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Abstrakt:

Nastup kveteni je pro dfeviny mirného pasu velice dulezity proces a jeho Spatné nacasovani
muze zpusobit poskozeni kvéti a ztratu tGrody. I kdyz je tento proces dobie popsan u
jednoletych bylin, jako je naptiklad Arabidopsis thaliana, v dievin stile mnoho otazek
zustava nezodpovézenych. Tato prace sumarizuje poznatky o mechanismech nastupu kveteni
u dfevin, a to ve srovnani s poznatky dosazenymi u modelovych rostlin, zejména Arabidopsis
thaliana, vCetné faktorii zapojenych v regulaci procesu kveteni. Konkrétné jsou to F7-like
geny a TFLI-like geny, které hraji dtlezitou roli pii regulaci indukce kveteni, a jsou proto
podrobné diskutovany. U dfevin mirného pasu nasleduje po indukci kveteni, jesté¢ pied
rozkvétem, obdobi dormance. Periodicka regulace tohoto stavu je fizena endogenné a krom
jinych faktord je ovlivnéna expresi genli DAM. Genetické mechanismy regulujici ukonceni
endodormance u dfevin jsou napadné podobné vernalizaci u bylin. Hlubsi pochopeni procest
jako je indukce kveteni a ukonceni endodormance ndm muize pomoci pii vyvoji kultivart

s modifikovanou dobou kveteni.



Abstract:

Floral initiation is an important process for temperate woody perennials that affects the
subsequent development of the flower. Although this process is well known in annual plants
such as Arabidopsis thaliana, not much research has been done in woody plants. This review
summarizes the knowledge about mechanisms of flowering induction in woody perennials,
compared to the findings in model plants, especially 4. thaliana, including factors involved in
the regulation of the flowering process. In particular, F7-like genes and TFLI-like genes,
which play an important role in the regulation of flowering induction, are discussed in detail.
In temperate woody plants the dormancy period follows the floral induction before the floral
development. Periodic regulation of this stage is controlled endogenously and, in addition to
other factors, it is affected by expression of DAM genes. The genetic mechanisms regulating
endodormancy release in woody perennials are similar to vernalization in herbs. Better
understanding of processes such as the floral induction and endodormancy release can help us

to develop cultivars with a modified flowering time.
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1 Uvod

Regulace kveteni u dfevin je uzplsobena zivotni strategii vytrvalych rostlin. Zatimco u
jednoletych rostlin je kveteni spojeno se starnutim a smrti celé rostliny, rostliny vytrvalé
kvetou 1 v nasledujicich letech a udrzuji si vegetativni vyvoj 1 po reprodukci. Strategie
trvalého rastu zavisi na rozdilném chovani meristémt na jedné rostliné, né¢které zlstavaji ve
vegetativnim stavu, zatimco jiné jsou indukované ke kveteni. Selekce jednotlivych meristémut
probiha tak, ze kdyz jsou rostliny vystaveny pfiznivym podminkdm prostiedi, pouze
kompetentni meristémy vnimaji indukcni signély a diferencuji se na kvétni meristém (Walton
et al., 1997; Battey and Tooke, 2002; Martin Trillo and Martinez Zapater, 2002). Vyvoj
kvétniho meristému je u vétSiny ovocnych dfevin mirného pasu rozloZen do dvou let. Indukce
a nékdy 1 ¢astecny vyvoj kvétu probiha béhem prvni sezony a pak nasleduje obdobi dormance
béhem zimy, v nasledujicim roce se kvétni pupeny vyvijeji v kvét a posléze v plod. Pupeny,
které v predchozim roce nebyly indukovany ke kveteni, pokracuji ve vegetativnim rlstu
(Walton et al., 1997; Battey, 2000; Foster, Johnston and Seleznyova, 2003).

Pro spravné nacasovani faze kveteni si rostliny musely vyvinout mechanismy k rozpoznani
environmentalnich faktort jako jsou naptiklad: fotoperioda, kvalita svétla a teplota, a spravné
odpovédi na né (Song, Ito and Imaizumi, 2013; Romera-Branchat, Andrés and Coupland,
2014). Ze vSech faktorGi Zivotniho prostfedi je sezonni variace délky svételné faze
(fotoperioda) jedinym faktorem, ktery ziistava stabilni kazdy rok, a proto je ziejmé
2006; Azeez and Sane, 2015). Krom¢ fotoperiodické drahy se na indukci kveteni podili
vernalizacni, autonomni a giberelinova draha (Wellmer and Riechmann, 2010). Molekularni
mechanismy regulace kveteni u dfevin nebyly studovany tak dikladné jako u jednoletych
bylin, studie se zamé&fily zatim jen na né€kolik malo vzdjemné piibuznych druhii a popisuji
pfedevsim zapojeni homologl genli A. thaliana do regulace kveteni. Prace se vénuje nejvice
genim kvétni indukce, které koduji faktory iniciujici pfeménu vegetativniho meristému na
reprodukcéni a ziejmé jsou zapojeny 1 do selekce téchto meristéml. Dale se zaméfuje na
proces ukoneni dormance, ktery zajiStuje spravné nacasovani dalSiho vyvoje jiz
indukovanych meristémt. Tento piehled shrnuje soucasné znalosti o fyziologickych
procesech a molekularnich mechanismech, které se podileji na indukci kveteni se zamé&fenim

na specificke rysy a odliSnosti v regulaci kveteni u dievin.



2 Fotoperiodicka indukcni draha a povaha florigenu

Ve tficatych letech minulého stoleti formuloval na zdkladé experimentd profesor Cajlachjan
hypotézu kterd navrhuje existenci univerzalniho kvétniho stimulu, tento kvétni stimul byl
oznacen jako florigen. Jeho studie ukazala, ze k indukci kveteni kratkodennich rostlin staci
vystavit ptislusné fotoperiod¢ jediny list. Navic se zjistilo, Ze naroubovani neindukovaného
roubu na jiz indukovanou podnoz vyvolé u roubu kveteni (citovano z Turnbull, 2011). Timto
objevem zacala honba za identifikaci florigenu a jeho chemické povahy, ale i pies cetné
pokusy o extrakei florigenu a né€kolik zprav o extraktech s aktivitou indukujici nastup kveteni,
byl ve 20. stoleti florigen vniméan spis jako fyziologicky koncept nez jako chemicka entita. To
se zménilo v poslednich patnécti letech, kdy doslo k vyraznému pokroku pii deSifrovani
molekularné-genetickych mechanismiti, které vedou k morfogenetickému piechodu z
vegetativni do reprodukéni faze (Bernier and Périlleux, 2005; Zeevaart, 2006). V roce 2005
pfitdhl velkou pozornost gen FLOWERING LOCUS T (FT) a mozny objev latky florigenni
povahy. Experimenty na modelovém organismu Arabidopsis ukazaly, ze FT mRNA nebo
alesponi jeji ¢ast je onou hledanou substanci, ktera kdduje protein indukujici kveteni. (Huang
et al., 2005). Molekularni identita florigenu byla jest¢ 1épe popsana v roce 2007 tymem
Laurenta Corbesiera, ktery identifikoval protein FT jako indukéni signél piisobici na dlouhou
vzdalenost (Corbesier et al., 2007). Pfi jiném experimentu se pomoci miRNA zjistilo, ze FT
mRNA neni ve vzrostném vrcholu nezbytna pro schopnost indukovat kveteni (Mathieu et al.,
2007). To vSak nevylucuje moznost, Ze FT mRNA je transportovana do stonkového
apikalniho meristému (SAM), kde je pravdépodobné i translatovana, a tudiZ miiZze plsobit
redundantné s FT (Notaguchi, Higashiyama and Suzuki, 2014). Ackoliv se tato prace vénuje
dfevindm, je dulezité pochopit, jak funguje F7T dependentni indukéni drédha na modelu

Arabidopsis thaliana, ktery reprezentuje jednoleté byliny.

3 FT dependentni draha na modelu Arabidopsis a dalSich bylin

Ptechod do generativni faze krom jinych endogennich a exogennich faktorti ovliviluje
fotoperioda. U A. thaliana se na zacatku fotoperiodické indukéni drdhy exprimuje gen
CONSTANS (CO). Exprese tohoto genu probiha v privodnich bunkdch floému listd, je
regulovana fotoperiodou a svétlem na transkripni trovni a stabilizaci vzniklého proteinu
svétlem na post-transkripéni Grovni. Produktem genu CONSTANS je Zinc-finger transkripéni

faktor, protein regulujici expresi genu F7T (Bernier and Périlleux, 2005; Turnbull, 2011).



FT je transkribovan a translatovan v pritvodnich bunkéch floému list, odkud je nésledné
transportovan do SAM (Corbesier et al., 2007). V SAM probiha exprese genu FLOWERING
LOCUS D, jehoz produktem je FD bZIP transkrip¢ni faktor. Proteiny FD a FT tvoii ,,florigen
activation complex (FAC), ktery je zodpovédny za indukci pfechodu vegetativniho
meristému na kvétni meristém (Wigge et al., 2005). V experimentech s ryzi (Oryza sativa)
proteiny. Po transportu do SAM se protein HEADING DATE 3a (Hd3a, ryzovy ortolog FT)
nejprve vaze na 14-3-3 proteiny v cytoplazmé, ¢imz vznikne komplex, ktery se dale premisti
do jadra a tam se vaze na transkripcni faktor OsFD1 (ryzovy ortolog proteinu FD). Struktura
komplexu FAC byla urcena jako heterohexamer slozeny ze dvou Hd3a, dvou 14-3-3 a dvou
proteinit OsFD1(Taoka et al., 2011). Jelikoz 14-3-3 proteiny interaguji s FT u Arabidopsis a
s proteiny SINGLE FLOWER TRUSS (SFT- ortolog FT) u rajéat (Pnueli et al., 2001;
Lifschitz et al., 2006), mizeme piedpokladat stejny mechanismus tvorby FAC i u dalSich
rostlin. FAC se u Arabidopsis podili na iniciaci kvétniho programu aktivaci genti jako jsou
APETALA 1 (AP1), FRUITFUL (FUL) a SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CO 1
(SOCI) (Wigge et al., 2005). FT dependentni induk¢ni draha na modelu Arabidopsis thaliana

je stru¢né zobrazena na obr. €.1.

Obrazek €.1: Florigenni indukéni draha na modelu A.thaliana (upraveno podle McGarry and Ayre, 2012)

Pti dlouhych dnech je CO protein stabilizovan svétlem a aktivuje expresi FT ve floému. Naopak béhem kratkych dnd se CO
mMRNA akumuluje za tmy a CO protein je bez pfitomnosti svétla rychle degradovan. Protein FT je translatovdn v prdvodnich
burikach floému listll, odkud se dale transportuje smérem do SAM, kde interaguje s FD a tvoii FAC. FAC pak pfimo aktivuje
expresi SOCI1, FUL a AP1. Produkty téchto gen( aktivuji dalsi geny zapojené v regulaci kveteni.



4 Genova rodina CETS

Gen fotoperiodické drahy FT je ¢lenem genové rodiny CETS. Geny z této rodiny vykazuji
vysokou sekven¢ni podobnost a jsou evolu¢né konzervované, zkratka CETS vychdzi z nazvu
prvnich identifikovanych gent z této rodiny (CENTRORADIALIS / TERMINAL FLOWER 1/
SELF-PRUNING). Jejich produkty se uplatiuji v regulaci kveteni na vyvojovém piechodu
z nedeterminovaného vegetativniho riistu na determinovany generativni (McGarry and Ayre,
2012). Proteiny kédované CETS geny patii do nadrodiny PEBP, coz jsou proteiny vazajici
fosfatidyletanolamin, které jsou podobné¢ Raf-1 kindzovym inhibitorim (Chardon and
Damerval, 2005). Vyskytuji se u bakterii, rostlin 1 zivo¢icht (Banfield ef al., 1998). U rostlin
plni funkei klicovych regulatori indukce kveteni a vyvoje rostlinnych orgdnti (Andrés and
Coupland, 2012; McGarry and Ayre, 2012). CETS rodina je dobfe prostudoviana u
Arabidopsis thaliana, kde bylo identifikovano 6 geni ztéto rodiny, a to sice geny
FLOWERING LOCUS T (FT), TWIN SISTER FT (TSF), TERMINAL FLOWERI (TFLI),
ARABIDOPSIS THALIANA CENTRORADIALIS (ATC), MOTHER OF FT AND TFL1 (MFT)
a BROTHER OF FT AND TFLI (BFT). Tyto geny lze déle rozd¢lit do tii skupin: (1)F7-like
geny (2)TFLI-like geny a (3)MFT-like geny (Karlgren et al., 2011). MFT je povazovan za
spole¢ného predka vSech Clent této rodiny a MFT-like geny zfejmé reguluji vyvoj a kliceni
semen (Xi et al., 2010). Skupina F7-like genli zahrnuje krom F7 jeSté TSF, jehoZ produkt ma
pozitivni vliv na pfechod do generativni faze a je castetné¢ redundantni s proteinem FT
(Yamaguchi et al., 2005). Mezi TFLI-like geny patii TFLI a dalsi dva geny BFT a ATC.
Protein BFT oddaluje ptechod do generativni fdze a plsobi redundantné s TFL1 (Yoo et al.,
2010). Stejné tak protein ATC (Arabidopsis thaliana CENTRORADIALIS) (Huang et al.,
2012) a jeho ortolog CEN (CENTRORADIALIS u A. majus) (Amaya 1999) oddaluji piechod
do generativni faze a podobné¢ jako vétSina TFL1-like proteinti pisobi antagonisticky k FT.
Mechanismus antagonického vztahu u proteini ATC a FT ziejmé& spo€iva v rozdilné interakci
v SAM s bZiP transkripénim faktorem FD a nasledném ovlivnéni exprese genu APETALAI
opatnym zpusobem (Ahn et al.,, 2006). To souhlasi s navrhovanym modelem regulace
indukce kveteni, ktery vychdzi krom jinych faktorl pravé ze vztahu F7-like proteinti
(stimuluji kveteni) a TFLI-like proteinii, obé skupiny maji antagonisticky u¢inek a pomér
mezi nimi urCuje, zda dojde k determinaci meristému, ¢i meristém zlstane

v nedeterminovaném vegetativnim stavu (Kobayashi et al., 1999; Karlgren et al., 2011).



4.1 Struktura FT/TFL1 proteint a jeji vliv na tvorbu FAC

Ackoli mezi FT a TFL1 existuje velka podobnost, hraji protichtidné role pfi regulaci kveteni
(Ho and Weigel, 2014). Jak bylo zminéno vyse, FT tvoii spolecné s FD a 14-3-3 proteiny tzv.
florigen aktivacni komplex (FAC) (Taoka et al., 2011). Homology TFL1 u rGznych druha
mohou také vazat FD (Randoux et al., 2014) a 14-3-3 proteiny (Pnueli et al., 2001; Purwestri
et al., 2009) a zda se, ze TFL1 kompetuje s FT o vazebné proteiny, a tim inhibuje kveteni.
Tento predpoklad podporuje studie na rajcatech (Solanum Ilycopersicum), u kterych se
prokézalo, ze rovnovaha mezi expresi homologi F7T a TFLI reguluje kveteni (Shalit et al.,
2009). Jiné experimenty zkoumajici proteinové interakce u raze také ukazaly, ze ortology
TFL1 a FT mohou kompetovat o FD, a tim regulovat indukci kveteni (Randoux et al., 2014).
Bylo zjisténo, ze Tyr-85 v FT a His-88 v TFL1 hraji klicovou roli v jejich antagonistické
funkci pfiregulaci kveteni. V experimentech s Arabidopsis se ukazalo, Ze substituce
aminokyselinovych zbytki (tj. nahrazeni Tyr za His v FT nebo His za Tyr v TFL1) zpGsobuje
castecnou zménu aktivity FT na TFL1 a zménény FT protein mél slabou TFL1-like funkci
(Hanzawa, Money and Bradley, 2005). V cukrovce (Beta vulgaris) oba homology FT (tj.
BvFT1 a BvFT2) obsahuji Tyr-85 a i pfesto se u nich vyvinula antagonistickd funkce.
Zatimco BvFT2 je nezbytny pro indukci kveteni, BVvFT1 plisobi jako represor. U BVvFT1 bylo
prokazano, ze substituce tii aminokyselin ve struktuife vnéj$i peptidové smycky Casteéné
zménila funkci tohoto proteinu v regulaci kveteni (Pin ef al., 2010). Experimenty na tabaku
(Nicotiana tabacum) ukézaly, ze struktura vné&jsi smycky (AMK 128-145/ segment B)
spole¢né se sousednim peptidovym segmentem (Tyr/His) ovlivituji funkci FT a TFL1 (Ahn et

al., 2006).

Na obrazku ¢€.2 mizeme vidét porovnani struktur homolognich PEBP proteini (FT a TFL1
A.thaliana). Nejvyznamnéjsi rozdily mezi FT a TFL1 jsou v tzv. segmentu B, coz je vnéjsi
peptidova smycka (znaCena zelené). Dal§im vyznamnym rozdilem je sousedni peptidovy
segment lisici se v pfitomnych aminokyselinovych zbytcich (znaen modrfe), ten spolu se
segmentem B tvofi potencialni vazebné misto pro ligand (Hanzawa, Money and Bradley,
2005; Ahn et al., 2006), to se vSak neshoduje s pfedpokladanym vazebnym mistem pro 14-3-3
proteiny. Segment B a sousedni peptidovy segment nejsou pravdépodobné zapojeny do tvorby

FAC, ale jsou dilezité pro funkci proteinu v regulaci kveteni (Taoka et al., 2011).
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Obrazek €.2.: Struktura FT a TFL1 proteinti A.thaliana (upraveno podle Taoka et al., 2013)

A) Dllezité motivy v proteinech FT a TFL1: 14-3-3 vazebné misto je dlleZité pro vazbu bZIP (Basic Leucine Zipper Domain)
transkrip¢nich faktort (FD). Segment B je vnéjsi peptidova smycka, ve které se FT a TFL1 lisi. Tyrosin Y85 je dllezity pro
schopnost indukce kveteni u FT, histidin H88 je dlleZity pro schopnost represe kveteni u TFL1.

B) Porovnani segmentu B u proteinl FT a TFL1

Star$i studie a analyzy identifikovaly nékolik kli¢ovych aminokyselinovych zbytki, které
ovliviiuji funkci proteinil v regulaci kveteni, avSak ptesny vztah mezi homology proteini FT/
TFL1 a mechanismem jejich role v kveteni neni stale jasny (Taoka et al., 2011). Nedavna
studie, kde analyzovali homology FT / TFL1 z osmi druhti Rosaceae (Spiraea cantoniensis,
Pyracantha fortuneana, Photinia serrulata, Fragaria x ananassa, Rosa hybrida, Prunus
mume, Prunus persica a Prunus X yedoensis), ukazala zcela jiné vysledky. Analyzované
ortology TFL1 nemohou indukovat kveteni ani po substituci klicové aminokyselinové
skupiny ptitomné v FT. Dalsi experimenty zkoumajici fyzické interakce homolognich nebo
mutovanych proteini FT s transkripénim faktorem FD ukézaly, Ze nejsou dostacujici
k indukci kveteni. To znamend, Ze u Rosaceae neni antagonisticka funkce FT a TFLI dana
zménou v uvedenych aminokyselinach a taky je moznd vyzadovéana ucast 14-3-3 proteinu

(Wang et al., 2017).

4.2 FT-like geny

Do skupiny F7-like genti patii F'T a TSF, tyto dva geny jsou si Uizce piibuzné a jejich exprese
je ovlivnéna fotoperiodou prosttednictvim CO (Fornara et al., 2010). Dale bylo také zjisténo,
ze exprese FT je ovlivnéna nejen délkou dne, ale i kvalitou svétla (Kang et al., 2007).
ZvysSena exprese TSF u Arabidopsis zpusobuje pfedcasné kvetouci fenotyp (Yamaguchi et al.,

2005) podobny fenotypu, ktery je vysledkem nadmérné exprese F'T (Kobayashi et al., 1999).



Oba geny jsou exprimovany v privodnich bunkéach floému, ale maji odliSné prostorové
expresni profily: 7SF je primarné exprimovan v hypokotylu (Yamaguchi et al., 2005),
zatimco FT je primarn¢ exprimovan v listech (Corbesier et al.,, 2007). Vysledky studii
na Arabidopsis a dalSich bylinach naznacuji, Ze mechanismus indukce kveteni spojeny prave
s FT-like geny a snimi souvisejicimi signdlnimi drahami je konzervovany. To vSak
neznamena, ze produkty genli maji stejné funkce a mechanismy, jakymi funguji, jsou stejné i

u vytrvalych rostlin.

4.3 FT-like geny u vytrvalych rostlin

FT ajeho ortology se vyskytuji u vytrvalych dfevin jako naptiklad jablon¢ (Malus domestica)
(Kotoda et al., 2010), hrusné (Pyrus communis) (Freiman et al., 2011), meruiky (Prunus
mume) (Esumi et al., 2009), broskvoné (Prunus persica) (Chen et al., 2013), tieSné (Prunus
avium) (Yarur et al., 2016) a i u jinych vytrvalych rostlin (Bohlenius et al., 2006). Pfehledné
je funkce produktt F7-like genti u jednotlivych druhti rostlin zobrazena v tabulce ¢islo 1 (viz.
Ptiloha). Studie na dievinach jako je jablon (Kotoda ef al., 2010; Mimida ef al., 2013) a topol
(Populus spp.) (Hsu et al., 2011) odhalily, Ze maji dva geny FT, které se exprimuji v jinych
casovych obdobich. Piedpokladé se, ze FT1 (MdFTI) kéduje protein, ktery ovliviluje kvétni
indukci, zatimco protein FT2 (MdFT2) se podili na diferenciaci kvétnich orgdnt a vyvoji
plodu. U jinych dfevin jako napfiklad u tfeSné (Yarur ef al., 2016) nebo u fikovniku (Ficus
carica) (Ikegami et al., 2013) existuje pouze jedna kopie genu a je mozné, ze by jeho produkt
mohl regulovat jak indukci kveteni, tak i nasledny vyvoj kvétu a plodu. Na rozdil od A.
thaliana se u jablon¢ (Mimida ef al., 2011), tfeSné (Yarur et al., 2016) a topolu (Hsu et al.,
2011) ukazuje, Ze FT mRNA mitiZze byt detekovana nejen v listech, ale 1 v kvétnich pupenech,
coz je zfeym¢ dano tim, Ze se FT u vytrvalych dfevin exprimuje v listech a v kvétnich
pupenech nezavisle na sob¢ (Yarur et al., 2016).

Diitkazem pro konzervaci funkce produkti F7-like genti u dievin mohou byt vysledky studie
na ¢ajovniku (Camellia oleifera), kde exprese CoFT1 vzrostla béhem faze indukce kveteni a
reagovala podobn¢ na fotoperiodu jako u Arabidopsis thaliana. Pti nadmérné expresi CoF'T1
v transgenni A. thaliana doslo k ¢asné indukci kveteni, coz potvrzuje indukéni funkci CoFT1
v regulaci kveteni. CoFT1 interagoval jak s proteiny CoFD, tak s proteiny FD A. thaliana.
Déle se zjistilo, Ze promotor genu CoFTI obsahoval elementy reagujici na fotoperiodu a
vazebna mista pro transkrip¢ni faktory regulujici indukci kveteni (Lei et al., 2017). Podobné
muze byt ovlivnén svétlem i gen FT (FcFTI) u fikovniku, v jehoz regulacni oblasti se nachazi

mnoho elementil reagujicich na svétlo a hladina FcFT1 mRNA vzrlsta pii svételné expozici,
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coz naznacuje, ze jeho aktivace je regulovana svételnymi podminkami. Déle bylo zjiSténo, Ze
FcFT1 indukuje pfedcasné kveteni v transgennim tabaku, coz naznacuje, ze FcFT1 je ortolog
FT s konzervovanou funkei pfi regulaci kveteni (Ikegami et al., 2013). Podle téchto dat se da
piedpokladat vysoka konzervovanost FT induk¢ni drahy u krytosemennych.

Na druhou stranu vysledky jinych studii na dfevinach ukazuji, Ze mechanismus je sice
podobny, ale objevuji se zde rozdily, které mohou byt dany opakovanim indukce kveteni
béhem zivotniho cyklu (Fadon, Herrero and Rodrigo, 2015). Cyklus reprodukéniho a
vegetativniho riistu u topolu je koordinovan stimulaci ¢i inhibici exprese F7T1 a FT2 v riznych
obdobich (Hsu et al., 2011). Mutanti topolu? se zvysenou expresi F7/ kontinudlné vytvareji
axilarni a koncova kvétenstvi, navic rostliny se snizenou expresi F72 také tvoii kvétenstvi,
coz naznacuje, ze signalizace F'T1 je dostate¢na pro indukci kveteni. Exprese F71 v reakci na
nizké teploty reguluje pfechod omezeného poctu vegetativnich meristémi na reprodukéni
meristémy. ZvySujici se okolni teploty potlacuji transkripci F71 a podporuji transkripei F72,
¢imz konci diferenciace kvétniho meristému a za¢ina vyvoj kvétnich pupeni. Predpoklada se,
ze FT1 a FT2 koordinuji vegetativni rust a prechod do generativni faze podobné i u dalSich
dievin s duplikovanym genem F7 (Hsu ef al., 2011). Je zajimavé, Ze zvySena exprese genil
MAFTI nebo MdFT?2 jabloné indukuje pfedcasné kveteni u transgennich A. thaliana. Dale
bylo zjisténo, Ze transgenni jabloné se zvysSenou expresi MdFTI vykazuji pred¢asné kvetouci
fenotyp (Kotoda et al., 2010). Z ptibuzné dieviny hrusné (Pyrus communis) byly izolovany
dva geny typu FT - PcFTI a PcFT2. Nadmérna exprese PcFT2 sice zpusobila pfedcasné
kveteni v transgennim tabdku, ale v transgenni jabloni uZ ne. Nadmérna exprese PcFT2 se
vSak v transgenni jabloni projevila neschopnosti ptechodu do dormance, ktery je za
normalnich podminek indukovan kratkou fotoperiodou. Tento fenotyp byl také pozorovan u
WT roubil jabloni naockovanych na transgenni podnoZz. Pfi porovnani struktury proteinu
PcFT2 s homolognimi proteiny FT z jabloné a hru$né se mezi nimi nalezly rozdily, které by
mohly ovlivnit proteinovou strukturu a vznik FAC. Vysledky na hruSni naznacuji, Ze protein
PcFT2 ma modifikovanou funkei, jelikoz neindukuje kveteni, ale inhibuje dormanci (Freiman
et al., 2015). V pokusech s transgenni hrusni (Pyrus communis) nesouci FT z citrusu (CiFT)
se vSak opét potvrdila funkéni konzervace F7-like gend. Vysledky ukazaly silnou korelaci
mezi expresi genu CiFT a diferenciaci kvétnich pupenll hrusné in vitro. Dalsi vysledky
ukazaly, ze CiFT vyvolava predCasné kveteni v transformovanych hruSnich a Ze tento
piedcasné kvetouci fenotyp je déditelny (Matsuda et al., 2009). U jahodniku (Fragaria
vesca), vytrvalé rostliny z ¢eledi Rosaceae, se podafilo identifikovat FvFT, u jehoz produktu

se také potvrdila florigenni funkce. Kromé& FvFTI obsahuje genom jahodniku jesté¢ FvFT2 a
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FvFT3, funkce produkta téchto gena jesté nebyla zjisténa. Nicméné podobnosti FVFT2 a
FvFT3 s FvFT1 naznacuji, Ze FVvFT2 a FvFT3 by mohly ptsobit také jako induktory kveteni
(Koskela et al., 2012). U vyslechténého druhu jahodniku Fragaria x ananassa FaFT3
indukuje expresi AP, coz potvrzuje florigenni funkci FT-like proteinti u jahodnikd (Nakano

etal.,2015a)

4.4 TFL1

Protein kodovany genem TERMINAL FLOWERI (TFL1) udrzuje nedeterminovany meristém
a inhibuje ptfechod do generativni faze. Transgenni analyza ukazala, ze TFL1 u Arabidopsis
udrzuje nedeterminovany rust ve vegetativnich i reprodukcnich organech (Bradley et al.,
1997). TFLI se exprimuje hlavné v centralni zon€ vzrostného vrcholu, protein TFL1 je poté
rozmistén mezi vzrostnym vrcholem a Uzlabnimi pupeny, coz naznaCuje, Ze se muze
pohybovat z mista své transkripce v centralni zoné na periferii (Conti and Bradley, 2007).
Stejn¢ jako protein FT je tedy protein TFL1 také mobilni, ale pohybuje se lokalné¢ v
meristému, zatimco FT se mtize pohybovat na delsi vzdalenost (Giakountis and Coupland,
2008). Zda se, ze protein TFL1 se také podili na ptenosu proteint do specializované vakuoly,
kterd slouzi k uchovavani proteinii v meristematickych bunkach, ptipadné k ukladani faktorti

nezbytnych pro vyvoj rostlin (Sohn et al., 2007).

4.5 TFL1-like geny

Geny homologni s TFL1 se nachazeji prakticky ve vSech dosud zkoumanych druzich rostlin.
Struktura a funkce jejich produktl je velmi konzervovana (Pnueli ef al., 2001; Wang et al.,
2011; Iwata et al., 2012). Jeden ze strukturné nejpodobnéjSich homologh TFL1 je ATC
(ARABIDOPSIS THALIANA CENTRORADIALIS), ktery se uplatiiuje jako kratkou
fotoperiodou indukovany represor ptechodu do generativni faze. Podobn¢ jako TFL1 se miize
vazat na FD pravdépodobné k C-terminalni doméné proteinu, a tim znemozni tvorbu FAC
(Huang et al., 2012). U Antirrhinum majus je ortolog genu ATC, CENTRORADIALIS (CEN),
exprimovan v kvétnim meristému az po piechodu do generativni fdze. U mutantnich rostlin se
snizenou expresi CEN se sice vytvaii kvéty, ale k urychleni pfechodu do generativni faze
nedochazi. To naznacuje, ze se CEN nejspisSe podili na udrzovéani kvétniho meristému, ale uz

se neuplatiiuje v regulaci pfechodu do generativni faze (Cremer et al., 2001).
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4.6 TFL1-like geny u vytrvalych rostlin

Studie na topolu (Populus spp.) potvrdily zachovani funkce produkti TFL1-like genti v
regulaci kveteni u vytrvalych rostlin(Bohlenius et al., 2006; Hsu et al., 2011; Rinne et al.,
2011). Stejn¢ tak ektopickd exprese TFLI-like genti jabloné¢ (Kotoda and Wada, 2005),
broskvon¢ (Chen et al., 2013), merunky (Esumi et al., 2010), sttemchy (Wang and Pijut,
2013) a dalsich dievin (Pillitteri, Lovatt and Walling, 2004; Mohamed et al., 2010) se
projevuje na fenotypu transgennich rostlin 4.thaliana oddalenim indukce kveteni, coz u jejich
produkti potvrzuje roli inhibitoru kveteni. Piehledné je funkce produkti 7FLI-like genii
z jednotlivych druhti vytrvalych rostlin uvedena v tabulce ¢islo 1 (Piilohy).

Stejné jako cela CETS genova rodina podstoupily i TFLI-like geny u dfevin mnoho zmén.
Napriklad u jablon¢ se v prubéhu evoluce zduplikovaly a v soucasnosti jsou identifikovany
ctyti TFLI-like geny, MdTFLI1-1, MdTFLI1-2, MdCENa a MdCENb (Mimida et al., 2012).
Vzhledem k tomu, ze MdTFLI-1 a MAdTFLI-2 byly exprimovdny ve vegetativnich i
generativnich meristémech, mohou fungovat jako represor kveteni a regulator vegetativni
meristémové identity (Mimida et al., 2009). Dalsi indicie pro funkéni konzervaci jejich
produktt jsou podobné Casové a prostorové expresni profily MdTFLI-1 a MdTFLI-2. Exprese
je u obou genil lokalizovdna v dienovém meristému SAM bc¢hem vegetativniho ristového
obdobi od pocatku kvétna az do konce Cervna, poté se béhem prechodu do generativni faze
drasticky snizi na zacatku cervence (Mimida et al., 2011). Transgenni jabloné¢ (Malus
domestica) a hrusné (Pyrus communis), ve kterych byly MdTFLI nebo PcTFLI umlceny,
vykazovaly trvale kvetouci fenotyp (Freiman et al., 2011; Mimida et al., 2013). Stejné tak i u
jahodniku (Fragaria vesca) a ruze (Rosa ssp.) se uml¢enim TFLI-like homologu zménila
fenologie dané rostliny (Iwata et al., 2012). Uml¢eni genu KOUSHIN (KSN), homologu TFLI1
u Fragaria vesca, se projevuje opakovanym vyvojem kvétenstvi béhem jednoho roku. Stejné
tak u rize se podafilo umlcet tento homolog 7FLI prostfednictvim retrotransposonu, a
vyvolat tak trvale kvetouci fenotyp (Iwata et al., 2012). U vétSiny stromt je indukce kveteni
inhibovana béhem juvenilni faze a v dosp€losti po piechodu do generativni faze se
kazdoro¢né reguluje, TFL1 je nedilnou soucasti kontroly obou procesu. Juvenilni faze u
jablon¢ (Malus domestica), hrusn¢ (Pyrus communis) a topolu (Populus tremula alba) byla
zkracena o roky, kdyZ byla potlacena exprese 7FLI-like genii (Kotoda et al., 2006; Mohamed
et al., 2010; Freiman et al., 2011). Krom¢ regulace kveteni se 7FLI-like geny u topolu
podileji 1 na regulaci sezonniho cyklu rastu a dormance a na koexistenci vegetativnich a

kvétnich meristému na stejném vyhonku (Bohlenius ef al., 2006).
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Analyza aminokyselinovych sekvenci ukézala vysokou miru podobnosti proteinu PsTFLI
(Prunus serotina) s TFL1 homology z jinych druhli Prunus, véetné slivoné jezojské (Prunus
vedoensis), broskvoné (Prunus persica), merunky (Prunus armeniaca) a japonské merunky
(Prunus mume). VSechny tyto vysledky naznacuji, ze TFLI-like geny potlacuji prechod
vegetativnich meristému na reprodukc¢ni, a tim oddaluji kveteni (Esumi, Tao and Yonemori,
2005). Prestoze produkty TFLI-like genii u vytrvalych rostlin obsahuji oproti Arabidopsis
n¢kolik substituovanych aminokyselinovych zbytkli, jsou vysoce konzervované a jejich

funkce je vice mén¢ zachovana.

4.7 Rovnovaha FT/TFL1

Bylo prokdzano, ze pomér FT-like proteini a TFL1-like proteini reguluje vyvoj
determinovaného a nedeterminovaného ristu, napt. u Arabidopsis, kukufice a rajcat (Pnueli
et al., 2001; Lifschitz et al., 2006; Conti and Bradley, 2007; Shalit ef al., 2009; Danilevskaya,
Meng and Ananiev, 2010). Napiiklad u Arabidopsis se uplatiuje rovnovaha FT/TFLI1 pii
monopodialnim ristu. Exprese TFLI je omezena na apikalni meristém a neni lokalizovéna v
axilarnich vyhoncich. FT kompetuje s TFL1 v SAM o FD, kde vSak vétsi podil TFL1
neutralizuje U¢inek FT. FT zaroven pronikd do axilarnich meristémil, kde se zvysi pomér FT
vaci TFL1, coz indukuje determinovany rist a vyvoj kvétu. Ve vysledku zustava apikalni
meristém nedeterminovany, zatimco axilarni meristémy prechdzeji na determinovany vyvoj,
coz je typické pro monopodidlni vétveni (obr. 3) (Conti and Bradley, 2007). Tato regulace pfi
vyvoji kvétenstvi zaloZzend na poméru FT a TFLI je pravdépodobné univerzalnim
mechanismem pro regulaci determinovaného a nedeterminovaného ristu (McGarry and Ayre,
2012). Studie na piibuznych druzich jahodniku, rizi a jabloni také ukazuji, Ze pomér
FT/TFLI hraje dileZitou roli v udrzovani nedeterminovaného riistu v SAM, a tim ovliviiuje
indukeci kveteni (Iwata et al., 2012; Koskela ef al., 2012; Nakano ef al., 2015b). Naptiklad u
Fragaria vesca se FvTFLI pii vegetativni ristu vyrazné exprimuje ve vzrostnych vrcholcich a
jeho exprese se snizuje za kratké fotoperiody indukujici kveteni (Koskela ef al., 2012).
Naproti tomu u ptibuzného druhu F. ananassa se akumuluje FaFT3 mRNA v SAM tésné
pred zvySenim exprese FaAP1 (Nakano et al., 2015b). Podobné¢ se i u jablon¢ zvysila exprese
MAFTI v apikalnich meristémech tésné pied indukcei kveteni (Kotoda et al., 2010). Transkript
MAFTI se ve vzrostnych vrcholcich akumuloval 1-2 tydny pfed prvni viditelnou
morfologickou zménou (Hattasch er al., 2008). Z téchto vyzkumi vyplyvd, Ze zvySena
exprese florigenu F7 mize byt klicovym faktorem v regulaci indukce kveteni a ze vysoka

koncentrace jeho produktu v SAM indukuje faktory fidici pfeménu v kvétni meristém.

12



terminalni meristém zhstava v

nedeterminovaném stavu
(monopodialni rast) \9 SOC1
—

Axilarni meristém:
determinovany rust
- indukce kveteni

Obrazek ¢.3.: Regulace monopodialni architektury kvétenstvi (upraveno podle McGarry and Ayre, 2012)
Apikalni meristém zlstava v nedeterminovaném stavu, zatimco axilarni meristémy se preménuji v kvétni meristém. U
mladého neindukovaného apikalniho meristému je TFL1 vadzan na FD (vlevo). Jak rostlina starne, FT je exprimovan ve vétsim
mnoizstvi, pohybuje floémem do apikalniho meristému. Pfi monopodidlnim rdstu zGstava TFL1 vazan na FD v apikalnim
meristému, ale v axilarnim meristému prevazuje komplex FT-FD, cozZ vede k aktivaci SOC1, FUL, AP1 a LFY. Antagonismus
zobrazeny mezi LFY a TFL1 ve dvou sousednich meristémech je zaloZzen na publikovanych nalezech (Conti and Bradley,
2007).

Mathieu et al., (2007) dokonce uvadi, ze pokud koncentrace proteinu FT dosdhne urcité
urovng, tak se kveteni indukuje bez ohledu na vliv jakychkoli jinych faktori. Tomu odporuje
fakt, Ze u vytrvalych rostlin zistavd mnoho pupenti v nedeterminovaném stavu i v pfitomnosti
vysokych hladin florigenni latky. Naptiklad v experimentu s mangem (Mangifera indica)
popsali autofi latku florigenni povahy, ktera byla schopna pfeménit vSechny pupeny v §irSim
okoli listli na kvétni meristém. Ve skutecnosti vS§ak mango udrZuje znacnou ¢ast pupend ve
vegetativnim stavu dokonce 1 za pfitomnosti vysoké koncentrace florigenni latky (Davenport
et al., 2006). U pomerancovniku (Citrus sinensis) jsou pupeny indukovany ke kveteni hlavné
ve vzrostnych vrcholcich, podobné pupeny pod vzrostnymi vrcholky jsou vSak florigenimu
signalu téméf nepiistupné. Po odfiznuti vzrostného vrcholku zacnou nékteré pupeny pod
fezem pucet a vypadaji, jako kdyby podstoupily kvétni indukei, zatimco jiné pokracuji ve
vegetativnim rlstu, coZ znamend, Ze jsou pro indukci nepfistupné i1 po zméné apikalni
dominance (Valiente and Albrigo, 2004). To naznacuje, Ze selekce urcitych pupenti k tomu,
aby se preménily v kvétni meristém, neni ovlivnéna pouze vysokou hladinou florigenu (FT), a
je tedy dost pravdépodobné, ze je tato selekce z velké Césti regulovana snizenim exprese
TFLI. S timto predpokladem koreluje 1 novéjsi studie na japonské hrusni (Pyrus pyrifolia
Nakai) (Bai et al., 2017), kde analyzovali expresni profily F7T a TFLI geni béhem induk¢ni
faze kveteni (obr.4A). Exprese FT (PpFTla a PpFT2a) se nijak vyrazn¢ nezvysila, zatimco
exprese TFLI (PpTFLI-la a PpTFLI-2a) vyrazn¢ poklesla prav€ béhem indukce.
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Zvyseni exprese genu PpAPI a PpFUL (obr.4B) po poklesu hladiny PpTFL1 naznacuje
primarni tlohu PpTFL1 pfi indukci kveteni u hrusné (Bai et al., 2017). Z toho vyplyva, ze
zvySeni koncentrace FT nebo snizeni koncentrace TFL1 v SAM vede k relativné vétSimu
zastoupeni komplexu FT-FD, ktery tvoii FAC a indukuje kveteni. Tato data potvrzuji model
molekuldrniho mechanismu (Ahn et al., 2006), ve kterém TFL1 a FT kompetuji o FD, a tim

zajistuji spravné nacasovani indukce kveteni.
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Obrazek €.4: Relativni exprese genti v pupenech béhem indukce kveteni u hrusné (Upraveno podle Bai et

al.2017)

A) Relativni exprese genl PpFT1a a PpTFL1-1a

B) Relativni exprese gent PpAP1, PpFUL a PpSOC1

Obdobi pred indukci kveteni: faze 0; Faze indukce kveteni: faze 0.1; Obdobi po indukci kveteni: faze 0.2 >

5 Endodormance

Realizace vyvojového programu je u mnohych vytrvalych rostlin v mirném podnebném pasu
odloZena na jaro nasledujiciho vegetativniho obdobi. Vegetativni a reprodukéni meristémy
zlstavaji v chladném obdobi podzimu a zimy v dormantnim stavu, coZ zajiStuje optimalni
ochranu proti nizkym teplotdm a suchu. Po indukci kveteni a vytvoteni kvétnich primordii tak
vstupuje pupen do endodormance. Fyziologické podobnosti mezi vernalizaci a ukon¢enim
dormance vedou k hypotéze, Ze molekularni mechanismus analogicky k vernalizaci by mohl
byt zodpovédny také za ukonceni endodormance u vytrvalych rostlin (Horvath ef al., 2003;

Rohde and Bhalerao, 2007).
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5.1 Vernalizacni draha na modelu Arabidopsis

Nekteré rostliny se prizptisobily mirnému klimatu tim, ze se u nich vyvinul pozadavek na
delsi obdobi chladu ptfedtim, nez se stanou schopnymi pfijimat signdly indukujici kveteni.
Tento proces, pii kterém rostlina ziskava kompetenci ke kveteni, se nazyva vernalizace.
Vernaliza¢ni draha byla nejdikladnéji studovédna u Arabidopsis, kde je regulovana produkty
geni FRIGIDA (FRI), VERNALIZATION 1 (VRNI) a FLOWERING LOCUS C (FLC)
(Michaels and Amasino, 2000). FLC je MADS-box transkrip¢ni faktor, ktery inhibuje kveteni
vazbou do regulacnich oblasti nékolika gent kodujicich kvétni aktivatory: FT v listech, SOCI
a FD vSAM (Helliwell et al., 2006; Searle et al., 2006). Vernalizaci se FLC lokus
epigeneticky umlcuje trimethylaci na lysinu 27 histonu 3 pisobenim ,,Polycomb represivniho
komplexu 2 (PRC2) (Wood et al., 2006) a pii naslednych vyssich teplotach zlstava stabilné
umléen, coZ umoziuje zvySeni exprese F7, SOCI a nastartovani fotoperiodické drahy
indukce kveteni (Michaels and Amasino, 2000). U blizce ptibuzného druhu trvalky Arabis
alpina byl identifikovan ortolog FLC PERPETUAL FLOWERING 1 (PEPI), ktery také
inhibuje kveteni represi SOCI. Narozdil od A. thaliana je v A. alpina uml¢eni PEPI pouze
pfechodné, takze rostlina miize projit opakované cykly reprodukce a vegetativniho ristu

(Wang et al., 2009).

5.2 Endodormance u vytrvalych rostlin mirného pasu

Zastaveni rGstu pupenl (vegetativnich i1 generativnich) a indukce endodormance jsou u
vytrvalych rostlin fizeny pfedev§im kombinaci kratkého dne a nizkych teplot (Olsen, 2010;
Cooke, Eriksson and Junttila, 2012), endodormance pupeni brani obnoveni rstu pupend i za
kratkodobé ptiznivych podminek prostfedi (Rohde and Bhalerao, 2007). Stejné jako
vernalizace 1 ukonceni endodormance miize probéhnout az po delsim obdobi nizkych teplot
(Couvillon and Erez, 1985; Heide and Prestrud, 2005). Napf. u jabloné (Malus pumila) a
hrusn€ (Pyrus communis) je k ukonceni endodormance potteba nejméné 6 tydnii (pfiblizné

1000 hodin) expozice v chladném prostiedi (6 - 9 © C) (Heide and Prestrud, 2005).

5.2.1 Molekularni mechanismy regulujici endodormanci

Za hlavni regulatory endodormance a sezoénniho riistu vytrvalych rostlin se povazuji proteiny
kédované geny DAM (DORMANCY-ASSOCIATED MADS-box), které byly identifikovany u
mutantu broskvoné, kde delece n€kolika gentt DAM zptsobila mutantni fenotyp evergrowing

(evg), ktery se projevuje stalym ristem a neschopnosti pfechodu do dormance (Bielenberg et
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al., 2008). DAM geny jsou exprimovany v pupenech hlavné v obdobi zimy a jejich hladiny
jsou vyrazné ovlivnény fotoperiodickymi a teplotnimi signaly (Li ef al., 2009). Exprese dvou
z nich, DAMS5 a DAMG6, zvlasté koreluje se stavem endodormance pupenti; hladiny DAMS i
DAMBG jsou vysoké v dormantnich pupenech a naopak nizké po dostatecné dlouhém piisobeni
chladu pfed ukoncenim endodormance (Jiménez, Reighard and Bielenberg, 2010). U topolu
(Ruttink et al., 2007) a japonské merunky (Yamane et al., 2008) byly identifikovany i dalsi
geny podobné DAM, kde expresni vzory koreluji se stavem dormance. Modifikace DAM6
chromatinu podobnym zptisobem jako VRNI chromatinu v disledku dlouhodobé expozice
nizkym teplotam (Bastow et al., 2004; Oliver et al., 2009) potvrzuje existenci fyziologické
podobnosti mezi vernalizaci a dormanci. Toto naznacuje, Ze epigenetickd regulace analogicka
k vernalizaci by mohla byt zodpovédnd za ukonceni endodormance (Horvath et al., 2003,
Rohde a Bhalerao, 2007). Epigenetickd regulace exprese genil spojena s ukonc¢enim dormance
byla popsana napftiklad u broskvoné (Prunus persica) (Leida et al., 2012) a kaStanovniku

(Castanea sativa) (Santamaria et al., 2011).
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6 Zavér

Ovocné dieviny mirného péasu koordinuji néstup kveteni s vhodnymi environmentalnimi
podminkami ptedev§im pomoci fotoperiodické drahy, kterd reguluje krom jinych faktort
expresi CETS genl. Exprese téchto geni a pomér jejich produktli v meristému pupent se
podili na rozhodovani, kolik a které pupeny zlstanou ve vegetativnim stavu a kolik jich bude
indukovano ke kveteni. U A.thaliana 1 u dfevin jsou za indukci kveteni odpovédné FT-like
proteiny, které funguji jako florigenni signdl. Proti nim pusobi TFL1-like proteiny, které
udrzuji meristém ve vegetativnim stavu, a tim inhibuji kveteni. Molekuldrni mechanismus
tohoto antagonického vztahu je zaloZen na kompetici o FD. Je znamo, ze pomér FT / TFL1
ovliviiuje vzorce determinovaného a nedeterminovaného vyvoje a tyto proteiny jsou ziejmé
univerzalni regulatory architektury bylin. Regulacni mechanismus zalozeny na poméru FT a
TFL1 je také urcujici pro selekci a indukci jednotlivych pupenti u vytrvalych rostlin. U
kvétnich pupenil jabloné zvySeni exprese F7-like genil vede k indukci kveteni. Naopak studie
na hrusni ukazuje, Ze regulace pfemény nedeterminovaného meristému v kvétni meristém je
ovlivnéna hlavné snizenim exprese TFLI. Tyto a dalsi studie potvrzuji hypotézu, ve které
zména poméru FT/TFL1 ve prospéch FT bud’ zvysSenim FT nebo snizenim TFL1 v daném
meristému vede k relativné vétSimu zastoupeni komplexu FT-FD, ktery tvoii FAC a indukuje
kveteni.

DalSim dualezitym procesem, ktery ovliviiuje nastup kveteni, je ukonceni endodormance.
Molekularni mechanismus tohoto procesu spociva v down-regulaci (snizeni exprese) genl
DAM, které se podileji na udrzovani dormantniho stavu. Je zajimavé, Ze tento mechanismus je
napadné podobny vernalizaci u bylin a zfejmé je i u vytrvalych rostlin z velké ¢asti regulovan
epigeneticky.

Genova rodina CETS a geny DAM hraji dulezitou roli v regulaci nastupu kveteni u dfevin, a
proto jsou dobrymi subjekty pro dalsi vyzkumy a moZny vyvoj novych kultivart

s modifikovanou dobou kveteni.
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7 Prilohy

Tabulka ¢&.1: Priklady FT / TFL1-like genl a jejich funkci charakterizované transgennimi pfistupy (upraveno a

doplnéno podle Wickland a Hanzawa, 2015)

Druh Gen Regulace Reference
kveteni
Husenik alpsky (Arabis alpina) AaTFL1 Represe Wang et al., 2011
Topol (Populus spp.) PtFT1 Indukce Bohlenius et al., 2006;
Hsuetal., 2011
PtFT2 Indukce Bohlenius et al., 2006;
Hsu et al., 2011
PopCEN1 Represe Mohamed et al., 2010
PopCEN2
Fikovnik smokvon (Ficus carica) FcFT1 Indukce Ikegami et al., 2013
Pomerancovnik ¢insky (Citrus CsTFL Represe Pillitteri et al., 2004
sinensis)
Satsuma/mandarinka (Citrus CiFT Indukce Matsuda et al., 2009
unshiu)
Jahodnik lesni (Fragaria vesca) FVKSN Represe Iwata et al., 2012;
FvTFL1 Koskela et al., 2012
FvFT1 Indukce Koskela et al., 2012;
Rantanen et al., 2014
FVFT2 Indukce Koskela et al., 2012;
FVFT3 Rantanen et al., 2014
RGzZe (Rosa spp.) RoKSN Represe Iwata et al., 2012
RoFT Indukce Randoux et al., 2014
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Pokracovani tabulky ¢.1

Jablon domaci (Malus domestica) | MdTFL1-1 Represe Kotoda and Wada, 2005;
MdATFL1-2 Mimida et al., 2009
MdFT1 Indukce Kotoda et al., 2010
MdFT2
MdCENa Represe Mimida et al., 2009
MdACENb
Merurika japonska (Prunus PmFT Indukce Esumi et al., 2009
mume)
PmTFL1 Represe Esumi et al., 2010
Broskvon obecna (Prunus persica) | PpTFL1 Represe Chenetal., 2013
Hrusen (Pyrus spp.) PpTFL1-1 Represe Esumi et al., 2005;
PpTFL1-2 Freiman et al., 2011; 2015
PcTFL1-1
PcTFL1-2
Hrusen japonska (Pyrus pyrifolia PpFT1a Indukce Baietal., 2017
Nakai) PpFT2a
PpTFL1-1a Represe Bai et al., 2017
PpTFL1-2a
Tresen ptaci (Prunus avium) PavFT Indukce Yarur et al., 2016
Stfemcha pozdni (Prunus PsTFL1 Represe Wang and Pijut, 2013

serotina)
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