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REGULACJA TUBERYZACJI W ZIEMNIAKU

WPROWADZENIE

Ziemniak (Solanum tuberosum L.) jest
trzecia, najwazniejsza, po pszenicy i ryzu,
roSlina uprawna na Swiecie (http://faostat.
fao.org/), a ponad polowa jego Swiatowej
produkcji przypada na kraje rozwijajace si¢.
Ziemniak wcigaz ma status roSliny zabezpie-
czajacej populacje czlowieka przed gltodem.
Wytwarzanie bulw, czyli tuberyzacja odbywa
sie z ro6zna efektywnoScia, zaleznie od geno-
typu i warunkow Srodowiska. Anatomiczne i
fizjologiczne czynniki towarzyszace tuberyza-
¢ji zostaly dobrze poznane. Ostanie dwie de-
kady badan przeprowadzonych na poziomie
biochemicznym i molekularnym pozwolity
na identyfikacje genow kluczowych, reguluja-
cych powstawanie bulw.

Tuberyzacja jest zlozonym procesem, z
ktorym wiaza sie liczne zmiany anatomiczne,
morfologiczne i fizjologiczne. Dzikie gatunki
ziemniaka oraz roSliny §. tuberosum pocho-
dzace z podgatunku andigena charakteryzuja
sie wytwarzaniem bulw wylacznie w warun-
kach dnia krotkiego (ang. short day, SD). W
przypadku niektorych gatunkOw oraz odmian

uprawnych S. tuberosum subsp. tuberosum,
tuberyzacja ma miejsce w szerokim zakresie
dhugosci dnia (AKSENOVA i wspolaut. 2012).
W sprzyjajacych warunkach fotoperiodycz-
nych na skutek percepcji Swiatta dochodzi
do indukcji sygnalu, ktory transportowany z
lisci do czeSci podziemnych rosliny inicjuje
tuberyzacje. Wierzchotek pedu podziemnego,
stolonu, po zakoficzeniu wzrostu na dhugosc,
wskutek podzialow komorek we wszystkich
kierunkach zaczyna grubiec, dajac poczatek
bulwom. W pewnej odlegtosci od wierzchot-
ka stolonu roznicuje si¢ warstwa komorek
prozenchymatycznych. Na zewnatrz tworzy
sic warstwa mi¢kiszu przeksztalcajaca si¢ w
kore pierwotna, a do wnetrza roznicuje si¢
warstwa rdzeniowa (GABRIEL i SWIEZYNSKI
1977).

Celem niniejszej pracy jest przyblizenie
wiedzy o procesie tuberyzacji w roSlinach
ziemniaka w oparciu o poznanie biochemii
tego procesu i genomu ziemniaka oraz
wplywu czynnikow Srodowiska.

SRODOWISKOWE UWARUNKOWANIA PROCESU TUBERYZACJI

Indukcja tuberyzacji jest wypadkowa od-
powiedniego stanu fizjologicznego rosliny,
jak rowniez wielu czynnikOw Srodowisko-
wych, z ktorych najwazniejszymi sa zawar-
toS¢ azotu w glebie, temperatura Srodowiska
i fotoperiod (JACKSON 1999).

Wysokie stezenie azotu w glebie nega-
tywnie wplywa na proces tuberyzacji w

roSlinach ziemniaka. Przeniesienie roslin do
gleby o niskiej zawartoSci tego pierwiastka
umozliwia zawiazanie bulw. Stosowanie do-
listnego nawozenia azotowego nie ma wply-
wu na powstawanie bulw. Wysoki poziom
azotu jest w stanie zahamowac tuberyzacje,
ale jego rola nie jest decydujaca. Pomimo
obnizenia nawozenia azotowego, przy nie-
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sprzyjajacych tuberyzacji warunkach takich
jak dlugi dzien czy wysoka temperatura, nie
obserwowano zawiazywania bulw (KRAUSS
1985).

Wysoka temperatura, zarOwno w warun-
kach dnia dhugiego jak i krotkiego, hamuje
tuberyzacje. W wysokiej temperaturze naste-
puje obnizenie poziomu asymilatow kiero-
wanych do podziemnych czeSci rosliny, co
jest takze obserwowane w warunkach dnia
dlugiego. Wysoka temperatura gleby ujem-
nie wplywa na tuberyzacje, hamujac prze-
ksztalcanie si¢ wierzcholka stolonu w bulwe.
Wykazano, ze optymalnymi warunkami dla
produkcji bulw jest temperatura w zakresie
14-20°C. W przypadku wysokich temperatur
nocnych 25-27°C obserwowane jest znacza-
ce obnizenie plonu bulw (EWING i STRUIK
1992, MENZEL 1980).

Fotoperiod ma istotny wplyw na rozwoj
calej rosliny, w tym tworzenie bulw. W okre-

Slonych warunkach fotoperiodu fitochromy
przekazuja sygnal, ktory przemieszcza si¢ z
lisSci poprzez floem do czeSci podziemnych
ziemniaka, indukujac tuberyzacj¢ (ABELENDA
i wspotaut. 2011). Istotna role w fotoperio-
dycznej regulacji tuberyzacji pelni fitochrom
B (PHYB), co zostalo potwierdzone w do-
Swiadczeniu z wykorzystaniem transgenicz-
nych form S§. tuberosum subsp. andigena z
zahamowana ekspresja genu fitochromu B
(JACKSON i wspotaut. 1996). Rosliny te byly
zdolne do zawiazywania bulw, pomimo za-
stosowanych niesprzyjajacych tuberyzacji
warunkow dnia dlugiego. Wprowadzenie do
roSlin ziemniaka genu phyB z Arabidopsis
thaliana (rzodkiewnik pospolity) prowadzito
do zwigkszonej inhibicji tuberyzacji w wa-
runkach dnia dlugiego (THIELE i wspootaut.
1999, AKSENOVA i wspotaut. 2002).

ZNACZENIE SACHAROZY ORAZ HORMONOW ROSLINNYCH W REGULACJI TUBERYZAC]I

Glownymi procesami biochemicznymi
zachodzacymi w roSlinie, majacymi zasad-
nicze znaczenie w procesie tuberyzacji, sa
synteza skrobi (TAUBERGER i wspoétaut. 2000)
oraz akumulacja biatek zapasowych (TAY-
LOR i wspotaut. 1998). Podczas tuberyzacji
wazny jest wystarczajaco wysoki poziom
weglowodanow. Zawiazywaniu sie bulw to-
warzyszy aktywacja fotosyntezy, akumulacja
asymilatOw w czeSci nadziemnej i ich trans-
port do czeSci podziemnej rosliny. Sacharo-
za, jako glowna forma transportu cukrow w
roSlinach, pelni role czasteczki sygnatowej,
zarOWno w procesie tuberyzacji, jak i kwit-
nienia (SHEEN i wspotaut. 1999, SUAREZ-LOPEZ
2005). Badania przeprowadzone na roslinach
in vitro wykazaly, ze tuberyzacja ziemniaka
w duzym stopniu zalezy od poziomu sacha-
rozy. Zwiazek ten w bulwach bierze udziat
w aktywacji m.in. genéw patatyny, inhibito-
ra proteinaz II czy ADP-pirofosforylazy glu-
kozy (XU i wspotaut. 1998). W czasie wzro-
stu stolonu w roSlinie ziemniaka ma miejsce
apoplastyczny transport sacharozy, podczas
ktorego jest ona hydrolizowana przy udziale
kwasnej inwertazy. W czasie indukcji tube-
ryzacji transport apoplastyczny zostaje zasta-
piony przez transport symplastyczny, w kto-
rym kluczowa role odgrywa enzym syntaza
sacharozy (CZYZEWSKA i MARCZEWSKI 2009).
Wykazano, ze role czasteczek sygnalowych
w procesach rozwojowych roslin, w tym w

tuberyzacji ziemniaka, petni¢ moga transpor-
tery sacharozy. RoSliny transgeniczne S. tube-
rosum z podgatunkéw tuberosum oraz andi-
gena z zahamowana ekspresja genu transpor-
tera sacharozy StSUT4 charakteryzowaly si¢
zdolnoScia do zawiazywania bulw, pomimo
niesprzyjajacych tuberyzacji warunkow dnia
dhugiego (ang. long day, LD). Obnizona eks-
presja genu StSUT4 w roSlinach transgenicz-
nych skutkowata spadkiem poziomu mRNA
genu StCO, co wigze sie ze zwickszona eks-
presja genu StFI sprzyjajacego tworzeniu si¢
bulw nawet w warunkach nieindukcyjnych.
Ponadto, w roslinach transgenicznych stwier-
dzono zwigkszona akumulacj¢ sacharozy i
skrobi oraz zwi¢kszony transport sacharozy
do podziemnych cze¢Sci roSliny, co ma miej-
sce w czasie tuberyzacji (CHINCINSKA i wspoOt-
aut. 2008, 2013).

Gibereliny sa grupa hormondéw roSlin-
nych, majacych istotny wplyw na proces
zarOwno inicjacji, jak i indukcji tuberyzacji
(EWING 1995). Za gtéwna forme giberelin
(GA) wystepujacych w ziemniaku uwaza sie
GA,|i jej forme prekursorowa GA, . Glowny
szlak metaboliczny syntezy GA w ziemniaku
przebiega wedlug schematu: G ,-GA_-GA
-GA +GA,-GA,. Ostatnie, kluczowe etapy w
biosyntezie giberelin katalizowane sa przy
udziale enzymow oksydazy GA, 5 (GA200x)
oraz oksydazy GA,. Gléwnym enzymem od-
powiedzialnym za inaktywacj¢ bioaktyw-
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nych form GA jest enzym oksydaza GA, GA-
2ox(ang. GA2 oxidase 1) (HEDDEN i PHILLIPS
2000). Wykazano, ze transgeniczne roSliny
ziemniaka z nadekspresja genu StGA20o0x1
charakteryzowato opdznione formowanie sie
bulw w warunkach dnia krétkiego, w po-
rownaniu z roSlinami z zahamowana ekspre-
sja tego genu. Obnizony, za sprawa supresji
ekspresji genu StGA200x1( ang. GA20 oxida-
se 1), poziom giberelin nie znosil negatyw-
nego wplywu dnia dhlugiego na formowanie
sie bulw (JACKSON i wspoétaut. 2000). Podob-
ne wnioski z badan z wyciszeniem genow
StGA200ox1 i StGA30x2 wysnuli CARRERA i
wspotaut. (2000) oraz BOU-TORRENT i wspol-
aut. (2011). KLOOSTERMAN i wspotaut. (2007)
wykazali wzmozona ekspresje genu StGA-
2ox1 na poczatkowym etapie zawiazywania
bulw, jeszcze przed pojawieniem si¢ wyraz-
nych symptomoOw tuberyzacji. Wptyw StGA-
2ox1 na tuberyzacje stwierdzono w bada-
niach roSlin én vitro. ZaleznoSci tej nie zna-
leziono dla roslin uprawianych w glebie. Ro-
sliny z wylaczonym genem odpowiedzialnym
za przeksztalcenie G, w G, a tym samym z
obnizonym poziomem endogennych gibere-
lin byly zdolne do tuberyzacji przy dniu diu-
gim, po co najmniej trzymiesi¢cznym okresie
przetrzymywania w takich warunkach. Prze-
niesienie roslin do warunkéw dnia krotkiego
powodowalo natychmiastowe zawiazywanie
si¢ bulw. Wyniki doSwiadczenia wskazuja na
istnienie ztozonej fotoperiodycznej regulacji
tuberyzacji, taczacej w sobie negatywna regu-
lacje w dniu krotkim poprzez GA oraz stymu-
lacje w warunkach dnia krotkiego za sprawa
odpowiedniego fotoperiodu (VAN DEN BERG i
wspotaut. 1995). Badania JACKSON i wspotaut.
(1996) wykazaly, ze rosliny transgeniczne z
zahamowanym genem phyB maja zdolnosc
tuberyzacji w warunkach dnia dlugiego. W
lisSciach i nadziemnych czeSciach tych roslin
wykazano podwyzszony poziom GA; GA, i
GA,, i obnizony poziom GA,,, w porownaniu
z roSlinami typu dzikiego. Badania stanowia
potwierdzenie udzialu fitochromu B w ha-
mowaniu tuberyzacji oraz jego wplywu na
zawartoS¢ bioaktywnych form GA (MARTINEZ-
-GARCIA i wspotaut. 2002).

Cytokininy sa kolejna grupa hormonéw
roslinnych, ktére maja wplyw na proces tu-
beryzacji. Dolistne traktowanie roslin roz-
tworem cytokinin (Ck) nie ma wplywu na
formowanie si¢ bulw. Wykazano, ze bezpo-
Srednie dzialanie hormonow na stolon wa-
runkuje inicjacje tuberyzacji (PALMER i SMITH
1970). Wplyw cytokinin na inicjacje tubery-

zacji wiaze sie ze stymulacja przez hormony
podziatobw komoérkowych (ROMANOV 2009).
W przeprowadzonych w warunkach in vitro
badaniach na 6 odmianach oraz na liniach
transgenicznych wykazano, ze w stymulacji
tuberyzacji przy udziale Ck istotnym jest od-
powiedni poziom sacharozy w pozywce (AK-
SENOVA i wspotaut. 2000, ROMANOV i wspot-
aut. 2000). Wykorzystana w doswiadczeniach
kinetyna stymulowala inicjacje¢ tuberyzacji. W
czasie formowania bulw obserwowano za-
sadniczy wzrost poziomu endogennych Ck
w stolonach oraz rozwijajacych si¢ bulwach
(MAUK i LANGILLE 1978, OBATA-SASAMOTO i SU-
ZUKI 1979). Wykazano ponadto udzial Ck w
aktywacji enzymow zwiazanych z biosynte-
za skrobi, co wiaze si¢ z akumulacja skrobi
w bulwach (PALMER i BARKER 1973). Zwick-
szona zawarto$¢ cytokinin zidentyfikowano
na wczesnych etapach tuberyzacji. Po 4-6
spadata. Ck nie pehily roli w poézniejszych
etapach wzrostu bulwy (EWING 1995, RODRI-
GUEZ-FALCON i wspotaut. 2000).

Do grupy zwiazkOw wplywajacych na
tworzenie si¢ bulw naleza kwas jasmono-
wy (JA) i produkty jego metabolizmu, kto-
re przemieszczaja sie do stolonOw w czasie
inicjacji tuberyzacji (PELACHO i MINGO-CASTEL
1991). JA wplywa na kierunek podzialéw ko-
morkowych oraz warunkuje grubienie stolo-
nu. Wykazano, ze JA i jego pochodne indu-
kuja zmiany w orientacji mikrotubul, podob-
ne do wywolywanych przez inhibitor synte-
zy GA, wplywajac na podzialy komorkowe
w sposob przeciwstawny do GA (ABDALA i
wspotaut. 2002). Dodatek kwasu jasmonowe-
g0 i jego metylowanych form nie wplywa na
ilos¢ powstajacych bulw, ale w znaczacy spo-
sob stymuluje ich wzrost (SARKAR i wspolaut.
2000).

Wplyw kwasu abscysynowego (ABA) na
przyspieszenie formowania si¢ bulw wyka-
zano w doSwiadczeniach na ziemniakach z
podgatunku andigena i tuberosum (WAREING
i JENNINGS 1980). ABA wplywa na supresje
wzrostu wydluzeniowego stolonu i stymuluje
inicjacje tuberyzacji. Stymulujacy efekt dziata-
nia ABA na formowanie si¢ bulw wigze sie z
jego optymalnym stezeniem, zréznicowanym
w zaleznoSci od odmiany (HUSSEY i STACEY
1984). ABA stymuluje tuberyzacje zaréwno
przy wysokim, jak i niskim stezeniu sacha-
rozy oraz ostabia hamujace dzialanie GA na
inicjacje tuberyzacji (LESINSKA i SEKRECKA
2007). Nie obserwuje si¢ zasadniczych zmian
w zawartoSci ABA w czasie inicjacji tubery-
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zacji (EWING 1995). Przypuszcza si¢, ze kwas
abscysynowy nie pelni roli w bezposredniej,
hormonalnej regulacji formowania bulw, ale
jest negatywnym regulatorem GA (CLAASSENS
i VREUGDENHIL 2000).

W przypadku kolejnej grupy hormonow
roSlinnych, auksyn, ich rola w procesie regu-
lacji tuberyzacji nie jest do konca wyjasnio-
na. Istnieja przyktady badan wskazujacych na
negatywny wplyw tej grupy zwiazkow na ini-
cjacje tuberyzacji w roSlinach S. tuberosum
z podgatunku andigena (KUMAR i WAREING
1979). W przypadku dodania kwasu indolilo-
octowego (IAA) do pozywki, jego wplyw na
proces zawiazywania si¢ bulw zalezny byl od
genotypu oraz zawartoSci sacharozy. Przy ni-

skim stezeniu cukru, dodatek hormonu wia-
zal sie¢ ze wzrostem liczby zawiazanych bulw,
z kolei przy stezeniu sacharozy 5-8%, na
0gol obserwowano mniejsza liczbe zawiaza-
nych bulw (AKSENOVA i wspotaut. 2000). Ba-
dania wskazuja, ze poziom endogennego IAA
przed inicjacja tuberyzacji wzrasta po czym
spada, pozostajac na niskim poziomie w cza-
sie calego procesu wzrostu bulwy. W prze-
prowadzonych badaniach in vitro wykazano,
ze dodatek TAA do pozywki skutkowal zna-
czacym zwickszeniem wagi bulw w roslinach
z podgatunku andigena i niektorych odmia-
nach z podgatunku fuberosum (AKSENOVA i
wspotaut. 2000, ROMANOV i wspotaut. 2000).

GENETYCZNE UWARUNKOWANIA TUBERYZAC]I

W latach 80. XX w. CHAILAKHYAN i wspot-
aut. (1981) przeprowadzili doswiadczenia
na roSlinach ziemniaka (podktadki) szcze-
pionych zrazami tytoniu i stwierdzili, ze w
sprzyjajacych warunkach fotoperiodycznych
kwitnieniu tytoniu towarzyszyla jednoczesna
tuberyzacja. Wskazuje to na istnienie gene-
tycznych powiazan pomiedzy kwitnieniem i
tuberyzacja, dwoma zjawiskami bardzo istot-
nymi dla roSlin ziemniaka. Dokladne pozna-
nie mechanizmu zegara okotodobowego oraz
procesu kwitnienia u Arabidopsis staly si¢
punktem wyjScia w poszukiwaniu wspolnych
elementow pomiedzy kwitnieniem a tube-
ryzacja. Zegar okotodobowy pelni bardzo
wazna role w rozwoju i regulacji procesow
zyciowych roslin zwiazanych z cyklem dnia
i nocy (LOCKE i wspoélaut. 2005). Glownym
elementem mechanizmu kwitnienia jest bial-
kowy produkt genu CONSTANS (CO). Eks-
presja genu CO jest regulowana za pomoca
czynnikow transkrypcyjnych CDF1 (ang. cyc-
ling DOF factor 1) oraz CDF2, wytwarzanych
przez rosline w nocy. W ciagu dnia ekspre-
sja CDF1 i CDF2 jest hamowana przy udzia-
le kompleksu biatka GIGANTEA i FKF1(ang.
flavin-binding kelch repeat F-BOX1). Prowa-
dzi to do wytworzenia biatka CO, ktore indu-
kuje ekspresje genu FLOWER LOCUS T (FT),
umozliwiajac zakwitanie rosliny (NAKAMICHI i
wspolaut. 2005, SAwWA i wspotaut. 2007).

Pierwszym potwierdzeniem roli genu CO
w regulacji tuberyzacji byly badania na trans-
genicznych roSlinach S. tuberosum subsp.
andigena z wprowadzonym z A. thaliana ge-
nem CO (MARTINEZ-GARCIA i wspotaut. 2002).
Nadekspresja genu CO powodowala znaczace

opOZnienie tuberyzacji w sprzyjajacych pro-
cesowi warunkach dnia krotkiego. Ekspery-
menty przeprowadzone na roSlinach szcze-
pionych dowiodly, ze nadekspresja genu CO
w liSciach hamuje proces formowania si¢
bulw. GONZALEZ-SCHAIN i wspotaut. (2012) zi-
dentyfikowali w roSlinie ziemniaka gen StCO
i zaklasyfikowali go do grupy genéw odpo-
wiedzialnych w roSlinach za regulacje proce-
sow zaleznych od fotoperiodu, podobnie jak
gen CO u rzodkiewnika oraz gen HdlI(ang.
heading date 1) u ryzu (PUTERILL i wspotaut.
1995, YANO i wspotaut. 2000). Opisany przez
autorow gen StCO charakteryzowat si¢ wyso-
kim podobiefistwem do innych podobnych
do CO genow, St-sCOL1(ang. short CO-like 1)
i $StICOLI(ang. long CO-like 1), zidentyfiko-
wanych w ziemniaku (DROBYAZINA i KHAVKIN
2006, 2011). Rosliny z wyciszonym genem
StCO tuberyzowaly w nieindukcyjnych dla
tworzenia bulw warunkach dnia dlugiego. Z
kolei u roSlin z nadekspresja tego genu ob-
serwowano opoOzZnienie tuberyzacji. Wyci-
szenie genu S$tCO u roslin prowadzonych w
warunkach dnia krotkiego nie wplywato na
tuberyzacje.

Potwierdzenie udzialu genu CO w regula-
cji tuberyzacji statlo sie punktem wyjscia dla
badafn majacych na celu ustalenie, czy podob-
nie jak w procesie kwitnienia, w tuberyzacji
biatko FT pelni gldwna role czasteczki sygna-
lowej. Wprowadzenie do roSlin S. tuberosum
subsp. andigena genu Hd3a z ryzu bedacego
ortologiem genu FT u Arabidopsis, umozliwi-
lo otrzymanie roSlin transgenicznych, ktore
byly zdolne do zawiazywania bulw w niein-
dukcyjnych warunkach dnia dhugiego (Na-



Regulacja tuberyzacji w ziemniaku

107

VARRO i wspotaut. 2011). W doSwiadczeniach
prowadzonych na roSlinach szczepionych
autorzy wykazali takze, ze roSliny z transge-
nem, niezaleznie od tego, czy byly szczepio-
ne na roSlinie typu dzikiego czy w szczepie-
niu stanowily podkladke, tuberyzowaly w
warunkach dnia dlugiego. W stolonach roSlin
typu dzikiego stanowiacych podkltadke zi-
dentyfikowano biatkowy produkt genu Hd3a
(ang. heading date 3a), nie stwierdzono za$
obecnosci jego transkryptu, co wskazuje, ze
czasteczka sygnalowa w procesie inicjacji tu-
beryzacji bylo bialtko genu Hd3a, a nie jego
transkrypt.

Badania nad poznaniem genomu ziem-
niaka doprowadzily do identyfikacji genow
STSPGA, StSP5G, StSP3D wykazujacych duze
podobienstwo do genow FT z rzodkiewnika
SFT (ang. single-flower truss), z pomidora
oraz Hd3a z ryzu warunkujacych kwitnienie
(NAVARRO i wspotaut. 2011). Z badan wynika,
ze ekspresja genu StSP6A (ang. self- prunning
6A) silnie pozytywnie korelowala z tubery-
zacja. Ekspresja tego genu miala miejsce za-
rowno w liSciach, jak i w stolonach roslin w
warunkach dnia krotkiego oraz w roslinach z
zablokowanym genem PHYB tuberyzujacych
niezaleznie od fotoperiodu. Potwierdzeniem
istotnej roli genu StSP6GA w procesie zawia-
zywania bulw jest ich powstawanie w rosli-
nach transgenicznych z nadekspresja tego
genu, pomimo niesprzyjajacych tworzeniu
bulw warunkéw dnia dlugiego. Wyciszenie
tego genu powodowalo znaczace opdznienie
w formowania bulw. W przeprowadzonej
analizie odmian o réznej wczesnosci, autorzy
obserwowali korelacje pomiedzy zwickszo-
nym poziomem transkryptow genu StSP6A
w liSciach a wczeSniejsza tuberyzacja. Stwier-
dzono ponadto, ze ekspresja genu StSP6A
w stolonach byla opdzniona wzgledem jego
ekspresji w liSciach. NAVARRO i wspotautorzy
(2011) wykazali, ze w warunkach dnia dhu-

giego nastepowala represja ekspresji genu
StSP6A warunkowana dziataniem genu StCO.
Przeniesienie roslin do warunkéw dnia krot-
kiego prowadzilo do zawiazania bulw. Za-
obserwowano, ze kolejny zidentyfikowany
gen StSP3D (ang. self-prunning 3D), SciSle
zwiazany z regulacja procesu kwitnienia,
nie ma znaczacego wplywu na tuberyzacje.
Rosliny transgeniczne z nadekspresja genu
StSP3D oraz roSliny typu dzikiego zawiazy-
waly bulwy w tym samym czasie. Wykazano
ponadto role genu StSP5G (ang. self- prun-
ning 5G) jako negatywnego regulatora tube-
ryzacji (NAVARRO i wspotaut. 2011).

W obrebie QTL wystepujacego na chro-
mosomie V warunkujacego dojrzatos¢ roslin
zidentyfikowano gen StCDFI, bedacy orto-
logiem genu CDF1 u A. thaliana (VISKER i
wspotaut. 2003, KLOOSTERMAN i wspotaut.
2013). Zostal on uznany za gen kandydujacy,
ktory moze by¢ powiazany z procesem two-
rzenia bulw. Analiza sekwencji genu StCDF1
u osobnikOw roézniacych si¢ fenotypem pod
wzgledem wczesnoSci zawiazywania bulw
umozliwila identyfikacje trzech roznych alle-
li tego genu: StCDFI1.1, StCDF1.2 i StCDF1.3
(KLOOSTERMAN i wspotaut. 2013). Ich rézne
kombinacje warunkowaly fenotyp pozny,
wczesny badz poSredni. Rezultatem nade-
kspresji wariantu genu warunkujacego wcze-
sna dojrzatos¢ roSliny (STCDF1.2), w roSlinie
o fenotypie poznym, bylo wczesniejsze for-
mowanie si¢ bulw. Wywotlanie nadekspresji
genu SICDF1.2 w roSlinach . andigenum
umozliwito tuberyzacje w warunkach dnia
dhugiego. Genotypy wczesne w warunkach
dnia krotkiego charakteryzowaly sie zwick-
szona ekspresja genu StSP6A w porOwnaniu
z roSlinami o fenotypie poézinym. W warun-
kach dnia krotkiego nie stwierdzono ekspre-
sji genu StSP5G, ktora byla wysoka w genoty-
pach o fenotypie péznym przy dniu dlugim.

ROLA TRANSPORTU CZASTECZEK SYGNALOWYCH W REGULACJI TUBERYZAC]I

Pierwsze doniesienia o mozliwosci trans-
portu wirusowego RNA w postaci komplek-
sow rybonukleoproteinowych poprzez pla-
smodesmy (RYABOV i wspoétaut. 1999, HAYWO-
oD i wspotaut. 2002) oraz przyklady czaste-
czek mRNA transportowanych w roslinach
na duze odlegtosci za poSrednictwem floemu
(HAYWOOD i wspotaut. 2005) nadaly kierunek
poszukiwaniom czasteczki sygnatowej odpo-
wiedzialnej za indukcje¢ tuberyzacji. W rosli-

nach ziemniaka transport dlugodystansowy
czasteczek mRNA zostal potwierdzony dla
podobnego do BEL1 czynnika transkrypcyj-
nego, StBEL5 (ang. BEL-type homeodomain
factor 5) (CHEN i wspotaut. 2003). Wykazano,
ze biatko to wraz z czynnikiem transkrypcyj-
nym typu KNOTTED1-POTH1 (ang. potato
homeobox 1) wptywaja na proces tuberyzacji
poprzez regulacje fitohormonow. Czynniki te
sa biatkami homeoboksowymi zaliczanymi do
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Ryc. 1. Model regulacji procesu tuberyzacji w ziemniaku (wg SUAREZ-LOPEZ 2013, zmieniona).

Linia czarna przerywana i szara oznaczone sa odpowiednio przypuszczalny przeplyw bialek lub GA oraz
miRNA172 z liSci do stolonu. Linia podwojna czarna oznaczone jest przemieszczanie si¢ mRNA. Strzatkami
bez wypelnienia i strzalkami czarnymi oznaczone sa odpowiednio indukcja i inhibicja powstawania trans-
kryptow lub bialek wptywajacych na proces tuberyzacji.

nadrodziny TALE (BURGLIN 1997). Wykazano,
ze nadekspresja genow StBEL5 i POTHI pro-
wadzi do przySpieszenia procesu tuberyzacji
oraz zwickszenia plonu. Podczas gdy rosliny
z nadekspresja genu StBEL5 charakteryzowa-
ly sic normalna budowa liSci, nadekspresja
genu POTHI1 prowadzila do powstania zabu-
rzen w ich pokroju (CHEN i wspotaut. 2003).
Poziom RNA genu POTHI1 w todygach i sto-
lonach jest staly, podczas gdy akumulacja
RNA genu StBEL5 wzrasta w odpowiedzi na
warunki dnia krotkiego. Wynika z tego, ze to
StBEL5 pelni role glownej czasteczki sygna-
lowej w procesie inicjacji tuberyzacji. Pro-
motor StBEL5 w wiazkach przewodzacych
lisci jest aktywowany Swiatlem, pozostaje zas
nieaktywny w todygach. Akumulacja RNA
genu SIBEL5 wzrasta w odpowiedzi na wa-
runki dnia kroétkiego. Obecno$¢ RNA genu
StBEL5 w komorkach floemu todyg Swiad-
czy o mozliwosci transportu RNA z lisci do
todyg, a stad do czeSci podziemnej rosliny

(BANERJEE i wspolaut. 2006). W warunkach
dnia dhlugiego mRNA genu SIBEL5 jest aku-
mulowany gtéwnie w liSciach i todygach.
Przypuszcza si¢, ze akumulacja ta wiaze sie
z wplywem PHYB, ktory moze warunkowac
modyfikacje biatek chaperonowych towarzy-
szacych RNA genu SIBEL5 w przeplywie z
lisSci do stolonow (SARKAR 2008). Istotnym
elementem zwiazanym z regulacja przeply-
wu transkryptow genu StBEL5 stanowia se-
kwencje nie podlegajace translacji (UTR).
Dowodem tego jest zdolnoS¢ do tuberyzacji
w nieindukujacych warunkach dnia dhugiego
u roslin z nadekspresja genu StBEL5 o pelnej
diugosci wraz z sekwencjami UTR (HANNAPEL
2010). W czeSci stolonowej biatka POTH1 i
StBELS wiaza si¢ z sekwencja promotorowa
genu GA20oxI prowadzac do represji jego
transkrypcji (ROSIN i wspotaut. 2003, CHEN i
wspotaut. 2004).

Istotng role w tworzeniu bulw petni tak-
ze mikroRNA172, ktéorego gtowna funkcja
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jest udzial w regulacji rozwoju generatywne-
go u roznych gatunkow roslin (AUKERMAN i
SAKAI 2003, MARTIN i wspotaut. 2009). Pod-
wyzszony poziom czasteczek miRNA172 zna-
leziony zostal w roSlinach w indukujacych
tuberyzacje warunkach dnia krotkiego. Au-
torom udalo sie zidentyfikowaé w roslinie
ziemniaka gen RAPI (ang. related to APETA-
LA2 1), kodujacy biatko zlozone z 454 ami-
nokwasow, wykazujace homologi¢ z AP2 i
AP2 podobnymi biatkami. Gen RAPI zawie-
ra sekwencje kodujaca komplementarna do
miRNA172. IloS¢ transkryptow genu RAPI
negatywnie korelowala z poziomem akumu-
lacji czasteczek miRNA172, co wskazuje, ze
RAP1 moze stanowic¢ gen docelowy dla miR-
NA172. Rosliny transgeniczne z nadekspresja

miRNA172 charakteryzowaly si¢ zdolnoScia
do wytwarzania bulw, pomimo warunkow
dnia dlugiego. Autorzy wykazali mozliwos¢
przenoszenia sygnatu do indukcji tuberyza-
cji poprzez szczepienie roSlin. Nadekspre-
sja. miRNA172 w czeSci nadziemnej rosliny
byla wystarczajaca, aby indukowac tuberyza-
cje, co nie byto mozliwe kiedy nadekspresja
miRNA172 zachodzila wylacznie w roSlinie
stanowiacej podkladke. Ekspresja miRNA172
jest regulowana przez fitochrom B. W stolo-
nach roSlin anty-PHYB tuberyzujacych w tym
samym czasie, zarbwno w warunkach dnia
krotkiego, jak i dlugiego, ma miejsce znacza-
cy przyrost iloSci czasteczek miRNA172, po-
rownywalny z poziomem czasteczek w wa-
runkach dnia kroétkiego.

PODSUMOWANIE

Proces tuberyzacji jest ztozony i podle-
ga regulacji przez wiele czynnikow. Badania
wykazaly, ze na przebieg tuberyzacji wplyw
ma uklad zaleznoSci wielu genéw, ich trans-
kryptow oraz produktow biatkowych. W
warunkach dnia dlugiego ma miejsce hamo-
wanie tuberyzacji przy udziale PHYB, SitCO,
StSUT4. Z kolei w warunkach dnia krotkie-
go dochodzi do uruchomienia mechanizmu
umozliwiajacego zawiazywanie bulw, ktorego
gtownymi elementami sa gen StSP6GA, mRNA
genu StBEL5 oraz mikroRNA172. Istotna role
w kontroli procesu tuberyzacji pelnia takze
fitohormony, ktéorych dzialanie na poszcze-
g0lne etapy formowania si¢ bulw zostato do-
brze poznane. Warta podkreSlenia w hormo-
nalnej kontroli tuberyzacji, jest rola giberelin
jako negatywnego regulatora. Dzialanie GA

wiaze si¢ ze stymulacja wzrostu wydluzenio-
wego stolondw oraz hamujacym dzialaniem
na inicjacje tuberyzacji i wzrost bulw. Wazna
funkcje wsréd hormonow roslinnych w pro-
cesie formowania sie bulw odgrywa kwas ab-
scysynowy pelniacy role negatywnego regu-
latora giberelin. ABA hamuje elongacj¢ stolo-
now oraz dziala na proces indukgji i inicjacji
tuberyzacji stymulujaco, podobnie do cytoki-
nin, kwasu jasmonowego i jego pochodnych.

Optymalizacje tuberyzacji osiagna¢ moz-
na poprzez dobor odpowiednich warunkow
srodowiskowych. Inna droga prowadzaca do
osiagniecia najwiekszej wydajnosSci procesu
tuberyzacji moga by¢ zmiany statusu hormo-
nalnego oraz zmiany ekspresji genéw biora-
cych udziat w procesie zawiazywania bulw
na drodze modyfikacji genomu roSliny.

REGULACJA TUBERYZACJI W ZIEMNIAKU

Streszczenie

Tuberyzacja, czyli tworzenie bulw, jest zasadni-
czym procesem biologicznym w rozwoju i plono-
waniu roSlin. Wytwarzanie bulw to ztozony proces
rozwojowy, na ktory sktadaja si¢ czynniki genetycz-
ne, biochemiczne i srodowiskowe. Dilugos¢ dnia od-
grywa kluczowa rol¢ w mechanizmie zawiazywania
bulw. W indukujacych tuberyzacje warunkach dnia
krotkiego dochodzi do powstania czasteczki sygna-
towej, ktory transportowany do podziemnych czeSci
rosliny, stolonow, uruchamia tuberyzacje. Istnieje
wiele przestanek Swiadczacych o istnieniu genetycz-

nych powiazan pomiedzy dwoma istotnymi dla ziem-
niaka procesami, tuberyzacji i kwitnienia. Elementa-
mi wspolnymi obu zjawisk jest odpowiedz na foto-
period i udzial czasteczek sygnalowych przemiesz-
czajacych si¢ z liSci do stolonéw. Jeden z FT podob-
nych genow zidentyfikowany w ziemniaku pelni w
mechanizmie tuberyzacji kluczowa role¢ podobna
do roli genu FT w procesie kwitnienia. Dokladne
poznanie mechanizmu tuberyzacji jest kluczowe w
tworzeniu strategii hodowlanych majacych na celu
zwickszenie plonu bulw i poprawienie jego jakoSci.
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REGULATION OF TUBERIZATION IN POTATO

Summary

Tuberization is a biological process essential for
production of potatos, the third most important food
crop in the world. Tuberization is a complex, devel-
opmental process of potato which involves interac-
tions between genetic, environmental and biochemi-
cal factors. Day length is critical for tuber formation.
Under inductive condition of short day, a systemic
signal is synthesized and transported to underground
stolons to induce tuberization. There is evidence in-

dicating the existence of a common genetic regula-
tory pathway of flowering and tuberization, the two
most important processes in potato plant. These pro-
cesses are similar in the response to photoperiod and
involvement of phloem-mobile signals. One of FT-like
genes identified in potato plays similar role as that
FT in flowering control. Understanding of tuber for-
mation is essential to create breeding strategies to im-
prove tuber yield and quality.
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