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Abstrakt

Ptechod z vegetativni do generativni faze se u rostlin nazyva kveteni. Spravné
nacCasovani kveteni je zasadni podminkou pro uspéSnou reprodukci rostlin. Kveteni je
ovlivnéno mnoha vnéj$imi a vnitinimi faktory, mezi které patii délka dne neboli fotoperioda.
Fotoperioda je vnimana v listech, v nichz také vznika mobilni signal ,florigen”, ktery je
transportovan z listt do stonkového apikalniho meristému, kde iniciuje kveteni.
Fotoperiodicka regulatni draha zahrnuje geny, jejichz vzijemné plsobeni spolecné

S pisobenim gent z dalSich regulac¢nich drah ur¢i dobu, kdy bude rostlina kvést.

Tuberizace bramboru je dillezity morfogeneticky proces, pfi kterém se z podzemni
Casti stonku - stolonu - vytvaieji zasobni organy, hlizy. Spravné nacasovani procesu, které je
nutné¢ pro uspéSné prezimovani a vegetativni mnozeni bramboru, je fizeno jak vnitinimi
podminkami, tak i vnéj$§imi podminkami prostiedi, pfedev§im teplotou, dostupnosti Zivin
a fotoperiodou. Z hlediska fotoperiody pisobi na zakladani hliz stimulaéné kratky den.
Fotoperiodickd draha kontrolujici proces tuberizace mé nékolik prvkt spole¢nych
s fotoperiodickou drahou kontrolujici kveteni, véetné ucasti mobilniho signalu - ,,tuberigenu®.
Soucasné vysledky ukazuji, Ze ptsobeni jednotlivych proteinli fotoperiodické regulacni drahy
muze byt u kveteni a tuberizace obdobné, i kdyz nékteré znich mohou vykazovat

i odlisné/protichtidné funkce.

Tato literarni reSerSe je zaméfena prevazné na fotoperiodickou kontrolu kveteni
u Arabidopsis thaliana a fotoperiodickou kontrolu tuberizace bramboru s cilem nalézt shodné
a odli$né rysy téchto procesii a shrnout tlohu proteini kédovanych jednotlivymi ¢leny genové

rodiny florigenu/tuberigenu v téchto procesech.

Kli¢ova slova: florigen, FT, kveteni, rodina gent PEBP, tuberigen, tuberizace



ABSTRACT

The transition from vegetative to reproductive phase is called flowering. The right
timing of flowering is essential for successful reproduction of plants. Flowering is controlled
by many external and internal factors including day length or photoperiod. The photoperiod is
perceived in leaves, where the mobile signal called ,,florigen* is produced. It is thereafter
transported from the leaves to the stem apical meristem where flowering is induced.
Photoperiodic regulatory pathway involves genes whose mutual interactions and gene

interactions with other pathways determine timing of flowering.

Tuberization of potato plants (Solanum tuberosum L.) is important morphogenetic
process taking place in underground stem (stolon), where storage organs - tubers - are formed.
Precise timing of tuberization is important for successful overwintering,
and vegetative reproduction of potato. Onset of tuber formation is governed by external
and internal conditions especially temperature, nutrient availability and photoperiod. The
process is stimulated by short day conditions. Photoperiodic pathway controlling tuberization
has several common components with photoperiodic pathway controlling flowering, including
the participation of mobile signal - ,tuberigen”. Recent findings on proteins involved
in photoperiodic regulatory pathway controlling tuberization and flowering indicate that they

are analogous, although some of them may have different/ opposite functions.

This bachelor thesis is based on literature review focused on photoperiodic pathway
controlling flowering of Arabidopsis thaliana and photoperiodic pathway controlling
tuberization of potato. It is aimed to search for identical and different features of these
processes and summarize the functions of proteins encoded by the members of the

florigen/tuberigen gene family.

Key words: florigen, FT, flowering, PEBP gene family, tuberigen, tuberization
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1. UVOD

Brambor je ctvrtou nejdilezitéjsi plodinou svéta, a to po kukufici, ryzi a pSenici.
Divoké poddruhy vytvareji hlizy v zavislosti na fotoperiod¢, tedy za podminek kratkého dne
a dlouhé noci, zatimco noveé Slechténé genotypy jsou schopné tuberizovat relativné nezavisle
na délce dne. Pro Slechténi takovych genotypt a celkové zkvalitnéni vynosi hliz je klicové
prohlubujici se porozuméni mechanismim regulace tuberizace, ke kterému dopomohly
podrobnéjsi znalosti mechanismu regulace kveteni. Ukazalo se totiz, ze oba morfogenni
procesy maji fadu spoleCnych ryst. Ackoliv jsou kveteni 1 tuberizace ovlivnény
fadou vngjsich 1 vnitinich faktort, v této praci se zabyvam pouze mechanismy, které jsou
spole€né pro tuberizaci a kveteni a ve kterych hraji hlavni ulohu homology genu

FLOWERING LOCUST.



2. KVETENI

Kveteni je obdobi mezi juvenilni a generativni fazi rostliny, ve kterém rostlinam
dozrava pyl a vajicka. Pro uspésnou reprodukci a nasledny vyvoj semen je dulezité, aby
rostlina kveteni spravné nacasovala. Rostliny ovliviiuje fada vnéjSich 1 vnitinich faktort
a na jejich zakladé¢ rostlina vyhodnocuje nejvhodnéjsi dobu pro vykveteni. Mezi tyto faktory
patii napt. délka dne a noci, spektrum svétla, dostupnost vody, teplota, dostupnost

mineralnich zivin, gibereliny a dalsi (Bernier and Perilleux, 2005).

2.1. OD FOTOPERIODY K FLORIGENU

Tournois (1914) a Klebs (1918) (citovano v Amasino, 2010) uvadéji, ze fotoperioda
neboli délka svételné, resp. temnostni faze dne ma na kveteni vyrazny vliv. Fotoperiodizmus
je metabolickd, ristova nebo vyvojova odpovéd’ rostlin na délku dne, kterd jim umoziuje
piizpusobit se sezonnim zménam klimatu. Garner a Allard (1920) (citovano v Amasino, 2010)
provedli experimenty dokazujici, ze hlavni pro vyvoj rostliny je stfidani ptisobeni svétla
béhem denniho cyklu. Rostliny mohou byt rozdéleny do tfi hlavnich skupin podle toho, jak
délka dne ovliviiuje jejich kveteni: rostliny, které kvetou za podminek dlouhého dne (LD),
rostliny, které kvetou za podminek kratkého dne (SD) a neutrdlni rostliny, které kvetou
nezavisle na délce dne. Déle jsou fakultativné dlouhodenni rostliny, které kvetou za kratkého
dne se zpozdénim a fakultativné kratkodenni rostliny, které kvetou za kratkého dne
se zpozdénim. Délka dne je vnimana v listech (Knott 1934), kde také vznika kvétni stimul,
ktery je transportovan do stonkového apikalniho meristému (SAM), kde iniciuje kveteni.

Chailakhyan (1936) tento signal pojmenoval FLORIGEN (citovano v Amasino, 2010).

Pro vznik kvétniho stimulu je dostatecné ozatfeni jednoho listu nebo pouze jeho Casti.
Stimul kveteni je roubovanim pfenosny zroubu na podnoZz. Roubovaci experimenty byly
provadény mezi riznymi druhy, u LD i SD rostlin. Vysledky experimentli dokazaly, Ze signal
je pravdépodobné vysoce konzervovany U vysSich rostlin. Poté co je florigen transportovan
do SAM, dochézi k ukonceni vegetativni faze SAM a zacinaji se zakladat specializované

kvétni organy.



Dlouhou dobu se védci snazili odhalit fyziologické parametry florigenu a izolovat ho.
Vznikaly rizné hypotézy o tom, jaka je skutecna povaha florigenu. Dlouho se ptedpokladalo,
ze florigen je metabolicky produkt podobny auxinu a dal§im rostlinnym hormontm (Lifschitz
et al.,, 2014). Byly objeveny dalsi signaly napf.: sachardza, cytokininy, gibereliny,
redukované N-slouceniny, které jsou transportovany z listh do SAM a které mohou navodit
udalosti, které jsou pro indukci kveteni typické (Bernier and Perilleux, 2005). Objeveni
ucinku téchto molekul podpofilo teorii znamou jako ,,hypotéza multifaktoridlni kontroly*.
Tato teorie tika, ze existuje n€kolik faktort (hormont, zivin), které indukuji kveteni
Vv piipadé, Ze jsou piitomny v SAM ve spravny ¢as a v poticbném mnozstvi (Corbesier and
Coupland, 2006).

Po mnoha neuspésnych pokusech objevit skute¢nou fyziologickou podstatu florigenu,
se zaCaly nezavisle na sob¢ objevovat studie, jejichz zavéry se v tom podstatném shodovaly.
Bylo zjisténo, ze produkt genu FLOWERING LOCUS T (FT) u A. thaliana, stejné tak
produkty orthologii tohoto genu u dalSich druht, jsou pfinejmensim soucasti florigenniho
signalu (Corbesier et al., 2007; Lin et al., 2007; Jaeger and Wigge, 2007; Tamaki et al., 2007,
Mathieu et al., 2007). FLOWERING LOCUS T (FT) koduje protein FLOWERING LOCUS T
homologni k zivo¢isnému Raf-kinazovému inhibitorovému proteinu (Kardailsky et al., 1999;
Kobayashi et al., 1999; Samach et al., 2000).

2.1.1. TRANSPORT FLORIGENU
Huang et al. (2005) ziskali pfi svych experimentech vysledky, které podpofily

hypotézu, ze MRNA FT je u A. thaliana dulezita souc¢ast mobilniho signalu indukujiciho
kveteni. Védci ze stejné laboratote tento ¢lanek v roce 2007 stahli a zvetejnili opravny ¢lanek,
ve kterém upozoriiuji na Spatnou analyzu dat v plvodnim ¢lanku. Vysledky nove
provedenych experimenti nepotvrdily transport MRNA FT floémem zlisth do SAM
(Bohlenius et al., 2007). Lifschitz et al. (2006) provadéli pokusy na rajéatech, aby zjistili, zda
je mozné, aby MRNA FT pisobila jako signalni molekula v indukci kveteni. Jejich vysledky
vSak tuto teorii nepodpofily. Ke stejnému zavéru dospéli dalsi autofi pii pokusech s ryzi
(Tamaki et al., 2007) a A. thaliana (Corbesier and Coupland, 2005). Zadna z téchto studii neni
vyhradné proti ucasti MRNA FT ve florigennim signalu. Li et al. (2009) detekovali pohyb

MRNA FT ackoli v piedchozich studiich se to nepodafilo. Pfedchozi neuspéchy detekovat
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rozdilnym experimentalnim pfistupem. I pfes mozny pohyb mRNA FT floémem, protein FT
transportovany z privodnich bunék dale floémem je dostateCny signdl pro iniciaci kveteni
(Mathieu et al., 2007). Ruiz-Medrano et al. (2001) piedpokladaji, ze protein FT mize
vzhledem ke své  velikosti  prochdzet  symplastem  pfes  plazmodezmy

do bunék apexu.

FT-INTERACTING PROTEIN
(FTIP, Obr. 1) je membranovy protein
endoplazmatického  retikula,  ktery

ptedstavuje  klicovy reguldtor pro

transport proteinu FT floémem u A. SAM

thaliana. FTIP interaguje s proteinem \ Berr Giiiguiy
1 ©FTIP1 < Day length

FT vprivodnich buikach, a tim fepesiiee

reguluje  transport  proteinu  FT
Zzpravodni bunky do sitkového
elementu floému (Liu et al., 2012).

Obrazek 1: Transport proteinu FT
z listi do SAM regulovanym
zptsobem (Liu et al., 2013)

CC priivodni buriky floému

SE sitkové elementy floému

Leaf vein

Current Opinion in Plant Biology

2.2. PEBP RODINA PROTEINU
Protein FT patii do rodiny PEBP, coz je evoluéné konzervovana rodina proteint
vazajicich fosfatidyletanolamin, jejiz Clenové se vyskytuji u bakterii, rostlin i zivo¢ichd
(Banfield et al., 1998; Bradley et al., 1996). Rodina PEBP plni u rostlin funkci kli¢ovych
regulatori iniciace kveteni a vyvoje rostlinného téla (Bradley et al., 1996; Kardailsky et al.,
1999; Kobayashi et al., 1999). Mezi prvnimi studovanymi proteiny této rodiny u rostlin byl
produkt genu CENTRORADIALIS (CEN) rostliny Antirrhinum majus. Mutace genu CEN

zpusobila, Ze nedeterminovany SAM se pfeménil na terminalni kvét (Bradley et al., 1996).
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U A. thaliana je konzervovano Sest genid této rodiny homolognich k CEN u A. majus.
Do této rodiny patii: FLOWERING LOCUS T (FT ), TERMINAL FLOWER1 (TFL1), TWIN
SISTER OF FT (TSF), ARABIDOPSIS THALIANA CENTRORADIALIS (ATC), MOTHER OF
FT AND TFL1 (MFT), BROTHER OF FT AND TFL1 (BFT). Téchto Sest gend lze dale
rozdélit do skupin: geny funkéné podobné FT, geny funkéné podobné TFL1 a geny funkéné
podobné MFT. MOTHER OF FT AND TFL1 je povazovan za spolecného piedka vsech ¢lent
této rodiny. Geny funkéné podobné MFT jsou ziejmé zapojeny ve vyvoji a kliceni semen.
Geny funkéné podobné FT stimuluji kveteni a geny funkéné podobné TFL1 maji
antagonisticky ucinek k FT, tzn., udrzuji nedeterminovany meristém (Hedman et al., 2009;
Karlgren et al., 2011; Kobayashi et al., 1999). Vyména jedné aminokyseliny mtize zpGsobit

zménu stimulujiciho u¢inku FT na inhibujici u¢inek TFL1 (Hanzawa et al., 2005).

2.2.1. TWINSISTER OF FT
TWIN SISTER OF FT (TSF) je homologem s podobnou funkci genu FT a redundantné

snim stimuluje kveteni za podminek LD. U A. thaliana mutace tsf genu zpozdi kveteni
za podminek LD pouze nepatrné, zatimco dvojita mutace ft tsf vykazuje fenotyp s vyrazné
zpozdénym kvetenim (Yamaguchi et al., 2005). Jang et al. (2009) dosli ve svych
experimentech smutanty Kk totoznym vysledkim jako Yamaguchi et al., (2005).
Dale predpokladaji, ze FT a TSF pulsobi nezavisle na sobé a TSF interaguje s bZIP

transkripénim faktorem FD ve stonkovém apikalnim meristému (stejné jako FT).

2.2.2. TERMINAL FLOWER 1
Protein TFL1 A. thaliana se hromadi ve stonkovém apikalnim meristému (SAM).

TFL1 udrZzuje SAM Vv nedeterminovaném stavu (Ratcliffe et al., 1998; Ratcliffe et al., 1999),
a pusobi tak antagonisticky k FT. TFL1 muze stejné jako jeho homolog FT interagovat s bZIP
transkripénimi faktory (Conti and Bradley, 2007). Zvysena exprese TFL1 u A. thaliana zpozdi
iniciaci kveteni, stonek se vice v€tvi a ma vE&tsi mnozstvi listovych rtzic. Mutant tfll
A. thaliana vykazuje fenotyp scasngjsi iniciaci kveteni nez u divokého typu
(Ratcliffe et al., 1998). Béhem vyvoje meristétmu se MRNA TFL1 uchovava pouze
ve vnitinich buiikdich SAM, zatimco protein piepisovany v téchto bunikdch se stc¢huje
po celém SAM. Stéhujici se protein TFL1 inhibuje expresi LEAFY (LFY) a APETALA 1
(AP1) v kvétnim meristému (Conti and Bradley, 2007).
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2.2.3. BROTHER OF FT AND TFL1, ARABIDOPSIS THALIANA
CENTRORADIALIS

Produkty genti BFT a ATC se funk¢né podobaji proteinu TFL1. ZvySena exprese ATC,
stejné tak zvysSend exprese BFT zplsobi zpozdény zacatek kveteni, stejné jako u zvysSené
exprese TFL1 (Mimida et al., 2001; Yoo et al., 2010). Mimida et al. (2001) provadéli
experimenty s A. thaliana, aby zjistili, jaky fenotyp vykazuje mutace atc ve vztahu k iniciaci
kveteni. Z experimentu nevyplynula Zadna ziejma zména fenotypu a dvojity mutant atc tfll
vykazoval podobny fenotyp, jaky byl ziskan u mutace tfl1. Pozd¢&ji byla navrzena hypotéza, ze
ATC pravdépodobné¢ puasobi jako soucast antiflorigenu. K expresi ATC dochazi
za neinduk¢nich podminek SD (Huang et al., 2012). Mutace bft, nezptisobila zménu fenotypu
(Yoo et al., 2010).

2.3. FOTOPERIODICKA DRAHA REGULACE KVETENI
Pro identifikaci gend, které se podileji na kontrole iniciace kveteni, byly provadény
experimenty s riznymi mutacemi zkoumanych geni. Geny byly rozdéleny do skupin podle
toho, zda zpusobily urychleni nebo zpozdéni kveteni za riznych podminek. Na zaklad¢ toho
byly stanoveny nejméné 4 drahy kontrolujici kveteni: fotoperiodicka, autonomni, jarovizacni
a giberelinova. Fotoperiodickda a jarovizatni drdha zprostfedkovavaji odpoveéd
na environmentalni podnéty (fotoperioda, okolni teplota), zatimco autonomni a giberelinova

na interni podnéty. Tyto drahy tvofi integrovanou sit’, kterd kontroluje nacasovani kveteni

(Andres and Coupland, 2012; Boss et al., 2004).

Dulezity environmentalni faktor ovliviiujici kveteni je fotoperioda. Délka dne je
snimana v dospé€lych listech rostliny. A. thaliana je fakultativné dlouhodenni rostlina, u které
je iniciovéano kveteni za podminek LD a pfi podminkach SD kvete se zpozdénim. Fotoperioda
je sniména fotoreceptory. Zaklad fotoperiodické drahy tvoifi 3 geny: GIGANTEA (Gl),
CONSTANS (CO), FLOWERING LOCUS T (FT), které jsou nejen u A. thaliana vysoce
konzervovany. Jejich funkcéni posloupnost byla urCena nasledovné: GIGANTEA -2
CONSTANS 2 FLOWERING LOCUS T (Kobayashi et al., 1999; Suarez-Lopez et al., 2001).
U A. thaliana mutace v jakémkoli ztéchto tfi gent zplsobi vyrazné zpozdéni kveteni
za podminek LD, zatimco za podminek SD ma mutace jen nepatrny vliv (Fowler et al., 1999;
Kobayashi et al., 1999; Putterill et al., 1995). Naopak zvySena exprese jakéhokoliv z téchto tii
gent iniciuje kveteni za jakékoliv fotoperiody (Kobayashi et al., 1999).



Gen GIGANTEA (GI A. thaliana) koduje protein GIGANTEA. Gen GI je u rostlin
konzervovany, zatimco u zivo¢ichli nebyl nalezen zadny jemu homologni gen. ZvysSena
exprese Gl zpusobi ¢asné kveteni. Mutace gi zptisobi snizeni hladiny mRNA CO, a mutanti gi

tedy vykazuji zpozdéné kveteni (Mizoguchi et al., 2005; Suarez-Lopez et al., 2001).

CONSTANS je transkripéni regulator A. thaliana, pro jehoz aktivaci je nutné svétlo.
Hladina transkriptu CO se méni podle denni doby, je tedy kontrolovana cirkadiannimi
hodinami (Suarez-Lopez et al., 2001). Protein CO je po dobu ptisobeni svétla stabilni, zatimco
ve tm¢ je degradovan proteazami (Valverde et al., 2004). CO patii do skupiny B-box proteint
a podskupiny proteini COL (,,CONSTANS LIKE PROTEINS®), které maji jednu nebo dvé
»zinc finger domény na N-konci a konzervovany motiv. CCT na C-konci
(Robson et al., 2001). Doména CCT obsahuje 43 aminokyselin a vyskytuje se u proteint
CONSTANS, CONSTANS-LIKE a TIMING OF CAB1 (Putterill et al., 1995; Robson et al.,
2001). Zzjistilo se, ze doména CCT pravdépodobné zprostiedkovava vazbu proteinu CO
na cis-element v proximalni oblasti promotoru genu FT. Transkripéné aktivacni potencial ma
oblast bohatd na glutamin, ktera se nachdzi mezi doménou B-box finger a oblasti CCT. CO
ma tedy DNA vazebnou aktivitu i transkripéné aktivacni potencial (Tiwari et al., 2010). CO
aktivuje expresi genu FT v listech pouze za podminek LD (An et al., 2004).

COmRNA P

- -
-

CO protein
CO mRNA
CO protein {

FT mRNA FT mRNA

Obrazek 2: Profil exprese genit CO a FT (Searle and Coupland, 2004)

Vlevo — SD; Vpravo - LD

Za podminek SD vrcholi exprese genu CO za tmy, protein CO neni akumulovan a
nedochazi k expresi genu FT (Obr. 2). Za LD podminek exprese genu CO vrcholi za svétla,
protein CO se akumuluje a dochazi ke stimulaci exprese genu FT (Searle and Coupland,
2004).



Ryze je fakultativni SD rostlina, u které se stejné¢ jako u A. thaliana nachazi
konzervovany mobilni signal indukujici kveteni. OsGI (GI) stimuluje expresi Hd1 (CO) a ten
dale ovliviiuje expresi Hd3a (FT). Hd1 (CO) reguluje expresi Hd3a (FT) odlisnym zptisobem
nez jak je tomu u A. thaliana. Hd1 (CO) stimuluje kveteni za podminek SD a potlacuje
kveteni za podminek LD (Yano et al., 2000). Protein Hd1 (CO) se tedy za podminek LD méni
na represor genu Hd3a (FT). Za podminek SD se mMRNA Hdl akumuluje béhem noci
a stimuluje expresi genu Hd3a (FT).

Ryze ma dva florigenni geny. Dvojice homologii FT: Hd3a a RICE FLOWERING
LOCUS T1 (RFT1), je transkribovdna a translatovana v listech a koduje proteiny
transportované floémem do SAM. Mutace v genu Hd3a (FT) zpozdi kveteni za podminek SD,
zatimco mutace v RFT1 (FT) zpozdi kveteni za podminek LD. Pokud jsou uml¢eny oba geny,
nedojde ke kveteni vubec, takZe u ryze je vyzadovana pritomnost obou gent pro stimulaci
kveteni za SD (Komiya et al., 2008; Komiya et al., 2009; Tamaki et al., 2007). Experimenty
sryzovymi Hd3a (FT), RFT1 (FT) a OsFD1 (FD) ukézaly, Ze pro uspéSnou interakci
mezi témito geny v SAM je potieba, aby se vytvortil Florigenni aktivaéni komplex. Florigenni
aktivacni komplex se sklada z Hd3a nebo RFT1 (homology FT) propojenym proteinem
14-3-3 sOsFD1 (FD). Hd3a (FT) nebo RFTL(FT) se v cytoplazmé bunék SAM vazi
na intracelularni receptor 14-3-3, ktery zastava funkci adaptorového proteinu Florigenniho
aktivacniho komplexu. Hd3a-14-3-3 nebo RTF1- 14-3-3 se transportuji do jadra, kde vytvari
tercialni strukturu s OsFD1. Adaptorovy protein 14-3-3 vytvaii most mezi Hd3a a OsFDI,
piipadné¢ mezi RFT1 a OsFDI1. Je také mozné, Ze se komplex vytvoii uz v cytoplazmé,
a teprve potom je transportovan do jadra. Nicméné vytvofeni komplexu vede k aktivaci

exprese OsMADS15 (AP1 )(Taoka et al., 2011).



2.3.1. REGULACE TRANSKRIPCE CO

Pokud rostlina snima modrou nebo dlouhovinné

Cervenou cCast svételného spektra, protein CO se akumuluje,

zatimco za tmy nebo pii plsobeni svétla z Cervené Casti
spektra na rostlinu  je protein CO  degradovan. e ot

PHYTOCHROM B (PHYB) je aktivovan ¢ervenym svétlem
FKF1-GI

a snizuje mnozstvi proteinu CO (Valverde et al., 2004). complex

FLAVIN-BINDING, KELCH REPEAT, F-BOX1 (FKF1)  comrnA
spole¢né¢ s GIGANTEA (Gl) a CYCLING DOF FACTOR

Light induced FT expression
(CDF) jsou proteiny regulované cirkadiannimi hodinami
co Obrazek 3 : mechanizmus stabilizace
proteinu CO (Sawa et al., 2007)

a jsou podstatné pro regulaci denni exprese

(Imaizumi et al., 2005; Sawa et al., 2007).

FKF1 je soucasti ubikvitin-ligazového komplexu E3
(Imaizumi et al., 2005) a CDF1, CDF2, CDF3 a CDFS5 jsou transkripéni faktory, které
béhem rana potlacuji expresi CO u A. thaliana. FKF1 snima modré svétlo, které indukuje
interakci FKF1 a Gl (Obr. 3). Vytvoreni komplexu FKF1-GI spusti degradaci CDF represoru
exprese CO (Imaizumi et al., 2003). O 4 roky pozdgji byla tato hypotéza podpofena dal§imi
experimenty pod zastitou stejné laboratofe (Sawa et al., 2007). Za podminek SD je maximum
proteinu FKF1 akumulovano za tmy a komplex s GI se nevytvafii (Sawa et al., 2007).

2.3.2. INTERAKCE PROTEINU FLOWERING LOCUS T A FLOWERING
LOCUS D VE STONKOVEM APIKALNIM MERISTEMU

Protein FT interaguje s bZIP transkripénim faktorem FLOWERING LOCUS D (FD)
ve stonkovém apikalnim meristému (SAM) (Wigge et al., 2005). Exprese FD probiha v SAM,
a transkrip¢ni faktor FD byl lokalizovan v jadie bunék SAM . Exprese FD neni ovlivnéna
cirkadiannimi hodinami, fotoperiodou ani aktivitou CO. Mutace fd zpusobi fenotyp, ktery
vykazuje zpozdény zacatek kveteni a zabrani ¢asnému kveteni zpiisobenému konstitutivni
expresi 35S::FT, coz dokazuje vzdjemnou interakci FT a FD ve stonkovém apikalnim
meristému. Vytvoieny komplex FT a FD iniciuje vyvoj kvétu pies aktivaci transkripce genu
kvétniho meristému APETALA 1 (AP1) a dalSich ¢lent drahy kveteni v SAM (RuizGarcia et
al., 1997; Wigge et al., 2005).



2.3.3. REPRESORY KVETENI

Stejné¢ tak jako existuji stimulanty kveteni, existuji geny sopacnou funkci - tedy
represory kveteni, které mohou pochazet z jinych regula¢nich drah. Mezi represory exprese
FT patii napt. FLOWERING LOCUS C (FLC) a SHORT VEGETATIVE PHASE (SVP)
(Castillejo and Pelaz, 2008; Helliwell et al., 2006; Lee et al., 2007; Searle et al., 2006). Za

nevhodnych podminek nebo v juvenilni fazi vyvoje brani tyto represory pred¢asnému kveteni.

U A. thaliana, FLC kdduje transkripéni faktor MADS, ktery pusobi jako represor
kveteni. Jaroviza¢ni i autonomni draha stimuluji kveteni tim, ze potlacuji expresi FLC.
Exprese FLC kompenzuje ucinek stimulanti kveteni, potlacenim exprese FT. FLC potlacuje
expresi FT v listech a blokuje transport proteinu FT z listi do SAM (Hepworth et al., 2002;
Michaels and Amasino, 1999; Michaels et al., 2005).

SHORT VEGETATIVE PHASE (SVP) koduje u A. thaliana MADS transkrip¢ni faktor,
ktery udrzuje rostlinu ve vegetativni fazi. Exprese SVP byla nalezena ve vSech vegetativnich
Castech rostliny (Hartmann et al., 2000), ale velice malo transkriptu bylo nalezeno v kvétnim

meristému. SVP reguluje FT v zavislosti na okolni teploté (Lee et al., 2007).

2.3.4. FUNKCE HOMOLOGU FT V REGULACI KVETEN{
Proteiny kodované homology FT, jak jiz bylo ukazano u A. thaliana nemusi vzdy

zastavat v procesu kveteni stimula¢ni Glohu. U Beta vulgaris spp vulgaris (¢ervené fepy) byly
izolovany dva geny homologni k FT: BvFT1 a BvFT2. Zjistilo se, ze BVFT2 je homolog genu
FT s podobnou funkci, tedy ze siln¢ stimuluje kveteni za podminek LD. Dalsi experimenty
potvrdily, ze gen BVFTL1 je sekvenéné podobny FT, ale funguje jako represor kveteni.
Zvysena exprese BvFT1 vedla u fepy i u A. thaliana k potlaceni kveteni. (Inui et al., 2010; Pin
et al., 2010).

Dalsi represory kveteni byly identifikovany u tabdku. Byly izolovany c&tyfi geny
tabaku: NtFT1, NtFT2, NtFT3, NtFT4, které byly jednozna¢né oznaceny jako homology FT.
Byly provadény experimenty, aby se zjistil jejich ucinek na kveteni. Jako stimulant kveteni
byl potvrzen pouze gen NtFT4. Nadmérna exprese NtFT4 vedla k ¢asnému kveteni podobné
jako u genu FT A. thaliana. Nadmérna exprese NtFT1, NtFT2, NtFT3 méla za nasledek
zpozdéné kveteni v zavislosti na hladiné exprese a nikoliv na fotoperiod¢, tyto geny tedy
pusobi jako represory kveteni. Fylogeneticka vétev, do které patfi tyto geny (represory
kveteni), zahrnuje i dalsi homology genu FT u lilkovitych napt. StSP5G u Solanum
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tuberosum. Na zakladé téchto objevi se zda, ze funkce homologi FT by mohla byt doplnéna

na mobilni signal regulujici (stimula¢né nebo inhibi¢né) kveteni (Harig et al., 2012).
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3. TUBERIZACE

Tuberizace je morfogeneticky proces, pii kterém dochazi k pfeméné podzemnich casti
stonkli - stolonti. Vytvaii se hlizy, které¢ slouzi jako zasobni organy i k vegetativnimu
rozmnozovani. Hliza je tedy metamorfovany stonek, obsahujici velké mnozstvi Skrobu,
proteiny, vitamin C a dalsi ziviny. Tuberizace je vysoce regulovany proces zavisly na vn¢jSich
podnétech (fotoperioda, hladina dusiku v pudé, teplota, piidni bakterie) 1 vnitinich podnétech
(hladina sacharidi, fytohormony - auxiny, cytokininy, gibereliny, kyselina abscisova
a etylén). Indukujici faktory tuberizace: nizka teplota, kratky den, nizky pfisun dusiku,
zvysena dostupnost sacharidi, kyselina abscisova, kyselina jasmonova, auxiny, cytokininy,
etylén. Inhibujici faktory tuberizace: vysoka teplota, dlouhy den, vysoky piisun dusiku,
gibereliny (Rodriguez-Falcon et al., 2006; Vreugdenhil and Struik, 1989).

Faktory ovliviujici tuberizaci si jsou viceméné podobné u vétSiny poddruhii brambor,
ale s odlisSnym genotypem vznikaji zna¢né rozdily v mife odpovédi na tyto faktory (Jackson,
1999). Napi. pii vysoké teploté se snizuje vynos hliz, zvlasteé v ptipadé, kdy je rostlina
vystavena vysoké teploté pfes noc. Vzhledem ke globdlnimu oteplovani byl vysloven
ptedpoklad, ze by se mél vynos v disledku zmén klimatu v dalSich desetiletich snizit

(Hijmans, 2003). Moznym feSenim snizovani vynosu hliz je péstovani kultivart

rrrrr

Brambory jsou jednou z nejdilezitéjsich konzumnich plodin svéta a tvorba hliz je
klicova pro jejich produkei. Solanum tuberosum (lilek brambor) je nejrozsitengjsi kultivovany
druh. Komer¢ni kultivary jsou relativné nezavislé na délce dne, na rozdil od divokych
poddruhd, které K tuberizaci vyzaduji kratky den (SD) a dlouhou noc. Druh bramboru
vyzadujici pro tuberizaci podminky SD je napi: Solanum demissum a nékteré poddruhy
Solanum tuberosum, napt. spp. andigena (Abelenda et al., 2011; Jackson, 1999). Byly
identifikovany nejméné dvé drahy, které reguluji tvorbu hliz u bramboru: fotoperiodicka a

giberelinova.

3.1. FOTOPERIODICKA DRAHA REGULACE TUBERIZACE
Fotoperioda je dulezity environmentalni faktor ovliviiujici tuberizaci bramboru.
U divokého poddruhu bramboru Solanum tuberosum spp. andigena je tuberizace striktné
kontrolovana fotoperiodou. Tvorba hliz je indukovana vystavenim rostliny podminkam SD,
zatimco za neinduktivnich podminek dlouhého dne (LD) se hlizy nevytvareji. Pro tuberizaci

bramboru, stejné¢ jako pro dalSi vyvojové procesy rostlin kontrolované fotoperiodou, je
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dulezita délka noci a v ptipadé pieruSeni 16 hod tmy dochazi k rizné silné inhibici
tuberizace. PreruSeni noci svétlem Cervené Casti spektra po dobu 30 min nebo 3 x 5 min
tuberizaci inhibovalo Upln¢. Preruseni 8 hod délky dne fazemi tmy na tuberizaci nemélo
zadny vliv (Batutis and Ewing, 1982; Jackson, 1999). Kveteni bramboru je také
fotoperiodicky citlivy proces, ale na rozdil od tuberizace je indukovano vystavenim rostliny

dlouhému dni.

Porozuméni regulaci tvorby hliz je zdsadni pro snahu zvysit a zkvalitnit vynosy hliz.
Klicovy krok pro porozuméni mechanismiim regulace tuberizace byl objev mechanismu
regulace kveteni. Kveteni 1 tuberizace odpovidaji na signaly ,(florigen a ,tuberigen*
vznikajici v listech a pfendsené do vzdalené¢jSich organt rostliny. V pfipad¢ tuberizace je
signdl transportovan floémem do podzemnich ¢asti rostlin a v ptipad¢ kveteni do stonkového
apikalniho meristému (SAM). Fotoperiodickd kontrola tuberizace ma mnoho spole¢ného

s fotoperiodickou kontrolou kveteni (Rodriguez-Falcon et al., 2006).

Roubovaci experimenty, na jejichz zakladé vznikla hypotéza, ze fotoperiodicky signal
indukujici tuberizaci je sniman v listech, byly provadény se Solanum tuberosum spp.
andigena. Roub z rostliny vystavené indukénim podminkam SD byl naroubovan na podnoz
umisténou do neinduk¢nich podminek. Zacaly se vytvafet hlizy, coz potvrdilo, ze listy

a nikoliv stolony jsou mistem, kde jsou snimany indukéni podminky SD (Chapman, 1958).

Chailakhyan provadél pred r. 1981 roubovaci experimenty s tabdkem a poddruhem
Solanum tuberosum spp. andigena, aby dolozil, ze tuberigen a florigen jsou zaménitelné
signaly. Tabdkovou rostlinu vystavenou pro kveteni indukénim podminkdm narouboval
na podnoz bramboru zbavenou listi a vysledkem byla tvorba hliz za pro tuberizaci
neinduktivnich podminek LD. Pfi naroubovani tabakové rostliny neindukované ke kveteni

na podnoz bramboru k tuberizaci nedoslo (citovano v Suarez-Lopez, 2013).

3.1.1. MECHANISMUS TRANSDUKCE FOTOPERIODICKEHO SIGNALU
Délka dne je snimana fotoreceptory - fytochromy. Z fytochromt jsou nejvice

studovany PHYA (fytochrom A) a PHYB (fytochrom B), které¢ jsou pfitomny také
u bramboru (Heyer and Gatz, 1992). PHYB piijima informaci o délce dne a predava ji dalsim
Clentim fotoperiodické transduk¢éni drahy, coz vede k inhibici tuberizace za podminek LD.
Transgenni rostliny Solanum tuberosum spp. andigena, které mély redukované mnozstvi
PHYB, nebyly schopné odpovidat na fotoperiodu kontrolou tuberizace. Snizenim exprese

PHYB se stane rostlina téméf necitlivou k délce dne, jelikoz je konstitutivné aktivovana
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regulac¢ni drédha SD stimulujici tuberizaci. Rostliny byly schopné tvofit hlizy pfi vystaveni
podminkdm LD i SD, proto vznikla hypotéza, ze za LD podminek PHYB indukuje mobilni

represor tuberizace (Jackson, 1999; Jackson et al., 1996; Jackson et al., 1998).

Na zékladé fotoperiodické regulacni drahy kveteni byl vytvofen hypoteticky model
pro fotoperiodickou regula¢ni drahu tuberizace: StGlI - StCO - StFT. PHYB pusobi
prostiednictvim StCO inhibi¢né na tuberizaci. StCO potlaci expresi StFT, coz vede k inhibici

tuberizace za LD (Rodriguez-Falcon et al., 2006).

U A. thaliana protein GI vytvaii komplex s fotoreceptorem modrého svétla FKF1
(FLAVIN BINDING, KELCH REPEAT, F-BOX1) k regulaci exprese CO. Sawa et al. (2007)
nevylu¢ovali moznost, ze by u bramboru StGI vytvarel podobny komplex s receptorem
homolognim k FKF1. Dnes uz je znamo, Ze je tato interakce v tomto mechanismu nejen

zahrnuta, ale ze ma pfi regulaci exprese CO podstatnou tlohu (Obr. 5).

Dalsi dalezity gen Solanum tuberosum, o kterém je znamo, ze se ucastni regulace
StCO v zavislosti na délce dne je gen StCDF1 (Solanum tuberosum CDF genl), kodujici
protein StCDF1. StCDF1 hraje roli jako represor exprese StCO. Pokud StCDF1 vytvori
komplex s GIGANTEA a FKF1, dochazi k degradaci represoru StCDF1 proteazami (Morris
etal., 2014).

U genotypt, které pro svou tuberizaci nevyzaduji podminky SD, byly nalezeny alely
StCDF1, které koduji proteiny S modifikovanym C terminalnim koncem. Tyto proteiny
postradaji doménu odpovédnou za interakci StCDF1 s StFKF1, proto se nemiize vytvofit
potiebny komplex (Obr. 5). Dochazi tak ke stabilizaci StCDF1 a StCO je konstitutivné
potlacen. Zvysi se hladina StSP6A (homolog genu FT) a tvorba hliz se indukuje i za podminek
LD (Kloosterman et al., 2013).

3.2. REGULACNI FUNKCE GENU CONSTANS
AtCO (CO A. thaliana) stimuluje kveteni u A. thaliana pifi vystaveni rostliny
dlouhému dni, zatimco u brambor se pfi konstitutivni expresi AtCO vyrazné zpozdi tuberizace
za podminek SD. A. thaliana a brambor maji spole¢ny konzervovany regulaéni zpusob
kontroly kveteni a tuberizace zprostfedkovany proteinem CO pulsobicim v listech

(Martinez-Garcia et al., 2002).

Centralni geny fotoperiodické regulace tuberizace jsou StCO (CO) a StSP6A (FT).
Vyrazeni genu StCO vede K tuberizaci za neinduktivnich podminek LD, StCO puisobi tedy
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jako represor tuberizace za LD (Gonzalez-Schain et al., 2012; Navarro et al., 2011). Negativni
regulacni role CO se objevuje také u ryze, kde Hd1 (homolog CO) potlacuje expresi genu
Hd3a (FT) pfi kveteni za podminek LD (viz Regulace kveteni u ryze).

U Solanum tuberosum cv. Early Rose byly nalezeny dva homologni geny k CO A.
thaliana. Tyto dva geny jsou od sebe rozeznatelné délkou druhého exonu a v souvislosti
s délkou tohoto exonu byly tyto dva homology genu CO pojmenovany sSCOL1 (kratky-short)
a ICOL1 (dlouhy-long) (Drobyazina and Khavkin, 2006; 2009).

Hladina mRNA StCO je urcena cirkadiannimi hodinami. Bylo testovano, zda muize
StCO nahradit funkci AtCO pfi regulaci kveteni u co mutant u A. thaliana. U linii, kde byl
exprimovan 35S::StCO probehlo kveteni diiv nez u mutantli co-2, ale stale pozd¢ji nez u WT.
Byl tedy prokazan pouze slaby vliv StCO na kveteni A. thaliana. StCO reguluje tuberizaci
pies ovlivnéni hladiny mRNA StSP6A (Gonzalez-Schain et al., 2012). Ke stejnym vysledkiim
dosli i Navarro et al. (2011). Protein StCO je pozadovan v listech pro kontrolu produkce a
pohybu tuberigenniho signalu brambor. StCO je stabilizovan a aktivovan na svétle pfi
podminkach LD, coz vede k potlaceni exprese StSP6A, zatimco za SD podminek StCO
zUstava neaktivni. Rostliny s redukovanym mnozstvim PHYB vykazovaly stejny fenotyp jako
rostliny, u kterych byla potlacena exprese StCO (Gonzalez-Schain et al., 2012; Jackson et al.,
1996)

Expresni profil StCO je odlisny od expresnich profilii jeho homologi CO A. thaliana
a Hd1 u ryze. U bramboru se akumuluje za podminek LD mMRNA StCO b&éhem prvni poloviny
svételné faze. Za SD se mMRNA StCO akumuluje pouze béhem noci, a tuberizace je tedy

stimulovana (Obr 4).

15



% phyAlcrys \
Q
3
{Q
E \
< CO mRNA
CO protein
FT mRNA
@
O
x / Hd1
G il 4 Hd1 mRNA
—— Hd3a mRNA
i)
3
o
-, StCC mRNA
berization
StFT mRNA

Obrazek 4: Denni rytmus exprese genu StCO, homologu CO A. thaliana a Hd1 ryze

upraveno podle (Rodriguez-Falcon et al., 2006)

Aktualni predstava ohledné mechanizmu pisobeni StCO je takova, ze protein
CONSTANS 1 (StCO1) kontroluje transkripci genu StSP5G (dalsi homolog genu FT, viz
nize). StSP5G potlacuje expresi genu StSP6A (FT). StCO1 musi byt stabilizovan, aby mohl
indukovat expresi StSP5G (Morris et al., 2014).

3.3.HOMOLOGY FT U BRAMBORU

3.3.1. StSP3D
Homolog FT (A. thaliana) stimulujici kveteni u bramboru se nazyva StSP3D

(Lifschitz et al., 2006; Navarro et al., 2011). Snizena exprese StSP3D u transgennich rostlin
zpisobila zpozdéné kveteni, zatimco tuberizace nebyla ovlivnéna. U linii se zcela uml¢enym

genem nedoSlo ke kveteni viibec a tuberizace probchla za podminek SD vcas. Z téchto

16



vysledki je zfejmé, ze tento gen je zahrnuty v regulatni draze kveteni a nikoliv
ve fotoperiodické regulaci tuberizace. Exprese StSP3D u S. tuberosum ssp. andigena neni tak
zavisla na fotoperiod¢ jako exprese StSP6A, ktera probiha striktné za SD. StSP6A je k iniciaci
tuberizace potfeba ve stolonu vice nez je potieba StSP3D k iniciaci kveteni ve stonkovém
apikalnim meristému (SAM). Buitky SAM / stolonu jsou rozdilng citlivé k signalim florigenu

a tuberigenu (Abelenda et al., 2014; Navarro et al., 2011).

3.3.2. StSP6A
Jeden z nalezenych homolognich geni k FT A. thaliana, jak jiz bylo uvedeno,

se u bramboru nazyva StSP6A. Exprese StSP6A byla nalezena v listech, apikalnich pupenech,
kvétech, stolonech i hlizach. Vzhledem k rozsahlé oblasti jeho exprese je pravdépodobné,
Ze se ucastni vice vyvojovych procest rostliny. Jeho exprese probiha v nejvyssi mite v listech
a stolonech za podminek LD i SD, pficemz za podminek SD je hladina transkriptu v listech
podstatné vyssi nez za podminek LD. Exprese StSP6A v listech tedy koreluje s induk¢énimi
podminkami tuberizace (Gonzalez-Schain et al., 2012).

Gen StSP6A je zahrnuty v kontrole tuberizace i u poddruhd brambor, jejichz tuberizace
neni striktné zévisld na podminkach SD. ZvySend exprese tohoto genu posili tuberizaci
za neinduktivnich podminek LD, zatimco potlaceni jeho exprese zpozdi tvorbu hliz
za podminek SD. U A. thaliana dokaze StSP6A ¢astecné nahradit funkci u mutantnich gend
FT a CO ( ft-1 a co-1), takze ziejmé ma zbytkové florigenni vlastnosti. Potlaceni exprese
StSP6A prostfednictvim StCO za LD se po piemisténi rostliny do podminek SD zmirni.
U transgennich linii StCO-RNAI (COi) byla nalezena vysoka hladina exprese StSP6A za LD
podminek, coz vyvolalo tuberizaci. Naproti tomu zvysend exprese StCO potlacujici za LD
podminek expresi StSP6A, za SD podminek na StSP6A represivné neplsobi. Exprese StSP6A
je regulovdna mechanismem, tzv. ,autoregulacni smycky*, ktery syntézu stimulujiciho
signalu ve stolonu udrzuje. Tento udrZovaci mechanismus je Céastecné zprostfedkovan
pies StCO. Zbyva objasnit, jakym zptisobem je dale indukovana tvorba hliz ve stolonech
a zda je vtéto indukci zahrnutd interakce StSP6A s dosud nenalezenym transkripénim

faktorem homolognim k FD A. thaliana (Navarro et al., 2011).

U genotypl tuberizujicich nezdvisle na délce dne byly nalezeny dvé alely genu
StSP6A - al a a2, zatimco u Solanum tuberosum spp andigena byla nalezena pouze alela al.
Exprese alely al u poddruhu andigena probihd ve vysoké mife za podminek SD, zatimco

za podminek LD je exprese této alely redukovana. U genotypl tuberizujicich nezavisle
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na délce dne probiha exprese obou alel za SD podminek, pti¢emz exprese alely a2 probiha
ve vy$$i mife. Za podminek LD je redukovana exprese obou alel (Obr. 5). Redukce exprese je

vyraznéjsi u alely al, zatimco redukce exprese a2 je velmi nizka (Morris et al., 2014).

3.3.3. StSP5G
StSP5G je dalsim homologem FT nalezenym u bramboru. Pfedpokladalo se, ze tento

gen je represor tuberizace, coz je podpofeno faktem, Ze exprese StSP5G se vyskytuje v listech
za LD podminek, kdy nedochazi k tuberizaci (Navarro et al., 2011). Soucasna hypotéza
predpoklada, ze StCO piimo reguluje transkripci genu StSP5G, ktery pisobi jako represor
genu StSP6A (Obr. 5). U linii StCO-RNAI je inhibovana exprese represoru StSP5G, a tak je
indukovana exprese StSP6A a dojde k tuberizaci za podminek LD (Morris et al., 2014).
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Obrazek 5: Regulace tvorby hliz bramboru za podminek SD, LD u andigena spp — poddruh, jehoZ tuberizace striktné
zavisi na fotoperiodé; LD u genotypu tuberizujicich nezavisle na délce dne; upraveno podle (Navarro et al., 2015)

StGl1 — GIGANTEA,; StFKF1 - FLAVIN BINDING, KELCH REPEAT, F-BOX1; StCDF1 — protein genu CYCLING DOF
FACTOR geni,

StCOL - ,,CONSTANS LIKE* protein; StSP5G — homolog FT, StSP6A — homolog FT, StSP6Aa2 — protein kddovany alelou
a2 genu StSP6A; X - dosud neznamy protein homologni proteinu FLOWERING LOCUS D A. thaliana

Andigena spp: SD - Komplex StGI1 - StFKF1 - StCDF1 se nevytvaii, exprese StCOL je potladena a protein StCOL neni
stabilizovan PhyB. To vede k aktivaci exprese StSP6A, transportu StSP6A do stolonu a jeho interakci s dosud neznamym
partnerem X. Dochazi k indukci tvorby hliz.

Andigena spp: LD — Komplex StGI1 - StFKF1 - StCDF1 se vytvati. StCDF1 represory jsou tedy degradovany protézami.
Protein StCOL je stabilizovan a tak je potlaena exprese StSPBA (pies represor StSP5G).

Genotypy nezavislé na délce dne: LD - Protein StCDF1 ma modifikovany C konec, komplex se nevytvaii a tak probiha
exprese StSP6A za podminek LD. Je zde pfitomna alela StSP6Aa2, ktera se nevyskytuje u andigena spp.
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3.3.4. TERMINAL FLOWER OF FT 1
U bramboru (Solanum tuberosum L. cv. Désirée) byla v dob¢ kveteni nalezena mRNA

SITFL1 v kotenech a apikalnich pupenech v relativné velkém mnozstvi, dile v menSim
mnozstvi ve stonku a listech a ve skoro nedetekovatelném mnozstvi v kvétech. V obdobi
tuberizace byla mMRNA StTFL1 nalezena ve vyvijejicim se stolonu a ¢asnych vyvojovych
fazich hlizy. To naznacuje, ze se StTFL1 ucastni regulace tuberizace i kveteni. Transgenni
rostliny s nadmérnou expresi StTFL1 v listech produkovaly vice hliz Vv porovnani
s kontrolnimi rostlinami. StTFL1 tedy pravdépodobné stimula¢né reguluje tuberizaci (Guo et

al., 2010).

4, ZAVER

Kveteni a tuberizace jsou vyvojové procesy fizené mnoha vnitinimi i vné&j$imi faktory.
Florigen a tuberigen jsou signalni proteiny, které vznikaji v listech v zavislosti na fotoperiodé
a jsou transportované floémem do stonkového apikalniho meristému nebo do podzemnich
organd rostliny, kde stimuluji kveteni nebo tuberizaci. Oba signaly tedy funguji na podobném
principu, i kdyz v mnohém jsou odlisné. Podstatou florigenniho signalu u A. thaliana je
protein FT transportovany floémem do stonkového apikalniho meristému, kde interaguje
sproteinem FD a nasledn¢ aktivuje expresi gend kvétniho meristému. Podstatou
tuberigenniho signdlu u bramboru je protein StSP6A (homolog FT) transportovany
do stolonu, kde se piedpoklada jeho interakce s dosud neidentifikovanym proteinem vedouci
k indukei tvorby hliz. U genotypt tuberizujicich nezavisle na délce dne se navic vyskytuje
alela genu StSP6A — a2, ktera nebyla nalezena u druhd, které tuberizuji za podminek SD.
Funkce této alely jesté neni uplné objasnéna. Proteiny homologni k FT se tcastni regulace
vyvoje zasobnich organli nejen U bramboru, ale také u cibule, ¢esneku, cukrové fepy a dalSich
druhti. Porozuméni mechanismu regulace tuberizace bramboru, pomuize objasnit regulaci
tvorby zasobnich organti dal$ich druht i usnadnit slechténi kultivari méné zavislych na délce

dne.
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