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Wejście rośliny w fazę rozwoju genera-
tywnego odbywa się w kilku następujących 
po sobie etapach, których przebieg znajduje 
się pod ścisłą kontrolą genetyczną (Wojcie-
choWski i współaut. 2007). Po osiągnięciu 
przez roślinę stanu kompetencji, w odpowie-
dzi na czynniki wewnętrzne oraz warunki 
środowiskowe, roślina zostaje zaindukowana 
do kwitnienia. Indukcja prowadzi do zapo-
czątkowania w obrębie wierzchołka wzrostu 
przemian metabolicznych niezbędnych do 
funkcjonalnego przekształcenia merystemu 
wegetatywnego w merystem generatywny. 
Jest to tzw. ewokacja lub inicjacja kwitnienia 
i stanowi ona konieczny etap do następują-
cej po niej morfogenezy kwiatu (dyferencja-
cji) (kopceWicz 2002).

Większość badań mająca na celu wyja-
śnienie mechanizmu indukcji kwitnienia do-
tyczy fakultatywnej rośliny dnia długiego, 
rzodkiewnika pospolitego (Arabidopsis tha-
liana). Zastosowanie technik biologii mo-
lekularnej pozwoliło na identyfikację u tej 
rośliny czterech głównych szlaków indukcji 
kwitnienia: autonomicznego, wernalizacyjne-
go, fotoperiodycznego oraz giberelinowego 
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ROLA GIBERELIN W REGULACJI KWITNIENIA ROŚLIN*

WPROWADZENIE

W ontogenezie roślin okrytozalążko-
wych, obejmującej cykl przemian trwają-
cych od chwili powstania zygoty do natu-
ralnej śmierci rośliny, można wyróżnić sze-
reg etapów, z których najistotniejszym, ze 
względu na zapewnienie ciągłości gatunku, 
jest kwitnienie. Wśród roślin istnieje gru-
pa organizmów tzw. neutralnych (ang. day 
neutral plants, DNPs), u których przejście 
w fazę rozwoju generatywnego regulowane 
jest przez osiągnięcie określonego stadium 
dojrzałości i zachodzi na skutek naturalne-
go zakończenia okresu juwenilnego (kop-
ceWicz 2009). Jednak w przypadku znaczą-
cej większości roślin czynnikami indukują-
cymi kwitnienie są odpowiednie warunki 
środowiskowe tj. światło (fotoperiodyczna 
indukcja kwitnienia) i temperatura (werna-
lizacja) (tretyn i kopceWicz 1999a). Bio-
rąc pod uwagę wymagania świetlne roślin 
możemy wyróżnić rośliny dnia krótkiego 
(ang. short day plants, SDPs), które kwit-
ną, gdy w dziennym fotoperiodzie przewa-
ża faza ciemna, oraz rośliny dnia długiego 
(ang. long day plants, LDPs) kwitnące, gdy 
w cyklu dobowym przeważa faza jasna.

*Artykuł powstał w trakcie realizacji grantu MNiSW N N303 333436.
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chanizmy działania pozostałych hormonów 
roślinnych w indukcji kwitnienia nie zostały 
tak dobrze poznane jak funkcjonowanie gi-
berelin, lecz badania prowadzone zarówno 
na LDPs jak i SDPs wskazują, że poszczegól-
ne hormony mogą wpływać na ten proces 
(kopceWicz 2002).

Niniejsza praca jest podsumowaniem ak-
tualnych danych dotyczących zaangażowania 
giberelin w indukcję kwitnienia oraz rozwój 
kwiatu, ze szczególnym uwzględnieniem ba-
dań prowadzonych na A. thaliana.

(Ryc. 1) (Quesada i współaut. 2005). Wszyst-
kie te szlaki wpływają na ekspresję kilku 
tzw. genów integratorowych, które, regulu-
jąc aktywność genów tożsamości merystemu, 
prowadzą do zmiany wzorca rozwojowego 
wierzchołka wzrostu pędu, a następnie roz-
woju kwiatu (aukerman i sakai 2003).

Postęp badań nad zrozumieniem regula-
cji biosyntezy oraz szlaku przekazywania sy-
gnału giberelin (GA) stał się przełomem dla 
pełniejszego wyjaśnienia udziału tych hormo-
nów w regulacji kwitnienia. Molekularne me-

Ryc. 1. Molekularne szlaki kwitnienia u Arabidopsis thaliana (wg kopceWicza 2009, zmieniona).

SZLAK SYGNAŁOWY GIBERELIN

Spośród licznej grupy giberelin zidenty-
fikowanych u roślin, grzybów i bakterii tyl-
ko nieliczne, m.in. GA1, GA3, GA4, GA5, GA6 
i GA7, wykazują aktywność biologiczną, nato-
miast pozostałe gibereliny są prekursorami 
lub produktami ich katabolizmu. Wszystkie 
gibereliny pochodzą od aldehydu GA12, a klu-

czowymi enzymami zaangażowanymi w regu-
lację ich biosyntezy i utrzymanie homeosta-
zy w roślinie są: 20-oksydaza giberelinowa 
(GA20ox), 3-oksydaza giberelinowa (GA3ox) 
i 2-oksydaza giberelinowa (GA2ox) (Ryc. 2). 
Podczas gdy GA20ox i GA3ox, katalizując 
utlenianie odpowiednio 20. i 3. atomu węgla 
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DELLA (ang. gainsensitive, GAI; repressor of 
GA1-3, RGA; RGA-like, RGL1, RGL2, RGL3), a 
spośród nich jedynie RGA, RGL1 i RGL2 są 
zaangażowane w hamowanie indukcji kwit-
nienia i rozwój kwiatu (Bolle 2004, Flett i 
sun 2005). Kompleks GA-GID1 wiążąc biał-
ka DELLA powoduje zmiany konformacyjne 
pozwalające na łączenie z elementem F-box 
ligazy ubikwityny SCF E3, wyznaczając je 
do degradacji w proteasomie 26S (murase i 
współaut. 2008). W skład kompleksu ligazy 
ubikwityny SCF u A. thaliana wchodzą biał-
ka zawierające domenę F-box: SLY1 (ang. 
SLEEPY1) oraz jego homolog SNE (ang. SNE-
EZY) (dill i współaut. 2004). Proteolityczna 
degradacja białek DELLA prowadzi do uwol-
nienia czynników transkrypcyjnych, które 
wpływają na ich geny docelowe. Należy rów-
nież zaznaczyć, że białka DELLA, mimo braku 
wyraźnej domeny oddziałującej z DNA, mogą 
bezpośrednio wpływać na ekspresję genów, 
tak jak inne białka z nadrodziny GRAS i w 
tych przypadkach działają jako aktywatory 
transkrypcji. Szczegółowe omówienie tego 
zagadnienia zostało przedstawione w publi-
kacji marciniak i współaut. (2010).

w cząsteczce giberelin, nadają im aktywność 
biologiczną, GA2ox odpowiada za ich inakty-
wację (yamaGuchi 2008, mutasa-GöttGens i 
hedden 2009).

Szlak sygnałowy giberelin (Ryc. 2) regu-
luje procesy rozwojowe poprzez inicjację 
degradacji białek DELLA (Flett i sun 2005), 
które należą do nadrodziny roślinnych re-
gulatorów transkrypcji GRAS (Bolle 2004). 
Percepcja giberelin jest możliwa dzięki zloka-
lizowanemu na terenie jądra komórkowego 
białku receptorowemu GID1 (ang. GIBBE-
RELLIN INSENSITIVE DWARF1), pierwotnie 
zidentyfikowanemu u ryżu (ueGuchi-tana-
ka i współaut. 2005, nakajima i współaut. 
2006). Z kolei u A. thaliana zidentyfikowa-
no trzy geny — AtGID1a, AtGID1b i AtGID1c, 
których białkowe produkty pełnią podobną 
funkcję jak GID1 u ryżu (ueGuchi-tanaka i 
współaut. 2005, GriFFiths i współaut. 2006, 
nakajima i współaut. 2006). Przyłączenie gi-
berelin do GID1 powoduje zmianę konfor-
macyjną receptora, pozwalającą na interakcje 
z N-końcową domeną białek DELLA (murase 
i współaut. 2008, shimada i współaut. 2008). 
U A. thaliana zidentyfikowano pięć białek 

Ryc. 2. Szlak sygnalizacyjny giberelin u Arabidopsis thaliana (szczegółowy opis w tekście).

KOMPETENCJA ROŚLIN DO KWITNIENIA

Gdy wierzchołek wzrostu pędu jest zdol-
ny reagować na zewnętrzne lub wewnętrz-
ne czynniki indukujące kwitnienie, wówczas 
roślina uzyskuje stan kompetencji do kwit-

nienia. Osiągnięciu tego stanu towarzyszą 
zjawiska zachodzące w wierzchołku wzro-
stu pędu, obejmujące przemiany o podłożu 
genetycznym, subkomórkowym i komórko-
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Jednocześnie LFY i AP1 hamują aktywność 
genów odpowiedzialnych za powstawanie 
merystemu kwiatostanowego (liu i współaut. 
2007) (Ryc. 3). Podczas gdy raz wykształco-
ny merystem kwiatostanowy daje początek 
nowym bocznym merystemom, działalność 
merystemu kwiatowego kończy się wraz z 
wykształceniem organów kwiatowych (souer 
i współaut. 2008).

Gibereliny pełnią funkcję integratora mię-
dzy bodźcami środowiskowymi a indukowa-
nymi przez nie zmianami fizjologicznymi, po-
przedzającymi przechodzenie rośliny w kolej-
ną fazę rozwoju (daviere i współaut. 2008). 
U roślin rozetowych kwitnienie jest konse-
kwencją wydłużania się pędu (silverstone 
i sun 2000), a proces ten jest następstwem 
regulowanych przez gibereliny podziałów i 
wzrostu elongacyjnego komórek. U A. thalia-
na istotnym czynnikiem regulującym wzrost 
elongacyjny pędu jest występujący w łodydze 
paralog 20-oksydazy giberelinowej — AtGA-
20ox1 (rieu i współaut. 2008a). Mutanty z za-
burzoną biosyntezą lub szlakiem sygnałowym 
giberelin, mimo zastosowania odpowiednich 
fotoperiodycznych warunków uprawy, cha-
rakteryzują się ograniczonym wzrostem elon-
gacyjnym (koornneeF i van der veen 1980, 
GriFFiths i współaut. 2006). Podczas gdy u 
wielu gatunków roślin dwuletnich stan kom-
petencji jest bezwzględnie uwarunkowany 

wym. Dochodzi także do zmian hormonal-
nych, zwiększa się ilość giberelin, poliamin i 
cytokinin. Substancje te stymulują aktywność 
mitotyczną w strefie centralnej, regionie 
subapikalnym i strefie peryferycznej mery-
stemów. Prowadzi to do przeorganizowania 
wierzchołka wzrostu pędu w kierunku two-
rzenia zawiązków kwiatów lub kwiatosta-
nów (kopceWicz 2002). U A. thaliana mery-
stem wegetatywny przekształca się najpierw 
w merystem kwiatostanowy, z którego po-
przez różnicowanie komórek w peryferycz-
nej strefie wykształcony zostaje merystem 
kwiatowy. Rozróżnienia pomiędzy różnymi 
typami merystemów istnieją nie tylko na po-
ziomie morfologicznym, ale również moleku-
larnym, i dotyczą zarówno przestrzennego, 
jak i czasowego zróżnicowania w regulacji 
ekspresji genów odpowiedzialnych za tożsa-
mość merystemu oraz genów determinują-
cych rozwój organów kwiatowych (doerner 
2003, saBloWski 2007). U A. thaliana zmia-
na merystemu wegetatywnego na merystem 
kwiatostanowy skorelowana jest z ekspresją 
genów SOC1 (ang. SUPPRESSOR OF OVE-
REXPRESSION OF CONSTANS1), SVP (ang. 
SHORT VEGETATIVE PHASE) i AGL24 (ang. 
AGAMOUS LIKE 24), a powstawanie mery-
stemu kwiatowego jest promowane przez ak-
tywność genów LFY (ang. LEAFY), AP1 (ang. 
APETALA1) i CAL (ang. CAULIFLOWER). 

Ryc. 3. Szlak giberelinowy indukujący kwitnienie u Arabidopsis thaliana (wg kopceWicza 2009, 
zmodyfikowana, szczegółowy opis w tekście).
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niki badań prowadzonych u szpinaku wska-
zują, że poziom transkryptu SoGA20ox1 i 
kodowanego przez niego białka wzrasta w 
liściach i wierzchołku wzrostu pędu, jednak 
obserwowane zmiany są zbyt powolne, by 
tłumaczyć nimi szybki wzrost elongacyjny. 
Jest więc prawdopodobne, że u tej rośliny 
wzrost wydłużeniowy pędu zależy raczej od 
szybkiego transportu aktywnej gibereliny lub 
jej prekursora do części subapikalnej mery-
stemu wierzchołkowego i nie jest bezpośred-
nio związany z ekspresją 20-oksydazy gibere-
linowej w samym wierzchołku (lee i zeeva-
art 2007). 

wzrostem elongacyjnym pędu i zawsze koń-
czy się kwitnieniem (mutasa-GöttGens i 
współaut. 2008), u niektórych roślin mono-
karpicznych (kwitnących raz w ontogenezie) 
stymulacja wydłużania międzywęźli jest jedy-
nie oznaką gotowości rośliny do przejścia w 
fazę rozwoju reprodukcyjnego (mutasa-Göt-
tGens i hedden 2009). 

U niektórych LDP przeniesienie z niein-
dukcyjnych warunków dnia krótkiego w in-
dukcyjne warunki dnia długiego prowadzi 
do wzrostu poziomu bioaktywnych giberelin 
w wierzchołku wzrostu pędu i często jest 
skorelowane z ekspresją genu GA20ox (Wu i 
współaut. 1996, kinG i współaut. 2006). Wy-

INDUKCJA KWITNIENIA

Egzogenne gibereliny indukują kwitnie-
nie u wielu rozetowych roślin dnia długiego 
oraz niektórych gatunków roślin dwuletnich, 
rosnących w warunkach nieindukcyjnych 
(lanG 1956, 1957; Bernier i współaut. 1981). 
Uważano zatem, że hormony te są uniwer-
salnym sygnałem kwitnieniowym, który po 
przetransportowaniu floemem do wierzchoł-
ka wzrostu pędu, uruchamia różnicowanie 
generatywne (lanG 1956, 1957). Ponieważ 
okazało się, że u wielu gatunków roślin dnia 
krótkiego, a także dnia długiego i neutral-
nych, gibereliny nie tylko nie zwiększają licz-
by pąków kwiatowych wytwarzanych przez 
rośliny, ale nawet u niektórych hamują ten 
proces, hipoteza ta stała się mało prawdo-
podobna. Wyniki badań molekularnych wy-
kazały natomiast, że jednym z elementów 
fotoperiodycznego szlaku indukcji kwitnie-
nia i jednocześnie nowym kandydatem na 
mobilny sygnał kwitnienia jest u A. thaliana 
białko FT (ang. flowering locus T) (corBe-
sier i współaut. 2007, jaeGer i WiGGe 2007, 
lin i współaut. 2007, mathieu i współaut. 
2007), natomiast u rośliny dnia krótkiego 
(ryżu) jego homolog - Hd3a (tamaki i współ-
aut. 2007). Białko FT powstaje w komórkach 
towarzyszących floemu liści i jest transpor-
towane do wierzchołka wzrostu pędu (cor-
Besier i współaut. 2007, mathieu i współaut. 
2007), gdzie wiążąc się z czynnikiem trans-
krypcyjnym FD (ang. flowering locus D), po-
woduje aktywację genów tożsamości mery-
stemu kwiatowego (Ryc. 4) (imaizumi i kay 
2006).

Chociaż wykluczono rolę giberelin jako 
uniwersalnego sygnału i stymulatora kwitnie-
nia, to jednak badania prowadzone zarówno 

na roślinach dnia długiego, jak i roślinach 
dnia krótkiego wskazują na udział tych hor-
monów w mechanizmie indukcji kwitnienia. 

U wielu roślin dnia krótkiego poddanych 
indukcji egzogenna giberelina opóźnia lub 
całkowicie hamuje kwitnienie (oGaWa 1981). 
Z drugiej strony, kwas giberelowy (GA3), 
aplikowany na liścienie siewek Pharbitis nil 
(obligatoryjnej SDP), poddanych niepełnej 
indukcji kwitnienia (12-godzinna noc), nie 
tylko zwiększa liczbę pąków generatywnych 
wytwarzanych przez rośliny, ale także przy-
spiesza czas ich formowania (vince-prue i 
Gressel 1985, kinG i współaut. 1987, Galoch 
i współaut. 1995, kulikoWska-GuleWska i 
współaut. 2000). Zatem, obserwowany efekt 
wpływu giberelin na indukcję kwitnienia u 
SDPs nie jest jednoznaczny, zależy prawdo-
podobnie od gatunku rośliny oraz czasu i 
miejsca aplikacji hormonu. 

Poziom endogennych giberelin w soku 
floemowym, uzyskanym z indukowanych 
do kwitnienia P. nil, jest wyższy niż w soku 
floemowym, pozyskanym z roślin wegeta-
tywnych (yanG i współaut. 1995). Nie wia-
domo, czy obserwowany wzrost poziomu 
giberelin po indukcyjnej ciemności ma istot-
ne znaczenie dla indukcji kwitnienia P. nil. 
Faktem jest, że podanie chlorku chlorocho-
liny (CCC), inhibitora biosyntezy giberelin, 
roślinom poddanym pełnej indukcji, hamuje 
kwitnienie, a efekt ten jest odwracany przez 
zastosowanie egzogennej gibereliny (Wijay-
anti i współaut. 1996, kulikoWska-GuleWska 
i współaut. 2000). Badania z użyciem znako-
wanych standardów giberelin wskazują, że 
światło jest jednym z czynników wpływają-
cych na transport tych związków z liścieni 



134 emilia WilmoWicz i współaut.

cyjnych warunkach dnia krótkiego, zmiana 
wzorca różnicowania z wegetatywnego na 
generatywny poprzedzona jest akumulacją 
GA4 w wierzchołku wzrostu pędu (eriksson 
i współaut. 2006). Podobnie jak u Lolium te-
mulentum, proces ten nie jest skorelowany 
ze zmianą ekspresji genów biosyntezy gibe-
relin bezpośrednio w wierzchołku wzrostu 
pędu (kinG i współaut. 2006). 

W przeciwieństwie do rzodkiewnika po-
spolitego (A. thaliana), u którego GA4 jest 
aktywnym czynnikiem regulującym zarów-
no wzrost elongacyjny pędu, jak i tworze-
nie kwiatów (ericsson i współaut. 2006), 
u Lolium temulentum giberelinami odpo-
wiedzialnymi za indukcję kwitnienia są GA5 
i GA6, które jednak w małym stopniu wpły-
wają na wydłużenie pędu. Z kolei gibereli-
ny GA1 i GA4, które silnie stymulują wzrost, 
pojawiają się w liścieniach i wierzchołku 
wzrostu pędu Lolium temulentum później 
niż GA5, która indukuje kwitnienie (kinG i 
współaut. 2006). Sugeruje to, że GA1 i GA4 
stymulują wydłużanie pędu i różnicowanie 
kwiatostanu wtedy, gdy dojdzie już do induk-
cji kwitnienia. To zróżnicowane działanie gi-
berelin może wynikać z odmiennego tempa 
inaktywacji poszczególnych giberelin (kinG i 
współaut. 2008). U Lolium temulentum GA5 
jest chroniona przed szybką hydroksylacją 
podwójnym wiązaniem, a GA1 i GA4 są wol-

do epikotyla (części nadliścieniowej) (yanG 
i współaut. 1995). W siewkach pozbawio-
nych liścieni i traktowanych na wierzchołki 
wzrostu gibereliną obserwowano stymulację 
kwitnienia (takeno i współaut. 1996). Stąd 
postulat, że główną rolą tych hormonów jest 
ich udział w mechanizmie ewokacji i mor-
fogenezy kwiatów (yanG i współaut. 1995). 
Potwierdzają to badania molekularne prowa-
dzone na A. thaliana, których wyniki wska-
zują, że gibereliny są bezpośrednio odpowie-
dzialne za aktywację genów tożsamości kwia-
towej (WojciechoWski i współaut. 2007).

U wielu LDPs, jak np. Samolus parviflo-
rus oraz Rudbekia bicolor, gibereliny cał-
kowicie zastępują w indukcji kwitnienia fo-
toperiod (Bernier i współaut. 1981, kinG i 
Ben-tal 2001). U Lolium temulentum (LDP) 
indukcyjny fotoperiod wzmaga ekspresję GA-
20ox w liściach, prowadząc do akumulacji 
indukującej kwitnienie GA5 w tych organach 
oraz powoduje jej transport do wierzchołka 
wzrostu pędu (kinG i Ben-tal 2001, kinG 
i współaut. 2006). Zastosowanie inhibitora 
biosyntezy giberelin przed indukującą kwit-
nienie nocą (tzw. nocą indukcyjną) prowa-
dzi do obniżenia poziomu tych hormonów, 
czemu towarzyszy zmniejszenie liczby pą-
ków kwiatowych wytwarzanych przez ro-
śliny (kinG i współaut. 2006). U rzodkiew-
nika pospolitego, uprawianego w nieinduk-

Ryc. 4. Natura mobilnego sygnału kwitnienia w indukcji fotoperiodycznej (wg mutasa-GöttGensa 
i heddena 2009, zmodyfikowana, szczegółowy opis w tekście).
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wy produkt CO indukuje ekspresję genu in-
tegratorowego FT (koBayashi i WeiGel 2007, 
turck i współaut. 2008). Badania prowadzo-
ne na A. thaliana wykazały, że gibereliny 
mogą indukować kwitnienie przez niezależ-
ną od CO aktywację genu FT (mutasa-Gött-
Gens i hedden 2009). U roślin typu dzikiego 
(Col-0) oraz mutanta biosyntezy giberelin 
ga1-3, uprawianych w warunkach dnia dłu-
giego, egzogenna GA4 aktywuje ekspresję 
genu FT (hisamatsu i kinG 2008). W warun-
kach dnia krótkiego, kiedy aktywność FT jest 
niska, kwitnienie A. thaliana jest całkowicie 
zależne od szlaku giberelinowego, chociaż 
proces ten nie musi być bezpośrednio zwią-
zany z ekspresją tego genu (Wilson i współ-
aut. 1992, WiGGe i współaut. 2005). Wia-
domo bowiem, że u roślin uprawianych w 
warunkach dnia krótkiego, gibereliny tylko 
w niewielkim stopniu wpływają na ekspre-
sję FT (moon i współaut. 2003). U Lolium 
temulentum, bez względu na fotoperiodycz-
ne warunki uprawy, aplikacja egzogennej 
gibereliny nie zwiększa ekspresji FT (kinG i 
współaut. 2006). Przyczyna wykazanych roz-
bieżności nie jest znana.

Uważa się, że gibereliny dodatkowo re-
gulują ekspresję genu tożsamości merystemu 
generatywnego LFY, w zależnym od białek 
DELLA szlaku, w którego działanie zaangażo-
wany jest niskocząsteczkowy regulatorowy 
RNA miR159 (Ryc. 3) (achard i współaut. 
2004). Brak giberelin powoduje zmniejsze-
nie puli miR159 regulującego ekspresję ge-
nów odpowiedzi na gibereliny (GAMYB), m. 
in. MYB33 (millar i GuBler 2005). Analiza 
fenotypowa roślin A. thaliana z nadekspre-
sją MIR159 wykazała, że w warunkach dnia 
krótkiego rośliny te kwitną dużo później w 
porównaniu z roślinami typu dzikiego. Praw-
dopodobnie wiąże się to ze spadkiem pozio-
mu transkryptu genu MYB33, który jest po-
zytywnym regulatorem aktywności genu LFY, 
bezpośrednio zaangażowanego w kontrolę 
kwitnienia.

niej metabolizowane w wierzchołku pędu 
(kinG i współaut. 2008). Dodatkowo, 2-oksy-
daza giberelinowa, katalizująca inaktywację 
giberelin, ulega ekspresji poniżej merystemu 
wierzchołkowego pędu i ogranicza trans-
port bioaktywnych giberelin do wierzchołka. 
Taką rolę oksydazy wykazano już wcześniej 
dla ryżu, u którego ekspresja GA2ox poniżej 
merystemu wierzchołkowego pędu, obniża 
ilość bioaktywnych giberelin przedostających 
się do wierzchołka pędu i zmniejsza jego 
zdolność do zmiany wzorca różnicowania 
(sakamoto i współaut. 2001). Kiedy okazało 
się, że wzór ekspresji GA2ox u A. thaliana 
jest porównywalny do tego, który występuje 
u ryżu (jasinski i współaut. 2005), stało się 
wątpliwe, czy zmianę ekspresji tego genu 
można łączyć z indukcją kwitnienia (erics-
son i współaut. 2006). Jednak utrata ekspre-
sji AtGA2ox4 u A. thaliana przyspiesza czas 
kwitnienia, szczególnie u roślin uprawianych 
w nieindukcyjnych warunkach dnia krótkie-
go (rieu i współaut. 2008b). Ekspresja tego 
paralogu jest głównie ograniczona do wierz-
chołka wzrostu pędu, podczas gdy większość 
pozostałych AtGA2ox ulega ekspresji także 
poza nim (jasinski i współaut. 2005, rieu i 
współaut. 2008b).

U A. thaliana gibereliny aktywują od-
powiedzialne za regulację czasu kwitnienia 
geny integratorowe szlaków indukcji kwitnie-
nia LFY i SOC1 (Ryc. 1). Gen LFY integruje 
sygnały pochodzące ze szlaku giberelinowe-
go i fotoperiodycznego, podczas gdy SOC1 
integruje szlak giberelinowy, autonomiczny i 
wernalizacyjny (Fleet i sun 2005). Białkowe 
produkty LFY i SOC1 indukują ekspresję ko-
lejnych genów zaangażowanych bezpośred-
nio w rozwój kwiatu (ang. APETALA,  AP1, 
AP2, AP3; PISTILLATA, PI; AGAMOUS, AG) 
(jack 2004, Quesada i współaut. 2005).

U A. thaliana wywołane giberelinami wy-
dłużanie pędu, poprzedza fotoperiodyczną 
indukcję kwitnienia, w której kluczową rolę 
odgrywa gen CO (ang. CONSTANS). Białko-

ROZWÓJ KWIATU

Kwiat większości roślin okrytonasien-
nych złożony jest z czterech rodzajów ele-
mentów ułożonych w poszczególnych okół-
kach. Pierwszy okółek od zewnątrz utwo-
rzony jest przez działki, drugi przez płatki, 
trzeci przez pręciki, a czwarty, najbardziej 
wewnętrzny okółek kwiatu stanowi słup-
kowie. W poszczególnych okółkach kwiatu 

ekspresji ulegają geny odpowiedzialne za 
wykształcenie określonych organów kwia-
towych. Do grupy pierwszej, inaczej też na-
zywanej klasą A, należą wykazujące aktyw-
ność w okółku pierwszym i drugim, okre-
ślające tożsamość działek kielicha i płatków 
korony, geny AP1 i 2; do grupy drugiej (B) 
aktywnej w okółku drugim i trzecim na-
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przed mitozą (chenG i współaut. 2004). U 
mutantów pomidora ga-2 i gib-1 niedobór 
giberelin prowadzi do zahamowania mikro-
sporogenezy już przed mejozą (nester i ze-
evart 1988, jacoBsen i olszeWski 1991).

W rozwijającym się pylniku głównym 
miejscem syntezy giberelin jest tkanka od-
żywcza woreczka pyłkowego (tapetum) 
(itoh i współaut. 2001, kaneko i współaut. 
2003, hu i współaut. 2008), która pełni 
ważną rolę w rozwoju pyłku. Mutanty bio-
syntezy i sygnałowania giberelin charakte-
ryzują się zaburzonym rozwojem tapetum 
(izhaki i współaut. 2002). Dochodzi u nich 
do przedwczesnej degradacji tej tkanki i za-
trzymania mikrosporogenezy. Nie jest jed-
nak do końca jasne, czy w przypadku braku 
sygnałowania GA przedwczesna degradacja 
tapetum jest połączona z zatrzymaniem roz-
woju ziaren pyłku. U A. thaliana ekspresja 
genów biosyntezy giberelin AtGA3ox3 i 
AtGA3ox4 osiąga najwyższy poziom przed 
poprzedzającą otwarcie komór pyłkowych 
degradacją tapetum i następnie spada. Wyż-
sza zawartość giberelin  pozostaje jedynie 
w ziarnach pyłku, aż do ich otwarcia (hu i 
współaut. 2008). 

Ekspresja genu AtGA3ox1 zachodzi rów-
nież w nitce pręcika, co wskazuje, że może 
być ona kolejnym miejscem biosyntezy 
tych hormonów (Gomez-mena i współaut. 
2005, mitchum i współaut. 2006). Z kolei 
aktywność innych paralogów 3-oksydazy 
giberelinowej, AtGA3ox3 i AtGA3ox4, za-
obserwowano w pylniku (hu i współaut. 
2008). Jednakże we wczesnych etapach 
rozwoju kwiatów ekspresja genu AtCPS, 
którego białkowy produkt uczestniczy w 
początkowym etapie biosyntezy GA, za-
chodziła tylko w pylniku, co sugeruje, że 
wzrost nitki pręcikowej może wymagać po-
chodzącego z pylnika prekursora GA (silve-
srtone i współaut. 1997). 

leżą wymagane do różnicowania płatków 
korony i pręcików geny AP3 i PI; aktyw-
ność genów klasy trzeciej (C) zachodzi w 
okółku trzecim i czwartym i jest niezbęd-
na do różnicowania słupków i pręcików. 
Postęp badań nad molekularnymi podsta-
wami formowania elementów kwiatowych 
doprowadził również do zidentyfikowania 
kolejnych klas genów, E i D, niezbędnych 
do prawidłowego rozwoju kwiatu (yano-
Fsky i współaut. 1990, Goto i meyeroWitz 
1994, pelaz i współaut. 2000). Szlak sygna-
łowy giberelin nie jest wymagany do róż-
nicowania poszczególnych części kwiatu, 
ale jest podstawą do normalnego rozwoju 
tych organów (GriFFiths i współaut. 2006). 
Podczas gdy nawet niewielki deficyt gibe-
relin powoduje zaburzenia w rozwoju prę-
cików i osłabia męską płodność (chhun i 
współaut. 2007, hu i współaut. 2008, rieu 
i współaut. 2008a), mutanty skrajnego de-
ficytu tych hormonów są żeńsko sterylne 
(nester i zeevaart 1988). Potwierdzili to 
Goto i pharis (1999) wykazując, że u A. 
thaliana do normalnego rozwoju pręcików 
potrzebne są wyższe stężenia giberelin, niż 
do rozwoju słupków, płatków i działek kie-
licha. Mutanty deficytu giberelin lub zabu-
rzonego szlaku przekazywania sygnału tych 
hormonów charakteryzują się zahamowa-
nym wzrostem wydłużeniowym komórek w 
nitce i posiadają krótkie pręciki, co unie-
możliwia samozapylenie (chenG i współ-
aut. 2004).

Odpowiedni poziom giberelin jest nie-
zbędny również do prawidłowego rozwoju 
pylnika. Obecność giberelin warunkuje for-
mowanie żywotnych ziaren pyłku i otwie-
ranie komór pyłkowych. U mutanta ga1-3, 
charakteryzującego się znacznym niedobo-
rem giberelin, ziarna pyłku nie osiągają peł-
nej dojrzałości (sanders i współaut. 1999), 
a mikrosporogeneza ustaje po mejozie tuż 

DYFERENCJACJA PŁCI

Płeć tworzących się kwiatów u roślin jed-
no- i dwupiennych kontrolowana jest przez 
interakcje hormonów. Znana jest rola endo-
gennej równowagi auksynowo-giberelinowej 
w tworzeniu męskich lub żeńskich elemen-
tów kwiatów. Zastosowanie auksyn powo-
duje u wielu roślin niedorozwój pręcikowia 
oraz stymulację i rozwój słupkowia, nato-
miast gibereliny stymulują rozwój pręcikowia 

(de jonG i Bruinsma 1974). pharis i współ-
aut. (1980) wykazali, że wpływ giberelin na 
dyferencjację płci tworzących się kwiatów 
zależy od rodzaju zastosowanej gibereliny. 
Traktowanie 6-letnich siewek Pseudotsuga 
menziesii mieszaniną GA4/7 + GA9 zwiększało 
tworzenie kwiatów żeńskich, natomiast dla 
powstawania kwiatów męskich najskutecz-
niejsza okazała się GA4/7.
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nie ich transportu do wierzchołka wzrostu pędu, 
gdzie następuje ewokacja i morfogeneza kwiatu, w 
pewnym momencie historii badań nad tym proce-
sem gibereliny były uważane za sygnał kwitnieniowy 
u LDP. Zasadniczy postęp w zrozumieniu roli gibe-
relin w regulacji rozwoju generatywnego przyniosły 
jednak badania molekularne. U A. thaliana gibere-
liny uruchamiają jeden z czterech szlaków indukcji 
kwitnienia. Szlak giberelinowy aktywuje ekspresję 
genów związanych z tworzeniem kwiatów na drodze 
bezpośredniej poprzez aktywację genu LFY i FT lub 
pośrednio poprzez pozytywną regulację genu SOC1. 
Wydaje się, że efekty te leżą u podstaw stymulują-
cego wpływu giberelin na kwitnienie u roślin dnia 
długiego, a być może także u niektórych roślin dnia 
krótkiego. Prawidłowo funkcjonujący szlak przeka-
zywania sygnału giberelinowego warunkuje jedno-
cześnie wzrost elongacyjny pędu, który poprzedza 
kwitnienie u roślin rozetowych. Gibereliny biorą tak-
że udział w morfogenezie i dyferencjacji płci tworzą-
cych się kwiatów.

Wyniki badań z zastosowaniem egzogennych gi-
berelin wykazały, że hormony te wpływają w różny 
sposób na kwitnienie roślin dnia długiego i roślin 
dnia krótkiego. U Arabidopsis, jak i u innych roślin 
dnia długiego, gibereliny pełnią rolę stymulatorów 
kwitnienia. U roślin rozetowych oraz niektórych ro-
ślin dnia długiego egzogenne gibereliny są nawet 
w stanie zastąpić długi, indukcyjny fotoperiod. U 
wielu roślin dnia krótkiego, uprawianych w niein-
dukcyjnych warunkach krótkiej nocy, aplikacja gi-
bereliny opóźnia bądź hamuje kwitnienie. Jednakże 
u Pharbitis nil (modelowej rośliny dnia krótkiego) 
uprawianej w warunkach podindukcyjnych, gibere-
liny stymulują tworzenie pąków kwiatowych. Zatem 
obserwowane efekty aplikacji giberelin u roślin krót-
kodniowych nie są jednoznaczne, zależą od gatunku 
rośliny oraz czasu i miejsca aplikacji hormonów. Po-
nieważ u niektórych roślin dnia długiego, jak np. u 
Lolium temulentum, indukcja fotoperiodyczna wpły-
wając na geny 20-oksydazy giberelinowej, prowadzi 
do wzrostu poziomu giberelin w liściach, a następ-

THE ROLE OF GIBBERELLINS IN THE REGULATION OF FLOWERING IN PLANTS

Summary

ROLA GIBERELIN W REGULACJI KWITNIENIA ROŚLIN

Streszczenie

The results of studies with exogenous gibberel-
lins application showed that the hormones influ-
ence on flowering of long-day plants and short-day 
plants in different manner. In Arabidopsis, as well as 
other long-day plants, gibberellins stimulate flower-
ing. In rose plants, and also some long-day plants, 
exogenous gibberellins are even able to replace long 
inductive photoperiod. In many short-day plants 
cultivated under non-inductive conditions of short 
night, gibberellin application delays or inhibit flow-
ering. However, in Pharbitis nil (a model short-day 
plant) cultivated under sub-inductive conditions, 
gibberellins stimulate flower bud formation. Thus, 
the effects observed after gibberellins application 
in short-day plants are not unequivocal and depend 
on plant specious as well as  time and place of hor-
mones application. Because in some long-day plants, 
e. g. Lolium temulentum, photoperiodic induction, 
influencing on genes encoding gibberellic 20-oxi-
dase, leads to the increase of gibberellins level in 

leaves, and next their transport to the apex where 
the evocation and flower morphogenesis take place, 
gibberellins were even historically considered as the 
flowering signal in LDP. Nevertheless, the most es-
sential progress in understanding of gibberellins 
role in the regulation of generative development 
comes from molecular studies. In A. thaliana gibber-
ellins trigger one of four flower induction pathways. 
The gibberellic pathway activates the expression of 
genes involved in flower formation both directly, 
through the activation of LFY and FT genes, and 
indirectly, through the positive regulation of SOC1 
gene. It seems that the effects underlie the stimulat-
ing influence of gibberellins on flowering in long-
day plants, and perhaps in some short-day plants, as 
well. In rose plants, correctly functioning gibberellin 
signal transduction pathway determine simultane-
ously stem elongation which is followed by flower-
ing. Gibberellins are also involved in morphogenesis 
and sex differentiation of emerging flowers.
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