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Plantehormoner er lavmolekylære organiske forbindelser, der
syntetiseres i meget lave koncentrationer, og som er essen-
tielle for plantens vækst og udvikling. Der findes flere grup-
per af plantehormoner, hvis kemiske strukturer og virkemåde
kan være vidt forskellige. Tilstedeværelsen af vækst-
regulerende stoffer i planter blev allerede forudset af Darwin,
men det var først i 1928, at plantehormonet auxin
(indolyleddikesyre, IAA) første gang blev isoleret og karakte-
riseret. Man beskrev auxin som et stof, der fik havren til at
krumme mod lyset [1]. Den sidste hormongruppe, der blev
identificeret, var cytokininer (figur 1). I 1955 blev cytokininet
kinetin (N6–furfuryladenin) isoleret og identificeret fra silde-
DNA. Det viste sig senere at være et artefakt dannet ved de-
hydrering af deoxyribose og dets migration fra 9-positionen
af adenin til N6–positionen under autoklavering [2]. Kinetin
forekommer ikke i planter, men andre cytokininer med tilsva-
rende biologisk aktivitet har vist sig at være vidt udbredt i
planter. Disse forbindelser blev tidligere omtalt som kininer.

Selvom man allerede ved opdagelsen af kinetin kendte til
tilstedeværelsen af cytokininer i planter, var det først i 1963,
at det første naturligt forekommende cytokinin blev isoleret
og identificeret. Letham [3] identificerede i 1963 zeatin fra
majs og beskrev det som et hormon, der fremmede cellede-
ling. Det har senere vist sig at være det mest almindeligt fore-
kommende cytokinin i planter.

Arbejdet med at bestemme virkemåden af plantehormoner
har været vanskeligt. Det skyldes:
(i) at biosyntesen ikke foregår i specifikke organer,
(ii) at mange af hormonerne findes i forsvindende små mæng-
der og derfor er svære at detektere og kvantificere,
(iii) at samme hormon kan have forskellig virkning på for-
skellige planter og
(iv) at der kan være tale om en antagonistisk effekt, hvor hor-
moner påvirker hinanden med en modsatrettet virkning.

Plantehormoner styrer
planters vækst og udvikling
Selvom plantehormoner produceres i meget små koncentrationer er de centrale for planters
vækst og udvikling. Måling af hormoner, specielt cytokininer, i planter har i mange år været en af
naturstofkemiens store udfordringer, men nye målemetoder synes at have løst dette problem
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Indfaldsviklen har i de fleste videnskabelige undersøgelser
været at undersøge plantehormoners virkning ved anvendelse
og observation. Det kan være en plantedel, der fjernes og er-
stattes med kombinationer af hormoner, et organ eller væv der
dyrkes in vitro eller ved eksogen tilførsel af et plantehormon.
Det er dog først med de moderne bioteknologiske metoder, at

Figur 1. Kemiske strukturer af udvalgte cytokininer fra planter.
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det er blevet muligt at identificere de naturlige
biosynteseveje til dannelsen af de forskellige
plantehormoner, herunder især cytokininer og
auxiner. I den nyeste forskning introduceres føl-
somme og selektive målemetoder, der kan detek-
tere og bestemme den kemiske struktur af største-
delen af hormonerne og efterfølgende kvantifi-
cere mængden af disse. Man kan i dag detektere
hormonkoncentrationer helt ned til 10-9 mol/g
plantemateriale. Det giver mulighed for at stu-
dere, hvilken betydning hvert enkelt hormon har
og klarlægge, hvilket samspil der er mellem flere
hormoner i forbindelse med plantens udvikling.

Typer af plantehormoner
De klassiske grupper af plantehormoner, som
hovedsagelig fremmer vækst og udvikling af
planter, er cytokininer, auxiner, gibberelliner,
abscisinsyre og ethylen (figur 1 og 2). Andre
hormontyper er kumarin, jasmonsyre,
brassinosteorider, oligosaccharider og salicyl-
syre [4].

Cytokininer er purinforbindelser, der oftest er
derivater af adenin med en substituent ved N6.
Cytokininer, der produceres i planter, er med en-
kelte undtagelser derivater af de frie cytokininer
isopentenyladenin (iP), zeatin (Z) eller dihydro-
zeatin (DHZ) (figur 1). De frie cytokininer, men
også deres respektive ribosider og O-glucosider
(nucleosider) anses sammen med nucleotiderne
(phosphatestere af nucleosider) for at være akti-
ve cytokininformer [5]. Derimod er 7- og 9 C-
glucosider af Z og DHZ (figur 1) inaktive. Aro-
matiske cytokininer har hidtil kun været kendt
som syntetiske, men er nyligt fundet i planter
[6]. Cytokininer er plantehormoner med virkning
på celledeling og vævsdifferentiering, og de

fremmer bl.a. anlæggelse af plante-
skud.

Auxiner er tryptophanforbindelser,
som i deres virkemåde minder om
indolyleddikesyre (auxin) (figur 1).
Auxiner er nødvendige, for at plan-
ter kan vokse, idet hormonet frem-
mer cellestrækning og styrer skud-
denes drejning mod lyset. Auxiner,
der påføres ikke-befrugtede blom-
ster, kan starte vækst af frugtknuden
og danne frøløse frugter. Således
produceres frøløse tomater og vin-
druer.

Gibberelliner (GA) er tetracykli-
ske diterpenoider. Biosyntesen føl-
ger den sædvanlige biosyntesevej
for terpenoider via addition af iso-
pentenylpyrophosphat til dimethyl-
allylpyrophosphat. Der kendes over
110 forskellige GA-strukturer, men
mange af dem er intermediater i bio-
syntesen af aktivstofferne. Der fin-

Figur 2. LC-MS/MS af zeatin (Z) og fragmenterings-
mønstret af dette cytokinin.

Figur 3. LC-MS kromatogram af hhv. deutereret zeatin (m/z 225) og zeatin
(m/z 220) og af deutereret zeatin-ribosid (m/z 356) og zeatin-ribosid (m/z
352). Der ses en lille forskel i retentionstid på kolonnen for hhv. den
deutererede og naturlige form af cytokininet.t

t

t



3 dansk kemi, 86, nr. 4, 2005

des normalt ikke over 15 GA i en plante. De forskellige GA-
strukturer har forskellige substituenter i position 10, 13, og
16 og kan have en g-lacton-bro (figur 1, GA4). Gibberelliner
kan bl.a. stimulere blomstring. Når gibberellin GA4 og GA7 til-
sættes til nåletræer, blomstrer de efter 4–6 år i stedet for de
normale 20 år.

Abscisinsyre er en sesquiterpen (figur 1) med et asymmetrisk
kulstofatom i 1´-positionen, hvilket giver mulighed for en S(+)
og R(-)-enantiomer. Det er S-enantiomeren, der er naturlig fore-
kommende. Abscisinsyre er et stresshormon, der produceres,
når planten udsættes for stress, dvs. ved tørke, høje saltkoncen-
trationer eller frost. Ved tørke får abscisinsyre bladenes spalte-
åbninger til at lukke sig, og rodens hydrauliske ledningsevne
øges, hvorved vandbalancen forbedres.

Plantehormonet ethylen afgives især i store mængder fra
modnende frugter og rådnende plantedele. Det er dog kun ethy-
len opløst i cellesaft, der udøver hormonvirkning. Ethylen sti-
mulerer bl.a. frugtmodning, så et modent æble kan inducere
modning af andre frugter og få blomster til at visne. Det benyt-
tes ved modning af bananer, idet bananerne plukkes grønne, af-
skibes og behandles med ethylen undervejs, så de netop er
modne ved ankomsten til modtagerlandet.

Cytokininer og auxiner er uden tvivl de væsentligste hormo-
ner i relation til planters vækst og udvikling. Det er også disse
plantehormoner, der er sværest at måle, idet de optræder i for-
svindende små mængder. Nye målemetoder har imidlertid givet
gode resultater.

Nyeste målemetoder af cytokininer og auxiner
Cytokininer og auxiner oprenses fra planteekstraktet på en
kolonne indeholdende et C18-coated materiale. Derved fjer-
nes aminosyrer og sukkere, så de ikke generer analysen.
Hvert enkelt hormon kvantificeres nu vha. LC-MS/MS
(højtryksvæskekromatografi kombineret med tandem
massespektrometri). Ved at koble væskekromatografi, hvor
hvert plantehormon fremkommer som en separat top på et
kromatogram og massespektrometri, hvor den eksakte masse
af hvert hormon og dets overordnede fragmentmønster kan
bestemmes (figur 2), er det muligt at opnå tilstrækkelig in-

Figur 4. Biosyntese i skud og rod af zeatin-ribosid-5’-monophosphat (ZRMP)
mærket med deuterium efter inkubering i D

2
O. Røde kolonner viser isotopfor-

delingen efter deuteriummærkningen af ZRMP m/z +1 (202) til m/z + 3 (m/z
205). Gule kolonner viser ikke mærket ZRMP (m/z 202) med kun små signaler
fra de naturlige isotop toppe m/z + 1 (m/z 203) og m/z + 2 (m/z 204).

Figur 5. Syntetisk cytokinin (benzyladenin (BA)) fremmer brydninger og kompakthed. Benzyladenin tilført kapmargeritplanter i forskellige koncentrationer.
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formation til at identificere hver enkelt hormon i et plante-
ekstrakt. Forholdet mellem arealenheder og koncentration af
hvert hormon bestemmes ud fra en standardkurve baseret på
cytokinin- og auxinstandarder, toppens størrelse viser, hvor
meget der er af det pågældende plantehormon.

Ved at bruge interne standarder (de deutererede former af
hhv. cytokininer og auxin) kan man finde frem til hormoner-
ne i en kompleks matrix af naturstoffer i et planteekstrakt.
Standarderne tilsættes ekstraktet og svarer til hvert sit cyto-
kinin, hvor H-atomerne på de endestillede CH2- og CH3-
grupper i sidekæden er byttet ud med deuterium (figur 3).
Det bevirker en forskel i molekylvægten og derved en lille
forskel i retentionstid på HPLC-kolonnen for hhv. den deu-
tererede og naturlige form (figur 3). Herved kan man følge
toppene parvis, cytokinin i planteekstraktet og dets tilsva-
rende deutererede forbindelse som standard. Metoden er fin-
indstillet til måling af auxin, auxinkonjugatet indol-3-aspar-
tat og ni forskellige cytokininer. Der kan måles koncentrati-
oner ned til 0,2–12 10-15 mol [7].

Syntesested og transport af cytokininer og auxiner
Cytokininer syntetiseres i ekstremt lave koncentrationer (10-9

mol/g plantemateriale). Forestillingen, der stadig ses i
plantefysiologiske lærebøger, om at cytokinin hovedsageligt
dannes i rodsystemet, er ved at blive opgivet. Efter at man
er begyndt at anvende LC-MS/MS til at detektere de små
mængder hormoner, har man kunnet måle, at der også andre
steder i planten sker en opkoncentrering af hormoner, og at
cytokininer dannes ganske tæt på deres virkningssted. Den
nyeste forskning viser, at cytokininbiosyntesen i gåsemad
(Arabidopsis thaliana) sker i både rødder og skud [8]. Ved
at lade planterne optage et næringsmedium med 30% D2O
blev de mærkede vandmolekyler indbygget i zeatin-ribosid-
5’-monophosphat (ZRMP). Denne in vivo mærkning med
tungt vand kunne detekteres ud i blade og rødder ved brug
af LC-MS (figur 4).

Auxin produceres i skudspidsen og mange andre steder i
planten. Auxin eksisterer i en fri og antagelig aktiv form,
men kan også forekomme som et konjugat med sukker eller
aminosyrer. Konjugaterne er stabile og oplagres eksempelvis
i frø. Hormonet transporteres via parenchymaceller med en
hastighed af 1 cm i timen [9]. Den polære transport er en ak-
tiv proces medieret af bærerproteiner.

Cytokininer og auxiner i prydplanter og nåletræer
En stor del af de danskproducerede prydplanter formeres
ved at et stængelstykke afskæres og induceres til at danne
nye rødder (stiklingeformering). Der er dog tab under for-
meringen, fordi en del stiklinger ikke danner rødder. Senere
i produktionen kan der pga. uens vækst og udvikling fore-
komme spild. Forholdet mellem auxiner og cytokininer re-
gulerer sideskudsvækst (cytokininer fremmer, auxiner hæm-

Figur 6. Småplanter af julekaktus.
Til højre: Uden behandling med
syntetisk cytokinin benzyladenin.
Til venstre: Med tilførsel af 6,66 x
10-4M benzyladenin. Begge
stiklinger er blevet behandlet med
10-3 M IBA (syntetisk auxin).

mer) og roddannelse hos stiklingerne (auxiner fremmer,
cytokinin hæmmer) [10]. De nyeste resultater viser, at der
ved at tilføre syntetisk cytokinin (benzyladenin) opnås dan-
nelse af flere vækstpunkter hos kapmargerit (figur 5) og
novemberkaktus (figur 6), men ikke hos potteroser.
Auxinbehandling har en positiv virkning på roddannelse hos
alle tre typer prydplanter, der danner et bredt rodnet, når
auxin-cytokinkoncentrationsforholdet er højt (her vist på
julekaktus, figur 6). Bedste auxintype og koncentration af-

Figur 7. Nordmannsgran, hvor toppen er beskadiget, måske som følge af
frost. Det er karakteristisk, at en eller flere grene søger opad for med tiden at
erstatte topskuddet. Især knopplaceringen og nålestillingen vil dog i flere år
endnu afsløre det nye »topskuds« grenkarakter, og det er svært at få en
harmonisk kronestruktur på træet efter en sådan skade.
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hænger af plantearten [11]. Forsøgene med tilsætning af
syntetisk cytokinin og auxin til stiklinger førte til mere ens-
artede planter.

Juletræer kan afhængig af andelen af førsteklasses træer

Figur 9. Fordelingen af cytokinin i Nordmannsgranknopper angivet i
picomol pr. gram frisk plantemateriale. Z: zeatin, ZR: zeatin-ribosid, DHZ:
dihydrozeatin, DHZR: dihydrozeatin-ribosid, IP: isopentenyladenin, IPA:
isopentenyladenosin. Nummereringen af søjlegrupperne svarer til knopty-
perne i figur 8.

Figur 8. Knophierarki i Nordmannsgran. 1: Topknop, 2: Kransknop, 3-4:
Endeknopper på 1 grenkrans, 5-6: Sideknopper, 1 grenkrans.

være en god eller en meget dårlig forretning. En udbyttepro-
cent på 85 eller på 50 gør en stor økonomisk forskel. Træerne
kasseres oftest pga. defekter i deres kroneform (figur 7). Der-
for er det vigtigt for juletræsproducenten at kunne stimulere
eller hæmme højdetilvæksten, tætheden af sidegrene, eller
måske forvandle en sidegren til nyt topskud. Forudsætningen
er, at man får en forståelse for, hvordan træet selv administre-
rer alle sine vækstpunkter. Inddelingen af knopperne på en
Nordmannsgran er skitseret i figur 8. De første resultater i et
igangværende projekt viser, at lokaliseringen af cytokinin æn-
dres dramatisk gennem årstiden, samt at cytokininmængden i
knopperne afhænger meget af deres placering på træet. Jo hø-
jere position på træet, jo mere cytokinin indeholder knoppen
(figur 9). Det indikerer, at cytokininhormongruppen styrer
knoppernes udvikling og dermed tilvækstfordelingen i trækro-
nen.
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