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Streszczenie: W ciggu ostatnich lat jednymi z szerzej badanych probleméw wspolczesnej biologii, nie
tylko ewolucyjnej ale rowniez molekularnej, staty si¢ pochodzenie i rozwdj kwiatu, charakterystycznej
struktury roslin okrytonasiennych. Dwie dekady temu, dzigki badaniom nad Arabidopsis thaliana i
Anthirrhinum majus, E. Coen oraz E. Meyerowitz sformutowali model obrazujacy genetyczna regulacje
powstawania okreslonych struktur w obrebie kwiatu, tzw. system ABC. Zaktada on zaleznos¢ tozsamo-
Sci kolejnych elementow budujacych kwiat od interakcji trzech klas gendw homeotycznych, dajac w
efekcie charakterystyczny dla danego okolka fenotyp. Zgodnie z zaproponowanym modelem za powsta-
nie dziatek kielicha odpowiada ekspresja genow klasy A w najbardziej zewnetrznym okétku, ptatkow
korony — wspotdziatanie genow klasy A i B, precikdw — jednoczesna ekspresja genow nalezacych do klas
B i C, stlupkdéw natomiast — ekspresja wylacznie gendw klasy C w wewnetrznym okdtku kwiatu. U
rosliny modelowej Arabidopsis wyizolowano nastgpujace geny nalezace do klasy A: APETALAI (AP1) i
APETALA2 (AP2), do klasy B: APETALA3 (AP3) i PISTILLATA (PI), do klasy C: AGAMOUS (AG) oraz
SHATTERPROOF (SHT). Dalsze badania ukierunkowane na poznanie modelu ABC przyczynily si¢ do
jego rozszerzenia o kolejne klasy gendw: D oraz E. To rozbudowanie modelu pozwolito na zobrazowanie
dziatania gendw nalezacych do klas ABC na poziomie tetramerycznych pakietow biatkowych. Ekspresja
genow klasy D odpowiada za prawidtowe wyksztatcenie zalazni, natomiast geny klasy E wspotdziataja
z pozostatymi genami modelu, a ich produkty bialkowe sa niezb¢dnym czynnikiem nadajacym pelna
funkcjonalnos¢ tetramerycznym pakietom. Prawie wszystkie geny modelu ABC (z wyjatkiem AP2)
naleza do rodziny gendéw typu MADS. Przynaleznos¢ ta opiera si¢ na wspolnym planie budowy genow,
czyli obecnosci domen: konserwatywnej MADS, tacznikowej I, charakterystycznej dla roslin domeny K
oraz terminalnej C. Rodzina MADS wystgpuje nie tylko u roslin, ale rdOwniez u grzybow oraz zwierzat.
Model ABC zostat poczatkowo zaproponowany dla roslin dwulisciennych i tylko na nich byt szeroko
badany. Okazal si¢ by¢ jednak bardzo dobrym narz¢dziem do analizy budowy kwiatu réwniez u roslin
jednolisciennych. Badania prowadzone na ryzu, pszenicy czy kukurydzy potwierdzity obecnos¢ i zasa-
de dziatania gendw nalezacych do modelu ABC w homologicznych do roslin dwulisciennych elementach
kwiatu. Ciekawych wynikow dostarczyly badania nad kwiatami storczykow, gdzie nie tylko kombinacje
poszczegdlnych klas gendw odpowiadaja za tozsamos¢ kolejnych okotkow, ale rowniez obecnos¢ para-
logicznych genéw w obrebie klasy moze zdecydowanie zmienia¢ fenotyp danej struktury. Na podstawie
dziatania modelu ABC przedstawiono liczne hipotezy wyjasniajace powstanie wielu unikatowych struk-
tur w obrebie kwiatu, szczegdlnie wsrdd pierwotnych dwulisciennych. Jedna z nich, tzw. ,,sliding boun-
dary”, pokazuje mechanizm przesunigcia granic ekspresji genow, ktérego efektem jest brak zréznicowa-
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nia okwiatu u tej grupy roslin oraz ktéry wyjasnia pochodzenie zjawiska petalodii obserwowanego np. u
Magnolia stellata. Poznane zostaly genetyczne podstawy budowy takich elementow jak staminodia
(przeksztatcone w powabni¢ preciki) czy kalyptry (struktury zamykajacej elementy kwiatu w paku).
Zidentyfikowanie genow nalezacych do rodziny MADS u roslin nasiennych, mchow, paproci, a nawet u
glondw, sugeruje bardzo wezesne ewolucyjnie powstanie gendw nalezacych do modelu ABC. Wielokrot-
ne duplikacje genomu w trakcie ewolucji roslin przyczynialy si¢ do zmian w morfologii kwiatu. Zmianom
ulegata funkcja genu oraz miejsce i czas jego ekspresji. Sledzac kolejne duplikacje genéw mozna zauwazyé
ich bezposrednie odzwierciedlenie w drzewie filogenetycznym roslin, np. pierwsza znana duplikacja
genow klasy B miata miejsce w momencie wyodrg¢bnienia si¢ ze wspolnego drzewa magnoliidow, czyli
pierwotnych dwulisciennych. Model ABC opisuje jeden z mechanizmow rozwoju rosliny, ktory wspot-
dzialajac z innymi programami, przyczynia si¢ do powstania obserwowanej réznorodnosci morfologicz-
nej kwiatow.

Stowa kluczowe: model ABC, geny homeotyczne, geny typu MADS, budowa kwiatu, pierwotne magno-
liidy

Summary: In recent years, the mechanisms of the origin and development of a flower, which is a
characteristic structure of angiosperms, became one of the most intensively studied problems in modern
evolutionary studies. Two decades ago, the research of two independent scientific groups, led by E. Coen
and E. Meyerowitz on Anthirrhinum majus and Arabidopsis thaliana flowers respectively, resulted in a
model of the genetic regulation of the successive whorls (sepals, petals, stamens and carpels) develop-
ment within the flower, called ABC model. This model assumes that the characteristic whorl phenotype
depends on the interaction of three classes of homeotic genes. The expression of the class A genes alone in
the outermost whorl is responsible for the sepal formation. Interaction of the genes from the A and B
classes in the second whorl and from B and C classes in the third whorl results in formation of the petal
crown and stamens, respectively. The carpels develop as a result of the C class genes activity which are
expressed exclusively in the inner whorl. Further research revealed that the additional classes of genes, D
and E, are necessary for the proper ovary formation (D class genes) and the full functionality of other
ABC genes (E class genes). Almost all the genes of the ABC model belong to the MADS-box family. Their
classification is based on a gene structure, namely on the presence of four domains: the conservative
MADS domain, intervening (I), the typical of plant keratin-like (K) and the C-terminal domain. Initially,
the ABC model was proposed for eudicots only, and was widely studied for them. However, it appeared
to be a very good tool for the analysis of the monocot flower architecture, too. Research on rice, wheat and
corn confirmed the presence and functioning of the ABC genes in parts homologous to the eudicot flower.
Furthermore, the analysis of orchid flowers provided the evidence that the combinations of different gene
classes together with the presence of paralogous genes within the class are responsible for the identity of
the elements and can significantly alter the phenotype of the structure. The ABC model is the basis on
which the appearance of many unique structures within the flowers, especially in basal angiosperms, has
been explained. One of the theories, called ,,sliding boundary”, suggests that the shift of the expression
borders of the class B genes is responsible for undifferentiated perianth and explains the origin of e.g.
petalody the observed phenomenon, in Magnolia stellata. MADS-box genes have been discovered in
different organisms, including seed plants, ferns, mosses and algae. This suggests an early evolutionary
emergence of genes of the ABC model. Multiple duplications of the genome in the course of plant
evolution coupled with the changes in the flower morphology, required specialization of the new ortho-
logs which gained in turn new roles/functions. The successive gene duplications can be traced directly in
the plant phylogenetic tree: for instance, the first known B class gene duplication occurred at the time of
separation of magnoliids, the basal angiosperms, from a common tree. The ABC model describes one of
the mechanisms in plants, which interacting with other developmental programs results in the wide
morphological diversity of flowers. The ABC model provides a new tool to test phylogenetic relation-
ships between plants and generates new insight into plant evolution.

Key words: ABC model, homeotic genes, MADS-box genes, flower architecture, basal angiosperms,
magnoliids.
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1. WSTEP

Kwiat jest charakterystyczna struktura roslin okrytonasiennych. Jego pochodze-
nie i rozwoj staly si¢ jednym z szerzej badanych zagadnien ostatnich lat. Waznym
krokiem w kierunku poznania mechanizméw ksztattowania si¢ kwiatu, zaréwno w
trakcie ontogenezy jak i filogenezy, byly badania prowadzone na mutantach roslin-
nych Anthirrhinum majus oraz Arabidopsis thaliana przez zespoly Enrico Coena
i Eliota Meyerowitza. Ich efektem bylo sformulowanie modelu genetycznej regula-
cji powstawania kolejnych struktur w obrebie kwiatu, tzw. systemu ABC, ktory stat
si¢ podstawa do wyjasnienia zagadki powstania réznorodnych form morfologicznych
kwiatow [6].

Podstawowy schemat budowy kwiatu zaktada istnienie czterech koncentrycznych
okotkow tworzonych przez cztery rdzne typy organdw (ryc. 1). Sa to kolejno: dziatki
kielicha, ptatki korony, preciki i centralnie umieszczone shupki. Spotykane sa odstep-
stwa od tego wzoru, migdzy innymi w tozsamosci poszczegolnych elementow, ko-
lejnosci nastgpowania po sobie okotkow, zmiany liczby okdtkow oraz elementow je
budujacych, a takze powstawania zupeklnie nowych struktur [11, 16, 31].

2. MODEL ABC

Model ABC zaklada zalezno$¢ tozsamoscei kolejnych elementow kwiatu od inte-
rakcji trzech grup gendéw homeotycznych, czyli takich, ktérych ekspresja w okre-
slonym miejscu i czasie reguluje aktywnos¢ innych genéw na zasadzie kaskady, dajac
w efekcie charakterystyczny dla danego okdtka fenotyp [7]. Zgodnie z modelem
kazda z klas gendéw ulega ekspresji tylko w dwoch sasiadujacych ze soba okot-
kach, w ktérych tozsamos¢ elementéw z kolei definiowana jest przez interakcje
pomiedzy tymi klasami [5, 6]. Wedlug modelu, ekspresja genow klasy A w najbar-
dziej zewnetrznym (pierwszym) okdtku powoduje wyksztatcenie dziatek kielicha.
Geny klasy A oraz B dzialajace jednoczesnie w drugim okétku odpowiadaja za toz-
samos¢ platkéw korony. W kolejnym, trzecim okotku, geny klasy A sa nieaktywne
ze wzgledu na antagonizm w stosunku do gendéw klasy C, ktére to w interakcji z
genami klasy B odpowiadaja za fenotyp precikow. W najbardziej wewnetrznej czg-
sci kwiatu (czwarty okoétek) powstaja stupki jako efekt ekspresji gendw wylacznie
klasy C. Antagonizm gendéw klasy A i C zostal potwierdzony w badaniach nad
mutantami, u ktorych brak ekspresji genow klasy A w pierwszym okotku powoduje
wyksztalcenie stupka zamiast dziatek, ze wzgledu na ekspresje nieblokowanych
gendw klasy C [14, 34].

U Arabidopsis genami nalezacymi do klasy A sa: APETALAI (API) i APETA-
LA2 (AP2) (ryc.1). Efektem fenotypowym mutacji w obrebie tej klasy genow jest
brak wyksztatlconego okwiatu. W skutek przesuniecia ekspresji gendw klasy C na
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kwiat - roslina dwuliscienna
[quipek Precit schemat modelu ABC

Daralka
Kicls ha

ZAPA

A - dzialka kielicha/plewa i plewka
A + B - platek korony/luszczka

B + C - preciki

C - slupek

kwiat trawy - roslina jednoliscienna

RYCINA 1. Schemat dziatania modelu ABC u roslin dwu- i jednolisciennych
FIGURE 1. ABC model in eudicotyledons and monocotyledons

obszar nieaktywnych genow klasy A, na miejscu dzialek kielicha wytwarzane sa
stupki, natomiast zamiast ptatkow korony pojawia si¢ okotek precikow. Pozostate
wewngtrzne okotki kwiatu pozostaja niezmienione [2, 26]. W trakcie ontogenezy
kwiatu gen AP2 pehi trzy kluczowe role: wspodtdziatajac z genami APETALAI,
LEAFY oraz CAULIFLOWER odpowiada za rozwdj merystemu kwiatowego [23,
25], z genami nalezacymi do modelu ABC odpowiada za tozsamo$¢ elementow
okwiatu oraz kontroluje czasows i przestrzenng aktywnos¢ innych genow, bioracych
udzial w organogenezie kwiatu [14]. Do klasy B naleza APETALA3 (AP3) oraz
PISTILLATA (PI) natomiast do genow klasy C zalicza si¢ AGAMOUS (AG) oraz
SHATTERPROOF (SHT). Mutacja w obrebie genow klasy B skutkuje wyksztalce-
niem kwiatow zbudowanych z dwdch okotkow dziatek, z powodu braku interakcji
genéw klas A i B oraz dwoch okotkow stupkow, natomiast efektem fenotypowym
mutacji w obrebie gendw klasy C sa kwiaty pozbawione elementow generatyw-
nych, czyli zbudowane wylacznie z przemiennie rozmieszczonych okotkoéw dziatek
kielicha oraz ptatkéw korony [53]. U Antirrhinum przedstawicielami modelu ABC
sa geny: SQUAMOSA (SQUA) nalezacy do klasy A, GLOBOSA (GLO) i DEFI-
CIENS (DEF) nalezace do klasy B [47] oraz gen PLENA z klasy C. Mutacje w
obrebie kazdej z klas gendw maja taki sam skutek, jak u Arabidopsis [4].
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3. BUDOWA GENOW TYPU MADS

Pierwsze badania nad sekwencjami genow DEF i AG wykazaly wysoka homo-
logi¢ do domeny wiazacej DNA genu MCM]I, odpowiadajacego za regulacj¢ zmia-
ny typu ptciowego u drozdzy oraz genu SRF, kodujacego czynnik odpowiedzi na
surowice krwi u zwierzat. Z akronimu tych czterech gendw: MCMI, AG, DEF,
SRF powstata nazwa domeny MADS-box oraz nowej rodziny genéw, posiadajacej
t¢ domeng w swojej budowie, tzw. rodziny gendéw typu MADS [24]. Do tej grupy
zaliczane sa wszystkie znane geny wchodzace w sklad modelu ABC, z wyjatkiem
AP2. Ich cecha charakterystyczna jest obecnos¢ czterech domen: konserwatywnej
dla calej rodziny domeny MADS, wiazacej DNA w homo- lub heterodimery, do-
meny tacznikowej — [ oraz dwdch domen charakterystycznych dla podgrupy typu
MIKC wystepujacej u roslin: domeny K oraz domeny terminalnej C. Struktura bial-
kowego produktu ekspresji domeny K jest podobna w budowie do keratyny, czyli
zbudowana jest z amfipatycznych o-helis biatkowych, uformowanych dzigki specy-
ficznie rozmieszczonym hydrofobowym aminokwasom, petniacych istotna funkcje
przy dimeryzacji [56]. Domena terminalna C odpowiada natomiast za tworzenie
struktur trzecio- i czwartorzedowych [32]. Rodzina MADS jest charakterystyczna
nie tylko dla roslin okrytonasiennych. Geny do niej zaliczane zostaly wyizolowane
rowniez z roslin nagonasiennych [36, 46], a takze z nizszych roslin ladowych: pa-
proci [19], widlakéw [42], mszakdéw [37], a takze glonow [43].

Gen APETALA2, podobnie jak inne geny homeotyczne, koduje biatko peliace
funkcje czynnika transkrypcyjnego, jednak nie posiada w swojej strukturze domeny
MADS. Jego wyrozniajacym elementem jest domena kodujaca region umozliwiaja-
cy przytaczenie si¢ do DNA genu docelowego, czyli tzw. motyw AP2 lub RAP2 (z
ang. related to AP2 — zwiazany z AP2). U Arabidopsis zsekwencjonowano 12
gendéw o podobnej budowie i potaczono je we wspolng rodzing RAP2 [38].

4. ROZSZERZENIE MODELU ABC O GENY KLASYDi E

Model ABC opisuje podstawowe zaleznosci pomigdzy dzialaniem genow a ich
efektem fenotypowym. Jednak wraz z rozwojem badan okazal si¢ niewystarczaja-
cy do wyjasnienia niektorych przeksztalcen wystepujacych w obrebie kwiatu. Z tego
wzgledu zostal rozszerzony przez wlaczenie do niego gendéw klasy D, odpowiedzial-
nych za rozwdj zalazni. Ta klasa genéw wykazuje wysoki konserwatyzm w rozwo-
ju filogenetycznym roslin, jesli nie najwigkszy wsrod calej rodziny genow typu MADS
[9]. Pierwsze badania nad ta grupa gendéw prowadzone byly na kwiatach Petunia
sp., z ktorej wyizolowano gen FLORAL BINDING PROTEIN 7 (FBP7) [8]. Od-
powiednikiem tego genu u Arabidopsis jest SEEDSTICK (STK). STK wspoéldziata
glownie z dwoma genami nalezacymi do klasy C: SHPI (SHATTERPROOFI) oraz
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SHP2. Analiza pojedynczych mutantow wykazala, iz ekspresja przynajmniej jedne-
2o z tych genéw jest wymagana, aby rozwingla si¢ zalaznia. Dopiero potrojny mutant
stk/shp1/shp2 byl pozbawiony prawidlowo rozwinigtej i funkcjonujacej zalazni [39].
Badania prowadzone przez zespdt Favaro [17] doktadnie umiejscowily dzialanie
gendéw klasy D w czasie rozwoju kwiatu oraz okreslity miejsce ich ekspresji. Geny
te koduja biatka bardzo zblizone w budowie do produktow genéw klasy C. Ponad-
to ich ektopowa, czyli zachodzaca w nieprawidlowym miejscu, ekspresja wymusza
rowniez ektopowa ekspresje genow klasy C. Taka kombinacja aktywno$ci genow
na ograniczonej przestrzeni, w najbardziej wewnetrznym okotku kwiatu, odpowia-
da za powstanie zalazni [17].

Odkrycie genow, ktorych mutacja powoduje rozwdj wylacznie dziatek kielicha
na miejscu innych elementow kwiatu przyczynilo si¢ do dalszego udoskonalania mo-
delu. Poczatkowo za przyczyne takiego fenotypu uznano podwodjna mutacje w ge-
nach klasy B oraz C, jednak dalsze analizy pozwolity zidentyfikowa¢ nowa grupe
gendéw — klase E, ktorych mutacja dawala taki wilasnie efekt. Naleza do niej po-
chodzace z Arabidopsis geny SEPALLATA (SEP) — wczeSniej nazywane AGA-
MOUSLIKE (AGL). Ich ektopowa ekspresja w tkankach wegetatywnych nie daje
zadnych efektéw fenotypowych, natomiast koekspresja z genami klas ABC zmie-
nia tozsamos¢ organow wegetatywnych w generatywne [12, 18, 44]. Badania nad
genami STK oraz SEP staly si¢ przyczynkiem do rozszerzenia modelu ABC do
ABCDE.

Rozszerzenie modelu ABC o dwie nowe klasy D i E pozwolilo na sprecyzowa-
nie zasad wspotdziatania produktéw aktywnosci genow nalezacych do modelu. Ich
dzialanie oparte jest na interakcji kompleksow zbudowanych z czterech bialek —
czynnikow transkrypcyjnych, bedacych produktami odpowiednich dla danego okdt-
ka genow. W pierwszym okotku u Arabidopsis jest to kompleks biatek SEP-SEP-
AP1-AP1 (geny klas E-E-A-A), w drugim okoétku AP3-PI-AP1-SEP (geny klas
B-B-A-E), w kolejnym PI-AP3-SEP-AG (geny z klas B-B-E-C) oraz w najbar-
dziej wewnetrznym AG-SEP-SEP-AG (geny z klas C-E-E-C) [44, 45]. Przestrzenna
budowa tetrameru biatkowego umozliwia przylaczenie sie specyficznych domen I
oraz K w odpowiednim miejscu, tak zwanym CArG-box, w regionie promotoro-
wym nici DNA genu docelowego. W ten sposob nastgpuje aktywacja badz bloko-
wanie ekspresji danego genu [22]. Istotng rol¢ w tworzeniu tetramerowych kom-
plekséw biatkowych pelnia geny klasy E, dzialajac jako specyficzny czynnik lacza-
cy pozostate biatka w funkcjonalng catos¢ [21]. Geny klasy D powstaty najpraw-
dopodobniej na drodze duplikacji genow nalezacych do klasy C. Potwierdzeniem
tego wydarzenia moze by¢ dzielenie funkcji pomigdzy tymi dwiema klasami ge-
ndéw w rozwoju zarodni, a takze podobienstwo w budowie pomiedzy produktami
ich ekspresji [40].
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5. MODEL ABC U ROSLIN JEDNOLISCIENNYCH

Model ABC poczatkowo zostat opisany dla roslin dwulisciennych, jednak w trak-
cie badan okazalo si¢, ze obowigzuje rowniez u roslin jednolisciennych. We wspot-
czesnej filogenezie rosliny jednoliscienne sa uwazane za oddzielng grupe w stosun-
ku do roslin dwulisciennych. Budowa ich kwiatu jest inna pod wzgledem morfolo-
gicznym, np. u traw zbudowany jest on z plew, plewek, tuszczek oraz organdéw
generatywnych. Plewy i plewki sg strukturami homologicznymi do dziatek kielicha
roslin dwulisciennych (ryc. 1) natomiast tuszczki sa homologiczne z ptatkami koro-
ny [55]. Jedne z pierwszych badan, majace na celu sprawdzenie, czy geny klas
ABC obecne sg takze w kwiecie roslin jednolisciennych, przeprowadzono na kuku-
rydzy (Zea mays). U tego gatunku wyizolowano kilka gendw nalezacych do rodzi-
ny MADS, wsrdd ktorych oznaczono geny o funkcji klasy A oraz C. Sa to odpo-
wiednio ZEA APETALA HOMOLOG 1 (ZAP1) oraz ZEA AGAMOUS HOMOLOG
1 (ZAGI) [35]. Podczas dalszych analiz fenotypowych odkryto u mutanta silkyl
wyrazne podobienstwa do morfologii kwiatu Arabidopsis z mutacja w obrebie
gendw klasy B. W kwiatach mutanta silky! w miejscu naturalnie nierozwijajacych
si¢ precikow wyksztalcajg sie stupki, a w miejscu tuszezek plewy i plewki. U roslin
dwulisciennych z analogiczng mutacja w obrebie genow klasy B zamiast precikow
rozwijaja si¢ stupki, a w miejscu ptatkow korony wyksztatcane sa dziatki kielicha.
Na tej podstawie uznano, iz gen SILKY1 (SI1) jest funkcjonalnym odpowiednikiem,
ortologiem, gendw AP3 i DEF u dwulisciennych [1]. Ponadto analiza fenotypowa
kwiatow podwdjnych mutantow SILKY1 i ZAG1, zbudowanych wylacznie z plew i
plewek, potwierdzila, ze zasada dzialania modelu ABC u roslin jednolisciennych i
dwulisciennych jest taka sama. Podobne badania przeprowadzono na ryzu (Oryza
sativa), u ktérego wyizolowano homologi gendéw PI oraz AG, odpowiednio
OsMADS4 oraz OsMADS3 [57]. Najnowsze badania wykazaly réwniez obecnos¢
u roslin jednolisciennych genow homologicznych do SEPALLATA, czyli nalezacych
do klasy E. Geny te zsekwencjonowano u pszenicy Triticum aestivum (TaMADS]I),
lilii Lilium sp. (LMADS?3) oraz alpinii lekarskiej Alpinia hainanensis (AhSEP3) [51].
Swiadcezy to nie tylko o powiazaniach miedzy okwiatem roslin dwulisciennych a
sterylnymi czgsciami kwiatu jednolisciennych, czyli o homologii plew i plewek do
dziatek kielicha, a tuszczek do platkow korony, ale rowniez o uniwersalno$ci mode-
lu ABC oraz o duzej konserwatywnosci filogenetycznej tych grup genow.

Bardzo ciekawa grupe jednolisciennych ze wzgledu na silnie zmodyfikowang struk-
ture kwiatu stanowig Orchidaceae. U storczykow kwiat sklada si¢ z dwoch zewnetrz-
nych okotkéw zbudowanych przewaznie z tepali, czyli z niezrdéznicowanych elemen-
tow okwiatu oraz z labellum (warzki) pelniacej role powabni, powstalej przez zrosnig-
cie czesci okwiatu i precikow, a takze z centralnie umieszczonego gynostemium two-
rzonego przez zro$nigte elementy generatywne. Analiza kolejnych okotkow pokazata,
iz nie tylko konkretne geny systemu ABC odpowiadaja za tozsamosé poszczegdlnych
elementow [52], lecz réwniez kombinacja ekspresji genow paralogicznych nie tylko
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przestrzennie, ale rowniez w czasie rozwoju ma istotne znaczenie w tworzeniu tak
zaawansowanej ewolucyjnie struktury [33]. Badania nad genami klasy B u Oncidium
(OMADS3, OMADSS5, OMADSS, OMADS9) potwierdzily ich znaczenie dla rozwo-
ju warzki i powstawaniu innych elementow okwiatu [10].

6. MODEL ABC U PIERWOTNYCH OKRYTONASIENNYCH

W obrebie drzewa filogenetycznego roslin okrytonasiennych wyrdznia si¢ obec-
nie grup¢ magnoliidow, ktéra wyodrebnita si¢, zanim doszlo do rozdziatu okrytona-
siennych na jedno- i dwuliscienne. Tworzona jest ona przez ok. 3% wszystkich roslin
okrytonasiennych [13].

Teoretyczng podstawa wyjasniajaca brak zréznicowania okwiatu w tej grupie roslin
w kontekscie modelu ABC byta hipoteza tzw. ,,sliding boundary” [29] lub ,.shifting
boundary” [3], czyli hipoteza przesunigcia ekspresji genow klasy B na najbardziej
zewnetrzny okdlek kwiatu. Analogiczng sytuacje mozna zauwazy¢ u tulipana, u
ktérego dwa zewnetrzne okdtki sa prawie identyczne [48]. Ekspresja tej klasy ge-
néw moze by¢ przesunigta, nie tylko w kierunku bazalnym. U Magnolia stellata
zaobserwowano jej przesunigcie w kierunku apikalnym, czego efektem jest poja-
wienie si¢ ptatkow w miejscu precikow. Na szczegdlng uwage zastuguje fakt, iz
platki te rozmieszczone sa spiralnie na osi kwiatu, a nie w trojkrotnych okoétkach,
charakterystycznych dla rodzaju Magnolia. Swiadczy to o niezaleznym wspotdzia-
faniu dwoch mechanizméw: okreslajacego rozmieszczenie poszczegdlnych elemen-
tdw na osi kwiatowej oraz odpowiedzialnego za tozsamos¢ tych elementdw, opisy-
wanego przez model ABC [58,59].

Magnoliidy z dwulisciennymi wlasciwe roznia si¢ wzorem ekspresji genow ho-
mologicznych do AP1, czyli do genu nalezacego do klasy A, a nie do genéw z kla-
sy B, na co wskazywalyby hipotetyczne zatozenia. U magnoliidéw geny grupy A
sa aktywne w liSciach, okwiecie a nawet czgsciach generatywnych, podczas gdy u
dwulisciennych wiasciwych ekspresja API ogranicza si¢ jedynie do okwiatu. Takie
zréznicowanie funkcji jednego genu u réznych grup roslin moze sugerowacé, iz re-
gulacja tozsamosci elementéw okwiatu u dwulisciennych wlasciwych jest scisle
zwiazana ze znanym mechanizmem duplikacji genéw oraz uzyskaniem przez nie
nowych funkcji w trakcie ewolucji [28].

Wsrod pierwotnych Angiospermae wystepuja grupy roslin o specyficznych struk-
turach w obrebie kwiatu. Takim przykladem moze by¢ australijska rodzina drzew
Eupomatiaceae, nalezaca do rzedu Magnoliales [50, 60]. Jej cecha specyficzna
jest niezwykta struktura calego kwiatu, w ktérym brak jest typowych dziatek i ptat-
kéw, a ich rolg petnia spiralnie rozmieszczone staminodia (preciki przeksztalcone w
powabnig) oraz wlasciwe preciki, natomiast wewnetrzng czgs¢ kwiatu zajmuja réw-
niez spiralnie zaaranzowane stupki. Unikalng struktura jest kalyptra, ktora zamyka
w paku wszystkie czesci kwiatu. Podobng strukture posiadaja gatunki nalezace do
Himantandraceae, innej rodziny z rzedu Magnoliales [15]. Analizy genetyczne
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kalyptry wykazaly ekspresje gendéw klasy A, B (za wyjatkiem homologéw genu PJ)
oraz E, sugerujac poczatkowo jej okwiatowe pochodzenie. Taki sam zestaw gendw
ulega jednak ekspresji rowniez w lisciach, nie tylko w rodzinie Himantandraceae,
lecz takze u innych przedstawicieli rzedu, na przyktad u Magnolia grandiflora.
Ze wzgledu na brak ekspresji genow charakterystycznych dla okwiatu, szczegolnie
PI uznano jednak, iz kalyptra jest struktura pochodzaca od organdéw wegetatyw-
nych [27].

7. EWOLUCJA ROSLIN NASIENNYCH A GENY MODELU ABC

Geny nalezace do rodziny MADS zostaly zidentyfikowane w réznych grupach
roslin w tym mszakow, paprotnikéw oraz roslin nasiennych [49], a takze u siostrza-
nej w stosunku do roslin ladowych grupy glondéw Charophyceae [43]. Z tego
wzgledu przyjmuje si¢ hipotezg, iz geny ABC mogly powsta¢ znacznie wczesniej,
zanim pojawily si¢ rosliny okrytonasienne. Wielokrotne duplikacje genomu, jakie mialy
miejsce w trakcie ewolucji roslin, mogly mie¢ znaczenie w powstaniu kwiatu i
ewolucji roslin kwiatowych. Takie zdarzenia moga by¢ zrodlem nowych funkeji genu,
innej jego ekspresji czy powstania genu homologicznego [61]. Dobrze poznana jest
historia genéw klasy B w ewolucji roslin nasiennych. Homologiczne geny do tych
z klasy B zsekwencjonowano u Gnetum — GGM?2 [54] oraz Picea abies — DALII,
DALI2 [41]. Badania nad mutantami ggm?2, dalll oraz dall2 pokazaly podobien-
stwo do fenotypow mutantdw ap3 Arabidopsis. Na miejscu szyszek meskich, do
powstania ktorych przyczyniaja sie wspotdziatajace geny klas B oraz C, u mutan-
téw powstawaly szyszki zenskie [41]. Pierwsza duplikacja tych genéw miala miej-
sce w momencie wyodrebnienia si¢ magnoliidow i data w efekcie dwie linie ge-
néw: paleoAP3 i PI. Ich produkty bialkowe mogly nabra¢ zdolnosci tworzenia
heterodimerow po zmianie, jaka zaszla w domenie K. Obecnie linia paleoAP3
wystepuje gtdownie u magnoliidow [20]. Nastepna duplikacja spowodowata wyrdz-
nienie grupy Ranunculidae z wtasciwych dwulisciennych, a gen paleoAP3 dat
poczatek liniom euAP3, charakterystycznej wylacznie dla wiasciwych dwuliscien-
nych oraz TM6 (TOMATO MADS BOX GENEG), ktora petni funkcje kopii linii
paleoAP3 u dwulisciennych wilasciwych [30].

Model ABC, od momentu jego odkrycia ponad 20 lat temu, jest obiektem wielu
badan dotyczacych przyczyn istnienia roznorodnosci form wspotezesnych kwiatow.
Zrbéznicowanie architektury kwiatéw okazato si¢ by¢ wynikiem wspdtistnienia mo-
delu ABCDE z wieloma wczesniej znanymi programami genetycznymi, dzialajacy-
mi w obrebie merystemu kwiatowego czy kontrolujacymi symetrie kwiatu [23]. Stat
si¢ rowniez zrodlem cennych informacji na temat ewolucji roslin, nie tylko kwiato-
wych. Odkrycie gendéw typu MADS u przedstawicieli innych grup roslin zmusito
badaczy do zrewidowania dotychczasowych powiazan filogenetycznych. Model
ABCDE to kolejny krok w kierunku zrozumienia i rozwiazania zagadki powstania
kwiatu.
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