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Barwa i zapach sg najwaznicjszymi cechami opisujgcymi rosliny uzytkowane
dla dckoracyjnosci kwiatéw 1 kwiatostanéw. Kolor jest waznym wyrdznikiem dla
nabywcy 1 wplywa na jego preferencje, ktére wyrazajg si¢ w dwoch planach - dal-
szym, gdy wazna ]mt intensywnos¢ 1 atrakcyjno$é koloru podstdwow%o 1 bliz-
szym, gdzic licza si¢ niuanse kolorystyczne — odcienic i rozmieszezenie pigmen-
tow na platkach lub lidciach przykwiatowych. Hodowla uczynila tu nadzwyczajny
postep — w wiclu przypadkach otrzymano odmianowe ,serie kolorystyczne” ktore
chdraktuyqu si¢ fenotypami o podobnym pokroju roélin i ksztalcie kwiatéw,
a réznigeymi si¢ jedynie ich barwa

Odmicennie przedstawia si¢ sytuacja w odniesieniu do zapachu kwiatow.
Jest to cecha wazZna w naturze, poniewaz moze przywabia¢ owady zapylajace
z duzych odleglosci, a wige decyduje o potencjale reprodukceyjnym roélin, Czgsto
jest ona nicdoceniana lub wrgez eliminowana w trakcie hodowli dla silncj, choé
niccalkowicic wyjadnionej zaleznosci mi¢dzy intensywnoscig zapachu a trwaloscia
kwiatéw [VAINSTEIN i in. 2001]. Innym powodcm ignorowania tcj cechy przez ho-
dowcdw jest brak prostego i obiektywnego sposobu oceny jakoScl 1 intensywnosci
zapachu.

Kazda cecha, ktéra wyrdzniajg naszc zmysly, jest rezultatem szercgu prze-
mian biochemicznych, realizowanych w komdrkach sekwencyjnic przy udziale
enzymow, kodowanych przez wicle gendéw. Postgp w technikach badawczych
umozliwil szczegoélowe poznanie wielu procesow 1 budowy wiclu gendw, co
znacznic zwigksza mozliwoSci kicrowania hodowla oraz podpowiada nowe j¢j
sposoby, oparte na inZynicrii genctycznej. Celem tej pracy jest zwigzie przedsta-
wicnic podstawowych przemian metabolicznych, prowadzacych do wytwarzania
pigmentdw i substancji lotnych, nadajgcych kwiatom barwe i zapach.

Tworzenie barwnikow

Barwne kwiaty pelnig rolg wizualnego atraktanta dla przywabiania zapyla-
czy. Barwniki ro§linne naleza do jednej z trzech grup zwigzkéw chemicznych -
antocyjanin, karotenoidéw i betalain [DAVIES, SCHWINN 1997]. Najbardziej rozpow-
szechnione 1 najlicznicjsze sq antocyjaniny, ktérych opisano ponad 3 tysiace, a ka-
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rotenoidéw okolo 600. Najmniejsze znaczenie majg betalainy, ponicwaz wyste-
pwa tylko w dwoch rodzinach, ktérych przedstawicicle majy zastosowanic
w kwiaciarstwie — Portulaceae 1 Cactaceae. Barwniki te moga kocgzystowaé w tej
samej roSlinie; wyjatkiem jest wykluczanie si¢ betalain 1 antocyjanin. Enzymy
uczestniczace w biosyntezic antocyjanin sg kodowanc przez geny jadrowe, co
stanowi, ze sj przekazywane do zarodka zaréwno przez formg¢ matcezng
(komorka jajowa), jak 1 ojcowska (plemnik). Geny odpowicdzialne za biosyntezg
karotenoidéw sg zlokalizowane w chromoplastach, wige przckazywane sq przede
wszystkim przez komorki jajowe.

Schemat 1; Scheme 1

Schemat tworzenia barwnikéw antocyjanowych
A scheme of producing of anthocyanin pigments
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Skrotami oznaczono enzymy: CHS — syntaza chalkonu, CHI — izomeraza chalkonu, FF3'H ~ 3’-hydro-
ksylaza flawanonu, FNS — syntaza flawonu, F3'5’'H — hydroksylaza 3'S' flawonoidu, FLS — syntaza
flawonolu, DFR ~ 4-reduktaza dihydroflawonolu, ANS - syntaza antocyjanu, GT - transferaza gluko-
zylowa. Pola zacicnionc wskazujg zwigzki barwne. Wg BEN-MEIR i in. [2002]

Abbreviations represent cnzymes: CHS — chalkone synthase, CHI - chalcone isomerase, F3'H - flava-
none 3'-hydroxylase, FNS - flavonc synthase, F3'S’"H - flavonoid 3'5'-hydroxylase, FLLS ~ flavono!
synthase, DFR - dihydroflavonol 4-reductasc, ANS - anthocyanin synthase, GT - glucosyltransferase.
Shadowed cclls represent colour compounds. After BEN-MEIR ct al. [2002])
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Produkcja barwnikéw jest procesem wielostopniowym, w ktérego korico-
wych ctapach bicrze udzial kilka enzyméw (schemat 1). Antocyjaniny naleza do
flawonoidéw, a ich wytwarzanie odbywa si¢ w ramach szlaku metabolicznego fe-
nylopropanoidéw. Pierwszym ctapem jest kondensacja jednej jednostki estru hy-
droksycynamonowego-CoA (najezesciej p-kumaroilo-CoA) z trzema jednostkami
malonylo-CoA, ktdry katalizuje enzym syntaza chalkonu (CHS). Wytworzona 15-
weglowa struktura — zotty chalkon, sktada si¢ z dwoch pierScieni 6-weglowych.
Chalkony moga przcksztatca¢ si¢ w ciemnozoétte aurony. Najezescicj chalkony sa
przeksztatcanc we flawanony (naringenina, eriodyktiol) w procesie izomeryzacji,
katalizowanym przez izomeraz¢ chalkonu (CHI). Flawanony moga metabolizo-
waé w kicrunku flawonéw (apigenina, luteolina) za posrednictwem syntazy flawo-
nowej (FNS) lub w kierunku dihydroflawonoli (dihydrokempferol, dihydrokwer-
cytyna) za poérednictwem 3-hydroksylazy flawononu 1 do flawonoli (kempferol,
kwercytyna) za posrednictwem syntazy tflawonoli (FLS). Redukcja dihydrofiawo-
noli za posrcdnictwem 4-reduktazy dihydroflawonoli (DFR) prowadzi do wytwo-
rzenia bezpoSrednich bezbarwnych prekursoréw antocyjanidyn — leukoantocyjani-
dyn. Przy udziale innej hydroksylazy - syntazy antocyjanidyny (ANS) nast¢puje
wytwarzanic niestabilnych barwnych czasteczek antocyjanidyn (delfinidyna, pelar-
gonidyna, cyjanidyna). Ich stabilizacja nast¢gpuje po przytaczeniu reszt cukrowych
przy udzialc transfcrazy 3-O-glikozylowej antocyjanidyn (GT), co prowadzi do
wytworzenia rozpuszezalnych w wodzie antocyjanin, gromadzonych w wodnicz-
kach. Podstawowa struktura antocyjanin moze by¢ modyfikowana przez przyla-
czanie do picrécicnia B reszt metylowych i hydroksylowych, z konsckwencjami
zmiany barwy (schemat 2). Antocyjaniny wyst¢puja w kompleksach z flawonolami
i flawonami, ktére modyfikuja kolor podstawowy.

Schemat 2; Scheme 2

Budowa czasteczek antocyjanidyn
Structure of anthocyanidyn molccules

OH R

OH
OH

Pelargonidyna ~ R, = R, = H (pomaranczowoczerwona; orange red)
Cyjamdyna ~ R, = OH, R, = H (karmazynowa; crimson&

Peonidyna - R, = OCH;, R, = H (rézowoczerwona; pink-red)
Dclfinidyna —~ R, = R, = OH (nicbieskofioletowa; blue-violet)
Pctunidyna — R; = OCH,, R, = OH (purpurowa; purplc)

Malwidyna - R, = R, = OCH, (bladofioletowa; light violet)

A i B - picricicnic 6-wgglowe, C — mostek tréjweglowy. Grupa hydroksylowa — OH, grupa metylowa
~ OCH,. Wg STRZALKA [1998]

A and B - 6-carbon rings, C — tri-carbon bridge. OH - hydroxy!l group, OCH; — methyl group. After
STRZALKA [1998]
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Prawic wszystkie geny kodujgce enzymy katalizujgce przemiany w kicrunku
antocyjanin zostaly poznane i sklonowane z kilkunastu najwaznicjszych gatunkow
ro§lin ozdobnych, a wicle z nich byto zastosowanych do transformowania, z zada-
nicm kontrolowanej zmiany zabarwicnia kwiatow [BEN-MEIR i in. 2002},

Karotenoidy sg barwnikami rozpuszezalnymi w lipidach, ktérych struktura
jest oparta na 40-we¢glowym tancuchu, powstajacym w szlaku izoprenoidowym
[CUNNINGHAM, GANTT 2002]. Sa one wytwarzane i gromadzone w chromoplastach.
Podstawowym zwigzkiem wyjsciowym jest pirofostoran geranylogeranylowy
(GGPP), (schemat 3). Picrwszym etapem szlaku karotenoidowego jest wytworze-
nie fitoenu z dwoch czgsteczek GGPP, katalizowane przez cnzym syntazg fitocnu
(PS). Fitoen jest przeksztalcany w zwigzki barwne w wyniku udziatu kilku cnzy-
mow, muin. desaturazy fitoenu (PD) i desaturazy karotenu (CD), co prowadzi do
wytworzenia barwnego rézowoczerwonego zwigzku — likopenu. Nastgpne ctapy,
ktorych wynikiem jest zamykanie taincucha picrScicniami wgglowymi sa zalezne
od cnzyméw cyklaz likopenu, katalizujgeych tworzenie zdoltopomaraficzowego
B-karotenu 1 z6ttego {-karotenu. Kolejne modyfikacje - hydroksylacje 1 oksydacje
powoduja powstawanic ksantofili, np. wiolaksantyny, neoksantyny, lutciny. Wyizo-
lowano ponad 20 genéw kodujacych enzymy zwigzane z wytwarzaniem Karotenoi-
dow u roslin [CUNNINGHAM, GANTT 2002].

Schemat 3; Scheme 3

Schemat tworzenta karotenoidow
A schemce of producing of carotenoids
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ZEp ¢ ?\rmi
wiolaksantyna
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Skréty oznaczaja enzymy: PSY — syntaza fitoenu, PDS ~ desaturaza fitocnu, ZDS ~ desaturaza {

karotenu, LCYb — cyklaza likopenu 8, LCYe - cyklaza likopenu €, CHYb — hydroksylaza picrscicnia
B, CHYc - hydroksylaza picrscienia &, ZEP — cpoksydaza zeaksantyny, VDE ~ de-cpoksydaza wiolak-
santyny, NSY — syntaza neoksantyny. Wszystkie zwigzki, 7 wyjatkiem fitoenu, sy barwne. GGPP -
pirofosforan geranylogeranylu. Wg CUNNINGHAM, GANTT {200Z]

Abbreviations represent enzymes: PSY — phytoene synthase, PDS — phytoene desaturase, ZDS - (-
carotene desaturase, LCYb ~ lycopene B-cyclase, LCYe ~ lycopene e-cyclase, CHYb - f-ring hydroxy-
lase, CHYc — e-ring hydroxylase, ZEP - zcaxanthin cpoxidase, VDE - violaxanthin de-cpoxidasc,
NSY - neoxanthin synthase. "All the compounds, with the exception of phytoene are coloured. GGPP
— geranylgerany! pyrophosphate. After CUNNINGHAM, GANTT [2002]
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Na og6l barwa kwiatéw postrzegana przez nasze oko jest wynikiem réwno-
czesnej obeenodel w komorkach kilku barwnikéw, w réznych proporcjach [Davigs,
ScnwiInN 1997]. Ostateczny cfckt barwny zalezy takze od rozmicszczenia barwni-
kéw w platkach kwiatowych. Obscrwujemy czgsto niejednolite zabarwienie - sil-
nicjszc w poblizu wiazek przewodzacych (nerwéw), bardziej intensywne lub prze-
ciwnic, mnicj intensywnc przy nasadach platkéw. Wytworzono odmiany o plat-
kach cicniowanych t¢ezowo lub o réznej kombinacji barw wewnatrz i na zcwnatrz
platkéw. Rozmicszezenie barwnikow jest najczesciej etektem ekspresji genéw ste-
rowancj przez promotory rcagujace na intensywnosé $wiatta lub jako$¢ pronue-
niowania [HOLITON, COrNIslt 1995]. Takze intensywno$¢ barwy zalezy od rodzaju
promotoréw lub trwalo$ci mRNA. Nagromadzenie antocyjanin w bardzo duze)
ilosct powoduje u tulipana 1 bratka zabarwienie zblizonc do czarncgo [Harborne
1976, cyt. Davitis, SCHWINN 1997]. Czynnikiem wplywajacym na postrzeganic kolo-
réw jest uksztattowanic powicrzchni ptatkéw — obecno$é i grubos$é woskow, gru-
czotow 1 innych szczegdtow struktury, ktdre modyfikujg przechodzenie 1 odbijanie
promicni $wictlnych [MUDALIGE i in. 2003]. Na barwg maja takze wplyw geny regu-
lujgee kwasowoS¢ tresci wodniczek — im jest wyzsza, tym kolor bardziej zblizony
do nicbieskicgo. Zmiana warto$ci pH wodniczek od 6,5 do 7,5 w czasie rozwoju
kwiatéw powoduje, ze w stadium paka platki wilca tréjbarwnego sg rézowawe,
a w pelnym rozwoju jasnonicbieskie [Asen i in. 1977, cyt. DAVIES, SCHWINN 1997].
Kolor modyfikuje takze obecno§é nicktérych metali, szczegdlnie magnezu, zelaza
tub ghinu w wodniczkach, gdzie antocy]any s3 magazynowane. Zardwno hczba
barwnikow mozliwych do wytworzenia, Jdk 1 wicloetapowos¢ przeksztateen, ktore
mozna zahamowa¢ catkowicic lub cz¢§ciowo na kazdym etapie, dajg ogromne
mozliwosci hodowli, ale odzwicrciedlaja takze stopiefi trudno$ci w osiggni¢eiu
pozgdancgo tenotypu.

Tworzenie zwigzkéw zapachowych

Podobnic jak barwniki, substancje lotne nalezg do mectabolitéw wtérnych,
przede wszystkim z grupy terpenoidéw (mono- i seskwiterpenéw), fenylopropano-
idéw 1 benzoidéw oraz pochodnych kwasdw tluszezowych, a poznano ich sctki
[PICHERSKY i in. 1999; VAINSTEIN i in. 2001]. NajczeSciej stwicrdza sie w roslinach
monoterpeny — linalol, limonen, myrcen i seskwiterpeny — farnczyng, nerolidol
i kariofylen. Prckursorem wszystkich monoterpenéw jest pirofosforan gu‘anylu
(GPP). Przy udziale syntaz przeksztalca sic on w zw1qzk1 lotne — linalol, pincn,
limonen, myreen 1 inne (schemdt 4). Biosynteza odbywa si¢ w plastydach. Prckur—
sorem seskwiterpenow jest pirofostoran farnezylu (FPP), ktory przy udziale syn-
taz jest przeksztalcany w zwiazki lotne — nerolidol, kariotylen, farnezol 1 innc
(schemat 5).

Zwigzkicm wyjSciowym dla fenylopropanoiddéw jest kwas cynamonowy,
ktory moze zostaé przeksztalcony w lotny cinamonian metylu lub w kwas kumary-
nowy, a4 ten w innc lotne zwigzki — pochodne eugenolu, gltéwnie za poSrednict-
wem metylotransfecraz (IEMT), (schemat 6). Wytworzenie kwasu benzoesowego
z kwasu cynamonowego prowadzi do jego przeksztalcen w lotne formy alkoholo-
we, octanowe 1 aldchydowe. Przedstawione na schematach enzymy zostaly ziden-
tyfikowane, okreslono sckwengje ich aminokwaséw oraz sekwencje nukleotydéw
kodujacych DNA. To otwicra drogg do badania ekspresji tych gendéw w tkankach
ro§linnych, a takzc do tworzenia serii zapachowych odmian, gdzic gozdzik nie
musi koniceznie pachnie€ gozdzikiem, a réza roza.
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Schemat 4; Scheme 4

Schemat tworzenia lotnych seskwiterpendw (zacienionc pola)
A scheme of producing volatile sesquiterpenes (shadowed cclls)

pirofosforan
farnezylu (FPP)

Skréty oznaczajy enzymy: NES - syntaza ncrolidolu, FAS - syntaza f-farnezyny. Wg DUDAREVA
[2002]

Abbreviations represent enzymes: NES ~ nerolidol synthase, FAS — B-farnesenc synthase. Alter Dub-
AREVA [2002]

Schemat 5; Scheme 5

Schemat tworzenia monoterpendéw lotnych (zacicnionc ola?
A scheme of producing volatile monoterpenes (shadowed cclls)

B-pinen linalol » | tlenek linalolu l

PIS
\ LIS /
LMS
- - MYS
limonen 4—— | pirofosforan geranylu (GPP) | l myrcen

Iieraniol ] | trans-p-ocimen |

Skréty oznaczajy cnzymy: PIS — syntaza 8 pinenu, LIS - syntaza linclolu, MYS — syntaza myrcenu,
CIS - syntaza 1,8-cineolu, LMS - syntaza limonenu. Wg DUDAREVA [2002]

Abbreviations represent enzymes: PIS — (B-pinene synthase), LIS — linalool synthase, MYS ~ myrcene
synthase, CIS — 1,8-cineole synthase, LMS — limonene synthasc. After DUDAREVA [2002]

Won kwiatéw jest najezescic) mieszanks réznych niskoczasteczkowych subs-
tancji lotnych (100-200 Da) {DUbAREvA 2002}. Sklad mieszanki z powodu przysto-
sowania dla konkretnych zapylaczy jest specyficzny dla poszezegolnych genotypdw
roélin. Blisko spokrewnione gatunki mogg cmitowaé zapachy lub nic, a mieszanki
zapachowe nic muszg byé podobne [DUDAREVA, PICHERSKY 2000]. Dla przykiadu,
sktad chemiczny substancji lotnych wyizolowanych z ptatkow Cyclamen persicum
byl zdominowany przez wegglowodany seskwiterpendw (okres§lony jako zapach
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drzew 1 pudru), a wsréd substancji wyizolowanych z C. purpurascens najwickszy
udzial mialy alkohole, aldehydy i estry monoterpenéw (zapach okreslano jako
rozany lub hiacyntowy) {Isiizaka i in. 2002]. Tradycyjne rézc ogrodowe, nalczace
do gatunkow Rosa damascena, R. gallica, R. alba, R. eglanteria emituja typowe
zapachy rozanc. Gléwny skladnik zapachu réz — monoterpen geraniolu jest takze
tworzony w duzych ilo§ciach w kwiatach ja§minowca, ktérego micszanka zapacho-
wa jest jednak zdecydowanie inna [Crotcau, Karp 1991; cyt. VAINSTEIN i in. 2001].
W micszance zapachéw starych odmian goZdzika dominuje eugenol; odmiany
nowe takze go produkujg, ale w ilosciach niewyczuwalnych przez nasze zmysly
[Clery 1 in. 1999, cyt. VAINSTEIN i in. 2001].

Schemat 6; Schemc 6

Schemat tworzenia lotnych fenylopropanoidéw (zacienione pola)
A scheme of producing volatile phenylpropanoids (shadowed cells)

TEMT
cynamonian > izoeugenol
metylu metylowy
P / IEMT
L-fenylo- kwas trans- > k - eugenol
enylo p | was trans was p > > > [ cugenol > g
alanina Cynamonowy kumarynowy metylowy
\ BEAT
kwas aldehyd alkohol octan
benzoesowy [ benzoesowy (d— benzylowy —» | benzylowy
SAMT
BAMT ¢ \
kw_as > salicylan
benzoesan salicylowy metylu
metylu
Skroty oznaczajy cnzymy: [EMT - metylotransferaza izo-eugenolu, BEAT - transferaza acetylowa

benzylu, SAMT ~ metylotransferaza salicylanu, BAMT - metylotransferaza kwasu benzoesowego. Wg
DUDAREVA [2002]

Abbreviations represent enzymes: IEMT — (iso)eugenol O- methyltransferase, BEAT — benzylalcohol
acctyltransferase, SAMT - salieylic acid carboxyl methyltransferase, BAMT - benzoic acid carboxyl
methyltransferase. After DUDAREVA [2002]

Gtownym producentem substancji lotnych jest cpiderma ptatkdw [DubDaRE-
vA, PIcHiERsky 2002; GUTERMAN i in. 2002]. Zapach jest cecha bardzo trudng do
badania, ponicwaz bezpos$rednio po wytworzeniu, zwiazki lotne sa uwalnianc do
atmosfcry. Intensywnos$¢ wytwarzania jest uzalezniona od pory aktywnosci zapyla-
czy, dlatego ¢z¢$¢ rodlin produkuje ich wigeej w nocy, a wickszo$¢ w dzien.
Zwigzki lotne, wylapanc na siatkach polimerowych sa analizowanc technikami
chromatografii gazowej 1 spektrofotometrii masowe;.

Poznanic metabolizmu tworzenia zwigzkéw lotnych bylo punktem wyjscia
dla klonowania gendéw kodujacych enzymy sterujgce procesem 1 badanie ich cks-
presjt woordznych tkankach i1 roznych gospodarzach [Duparpva ioin. 2000;
CHANNELIERE © in. 2002; GUTERMAN i in. 2002; SHALIT 1 in. 2003; VAINSTEIN i i1, 2003].
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Streszczenie

W pracy prnglqdowej naszkicowano sposdb powstawania barwnikéw z
grupy antocyjanin 1 karotenoidéw oraz substancji lotnych z grupy terpenoidéw
1 fenylopropanoidéw. Podano takze stan wiedzy dotyczacy mozliwosci kierowania
metabolizmem zwigzanym z powstawaniem pigmentdw 1 substancji lotnych dla
celéw hodowli odmian o nowych cechach.
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Summary

A basic metabolism leading to production of pigments — antocyanins and
carothenoids which paint flowers, as well as volatile compounds - terpenoids and
phenylopropanoids which fragrance flowers are presented in this paper.
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