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Woher weilt eine Pflanze, ob es gerade Friih-
ling, Sommer oder Herbst ist und wann sie
bliihen muss? Vor bald 150 Jahren berichtete
Julius Sachs, dass, wenn er ein Blatt einer im
Dunkeln stehenden Ackerwinde beleuchtete,
die Pflanze prompt ihre Bliite 6ffnete. Daraus
folgerte er, dass es einen systemischen Sig-
nalweg vom Blatt zur Bliitenknospe geben
miisse. Doch weitere Hinweise darauf, was
Pflanzen zum Bliihen bringt, blieben aus —

beiden Pflanzen begann zu blithen, ehe die
Tageslange eine kritische Anzahl von Stun-
den unterschritten hatte. Folglich blithten

alle Sojabohnenpflanzen — egal, wann sie
ausgesat worden waren — erst dann, wenn
die Tage kurz genug waren, im September.
Der ,Maryland Mammoth“-Tabak bliihte —
egal wie hoch er gewachsen war — nicht vor
Dezember, also dann, wenn die Tage noch
kirzer sind.

MAX-PLANCK-GESELLSCHAFT

Was lasst Pflanzen bliihen? —
auf der Suche nach dem geheimnisvollen Florigen

bis zur Entdeckung des Photoperiodismus
1920: In einem Tabakfeld in der N&he von
Washington D.C. in den USA entdeckten
zwei Forscher des U.S.-Department of Ag-
riculture, Wightman W. Garner und Harry
A. Allard, eine Tabakmutante. Wahrend die
anderen Tabakpflanzen mit fortschreitender
Jahreszeit bliihten, wurde diese Mutante,
Maryland Mammoth genannt, einfach nur
grofer und groBer. Die beiden Forscher
brachten Pflanzen ins Gewdchshaus, wo sie
vor Frost geschiitzt waren und im Dezember
endlich bliihten.

AUF DIE TAGESLANGE KOMMT ES AN
Garner und Allard machten auch Versuche mit
der Sojabohnensorte Biloxi mit dem Ziel, den
Zeitraum der Sojabohnenernte auszudehnen.
Aber unabhangig vom Saattermin blihten
alle Pflanzen zur selben Zeit, im September.
Die Forscher begannen nun, diese beiden
Pflanzensorten — den ,Maryland Mammoth”-
Tabak und die ,Biloxi”-Sojabohne — unter
verschiedenen kontrollierten Bedingungen zu
kultivieren. Sie drehten an der Temperatur,
der Feuchtigkeit, der Nahrstoffzufuhr und den
Lichtbedingungen. Und sie fanden schlielich
heraus, dass der kritische Faktor bei bei-
den Pflanzen die Tageslange ist: Keine der

Die beiden US-Forscher bezeichneten dieses
Phénomen als Photoperiodismus. Die Pho-
toperiode, also die tdgliche Belichtungszeit,
entscheidet dariiber, ob bestimmte Morpho-
sen (Gestaltanderungen) oder biologische
Aktivitaten stattfinden kénnen oder nicht.
Garner und Allard versuchten, ihre Entde-
ckung an zahlreichen anderen Pflanzenarten
zu bestétigen. Hierbei gelang es ihnen, un-
zahlige Fragen zu beantworten, mit denen
sich insbesondere Pflanzenziichter schon lan-
ge beschaftigt hatten: Warum beispielswei-
se wachst Spinat nicht in den Tropen? Ant-
wort: Weil Spinat, um zu bliihen, wenigstens
14 Tage lang mindestens 14 Stunden Licht
pro Tag ben6tigt — und das ist in den Tropen
nie der Fall. Die Forscher fanden heraus,
dass sich die Pflanzen in drei Haupttypen un-
tergliedern lassen (Abb. B): in Kurztag- und
Langtagpflanzen sowie in tagneutrale Pflan-
zen. Kurztagpflanzen blithen im zeitigen
Frihjahr oder Herbst, wenn die Lichtphase

relativ zur Dunkelphase kurz ist.
Langtagpflanzen bliihen
dagegen hauptséchlich im
Sommer; sie kommen
erst bei Uberschreiten
einer kritischen Tages-
lange zum Bliihen. -




-» Tagneutrale Pflanzen blithen unabhéngig

von der Tageslange. Fiir die Pflanzen wirkt
die Tageslange als ein Mal§ der Jahreszeit.
Die Bedeutung des Photoperiodismus liegt
auf der Hand: Er steuert m Normalfall die
Entwicklung so, dass beim Eintreten un-
glinstiger Witterungsperioden (Kélte- oder
Trockenperioden) das Bliihen und Fruchten
abgeschlossen und Samen als Dauerstadien
gebildet sind. Pflanzen kénnen die Tageslan-
ge auf 10 bis 15 Minuten genau erfassen.
1945 nahmen Forscher das Wirkungsspek-
trum der photoperiodischen Reaktion auf
und wiesen auf die Bedeutung von Rotlicht
hin. Wie spater gezeigt wurde, steht der
Photoperiodismus unter der Kontrolle des
Phytochrom-Systems, einer weit verbrei-
teten Klasse von Photorezeptor-Proteinen.
Sie messen das Verhaltnis von hellrotem zu
dunkelrotem Licht und steuern eine breites
Spektrum von Antworten auf Lichtreize, un-
ter anderem auch die Keimung und Bliten-
bildung. Die Photorezeptor-Proteine sitzen in
den Blattern der Pflanze.

UNBEKANNTER BLUHFAKTOR

Dass die Lichtwahrnehmung dort erfolgt,
hatte 1936 auch schon Michael Chailakhy-
an anhand seiner Versuche mit der Kurz-
tagpflanze Chrysanthemum indicum zeigen
kdnnen. Er entlaubte den oberen Teil der
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4 Die kritische Tageslange beim Photoperiodismus ist artspezifisch. lhre GroBe besagt nichts iiber das
Vorliegen einer Kurztags- oder Langtagsreaktion. Entscheidend ist, ob es sich um einen Tagesléangen-
minimalwert oder -maximalwert handelt. Minimalwerte von Langtagpflanzen (LT) und Maximalwerte
von Kurztagpflanzen (KT) kénnen sich iiberlappen, wie hier bei der Kurztagpflanze Chrysanthemum und
der Langtagpflanze Hyoscyamus niger, im Uberlappungsbereich werden die entsprechenden Morpho-

sen, z.B. das Bliihen, bei beiden ausgeldst.

Pflanze und setzte die Blatter des unteren
Teils einer bliiteninduzierenden Kurztagpe-
riode aus. Die Pflanze bliihte. Hielt er aber
den oberen, entlaubten Teil der Pflanze im
Kurztag und den unteren, beblatterten Teil
im Langtag, so bliihte die Pflanze nicht.
Chailakhyan interpretierte diese Ergebnisse
so, dass die Blatter offenbar eine Substanz
bilden, die zur Sprossspitze wandert und
dort die Blitenbildung auslést. Er nannte
diesen Bliihfaktor ,Flerigen”. Dieser kann

< Einfluss der circadianen
Rhythmik auf den Photope-
riodismus: Das CONSTANS-
Gen wird etwa 12 Stunden
nach Tagesanbruch zum
ersten Mal abhgelesen. An
langen Tagen (oben) ent-
steht daher bereits spat
am Tag die entsprechende
mRNA, waihrend das an
kurzen Tagen (unten) nur in
der Nacht geschieht. Cryp-
tochrom und Phytochrom
A stabilisieren das neu
hergestellte CONSTANS-
Protein im Tageslicht. Sind
sie jedoch wegen der ein-
setzenden Dunkelheit nicht
mehr aktiv, so wird das
Protein abgebaut. Daher
ist bei kurzer Tagesldange
das CONSTANS-Protein in
Pflanzenzellen nicht zu fin-
den, obwohl seine Boten-
RNA gebildet wird. Bei dem
CONSTANS-Protein handelt
es sich um einen Transkrip-
tionsfaktor, der das Ablesen
des FT-Gens und damit die
Herstellung der entspre-
chenden Boten-RNA (FT
mRNA) reguliert.

sogar durch Pfropfung innerhalb verwandter
Arten von einer Kurztag- auf eine Langtag-
pflanze und zwischen verschiedenen Arten
tibertragen werden. Allerdings gelangt Flo-
rigen nur von einem Pflanzengewebe zum
anderen, wenn zwischen beiden eine Briicke
aus lebendem Gewebe besteht. Werden pri-
mare und sekundére Rinde entfernt, hort der
Florigen-Transport auf. Offenbar wandert die
Substanz also tiber das Phloem-System zur
Knospe.

EIN NEUER ANSATZ

Florigen schien universell in allen Pflanzen
der vermittelnde Blihfaktor zu sein — aber
den Forschern gelang es nicht, ihn genauer
zu charakterisieren. Wie ein Phantom entzog
sich das Florigen jedem Zugriff. ,Nach keiner
anderen Substanz in der Botanik wurde so
lange ergebnislos gefahndet” sagt Detlef
Weigel, Direktor am Max-Planck-Institut fir
Entwicklungsbiologie in Tiibingen. Viele Wis-
senschaftler begannen deshalb zu glauben,
dass Florigen eine komplizierte Mischung
aus verschiedenartigen Molekiilen sein
miisste.

Als die biochemischen Ansétze nicht wei-
terfiihrten, kam die Molekulargenetik ins
Spiel. Die unscheinbare Ackerschmalwand
Arabidopsis thaliana hatte sich zu einem
weit verbreiteten Modellorganismus in der
Pflanzenforschung entwickelt. lhr Genom
wurde inzwischen vollstandig entschliisselt;
es enthalt etwa 25.000 Gene, welche die
Basis fiir das pflanzliche Leben darstellen.
Arabidopsis ist eine Langtagpflanze, die im
Friihling als Folge der langer werdenden Ta-
ge bliiht. Die Forscher untersuchten Mutan-
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Die hiologische Uhr in Pflanzen wird in erster Linie durch die Phyto-
chrome in den Blattern gestellt, welche fiir dunkelrotes und hellrotes
Licht empfindlich sind. Sie werden durch Blaulicht-sensitive Chrypto-
chrome unterstiitzt. Die Photorezeptor-Proteine wechselwirken mit den
sogenannten Uhren-Genen, die bestimmte Proteine in der Pflanzenzelle
in einem circadianen Rhythmus oszillieren lassen. Eines dieser Pro-
teine, CONSTANS genannt, reguliert das Gen fiir das Florigen. Daher
oszilliert auch das Florigen in einem circadianen Rhythmus. In Lang-
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tagpflanzen erreicht es sein Maximum kurz nach Sonnenuntergang und
wird dann langsam wahrend der Nacht abgebaut. Wenn die Nachte
zu lang sind, fallt der Florigen-Level unter den Schwellenwert, um die
Bliitenbildung auszulésen. Umgekehrt erreicht das Florigen in Kurztag-
pflanzen sein Maximum spét nach Sonnenuntergang. Wenn die Nacht
zu kurz ist, hat das Florigen bei Tagesanbruch noch nicht den Schwel-
lenwert erreicht, um das Bliihen auszulosen. (Anmerkung: Hd3a ist ein
Ortholog des FT-Proteins.)

ten mit unterschiedlichem Bliihverhalten und
stieRen dabei auf zwei Gene, die maligeblich
am Ausldsen des Bliihens beteiligt sind:
CONSTANS (CO) und FLOWERING LOCUS T
(FT). Beide Gene stehen unter der Kontrolle
der inneren biologischen Uhr der Pflanze.
Viele pflanzliche Verhaltensweisen folgen
einem circadianen Rhythmus, d.h. sie
werden von einer inneren Uhr gesteuert,
deren Zyklus etwa 24 Stunden dauert, zum
Beispiel die Bewegung der Blatter, um das
Sonnenlicht optimal zu verwerten, oder das
SchlieBen der Spalt6ffnungen an den Bl&t-
tern, um den Wasserverlust wahrend des
Tages mdglichst gering zu halten.

LICHTGESTEUERTE GENE

Das CONSTANS-Gen wird etwa 12 Stunden
nach Tagesanbruch zum ersten Mal abge-
lesen — bis zum kommenden Morgen. Die
Forscher kénnen das anhand der Boten-RNA
(mRNA) feststellen: An langen Tagen hauft
sich diese bereits spat am Tag an, wahrend
das an kurzen Tagen nur in der Nacht ge-
schieht (Abb. C). ,Wenn CONSTANS also
die Bliitenbildung nur unter der Bedingung

auslost, dass sich seine Expression mit der
Einwirkung von Licht Giberlappt, so wiirde das
erkldren, warum Pflanzen an langen, nicht
aber an kurzen Tagen zu blihen beginnen”,
so die Uberlegungen von George Coupland.
Und tatsachlich konnte der Direktor am Max-
Planck-Institut fir Pflanzenziichtungsfor-
schung in KéIn zusammen mit seinem Team
zeigen, dass die Photorezeptor-Proteine
Cryptochrom und Phytochrom A, die blaues
beziehungsweise dunkelrotes Licht detek-
tieren, notwendig sind, um CONSTANS zu
aktivieren. Sind diese Licht-Rezeptoren am
Ende des Tages durch das einwirkende blaue
oder dunkelrote Licht immer noch aktiv, so
wird verhindert, dass das neu hergestellte
CONSTANS-Protein gleich wieder abgebaut
wird. Sind sie jedoch wegen der einset-
zenden Dunkelheit nicht mehr aktiv, so haftet
sich ein kleines Protein namens Ubiquitin
an das Protein und fiihrt zu dessen raschem
Abbau. Daher ist bei kurzer Tageslange das
CONSTANS-Protein in Pflanzenzellen nicht
zu finden, obwohl seine Boten-RNA gebildet
wird. ,Das CONSTANS-Protein reichert sich
also erst dann im Zellkern an, wenn die

Pflanzen den langen Lichtperioden von Friih-
lingstagen ausgesetzt sind. Dagegen wird
das Protein rasch abgebaut, wenn die Tage
wie im Winter zu kurz sind. Entsprechend
erfolgt die Bliitenbildung nur bei groRerer
Tageslange, wenn Pflanzen auch 12 Stunden
nach Tagesanbruch noch Licht erhalten”,
fasst George Coupland die Ergebnisse zu-
sammen. Die Kdlner Max-Planck-Forscher
entdeckten zudem, dass das Photorezep-
tor-Protein Phytochrom B dafiir sorgt, dass
CONSTANS bei Tagesanbruch wieder abge-
baut wird. Dass CONSTANS am Ende des
Tages aktiviert wird, hangt also sowohl vom
circadianen Rhythmus ab, der die Bildung der
Boten-RNA steuert, als auch vom Antago-
nismus zwischen verschiedenen Lichtrezep-
toren: Wahrend einige der Rezeptoren zum
Abbau des CONSTANS-Proteins am Morgen
fihren, bewirken andere dessen Stabilisie-
rung am Abend.

CONSTANS wird ausschlieRlich im Phloem
ausgereifter Blatter produziert. Es beftr-
dert ganz offensichtlich die Bliitenbildung,

aber da es sich im Zellkern anreichert und =
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weder Protein noch mRNA sich bei Pfrop-
fungsexperimenten in hinreichender Menge
in den Sprossverbindungen nachweisen lie-
Ren, kam es nicht als Bliihfaktor in Frage.
Allerdings schaltet CONSTANS im Zellkern
bestimmte andere Gene ein — unter anderem
auch das FLOWERING LOCUS T (FT)-Gen.
Das FT-Gen wird in den Blattern aktiviert
und I6st im weiteren Verlauf die Bliitenbil-
dung aus: ,Wir haben das FT-Gen in den
spaten 1990er Jahren entdeckt, konnten uns
aber iber etliche Jahre nicht vorstellen, wie
dieses kleine Protein die Aktivitat der Gene
steuert, die fiir die Bildung von Bliiten ndtig
sind”, sagt Detlef Weigel.

Der Tibinger Max-Planck-Forscher und sei-
ne Mitarbeiter entdeckten, dass FT an ein
weiteres Protein mit dem Kiirzel FD bindet
(Kasten Seite 3). FD seinerseits steuert di-
rekt die Aktivitdt von Genen, die dazu fiihren,
dass sich Gruppen von Stammzellen — jene
Zellen, deren Entwicklungsprogramm noch
nicht festgelegt ist —an den Sprossspitzen zu
Bliiten entwickeln. Im Gegensatz zu FT wird
das FD-Protein jedoch nicht in den Blattern,
sondern nur an den Spitzen der Sprosse
hergestellt. ,Als wir sahen, dass FT das FD-
Protein braucht, das an den Sprossspitzen
der Pflanze gebildet wird, wurde uns auf
einmal alles klar”, erklart Weigel: ,Nur wenn
FT und FD in derselben Zelle zusammenar-
beiten, sind sie aktiv.” Das FT-Protein wies

Seite

< Das FT-Protein wurde mit einem griin fluo-
reszierenden Protein (GFP) markiert und im Ge-
faBsystem eines jungen Arabidopsis-Keimlings
unter dem Mikroskop beobachtet. So konnte ex-
perimentell nachgewiesen werden, dass das FT-
Protein aus den Blattern bis in die Sprossspitzen
der Ackerschmalwand wandert.

somit alle Eigenschaften des Florigens auf.
Sollten die Forscher nach mehr als 70 Jahren
endlich den ,Heiligen Gral der Pflanzenbiolo-
gie” entdeckt haben?

Da das FT-Gen in den Blattern aktiv ist,
das FT-Protein aber an den weit entfernten
Sprossspitzen FD aktivieren muss, schlossen
die Forscher, dass das kleine FT-Protein zu
den Orten wandern muss, an denen die
Bliiten entstehen. Offen blieb, ob es von
den Blattern direkt zu den Sprossspitzen
wandert oder ob das Signal mdglicherweise
in einer Art Staffellauf {iber Zwischenstu-
fen weitergeleitet wird. 2005 publizierte
ein Team schwedischer und franzosischer
Wissenschaftler im Fachmagazin SCIENCE
eine Arbeit, nach der die Boten-RNA des
FT-Proteins vom Blatt bis in den Wuchskegel
transportiert wird. Erst dort sollte das FT-
Protein gebildet werden. Das war jedoch ein
Irrtum, wie sich zwei Jahre spéter heraus-
stellte.

Denn 2007 gelang es George Coupland und
seinen Mitarbeitern, das griin fluoreszie-
rende Protein (GFP) an das FT-Protein zu
koppeln. GFP stammt aus der Qualle Ae-
quorea victoria und ist aus dem Instrumen-
tenkasten der Zellbiologen heute nicht mehr
wegzudenken — fiir seine Entdeckung und
Entwicklung gab es 2008 deshalb auch den
Nobelpreis fiir Chemie. Coupland und Co.
konnten den Weg des GFP-FT-Komplexes in
Arabidopsis aus dem Phloemgewebe zum
Wachstumskegel unter dem Mikroskop ver-
folgen (Abb. D) und damit den Nachweis
liefern, dass das Signal zur Bliiteninduktion
— das FT-Protein — tatsdchlich mobil ist.
Daraus folgerten sie, dass das FT-Protein in
den Bléattern gebildet wird und danach durch
die gesamte Pflanze bis in den Wuchskegel
der Sprossspitzen wandert, wo schliellich
die Blitenbildung induziert wird. Und die
Wissenschaftler schoben einen weiteren
Beweis nach: Sie pfropften Mutanten, die
kein FT-Protein hilden konnten, auf ganz
normale Arabidopsis-Pflanzen und beob-
achteten dann, wie das FT-Protein aus der
unteren Pflanze durch die aufgepfropfte,

FT-freie Pflanze durchwanderte und schliel3-
lich Bliiten gebildet wurden. In Tiibingen
lieferte die Gruppe um Markus Schmid am
Max-Planck-Institut fiir Entwicklungsbiologie
weitere Indizien: Die Forscher verhinderten
zundchst, dass das FT-Protein das Phloem-
Gewebe verldsst — und unterdriickten damit
das Bliihen. Erst nachdem sie durch einen
biochemischen Trick das FT-Protein wieder
freigesetzt hatten, wurde die Blitenbildung
ausgeldst.

OPTIONEN FUR DIE PFLANZENZUCHT
,Das Bliihen einzuleiten, ist eine der wich-
tigsten Entscheidungen, die Pflanzen treffen
miissen. Es ist deshalb unerldsslich, dass
diese Entscheidung prézise auf die Jahres-
zeit abgestimmt wird”, betont Detlef Weigel.
,Pflanzen, die durch Pollen von anderen
Mitgliedern ihrer Art bestaubt werden, wie
beispielsweise Kirschbdume, miissen sicher-
stellen, dass sie zur selben Zeit blithen wie
ihre Nachbarn. Es ist ein raffinierter Trick der
Natur, dass zwei Komponenten zusammen
kommen miissen, damit sich Bliiten bilden
kénnen. Eine bestimmt, zu welcher Jahres-
zeit die Pflanze bliiht, die andere, wo an der
Pflanze sich die Bliiten bilden.”

So komplex sich Florigen neuerdings auch
darstellt, so allgemein giiltig ist wohl seine
Wirkung. Die Schliisselmolekiile FT und FD
kommen namlich im gesamten Pflanzenreich
vor, auch in bedeutenden Nutzpflanzen. Ver-
steht man das Zusammenspiel zwischen
Umweltparametern sowie Bliiten- und Sa-
menentwicklung besser, lieen sich mégli-
cherweise neue Reis-, Getreide- oder Gemii-
sesorten ziichten, die an Orten gedeihen kon-
nen, an denen sie dies normalerweise nicht
tun wiirden. Vielleicht kann man irgendwann
auch Spinat in den Tropen wachsen lassen.

Schlagwarter: Photoperiodismus, Kurztag-/Langtag-
pflanzen, Florigen, Phytochrom-System, biologische
Uhr, circadiane Rhythmik, Photorezeptor-Proteine,
CONSTANS, FLOWERING LOCUS T, grin fluoreszie-
rendes Protein

Leseempfehlung: Richard Stout, How Plants Make
Flowers, Kindle eBook, 2011

Link-Tipps: http://www.howplantswork.com/
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