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KARRIKINY — NOWE REGULATORY KIEEKOWANIA NASION I WZROSTU ROSLIN

WSTEP

Juz dawno zauwazono, ze substancje
emitowane do atmosfery po pozarach lasow,
wypaleniu suchego oraz zielonego materiatu
roSlinnego pobudzaja kietkowanie nasion.
Pierwsze doniesienia w literaturze dotycza-
ce stymulujacego wptywu tych zwiazkow
pojawity sic w 1990 r. (BROWN i VAN STADEN
1997). Wiekszos¢ badan zostala przepro-
wadzona na gatunkach natywnych, rosna-
cych na obszarze klimatu goracego, gdzie
do pozarow dochodzi najczeSciej, gtownie
w Australii, Afryce Potudniowej i Kalifornii
(USA).

Wielokrotnie po pozarach obserwowano
pojawianie si¢ nowych gatunkow roslin, co
wskazywalo na aktywacje banku nasion zale-
gajacych w glebie. Poczatkowo przypuszcza-
no, ze to ciepto powstajace w czasie poza-
ru przyczynia si¢ do stymulacji kietkowania.
Jednak badania ujawnily, Ze to nie wzrost
temperatury, ale substancje chemiczne, pro-
dukty spalania materii roSlinnej, podwyzsza-
ly kietkowanie nasion; zimna woda nasycona
dymem dziatala podobnie (ROKICH i wspot-
aut. 2002).

Do tej pory wykazano, iz nasiona ponad
1200 gatunkow roslin, z 80 rodzajow ro-
snacych w warunkach polowych, sa wraz-
liwe na dym emitowany w nastepstwie
pozaré6w. Gatunki wrazliwe znaleziono
wsrod roSlin wyzszych, nago- i okrytoza-

lazkowych, wsrod form drzewiastych, krze-
woOw, roSlin zielnych, a takze bylin i roSlin
jednorocznych. Zaliczane do nich gatunki
zamieszkuja rozne strefy klimatyczne oraz
rozne ekosystemy. Naleza tu zaréwno roSli-
ny uzytkowe: satata (Lactuca sativa L.), ku-
kurydza (Zea mays L.), seler (Apium grave-
olens L.), jak i chwasty, m.in. owies gtuchy
(Avena fatua 1.) (KEPCZYNSKI i wspotaut.
2010). Interesujace, ze wrazliwoS¢ na sub-
stancje zawarte w dymie wykazuja rOwniez
nasiona charakteryzujace si¢ réznym rodza-
jem stanu spoczynku (PIERCE i WSLER 1995,
CHIWOCHA i wspotaut. 2009, KEPCZYNSKI i
wspotaut. 2010).

Zwiazki wystepujace w dymie przetamy-
waly spoczynek nasion, co wielokrotnie wy-
kazano zaré6wno w doswiadczeniach labo-
ratoryjnych, jak i polowych (BROWN i VAN
STADEN 1997, BASKIN i BASKIN 1998, STEVENS
i wspotaut. 2007, KEPCZYNSKI i wspotaut.
2010). Wigkszos¢ badan laboratoryjnych nad
wplywem dymu na kielkowanie nasion pro-
wadzono stosujac roztwor powstajacy po
jego przepuszczeniu poprzez wode. Jednak,
taka woda nasycona dymem zawierala mie-
szanin¢ roznych substancji, ktore zaréwno
stymulowaty, jak i hamowaly kietkowanie na-
sion. Poznanie skltadu chemicznego tej mie-
szaniny wymagalo wiec izolacji zwiazkow,
ich oczyszczenia i identyfikacji.
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ODKRYCIE KARRIKINOLIDOW I ICH DZIALANIE

Punktem przelomowym w badaniach
nad zwiazkami powstajacymi po pozarach
materiatu roSlinnego bylo zidentyfikowanie
substancji bioaktywnych i okreSlenie ich
struktury jako pochodnych butanolidu (3-me-
thyl-2H-furo[2,3-c]pyran-2-one) (Ryc. 1) (CHI-
WOCHA i wspotaut. 2009). Poznano analogi
tego zwiazku, o stymulacyjnym dzialaniu na
kietkowanie nasion. Nalezy jednak zaznaczyc,
ze pochodne butanolidu wystepuja tez m. in.
w grzybach, lecz nie stwierdzono ich wpty-
wu ani na kielkowanie nasion, ani na wzrost
roSlin.

Aby zatem zwiazki powstajace po spale-
niu masy roSlinnej, stymulujace kietkowanie
nasion i pobudzajace wzrost roSlin, odroz-
ni¢ od innych (np. grzybowych) o podobnej
strukturze, postanowiono te pierwsze na-
zwac karrikinami (KAR) i zaliczy¢ do grupy
karrikinolidow. Nazwa ta wywodzi si¢ od
stowa karrik, ktorym w jezyku australijskich
Aborygenow Nyungar okreSlono zwiazki po-
wstajace po pozarach w Nyungar (DIXON i
wspotaut. 2009).

Pierwszy, zidentyfikowany zwigzek z
grupy Kkarrikinolidéw, butenolid (3-methyl-
2H-furo[2,3-c]pyran-2-one), zostal oznaczony
jako karrikina 1 (KAR) (Rys. 1.1). Zsyntety-
zowano tez inne pochodne butenolidu, przy
czym niektore z nich rowniez wykryto w
dymie. Zwiazki te oznaczono kolejnymi cy-

frami KAR,, KAR, oraz KAR, (Rys. 1. 2-4) i
one, podobnie jak KAR, stymulowaly kielko-
wanie nasion. Syntetyczna KAR, zastosowa-
na w warunkach laboratoryjnych, w niskich
stezeniach rzedu 10 M, okazala si¢ silnym
stymulatorem kietkowania, co wykazano w
biotestach wykonanych na fotoblastycznych
(wrazliwych na Swiatlo) nasionach salaty
(Lactuca sativa 1.) odm. Grand Rapids oraz
wielu innych gatunkach z 26 filogenetycznie
rozproszonych rodzin pochodzacych z obsza-
row Australii (Conostylis aculeata, Stylidium
affine), Potudniowej Afryki (Syncarpha vesi-
ta) oraz gatunkow potnocnoamerykanskich
(Nicotiana attenuata, Emmenanthe pendu-
liflora) (FLEMATTI i wspotaut. 2007, CHIWO-
CHA i wspotaut. 2009). Zwiazek ten rowniez
wplywal na wiele gatunkOow roSlin wrazli-
wych na dym, ktére pochodzily z klimatu
Srodziemnomorskiego. KAR, dziatala tak, jak
gdyby byta kluczowym zwigzkiem sygnalnym
prowokujacym kietkowanie — niestety me-
chanizm molekularny jej dzialania nie zostal
do tej pory poznany.

Zaobserwowano, ze w nasionach pomido-
ra (Solanum esculentum Mill.), kietkujacych
w obecnosci KAR, procent jader komorko-
wych o zawartosci 4C DNA byl wyzszy niz
w kontroli. Tempo kietkowania tych nasion
byto szybsze, a korzenie i hipokotyle siewek
uzyskanych z tych nasion byly dluzsze niz
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Ryc. 1. Chemiczna struktura karrikin i strigolu.

1 — KAR, 2 — KAR,, 3 — KAR,, 4 — KAR,, 5 — strigol.
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siewek kontrolnych, szczegélnie, gdy rosty
w warunkach stresu srodowiskowego (zaso-
lenia, nieoptymalnej temperatury). Wyniki
przytoczonych badan moga wskazywac¢ na
potencjalng mozliwos¢ zastosowania KAR,
do kondycjonowania nasion roslin uzytko-
wych (JAIN i VAN STADEN 2007).

Pierwsze dosSwiadczenia nad wplywem
KAR na kietkowanie nasion rzodkiewnika po-
spolitego (Arabidopsis thaliana 1. Heynh.),
rosliny pochodzacej z klimatu umiarkowa-
nego, wykazaly, ze rOwniez i ona jest wraz-
liwa na zwiazki wystepujace w dymie. Zatem
mozna przypuszczaé, ze zwiazki te moga
mie¢ wicksze znaczenie dla roSlin okrytoza-
lazkowych niz poczatkowo przypuszczano
(CHIWOCHA i wspotaut. 2009).

Intensywnos$¢ dzialania KAR na rézne ga-
tunki roslin wrazliwych na te zwiazki nie jest
jednakowa. KAR,, podobnie jak KAR, byla
najsilniejszym stymulatorem kietkowania na-
sion A. thaliana (dzialala nawet w stezeniach
rzedu 10 nM), lecz jednoczeSnie stabiej indu-
kowata kietkowanie nasion innych gatunkéw
roslin. Dla kontrastu, KAR, nie stymulowatla
kielkowania nasion rzodkiewnika, ale dzialala

pobudzajaco na inne wrazliwe nasiona: sataty
(Lactuca sativa 1.), dzikiego pomidora (Sola-
num orbiculatum Poir.) i Emmenanthe pen-
duliflora (FLEMATTI i wspotaut., 2007).

Nalezy rowniez odnotowad, ze dym i
jego nasycony roztwor wodny sa mieszaning
substancji o roznych wlaSciwosciach, czesto
dzialajacych antagonistycznie. Oprocz zwiaz-
kow pobudzajacych kietkowanie oczyszczona
frakcja KAR zawierata rowniez takie substan-
cje, ktore znosity to dziatanie pobudzajace.
Ostatnio opublikowane przez LIGHTA i wspok
aut. (2010) wyniki, otrzymane po zastosowa-
niu metod wysokosprawnej chromatografii
cieczcowej (HPLC) i chromatografii gazo-
wej (GO), ujawnily, ze w oczyszczonej frak-
Gji, razem z KAR, znajduje si¢ m.in. racemat
2,3 4-trimetylobut-2-enolidu, ktory znosi sty-
mulacyjne dzialanie wymienionego wczesniej
butenolidu. Autorzy przypuszczaja, ze 2,3,4-tri-
metylobut-2-enolid moze konkurowac z KAR,
i laczy¢ sie z jego receptorem. Zatem, wyniki
badan z zastosowaniem nawet oczyszczonych
roztworow nasyconych dymem sa czesto
trudne do interpretacji, a wrazliwoS¢ nasion
na KAR moze by¢ mylnie odczytywana.

WSPOLDZIALANIE Z HORMONAMI ROSLINNYMI

Zwiazki emitowane do atmosfery w na-
stepstwie pozarOw masy roSlinnej wywolu-
ja rozne zmiany w nasionach, takie jak np.
modyfikacje ich wrazliwosci na fitohormony
(NELSON i wspotaut. 2009, CHIWOCHA i wspol-
aut. 2009), wplywaja na ich reakcje na Swia-
tto (DREWES i wspotaut. 1995, KEPCZYNSKI i
wspotaut. 2010) oraz ich morfologie i prze-
puszczalnoS¢ okrywy nasiennej (EGERTOO-
WARBURTON 1998).

Z danych prezentowanych w literatu-
rze wiadomo, ze bardzo wazna role w in-
dukowaniu, utrzymywaniu i ust¢powaniu
spoczynku nasion odgrywa odpowiednia
roOwnowaga hormonalna. W nasionach be-
dacych w stanie spoczynku obserwuje si¢
wysokie stezenie kwasu abscysynowego
(ABA), a niskie giberelin (GA). Wzrost ste-
zenia GA przetamuje spoczynek i pobudza
kietkowanie nasion, podczas gdy ABA indu-
kuje i przedtuza stan spoczynku (KUCERA i
wspotaut. 2005). Przy czym, wedlug FINCH-
SAVAGEA i LEUBNER-METZGERA (2006) w uste-
powaniu spoczynku istotniejszy jest stosu-
nek ABA/GA, niz bezwzgledna zawartoS¢
obu hormonéw. Oproécz wyzej wymienio-

nych hormonéw w ustepowaniu spoczynku
uczestnicza tez inne hormony, jak np. ety-
len, cytokininy.

Pod wzgledem chemicznym KAR nie s3
podobne do znanych hormonéw roslinnych,
takich jak GA, auksyny, ABA i inne. Jednak,
poniewaz juz w bardzo niskich st¢zeniach
(<1 ppb) KAR, stymulowata kielkowanie na-
sion, nasuncto sie przypuszczenie, ze zwia-
zek ten moze wpltywaé na synteze badZz me-
tabolizm fitohormonow i prawdopodobnie
ta droga przerywa stan spoczynku nasion.
KAR, w stezeniu 1 puM przetamywata stan
spoczynku nasion A. thaliana, ktore znajdo-
waly si¢ w pierwotnej jego fazie (ang. prima-
ry dormancy, PD) i pobudzata ich kietkowa-
nie, podczas gdy zastosowane w podobnych
stezeniach GA i epibrassinolid (EBR) oraz
prekursor etylenu, kwas aminocyklopropano-
1-karboksylowy (ACC) mialy niewielki, badz
zadnego wptywu na w/w proces (NELSON i
wspotaut. 2009). Wpltyw KAR, byl analogicz-
ny do efektu wywolywanego przez 10 mM
KNOS, ktory jak wiadomo z literatury, sku-
tecznie znosi stan spoczynku nasion wielu
gatunkow roslin. Oba te zwiazki, zastosowa-
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ne razem dzialaly synergistycznie (ALBORESI i
wspotaut. 2005).

Badania z zastosowaniem mutantow A.
thaliana, ze zredukowana biosynteza ABA,
wykazaly staba reakcje nasion tych mutan-
tow na KAR, podczas pecznienia, a kietkowa-
nie nie réznilo sie od ich kontroli (NELSON i
wspotaut. 2009). Zwiazek ten w stezeniu 1
uM, dodany w czasie pecznienia, mial row-
niez niewielki wplyw na wrazliwoS¢ nasion A.
thaliana na GA,, a zawarto$¢ tego hormonu
w nasionach nie zmieniala sie. Jednak zaob-
serwowano, iz w czasie pierwszych 48 godzin
pecznienia nasion, KAR indukowata ekspresje
2 kluczowych enzymow biosyntezy GA: GA-
30x1 i GA30x2 (NELSON i wspotaut. 2009).
Natomiast w innych badaniach zaobserwowa-
no, ze dodanie KAR,, w czasie pecznienia na-
sion Stylidium maritimum, (australijski gatu-
nek bardzo wrazliwy na dym, ktory byl stoso-
wany w pierwszych badaniach prowadzacych
do identyfikacji KAR) redukowalo ich wrazli-
wosC na GA, i GA,, ktore byly wymagane do
pobudzenia ich kietlkowania. JednoczeSnie
zawartoSC ABA, GA,, GA, i GA,w tych nasio-
nach nie zmieniala si¢ w okresie poprzedzaja-
cym ich wykietkowanie (tj. przed przebiciem
okrywy nasiennej przez korzen zarodkowy)
(CHIWOCHA i wspotaut. 2009).

W przeciwienstwie do powyzej przed-
stwionych badan, wzrost zawartoSci GA, a
obnizenie ABA zaobserwowano w fotobla-
stycznych nasionach sataty odm. Grand Rap-
ids (GARDNER i wspotaut. 2001, VAN STADEN
i wspotaut. 1995) i Nicotiana attenuata, po
traktowaniu nasyconym roztworem dymu
(SCHWCHTJE i BALDWIN 2004, NELSON i wspot-
aut. 2009).

Zatem nie wydaje sie, aby KAR dziataty
wylacznie poprzez zmian¢ metabolizmu GA
i ABA.

Ostatnio opublikowane badania wyka-
zaly, ze zawartoS¢ wody oraz wczeSniejszy
kontakt nasion z woda moga modyfikowac
ich odpowiedz na KAR, (LONG i wspolaut.
2010). Nasiona Brassica tournefortii Gou-
an, wczesSniej napeczniale, i takie, ktore po
napecznieniu ulegly wtoérnej desykacji nie
byty juz tak wrazliwe na dzialanie KAR,,
jak nasiona, ktore tego kontaktu z woda
nie mialy. Jednoczesnie wiadomo, iz wnika-
nie wody do nasion uwrazliwia je na ABA.
Tak wiec, aby zoptymalizowac stymulujacy
efekt dzialania KAR,, nalezy dodac¢ ja do
nasion, ktore nie byly wczesniej uwodnio-
ne, gdyz u takich wrazliwo$S¢ na ABA jest
najmniejsza.

STRIGOLAKTONY A KARRAKINY

Uprawy wielu gatunkéw roslin uzytko-
wych sa atakowane przez roSliny-pasozyty
z rodzaju Striga i Orobanche i moga byc
przez nie znacznie uszkadzane jeszcze przed
wschodami (MATUSOVA i wspotaut. 2004).
Nasiona tych pasozytow kietkuja wylacznie
w obecnosci zwiazkéw chemicznych zawar-
tych, w bardzo malych stezeniach, w wydzie-
linach korzeniowych potencjalnego gospoda-
rza/zywiciela. Te bardzo labilne, lecz silnie
dzialajace, zwiazki okreSla sie zbiorcza na-
zwa strigolaktony. Chemicznie strigolaktony
sa grupa substancji o charakterze laktonow
seskwiterpenowych (YONEYAMA i wspolaut.
2009). Wykryto wiele zwiazkéw naturalnie
wystepujacych, o budowie podobnej do stri-
golu, ale tez wiele analogicznych zwiazkow
zostalo zsyntetyzowanych, m. in. GR-24, i te
rowniez pobudzaly kietkowanie nasion Stri-
ga i Orobanche (MANGNUS i wspoOtaut.1992).
Strigolaktony nie tylko stymuluja kietkowa-
nie nasion, réwniez indukuja rozgalezianie
sie grzybni w czasie endomikoryzy oraz ha-
muja rozgalezianie sie¢ pedow u roSlin gro-

chu, ryzu i A. thaliana (AKIYAMA i wspolaut.
2005, DuUN i wspotaut. 2009 ).

Poréwnujac strukture chemiczna cza-
steczki strigolu (Ryc. 1.5) (przedstawiciel
strigolakton6éw) i karrikinolidow (Ryc. 1.1-4)
mozna dostrzec podobienstwa w ich budo-
wie.

Kluczowa wtasciwoscia czasteczki strigo-
laktonu jest jej aktywnoSC biologiczna, ktora
zalezy od obecnoSci pierScienia butenolidu,
podstawionego grupa metylowa (pierScien
D) oraz o,p-nienasyconego estru (piersScien
C) (Rys. 2a). Zaproponowano czasteczkowy
mechanizm dzialania strigolaktonu w czasie
kietkowanie nasion, ktory polega na addycji/
przytaczeniu nukleofila (donora nukleofilo-
wego) do elektrofilowego akceptora w re-
akcji Michaela, z nastepczym odczepieniem i
rozerwaniem pierscienia D (eliminacja anio-
nu kwasu 2-metylo-4-oxo-but-2-enowego).
Proponuje si¢, ze w wyniku tej reakcji, przy-
puszczalnie, czeS¢ ABC stymulanta wiaze si¢
kowalencyjnie z receptorem odpowiedzial-
nym za przyspieszenie kielkowania (Rys. 2a).
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Ryc. 2a, b. Proponowany molekularny mechanizm przemian strigolaktonu (a) oraz molekularny
mechanizm nukleofilowego ataku na KAR, (b) w czasie indukgji kietkowania nasion Striga (CHI-

WOCHA i wsp. 2009, zmieniony).

Natomiast KAR, (Ryc. 1.1) zawiera podsta-
wiony grupa metylowa pierScien butenolidu
oraz o,p-nienasycony ester, ktore sa dodat-
kowo sprze¢zone, podobnie jak ma to miej-
sce w przypadku strigolaktonoéw. To rozlegte
sprzezenie posiada przewage ze wzgledu na
wicksza podatnos¢ KAR, na atak nukleofi-
la, ktory jest bogaty w elektrony i dlatego
tez ma wicksze powinowactwo do miejsca
aktywnego receptora. Zatem KAR, posiada
2 takie punkty wrazliwe na atak nukleofila,
ktore znajduja si¢ przy atomach wegla C5 i
C7 (Rys. 2b). Zaproponowano wi¢c wyjasnie-
nie mechanizmu dziatania KAR,, ktory opiera
sic wlaSnie na addycji nukleofila, podobnie
jak w przypadku strigolaktonu (CHIWOCHA i
wspotaut. 2009).

Prowadzone wczesniej badania aktywno-
Sci strukturalnej sugeruja, ze faworyzowany
jest atak nukleofila na atom wegla C7, po-
niewaz podstawienie w tej pozycji, jak zaob-
serwowano, w znacznym stopniu redukuje
kietkowanie nasion. W wyniku tego dziatania
powstaje stabilny produkt posredni, zawiera-
jacy w swojej budowie pierScien furanowy.
Jednak mimo tego, iz zaproponowany me-
chanizm przemian obu zwigzkow, przedsta-
wiony na Ryc. 2, uwzgledniajacy atak nukle-
ofilowy, zar6wno w przypadku strigolaktonu,

jak i dla KAR, jest bardzo atrakcyjny, to nie-
stety jeszcze do tej pory nie zostal potwier-
dzony w badaniach in vivo.

Wykazano, iz strigol (Ryc. 1.5) oraz nie-
ktore jego analogi (jak np. syntetyczny jego
analog, GR-24) pobudzaly w ciemnos$ci kiel-
kowanie nasion gatunkow wrazliwych na
KAR,, w tym m.in. salaty odm. Grand Rapids
(BRADOW i wspolaut. 1988). Z drugiej stro-
ny, GR-24 stymulowal kietkowanie nasion tej
odmiany sataty tylko w wysokich stezeniach,
podczas gdy nie stymulowal tego procesu u
innych gatunkéw roSlin, ktorych kietkowa-
nie bylo pobudzone przez KAR,, jak np. So-
lanum orbiculatum. Okazalo sie tez, ze KAR
stymuluja kielkowanie nasion PD A. thalia-
na silniej niz GA-24 (CHIWOCHA i wspotaut.
2009).

Woda nasycona dymem, zawierajaca
KAR,, stymulowala kietkowanie nasion Oro-
branche aegyptica (NUN i MAYER 2005) i in-
nych gatunkéw wrazliwych na strigol. Pod-
czas gdy czysta KAR, nie indukowata kietko-
wania O. aegyptica i innych gatunkow, jak
np. O. minor, O. crenata oraz Striga hermon-
thica, ktorych kietkowanie byto stymulowane
przez strigol (NELSON i wspotaut. 2009).

W innych badaniach pokazano z kolei,
ze KAR, jest aktywna w stosunku do nasion
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wielu roSlin pasozytniczych (DAWS i wspot-
aut. 2008, KEPCZYNSKI i wspotaut. 2010 ). Na-
lezy jednak zaznaczy¢, iz w tych badaniach
nie stosowano czystej KAR,, ale odpowied-
nia frakcje oczyszczonego dymu, zawierajaca
wyzej wzmiankowany butenolid. Zatem jest
prawdopodobne, ze rowniez inne sktadniki
dymu, a nie tylko KAR, moga by¢ odpowie-
dzialne za stymulacje kietkowania nasion ro-
slin pasozytniczych (CHIWOCHA i wspolaut.
2009). Pomimo kilkakrotnego oczyszczania,
zwiazki takie jak pyron i kumaryna pozosta-
ja w tej samej frakcji co KAR,. Wykazano, ze
kumaryna, o podobnym wzorze do pyronu,
ma stymulujacy wplyw na kietkowanie O.
aegyptiaca. Pyron, ktéry ma podobny wzor
strukturalny (C;H,O,), wykazuje tez podob-
na absorbancje w UV oraz spektrum masowe
(MS) do KAR, (CHIWOCHA i wspotaut. 2009).
Mozna zatem latwo popelni¢ btad analizujac
efekt dzialania KAR, nawet wowczas, gdy sto-
suje si¢ oczyszczony preparat dymu.

Wyniki wyzej przedstawionych badan
wskazuja, ze obie grupy zwiazkow: karriki-

ny i strigolaktony stymuluja kietkowanie na-
sion, uruchamiajac prawdopodobnie rézne
mechanizmy. Budowa molekularna strigolu
(Ryc. 1.5) jest bardziej zlozona w porow-
naniu z KAR, mozna wiec przypuszczac, ze
moze by¢ to przyczyna wickszej selektyw-
nosci strigolu w stymulowaniu kietkowania
nasion, w porownaniu z KAR,. Natomiast
KAR, pobudza kielkowanie wickszej iloSci
gatunkow roSslin, ale niestety jak dotad nie-
wiele wiadomo o mechanizmie jej dzialania.
Wydaje sig, ze roznice w odpowiedzi na-
sion na KAR moga wynikac¢ ze zréznicowa-
nej wrazliwoSci nasion réznych gatunkow
roslin oraz innej drogi przeksztatcania tych
zwiazkéw do substancji bioaktywnych. Jest
tez mozliwe, ze endogenne zwiazKki, regu-
lujace wzrost, moga powstawac dzieki pro-
duktom metabolizmu, zarowno strigolu, jak
i KAR, a roSliny ro6znia sie odpowiedzia,
ktora zalezy nie tylko od wrodzonej ,maszy-
nerii” molekularnej, ale tez od interakcji ich
receptorow.

PODSUMOWANIE

Prezentowane dane S$wiadcza, ze KAR,
wystepujace w dymie powstajacym po wy-
paleniu materialu roslinnego, sa nowa klasa
zwiazkOw regulujacych kietkowanie nasion
i wzrost roSlin. Zwiazki te przerywaja stan
spoczynku nasion wielu gatunkow roSlin.
Dzialaja nie tylko na roSliny wrazliwe na
dym, ale maja one szersze znaczenie wsrod
okrytonasiennych, o czym moze Swiadczy¢
przetamanie stanu spoczynku nasion Arabi-
dopsis thaliana. Nie mozna odrzuci¢ mozli-
wosci, ze KAR nie tylko powstaja w nastep-
stwie pozarow, ale tez wystepuja powszech-
niej w Srodowisku. Moga pojawia¢ si¢ na
przyktad wskutek chemicznej lub mikrobio-
logicznej degradacji w czasie wegetacji ro-
slin, w odpowiedzi na procesy zachodzace
w glebie. Inna hipoteza jest wystepowanie
endogennych KAR, ktére moga uczestniczyc

w kietlkowaniu nasion i p6zniej wplywac na
wzrost roslin. Istnieje tez przypuszczenie, ze
KAR moga naSladowac dzialanie niektorych
endogennych hormonow o budowie terpe-
noidow i tg droga kontrolowac kietkowanie
nasion.

Wydaje si¢, ze KAR sa waznymi moleku-
lami sygnalnymi, uczestniczacymi w przery-
waniu spoczynku nasion i rozpoczeciu ich
kietkowania, w nastepstwie pozaru, w naj-
bardziej sprzyjajacych do kietkowania warun-
kach Srodowiska. Jednak do tej pory mecha-
nizm dzialania tych zwiazkow jest nieznany.
Miejmy nadzieje, ze znalezienie mutantOw
A. thaliana, ktore beda charakteryzowaly sie
wrazliwoscia na KAR, przyczyni si¢ do szyb-
kiego poznania molekularnego mechanizmu
dzialania tych interesujacych substancji.

KARRIKINS — NEW REGULATORS OF SEED GERMINATION AND PLANT GROWTH
SUMMARY

Karrikins (KAR, 3-methyl-2H-furo[2,3-c]pyran-
2-one) are a new group of plant growth regulators
detected in the smoke from burning of plant ma-
terials. These compounds stimulate seed germina-
tion of many plants growing in areas where fires

occur regularly and frequently, but also break dor-
mancy and stimulate germination and growth of
plants from other ecosystems. The primary dor-
mancy seeds of Arabidopsis thaliana are suscepti-
ble to KARs in smoke. This may indicate that KARs
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may also occur in environments other than those
that are vulnerable to fires. It seems that KARs to-
gether with other important signal molecules, ABA
and GA, are involved in breaking the dormancy

and stimulating seed germination in the most fa-
vorable environmental conditions. However, until
now the mechanism of action of these compounds
is not clear.

LITERATURA

AKIYAMA K., MATSUZAKI K., HAvAsHI H., 2005. Plant
sesquiterpens induce hyphal branching in ar-
buscular mycorrhizal fungi. Nature 435, 824-
827.

ALBORESI A., GESTIN C., LEYDECKER M. T., BEDU M.,
MEYER C., TRUNG H. N., 2005. Nitrate, a signal
relieving seed dormancy in Arabidopsis. Plant
Cell Environ. 28, 500-512.

BASKIN C. C., BASKIN J. M., 1998. Seeds: Ecology, Bio-
geography and Evolution of Dormancy and ger-
mination. Academic Press, San Diego.

BrRADOW J. M., CONNICK W. ]J. JRr., PEPPERMAN A. B,
1988. Comparsion of the seed germination ef-
fects of synthetic analogs of strigol, gibberellic
acid, cytokinins and other plant growth regula-
tors. J. Plant Growth Reg. 7, 227-239.

BROWN N. A. C., VAN STADEN J., 1997. Smoke as a
germination cue: a review. Plant Growth Regul.
22, 115-124.

CHIWOCHA S. D. S., DIXON K. W., FLEMATTI G. R., GHI-
SALBERTI E. L., MERRITT D. J., NELSON D. C., RISE-
BOROUGH J.-A. M., SMITH S. M., 2009. Karrikins:
A new family of plant growth regulators in
smoke. Plant Sci. 177, 252-256.

DAws M. I, PRITCHARD H. W., VAN STADEN J., 2008.
Butenolide from plant-derived smoke functions
as a strigolactone analogue: evidence from par-
asitic weed seed germination. S. Afr. J. Bot. 74,
116-120.

DixoN K. W., MERRITT D. J., FLEMATTI G. R., GHISAL-
BERTL. E. L., 2009. Karrikinolide — A phytoreac-
tive compound derived from smoke with ap-
Pplications in horticulture, ecological restoration
and agriculture. Acta Hort. 813, 155-170.

DREWES F. E., SMITH M. T., VAN STADEN J., 1995. The
effect of a plant derived smoke extract on the
germination of light-sensitive lettuce seed. Plant
Growth Reg. 16, 205-209.

DUN E. A, BREWER P. B., BEVERIDGE A., 2009. Strigo-
lactones: discovery of the elusive shoot branch-
ing hormone. Trends Plant Sci. 14, 364-372.

EGERTOO-WARBURTON L. M., 1998. A smoke-induced
alternation of the sub-testa cuticule in seeds of
the post-fire recruiter, Emmenanthe penduiflora
Benth. (Hydrophyllaceae). J. Exp. Bot. 49, 1317~
1327.

FINCH-SAVAGE W. E., LEUBNER-METZGER G., 2006. Seed
dormancy and the control of germination. New
Phytol. 171, 501-523.

FLEMATTI G. R., GODDARD-BORGER E. D., MERITT D. J,,
GISALBERTI E. I, DIXON K. W., TRENGOVE R. D.,
2007. Preparation of 2H-furo[2,3-c]pyran-2-
one derivatives and evaluation of their germi-
nation-promoting activity. J. Agric. Food Chem.
55, 2189-2194.

GARDNER M. J., DALLING K. J., LIGHT M. E., JAGER A.
K., AN STADEN ]., 2001. Does smoke substitute for
red light in the germination of light-sensitive let-
tuce seeds by affecting gibberellin metabolism?
S. Afr. J. Bot. 67, 636-640.

JAIN N., VAN STADEN J., 2007. The potential of
the smoke-derived compound 3-methyl-2H-
Juro[2,3-c]pyran-2-one as a priming agent for
tomato seeds. Seed Sci. Res. 17, 175-181.

KEPCZYNSKI J., CEMBROWSKA D., VAN STADEN J., 2010.
Releasing primary dormancy in Avena fatua

L. caryopses by smoke-derived butenolide. Plant
Growth Regul. 62, 85-91.

KUCERA B., COHN M. A., LEUBNER-METZGER G., 2005.
Plant hormone interactions during seed dor-
mancy release and germination. Seed Sci. Res.
15, 281-307.

Ligut M. E., BURGER B. V. STAERK D., Konour L,
VAN STADEN ]., 2010. Butaneloides from plant-
derived smoke: Natural plant-growth regulators
with antagonistic actions on seed germination.
J. Nat. Prod. 73, 267-269.

LoNG R. L., WiLLIAMS K., GRIFFITHS E. M., FLEMATTI G.
R., MERRITT D. J., STEVENS J. C., TURNER S. R., POW-
LES S. B., DIxON K. W., 2010. Prior hydration of
Brassica tournefortii seeds reduces the stimula-
tory effect of karrikinolide on germination and
increases seed sensitivity to abscisic acid. Ann.
Bot. 105, 1063-1070.

MANGNUS E. D., VAN VLIET L. A, VANDENPUT D. A.
L., ZWANENBURG B., 1992. Structural modifica-
tions of strigol analogues. Influence of the B
and C rings on the bioactivity of the germina-
tion stimulant GR24. ]J. Agric. Food Chem. 40,
1222-1229.

MATUSOVA R., VAN MOURIK T., BOUWMEESTER H., 2004.
Changes in the sensitivity of parasitic weed
seeds to germination stimulants. Seed Sci. Res.
14, 335-344.

NELSON D. C., RISEBOURGH ]J. A., FLEMATTI G. R., STE-
VENS J., GISALBERTI E. I, DIXOoN K. W., SMITH S.
M., 2009. Karrikins discovered in smoke trigger
Arabidopsis seed germination by a mechanism
requiring gibbrellic acid synthesis and light.
Plant Physiol. 149, 863-873.

NUN N. B., MAYER A., M. 2005. Smoke chemicals and
coumarin promote the germination of the para-
sitic weed Orobanche aegyptiaca. Isr. ]J. Plant
Sci. 53, 97-101.

PIERCE S. M., WSLER R. M., 1995. Smoke induced
germination of succulents (Mesembryanthema-
ceae) from fire-prone and fire-free habitats in
South Africa. Oecologia 102, 520-522.

ROKICH D. P, DIXON K. W. SIVASITHAMNPARAM K,
MENEY K. A, 2002. Smoke, mulch, and seed
broadcasting effects on woodland restoration in
Western Australia. Restor Ecol. 10, 185-194.

SCHWACHTJE J., BALDWIN L T., 2004. Smoke exposure
alters endogenous gibberellin and abscisic acid
pools and gibberellin sensitivity while eliciting
germination in the post-fire annual, Nicotiana
attenuata. Seed Sci. Res. 14, 51-60.

STEVENS J. C., MERRITT D. J., FLEMATTI G. R., GHISAL-
BERTI E. L., DIXON K. W., 2007. Seed germina-
tion of agricultural weeds is promoted by the
butenolide 3-methyl-2H-furo[2,3-c|pyran-2-one
under laboratory and field conditions. Plant Soil
298, 113-124.

VAN STADEN J., JAGER A. K., STRYDOM A., 1995. Inter-
action between a plant-derived smoke extract,
light and phytohormones on the germination of
light-sensitive lettuce seeds. Plant Growth Regul.
17, 213-218.

YonNeEyAMA K., XIE X, YONEYAMA K., TAKEUCHI Y.
2009. Strigolactones: structures and biological
activities. Pest. Manag. Sci. 65, 467-470.





