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uprawnych S. tuberosum subsp. tuberosum, 
tuberyzacja ma miejsce w szerokim zakresie 
długości dnia (AksenovA i współaut. 2012). 
W sprzyjających warunkach fotoperiodycz-
nych na skutek percepcji światła dochodzi 
do indukcji sygnału, który transportowany z 
liści do części podziemnych rośliny inicjuje 
tuberyzację. Wierzchołek pędu podziemnego, 
stolonu, po zakończeniu wzrostu na długość, 
wskutek podziałów komórek we wszystkich 
kierunkach zaczyna grubieć, dając początek 
bulwom. W pewnej odległości od wierzchoł-
ka stolonu różnicuje się warstwa komórek 
prozenchymatycznych. Na zewnątrz tworzy 
się warstwa miękiszu przekształcająca się w 
korę pierwotną, a do wnętrza różnicuje się 
warstwa rdzeniowa (GAbriel i Świeżyński 
1977). 

Celem niniejszej pracy jest przybliżenie 
wiedzy o procesie tuberyzacji w roślinach 
ziemniaka w oparciu o poznanie biochemii 
tego procesu i genomu ziemniaka oraz 
wpływu czynników środowiska.

Ziemniak (Solanum tuberosum L.) jest 
trzecią, najważniejszą, po pszenicy i ryżu, 
rośliną uprawną na świecie (http://faostat.
fao.org/), a ponad połowa jego światowej 
produkcji przypada na kraje rozwijające się. 
Ziemniak wciąż ma status rośliny zabezpie-
czającej populację człowieka przed głodem. 
Wytwarzanie bulw, czyli tuberyzacja odbywa 
się z różną efektywnością, zależnie od geno-
typu i warunków środowiska. Anatomiczne i 
fizjologiczne czynniki towarzyszące tuberyza-
cji zostały dobrze poznane. Ostanie dwie de-
kady badań przeprowadzonych na poziomie 
biochemicznym i molekularnym pozwoliły 
na identyfikację genów kluczowych, regulują-
cych powstawanie bulw. 

Tuberyzacja jest złożonym procesem, z 
którym wiążą się liczne zmiany anatomiczne, 
morfologiczne i fizjologiczne. Dzikie gatunki 
ziemniaka oraz rośliny S. tuberosum pocho-
dzące z podgatunku andigena charakteryzują 
się wytwarzaniem bulw wyłącznie w warun-
kach dnia krótkiego (ang. short day, SD). W 
przypadku niektórych gatunków oraz odmian 
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WPROWADZENIE

ŚRODOWISKOWE UWARUNKOWANIA PROCESU TUBERYZACJI

Indukcja tuberyzacji jest wypadkową od-
powiedniego stanu fizjologicznego rośliny, 
jak również wielu czynników środowisko-
wych, z których najważniejszymi są zawar-
tość azotu w glebie, temperatura środowiska 
i fotoperiod (JAckson 1999). 

Wysokie stężenie azotu w glebie nega-
tywnie wpływa na proces tuberyzacji w 

roślinach ziemniaka. Przeniesienie roślin do 
gleby o niskiej zawartości tego pierwiastka 
umożliwia zawiązanie bulw. Stosowanie do-
listnego nawożenia azotowego nie ma wpły-
wu na powstawanie bulw. Wysoki poziom 
azotu jest w stanie zahamować tuberyzację, 
ale jego rola nie jest decydująca. Pomimo 
obniżenia nawożenia azotowego, przy nie-
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ślonych warunkach fotoperiodu fitochromy 
przekazują sygnał, który przemieszcza się z 
liści poprzez floem do części podziemnych 
ziemniaka, indukując tuberyzację (AbelendA 
i współaut. 2011). Istotną rolę w fotoperio-
dycznej regulacji tuberyzacji pełni fitochrom 
B (PHYB), co zostało potwierdzone w do-
świadczeniu z wykorzystaniem transgenicz-
nych form S. tuberosum subsp. andigena z 
zahamowaną ekspresją genu fitochromu B 
(JAckson i współaut. 1996). Rośliny te były 
zdolne do zawiązywania bulw, pomimo za-
stosowanych niesprzyjających tuberyzacji 
warunków dnia długiego. Wprowadzenie do 
roślin ziemniaka genu phyB z Arabidopsis 
thaliana (rzodkiewnik pospolity) prowadziło 
do zwiększonej inhibicji tuberyzacji w wa-
runkach dnia długiego (THiele i wspoółaut. 
1999, AksenovA i współaut. 2002).

sprzyjających tuberyzacji warunkach takich 
jak długi dzień czy wysoka temperatura, nie 
obserwowano zawiązywania bulw (krAuss 
1985). 

Wysoka temperatura, zarówno w warun-
kach dnia długiego jak i krótkiego, hamuje 
tuberyzację. W wysokiej temperaturze nastę-
puje obniżenie poziomu asymilatów kiero-
wanych do podziemnych części rośliny, co 
jest także obserwowane w warunkach dnia 
długiego. Wysoka temperatura gleby ujem-
nie wpływa na tuberyzację, hamując prze-
kształcanie się wierzchołka stolonu w bulwę. 
Wykazano, że optymalnymi warunkami dla 
produkcji bulw jest temperatura w zakresie 
14–20°C. W przypadku wysokich temperatur 
nocnych 25–27°C obserwowane jest znaczą-
ce obniżenie plonu bulw (ewinG i sTruik 
1992, Menzel 1980).

Fotoperiod ma istotny wpływ na rozwój 
całej rośliny, w tym tworzenie bulw. W okre-

ZNACZENIE SACHAROZY ORAZ HORMONÓW ROŚLINNYCH W REGULACJI TUBERYZACJI

Głównymi procesami biochemicznymi 
zachodzącymi w roślinie, mającymi zasad-
nicze znaczenie w procesie tuberyzacji, są 
synteza skrobi (TAuberGer i współaut. 2000) 
oraz akumulacja białek zapasowych (TAy-
lor i współaut. 1998). Podczas tuberyzacji 
ważny jest wystarczająco wysoki poziom 
węglowodanów. Zawiązywaniu się bulw to-
warzyszy aktywacja fotosyntezy, akumulacja 
asymilatów w części nadziemnej i ich trans-
port do części podziemnej rośliny. Sacharo-
za, jako główna forma transportu cukrów w 
roślinach, pełni rolę cząsteczki sygnałowej, 
zarówno w procesie tuberyzacji, jak i kwit-
nienia (sHeen i współaut. 1999, suárez-lópez 
2005). Badania przeprowadzone na roślinach 
in vitro wykazały, że tuberyzacja ziemniaka 
w dużym stopniu zależy od poziomu sacha-
rozy. Związek ten w bulwach bierze udział 
w aktywacji m.in. genów patatyny, inhibito-
ra proteinaz II czy ADP-pirofosforylazy glu-
kozy (Xu i współaut. 1998). W czasie wzro-
stu stolonu w roślinie ziemniaka ma miejsce 
apoplastyczny transport sacharozy, podczas 
którego jest ona hydrolizowana przy udziale 
kwaśnej inwertazy. W czasie indukcji tube-
ryzacji transport apoplastyczny zostaje zastą-
piony przez transport symplastyczny, w któ-
rym kluczową rolę odgrywa enzym syntaza 
sacharozy (czyżewskA i MArczewski 2009). 
Wykazano, że rolę cząsteczek sygnałowych 
w procesach rozwojowych roślin, w tym w 

tuberyzacji ziemniaka, pełnić mogą transpor-
tery sacharozy. Rośliny transgeniczne S. tube-
rosum z podgatunków tuberosum oraz andi-
gena z zahamowaną ekspresją genu transpor-
tera sacharozy StSUT4 charakteryzowały się 
zdolnością do zawiązywania bulw, pomimo 
niesprzyjających tuberyzacji warunków dnia 
długiego (ang. long day, LD). Obniżona eks-
presja genu StSUT4 w roślinach transgenicz-
nych skutkowała spadkiem poziomu mRNA 
genu StCO, co wiąże się ze zwiększoną eks-
presją genu StFT sprzyjającego tworzeniu się 
bulw nawet w warunkach nieindukcyjnych. 
Ponadto, w roślinach transgenicznych stwier-
dzono zwiększoną akumulację sacharozy i 
skrobi oraz zwiększony transport sacharozy 
do podziemnych części rośliny, co ma miej-
sce w czasie tuberyzacji (cHincinskA i współ-
aut. 2008, 2013).

Gibereliny są grupą hormonów roślin-
nych, mających istotny wpływ na proces 
zarówno inicjacji, jak i indukcji tuberyzacji 
(ewinG 1995). Za główną formę giberelin 
(GA) występujących w ziemniaku uważa się 
GA1 i jej formę prekursorową GA20. Główny 
szlak metaboliczny syntezy GA w ziemniaku 
przebiega według schematu: G12-GA53-GA44-
-GA19-GA20-GA1. Ostatnie, kluczowe etapy w 
biosyntezie giberelin katalizowane są przy 
udziale enzymów oksydazy GA20 (GA20ox) 
oraz oksydazy GA3. Głównym enzymem od-
powiedzialnym za inaktywację bioaktyw-
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zacji wiąże się ze stymulacją przez hormony 
podziałów komórkowych (roMAnov 2009). 
W przeprowadzonych w warunkach in vitro 
badaniach na 6 odmianach oraz na liniach 
transgenicznych wykazano, że w stymulacji 
tuberyzacji przy udziale Ck istotnym jest od-
powiedni poziom sacharozy w pożywce (Ak-
senovA i współaut. 2000, roMAnov i współ-
aut. 2000). Wykorzystana w doświadczeniach 
kinetyna stymulowała inicjację tuberyzacji. W 
czasie formowania bulw obserwowano za-
sadniczy wzrost poziomu endogennych Ck 
w stolonach oraz rozwijających się bulwach 
(MAuk i lAnGille 1978, obATA-sAsAMoTo i su-
zuki 1979). Wykazano ponadto udział Ck w 
aktywacji enzymów związanych z biosynte-
zą skrobi, co wiąże się z akumulacją skrobi 
w bulwach (pAlMer i bArker 1973). Zwięk-
szoną zawartość cytokinin zidentyfikowano 
na wczesnych etapach tuberyzacji. Po 4-6 
dniach od jej inicjacji zawartość hormonów 
spadała. Ck nie pełniły roli w późniejszych 
etapach wzrostu bulwy (ewinG 1995, rodri-
Guez-FAlcon i współaut. 2006). 

Do grupy związków wpływających na 
tworzenie się bulw należą kwas jasmono-
wy (JA) i produkty jego metabolizmu, któ-
re przemieszczają się do stolonów w czasie 
inicjacji tuberyzacji (pelAcHo i MinGo-cAsTel 
1991). JA wpływa na kierunek podziałów ko-
mórkowych oraz warunkuje grubienie stolo-
nu. Wykazano, że JA i jego pochodne indu-
kują zmiany w orientacji mikrotubul, podob-
ne do wywoływanych przez inhibitor synte-
zy GA, wpływając na podziały komórkowe 
w sposób przeciwstawny do GA (AbdAlA i 
współaut. 2002). Dodatek kwasu jasmonowe-
go i jego metylowanych form nie wpływa na 
ilość powstających bulw, ale w znaczący spo-
sób stymuluje ich wzrost (sArkAr i współaut. 
2006). 

Wpływ kwasu abscysynowego (ABA) na 
przyspieszenie formowania się bulw wyka-
zano w doświadczeniach na ziemniakach z 
podgatunku andigena i tuberosum (wAreinG 
i JenninGs 1980). ABA wpływa na supresję 
wzrostu wydłużeniowego stolonu i stymuluje 
inicjację tuberyzacji. Stymulujący efekt działa-
nia ABA na formowanie się bulw wiąże się z 
jego optymalnym stężeniem, zróżnicowanym 
w zależności od odmiany (Hussey i sTAcey 
1984). ABA stymuluje tuberyzację zarówno 
przy wysokim, jak i niskim stężeniu sacha-
rozy oraz osłabia hamujące działanie GA na 
inicjację tuberyzacji (lesińskA i sekreckA 
2007). Nie obserwuje się zasadniczych zmian 
w zawartości ABA w czasie inicjacji tubery-

nych form GA jest enzym oksydaza GA2 GA-
2ox(ang. GA2 oxidase 1) (Hedden i pHillips 
2000). Wykazano, że transgeniczne rośliny 
ziemniaka z nadekspresją genu StGA20ox1 
charakteryzowało opóźnione formowanie się 
bulw w warunkach dnia krótkiego, w po-
równaniu z roślinami z zahamowaną ekspre-
sją tego genu. Obniżony, za sprawą supresji 
ekspresji genu StGA20ox1( ang. GA20 oxida-
se 1), poziom giberelin nie znosił negatyw-
nego wpływu dnia długiego na formowanie 
się bulw (JAckson i współaut. 2000). Podob-
ne wnioski z badań z wyciszeniem genów 
StGA20ox1 i StGA3ox2 wysnuli cArrerA i 
współaut. (2000) oraz bou-TorrenT i współ-
aut. (2011). kloosTerMAn i współaut. (2007) 
wykazali wzmożoną ekspresję genu StGA-
2ox1 na początkowym etapie zawiązywania 
bulw, jeszcze przed pojawieniem się wyraź-
nych symptomów tuberyzacji. Wpływ StGA-
2ox1 na tuberyzację stwierdzono w bada-
niach roślin in vitro. Zależności tej nie zna-
leziono dla roślin uprawianych w glebie. Ro-
śliny z wyłączonym genem odpowiedzialnym 
za przekształcenie G12 w G53, a tym samym z 
obniżonym poziomem endogennych gibere-
lin były zdolne do tuberyzacji przy dniu dłu-
gim, po co najmniej trzymiesięcznym okresie 
przetrzymywania w takich warunkach. Prze-
niesienie roślin do warunków dnia krótkiego 
powodowało natychmiastowe zawiązywanie 
się bulw. Wyniki doświadczenia wskazują na 
istnienie złożonej fotoperiodycznej regulacji 
tuberyzacji, łączącej w sobie negatywną regu-
lację w dniu krótkim poprzez GA oraz stymu-
lację w warunkach dnia krótkiego za sprawą 
odpowiedniego fotoperiodu (vAn den berG i 
współaut. 1995). Badania JAckson i współaut. 
(1996) wykazały, że rośliny transgeniczne z 
zahamowanym genem phyB mają zdolność 
tuberyzacji w warunkach dnia długiego. W 
liściach i nadziemnych częściach tych roślin 
wykazano podwyższony poziom GA1, GA8 i 
GA20 i obniżony poziom GA29, w porównaniu 
z roślinami typu dzikiego. Badania stanowią 
potwierdzenie udziału fitochromu B w ha-
mowaniu tuberyzacji oraz jego wpływu na 
zawartość bioaktywnych form GA (MArTinez-
-GArciA i współaut. 2002). 

Cytokininy są kolejną grupą hormonów 
roślinnych, które mają wpływ na proces tu-
beryzacji. Dolistne traktowanie roślin roz-
tworem cytokinin (Ck) nie ma wpływu na 
formowanie się bulw. Wykazano, że bezpo-
średnie działanie hormonów na stolon wa-
runkuje inicjację tuberyzacji (pAlMer i sMiTH 
1970). Wpływ cytokinin na inicjację tubery-
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skim stężeniu cukru, dodatek hormonu wią-
zał się ze wzrostem liczby zawiązanych bulw, 
z kolei przy stężeniu sacharozy 5–8%, na 
ogół obserwowano mniejszą liczbę zawiąza-
nych bulw (AksenovA i współaut. 2000). Ba-
dania wskazują, że poziom endogennego IAA 
przed inicjacją tuberyzacji wzrasta po czym 
spada, pozostając na niskim poziomie w cza-
sie całego procesu wzrostu bulwy. W prze-
prowadzonych badaniach in vitro wykazano, 
że dodatek IAA do pożywki skutkował zna-
czącym zwiększeniem wagi bulw w roślinach 
z podgatunku andigena i niektórych odmia-
nach z podgatunku tuberosum (AksenovA i 
współaut. 2000, roMAnov i współaut. 2000).

zacji (ewinG 1995). Przypuszcza się, że kwas 
abscysynowy nie pełni roli w bezpośredniej, 
hormonalnej regulacji formowania bulw, ale 
jest negatywnym regulatorem GA (clAAssens 
i vreuGdenHil 2000).

W przypadku kolejnej grupy hormonów 
roślinnych, auksyn, ich rola w procesie regu-
lacji tuberyzacji nie jest do końca wyjaśnio-
na. Istnieją przykłady badań wskazujących na 
negatywny wpływ tej grupy związków na ini-
cjację tuberyzacji w roślinach S. tuberosum 
z podgatunku andigena (kuMAr i wAreinG 
1979). W przypadku dodania kwasu indolilo-
octowego (IAA) do pożywki, jego wpływ na 
proces zawiązywania się bulw zależny był od 
genotypu oraz zawartości sacharozy. Przy ni-

GENETYCZNE UWARUNKOWANIA TUBERYZACJI

W latach 80. XX w. cHAilAkHyAn i współ-
aut. (1981) przeprowadzili doświadczenia 
na roślinach ziemniaka (podkładki) szcze-
pionych zrazami tytoniu i stwierdzili, że w 
sprzyjających warunkach fotoperiodycznych 
kwitnieniu tytoniu towarzyszyła jednoczesna 
tuberyzacja. Wskazuje to na istnienie gene-
tycznych powiązań pomiędzy kwitnieniem i 
tuberyzacją, dwoma zjawiskami bardzo istot-
nymi dla roślin ziemniaka. Dokładne pozna-
nie mechanizmu zegara okołodobowego oraz 
procesu kwitnienia u Arabidopsis stały się 
punktem wyjścia w poszukiwaniu wspólnych 
elementów pomiędzy kwitnieniem a tube-
ryzacją. Zegar okołodobowy pełni bardzo 
ważną rolę w rozwoju i regulacji procesów 
życiowych roślin związanych z cyklem dnia 
i nocy (locke i współaut. 2005). Głównym 
elementem mechanizmu kwitnienia jest biał-
kowy produkt genu CONSTANS (CO). Eks-
presja genu CO jest regulowana za pomocą 
czynników transkrypcyjnych CDF1 (ang. cyc-
ling DOF factor 1) oraz CDF2, wytwarzanych 
przez roślinę w nocy. W ciągu dnia ekspre-
sja CDF1 i CDF2 jest hamowana przy udzia-
le kompleksu białka GIGANTEA i FKF1(ang. 
flavin-binding kelch repeat F-BOX1). Prowa-
dzi to do wytworzenia białka CO, które indu-
kuje ekspresję genu FLOWER LOCUS T (FT), 
umożliwiając zakwitanie rośliny (nAkAMicHi i 
współaut. 2005, sAwA i współaut. 2007). 

Pierwszym potwierdzeniem roli genu CO 
w regulacji tuberyzacji były badania na trans-
genicznych roślinach S. tuberosum subsp. 
andigena z wprowadzonym z A. thaliana ge-
nem CO (MArTinez-GArciA i współaut. 2002). 
Nadekspresja genu CO powodowała znaczące 

opóźnienie tuberyzacji w sprzyjających pro-
cesowi warunkach dnia krótkiego. Ekspery-
menty przeprowadzone na roślinach szcze-
pionych dowiodły, że nadekspresja genu CO 
w liściach hamuje proces formowania się 
bulw. González-scHAin i współaut. (2012) zi-
dentyfikowali w roślinie ziemniaka gen StCO 
i zaklasyfikowali go do grupy genów odpo-
wiedzialnych w roślinach za regulację proce-
sów zależnych od fotoperiodu, podobnie jak 
gen CO u rzodkiewnika oraz gen Hd1(ang. 
heading date 1) u ryżu (puTerill i współaut. 
1995, yAno i współaut. 2000). Opisany przez 
autorów gen StCO charakteryzował się wyso-
kim podobieństwem do innych podobnych 
do CO genów, St-sCOL1(ang. short CO-like 1) 
i St-lCOL1(ang. long CO-like 1), zidentyfiko-
wanych w ziemniaku (drobyAzinA i kHAvkin 
2006, 2011). Rośliny z wyciszonym genem 
StCO tuberyzowały w nieindukcyjnych dla 
tworzenia bulw warunkach dnia długiego. Z 
kolei u roślin z nadekspresją tego genu ob-
serwowano opóźnienie tuberyzacji. Wyci-
szenie genu StCO u roślin prowadzonych w 
warunkach dnia krótkiego nie wpływało na 
tuberyzację. 

Potwierdzenie udziału genu CO w regula-
cji tuberyzacji stało się punktem wyjścia dla 
badań mających na celu ustalenie, czy podob-
nie jak w procesie kwitnienia, w tuberyzacji 
białko FT pełni główną rolę cząsteczki sygna-
łowej. Wprowadzenie do roślin S. tuberosum 
subsp. andigena genu Hd3a z ryżu będącego 
ortologiem genu FT u Arabidopsis, umożliwi-
ło otrzymanie roślin transgenicznych, które 
były zdolne do zawiązywania bulw w niein-
dukcyjnych warunkach dnia długiego (nA-
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giego następowała represja ekspresji genu 
StSP6A warunkowana działaniem genu StCO. 
Przeniesienie roślin do warunków dnia krót-
kiego prowadziło do zawiązania bulw. Za-
obserwowano, że kolejny zidentyfikowany 
gen StSP3D (ang. self-prunning 3D), ściśle 
związany z regulacją procesu kwitnienia, 
nie ma znaczącego wpływu na tuberyzację. 
Rośliny transgeniczne z nadekspresją genu 
StSP3D oraz rośliny typu dzikiego zawiązy-
wały bulwy w tym samym czasie. Wykazano 
ponadto rolę genu StSP5G (ang. self- prun-
ning 5G) jako negatywnego regulatora tube-
ryzacji (nAvArro i współaut. 2011).

W obrębie QTL występującego na chro-
mosomie V warunkującego dojrzałość roślin 
zidentyfikowano gen StCDF1, będący orto-
logiem genu CDF1 u A. thaliana (visker i 
współaut. 2003, kloosTerMAn i współaut. 
2013). Został on uznany za gen kandydujący, 
który może być powiązany z procesem two-
rzenia bulw. Analiza sekwencji genu StCDF1 
u osobników różniących się fenotypem pod 
względem wczesności zawiązywania bulw 
umożliwiła identyfikację trzech różnych alle-
li tego genu: StCDF1.1, StCDF1.2 i StCDF1.3 
(kloosTerMAn i współaut. 2013). Ich różne 
kombinacje warunkowały fenotyp późny, 
wczesny bądź pośredni. Rezultatem nade-
kspresji wariantu genu warunkującego wcze-
sną dojrzałość rośliny (STCDF1.2), w roślinie 
o fenotypie późnym, było wcześniejsze for-
mowanie się bulw. Wywołanie nadekspresji 
genu StCDF1.2 w roślinach S. andigenum 
umożliwiło tuberyzację w warunkach dnia 
długiego. Genotypy wczesne w warunkach 
dnia krótkiego charakteryzowały się zwięk-
szoną ekspresją genu StSP6A w porównaniu 
z roślinami o fenotypie późnym. W warun-
kach dnia krótkiego nie stwierdzono ekspre-
sji genu StSP5G, która była wysoka w genoty-
pach o fenotypie późnym przy dniu długim.

vArro i współaut. 2011). W doświadczeniach 
prowadzonych na roślinach szczepionych 
autorzy wykazali także, że rośliny z transge-
nem, niezależnie od tego, czy były szczepio-
ne na roślinie typu dzikiego czy w szczepie-
niu stanowiły podkładkę, tuberyzowały w 
warunkach dnia długiego. W stolonach roślin 
typu dzikiego stanowiących podkładkę zi-
dentyfikowano białkowy produkt genu Hd3a 
(ang. heading date 3a), nie stwierdzono zaś 
obecności jego transkryptu, co wskazuje, że 
cząsteczką sygnałową w procesie inicjacji tu-
beryzacji było białko genu Hd3a, a nie jego 
transkrypt.

Badania nad poznaniem genomu ziem-
niaka doprowadziły do identyfikacji genów 
STSP6A, StSP5G, StSP3D wykazujących duże 
podobieństwo do genów FT z rzodkiewnika 
SFT (ang. single-flower truss), z pomidora 
oraz Hd3a z ryżu warunkujących kwitnienie 
(nAvArro i współaut. 2011). Z badań wynika, 
że ekspresja genu StSP6A (ang. self- prunning 
6A) silnie pozytywnie korelowała z tubery-
zacją. Ekspresja tego genu miała miejsce za-
równo w liściach, jak i w stolonach roślin w 
warunkach dnia krótkiego oraz w roślinach z 
zablokowanym genem PHYB tuberyzujących 
niezależnie od fotoperiodu. Potwierdzeniem 
istotnej roli genu StSP6A w procesie zawią-
zywania bulw jest ich powstawanie w rośli-
nach transgenicznych z nadekspresją tego 
genu, pomimo niesprzyjających tworzeniu 
bulw warunków dnia długiego. Wyciszenie 
tego genu powodowało znaczące opóźnienie 
w formowania bulw. W przeprowadzonej 
analizie odmian o różnej wczesności, autorzy 
obserwowali korelację pomiędzy zwiększo-
nym poziomem transkryptów genu StSP6A 
w liściach a wcześniejszą tuberyzacją. Stwier-
dzono ponadto, że ekspresja genu StSP6A 
w stolonach była opóźniona względem jego 
ekspresji w liściach. nAvArro i współautorzy 
(2011) wykazali, że w warunkach dnia dłu-

ROLA TRANSPORTU CZĄSTECZEK SYGNAŁOWYCH W REGULACJI TUBERYZACJI

Pierwsze doniesienia o możliwości trans-
portu wirusowego RNA w postaci komplek-
sów rybonukleoproteinowych poprzez pla-
smodesmy (ryAbov i współaut. 1999, HAywo-
od i współaut. 2002) oraz przykłady cząste-
czek mRNA transportowanych w roślinach 
na duże odległości za pośrednictwem floemu 
(HAywood i współaut. 2005) nadały kierunek 
poszukiwaniom cząsteczki sygnałowej odpo-
wiedzialnej za indukcję tuberyzacji. W rośli-

nach ziemniaka transport długodystansowy 
cząsteczek mRNA został potwierdzony dla 
podobnego do BEL1 czynnika transkrypcyj-
nego, StBEL5 (ang. BEL-type homeodomain 
factor 5) (cHen i współaut. 2003). Wykazano, 
że białko to wraz z czynnikiem transkrypcyj-
nym typu KNOTTED1-POTH1 (ang. potato 
homeobox 1) wpływają na proces tuberyzacji 
poprzez regulację fitohormonów. Czynniki te 
są białkami homeoboksowymi zaliczanymi do 
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(bAnerJee i współaut. 2006). W warunkach 
dnia długiego mRNA genu StBEL5 jest aku-
mulowany głównie w liściach i łodygach. 
Przypuszcza się, że akumulacja ta wiąże się 
z wpływem PHYB, który może warunkować 
modyfikację białek chaperonowych towarzy-
szących RNA genu StBEL5 w przepływie z 
liści do stolonów (sArkAr 2008). Istotnym 
elementem związanym z regulacją przepły-
wu transkryptów genu StBEL5 stanowią se-
kwencje nie podlegające translacji (UTR). 
Dowodem tego jest zdolność do tuberyzacji 
w nieindukujących warunkach dnia długiego 
u roślin z nadekspresją genu StBEL5 o pełnej 
długości wraz z sekwencjami UTR (HAnnApel 
2010). W części stolonowej białka POTH1 i 
StBEL5 wiążą się z sekwencją promotorową 
genu GA20ox1 prowadząc do represji jego 
transkrypcji (rosin i współaut. 2003, cHen i 
współaut. 2004). 

Istotną rolę w tworzeniu bulw pełni tak-
że mikroRNA172, którego główną funkcją 

nadrodziny TALE (bürGlin 1997). Wykazano, 
że nadekspresja genów StBEL5 i POTH1 pro-
wadzi do przyśpieszenia procesu tuberyzacji 
oraz zwiększenia plonu. Podczas gdy rośliny 
z nadekspresją genu StBEL5 charakteryzowa-
ły się normalną budową liści, nadekspresja 
genu POTH1 prowadziła do powstania zabu-
rzeń w ich pokroju (cHen i współaut. 2003). 
Poziom RNA genu POTH1 w łodygach i sto-
lonach jest stały, podczas gdy akumulacja 
RNA genu StBEL5 wzrasta w odpowiedzi na 
warunki dnia krótkiego. Wynika z tego, że to 
StBEL5 pełni rolę głównej cząsteczki sygna-
łowej w procesie inicjacji tuberyzacji. Pro-
motor StBEL5 w wiązkach przewodzących 
liści jest aktywowany światłem, pozostaje zaś 
nieaktywny w łodygach. Akumulacja RNA 
genu StBEL5 wzrasta w odpowiedzi na wa-
runki dnia krótkiego. Obecność RNA genu 
StBEL5 w komórkach floemu łodyg świad-
czy o możliwości transportu RNA z liści do 
łodyg, a stąd do części podziemnej rośliny 

Ryc. 1. Model regulacji procesu tuberyzacji w ziemniaku (wg suárez-lópez 2013, zmieniona).

Linią czarną przerywaną i szarą oznaczone są odpowiednio przypuszczalny przepływ białek lub GA oraz 
miRNA172 z liści do stolonu. Linią podwójną czarną oznaczone jest przemieszczanie się mRNA. Strzałkami 
bez wypełnienia i strzałkami czarnymi oznaczone są odpowiednio indukcja i inhibicja powstawania trans-
kryptów lub białek wpływających na proces tuberyzacji. 
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miRNA172 charakteryzowały się zdolnością 
do wytwarzania bulw, pomimo warunków 
dnia długiego. Autorzy wykazali możliwość 
przenoszenia sygnału do indukcji tuberyza-
cji poprzez szczepienie roślin. Nadekspre-
sja miRNA172 w części nadziemnej rośliny 
była wystarczająca, aby indukować tuberyza-
cję, co nie było możliwe kiedy nadekspresja 
miRNA172 zachodziła wyłącznie w roślinie 
stanowiącej podkładkę. Ekspresja miRNA172 
jest regulowana przez fitochrom B. W stolo-
nach roślin anty-PHYB tuberyzujących w tym 
samym czasie, zarówno w warunkach dnia 
krótkiego, jak i długiego, ma miejsce znaczą-
cy przyrost ilości cząsteczek miRNA172, po-
równywalny z poziomem cząsteczek w wa-
runkach dnia krótkiego.

jest udział w regulacji rozwoju generatywne-
go u różnych gatunków roślin (AukerMAn i 
sAkAi 2003, MArTin i współaut. 2009). Pod-
wyższony poziom cząsteczek miRNA172 zna-
leziony został w roślinach w indukujących 
tuberyzację warunkach dnia krótkiego. Au-
torom udało się zidentyfikować w roślinie 
ziemniaka gen RAP1 (ang. related to APETA-
LA2 1), kodujący białko złożone z 454 ami-
nokwasów, wykazujące homologię z AP2 i 
AP2 podobnymi białkami. Gen RAP1 zawie-
ra sekwencję kodującą komplementarną do 
miRNA172. Ilość transkryptów genu RAP1 
negatywnie korelowała z poziomem akumu-
lacji cząsteczek miRNA172, co wskazuje, że 
RAP1 może stanowić gen docelowy dla miR-
NA172. Rośliny transgeniczne z nadekspresją 

PODSUMOWANIE

Proces tuberyzacji jest złożony i podle-
ga regulacji przez wiele czynników. Badania 
wykazały, że na przebieg tuberyzacji wpływ 
ma układ zależności wielu genów, ich trans-
kryptów oraz produktów białkowych. W 
warunkach dnia długiego ma miejsce hamo-
wanie tuberyzacji przy udziale PHYB, StCO, 
StSUT4. Z kolei w warunkach dnia krótkie-
go dochodzi do uruchomienia mechanizmu 
umożliwiającego zawiązywanie bulw, którego 
głównymi elementami są gen StSP6A, mRNA 
genu StBEL5 oraz mikroRNA172. Istotną rolę 
w kontroli procesu tuberyzacji pełnią także 
fitohormony, których działanie na poszcze-
gólne etapy formowania się bulw zostało do-
brze poznane. Wartą podkreślenia w hormo-
nalnej kontroli tuberyzacji, jest rola giberelin 
jako negatywnego regulatora. Działanie GA 

wiąże się ze stymulacją wzrostu wydłużenio-
wego stolonów oraz hamującym działaniem 
na inicjację tuberyzacji i wzrost bulw. Ważną 
funkcję wśród hormonów roślinnych w pro-
cesie formowania się bulw odgrywa kwas ab-
scysynowy pełniący rolę negatywnego regu-
latora giberelin. ABA hamuje elongację stolo-
nów oraz działa na proces indukcji i inicjacji 
tuberyzacji stymulująco, podobnie do cytoki-
nin, kwasu jasmonowego i jego pochodnych. 

Optymalizację tuberyzacji osiągnąć moż-
na poprzez dobór odpowiednich warunków 
środowiskowych. Inną drogą prowadzącą do 
osiągnięcia największej wydajności procesu 
tuberyzacji mogą być zmiany statusu hormo-
nalnego oraz zmiany ekspresji genów biorą-
cych udział w procesie zawiązywania bulw 
na drodze modyfikacji genomu rośliny. 

REGULACJA TUBERYZACJI W ZIEMNIAKU

Streszczenie

Tuberyzacja, czyli tworzenie bulw, jest zasadni-
czym procesem biologicznym w rozwoju i plono-
waniu roślin. Wytwarzanie bulw to złożony proces 
rozwojowy, na który składają się czynniki genetycz-
ne, biochemiczne i środowiskowe. Długość dnia od-
grywa kluczową rolę w mechanizmie zawiązywania 
bulw. W indukujących tuberyzację warunkach dnia 
krótkiego dochodzi do powstania cząsteczki sygna-
łowej, który transportowany do podziemnych części 
rośliny, stolonów, uruchamia tuberyzację. Istnieje 
wiele przesłanek świadczących o istnieniu genetycz-

nych powiązań pomiędzy dwoma istotnymi dla ziem-
niaka procesami, tuberyzacji i kwitnienia. Elementa-
mi wspólnymi obu zjawisk jest odpowiedź na foto-
period i udział cząsteczek sygnałowych przemiesz-
czających się z liści do stolonów. Jeden z FT podob-
nych genów zidentyfikowany w ziemniaku pełni w 
mechanizmie tuberyzacji kluczową rolę podobną 
do roli genu FT w procesie kwitnienia. Dokładne 
poznanie mechanizmu tuberyzacji jest kluczowe w 
tworzeniu strategii hodowlanych mających na celu 
zwiększenie plonu bulw i poprawienie jego jakości. 
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dicating the existence of a common genetic regula-
tory pathway of flowering and tuberization, the two 
most important processes in potato plant. These pro-
cesses are similar in the response to photoperiod and 
involvement of phloem-mobile signals. One of FT-like 
genes identified in potato plays similar role as that 
FT in flowering control. Understanding of tuber for-
mation is essential to create breeding strategies to im-
prove tuber yield and quality.

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

REGULATION OF TUBERIZATION IN POTATO

Summary
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