
��

����������	�� �
�	����	���	���	������� �	��������� ���	����		����������		�������������� ���� ��
��� ���� ����� ���

����� ������� !�� "  	 � 	 �  # � � � ������ ���� �

���������� 	�� �
�	���� 	�� �	���	������� �	��������
�� �	����		���� ���� ��		���� ���������� ���� ��
��
���� ����� ������ ��������

��� ��������
��� ����������

��	���
��� �� �������
�������� ������ ���
�������� �����
	�� ��� 
����

$�
�	�	��	���� �	���	�� 	�� ���� ����%�	�� �	� !�� ��"���	���	����%%� &�%� ���	�%��
������ �� �������%� 	�� ���� ��
��� �%%��%� 	������� ��	�� %���� ���� ����� �%�%� 	�� �	��
��		�������������� ��#��
$�'�� ���� ��	�� ��	&��� %����� �%%��%�	����		������������
��� ������ '�� ������� 	����%� �	�� %	����� ����
	%� 	�������� &���� �(�����%� &���
��	&�� 	�� �� ������ %������������ &��� �� µ)� ��(�� *�++,� �� ���� ��%����� 	�
�
�	���� *"+,�� -��
� .������.�� ���%� �	����� �� �	����	&����� �	����	� %���� ���
��
��� �%%��%� ���%����.��	����(���	��
�	���� ���	��"+��%��� �� �	����	%�%� *�/���0/
0/��������µ),�&���������	����	��������(���	�%����/�����������	���������	�����
������	��	���	���	����	����%%�����%	���������
	����%%��1������.��	����	�����
%%���%����������
����%%��%�	���	����		���������%�&�%��	%��%�������������0����
0�µ)�"+��2	&�.��/� ����	�� 	�� ���� .������.�� ���� ��	�	�	�� 	�� ���� �������.�
��.��	������ &���� 	�%��.��� ������ ���� %���� �	���	�%� �� ��	&��� %����� ���� ��
��
�%%��%�	����		���������������3�������%��	��	�� ���� ��	&����� %�����%� �� %	�����
��	&��� %����� �%%��%� &�%� �	�%������
� ���������� 	�� "+� �� ���� ������ ��	�� �� �	
04µ)��+�� �����%�� 	�� "+� ��� �	� ���µ)�������
� %��������� ���� .������.�� ��.��	��
����� ���� ������� ���� �	����	��	�� ����	����.��	����%��3��� ������	��	�� �++
��	�� ���� ����� 	�� ����� �(������ ����.��	�� ��.������ ���� ������.���%%� 	�� "+� �
������ %	����� ����
	����%%�� 3��� ����� �	������� ���� ����� ����� �	��� .������.�
	�������	�	����	��	������	����.����.��	������%��������
��������	��������	���
	�� "+� &���� ���� ��	���� %�����%� �� ���	��%������ �%%��%� %� ����%��� ���� %	����
����
	����%%� %� ����	����� 	��
� ��� ������� "+� �	��������	�%�

 �
� !	���5� �
�	���/� ��	&��/� .������.�� ���%/� %	����� ����
	%/� ���� ��
��� �%%��%
%##��"������	5�67�8��
�	���/�"+�8�!����9
����	�����/� �++�8���	����������
���/� �"+�8� ��	��������
��� ���/� �++�8�α������������������ ���/�)��8�)��
��%���� ���� ��		�/%� %���%

�"#�$�%&#�$"

3��� �	����(�
� 	�� ��
�	�	��	���� �	���	�� %� ��.����
��� �
� �������	�%� ��	��� ��������� ���%%�%� 	�� ��
�	�
�	��	��%� �� ���� �������	��	�������������.��	�����
����������
%	�	�������	��%%�%�� ��� %����	���� ������
%���
� �.����� ����� ���%�� �������	�%� ��%	� ������
������%� �� 	��� ��
�	�	��	��� ��.��� ���%��� �
� ��	�
����� :�;����������67%� ���� �����!�������%� ���� ����
��	%��/� ��	���� ���� ��
�	%��� �	�#�����%�� "+� %
	��� 	�� ���� �	%�� ���<�����
� �%��� �(	���	�%� 67%� �
���"����� ��%�������3�������&�
%�	��	����	����%%����
%	����� ����
	����%%� �� �%%��� �������%� ���� �����
�.����� ��
�	�	��	���� �	���	��� 3��� ����
� 	�� 67%
�	� ����%�� ���� ������ �	������� %� &���
� ������� �
���	��	�����	���=��������%������%���.��%�	&������
�	���	������� �	���	�� ����	����� �
� 67%� ���� ���
����� 	�� ���� ���	�
��/� ��
%	�	����� �������%� 	�� ���

�%%��/� ����.��	�� �	���	�%/� 	����� ������ ��	&��� ���
�����	�%/� ����� :�;�� >�%���� �	�%�������� ����� 	�� 67
������%/� ���� �	��� 	�� 67%� �� %���� ��	��%%�%� 	�� �����
���.�� ��.��	������ �%� ��	&����� 	�� ����
	����%%
��%� �	�� 
��� ����� ��	.��� ���� %� %���� ������ �%��%�
%	�� :�/�  ;��3��� ��	&����� %� �	���	������
� ���� ���.�%
����� ��	����� ��
%	�	����� ��	�	���%� ���� ����	�%
:0/� !;��3����� %� �	��	���� �����&���� ���� ��	���� %����
%� ����%��� �� ���� ��	&����������/�����
%	�	����� ��%�
�	�%�� �	�������� ��	&����� ���� ��� ������� �� �����
����� 	����%�� ����� �%%��%� 	�� ��	&��� %����%� ���� 	�
���� ����&�
� 	�� ���� ����%�������� 	�� ���� ��	���� %����
��%/� ���� .������.�� ��	&��� 	�� ��	&��� �	����	�� ���
��� ������� 	��
� ������ ������� �(���������� �	���
�	�%�� 3�����	��/� ������ ��	� �	�%�����	�� ���� �%�
%����	�� ����� %	������ ���� ��
��� �%%��%�	�� ���� ��	&��
%����� ��.�� ���� ����
� �	� ����%�� ���� ��	���� %�����%/



��

�&� '�
����(��)&�*�+��"�,���(

���� ��������� 	�� 67� 	�� ���� �	����	�� 	�� ��	&��%
���� .������.�� ���%� �� ��%��	���� %
%����&�%� �.�%�
�������� 3��� ���	� 	�� �������.�� ���� .������.�� ���%
&�%� ��%���� ���	����		���� ������		�������������
�%%��� �������%/� ���� �	���	������� �	��������� 	�
���� ������� 67� 	�� ������ %	����� ����
	����%%� �
���������� ����� �%%��%� &�%� ����
%���

'(#)��(*+� ("�� ')#,$�+

3��� �(�������%� &���� ������� 	��� &��� ���� ��
��
���� ����� �%%��%�	���	����		����������		���������%
	�� �	����	�*���������� ��#��
$�'���������������������
'�,������������ ��#��
$� '�� �����%� &���� ��	&�� �����
%������ �	���	�%�� ����������������� ������ �����%�&���
����.����� �� �� ������	�%��� +��� �����%� ���&� ������ �
�!��� ����� ��	�	���	��� ?�	&��� %����/� %���� ���� ����
�%%��� �������%� &���� �%��� �� ��%� ��%������� 3��� ����
��
��� �%%��%� *@� (� �� ��� �� %9�,� �	��	%��� 	�� ���
����%� ���� ��!� %����������� ����� ��
��%�&���� �(�%�
��� ��	�� ��	&��� %����%� 	�� ��	�� �	����		���� �����
%���%� *���� ����  ��� �����	��%,�� 3��� ����� �	��%%
	�� �����%��� ���� ��
��� �%%��%��(������&�%�� �A��4��
��&������'�����%���(�����%�	���<���� %9��&���� �����
��	�� ���� ����� 	�� ���� ���� 	��  ��� ������ �����	��%�
3��� �������� 	�� �.	���	�� &�%� ���������� �
� �%�
�	�	����� ����
%%��3��� �.�������������	�� %��������%
���� ����� &����� &���� �%������� ������ ��� ��
%� 	�
����.��	���3���������	�� �%%��� ����.��	�� �	����
���� )�� ������� %���%� :@;/� �B� %���	%�/� ���� ��CB
����	������)��&�%� %������������&��� ������D���
�
	�	%�	�� ���� ���� ��D�� ������E26��� �2� &�%� ���
#�%���� �	�0�@�A��������	������	���.����$�
�	�	��	�
��%� *��(�� �++� ���� ��	���� "+,� &���� ������ �	
�������������������	���.��	���3����%��� �++��	��
�������	�� &�%� �	�%����� *�� µ),/� &���� ����� 	�� "+
&�%� �%� �	��	&%5� �/� �/� ��0/� 0/� ���� ���µ)�� ��� ���� ��%�%
&���� ���������&���� %������������&�����µ)��++/
���� ���	%� 	�� ��(�� ���� 67� �� ���� ����� &���� �D�/
�D�/� �D0/� �����D����3����������	����µ)���(��&��	��
"+� &�%� ��%���/� �		�� F���� �(�������� &�%� ������
	��� �&��� ���� ��� ���%�� ��� �(�����%� &���� �%��� ���
����������� 3��� �%%��� �������%� &���� ���.����� �����
�!� �D�� ����� * �� µ)����%��� ��	�� �		�� &���� ���	��%�
����� ����%,� ��� �0� G6�

�)+%*#+� ("�� ��+&%++�$"

��� %� ��������
� ��������� ����� ��� "������	���	����%%
%� �	���	������
� �����
����%�	���	����(	���	�%����
���	���	�%���
�	�	��	��%� :�;��H%�����		�������
�	����		���������� �%%��%/� ���� ���������	��"+�&�%
��.������ ���� ��������� ��.��	������ ����&�
%� &���
�����������3����	��%��	�� ���������������	�� ��	&��

���� .������.�� ���%� 	�� %�		�%� �� ���� ��
��� �%%��
�������%� 	������� ��	�� ��	&��� %����%� 	�� %���%�	�����
�������� ������ '�� ������ ���� ��������� 	�� "+� &�%
%�	&�� *?��� �,�� +�(�� �%��� &��	��� 67� &�%� ������
�	� ����������������	�� ��������	��������� �%%��%�
2	&�.��/�"+�&�����(��	����	����������%����������
�.�� �����	�� 	�� 	����	����%%/� ���� ������ %	����
����
	����%%� ������� �� ����� �%�� �%%��%� *?��� �,�
-��
� .������.�� ���%� �� �	����	&����� �	����	� %���
���� ��
��� �%%��%� ��������� ���%����.�� 	�� "+� �	��
�������	�%�� 3��� ������� 	�� 	����%� �	����� ���� �(�

� � ���
���

���

���

���

���

���

����

�

	

��

�	

��

�	


�

�
�

�
��
��
��
�
�
�
��
�
��
��
�
�
��
�
�

����� ��� ����	 ��	 ����

��� !"�#$%�&�

���'���

(�)����*+������

� � �

���

�

�
��

�

����

�

����

�

	

��

�	

��

�	


�

�
�

�
��
��
��
�
�
�
��
�
��
��
�
�
��
�
�

#$!,�$-##.!#�������/0���,-�1�

$�0%22�

?��� ��� 3��� ������� 	�� .������.�� ���� ��	���� ���%� �	����
�� ���� ��
��� �%%��%� 	�� ��	&��� %����%� ������ ���� ��������
	�� "+�� 6
�	���� �	%�%� &���� �%��� &��� �	�%����� *�� µ),
�++� ��	���

?��� ��� ���������� 	�� �++D"+� ���� "+� 	�� ������ %	����
����
	����%%� �� ����� �%%��%� 	�� ���������

0 1 2.5 5 10 

0 

10 
20 
30 

40 
50 
60 

70 
80 

90 

BA concentrations, µM 

IAA plus BA 

BA 

N
um

be
r 

of
  S

E
 p

er
 e

xp
la

nt
 



��

����������	�� �
�	����	���	���	������� �	��������� ���	����		����������		�������������� ���� ��
��� ���� ����� ���

������ ��������� 	�� ���� ��	���� 	�� "+� *���� ����
���44	�� .������.�� ���%� ���� �(������ &�%� ����%�� ��
��0� ���� 0� µ)� "+� ���� &�%� ������ A� ��@ /� �!�C� A
A4��  � ���%D�(�����/� ��%����.��
,��+� ��������� %����
�	�� &�%� ��.������ �� ��	&��� %����� ���� ��
��� �%%��
�������%� ������ ��	�� ��		���� ���������� ������ '�
�����%�� ��� ��%� �	���(�/� �� %� ��	������ �	� ��.���� %	��
����	�%� ����� ���� ��������� ��	&������ +�� ��%�/� ���
�	�������� �	� ��	&����� %� �	���	������
� ���� ���.�%
����� ��	����� ��	�	���%� ���� ����	�%� 	�� ��	&����
&���� �(�	%��� �	� ��.	������� ���� ����.	������� �	��
��	�%� :0/� !;�� +�� ��%� %����/� ���� ������ ���%���� 	�
���� %�		������%� ����%�	�� �	� ����	����.�� ��.��	��
����� ���� ��	����%� ��	&��%�� H��	������
/� ��� "����
	����	����%%� %� �	���	����� �
� �	��� �(	���	�%� ���
���	���	�%� 67%� :�;�� 3��� �%��� ��	&��� %����� �(�����
�����.�%� �(	���	�%�67��������	��%� �	������� �	
��	&��� ���� %�		�� ��	�	����	��� 3��%/� ���� ����%��
�	��	�� ���� ��	&����� %�����%� �� %	������ ��	&��� %����
���� ��
��� �%%��%�	������������&�%�%��������
�������
�����	��"+� �� ���������� ��	���� �	�0�µ)��+�� ������
%�� 	�� "+� ��� �	� ��� µ)� ���%��� �� �	�%�������� %��
�����	��	�� ����.������.����.��	�����/���� ���� %���
���� ������� ���� �	����	��	�� ����	����.��	����%�
3��� �.�%������� ��	&��� %����� �%%��%� �	����� �����/
�@��@/� �0��C/� ���� ���!B� ��	&��%� ������ �D�/� �D��0/
�D0/������D��� ���������	�� �++D"+/� ��%����.��
��"+/
�%��� �� ���� �	%�%� ��� �	� 0�µ)/� %�	&��� �	� ������� 	�
������	&���	�� .������.�� %��������%� *�����.�������	�
��%%� 	�� �� .������.�� ���� &�%� �� ���� ������ ��	�
���!0� A� ��0!� �	� �@�0�� A� ����� �� ���� �%��� "+,�
2	&�.��/��	��� �����������	�� ��	&��%����� ������	�
��%%� %��������
� ������%��� ������ ���� ��������� 	�
"+� *��� µ),�� +��	����� �	� ���.	�%� ���	��%/� 67%
��������� ���� ������� 	�� ��	&��%� �� �(�����%/� &���
��(�� ���%� �%� ���	����� 	�� 67� ���	�� ����� ������%
	�� ���� %����� 	�� ��.��	������ 	�� ���� ������ �� &�%
������ ��	�� :C;�� 3��� 	������� ��%���%� %���	��� ���
���� %����%���� &���� %���
��� ������ �����%� ����� 67
%� 	��� 	�� ���� �	��	����%� 	�� ���� ��	���� %�����%� :0;�
3����(�������%�����	������
������ ������	�������%
-���.�	� ��#�� '�� �������� ����� ���� ����	�� 	�� ���
��	���� ��%�	�%�� ���� �	� ����� ������ &�%� ��.��%��� �

���� �������	�� 	�� "+� ��� �� �	��������	�� 	�� 0� µ)
: ;�� +��	����� �	� ��%� ���	��/� "+� %�	&��� ��� ����
�	�
� ������� 	�� ���� ��	���� ��%�	�%�� ��� �� �)�� 2	&��
.��/� �� ����	������(������� ����� ���� %����� �	���	����
��	&����� %��	��67����� %	�������	&��%�����&���
%�������%� ���� ���������	�� 	��67%� �� ���� ���(� :�;�
3��%/� ���� �(�������%� ����	����� &��� ��	&��� %����
�%%��%� ��� "����� ���
� ����� �� ������� �	��������	�%
"+� %� �.	�.��� �� ���� �	���	�� 	�� ��	&�����

"+�&�%� ��� ����	�� 	�� ������ %	����� ����
	���
��%%� �� �.�%������� �	����	� ����� �(�����%� *?��� �,�

��� ���� ��%�� &���� �(�����%� &���� �������������
� *��
��
%,� ����.����� 	�� )�� &��� �� µ)� �++� ���%� "+/
�����������	�� ��������F� %��������
�������%��� �
�	����%	�� &��� ����.��	�� ������ ���� ��������� 	�
"+� ��	���� -��� 	�� ���� �	%%���� ����������	�%� 	�
�������%������ ��%���%� ������� �������� �	� ��������� ����
%�	&��� ���� ��	������� 	�� ���� ������	�� 	�� ���
��
�	�	��	���� %�����%� ������ ���������	�� 	�� ���
��	��%%�%� 	�� %	����� ���
	����%%� :��;�� ��� ���� ��%	
����	��������&�����������	��	�� �++� ����	�	����
����.��	�������������.�� ���������	�����.��� �	��
�	���%� 	�� ���������	�� ��	��%%�%�� +%� ���	����� �

7������� ��� ���� :�;/� ���� ��.��� 	�� 67� �� ������ ����%
������%� 	�� %���� ����	�%� �%� 67� �	%
����%%� ���D	�
�����	��� �����	�.��%	�%/� ����.��	��������������
�	���+�(�� ����������� �����	%
����%%�	��67����D	�
��	�	��� �%� ��������	��� -�� ���� 	����� ����/� �(���
�����%� ��� "����� ����	����� &��� ��
%	�	����� ����	�
���%� 	�� �++� %�	&��� ����� �++� &�%� �� ��%%� ������.�
�F� �����	�� �� �	����%	��&��� �"+������++�:��;�
3��%/� ���� ������	�� 	�� �++� ��	�� ���� ����� 	�
����.��	�� ��.������ ���� ������� 	�� "+� 	�� �F� �	����
�	��� �F� ���<������ ���� ��	&��� ����%�
� &���� �� ���
.��%�� �	�������	�� *���� �.������ �	��%%� 	�� �F� &�%
 C����A�C��0/� ����0�A����0/� ���0C�A���CC/� ���� �0�!@
A� ����� ��� ������ ���� ��������� 	�� "+� �� �/� ��0/� 0/
���� ��� µ)/� ��%����.��
,�� �	/� ���� ����� ���%�����
���	�%������ ���� %��������� 	�� ���� ��	���� 	�� "+
�� ���������� ���� .������.�� 	����� ��	�	����	�
���� ����	����.�� ��.��	������ &���� ���� ����%��	�
	�� ���� ��	���� %�����%� �� ���	��%������ �%%��%� 	�� ��
������ ��	&����������� ������� �������������	����	���
��%%� !�� ��"�� ���� ��� ����	����� 	��
� ��� ������� "+
�	��������	�%�� +�%	/� ���%�� 	�%��.��	�%� ���	�%����
��� ��������� �	�������� 	�� ���� �%��� �%%��%� �� ����
�	����� ���������� �	���	������� ��	����%�

����������

�� 7�������)/�)	�
���1/�1��	.��=��$�
%	��$��������@I
���� * ,5� !C��@���

�� +����6/�)	�
���1/�"��9�	.��+/�7�������)��$�
%	�
$����� ����I� ��0� *�,5� � ��@�

�� >�&���� J/� 6��������� +/� +9�� +� ��� ���� $����� $�
�
%	�� ����I� ���� *�,5� �������

 � 2�.������� +/� '�#����� $/� "������ K�� $�
%	�� $����
����I� ���� *�,5� � ��0��

0� "������ K/� 2�.������� +/� 2	�%%�� 6/� $���#���� +/� '��
#����� $�� $����� 6���� ����I� 0� *��,5� �� @�00�

!� =��.�%�$/�6	�������K��6����-���$�����"	�� ����I� �5
�@� ��

@� )���%����3/���		��?��$�
%	��$�������!�I��05� @���@�
C� +�������� )/� 6������ ?�� $�
%	�� $����� ����� C � * ,5

000�!��
�� ?�%%�)/� L������	.�� M/� �������)/� ����N����� 3�� $����

M� ���@I� ��5�  ����0�
��� =����.O��P�>/�7��Q��P�M/�R�����P�����	����
%�P��

���Q���
%�P�*)	�%�	������,������I����*�,��5�����C�



��

�&� '�
����(��)&�*�+��"�,���(

��� ����������������������

&�#$ �"�"$��)� �'-�")./��"0�1� ���./��"0�1
��	
������ 2*$"(+*%$ +"�1�(%��"�1� ���*(2$
 %*#3�1�'$�4$5)")#�"-'+�+(6/7-'+

� � � � � � � � �

?�	�	��	�S� ���T�P� �	��	����9�� !�� ��"�� ����� ��Q
�
��O	����������� ��#��
$� '�� %���	� ��	��%��	�%�P%�� ����
�S� ����U�	%�� �� ���	��%��	%��������������������� '�� Q���
�	O	� �����	%��� ��� 	�����/� ��� %	������ ����	��
��%.
%�P� ���� ����P%� %�� �� µ)� ���%�	� *�+=,� ��� ��	���
�	�� 3�� .������
.��� �������� �	���.	%� ��Q
��O	� ���
���	� %���	� �����	%�� ��������%	��� ��	� ����	�S� ��	�
�	��	�S� *�+=D"+$,� %���
�	�� F�%��������	%�� ����	�

�	%� �����	%� "+$� �	��������#	%� *�/� �/0/� 0� �� ��� µ),�
+��%�	� ���%� ����P%�� ��.	� ��%�	.�%� *�� µ),�� 1������
�
.�S� ������S� %��O�%� ��P#	� ��Q
��OS� �����S� %���	
�����	%�/� ��� "+$� ��.	� �/0� �� 0� µ)�� +���	�T�� "+$
��������������� ������ '�� Q���	O	� ����U�	%�� %�	��	� .��
�����
.�V� �� %����	� �������
.�V� .
%�
�W%�� ��04µ)� "+$
%�����.	� Q
�P#�W� Q���	O	� ����U�	%�/� 	� ��� µ)� "+$
����%
.�	� .������
.�V� .
%�
�W%� �� %�	��	� �������
.�S
	����S� �	���.�W%��"�� �+=/�"+$� ������ %����	� %	����
�X� ����	����9X� �����	� ���S� �����	%�����%���
��� .����
���
.�S� 	����S� ����9P%� �� ����	�����	� .
%�
�	%� ���
����%	�
�P� ��	� "+$� ���	/� ��� Q
�P#�	� %�����%� Q���
�	O	� �����	%�� �� %	����P� ����	����9P� ���	� ����S
����U�	%�� ����9�.	%� �%���� ����PQ��� "+$� �	��������#��


