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ROLA GIBERELIN W REGULACJI KWITNIENIA ROSLIN*

WPROWADZENIE

W ontogenezie roSlin okrytozalazko-
wych, obejmujacej cykl przemian trwajg-
cych od chwili powstania zygoty do natu-
ralnej Smierci rosliny, mozna wyroznic¢ sze-
reg etapow, z ktorych najistotniejszym, ze
wzgledu na zapewnienie ciagloSci gatunku,
jest kwitnienie. Wsrod roslin istnieje gru-
pa organizmoéw tzw. neutralnych (ang. day
neutral plants, DNPs), u ktérych przejScie
w faze rozwoju generatywnego regulowane
jest przez osiagniccie okreSlonego stadium
dojrzatosci i zachodzi na skutek naturalne-
go zakonczenia okresu juwenilnego (Kop-
CEWICZ 2009). Jednak w przypadku znacza-
cej wiekszosSci roSlin czynnikami indukuja-
cymi kwitnienie sa odpowiednie warunki
srodowiskowe tj. Swiatlo (fotoperiodyczna
indukcja kwitnienia) i temperatura (werna-
lizacja) (TRETYN i KOPCEwWICZ 1999a). Bio-
rac pod uwage wymagania Swietlne roSlin
mozemy wyrozni¢ roSliny dnia krotkiego
(ang. short day plants, SDPs), ktore kwit-
na, gdy w dziennym fotoperiodzie przewa-
za faza ciemna, oraz roSliny dnia dlugiego
(ang. long day plants, LDPs) kwitnace, gdy
w cyklu dobowym przewaza faza jasna.

Wejscie roSliny w faze rozwoju genera-
tywnego odbywa si¢ w kilku nastepujacych
po sobie etapach, ktorych przebieg znajduje
sie pod Scista kontrola genetyczna (WOJCIE-
CHOWSKI i wspotaut. 2007). Po osiagnieciu
przez roSline stanu kompetencji, w odpowie-
dzi na czynniki wewnetrzne oraz warunki
srodowiskowe, roslina zostaje zaindukowana
do kwitnienia. Indukcja prowadzi do zapo-
czatkowania w obrebie wierzcholka wzrostu
przemian metabolicznych niezbednych do
funkcjonalnego przeksztalcenia merystemu
wegetatywnego w merystem generatywny.
Jest to tzw. ewokacja lub inicjacja kwitnienia
i stanowi ona konieczny etap do nastepuja-
cej po niej morfogenezy kwiatu (dyferencja-
¢ji) (KorCEWICZ 2002).

WiekszoS¢ badan majaca na celu wyja-
$nienie mechanizmu indukcji kwitnienia do-
tyczy fakultatywnej roSliny dnia dlugiego,
rzodkiewnika pospolitego (Arabidopsis tha-
liana). Zastosowanie technik biologii mo-
lekularnej pozwolilo na identyfikacje u tej
roSliny czterech glownych szlakow indukcji
kwitnienia: autonomicznego, wernalizacyjne-
go, fotoperiodycznego oraz giberelinowego
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Ryc. 1. Molekularne szlaki kwitnienia u Arabidopsis thaliana (wg KOPCEWICZA 2009, zmieniona).

(Ryc. 1) (QUESADA i wspotaut. 2005). Wszyst-
kie te szlaki wplywaja na ekspresje kilku
tzw. genOw integratorowych, ktore, regulu-
jac aktywno$¢ genow tozsamoSci merystemu,
prowadza do zmiany wzorca rozwojowego
wierzchotka wzrostu pedu, a nast¢pnie roz-
woju kwiatu (AUKERMAN i SAKAI 2003).
Postep badain nad zrozumieniem regula-
¢ji biosyntezy oraz szlaku przekazywania sy-
gnatlu giberelin (GA) stal sie przelomem dla
pehiejszego wyjasnienia udzialu tych hormo-
now w regulacji kwitnienia. Molekularne me-

chanizmy dzialania pozostalych hormonow
roSlinnych w indukcji kwitnienia nie zostaly
tak dobrze poznane jak funkcjonowanie gi-
berelin, lecz badania prowadzone zaroéwno
na LDPs jak i SDPs wskazuja, ze poszczegol-
ne hormony moga wplywacC na ten proces
(KoPCEwICZ 2002).

Niniejsza praca jest podsumowaniem ak-
tualnych danych dotyczacych zaangazowania
giberelin w indukcj¢ kwitnienia oraz rozwoj
kwiatu, ze szczeglOlnym uwzglednieniem ba-
dan prowadzonych na A. thaliana.

SZLAK SYGNALOWY GIBERELIN

Sposrod licznej grupy giberelin zidenty-
fikowanych u roslin, grzybow i bakterii tyl-
ko nieliczne, m.in. GA , GAS, GA,, GA,, GA{
i GA,, wykazuja aktywnos¢ biologiczna, nato-
miast pozostale gibereliny sa prekursorami
lub produktami ich katabolizmu. Wszystkie
gibereliny pochodza od aldehydu GA , a klu-
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czowymi enzymami zaangazowanymi w regu-
lacje ich biosyntezy i utrzymanie homeosta-
zy w roSlinie sa: 20-oksydaza giberelinowa
(GA200x), 3-oksydaza giberelinowa (GA30x)
i 2-oksydaza giberelinowa (GA20x) (Ryc. 2).
Podczas gdy GA20o0x i GA3ox, katalizujac
utlenianie odpowiednio 20. i 3. atomu wegla
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Ryc. 2. Szlak sygnalizacyjny giberelin u Arabidopsis thaliana (szczegétowy opis w teksScie).

w czasteczce giberelin, nadaja im aktywnoSc¢
biologiczna, GA2ox odpowiada za ich inakty-
wacje (YAMAGUCHI 2008, MUTASA-GOTTGENS i
HEDDEN 2009).

Szlak sygnatowy giberelin (Ryc. 2) regu-
luje procesy rozwojowe poprzez inicjacje
degradacji biatek DELLA (FLETT i SUN 2005),
ktore naleza do nadrodziny roSlinnych re-
gulatorow transkrypcji GRAS (BOLLE 2004).
Percepcja giberelin jest mozliwa dzi¢ki zloka-
lizowanemu na terenie jadra komorkowego
bialtku receptorowemu GID1 (ang. GIBBE-
RELLIN INSENSITIVE DWARF1), pierwotnie
zidentyfikowanemu u ryzu (UEGUCHI-TANA-
KA i wspotaut. 2005, NAKAJIMA i wspolaut.
20006). Z kolei u A. thaliana zidentyfikowa-
no trzy geny — AtGIDI1a, AtGID1b i AiGIDIc,
ktorych biatkowe produkty petnia podobna
funkcje jak GID1 u ryzu (UEGUCHI-TANAKA i
wspotaut. 2005, GRIFFITHS i wspotaut. 2000,
NAKAJIMA i wspolaut. 2006). Przylaczenie gi-
berelin do GID1 powoduje zmian¢ konfor-
macyjna receptora, pozwalajaca na interakcje
z N-koncowg domeng biatek DELLA (MURASE
i wspotaut. 2008, SHIMADA i wspotaut. 2008).
U A. thaliana zidentyfikowano piec¢ biatek

DELLA (ang. gainsensitive, GAI; repressor of
GA1-3, RGA; RGA-like, RGL1, RGL2, RGL3), a
sposrod nich jedynie RGA, RGL1 i RGL2 s3
zaangazowane w hamowanie indukcji kwit-
nienia i rozwoj kwiatu (BOLLE 2004, FLETT i
SuN 2005). Kompleks GA-GID1 wigzac bial-
ka DELLA powoduje zmiany konformacyjne
pozwalajace na laczenie z elementem F-box
ligazy ubikwityny SCF E3, wyznaczajac je
do degradacji w proteasomie 26S (MURASE i
wspotaut. 2008). W sktad kompleksu ligazy
ubikwityny SCF u A. thaliana wchodza bial-
ka zawierajace domen¢ F-box: SLY1 (ang.
SLEEPY1) oraz jego homolog SNE (ang. SNE-
EZY) (DILL i wspotaut. 2004). Proteolityczna
degradacja bialek DELLA prowadzi do uwol-
nienia czynnikow transkrypcyjnych, ktore
wplywaja na ich geny docelowe. Nalezy row-
niez zaznaczy¢, ze bialka DELLA, mimo braku
wyraznej domeny oddziatujacej z DNA, moga
bezposrednio wplywac na ekspresje genow,
tak jak inne biatka z nadrodziny GRAS i w
tych przypadkach dzialaja jako aktywatory
transkrypcji. Szczegétowe omowienie tego
zagadnienia zostalo przedstawione w publi-
kacji MARCINIAK i wspotaut. (2010).

KOMPETENCJA ROSLIN DO KWITNIENIA

Gdy wierzchotek wzrostu pedu jest zdol-
ny reagowaé na zewnctrzne lub wewnetrz-
ne czynniki indukujace kwitnienie, wowczas
roslina uzyskuje stan kompetencji do kwit-

nienia. Osiagnieciu tego stanu towarzysza
zjawiska zachodzace w wierzcholku wzro-
stu pedu, obejmujace przemiany o podiozu
genetycznym, subkomorkowym i komorko-
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Ryc. 3. Szlak giberelinowy indukujacy kwitnienie u Arabidopsis thaliana (wg KOPCEWICZA 2009,

zmodyfikowana, szczegotowy opis w tekscie).

wym. Dochodzi takze do zmian hormonal-
nych, zwigksza si¢ iloS¢ giberelin, poliamin i
cytokinin. Substancje te stymuluja aktywnosc
mitotyczna w strefie centralnej, regionie
subapikalnym i strefie peryferycznej mery-
stemow. Prowadzi to do przeorganizowania
wierzchotka wzrostu pedu w kierunku two-
rzenia zawigzkow kwiatow lub kwiatosta-
now (KorCeEwicz 2002). U A. thaliana mery-
stem wegetatywny przeksztatca si¢ najpierw
w merystem kwiatostanowy, z ktorego po-
przez réznicowanie komoérek w peryferycz-
nej strefie wyksztalcony zostaje merystem
kwiatowy. Rozrdznienia pomiedzy roéznymi
typami merystemOw istnieja nie tylko na po-
ziomie morfologicznym, ale réwniez moleku-
larnym, i dotycza zaréwno przestrzennego,
jak i czasowego zroznicowania w regulacji
ekspresji genow odpowiedzialnych za tozsa-
mos¢ merystemu oraz genow determinuja-
cych rozwoj organow kwiatowych (DOERNER
2003, SABLOWSKI 2007). U A. thaliana zmia-
na merystemu wegetatywnego na merystem
kwiatostanowy skorelowana jest z ekspresja
genow SOC! (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-
tywnosS¢ genow LFY (ang. LEAFY), AP1 (ang.
APETALAl) i CAL (ang. CAULIFLOWER).

Jednoczesnie LFY i AP1 hamuja aktywnos¢
genow odpowiedzialnych za powstawanie
merystemu kwiatostanowego (LIU i wspotaut.
2007) (Ryc. 3). Podczas gdy raz wyksztalco-
ny merystem kwiatostanowy daje poczatek
nowym bocznym merystemom, dzialalnosS¢
merystemu kwiatowego konczy sie wraz z
wyksztalceniem organow kwiatowych (SOUER
i wspotaut. 2008).

Gibereliny pelnia funkcje integratora mie-
dzy bodzcami Srodowiskowymi a indukowa-
nymi przez nie zmianami fizjologicznymi, po-
przedzajacymi przechodzenie rosliny w kolej-
na faze rozwoju (DAVIERE i wspotaut. 2008).
U roslin rozetowych kwitnienie jest konse-
kwencja wydtuzania si¢ pedu (SILVERSTONE
i SUN 2000), a proces ten jest nastepstwem
regulowanych przez gibereliny podziatow i
wzrostu elongacyjnego komorek. U A. thalia-
na istotnym czynnikiem regulujacym wzrost
elongacyjny pedu jest wystepujacy w todydze
paralog 20-oksydazy giberelinowej — AtGA-
200x1 (RIEU i wspotaut. 2008a). Mutanty z za-
burzona biosynteza lub szlakiem sygnatowym
giberelin, mimo zastosowania odpowiednich
fotoperiodycznych warunkéw uprawy, cha-
rakteryzuja si¢ ograniczonym wzrostem elon-
gacyjnym (KOORNNEEF i VAN DER VEEN 1980,
GRIFFITHS i wspotaut. 2006). Podczas gdy u
wielu gatunkéw roslin dwuletnich stan kom-
petencji jest bezwzglednie uwarunkowany
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wzrostem elongacyjnym pedu i zawsze kon-
czy sie kwitnieniem (MUTASA-GOTTGENS i
wspotaut. 2008), u niektorych roslin mono-
karpicznych (kwitnacych raz w ontogenezie)
stymulacja wydluzania miedzywezli jest jedy-
nie oznaka gotowosci rosliny do przejScia w
faze rozwoju reprodukcyjnego (MUTASA-GOT-
TGENS i HEDDEN 2009).

U niektorych LDP przeniesienie z niein-
dukcyjnych warunkéw dnia krotkiego w in-
dukcyjne warunki dnia dlugiego prowadzi
do wzrostu poziomu bioaktywnych giberelin
w wierzchotku wzrostu pedu i czesto jest
skorelowane z ekspresja genu GA200x (WU i
wspotaut. 1996, KING i wspotaut. 2006). Wy-

niki badan prowadzonych u szpinaku wska-
zuja, ze poziom transkryptu SoGA20ox1 i
kodowanego przez niego biatka wzrasta w
lisSciach i wierzchotku wzrostu pedu, jednak
obserwowane zmiany sa zbyt powolne, by
ttumaczy¢ nimi szybki wzrost elongacyjny.
Jest wiec prawdopodobne, ze u tej rosliny
wzrost wydhuzeniowy pedu zalezy raczej od
szybkiego transportu aktywnej gibereliny lub
jej prekursora do czeSci subapikalnej mery-
stemu wierzchotkowego i nie jest bezposred-
nio zwiazany z ekspresja 20-oksydazy gibere-
linowej w samym wierzchotku (LEE i ZEEVA-
ART 2007).

INDUKCJA KWITNIENIA

Egzogenne gibereliny indukuja kwitnie-
nie u wielu rozetowych roslin dnia dlugiego
oraz niektorych gatunkéw roslin dwuletnich,
rosnacych w warunkach nieindukcyjnych
(LANG 1956, 1957; BERNIER i wspotaut. 1981).
Uwazano zatem, ze hormony te sa uniwer-
salnym sygnalem kwitnieniowym, ktory po
przetransportowaniu floemem do wierzchot-
ka wzrostu pedu, uruchamia réznicowanie
generatywne (LANG 1956, 1957). Poniewaz
okazalo sie, ze u wielu gatunkéw roslin dnia
krotkiego, a takze dnia dhugiego i neutral-
nych, gibereliny nie tylko nie zwickszaja licz-
by pakow kwiatowych wytwarzanych przez
roSliny, ale nawet u niektorych hamuja ten
proces, hipoteza ta stala sie¢ malo prawdo-
podobna. Wyniki badafn molekularnych wy-
kazaly natomiast, Zze jednym z elementow
fotoperiodycznego szlaku indukcji kwitnie-
nia i jednoczeSnie nowym kandydatem na
mobilny sygnal kwitnienia jest u A. thaliana
biatko FT (ang. flowering locus T) (CORBE-
SIER i wspotaut. 2007, JAEGER i WIGGE 2007,
LIN i wspotaut. 2007, MATHIEU i wspoOlaut.
2007), natomiast u rosliny dnia krotkiego
(ryzu) jego homolog - Hd3a (TAMAKI i wspol-
aut. 2007). Biatko FT powstaje w komorkach
towarzyszacych floemu liSci i jest transpor-
towane do wierzchotka wzrostu pedu (COR-
BESIER i wspolaut. 2007, MATHIEU i wspolaut.
2007), gdzie wiazac sie z czynnikiem trans-
krypcyjnym FD (ang. flowering locus D), po-
woduje aktywacje genow tozsamoSci mery-
stemu kwiatowego (Ryc. 4) (IMAIZUMI i KAY
2000).

Chociaz wykluczono role giberelin jako
uniwersalnego sygnatu i stymulatora kwitnie-
nia, to jednak badania prowadzone zaré6wno

na roSlinach dnia dlugiego, jak i rosSlinach
dnia krotkiego wskazuja na udzial tych hor-
monow w mechanizmie indukcji kwitnienia.

U wielu roslin dnia krotkiego poddanych
indukcji egzogenna giberelina opo6znia lub
calkowicie hamuje kwitnienie (OGAWA 1981).
Z drugiej strony, kwas giberelowy (GAS),
aplikowany na liScienie siewek Pharbitis nil
(obligatoryjnej SDP), poddanych niepelnej
indukcji kwitnienia (12-godzinna noc), nie
tylko zwigksza liczbe pakow generatywnych
wytwarzanych przez roSliny, ale takze przy-
spiesza czas ich formowania (VINCE-PRUE i
GRESSEL 1985, KING i wspotaut. 1987, GALOCH
i wspotaut. 1995, KULIKOWSKA-GULEWSKA i
wspotaut. 2000). Zatem, obserwowany efekt
wplywu giberelin na indukcje kwitnienia u
SDPs nie jest jednoznaczny, zalezy prawdo-
podobnie od gatunku roSliny oraz czasu i
miejsca aplikacji hormonu.

Poziom endogennych giberelin w soku
floemowym, uzyskanym z indukowanych
do kwitnienia P. nil, jest wyzszy niz w soku
floemowym, pozyskanym z roSlin wegeta-
tywnych (YANG i wspotaut. 1995). Nie wia-
domo, czy obserwowany wzrost poziomu
giberelin po indukcyjnej ciemnoSci ma istot-
ne znaczenie dla indukcji kwitnienia P. nil.
Faktem jest, ze podanie chlorku chlorocho-
liny (CCC), inhibitora biosyntezy giberelin,
roSlinom poddanym pelnej indukcji, hamuje
kwitnienie, a efekt ten jest odwracany przez
zastosowanie egzogennej gibereliny (WIjAY-
ANTI i wspotaut. 1996, KULIKOWSKA-GULEWSKA
i wspotaut. 2000). Badania z uzyciem znako-
wanych standardow giberelin wskazuja, ze
Swiatlo jest jednym z czynnikOw wplywaja-
cych na transport tych zwiazkéw z liScieni
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i HEDDENA 2009, zmodyfikowana, szczegotowy opis w teksScie).

do epikotyla (cz¢Sci nadliScieniowej) (YANG
i wspolaut. 1995). W siewkach pozbawio-
nych liScieni i traktowanych na wierzchotki
wzrostu giberelina obserwowano stymulacje
kwitnienia (TAKENO i wspotaut. 1996). Stad
postulat, ze gtowna rola tych hormonow jest
ich udzial w mechanizmie ewokacji i mor-
fogenezy kwiatow (YANG i wspotaut. 1995).
Potwierdzaja to badania molekularne prowa-
dzone na A. thaliana, ktorych wyniki wska-
zuja, ze gibereliny sa bezposrednio odpowie-
dzialne za aktywacje genow tozsamosci kwia-
towej (WOJCIECHOWSKI i wspoétaut. 2007).

U wielu LDPs, jak np. Samolus parviflo-
rus oraz Rudbekia bicolor, gibereliny cal-
kowicie zastepuja w indukcji kwitnienia fo-
toperiod (BERNIER i wspotaut. 1981, KING i
BEN-TAL 2001). U Lolium temulentum (LDP)
indukcyjny fotoperiod wzmaga ekspresje GA-
200x w liSciach, prowadzac do akumulacji
indukujacej kwitnienie GA; w tych organach
oraz powoduje jej transport do wierzchotka
wzrostu pedu (KING i BEN-TAL 2001, KING
i wspotaut. 2006). Zastosowanie inhibitora
biosyntezy giberelin przed indukujaca kwit
nienie noca (tzw. noca indukcyjna) prowa-
dzi do obnizenia poziomu tych hormonow,
czemu towarzyszy zmniejszenie liczby pa-
kow kwiatowych wytwarzanych przez ro-
sliny (KING i wspoétaut. 2006). U rzodkiew-
nika pospolitego, uprawianego w nieinduk-

cyjnych warunkach dnia krotkiego, zmiana
wzorca roznicowania z wegetatywnego na
generatywny poprzedzona jest akumulacja
GA, w wierzchotku wzrostu pedu (ERIKSSON
i wspotaut. 20006). Podobnie jak u Lolium te-
mulentum, proces ten nie jest skorelowany
ze zmiana ekspresji genOw biosyntezy gibe-
relin bezposrednio w wierzchotku wzrostu
pedu (KING i wspotaut. 2000).

W przeciwienstwie do rzodkiewnika po-
spolitego (A. thaliana), u ktorego GA, jest
aktywnym czynnikiem regulujacym zarow-
no wzrost elongacyjny pedu, jak i tworze-
nie kwiatow (ERICSSON i wspoélaut. 20006),
u Lolium temulentum giberelinami odpo-
wiedzialnymi za indukcj¢ kwitnienia sa GA,
i GA,, ktore jednak w malym stopniu wply-
waja na wydluzenie pedu. Z kolei gibereli-
ny GA, i GA, ktore silnie stymuluja wzrost,
pojawiaja sie¢ w liScieniach i wierzchotku
wzrostu pedu Lolium temulentum pozniej
niz GA,, ktora indukuje kwitnienie (KING i
wspotaut. 2006). Sugeruje to, ze GA, i GA,
stymuluja wydluzanie pedu i réznicowanie
kwiatostanu wtedy, gdy dojdzie juz do induk-
cji kwitnienia. To zréznicowane dzialanie gi-
berelin moze wynika¢ z odmiennego tempa
inaktywacji poszczegolnych giberelin (KING i
wspotaut. 2008). U Lolium temulentum GA
jest chroniona przed szybka hydroksylacja
podwojnym wigzaniem, a GA, i GA,sa wol-
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niej metabolizowane w wierzcholku pedu
(KING i wspotaut. 2008). Dodatkowo, 2-oksy-
daza giberelinowa, katalizujaca inaktywacje
giberelin, ulega ekspresji ponizej merystemu
wierzchotkowego pedu i ogranicza trans-
port bioaktywnych giberelin do wierzchotka.
Taka role oksydazy wykazano juz wczesniej
dla ryzu, u ktorego ekspresja GA2ox ponizej
merystemu wierzchotkowego pedu, obniza
ilos¢ bioaktywnych giberelin przedostajacych
si¢ do wierzcholka pedu i zmniejsza jego
zdolnos¢ do zmiany wzorca réznicowania
(SAKAMOTO i wspotaut. 2001). Kiedy okazato
sie, ze wzOr ekspresji GA2ox u A. thaliana
jest porownywalny do tego, ktory wystepuje
u ryzu (JASINSKI i wspotaut. 2005), stalo sie
watpliwe, czy zmiane ekspresji tego genu
mozna laczy¢ z indukcja kwitnienia (ERICS-
SON i wspotaut. 20006). Jednak utrata ekspre-
sji AtGA20ox4 u A. thaliana przyspiesza czas
kwitnienia, szczegolnie u roslin uprawianych
w nieindukcyjnych warunkach dnia krotkie-
go (RIEU i wspotaut. 2008b). Ekspresja tego
paralogu jest gtownie ograniczona do wierz-
chotka wzrostu pedu, podczas gdy wiekszos¢
pozostatych AtGA2ox ulega ekspresji takze
poza nim (JASINSKI i wspotaut. 2005, RIEU i
wspolaut. 2008b).

U A. thaliana gibereliny aktywuja od-
powiedzialne za regulacje czasu kwitnienia
geny integratorowe szlakow indukcji kwitnie-
nia LFY i SOCI (Ryc. 1). Gen LFY integruje
sygnaly pochodzace ze szlaku giberelinowe-
go i fotoperiodycznego, podczas gdy SOC!
integruje szlak giberelinowy, autonomiczny i
wernalizacyjny (FLEET i SUN 2005). Bialkowe
produkty LFY i SOCI indukuja ekspresj¢ ko-
lejnych genéw zaangazowanych bezpoSsred-
nio w rozwoj kwiatu (ang. APETALA, API,
AP2, AP3; PISTILLATA, PI, AGAMOUS, AG)
(JACK 2004, QUESADA i wspotaut. 2005).

U A. thaliana wywolane giberelinami wy-
dhuzanie pedu, poprzedza fotoperiodyczna
indukcje kwitnienia, w ktorej kluczowa role
odgrywa gen CO (ang. CONSTANS). Bialko-

wy produkt CO indukuje ekspresje genu in-
tegratorowego FT' (KOBAYASHI i WEIGEL 2007,
TURCK i wspoétaut. 2008). Badania prowadzo-
ne na A. thaliana wykazaly, ze gibereliny
moga indukowac¢ kwitnienie przez niezalez-
na od CO aktywacje genu FT' (MUTASA-GOTT-
GENS i HEDDEN 2009). U roSlin typu dzikiego
(Col-0) oraz mutanta biosyntezy giberelin
gal-3, uprawianych w warunkach dnia dtu-
giego, egzogenna GA, aktywuje ekspresje
genu FT (HISAMATSU i KING 2008). W warun-
kach dnia krotkiego, kiedy aktywnoS¢ FT jest
niska, kwitnienie A. thaliana jest calkowicie
zalezne od szlaku giberelinowego, chociaz
proces ten nie musi by¢ bezposSrednio zwia-
zany z ekspresja tego genu (WILSON i wspotl-
aut. 1992, WIGGE i wspotaut. 2005). Wia-
domo bowiem, ze u roSlin uprawianych w
warunkach dnia krotkiego, gibereliny tylko
w niewielkim stopniu wptywaja na ekspre-
sj¢ FT (MOON i wspotaut. 2003). U Lolium
temulentum, bez wzgledu na fotoperiodycz-
ne warunki uprawy, aplikacja egzogennej
gibereliny nie zwicksza ekspresji FT (KING i
wspotaut. 20006). Przyczyna wykazanych roz-
bieznoSci nie jest znana.

Uwaza sie, ze gibereliny dodatkowo re-
guluja ekspresje genu tozsamosci merystemu
generatywnego LFY, w zaleznym od bialek
DELLA szlaku, w ktorego dzialanie zaangazo-
wany jest niskoczasteczkowy regulatorowy
RNA miR159 (Ryc. 3) (ACHARD i wspotaut.
2004). Brak giberelin powoduje zmniejsze-
nie puli miR159 regulujacego ekspresje ge-
now odpowiedzi na gibereliny (GAMYB), m.
in. MYB33 (MILLAR i GUBLER 2005). Analiza
fenotypowa roslin A. thaliana z nadekspre-
sja MIR159 wykazata, ze w warunkach dnia
krotkiego roSliny te kwitna duzo pozniej w
porownaniu z roslinami typu dzikiego. Praw-
dopodobnie wiaze si¢ to ze spadkiem pozio-
mu transkryptu genu MYB33, ktory jest po-
zytywnym regulatorem aktywnoSci genu LFY,
bezposrednio zaangazowanego w kontrole
kwitnienia.

ROZWOJ KWIATU

Kwiat wi¢kszoSci roslin okrytonasien-
nych zlozony jest z czterech rodzajow ele-
mentOw utozonych w poszczegolnych okot-
kach. Pierwszy okotek od zewnatrz utwo-
rzony jest przez dzialki, drugi przez platki,
trzeci przez preciki, a czwarty, najbardziej
wewnetrzny okotek kwiatu stanowi stup-
kowie. W poszczegdlnych okotkach kwiatu

ekspresji ulegaja geny odpowiedzialne za
wyksztalcenie okreSlonych organéw kwia-
towych. Do grupy pierwszej, inaczej tez na-
zywanej klasa A, naleza wykazujace aktyw-
noS¢ w okotku pierwszym i drugim, okre-
Slajace tozsamoS¢ dzialek kielicha i ptatkow
korony, geny API i 2; do grupy drugiej (B)
aktywnej w okotku drugim i trzecim na-
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leza wymagane do réznicowania platkow
korony i precikow geny AP3 i PI;, aktyw-
nos¢ genoéw klasy trzeciej (C) zachodzi w
okotku trzecim i czwartym i jest niezbed-
na do réznicowania shupkéw i precikow.
Postep badan nad molekularnymi podsta-
wami formowania elementéw kwiatowych
doprowadzil rowniez do zidentyfikowania
kolejnych klas genoéw, E i D, niezbednych
do prawidlowego rozwoju kwiatu (YANO-
FSKY i wspotaut. 1990, GOTO i MEYEROWITZ
1994, PELAZ i wspotaut. 2000). Szlak sygna-
lowy giberelin nie jest wymagany do roz-
nicowania poszczegllnych czeSci kwiatu,
ale jest podstawa do normalnego rozwoju
tych organoéw (GRIFFITHS i wspotaut. 20006).
Podczas gdy nawet niewielki deficyt gibe-
relin powoduje zaburzenia w rozwoju pre-
cikow i ostabia meska ptodnosS¢ (CHHUN i
wspotaut. 2007, Hu i wspotaut. 2008, RIEU
i wspotaut. 2008a), mutanty skrajnego de-
ficytu tych hormonéw sa zensko sterylne
(NESTER i ZEEVAART 1988). Potwierdzili to
GoTO i PHARIS (1999) wykazujac, ze u A
thaliana do normalnego rozwoju precikow
potrzebne sa wyzsze st¢zenia giberelin, niz
do rozwoju stupkow, ptatkow i dziatek kie-
licha. Mutanty deficytu giberelin lub zabu-
rzonego szlaku przekazywania sygnatu tych
hormonéw charakteryzuja si¢ zahamowa-
nym wzrostem wydhuzeniowym komorek w
nitce i posiadaja krotkie preciki, co unie-
mozliwia samozapylenie (CHENG i wspoOl-
aut. 2004).

Odpowiedni poziom giberelin jest nie-
zbedny rowniez do prawidlowego rozwoju
pylnika. Obecnos¢ giberelin warunkuje for-
mowanie zywotnych ziaren pylku i otwie-
ranie komor pytkowych. U mutanta gal-3,
charakteryzujacego si¢ znacznym niedobo-
rem giberelin, ziarna pylku nie osiagaja petl-
nej dojrzatoSci (SANDERS i wspotaut. 1999),
a mikrosporogeneza ustaje po mejozie tuz

przed mitoza (CHENG i wspoétaut. 2004). U
mutantOw pomidora ga-2 i gib-1 niedobor
giberelin prowadzi do zahamowania mikro-
sporogenezy juz przed mejoza (NESTER i ZE-
EVART 1988, JACOBSEN i OLSZEWSKI 1991).

W rozwijajacym si¢ pylniku glownym
miejscem syntezy giberelin jest tkanka od-
zywcza woreczka pylkowego (tapetum)
(IToH i wspotaut. 2001, KANEKO i wspotaut.
2003, Hu i wspotaut. 2008), ktora pelni
wazna role w rozwoju pylku. Mutanty bio-
syntezy i sygnalowania giberelin charakte-
ryzuja si¢ zaburzonym rozwojem tapetum
(IzHAKI i wspotaut. 2002). Dochodzi u nich
do przedwczesnej degradacji tej tkanki i za-
trzymania mikrosporogenezy. Nie jest jed-
nak do koifica jasne, czy w przypadku braku
sygnatlowania GA przedwczesna degradacja
tapetum jest polaczona z zatrzymaniem roz-
woju ziaren pylku. U A. thaliana ekspresja
genow biosyntezy giberelin AtGA30x3 i
AtGA3ox4 osiaga najwyzszy poziom przed
poprzedzajaca otwarcie komor pytkowych
degradacja tapetum i nastepnie spada. Wyz-
sza zawartoSC giberelin pozostaje jedynie
w ziarnach pytku, az do ich otwarcia (HU i
wspotaut. 2008).

Ekspresja genu AtGA30x1 zachodzi row-
niez w nitce precika, co wskazuje, ze moze
by¢ ona kolejnym miejscem biosyntezy
tych hormonow (GOMEZ-MENA i wspolaut.
2005, MITCHUM i wspotaut. 2006). Z kolei
aktywnos$¢ innych paralogéw 3-oksydazy
giberelinowej, AtGA3ox3 i AtGA3ox4, za-
obserwowano w pylniku (HU i wspotaut.
2008). Jednakze we wczesnych etapach
rozwoju kwiatow ekspresja genu AtCPS,
ktorego biatkowy produkt uczestniczy w
poczatkowym etapie biosyntezy GA, za-
chodzita tylko w pylniku, co sugeruje, ze
wzrost nitki precikowej moze wymagac po-
chodzacego z pylnika prekursora GA (SILVE-
SRTONE i wspoétaut. 1997).

DYFERENCJACJA PLCI

Ple¢ tworzacych sie kwiatow u roslin jed-
no- i dwupiennych kontrolowana jest przez
interakcje hormonow. Znana jest rola endo-
gennej rownowagi auksynowo-giberelinowe;j
w tworzeniu meskich lub zeniskich elemen-
tow kwiatow. Zastosowanie auksyn powo-
duje u wielu roslin niedorozwoj precikowia
oraz stymulacje i rozwoj stupkowia, nato-
miast gibereliny stymuluja rozwo6j precikowia

(DE JONG i BRUINSMA 1974). PHARIS i wspot-
aut. (1980) wykazali, ze wplyw giberelin na
dyferencjacje plci tworzacych si¢ kwiatow
zalezy od rodzaju zastosowanej gibereliny.
Traktowanie O-letnich siewek Pseudotsuga
mengziesii mieszaning GA,_ + GA, zwickszato
tworzenie kwiatow zenskich, natomiast dla
powstawania kwiatow meskich najskutecz-
niejsza okazala si¢ GA, ..
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Streszczenie

Wyniki badai z zastosowaniem egzogennych gi-
berelin wykazaty, ze hormony te wplywaja w rozny
sposOb na kwitnienie roSlin dnia dlugiego i roslin
dnia krotkiego. U Arabidopsis, jak i u innych roslin
dnia dlugiego, gibereliny petnia role stymulatoréw
kwitnienia. U roSlin rozetowych oraz niektorych ro-
slin dnia dlugiego egzogenne gibereliny sa nawet
w stanie zastapi¢ dlugi, indukcyjny fotoperiod. U
wielu roSlin dnia krotkiego, uprawianych w niein-
dukcyjnych warunkach krotkiej nocy, aplikacja gi-
bereliny opdznia badZz hamuje kwitnienie. Jednakze
u Pharbitis nil (modelowej rosliny dnia krotkiego)
uprawianej w warunkach podindukcyjnych, gibere-
liny stymuluja tworzenie pakoéw kwiatowych. Zatem
obserwowane efekty aplikacji giberelin u roslin krot-
kodniowych nie sa jednoznaczne, zaleza od gatunku
roSliny oraz czasu i miejsca aplikacji hormonow. Po-
niewaz u niektorych roslin dnia dtugiego, jak np. u
Lolium temulentum, indukcja fotoperiodyczna wpty-
wajac na geny 20-oksydazy giberelinowej, prowadzi
do wzrostu poziomu giberelin w liSciach, a nastep-

nie ich transportu do wierzchotka wzrostu pedu,
gdzie nastepuje ewokacja i morfogeneza kwiatu, w
pewnym momencie historii badan nad tym proce-
sem gibereliny byly uwazane za sygnal kwitnieniowy
u LDP. Zasadniczy postep w zrozumieniu roli gibe-
relin w regulacji rozwoju generatywnego przyniosty
jednak badania molekularne. U A. thaliana gibere-
liny uruchamiaja jeden z czterech szlakow indukcji
kwitnienia. Szlak giberelinowy aktywuje ekspresje
genow zwiazanych z tworzeniem kwiatow na drodze
bezposredniej poprzez aktywacje genu LFY i FT lub
posrednio poprzez pozytywna regulacje genu SOCI.
Wydaje si¢, ze efekty te leza u podstaw stymuluja-
cego wplywu giberelin na kwitnienie u roslin dnia
dhugiego, a by¢ moze takze u niektorych roslin dnia
krotkiego. Prawidlowo funkcjonujacy szlak przeka-
zywania sygnalu giberelinowego warunkuje jedno-
czeSnie wzrost elongacyjny pedu, ktory poprzedza
kwitnienie u roslin rozetowych. Gibereliny biora tak-
ze udzial w morfogenezie i dyferencjacji plci tworza-

cych sie kwiatow.

THE ROLE OF GIBBERELLINS IN THE REGULATION OF FLOWERING IN PLANTS

Summary

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 SOCI
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.

LITERATURA

ACHARD P., HERR A., BAULCOMBE D. C., HARBERD N. P,
2004. Modulationn of floral development by a
gibberellin-regulated microRNA. Development
131, 3357-3365.

AUKERMAN M. J., SAKAI H., 2003. Regulation of flow-
ering time and floral organ identity by a mi-
croRNA and its APETALA2-Like target genes.
Plant Cell 15, 2730-2741.

BERNIER G., KINET J. M., SACHS R. M., 1981. The physi-
ology of flowering. CRP Press, Boca Raton, FI,
1033-1036.

BOLLE C., 2004. The role of GRAS proteins in plant
signal transduction and development. Planta
218, 683-692.

CHENG H., QIN L. J., LEE S. C., Fu X. D., RICHARDS D.
E., CAO0 D. N, Luo D., HARBERD N. P., PENG J. R,
2004. Gibberellin regulates Arabidopsis floral
development via suppression of DELLA protein
Jfunction. Development 131, 1055-10064.

CHHUN T., AvA K., AsaNO K., YAMAMOTO E., MORI-
NAKA Y., WATANABE M., KITANO H., ASHIKARI M.,
MATSUOKA M., UEGUCHI-TANAKA M., 2007. Gibber-



138

EMILIA WILMOWICZ i wspotaut.

ellin regulates pollen viability and pollen tube
growth in rice. Plant Cell 19, 3876-3888.

CORBESIER L., VINCENT C., JANG S. H., FORNARA F., FAN
Q., SEARLE I, GIAKOUNTIS A., FARRANA S., GISSOT
L., TURNBULL C., COUPLAND G., 2007. FT protein
movement contributes to long-distance signalin
in floral induction of Arabidopsis. Science 316,
1030-1033.

DAVIERE J. M., DE LucAs M., PrRAT S., 2008. Tran-
scriptional factor interaction: a central step in
DELLA function. Curr. Opin. Genet. Dev. 18,
296-303.

DE JONG A. W., BRUINSMA J., 1974. Pistil develop-
ment in Cleome flowers III. Effects of growth-
regulating substances on flower buds of Cleome
iberidella Welv. ex Oliv. grown in vitro. ZPflan-
zenphysiol. 73, 142-151.

DiLL A., THOMAS S. G., HU J., STEBER C. M., SUN T. P,
2004. The Arabidopsis F-box protein SLEEPY1
targets gibberellins signaling repressors for
gibberellin-induced degradation. Plant Cell 16,
1392-1405.

DOERNER P., 2003. Plant meristems: a merry-go-
round of signals. Curr. Biol. 13, 368-374.

ERIKSSON S., BOHLENIUS H., MORITZ T., NILSSON O.,
2000. GA, is the active gibberellin in the regu-
lation of LEAFY transcription and Arabidopsis
Sfloral initiation. Plant Cell 18, 2172-2181.

FLEET C. M., SUN T. P., 2005. A DELLAcate balance:
the role of gibberellin in plant morphogenesis.
Curr. Opin. Plant Biol. 8, 77-85.

GALOCH E., CZAPLEWSKA J., KOPCEWICZ J., 1995. Flow-
er — promoting activity of gibberellin A3 in
Pharbitis nil apex cultures exposed to various
photoperiods. Acta Physiol. Plant. 17, 71-76.

GOMEZ-MENA C., DE FOLTER S., COSTA M. M. R., ANGE-
NENT G. C., SABLOWSKI R., 2005. Transcriptional
program controlled by the floral homeotic gene
AGAMOUS during early organogenesis. Develop-
ment 132, 429-438.

GoTo K., MEYEROWITZ E. M., 1994. Function and reg-
ulation of the Arabidopsis floral homeotic gene
PISTILLATA. Genes Dev. 8, 1548-1560.

GoOTO N., PHARIS R. P., 1999. Role of gibberellins in
the development of floral organs of the gibber-
ellin-deficient mutant, gal-1, of Arabidopsis
thaliana. Can. J. Bot. 77, 944-954.

GRIFFITHS J., MURASE K., RIEU 1., ZENTELLA R., ZHANG
Z-L., POWERS S. J., GONG F., PHILLIPS A. L., HED-
DEN P., SUNAND T-P., THOMAS S. G., 2006. Genetic
characterization and functional analysis of the
GID1 gibberellin receptors in Arabidopsis. Plant
Cell 18, 3399-3414.

HisamMATSU T., KING R. W., 2008. The nature of floral
signals in Arabidopsis. II. Roles for FLOWERING
LOCUS T (FT) and gibberellin. ]J. Exp. Bot. 59,
3821-3829.

Hu J. H, MITCHUM M. G., BARNABY N., AYELE B. T,
OGAWA M., NAM E., LAI W-CH, HANADA A., ALONSO
J. M., ECKER ]J. R, SWAIN S. M., YAMAGUCHI S., KaA-
MIYA Y., SUN T-P., 2008. Potential sites of bioac-
tive gibberellin production during reproductive
growth in Arabidopsis. Plant Cell 20, 320-3306.

ImarzuMml T., KAY S.A., 20006. Photoperiodic control of
flowering: not only by coincidence. Plant Sci. 11,
550-558.

IToH H., UEGUCHI-TANAKA M., SENTOKU N., KITANO
H., MATSUOKA M., KOBAYASHI M., 2001. Cloning
and functional analysis of two gibberellin 3b-
hydroxylase genes that are differently expressed
during the growth of rice. Proc. Natl. Acad. Sci.
USA, 98, 8909-8914.

IzHAKI A., BOROCHOV A., ZAMSKI E., WEISs D., 2002.
Gibberellin  regulates  post-microsporogenesis
j;gocezzes in petunia anthers. Physiol. Plant. 115,

2-447.

JACK T., 2004. Molecular and genetic mechanisms of
floral control. Plant Cell 16, 1-17.

JACOBSEN S. E., OLszewskl N. E., 1991. Characteriza-
tion of the arrest in anther development associ-
ated with gibberellin deficiency of the gib-1 mu-
tant of tomato. Plant Physiol. 97, 409-414.

JASINSKI S., P1AzzA P., CRAFT J., HAY A, WOOLLEY L.,
RIEU L., PHILLIPS A., HEDDEN P., TSIANTIS M., 2005.
KNOX action in Arabidopsis is mediated by co-
ordinate regulation of cytokinin and gibberellin
activities. Curr. Biol. 15, 1560-1565.

JAEGER K. E., WIGGE P. A., 2007. FT protein acts as a
long-range signal in Arabidopsis. Curr. Biol. 17,
1050-1054.

KANEKO M., ITOH H., INUKAI Y., SAKAMOTO T., UEGU-
CHI-TANAKA M., ASHIKARI M., MATSUOKA M., 2003.
Where do gibberellin biosynthesis and gibberel-
lin signaling occur in rice plants? Plant J. 35,
104-115.

KING R. W., BEN-TAL Y., 2001. A florigenic effect of
sucrose in Fuchsia hybrida is blocked by gib-
berellin-induced assimilate competition. Plant
Physiol. 125, 488-4906.

KING R. W., PHARIS R. P., MANDER L. N., 1987. Gib-
berellins in relation to growth and flowering in
Pharbitis nil. Plant Physiol. 84, 1126-1131.

KING R., MORITZ T., EVANS L. T., MARTIN J., ANDERSEN
C. H,, BLUNDELL C., KARDAILSKY I., CHANDLER P.
M., 2006. Regulation of flowering in the long-
day grass Lolium temulentum by gibberellins
and the FLOWERING LOCUS T gene. Plant Physi-
ol. 141, 498-507.

KING R. W., MANDER L. N., Asp T., MACMILLAN C. P,
BLUNDELL C. A, EVANS L. T., 2008. Selective deac-
tivation of gibberellins below the shoot apex is
critical to flowering but not to stem elongation
of Lolium. Mol. Plant 1, 295-307.

KOBAYASHI Y., WEIGEL D., 2007. Move on up, it’s time
for change: mobile signals controlling photope-
riodédependent JSlowering. Genes Dev. 21, 2371-
2384.

KOORNNEEF M., VAN DER VEEN J. H., 1980. Induction
and analysis of gibberellin sensitive mutanits in
Arabidopsis thaliana (L) Heynh. Theor. Appl.
Genet. 58, 257-263.

KOPCEWICZ J., 2002. Rozwdoj generatywny. [W:] Fi-
zjologia roslin. KOPCEWICZ J., LEWAK S. (red.) Wy-
dawnictwo Naukowe PWN, Warszawa, 520-556.

KorcCewiCcz J., 2009. Generatywny oRres rozwoju.
[W:] Fizjologia roslin. Wprowadzenie. LEWAK
S., KOrPCEWICZ ]J. (red.) Wydawnictwo Naukowe
PWN, Warszawa, 159.

KULIKOWSKA-GULEWSKA H., MAJEWSKA M., KOPCEWICZ
J., 2000. Gibberellins in the control of photope-
riodic flower transition in Pharbitis nil. Physiol.
Plant. 108, 202-207.

LANG A., 1956. Induction of flower formation in bi-
ennial Hyoscyamus by treatment with gibberel-
lin. Naturwissenschaften 43, 284-285.

LANG A., 1957. The effect of gibberellin upon flower
formation. Proc. Natl. Acad. Sci., USA 43, 709-
717.

LEE D. J., ZEEVAART J. A. D., 2007. Regulation of gib-
berellin 20-oxidasel expression in spinach by
photoperiod. Planta 226, 35-44.

LIN M. K., BELANGER H., LEE Y. J. LEE Y.J., VARKO-
NYI-GASIC E., TAOKA K-I., MIURA E., XOCONOSTLE-
CAZARES B., GENDLER K., JORGENSEN R. A., PHINNEY
B., LOUGH T. J., Lucas W. J., 2007. FLOWERING
LOCUS T protein may act as the long-distance
florigenic signal in the cucurbits. Plant Cell 19,
1488-1500.

Liu C., ZHOU J., BRACHA-DRORI K., YALOVSKY S., ITO
T., YU H., 2007. Specification of Arabidopsis flo-
ral meristem identity by repression of flowering
time genes. Development 134, 1901-1910.



Rola giberelin w regulacji kwitnienia roslin

139

MARCINIAK K., TUROWSKI T., WILMOWICZ E., FRANKOW-
skl K., KEsy J., KorCewicz J., 2010. Ligazy ubi-
kwitynowo-biatkowe w szlakach sygnatowych
auksyn, jasmonianow i giberelin. Post. Biol.
Kom. 2, 409-432.

MATHIEU J., WARTHMANN N., KUTTNER F., SCHMID M.,
2007. Export of FT protein from phloem com-
panion cells is sufficient for floral induction in
Arabidopsis. Curr. Biol. 17, 1055-1060.

MILLAR A. A, GUBLER F. 2005. The Arabidopsis
GAMYB-like genes, MYB33 and MYBG65, are mi-
croRNA-regulated genes that redundantly facili-
tate anther development. Plant Cell 17, 705-721.

MITCHUM M. G., YAMAGUCHI S., HANADA A., KUWAHARA
A., YOSHIOKA Y., KATO T., TABATA S., KAMIYA Y.,
SUuN T. P., 20006. Distinct and overlapping roles
of two gibberellin 3-oxidases in Arabidopsis de-
velopment. Plant J. 45, 804-818.

MOON J., SUH S. S., LEg H., Cro! K. R, HONG C. B,
PAEK N. C, KM S. G., L 1., 2003. The SOCI
MADS-box gene integrates vernalization and
gibberellin signals for flowering in Arabidopsis.
Plant J. 35, 613-623.

MURASE K., HIRANO Y., SUN T. P., HAKOSHIMA T., 2008.
Gibberellininduced DELLA recognition by the
gibberellin receptor GIDI1. Nature 456, 459-463.

MUTASA-GOTTGENS E., HEDDEN P., 2009. Gibberellin
as a factor in floral regulatory networks. J. EXp.
Bot. 60, 1979-1989.

MUTASA-GOTTGENS E., QI A., MATHEWS A., THOMAS S.,
PHILLIPS A., HEDDEN P., 2008. Modification of
gibberellin signalling (metabolism and signal
transduction) in sugar beet: analysis of poten-
tial targetls for crop improvement. Transgenic
Res. doi: 10.1007/s11248-008-9211-6.

NAKAJIMA M., SHIMADA A., TAKASHI Y., KiM Y. C., PARK
S. H., UEGUCHI-TANAKA M., Suzukl H., KaTtoH E.,
TucHr S., KOBAYASHI M., MAEDA T., MATSUOKA M.,
YAMAGUCHI L., 2006. Identification and charac-
terization of Arabidopsis gibberellin receptors.
Plant J. 46, 880-889.

NESTER J. E., ZEEVAART J. A. D., 1988. Flower develop-
ment in normal tomato and a gibberellin-defi-
cient (ga-2) mutant. Amer. J. Bot. 75, 45-55.

OGAWA Y., 1981. Stimulation of the Flowering of
Pharbitis nil Chois. by Gibberellin A.: Time De-
pendent Action at the Apex. Plant Cell Physiol.
4, 675-681.

PELAZ S., DITTA G. S., BAUMANN E., WISMAN E., YANOF-
SKY M. F., 2000. B and C floral organ identity
Sunctions require SEPALLATA MADS-box genes.
Nature 405, 200-203.

PHARIS R. P., ROss S. D., MCMULLAN E.,1980. Promo-
tion of flowering in the Pinaceae by gibberel-
lins III. Seedlings of Douglas fir. Plant Physiol.
50:119-126.

QUESADA V., DEAN C., SIMPSON G. G., 2005. Regulated
RNA processing in the control of Arabidopsis
flowering. Int. J. Dev. Biol. 49, 773-780.

Rieu I, RUIZRIVERO O., FERNANDEZ-GARCIA N,
GRIFFITHS J., POWERS S. J., GONG F., LINHARTOVA
T., ERIKSSON S., NILSSON O., THOMAS S.G., PHILLIPS
A. L., HEDDEN P., 2008a. The gibberellin biosyn-
thetic genes AtGA20ox1 and AlGA200x2 acl,
partially redundantly, to promote growth and
development throughout the Arabidopsis life cy-
cle. Plant J. 53, 488-504.

RIEU I, ERIKSSON S., POWERS S. J.,, GONG F., GRIFFITHS
J., WOOLLEY L., BENLLOCH R., NILSSON O., THOMAS
S. G., HEDDEN P., PHILLIPS A. L., 2008b. Genetic
analysis reveals that C19-GA 2-oxidation is a
major gibberellin inactivation pathway in Ara-
bidopsis. Plant Cell 20, 2420-2436.

SABLOWSKI R., 2007. Flowering and determinacy in
Arabidopsis. J. Exp. Bot. 58, 899-907.

SAKAMOTO T., KOBAYASHI M., ITOH H., TAGIRI A., KAY-
ANO T., TANAKA H., IWAHORI S., MATSUOKA M.,
2001. Expression of a gibberellin 2-oxidase gene
around the shoot apex is related to phase tran-
sition in rice. Plant Physiol. 125, 1508-1516.

SANDERS P. M., Bul A. Q., WETERINGS K., MCINTIRE K.
N., Hsu Y. C., LEE P. Y., TRUONG M. T., BEALS T.
P., GOLDBERG R. B., 1999. Anther developmental
defects in Arabidopsis thaliana male-sterile mu-
tants. Sex. Plant Reprod. 11, 297-322.

SHIMADA A., UEGUCHI-TANAKA M., NAKATSU T., NAKA-
JIMA M., NAOE Y., OHMIYA H., KATO H., MATSUOKA
M., 2008. Structural basis for gibberellin recog-
nition by its receptor GIDI. Nature 456, 520-
523.

SILVERSTONE A. L., CHANG C. W., KroL E, SUuN T. P,
1997. Developmental regulation of the gibberel-
lin biosynthetic gene GAl in Arabidopsis thali-
ana. Plant J. 12, 9-19.

SILVERSTONE A. L., SUN T., 2000. Gibberellins and the
Green Revolution. Trends Plant Sci. 5, 1-2.

SOUER E., REBOCHO A. B., BLIEK M., KUSTERS E., DE
BRUIN R. A, KOs R., 2008. Patterning of in-
florescences and flowers by the F-Box protein
DOUBLE TOP and the LEAFY homolog ABER-
RANT LEAF AND FLOWER of Petunia. Plant Cell
20, 2033-2048.

TAKENO K., TSURUTA T., MAEDA T., 1996. Gibberelins
are not essential for photoperiodic flowering of
Pharbitis nil. Physiol. Plant. 97, 397-401.

TAMAKI S., MATSUO S., WONG H. L., YOKOI S., SHIMA-
MOTO K., 2007. Hd3a protein is a mobile flower-
ing signal in rice. Science 316, 1033-1036.

TRETYN A., KOPCEWICZ J., 1999a. Mechanizmy Rwit-
nienia roslin. I. Uwarunkowania fizjologiczno-
Srodowiskowe. Post. Biol. Kom. 26, 231-248.

TURCK F., FORNARA F., COUPLAND G., 2008. Regula-
tion and identity of florigen. FLOWERING LO-
CUS T moves center stage. Ann. Rev. Plant Biol.
59, 573-594.

UEGUCHI-TANAKA M., ASHIKARI M., NAKAJIMA M., ITOH
H., KaTOH E., KOBAYASHI M., CHOW T. Y., HSING
Y. I, YAMAGUCHI 1., 2005. GIBBERELLIN INSEN-
SITIVE DWARF1 encodes a soluble receptor for
gibberellins. Nature 437, 693-8.

VINCE-PRUE D., GRESSEL J., 1985. Pharbitis nil. [W:]
Handbook of flowering. HALEVY A. H. (red.).
CRC Press Inc., Boca Raton, Florida, 4, 47-81.

WIGGE P. A, Kim M. C., JAEGER K. E., BuscH W.,
SCHMID M., LOHMANN J. U., WEIGEL D., 2005. In-
tegration of spatial and temporal information
during floral induction in Arabidopsis. Science
309, 1056-1059.

WIAYANTI L., FUJIOKA S., KOBAYASHI M., SAKURAI A,
1996. Effect of uniconazole and gibberelin on
the flowering of Pharbitis nil. Biosci. Biotech.
Biochem. 60, 852-855.

WILSON R. N., HECKMAN J. W., SOMERVILLE C. R., 1992.
Gibberellin is required for flowering in Arabi-
dopsis thaliana under short days. Plant Physiol.
100, 403-408.

WOJCIECHOWSKI W., KESY J., KOPCEWICZ J,. 2007. Flo-
rigen — legenda czy rzeczywistos¢? Post. Biol.
Kom. 34, 31-47.

Wu K. Q.,, LI L., GAGE D. A., ZEEVAART J. A. D., 1996.
Molecular cloning and photoperiod-regulated ex-
pression of gibberellin 20-oxidase from the long-
day plant spinach. Plant Physiol. 110, 547-554.

YANG Y.-Y., YAMAGUCHI L., TAKENO-WADA K., SUZUKI
Y., MUROFUSHI N., 1995. Metabolism and trans-
location of gibberellins in seedlings of Pharbitis
nil. (I) Effect of photoperiod on stem elongation
and endogenous gibberellins in cotyledons and
their phloem exudates. Plant Cell Physiol. 2,
221-227.



140 EMILIA WILMOWICZ i wspotaut.

YAMAGUCHI S., 2008. Gibberellin metabolism and its protein encoded by the Arabidopsis homeotic
regulation. Ann. Rev. Plant Biol. 59, 225-251. gene AGAMOUS resembles transcription actors.

YANOFSKY M. F., MA H., BOWMAN J. L., DREWS G. N, Nature 346, 35-39.
FELDMANN K. A., MEYEROWITZ E. M., 1990 The



