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Streszczenie. Praca przedstawia akiualny stan badan w zakresic informacyjnej roli dwiatla w
tanach roslin. Omowiono w nicj pokrétce fotoreceptory, ktore odbierajg bodzce zawarte w strumieniu
cnergii promienistej przekszialconym przez zielone roéliny i otwieraja odpowiednie drogi metabao-
liczne. Szcezegolng uwagg zwrdcono na znaczenie ckologiczne reakcji fotomorfogenetycznych, jako
mechanizmow przystosowawczych do istnicjigee) lub spodziewanej konkurencii, zwlaszcza na
fitochromows regulacje kiclkowania nasion i ksztaltowanic pokroju roélin,

Stowa kluczowe: fitochrom, fotomorfogencza, kielkowanie nasion, konkurencja, tan, pokrdj
roslin

WPROWADZENIE

Dawno juz zauwazono, ze rosliny wewnatrz ggstych lanéw réznia si¢ pokrojem od
identycznych genetycznie roslin rosnacych na ich skraju, a zwlaszcza od rosnacych
oddzielnic. Rosliny w lanach sg zwykle wyzsze, maja dluzsze migdzywezla, lecz sg
mnicj rozgalezione i rozkrzewione, a ich liscie sg czgsto wyciagnigte 1 ciensze. Niekiedy
mozna tez stwicrdzic, ze roéliny w tanach szybciej kwitng i tworzg nasiona.

Efekty te przypisywano ograniczeniom w dostgpic do $wiatla, substancji
pokarmowych 1| wody, powodowanym przez konkurencje roslin sasiadujacych.
Nicwicle jednak mozna byto powiedzicé o fizjologicznych mechanizmach réznico-
wania roslin. Przelomowe znaczenie dla interpretacji obserwowanych prawidto-
wosci miato odkrycie mechanizmu fitochromowego, dokonane przez tzw. Grupg
Beltsville w latach pigédziesigtych [4-6,9,22].

DZIALANIE FITOCHROMOW 1 INNYCH FOTORECEPTOROW

W toku dosSwiadczen z kielkowaniem nasion w Swietle rozszczepionym
stwicrdzono [5}, zc szczegodlne znaczenie majg dwa pasma spektralne: w czerwieni
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(ok. 660 nm} i w dalekiej czerwieni (ok. 730 nm). Daleka czerwien (FR - far red)
hamowala kietkowanic nasion sataty, za§ czerwien (R - red) sprzyjala kielkowaniu,
przy czym reakcje te byly odwracalne, tzn. ze niezaleznic od liczby nastgpujacych po
sobie impulsow swietinych (zwykle kilkuminutowych), nasiona zachowywaly sig
stosownic do ostatnicgo sygnalu otrzymanego przed okresem ciemnym. Poniewaz
podobng odwracalno$¢ reakcji na R i FR znaleziono w przypadku indukcji
zakwitania rzepienia [6], atakZze w regulacji wzrostu clongacyjnego fasoli i innych
roslin [22], mozna bylo zaloZy¢ istnienie uniwersalnego fotoreceptora wystepuja-
cego w dwoch formach: pochlaniajgcej czerwien (i oznaczanej jako P;) i pochia-
niajacej dalekq czerwien (Pg). Po absorpcji okreslonej dawki promieniowania
nastgpuje konwersja jednej formy w druga. Wyniki licznych do$wiadczen prze-
mawialy za tym, ze aktywng forma jest Py, poniewaz otwicrala ona drogg procesom
morfogenetyczaym (kiclkowanie nasion, deetiolacja).

Wkrétce hipotetyczny fotoreceptor rzeczywiscie odkryto, wyizolowano [9] i
nazwano fitochromem; skiada sig on z czgsci bialkowej oraz chromoforowej. W
ciagu nastgpnych kilkunastu lat stwicrdzono, ze fitochrom wystepuje powszechnie
w Swiecie ro§lin (poza grzybami), cho¢ u rolin nizszych obserwuje sig czesto
przesunigeic polozenia maksiméw w widmach absorpeyjnych [57]. Ksztaltuje on
rozliczne procesy rozwojowe w calym cyklu zyciowym rosliny [12).

Wewnatrzkomorkowa rola fitochromu byla i jest nadal przedmiotem badan i
kontrowersji. W pierwszym okresic szczegdlng uwagg zwracano na rolg fitochromu
jako ,,straznika membran”, w formie Pg umozliwiajacego przeplyw substancji, a w
formie P, blokujacego, ktéra to hipoteza znajdowala latwe potwicrdzenic operacyjne.
Poza tym nic brakowato takzc dowodow bezposrednich, zwlaszcza z obserwacji
roslin nizszych [39]. Obecnic szczegdlng rolg przypisuje si¢ fitochromowi jako
modulatorowi ekspresji gendw, co po raz pierwszy postulowat Mohr [47].

Pierwotnie prosta koncepcja budowy i dzialania fitochromu musiala byé
modyfikowana i komplikowana, w miarg jak coraz wigcej faktéw empirycznych nic
moglo by¢ wyjadnianych w ramach istniejacego schematu, Okazalo si¢ m.in. Zc
fitochrom reaguje takze na dlugo$¢ dnia i na nat¢Zenic napromicnicnia.
Wyodrgbniono tzw. reakcje wysokoenergetyczna (HER - high energy responsc,
pézniej HIR - high irradiance response), zachodzacq w warunkach pelnego $wiatla
naturalnego. Hartmann [37] wykazal, Zc receptorem takich reakcji jest réwniez
fitochrom, cho¢ na ogét nic byly one odwracalne. W pewnym okresie duzg role w
warunkach naturalnych przypisywano formom posrednim fitochromu [44]. Poza
klasyczna, odwracalng reakcja nisko- energetyczna (LER - low energy response,
poznicj LFR - low fluence response), wyrozniono rowniez reakcjg skrajnic
niskoenergetyczng (VLFR - very low fluence response).
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Budowg i dzialanie fitochromu badano spektrofotometrycznie, a takZe przy uzyciu
metod immunochemicznych. Stwierdzono, Ze istnicja rézne formy fitochromu [25,53],
kodowane przez odrgbne geny; obecnic mowi si¢ zwykle o, fitochromach” w liczbic
mnogiej.

Osobne miejsce zajmuje sprawa receptorow $wiatla niebieskicgo 1 ultrafioletu.
Poniewaz widma absorpcyjne i czynnos$ciowe fitochroméw siggaja rowniez tych
zakresow promieniowania, przez dtuzszy czas nie wykluczano, ze wszystkic reakcje
na $wiatlo niebieskie sq regulowane przez fitochrom. Obecnie dos¢ powszechnic
przyjeto, ze dziafa tu odrgbny fotoreceptor; préby jego wyizolowania dhugo nie miaty
powodzenia, nazwano go wigc . kryptochromem”. Sprawa ostatnich lat jest odkrycie
przcz Briggsa [8] fototropiny, receptora reagujacego na §wiatlo niebieskic i
regulujacego ruchy fototropiczne roslin; mimo, ze reakcje te zauwazono juz bardzo
dawno, nie bylo do tej pory jasnosci co do natury fotoreceptora.

Specjalistyczne badania nad budowa molekularna fotoreceptorow rozwijanc sa
intensywnie w wielu laboratoriach na §wiecie. Nie migjsce tu na ich pelniejsze
omowienie; istnicja liczne prace przegladowe [10,55,61], réwniez w jezyku polskim
[58,59].

Przy calym skomplikowaniu struktur molekularmych i typéw reakeji, z pozycji
ckologa trzeba zauwazyé, ze wszystkie rodzaje reakeji §wietlnych rolin moga w
naturze wystgpowac jednocze$nie, ponicwaz roslina podlega zmicnnosci warunkow
o$wictlenia: dlugosci dnia, natgzenia i skladu spektralnego. Przejscia migdzy
réoznymi typami reakcji, regulowanymi przez rézne molekuly musza zachodzié
stopniowo, w miarg zmiany warunkow o$wietlenia. Tak np. receptory $wiatla
nicbieskiego dzialaja réwnoczesnie z fitochromami, a w czasic zachodu slonca
reakcje wysokoenergetyczne przechodza w niskoenergetyczne. Szczegdlnic
skomplikowany splot dzialan ma micjsce w tanach roslin, wobec duzych gradientéw
natgzenia i skladu spektralnego Swiatla.

Mozna postawic tezg, ze wszystkie reakcje $wietlne, zwlaszcza zas foto-
morfogenetyczne, uksztaltowaly sig¢ cwolucyjnic w ten sposéb, aby umozliwié
adaptacj¢ roslin do zmicniajacych si¢ warunkow srodowiskowych. Teza taka
powinna spetniaé¢ wazng rolg takze jako wskazéwka heurystyczna w poznawaniu
procesow wzrostowych i rozwojowych oraz w zrozumieniu znaczenia ckolo-
gicznego poszczegdlnych reakeji i mechanizméw.

Sposrod wielu mozliwych aspektow fotomorfogenezy omowimy blizej dwa,
najlepiej do tej pory rozpoznane. Dotyczg one kietkowania nasion i ksztaitowania
pokroju roslin.
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FITOCHROMOWA REGULACJA KIEEKOWANIA 1 SPOCZYNKU NASION

Juz dawno zauwazono, ze do kietkowania nasion nicktorych gatunkdéw potrzebne
jest $wiatlo, a przed 100 mniej wigcej laty opisano po raz pierwszy hamowanic
kictkowania przez $wiatlo u pewnych innych gatunkow. Nasiona picrwszego typu
okreslano jako fotoblastycznie dodatnie, zas reakcje typu drugiegoe nazwano
fotoblastyzmem ujemnym. Klasyfikacjg t¢ wprowadzono na podstawie doSwiadczen
laboratoryjnych, przy uzyciu stosunkowo slabego $wiatla. Dopiero nicdawno
stwierdzono, Z¢ w warunkach naturalnego pelnego o$wietlenia kielkowanie
wszystkich (lub prawie wszystkich) nasion jest hamowane [14,15,24,26,31], co jest
przypisywane fitochromowej reakcji wysokoenergetycznej. Z drugiej strony, w
pewnych warunkach nasiona uwazane za fotoblastycznie ujemne, mogg wymagac
$wiatla do kictkowania [15]. Wydaje si¢ wigc, Ze fotoblastyzm ma naturg ilo§ciowa, a
wyrdzniane jakosci nie stanowia wyraznie odrgbnych kategorii, cho¢ oczywiscie w
przecigtnych warunkach reakcje na swiatlo moga by¢ rézne u réznych gatunkow.
Sposrdd przebadanych 487 gatunkow nasion [34], w $wietle rozproszonym foto-
biastyzm dodatni wykazalo 196 gatunkéw, fotoblastyzm ujemny 41 gatunkow, zas
250 gatunkéw kielkowalo rownie dobrze w ciemnosci, jak i w bialym $wietle
r0Zproszonym.

Reakcje fotoblastyczne sa wynikiem dziatania mechanizmu fitochromowego, co
stalo sig jasne po doswiadczeniach Borthwicka i in. [5] ze zréZznicowanym skladem
spektralnym §wiatla. Niezaleznie od typu fotoblastycznego nasion, §wiatlo czerwone
{ok. 660 nm) promuje kielkowanie, zas $wiatto dalekiej czerwieni (ok. 730 nm)
hamuje. Réwniez $wiatlo niebieskie wywiera czesto wplyw hamujacy [15,21,24].
Rola ckologiczna takich zachowain pozostawala diugi czas niejasna, choc juz w 19367.
Meischke [46] zauwazyl, ze nasiona nicktérych gatunkoéw nie kictkuja pod listo-
wiem. Praca ta pozostawala niezauwazona az do wezesnych lat siedemdziesiatych,
kiedy odkrycie powtorzyt Van der Veen [60]. Listowie transmituje $wiatlo selektyw-
nic, przepuszczajac glownic dalekq czerwien [13,16], poniewaz blizsza czerwicn
absorbowana jest przez chlorofil. Stalo si¢ wigc jasne, dlaczego mechanizm
fitochromowy blokuje kielkowanie w dalekiej czerwieni, oznaczajacej obecnosdé
zwartego okapu roélinnosci ponad lezacym na gruncie nasieniem; siewka nie
mialaby szans przezycia.

Hamowanic kictkowania w naturalnej dalekiej czerwieni (tzn. pod listowiem)
wystgpuje dosé powszechnie [23,28,32,33,45,54]. Stwierdzono [34], Ze sposrod 487
gatunkow tylko 19% nie wykazywalo w kietkowaniu zadnych reakeji fitochro-
mowych. Stopien inhibicji w dalekiej czerwieni jest jednak rézny. Na ogot zwiazki
migdzy typem reakcji a przynaleznoécig systematyczng gatunkow sa malto wyrazne;
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tylko w rodzinie Rosaceae wszystkic zbadane gatunki wykazatly silng reakcje. Wazng
prawidtowos¢ stwierdzono w przypadku nasion wymagajacych przechlodzenia
(stratyfikacji zimowej): wszystkie zbadane gatunki wykazaly reakcje fitochromowe
[27]. Nasuwa to mysl o strukturalnych zwigzkach efektow stratyfikacji z
fitochromem,

Wyrazne réznice wystgpuja migdzy gatunkami uprawnymi a dziko rosnacymi.
Wsrod roélin uprawnych az 38% gatunkéw nic wykazuje Zadnych reakcji
fitochromowych (w tym wszystkie zboza), podczas gdy u roélin dzikich tylko 10%.
Jak si¢ wydaje, przyczyna tych roznic jest selekcja do uprawy form kielkujacych
szybko i réwnomiemnie. W naturze za$, rownomiernosé kietkowania jest skore-
lowana ujemnie ze stopniem inhibicji w dalekiej czerwieni [33].

Jesli nasiona zahamowane w dalekiej czerwieni zostang przenicsione do
ciemno$ci (w przyrodzie: zagrzebane) nic skietkuja dopdki nic bedg odkryte w
$wictle biatym. Nasiona takie zachowuja Zywotno§¢ znacznie dluzej niz nic
hamowanc dalcka czerwieniq [19,36,41,50], ktore moga skielkowaé zbyt glcboko w
glebie i niec wydac¢ siewek. Co wigcej, s one cze¢sto bardziej dhugowieczne niz
nasiona skladowane sucho w laboratoriach. Ttumaczy si¢ to aktywacja mechaniz-
méw naprawczych w czgSciowo uwodnionym nasieniu w stanie wzglednego
spoczynku [62]. Stad tez liczne nieporozumienia co do pojawdéw po wiclu latach
chwastéw w polu, o ktoérych wiadomo (jak np. w przypadku miotly zboZowej) z
testow laboratoryjnych, ze ich nasiona tracg zywotnosé po 2-3 latach, Waznym
warunkiem przetrwania nasienia w glebie jest wiasnic wejscic w stan spoczynku. Jak
si¢ wydaje prawie wszystkie nasiona tworzace trwaly glebowy ,,bank nasion” [41,50]
sq fotoblastycznic dodatnimi od chwili uwolnienia z ro$liny macierzystej, albo staja
si¢ nimi pozniej; skietkuja dopiero po otrzymaniu impulsu $wiatla bialego, co moze
mic¢ miejsce w czasie orki [7]. Stad tez propozycje uprawy nocnej [17,38], jako
sposobu walki z chwastami w , rolnictwie ckologicznym”.

FOTOMORFOGENETYCZNA REGULACJA POKROJU ROSLIN

W stanowiskach odkrytych stosunek dalekicj czerwieni do czerwieni (FR/R) w
napromicnicniu slonecznym zwykle zbliza sig do | {30,40). W $wietle transmitowanym
przez liscic, wykorzystywanym w doswiadczeniach z kiclkowaniem nasion, jest on
bardzo wysoki, przekraczajacy nawet 10[15,16]. Wplyw tych znacznych zmian skladu
spektralnego $wiatla w anach na morfologig roélin byt opisany stosunkowo wezeénic
[11,43]). Pewnym zaskoczeniem byl jednak wynik doswiadczenia, ze rowniez $wiatlo
odbite od powierzchni roélinnych, ktore stanowi tylko mala czgé¢ catkowitego
napromicnienia, wywiera wyrazny wplyw fotomorfogenetyczny na sicwki roélin {35].



64 T. GORSKI, A. DOROSZEWSKI

Skiad spektralny napromienienia odbitego od trawnika w poréwnaniu z odbitym
od ugoru przedstawia Rys. 1. Albedo czarnego ugoru wzrasta stopniowo wraz z
dlugoscia fali. Moze ono rézni€ sig nieco w zaleznosci od barwy gleby, a takze jej
wilgotnoéci [30], ale stosunki wzajemne poszczegolnych zakresdéw pozostajg zawsze
podobne; stosunck FR/R niewiele przekracza warto$¢ 1. Natomiast widmo na-
promienicnia odbitego od trawnika wykazuje wyrazne osobliwosci. Najmnicjsze
albedo wystepuje w zakresic niebieskim i czerwonym (gdzic znajduja si¢ maksima
absorpcji fotosyntetycznej) i nieco wigksze w ziclono-zoltym; powyzej 690 nm
wzrasta skokowo. Stosunek FR/R wynosi tu ok. 6. Zmierzenie, a nawet obliczenie
stosunku FR/R w catkowitym napromienieniu docierajacym do rosliny nie jest
rzeczg prosty, poniewaz trudno zdefiniowac powierzchnig recepcyjna, zwlaszeza jej
ckspozycje. Z prostego dodania strumieni napromienienia (catkowitego z gory i
odbitego) wynika, ze stosunek ten dochodzi (w sytuacji przedstawione) na rysunku)
do 1,4. Ta niewielka zmiana proporcji moze juz powodowac gi¢cbokie zmiany w
rozwoju roslin.
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Rys. 1. Skiad spektralny promieniowania odbitego od ugoru i trawnika.
Fig. 1. Spectral composition of irradiation reflected from bare soii {dots) and lawn,

Doswiadczenia z wazonami wkopanymi w grunt na ugorze lub na trawniku
[18,20,29,30] wykazaly, ze siewki zboz w sasiedztwic trawnika wyciagaly sig,
mialy dluzsze miedzywezla, krzewily si¢ (u gryki rozgalgzialy) znacznie stabiej.
Wezesniej wehodzily w fazg kloszenia i kwitnienia, lecz wydawaty mnicj klosow
(kwiatostanow). W przypadku gryki, roéliny o zasadniczo niczdeterminowanym
typie wzrostu, kwitnienie konczylo si¢ o kilkanascie dni wezeéniej niz w otoczeniu
ugoru. Wiele podobnych efektdow mozna zauwazy¢ interpretujac wyniki
do$wiadczen z réznymi gestosciami siewu. Tak np. Ruszkowski [51] stwierdzat u
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gryki, ze w miarg zaggszczenia lanu skraca sig okres kwitnienia | maleje liczba
rozgalgzien 1 kwiatostanéw. Poréwnujac te zbiezne wyniki, uzyskane w odrcbny
sposdb, trzeba stwierdzié, ze opisywane zmiany rozwojowe sa w wigkszym stopniu
cfektem wyprzedzajacego przystosowania do konkurencji, niz bezposrednim jej
wplywem.

Sygnal FR/R, pochodzacy z odbicia od zielonych tkanck, odbicrany jest juz na
bardzo wczesnym ctapic rozwoju, kiedy siewki sasiadujace nie stanowia jeszcze
zadnej konkurencji o $wiatlo, wodg czy substancje pokarmowe [2]. Mozna
powiedzic¢, ze fitochrom ,,prognozuje” przyszlg konkurencje i tak ustawia drogi
metaboliczne, aby sprostaé jej w przysztosci. Najbardziej spektakularnym efektem
jest zwykle wydluzanie hipokotyla i pierwszych migdzywezli, ale réwniez liczne
innc cechy sa3 modyfikowane [56]. Takze system korzeniowy [49] i podziemne
organy gromadzacc substancje zapasowe [48] ulegaja zmianom pod wplywem
zwickszonego stosunku FR/R.

Oczywiscic efekty morfologiczne moga by¢ rdzne u rdznych gatunkow 1
ckotypdw. Tak np. strategia polegajaca na dazeniu do przero$nigcia ro$lin
konkurujacych bylaby szkodliwa w przypadku roslin runa lesnego i rzeczywiscie
reaguja one na FR/R inaczej [56].

Trzeba tu dodaé, ze fitochrom monitoruje takze dlugosé dnia i otwiera cfekty
fotoperiodyczne, ktorych zadaniem jest m.in. dostosowanie rozwoju do cykiu rocznego
opadow [42]. Fitochromy sa prawdopodobnie najwazniejszymi, cho¢ nic jedynymi
fotoreceptorami  ksztaltujacymi morfologi¢ roélin. Fototropina umoziiwia wiclu
roslinom skret osi wzrostu ku $wiathu, za$ rola kryptochromu polega - jak sig wydaje - na
zapobicganiu szkodliwym cfektom silnego promieniowania bezposredniego storca,
poza tym wplywa on na indukcjg kwitnicnia i endogenne rytmy biologiczne [59]. W
§rodowisku naturalnym wszystkic fotorcceptory dzialaja jednoczesnie i te iaczne
synergistyczne mechanizmy stanowig bardzo skomplikowany splot, trudny do pelnego
opisania. Nic ulega jednak watpliwoscei, ze ich ekologiczna rola polega na zwickszaniu
szans reprodukcji.

PODSUMOWANIE

Promieniowanie sloneczne niesie ros§linom nie tylko energic wykorzystywana w
procesic fotosyntezy, ale takZze informacje o zmieniajacym sie Srodowisku.
Fotoreceptory stanowia prawdopodobnie najwazniejsze wejscie informacyjne u roslin
[12], uksztaltowanc w toku filogenezy stosownie do zajmowanych nisz ckologicznych.
Otrzymywana informacja powodujc ukierunkowanie drog metabolicznych w taki
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sposob, aby sprostac aktualnym i spodziewanym warunkom, zwlaszcza konkurencji
[1,52]. Pelniejsze poznanie mechanizmdw fotomorfogenetycznych moze mieé duze
znaczenic w uprawie szklamiowej. Rysuja si¢ rowniez pewne nowe mozliwosci w
hodowli rolin uprawy polowej [3], a takze w walce z chwastami [38].
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ADAPTIVE ROLE OF PHOTOMORPHOGENESIS IN PLANT CANQPIES
T. Gorski, A. Doroszewski
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Czartoryskich §, 24-100 Pulawy, Poland
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SUMMARY

The aim of the article is to outline the recent knowledge of the informative role of light in plant
canopies. The photoreceptors of the environmental cues carried by the radiative energy fluxes are briefly
described. The special attention is paid to the ecological role of the photomorphogenic responses as the
mechanisms of adaptation 1o the actual and future conditions. The phytochrome-mediated controlling of
seed germination and of plant habit are discussed as the examples of such adaptive mechanisms,

K ey word s: competition, leaf canopy, photomorphogenesis, phytochrome, plant habit, seed
germination,
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