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Wplyw fotoperiodu na biologie ziemniaka*

Effect of photoperiod on potato biology

Cykl zyciowy wielu roslin powigzany jest z porami roku, ktérych zmiana sygnalizowana jest przez
zmieniajaca si¢ dtugos¢ dnia. Roslinne fotoreceptory, reagujace na $wiatlo fotomorfogenetycznie
aktywne lub jego brak, umozliwiaja roslinom odbiér sygnatu o zmieniajacych si¢ warunkach. Dtugosé
fotoperiodu jest istotnym czynnikiem regulujacym procesy rozwojowe rowniez w przypadku
ziemniaka. W przegladzie podsumowano wiedzg z dotychczasowych badan nad wptywem fotoperiodu
na biologi¢ rodzaju Solanum. Poczawszy od udomowiania ziemniaka w odmiennych od miejsca
pochodzenia szerokos$ciach geograficznych, oméwiono wptyw dlugosci dnia na kwitnienie, tuberyzacje
oraz odporno$¢ na Phytophthora infestans, organizm powodujacy najwazniejsza pod wzgledem
ekonomicznym chorobe ziemniaka. Wybrane procesy zyciowe stanowiag najistotniejsze elementy
biologii ziemniaka, poniewaz dotycza jego zdolno$ci do przetrwania i dalszego rozmnazania w
zréznicowanym srodowisku.

Stowa 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.

Key words: CONSTANS, flowering, FLOWERING LOCUS T, photoperiod, Phytophthora
infestans, Solanum, tuberization
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WSTEP

Ziemniak wywodzi si¢ z gorzystych terenow Ameryki Potudniowej, gdzie udomowiony
zostat okoto 7000 lat temu (Hawkes, 1990). Przodkami obecnie uprawianego Solanum
tuberosum subsp. tuberosum sa dzikie gatunki ziemniaka wystgpujace w pasmie Andow
— od zachodniej Wenezueli po pétnocng Argentyne oraz potudniowg cze$¢ Chile. Gatunki
te zréznicowane sg pod wzgledem morfologii i poziomu ploidalnosci — od diploidalnych
po heksaploidalne. Badania polimorfizmu dlugosci powielonych fragmentow DNA
(AFLP) opublikowane w 2005 roku przez Spoonera i wspotpracownikow wykazaty, ze
wszystkie gatunki ziemniaka maja wspdlnego przodka w kompleksie Solanum brevicaule,
na ktory sktada si¢ okoto dwudziestu, morfologicznie podobnych, dzikich taksonow. Z
kolei Hawkes (1990), na podstawie badan molekularnych i morfologicznych, przytacza
cztery dzikie gatunki (S. acaule, S. sparsipilum, S. leptophyes oraz S. megistacrolobum)
jako przodkow uprawianych dzi$ gatunkow.

Ze wzgledu na wysokg warto$¢ odzywcza bulw, a takze wysokie plony i mozliwos¢
uprawy w wigkszosci rejonéw $wiata, ziemniak stal si¢ jedng z najwazniejszych roslin
uprawnych na $wiecie. Poniewaz bulwy ziemniaka sg cze¢Scig uzytkowa tej ro§liny oraz sg
stosowane jako materiat siewny, procesy zwigzane z ich zawigzywaniem, przechowy-
waniem oraz kietkowaniem byty doktadnie studiowane. Szczegolnie tworzenie bulw, czyli
tuberyzacja, podlega silnemu wptywowi fotoperiodu, co zostanie oméwione w dalszej
cze$ci artykutu. Ponadto zostanie omdéwiony mechanizm odbierania sygnatu dlugosci dnia,
jego dalsze przesytanie w postaci sygnatu indukcji kwitnienia i tuberyzacji, a takze wptyw
fotoperiodu na odporno$¢ na Phytophthora infestans. Zwigzek pomigdzy odpornoscig na
tego patogena, a przystosowaniem do tworzenia bulw w warunkach dnia dlugiego, cho¢
intensywnie badany, pozostaje wcigz niewyjasniony i utrudnia hodowcom uzyskanie
wczesnych i odpornych odmian ziemniaka. Celem artykutu byto zestawienie najnowszych
wynikow badan w tej dziedzinie, uzyskanych w roznych osrodkach badawczych.

ROWNIKOWE POCHODZENIE ZIEMNIAKA

Pierwotnie ziemniak zostal wprowadzony do uprawy w poblizu réwnika na duzych
wysokosciach, gdzie dlugos¢ dnia wynosi 12 godzin, a temperatury w nocy sg niskie.
Andyjskie formy ziemniaka (S. tuberosum subsp. andigena), przystosowane do tych
warunkow, w wyzszych temperaturach na terenach nizinnych, czy tez w czasie dtugich,
letnich dni klimatu umiarkowanego, tuberyzuja stabo lub wcale. Trwajgca kilka stuleci
selekcja osobnikow podgatunku andigena przystosowanych do warunkow panujacych na
nizinach potudniowego Chile i, pdzniej, w potnocnej Europie, zakonczyta si¢ pod koniec
XVIII wieku i umozliwita dalsza propagacje nowego podgatunku ziemniaka (S. tuberosum
subsp. tuberosum) we wschodniej i centralnej Europie (Hawkes, 1990).

Warunki dnia krotkiego (SD — short day; 8—10 h $wiatta) indukuja formowanie bulw
we wszystkich genotypach ziemniaka, cho¢ istniejg znaczne réznice w stopniu, w jakim
sygnal ten wymagany jest do indukcji (Snyder i Ewing, 1989). Niektore gatunki ziemniaka
(S. tuberosum subsp. andigena, czy S. demissum) wytwarzaja bulwy wylacznie w czasie
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dnia krotkiego, podczas gdy w warunkach dnia dtugiego (LD — long day; 16 h $wiatta)
oraz dnia krotkiego z impulsem $wiatla w okresie nocnym (NB — night break), nie
tuberyzuja. Brak tuberyzacji w warunkach dnia krotkiego z impulsem $wiatta w okresie
nocnym to dowdd na to, Ze to nieprzerwany okres ciemnosci podczas dlugiej nocy jest
czynnikiem indukujacym tuberyzacj¢ (Rodriguez-Falcon i in., 2006). Sygnat indukujacy
tuberyzacje wymagany jest w odpowiedniej liczbie cykli dobowych o dtugim okresie nocy.
Struik i Ewing (1995) opisuja, iz liczba tuberyzujgcych roslin ziemniaka wzrasta wraz z
liczbg cykli fotoperiodu indukujacego.

ODBIERANIE SYGNALU DEUGOSCI DNIA

Fotoperiodyzm, jako fizjologiczna reakcja organizmu na dtugo$¢ trwania nastgpujacych
po sobie w cyklu dobowym okreséw ciemnosci i $wiatta, opisany zostat szczegotowo w
latach 20. XX wieku (Garner i Allard, 1920 i 1923). Kolejne badania z lat 50. XX wieku
(Gregory, 1956; Chapman, 1958 za: Rodriguez-Falcon i in., 2006) wskazaty liscie jako
migjsce odbioru bodzcéw fotoperiodycznych: przeprowadzono eksperyment, w ktorym
pedy ziemniaka podgatunku andigena rosngcego w warunkach krotkiego dnia
przeszczepiono na podktadki rosngce w warunkach dlugiego dnia w wyniku czego doszto
do zawigzywania bulw. W odwrotnym ukladzie do$wiadczenia, gdy uzyto pedoéw roslin
rosnagcych w warunkach dnia dtugiego i podktadek uprawianych przy dniu krétkim, nie
dochodzito do indukcji tuberyzacji. Wynik eksperymentu $wiadczy o tym, ze warunki
indukujgce tworzenie bulw rejestrowane sg w liSciach, gdzie nastgpnie odbywa si¢
wytworzenie stymulanta, przestanie go do podkifadki i ostatecznie dochodzi do indukcji
tuberyzacji.

Receptorami $wiatta morfogenetycznie aktywnego u roélin sa fitochromy i krypto-
chromy. W ziemniaku scharakteryzowano dwa geny kodujace fitochromy: PHYA oraz
PHYB (Heyer i Gatz, 1992 ai 1992 b). W do$wiadczeniach nad de-etiolacjg wykazano, ze
PHYA jest receptorem dalekiej czerwieni, zas PHYB $wiatta czerwonego (Cantdn i Quail,
1999). Kryptochrom, receptor §wiatta niebieskiego, jest u ziemniaka kodowany przez gen
CRY (Somers i in., 1998). Fotoreceptory, pochtaniajac kwanty $wiatla odpowiedniej
dlugo$ci, zmieniajg si¢ w formg¢ aktywna 1 przemieszczajg zcytozolu do jadra
komoérkowego, gdzie prawdopodobnie biora udziat w regulacji ekspresji genow poprzez
swa aktywno$¢ kinazowa (Reed, 1999). PHYB petni funkcje w percepcji zmian w dtugosci
dnia, co zostato dowiedzione w eksperymencie, w ktorym roslinie podgatunku andigena
wyciszono gen kodujacy fitochrom B. Rosliny te byty praktycznie niewrazliwe na dlugosé
dnia i zawigzywaly bulwy bardzo wcze$nie niezaleznie od fotoperiodu (Jackson i in., 1996
za: Rodriguez-Falcon i in., 2006). Obserwacje te sg zgodne z modelem, w ktorym PHYB
w warunkach nieindukujacych (SD+NB, LD) dziata jako represor Sciezki promujacej
tuberyzacje. Ponadto przeszczepienie zrazu rosliny z wyciszonym genem PHYB na
podktadke rosliny odmiany dzikiej indukowato tuberyzacje w warunkach SD+NB i LD.
Nie zaobserwowano za§ formowania bulw po przeszczepieniu zrazu z rosliny z aktywnym
genem PHYB na podktadke rosliny dzikiej (Jackson i in., 1998 za: Rodriguez-Falcén i in.,
2006). Podsumowujac, bodziec indukujacy tuberyzacje wytwarzany jest w lisciach w

59



Emil Stefanczyk ...

sposob ciagly, a PHYB w warunkach LD dziata jako inhibitor syntezy induktora, jednak
mechanizm tej negatywnej regulacji ciggle pozostaje nieznany.

Funkcje¢ fitochromu A w kontekécie dlugos$ci dnia zbadano wykorzystujac linie
ziemniaka o obnizonej ekspresji PHYA. Wydtuzenie dnia o 6 h przy uzyciu $wiatla
czerwonego (R) oraz dalekiej czerwieni (FR) przyczynito si¢ do opdznienia formowania
bulw w niezmodyfikowanych roslinach kontrolnych, nie miato za§ wptywu na linie z
obnizong ekspresja PHYA, co potwierdza udziat tego fitochromu w odbiorze sygnatlu o
dlugosci dnia. Pigciogodzinna ekspozycja na FR lub FR+R pod koniec okresu nocy
przesuwa faze rytmu okotodobowego (zaobserwowana jako ruch lisci w rytmie
okotodobowym) u roslin kontrolnych oraz antysensownych linii PHYB, ale nie u ro$lin o
obnizonej ekspresji PHYA (Yanovsky i in., 2000 za: Rodriguez-Falcon i in., 2006).
Dodatkowo wykazano, ze wptyw na przesunigcie fazy rytmu okotodobowego u linii o
obnizonej ekspresji PHY A ma réwniez niebieskie $wiatto, z czego wynika, iz PHYA nie
jest jedynym czynnikiem regulujacym cykl okotodobowy. Dopiero polaczone dzialanie
PHYA, PHYB oraz CRY zapewnia kontrol¢ tuberyzacji w zalezno$ci od dtugosci dnia:
PHYA i CRY biorg udzial w okreslaniu fazy cyklu okotodobowego, podczas gdy funkcja
PHYB jest indukcja tuberyzacji poprzez rejestracje obecnosci, badz braku $wiatla we
wrazliwej fazie cyklu okotodobowego (Rodriguez-Falcon i in., 2006).

GENY REGULACJI ZAKWITANIA I TUBERYZACII

Juz w pierwszej potowie XX wieku zasugerowano istnienie roslinnego induktora —
florigenu, generowanego w lisciach, ktory przesylany do wierzchotka pedu, miat
indukowa¢ kwitnienie (Chailakhyan, 1936). W eksperymencie dotyczacym florigenu
przeprowadzonym przez Chailakhyana w 1981 roku wykazano powigzanie migdzy
kwitnieniem, a tuberyzacja ziemniaka. Pe¢dy ro$lin tytoniu kwitngcych w roznych
warunkach przeszczepiono na podkladke ziemniaka podgatunku andigena 1 prze-
prowadzono analiz¢ formowania bulw. Okazato sie¢, ze gdy zrazy pozyskano od ro§liny, w
ktorej indukowano kwitnienie, dochodzilo wowczas do tuberyzacji. Zrazy roslin
niekwitngcych nie powodowaly zawigzywania bulw przez podktadke ziemniaka. Wyniki
tego eksperymentu sugeruja, ze bodziec odpowiedzialny za indukcje¢ kwitnienia u tytoniu
moze by¢ podobny, badZ nawet identyczny, z sygnatem indukcji tuberyzacji u ziemniaka i
ma uniwersalny charakter (Chailakhyan i in., 1981 za: Rodriguez-Falcon i in., 2006).

Mechanizmy odpowiedzi na fotoperiod byly badane takze w ro$linie modelowej
Arabidopsis thaliana, gdzie m.in. odkryto modut CONSTANS i FLOWERING LOCUS T
(CO i FT) (Turck i in., 2008). CO to rodzina biatek bedacych czynnikami
transkrypcyjnymi, ktore zawierajg dwa konserwatywne regiony: domeny B-box na N-
koncu oraz CONSTANS, CONSTANS-like, TOC1 (CCT) na C-koncu (Robson i in.,
2001). U Arabidopsis CO wptywa na FT i indukuje kwitnienie w warunkach dnia dtugiego
(Putterill i in., 1995), podczas gdy jego ortolog Heading date 1 (Hd1) wystepujacy w ryzu
przyspiesza kwitnienie w dni krotkie, spowalnia zas w dni dtugie (Yano i in., 2000).
Kontrolowanie procesow regulowanych fotoperiodycznie poprzez geny z rodziny CO
stwierdzono réwniez u topoli (Populus spp.) (Bohlenius i in., 2006), jednokomdrkowych
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glonéw Chlamydomonas reinhardtii (Serrano i in., 2009) oraz mchu Physcomitrella patens
(Shimizu i in., 2004), wskazujgc na ewolucyjne zachowanie funkcji CO. Z kolei produkt
genu FLOWERING LOCUS T nalezacy do rodziny biatek zawierajacych domene wigzaca
fosfatydyloetanoloaminy (Kobayashi i in., 1999) stanowi czasteczke sygnalowg —
florigen, bialko biorgce udziat w regulacji kwitnienia. Wywotana eksperymentalnie
nadekspresja genéw nalezacych do rodziny FT prowadzi do bardzo wczesnego kwitnienia
wielu ro$lin, takich jak pomidor (Lifschitz i in., 2006), topola (B6éhlenius i in., 2006), jabton
(Trénkner i in., 2010), ryz (Kojima i in., 2002), czy pszenica (Yan i in., 2006), co s$wiadczy
o uniwersalnym charakterze tego genu. Analogicznie, mutacje ft (obnizona ekspresja
florigenu) w Arabidopsis powodujg pdzniejsze kwitnienie w warunkach dnia dtugiego, nie
majg za§ wplywu na kwitnienie w dniu krotkim — FT petlni wigc swoja funkcje wytacznie
w czasie diugiego dnia (Koornneef'i in., 1991).

FOTOPERIOD A KWITNIENIE

Mechanizm indukcji kwitnienia opisany zostat najdoktadniej u Arabidopsis, rosliny
dnia dlugiego. Regulowane przez PHYB i fotoperiod biatko jadrowe GIGANTEA (GI)
(Rutitzky 1 in., 2009 za: Sarkar, 2010) funkcjonuje prawdopodobnie jako posrednik w
sciezce sygnatowej PHYB (Huq i in., 2000 za: Sarkar, 2010) i odpowiada za aktywacje
transkrypcji CO. Kompleks biatek FLAVIN-BINDING, KELCH REPEAT, F-BOX
PROTEIN 1 (FKF1) i GI jest stabilizowany w §wietle (Sawa i in., 2007) i degraduje
negatywne regulatory transkrypcji CO dzigki czemu maksimum ekspresji CO przypada na
okres $wiatla LD (Turck i in., 2008). Biatko CO aktywuje transkrypcje £'7 w komorkach
lyka lisci. Tam rowniez zachodzi translacja biatka FT, ktore nastgpnie dyfunduje poprzez
plasmodesmy, badZz niepoznany jeszcze mechanizm aktywnego transportu, do rurek
sitowych. Przez rurki sitowe biatko FT przesytane jest do merystemu wierzchotkowego
pedu, gdzie ostatecznie indukuje kwitnienie (Valverade i in., 2004). Podczas dni krotkich
ekspresja CO osiaga warto$¢ maksymalng w nocy, ekspresja F'T wowczas nie zachodzi, a
kwitnienie jest opoznione. Biatko CO jest ponadto ubikwitynowane i degradowane przez
kompleks proteaz w SD (Rodriguez-Falcon i in., 20006).

Chociaz kwitnienie ziemniaka jest niezalezne od dtugosci dnia, proces ten podlega
jednak dziataniu biatka Solanum tuberosum CONSTANS (StCO), ktérego ekspresja jest
regulowana fotoperiodycznie. Zarowno wyciszanie, jak i nadekspresja StCO powoduje
wczesniejsze zakwitanie ziemniaka (Gonzalez-Schain i in., 2012). Wynika to z faktu, iz
StSP3D, promujacy kwitnienie homolog FT ziemniaka, podlega pozytywnej regulacji w
ro$linach z wyciszonym, jak i ulegajacym nadekspresji genem StCO (Navarro i in., 2011).
Modut CO/FT ma wigc prawdopodobny udziat w regulacji kwitnienia w ro$linach z grupy
fotoperiodycznie neutralnych (Kopcewicz, 2007). Efekt StCO na indukcje tuberyzacji jest
jednak wiekszy niz na kwitnienie. Prawdopodobnie w ziemniaku rola StCO w regulacji
kwitnienia zmniejszyta si¢ w toku ewolucji na rzecz kontroli tuberyzacji (Gonzalez-Schain
iin., 2012).
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FOTOPERIOD A TUBERYZACJA

Bulwa ziemniaka jest zmodyfikowang todyga. Podziemne paki, rozwijajace si¢
u podstawy gtownej todygi, przeksztatcaja si¢ w stolony. W warunkach nieindukcyjnych
stolony rosng w kierunku poziomym, a wystawione na dzialanie $wiatla, zielenieja
i formuja nowe pedy. Jesli tuberyzacja zostanie zainicjowana, nast¢puje zahamowanie
rozwoju stolonow, a zlokalizowane w ich wierzchotkowej czg$ci komorki migkiszu i kory
pierwotnej najpierw powickszaja si¢, a potem dziela promieniécie, rozpoczynajac
tworzenie si¢ bulw. Wzrost objetosciowy zostaje zahamowany, gdy $rednica komodrek
znajdujacych sie tuz pod wierzchotkami stolonow osiggnie od 2 do 4 mm. Dochodzi
wowczas do losowych podziatow oraz wzrostu komorek, az do uzyskania koncowej masy
(Xu i in., 1998a za: Fernie i Willmitzer, 2001). Jednoczes$nie z tuberyzacja wystepuje
zwigkszona aktywnos$¢ fotosyntetyczna, synteza skrobi oraz eksport sacharozy z lisci
(Quail i in., 1995), a w bulwie nastgpuje intensywne gromadzenie skrobi i biatek (Prati in.,
1990). Tuberyzacji sprzyjaja dlugie noce, niskie temperatury, niska dawka nawozow
azotowych oraz zaawansowany wiek fizjologiczny materiatu sadzeniowego (Jackson,
1999).

Informacje o roli biatka CO w fotoperiodycznej kontroli tuberyzacji uzyskano w
eksperymencie z transgenicznymi liniami andigena, w ktorych przeprowadzono
nadekspresje genu CO pochodzacego z Arabidopsis (linie pACO). Transgeniczne rosliny
byly mniejsze i w dniu krotkim zawiazywaly bulwy pdzniej niz rosliny kontrolne
(Martinez-Garcia i in., 2002). Przeszczepienie zrazéw z linii pACO na podktadke rosliny
dzikiej réwniez opoOzniato tuberyzacje, podczas gdy w odwrotnym uktadzie rosliny
wyksztalcaly bulwy normalnie. Eksperyment wskazywal na transport sygnatu indukcji
tuberyzacji z lisci do stolonéw oraz na funkcje CO w jego negatywnej regulacji
(Rodriguez-Falcon i in., 2006).

W oparciu o konserwatywne domeny genoéw nalezacych do rodziny CO z S. tuberosum
wyizolowano gen CONSTANS (StCO). Biatko StCO wykazuje duzy stopien podobienstwa
do biatek z rodziny CO zaangazowanych w fotoperiodyczng kontrolg kwitnienia, m.in. CO
z Arabidopsis, Hd1 z ryzu, TCOL3 z pomidora, czy PtCO2 z topoli (Gonzéalez-Schain i in.,
2012). Udziat StCO w fotoperiodycznej regulacji tuberyzacji potwierdzono stosujac
rosliny z wyciszonym (StCO-RNAIi) oraz ulegajacym nadekspresji (355::StCO) genem
StCO. W nieindukcyjnych warunkach LD dochodzi do zawigzywania bulw roslin StCO-
RNAIi. Natomiast w warunkach SD+NB ro$liny StCO-RNAi tuberyzujg wczesniej a rosliny
358::5tCO pdzniej niz rosliny kontrolne. Nie stwierdzono wplywu wyciszenia lub
nadekspresji StCO na tuberyzacj¢ w warunkach silnie indukcyjnego SD (Gonzalez-Schain
iin., 2012).

Dla doktadniejszego poznania mechanizmu negatywnej regulacji tuberyzacji przez
StCO, zbadano jego wptyw na geny powigzane z tuberyzacja: nalezacy do rodziny BELLI1,
czynnik transkrypcyjny StBELS oraz StF7/StSP64 — homolog FT nalezacy do rodziny
genow SELF-PRUNING (SP) (rys. 1). Transkrypt StBELS akumulowany jest w liSciach w
warunkach LD, a w SD transportowany jest do wierzchotkdéw stolonow (Chatterjee i in.,
2007). Jego nadekspresja indukuje tuberyzacje¢, a przemieszczanie mRNA StBELS5 do
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stolonow koreluje z formowaniem bulw (Banerjee i in., 2006). Réwniez poziom mRNA
StSP6A, induktora tuberyzacji (Fan i in., 2010), w podgatunku andigena wzrasta wraz z
zawigzywaniem bulw i jest wyzszy w li§ciach niz w stolonach (Gonzalez-Schain i in.,
2012). Dowiedziono, iz StCO zaangazowany jest w regulacj¢ zaré6wno StBELS, jak i
StSP6A, sugerujac rolg StCO w fotoperiodycznej kontroli tuberyzacji za posrednictwem
tych dwoch czynnikow transkrypeyjnych. Maksymalny poziom mRNA StCO osiggany jest
w godzinach porannych LD i w okresie nocnym SD. Swiatlo wymagane jest do stabilizacji
biatka StCO i jest ono aktywne wytacznie w LD, wowczas tez dochodzi do obnizenia
transkrypcji StBELS5 oraz StSP64. W SD StCO pozostaje nieaktywne, zachodzi ekspresja
StBELS5 1 StSP6A, prowadzac do tuberyzacji (Gonzalez-Schain i in., 2012).

Kolejnym czynnikiem zaangazowanym w proces zawigzywania bulw jest microRNA
172 (miRNAI72), ktory zwigksza ekspresje StBELS5S w lisciach i stolonach, natomiast
hamuje ekspresjc RELATED TO APETALA2 1 (RAP1), negatywnego regulatora StBELS
(Martin i in., 2009). Cytowani autorzy sugeruja, ze PHYB kontroluje tuberyzacj¢ w LD
poprzez promowanie RAP1, ktéry hamuje transport mRNA StBELS5 1 miRNA172 z lisci do
stolonow.

Inna, niezalezna $ciezka kontroli tuberyzacji zwigzana jest z kwasem giberelinowym
(GA), roslinnym hormonem hamujacym proces tuberyzacji (Rodriguez-Falcon i in., 2006).
Poziom GA obniza si¢ w trakcie zawigzywania bulw (Xu i in., 1998b za: Rodriguez-Falcon
i in., 2006), co prawdopodobnie wynika z hamowania transkrypcji genu StGA20oxI
odpowiedzialnego za biosyntez¢ GA, gdy jego promotor wigzany jest
z heterodimerycznym kompleksem biatek StBELS i POTH1 (Chen i in., 2004 za:
Rodriguez-Falcon i in., 2006). Dodatkowo, modyfikacja endogennego poziomu GA
poprzez nadekspresje i wyciszenie genu StGA20ox1 prowadzi, odpowiednio, do opdznie-
nia i przyspieszenia tuberyzacji w SD (Carrera i in., 2000 za: Rodriguez-Falcon i in., 2006).

WPLYW INNYCH CZYNNIKOW SRODOWISKOWYCH NA TUBERYZACIJE

Wyniki wielu eksperymentow wykazuja, ze warunki SD inicjuja tuberyzacje¢ ziemniaka,
to istnieja rowniez badania sugerujace, iz fotoperiodyczne wymogi mogag zostaé
przestonig¢te przez inne, $Srodowiskowe czynniki, np. temperatur¢. Wheeler i in. w
badaniach opublikowanych w 1986 roku wykazuje, ze ziemniak jest w stanie zawigzywac
bulwy nawet w warunkach 24-godzinnego naswietlania, jezeli wzrost rosliny ma miejsce
w temperaturze nizszej niz 20°C. W temperaturze 28°C nie dochodzi za$ do tuberyzacji
niezaleznie od dlugosci fotoperiodu. Wykazano takze, iz wyzsze temperatury promu;ja
wydtuzanie todyg (zwigkszona liczba weztow oraz dtugosci miedzywezli) i rozgatezianie,
ale negatywnie wplywaja na rozmiar lisci (Demagante i Vander Zaag, 1988). Z kolei
wysoki poziom promieniowania aktywnego fotosyntetycznie faworyzuje rozwoj bulw,
hamujac jednoczesnie wzrost pedow (Wheeler i Tibbits, 1986).
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FOTOPERIOD A ODPORNOSC NA PHYTOPHTHORA INFESTANS

Jednym z najwazniejszych patogendw ziemniaka jest Phytophthora infestans. Zaraza
ziemniaka, powodowana jest przez ten nalezacy do gromady Oomycota grzybopodobny
organizm, jest przyczyng ogromnych strat w plonach. Wiele badan pos$wigconych
wpltywowi dlugosci dnia na odporno$¢ na P. infestans doprowadzito do uzyskania
niespdjnych rezultatdéw. Wyniki niektorych eksperymentéw wskazujg bowiem na obnize-
nie odpornosci odmian przystosowanych do klimatu umiarkowanego, a uprawianych
w tropikach (Colon, 1994; Trognitz i in., 1996), z drugiej jednak strony inne publikacje
donosza o stabilnosci odpornosci roslin ziemniaka w r6znych srodowiskach (Forbes i in.,
2005). Powigzanie wczesnej tuberyzacji 1 dojrzewania ro$lin z obnizeniem odpornosci na
zaraz¢ ziemniaka (Oberhagemann i in., 1999) doprowadzito do zlokalizowania czynnikow
kontrolujagcych dlugo$¢ okresu wegetacji w okolicy QTL (Quantitative Trait Locus)
odpornosci na P. infestans (Collins i in., 1999; Visker i in., 2004). Byto to podstawg badan
dotyczacych wplywu dlugosci dnia na odporno$¢ horyzontalng na zarazg ziemniaka
oceniang w tescie listkowym i na catych roslinach, zarbwno w warunkach SD jak i w
warunkach LD. Wykazano, ze odporno$¢, wyrazona jako wskaznik wzrostu plam
chorobowych zalezy od uzytego izolatu i obniza si¢ w warunkach SD. Przeprowadzony w
SD i LD test listkowy wykazal znaczacy wptyw interakcji izolat x dtugo$¢ dnia na rozwoj
zarazy ziemniaka (Mihovilovich i in., 2010). Wptyw dtugosci dnia na odpornos¢ na P.
infestans zostal rowniez stwierdzony przez Trognitza i wspotpracownikow (2009), ktorzy
wykazali zwigkszong odporno$¢ wybranych genotypow w LD. W innym eksperymencie,
Lebecka 1 Sobkowiak (2012), nie wykazali jednak wptywu tej interakcji na odporno$¢ na
P. infestans. Wynika¢ to moze z faktu, iz przed testem wylacznie rosliny wzrastaty w
roznych warunkach fotoperiodycznych (SD i LD), co $wiadczy¢é moze o wplywie
fotoperiodu na agresywno$¢ izolatow P. infestans. Dodatkowo wykazano, ze czg$c
izolatow, ktore byly awirulentne naro$linach przetrzymywanych w warunkach
szklarniowych, nabywaja cech wirulencji w tescie listkowym przeprowadzonym na
roslinach wzrastajacych w warunkach SD. Jednoczesnie izolaty te pozostawaty najczesciej
awirulentne na ro§linach rosngcych w LD (Lebecka i Sobkowiak, 2012). Przy
wprowadzaniu nowych odmian bardzo czgsto wazny jest zasieg uprawy. Poniewaz
odpornos¢ wprowadzana jest z r6znych zrodel, konieczne jest przeprowadzenie dalszych
badan nad ekspresja odpornos$ci w zmieniajacych si¢ warunkach fotoperiodu.

PODSUMOWANIE

Znaczenie wrazliwo$ci na fotoperiod ro$lin ziemniaka byto i pozostaje kluczowe dla
jego uprawy w warunkach dlugiego dnia. Rozpowszechnienie ziemniaka powigzane byto
ze zmudnym procesem przystosowania do wzrostu i rozwoju w odmiennych warunkach od
miejsca jego pochodzenia, gdzie wlasnie dlugos¢ dnia wplywala w duzej mierze
na pomyslnos¢ uprawy.
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Rys. 1. Model molekularnego mechanizmu indukcji tuberyzacji zachodzacy w dniu krétkim (SD)
w ziemniaku (na podst. Martinez-Garecia i in., 2002)

A symbolizuje zaleznosci pomigdzy czynnikami — T { odpowiednio, wzrost i spadek ekspresji genu. miR172,
mikroRNA /72; PHYB, fitochrom B; POTH1, potato homeobox 1; RAP1, RELATED TO APETALA2 1; StBELS, S.
tuberosum BELS; StCO, S. tuberosum CONSTANS; StGA20o0x1, oksydaza kwasu giberelinowego (GA)-20 S. tuberosums;
StSP6A, S. tuberosum SELF-PRUNING 6A

Fig. 1. Molecular mechanism model of tuberization induction in potato in short day (SD) condition

(based on Martinez-Garecia i in., 2002)

Relationship between different factors is shown by A 7 indicate the up- and down regulation, respectively. miR172,
microRNA /72; PHYB, phytochrome B; POTH]1, potato homeobox 1; RAP1, RELATED TO APETALA2 1; StBELS, S.
tuberosum BELS; StCO, S. tuberosum CONSTANS; StGA200x1, S. tuberosum GA 20-oxidase; StSP6A, S. tuberosum
SELF-PRUNING 6A

Jak wynika z przedstawionych wynikéw badan, fotoperiod ma ogromny wplyw na
tuberyzacj¢ oraz prawdopodobnie réwniez na odporno$¢ na jednego z najistotniejszych
patogendéw ziemniaka — P. infestans. Badania nad reakcjami ro$lin na obecno$¢, badz brak
swiatta, doprowadzily do poznania i wytlumaczenia wiclu mechanizmow zwigzanych z
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fotoperiodyzmem jak réwniez z procesami tuberyzacji. Wiadomo, ze w dniu krotkim
PHYB przestaje funkcjonowacé jako represor Sciezki promujacej tuberyzacje (rys. 1).
Niepoznany dotychczas czynnik dziala wowczas na StCO, prowadzac do jego
dezaktywacji 1 umozliwiajac transkrypcje StBELS5 oraz StSP6A. Rownoczesnie dochodzi
do wzrostu ekspresji miR172, ktoéry odpowiedzialny jest za zahamowanie ekspresji RAP1
— negatywnego regulatora StBELS5. mRNA StBELS5 i miR172 transportowane sg nastepnie
z lisci do wierzchotkow stolonow, gdzie indukujg tuberyzacje. Ponadto, StBELS tworzy w
stolonach z bialkiem POTH1 kompleks wplywajacy na zahamowanie transkrypcji
StGA20ox1, genu odpowiedzialnego za synteze giberelin, ktore hamujg proces tuberyzacji.
Cho¢ przybywa danych na temat fotoperiodyzmu roslin, ciggle pozostaje kilka
niejasnych kwestii. Poznanie mechanizmu negatywnej regulacji tuberyzacji w dniu dtugim
przez PHYB, wyjasnienie roli modutu CO/FT w regulacji kwitnienia ro$lin ziemniaka, czy
zidentyfikowanie wszystkich gendéw modutu wraz z poznaniem ich funkcji powinny
ostatecznie usystematyzowac¢ wiedze¢ w temacie wptywu $wiatla na biologi¢ ziemniaka.
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