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FOTOPERIODYCZNA INDUKCJA KWITNIENIA ROSLIN

I. FITOCHROM W KONTROLI KWITNIENIA ROSLIN DNIA
KROTKIEGO

Photoperiodic induction of plant flowering
I. Phytochrome in the control of short day plants flowering

Mariusz CYMERSKI, Jan KOPCEWICZ

Sumary. The photoreceptor phytochrome has been extensively characterized at the chromophore, protein and gene level. It
consist of a family of red/far-red reversible molecules and the genes for three members have been sequenced. Phytochromes
are chromoproteins, which probably exist as dimer in vivo. The aim of this review has been to summarize recent
developments in our understanding of the phytochrome systems of higher plants and use them to attempt to re-evaluate some
problems of phytochrome action in photoperiodism. The possible involvement of different phytochromes in photoperiodic
flower induction is discussed. Potential roles for different members of the phytochrome family and homo- and hetero-dimers

ol phytochrome are proposed.
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WSTEP

Fotoindukcja generatywna u roslin foto-
periodycznie wrazliwych polega na rejestracji
poprzez system fitochromowy komérek lisci
badzZ liscieni wiasciwego dla rosliny fotoperio-
du, co prowadzi do wytworzeniu w tych orga-
nach specyficznego, blizej jeszcze nie poznane-
go, ,stanu indukcji”, ktéry w uproszczeniu spro-
wadzany jest czgsto do powstania hipotetyczne-
go induktora(6w) kwitnienia. Czynniki te, nie-
zaleznie od ich natury, sa nastgpnie transporto-
wane do wierzchotkéw wzrostu pedéw, gdzie
zapoczatkowuja tzw. ewokacje, czyli przemiany
biochemiczne, i cytologiczne, zakoriczone wytwo-
rzeniem zawiazkéw i morfogeneza kwiatu [23].

Rosliny dnia krétkiego (SDP) wymagaja fo-
toperiodu z przediuzona faza ciemna, jednakze

jej dlugosc oraz ilos¢ indukcyjnych cykli zaleza
od warunkéw uprawy, wieku i gatunku rosliny.
Wigkszos$¢ badan nad fotoindukcja SDP prowa-
dzona jest na modelowej roslinie Pharbitis nil,
ktéra moze by¢ zaindukowana w fazie kilku-
dniowej siewki, juz przez pojedyncza dluga noc.

FAZA JASNA FOTOPERIODU (DZIEN)

Rosliny SDP indukowane sa poprzez prze-
dluzona ciemnos¢, jednakze faza jasna cyklu po-
siada réwniez duze znaczenie. Siewki Pharbitis
zakwitaja czasami w ciemnosci, pod warunkiem
jednak, ze zaopatrzy si¢ je w sacharozg oraz
przetrzymuje w temperaturze ponizej 15°C [16].
W wyzszych temperaturach wczesniejsza eks-
pozycja na §wiatto jest niezbgdna i decyduje o
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wrazliwosdci na indukcyjny okres ciemny [42].
Minimalnym wymaganiem $wietlnym jest krot-
ka ekspozycja na czerwieni (R). Rosliny kwitna,
ale bardzo stabo, a indukcyjna noc musi byc
dtuzsza od 48 godzin. Petna indukcje uzyskuje
si¢ przy 24 godz. Swiatla biatego (W) i nastepu-
jacych pézniej 24 godz. ciemnosci. Dwa impul-
sy czerwieni oddzielone ciemng przerwa o diu-
gosci 24-32 godz. w pelni zastgpuja ciagle
$wiatlo biate. Przedtuzanie lub skracanie prze-
rwy ciemnej obniza procent roglin kwitnacych.
Przy osiemnastogodzinnej przerwie rosliny po-
zostaja wegetatywne. Oba impulsy R sa odwra-
cane przez daleka czerwieri (FR), co wskazuje,
ze przynajmniej w tej fazie fitochrom w formie
P jest konieczny dla indukcji kwitnienia [42].

Zastapienie $wiatla bialego FR uniemozli-
wia indukcje generatywna. Jesli jednak 24-go-
dzinng ekspozycje na FR zakoriczy si¢ krétkim
impulsem R to pézZniejszy 24-godzinny okres
ciemny indukuje zakwitanie w 80 procentach.
Swiatlo czerwone, zwane ,,rubinowym”, ustala-
jace stan fotoréwnowagi fitochromu (stosunek
ilosci aktywnej formy fitochromu Pfr do catko-
witej zawartosci fotoreceptora Pior= P+ Pfr) na
ok. 409%, zastosowane zamiast §wiatta bialego w
24/24 fotoperiodzie (24godz. $wiatla i 24godz.
ciemnosci), powoduje petne kwitnienie bez ko-
niecznosci koricowej ekspozycji na R. Nato-
miast koricowe na$wietlanie impulsem $wiatta
rubinowego po 24 godz. FR jest nieefektywne
[34].

Mozliwos$¢ zastapienia Swiatta biatego cig-
gta daleka czerwienia, oraz péZniejsze doswiad-
czenia z ro$linami fotowybielonymi (pozbawio-
nymi chlorofilu poprzez traktowanie odpowied-
nim herbicydem) wskazuja, ze kontrola zakwi-
tania w fazie jasnej nie odbywa si¢ przez prostg
regulacje poziomu asymilatéw, jak to wezesniej
sugerowano, ale jest to typowa reakcja foto-
morfogenetyczna z zaangazowaniem ukladu
fitochromowego.

KRYTYCZNA DLUGOSC FAZY CIEMNE]
(NOCY) - CNL

W warunkach naturalnego fotoperiodu o in-
dukcji generatywnej SDP decyduje dtugos¢ fazy

ciemnej. CNL zalezy jednak od wielu czynni-
kow takich jak temperatura, ilo$¢ cykli indu-
kecyjnych, parametry Swiatla w fazie jasnej, czy
wiek roslin w okresie indukcji [42].

U SDP Pharbitis przy 10-ciu, 24-godzin-
nych cyklach dzieii/noc z ciaglym Swiatlem bia-
tym, CNL wynosi 8 do 10 godzin, przy czym do-
piero ponizej trzech cykli krytyczna dugos¢ no-
cy zaczyna si¢ zwigkszac. Mlode siewki wyma-
gaja zazwyczaj nieco dluzszej nocy (9-10
godz.) niz dojrzate rosliny (8-9 godz.) a dla in-
dukcji pakow pachwinowych wystarcza okres
okoto 2 godz. krétszy niz dla kwiatu szczytowe-
go [42].

Silnie oddziatywuje na CNL zmiana tempe-
ratury. U Pharbitis dla pojedynczej nocy stoso-
wanej na tle cigglego Swiatta bialego, krytyczny
okres ciemny przy temperaturze 25°C wynosi 9
godzin, natomiast dla 17°C jest dluzszy nawet
od 24 godzin [16, 17, 18].

Réwniez silny wplyw na CNL ma dlugosc
pojedynczego okresu jasnego (dnia). Nastgpuja-
ca po ciagtym $wietle biatym, dtuzszym niz 30
godz., CNL wynosi przy 25°C 8-10 godzin i
wydluza si¢ wraz ze skracaniem fazy jasnej.
Przy 24 godz. $wiatta CNL osiaga juz 12-13
godz. Dalsza redukcja okresu jasnego przediuza
CNL do 24 godzin a nawet wigcej [18]. Jednak-
ze przy powtarzalnych typowych fotoperiodach
wystarcza juz 6 do 12 godzin fazy jasnej dla 8-
10 godzinnej CNL.

Interesujace sa efekty uzyskiwane przez za-
stapienie ciaglego $wiatta bialego czerwienig
lub daleka czerwienig (Tab. 1). Ciagta czerwien
w pelni zastepuje Swiatlo biate, ale podobnie
dziala¢ moze takze daleka czerwien [7, 34].
Krytyczna dlugos$¢ nocy jest niemal taka sama
przy ciagtym Swietle biatym co dalekiej czer-
wieni, o ile tylko FR zakonczona jest chocby 10
min. impulsem $wiatla czerwonego. Bez zakori-
czenia czerwienia indukcja jest niemozliwa —
ro$liny nie kwitng niezaleznie od dtugosci nocy
[18, 19]. Jest to o tyle zaskakujace, ze Swiatto
biate ustala fotoréwnowagg fitochromu (Pge/Ptot)
na poziomie 75%, a daleka czerwien tylko 3%.
Widocznie w fazie jasnej wystarczajacy jest na-
wet tak niski poziom P, byleby sytuacja ta
trwata przez dostatecznie dlugi czas. Swiadcza
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Tabela |. Wplyw warunkéw pojedynczego okresu jasnego na krytyczna dtugo$é nocy (CNL) u Pharbitis nil. W-§wiatlo bia-
te; R-czerwien; FR-daleka czerwien; D-ciemnosc.
Table |. The influence of condition of a single light period on the critical mghl lenght (CNL) in Pharbitis nil. W-white light;

R-red light; FR-far-red light; D-darkness

Warunki okresu jasnego Krytyczna diugo$¢ nocy
$wiatto czas temperatura CNL przy 26°C [godz.]
ciggle $wiatlo biale 25°C 9-10
24 godz W + 10 min R 25°C 12
24 godz W + 10 min R 18°C 14
24 godz R _ 25°C 12
24 godz FR + 10 min R 25/C 14
10 min R + 24 godz D + 10 min R 25°C g 18

o tym réwniez dane otrzymane przy stosowaniu
czerwieni w fazie jasnej. Jak wspomniano po-
wyzej, pojedynczy impuls czerwieni, zastgpuja-
cy ciagte swiatto biate, cho¢ ustala wysoki po-
ziom Pfr (80%) jest nieefektywny — rosliny kwit-
na stabo lub wcale. Natomiast dwa impulsy
czerwieni oddzielone co najmniej 24-godzinng
przerwa (tzw. szkieletowa faza jasna) doskonale
zastepuja ciagle Swiatto biale, cho¢ CNL jest
nieco dluzsza (18 godz.) [7, 19, 28].

Swiatlo dalekiej czerwieni zastosowane w
trakcie fazy jasnej powoduje skutki zalezne od
pory ekspozycji. Gdy FR stosuje si¢ przez 1,5
godziny poczawszy od trzeciej godziny przed
koricem fazy jasnej to CNL skraca si¢ o 1,5 go-
dziny. Natomiast 1,5 godzinna ekspozycja na
FR w dziewiatej godzinie przed koricem dnia
wydtuza CNL o okoto | godzing [18].

REAKCJE WYMAGAJACE Py

Zastosowanie impulsu FR na zakoriczenie
fazy jasnej fotoperiodu (naswietlanie koricowo-
dniowe) w wielu wypadkach zapobiega kwitnie-
niu a efekt ten jest odwracany przez §wiatto
czerwone [34]. Sugeruje to niezbedno$¢ okre-
slonego poziomu Pgr w trakcie indukcyjnej no-
cy. Jednakze pewne fakty wskazuja réwniez, ze
reakcje wymagajace Pfr niekoniecznie zacho-
dzi¢ musza w ciemnosci, lecz przebiegé moga
réwniez w fazie jasnej a nawet si¢ tam zakon-
czyé. Na przyktad w trzech cyklach 24-godzin-

nych kwitnienie nie jest powstrzymywane przez
koricowodniowe na$wietlanie FR po kazdej 5-
cio godzinnej fazie jasnej [6]. Nawet w pojedyn-
czym cyklu indukcyjnym daleka czerwieri nie
blokuje kwitnienia, o ile faza jasna jest dostate-
cznie dluga. W takim przypadku koncowodnio-
we naswietlanie FR powoduje jedynie wydtuze-
nie CNL [13]. Tak wigc reakcje okresu ciemne-
20 moga nie wymagac obecnosci Pfr pod warun-
kiem, ze pewien proces zalezny od Pfr zakoriczy
si¢ wezesniej. Innymi stowy, reakcje wymagaja-
ce obecnosci Pfr zdaja si¢ by¢ niezalezne od fazy
fotoperiodu, a jedynie czas trwania Pfr decyduje
o ich zakofczeniu niezbgdnym dla indukc;ji
fotoperiodycznej. Okres czasu konieczny do
pelnego zajscia tych reakcji moze by¢ w pew-
nych wypadkach bardzo dtugi, np. u SDP Che-
nopodium rubrum FR hamuje zakwitanie nawet
po 40 godzinach ciemnosci, a u Pharbitis FR
catkowicie blokuje kwitnienie w cyklu: 11 godz
$wiatta — 12 godz ciemnos$ci — 10 min. §wiatta —
18 godz ciemnosci [6, 13]. Dlugie okresy cie-
mnosci, po ktérych wystgpuje jeszcze wrazli-
wosc¢ na FR wskazuja na udziat w kontroli indu-
kcji fotoperiodycznej kwitnienia bardzo stabil-
nej formy fitochromu.

REAKCJE PRZERWANIA NOCY - (NB)

U Pharbitis nil, podobnie jak u innych SDP,
przerwanie indukcyjnej nocy (NB) krétkim im-
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pulsem R, hamuje kwitnienie w stopniu zalez-
nym od pory zastosowania przerywajacego na-
$wietlania. W przeciwienstwie do CNL, tempe-
ratura nie ma zasadniczego wptywu na ten pro-
ces, powoduje jednak czasami pojawienie si¢
dodatkowych okreséw maksymalnej wrazliwo-
$ci na przerwanie nocy (NBmax). I tak u Pharbi-
tis w okresie ciemnym nastgpujacym po ciaglym
$wietle biatym NBmax wystepuje okoto ésmej
godziny liczac od poczatku nocy. W temperatu-
rze 25°C jest to jedyny punkt maksymalnej wra-
zliwosci, natomiast przy 18°C pojawia si¢ dru-
gie maksimum w okolicy 30 do 40 godziny cie-
mnosci, przy czym krytyczna dlugo$¢ nocy w tej
temperaturze wynosi 14 godzin. Jeli ciagle
$wiatlo zastapi si¢ ,,dniem szkieletowym”, to w
nastgpujacej pozniej ciemnosci pojawiaja sig
rytmiczne okresy reakcji na czerwier, wystgpu-
jace w 12-godzinnych odstepach [25]. Efekt ten,
aczkolwiek ujawniajacy si¢ tylko w pewnych
warunkach sugeruje istnienie rytmu dobowej
wrazliwoéci na NB [24]. Uwaza sig, ze rytm ten
jest inicjowany wraz z pierwszym wiaczeniem
$wiatta i zatrzymywany w fazie niskiej wrazli-
wosci juz w pierwszych godzinach fazy jasnej.
Ponowne uruchomienie rytmu w tej ustalonej
fazie nastepuje wraz z poczatkiem nocy. Przy
dtuzszych okresach jasnych, zwlaszcza w tem-
peraturach wyzszych od 20°C, reakcja wystgpu-
je tylko raz i nie jest powtarzana cyklicznie, co
nadaje ,,zegarowi” mierzacemu czas charakter
klepsydry.

Gdy Pharbitis nil uprawiana jest na ciaglym
$wietle bialym, to w temperaturze 25°C CNL
wynosi 9-10 godzin. Dla pelnej indukcji genera-
tywnej wymagana jest jednak noc 16-godzinna.
W trakcie tej indukcyjnej dlugiej nocy zaréwno
krétki impuls R jak i FR hamuje indukcje kwit-
nienia, jednakze rozktad czulosci na obie dlugo-
§ci fal jest zasadniczo odmienny [42]. FR ma
maksimum hamowania na poczatku nocy nato-
miast R okoto ¢smej godziny. Zaréwno dziata-
nie czerwieni jak i dalekiej czerwieni moze by¢
odwracane przeciwstawnym $wiatlem, jednakze
tylko do poziomu ustalanego przez $wiatlo od-
wracajace. Dodatkowo efekt ten moze by¢ ma-
skowany przez szybki zanik odwracalnosci.
Najlepsze rezultaty sa osiagane, gdy przerwa

ciemna migdzy impulsami R i FR nie przekracza
3 min, a oba impulsy sa dostatecznie krétkie.

MIEJSCE RECEPCJI SYGNALU SWIETLNEGO

Przy pomocy $wiattowodéw wykazano, ze
miejscem recepcji $wiatta w reakcjach NB
(przerwy nocnej) oraz wymagajacych Pfr s3 u
miodych siewek liscienie, a v starszych roslin
role te przejmuja liscie [20, 26]. Zar6wno usu-
wanie jak i zasfanianie tych organéw moze unie-
mozliwi¢ nie tylko reakcje NB, ale réwniez in-
dukcje generatywna w ciemnosci. Waznosc lisci
czy liscieni w procesie formowania sygnalu in-
dukcyjnego potwierdzily doswiadczenia z prze-
szczepianiem tych organéw. Liscie ro$liny zain-
dukowanej po przeszczepieniu na niezainduko-
wang powoduja jej zakwitanie pomimo nieindu-
kcyjnych warunkéw zewnetrznych [23, 31].
Jednoczesnie wykazano, ze pozostawienie na
ro§linie czesci liScieni niezaindukowanych ha-
muje zakwitanie, co moze sugerowac, iz produ-
kuja one okreslone inhibitory kwitnienia [26].

MODELE FUNKCJONOWANIA UKLADU
FITOCHROMOWEGO W INDUKCJI
FOTOPERIODYCZNE]

Z przedstawionych powyzej reakcji roslin na
rézne czynniki i parametry fotoperiodyczne wi-
da¢, ze zaproponowany w latach 60. prosty mo-
del funkcjonowania fitochromu w indukcji kwit-
nienia nie jest nawet dalekim przyblizeniem re-
alnej sytuacji. Aczkolwiek. zgromadzone rezul-
taty wieloletnich do$wiadczen nie umozliwiaja
jeszcze konstrukcji uniwersalnego modelu foto-
kontroli kwitnienia, tym niemniej zarysowuja
si¢ juz jednak pewne prawidlowosci poszcze-
g6lnych etapow. Réwniez nowe wiasciwosci fi-
tochromu odkryte dzigki rozwojowi technik bio-
logii molekularnej, pozwalaja na petniejsza in-
terpretacj¢ danych eksperymentalnych.

Niewatpliwie do indukcji kwitnienia nie-
zbedny jest pewien do$¢ diugi okres w ktérym
wymagana jest obecno$¢ Pfr. Jednakze w tym
samym czasie R moze hamowac kwitnienie
[43]. Stad wynika, ze obecno$¢ Pgr moze jedno-
cze$nie warunkowacé jak i hamowac zakwitanie!
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Ta paradoksalna sytuacja moze by¢ wyjasniona
tylko obecnoscia dwu lub wigcej typéw fito-
chromu o réznych kinetykach reakcji. Istnieje
obecnie coraz wigcej dowodéw eksperymental-
nych na to, ze u roslin wyzszych wystepuje wig-
cej niz jeden rodzaj molekularny fitochromu [9,
35]. Pierwszy dowdd pochodzit z poréwnania
reaktywnosci na szereg przeciwcial monoklo-
nalnych fitochromu wyekstrahowanego z roslin
bedacych w réznych stadiach rozwoju. Chociaz
istnieja pewne epitopy wspdlne, jednak wig-
kszo$¢ przeciwciat skierowanych przeciw fito-
chromowi z tkanek roélin uprawianych w cie-
mnosci, oznaczanemu zazwyczaj P, reagowata
stabo lub wcale z PII, giéwnym fitochromem
ekstrahowanym z ro$lin uprawianych na Swietle
[37]. Oba rodzaje fitochromu maja nieco od-
mienne wiasciwosci fizyczne. PI ma cigzar cza-
steczkowy 124 kDa oraz maksimum absorbcji w
czerwieni przy 662 nm, natomiast PII - 118 kDa
i 666nm. Oba typy fitochromu réznig si¢ row-
niez kinetykami reakcji. We wszystkich zbada-
nych dotad przypadkach PII ma duzo dluzszy
okres potzycia Py (wigkszy od 8 godz) i jest w
konsekwencji tego duzo bardziej stabilny na
swietle niz PI (okoto 1-2 godz). Stad oba typy
nazywane sg zazwyczaj odpowiednio: PI —labil-
nym i PII — stabilnym fitochromem [2, 10, 28,
32, 43).

U Arabidopsis stwierdzono trzy rézne se-
kwencje fitochromowego cDNA, nazwane A, B
i C. Najprawdopodobniej sekwencja A koduje
PI, a sekwencje B i C PII. Byloby to zgodne z
wynikami immunochemicznych analiz PII z zie-
lonych lisci Avena wskazujacych, iz jest to mie-
szanina przynajmniej dwu fitochroméw [29].

Chociaz synteza Pr (fitochrom o maksimum
absorbcji przy 660 nm) ma kinetyke zerowego
rzedu (tzn. jest niezalezna od st¢zenia produktu
syntezy) [28, 30], to wykazano jednak istnienie
inhibicji biosyntezy apoproteiny fitochromu
przez $wiatlo. Wskazywaloby to na istnienie
ujemnego sprzgzenia Zwrotnego tworzacego sy-
stem autoregulacji poziomu fitochromu. Z dru-
giej strony jednak wykazano, ze w kietkujacych
zarodkach Avena inhibicja syntezy Pl odbywa
si¢ przez stabilng populacje Pfr [12, 27]. Sugeru-
je to, ze synteza PI mogta by by¢ kontrolowana

przez PII. Mozliwe jest réwniez, ze funkcjonal-
nie PI i PII sg tu ekwiwalentne i oba sg zdolne
zaréwno do autoregulacji jak i wzajemnej regu-
lacji swojej syntezy.

Fotokonwersja fitochromu jest procesem
wieloetapowym, odbywajacym sig poprzez sze-
reg form posrednich. Proces ten mozna podzie--
li¢ na dwie fazy: (1) poczatkowe zmiany foto-
chemiczne prowadzace w ciggu nanosekund do
przebudowy chromoforu a nastepnie, (2) w skali
milisekund konformacyjne dopasowanie czesci
biatkowej chromoproteiny fitochromu [1]. Na
ciaglym $wietle pewna cz¢$¢ fitochromu pozo-
staje w formie posrednikéw: fotokonwersji [14,
15]. Poniewaz zachodzaca rowniez na Swietle
destrukcja fitochromu labilnego PI nastgpuje
giéwnie w formie Pfr, ustabilizowanie sig fito-
chromu w ktorej$ z form posrednich fotokon-
wersji moze by¢ mechanizmem zabezpieczaja-
cym fitochrom przed dekompozycja. Ma to
szczegllne znaczenie przy wysokich intensyw-
nosciach strumienia $§wiatta, co stwarza dodat-
kowy mechanizm regulujacy poziom tego foto-
receptora w ro§linie.

Oczyszczone biatko fitochromowe wystepu-
je w formie dimeru, z podjednostkami potaczo-
nymi poprzez domeny karboksylowe. Wykaza-
no mozliwo$¢ powstawania in vitro homodime-
réow Pr:Pr i Pg:Pfr oraz heterodimeru Pr:Pgr [3,
39]. Sugeruje si¢ jednoczesnie, ze fitochrom
dziata jako dimer in vivo. Heterodimer Pr:Pf
miatby by¢ odpowiedzialny za reakcje na bar-
dzo niskie natgzenie strumienia $wiatta/(VLF).
W przeciwienstwie do homodimeréw jest on
bardziej niestabilny i ulega szybkiej ciemniowe;j
rewersji [40].

Jak juz wspomniano powyzej, doSwiadcze-
nia fizjologiczne sugeruja udziat w kontroli in-
dukcji fotoperiodycznej dwu typéw fitochromu
o réznej stabilnosci PI i PII. Mozliwos$¢ taka su-
gerowano juz od 1984 roku, proponujac, ze fito-
chrom labilny PI wykrywa poczatek ciemnosci a
fitochrom stabilny PII jest odpowiedzialny za
reakcje zalezne od FR. Jednakze z powodu
wspomnianej wcze$niej inhibicji syntezy PI
przez $wiatlo oraz jego szybkiej destrukcji w
formie Pfr poziom PI na poczatku fazy jasnej jest
prawdopodobnie bardzo niski, co powoduje
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kwestionowanie PI jako czasteczki wykrywaja-
cej koniec dnia u SDP [2]. Z drugiej strony u
SDP Pharbitis wykryto intensywna rewersj¢
czesci populacji Pill w ciemnosci, co sugeruje
istnienie dwu subpopulacji PII, o réznych stabil-
nosciach Pf; [40]. Nalezy oczywiscie rozrézniaé
niestabilno$¢ Pgl prowadzaca do destrukeji i
konformacyjna niestabilno§¢ Pgll prowadzaca
do rewersji. Proponuje sig, Ze ciemniowa rewer-
sja dotyczy przede wszystkim heterodimeréw

Pr:Pfr. Homodimery Pyr:Pyr sa duzo bardziej sta- .

bilne. Hipoteza ta zaktada mozliwos¢ rozréznia-
nia przez komérke hetero- i homodimeréw fito-
chromu, co jeszcze nie zostalo jednak ekspery-
mentalnie udowodnione.

Poznane wiasciwosci molekularne réznych
form fitochromu daja mozliwos¢ zaproponowa-
nia wzglednie spéjnego modelu dziatania fito-
chromu w indukcji fotoperiodycznej.

KONCEPCJA FITOCHROMU
NIEODWRACALNEGO (Pp)

Jak wspomniano powyzej, u SDP przerwa-
nie dlugiej indukcyjnej nocy czerwienig hamuje
kwitnienie. Za efekt ten wydaje si¢ by¢ odpo-
wiedzialny nowo powstaly Pgl, jednak ten ro-
dzaj fitochromu ulega bardzo szybkiej dekom-
pozyciji, co sugeruje mozliwos¢ udziatu produ-
ktéw destrukcji Prrl w kontroli indukcji genera-
tywnej. Destrukcja fitochromu Pl wymaga na-
ktadu energii [2, 36], dlatego tez inhibitory re-

akcji energetycznych jak KCN, 24-DNP czy an-

timycyna A hamuja rozktad Pgl 8, 22]. Okazuje

si¢ jednoczes$nie, ze KCN zastosowany w tra-
kcie indukcyjnej nocy u SDP Pharbitis odwraca
hamujacy wplyw R na indukcje¢ kwitnienia

(Tab. 2). Podtrzymuje to powyzsza sugesti¢, ze

nie bezposrednio P, lecz produkty jego destru-

kcji sa przyczyna inhibicji indukcji kwitnienia

[5]. Uwzgledniajac ten fakt mozna zapropono-

waé nastgpujacy model funkcjonowania fito-

chromu 5, 6].

Wiadomo, ze w ciemnosci w eticlowanych
siewkach akumulowany jest fitochrom labilny
Prl. Po wlgczeniu $wiatta rozpoczyna sig¢ kilka
procesow:

1. Fotokonwersja fitochromu PrI do Prl, zalez-
na od nat¢zenia i skladu spektralnego stru-
mienia §wietlnego.

2. Szybki zanik fitochromu labilnego Pgl. Uzy-
wany zazwyczaj na okreslenie tego zjawiska
termin ,destrukcja” jest malo adekwatny,
gdyz pojeciowo sugeruje bezuzyteczny roz-
pad fitochromu co, jak pokazano wyzej, nie-
koniecznie musi by¢ prawdziwe. Dlatego tez
w dalszej czesci stosowany bedzie bardziej
odpowiedni termin: ,transformacja nieod-
wracalna”.

3. Akumulacja produktu transformacji nieod-
wracalnej — fitochromu nieodwracalnego
(Pn).

Poziom zakumulowanego Pn bgdzie wyni-

kiem réznicy migdzy tempem dostarczania

Tabela 2. Wplyw cyjanku potasu (KCN) i $wiatta czerwonego (R) w trakcie indukcyjnej dtugiej nocy na kwitnienie u Phar-

bitis nil.

Table 2. The influence of potassium cyanide (KCN) and red light (R) during the inductive long night on the flowering in

Pharbitis nil.

Srednia liczba pakéw na rosling 1!

Warunki indukcyjne
pakéw kwiatowych pakéw ogétem % pakow kwiatowych
ciemnosé 6,7+0,2 9,8+04 684+ 48
ciemno$é + R 02+0,0 97+£03 2,102
ciemnos¢ + KCN 6,3+03 10,2+0,4 61,8£5,0
ciemnosé + KCN + R 6,1£0,3 98+04 61,6+49
$wiatlo ciagle 0 98+0,3 0
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Ryc. I. Model fizjologicznej aktywnosci fitochromu nieod-
wracalnego (Pn). Hipotetyczne przemiany réznych form fi-
tochromu w trakcie indukcyjnego fotoperiodu. Prl-labilny
fitochrom w formie Pr; Pil-labilny fitochrom w formie Py
Pill-stabilny fitochrom w formie Py,

Fig. 1. The model of physiological activity of irreversible
phytochrome (Pn). Hypothetical transformations of different
forms of phytochrome during the inductive photoperiod. Pl-
labile phytochrome in Py form; Py;l-labile phytochrome in Ps;
form; Py li-stable phytochrome in Py form

tej formy poprzez transformacj¢ nieodwra-

calng a tempem usuwania lub zuzywania jej

przez rosling.

4. Synteza fitochromu stabilnego Pyll
Przytoczone powyzej dane eksperymentalne
dotyczgce reakcji zaleznych od Prr sugeruja,
ze sygnatem uruchamiajacym syntezg fito-
chromu stabilnego PII moze byc fotokon-
wersja labilnego fitochromu PrI do Pgl. Nie
mozna jednak rowniez wykluczy¢, ze po-
wstajgcy z Pl fitochrom nieodwracalny (Pp)
jest bezposrednim czynnikiem uruchomiajg-
cym synteze Prll.

5. Fotokonwersja Pl do Pgdl i akumulacja tej
formy fitochromu (ze wzgledu na jej mole-
kularng stabilno$¢). Proces ten zalezy od na-
tezenia i sktadu spektralnego swiatla.

Tak wigc w fazie jasnej indukcyjnego foto-
periodu zachodza dwa réwnolegle procesy aku-
mulacji réznych form fitochromu, oba zalezne od
sktadu spektralnego i natgzenia Swiatta: (1) aku-
mulacja fitochromu nieodwracalnego Py oraz (2)
akumulacja Pgll (Ryc. 1A.). Wysoki poziom Py
hamuje w tym okresie indukcj¢ kwitnienia.

W indukcyjnej dtugiej fazie ciemnej brak foto-
transformacji Pyl do PiI powoduje nagromadzenie
si¢ Pyl oraz stopniowy zanik Pn (Ryc. 1B.).

Indukcja kwitnienia zaistnieje wigc wtedy,
gdy przez pewien krytyczny okres czasu (CNL)

w trakcie diugiej indukcyjnej nocy promowane
przez Pgll reakcje indukcyjne nie zostana zablo-
kowane przez Pp. Przerwanie indukcyjnej nocy
czerwienia hamuje kwitnienie poprzez powtor-
na produkcje¢ fitochromu nieodwracalnego Pp.

Hipoteza fitochromu nieodwracalnego tiu-
maczy wigc wzajemne wspoétzaleznosci miedzy
réznymi formami fitochromu w inicjacji indu-
kcji fotoperiodycznej. Aby jednak indukcja
fotoperiodyczna, ktéra ma miejsce w liscieniach
lub liciach, doprowadzita do ewokacji i morfo-
genezy kwiatu w wierzchotku wzrostu, musi za-
istnie¢ przekazanie informacji w postaci taricu-
cha transdukcyjnego i powstanie okreslonych
czynnikéw kwitnienia. '

HIPOTEZA CZYNNIKOW KWITNIENIA

Model ten [5, 6] opiera si¢ na nastgpujacych
postulatach:

I. Synteze fitochromu stabilnego PII urucha-
mia pojawienie si¢ aktywnej formy fitochromu
labilnego PI (Pl lub Pp)

II. Aktywna forma fitochromu stabilnego PII
(Pl lub homodimer Pf:Pfr) odpowiedzialna
jest za kreacje stymulujgcego u SDP kwitnienie
czynnika Q.

III. Aktywna forma fitochromu labilnego lub
krétkotrwata frakcja fitochromu stabilnego (hete-
rodimer Pr:Pfr) powoduje powstanie czynnika ot.

W Swietle powyzszch postulatéw oraz hipo-
tezy fitochromu nieodwracalnego rysuje si¢ na-
stepujacy obraz indukcji generatywnej roslin
dnia krétkiego (SDP) (Ryc. 2):

W trakcie fazy jasnej na skutek nadprogowe-
go poziomu Pgll, syntetyzowany (aktywowany)
jest czynnik €, jednakze podlega on jednoczes-
nie dezaktywacji poprzez obecny na $wietle
czynnik o —roslina pozostaje w stanie nieindu-
kcyjnym. Z poczatkiem nocy, wraz z zanikiem
aktywnosci czynnika o wzrasta aktywnos$¢
czynnika Q. Jezeli faza ciemna bedzie dostate-
cznie dluga (CNL), to roliny zostang trwale
zaindukowane. .

Reasumujac, w mysl tej hipotezy, indukcje
generatywna ro§lin dnia krétkiego wywoluje
aktywnos¢ czynnika € przez pewien krytyczny
okres czasu.
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Reakc je zalezne Reakc je niezalezne
od CNL od CNL
FITOCHROM FITOCHROM STABILNY
LABILNY :
hv
N N
P I : "1 PII |— || P. II
r B > r i3l g
N ? i ? i ? i t".’
PfrI : ; dimer Prpr ? dimer Prpfr ? dimer Pfrpfr}'
T ]
transformac ja : T rewersja J ‘ l
> nleodwiacalna : - »
P
n
Y Fa 5 _.__é
raricuch raricuch
transdukcji H transdukcji
INDUKCJA GENERATYWNA
. - SDP + :
CZYNNIK « _— + LDP + — CZYNNIK Q
+/- DNP +

Ryc. 2. Model fitochromowej kontroli fotoperiodycznej indukeji kwitnienia. CNL - krytyczna dtugosc nocy.

Fig. 2. The model of phytochrome control of photoperiodic flower induction. CNL - critical night length.

Nalezy podkresli¢, ze czynnikioi Q satylko  tworzeniem w lisciach odpowiednich czynni-
hipotetyczne, a ich natura jest obecnie catkowi-  kow kwitnienia. Wzajemne relacje czynnikéw o
cie nieznana. i Q prowadza z kolei do uruchomienia reakcji

W przedstawionym modelu bezposredni po- ~ zwiazanych z powstawaniem oraz nastgpnie
miar czasu zwiazany jest raczej z tempem aku-  transportem z lisci do wierzchotkow wzrostu
mulacji odpowiednich form fitochromu, a w  okreslonych indukatoréw kwitnienia [23]. Fito-
konsekwencji czynnikéw o i Q. Natomiast wla-  chrom wystepuje jednakze nie tylko w lisciach,
czenie sie calego procesu fotoindukcji w endo- ale réwniez w wierzchotkach wzrostu, a nawet
genny rytm rosliny odbywaé si¢ moze poprzez ~ w poszczegélnych czesciach kwiatu. Tak wigc
cykliczne zmiany wrazliwosci na oba hipotety-  nie mozna wykluczy¢ kontroli fitochromu réw-
czne czynniki kwitnienia. niez na poziomie ewokacji i morfogenezy kwia-

Rola fitochromu w zjawiskach fotoperiody-  tu. Zagadnienia te sa jednak obecnie catkowicie
cznej indukcji kwitnienia wiaze si¢ wigc z wy-  nieznane.
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