пыльцевой трубки останавливается. Таким способом капуста избегает самоопыления. 

