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Abstrakt

Fytohormon auxin je esencidlni koordinator rGstu a vyvoje suchozemskych rostlin.
Avsak mechanismy jeho plsobeni u fas jsou nam doposud malo znamé, nebot’ zacaly byt
zkoumany relativné nedavno. Soucasny pokrok se zaklada hlavné na sekvencnich datech,
pfi¢emz jsou identifikovany homologni geny souvisejici s mechanismy uc¢inku auxinu, tedy
s jeho metabolismem, signalizaci a transportem u vysSich rostlin. Biosyntéza auxinu
piedchazela rozdéleni chlorofyt a streptofyt. Pokrocilejsi regulovani hladiny auxinu konjugaci
se tykd spiSe suchozemskych rostlin. Prvni signalizani procesy byly pravdépodobné na
netranskripcni urovni. Jaderné lokalizovana auxinova signalni drdha regulujici transkripci
mohla byt sestavena z velmi starych komponent diive s auxinem nesouvisejicich. U charofyt
tato draha neexistuje, jsou vSak pfitomny domény nékterych komponent. Kompletni auxinova
regulace transkripce vznikla zifejmé& az po prechodu na sous. Transport z bunky byl jeden
z prvnich mechanismt regulace hladiny auxinu. Sofistikovanéj$i transportni pienaseCovy
systém se zacal rozvijet u charofyt, u kterych byl také prokdzan polarni transport auxinu. Auxin
tedy figuroval jako signdlni latka u primitivnich fas, ale spektrum jim regulovanych procesu se
zacalo dramaticky rozSitovat s pfechodem na sous. Pro budouci vyzkum této problematiky je

potieba zavést dalsi modelové organismy, zejména u charofyt.
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Abstract

Phytohormone auxin is an essential coordinator of growth and development within land-
plants. Mechanisms of auxin action in algae is still poorly understood, given that related
research has begun recently. Current progress is derived mainly from available sequence data,
which are necessary for analysis of gene homology with higher plants. In this case with the
genes related to auxin action mechanisms, e.g. metabolism, signaling and transport. Auxin
biosynthesis predated the split of Chlorophyta and Streptophyta, but tighter regulation of auxin
levels is the matter of land-plants. First auxin responses were probably non-transcriptional.
Transcription-regulating nuclear signaling pathway assembled from more ancient domains,
some of them were identified in Charophyta, but whole pathway was complete after
colonization of land. Auxin transport out of the cell was one of the original mechanisms of
regulating its levels. More sophisticated auxin carrier system was proposed to evolve in
Charophyta, where polar auxin transport was identified. Auxin as a signaling molecule was
present in primitive algae groups, but its response spectrum dramatically increased after
colonization of land. Future research of auxin action evolution needs more model organisms to

be established, especially from Charophyta.
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Seznam zkratek:

2,4-D — kyselina 2,4-dichlorfenoxy-octova

ABCB — ATP-Binding Cassette Subfamily B

ABP1 — Auxin Binding Protein 1

ARF — Auxin Response Factor

Aux/IAA — Auxin/Indole-3-acetic acid

AUX1/LAX — Auxin insensitive 1/Like Auxin Insensitive
ER — endoplazmatické retikulum

GH3 — Glycoside Hydrolase 3

IAA — kyselina indol-3-octova

IPyA —kyselina indol-3-pyrohroznova

LRR — Leucin Rich Repeat (opakovani bohaté na leucin)
NAA — kyselina 1-naftyloctova

NOG — No Gametophores

PAT — Polar Auxin Transport

PID - PINOID

PIN — PIN-FORMED

PILS — PIN-LIKES

PP2A — Protein Phosphatase 2A

SHI/STY — Sort Internodes/Stylish

SKP2A — S-Phase Kinase-Asociated Protein 2A

TAA — Tryptophan Aminotransferase of Arabidopsis
TIR1/AFB — Transport Inhibitor Response 1/Auxin signalling F-box

TPL - TOPLESS
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1 Uvod

v

Auxin je nejdéle zndmou a nejprozkoumané;jsi latkou s riistove regulacni funkei u rostlin
béhem celého jejich zivotniho cyklu. Patii mezi tzv. fytohormony, které oproti hormonim
zivociSnym nemaji organy specializované piimo pro jejich syntézu a maji Sirsi koncentracni
rozmezi, ve kterém plsobi. Spektrum fyziologickych a vyvojovych odpovédi na auxin je
obrovské, fada z nich je fizena i1 jeho mezibunénym transportem. Auxin obecn¢ funguje jako
latka s morfogenni aktivitou, ktera svou regulovanou distribuci ovliviiuje vyvoj jednotlivych
bun¢k, pletiv a organt, jejichz odpovéd je dana jak nastavenim signdlni drahy
zprostiedkovavajici transkripéni 1 netranskripéni odpovédi, tak metabolismem auxinu.
Odpovéd’ na auxin je tak velmi zavisla na povaze pletiva a provazi cely embryogenni a post-
embryonalni vyvoj rostlin (Vanneste a Friml, 2009). Mechanismus pasobeni auxinu je téz
funk¢né provazan s odpovéd’'mi na fadu dalsSich signalnich latek i stimult z prostiedi (Depuydt
a Hardtke, 2011; Vanstraclen a Benkova, 2012).

V této podobé& auxin funguje u tzv. vysSich rostlin, kde je také nejpodrobnéji popsan,
zejména na modelu Arabidopsis thaliana (dale Arabidopsis). V posledni dobé jsou
mechanismy u¢inku auxinu intenzivnéji studovany také u mechorosti, reprezentujicich prvni
suchozemské rostliny. Dulezit¢é komponenty mechanismti G€inku auxinu jsou pfitomny
v genomu mechu Physcomitrella patens (P. patens) a jatrovky Marchantia polymorpha (M.
polymorpha), hlavnich modelovych organismech mechorostli (Rensing, 2008; Bowman ef al.,
2017). Bylo experimentalné prokazano, Ze auxin je skutecné kliCovym reguladtorem vyvoje i u
téchto organismu (Lavy ef al., 2016; Flores-Sandoval et al., 2015; Eklund et al., 2010).

Jelikoz se mechorosty oddélily zfejmé zahy po pirechodu na sous, auxin byl dalezity od
velmi rané faze evoluce vysSich (suchozemskych) rostlin, 1ze tedy pfedpokladat, Ze tomu tak
bylo i u spolecného ptedka vysSich rostlin. Pivod téchto mechanisml ziegmé lezi u
streptofytnich fas (charofyt), pfedstavujicich sesterskou skupinu suchozemskym rostlinam.
Soucasnou Uroven poznani mechanismll u¢inku auxinu u fas zatim posouvaji jen dostupna
sekvencni data. V poslednich letech byly kompletné osekvenovany genomy nékterych
streptofytnich fas (Hori et al. 2014; Nishiyama et al. 2018), vétSinou jsou vSak znamy pouze
analyzy transkriptomu, chondriomt a plastomil (Delwiche, 2016).

HIubsi pochopeni ptivodu mechanismii u¢inku auxinu muize piinést nové otazky a odhalit
sméry budouciho zkoumdni tohoto fytohormonu. V této praci budou nejprve ptedstaveny
zékladni poznatky o jeho metabolismu, signalizaci a transportu a nasledné popsana fylogeneze

mechanismi, které tyto procesy zajist'uji v tzv. zelené linii, sméfujici k vySSim rostlinam.
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Cilem této prace je tak nejen shrnout soucasny stav poznani, ale i vystopovat jejich evolu¢ni

souvislost.

2 Mechanismy auxinového metabolismu, signalizace a transportu

Nekteré hlavni fyziologické u¢inky auxinu (z feckého slova auxein neboli riist), ktery je
studovan vice néz sto let (Enders a Strader, 2016), byly znamy davno pted identifikaci jeho
chemické struktury. VétSina vyzkumu fyziologie auxinu byla provedena u krytosemennych
rostlin. Pro potieby této prace budou v této kapitole rozebrany zakladni drahy metabolismu,
signalizace a transportu auxinu, vychdzejici predevSim ze studia modelové rostliny

Arabidopsis.

2.1 Metabolismus

Metabolismus auxinu zahrnuje biosyntézu, konjugaci, dekonjugaci a degradaci. Tyto
procesy spolu s transportem reguluji auxinovou homeostazi v buiice. Typl nativnich auxintl je
vice (Simon a Petrasek, 2011), nejvice zastoupenym je ale s pfevahou kyselina indol-3-octova
(IAA). V experimentech se mimo [AA pouzivaji také stabilngjsi syntetické auxiny kyselina
2,4-dichlorfenoxyoctova (2,4-D) a kyselina 1-naftyloctova (NAA).

IAA je derivat L-tryptofanu (Trp). Trp vzniké Sikimatovou drdhou spole¢né s dalSimi
aromatickymi aminokyselinami. Biosyntéza IAA je realizovéana péti znamymi drahami, ¢tyfmi
zavislymi na Trp a jednou na Trp nezavislou, které jsou pojmenovany vzdy dle prvniho
meziproduktu (Ljung, 2013). Hlavni podil na biosyntéze IAA mé Trp-zavisld draha pres
kyselinu indol-3-pyrohroznovou (IPyA). Aminotransferaza TRYPTOPHAN-
AMINOTRANSFERASE OF ARABIDOPSIS (TAA) pietvari L-Trp na IPyA. Flavin-
monooxygendza YUCCA (YUC) potom pievadi IPyA na IAA. Pravé aktivita enzymu YUC je
hlavnim regula¢nim bodem této drahy, kterd je mezi rostlinami konzervovana. A¢koli mliZze
byt IAA syntetizovan v riznych pletivech, vétSina biosyntézy je soustfedéna v apikalnim
meristému prytu a v mladych listech.

IAA je aktivni ve své volné formé&, vétSina IAA je vSak u Arabidopsis specificky
konjugovéana s nizkomolekularnimi latkami, a to zejména s aminokyselinami a sacharidy.
Konjugace umozni do€asnou inaktivaci IA A, ktery 1ze opét mobilizovat dekonjugaci (Korasick
et al., 2013). TAA muze byt konjugovan 1 nevratné a tim odsouzen k oxidativni degradaci.
Degradace se ovSem tyka i volného IAA (Rosquete et al., 2011; Ludwig-Miiller, 2011).
Konjugace a degradace je tedy dilezity nastroj pro rychlou regulaci homeostdze IAA

v jednotlivych pletivech.



2.2 Signalizace

Auxinova signalizace je pojitkem mezi zménou hladiny auxinu a ptislusnou odezvou na
transkripéni i netranskripéni trovni. Regulace transkripce auxinem je zajisténa komplexem
ubikvitin ligazy (S-PHASE KINASE-ASOCIATED PROTEIN 1 (SKP1)-CULLIN-F-BOX
SCFTIRVAFB)y 'ktery obsahuje i vlastni receptor pro auxin, protein TIR1 (Obrazek 1). Promotory
genl regulované auxinem obsahuji fadu tzv. Auxin Response Elements (AuxREs), které jsou
rozpoznavany transkripénimi faktory AUXIN RESPONSE FACTORs (ARFs). Tyto jsou
nizkych hladin auxinu inaktivovany dimerizaci s represivnim komplexem AUXIN/INDOLE-
3-ACETIC ACID (Aux/IAA) a TOPLESS (TPL). TPL navic zprostifedkuje interakci s histon-
deacetylazami, které stabilizuji heretochoromatin (Weijers a Wagner, 2016). Pfenos signalu
auxinu pak zacind navazanim IAA na jaderny receptor TRANSPORT INHIBITOR
RESPONSE 1/AUXIN SIGNALLING F-BOX (TIR1/AFB), ktery je soucasti komplexu

SCFTRVAFB  Ayuxin jako “molekularni lepidlo umozni vazbu koreceptoru Aux/IAA

SCF-type ubiquitin TPL 11

protein ligase E3 [ Auian | [ Auwdiaa
s |
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Obrazek 1: Mechanismus auxinové signalni drahy na ptikladu auxinem indukovaného genu. Auxin
se vaze na receptor TIR1/AFB, jenz je soucasti SCF komplexu ubikvitin ligdzy E3. To umozni vazbu
tohoto komplexu na Aux/IAA represor, ktery je po ubikvitinaci degradovan v 26S proteazému. Tim
dojde k derepresi DNA-vazebného transkripéniho faktoru ARF a nésledné k transkripci auxinem
indukovaného genu. Prevzato z Leyser (2018).



k SCFTRVAFB komplexu E3 ubikvitin ligazy, coz zpisobi ubikvitinaci komplexu Aux/IAA-
TPL jeho naslednou degradaci v 26S proteazomu. Timto jsou transkripéni faktory ARF
aktivovany a mohou se vazat na AuxRE (Leyser, 2018). Souhrnné lze fici, Ze auxin stimuluje
specifickou degradaci represort transkripcnich faktort.

V literatuie jsou téz popsany dalsi vazebné proteiny pro auxin, u nichz je prozatim jejich
role ve zprostfedkovani auxinového signalu méné jasna. Prvnim z nich je AUXIN BINDING
PROTEIN 1 (ABP1), ktery je lokalizovany pfednostné¢ v membranach endoplazmatického
retikula (ER), ale jeho role v pfenosu signdlu je nejasna hlavné vzhledem k absenci mutantnich
fenotyptt (Gao et al., 2015; Strader a Zhao, 2017). V netranskrip¢nich odezvach na auxin
ziejme hraje roli také jiz zminény receptor TIR 1/AFB receptor, ktery se ukazal jako nezbytny
pro okamzitou inhibici ristu kofene v reakci na zvyseni koncentrace auxinu (Fendrych et al.,
2018; Retzer et al., 2018). Dalsim vazebnym proteinem auxinu je receptor typu F-box proteinu
SKP2A (podobné jako TIR1) reprimujici bunéény cyklus a je po percepci auxinu degradovan
(Pozo a Manzano, 2014).

2.3 Transport

Auxin muze byt transportovan floémem na del$i vzdalenosti z mist zvySené biosyntézy
auxinu (“source‘‘; mlada pletiva) do mist vyssi spotieby (“sink*; kofen). Mezi fytohormony je
vSak auxin unikdtni svym smérovanym transportem z bunky do buiiky (polarni transport
auxinu, PAT). Oproti floémovému transportu je PAT pomalej$i a smérovan specifickou
distribuci membranovych pfenasecti auxinu. PAT je zodpovédny za tvorbu a regulaci gradientu
auxinu v pletivech (Vanneste a Friml, 2009). Princip pohybu auxinu z buiikky do buiky
popisuje tzv. chemiosmoticka hypotéza (Obrazek 2D). IAA je jako slaba karboxylova kyselina
v niz§im pH apoplastu protonovana, avsak po vstupu do neutrdlniho prosttedi cytoplazmy [AA
disociuje (IAA’). Disociovand molekula neni schopna samovolné projit plazmatickou
membranou, proto muze buniku opustit pouze prostfednictvim prenasecli. IAA muze vstoupit
do bunky samovoln€, nebo pomoci pienaseci AUXIN RESISTANT 1/LIKE AUXIN
RESISTANT 1 (AUX1/LAX) symportem s protony (Vanneste a Friml, 2009). PfenaSece
AUXI1/LAX patii do rodiny aminokyselinovych permeaz (Singh et al., 2018). U Arabidopsis
byli identifikovani 4 ¢lenové této rodiny, které vykazuji pletivové-specifickou lokalizaci na
plazmatické membrané. ZajiSt'uji import auxinu v rdmci PAT a tim pddem se podileji ve vSech
procesech souvisejicich s vytvafenim auxinovych gradientd, jako jsou gravitropni odpovédi,

vyvoj embrya vyvoj postrannich kofentl aj. (Lacek et al. 2017).



Ackoli stale neni zndma jejich trojrozmérna struktura, ani mechanismus pfenosu auxinu,
z hlediska poznani fyziologického vyznamu jsou nejprostudovanéjSimi pienaseci auxinu
proteiny PIN-FORMED (PIN). Jedna se o sekundarné aktivni pfenaseCe. U Arabidopsis bylo
identifikovano osm ¢lenti rodiny PIN. P&t z téchto ¢lent je lokalizovano na plazmatické
membrané. Jejich spoleCnym rysem je del§i hydrofilni, intracelularni smycka. Pravé tyto
proteiny se podili na transportu auxinu z buniky a svou regulovanou polarni distribuci urcuji
smér toku auxinu v ramci PAT (Obrazek 2; PetraSek a Friml, 2009). Odlisnym typem jsou
proteiny PIN s redukovanou intracelularni smyckou, nachazejici se na membranach ER. PIN6
byl identifikovan na plazmatické membran¢ i na membrané ER. Proteiny PIN lokalizované na
ER se podileji na intracelularni homeostazi auxinu (Mravec et al., 2009; Ding et al., 2012;
Simon et al., 2016). Na membran¢ ER jsou dale také pritomny auxinové pienasece s podobnou
strukturou jako proteiny PIN, tzv. PIN-LIKES (PILS), které rovnéz pfispivaji k regulaci
auxinové homeostaze v buiice (Barbez ef al., 2012). Funkce proteinti PIN je peclivé regulovana
na nckolika urovnich. Mnozstvi proteini PIN je regulovdano samotnou auxinem fizenou
transkripci prostfednictvim SCFTRVAFB d4le je zapojen proces recyklace téchto pfenaseci
mezi plazmatickou membranou a endozomalnim prostorem bunky, a kone¢n¢ abundance je
kontrolovéana prosttednictvim vakuoldrni degradace. Dilezitou post-translacni modifikaci u
proteint PIN je jejich fosforylace, kterd rozhoduje o jejich lokalizaci. Apikalni lokalizace je
zajisténa fosforylaci kindzou PINOID (PID), naopak fosfatiza PROTEIN PHOSPHATASE
2A (PP2A) zajisti lokalizaci bazalni (Adamowski a Friml, 2015).
Na PAT se také podileji prenase¢e ATP-BINDING CASSETTE SUBFAMILY
B/MULTIDRUG RESISTANCE/PHOSPHOGLYCOPROTEIN (ABCB/MDR/PGP, dile
ABCB), kter¢ ptenaseji auxin za hydrolyzy ATP. Patfi do rodiny ABC proteini vyskytujicich
se napfi¢ celym spektrem organismu a tato rodina ma Sirokou substratovou specifitu. U
Arabidopsis bylo nalezeno 5 ABCB gend, které se ucastni pfenosu auxinu. Tyto membranové
proteiny oproti PIN nevykazuji polarni lokalizaci a zpravidla nepodléhaji internalizaci (Cho a

Cho 2013).

V souhrnu se d4 konstatovat, Ze auxin reguluje rostlinny vyvoj na zéklad¢ koncentracnich
gradientd tvofenych jak metabolickymi procesy, tak PAT. Lokalni koncentrace auxinu potom

urcuje vyslednou transkripcni 1 netranskripéni odezvu.
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Obrazek 2: Polarni transport auxinu u Arabidopsis. (A) Schématické znazornéni auxinovych
maxim v apikalnim meristému prytu, kofenové Spicce a v lateralnim koteni. (B) Lokalizace
membranovych pfenaSecli a smérd transportu auxinu v kotfenové Spicce. (C) Sméry transportu
auxinu tvofici auxinovd maxima v apikdlnim meristému prytu. (D) Schéma chemiosmotické
hypotézy. Protonovany IAA po vstupu do buiky disociuje, tudiz mize bunku opustit pouze pres
membranové pienaseCe, ¢ehoz vyuzivda PAT. (A-C) prevzato z Petrasek a Friml (2009), (D)
prevzato z Bennett (2015).

3 Uvod do fylogeneze Viridiplantae

Viridiplantae (zelené rostliny) tvofi druhové nejpocetnéjsi skupinu fotosyntetickych
eukaryot. Spolu se skupinami Rhodophyta (ruduchy) a Glaucophyta jsou soucasti
(monofyletické) fiSe Archaeplastida a spojuje je pfitomnost primarniho plastidu (Delwiche a
Cooper, 2015). Od sesterskych ruduch se “zelena linie* odstépila pfed asi 1500 miliony let
(Yoon et al., 2004). Pochopeni fylogeneze zelené linie je klicové pro studium mechanismi,
které usmériiovaly evoluci riznorodych Zivotnich forem rostlin do soucasnych podob.

Zelena linie zahrnuje tzv. zelené fasy a suchozemskeé rostliny (embryofyta) v rdmci dvou
skupin, tj. Chlorophyta a Streptophyta. K divergenci téchto dvou skupin doslo ptiblizné pred
700 az 1200 miliony let (Becker, 2013). Chlorofyta jsou piivodné¢ motské fasy, avSak

6



odvozengjsi skupiny rovnéz pronikly do sladkych vod, poptipadé na sous. Této skupiné tas
nalezi 1 vétsi druhova diverzita, nez maji tasy streptofytni. Ty se po odd¢€leni vyvijely ve
sladkovodnim prosttedi (Obrazek 4), coz je predurcilo ke kolonizaci souse, ke které doslo
behem pozdniho Kambria/raného Ordoviku, pted 470 az 515 miliony let (Morris et al. 2018).
Velkolepa radiace suchozemskych rostlin zdsadnim zplsobem ovlivnila atmosférické
podminky a biogeochemické cykly, ¢imz byl umoznén vyvoj ekosystému, do kterych se
zaclenovaly dalsi skupiny organismt.

Embryofyta jsou tedy odvozena ze streptofytnich fas (charofyta). Molekularné
fylogenetické metody pokladaji Mesostigmatophyceae a Chlorokybophyceae (obé pouze s
jednim rodem) spolecné za sesterské skupiny vSech ostatnich streptofytnich tas. Mesostigma
je jednobunéény bicikovec, Chlorokybus je nepohybliva fasa, kterd tvori sarcinoidni bunécné
shluky. Pozdéji divergovala tfida Klebsormidiophyceae, ktera obsahuje tasy s vlaknitou,
nevétvenou stélkou. Tyto tfi skupiny spojuje zaskrcovani bunék pii déleni. Tvorba
fragmoplastu pii déleni je apomorfii zbylych, tzv. vysSich charofyt, zvanych také
Phragmoplastophyta, jimz jsou Klebsormidiophyceae sesterské (Leliaert et al., 2012). Mezi
vys$si charofyta se tadi tfidy Charophyceae, Coloeochaetophyceae a Zygnematophyceae. U
téchto skupin se vyvinuly nékteré znaky, které jsou esencidlni pro Zivot na sousi, jako
hexamerni celulosa-synthasovy komplex, plasmodesmata, syntéza ligninti, sporopollenin aj.

(Obrazek 3; Bowman, 2013).
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Obrazek 3: Adaptace u jednotlivych skupin streptofyt spojované s zivotem na sousi. (+) oznacuje
pfitomnost znaku u pfislusné skupiny, tyto znaky jsou oznaceny Cisly, zelena Cisla znac¢i vznik znaku
a Cervend naopak jeho ztratu. Pfevzato z Bowman (2013).
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zejména kvuli morfologické komplexité€ jejich stélek (Obrazek 4). Nicméné recentni analyzy
jadernych a plastidovych genti na toto misto pokladaji spajivky Zygnematophyceae (Wodniok
etal.,2011; Timme et al., 2012). Spajivky vsak od dob spole¢ného piedka fadu znakt ztratily
(Obrazek 3) a v ptipad¢ rodu krasivek doznaly i sekundarni morfologickou redukci. Tato
zjisténi naznacuji, Ze prvni rostliny na sousi mély relativné jednoduchou vlaknitou stélku
(Rensing, 2018). Existuje i alternativni hypotéza, ktera pfisuzuje piechod rostlin na sous jiz
ancestralnim liniim charofyt a tvrdi, Ze dnesni skupiny charofyt se do sladkych vod vratily
sekundarné, nebo tam byly vytlaCeny (Stebbins a Hill 1980; Harholt et al., 2016). Tato
roztrouseném terestrialnim vyskytu nékterych druhti charofyt a zaroven by 1épe vysvétlovala
vznik spéjeni, jako zplisob rozmnozovani bez bi¢ikatych stadii u spajivek Zygnematophyceae,
které je vyhodné spiSe na sousi nez ve vodnim prostiedi (Harholt ef al., 2016).

Zahy po kolonizaci souSe rostlinami doslo k rozvoji mechorostil, jejich fylogeneze ale
neni doposud zcela objasnéna. Puttick et al. (2018) piedstavuje ne€kolik pravdépodobnych
topologii fylogeneze mechorostii. Ukazalo se vSak, Ze mechorosty jsou s velkou podporou
monofyleticka skupina (Sousa et al., 2018). Recentni studie tedy naznacuji, Ze mechorosty sdili
spoleén¢ho piedka s cévnatymi rostlinami neboli ze cévnaté rostliny nejsou odvozeny
jatrovky, které prodélaly sekundarni redukei, ¢i ztratu ptivodnich znakt (Puttick et al., 2018).
Tato zjisténi mohou ménit ndhled na problematiku evoluce sporofytu. Charofyta jsou kromé
zygoty haploidni, diploidni stddia vznikla s kolonizaci souSe vmezetenim mitotického déleni
zygoty pred meiotické (Umen, 2014). Spole¢ny ptredek cévnatych rostlin a mechorostli mohl
pfipominat Cooksonie, jejichZz zkamenéliny jsou jedny z nejstar§ich nalezenych, v jejichz
pfipad€ mohly byt sporofyty vétvené, fotosyntetické a ne zcela zavislé na gametofytu (Libertin
et al. 2018). Diive ptfedpokladand pivodnost Uplné zavislosti sporofytu na gametofytu by
mohla byt jen odvozenym stavem u mechorostii (Sousa et al., 2018).

Pro dalsi studovani evoluce fyziologickych a vyvojovych procest u rostlin je nezbytné
mit silnou oporu v jejich fylogenetickych vztazich. Na zakladé¢ toho mizeme odvodit které
znaky jsou piivodni, které odvozené, nebo dokonce zjednoduSené, nebot’ evoluce skupin na
tzv. dlouhych vétvich je dlouhodobé nezavisla. A protoze fosilni data jsou omezena, je tteba

studovat vice druhti bezcévnych rostlin, zejména jejich genomt (Rensing, 2017).
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Obrazek 4: Recentni model fylogeneze zelené linie se zaméfenim na streptofyta a kolonizaci
sou$e. Streptofyta zahrnuje Sest skupin charofyt a suchozemské rostliny. Zobrazeni jsou typicti
zastupci téchto skupin. Chlorofyta jsou sesterska se streptofyty a rozsifila se z motské vody i do
vod sladkych i na sous. Charofyta jsou ptivodné sladkovodni, avSak striktn€ na vodni prostiedi jsou
vazany pouze Mesostigmatophyceae a Charophyceae. Ostatni skupiny charofyt 1ze mj. nalézt i ve
vlhkych biotopech na sousSi. Zygnematophyceae jsou povazovany za sesterskou skupinu

suchozemskym rostlinam. Pfevzato z De Vries a Archibald (2018)



4 Evoluce metabolismu, signalizace a transportu auxinu

4.1 Evoluce auxinového metabolismu

U rostlin jsou odezvy na auxin zavislé na jeho koncentraci. S rostoucim poctem
auxinem regulovanych geni a prisluSnych signalnich komponent se o¢ekéavaji ptisnéjsi naroky
na udrzovani homeostaze IAA. Homeostaze IAA je u vyssich rostlin regulovéana tfemi hlavnimi
procesy: biosyntézou, degradaci a konjugaci. Pravé kombinace téchto procest tvoii rizné
metabolické strategie. Nejjednodussi z nich je syntéza/degradace, efektivnéjsi je ovSem
konjugace/hydrolyza, kdy se IAA pouze doCasné inaktivuje a v pfipadé potieby zvySeni
koncentrace se znovu mobilizuje dekonjugaci bez nutnosti de novo syntézy. Biosyntéza auxinu

je u suchozemskych rostlin realizovana zejména drdhou ptes IPyA, kde klicovou roli hraji

proteiny TAA a YUC.

4.1.1 Mechorosty

Nejmensi kompletni aparat pro biosyntézu auxinu dréhou pies IPyA ma M. polymorpha,
kde je tvofen proteinem MpTAA a péti proteiny MpYUC (Bowman et al., 2017). U jatrovky je
biosyntéza [AA soustfedéna predevSsim v meristematickych pletivech, tedy v mistech, kde
kolokalizuje exprese MpTAA a MpYUC2. MpYUCI1 vykazuje specificky sporofytickou
expresi. Mutant taa ma kulovity tvar bez diferenciovanych pletiv (Eklund et al., 2015).
V genomu P. patens bylo identifikovano 6 ortologlh TAA a 8§ ortologhh YUC (Nishiyama et al.,
2018). Pro vyvoj gametofytu jsou zasadni auxinova maxima tvorena lokalni biosyntézou [AA,
ktera je podobné jako v Arabidopsis regulovana geny rodiny PpSHI/STY (Eklund et al., 2010).

V metabolismu [AA u vysSich rostlin hraji dileZitou roli proteiny GH3, které jsou
zodpovédné za konjugaci IAA a jejich exprese je fizena prave auxinem. Jejich homology jsou
po dvou ptitomny i u M. polymorpha a P. patens. U mechorostl ale chybi konjugat-hydrolazy,
které by inaktivni [AA mohly opét aktivovat dekonjugaci, tyto enzymy se poprvé vyskytuji u
vraneckil (Ludwig-Miiller, 2011). U mecht byla prokdzana podstatné vétsi rychlost a mira

konjugace IAA, nezZ u jatrovek (Sztein et al., 1999).

41.2 Rasy

U charofyt byl identifikovén ortolog TAA pouze u Klebosrmidium nitens (Wang et al.,
2015), u S. pratensis (Ju et al., 2015) a v transkriptomu péti druhli z fadu Zygnematales
(Romani, 2017). Vyskyt ortologii YUC je sporny, u K. nitens jej identifikoval Wang et al.

(2015), jiné studie naopak tvrdi, ze piesvédcivé ortology u charofyt nejsou (Bowman et al.,
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2017). Absence téchto dvou komponent u ostatnich zastupct ale stale neni definitivné
potvrzena. Ortology ostatnich biosyntetickych drah IAA nebyly doposud identifikovany.

U nékterych charofyt byly nalezeny ortology gentit GH3, 4 u K. nitens a 1 u Chara braunii
(Nishiyama et al., 2018). Rustové Spicky stélky Nitella vykazovaly celkové nizkou hladinu
IAA, ale vysoky pomér volného IAA k jeho metabolitim, pficemz mira konjugace byla
zanedbatelnd (Sztein et al., 2000). Také u Actinotaenium curtum (Zygnematales) a K. nitens
byl zjistén vysoky pomér volného IAA k jeho metabolitim (zejména OxIAA, jako degradacni
produkt), avSak mezi zkoumanymi organismy jsou nékolikanasobné rozdily koncentrace IAA
(Zizkova et al. 2016).

U chlorofytnich fas byl rovnéz identifikovan auxin a komponenty jeho biosyntézy,
nikoliv ale TAA (De Smet ef al., 2011). Zastupci sinic a chlorofytnich fas také nevykazovaly
konjugaci IAA, pouze produkci jeho katabolitt (Zizkova et al., 2016).

Tato zjiSténi naznacuji, ze homeostaze auxinu je udrzovana i na urovni sinic a fasovi
ptedkové rostlin vyuZzivali strategii biosyntézy a degradace. Pfechod na sous zfejmé souvisi s
piisnéjSimi naroky na udrzovani hladiny IAA, coz je patrné u mechd, u kterych konjugace IAA
nabrala redlny vyznam pro regulaci homeostize IAA. TAA je pravdépodobné u mechi

konjugovan nevratné.

4.2 Evoluce auxinové signalizace

Ptenos signalu auxinu s naslednou specifickou odpovédi, jak je popsan v kapitole 2, ma
u vysSich rostlin velkou rozmanitost odpovédi a znacnou redundanci. To vSe je diky
specifickym kombinacim jednotlivych signalnich komponent, napt. u Arabidopsis se jednéd o 6
typt TIR1/AFB, 29 typti Aux/IAA a 32 typi ARF. Je mozZné, Ze jednotlivé interakce
komponent této masSinerie maji souvislost s rostouci komplexitou rostlinnych tél béhem

jejich evoluce, nicméné tato teorie nemusi byt jedind spravna.
4.2.1 Mechorosty

Genomicka data ukazuji, ze M. polymorpha 1 P. patens maji vSechny komponenty
auxinove signalni drahy. V genomu M. polymorpha jsou vSechny tyto ortology ptfitomny po
jednom: 1 MpTIR1/AFB, 1 MpAux/IAA, MpARF1, MpARF2, MpARF3 (po jednom z kazdé
tiidy ARF) a 1 MpTPL (Flores-Sandoval ef al., 2015). Bylo experimentalné dokazano, Ze auxin
prostiednictvim této drahy reguluje diferenciaci a prodluzovéani bun€k a tadu vyvojovych

procest jatrovky (Flores-Sandoval et al., 2015; Kato ef al., 2015). Spekuluje se, ze diverzitu
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transkrip¢nich odpovédi u jatrovky zajistuji pravé MpARF, protoze maji rozdilnou transkripéni
aktivitu a afinitu k DNA (Kato et al., 2015).

P. patens mé vice signalizacnich ortologl, jsou zde pfitomny 3 PpAUX/IAA, 4
PpTIR/AFB receptory a 14 PpARF (Rensing et al., 2008; Lavy et al., 2016). Vlastni
mechanismus pienosu signalu auxinu u mechu je konzervovany. Oproti Arabidopsis ale
nevykazuje velkou redundanci. Lavy et al. (2016) ukazuje, Ze mutace aux/iaa zpusobi
necitlivost k auxinu, coz naznaCuje, Ze transkripce je regulovana hlavné prostiednictvim
Aux/IAA. Vyznamnym milnikem v ontogenezi mechu je piechod z vldknité struktury
prvoklicku (2D) do vystoupavé struktury gametoforu (3D). Nejedna se pouze o odlisné
struktury, ale i o rizné bunécné typy, jejichz diferenciace je stimulovana auxinem, ktery
prostiednictvim ARF indukuje expresi ptislusnych transkripcnich faktort NOG (Moody ef al.,
2018). Tento vyvojovy piechod je vSak zalezitosti mechorostil, u vyssich rostlin nastava 3D

rust hned po déleni zygoty.

4.2.2 Rasy

Ukazuje se, ze nekteré komponenty signalni drdhy auxinu, nebo jejich domény, byly
pfitomny jesté pred prechodem rostlin na sous (Obrazek 5 a 6). Charofyta obsahuji ortolog
auxinového vazebného proteinu ABP1 (K. nitens, Spirogyra pratensis, Hori et al., 2014, De
Smet et al., 2011). Z kanonické signalni drahy ale chybi jasny homolog receptoru TIR1,
objeveny jsou pouze pfislusné LRR a F-box domény. Identifikovany ale byly transkripcni
represory Aux/IAA u C. braunii (Nishiyama et al., 2018). Z transkrip¢nich faktortt ARF jsou
pfitomny pouze nékteré domény. Byly objeveny prekurzory 2 tfid ARF, tzv. proto-AREF,
jmenovité¢ proto-C-ARF a proto-A/B-ARF (Obrazek 5). Proto-ARF charofyt maji
konzervovanou DNA-vazebnou doménu. Byla u nich téz identifikovana specifickda doména
PB1, ktera v ramci kanonické drahy interaguje s doménou PB1 doménou Aux/IAA represort.
Aux/IAA represory u charofyt maji pouze doménu PB1, domény interagujici s korepresorem
TPL a s TIRI/AFB vSak chybi (Mutte et al., 2018). Genomy S. pratensis a Coleochaete
orbicularis obsahuji ortology TPL (De Smet et al., 2011). Bylo zjisténo, Ze 1 pfes absenci
komponent kanonické drahy, K. nitens a S. pratensis vykazovaly patrnou transkripéni odpovéd’
na exogenni aplikaci 2,4-D (Mutte et al., 2018). Odezva na IAA byla z charofyt pozorovéana
zatim jen u K. nitens (Ohtaka et al., 2017).

Soucasna genomické data ukazuji, Ze prekurzory jednotlivych ¢lend kanonické signalni
drahy se roztrouSené vyskytuji u charofytnich fas a n€které domény byly nalezeny i u chlorofyt,

avSak netvoii kompletné funk¢ni komponenty (Mutte et al., 2018; Khasin et al., 2018).
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Nicméné uz u chlorofyt byl identifikovan homolog ABP1 (De Smet et al., 2011; Khasin ef al.,
2018), coz naznacuje, ze APB1 mohl byt ptivodni “receptor* auxinu, s prozatim neznamou
funkci. Zatim vSak nebyly dokazany vzajemné interakce nalezenych komponent, dokonce ani

jejich vztah k auxinu jako takovému.

A Auxin B TIR1/AFB

TIR1/AFB L Aux/INA——— ARF  or Gene expression

+ Auxin [ )
C ARF Aux/IAA TIR1/AFB )
€ . BNEN MCE) <
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Obrazek 5. Proteiny signalni drahy auxinu a zastoupeni jejich homologl v zelenych fasach a
ruduchach. (A, B) Zékladni schéma auxinové signalni drahy u suchozemskych rostlin. (C) Vyskyt
domén komponent auxinové signalizace u Cervenych a zelenych fas. * neni jisté, zda ptislusi k ARF,
¢i k Aux/IAA. Prevzato z Mutte et al. (2018).

4.3 Evoluce auxinového transportu

4.3.1 Mechorosty

Mechorosty sdili dilezit¢é homology komponent auxinového transportu s vyS$imi
rostlinami. V genomu P. patens byly identifikovany homology proteint AUX1/LAX (Rensing
et al., 2008; Singh et al., 2018) a ABCB (Rensing et al., 2008), jejich funkénost je vSak u
mechl neprozkoumana. Pfitomny jsou také homology PILS, ucastnici se regulace auxinové
homeostaze (Feraru et al., 2012). Obzvlasté dileZité jsou prenasece PIN, jimi zprosttedkovany
transport je kliCovy pro funkci meristému a pro vyvoj fyloidi (Bennett et al., 2014a). U P.
patens byly zjistény 4 homology, tj. PINA-PIND. PINA-PINC maji kanonickou strukturu a
vykazuji sekvencni podobnost s AfPIN1. Jsou lokalizovany na plazmatické membrané, zatimco
nekanonicky PIND je na membrané ER (Viaene et al., 2014). Praveé struktura intracelularni
smycky je dulezitym aspektem pii zkoumani fylogeneze proteinti PIN. Na zéklad¢ recentnich

sekvencnich analyz vyplyva, ze proteiny PIN u suchozemskych rostlin tvofi monofylum, kdy
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spolecny piedek mél konzervovanou kanonickou strukturu (Bennett et al., 2014b).
Nekanonické proteiny PIN jsou velmi divergentni, u mecha je to jiz zminény PIND, u
krytosemennych rostlin je vSak mira divergence nejvétsi. U ostatnich skupin cévnatych rostlin
nekanonické proteiny PIN nebyly identifikovany. Bennett et al., (2014b) usuzuje, Ze
nekanonické proteiny PIN vznikly a vyvijely se nékolikrat nezavisle z kanonickych struktur.
Nekanonické proteiny PIN jsou lokalizovany zejména na membrané ER a jsou spojovany

s vnitfni homeostazi auxinu.

PAT u mechu byl prokazan jak v gametofytu, tak ve sporofytu. Kazdé stddium ma vsak
sva specifika. Bazipetdlni PAT se tykd pouze sporofytu mechu, podobné jako u sporofytu
Arabidopsis, nicméné u mechu tento transport udrzuje sporofyt nevétveny, nebot’ mutant pin
vykazuje vétveni sporofytu (Bennett ef al., 2014a). U gametofytu byla polarizovana distribuce
proteinit PIN pozorovana u ristovych Spicek prvoklicku, transport auxinu do apikdlni buiky
stimuluje jejich elongaci (Viaene ef al., 2014). U gametoforu je transport auxinu obousmérny,
a krom¢ membranovych prenasecti IAA mize byt zprostiedkovan i plasmodesmaty (Coudert
et al., 2015). Bylo zjisténo, Ze smér a intenzita transportu auxinu ma vliv na lateralni vétveni
gametofytu, které je regulovano spiSe prichodnosti plasmodesmat nez aktivitou

membranovych pfenasect, jak je tomu u sporofytu Arabidopsis (Coudert et al., 2015).

4.3.2 Rasy

I u ptedkii suchozemskych rostlin podle recentnich sekvencénich dat lezi piivod proteinti
PIN na urovni bazalnich streptofytnich fas. Ortology proteind PIN byly identifikovany u
Mesostigma viride (Ju et al., 2015), C. braunii (Nishiyama et al., 2018), S. pratensis (De Smet
et al. 2011) nebo K. nitens (Viaene et al., 2013). Pouze u K. nitens byly zjistény 1 ortology
pfenaseci AUX1/LAX (Nishiyama et al., 2018). Ortology ABCB maji zatim vSechna
zkoumana charofyta (De Smet ef al., 2011; Nishiyama ef al., 2018). PAT byl experimentalné
prokdzan u Chara corallina, kde byl zjiStén silny transport auxinu smérem k rhizoidu.
Nameétend rychlost transportu byla dokonce vyssi nez u Arabidopsis, coz vyluuje vyznam
prosté difuze. Také bylo dokazéano, ze ani proudéni cytoplasmy nema podil na tomto transportu
(Boot et al., 2012). V antheridiich Chara vulgaris byl navic imunolokalizovéan epitop reagujici
s protilatkou proti AfPIN2 (Zabka et al., 2016). Toto naznacuje moZznou Ucast téchto prenasect
v riiznych fazich Zivotniho cyklu charofytnich organismii. Ackoli byva PAT spojovan hlavné
s proteiny PIN, u charofyt tento vztah stale neni jasn¢ popsan, resp. neni doposud jisté, zda je

PAT u charofyt viibec homologni s PAT suchozemskych rostlin.
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Nekteré komponenty auxinového transportu byly téz nalezeny u chlorofyt. Piikladem
muze byt vyskyt ortologtt PILS (Feraru et al., 2012). Pfes funk¢ni a strukturni podobnosti s
proteiny PIN jsou si vSak evolu¢né vzdalené. U odvozené C. braunii paradoxné chybi
(Nishiyama et al., 2018). U Chlorella spp. byly objeveny ortology AUX1/LAX (De Smet et
al.,2011), ale zatim neni jasné, pro¢ jsou v ramci chlorofyt vazdny pouze na tento druh. Zatim
se nabizi moznost horizontalniho genového prenosu. Chlorofyta také nesou ortology ABCB
prenasecii (De Smet et al., 2011), ABC rodina je evolu¢né velmi stara a zdaleka neni omezena
pouze na rostliny. Neni bez zajimavosti, Ze smérovany transport auxinu byl prokazan i u
nepiibuznych chaluh (Basu ef al., 2002), kde byly identifikovany homology prenasecit ABCB
a PILS (Bogaert, 2018). Jedna se zfejm¢ o pfipad konvergentni evoluce transportnich
mechanismi [AA.

Evoluce transportnich drah auxinu se ukazuje jako jeden z mechanismi, ktery provazel
vznik komplexnéjsich morfologickych struktur rostlinnych tél. Mira vlivu evoluce proteinit PIN

na vznik evolu¢nich novinek je zatim na trovni spekulaci.

Metabolismus Signalizace Transport
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Obrazek 6: Pichled identifikovanych homologh proteind ucastnicich se metabolismu, signalizace a
transportu auxinu u streptofyt. V piehledu chybi Chlorokybus atmophyticus, pro absenci publikované
sekvenéni informace. Cerné ohrani¢eni zna&i genomicka data, ostatni data jsou transkriptomicka. Plny
kruh oznacuje nalez pfislusného homologu, prazdny opak. U suchozemskych rostlin (4rabidopsis,
Physcomitrella patens) jsou ptitomny vSechny zkoumané homology. Je zfejmé, Ze sekvencnich dat u
charofyt je stale malo, pouze genomické sekvence u Chara braunii a Klebsormidium nitens jsou
relevantni. Nicmén¢ i tam jsou velké rozdily reflektujici separatni evoluci. (a) Nishiyama et al., 2018
(b) Rensing et al. (2008), (c) De Smet et al. (2011), (d) Ju et al., 2015, (e) Mutte et al., (2018), (f) Hori
etal., (2014).
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5 Diskuse: Koncept auxinu je zivé téma

5.1 Od kdy je IAA auxinem?

Stale neni jasné, jakym zptisobem auxin v evoluci dostal svému trividlnimu néazvu, tj.
ucinku na prodluzovani bunék, resp. od kdy ho miizeme povazovat za morfogen. Auxin (IAA)
je sice vyznamny hlavné u rostlin, ale neni vSak jejich specialitou, byl totiz identifikovan i u
bakterii (Zizkova et al., 2016), u hub nebo u Zivocichtl (Enders a Strader, 2016). IAA je jeden
z fady metabolitli aminokyseliny tryptofanu coz vysvétluje jeho vyskyt napfic¢ celym spektrem
organismil. Z evolu¢niho hlediska se nabizi dv¢ zdkladni strategie, pro€ si rostliny osvojily
IAA jako signalni latku.

Jeden ze scéndit vychézi z potfeby udrzovat nizs$i hladinu IAA, nebot’ je jeho vyssi
koncentrace inhibi¢ni pro rlst a déleni bunc¢k (Thimann, 1938; Fendrych ef al., 2018). U
rasovych predkid toho bylo pravdépodobné docileno transportem IAA z buiikky do okolniho
prostredi, soude podle pritomnosti nespecifickych prenasect typu ABCB u chlorofyt (De Smet
et al., 2011) a také podle velmi nizké miry konjugace IAA (Zizkova et al., 2016). IAA
vylucovany do vodniho prostfedi také mohl plsobit jako latka koordinujici rast kolonie.
Obdobny jev lze pozorovat u mezidruhovych interakci v rhizosféte, kdy napft. prostrednictvim
auxinu a jinych hormont komunikuji rostliny s bakteriemi (Zaiiga et al., 2013).

Druhy scénaf se zaklada na rostouci komplexité rostlinnych tél, u kterych bylo potteba
mit latku koordinujici riistové a vyvojové procesy, proceZ byl osvojen auxin. Tento scénaf by
se vSak tykal aZ odvozen¢jSich charofyt, oproti tomu prvni scénat by byl mozny jiZ na Grovni
chlorofyt. Nicméné tyto moZnosti se nevylucuji, IAA skutecné¢ mohl figurovat v dob¢ pred
rozdélenim chlorofyt a streptofyt jako signalni molekula, jejiz mechanismus G¢inku se rozvinul
u streptofyt.

V ramci signalnich drah mohl byt ptivodnim receptorem auxinu ABP1 identifikovany u
chlorofyt (Smet et al., 2011; Khasin ef al., 2018). Vyskyt n¢kterych komponent kanonické
SCFTRVAFB qrahy u charofyt nasvédéuje tomu, Ze auxin nabyval schopnost regulovani
transkripce pravé na trovni téchto fas. Je mozné, Ze tzv. proto-ARF diive tvofily samostatné
fungujici rodinu transkripcnich faktort, ktera byla pozdé€ji “ochocena® proteiny typu Aux/IAA
inhibujicich jejich aktivitu. Auxin potom mohl zprostfedkovat degradaci téchto inhibitort po
navazani na receptor TIR 1, ktery je soucasti komplexu odvozeného od ubikvitinové degradacni
drahy. Tim transkripéni faktory, resp. jimi regulované geny zacaly byt pod kontrolou auxinu.
To naznacuje, Ze evoluce auxinové signalizace je soucasti trendu, kdy jiz existujici regulacni

geny s puvodni, ndm zatim nezndmou funkci ziskaly funkci novou procesem tzv. neo-
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funkcionalizace. Podobny scénar se pfisuzuje i homeotickym gentim (Pires a Dolan, 2012).
Prestoze Aux/IAA a TIR1/AFB u charofyt postradaji nekteré domény, u S. pratensis a K. nitens
byly pozorovany transkripcni odezvy po aplikaci syntetického auxinu 2,4-D, proto stale nelze
s jistotou fici, jestli tato dréha u charofyt je, nebo neni funkcéni (Mutte et al. 2018).

Klicovym v evoluci auxinovych transportnich mechanismii byl rozvoj pfenaseci PIN,
ktery umoznil polarizaci toku IAA. PAT mohl podminit integraci signalu auxinu na delsi
vzdalenost a vznik vétsi diverzity odpovédi. Piekvapivy nélez ortologu prenaSece PIN u
jednobunééné tasy Mesostigma viride (Ju et al., 2015) poukazuje na pivod téchto proteint u
bazalnich streptofyt. U paroznatky C. braunii bylo nalezeno 6 ortologii PIN (Nishiyama et al.,
2018) a u piibuzného druhu paroznatky byl experimentaln¢ dokazan PAT (Boot et al., 2012).
Nicméné vse, co dnes vime o pienasecich PIN u charofyt pochazi pouze ze sekvencénich dat.
Pokud by se vSak prokézala spojitost PAT charofyt s témito ptfenaSeci, mohli bychom
povazovat za homologni PAT charofyt a suchozemskych rostlin, a také spekulovat Ze
smérovany transport auxinu hral roli v evoluci komplexné¢jSich morfologickych struktur jesté
pred pfechodem na sous. Recentni studie ukazaly, ze IAA hraje roli i ve vyvoji nékterych
chaluh, kde byly identifikovany homology auxinovych pienasecti (Bogaert et al., 2018), diive
byl u chaluh prokazan i smérovany transport IAA (Basu ef al., 2002). Konvergentni evoluce se
tedy tyka i mechanismil nakladani s auxinem.

Na otazku “Od kdy je TAA auxinem?* tedy zatim nelze jednoznaéné odpovédét. IAA
ziejm¢e ucinkoval uz pied rozd€lenim chlorofyt a streptofyt. Jeho Uc¢inky se vSak v evoluci
mohly vyrazné ménit. Mechanismus pusobeni auxinu tak, jak jej zndme u vysSich rostlin se
sice zacal vyvijet u charofyt, ale jako morfogen auxin zacal pravdépodobné plsobit aZ po

pfechodu rostlin na sous.

5.2 Auxin po dobyti souse

Po pitechodu rostlin na sou§ se mechanismy spojené s auxinem zacaly rozvijet a
zeslozitovat. U modeli mechorosti je jiz pfitomna SCFTRVAFB draha, biosynteticka draha pies
IPyA aiPAT. Nicméné je zatim obtizné popsat model mechanismu ti¢inku auxinu u bazalnich
suchozemskych rostlin, zejména pokud by platila monofylie mechorostil (Sousa ef al., 2018).
Jedna z hlavnich charakteristik suchozemskych rostlin je mnohobunétna a trojrozmérna
struktura jejich t€l, a to jak u gametofytu, tak u sporofytu. Auxin je dalezity pro vyvojovy
pfechod do trojrozmérné struktury mechového gametoforu (Moody et al. 2018). OvSem

mechanismus vzniku sporofytu je stale nejasny. Evoluce suchozemskych rostlin byla
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provéazena zvySovanim poctu paralogl (variant genti u druhu) genovymi duplikacemi, geny
souvisejici s auxinem nevyjimaje (Bennett et al., 2014a). Je nasnad¢, nikoli vSak pravidlem, ze
vyssi pocet téchto komponent stoji za vyssi morfologickou komplexitou. Také je dilezité brat
v potaz, ze jiz na urovni charofyt ziejmé byl paralelizmus evoluce auxinovych mechanismut
s mechanismy nékterych dalSich fytohormont, jako kyselina jasmonova (Ludwig-Miiller,

2011; Zhang et al., 2018), etylén (Ju et al., 2015) nebo strigolaktony (Delaux et al., 2012).

5.3 Budoucnost modell ve vztahu k auxinu

Vzhledem k pokroc¢ilym sekvenacnim metodam se ocekavaji dal$i dostupné genomy.
Z hlediska evoluce mechanismi nakladdani s auxinem je zadouci mit vice dostupnych genomii
charofyt a chlorofyt, jednak pro objasnéni fylogenetickych vztahi mezi nimi a jednak pro
objasnéni pfechodu rostlin na sou§ a evoluce riznych genovych rodin (Obrazek 6). Jednotlivé
skupiny charofyt prodélaly dlouhotrvajici nezavislou evoluci, proto je tfeba mit vétsi spektrum
genomu (Domozych et al, 2016; Rensing, 2017). Pfedevsim genomy umozni zavedeni
ptislusnych modelovych organismii. Na zakladé genomickych dat Ize 1épe provadét srovnavani
homologie, funk¢ni analyzy riiznych proteinti a zkoumani fyziologickych procest v souvislosti
sauxinem. Velky potencial pro studium mechanismi u€inku auxinu maji spajivky
Zygnematophyceae, které jsou povazovany za sesterskou skupinu suchozemskym rostlinam a
jsou druhové i morfologicky nejbohatsi skupinou charofyt (Delwiche a Cooper, 2015).
V poslednich letech byly vyvinuty protokoly pro stabilni transformaci nékterych kréasivek
predstavujicich sekundarné zjednoduSenou skupinu spéjivek (Abe et al., 2011; Serensen et al.,
2014). Ani fylogeneze mechorostl jesté neni zcela objasnéna (Puttick ef al. 2018), proto 1 zde
je na misté mit vétsi oporu v genomickych datech vice modelovych druhti. Mimo zelenou linii

predstavuji i chaluhy zajimavou skupinu pro studium auxinové evolu¢nich aspekti.

Auxin a mechanismy jeho ucinku jsou mezi fytohormony studovany nejdéle a za
poslednich dvacet let byl zaznamenan rapidni pokrok v pochopeni jeho role. Béhem pfistich
let moznd budeme svédky piekvapivych objevli na poli evoluce mechanismli nakladani s

auxinem, které nase dosavadni vnimani této latky mohou pozménit.
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6 Zaver

Tato prace shrnuje recentni poznatky o mechanismech uc¢inku auxinu u fas a bazalnich
suchozemskych rostlin. Nékteré komponenty téchto mechanismu jsou velmi staré a jiné jsou
naopak novinkami pokrocilejSich skupin. Zatimco prvni formy biosyntézy a transportu auxinu
predchazeji rozdéleni chlorofyt a streptofyt, transkripéni signalni draha je kompletni az u
suchozemskych rostlin. Pro hlubsi pochopeni osvojeni auxinu a jeho pusobeni u predkt
suchozemskych rostlin je vedle zkoumani dosavadnich modelovych rostlin nasnad¢ zavedeni
modeli novych. Diky nim bude mozno nahlizet na auxin v evolu¢nich souvislostech.

Ve své diplomové praci planuji navazat na tuto problematiku a zaméfit se na mapovani
efektu auxinu na riist a morfologii zastupcii Sesti jednotlivych skupin charofyt, coz nam poda

komplexnéjsi pfedstavu o mozné plivodni roli auxinu.
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