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Cykl życiowy wielu roślin powiązany jest z porami roku, których zmiana sygnalizowana jest przez 
zmieniającą się długość dnia. Roślinne fotoreceptory, reagujące na światło fotomorfogenetycznie 
aktywne lub jego brak, umożliwiają roślinom odbiór sygnału o zmieniających się warunkach. Długość 
fotoperiodu jest istotnym czynnikiem regulującym procesy rozwojowe również w przypadku 
ziemniaka. W przeglądzie podsumowano wiedzę z dotychczasowych badań nad wpływem fotoperiodu 
na biologię rodzaju Solanum. Począwszy od udomowiania ziemniaka w odmiennych od miejsca 
pochodzenia szerokościach geograficznych, omówiono wpływ długości dnia na kwitnienie, tuberyzację 
oraz odporność na Phytophthora infestans, organizm powodujący najważniejszą pod względem 
ekonomicznym chorobę ziemniaka. Wybrane procesy życiowe stanowią najistotniejsze elementy 
biologii ziemniaka, ponieważ dotyczą jego zdolności do przetrwania i dalszego rozmnażania w 
zróżnicowanym środowisku. 

Słowa kluczowe: CONSTANS, FLOWERING LOCUS T, fotoperiod, kwitnienie, Phytophthora 
infestans, Solanum, tuberyzacja 

The life cycle of many plants is connected with seasons and their change is perceived by a day-
length change. Plant photoreceptors responding to the presence of photomorphogenetically active light, 
mainly phytochromes, let plants perceive changing conditions. The length of photoperiod is also an 
essential factor in case of potato. In this review the knowledge obtained from previous studies on the 
influence of photoperiod on Solanum species was summarized. Beginning with domestication of a 
potato in latitudes different than the place of origin, an influence of a day-length on flowering, 
tuberization and resistance to Phytophthora infestans was described. The life processes chosen in this 
review are among the most important ones, because they allow surviving and further reproducing of 
potato in diverse environments. 
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WSTĘP 

Ziemniak wywodzi się z górzystych terenów Ameryki Południowej, gdzie udomowiony 
został około 7000 lat temu (Hawkes, 1990). Przodkami obecnie uprawianego Solanum 
tuberosum subsp. tuberosum są dzikie gatunki ziemniaka występujące w pasmie Andów 
— od zachodniej Wenezueli po północną Argentynę oraz południową część Chile. Gatunki 
te zróżnicowane są pod względem morfologii i poziomu ploidalności — od diploidalnych 
po heksaploidalne. Badania polimorfizmu długości powielonych fragmentów DNA 
(AFLP) opublikowane w 2005 roku przez Spoonera i współpracowników wykazały, że 
wszystkie gatunki ziemniaka mają wspólnego przodka w kompleksie Solanum brevicaule, 
na który składa się około dwudziestu, morfologicznie podobnych, dzikich taksonów. Z 
kolei Hawkes (1990), na podstawie badań molekularnych i morfologicznych, przytacza 
cztery dzikie gatunki (S. acaule, S. sparsipilum, S. leptophyes oraz S. megistacrolobum) 
jako przodków uprawianych dziś gatunków.  

Ze względu na wysoką wartość odżywczą bulw, a także wysokie plony i możliwość 
uprawy w większości rejonów świata, ziemniak stał się jedną z najważniejszych roślin 
uprawnych na świecie. Ponieważ bulwy ziemniaka są częścią użytkową tej rośliny oraz są 
stosowane jako materiał siewny, procesy związane z ich zawiązywaniem, przechowy-
waniem oraz kiełkowaniem były dokładnie studiowane. Szczególnie tworzenie bulw, czyli 
tuberyzacja, podlega silnemu wpływowi fotoperiodu, co zostanie omówione w dalszej 
części artykułu. Ponadto zostanie omówiony mechanizm odbierania sygnału długości dnia, 
jego dalsze przesyłanie w postaci sygnału indukcji kwitnienia i tuberyzacji, a także wpływ 
fotoperiodu na odporność na Phytophthora infestans. Związek pomiędzy odpornością na 
tego patogena, a przystosowaniem do tworzenia bulw w warunkach dnia długiego, choć 
intensywnie badany, pozostaje wciąż niewyjaśniony i utrudnia hodowcom uzyskanie 
wczesnych i odpornych odmian ziemniaka. Celem artykułu było zestawienie najnowszych 
wyników badań w tej dziedzinie, uzyskanych w różnych ośrodkach badawczych. 

RÓWNIKOWE POCHODZENIE ZIEMNIAKA 

Pierwotnie ziemniak został wprowadzony do uprawy w pobliżu równika na dużych 
wysokościach, gdzie długość dnia wynosi 12 godzin, a temperatury w nocy są niskie. 
Andyjskie formy ziemniaka (S. tuberosum subsp. andigena), przystosowane do tych 
warunków, w wyższych temperaturach na terenach nizinnych, czy też w czasie długich, 
letnich dni klimatu umiarkowanego, tuberyzują słabo lub wcale. Trwająca kilka stuleci 
selekcja osobników podgatunku andigena przystosowanych do warunków panujących na 
nizinach południowego Chile i, później, w północnej Europie, zakończyła się pod koniec 
XVIII wieku i umożliwiła dalszą propagację nowego podgatunku ziemniaka (S. tuberosum 
subsp. tuberosum) we wschodniej i centralnej Europie (Hawkes, 1990). 

Warunki dnia krótkiego (SD — short day; 8–10 h światła) indukują formowanie bulw 
we wszystkich genotypach ziemniaka, choć istnieją znaczne różnice w stopniu, w jakim 
sygnał ten wymagany jest do indukcji (Snyder i Ewing, 1989). Niektóre gatunki ziemniaka 
(S. tuberosum subsp. andigena, czy S. demissum) wytwarzają bulwy wyłącznie w czasie 
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dnia krótkiego, podczas gdy w warunkach dnia długiego (LD — long day; 16 h światła) 
oraz dnia krótkiego z impulsem światła w okresie nocnym (NB — night break), nie 
tuberyzują. Brak tuberyzacji w warunkach dnia krótkiego z impulsem światła w okresie 
nocnym to dowód na to, że to nieprzerwany okres ciemności podczas długiej nocy jest 
czynnikiem indukującym tuberyzację (Rodríguez-Falcón i in., 2006). Sygnał indukujący 
tuberyzację wymagany jest w odpowiedniej liczbie cykli dobowych o długim okresie nocy. 
Struik i Ewing (1995) opisują, iż liczba tuberyzujących roślin ziemniaka wzrasta wraz z 
liczbą cykli fotoperiodu indukującego. 

ODBIERANIE SYGNAŁU DŁUGOŚCI DNIA  

Fotoperiodyzm, jako fizjologiczna reakcja organizmu na długość trwania następujących 
po sobie w cyklu dobowym okresów ciemności i światła, opisany został szczegółowo w 
latach 20. XX wieku (Garner i Allard, 1920 i 1923). Kolejne badania z lat 50. XX wieku 
(Gregory, 1956; Chapman, 1958 za: Rodríguez-Falcón i in., 2006) wskazały liście jako 
miejsce odbioru bodźców fotoperiodycznych: przeprowadzono eksperyment, w którym 
pędy ziemniaka podgatunku andigena rosnącego w warunkach krótkiego dnia 
przeszczepiono na podkładki rosnące w warunkach długiego dnia w wyniku czego doszło 
do zawiązywania bulw. W odwrotnym układzie doświadczenia, gdy użyto pędów roślin 
rosnących w warunkach dnia długiego i podkładek uprawianych przy dniu krótkim, nie 
dochodziło do indukcji tuberyzacji. Wynik eksperymentu świadczy o tym, że warunki 
indukujące tworzenie bulw rejestrowane są w liściach, gdzie następnie odbywa się 
wytworzenie stymulanta, przesłanie go do podkładki i ostatecznie dochodzi do indukcji 
tuberyzacji.  

Receptorami światła morfogenetycznie aktywnego u roślin są fitochromy i krypto-
chromy. W ziemniaku scharakteryzowano dwa geny kodujące fitochromy: PHYA oraz 
PHYB (Heyer i Gatz, 1992 a i 1992 b). W doświadczeniach nad de-etiolacją wykazano, że 
PHYA jest receptorem dalekiej czerwieni, zaś PHYB światła czerwonego (Cantón i Quail, 
1999). Kryptochrom, receptor światła niebieskiego, jest u ziemniaka kodowany przez gen 
CRY (Somers i in., 1998). Fotoreceptory, pochłaniając kwanty światła odpowiedniej 
długości, zmieniają się w formę aktywną i przemieszczają z cytozolu do jądra 
komórkowego, gdzie prawdopodobnie biorą udział w regulacji ekspresji genów poprzez 
swą aktywność kinazową (Reed, 1999). PHYB pełni funkcję w percepcji zmian w długości 
dnia, co zostało dowiedzione w eksperymencie, w którym roślinie podgatunku andigena 
wyciszono gen kodujący fitochrom B. Rośliny te były praktycznie niewrażliwe na długość 
dnia i zawiązywały bulwy bardzo wcześnie niezależnie od fotoperiodu (Jackson i in., 1996 
za: Rodríguez-Falcón i in., 2006). Obserwacje te są zgodne z modelem, w którym PHYB 
w warunkach nieindukujących (SD+NB, LD) działa jako represor ścieżki promującej 
tuberyzację. Ponadto przeszczepienie zrazu rośliny z wyciszonym genem PHYB na 
podkładkę rośliny odmiany dzikiej indukowało tuberyzację w warunkach SD+NB i LD. 
Nie zaobserwowano zaś formowania bulw po przeszczepieniu zrazu z rośliny z aktywnym 
genem PHYB na podkładkę rośliny dzikiej (Jackson i in., 1998 za: Rodríguez-Falcón i in., 
2006). Podsumowując, bodziec indukujący tuberyzację wytwarzany jest w liściach w 
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sposób ciągły, a PHYB w warunkach LD działa jako inhibitor syntezy induktora, jednak 
mechanizm tej negatywnej regulacji ciągle pozostaje nieznany. 

Funkcję fitochromu A w kontekście długości dnia zbadano wykorzystując linie 
ziemniaka o obniżonej ekspresji PHYA. Wydłużenie dnia o 6 h przy użyciu światła 
czerwonego (R) oraz dalekiej czerwieni (FR) przyczyniło się do opóźnienia formowania 
bulw w niezmodyfikowanych roślinach kontrolnych, nie miało zaś wpływu na linie z 
obniżoną ekspresją PHYA, co potwierdza udział tego fitochromu w odbiorze sygnału o 
długości dnia. Pięciogodzinna ekspozycja na FR lub FR+R pod koniec okresu nocy 
przesuwa fazę rytmu okołodobowego (zaobserwowaną jako ruch liści w rytmie 
okołodobowym) u roślin kontrolnych oraz antysensownych linii PHYB, ale nie u roślin o 
obniżonej ekspresji PHYA (Yanovsky i in., 2000 za: Rodríguez-Falcón i in., 2006). 
Dodatkowo wykazano, że wpływ na przesunięcie fazy rytmu okołodobowego u linii o 
obniżonej ekspresji PHYA ma również niebieskie światło, z czego wynika, iż PHYA nie 
jest jedynym czynnikiem regulującym cykl okołodobowy. Dopiero połączone działanie 
PHYA, PHYB oraz CRY zapewnia kontrolę tuberyzacji w zależności od długości dnia: 
PHYA i CRY biorą udział w określaniu fazy cyklu okołodobowego, podczas gdy funkcją 
PHYB jest indukcja tuberyzacji poprzez rejestrację obecności, bądź braku światła we 
wrażliwej fazie cyklu okołodobowego (Rodríguez-Falcón i in., 2006).  

GENY REGULACJI ZAKWITANIA I TUBERYZACJI 

Już w pierwszej połowie XX wieku zasugerowano istnienie roślinnego induktora — 
florigenu, generowanego w liściach, który przesyłany do wierzchołka pędu, miał 
indukować kwitnienie (Chailakhyan, 1936). W eksperymencie dotyczącym florigenu 
przeprowadzonym przez Chailakhyana w 1981 roku wykazano powiązanie między 
kwitnieniem, a tuberyzacją ziemniaka. Pędy roślin tytoniu kwitnących w różnych 
warunkach przeszczepiono na podkładkę ziemniaka podgatunku andigena i prze-
prowadzono analizę formowania bulw. Okazało się, że gdy zrazy pozyskano od rośliny, w 
której indukowano kwitnienie, dochodziło wówczas do tuberyzacji. Zrazy roślin 
niekwitnących nie powodowały zawiązywania bulw przez podkładkę ziemniaka. Wyniki 
tego eksperymentu sugerują, że bodziec odpowiedzialny za indukcję kwitnienia u tytoniu 
może być podobny, bądź nawet identyczny, z sygnałem indukcji tuberyzacji u ziemniaka i 
ma uniwersalny charakter (Chailakhyan i in., 1981 za: Rodríguez-Falcón i in., 2006). 

Mechanizmy odpowiedzi na fotoperiod były badane także w roślinie modelowej 
Arabidopsis thaliana, gdzie m.in. odkryto moduł CONSTANS i FLOWERING LOCUS T 
(CO i FT) (Turck i in., 2008). CO to rodzina białek będących czynnikami 
transkrypcyjnymi, które zawierają dwa konserwatywne regiony: domeny B-box na N-
końcu oraz CONSTANS, CONSTANS-like, TOC1 (CCT) na C-końcu (Robson i in., 
2001). U Arabidopsis CO wpływa na FT i indukuje kwitnienie w warunkach dnia długiego 
(Putterill i in., 1995), podczas gdy jego ortolog Heading date 1 (Hd1) występujący w ryżu 
przyspiesza kwitnienie w dni krótkie, spowalnia zaś w dni długie (Yano i in., 2000). 
Kontrolowanie procesów regulowanych fotoperiodycznie poprzez geny z rodziny CO 
stwierdzono również u topoli (Populus spp.) (Böhlenius i in., 2006), jednokomórkowych 
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glonów Chlamydomonas reinhardtii (Serrano i in., 2009) oraz mchu Physcomitrella patens 
(Shimizu i in., 2004), wskazując na ewolucyjne zachowanie funkcji CO. Z kolei produkt 
genu FLOWERING LOCUS T należący do rodziny białek zawierających domenę wiążącą 
fosfatydyloetanoloaminy (Kobayashi i in., 1999) stanowi cząsteczkę sygnałową — 
florigen, białko biorące udział w regulacji kwitnienia. Wywołana eksperymentalnie 
nadekspresja genów należących do rodziny FT prowadzi do bardzo wczesnego kwitnienia 
wielu roślin, takich jak pomidor (Lifschitz i in., 2006), topola (Böhlenius i in., 2006), jabłoń 
(Tränkner i in., 2010), ryż (Kojima i in., 2002), czy pszenica (Yan i in., 2006), co świadczy 
o uniwersalnym charakterze tego genu. Analogicznie, mutacje ft (obniżona ekspresja 
florigenu) w Arabidopsis powodują późniejsze kwitnienie w warunkach dnia długiego, nie 
mają zaś wpływu na kwitnienie w dniu krótkim — FT pełni więc swoją funkcję wyłącznie 
w czasie długiego dnia (Koornneef i in., 1991). 

FOTOPERIOD A KWITNIENIE 

Mechanizm indukcji kwitnienia opisany został najdokładniej u Arabidopsis, rośliny 
dnia długiego. Regulowane przez PHYB i fotoperiod białko jądrowe GIGANTEA (GI) 
(Rutitzky i in., 2009 za: Sarkar, 2010) funkcjonuje prawdopodobnie jako pośrednik w 
ścieżce sygnałowej PHYB (Huq i in., 2000 za: Sarkar, 2010) i odpowiada za aktywację 
transkrypcji CO. Kompleks białek FLAVIN-BINDING, KELCH REPEAT, F-BOX 
PROTEIN 1 (FKF1) i GI jest stabilizowany w świetle (Sawa i in., 2007) i degraduje 
negatywne regulatory transkrypcji CO dzięki czemu maksimum ekspresji CO przypada na 
okres światła LD (Turck i in., 2008). Białko CO aktywuje transkrypcję FT w komórkach 
łyka liści. Tam również zachodzi translacja białka FT, które następnie dyfunduje poprzez 
plasmodesmy, bądź niepoznany jeszcze mechanizm aktywnego transportu, do rurek 
sitowych. Przez rurki sitowe białko FT przesyłane jest do merystemu wierzchołkowego 
pędu, gdzie ostatecznie indukuje kwitnienie (Valverade i in., 2004). Podczas dni krótkich 
ekspresja CO osiąga wartość maksymalną w nocy, ekspresja FT wówczas nie zachodzi, a 
kwitnienie jest opóźnione. Białko CO jest ponadto ubikwitynowane i degradowane przez 
kompleks proteaz w SD (Rodríguez-Falcón i in., 2006). 

Chociaż kwitnienie ziemniaka jest niezależne od długości dnia, proces ten podlega 
jednak działaniu białka Solanum tuberosum CONSTANS (StCO), którego ekspresja jest 
regulowana fotoperiodycznie. Zarówno wyciszanie, jak i nadekspresja StCO powoduje 
wcześniejsze zakwitanie ziemniaka (González-Schain i in., 2012). Wynika to z faktu, iż 
StSP3D, promujący kwitnienie homolog FT ziemniaka, podlega pozytywnej regulacji w 
roślinach z wyciszonym, jak i ulegającym nadekspresji genem StCO (Navarro i in., 2011). 
Moduł CO/FT ma więc prawdopodobny udział w regulacji kwitnienia w roślinach z grupy 
fotoperiodycznie neutralnych (Kopcewicz, 2007). Efekt StCO na indukcję tuberyzacji jest 
jednak większy niż na kwitnienie. Prawdopodobnie w ziemniaku rola StCO w regulacji 
kwitnienia zmniejszyła się w toku ewolucji na rzecz kontroli tuberyzacji (González-Schain 
i in., 2012).  
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FOTOPERIOD A TUBERYZACJA 

Bulwa ziemniaka jest zmodyfikowaną łodygą. Podziemne pąki, rozwijające się 
u podstawy głównej łodygi, przekształcają się w stolony. W warunkach nieindukcyjnych 
stolony rosną w kierunku poziomym, a wystawione na działanie światła, zielenieją 
i formują nowe pędy. Jeśli tuberyzacja zostanie zainicjowana, następuje zahamowanie 
rozwoju stolonów, a zlokalizowane w ich wierzchołkowej części komórki miękiszu i kory 
pierwotnej najpierw powiększają się, a potem dzielą promieniście, rozpoczynając 
tworzenie się bulw. Wzrost objętościowy zostaje zahamowany, gdy średnica komórek 
znajdujących się tuż pod wierzchołkami stolonów osiągnie od 2 do 4 mm. Dochodzi 
wówczas do losowych podziałów oraz wzrostu komórek, aż do uzyskania końcowej masy 
(Xu i in., 1998a za: Fernie i Willmitzer, 2001). Jednocześnie z tuberyzacją występuje 
zwiększona aktywność fotosyntetyczna, synteza skrobi oraz eksport sacharozy z liści 
(Quail i in., 1995), a w bulwie następuje intensywne gromadzenie skrobi i białek (Prat i in., 
1990). Tuberyzacji sprzyjają długie noce, niskie temperatury, niska dawka nawozów 
azotowych oraz zaawansowany wiek fizjologiczny materiału sadzeniowego (Jackson, 
1999).  

Informacje o roli białka CO w fotoperiodycznej kontroli tuberyzacji uzyskano w 
eksperymencie z transgenicznymi liniami andigena, w których przeprowadzono 
nadekspresję genu CO pochodzącego z Arabidopsis (linie pACO). Transgeniczne rośliny 
były mniejsze i w dniu krótkim zawiązywały bulwy później niż rośliny kontrolne 
(Martínez-García i in., 2002). Przeszczepienie zrazów z linii pACO na podkładkę rośliny 
dzikiej również opóźniało tuberyzację, podczas gdy w odwrotnym układzie rośliny 
wykształcały bulwy normalnie. Eksperyment wskazywał na transport sygnału indukcji 
tuberyzacji z liści do stolonów oraz na funkcję CO w jego negatywnej regulacji 
(Rodríguez-Falcón i in., 2006). 

W oparciu o konserwatywne domeny genów należących do rodziny CO z S. tuberosum 
wyizolowano gen CONSTANS (StCO). Białko StCO wykazuje duży stopień podobieństwa 
do białek z rodziny CO zaangażowanych w fotoperiodyczną kontrolę kwitnienia, m.in. CO 
z Arabidopsis, Hd1 z ryżu, TCOL3 z pomidora, czy PtCO2 z topoli (González-Schain i in., 
2012). Udział StCO w fotoperiodycznej regulacji tuberyzacji potwierdzono stosując 
rośliny z wyciszonym (StCO-RNAi) oraz ulegającym nadekspresji (35S::StCO) genem 
StCO. W nieindukcyjnych warunkach LD dochodzi do zawiązywania bulw roślin StCO-
RNAi. Natomiast w warunkach SD+NB rośliny StCO-RNAi tuberyzują wcześniej a rośliny 
35S::StCO później niż rośliny kontrolne. Nie stwierdzono wpływu wyciszenia lub 
nadekspresji StCO na tuberyzację w warunkach silnie indukcyjnego SD (González-Schain 
i in., 2012).  

Dla dokładniejszego poznania mechanizmu negatywnej regulacji tuberyzacji przez 
StCO, zbadano jego wpływ na geny powiązane z tuberyzacją: należący do rodziny BELL1, 
czynnik transkrypcyjny StBEL5 oraz StFT/StSP6A — homolog FT należący do rodziny 
genów SELF-PRUNING (SP) (rys. 1). Transkrypt StBEL5 akumulowany jest w liściach w 
warunkach LD, a w SD transportowany jest do wierzchołków stolonów (Chatterjee i in., 
2007). Jego nadekspresja indukuje tuberyzację, a przemieszczanie mRNA StBEL5 do 
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stolonów koreluje z formowaniem bulw (Banerjee i in., 2006). Również poziom mRNA 
StSP6A, induktora tuberyzacji (Fan i in., 2010), w podgatunku andigena wzrasta wraz z 
zawiązywaniem bulw i jest wyższy w liściach niż w stolonach (González-Schain i in., 
2012). Dowiedziono, iż StCO zaangażowany jest w regulację zarówno StBEL5, jak i 
StSP6A, sugerując rolę StCO w fotoperiodycznej kontroli tuberyzacji za pośrednictwem 
tych dwóch czynników transkrypcyjnych. Maksymalny poziom mRNA StCO osiągany jest 
w godzinach porannych LD i w okresie nocnym SD. Światło wymagane jest do stabilizacji 
białka StCO i jest ono aktywne wyłącznie w LD, wówczas też dochodzi do obniżenia 
transkrypcji StBEL5 oraz StSP6A. W SD StCO pozostaje nieaktywne, zachodzi ekspresja 
StBEL5 i StSP6A, prowadząc do tuberyzacji (González-Schain i in., 2012).  

Kolejnym czynnikiem zaangażowanym w proces zawiązywania bulw jest microRNA 
172 (miRNA172), który zwiększa ekspresję StBEL5 w liściach i stolonach, natomiast 
hamuje ekspresję RELATED TO APETALA2 1 (RAP1), negatywnego regulatora StBEL5 
(Martin i in., 2009). Cytowani autorzy sugerują, że PHYB kontroluje tuberyzację w LD 
poprzez promowanie RAP1, który hamuje transport mRNA StBEL5 i miRNA172 z liści do 
stolonów. 

Inna, niezależna ścieżka kontroli tuberyzacji związana jest z kwasem giberelinowym 
(GA), roślinnym hormonem hamującym proces tuberyzacji (Rodríguez-Falcón i in., 2006). 
Poziom GA obniża się w trakcie zawiązywania bulw (Xu i in., 1998b za: Rodríguez-Falcón 
i in., 2006), co prawdopodobnie wynika z hamowania transkrypcji genu StGA20ox1 
odpowiedzialnego za biosyntezę GA, gdy jego promotor wiązany jest 
z heterodimerycznym kompleksem białek StBEL5 i POTH1 (Chen i in., 2004 za: 
Rodríguez-Falcón i in., 2006). Dodatkowo, modyfikacja endogennego poziomu GA 
poprzez nadekspresję i wyciszenie genu StGA20ox1 prowadzi, odpowiednio, do opóźnie-
nia i przyspieszenia tuberyzacji w SD (Carrera i in., 2000 za: Rodríguez-Falcón i in., 2006).  

WPŁYW INNYCH CZYNNIKÓW ŚRODOWISKOWYCH NA TUBERYZACJĘ 

Wyniki wielu eksperymentów wykazują, że warunki SD inicjują tuberyzację ziemniaka, 
to istnieją również badania sugerujące, iż fotoperiodyczne wymogi mogą zostać 
przesłonięte przez inne, środowiskowe czynniki, np. temperaturę. Wheeler i in. w 
badaniach opublikowanych w 1986 roku wykazuje, że ziemniak jest w stanie zawiązywać 
bulwy nawet w warunkach 24-godzinnego naświetlania, jeżeli wzrost rośliny ma miejsce 
w temperaturze niższej niż 20°C. W temperaturze 28°C nie dochodzi zaś do tuberyzacji 
niezależnie od długości fotoperiodu. Wykazano także, iż wyższe temperatury promują 
wydłużanie łodyg (zwiększona liczba węzłów oraz długości międzywęźli) i rozgałęzianie, 
ale negatywnie wpływają na rozmiar liści (Demagante i Vander Zaag, 1988). Z kolei 
wysoki poziom promieniowania aktywnego fotosyntetycznie faworyzuje rozwój bulw, 
hamując jednocześnie wzrost pędów (Wheeler i Tibbits, 1986). 
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FOTOPERIOD A ODPORNOŚĆ NA PHYTOPHTHORA INFESTANS 

Jednym z najważniejszych patogenów ziemniaka jest Phytophthora infestans. Zaraza 
ziemniaka, powodowana jest przez ten należący do gromady Oomycota grzybopodobny 
organizm, jest przyczyną ogromnych strat w plonach. Wiele badań poświęconych 
wpływowi długości dnia na odporność na P. infestans doprowadziło do uzyskania 
niespójnych rezultatów. Wyniki niektórych eksperymentów wskazują bowiem na obniże-
nie odporności odmian przystosowanych do klimatu umiarkowanego, a uprawianych 
w tropikach (Colon, 1994; Trognitz i in., 1996), z drugiej jednak strony inne publikacje 
donoszą o stabilności odporności roślin ziemniaka w różnych środowiskach (Forbes i in., 
2005). Powiązanie wczesnej tuberyzacji i dojrzewania roślin z obniżeniem odporności na 
zarazę ziemniaka (Oberhagemann i in., 1999) doprowadziło do zlokalizowania czynników 
kontrolujących długość okresu wegetacji w okolicy QTL (Quantitative Trait Locus) 
odporności na P. infestans (Collins i in., 1999; Visker i in., 2004). Było to podstawą badań 
dotyczących wpływu długości dnia na odporność horyzontalną na zarazę ziemniaka 
ocenianą w teście listkowym i na całych roślinach, zarówno w warunkach SD jak i w 
warunkach LD. Wykazano, że odporność, wyrażona jako wskaźnik wzrostu plam 
chorobowych zależy od użytego izolatu i obniża się w warunkach SD. Przeprowadzony w 
SD i LD test listkowy wykazał znaczący wpływ interakcji izolat x długość dnia na rozwój 
zarazy ziemniaka (Mihovilovich i in., 2010). Wpływ długości dnia na odporność na P. 
infestans został również stwierdzony przez Trognitza i współpracowników (2009), którzy 
wykazali zwiększoną odporność wybranych genotypów w LD. W innym eksperymencie, 
Lebecka i Sobkowiak (2012), nie wykazali jednak wpływu tej interakcji na odporność na 
P. infestans. Wynikać to może z faktu, iż przed testem wyłącznie rośliny wzrastały w 
różnych warunkach fotoperiodycznych (SD i LD), co świadczyć może o wpływie 
fotoperiodu na agresywność izolatów P. infestans. Dodatkowo wykazano, że część 
izolatów, które były awirulentne na roślinach przetrzymywanych w warunkach 
szklarniowych, nabywają cech wirulencji w teście listkowym przeprowadzonym na 
roślinach wzrastających w warunkach SD. Jednocześnie izolaty te pozostawały najczęściej 
awirulentne na roślinach rosnących w LD (Lebecka i Sobkowiak, 2012). Przy 
wprowadzaniu nowych odmian bardzo często ważny jest zasięg uprawy. Ponieważ 
odporność wprowadzana jest z różnych źródeł, konieczne jest przeprowadzenie dalszych 
badań nad ekspresją odporności w zmieniających się warunkach fotoperiodu.  

PODSUMOWANIE 

Znaczenie wrażliwości na fotoperiod roślin ziemniaka było i pozostaje kluczowe dla 
jego uprawy w warunkach długiego dnia. Rozpowszechnienie ziemniaka powiązane było 
ze żmudnym procesem przystosowania do wzrostu i rozwoju w odmiennych warunkach od 
miejsca jego pochodzenia, gdzie właśnie długość dnia wpływała w dużej mierze 
na pomyślność uprawy. 
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Rys. 1. Model molekularnego mechanizmu indukcji tuberyzacji zachodzący w dniu krótkim (SD) 

w ziemniaku (na podst. Martínez-García i in., 2002) 
—– symbolizuje zależności pomiędzy czynnikami — ↑ ↓ odpowiednio, wzrost i spadek ekspresji genu. miR172, 

mikroRNA 172; PHYB, fitochrom B; POTH1, potato homeobox 1; RAP1, RELATED TO APETALA2 1; StBEL5, S. 
tuberosum BEL5; StCO, S. tuberosum CONSTANS; StGA20ox1, oksydaza kwasu giberelinowego (GA)-20 S. tuberosum; 
StSP6A, S. tuberosum SELF-PRUNING 6A 

Fig. 1. Molecular mechanism model of tuberization induction in potato in short day (SD) condition 
(based on Martínez-García i in., 2002) 

Relationship between different factors is shown by     . ↑ ↓ indicate the up- and down regulation, respectively. miR172, 
microRNA 172; PHYB, phytochrome B; POTH1, potato homeobox 1; RAP1, RELATED TO APETALA2 1; StBEL5, S. 
tuberosum BEL5; StCO, S. tuberosum CONSTANS; StGA20ox1, S. tuberosum GA 20-oxidase; StSP6A, S. tuberosum 
SELF-PRUNING 6A 
 
Jak wynika z przedstawionych wyników badań, fotoperiod ma ogromny wpływ na 
tuberyzację oraz prawdopodobnie również na odporność na jednego z najistotniejszych 
patogenów ziemniaka — P. infestans. Badania nad reakcjami roślin na obecność, bądź brak 
światła, doprowadziły do poznania i wytłumaczenia wielu mechanizmów związanych z 
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fotoperiodyzmem jak również z procesami tuberyzacji. Wiadomo, że w dniu krótkim 
PHYB przestaje funkcjonować jako represor ścieżki promującej tuberyzację (rys. 1).  

Niepoznany dotychczas czynnik działa wówczas na StCO, prowadząc do jego 
dezaktywacji i umożliwiając transkrypcję StBEL5 oraz StSP6A. Równocześnie dochodzi 
do wzrostu ekspresji miR172, który odpowiedzialny jest za zahamowanie ekspresji RAP1 
— negatywnego regulatora StBEL5. mRNA StBEL5 i miR172 transportowane są następnie 
z liści do wierzchołków stolonów, gdzie indukują tuberyzację. Ponadto, StBEL5 tworzy w 
stolonach z białkiem POTH1 kompleks wpływający na zahamowanie transkrypcji 
StGA20ox1, genu odpowiedzialnego za syntezę giberelin, które hamują proces tuberyzacji. 

Choć przybywa danych na temat fotoperiodyzmu roślin, ciągle pozostaje kilka 
niejasnych kwestii. Poznanie mechanizmu negatywnej regulacji tuberyzacji w dniu długim 
przez PHYB, wyjaśnienie roli modułu CO/FT w regulacji kwitnienia roślin ziemniaka, czy 
zidentyfikowanie wszystkich genów modułu wraz z poznaniem ich funkcji powinny 
ostatecznie usystematyzować wiedzę w temacie wpływu światła na biologię ziemniaka. 
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