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Abstrakt

FLOWERING LOCUS T (FT) je protein, ktery u rostlin funguje jako mobilni signal indukujici
kveteni. V poslednich letech vSak bylo zjisténo, ze u nékterych rostlin mé tento protein vedle
kveteni vliv 1 na dal$i vyvojové procesy. Dillezitou plodinou, u které byla nova funkce FT
identifikovana, je brambor, v ném homolog FT proteinu, oznaCovany jako StSP6A, funguje
jako mobilni signal indukujici vznik podzemnich hliz. Podobny mechanismus zakladani
zasobnich organti zprostiedkovany FT by mohl byt pfitomny i v dalSich plodinach tvoticich
podzemni zasobni organy. Cilem této prace bylo identifikovat FT homology a jejich funkci
v zivotnim cyklu riiznych svétové vyznamnych plodin, které tvoii podzemni zésobni organy,
tyto znalosti by mohly byt potencialné vyuzitelné ve Slechténi na vyssi vynos. Zasobni organy
plodin zminénych v této praci jsou rizného ptvodu. V ramci reserSe jsem vypozorovala, Ze u
plodin, které vytvareji zadsobni koteny (fepa, mrkev, fedkev, maniok), nemaji FT homology
pfimy vliv na iniciaci tvorby podzemniho zdsobniho organu, ale pouze na kveteni. Naopak u
plodin tvoficich zasobni orgdn pfeménou jiné Casti rostliny, nez je koten, naptiklad listh ¢i
stonku, jsem zjistila ptimy vliv FT homologli na tvorbu podzemniho zasobniho organu a

zaroven na iniciaci kveteni (brambor, cibule, ¢esnek).

Kli¢ova slova: FT homology, PEBP, podzemni zasobni organy, kveteni



Abstract

FLOWERING LOCUS T (FT) is a protein that functions as a mobile signal inducing flowering
in plants. In recent years, however, it has been found that in some plants this protein has an
effect on other developmental processes in addition to flowering. An important crop in which
a new function of FT has been identified is potato, in which a homologue of the FT protein,
referred to as StSP6A, functions as a mobile signal inducing the formation of underground
tubers. A similar mechanism of storage organ initiation mediated by FT could be present in
other crops forming underground storage organs. The aim of this thesis was to identify FT
homologs and their function in the life cycle of various globally important crops that form
underground storage organs; this knowledge could be potentially useful in breeding for higher
yield. The storage organs of the crops mentioned in this thesis are of various origins. In my
research, I observed that in crops that form storage roots (beet, carrot, radish, cassava), FT
homologues do not have a direct effect on the initiation of underground storage organ
formation, but only on flowering. On the other hand, in crops that form a storage organ by
transforming a plant part other than the root, such as leaves or stem, I found a direct effect of
FT homologs on the formation of the underground storage organ as well as on the initiation of

flowering (potato, onion, garlic).

Key words: FT homologs, PEBP, underground storage organs, flowering
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1. Uvod

Zivotni cyklus rostliny je ¥izen sou¢innosti environmentalnich a endogennich signaldi. Pro
uspeésnou ontogenezi rostliny je dilezita reprodukce. Nékteré rostliny se rozmnoZzuji zejména
generativné, jiné vyuzivaji ¢i upiednostiiuji cestu vegetativniho mnozeni. Podzemni zasobni
organy mohou slouzit bud’ k vegetativnimu rozmnozovani, preckani klidového obdobi ¢i jako
zasobarna uhliku a energie pro jiné morfogenni procesy ¢i obranu. Spravné nacasovani

morfogennich procest je tedy klicové pro tspésné preziti/reprodukci daného jedince.

Pti regulaci kveteni u vysSich rostlin mé kli¢ovou roli protein FLOWERING LOCUS T (FT),
ktery u mnoha rostlinnych druhti, v€etné modelového organismu Arabidopsis thaliana, funguje
jako mobilni signdl iniciujici kveteni. V n€kolik druzich vSak bylo zaznamenano, ze homology
FT maji vliv i pfi dalSich vyvojovych procesech. Byla pozorovana funkce FT jako regulatora
tvorby plodu, vegetativniho rlstu, otevirani priiduchi, raseni pupenti u dfevin ¢i vytvareni hliz

(shrnuto napft. v Abelenda et al., 2014).

Vliv FT homologu na vytvareni hliz byl identifikovan u bramboru (Navarro et al., 2011),
v soucasnosti je vliv FT homologu na Zzivotni cyklus této plodiny jiz pomérné¢ dobie
prozkouman. Brambor vSak neni jedinou vyznamnou plodinou, kterd tvoii podzemni zasobni
organ. FT homology by potencionaln€ mohly mit vliv na tvorbu zasobniho orgénu 1 v dalSich
plodinach. Tato prace je proto zamétena na roli FT homologu v zivotnim cyklu vybranych
plodin, s dirazem na potencionalni iniciaci tvorby podzemnich zdsobnich organli. Zminéné
plodiny jsou také Casto dilezitym zdrojem potravy, takze podrobnd znalost molekuldrnich

mechanismi tvorby zasobnich organi miize byt vyuzitelna pro jejich dalsi Slechténi.



2. Komplikovana definice geofytii a rostlin s podzemni zasobni organy

V této praci je pfednostné pouzivan termin rostliny s podzemnimi zasobnimi organy, nikoliv
termin geofyt, ackoliv by se plodiny zminéné v této praci za geofyty daly povazovat. Podle
puvodni definice je geofyt rostlina, ktera ma obnovovaci pupeny lokalizované na podzemnich
organech, néktefi autoii vSak za geofyty zacaly oznaCovat pouze rostliny, jejichz obnovovaci
pupeny se nachazi na podzemnich zdsobnich organech, nikoliv na jakychkoliv podzemnich
organech. V n¢kterych pfipadech jsou za geofyty povazovany i rostliny jejichz pupeny se
nachazi na padni linii, nikoliv pouze pod ni. Navic ne vSechny rostlin, které tvoii podzemni
zéasobni organy jsou nutné¢ za geofyty povazovany (napft. Tribble et al., 2021). Protoze by termin
geofyt mohl byt kvili riznym definicim zbyte¢né zavadéjici, dala jsem piednost oznaceni
rostliny s podzemnimi zadsobnimi orgédny. Podzemni zdsobni orgdny jsou tvofeny z rtiznych
pletiv, miiZze se jednat o pfeménéné baze listl, kofeny, stonky ¢i hypokotyly, a vyskytuji se u
fylogeneticky riiznorodych ¢eledi rostlin (viz Obrazek 1). Podzemni zasobni organy akumuluji
zejména sacharidy, vodu a dal$i nutri¢n¢ dulezité latky, mohou poté pro rostlinu fungovat jako
zdroj Zivin v nepiiznivych podminkach. Casto jsou také vyuzivany pro pieziti dormance. Diky
tomuto zdroji Zivin je rostlina schopna obnovit svijj rist po necekané zmeéné enviromentalnich
podminek & po obdobi vegetaéniho klidu (napt. Plunkert et al., 2024). Rada rostlin
s podzemnimi zasob organy je uzivana jako plodina a Slechténi té€chto druhi cili na vétsi vynosy

posilenim tvorby téchto organti. (Zierer et al., 2021)

Corm Tubers Rhizome Hypocotyl/root Taproot Tuberous roots
e.g., Colocasia esculenta e.g., Solanum tuberosum e.g., Zingiber officinale  e.q., Brassica rapa e.g., Daucus carota  e.g., [pomoea batatas
(Taro) (Potato) (Ginger) (Turnip) (Carrot) (Sweetpotato)

Obrazek 1: Piklady riznych podzemnich zasobnich organti. Kolokazie jedla tvoti hlizu duznaténim
baze stonku. Lilek brambor tvoii hlizy na konci stolontl, plazivych vybézkl vyrustajicich ze stonku.
Zazvor 1ékaisky ma jako zasobni organ podzemni stonek, takzvany oddenek. Brukev fepak tvofi
bulvu, organ vznikajici duznaténim hypokotylu a kotfene. Mrkev obecna shromazd'uje ziviny
v hlavnim kofeni a povijnice batatova tvoii kofenové hlizy pfeménou postrannich kotenti. Pfevzato z
Zierer et al. (2021).




3.  Regulace kveteni u Arabidopsis thaliana, geny kodujici PEBP proteiny

Arabidopsis thaliana je rostlina z ¢eledi Brassicaceae (brukvovité) pouzivana v rostlinné
biologii jako modelovy organismus. V soucasnosti patii mezi nejlépe prostudované druhy, kde
jsou znamy molekularni mechanismy regulace rostlinného vyvoje (napt. Meinke et al., 2025).
Tento rostlinny druh sice netvoifi podzemni zasobni organ, ale signalni drahy kvétni indukce
jsou zde velmi dobfe prozkoumany, soucasti téchto drah jsou phosphatidylethanolamine-
binding proteiny (PEBP), jejichz role byla prokazana také pti fizeni vyvoje zadsobnich organt
nekterych rostlin. Ve vyvoji Arabidopsis maji na nastup kveteni a architekturu kvétenstvi
zasadni vliv dva homologni proteiny z této rodiny, a to FLOWERING LOCUS T (FT), ktery
indukuje tvorbu kvétniho merist¢ému, a TERMINAL FLOWER 1 (TFLI1), ktery blokuje
pfeménu vegetativniho meristému na kvétni meristém (napt. Wickland a Hanzawa, 2015). FT
byl identifikovan jako mobilni signal oznaCovany také jako florigen. Za indukénich podminek
je protein syntetizovan v listech odkud je transportovan floémem do apikalniho meristému
stonku (SAM) (Corbesier et al., 2007). Oproti tomu k expresi 7FLI dochazi ptimo v centralni
z6né SAM, protein TFL1 se pohybuje z centralni zony, jeho pohyb je vSak limitovany pouze v

oblasti dalSich vrstev SAM (Conti a Bradley, 2007).

Antagonisticka funkce proteinit FT a TFL1 je odvozena od rozdilu v jejich aminokyselinové
sekvenci. Segment B, ktery tvoii externi smycku, je konzervovany v FT proteinech, ale velmi
variabilni v TFL1 homolozich. Spole¢né se segmentem C maji hlavni vliv na rozdilnou funkci

téchto dvou strukturné podobnych proteinti (Ahn et al., 2006).

Skupina genti kddujicich PEBP proteiny ma v Arabidopsis celkem Sest ¢lent, kromé FTa TFLI
tedy jeste TWIN SISTER OF FT (TSF), BROTHER OF FT AND TFLI (BFT), ARABIDOPSIS
THALIANA CENTRORADIALIS HOMOLOG (ATC), MOTHER OF FT AND TFL1 (MFL). FT,
TSF a MFT podporuji kveteni, zatimco TFL1, ACT a BFT funguji jako kvétni inhibitory (napf.
Wickland a Hanzawa, 2015).

3.1 Signalni drahy regulujici expresi FLOWERING LOTUS T

Nacasovani kveteni rostliny je kontrolovano hned nékolika signalnimi drdhami, které jsou
navzajem propojené, FT je jakymsi integratorem signalii z téchto signdlnich drah (napf.
Wickland a Hanzawa, 2015). Jedna se zejména o drahy reagujici na fotoperiodu, vernalizaci,
stafi rostliny, gibereliny a o autonomni drahu. VSemi témito signalnimi drahami je

koordinovana exprese integratort, které jsou zodpoveédné za expresi geni identity kvétniho
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meristému. Jednotlivé drahy regulujici nastup kveteni jsou celkove velmi komplexni a zahrnuji

interakci vice signélnich drah a vice genovych produktt (viz Obrazek 2) (Rehman et al., 2023).

Draha reagujici na stafi rostliny je spojena zejména se dvéma microRNA a to miR156 amiR172.
Béhem vyvoje rostliny dochéazi k postupnému snizovani hladiny miR156, ¢imz se zvysuje
ptitomnost SQUAMOSA PROMOTER BINDING-LIKE (SPL) proteinti a dochazi k expresi
miR172, coz podporuje kveteni tim, ze potlacuje expresi kvétniho inhibitoru APETALA 2
(AP2). Giberelinova draha ma pfi regulaci kveteni také dtlezitou roli, gibereliny totiz podporuji
expresi genl identity kvétniho meristému a reguluji i geny identity kvétnich organt.
Prostfednictvim autonomni drahy mohou nékteré rostlinné druhy, mezi nimi i Arabidopsis,
prejit ke kveteni v urcité fazi vegetativniho vyvoje i pfi absenci externich signalli, v rdmci této
dréhy se nachazi né¢kolik genti, které spolecné potlacuji expresi genu FLOWERING LOCUS C
(FLC), represoru kveteni, ktery souvisi s fungovanim vernaliza¢ni drahy. U téchto drah zatim
nebyla zjiSténa vyznamng;jsi role v regulaci Zivotniho cyklu rostlin s podzemnimi zdsobnimi
organy, proto jsou uvedeny jen strucné. Pro podrobnéjsi informace o téchto signalizacnich
drahéch odkazuji napt. na review od Rehman et al. (2023). Mezi vyznamné signdlni drahy patii
dréha tizena fotoperiodou a vernalizaci. Tyto dvé drahy jsou také dilezité pro pochopeni role

FT u rostlin s podzemnimi zdsobnimi orgédny, proto jsem je v této praci zminila podrobnéji.

Autonomous pathway:

2 : rnalization pathway: repressiv
repressive chromatin- Vamalzatlon palfway repressive

chromatin-modifying polycomb

remodeling complexes i
and small RNAs complex, VIN3, VRN1, LHP1, leading

\t: H3K9 and H3K27 methylation
Activating chromatin- / : .

modifying complexes,
e.g. SWR1 and PAF1

Circadian Clock
& Photoperiod

IH1

SPL9,10

SPL3,4,59

Obrazek 2: Schématické zobrazeni signalnich drah ovlivitujicich kveteni v Arabidopsis thaliana se
zaméefenim na aktivaci a funkci FT. Pfevzato z Amasino (2010).
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3.1.1 Fotoperioda

Fotoperioda je délka svételné ¢asti dne v dennim cyklu 24 hodin. Odpovéd’ rostliny na
fotoperiodu je dulezita, protoze délka dne, resp. noci, je zejména u rostlin mirného pasma velmi
spolehlivym indikatorem toho, v jaké ¢asti roku se rostlina nachazi. Fotoperioda tedy umoziuje
nacasovani vyvojovych fazi do vhodnych environmentéalnich podminek. (napt. Jackson, 2009).
Vnimana je receptory ¢erveného svétla, fytochromy, a receptory modrého svétla, kryptochromy

(ptehledn€ napt. v Amasino, 2010).

Rostliny se v pozadavku na indukéni fotoperiodu lisi. Rozhoduje kritickd fotoperioda, tedy
hrani¢ni délka dne, kdy se neindukéni podminky méni na indukéni ¢i naopak (napt. Jackson,
2009). Geny, které jsou soucasti fotoperiodické indukéni drahy, jsou exprimovany v listech,
kterymi je délka dne primarné vnimana. Dillezitou soucasti drahy reagujici na délku dne jsou

také cirkadidlni hodiny (viz Obrazek 2) (napt. Andrés a Coupland, 2012).

Dlouhy den, ktery u Arabidopsis stimuluje kveteni a je vniméan svételnymi receptory, ma
pozitivni vliv i na interakci mezi komponenty cirkadiannich hodin, FLAVIN-BINDING
KLECH REPEAT F-BOX 1 (FKF1) a GIGANTEA (GI). Tato interakce je nutnd, aby doslo
k degradaci transkripcniho faktoru CYCLING DOF FACTOR (CDF), ktery potlacuje
transkripci CONSTANS (CO). Proteiny FKF a GI soucasné udrzuji stabilitu proteinu CO na
svétle. K akumulaci proteinu CO dochéazi béhem svételné faze a na konci dlouhych dnt je jejich
hladina tak vysoka, Ze dojde k indukci exprese F'T (napt. Jackson, 2009). FT je transportovan
floémem do apikédlniho meristému stonku (SAM) (napt. Amasino, 2010). V SAM tvoii FT
s FLOWERING LOCUS D (FD) a 14-3-3 proteiny aktivacni komplex — flowering activation
complex (FAC), ktery ovlivituje expresi gentl identity kvétniho meristému (Collani et al.,
2019). FAC aktivuje transkripci APETALA 1 (API) a také zvysi exprest SUPPRESOR OF
OVEREXPRESSION OF CONSTANS 1 (SOCI). SOC1 formuje komplex s AGAMOUS LIKE
24 (AGL24), ktery se ptesune do jadra a indukuje expresi genu LEAFY (LFY) (napt. Jackson,
2009).

TFL1 v této draze funguje jako represor kveteni, soutézi s FT o parovani s FD. TFL1 tim
potlacuje expresi gentl, které se nachazi downstream od FT, a sice LF'Y a API (napt. Wickland

a Hanzawa, 2015).



3.1.2 Vernalizace

Spolu s délkou dne je pro nacasovani kveteni Arabidopsis dulezitym faktorem i teplota. Kveteni
muze byt ovlivnéno sumou nizkych teplot (vernalizaci), ktera je definovana pro dany druh
poctem dni a horni mezi teploty, nutnych pro ziskani citlivosti k indukénimu piisobeni faktorti
indukujicich kveteni (florigenu). Vernalizacni signalni kaskada je spojena zejména s expresi
gentt FRIGIDA (FRI) a FLC (viz Obrazek 2). Gen FRI kéduje protein, ktery pozitivné reguluje
transkripci FLC. Transkripcni faktor FLC funguje jako kvétni represor, potlacuje expresi
klicovych komponent fotoperiodické drahy. Exprese FLC v pravodnich buiikdch floému listt
umoznuje potlaceni exprese F7, dale je FLC exprimovan v SAM, kde reprimuje expresi FD a
SOC]I. Pro efektivni represi FT tvoii FLC komplex se SHORT VEGETATIVE PHASE (SVP).
Bez exprese SVP je schopnost FLC reprimovat kveteni Castecné oslabena (napf. Amasino,

2010).

Inhibici kveteni komplexem FLC-SVP je mozné piekonat az po vystaveni rostlin nizkym
teplotam po dobu nékolika tydni. V odpovédi na nizké teploty dochazi ke snizeni hladiny FLC
mRNA. Z FLC genu je v antisense orientaci piepisovand nekodujici RNA COOLAIR. Jeji
hladina dosahne pfiblizné 10 dni po zah4ajeni vernalizace vrcholu, ktery koreluje se zacatkem
poklesu exprese FLC mRNA vyvolaného interferenci s RNA COOLAIR. Ptiblizné za dalSich
10 dni dojde k vrcholu exprese jiné nekddujici RNA COLDAIR, tato RNA interaguje s
komplexy zodpovédnymi za remodelaci chromatinu a aktivuje je. Tato zména je esencialni pro
potlaceni exprese FLC po vernalizaci. Pozdé&ji dojde 1 kindukci transkripce genu
VERNALIZATION INSENSITIVE 3 (VIN3), ktery kdduje protein také nutny pro represi FLC
prostfednictvim modifikace chromatinu. Na konci vernalizace je hladina transkriptu FLC velmi
nizka, a tak jiz zlstane. Pti indukéni fotoperiodé je poté rostlina schopna vykvést (napt. Andrés

a Coupland, 2012).

Vernalizace probiha vétSinou nékolik tydnt a k poklesu hladiny FLC mRNA dochézi postupné,
pozadavkem nékolikatydenniho obdobi nizkych teplot rostlina piedchdzi kveteni v reakci na

kratké podzimni mrazy (napf. Andrés a Coupland, 2012).



4. Role FT pfri regulaci Zivotniho cyklu vybranych plodin s podzemnimi zisobnimi

organy

Tato kapitola se zabyva nékolika svétové vyznamnymi plodinami s podzemnimi zasobnimi
organy. Plodiny byly vybirany podle mnozstvi dostupnych informaci a také tak, aby byly v
praci zastoupeny rizné rostlinné Celedé. Role FT je zplodin, které tvofi zasobni organ,
bezesporu nejlépe prostudovana u bramboru, v této praci je vSak projedndn pouze strucné,
vzhledem k jiz obhdjené diplomové praci (Myslivcova, 2024) a bakalaiské praci (Stupecka,

2015), které se tématu signalni role FT homologl v bramboru jiz podrobné vénovaly.

4.1 Lilek brambor (Solanum tuberosum)

Lilek brambor (Solanum tuberosum) z celedi Solanaceae (lilkovité) je z hlediska lidské vyzivy
¢tvrta nejpéstovanéjsi plodina na svété. Rostlina tvoii hlizy, které slouzi jako zasobni organy a
zaroven jsou klicové pro vegetativni rozmnozovani. Solanum tuberosum se nejCastéji
rozmnozuje pravé vegetativng, nicméné je rostlina schopna rozmnoZovat se i generativné,
nékteré kultivary ale bud’ viibec nekvetou nebo tvoii sterilni kvéty ¢i plody. Ke kveteni dochazi
pred vznikem hliz a je urychleno dlouhymi dny. Hlizy bramboru jsou bohatym zdrojem
sacharidd, hlavné Skrobu, ktery se v zasobnim organu akumuluje, ale také obsahuji dalsi
dilezit¢ latky, jako jsou napf. proteiny nebo vitamin C. Hlizy vznikaji
duZnaténim modifikovanych podzemnich stonki, takzvanych stolont, které se tvofi na bazi
hlavniho stonku rostliny (napt. Susila a Purwestri, 2023). Nov¢ vzniklé zdsobni organy projdou
obdobim dormance, béhem které¢ho je zabranéno kli¢eni z axilarnich pupenti hlizy. Klidové
obdobi trva n€kolik mésict a slouzi k tomu, aby hliza nevykli¢ila v neptfiznivém obdobi zimy.
Po ukonceni obdobi chladu se axilarni pupeny aktivuji a daji vzniknout nové rostliné (napf.
Rodriguez-Falcon et al., 2006). Pro tvorbu zasobnich organi u bramboru je jednim z diilezitych
faktort fotoperioda, tvorba hliz je posilena kombinaci kratkych dnti a nizkych teplot. Kulturni
brambory nebyvaji obligatné kratkodenni, tedy nejsou striktné zavislé na délce dne, andsky
poddruh Solanum tuberosum andigena vsak byva striktn¢ kratkodenni (Navarro et al., 2011), a
praveé na tomto poddruhu je molekuldrni mechanismus tuberizace a role FT homologl vétSinou

studovana.

Pivodné byly v Solanum tuberosum identifikovany ctyti FT-like geny, StSP6A, StSP5G,
StSP5G-like a StSP3D (Navarro et al., 2011). K piivodnim ¢tyfem byly pozdéji identifikovany
dalsi dva FT-like geny, a to StSP5G-B a StFTL 1, ptivodni StSP5G byl v této studii poté oznacen



jako StSP5G-A (Jing et al.,, 2023). Celkové bylo genovou analyzou v této ploding
identifikovano 15 gent kodujicich PEBP proteiny, z nich bylo 6 FT gent, 6 TFL gent, 1 MFT
a zbylé dva byly zatazeny do samostatné skupiny PEBP-like (Zhang et al., 2022).

Z dosud publikovanych studii se zda, Zze né¢které FT homology fidi kveteni i zakladani hliz,
vétsina z nich tvoii mobilni signal zprosttedkujici informaci o fotoperiodé. V poslednich letech
byla regulacni drédha tuberizace pomérné dikladné studovana, zejména tedy na poddruhu
Solanum tuberosum andigena, vétSina komponenti signalnich drah, ve kterych jsou FT

homology zapojeny, je proto jiz zndma (podrobné znazornéno na Obrazek 3).

Jako regulator kveteni byl uréen SELF-PRUNING 3D (StSP3D), pii utlumeni exprese StSP3D
genu pomoci RNA interference dosSlo v transgenni linii k opozdénému nastupu kveteni, na
tuberizaci vSak zména exprese neméla vliv (Navarro et al., 2011). Oproti tomu, podle studie od
Plantenga et al. (2019b), hladina transkriptu StSP3D v listech nekoreluje s kvetenim, a tedy
potencialné netvoii mobilni signal kontrolujici kveteni. U transgennich linii, ve kterych byla
exprese genu StSP3D potlacena, dokonce nebyl v této praci pozorovan signifikantni rozdil mezi
nastupem kveteni transgenni line a kontrolni rostliny (Plantenga et al., 2019b). VétSina studii

vSak StSP3D za kvétni stimulétor piesto povazuje (Jing et al., 2023; Zhang et al., 2022).

Negativni efekt na kveteni ma exprese genu SELF-PRUNING 6A4 (StSP6A). V transgennich
liniich, ve kterych byla umlcena exprese genu StSP6A4, doSlo k vyvoji vétSich poupat. Pii
zvySené expresi StSP6A byl vyvoj poupat naruSen. Hladina exprese tohoto genu ma tedy
negativni vliv na kveteni a protein StSP6A funguje jako represor. Autofi navrhuj, Ze pro iniciaci
kveteni je dostate¢nd 1 nizké4 hladina StSP3D, ale ispéSnost kveteni zavisi na hladiné exprese

StSP6A. (Plantenga et al., 2019a).

Vznik hliz je stejné jako kveteni ovlivnén vice FT homology. Klicovym FT-like proteinem pfii
tvorbé& hliz je StSP6A. Pti pozorovani provadéném na striktné kratkodennim poddruhu Solanum
tuberosum andigena, byla vysokd hladina exprese genu StSP6A4 pozorovana v listech a
stolonech v podminkach kratkych dnti, které jsou pro tuberizaci tohoto poddruhu indukéni. Pti
nadmérné expresi StSP6A4 ve stejném poddruhu byly transgenni linie schopné vytvofit hlizy i
v neinduk¢nich dlouhodennich podminkach. Naopak pii snizené expresi doslo v indukcnich
podminkach k vyznamnému opozdéni tuberizace (Navarro et al., 2011). Predpoklada se, ze
StSP6A tvoii autoregulacni smycku, kdy reguluje vlastni expresi, a tak spusti amplifikaci

signalu v cilovém pletivu, stolonu (Abelenda et al., 2014). StSP6A byl oznacen jako tuberigen,



funguje totiz jako mobilni signal indukce tvorby hliz transportovany floémem z listdi, podobné

jako florigen indukuje kveteni (Navarro et al., 2011).

Roli induktoru tuberizace ma také StSP3D (Jing et al., 2023), ptivodné identifikovany pouze
jako florigen. V rozporu s puvodni studii Navarro et al. (2011) byla tuberizace pfi nadmérné
expresi StSP3D pozorovana po mésici rastu rostliny v dlouhodennich (neindukénich)
podminkach, zatim co u kontrolnich rostlin k tuberizaci nedoslo. Bylo pozorovéano, ze StSP3D
funguje jako mobilni tuberizacni signal nezavisle na expresi StSP6A v listech (Jing et al., 2023).
StSP3D ma tedy podle Jing et al. (2023) funkci jako florigen i tuberigen, tedy mobilni signal,
ktery za induk¢nich podminek spousti tvorbu hliz. Podle ¢eho je rozhodnuto, zda bude protein

StSP3D fungovat jako florigen nebo tuberigen neni znamo.

Exprese dalSiho FT homologu, StFTLI (FLOWERING LOCUS T-LIKE 1), byla také spojena
s kratkymi dny, Jing et al. (2023) proto ovéiovali, zda by exprese tohoto genu také nemohla byt
spojena s tuberizaci. Pfi nadmérné expresi StFTLI byl skuteéné¢ pozorovan vznik hliz i
v neindukénich podminkach (Jing et al., 2023), ale jeho tlohu v tomto procesu bude potieba

jesté detailnéji prozkoumat.

Pii sledovani zmén hladin transkriptl bylo tedy zjiSténo, Ze exprese StSP3D, StSP6A a StFTL1
byla indukovana béhem kratkych dnti v listech a Zze nadmérna exprese vSech téchto tii gent
vede u Solanum tuberosum andigena k tuberizaci v neindukénich podminkach. Tento efekt se
ukdazal jako roubovanim pifenosny, coZ by mohlo znamenat, Ze vSechny tfi proteiny kodované
témito geny funguji jako mobilni signaly pro tuberizaci. Je mozné, ze exprese StSP3D i StF'TL1
by mohla amplifikovat signdl posilenim exprese StSP6A4 ve stolonu, podobné jako v StSP6A

autoregulacni smyc¢ce (Jing et al., 2023).

Napftiklad v piivodni studii Navarro et al. (2011) ptfedpokladali, ze SELF-PRUNING 5G
(StSP5G) a StSP5G-like by mohly mit antagonistickou funkci k StSP6A. K expresi genu
StSP5G totiz dochdzi béhem dlouhych dnil a k represi béhem dnti kratkych. Dalsi prace vSak
ukazaly, ze je StSP5G nadrazeny StSP6A (Abelenda et al., 2016).

Béhem neindukénich dlouhych dnli fytochrom B (phyB), kterym je vniméan fotoperiodicky
signal, stabilizuyje CONSTANS-LIKE (StCOL1), homolog proteinu CO v Arabidopsis.

Stabilizace a akumulace tohoto proteinu koreluje s vysokou hladinou exprese genu StSP5G. Za



dlouhodennich podminek StCOL1 aktivuje expresi StSP5G a protein StSP5G neptimo
potlacuje expresi StSP6A (Abelenda et al., 2016).

StSP6A  funguje v bramboru, podobné jako FT v Arabidopsis, jako integrator rtiznych
signalnich drah. Signélni draha fotoperiody je propojena se signaly cirkadiannich hodin.
V podminkach kratkého dne dochazi k degradaci komponent oscilatoru StGI1 a StFKF1, ¢imz
se zvysi stabilita StCDF1, ktery snizuje expresi StCOLI1, tak uvolni StSP6A z represe
zprostiedkované StSP5G (Kloosterman et al., 2013). Exprese StCDFI je posilena dalSim
mobilnim signalem, StBELS, ktery pfimo indukuje expresi StSP6A4 ve stolonu, a dal zesiluje
tuberigenni signalizaci. (napf. Susila a Purwestri, 2023). Pi1 vys$i teploté, ktera je pro tuberizaci
nevhodna, je exprese StSP6A potlacena proteinem cirkadiannich hodin, TIMING OF CAB
EXPRESSION 1 (StTOC1), ktery interaguje s StSP6A, a tak blokuje autokatalytické navyseni
exprese StSP6A (Morris et al., 2019).

StBELS a StSP6A soucinné reguluji expresi cilovych genti zodpovédnych za pfeménu stolonu
v hlizu. Ve stolonu se protein StSP6A pomoci proteinu St14-3-3 véze s dalS§imi proteiny.
Interakei s 14-3-3 proteinem a FLOWERING LOTUS D-LIKE (StFDLI1) tvoii komplex,
takzvany tuberisation activation complex (TAC). Mechanismus regulace tuberizace timto
komplexem je pravdépodobné podobny mechanismu regulace kveteni pomoci FAC u
Arabidopsis (viz kapitola 3.1.1). Exprese vSech tii genti kodujicich proteiny TAC byla
detekovana v misté, kde se tvoti hliza, tedy ve Spickach tloustnoucich stolont (Teo et al., 2017).
Pfi iniciaci a vyvoji hlizy ma regulacni ulohu také protein CENTRORADIALIS (StCEN),
homolog TFL1, a to prostfednictvim interakce s StFDL1 a St14-3-3 proteiny. Podobnym
mechanismem jako u kveteni Arabidopsis, StCEN pravdépodobné potlacuje tvorbu hliz tim, Ze
soutézi s StSP6A o pozici v aktivacnim komplexu (Zhang et al., 2020). Dal§im interakénim
partnerem StSP6A je protein ABIS-LIKE 1 (StABL1), ktery s FT homology bramboru tvofi
alternativni TAC komplexy (Jing et al., 2023).

Dalsi ulohou StSP6A proteinu pii indukci tuberizace je schopnost interakce se sachar6zovym
transportérem SUGARS WILL EVENTUALLY BE EXPORTED TRANSPORTERS 11
(StSWEETT11). Tato interakce blokuje aktivitu transportéru, a tak snizuje unik sacharézy do
apoplastu. Vysledkem je posileni transportu sachar6zy floémem do Spicky stolonu. Pokud je
exprese jednoho z genti, kddujici tyto proteiny narusena, dochazi ke snizeni vynosu, rovnovaha

mezi expresi S(ISWEETI1 a StSP6A je tedy pro vyvoj hlizy esencidlni (Abelenda et al., 2019).
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Obrazek 3: Schématické zobrazeni signalnich drah v Solanum tuberosum a zapojeni PEBP proteint
(StSP3D, StSP5G, StSP6A a StCEN) v této regulaci. Upraveno podle Susila a Purwestri (2023).

4.2 Cibule kuchyiiska (Allium cepa)

Cibule kuchynska (A/lium cepa) je vyznamna dvouleta plodina patfici do ¢eledi Amaryllidaceae
(amarylkovité). Prvni rok tvofi podzemni zasobni organ, v jehoz formé¢ ptezimuje, zatimco
druhy rok dochazi ke kveteni a tvorbé semen. Podzemni organ je tvofen modifikovanym
podzemnim stonkem se stonkovym apikalnim meristémem a modifikovanymi listy. Jednotlivé
listy maji cepel rozdélenou na bazalni nefotosyntetizujici ¢ast, ktera nasledné duznati a ze které
vznikd podzemni zasobni organ zvany cibule, a zelenou fotosyntetizujici C¢ast (napf.
Rabinowitch, 2017). Pro iniciaci vzniku cibule je esencialni fotoperioda, momentalné existuje
mnoho kultivar péstovanych po celém svéte, které mohou byt jak pfirozené dlouhodenni, tak
1 kratkodenni ¢i kultivary vyZadujici délku dne 12 hodin. Indukénim signdlem pro kveteni je

naopak vernalizace (Lee et al., 2013).

V Allium cepa bylo pivodné nalezeno Sest FT-like geni (Lee et al., 2013), pozdé&ji byl
identifikovan jeden dal$i (Manoharan et al., 2016). Vedle sedmi F7-like genl, AcFTI az AcFT7,
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se nachazeji v cibuli i geny kodujici dalsi PEBP proteiny, a sice dva TFLI-like geny, AcTFLI
a AcCENI (Dalvi et al., 2019), a také jeden MFT-like gen (Manoharan et al., 2016).

Podle soucasného stavu poznani maji na zivotni cyklus cibule zasadni vliv tfi FT homology,
AcFT1, AcFT2 a AcFT4 (viz Obrézek 4). V ranych stadiich vyvoje semenacku nebyla exprese
zadného FT zaznamenéna. K prudkému nartistu exprese AcF'T4 dochazi v mladych rostlinach,
coz podporuje tvorbu listl a potlacuje tvorbu cibule (Ishii et al., 2022), pravdépodobné tedy
funguje jako prevence pred¢asného zalozeni zésobniho organu u juvenilnich rostlin a rostlin
v neinduk¢nich fotoperiodickych podminkach. Ke snizeni exprese AcFT4 dochazi po vystaveni
rostlin, které prosli juvenilni fazi, indukcni fotoperiodé pro vznik cibule, coz pro vétsinu

kultivart Allium cepa jsou dlouhé dny (Lee et al., 2013).

Opacnou dynamiku exprese vykazuje dal$i F7 homolog, AcFTI. K expresi AcFTI dochéazi
pouze v dlouhodennich podminkach u rostlin, které¢ prosly juvenilni fazi. Odpovéd’ exprese F7-
like genti po zméné fotoperiody je velmi rychld, po ptesunu rostliny z kratkodennich podminek
do indukénich dlouhodennich, doslo ke sniZeni exprese AcFT4 jiz po prvnim dnu a exprese

AcFTI byla zaznamenéna jiZ po dvou dnech (Lee et al., 2013).

K expresi AcFT1 1 AcFT4 dochazi ve fotosyntetizujicich ¢astech listli, v bazalnich ¢astech vSak
nikoliv (Rashid et al., 2019). B&hem tvorby cibule ale dochazi k poklesu hladiny transkriptd
AcFTI ve fotosyntetizujicich castech listi a navySuje se hladina transkripti detekovana
v pletivech zasobniho organu (Manoharan et al., 2016). Tim, Ze indukce exprese AcFTI
fotoperiodou probihd pouze ve fotosyntetizujicich Castech listl, je mozné, ze jako mobilni
signalni molekula by mohl fungovat jak AcFT1 protein, tak 1 jeho transkript, které
transportované do bazalni ¢ast listl spusti pfeménu v zasobni organ. To podporuje i fakt, ze
casti listll, ze kterych vznikd cibule, slouZi jako sink asimilatl produkovanych fotosyntézou
v zelenych castech Cepele. V bazalni ¢asti listd pravdépodobné dochazi k interakci AcFT1
proteinu s néjakymi nezndmymi proteiny a k regulaci exprese genll zapojenych do tvorby
cibule. Pro podporu této predstavy vSak zatim chybéji v literatute informace (Lee et al., 2013;

Rashid et al., 2019).

Exprese AcFT1 pozitivné koreluje s poctem listu a listovou plochou, jeji narist je linearni. Pocet
listdh a celkova listova plocha ma potom vliv na velikost zasobni cibule. Ranéjsi kratkodenni
kultivary stihnou vyprodukovat mensi pocet listli ped tvorbou podzemniho zasobniho organu
nez kultivary dlouhodenni, dalo by se tedy pfedpokladat, Ze budou mit ranéj$i odridy mensi

zasobni organy. Bylo vSak zjiSténo, ze vynosy se liSi pouze v suchém stavu. Rané kultivary
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maji sice cibuli tvofenou z méné listl, pravdépodobné ale hromadi vice vody, a tak se hmotnosti

vyrovnaji (Ishii et al., 2022).

Fotoperiodické indukéni dréha je propojena s cirkadiannim rytmem, o mechanismu pienosu
signalu existuji ale jen kusé informace. S prodluzujici se délkou dne se zvySuje hladina
transkripta AcF'T1, k vrcholu exprese dochédzi na konci dne. Oproti tomu nejvyssi hladina
exprese AcFT4 je pozorovatelna rano. Denni profily exprese AcFT1 a AcFT4 jsou tedy opacéné
(Cheng et al., 2021b). Na druhou stranu, diurnalni rytmus exprese AcFT1 a AcFT4 ukazuje na
to, ze by geny mohly byt zapojeny v podobné regulacni draze jako FT u Arabidopsis (viz
kapitola 3.1.1). Denni dynamika exprese byla pozorovan i u vSech v Allium cepa
identifikovanych komponentii cirkadianniho oscildtoru. Ze tii identifikovanych CO-like gent
v Allium cepa vsak pouze jeden, AcCOL2, vykazoval diurnalni vzorec exprese. Vrchol exprese
AcCOL?2 je pozorovatelny ke konci dlouhého dne, coZ podporuje navrh, Ze se jedna o funkéni
homolog CO z Arabidopsis. Cyklickou expresi podobnou homologlhm v Arabidopsis
vykazovali 1 geny AcFKF'1 a AcGI (Cheng et al., 2021b). Zda maji geny cirkadianniho rytmu
v Allium cepa skute¢né vliv na fotoperiodicky indukovany vznik cibule, ptipadné jak pfesné by

fungoval mechanismus této drahy, bude vSak potteba potvrdit v dalSich studiich.

Kromé regulace tvorby cibule, ma FT v Allium cepa také roli v regulaci kveteni, které probiha
az v druhém roce zivotniho cyklu. Jako klicova signdlni molekula pro kveteni A/lium cepa byl
identifikovan AcFT2, jehoz exprese v centralni ¢asti zdsobniho orgénu, ze které se pozd¢ji bude
formovat kvétenstvi, je odpovédi na vernalizaci, tedy delsi obdobi chladu. Cibule skladované
ve tm¢ a chladu po dobu 3 az 4 mésici jsou schopné vykvést nezavisle na délce dne,
fotoperiodicky signdl tedy pro indukci kveteni neni podminkou. Je mozné, Ze schopnost AcFT2
fungovat jako mobilni signél je omezené¢jSi neZ u AcFT1 a AcFT4, k expresi AcFT2 totiz

dochazi v SAM, tedy v cilovém pletivu, takZe transport floémem neni nutny (Lee et al., 2013).

VSechny tfi hlavni FT proteiny ovliviiujici Zivotni cyklus Allium cepa maji rozdilnou funkci.
V predikované aminokyselinové sekvenci AcFT proteinill se nachazi dva segmenty dileZité pro
funkci FT proteintl v Arabidopsis. Jedna se o segment B a segment C. V AcFT1 a AcFT4 jsou
tyto dva segmenty rozdilné, coz by mohlo mit vliv na jejich protichtidnou funkei (viz kapitola
3) (Manoharan et al., 2016). Predikované sekvence proteintit AcFT1 a AcFT2 jsou si podobné
z 83 %, oba funguji jako promotory, ale reguluji jiny zivotni proces, pokud jsou zmény
sekvence v klicovych vazebnych ¢i regulacnich doménach, mohly by souviset s rozdilnou

ulohou AcFT1 a AcFT2 (Lee et al., 2013). Rozdilné funkce FT proteinti mohou byt dany i jejich
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rozdilnou afinitou k proteinu 14-3-3. Lee et al. (2013) spekuluji, ze AcFT1 a AcFT2 interaguji
s jinymi 14-3-3 proteiny, zatimco k interakci mezi AcFT4 a 14-3-3 pravdépodobné nedochazi
vubec. Kviili n€kolika aminokyselinovym zménam v AcFT4 proteinu, piichazi v ivahu, ze

interaguje s jinym proteinem.

Zatimco funkce AcFT1, AcFT2 a AcFT4 byla u Allium cepa jiz nékolika studiemi popsana,
funkce ostatnich znamych FT-like proteinti neni ziejma. Zmeéna exprese AcFT3, AcFT5 a
AcFT6 v riznych fazich vyvoje rostliny nevykazovala vyraznou dynamiku (Manoharan et al.,
2016). AcFTS5 i AcFT6 maji pravdépodobné néjakou roli souvisejici s fotoperiodickym
signalem, jejich exprese v listech ji totiz byla ovlivnéna, nicméné jejich piesna funkce stale
neni znama (Cheng et al., 2021a). Stejn¢ tak neni znama ani funkce AcFT7. Predikované
aminokyselinové sekvence vykazuji vzajemnou podobnost AcFT6 s AcFT7 a AcFT3 s AcFTS5
(Manoharan et al., 2016). Vzhledem k tomu, Ze pomérn¢ velkou podobnost sdili i AcFT1 a
AcFT2, ale oba proteiny maji jinou roli ve vyvoji rostliny, vzdjemnd podobnost vySe zminénych

proteinl nemusi znamenat, Ze maji stejnou ¢i podobnou funkci.

Kromé FT proteinli maji na Zivotni cyklus cibule vliv 1 dal§i PEBP proteiny. Homology TFL1
u vétsiny rostlin jsou zodpovédné za udrzovani vegetativniho meristému a potlacovani tvorby
kvétniho meristému. U Allium cepa vsak AcTFL1 kromé kveteni ovliviiuje i tvorbu cibule
(Dalvi et al.,, 2019). Kjeho expresi dochdzi v cCasti zasobniho organu, ktera obsahuje
meristematicka pletiva, v listech vSak nikoliv. Béhem vyvoje zasobniho organu Allium cepa
dochazi ke zvySeni exprese AcTFLI, nedeterminovany vegetativni rast je pravdépodobné
nejvyssi ve vnitini ¢asti, tedy na bazi nejnovéjsich listl. Exprese AcTFL1 byla pozorovéana také
v meristému kvétenstvi, s vyvojem kvétenstvi dochéazi ke zvySovani jeho exprese (Dalvi et al.,
2019) Predpokladana funkce AcTFLI1 ve vyvoji kvétenstvi by tak mohla byt velmi podobna s
TFL1 pti kveteni Arabidopsis.

Na dvoulety zivotni cyklus Allium cepa maji zasadni vliv produkty kodované FT-like geny, fidi
totiz dilezité procesy, kterymi je indukce tvorby zadsobniho organu v zavislosti na fotoperiodé
a indukce kveteni v odpovédi na vernalizaci (viz Obrazek 4). AcFT1 a AcFT4 maji opacnou
dynamiku pfi vzniku podzemniho zasobniho organu a jinou strukturu, coz by mohlo ukazovat
na podobné role jako maji jako FT a TFL1 v Arabidopsis. Podobné je to pravdépodobné u
kveteni, kde jsou aktivni AcFT2 a AcTFL1. Tuto hypotézu by vSak bylo potteba ovéfit v dalSich
studiich.
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Obrazek 4: Schématické zobrazeni dvouletého Zivotniho cyklu Allium cepa (dlouhodenni pozdni
kultivar). Na jate prvniho roku je ve vznikajici mladé rostliné zabranéno iniciaci zasobniho organu
navySenou expresi AcFT4. Béhem léta je v reakci na dlouhé dny exprese AcFT4 snizena, dojde
k navySeni exprese AcFTI a tvorbé cibule. Zasobni organ pfezimuje a projde vernalizaci,
v odpovédi na vernalizaci dochazi na jate druhého roku ke zvySeni exprese AcFT2 v rostliné

a indukci kveteni béhem 1éta. Pievzato z Lee et al. (2013).

4.3 Cesnek sety (Allium sativum)

Cesnek sety (Allium sativum) z &eledi Amaryllidaceae (amarylkovité) ma mnoho odrad, které
1ze rozdé€lit na ozimé pali¢aky, schopné vyprodukovat ve vétsin€ piipadil sterilni kvétenstvi s
pacibulkami, a ozimé ¢i jarni nepali¢aky (napi. Rabinowitch et al., 2023). Jedna se o rostlinu,
u které po dokonceni juvenilni fdze dochazi k tvorbé podzemniho zasobniho orgénu a u
nékterych kultivart k indukci kveteni béhem jednoho roku. Tyto faze se u Allium sativum
ptrekryvaji, mira pfekryvu je vSak zavisla na kultivaru (Lopez-Bellido et al., 2016). Podzemnim
zasobnim organem je stlacend kulovitd cibule rozdélena na né€kolik Supin neboli strouzki.
Tvorbu zdsobniho organu lze rozdélit na dvé etapy, na tvorbu postrannich pupenti v pazdi listi
a nasledné duznaténi nejvnitinéjsiho listu kazdého pupenu. Ve strouzcich je ulozeny vzrostny
vrchol a listovd primordia, kterd jsou uzaviend v duZznatém zasobnim listu. Strouzky jsou
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chranény vnéjsim listem, ktery u zralych strouzkl tvofi suchou a tenkou vélcovitou pochvu
(Rabinowitch, 2017). Potom, co cibule ¢esneku dokon¢i stadium ristu, tedy dosdhne maximalni
velikosti, dojde k senescenci listli a zralosti zasobniho organu, strouzky ptejdou do stadia
dormance. Ukonc¢eni dormance strouzku zavisi na podminkach prostiedi a kultivaru (Lopez-
Bellido et al.,, 2016). VétSina kultivari Allium sativum je sterilni, k vegetativnimu
rozmnozovani rostliny slouzi primarné strouzky, pfipadné¢ pacibulky produkované
v kvétenstvich palicakii. Neékteré kultivary jsou schopné vyprodukovat fertilni semena, Casto
vsak byla pozorovana nizka zivotaschopnost sazenic. V poslednich letech se v zemédélstvi
zvySuje poptavka po obnoveni fertility u ¢esneku pro potieby klasického Slechténi (napf.

Rabinowitch et al., 2023).

Oproti Allium cepa, kde je fotoperioda pro tvorbu zasobniho orgénu naprosto zasadni, u Allium
sativum zména délky fotoperiody neni pro vznik zdsobniho orgdnu podminkou. Pro vétSinu
kultivart ¢esneku maji vyssi teploty a fotoperioda s dlouhym dnem pozitivni vliv na tvorbu
podzemniho z&sobniho organu a tvorbu kvétniho stvolu. Aby vSak rostlina mohla tvofit zdsobni
organ a pripadné kvétenstvi, potfebuje projit vernalizaci (Wu et al., 2016). Pribeh vernalizace
ma vliv i na strukturu a velikost cibule, kratsi vernalizace vede k lepSim vynostim (Ben Michael
et al., 2020). Naopak skladovéni strouzka pii pfili§ nizkych teplotach (2 °C) vynos snizuje
(Rohkin Shalom et al., 2015).

Pivodné bylo u Allium sativum identifikovdno 6 FT homologli (Ben Michael et al., 2020).
Pozdéji byly identifikovany dalsi geny kodujici PEBP proteiny, které v piivodnich studiich
nebyly odhaleny. Pivodnich 6 FT-like genu tak bylo rozsifeno na 20 homologi FT a 6
TFL1/CEN-like genti, homolog MFT identifikovan nebyl (Shemesh-Mayer et al., 2022).

Mechanismus regulace exprese AsF71 neni znamy, bude se vSak pravdépodobné liSit od
regulacnich mechanismi AcFT! (Tadamura a Torada, 2023). Podle Rohkin Shalom et al.
(2015) ma exprese genu AsFTI vliv na tvorbu zasobniho organu Allium sativum. ZvySena
hladina AsF'T1 byla pozorovana u strouzkii skladovanych v chladu, u rostlin rostoucich z téchto
strouzkli doslo k brzké tvorbé podzemniho zasobniho organu (Rohkin Shalom et al., 2015).
V in vitro podminkach byla podpora vzniku zasobniho orgénu po vernalizaci také spojena
s expresi AsFTI, a to nezavisle na fotoperiodé (Tadamura a Torada, 2023). To se vSak
neshoduje s pozorovanimi Wang et al. (2023) a Shemesh-Mayer et al. (2022), ktefti jiZ pracovali
s existenci dvou AsFTI gent. Nadmérna exprese AsFT1.1 v transgenni Arabidopsis vedla

k pred¢asnému kveteni (Wang et al., 2023), ale jeho exprese v kvétech Cesneku byla zvysSena
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pouze mirné. ZvySena exprese AsFT1.2 byla pozorovana v listech béhem aktivniho rlstu
rostliny i v kvétech. Z tohoto pozorovani autoii usoudili, Zze AsFT1 by se mohly podilet na
tvorbé kvétu nikoliv na tvorbé¢ zasobniho organu (Shemesh-Mayer et al., 2022). Mozné zapojeni
AsFT1 ve vernaliza¢ni piipadné i fotoperiodické signalni draze a piesnd funkce proteinu

v fizeni morfogennich procesu zlistava ale zatim nevyjasnéna

Na iniciaci kveteni se pravdépodobné podili AsF72, byl exprimovan spolu s geny ovliviiujicimi
pfeménu vegetativniho meristému na kvétni (Ben Michael et al., 2020). Pozdé&ji byly v Allium
stativum identifikovany dva AsFT2 geny. ZvysSena exprese AsFT2.2 byla pozorovana
v apikdlnim meristému strouzku po vernalizaci. Nejsilnéj§i exprese tohoto genu vSak byla
pozorovana v listech rostlin, které ukoncily juvenilni fazi. (Shemesh-Mayer et al., 2022), coz
by mohlo napovidat tomu, ze se jednd o mobilni signal. V kvetoucim a semena tvoficim
kultivaru byl gen AsF72.1 exprimovan v kvétech i v semenech rostliny, jeho exprese navic
vykazuje pozitivni korelaci s AsSLFY2 (Shemesh-Mayer et al., 2022). Pti expresi AsF712.1
v transgenni Arabidopsis bylo zaznamenano predcasné kveteni (Chaturvedi et al., 2018; Li et
al., 2022). Autofi také spekuluji, ze AsFT2.1 by kromé iniciace kveteni mohl pusobit i jako
represor rustu strouzku, byla totiz zaznamenéana negativni korelace mezi hladinou jeho exprese

a hmotnosti strouzkii (Li et al., 2022).

Do spole¢né skupiny genll s vysokou sekvenéni homologii s AsFT1 a AsFT2 byly zatazeny
dalsi ctyti geny AsFT9.1, AsFT9.2, AsFT10 a AsFT11, jejich pfesna funkce vSak neni znama
(Shemesh-Mayer et al., 2022).

Dalsi skupinou F'7 homologt jsou AsF'T4 geny, které jsou celkem ctyti. U Allium sativum jsou
hladiny exprese genli AsF'T4 zvySovany béhem tvorby zasobnich organd, pravdépodobné jsou
zapojeny do regulace spojené s tvorbou cibule, pfipadné se vznikem axilarnich vegetativnich
pupent. Exprese AsFT4 gend byla pozorovdna ve vegetativnich i generativnich orgéanech,
mohly by tak zasahovat do regulace obou hlavnich morfogennich procest. Exprese AsF'74.4 je
pravdépodobné zapojena do vzniku cibule a udrzovani dormance strouzkt, ke zvySeni jeho
exprese dochazi béhem léta v dormantnich meristémech a po vykveteni je zvySena exprese
AsFT4.4 také v podpuci. AsF'T4.2 byl exprimovan v podpuci a v listech (Shemesh-Mayer et al.,
2022). Zbylé dva AsFT4 geny ve studii zminéné nejsou.

ASFT3.1,AsFT3.2, AsFT5.1 a AsFT5.2, AsFT6, AsFT7 a AsFT8.1 s AsFT8.2 jsou tieti skupinou
FT-like gent v ¢esneku. Expresni vzorce jednotlivych gent se vSak 1i8i (Shemesh-Mayer et al.,

2022). Mirné zvysSend exprese AsFT3.1 byla zaznamendna v generativnich 1 vegetativnich
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organech. V kvétech byla pozorovana silnd exprese AsFT5. 1, mirné zvySena hladina transkriptu
byla i u AsFT7 a AsFT8.2. V kofenech byl vyrazn¢ exprimovan AsF78.1 a AsFT5.2, jehoz
transkript byl abundantni také v podpuci. Transkripty AsF76 a AsFT3.2 nebyly témér
detekovatelné (Shemesh-Mayer et al., 2022). Pfesna funkce téchto genit momentaln¢ také neni

znadma, rozdilné vzorce exprese ale mohou naznacovat odlisné role.

Pro zahdjeni zivotniho cyklu Allium sativum se zda byt zésadni vernalizace. Informace o
ptenosu vernaliza¢niho signalu jsou ale jen kusé. Po ptisobeni chladu byla ve strouzcich zjisténa
zvySend exprese genu VERNALIZATION INSENSITIVE 3 (VIN3) (Wang et al., 2023). V
transgenni Arabidopsis s overexpresi tohoto genu z ¢esneku, doslo také ke kveteni nezavisle na
fotoperiodé¢ (Wang et al.,, 2023), coz ukazuje na moznou funkci tohoto proteinu jako
vernalizacniho signdlu i v kveteni ¢esneku. Byl identifikovan také homolog genu FRI. U
Arabidopsis je exprese obou téchto genli asociovana s expresi FLC, tento gen vSak nebyl dosud
v ¢esneku identifikovan (Shemesh-Mayer et al., 2022). Je zajimavé, Ze geny zapojené ve
vernalizacni drdze maji shodny vzorec exprese s geny zapojenymi ve fotoperiodické draze,
pravdépodobné ptes cirkadianni hodiny (FKF1, GI, CDF). U strouzkt vernalizovanych ve tm¢,
byla pozorovana posilena exprese gent, bézné asociovanych s cirkadidnni rytmicitou (napf.
FKF1), pravdépodobn¢ tedy byly regulovany chladnymi teplotami (Ben Michael et al., 2020).
Jak pfesné jsou tyto geny zapojeny ve vernalizacni dréze, stile neni objasnéno, stejné tak

propojeni vernaliza¢ni a fotoperiodické drahy.

Hodnoceni predikovanych aminokyselinovych sekvenci FT proteinti ¢esneku vedlo ke zjisténi,
ze segmenty B a C a dalsi charakteristické motivy dilezité pro funkci FT byly pozorovany ve
vSech Sesti pivodné identifikovanych AsFT, ale napf. oblasti zodpov€dné za proteinové
interakce jsou modifikovany (Tadamura a Torada, 2023). Dalo by se tedy uvazovat, Ze AsFT

interaguje s jinymi partnery nez FT blizkych ptibuznych, napft. cibule.

Kromé& FT homologii bylo v genomu A/lium sativum nalezeno také pét AsTFLI genl a jeden
AsCEN. Piedpoklada se, ze by se mohly podilet na regulaci rovnovahy mezi tvorbou zasobniho
orgdnu a iniciaci kveteni. Studie Shemesh-Mayer et al. (2022) vSak zpochybniuje piimé
propojeni TFL-like homologli s regulaci tvorby kvétniho meristému. Ke zvySené expresi
ASTFLI1.2 a AsF'T1.3. totiz doslo v kotenech a ve strouzcich na konci vegetaéniho obdobi, ale
v reprodukénich organech nikoliv. Autofi spekuluji, Ze by tuto funkci mohl zastavat jiny PEBP
protein, pravdépodobné néjaky FT homolog (Shemesh-Mayer et al., 2022).
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FT geny pozorované u Allium sativum jsou homologni s FT geny identifikovanymi u Allium
cepa, proto autoii pivodné predpokladali, ze by mohly mit podobny vliv na vyvoj rostliny
(Kamenetsky et al., 2015). U toho ptedpokladu vSak nebylo zohlednéné, ze Zivotni cykly téchto
dvou rostlin jsou odlisné a 1i8i se 1 signalni uloha fotoperiody a vernalizace. Analyzou genové
exprese v cesneku bylo zjisténo, ze zejména AsFT2 a AsFT4 a TFL1.2 a TFL1.3. by se mohly
podilet na regulaci zZivotniho cyklu (viz. Obrazek 5) (Shemesh-Mayer et al., 2022). Funkce
jednotlivych AsFT a AsTFLI1 vSak neni znamad, pro ovéieni hypotézy bude v tomto ohledu

potieba uskutecnit dalsi studie.
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Obrazek 5: Schématické zobrazeni zivotniho cyklu Allium sativum (ozimy palicék), znazornujici
prekryvajici se PEBP regulované faze vzniku podzemniho zasobniho organu a kveteni. B€hem 1éta
dochazi ke zvySené expresi AsFT4.4 a AsTFL1 pro udrzeni dormance. Po vernalizaci je exprese
téchto dvou gent snizend a je exprimovan florigen AsFT2.2. Pifevzato z Shemesh-Mayer et al. (2022)

4.4 Repa obecna (Beta vulgaris)

Repa obecna (Beta vulgaris) je rostlina z &eledi Amaranthaceae (laskavcovita), nékteré
kultivary jsou jednoleté, vétSina je jich vSak dvouletd. Dvouleté kultivary béhem prvniho roku
tvofi listovou riizici a zduznat€ly zasobni organ, ve kterém se hromadi sachar6za. Zasobni organ

je piiblizné z 90 % tvoten kofenem a zbyla ¢ast je tvofena hypokotylem (napt. Cooke a Scott,
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2012). V prubéhu druhého roku se po vernalizaci a v reakci na dlouhé dny zasobni organ zméni
ze sinku na zdroj a poskytuje sacharozu k tvorbé kvétt a plodi. Nejprve dochézi k zahdjeni tzv.
boltingu neboli vybihani, dlouzivému rist stonku a jeho pfipravé pro nasledny piechod ke
kveteni. Béhem samotného kveteni, pak dochazi k ubytku sacharézy v zasobnim kofeni a k
zmenSeni jeho biomasy (Martins Rodrigues et al., 2020). Rostliny péstované za ucelem
produkce sachar6zy jsou dvouleté, k jejich sklizni vSak dochdzi v prvnim roce (napt. Cooke a

Scott, 2012).

V Beta vulgaris byly identifikovany dva FT homology BvFTI a BvFT2 a také dalsi geny
kodujici PEBP proteiny, a to BvCENI, BvBFTI a BvMFTI (Pin et al., 2010).

Z dosud publikovanych dat vyplyva, Ze BVvFT se Gcastni regulace nastupu kveteni. BvFTI je
sice soucasti FT-like genové rodiny, ale provedené experimenty nasvéd¢uji tomu, Ze se nejedna
o promotor kveteni, ale jeho represor. Doba kveteni byla totiz pii overexpresi BvFTI
v transgenni Arabidopsis 1 Beta vulgaris oproti wild-type vyrazné opozdéna. K expresi BvFT1
dochazi v listech rostlin fepy, které byly vystavené neindukénim kratkym dniim nebo neprosli
vernalizaci, v ptipad€¢ dvouletych kultivari (Pin et al., 2010). Kli¢ovym promotorem
kveteni Beta vulgaris je pravdépodobné¢ BvFT2, pti jeho overexpresi v Arabidopsis doslo k
vyraznému urychleni kveteni, které nastalo ve fazi, kdy rostlina vytvofila pouze pét listi. I v
transgenni Beta vulgaris vedla nadmérna exprese genu k urychleni kveteni, rostliny nemuseli
ani projit vernalizaci, a produkované kvéty byly dokonce vétsi nez u wild-type. Potlaceni
exprese BvFT2 pomoci RNA interference v jednoletém kultivaru Beta vulgaris vedlo k tomu,
ze 1 po presunu do induk¢ni dlouhé fotoperiody pokracovaly rostliny ve vegetativnim riistu, coz
naznacuje, Ze se jedna o klicovy gen pro indukci kveteni. Kdyz vSak BvFT2 RNAI rostliny
prosly vernalizaci a byly vystaveny indukéni fotoperiodé, doslo k boltingu, ale kveteni bylo
velmi vyrazné€ opozdéno. Exprese BvFT2 v listech je tedy pravdépodobné nutné pro spravnou
iniciaci kveteni, ale v iniciaci vybihani jsou s velkou pravdépodobnosti zapojeny 1 dalsi

mechanismy (Pin et al., 2010).

Exprese FT genl u Beta vulgaris je regulovana dalSimi transkrip¢ni faktory kodovanymi geny
BOLTING TIME CONTROL (BvBTC1) a DOUBLE B-BOX TYPE ZINC FINGER (BvBBX19).
Exprese téchto genti je ovlivnéna vernalizaci a oba jsou sekvencné homologni s transkripénim
faktorem CO, ktery u Arabidopsis reguluje kveteni (viz kapitola 3.1.1) (Dally et al., 2018; Pin
et al., 2012). U jednoletych kultivari stabilni forma proteinu BvBTC1 indukuje expresi BvFT2

a potlacuje expresi BvFTI, aniz by ptedtim prosli vernalizaci, pro indukci sta¢i dlouhé dny.
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Dvouleté, tedy na vybihani nenachylné kultivary maji recesivni alelu Bvbicl, jejiz produkt neni
schopen indukovat expresi BvFT2, ke zvyseni exprese dojde az po vernalizaci v odpovédi na
dlouhé dny (Obrazek 6). Pokud tedy nedochazi k expresi BvBTCI, rostliny ztraci jednolety
zivotni cyklus (Pin et al., 2012). Pfed vernalizaci (tj. v prvnim roce) jsou v dlouhych dnech
detekovatelné pouze transkripty BvFT1, ale transkripty BvFT2 pfitomné nejsou, autofi tedy
predpokladaji, ze dvouleté genotypy Beta vulgaris nejsou sensitivni ke zménam fotoperiody,

dokud neprojdou vernalizaci (Pin et al., 2010).
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Obrazek 6: Schéma zobrazujici BvBTCI jako hlavni reguldtor Zivotniho cyklu Beta vulgaris. U

jednoletych kultivard BvBTCI iniciuje kveteni regulaci BvFTI a BvFT2. U dvouletych kultivara je
pritomna recesivni alela Bvbtcl, kterd pro represi BvFTI a iniciaci exprese BvFT2 potiebuje projit

vernalizaci. Upraveno podle Pin et al. (2012).

Pti porovnani predikovanych proteinovych sekvenci BVFT1 a BvFT2 proteint bylo zjiSténo, Ze
se v obou nachézi funkéné dilezité sekvence pro FT. V segmentu B a ve ¢tvrtém exonu, ktery
kéduje externi smycku PEBP, podminujici rozdilnou funkci FT a TFL1 v Arabidopsis, byl
zjistén rozdil mezi BvFT1 a BvFT2. Pravé tyto sekvence jsou hlavnim divodem jejich
antagonistické funkce. Predpoklada se, ze BvFT1 byl piivodné promotor kveteni, na zakladé
zmén v sekvenci nachéazejicich se v externi smycce vSak ziskal novou funkci a nyni funguje

jako kvétni represor (Pin et al., 2010).

Role ostatni gent kodujicich PEBP proteiny, které se nachdzeji v Beta vulgaris neni znama.

Pti jejich expresi v transgenni Arabidopsis vSak bylo zjiSténo, ze exprese BvCENI a BvBFTI
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vede k opozdéni kveteni a BvMFT1 kveteni Arabidopsis mirn€ urychlilo (Pin et al., 2010). Dalsi

studie, které by se podrobnéji vénovaly témto gentim, se mi vSak nepodafilo dohledat.

Na zivotni cyklus fepy maji tedy zdsadni vliv 2 FT homology, které maji antagonistickou
funkci, a to BVvFT1, ktery kveteni inhibuje a BVFT2, ktery funguje jako kveteni promotor (Pin
etal., 2010). Poté, co dvoulety kultivar projde potiebnou vernalizaci jsou vzorce exprese BvFT1
a BvFT2 opacné (Zhang et al., 2024). K expresi BvFTI i BvFT2 dochazi vyhradné v prytu
(Martins Rodrigues et al., 2020), proto se zapojeni téchto genl ve vyvoji kofene nepredpoklada.
Na tvorbu podzemniho zasobniho orgéanu, tedy zadny z F'7 homologii a pravdépodobné ani z

dalsich identifikovanych gent, koédujicich PEBP proteiny piimy vliv nemé (Pin et al., 2010).

Ptesto, Ze sledované geny neovliviiuji tvorbu zasobniho organu pfimo, informace o nich maji
potenciondlni pfinos pro Slechténi. V transgenni Beta vulgaris s nadmérnou expresi BvFT1 totiz
dochdzi k inhibici kveteni 1 po vernalizaci. Tato informace by se dala vyuzit k prodlouzeni
rustové periody zasobniho organu (Pin et al., 2010). Autofi studie predpokladaji, ze pokud by
bylo mozné zasit rostlinu jiz na podzim, prodlouzila by se doba riistu a tim i1 obdobi, béhem
kterého je sachardza ukladana do kofene, bylo by tak potencionilné mozné zvysit vynosy

(Martins Rodrigues et al., 2020).

4.5 Mrkev obecna (Daucus carota)

Mrkev obecna (Daucus carota) je dvouleta plodina z ¢eledi Apiaceae (mifikovité), ktera béhem
prvniho roku rlstu tvoii riiZici listl a zasobni koten, v némz se ukladaji sacharidy, nejcasteji ve
formé& sachardzy. V druhém roce dochéazi po vernalizaci k produkci kvéti a semen, k tomuto

procesu jsou vyuzity zasoby uloZené v koteni piedchozi rok (napt. Geoffriau et al., 2020).

Plvodné byl z Daucus carota identifikovan pouze jeden F'T gen (Zhan et al., 2017). V pozdé&jsi
studii byly geny koédujici PEBP proteiny popsany dva a byly oznaceny jako DcFT1 a DcFT2.
DcFT?2 byl shodny s DcFT genem identifikovanym v ptvodni studii (Liu et al., 2020). Po
osekvenovani genomu Daucus carota se ukazalo, Ze PEBP kodujicich genil je v rostling jesté
vice. Nakonec bylo identifikovano celkem 12 genti, 4 F7-like geny, 6 TFLI-like gentia 2 MFT-
like (Liu et al., 2022).

DcFTI, DcFT3 a DcFT4 vykazuji vysoky stupen sekvencni podobnosti, pfi expresi téchto genti
behem vyvoje rostliny, byl zaznamenan podobny expresni vzorec. Exprese DcFT1/3/4 byla

pozorovana v hypokotylu v reakci na teplotu a fotoperiodu, jeji hladina se postupné zvySovala
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od 10. dne pfed zahdjenim vybihdni az do 10. dne po jeho zahajeni, poté exprese klesala.
Proteiny kodované témito tfemi geny maji pravdépodobné vliv na regulaci iniciace boltingu.
K pfesnému casovani a miie exprese DcFT1, DcFT3 a DcFT4 bude potieba provést dalsi

transkrip¢ni analyzy (Liu et al., 2022).

Dalsi ¢len FT rodiny, DcFT2, se pravdépodobné také ucastni regulace kveteni. Ke zvysSené
expresi DcFT2 zacalo dochazet pozdéji, az 10 dni po boltingu (Liu et al., 2022). Hladina
exprese DcFT2 byla v listech nejvétsi ve fazi jiz zalozenych kvétnich primordii (Zhan et al.,
2017). Zajimavé je, ze DcFT2 se od ostatnich F'T homologl v Daucus carota lisi tim, Ze je
necitlivy vici fotoperiodé (Liu et al., 2022). O mechanismu regulace DvFT2 nejsou dostupné

zadné informace.

Dale byla detekovéana exprese obou MFT-like genli v hypokotylu. ZvySend exprese DcMFT2
byla zaznamenana, podobn¢ jako DcFT1/3/4, pted zahajenim boltingu a béhem néj, potencialné
by tak DcMFT2 mohl mit néjakou roli v tomto procesu. U TFL-like gent se predpoklada, ze
funguji jako inhibitory kveteni, vSechny TFL-like geny identifikované v Daucus carota

vykazovaly totiz velmi nizkou expresi béhem vybihéani a kveteni (Liu et al., 2022).

Na zivotni cyklus Daucus carota tedy maji vliv vSechny ctyfi identifikované FT geny.
DcFT1/3/4 1 DcFT2 maji pravdépodobné roli v regulaci prechodu rostliny ke kveteni a pfi
kveteni samotném, jejich regulacni funkce a exprese jsou vSak rozdilné. Zatim co exprese
DcFT1/3/4 byla pozorovana v hypokotylu jesté pfed zahdjenim boltingu, k expresi DcFT2
dochdzi az pozdé&ji, a to zejména béhem tvorby kvétenstvi. Ani jeden z F7 homologl
identifikovanych v Daucus carota neni exprimovan v kofenech (Liu et al., 2022),

pravdépodobné se tedy nepodili na vyvoji podzemniho zasobniho orgénu.

Ptestoze DcFT geny nemaji ptfimo vliv na tvorbu zasobniho organu, hlubsi pochopeni jejich
regulace by mohlo pfispét ke zlepSeni vynosovych parametri. Brzky pfechod ke kveteni je
nezéadouci vlastnosti pti produkci Daucus carota, podrobné znalost role FT pfi kveteni, by tak
mohla byt uzite¢na pfi Slechténi novych kultivart rezistentnich k pfedc¢asnému boltingu (Liu et

al., 2022).

4.6 Redkev seta (Raphanus sativus)

Redkev setd (Raphanus sativus) je rostlina z éeledi Brassicaceae (brukvovité), ktera tvofi

zasobni organ ze zduznatélého kofene a hypokotylu. Redkve Ize péstovat béhem celého roku.
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U kultivarg, které jsou péstovany pro zasobni organ, je preferovano pozdéjsi kveteni. Zasobni
organ rostliny, ktera ptesla z vegetativni faze do faze generativni, méni svou strukturu, a pro
konzumaci se stava nepouzitelny (napf. Nishio & Kitashiba, 2017). Cas kveteni je u Raphanus
sativus velmi proménlivy s riznou reakci na vernalizaci a fotoperiodu. Pokud rostlina pfi
péstovani projde ne¢ekanym obdobim chladu, je kveteni urychleno a mtze dojit k signifikantni
ztrat¢ urody (Yi et al., 2014). Raphanus sativus je dilezitou plodinou zejména ve vychodni
Asii, zde péstované kultivary maji Casto velky bily zasobni orgén, rtizné kultivary naptiklad
z Japonska &i z Ciny v§ak mohou mit velké mnoZstvi riiznych barev, velikosti a tvart. Oproti
tomu fedkve pestované v Evropé jsou spise malé, kulovité a Cervené, jako hospodaiska plodina

nemaji tak zasadni vyznam (napt. Nishio & Kitashiba, 2017).

V Raphanus sativus byl nejprve FT homolog identifikovan pouze jeden (Nie et al., 2016),
nov¢jsi studie vSak pracuji s verzi, ze jsou v rostliné F7 homology dva (Wang et al., 2017).
V ramci gent kodujicich PEBP proteiny byl izolovan také homolog TFLI, ktery byl oznacen
jako RsTFLI (Oshima et al., 2009).

Ve studiich, které pracuji s existenci pouze jednoho FT homologu, byl RsFT u Raphanus
sativus zkouman pouze v regulaci kveteni. Autofi Nie et al. (2016) spekuluji, ze RsF'T by mohl
pozitivné regulovat pfechod ke kveteni. V mladych prytech byla hladina RsFT nizkd (Jung et
al., 2016), zvyseni hladiny jeho exprese nastava az s nastoupenim kveteni (Nie et al., 2016).
ZvySeni hladiny exprese korelovalo spozdni fazi vernalizace, coZz je v souladu
s predpokladanou roli RsFT pfi iniciaci kveteni (Liu et al., 2017). Ve studii, kterd pozorovala
pozitivni efekt giberelinu (GA) na kveteni Raphanus sativus, byla u ¢asné kvetouci linie po
oSetfeni GA vyrazng zvysSend hladina RsF'T, coz korespondovalo s fazi boltingu (Jung et al.,

2020).

Ve vySe zminénych studiich byl v fedkvi vzdy analyzovan pouze jeden homolog F7, nicméné
podle dvou dalSich studii byly F7" homology identifikovany dva a oznaeny jako RsFTa a
RsFTh. Oba RsF'T homology byly identifikovany jako potencionalni promotory kveteni (Mitsui
etal., 2023; Wang et al., 2017) ackoli detailni analyza RsF'T geni v téchto studiich chybi.

Ptredpoklada se, ze exprese genii zapojenych v signalizaci spojené s nastupem kvetenim,
zahrnujici u Arabidopsis FT, CO, SOCI1, FLC a LFY (viz kapitola 3.1), by mohla byt zapojena
do integrace signald z rGznych drah a modulovat piechod ke kveteni a samotné kveteni i u
fedkve (Nie et al., 2016). Je pravdépodobné, Ze regulace kveteni je u kultivart Raphanus sativus

citlivych na vernalizaci primarné fizena expresi RsFLC, ktery je integratorem vernalizacni
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drahy. V fedkvi byly identifikovany tii FLC geny, RsFLCI, RsFLC2 a RsFLC3, vSechny m¢ly
vysoké hladiny exprese v rostlinach, které neprosly vernalizaci. Naopak vyrazné snizené
hladiny byly pozorovany, pokud rostlina vernalizaci prosla (Yi et al., 2014). Z vysledka této
studie 1ze usuzovat, ze vernalizace je pro kveteni téchto kultivart klicovy faktor. V fedkvi byl
identifikovan také homolog CO, z ¢ehoz autofi usuzuji existenci CO-FT modulu a tim i do
urcité miry zachovani vlivu fotoperiody na kveteni, alespon u kultivart citlivych k fotoperiodé

(Wang et al., 2017).

Z dalSich genti kodujicich PEBP proteiny byl v Raphanus sativus identifikovany homolog
TFLI, ktery byl oznaCen jako RsTFLI. Exprese RsTFLI byla pozorovana v meristému
kvétenstvi. Na rozdil od TFLI u Arabidopsis (viz kapitola 3) nebyla exprese RsTFL1 omezena
pouze na vnitini buiikky meristému kvétenstvi, ale byla pozorovana ve vSech vrstvach centralni
zony. RsTFLI v tedkvi pravdépodobné potlacuje kveteni, mechanismus inhibice kveteni u
Raphanus sativus se vSak bude liSit od Arabidopsis, zejména s ohledem na rozdilné expresni

vzorce RsTFL1 a TFLI v ramci meristému kvétenstvi (Oshima et al., 2009).

Pti studovani zZivotniho cyklu rostliny, byla odhalena role RsFT v iniciace kveteni (Nie et al.,
2016), jakykoliv vliv RsFT na regulaci tvorby podzemniho zisobniho organu neni dosud

znamy.

Studii vénujicich se genim kdédujici PEBP proteiny v Raphanus sativus bylo mozné dohledat
pouze omezené mnozstvi a RsF'T geny jsou v nich zminény spiSe okrajové. Moznym diivodem
je to, Ze primarn€ zkoumanymi geny, jejichZ exprese ovliviiuje kveteni v tomto rostlinném
druhu, jsou homology FLC ajejich role ve vernaliza¢ni drdze, ktera je z ekonomického hlediska

dalezita pti ovlivnéni vynost.

4.7 Maniok jedly (Manihot esculenta)

Maniok jedly (Manihot esculenta), téz znamy pod nazvem kasava, tapioka ¢i yuka, je plodina
patfici do celedi Euphorbiaceae (pryscovité). Jedna se o vytrvalou rostlinu, kterd je vSak
v zemedélstvi péstovana jako jednoletd (El-Sharkawy, 2003). Tvofi zdsobni organ duznaténim
primarniho a adventivnich kofenti. Zasobni kofeny mohou mit rizny tvar od kulovitého az po
valcovity, a pfiblizn€¢ zjedné tietiny obsahuji Skrob. Diky tvorbé podzemnich zasobnich
organti, ze kterych muaze Cerpat energii, je Manihot esculenta velmi tolerantni k neptfiznivym

environmentalnim podminkam. Rostlina je rozmnoZovana zejména vegetativné, a to za pouziti

25



fizkii ze zdfevnatélych stonkd. Iniciace kveteni je ovlivnéna fotoperiodou a teplotou,

generativni rozmnozovani je vSak pouzivano pouze pii Slechténi. (El-Sharkawy, 2003).

V manioku byly identifikovany dva F'7 geny, ato MeFT1 a MeFT2, dale bylo z genti kodujicich
PEBP proteiny identifikovano také Sest 7FL gent, MeTFLI az MeTFL6 a dva MFT geny,
MeMFTI a MeMFT?2 (Adeyemo et al., 2019).

Oba MeF'T geny se pravdépodobné ucastni regulace nastupu kveteni. ZvySena exprese MeFT1
1 MeFT2 byla pozorovana v produkc¢nich listech (Adeyemo et al., 2019), tedy v pletivu, u

kterého se predpoklada, ze se v ném tvoii mobilni indukéni signal pro kveteni.

Zvyseni exprese MeFT2 v listech korespondovalo sindukei kveteni ptfi odpovédi na
fotoperiodu. Béhem kratkych dnti (10 hodin svétla) byla naméfena hladina transkripti MeFT2
nizka, ke zvySeni jejich hladiny doslo v dlouhych dnech (14 hodin svétla) u v§ech sledovanych
genotypl (Adeyemo et al., 2019). K expresi MeFT2 doslo jesté pfed vykvetenim rostlin, je tedy
pravdépodobné, ze exprese tohoto genu ma vliv na vznik a intenzitu vétveni kvétenstvi.
K vyvoji kvét vSak nedochézi, dokud nedojde také k navyseni exprese MeFT1 (Tokunaga et
al., 2022).

Pti pozorovani exprese MeFTI v odpovédi na dlouhé a kratké dny, nebyla u sledovanych
kultivarli vypozorovéna témet Z4dna spojitost mezi zménou fotoperiody a hladinou exprese
MeFTI (Adeyemo et al., 2019). Overexprese MeFT1 v transgennim manioku vedla k brzké
tvorbé dobfe vyvinutych saméich a samicich kvéth (Odipio et al., 2020). K expresi MeFTI
doslo az ve fazi, kdy se jiz zacalo tvoftit kvétenstvi, je tedy mozné, Ze k iniciaci exprese tohoto
genu dojde aZ po indukci kveteni a exprese MeFT!] tak ma vliv zejména na vyvoj kvéth
samotnych (Tokunaga et al., 2022). Zajimavé je, Ze transgenni linie manioku, ve kterych byla
nadmérna exprese MeFT! a doSlo u nich k brzkému kveteni, vyprodukovaly méné zasobnich

kotenli nez kontrolni rostliny (Odipio et al., 2020).

Podstatny vliv na zivotni cyklus manioku ma i teplota. V podminkach kontrolované teploty
doslo ke kveteni dfive v 22 °C nez pfi vyssi teploté 28 a 34 °C (Oluwasanya et al., 2021). Ve
studii provadéné v Nigerii byla oblast, kde byly naméfeny niz$i denni teploty, vypozorovana
pestovanym v oblasti s vy$§§imi dennimi teplotami (Oluwasanya et al., 2021). Vyssi teploty tedy

potlacuji expresi obou F7 homologt a pravdépodobné funguji jako represor kveteni (Tokunaga
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et al., 2022). Naproti tomu vyssi teploty podpofili vegetativni riist a vyvoj zdsobniho organu.

(Oluwasanya et al., 2021).

Jak jiz bylo zminéno, v Manihot esculenta bylo identifikovano celkem 10 genti kédujicich
PEBP proteiny, krom¢ jiz probranych F7 homologt, také homology MFT a TFL. Exprese
téchto genti byla v pln¢ vyvinutych listech zanedbatelna. ZvySena exprese MeMFTI byla
pozorovana v poupatech a v pletivech mladych listli, oproti tomu zvySena exprese MeMFT2
byla pozorovana v kofenech a ve stonku. Zatim chybi informace o tom, zda rozdilny vzorec
exprese téchto dvou MeMFT hraje néjakou roli v klicovych morfogennich procesech.
Transkripty alespon jednoho, Casto 1 vice MeTFL byly pozorovéany ve vSech pletivech, zejména
v mladych listech a v kvétech (Adeyemo et al., 2019), informace o jejich vlivu na zivotni cyklus

manioku vsak také dosud chybi.

Jelikoz se FT homology neexprimuji v zasobnich kofenech Manihot esculenta, tak se
nepiedpoklada regulacni role FT v jejich zakladani. Dle soucasnych znalosti se oba FT
homology podileji na regulaci kveteni. Ke zvySené expresi MeFT2 dochdzi pti kvétni indukei,
zatimco exprese MeFT1 je pozorovana az pozdé&ji a pravdépodobné ovliviiuje primarné tvorbu
kvéth (Tokunaga et al., 2022). Znalost enviromentalnich podminek a mechanismi indukujicich
kveteni by mohla byt velmi pfinosnd pro Slechténi, bylo totiz vypozorovano, ze s kvetenim
dochdzi k mensi produkci podzemnich zasobnich organti, tim paddem i k menSimu vynosu
plodiny (Odipio et al., 2020). Molekularni mechanismus, podle kterého je regulovana exprese

MeFTI a MeFT2, neni v manioku dosud dostate¢né prozkoumany (Tokunaga et al., 2022).
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5. Zavér

Plodiny tvofici podzemni zasobni organy jsou diilezitou soucasti svétové produkce potravy,
snaha zvysit jejich vynos je proto jednou z priorit zemédélského vyzkumu. V poslednich letech
se uvahy zaméfily na mobilni signaly a jejich potencialni roli v zaklddani podzemnich
zasobnich organt (Natarajan et al., 2019). Jako modelovy systém pro studium téchto
mechanismi slouzi tvorba hliz bramboru, kde mobilni FT protein, StSP6A, ma klicovou roli
pii iniciaci tuberizaci. Natarajan et al. (2019) a jini nadnesli otazku, zda homology FT proteina

nemaji, krome iniciace kveteni, vliv 1 na tvorbu podzemnich zasobnich organt dalsich plodin.

Resersi relevantni literatury jsem zjistila, Ze u vSech plodin zmiflovanych v této préci jsou FT
homology soucasti iniciace kveteni. VIiv jejich exprese na zasobni organy byl vSak prokazan
pouze u bramboru, cibule a ¢esneku. U fepy, mrkve, fedkve a manioku maji FT homology
pouze zachovanou funkci pfi regulaci nastupu kveteni, jejich potencidlni role pii iniciaci
podzemnich zésobnich organli nebyla bud’ zjiSténa nebo dosud vibec ovéfovana. Podle
dostupnych informaci Ize soudit, ze FT ma vliv jen na tvorbu takovych zasobnich organt, které
se vytvareji pteménou stonku ¢i listii. Jak do této predstavy zapadaji zadsobni organy, jejichz

vvvvvv

tvotfenych priméarné z kotene, naptiklad u fepy a fedkve.

U vétsiny plodin zminénych v této praci je vSak stale pfili§ malo informaci, které by umozZnily
vytvofit ucelengj$i pfedstavu o regulaci morfogennich procest prostiednictvim FT homologt.
Vétsina studii se vénuje primarné zménam v hladindch transkriptii, informaci o proteinech,

jejich mobilité a signalnich drahéch fidicich expresi FT je nedostatek nebo uplné€ chybéji.

Ptestoze FT homology a dalsi proteiny s PEBP doménou pfimo nereguluji iniciaci tvorby
podzemnich zasobnich organt ve v§ech vybranych plodinach, pochopeni role téchto proteint v
fizeni Zivotniho cyklu téchto druhfi, miZe byt i pfesto pfinosné, mohou totiz pomoci napiiklad

pfi zlepSovani vynosii (fepa, mrkev, maniok).
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