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Streszczenie: Swiatlo to jeden z wszechobecnych czynnikow $rodowiskowych, ktory determinuje
wzrost i rozwoj roslin ladowych. Towarzyszy roslinie w trakcie catego jej cyklu zyciowego, tacznie
z embriogenezg i kietkowaniem nasion. Charakter odpowiedzi nasion na bodzce $wietlne jest za-
zwyczaj specyficzny dla danego gatunku. Istnieje jednak prawidtowosé: czynnik ten stymuluje
kietkowanie nasion matych, natomiast hamuje badz nie wywiera wptywu na nasiona wigksze. Szlak
transdukcji sygnatu §wietlnego oddziatujac ze $ciezkami sygnatowymi indukowanymi przez inne
czynniki wykazuje bardzo ztozony i skomplikowany mechanizm dziatania. Za percepcj¢ $wiatta
u nasion odpowiedzialne sa wyspecjalizowane chromoproteiny, wérdd ktorych najwigcej wiemy
o fitochromach (PHY) i kryptochromach (CRY). Receptory te stanowia pierwsze ogniwo trans-
dukcji sygnatu $wietlnego, podczas gdy kolejne elementy tej Sciezki sygnalowej tworza rdznego
rodzaju biatkowe przekazniki i regulatory. W niniejszej pracy oméwiono najnowsze odkrycia do-
tyczace roli i mechanizmu dziatania §wiatta w biologii nasion, a w szczegodlnosci wiazek o barwie
czerwonej i niebieskiej. Scharakteryzowano funkcje réznych, niedawno poznanych elementow reg-
ulatorowych bioracych udziat w transdukcji sygnatu $wietlnego, takich jak PIF1, COP1, HFR1,
SOM, DAGI, ZFP3 i JIMJ20/22. Ponadto zwrécono uwage na znaczenie, jakie w $wiatto-zaleznej
regulacji procesow zachodzacych w nasionach maja takie czasteczki sygnalne jak reaktywne formy
tlenu (nadtlenek wodoru, H,0,), tlenek azotu (NO), hormony oraz inne regulatory wzrostu i rozwoju
(strigolaktony i karrikiny).

Stowa kluczowe: kietkowanie, nasiona, regulatory, szlaki sygnatowe, §wiatto
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Summary: Light is one of the ubiquitous environmental factors determining growth and development of
terrestrial plants, accompanying them during their whole life cycle including seed embryogenesis and
germination. Nature of seed response to light stimuli is usually specific for a given species. However,
there is a sort of regularity that light usually stimulates germination of small seeds, whereas inhibits
or has no influence on germination of larger seeds. The signal transduction pathway of light interacts
with other pathways induced by different factors, thus possessing a very complex and complicated
mechanism of action. Specialized chromoproteins are responsible for the perception of light in seeds,
including the most known phytochromes (PHY) and cryptochromes (CRY). These receptors represent
the first step of light signaling, while other elements of that pathway consist of various types of protein
transducers and regulators. In this paper we describe novel findings about the role and mechanism of
action of light in seeds, with a particular focus on red and blue wavelengths. The specific functions of
different recently discovered regulatory elements, such as PIF1, COP1, HFR1, SOM, DAGI, ZFP3
and JMJ20/22, involved in light signal transduction are also characterized. In addition, the importance
of signaling molecules, such as reactive oxygen species (hydrogen peroxide, H,0,), nitric oxide (NO),
hormones and other regulators of growth and development (strigolactones and karrikins) is highlighted
in the light-dependent regulation of processes occurring in seeds.

Key words: germination, light, regulators, seeds, signaling, pathways

WSTEP

Prawidtowe funkcjonowanie organizmow zasiedlajacych kule ziemska wymaga
wielu skoordynowanych proceséw fizjologicznych, biochemicznych i molekular-
nych prowadzacych do biosyntezy i/lub degradacji roznych sktadnikow specyficz-
nych dla okreslonych struktur komorkowych. Wsrod czynnikéw srodowiskowych
majacych istotny wptyw na przebieg procesow zyciowych roslin zielonych i nasion
szczegblng role odgrywa $§wiatto. W przypadku matych nasion charakterystycznych
dla takich gatunkoéw jak Arabidopsis thaliana, Lepidium sativum, Lactuca sativa, czy
tez roslin z rodziny Campanulaceae, kietkowanie w duzej mierze zalezy od dostepu
swiatla [41, 54]. Tego rodzaju nasiona, ktorych kietkowanie jest stymulowane przez
swiatlo okreslamy jako fotoblastycznie dodatnie (fotoblastia dodatnia). Wyksztatce-
nie wyspecjalizowanych receptoréw umozliwiajacych percepcje, oceng ilosci, jako-
$ci oraz kierunku padania $wiatta, jest dla tych niemobilnych organizmoéw niezwykle
waznym ewolucyjnym przystosowaniem, dostarczajgcym informacji o zmieniaja-
cych sie warunkach srodowiska [49]. Co wigcej, bodzce §wietlne posrednio informu-
ja nasiona o potozeniu w glebie, co jest szczegolnie wazne dla nasion matych i/lub
zawierajacych niewielka ilo$¢ substancji zapasowych. Gdyby proces kietkowania
takich nasion rozpoczat si¢ gieboko w podtozu, wowczas rozwijajaca si¢ niewielka
siewka mogtaby nie mie¢ wystarczajgcej iloSci materiatdw energetycznych i budul-
cowych, aby rozwing¢ si¢ ponad powierzchni¢ podtoza. Natomiast w przypadku nie-
ktorych gatunkow roslin, na przyktad u traw jak Festuca hallii i Koeleria macrantha,
wystepuje zjawisko fotoinhibicji (fotoblastia ujemna), a nasiona nazywamy fotobla-
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stycznie ujemnymi, gdyz swiatlo hamuje ich kietkowanie [53]. Istniejq takze gatunki
ro$lin wytwarzajace nasiona o stosunkowo duzych rozmiarach (np. Zea mays, Pisum
sativum, gatunki z rodzaju Trifolium), kietkujace tak samo na $wietle, jak i w ciem-
nosci, okreslane mianem fotoblastycznie obojetnych.

RECEPTORY SWIATEA PEENIACE ISTOTNE FUNKCJE
W BIOLOGII NASION

Za odbior bodzcoéw swietlnych w nasionach odpowiedzialne sa glownie dwie gru-
py wyspecjalizowanych receptorow, takich jak fitochromy (ang. Phytochromes, PHY)
i kryptochromy (ang. Cryptochromes, CRY) [38]. Najlepiej poznane sg te pierwsze,
odpowiedzialne za percepcj¢ $Swiatla czerwonego (ang. Red, R; dlugos¢ fali = ok.
666 nm) i dalekiej czerwieni (ang. Far Red, FR; dlugos¢ fali = ok. 730 nm). U A4.
thaliana zidentyfikowano rodzine pieciu PHY: PHYA4, PHYB, PHYC, PHYD oraz
PHYE. Pomimo wysokiego stopnia podobienstwa sekwencji biatkowych wszystkich
w/w PHY, to glownie dwa pierwsze PHYA i PHY B sg najwazniejsze w zyciu roslin
i nasion [34, 67, 73]. Swiatto-labilny (fatwo ulegajacy degradacji) PHYA moze re-
gulowac¢: 1) reakcje zachodzace pod wplywem niskiego nat¢zenia szerokiego spek-
trum $wiatta (ang. Very Low Fluence Response, VLFR), na przyktad emitowanego
przez gwiazdy, 2) reakcje wywotane wysokim poziomem promieniowania FR (ang.
High-Irradiance Response, HIR), jak réwniez w znacznie mniejszym stopniu 3) re-
akcje nisko energetyczne (ang. Low Fluence Response, LFR), indukowane mi¢dzy
innymi przez $wiatto stoneczne podczas lekkiego zachmurzenia [40, 44]. Natomiast
swiatto-stabilny PHY B i — w mniejszym stopniu — pozostale PHY, regulujg gtownie
reakcje LFR indukowane przez swiatto R i FR [44]. W ciemnosci PHY wystepuja na
terenie cytoplazmy w formie nieaktywnej — Pr (wykazujg maksimum absorpcji w za-
kresie $wiatta R) [71]. Pod wptywem $wiatta R ma miejsce fotokonwersja Pr w forme
aktywng PHY — Pft, zdolng do absorbowania §wiatta FR i przeksztatcania ponow-
nie w forme nieaktywna — Pr [72]. Warunkiem koniecznym dla biologicznej funkcji
Pfr jest jego transport z cytoplazmy do jadra komoérkowego. Transport PHY A zalezy
od dwoch paralogow biatek, takich jak FHY'1 (ang. Far red elongated Hypocotyl 1)
oraz FHL (ang. FHY1-Like), podczas gdy w transporcie PHYB istotng role odgry-
waja czynniki transkrypcyjne PIF1, 3, 4, 1 5 (ang. PHY-Interacting Factor 1, 3, 4, 5)
[24, 67]. Na terenie jadra PHY moga regulowac transkrypcje specyficznych genoéw
poprzez bezposrednig fosforylacje bialek, takich jak CRY, PKS1 (ang. Phytochrome
Kinase Substrate 1), Aux/IAA (ang. Auxin/Indole-3-Acetic Acid), NDPK2 (ang. Nu-
cleoside Diphosphate Kinase 2), badz tez w wyniku oddziatywan z odpowiednimi bi-
atkami jadrowymi (ang. long Hypocotyl in Far-Red 1, PIF3, PIF4, HFR1; ang. Early
Flowering 3, ELF3; ang. Response Regulator ARR4, ARR4) [78, 80] (ryc. 1).
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Badania prowadzone na mutantach 4. thaliana pozbawionych aktywnych form
PHY potwierdzaja, ze receptory te odpowiedzialne sg za percepcje swiatta indukuja-
cego kietkowanie nasion oraz, ze $wiatto R/FR odgrywa wazna rol¢ w tym procesie
[83]. Udowodniono, iz wezesne fazy kietkowania zalezg od ilosci aktywnej formy
fitochromu PHY B, natomiast pdzniejsze etapy tego procesu mogg by¢ stymulowa-
ne poprzez aktywacje PHYA [34, 73]. Analizujac znaczenie i biologiczne funkcje
PHY w procesach zachodzacych w nasieniu nie mozna pomija¢ rowniez pozosta-
lych form tego rodzaju receptorow, ktore takze aktywnie uczestnicza w regulacji
kietkowania [68]. Coraz wigecej dowodow wskazuje bowiem, ze PHYD i PHYE
stymulujg kietkowanie nasion A. thaliana przy bardzo niskim stosunku $wiatta R/
FR, prawdopodobnie poprzez stymulacj¢ aktywnosci PHYA [1, 44]. Dowiedzio-
no rowniez, ze PHY C — w odrdznieniu od czterech pozostatych cztonkdéw rodziny
PHY — moze negatywnie wplywac¢ na odpowiedz nasion na bodzce §wietlne, przy-
najmniej czeSciowo poprzez oddziatywanie z PHY A [1].

Czynniki $srodowiskowe, takie jak $wiatto 1 temperatura majg niebagatelne zna-
czenie w rozwoju i dojrzewaniu nasion, w efekcie determinujac wiele ich pozniej-
szych cech, takich jak odporno$¢ na desykacje, ilos¢ substancji zapasowych czy
glebokos¢ spoczynku. Istniejg dowody na to, iz podobnie jak suboptymalna tempe-
ratura, takze $wiatto o niskim natezeniu oraz proporcja ilosci §wiatta R/FR oddzia-
lujacego na rosling macierzysta 4. thaliana zwigkszaja gltebokos¢ spoczynku i ob-
nizaja zywotno$¢ nasion, przy czym istotne znaczenie ma zaangazowanie PHYA4, B,
DiE[16,28]. Wykazano, ze podczas dojrzewania roslin macierzystych w podwyz-
szonej temperaturze, wyksztalcone nasiona mutantdw phyA i phyE A. thaliana cha-
rakteryzowaty si¢ glebszym spoczynkiem. Natomiast dojrzewanie roslin w nizszej
temperaturze skutkowato tym, ze to mutanty phyB A. thaliana wytwarzaty nasiona
cechujace si¢ obnizong zdolnoscig kietkowania [20]. Badania te podkreslaja rolg
PHY w modulacji proceséw zachodzacych w nasionach i uwidaczniajg zlozonosé
sieci regulatorowych indukowanych przez rézne czynniki, decydujace o tym czy
nasiono wykietkuje czy pozostanie w stanie uspienia [19, 20]. Przy takim zatoze-
niu, PHY stanowig grupe biatek, ktore uczestniczac w odbiorze sygnatu §wietlne-
go przez rosliny wystawione na oddziatywanie optymalnych i/lub suboptymalnych
temperatur, maja wplyw na cechy wytwarzanych nasion, determinujac ich zdolnos¢
kietkowania. Obecnie wciaz jednak nie sa znane mechanizmy wptywu w/w czynni-
koéw srodowiskowych na regulacje glebokosci spoczynku indukowanego w nasio-
nach, rozwijajacych si¢ na roslinie macierzyste;j.

Do niedawna uwazano, ze kietlkowanie nasion wrazliwych na §wiatto jest regu-
lowane wylacznie przez swiatto R/FR z udziatem PHY. Jednakze, ostatnio pojawily
si¢ doniesienia dotyczace roli $wiatta niebieskiego (o dtugosci fali = ok. 320-500 nm)
w regulacji kietkowania $wiezo zebranych ziarniakow zbdz, charakteryzujacych si¢
spoczynkiem. Wykazano, iz $wiatto niebieskie hamuje kietkowanie tego rodzaju na-
sion poprzez regulacje ekspresji genéw zaangazowanych w metabolizm hormondw,
takich jak gibereliny (GA) i kwas abscysynowy (ABA) [5, 25, 30]. Co wigcej, naj-
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nowsze wyniki badan sugeruja, iz $wiatlo niebieskie ma réwniez wptyw na przebieg
tego procesu w nasionach roslin dwulisciennych, jak np. 4. thaliana [43]. Okazuje si¢
bowiem, ze state eksponowanie nasion tego gatunku na $wiatlo niebieskie stymulu-
je pekanie okrywy nasiennej i bielma podczas kietkowania [43]. Za odbidr $§wiatta
z zakresu barwy niebieskiej odpowiedzialne sg gtownie CRY. W genomie A. thalia-
na zidentyfikowano trzy geny kodujace rozne formy tych receptorow isa to CRY1,
CRY2 i CRY3. Biatka kodowane przez dwa pierwsze geny pehig swoje funkcje na
terenie jadra komorkowego, natomiast CRY3 prawdopodobnie funkcjonuje w chlo-
roplastach i mitochondriach [88, 92]. Biologiczna funkcja CRY podobnie, jak i PHY,
polega na uruchomieniu kaskady oddziatywan molekularnych prowadzacych do re-
gulacji ekspresji specyficznych gendw, jednak poszczegdlne etapy tej swiatto-zalez-
nej transdukcji sygnatu nie sg jeszcze dobrze scharakteryzowane. Sugeruje si¢, ze pod
wplywem absorpcji energii fal $wiatta niebieskiego CRY zmieniaja swoja konforma-
cj¢, dzieki czemu moga oddziatywac ze specyficznymi biatkami, takimi jak: PHY B,
SPA1 (ang. Suppressor of PHYA-105), czy tez CIB1 (ang. Cryptochrome-Interacting
Basic-helix-loop-helix 1) [33, 48, 50, 91]. Receptory CRY1 i CRY2, wspodtdziatajac
z w/w biatkami odpowiadaja migedzy innymi za rejestracje rytmu dobowego, regu-
lacje wzrostu korzeni, wysokos$ci roélin, rozmiaru owocoéw, rozwoju i ruchu apara-
tow szparkowych, odpowiedzi na stres osmotyczny i stres spowodowany wysokim
natezeniem $wiatta oraz programowanej $mierci komorki [49]. Natomiast niewiele
wiadomo o roli CRY3, ktory u A. thaliana przypuszczalnie dziala jak enzym napra-
wiajacy uszkodzenia pojedynczej nici DNA, powstate na skutek np. $wiatta UV [70].
Jednakze, mechanizm regulacji kietkowania nasion roslin dwuliciennych przez swia-
tlo niebieskie odbierane przez CRY nie jest jeszcze poznany.

KORELACJE POMIEDZY FITOCHROMOWYM SZLAKIEM
SYGNALOWYM A METABOLIZMEM GA I ABA W NASIONACH

W oparciu o uzyskane dotychczas wyniki badan mozna stwierdzi¢, iz regulacja
kietkowania przez $wiatto R/FR zwigzana jest w duzej mierze z modyfikacja eks-
presji gendw kodujacych elementy szlakéw metabolicznych fitohormonéw istotnych
dla tego procesu, m.in. GA 1 ABA [1, 59, 76]. Te dwa antagonistyczne w dzialaniu
hormony sa gldownymi endogennymi czynnikami regulujacymi przejscie od stanu
spoczynku nasion do ich kietkowania. W odréznieniu od ABA, GA sg niezbedne dla
przetamania spoczynku, zwigkszenia potencjalu rozwojowego zarodka, promocji
kietkowania oraz sa potrzebne do pokonania mechanicznej odpornosci warstwy okry-
wajacej nasiona, poprzez ostabianie tkanek otaczajacych korzen zarodkowy, takich
jak bielmo [26, 65, 89]. Badania na A. thaliana wykazaty, ze $wiatto R nie stymuluje
kietkowania nasion mutanta ga/, w ktorych mutacja zaburza proces biosyntezy GA
[59]. Potwierdzono dodatkowo silng zalezno$¢ miedzy poziomem bioaktywnych GA
w nasionach, a efektem wywotywanym przez impulsy $wiatta R i/lub FR. Poziom
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bioaktywnych GA wzrasta po naswietleniu nasion $wiattem R i wzrost ten jest ha-
mowany, jesli natychmiast po impulsie §wiatta R podaje si¢ impuls §wiatla FR [59].
Ponadto postuluje sig, ze to glownie GA, zaangazowana jest w zalezng od PHY in-
dukcje kietkowania, poniewaz w mutantach phyABDE i phyABCDE A. thaliana to
wlasnie GA,, anie GA,, przywraca nasionom zdolnos¢ do kietkowania [32, 83].
Wykazano, ze poziom bioaktywnych GA jest posrednio regulowany przez $wiatto,
poprzez aktywacje PHY, a nastepnie szybka fosforylacje czynnika transkrypcyjne-
go PIF1 z udziatem kinazy CK2. Tego rodzaju modyfikacja prowadzi do degradacji
PIF1, a w konsekwencji do zmiany ekspresji genow metabolizmu GA [8, 46] (ryc.
1). Dowodem potwierdzajacym udziat PIF1 w regulacji $wiatlo-zaleznych procesow
w nasionach sg takze badania prowadzone na poczwornych mutantach pif1345 A. tha-
liana, ktore dobrze kietkuja w ciemnos$ci bez wezesdniejszego naswietlania §wiatlem R
[80]. Biologiczna funkcja czynnika PIF1 moze by¢ regulowana rowniez poprzez jego
oddziatywanie z biatkiem HFR1 i powstanie nieaktywnych komplekséw PIF1-HFR1
[79] (ryc. 1). W obecnosci nieaktywnych PHY, PIF1 dziata jako represor genow syn-
tezy GA w wyniku czego nastgpuje hamowanie kietkowania nasion [77]. Biatko PIF1
wspotdziata takze z czynnikiem transkrypcyjnym ABI3 (ang. ABA Insensitive 3) oraz
stymuluje ekspresje genu SOM (ang. Somnus) poprzez wigzanie si¢ do jego sekwen-
cji promotorowej [66] (ryc. 1). Gen SOM koduje jadrowe biatko posiadajagce motyw
palca cynkowego typu CCCH. W zwiazku z tym, iz SOM przyczynia si¢ do obnizenia
ekspresji genow syntezy GA i stymulacji genow syntezy ABA, to mutanty som A.
thaliana kietkuja w ciemnosci [39]. Badania prowadzone na tych mutantach wykaza-
ly, ze ich nasiona charakteryzowaty si¢ wyzszym poziomem ekspresji GA3ox1 (ang.
Gibberellin 3 beta-hydroxylase 1)1 GA3ox2 (ang. Gibberellin 3 beta-hydroxylase 2)
oraz nizszym poziomem GA2o0x2 (ang. Gibberellin 2-oxidase 2), co moze $wiadczy¢
o tym, iz gen SOM jest negatywnym regulatorem kietkowania [39] (ryc. 1). Wyniki te
dobrze korelujg z wezesniejszymi eksperymentami wskazujacymi na to, iz identycz-
ne jak u mutantow som, zmiany w ekspresji tych samych genéw metabolizmu GA
(GA3ox1, GA3ox2, GA20x2) obserwowano w pgczniejgcych nasionach typu dzikiego
naswietlanych swiattem R [59, 76]. Niedawne doniesienia sugeruja roéwniez, iz istot-
nymi elementami PHY B-zaleznego szlaku sygnatowego w nasionach peczniejacych
na $wietle R sa dwie demetylazy JMJ20 1 JMJ22 (ang. Jumonji domain-containing
protein 20 i 22), ktore odpowiadaja za demetylacje arginin histonowych genow me-
tabolizmu GA (ryc. 1). Akumulacja i dziatanie JMJ20 1 JMJ22 sg zalezne od bial-
ka SOM, ktore hamuje ekspresje genow JMJ20 i JMJ22 w obecnosci nieaktywne-
go PHYB. Jednak, po naswietlaniu §wiattem R, SOM ulega dezaktywacji, a JMJ20
1JMJ22 przyczyniaja si¢ do zwigkszenia ilosci aktywnych GA poprzez demetylacje
argininy w histonach genow GA3ox! 1 GA3o0x2, w zwiazku z czym obie demetylazy
uznane sg za pozytywne regulatory kietkowania zaleznego od swiatta [13] (ryc. 1).
Sposrod réznych czynnikow transkrypeyjnych wspotdziatajacych z PHY i1 uczest-
niczacych w regulacji metabolizmu fitohormonéw w kietkujacych nasionach, warto
wymieni¢ tez czynniki z rodziny Dof (ang. DNA binding with one finger), ktorych 36
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przedstawicieli znaleziono u 4. thaliana. Sg to specyficzne dla roslin czynniki tran-
skrypcyjne, posiadajace charakterystyczne motywy sekwencyjne palca cynkowego
typu C2H2, petnigce rdzne funkcje podczas dojrzewania nasion, ich kietkowania oraz
zaleznej od $wiatta i PHY regulacji odpowiedzi roslin na stresy biotyczne i abiotyczne
[27]. Geny kodujace te czynniki sg eksprymowane w wickszos$ci tkanek roslinnych
i w zaleznosci od genu, na ktory dziataja moga zarowno aktywowac, jak i hamowac
jego transkrypcje [58]. Obecnie kilku cztonkdéw tej rodziny, zostato zidentyfikowa-
nych jako negatywne regulatory kietkowania, dziatajace zaleznie od PIF1. Dobrym
tego przyktadem jest gen kodujacy czynnik transkrypcyjny DAG1 (ang. DOF Affec-
ting Germination 1), zaangazowany w zalezng od PHY B regulacj¢ kietkowania na-
sion, ktory poprzez hamowanie ekspresji genu GA30x1 obniza synteze GA. Badania,
w ktérych wykorzystano mutanty dagl A. thaliana wskazuja, iz sg one bardziej wraz-
liwe na $wiatlo R i aplikowane egzogennie GA niz typ dziki, co moze sugerowac, iz
ekspresja DAGI jest pozytywnie stymulowana przez PIF1, a DAG] jest inhibitorem
kietkowania [22].

Swiatto-zalezna modulacja kaskady zdarzen majacych na celu umozliwienie
kietkowania nasion obejmuje rowniez modyfikacje ekspresji gendéw metabolizmu
ABA, hormonu o dziataniu przeciwstawnym do GA [59]. W poczatkowych fazach
kietkowania nasion A. thaliana poziom ABA obniza si¢ niezaleznie od warunkéw
swietlnych, natomiast w pozniejszych fazach naswietlanie §wiattem FR powo-
duje wzrost ilosci ABA, podczas gdy §wiatto R wywoluje efekt odwrotny [12].
Przyktadem negatywnego regulatora kielkowania odpowiadajacego za zmiang
metabolizmu ABA, miedzy innymi poprzez regulacje ekspresji ABAI (ang. ABA
deficient 1), jest DOF6 (ang. DOF transcription factor 6), nalezacy do rodziny
czynnikdéw transkrypeyjnych Dof [75]. U A. thaliana ekspresja gendw odpowie-
dzialnych za biosynteze ABA, takich jak ABA1 czy NCEDG6 i 9 (ang, Nine-Cis-
-Epoxycarotenoid Dioxygenase 6 1 9), zmniejsza si¢ po potraktowaniu $wiattem
R, natomiast rosnie ekspresja genow biorgcych udziat w dezaktywacji ABA, ta-
kich jak CYP707A42 (ang. cytochrome p450, family 707, subfamily a, polypepti-
de 2) [76]. W nasionach A. thaliana wystgpuje odwrotna korelacja — hamowaniu
kietkowania przez $wiatto FR towarzyszy wzrost poziomu transkryptow NCED6
i potaczona z nim akumulacja ABA [68]. Rowniez i w tym przypadku mechanizm
regulujacy ekspresje w/w genow w kietkujacych nasionach opiera si¢ na oddzia-
tywaniu biatek PIF1 z SOM [39, 44, 45]. Mutacje genéw kodujacych biatka TZF5
16 (ang. Tandem Ccch Zinc Finger protein 5 i 6) nalezacych do tej samej grupy
czynnikéw co SOM, powoduja obnizenie ekspresji genu NCEDY i podwyzszenie
ekspresji CYP70742 w porownaniu do nasion typu dzikiego. Wyniki te dowo-
dza, iz obok wielu innych czynnikow takze TZF5 i TZF6 sa waznymi elementami
‘maszynerii’ regulujgcej metabolizm ABA w kietkujacych nasionach A. thaliana,
wystawionych na dziatanie r6znych warunkow §wietlnych [7]. Identyfikacja ko-
lejnych fragmentow tej ztozonej sieci powigzan i oddziatywan stanowi ambitne
wyzwanie przysztych prac badawczych.
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RYCINA 1. Oddzialywanie szlaku fitochromowego na metabolizm i transdukcje¢ sygnalu indu-
kowanego przez GA i ABA w kielkujacych nasionach. Podczas imbibicji nasion roslin dwuli$cien-
nych $wiatto bliskiej czerwieni (R) powoduje przeksztalcenie si¢ nieaktywnej formy fitochroméw
(Pr) w forme aktywna (Pfr), co w konsekwencji przyczynia si¢ migdzy innymi do dezaktywacji i/
lub degradacji biatka PIF1, jednego z gtownych czynnikow regulujacych zalezne od §wiatta kietko-
wanie. W zaleznosci od warunkow $wietlnych, biatko PIF1 moduluje ekspresje genéw kodujacych
elementy szlaku sygnatowego indukowanego przez GA i ABA, takich jak: DELLA, ABI3, ABI5 oraz
genow DAG1 1 SOM, $cisle powiazanych z regulacja poziomu transkryptow genéw metabolizmu tych
hormonéw (np. GA3ox1, GA3ox2, GA20x2, CYP70742, ABAI, NCED6, NCED?Y), decydujac o tym
czy nasiono wykietkuje, czy tez pozostanie w stanie uspienia. Aktywnos¢ biatka PIF1 w obecnosci
Swiatta moze by¢ negatywnie regulowana przez aktywne fitochromy lub wigzanie z biatkiem HFR1,
ulegajacym degradacji w warunkach ciemnosci na skutek ubikwitynacji z udziatem ligazy COP1. Po-
nadto, aktywowane $wiattem fitochromy przyczyniaja si¢ do wzrostu ekspresji genu HB20 i aktywno-
Sci biatka ZFP3, ktore odpowiadaja za obnizenie ilosci transkryptow ABI3 oraz ABIS, a tym samym
umozliwiaja kielkowanie nasion. Strzatki umieszczone w prostokatach oznaczaja wzrost lub spadek
odpowiednio: poziomu transkryptow, ilosci i/badz aktywnosci biatka oraz stezenia hormonu
FIGURE 1. The influence of phytochrome signaling pathway on the metabolism and transduc-
tion of signal induced by GA and ABA in germinating seeds. During imbibition of seeds of dicot
plants, red light (R) induces conversion of an inactive form of the phytochrome (Pr) to an active form
(Pfr), resulting in inactivation and/or degradation PIF1 protein, one of the main factors controlling the
light-dependent germination. Depending on the lighting conditions, PIF1 modulates the expression of
genes encoding components of signaling pathways induced by GA and ABA, such as DELLA, ABI3,
ABI5, as well as DAGI and SOM involved in regulation of transcript levels of genes related to the
metabolism of these hormones (i.e. GA30x1, GA30ox2, GA20x2, CYP70742, ABAl, NCED6, NCEDY),
resulting in decision whether the seed germinates or remains dormant. In the presence of light, the
activity of PIF1 may be negatively regulated by active phytochromes or via binding with HFR1, which
is known to be degraded after ubiquitination by COP1 ligase in darkness. Furthermore, light-activated
phytochromes cause an increase in HB20 gene expression and protein ZFP3 activity, which are respon-
sible for the decrease in ABI5 and ABI3 transcripts levels, and thus promotion of seed germination. The
arrows placed in boxes indicate an increase or decrease respectively in: transcript levels, amount and/
or activity of proteins, hormone concentrations
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TRANSDUKCJA SYGNALU INDUKOWANEGO PRZEZ SWIATLO
CZERWONE I HORMONY W KIELKUJACYCH NASIONACH

Sygnat $wietlny odbierany przez wyspecjalizowane receptory znajdujace si¢
w komorkach indukuje wielokierunkowa kaskadg zdarzen, decydujaca o tym czy
nasiono wykielkuje, czy tez pozostanie w stanie spoczynku. W poprzednim rozdzia-
le opisano najnowsze odkrycia dotyczace wpltywu $wiatla na metabolizm dwoch
hormonéw kluczowych dla biologii nasion — GA i ABA. Warto jednak pamietac,
iz nie sg to jedyne generowane przez $wiatto modyfikacje komorkowe zachodza-
ce podczas kietkowania. W peczniejacych nasionach §wiatto regulujac metabolizm
fitohormonow, wplywa takze na zdolno$¢ nasion do percepcji i transdukeji sygna-
hu tych endogennych czynnikéw. Pod wplywem $wiatla w zarodku dochodzi do
wzrostu stezenia bioaktywnych GA, w obecnosci ktorych GID1 (ang. Gibberellin
Insensitive Dwarf I) — receptory GA, tacza si¢ z biatkami DELLA, ktore sg wazny-
mi elementami transdukcji sygnatu giberelinowego, umozliwiajac tym samym ubi-
kwitynacje i degradacje DELLA przez proteasom [14, 17, 89]. Poniewaz DELLA
oddziatujg z r6znymi czynnikami transkrypcyjnymi, reakcja tego rodzaju podczas
kietkowania nasion prowadzi do zmian ekspresji specyficznych genéow, zwigzanych
m.in. z ABA, takich jak: NCED6, XERICO (ang. ring-h2 protein XERICO), RD29B
(ang. Responsive to Dessication 29b) [9, 14, 15, 68, 81]. W jednej z niedawno opu-
blikowanych prac wykazano, ze spowolnienie kietkowania nasion L. sativum pgcz-
niejacych w ciemnosci i/lub na §wietle w obecnosci inhibitora kietkowania MyA
(ang. myrigalone A, 2’°,6’-dihydroksy-4’-metoksy-3°,5’-dimetylodihydro chalkon
A) byto spowodowane miedzy innymi zaktéceniami szlaku sygnatowego GA, po-
przez silne obnizenie ekspresji genu receptora LesaGID1b [65]. Co wiecej, kiel-
kowanie tych nasion pgczniejacych w ciemnosci, bylo bardziej hamowane niz na
swietle. Wiadomo, iz $wiatto hamuje aktywnos¢ biatka PIF1, ktoére bezposrednio
stymuluje ekspresje gendow DELLA, takich jak GAI (ang. Gibberellic Acid Insensiti-
ve) oraz RGA (ang. Repressor of Gal-3), a mechanizm ten jest skorelowany z re-
gulacja metabolizmu GA [60] (ryc. 1). Wykorzystujac drozdzowy system dwuhy-
brydowy wykazano rowniez, ze biatka RGA i RGL2 (ang. RGA-Like 2) nalezace
do DELLA, wchodza w interakcje z czynnikami transkrypcyjnymi PIF1 i PIF6, co
prowadzi do powstania nieaktywnych kompleksow i przyczynia si¢ do hamowania
ekspresji specyficznych genow [23, 81]. W zalezng od $wiatta regulacje odpowiedzi
nasion na GA zaangazowane sa roOwniez bialtka TZF4 (SOM), TZF5 i TZF6, ktore
sa odpowiedzialne za regulacj¢ ekspresji gendw szlaku metabolicznego ABA i GA
oraz transdukcji sygnalu indukowanego przez te hormony [7]. Peczniejace nasiona
mutantow #zf4, tzf5 1 tzf6 A. thaliana po dezaktywacji PHY B poprzez naswietlenie
swiattem FR charakteryzowaly si¢ wyzszym procentem kietkowania w poréwnaniu
do nasion dzikiego typu, u ktérego obserwowano nizszg ekspresje RGL2. Wynik ten
sugeruje, ze TZF4, TZF5 1 TZF6 sa negatywnymi regulatorami kietkowania zalez-
nego od $wiatla [7].
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W regulacji kietkowania nasion, sie¢ oddzialywan sygnatu swietlnego nie ogra-
nicza si¢ tylko do interakcji z sygnalowym szlakiem GA, ale takze ze szlakiem in-
dukowanym przez ABA. W nasionach 4. thaliana zidentyfikowano rodzing pieciu
genow ABI kodujacych regulatory szlaku sygnatu ABA, sposrod ktorych za istotne
w regulacji kietkowania uznane sag ABI3, ABI4 1 ABI5 [74]. W ciemnosci, gdy PHY
sg nieaktywne, czynnik transkrypcyjny PIF1 bezposrednio wigze si¢ z promotorami
gendow ABI3 1 ABIS, stymulujac ich ekspresje, a tym samym posrednio zwigksza
wrazliwo$¢ nasion na dzialanie ABA i w konsekwencji prowadzi do zahamowania
kietkowania [61]. Analogicznie na $wietle, gdy PIF1 jest nieaktywny, nie dochodzi
do stymulacji ekspresji genow ABI3 i ABI5, a co za tym idzie, obserwuje si¢ stymu-
lacje kietkowania nasion (ryc. 1).

Efekt wspoldziatania szlakow sygnatowych indukowanych przez hormony
i s$wiatto w kietkujacych nasionach, moze by¢ modulowany poprzez dziatanie re-
gulatorow 1 przekaznikow sygnatowych kodowanych przez rézne geny. Dobrym
przyktadem jest gen ZFP3 (ang. Zinc Finger Protein 3). Biatko ZFP3 kodowane
przez ten gen, wspotdziatajac z PHY, negatywnie reguluje szlak sygnatu ABA po-
przez obnizenie ekspresji genu ABI3, a tym samym zmniejsza wrazliwo$¢ nasion
na ABA i stymuluje kietkowanie [37]. Interesujacy system regulacji transdukcji
sygnalu ABA przez $wiatlo jest zwigzany z funkcja biatka HYS (ang. elongated
Hypocotyl 5), ktory jest innym czynnikiem transkrypcyjnym. W ciemnosci biatko
HY5 jest degradowane na drodze proteasomalnej poprzedzonej przyltaczeniem reszt
ubikwityny przez ligaze ubikwitynowa COP1 (ang. Constitutive Photomorphogenic
1) [42, 48], natomiast $wiatlo poprzez dezaktywacj¢ COP1 prowadzi do akumulacji
HYS5, ktory stymuluje ekspresje AB15. Jak wykazano, mutanty hy5 A. thaliana sa
mniej wrazliwe na ABA podczas kietkowania [12]. Najnowsze badania potwier-
dzaja istnienie w nasionach biatka BBX21 (ang. B-Box domain protein 21), ktore
na $wietle — poprzez wptyw na reakcje faczenia si¢ HYS do promotora ABI5 oraz
oddzialywanie z ABI5 — hamuje ekspresje ABI5 i transdukcj¢ sygnatlu ABA [90].
Mechanizm hamowania kietkowania przez Swiatlo FR jest zwigzany rowniez z re-
gulacja szlaku sygnatowego ABA przez dwa czynniki transkrypcyjne: FHY3 (ang.
Far-red elongated Hypocotyl 3) i FAR1 (ang. Far-red impaired Response 1). Biatka
te podczas kietkowania nasion po nas§wietlaniu swiattem FR wiaza si¢ bezposrednio
z promotorem genu receptorowego ABI5, zwigkszajac jego ekspresje i tym samym
wrazliwo$¢ nasion na ABA, co w konsekwencji prowadzi do zahamowania kiet-
kowania [84]. Podczas analiz prowadzonych na spoczynkowych i posprzetnie doj-
rzatych (charakteryzujacych si¢ brakiem spoczynku) nasionach A. thaliana ziden-
tyfikowano gen HB20 (ang. HOMEOBOX protein 20), zaangazowany w regulacje
spoczynku i wrazliwosci nasion na ABA [3]. Wykazano, ze w czasie kietkowania na
swietle ekspresja genu HB20 rosnie, co jest skorelowane z mniejszg wrazliwoscia
nasion na ABA [3]. Przyktadem elementu integrujacego dziatanie roznych szlakow
sygnatowych jest czynnik bZIP16 (ang. basic region/leucine Zipper transcription
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factor 16), bedacy pozytywnym regulatorem kietkowania, ktory dziata zaleznie od
PHY i hamuje ekspresje genéw kodujacych elementy hormonalnych szlakow sy-
gnatowych: PIF1, RGL2 oraz ABI3 [31].

Lista elementow wchodzacych w sktad sieci oddziatywan szlaku transdukcji sy-
gnatu §wietlnego i tych, ktore sg indukowane przez hormony jest obecnie bardzo dtu-
ga, a kolejne eksperymenty dowodza, jak bardzo ztozone i skomplikowane mechani-
zmy decyduja o tym, czy z kielkujacego nasiona rozwinie si¢ nowa, zdrowa roslina.

MECHANIZM DZIALANIA SWIATLA NIEBIESKIEGO
W REGULACJI KIELKOWANIA

O ile stosunkowo duzo informacji na temat roli §wiatta R/FR w biologii nasion
mozna znalez¢ w literaturze naukowej, o tyle w znacznie mniejszym stopniu scha-
rakteryzowana jest rola §wiatta niebieskiego. W przypadku ro$lin jednoli$ciennych,
takich jak jeczmien (Hordeum vulgare L.) i pszenica (Triticum aestivum L.), $wiatlo
niebieskie odbierane przez CRY hamuje kietkowanie §wiezo zebranych nasion tych
gatunkdw. Zaobserwowano, ze mechanizm dziatania tego rodzaju bodzca $wietlnego
w kietkujacych ziarniakach jest zwigzany z regulacjg zawartosci ABA w zarodkach
1 jest skorelowany ze zmianami ekspresji genow zaangazowanych w metabolizm tego
hormonu, takich jak NCEDI oraz ABA8 OH (ang. Abscisic Acid 8 -hydroxylase) [5,
25]. Wykazano dodatkowo, Zze obnizona zdolnos¢ kietkowania ziarniakow jeczmie-
nia podczas spoczynku zwigzana jest z regulacjg metabolizmu GA, zarbwno poprzez
podwyzszenie ekspresji genow katabolizmu tego hormonu (GA20x2 i GA20x3), jak
1 obnizenie ekspresji genu jego biosyntezy (GA30x2) [30]. Rowniez badania prowa-
dzone na ziarniakach pszenicy wykazaty istotny wplyw $wiatta niebieskiego, ktory
razem z NO i jasmonianami jest kluczowym czynnikiem regulujacym spoczynek
i kietkowanie tych nasion [35]. Swiatlo niebieskie jest jednym z najwazniejszych
czynnikow, ktére hamujg kietkowanie spoczynkowych nasion wielu gatunkow, np.
Brachypodium distachyon (ktosownica) i roslin z rodziny Poaceae (wiechlinowate)
[4]. Natomiast jasmoniany i NO dziatajg antagonistycznie, przyczyniajg si¢ do obni-
zenia poziomu ABA i w konsekwencji do zmniejszenia glgbokosci spoczynku nasion
[35]. Wsrdd nasion z grupy roslin jednolisciennych sa tez gatunki reagujace w spo-
s6b odmienny na rozne warunki swietlne. W przypadku trawy Eragrostis tenella (L.)
nalezacej do rodziny Poaceae wykazano, ze $wiatto biate intensywnie stymulowato
kietkowanie nasion; jednoczesnie nie byly one zupetie zdolne do wykietkowania
w ciemnosci [11]. Nie okreslono jednak, jaka barwa $wiatlta w najwigkszym stopniu
odpowiada za regulacj¢ kietkowania tych nasion.

Zaskakujacy jest fakt, iz jeszcze mniej wiemy na temat roli i mechanizmu dzia-
fania $wiatla niebieskiego w biologii nasion dwuli$ciennych. Najnowsze doniesienia
sugeruja, ze kietkowanie nasion 4. thaliana jest regulowane przez swiatlo niebieskie.
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Badania na mutantach cryl i cry2 A. thaliana wykazaty, ze ich nasiona kietkowa-
Iy wolniej gdy naswietlano je $wiatlem niebieskim, w poréwnaniu z nasionami typu
dzikiego kietkujacymi w tych samych warunkach [43]. Co ciekawe, u roslin dwuli-
sciennych $wiatto niebieskie stymulowato szybka fosforylacje 1 ubikwitynacje czyn-
nika transkrypcyjnego PIF1, co prowadzito do jego degradacji przez proteasom 26S
[10]. Autorzy zwroécili rowniez uwagg, ze oddziatywanie receptoréw PHYA i PHYB
z czynnikiem PIF1 prowadzi do degradacji tego ostatniego, a reakcja ta zalezy od
obecnosci swiatla niebieskiego. Co wiecej, takze PIF3 ulegat podobnej fosforylacji
1 poliubikwitynacji, a nast¢pnie degradacji z udziatlem proteasomu. Jednoczesnie biat-
ka PIF maja zdolnos$¢ tworzenia heterodimerow PIF1-PIF3, ktore przylaczaja si¢ do
sekwencji G-box w czasteczkach DNA. Rola tego kompleksu w regulacji kietkowa-
nia nie zostata jednak jeszcze scharakteryzowana [8]. Fakt, ze nadal nie jest znany
mechanizm dziatania indukowany przez swiatto niebieskie niewatpliwie stanowi in-
telektualne i eksperymentalne wyzwanie dla badaczy.

INTERAKCJE SZLAKOW SYGNALOWYCH AKTYWOWANYCH
PRZEZ SWIATLO I INNE NIZ GA/ABA REGULATORY
W KIELKUJACYCH NASIONAC

Sygnatl indukowany przez $wiatto nie wptywa na procesy zyciowe nasion samo-
dzielnie, lecz stanowi jeden z kluczowych elementéw sieci oddziatywan pomiedzy
szlakami sygnatowymi generowanymi przez inne bodzce srodowiskowe, jak i czyn-
niki endogenne, takie jak hormony i r6znego rodzaju regulatory wzrostu i rozwoju.
Przez dhugi czas uwaga badaczy skupiata si¢ gldéwnie na charakterystyce interakcji
szlaku sygnatowego $wiatta, GA i ABA, ktore niewatpliwie petnig bardzo istotng
role w biologii nasion. Dopiero stosunkowo niedawno zainteresowano si¢ nowymi,
mozliwymi powigzaniami uwzgledniajagcymi interakcje z sygnatami komorkowy-
mi indukowanymi przez inne hormony, reaktywne formy tlenu (ang. Reactive Oxy-
gen Species, ROS) i NO, w kontekscie odpowiedzi kietkujacych nasion na bodzce
swietlne. Na podstawie badan transkryptomicznych zidentyfikowano 166 r6znych
genow, ktorych ekspresja jest bezposrednio regulowana w nasionach przez czynnik
transkrypeyjny PIF1, jeden z kluczowych elementow szlaku indukowanego przez
PHY [61]. Wsrod tych specyficznych gendw sporg grupe stanowia te zaangazowane
w modulacje poziomu réznych fitohormonow, takich jak: auksyny (ang. Indoleacetic
Acid-induced protein 16, 14A416), brasinosteroidy (ang. Bes!-Interacting Myc-like
2, BIM?2), cytokininy (ang. Cytokinin Response Factor 1, 2, 3 CRFI, CRF2, CRF3)
1 jasmoniany (ang. Jasmonate-Zim-domain protein 1, JAZI). Naleza do nich tez geny
modyfikujace strukture $ciany komorkowej, co moze $wiadczy¢ o kompleksowym
dziataniu PIF1 i podkresla znaczenie tego biatka w $wiatlo-zaleznej regulacji kietko-
wania [61]. Bardzo cieckawym przykladem fitohormondw, ktérych metabolizm jest
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modulowany przez §wiatto z udzialem PIF1 sg brasinosteroidy (BR), znane ze sty-
mulujacego wptywu na kietkowanie nasion, antagonistycznego do ABA — inhibitora
tego procesu [61, 82]. Wykazano, ze u mutantow gal-3, ga2-1 i gal-3 A.thaliana
charakteryzujacych si¢ bardzo niskg zawartoscig GA, dodanie egzogennych BR pod-
czas kietkowania nasion przywracato zdolno$¢ ich kietkowania nawet do 90 % [82].
Istnieja rowniez doniesienia mowiace o wspoldziataniu BR z GA oraz $ciezka trans-
dukcji sygnatu PHY w regulacji wzrostu elongacyjnego komorek i fotomorfogenezy
[2]. Innym elementem taczacym oddziatywanie szlaku transdukcji sygnatlu §wietlne-
go 1 indukowanego przez BR jest kinaza BIN2 (ang. Brassinosteroid-Insensitive 2).
Enzym ten, uznany za negatywny regulator $ciezki przekazu sygnatu aktywowanego
przez BR, odpowiedzialny jest miedzy innymi za fosforylacje i degradacj¢ specy-
ficznego dla reakcji $wietlnych czynnika PIF4 i stabilizacje biatka ABIS, uczestni-
czacego w transdukcji sygnatlu indukowanego przez ABA [6, 29].

Fitohormonem istotnym dla przebiegu procesow zachodzacych w nasieniu,
a ktorego szlak sygnatowy wchodzi w interakcje z sygnatem §wietlnym, jest ety-
len. Okazato si¢, ze mutanty etrl-6 i etri-7 A. thaliana ze zmutowanym genem
ETRI (ang. Ethylene Receptor 1), ktory koduje jeden z receptoréw tego hormonu,
kietkowaty lepiej w ciemnosci i po naswietlaniu $§wiattem FR w poréwnaniu do
nasion typu dzikiego. Ponadto, naswietlenie FR peczniejacych nasion w/w mu-
tantow powodowato wzrost poziomu GA i obnizenie ABA; zasugerowano wigc,
ze ETRI1 moze wchodzi¢ w interakcje z PHYA4 i PHY B [87]. Wyniki te ujawnily
takze swoistg biologiczng funkcje ETRI, ktory jako receptor etylenu — hormonu
znanego ze stymulujagcego wptywu na kietkowanie — moze w specyficznych wa-
runkach hamowac¢ ten proces [87].

Nowo poznanymi regulatorami wzrostu i rozwoju nasion sg strigolaktony i kar-
rikiny. Te pierwsze, zaliczane do hormondw roslinnych, sag wydzielane przez korze-
nie i stymulujg wzrost grzybéw mikoryzowych, a takze kietkowanie nasion [18].
Natomiast, drugie — karrikiny, sa grupa zwigzkoéw chemicznych powstajacych pod-
czas pozarow lasow, tak 1 innych wystepujacych w przyrodzie siedlisk [36]. Istnieja
dowody na to, iz zar6wno strigolaktony, jak i karrikiny moga stymulowac kietko-
wanie spoczynkowych nasion A. thaliana w $wiatto- i giberelino-zalezny sposob
[51, 55, 56]. Mechanizm dziatania strigolaktonow w obecnos$ci $wiatta jest bezpo-
srednio zwigzany z akumulacjg czynnika transkrypcyjnego HYS w komorkach ro-
$linnych. Wykazano bowiem, ze kietkowanie nasion mutantéw hy5 A. thaliana nie
jest stymulowane przez egzogennie podawane strigolaktony [85, 86]. Co ciekawe,
ostatnie badania dowodza, ze strigolaktony moga mie¢ wplyw na zmiang lokalizacji
komoérkowej biatka COP1. Biologiczna funkcja tego enzymu w duzej mierze zalezy
od tego, czy znajduje si¢ on w jadrze komorkowym czy tez w cytoplazmie i ma to
zwigzek z regulacja odpowiedzi roslin na bodzce swietlne z udzialem HY5, a takze
HFR1 [86]. Jak wiadomo, akumulowane w ciemnos$ci biatko COP1 prowadzi do
ubikwitynacji i degradacji proteasomalnej HY 5 i HFR1, w wyniku czego posrednio
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wplywa na ekspresj¢ specyficznych gendéw decydujacych o tym, czy nasiono wy-
kietkuje czy tez pozostanie w stanie uspienia. Swiatto peni rowniez pozytywna
rolg w stymulacji kietkowania nasion A. thaliana przez karrikiny. Nasiona wielu
gatunkow roslin, w tym takze ro$lin uprawnych, wytworzyly w procesie ewolu-
cji mechanizmy pozwalajace rejestrowac wystgpienie pozaru, posrednio poprzez
percepcje karrikin. Tego rodzaju adaptacja pozwala roslinom regulowaé kietko-
wanie w zmiennych, czegsto niesprzyjajacych warunkach srodowiska, zwickszajac
tym samym szanse przetrwania gatunkéw narazonych na czeste wystepowanie
pozaréw [36, 57]. Karrikina 1, jeden z gléwnych przedstawicieli tej grupy silnie
stymuluje kietkowanie nasion A. thaliana, poprzez stymulacje ekspresji genow
GA3ox1 1 GA30x2, w obecnosci §wiatta R, a efekt ten jest odwracalny poprzez
naswietlanie $wiatlem FR [55].

Procesom zachodzacym w nasionach towarzyszg nieodtacznie zmiany w aku-
mulacji ROS iNO [21, 62, 63, 64]. W ostatnich latach wykazano, Zze niektore
zROS (np. H,0,) i NO mogg uczestniczy¢ w zaleznej od swiatla regulacji kietko-
wania nasion [43, 69]. W badaniach wykorzystujacych mutanty A4. thaliana tych
gendw, ktore kodujg rozne foroteceptory (phyE, phyAphyB oraz phyAphyBphyE)
potwierdzono udziat H,O, w regulacji kietkowania zaleznego od aktywno$ci PHY
[43]. W przypadku pojedynczych mutantéw recesywnego genu 7B-1 pomido-
ra (Solanum lycopersicum), wykazano, ze ich nasiona charakteryzowaly sie¢ pod-
wyzszonym poziomem ABA, skorelowanym z obnizong zdolnos$cia kietkowania.
Dowiedziono takze, ze w stymulacj¢ kietkowania tych nasion przez $wiatto biate
oraz niebieskie jest zaangazowany NO [69]. Rowniez w przypadku niektorych ga-
tunkéw z rodziny Campanulaceae i spoczynkowych nasion A. thaliana, wymaga-
jacych obecnosci $wiatla do kietkowania, podanie egzogennego zrodla azotanow
lub H,O, stymulowato kietkowanie w ciemnosci. Wyniki te s3 dowodem na to, ze
szlaki sygnatowe ROS, NO i $wiatla krzyzuja si¢, wzajemnie regulujac procesy
zachodzace w nasionach [41, 47]. Najnowsze badania nad regulacja kietkowania
nasion L. sativum poddanych dziataniu inhibitora kietkowania MyA dowiodty, iz
ekspozycja nasion na $wiatto sprzyjata akumulacji apoplastowych ROS. W efekcie
utatwialo to rozluznienie struktury $cian komoérkowych niezbedne do intensyfikacji
wzrostu wydhuzeniowego komorek korzenia zarodkowego i rozluznienia struktury
bielma [65, 89]. Wiadomo takze, ze NO jest zaangazowany w regulacj¢ poziomu
PHYB w wyniku oddziatywania $wiatta R, a mutanty A. thaliana, w ktérych obser-
wowano niskie stezenie tej czasteczki, charakteryzowaty si¢ podwyzszonym pozio-
mem ekspresji PIFI, PIF3 i PIF4 [52]. Przyktady interakcji pomiedzy $ciezkami
sygnatowymi $wiatta a indukowanymi przez najrdzniejsze regulatory, potwierdzaja
ztozono$¢ ‘maszynerii’ decydujacej o tym co si¢ stanie z kietkujacym nasionem.
Poznanie mechanizmu tych oddzialywan wymaga kontynuacji badan.
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PODSUMOWANIE I PRZYSZLE PERSPEKTYWY

Prowadzone do tej pory badania pozwolity lepiej zrozumie¢ rol¢ i mechani-
zmy dziatania §wiatlta w zyciu nasion réznych gatunkéw roslin. Jednakze, jak to
zazwyczaj bywa, uzyskane odpowiedzi rodza nowe pytania. Bardzo intryguja-
ce wydaje si¢ wyjasnienie znaczenia i funkcji, jakie odgrywa $wiatto niebieskie
w kietkowaniu nasion roslin dwulisciennych i w jakim stopniu jest to mechanizm
odmienny od tego obserwowanego u zb6z? Ponadto, nadal niewiele wiemy na
temat znaczenia czasteczek sygnalnych, takich jak ROS oraz innych niz ABA/GA
regulatorow wzrostu i rozwoju w $wiatlo-zaleznej regulacji proceséw zachodza-
cych w nasieniu. Zagadnienia te s i beda ciekawym tematem badan realizowa-
nych jeszcze przez wiele kolejnych lat.
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