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FOTOPERIODYCZNA INDUKCJA KWITNIENIA ROSLIN

Photoperiodic induction of plant flowering

Jan KOPCEWICZ, Halina KULIKOWSKA-GULEWSKA, Mariusz CYMERSKI

Summary The paper i isa general review on the mechamsms of ﬂower mductlon in photoperiodically sensitive plants. These
mechanisms defy easy cxplanatlone They appear basmally different in different species. They may have evolved
independently in a wide range of plant groups. Flowering-in all plants séems to be under the control of several biochemical
fphysiological systems (phytochrome, flowering factors,hormones, nutrients, growth regulators), all of which must be
permissive if reproductive structures are to be formed. The multifactorial model of plant flowerin g seems to be more suitable
than florigen or nutrient-diversion idea for explanation of complexity of events connected with flower induction. The
evidence concerning participation of known growth regulators in the control of flowering is still fragmentary, but sone
findings clearly suggest such a possibility. Each individual factor of the regulatory complex ‘cantrols specific events of
photoperiodic induction. The whole precess is triggered only when an appropriate balance or sequence of the required factors
is achieved. In the harmonious integration of partial processes, giving rise to flower primordia, factors other than regulatory
chenucals must also be considered, namely physncal forces and, overall, the genetic make up. The molecular biology
methods are urgently needed in further 1nve31gatlons
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WSTEP - L
tywnej jest konsekwencja wielu skomplikowa-

Kw1tmen1e Jjest. ziozonym procesem morfogene-
tycznym w regulaql ktérego biora udziat za-
réwno Czynn1k1 natury wewn¢trznej jak i czyn-
niki srodowrskowe Rosllny przechodza do fazy
generatywnej zazwyczaj w wyniku tzw. indukcji
generatywnej, ktéra powodowana moze by¢
$wiatltem (fotomdukqa albo 1ndukc1a fotoperio-
dyczna), temperaturq (termomdukCJa albo wer-
nalizacja), wzglcdme czynnikami natury ‘chemi-
cznej (hormony, regulatory wzrostu). Caty sze-
reg roslin przechodzi jednakze w stan genera-

_tywny bez wyraznych bodzZcéw fotoperxodycz-
vnych czy termlcznych w wymku naturalnego za-

konczema okresu Jjuwenilnego. Przejscie roslin
fotoperlodyczme wrazllwych do fazy genera—

<

nych reakcji metabolicznych zachodzacych w
kilku etapach: 1. indukcja kwitnienia (w lisciach
badz liscieniach), 2. ewokacja albo inicjacja
kwitnienia oraz 3. rozwdj kwiatéw. Zaréwno
ewokacja jak i rozwéj kwiatéw nastepuja w wie-
rzchotkach wzrostu. Aczkolwiek wiec znana jest
pobieznie w chwili obecnej chronologia wyda-
rzen zachodzacych podczas przejscia roslin z fa-
zy wegetatywnej do generatywnej, o jednakze
daleko jest jeszcze do poznania mechanizméw
na podstawie ktérych realizowane jest w po-
szczegolnych etapach tworzenie kwiatéw. Duzo
w1¢ce_| i bardziej kompleksowych wiadomosci
posnadamy odnosme ewokacji i rozwoju kwia-
tow {25, 31, 56],nat0m1ast proces 1ndukcp kwit-
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nienia, ktdrego dotyczy ninlejszy artykut, jest w
dalszym ciagu wysoce spekulatywny,

Fotoperlodyzm jest reakcja roflin na czas
trwanla | periodyczne nastgpstwo okreséw
§wiatia | clemnodci, Fenomen ten, podobnie jak
wiele innych watnych zjawisk, wielokrotnie byt
obserwowany, zanim zostal oficjalnie przez
Garnera | Allarda [29] opisany.

Poza strefg réwnikowa, na catej kuli ziem-
skiej dtugod¢ dnia i nocy zmienia si¢ sezonowo.
Wiazg sie z tym przystosowania roélin do zycia
w strefach o okreélonym nastepstwie pér roku,
Biorac pod uwage reagowanie réznych roflin
kwitnieniem na dtugoé¢ dnia, przy normalnym,
24-godzinnym cyklu, mozna wydzieli¢ nastepu-
jace grupy roélin: 1. ro§liny dnia krétkiego (ang.
SDP - Short Day Plants), kwitnace gdy w dzien-
nym fotoperiodzie jest przewaga fazy ciemnej,
2. ro§liny dnia diugiego (ang. LDP - Long Day
Plants), kwitngce gdy w dziennym fotoperiodzie
jest przewaga fazy jasnej, 3. roéliny dnia krét-
kiego - dtugiego (SLDP) oraz diugiego — krét-
kiego (LSDP), inicjacja generatywna tych roflin
zalezna jest od ekspozycji na dzief krétki i dlugi
w odpowiedniej kolejnosci, 4. rosliny neutralne
(ang. DNP - Day Neutral Plants), niewrazliwe
na diugo$é dnia. Sygnatem indukcji kwitnienia u
DNP jest osiagnigcie przez roling okreslonego
wieku lub wielkodci. U roélin o ilogciowej re-
akeji fotoperiodycznej ekspozycja na dany foto-
period tylko przyspiesza lub hamuje kwitnienie,
podczas gdy u roélin o jeko$ciowe] reakeji foto-
periodycznej ekspozycja na odpowiedni fotope-
riod bezwzglednie warunkuje indukcj¢ fotope-
riodyczna.

INDUKCJA FOTOPERIODYCZNA

Indukcja fotoperiodyczna polega na percepcji
przez rofline wiaéciwego dla niej fotoperiodu,
co w konsekwencji powoduje uruchomienie tasi-
cucha reakcji metabolicznych w kierunku mor-
fogenezy kwiatu, Ro§lina zaindukowana zakwit-
nie nawet po zmianie warunkéw fotoperiodycz-
nych na nieindukcyjne. W wyniku indukeji foto-
periodycznej zachodza wigc w roflinie pewne

trwale zmiany, mimo, 2e nie mozna jeszcze wy-
kry¢ zadnych widocznych zmian anatomicznych
anl morfologicznych, Najefektywniejszym miej-
scem percepcji bodZca fotoperiodycznego sg
miode lifcie lub lifcienle, Dodwiadczenia in vi-
tro wykazaty jednak, ze inne czedci roflin jak
paki, odcinki lodyg czy odeinki korzeni, réw-
nie2 rejestruja dtugodé dnia, jednakze nieporéw-
nywalnie mniej wydajnie niz lidcie czy lidcienie.
Dodwiadczenia prowadzone na roflinie dnia
krétkiego Pharbitis nil wykazaty, ze wierzcho-
ek wzrostu jest w stanie postrzegaé przerwanie
indukcyjnej dlugiej nocy za pomocsg czerwieni i
dalekiej czerwieni, reakcja lidcieni jednakze de-
terminuje kwitnienie roélin [35, 65). Tak wigc w
wyniku indukeji fotoperiodycznej powstaje w li-
§ciach okreflony ,bodziec kwitnienia”, ktéry
jest nastepnie transportowany do wierzchotka
wzrostu pedu, gdzie zapoczatkowuje ewokacje,
czyli przemiany biochemiczne, anatomiczne i
morfologiczne, zakoficzone wytworzeniem
kwiatéw. Mechanizm indukcji kwitnienia zwig-
zany jest wigc z rejestracjq przez ro§liny warun-
kéw fotoperiodycznych poprzez system fito-
chromowy oraz wytworzeniem w roflinie spe-
cyficznego ,,stanu indukgeji”, ktéry w uproszcze-
niu sprowadzany jest do powstania hipotetycz-
nego bodZca (-6w) kwitnienia,

W kazdym procesie fotomorfogenetycznym,
a wigc réwniez w kwitnieniu roflin, wystepuje
pewna podstawowa sekwencja zdarzed, Swiatio
(dtugos¢ trwania, jako$¢) musi by¢ zaabsorbo-
wane przez specyficzny fotoreceptor - fito-
chrom, ktérego wiadciowosci ulegaja zmianie.
Zmiany wiladciwosci fizyko-chemicznych foto-
receptora powodujg inicjacje okreslonych proce-
séw metabolicznych prowadzacych w konse-
kwencji do kierunkowych zmian rozwojowych,
Fotoindukcja generatywna zachodzi w lisciach,
w zwiazku z czym réwniez pierwotne reakcje fi-
tochromowe tam si¢ odbywaja. Poniewaz jed-
nak konsekwencjg tych reakcji jest nastgpnie
zmiana réznicowania wierzchotkéw wzrostu w
kierunku generatywnym, tym samym istnie¢
musi przekazywanie informacji z liéci do wierz-
chotkéw wzrostu o fakcie zaistnienia indukeji.
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Powstaje wigc sygnat decydujacy o przejéciu
z fazy wegetatywnej do generatywnej. Sygnat
ten przemieszcza si¢ z lifci do wierzchotkéw
wzrostu, Mechanizm fotoperiodycznej kontroli
indukeji kwitnienia wigze sig wigc z jednej stro-
ny z wlasciwosciami fizykochemicznymi fito-
chromu, z drugiej za$, z reakcjami metabo-
licznymi, ktére w wyniku zmian fitochromo-
wych zachodzacych pod wptywem okre§lonych
fotoperiodéw, zostajg uruchomione.

ROLA FITOCHROMU

Giéwnym fotoreceptorem w morfogenezie ro-
§lin jest fitochrom - niebieskawa chromoprotei-
na wystepujaca w dwu wzajemnie fotoodwracal-
nych formach o maksimach absorbcji 660 i 730
nm i cigzarze czasteczkowym okoto 120 kDa.
Jej obecno$é stwierdzono u wszystkich bada-
nych roélin za wyjatkiem grzybéw. Receptor ten
odkryty zostat w latach pie¢dziesigtych przez Bort-
hwicka, Hendricksa i wspétpracownikéw [12].
Jednym z najwczeéniej opisanych widm
czynno$ciowych fitochromu byto widmo reakcji
kwitnienia Xanthium na przerwanie nocy [13).
Przerwanie dlugiej, indukcyjnej nocy impulsem
§wiatta czerwonego blokowalo zakwitanie, a
dziatanie czerwieni odwracata daleka czerwies.
Na podstawie tych pierwszych spostrzezes wy-
kazano, ze w indukcji fotoperiodycznej giéwng
rol¢ odgrywa okres ciemny (noc) fotoperiodu, a
krytyczna dtugo$¢ nocy — CNL (critical night
length) determinuje zakwitanie. Odkrycie to
zapoczgtkowato badania nad fitochromowsg in-
dukcjg zakwitania, a fotoodwracalnoéé czer-
wieri/daleka czerwiefi przerwania indukcyjnej
nocy zostata opisana dla wielu gatunkéw. Zgod-
nie ze stanem 6wczesnej wiedzy o fitochromie
powstal model funkcjonowania fotoreceptora w
indukcji fotoperiodycznej. Przyjeto, ze formo-
wanie Pfr w pewnym okresie nocy blokuje za-
kwitanie, a pomiar krytycznego okresu ciemne-
go odbywa sig poprzez destrukcje Pfr wytworzo-
nego w fazie jasnej fotoperiodu, Zgodnie z tym
modelem, roSliny fotoperiodycznie wrazliwe
wymagalyby dla indukcji generatywnej krytycz-

nego okreau czasu z okreélonym poziomem Py -
niskim, dla roflin dnla krétkiego (SDP) | wyso-
kim, dla rodlin dnia dtugiego (LDP) [31], Ten
bardzo prosty model juz wkrétce zaczgt ujaw-

_ niaé powazne braki w zetknieciu z coraz wie-

kszg iloécig fizjologicznych obserwacji dotycza-
cych migdzy innymi fazy jasnej fotoperiodu czy
tez korcowodniowych na$wietlai monochro-
matycznych [64]. Okazuje si¢, 2¢ do indukcji
kwitnienia zaréwno SDP jak i LDP niezbgdny
jest pewien dos¢ dtugi okres w ktérym wymaga-
na jest obecnod¢ Prr. Jednakze, jak wspomniano
powytzej, u SDP czerwiert moze hamowaé kwit-
nienis, co sugeruje, ze Prr jest w pewnym sensie
inhibitorem indukcji generatywnej. Ta parado-
ksalna sytuacja moze byé wyjaéniona jedynie
obecnoscig dwu lub wigcej pul fitochromowych
o réznych kinetykach [62]. Istnieje obecnie co-
raz wigcej dowodéw eksperymentalnych na to,
Ze u roflin wyzszych wystgpuje wigcej niz jeden
rodzaj molekularny fitochromu. Na podstawie
poréwnania reaktywnoSci na szereg przeciwciat
monoklonalnych fitochromu wyekstrahowanego
z tkanek roflin w réznych stadiach rozwoju
stwierdzono, Ze chociaz istnieja pewne epitopy
wspdlne, jednak wigkszo$é przeciwciat skiero-
wanych przeciw fitochromowi z tkanek upra-
wianych w ciemnodci, oznaczanemu zazwyczaj
PI, reaguje stabo lub wcale z PII, gléwnym fito-
chromem ekstrahowanym z tkanek uprawianych
na $wietle [57,61). Oba typy réznig si¢ przede
wszystkim kinetykami reakcji. We wszystkich
zbadanych dotad przypadkach PII ma duzo dtuz-
szy okres pétZycia Prr i jest w konsekwencji tego
duzo bardziej stabilny na §wietle niz PI, Stad oba
typy nazywane sg zazwyczaj odpowiednio sta-
bilnym i labilnym fitochromem,

Pozostaje na razie w sferze hipotez czy PI i
PII moga kandydowaé do roli regulatoréw indu-
keji generatywnej. Mozliwos¢ taka wysuwano
juz w 1984 roku, a péZniej niejednokrotnie po-
nawiano proponujgc, ze u SDP, pula fitochromu
labilnego tj. PI reguluje inhibicje kwitnienia,
prawdopodobnie poprzez produkty destrukcji
Py (tzw fitochrom nieodwracalny Pp), a PII, sta-
bilny, odpowiada za reakcje stymulacji kwitnie-
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nia wymagajaca dtugotrwatej obecnosci Pr; [66]- '
Jednakze z powodu inhibicji syntezy PI przez
$wiatlo oraz jego szybkiej destrukcji w formie
Pt poziom PI na poczatku fazy ciemnej jest bar-
dzo niski co powoduje kwestionowanie PI jako
czasteczki wykrywajacej koniec dnia u SDP. Al-
ternatywnie proponuje si¢ istnienie dwu subpo-
pulacji Pllstabilnego, o réznych stabilnosciach
Prr. Wykazano spektrofotometrycznie u Pharbi-
tis uprawianej na §wietle gwaltowna rewersj¢ w
ciemnosci czesci populacji Pgr. Nalezy jednak
rozr6zni¢ migdzy niestabilnoscia Pfr labilnego
prowadzaca do destrukcji, charakterystyczna dla
PI, a rewersja Pfr stabilnego, ktéra jest zgodna z
molekularna stabilno$cig PII w tkankach ro€lin
uprawianych na §wietle. Poniewaz oczyszczone
biatko fitochromowe wystgpuje w formie dime-
ru, z podjednostkami polaczonymi poprzez do-
meny karboksylowe sugeruje sig, ze fitochrom
mogtby réwniez dziatac jako dimer in vivo [60].
Heterodimer Pr: Pfr w przeciwienstwie do homo-
dimeru jest bardziej niestabilny i ulega szybkiej
ciemniowej rewersji. Tak wigc heterodimer P
Pfr méglby kontrolowac powstawanie czynnika
o (odpowiedzialnego za inhibicj¢ kwitnienie u
SDP) a homodimer Pgr: Pfr odpowiadalby za kre-
acje czynnika Q , koniecznego do indukcji gene-
ratywnej zaré6wno u SDP jak i LDP.

W tym kontekscie rosliny dnia diugiego wy-
magalyby do indukcji generatywnej jednoczes-
nego dzialania czynnika o 1 2, natomiast SDP
dzialania czynnika Q bez czynnika o. Kwitnie-
nie ro§lin neutralnych (DNP) uzaleznione byto-
by wylacznie od obecnosci czynnika Q. (Ryc.1)

BODZCE KWITNIENIA

Uksztattowanie si¢ odpowiedniego dla poszcze-
g6lnych grup fotoperiodycznych roslin stanu sy-
stemu fitochromowego w lisciach (wzajemnych
relacji czynnikéw o i Q) prowadzi do urucho-
mienia reakcji metabolicznych zwiazanych z po-
wstawaniem oraz przerhieszczaniem si¢ do wie-
rzchotk6w wzrostu okreslonych bodZcéw kwit-
nienia. Istnieja r6zne poglady odnosnie natury
tych bodZcow.

J. Kopcewicz, H. Kulikowska-Gulewska, M.. Cymerski
HIPOTEZA FLORIGENU I ANTYFLORIGENU

U podstaw tej koncepcji lezy zatozenie, iz foto-
indukcja generatywna zwiazana jest z pojawie-
niem si¢ w liSciach specyficznej substancji orga-
notwoérczej, ktéra nastepnie transportowana jest
wraz z produktami asymilacji do wierzchotkéw
wzrostu. Koncepcja istnienia specyficznego hor-
monu kwitnienia tzw. florigenu powstata 56 lat
temu [16, 17] na podstawie obserwaciji, ze syg-
nat fotoperiodyczny jest przyjmowany przez li-
$cie, za$ réZnicowanie generatywne zachodzi w
wierzchotkach wzrostu. Réwniez przewodzenie
bodZca kwitnienia z zaindukowanych donoréw
do wegetatywnych receptoréw w wyniku szcze-
piefi [70] dawalo podstawe do przypuszczefi o
istnieniu jednego uniwersalnego hormonu kwit-
nienia. Badania takie prowadzili w latach 30-
tych Czajtachian, Moshkov, Kuijper, Wiersum i
Cholodny [15,49,41,24}. Czajtachian [15,16,17]
stawiajac w 1936 roku koncepcje florigenu opart
si¢ na stosunkowo niewielkiej ilosci dowodow.
Ustalil on mianowicie, iz liScie sa organami re-
ceptorowymi- dla dlugosci dnia-w kwitnieniu
SDP Chrysanthemum indicum oraz wykazal, ze
mozna wywolaé indukcje kwitnienia wskutek
migdzygatunkowego szczepienia-migedzy SDP
Helianthus tuberosus L. i NDP Helianthus an-
nuus L. Intensywne badania w kierunku ziden-
tyfikowania florigenu zakoriczyly si¢ niepowo-
dzeniem: Dlatego tez Czajtachian [18] w 1958
roku zmodyfikowat swoja hipoteze: Zapropono-
wal, ze florigen powinien byé uwazany za ,,dwu-
sktadnikowy kompleks™” zlozony z giberelin i
antezyn. Gibereliny miatyby by¢ odpowiedzial-
ne za tworzenie lodyg kwiatowych, a antezyny,
niezidentyfikowane hormony kwiatowe, za two-
rzenie samych kwiatow. Czajtachian uwazat, iz
antezyny sa limitujacym czynnikiem w zakwita-
niu SDP, a gibereliny dla LDP, na nieindukcyj-
nych fotoperiodach. W latach siedemdziesiatych
nastapila kolejna modyfikacja hipotezy florige-
nu {20, 21]. Czajtachian potozyl nacisk na auto-
nomiczne.i indukowane mechanizmy wytwarza-
nia giberelin i antezyn u réznych fotoperiodycz-
nie roslin. Zaproponowal, iz DNP przejawiaja
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Ryc. 1. Schemat fitochromowej kontroli indukcji kwitnienia.

Fig. 1. Séﬁeme of phytochrome control of flower induction.

autonomiczna produkcje obu komponentéw flo-
rigenu, za$ SDP .i LDP ‘przejawiaja zaréwno
autonomiczna jak i indukowana przez Srodowi-
sko produkcje antezyn i giberelin. Koficowa mo-
dyfikacje hipotezy Czajtachiana {22] polegata
na przyjeciu istnienia oprécz florigenu (premo-
tora) -réwniez antyflorigenu. (inhibitora), €zyli
hormonu promujacego stan- wegetatywny ro$li-
nys O kierunku réznicowania : wierzchotka
wzrostu (wegetatywny/generatywny). decydo-
wac mlalby wewnetrzny balans ﬂongenu 1 anty—
florigeru. +i5 7 v s

Czajtachian prébowat tez pogodzi¢ hipotezg
florigenu z teoria pokarmowa Klebsa. Sugero-
wal on, ze deficyt zwiazkéw azotowych stymu-
1uje produkcje florigenu u LDP.i hamuje u SDP
[19]. :

Pomimo w1elokrotme ponaw1anych prob w
téznych laboratoriach chemiczna.identyfikacja
florigenu i.antezyny.okazala si¢ by¢ niemozliwa.
Istnieja jedynie nieliczne pozytywne. préby
ekstrakcji z roglin frakcji stymulujacych. kwit-
nienie ro§lin w. warunkach nieindukcyjnych
[71). Ekstrakty.0 wlasciwosciach antezyn izolo-
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wal réwniez z roflin tytoniu Czajtachlan z
wapdipracownikami [23].

Niemoznodé chemlicznego zldentyflkowania
florigenu spowodowata réwnles pojawienie sle
pogladéw, ze jest to czynnik natury flzyczne)
[37].

Liczaca Juz przeazio pigddziesiat lat koncep-
cja florlgenu ma swolch zwolennikdw | przeciw-
nikéw. W miare uptywu czasu coraz bardziej
Jjednak wydaje sl¢ watpliwe wystgpowanie u ro-
§lin uniwersalnego hormonu kwitnlenia. Okaza-
to si¢ bowlem w dofwiadczenlach ze szczepie-
niaml, iz np. u grochu w tworzeniu kwlatéw bie-
rze udzlat dominujgey allel Sn, Jednoczesnle ten
sam allel wptywa na zwigknzenle liczby wezes-
nych licl tylko z dwoma przylistkami, redukcje
elongacjl miedzyweZli, opdZnione starzenie me-
rysteméw wierzchotkowych oraz hamowanle
rozwoju owocdw {32, 35]. U Sedum ellacombia-
num (LDP) zaszczeplonej na kwltnace) roflinie
Kalanchos blossfeldiana (LDP) ten sam bodzlec
ktéry indukuje kwitnienle wptywa rdwnlez na
zmlang modelu wzrostu [68, 69]. Szczeplenia
ré2nych gatunkdw Solanum z przedstawiclelam]
rodzaju Nicotlana wykazaty ponadto, 2e bodziec
kwitnienia wplywat réwniez na tworzenie bulw
u Solanum [46]. Z badad ze szczepleniaml wyni-
ka, 2e transmitowane przez szczeplenlia bodZce
kwitnienia wptywajg réwnlet na inne procesy
rozwojowe. Nle sy wigc uniwersalne czy tez wy-
biérezo specyficzne. Wydaje sl¢ wrecz, e reak-
cja roflin na transmitowane przez szczep bodfce
kwitnlenla zalezy od charakteru receptoréw, a
nie od samego bodzca. Nalezatoby wigc mdwid
raczej o bod£oach Informujacych anizeli organo-
twérczych. Rolg takich bodZcéw bytoby racze)
przenlesienle informacjl o warunkach frodowl-
skowych | stadium rozwojowym organdw, a
tkanki roflinne reagowatyby zaleznie od swolch
szczegéinych adaptacjl, Nalety nadmienié, e
wazystkie gatunki wykorzystywane w dofwiad-
czeniach ze szczepleniami nalezy do roflin dwu-
lidclennych, Rofliny jednolifcienne nie byly sto-
sowane w szczeplenlach prawdopodobnie dlate-
§0, 26 nle tworza tatwo kalusa przyrannego | nle
maja kambium. Ponadto, udane szczepienia

migdzy odlegle spokrewnionymi gatunkami,

ktére daty w wyniku indukcje kwitnienia, byly
bardzo rzadkle. Stwierdzono tez przypadki bra-
ku wzajemnofcl indukeji kwitnienla w niekté-
rych szczepienlach, I tak SDP Bryophyllum dai-
gremontianum indukowata kwitnienie u LDP
Sedum spectabile, ale indukeja odwrotna nie by-
ta mozliwa [69]. Z kolel SDP Kalanchoe blos-
sfeldiana zardwno indukowata kwitnienie, jak i
byta Indukowana do kwitnienia, przez oba wyzej
wymienione gatunki rodlin, wskutek szczepienia
[30]. Obserwacje te wydajq si¢ przeczyé pogla-
dowl, 2¢ te same bodZce (uniwersalny florigen)
u wazystkich roflin kontrolujg proces kwitnie-
nia. Mozna mle¢ jednoczeénie powazne watpli-
wofcl, czy koronny dowdd istnienia florigenu
jakim sq dodwladczenia ze szczepieniami, rze-
czywifcle wystarczajaco dokumentuje istnienie
uniwersalnego hormonu kwlatotwdrczego. Wy-
daje sl¢ wigc, 26 w dalszym clggu florigen jest
raczej koncepc)a flzjologiczng anizeli realnodcig
metaboliczng.

HIPOTEZA ROZNORODNOSCI POKARMOWE),
ROLA ASYMILATOW

Zgodnie z rozpowszechnionymi pogladam| asy-
milaty odgrywajg wazng, aczkolwlek drugo-
rzedng role w indukcji kwitnienia, dostarczajge
nlezbednej energil, Sachs i Hackett [55, 54]
uwazajg jednak, 2e specyficzna dystrybuc)ja asy-
milatéw do wierzchotkdw wzrostu jako wynik
Indukeji fotoperiodycznej moze byé bodZcem
kwitnienla rozpoczynajac procesy ewokacjl |
morfogenezy kwlatu. Tak wigc substancje che-
miczne wplywajace na transport asymilatéw do
stozka wzrostu bytyby promotorami, zaf sub-
stancje blokujace dostep ~ inhibitorami kwitnie-
nla,

Réwnlez Romberger i Gregory [53] uwazajs,
2e przejdcie od stanu wegetatywnego do genera-
tywnego zalezne jest od zmian w aktywnodci
merystematycznej reglonéw apikainych | sub-
aplikalnych, te zaf wynikajs ze wspétzawodnic-
twa 0 zaopatrzenie w asymilaty. Morfogeneza
kwiatu nastapl wtedy, gdy tkanki otrzymajq nie-
zbedne substraty dla wzrostu. Wiele dofwiad-
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czer sugeruje, ze nlezaindukowane lifcie silnle
hamuj indukc)¢ fotoperiodyczna (5], Moze byd
to rezultatem albo produkej! przez nie Inhibito-
réw kwitnienia albo tez, odclagania | wohlanla-
nla transportowanych do wierzchotkéw wzrostu
asymilatdw. Rdwnlei regulatory wzrostu roflin
ktdre stymulujs albo hamujg transport asymila-
téw do wlerzcholkdw wizrostu moga poérednio
regulowad przez to kwitnienie, Stwlerdzono, ze
np. cytokininy wpltywajs na transport asymila-
téw u SDP Pharbitis nil [1].

Istnieje uzereg faktdw poplerajacych hipote-
z¢ ré2norodnodel pokarmowe). Nlektére czynni-
ki regulujace inicjacje kwintdw wplywa)y rdw-
niez na fotosyntez¢ | dostepnodd asymilatéw
[5,6], U wielu roflin w warunkach dnla dluglego
istnieje bardzle) aktywny transport asymilatdw
[4,14], Podwyiszona energla fwietina | wysoka
zawartodé CO2 w powletrzu sprzyjaja kwitnie-
nlu [3], czynnikl te mogs w pewnych wypad-
kach zastapld wymagania fotoperiodyczne
wzglednle temperaturowe, Traktowanie roflin
glukoza lub sucharoza stymuluje kwitnlenie u
szeregu SDP | LDP, czasami nawet w warun-
kach nleindukcyjnych [10), W hodowlach in vi-
tro nlefotosyntetycznych eksplantatéw do wy-
tworzenla kwlatéw wymagane jest daleko wle-
keze stetenie cukrdw w potywoe, anizeli dia
wytworzenis pakéw wegetatywnych [6].

Wiele badart pofwigeono transportow! asy-
milatéw do wierzchotkéw wzrostu indukowa-
nych generatywnle rodlin, Wyniki nie sg jedno-
znaczne. Stwierdzono, 2e w wyniku indukecyjne)
diuglej nocy transport asymilatéw do wierzchot-
kow wzrostu SDP Pharbitis nil zwigksza sle.
Jednakze u SDP Xanthium obserwowano zaréw-
no obnizanie sig Jak | stymulacje tego transportu
[8]. U LDP Lolium { Sinapis nle stwlerdzono
2adnych zmian w transporcls asymilatéw po za-
dziataniu indukeyjnych fotoperioddw [11, 27].
Zaobserwowano réwniez, ze ekspozycjn LDP
Sinapis na dwiatio wysoklej intensywnofcl w
czasle plerwaze] potowy indukeyjnego fotope-
riodu stymuluje kwitnlenis, podozas gdy taka sa-
ma ekspozycja w drugle] potowle fotoperiodu
kwitnienie hamuje {9]. Usunigcie CO3 2 powle-

trzn odwraca oba efekty, U pszenicy | stoneczni-
ka zwigkszenle zawartodel CO2 w atmosferze
stymuluje kwitnlenle, ale tylko | wytgeznle wte-
dy, kiedy ma miejsce w specyflcznym, stosun-
kowo krétkim okresie czasu [45]. Dane te suge-
ruja, e istnieje specjalny rytm | czasokres w
ktérym dostarczenle asymilatdw stymuluje
kwitnienle. Wydaje sl¢ jednak, 2e¢ zasadnicze
pytanie czy dostarczanie asymilatdw do wierz-
chotkdw wzrostu Jest przyczyng czy tet konse-
kwencjy stanu indukc)l generatywne], pozostaje
nadal aktualne, Substancje odzywcze mogg byd
czynnikaml regulujgcymi mnie] czy bardzie)
bezpofrednio kwitnienie u niektdrych gatunkdw
roflin, takich juk np. Brassica campestris, gdzie
decydujaoym czynnikiem stymulujaoym kwit-
nlenle jest catkowita llodé dwiatta otrzymanego
preez rofling [28]. Jednukie sytuacja taka ma
prawdopodobnie miejsce w ograniczonej itofcl
przypadkdw, Wydaje sig, 2e traktowanie redy-
strybuc)! asymilatdw jako specyfloznego bodZca
kwitnlenla nie ma obecnie duzej szansy na szer-
azy akoeptace.

HIPOTEZA WIELOCZYNNIXOWEGO MODELU
KONTROLI KWITNIENIA,

Bernler [8] proponujge wieloczynnikowy model
kontroll kwitnlenla wyszedt z zatozenia, e rdz-
ne czynniki, zaréwno asymilaty jak substancje
wzrostowe | ich agonifel | antagonifci, w chara-
kterze promotoréw czy inhibitoréw kwitnienia,
modelujs inlcjacje kwiatdw w wierzchotkach
wzrostu peddw. Hipoteza ta uwzglednia wige
ztotons nature procesu morfogenezy kwiatu |
sprzeciwia slg uproszozonemu pogladow! zwo-
lennikdéw koncepe)i florigenu przymujacych, ze
oaly proces jest regulowany przez brak lub obe-
onodé pojedynczego, specyficznego | uniwersal-
nego hormonu lub hormondw (florigen/antyflo-
rigen) kwitnienla. Bernier [5] uwaza, 2e do pro-
cesu ewokacjl moze doji¢ tylko wtedy, gdy
wazystkie nlezbedne czynniki, bedace w sumle
bodZoem kwitnienia, znajda si¢ w odpowlednich
stezeniach | czasie w wierzchotku wzrostu, Wia-
domo jest, 2e zardwno asymilaty jak | substancje
wzrostows a4 naturainie obecne w tkankach w
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réznych etapach rozwoju rosliny. Wystepuja
jednak w réznych miejscach i réznych steze-
niach, niejednokrotnie pod — lub ponad ~ opty-
malnych dla kontroli okre§lonego - procesu
morfogenetycznego. Kazdy z tych czynnikéw
ponadto niekoniecznie musi dziata¢-w tym sa-
mym kierunku w réznych tkankach i u ré6znych
roslin. :

Komérki i tkanki charakteryzowac si¢'moga
rézna wrazliwoscia na te czynniki. Zmiennos¢
genetyczna i Srodowiskowa dopeliniaja ztozono-
$ci problemu. Tak wigc zatozy¢ mozna, iz tak
skomplikowany proces morfogenezy jakim jest
wytworzenie kwiatu podlega¢ moze wielokie-
runkowej i wieloczynnikowej kontroli. Okreslo-
ne czynniki kompleksu regulujacego kwitnienie
moga by¢ krytyczne lub tez ograniczajace u réz-
nych gatunkéw lub tez u danego gatunku w rz-
nych warunkach §rodowiskowych.

Wainymi sktadnikami kompleksu regulujg-
cego kwitnienie sa naturalne substancje wzro-
stowe. Przypuszcza sig, ze okreSlone procesy
morfogenetyczne jak np. wzrost todygi, lisci, pa-
kéw, inicjacja korzeni itp. kontrolowane sa
przez kilka hormonéw, ktérych wzajemny ba-
lans decyduje o kierunku réznicowania. Nie
mozna jednak wykluczy¢, ze réwniez i morfoge-
neza kwiatéw, aczkolwiek posiadajac niewatpli-
wie swoja specyfike, podlega takze tym wsp6l-
nym, generalnym zaloZeniom. Rola poszczegdl-
nych substancji wzrostowych w kwitnieniu byta
wielokrotnie badana i'chociaz wyniki s3 bardzo
rézne i niejednoznaczne, to niemniej, poszcze-
g6lne grupy substancji wzrostowych wydaja si¢
posiada¢ zdolnosci regulacyjne na roznych eta-
pach tworzenia sig kwiatéw.

Gibereliny

Gibereliny sa’ najbardzwj intensywnie badana
grupa substancji wzrostowych' pod katem ich
udziatu w indukcji fotoperiodycznej. Wynika to
z faktu, iz s3 one w stanie wywotac reakcje kwit-
niénia u wielu, chociaz nie wszystkich LDPi
wymagajacych wernalizacji ro§lin w warunkach
nieindukcyjnych [5]. Gibereliny moga wige za-
stapi¢ indukcyjne dzialarie ‘dlugiego fotoperio-

du 'oraz termoindukcji u niektérych roslin. Tak
jest u roslin rozetowych, a réwniez u Samolus,
Rudbeckia i Arabidopsis [6; 731U innyth LDP
np. u szpinaku, Silene i Agrostemma, gibereliny
stymuluja wzrost pedu ‘ale nie maja bezposred-
niego wplywu na kwitnienie {5]. Z kolei u nie-
ktérych wieloletnich ro§lin okrytonasiennych ta-
kich jak SDP truskawka i Ribes, LDP Fuchsia;
SLDP Poa i Bromus oraz DNP pomidora,jablo-
ni i Citrus gibereliny hamuja kwitnienie [5]:
Wptyw giberelin na procesy kwitnienié jest wigc
bardzo ‘zréznicowany. U' niektérych jednak
przynajmniej roslin, takich jak SDP Pharbitis,
Impatiens i Chrysanthemum, LSDP: Bryophyl-
lum i ro$lin szpilkowych istnieja powazne suge-
stie, iz dzialanie giberelin jest jedna z czesci
sktadowych promocji kwitnienia. Réznorodnos$é
efektéw ‘dawanych przez gibereliny moze mied
kilka przyczyn. Po pierwsze rézne ro§liny wyka-
zujg r6zna reakcje na stosowanie réznych’ gibe-
relin. T tak Pinaceae reaguje na GA4/7 a nie nd
GA3, u jabloni GA3 hamuje a ‘GA4 stymuluje
kwitnienie, u Lolium 2,2-dimethyl GA4, GA32 i
GAs sa bardziej aktywne anizeli GA3 za$ GAj
jest catkiém nieaktywna..Zauwazono réwniez:iz
gibereliny aktywne 'w stymulacji- kwitnienia sa
malo aktywne w stymulacji wzrostu pedu.-Ist-
nieje’ wiec mozliwosé, ze Tézne gibereliny sg
zaangazowane ‘w kontrolg tych-dwéch proce-
séw. Po drugie, réznorodnosé wptywu giberelin
na kwitnienie moze wynika¢ z faktu, ze efekt'gi+
berelin staje sie duzo wyraZniejszy w sytuacjach
stresowych, np. niskiej temperatury-czy tez defi-
cytu wody. Po trzecie, wykazano wielokrotnie;
ze czas aplikacji giberelin posiada réwniez waz-
ne znaczenie:. U Pharbitis [34]na przyklad; GA3
aplikowana bezposrednio przed indukcyjng no-
cq stymuluje, za$ aplikowana po mddkcyj I'ICJ no—
cy —hamujé-kwitnienie:; -+

Badania poziomu: endogenhych grberehn
wskazuja, ze:w'okresie indukeyjnym, zwlaszoza
u LDP, zawartos¢é ich wzrasta [5]. Indukcyjny
fotoperiod u: L.DP:zwigksza réwniez wrazliwosé
wierzcholkéw: wirostu na dziatanie giberelin [501:

Tak wigc, nie ma chyba watpliwosci, iZ gibe-
réliny; priynajmniej:u 'niektérych: roflin, wiat
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czone sa w kontrolny mechanizm zakwitania.
Istnieje jednak potrzeba ponownego przeanali-
zowania i precyzyjnego okreslenia ich roli u ro-
$lin o réznej wrazliwosci fotoperiodyczne;j.

Cytokininy

Egzogenne cytokininy powoduja zar6wno pro-
mocj¢ jak i hamowanie kwitnienia, jednakze
efekty stymulacyjne sa duzo czgstsze [6]. Pro-
mocj¢ kwitnienia pod wptywem cytokinin zaob-
serwowano u SDP Lemna [59]. U SDP Cheno-
podium, Anagallis i Sinapis stwierdzono zaréw-
no promocj¢ jak i inhibicj¢ w zaleznosci od ilo-
$ci i czasu aplikacji cytokininy [40, 8, 9]. Efekt
cytokinin jest wyraZnie uzalezniony od obecno-
$ci innych substancji wzrostowych. U wielu ga-
tunkéw, np. SDP Chrysanthemum, Chenopo-
dium, obecno$¢ giberelin wyraZnie wzmacnia
stymulacyjny wplyw cytokinin, natomiast u
Scrophularia obecnos¢ IAA podwyzsza hamuja-
cy wplyw cytokinin na zakwitanie [6]. Regulato-
ry te zmieniaja wi¢c jak gdyby wrazliwosc wie-
rzchotk6w wzrostu na dzialanie cytokinin. Wy-
daje sig, iz generalnie rzecz biorac, efekt dziala-
nia cytokinin egzogennych zalezy od wrazliwo-
$ci tkanki merystematycznej na te substancje. I
tak dla SDP Pharbitis [1] stwierdzono, ze indu-
keyjna dluga noc uwrazliwia wierzchotek wzro-
stu na cytokininy. U LDP Arabidopsis stymula-
cja podziatéw komérkowych przez cytokininy w
strefie centralnej merystemu i pdzniejsze kwit-
nienie mozliwe jest tylko u roslin uprawianych
na nieindukcyjnych fotoperiodach przez przy-
najmniej 3 miesiace [7]. Tak wigc wrazliwosé
strefy centralnej na cytokininy zwigksza si¢ z
czasem, zwlaszcza wtedy gdy merystem prze-
chodzi w formg ,,przejsciowa”. Ma to prawdo-
podobnie wielkie znaczenie dla procesu ewoka-
cji generatywne;j.

Przejsciu roslin do réznicowania generatyw-
nego towarzysza zmiany w zawartosci endogen-
nych cytokinin. Obserwowano zwigkszenie po-
ziomu rybozydu zeatyny w fotoindukowanych
lisciach LDP tytoniu, ale nie u SDP tytoniu [44].
U SDP Xanthium zaindukowanego jedna diuga
noca, wystgpuje wyrazny spadek zawartosci cy-

tokinin w eksudatach z lisci, pakéw i korzeni.
Krétkotrwale przerwanie nocy $wiattem (night
break, NB) niweluje zaréwno kwitnienie jak i
spadek zawartosci cytokinin, sugerujac $cisty
zwiazek migdzy tymi dwoma zjawiskami [67].
U LDP Sinapis w czasie indukcyjnego fotope-
riodu nastgpuje okoto 16 godziny zwiekszenie
poziomu cytokinin w li§ciach oraz zmniejszenie
ich zawartosci w korzeniach, w poréwnaniu z
ro§linami niezaindukowanymi. Jednoczesnie
obserwowano zwigkszenie ilosci cytokinin za-
réwno w eksudatach z korzenia, jak i z liSci zain-
dukowanych roslin [42,43]. Tak wiec aczkol-
wiek generalny kierunek zmian zawartosci cyto-
kinin u SDP Xanthium i LDP Sinapis jest rézny,
to jednak zmiany te moga mieé wielkie znacze-
nie dla proceséw zakwitania.

Cytokininy wigc, podobnie jak gibereliny,
wydaja si¢ uczestniczy¢ w kontroli réznicowa-
nia generatywnego. Szczegétowa jednak ich ro-
la oraz mechanizm dzialania w tych procesach
wymagaja wyjasnienia.

Auksyny
Prze wiele lat panowat poglad, ze auksyny moga
zaréwno stymulowac jak i hamowac zakwitanie,
przy czym inhibicja jest o wiele czgstsza. Oka-
zalo si¢ jednak u LDP Sinapis, jak réwniez i u
innych roslin, Ze egzogenna auksyna jest stymu-
latorem w niskich stgzeniach i inhibitorem w
stezeniach podwyzszonych [6, 9]. Inhibicja przy
wysokich stezeniach auksyny moze by¢ wyni-
kiem generalnego zahamowania proceséw
wzrostu i rozwoju, albo indukcji biosyntezy ety-
lenu jak np. u SDP Chenopodium [30]. Hodowle
izolowanych merysteméw udokumentowaly, ze
obecno$¢ auksyn w pewnym zakresie stgzen,
jest niezbedna dla prawidtowego wytwarzania
kwiatéw. Wrazliwo$¢ na auksyne zaréwno eks-
plantatéw jak i catych roslin ulega jednak wiel-
kim zmianom. To samo st¢zenie auksyny moze
zakwitanie stymulowad, albo hamowaé, w za-
leznosci od czasu aplikacji [6, 72].

Badania endogennych auksyn wskazuja, ze
iloé¢ tych substancji jest generalnie wyzsza w
warunkach dlugiego fotoperiodu [5]. Wykazano
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jednak réwniez, iz poziom IAA u SDP Cheno-
podium 1 Sorghum w okresie bezposrednio po-
przedzajacym  inicjacj¢  kwiatéw  ulega
wyraznemu obnizeniu. Sugeruje to udzial au-
ksyn w przejsciu roslin do fazy generatywnej.
By¢ moze, ze rola auksyn w procesach indukcji i
ewokacji LDP i SDP jest rézna, tym nie mniej jed-
nak, wywieraja one niewatpliwie wielki wplyw na
rézne aspekty morfogenezy kwiatu. Niezbedne sa
dalsze szczegStowe badania roli auksyn w indu-
kcji, ewokacji i dyferencjacji kwiatow.

Etylen

Egzogenny etylen hamuje kwitnienie u wielu ro-
§lin dnia krétkiego [6,72]. U SDP Chenopodium,
indukcja dluga noca powoduje obnizenie kon-
wersji prekursora ACC do etylenu. Przerwanie
indukcyjnej nocy $wiatlem powoduje zahamo-
wanie kwitnienia oraz zwigksza biosyntezg ety-
lenu. Odwrotnie u LDP szpinaku, indukcyjny fo-
toperiod zwicksza konwersje ACC do etylenu
[25}. U Guzmanii i innych roslin z Bromeliaceae
egzogenny etylen, wzglednie ACC, powoduja
zakwitanie. Mlodociane rosliny Guzmania maja
silnie zredukowana zdolno$¢ przeksztalcania
ACC do etylenu [26]. Gotowos¢ do kwitnienia
tych roslin manifestuje si¢ zdolnoscia biosynte-
zy etylenu. Poniewaz jednak aplikacja etylenu
do mtodocianych roslin Guzmania nie powoduje
kwitnienia, sadzi¢ mozna, iZ istnieja jeszcze in-
ne czynniki limitujace zakwitanie. Limitowac
kwitnienie w tym przypadku moze réwniez brak
wrazliwoséci mtodych roélin na etylen. Wymaga
to wyjasnienia. Udziatl etylenu w procesach za-
kwitania r6znych ro§lin nie budzi watpliwosci.
Nalezy jednak poznaé jego rol¢ i mechanizm
dzialania na réznych etapach indukcji i morfo-
genezy kwiatu.

Kwas abscysynowy /ABA/

Egzogenny ABA w zaleznosci od stgzenia dzia-
ta hamujaco lub stymulujaco na kwitnienie sze-
regu LDP i SDP, za$ poziom endogennego ABA
nie wykazuje konsekwentnych powiazaii z dhu-
goscia dnia [6, 72]. Eskudaty z zaindukowanych
i niezaindukowanych li§ci SDP Perilla zawiera-

ja podobne ilosci ABA [51]. Wydaje sig, ze
‘ABA nie odgrywa bezposredniej roli w przej-
$ciu ro§lin do kwitnienia. Jest on wytwarzanym
niezaleznie od dlugosci dnia i gotowosci do
kwitnienia zwiazkiem, bioracym udzia} w gene-
ralnej regulacji metabolizmu. Udziatlu jednak
ABA w procesach szczegétowych prowadza-
cych do zakwitania, przynajmniej u niektérych
ro$lin, wykluczy¢é réwniez nie mozna.

Inne regulatory kwitnienia

Oprécz regulatoréw wzrostu roslin na kwitnie-
nie moze wplywaé réwniez szereg innych
zwiazkéw chemicznych, takich jak: zwiazki
fenolowe [33, 58], oligocukry [63], poliaminy
[47, 52, 62], sterydy [36, 38], kwas jasmono-
wy [48]. Rola tych substancji w indukcji i
morfogenezie kwiatu wymaga dalszych szcze-
gétowych badan.

Wieloczynnikowy model kontroli wydaje si¢
dobrze oddawaé wielka ztozonos¢ wystepujaca
na wszystkich etapach procesu kwitnienia.

Uwzglednia on wiodaca role substancji
wzrostowych i innych aktywnych zwiazkéw
chemicznych, nie wyklucza jednak mozliwosci
udzialu substancji odzywczych oraz nie jest
sprzeczny z wynikami do§wiadczen ze szczepie-
niami, sugerujacymi istnienie i przemieszczanie
si¢ bodZca zar6wno o charakterze stymulatora
jak i inhibitora kwitnienia. Morfogeneza kwiatu
zostanie, w mys$l tej koncepcji zaindukowana,
gdy kazdy czynnik z kompleksu regulujacego
znajdzie si¢ we wlasciwym czasie, réwnowadze
i sekwencji wzgledem innych czynnikéw w cen-
trach decydujacych o réznicowaniu generatyw-
nym (liscie i wierzchotki wzrostu). Oczywistym
jest, ze w ogélnej regulacji morfogenezy kwiatow
oprécz czynnikéw natury chemicznej udziat biorg
réwniez czynniki natury fizycznej oraz znajdujaca
sie ponad tym wszystkim informacja genetyczna
zawierajaca og6lny schemat réZnicowania.

PODSUMOWANIE

W chwili obecnej znana jest jedynie pobieznie
chronologia wydarzen zachodzacych podczas
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przejscia roslin z fazy wegetatywnej do genera-
tywnej, jednakze daleko jest jeszcze do poznania
szczeg6lowych mechanizméw tworzenia sig
kwiatéw. Zwlaszcza proces indukcji kwitnienia
jest wysoce spekulatywny. Wiemy bardzo mato
o procesach zachodzacych w lisciu podczas fo-
toindukcji oraz o mechanizmie termoindukcji.
Nieznane sa réwniez poczatkowe procesy pro-
wadzace do ewokacji i rozwoju kwiatéw u roslin
neutralnych oraz drzewiastych. Bardzo utrud-
niajaca dalszy postgp w badaniach jest niemozli-
wo$¢, jak dotad, zidentyfikowania bodZca (-6w)
kwitnienia. Przyjecie hipotezy wieloczynniko-
wego modelu kontroli kwitnienia, wydaje sie
by¢, na obecnym etapie, rozwiazaniem najbar-
dziej kompromisowym. Niejasna jest rola fito-
chromu. Wystepuje on zaréwno w lisciach jak
wierzchotkach wzrostu a nawet w poszczegdl-
nych czegsciach kwiatu. Bedac gléwnym absorb-
entemn Swiatla w procesach fotoperiodycznych
bierze oczywiscie udzial w zjawisku indukcji
fotoperiodycznej. Nie mozna jednak wykluczyd
wlaczenia si¢ fitochromu réwniez i na pozio-
mach ewokacji i rozwoju kwiatéw. Wspétzalez-
no$¢ migdzy fitochromem a bodZcami kwitnie-
nia i substancjami wzrostowymi na poszczegdl-
nych etapach tworzenia si¢ kwiatow, wydaja si¢
by¢ czescia sktadowa ogdlnego mechanizmu
réznicowania generatywnego u roslin.

Wyjasnienie wszystkich tych kwestii uzalez-
nione jest od ogdlnego postgpu w zrozumieniu
proceséw réznicowania na poziomie komérko-
wym. Przydatne winny by¢ zwlaszcza metody
biologii molekularnej oraz ro§liny transgenicz-
ne.
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