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Metabolismus sacharida v riznych ¢astech rostliny rajcete
(Solanum lycopersicum L.)

Souhrn

Tato literarni reSerse se tykd metabolismu sacharidli v riznych castech rostliny rajcete
(Solanum lycopersicum L.). Nejprve je v praci vénovana pozornost rajéatim jako takovym,
jejich obecné charakteristice a také jsou zminény dalsi druhy rajéat. Uveden je i obsah latek
v plodech rajcat a jejich vliv na lidské zdravi. Rajce obsahuje sachar6zu, glukozu, fruktozu, ale
i 8krob. V metabolismu sacharidii ptisobi mnoho enzymd. Z téch, které pusobi v syntéze
sacharidu, jsou zminény napiiklad sachardza-fosfat syntaza (SPS) ¢i sacharoza-fosfat fosfataza
(SPP). Enzymy pusobici v degradaci sacharidii jsou naptiklad sacharéza-syntaza (SUS) ¢i
invertazy (INV), které se rozdé€luji na kyselé a alkalické/neutralni (A/N) invertazy. U vybranych
enzymu pusobicich v metabolismu sacharidii v rostliné rajéete (Solanum lycopersicum L.) se

tato literarni reSerSe také zabyva geny pro tyto enzymy.

Déle se cast prace vénuje 1 geneticky upravenym plodindm. Zminény jsou piiklady
rostlin, které byly geneticky upravovany. Z geneticky upravenych rajéat jsou uvedeny napiiklad
geneticky modifikovana rajcata FLAVR SAVR ¢i geneticky editovana rajcata Sicilian Rouge.
Rajcata Sicilian Rouge, ktera maji vyssi obsah kyseliny gama-aminomaselné, byla na japonsky

trh uvedena teprve nedavno.

Kli¢ova slova: Solanum lycopersicum L.; metabolismus; sacharidy; DNA; RNA



Carbohydrate metabolism in different parts of the tomato
plant (Solanum lycopersicum L.)

Summary

This literature review relates to the saccharides metabolism in the different parts of the
tomato plant (Solanum lycopersicum L.). Firstly, the work pays attention to tomatoes itself, to
their general characterics and there are mentioned other types of tomato. There is also
introduced content of substances present in the tomato fruit and their impact on human health.
Tomato contains sucrose, glucose, fructose and also starch. There are many enzymes involved
in the saccharides metabolism. From these, which are involved in the synthesis of saccharides,
are mentioned for example Sucrose Phosphate Synthase (SPS) or Sucrose Phosphatase (SPP).
Enzymes, which are involved in saccharides degradation, are for example Sucrose Synthase
(SUS) or Invertases (INV). Invertases are divided into acid invertases and alkaline/neutral
(A/N) invertases. This literature review also relates to genes for chosen enzymes involved in

saccharides metabolism in the tomato plant (Solanum lycopersicum L.).

The next part of this work relates to the genetically engineered plants. There are
mentioned examples of plants, which were genetically engineered. From genetically engineered
tomatoes there are mentioned for example genetically modified tomatoes FLAVR SAVR or
genetically edited tomatoes Sicilian Rouge. The tomatoes Sicilian Rouge, which have higher
content of y-Aminobutyric acid, have been introduced to Japanese market recently.

Keywords: Solanum lycopersicum L.; metabolism; saccharides; DNA; RNA
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1 Uvod

V prvni ¢asti prace jsou rajcata popsana z hlediska taxonomie, klasifikace a produkce.
Dale jsou sledovany cytogenetické informace, obsah latek v plodech a vliv na zdravi ¢lovéka.
Hlavni ¢ast prace se soustfedi na metabolismus sacharidii v riznych ¢astech rostliny rajcete
Solanum lycopersicum L., zejména pak na enzymy, které v metabolismu sacharidu v rostliné
pusobi a geny pro tyto enzymy. Zminuje se také o geneticky upravenych rostlinach, pirevazné
pak o modifikovaném rajceti FLAVR SAVR ¢i editovaném rajceti Sicilian Rouge, které bylo
uvedeno na japonsky trh teprve nedavno.

Rajcatové plody, které obsahuji latky jako vitaminy, makro- i mikronutrienty ¢i
karotenoidy, jsou z davodu obsahu téchto zdravi prospésnych latek vhodnou soucasti stravy
cloveka.
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plodu (Kanayama 2017). Plody rajéete obsahuji hlavné tii cukry — sachar6zu, glukozu a
fruktozu (Kanayama 1998).

Sacharoza, kterou produkuje rajée jako primarni fotosyntat (Kanayama 2017), je u
vétsiny druhd rostlin hlavni formou sacharidt translokovanych skrz rostlinu floémem (Taiz &
Zeiger 2002). Piemistovana je ze zdrojovych listti do pletiv sinku, kde je §t€pena (Goren et al.
2017).

Sachar6za-fosfat je produkovan ze substrati fruktéza-6-fosfatu a UDP-glukdzy za
pomoci enzymu sachardza-fosfat syntazy. Na sachar6zu se sachardza-fosfat preménuje pomoci
enzymu sachar6za-fosfat fosfatazy (Ruan 2014).

Sacharéza transportovana floémem do pletiv sinku musi byt §tépena, nez mtize vstoupit
do metabolickych reakci (Goren et al. 2017). V rostlinach je Stépeni sachardézy na hexdzy
provadéno pomoci dvou enzymd, sachar6za-syntazy a invertazy. Pomoci sachar6za-syntazy je
molekula sacharozy reverzibilné St€épena na UDP-glukozu a fruktézu. Invertaza se podili na
nevratné hydrolyze sachardzy na fruktézu a glukézu (Stein & Granot 2019; Pan et al. 2019).

Spousta plodii akumuluje ptiblizné stejné hladiny hex6zovych izomert, tedy glukozy a
fruktozy. Protoze je fruktoza sladsi nez glukéza, zvySeny podil fruktdézy v plodech rajcat
ovliviiuje sladkost téchto plodd. Uprava slozeni cukril tak napomaha zlepSeni kvality plodi
rajcat.



2 Cil prace

Cilem moji prace bylo shromazdit, prostudovat a posoudit soucasné literarné
prezentované poznatky o metabolismu sacharidii v rostlinach rajc¢at (Solanum lycopersicum L.).
Na zéklad¢ poznatk ziskanych z odborné literatury byla sestavena tato literarni reSerSe.
Vyznamna ¢ast prace se vénuje metabolismu sacharidil v rostlin€ rajcete a enzymum, které se
na metabolismu sacharidii podileji. Prace se téz vénuje charakteristice rostliny rajcete, obsahu
latek v plodu a geneticky upravenym rajCatiim.



3 Literarni reSerse

3.1 Klasifikace a taxonomie

Rajée jedlé je tazeno do celedi Solanaceae (Lilkovité), rodu Solanum (Costa &
Heuvelink 2018). Rod Solanum je jednim znejvétsSich rodi krytosemennych rostlin
(Angiospermae), ktery zahrnuje jednoleté i viceleté rostliny (The Tomato Genome Consortium
2012). Do celedi Solanaceae dale fadime lilek brambor (Solanum tuberosum L.), papriku ro¢ni
(Capsicum annuum L..), lilek vejcoplody (Solanum melongena L.), tabak virzinsky (Nicotiana
tabacum L.) ¢i rulik zlomocny (Atropa bella-dona L.) (Kubat 2003).

V roce 1753 Linné pojmenoval rajée Solanum lycopersicum. O patnact let pozdé&ji
Phillip Miller (Mill.) pfesunul rajée do vlastniho rodu a pojmenoval rajce Lycopersicon
esculentum. Geneticka evidence nyni ukazuje, ze Linné (L.) spravné zatadil raj¢e do rodu
Solanum a pojmenoval raj¢e Solanum lycopersicum L. Ob¢& jména, Solanum lycopersicum L. a
Lycopersicon esculentum Mill., mtiZzeme v literatufe najit (Costa & Heuvelink 2018).

3.1.1 Divoké druhy rajcat

Rod Solanum Sect. Lycopersicon je relativné maly rod v ramci velké ¢eledi Solanaceae
(Moyle 2008). V soucasnosti je zndmo 13 druht a poddruhi, které rod Solanum (Solanum sect.
Lycopersicon) ¢eledi Lilkovité (Solanaceae) zahrnuje (Peralta et al. 2005; Anderson et al.
2010). K témto 13 druhGm rajcat patii Solanum arcanum, Solanum cheesmaniae, Solanum
chilense, Solanum chmielewskii, Solanum corneliomuelleri, Solanum galapagense, Solanum
habrochaites, Solanum huaylasense, Solanum lycopersicum, Solanum neorickii, Solanum
pennellii, Solanum peruvianum a Solanum pimpinellifolium (Peralta et al. 2005) (Tabulka 1).

Clenové rodu Solanum jsou blizce p¥ibuzni diploidi (2n = 24), ktefi sdileji vysoky
stupent syntenie. Do urcité miry jsou vzdjemné kiizitelné (Moyle 2008). Také sdileji stejny
pocet akrocentrickych aZz metacentrickych chromozoml s velkymi bloky pericentrického
heterochromatinu a raménka distalniho euchromatinu. Vyjimkou jsou dvé pfirodni populace
Solanum chilense, které jsou tetraploidni (2n = 48) (Anderson et al. 2010).

Téchto 13 druht rajéat (Tabulka 1) se lisi ve zpusobu opyleni od alogamnich
(cizosprasnych) a autoinkompatibilnich pfes fakultativné alogamni a autokompatibilni az po
autogamni (samosprasné) a autokompatibilni (Spooner et al. 2005).



Tabulka 1. Druhy raj¢at (Moyle 2008; Peralta & Spooner 2006; Spooner et al. 2005)

Druh

Barva plodu

Opyleni

Solanum cheesmaniae

Zluta, zlutozelena, oranzova,
fialova

Autokompatibilni, vyhradné
samosprasne

Solanum chilense Zelena, fialové pruhy, malé | Autoinkompatibilni,
plody cizosprasné
Solanum chmielewskii Zelena Autokompatibilni,

fakultativné cizosprasné

Solanum galapagense

Zluta, svétla az syt oranzova

Autokompatibilni, vyhradné
samosprasné

Solanum habrochaites Zelena Typicky autoinkompatibilni,
1-2 kolekce
autokompatibilni, ale
S pozd¢jsi inbreedni depresi

Solanum lycopersicum L. Cervena Autokompatibilni,
fakultativné cizospras$né

Solanum neorickii Bleda zelena Autokompatibilni,  vysoce
samospraSné

Solanum pennellii Zelena Obvykle autoinkompatibilni,
nékteré autokompatibilni

Solanum peruvianum Zelena Typicky autoinkompatibilni,
alogamni, vzacné populace
autokompatibilni,
samosprasné

Solanum pimpinellifolium Cervena Autokompatibilni,
autogamni, fakultativné
cizosprasné

Solanum corneliomuelleri Zelena Autoinkompatibilni

Solanum huaylasense Zelena Autoinkompatibilni

Solanum arcanum Zelena Autoinkompatibilni

Divoka rajéata (Solanum section Lycopersicon) pochazeji ze zapadu Jizni Ameriky
(Spooner et al. 2005) a jsou rozsifena od stiedniho Ekvadoru, pies Peru, az po severni Chile a
na Galapazské souostrovi, kde rostou dva endemické druhy — Solanum cheesmaniae a Solanum
galapagense. Domnély divoky piedek péstovanych rajcat, Solanum lycopersicum, je
roz$itengj$i a pravdépodobné distribuovany do Mexika, Kolumbie, Bolivie a dalSich
jihoamerickych zemi a odtud do celého svéta. Solanum peruvianum, v §ir§im slova smyslu je
nejrozsirenéjSim a polymorfnim druhem ve skuping. Roste od severniho Peru po severni Chile.
Rozmanitost jeho stanovist’ je Sirokd, vyskytuje se pobliz motské hladiny podél vyprahlého
tichomotského pobiezi az po stfedni pahorkatiny dosahujici vySky 3000 metrd v tidoli na
zapadni stran¢ And (Peralta et al. 2005).

Vsechna divoka rajcata je mozné zkfizit s rajcaty kultivovanymi, péstovanymi. Ackoliv
tato kiizeni jsou ne¢kdy s obtizemi. Divoka rajcata maji prvorady vyznam ve §lechtitelskych
programech jako zdroje agronomickych vlastnosti a zdroje odolnosti vi¢i chorobam (Spooner
et al. 2005). Ktizeni mezi péstovanym raj¢etem a jeho divokymi ptibuznymi jsou proveditelna,
ackoli néarocnost hybridizaci se velmi li§i. V porovnani s kultigenem, jehoZ rana historie
domestikace a Slechténi vedla k vyCerpani jeho genetické variace, jsou divoké druhy mnohem

rozmanitéjsi (Chetelat & Ji 2006). Nedostatek genetické diverzity u kultivovanych rajcat v§ak
diky mnozstvi variaci, které je k dispozici u ptibuznych divokych rajcat, neni piekdzkou pro
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dosazeni pokroku ve Slechténi rajéat (Heusden & Lindhout 2018). Pohlavni kiiZzeni mezi
pestovanym, kultivovanym rajcetem a kterymkoli z divokych druhti je mozné, ackoli naro¢nost
hybridizace a plodnost vysledné F1 generace se velmi lisi. Druhy s ¢ervenymi nebo oranzovymi
plody — Solanum lycopersicum, Solanum pimpinellifolium a L. cheesmanii (= S. cheesmaniae
nebo S. galapagense), 1ze volné kiizit a tvofi velmi plodné hybridy. Kfizeni druhd rajcat
s Cervenymi ¢i oranzovymi plody se zelenoplodymi druhy jsou uspésna pouze tehdy, kdyz
druhy s ¢ervenymi/oranzovymi plody jsou pouzity jako samici rostlina. Vznikajici kiizenci jsou
mén¢é plodni. Ziskat hybridy se Solanum peruvianum nebo Solanum chilense mize byt vice
problematické. Obvykle je vyZadovana technika embryo/ovule rescue ¢i dalsi a hybridi F1 mezi
skupinami jsou méné plodni (Chetelat & Ji 2006). Kiizené nesamosprasné druhy vSak vykazuji
vy$$i troven genetickych variaci nez prevazné samosprasné druhy (Heusden & Lindhout 2018).
Témét vSechny druhy ale pfispély cennymi rysy pro zlepSeni plodiny, od blizce piibuznych
druhti rajcat Solanum pimpinellifolium, Solanum cheesmaniae a Solanum galapagense po
vzdalené piibuzné zelenoplodé druhy Solanum pennellii a Solanum arcanum (Heusden &
Lindhout 2018).

Vytvareni plodnych hybridt s divokymi druhy je dulezité pro Slechténi rajcat, protoze
péstované kultivované rajée je samosprasné (autogamni) a ma malou genetickou variabilitu ve
srovnani s jeho divokymi ptibuznymi. Chromozomalni stabilita druhd rodu Solanum je jednim
divodem, pro¢ jsou pouzivany jako modelovy systém pro zkoumdni molekularniho a
genetického zakladu v ekologickém a evolu¢nim kontextu. Evolu¢ni vztahy mezi divokymi
ptibuznymi rajcat jsou vSak stale povazované za provizorni. Chromozomalni pfeuspotfadani by
ale mohlo pomoci tyto vztahy objasnit (Anderson et al. 2010).

3.2 Cytogenetické informace o rajceti

Rajce jedlé (Solanum lycopersicum L.) ma diploidni genom, kde pocet chromozémi
n = 12. Ve stadiu pachytene, tedy ve tfeti fazi profaze prvniho meiotického déleni, jsou
chromozdmy rajcete velmi vyrazné a lze je rozliSit podle délky a pruhovani. Celkova délka
chromozomt v metafazi je okolo 50 um (Heusden & Lindhout 2018).

KfiZenim diploida s genotypem indukovného tetraploida mohou byt produkovani
triploidi. Triploidi, tetraploidi i aneuploidi jsou produkovani z potomkda triploidd. Tetraploidi
se vyznacuji tmavSimi a silngj$imi listy, niz§i délkou internodii, vétsi tloustkou stonku,
snizenou fertilitou a kvalitou. Tetraploidi, stejn¢ jako ostatni nediploidni raj¢ata, vSak nejsou
vyuzivany komer¢né (Heusden & Lindhout 2018).

Lokalizaci jedinecnych sekvenci DNA Ize vizualizovat pomoci fluorescenéni in situ
hybridizace (FISH), ktera mize pomoci pii feSeni problému pii ziskavani sekvenci ve spravném
pofadi a chromozomalni pfesmyky lze vizualizovat mezi riznymi druhy rodu Solanum.
Fluorescenc¢ni in situ hybridizace (FISH) se ¢asto pouziva k ptifazeni vétSich tsekit DNA ke
konkrétnim chromozémim rajcete. To bylo napomocné pii sestavovani kompletni sekvence
genomu rajéete (Heusden & Lindhout 2018).

Genom je kompletni sada genetickych instrukci v buiice, kterd poskytuje veskeré
informace, které organismus potiebuje k fungovani. Je ulozen v chromozomech (Collins 2022;
Scitable by Nature Education 2014). Chromozomy jsou umistény v jadie v kazdé bufice
(Yourgenome 2017). Kazdy chromozom se sklada z DNA, ktera je mnohokrat sto¢ena kolem
proteintt zvanych histony, které podporuji jeho strukturu. Pokud se buiika ned¢€li, nejsou
chromosomy v jadie bunky viditelné ani pod mikroskopem. Pti bunécném déleni se vsak DNA
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tvorici chromozomy pevnéji sbali a je pak viditelna pod mikroskopem. Kazdy chromozom ma
bod, ktery se nazyva centromera a rozdéluje chromozom na dv¢ ¢asti, na dvé raménka. Delsi
raménko se oznacuje jako raménko g, kratsi jako raménko p (National Library of Medicine:
MedlinePlus Trusted Health Information for You 2021). Instrukce v genomu jsou tedy tvofeny
DNA, ve kter¢ je jedine¢ny chemicky kod, ktery je urcen poradim ctyt nukleotidovych bazi —
adeninu (A), cytosinu (C), thyminu (T) a guaninu (G). Tyto 4 nukleotidové baze tvoii DNA.
V chromozomech jsou casti DNA ¢teny spoleéné a tvori geny, které fidi rizné vlastnosti
(Yourgenome 2017).

Solanum je jednim z nejvétSich rodt krytosemennych rostlin (Angiospermae), které
zahrnuje jednoleté a viceleté rostliny. Rajée (Solanum lycopersicum) je hlavni plodinou a
modelovym systémem pro vyvoj plodu (The Tomato Genome Consortium 2012). The Tomato
Genome Consortium (2012) zahrnuje vysoce kvalitni genomovou sekvenci domestikovaného
rajéete, navrh sekvence jeho divokého piibuzného Solanum pimpinellifolium a tyto sekvence
porovnava s genomem bramboru (Solanum tuberosum). Dva raj¢atové genomy mezi sebou
vykazovaly pouze 0,6% nukleotidovou divergenci a znamky nedavné piimési, ale vykazovaly
vice nez 8% odchylku od genomu bramboru s deviti velkymi a né€kolika mensimi inverzemi.
Linie Solanum zazila dvé po sobé& jdouci triplikace genomu. Genom inbredniho kultivaru rajcat
Heinz 1706 byl sekvenovan. Piedpokladana velikost genomu byla pfiblizné 900 megabazi
(Mb). Genom rajcete Solanum pimpinellifolium LA1589 byl rovnéZ sekvenovan. Odhadovana
divergence mezi divokym a domestikovanym genomem je 0,6 % (5,4 milionu SNP single
nukleotidovych polymorfismt) distribuovanych podél chromosomid (The Tomato Genome
Consortium 2012).

3.3 Obecné informace o rajceti, péstovani, sklizen, produkce

Rajce jedlé je jednoleta rostlina, ktera se stala modelovym druhem pro studovani
biochemie, genetiky a fyziologie rostlin a plodi. Rostlina rajcete jedlého ma nékolik vlastnosti,
jako masity plod ¢i sympodiédlni vyhonek, které u dalSich modelovych organisml nenajdeme
(Costa & Heuvelink 2018).

Rajcata se péstuji prevazné v mirném klimatu s dlouhym letnim obdobim a zimnimi
srazkami. Pti teplotach pod 12 °C muze ale rostlina trpét fyziologickym poranénim. Rajéata
jsou péstovana i v subtropickych oblastech. Péstuji se na otevieném poli nebo pod ochranou
sklenikil. Sklizi se manualné¢ nebo mechanicky. Ru¢ni sklizeni je Cast&jsi pro raj¢ata urcena
K pfimé konzumaci, mechanicky se sklizi pfevazné rajcata urcena k dalSimu zpracovani.
Rajcata se zpracovavaji do riznych omacek, protlakt, keCupi, polévek ¢i susenych raj¢atovych
praska (Costa & Heuvelink 2018).

Rajcata jsou celosvétové nejvice péstovanym druhem zeleniny (Buchtova 2020).
V poslednich padesati letech celkova produkce rajcat ve svéte strmé roste (Costa & Heuvelink
2018). Nejvetsim svétovym producentem rajcat je Kalifornie, kterd se na svétové produkci
podili témét z 28 %. Dalsim svétovym producentem je Cina (Buchtova 2020). V ramci
Evropské unie je nejvétsim producentem rajcat Italie, ktera ma na svétové produkcei rajcat 14%
podil. Nasleduje ji Spanélsko a Portugalsko (Némcova & Buchtova 2021). Svétova produkce
rajcat urenych ke zpracovani se v roce 2021 odhaduje v objemu 39,4 miliona tun, coz je
V meziro¢nim porovnani nartst 0 5,4 % (Buchtova 2020). Tabulka 2 uvadi svétovou produkci
rajcat.
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Celkova sklizen zeleniny v Ceské republice za rok 2020 byla 310 673 tun, z toho raj¢ata
zaujimala 21 235 tun (Némcova & Buchtova 2021). V tabulce 3 uvadim celkovou sklizen
zeleniny a rajéat v Ceské republice.

Tabulka 2: Svétova produkce rajcat (tis. t) (Buchtova 2020)

Rok 2015 2016 2017 2018 2019 2020*
Celkem 41 384 38072 37769 34 803 37 383 39 406

*odhad

Tabulka 3: Celkova sklizefi zeleniny v CR (t) (Buchtova 2020; Némcova & Buchtova 2021)
Rok 2014 2015 2016 2017 2018 2019 2020
Rajcata 24 003 19 583 31108 19 663 23918 24 696 21 235
Zelenina | 294240 | 247155 |298624 |311280 |254549 |283541 |310673
celkem

3.4 Jaké latky rajce jedlé obsahuje?

Raj¢ata obsahuji mnoho zdravi prospésnych latek a lze je snadno zahrnout jako
vyZivnou soucast vyvazené stravy (Quinet et al. 2019). Rajée obsahuje vodu, lipidy, proteiny,
sacharidy, vlakninu, mineralni latky, vitaminy, karotenoidy a fytosteroly. Obsah popelovin je
dulezitym ukazatelem v analyze latek, protoze odkazuje na anorganickad rezidua — obsah
mineralnich latek (Ali et al. 2020). V tabulce 4 uvadim nutrienty rajcete odridy Roma.

Konzumace vldkniny pfinasi fadu zdravotnich benefiti, jako je naptiklad prevence proti

srde¢nim onemocnénim, diabetu a rakoving tlustého stieva. pH rajéete je ptiblizné 3,83 (Ali et
al. 2020).
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Tabulka 4: Nutrienty raj¢ete odridy Roma na 100 g ¢erstvé hmoty (USDA 2021)

Voda 94,7 g
Energie 19 — 22 Kkcal
Dusik 0,11¢g
Protein 0,79
Tuky celkem 0,42¢g
Popeloviny 0,319
Sacharidy

Cukry 3,84 ¢
Vlaknina 1g
Mineraly

Viépnik Ca 10 mg
Zelezo Fe 0,1 mg
Hoicik Mg 8,1 mg
Fosfor P 19 mg
Draslik K 193 mg
Sodik Na <2,5mg
Zinek Zn 0,08 mg
Méd’ Cu 0,032 mg
Mangan Mn 0,087 mg
Selen Se <2,5 ug
Vitaminy

Vitamin C, celkova askorbova kyselina 17,8 mg
Thiamin B1 0,056 mg
Riboflavin B2 <0,1 mg
Niacin B3 0,533 mg
Vitamin B6 0,079 mg
Folat (kyselina listova) 10 g
Vitamin A 24 ug

3.4.1 Sacharidy

Rajce obsahuje glukosu, fruktosu, sacharozu, hemicelulozu a celulézu (Bertin 2018).
Glukosa a fruktosa jsou zastupci Sestiuhlikatych monosacharidt — hexos, které se vyskytuji ve
spoust¢ rostlin (Aurand et al. 1987).

D-Glukeéza (téz dextrosa, D-glukosa) je aldohexosa, ktera se ve volné forme vyskytuje
ve zralych plodech, listech, kofenech, kvétech a mize rostlin. Také se jedna o hlavni cukr v Krvi
(Aurand et al. 1987). Ve vazané formé se vyskytuje v fadé disacharidd, oligosacharidi a
polysacharidd (Ahnen et al. 2020), naptiklad v laktoze, sachardze, maltdze, Skrobu C¢i
glykogenu, také se vyskytuje jako soucast glykosidi. Bézné se D-glukoza pripravuje
hydrolyzou skrobu (Aurand et al. 1987).

D-Fruktoéza (téz levulosa, D-fruktosa) je ketohexosa (Aurand et al. 1987), ktera se
bézn¢ vyskytuje v ovoci, zelening, medu (Ahnen et al. 2020), melase a sirupech. V malém
mnozstvi se vyskytuje i1 v krvi. Je to jediny ketosovy cukr, ktery je dulezity v potravinach.
Ziskava se hydrolyzou polysacharidu inulinu. Fruktéza se vyskytuje ve dvou strukturnich
formach, v pyranosové ¢i furanosové formé. Zalezi, zda je ve volném stavu nebo vazana. Ve
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volné formé se vyskytuje v pyranosové form¢, vazana ve formé furanosové (Aurand et al.
1987).

Sacharéza (fepny ¢i titinovy cukr, sacharosa) je nejrozsifenéjsim disacharidem. Sklada
se z glukoézy a fruktozy. Patii k nejvice bézné pouzivanym sladidlim (Ahnen et al. 2020).
Zdrojem sachar6zy jsou napiiklad zralé plody, které jsou na sachardézu bohaté. Komercné se
ziskava z cukrové fepy a cukrové titiny (Aurand et al. 1987). Sacharéza diky své jedinecné
struktufe nemuze pusobit jako redukujici cukry, coz jsou cukry, které maji volnou aldehydovou
nebo ketonovou skupinu. Pfitomnost této volné skupiny umoziuje cukrim puisobit jako
reduk¢ni ¢inidlo (Ahnen et al. 2020).

Celuloza (celulosa) je homopolysacharid fetézové struktury, skladajici se
z glukézovych jednotek spojenych B-(1 = 4) glykosidickymi vazbami. Celuléza je hlavni
slozkou strukturnich pletiv rostlin, je pfitomna v pletivech buné¢nych stén spolu s xylany a
ligniny. Vynikajicim zdrojem celuldzy je vlakno dfeva, bavina a len. Celul6za je nerozpustna
ve vod¢ a je pomérné odolnd viici plisobeni vétSiny enzymi a ziedénych kyselin a zasad.
Vétsing zivoCichi chybi Vv travicich enzymech celulazy, proto je pro né nestravitelna.
Nestravitelné sacharidy v potravé jsou oznaovany jako hruba vlaknina (Aurand et al. 1987).

Hemicelulézy (hemicelulosy) jsou heteropolysacharidy. Jedna se o polyuronidy
(kyselina D-glukuronova) v kombinaci s xylézou, manodzou, arabinézou, galaktézou a
glukozou (Aurand et al. 1987).

Skroby piedstavuji nejbéznéjsi formu stravitelnych polysacharidi v rostlinach (Ahnen
et al. 2020). Skrob se vyskytuje jako hlavni rezervni sacharid ve vétsing rostlin (Aurand et al.
1987), ale ptedevsim v obilovinach, lusténindch a kotenové zelenin€ (Ahnen et al. 2020).
Vyskytuje se v kofenech, semenech, hlizach, stoncich a v mnoha plodech. Jedna se o polymery
glukozy (Aurand et al. 1987). Skrob je pFitomen ve dvou formach (amyléza a amylopektin),
které jsou urceny polohou vazeb nachdzejicich se ve slouc¢eniné. Amyloza, kterd obsahuje
pouze a-(1,4)-glykosidické vazby, tvoii linearni, nerozvétvené fetézce. Oproti ni amylopektin,
ktery obsahuje a-(1,4) i a-(1,6)-glykosidické vazby, tvoii rozvétveny fetézec polymeru (Ahnen
et al. 2020). Bézné Skroby (bramborovy, pSeni¢ny, kukufi¢ny) obsahuji 10-30 % amyldzy.
Skroby zryze, &iroku a nékterych odrid kukufice neobsahuji Zadnou amyldézu a jsou
oznacovany jako voskové skroby. Amylopektin tvoti 70-100 % riznych Skrobu (Aurand et al.
1987).

Skrob se nachazi ve vrstvach uvniti granul, které jsou obklopeny tenkou proteinovou
vrstvou. Skrobova granula riiznych druht rostlin se lisi tvarem, velikosti a dalsimi fyzikalnimi
vlastnostmi. Casteéna kysela hydrolyza skrobu poskytuje komplexni smés dextrinti, maltézu a
glukozu. Uplnou kyselou hydrolyzou se ziska D-glukéza. Koloidni disperze $krobu jsou
hydrolyzovany amylazami na maltozu a glukdzové jednotky (Aurand et al. 1987).

3.4.2 Mineralni latky
Mineraly jsou esencialni pro zdravi lidského téla. V tabulce 4 uvadim mineralni latky
obsazen¢ v rajceti. Podle potieby téla se mineralni latky d€li do 3 skupin: a) makroprvky, b)

mikroprvky a c) stopové prvky (lonete et al. 2016).

Makroprvky by mély byt pfijimany v mnozstvi piiblizné > 50 mg za den.
K makroprvkam je fazen sodik, hoi¢ik, vapnik, fosfor, draslik, sira a chlor (lonete et al. 2016).

15



Mikroprvky, ke kterym je fazen jod, Zelezo, zinek, fluor, selen, mangan, molybden, méd’
a kobalt, jsou doporucované v mnozstvi < 50 mg za den. Ke stopovym prvkim jsou fazeny
prvky jako hlinik, bor, kiemik, brom a dalsi (lonete et al. 2016).

Mineralni latky jsou dilezité pro rizné télesné funkce (Ali et al. 2020), pro fadu
biochemickych a fyziologickych procesti a funkci lidského téla, pro Cinnost svali a nerva
(lonete et al. 2016), nervovy pienos (Ali et al. 2020), pro udrzovani rovnovahy vody v téle,
regulaci pH celularni a extracelularni tekutiny, také jsou nezbytné pro metabolismus tukii,
sacharidl a syntézu proteinti, hormonalni aktivitu a aktivitu enzymu (lonete et al. 2016).

3.4.3 Vitaminy

Rajcata jsou bohatym zdrojem vitaminl.. Hlavni vitaminy, obsazené v rajceti, jsou
vitamin C, A, E a folat (Beecher 1998). Vitamin C a E vykazuji antioxida¢ni aktivitu (Sies et
al. 1992). Vitaminy plni v organismu rizné funkce, napiiklad udrzuji nervovy systém,
enzymatické funkce ¢i se podili na tvorbé ¢ervenych krvinek (Ali et al. 2020). Tabulka 4 uvadi
vitaminy obsazZené v rajceti.

3.4.4 Mastné kyseliny

Ve 100 g syrového zralého rajcete byly dle USDA (2019) obsazeny tyto latky (Tabulka 5).

Tabulka 5: Nutrienty 100 g ¢erstvé hmoty zralého rajcete (USDA 2019)

Rajée — celkovd hmotnost 100 g

Voda 9459
Energie 18 kcal; 74 kJ
Protein 0,88 g

Tuky 0,2¢g

Popel 0,59
Sacharidy 3,89 g

Rajcata obsahuji také mastné kyseliny — nasycené, mononenasycené i polynenasycené.
Polynenasycenych kyselin, ke kterym se fadi 1 kyselina linolova, obsahuji rajcata z mastnych
kyselin nejvice (USDA 2019). V tabulce 6 uvadim piehled mastnych kyselin vyskytujicich se
v rajceti. Uvedené hodnoty mastnych kyselin byly stanoveny ve 100 g Cerstvé hmoty syrového
rajcete (Tabulka 5) (USDA 2019).

Kyselina linolova a linolenova jsou esencialni mastné kyseliny, tedy takové, které si
organismus nemuze syntetizovat sam a musi byt pfijimany potravou. Polynenasycené mastné
kyseliny jsou také esencialni pro udrzovani integrity plazmatické membrany, buné¢ného ristu
a prevenci onemocnéni (Ali et al. 2020).
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Tabulka 6: Piehled mastnych kyselin obsazenych Vv rajceti na 100 g Cerstvé hmoty (USDA
2019)

Mastné kyseliny

Nasycené mastné Kyseliny (celkem) 0,028 g
SFA 16:0 (palmitova) 0,029
SFA 18:0 (stearova) 0,008 g
Mononenasycené mastné kyseliny (celkem) | 0,031 g
MUFA 16:1 (palmitoolejova) 0,001 ¢
MUFA 18:1 (olejova) 0,03g
Polynenasycené mastné kyseliny (celkem) | 0,083 g
PUFA 18:2 (linolova) 0,08 g
PUFA 18:3 (linolenova) 0,003 g

3.4.5 Aminokyseliny

Aminokyseliny (Tabulka 7) jsou zakladnimi stavebnimi prvky bilkovin, které tidi
dulezité telesné funkce, véetné udrzovani bunééné struktury, transportu a uklddani Zivin, oprav
poskozenych tkéni a hojeni ran. Esencidlnimi aminokyselinami jsou valin, izoleucin, leucin,
threonin, lysin, methionin, fenylalanin a tryptofan. Arginin a histidin jsou aminokyseliny
poloesencialni. Ostatni aminokyseliny jsou neesencialni (Ali et al. 2020).

Tabulka 7: Prehled aminokyselin obsazenych v rajéeti na 100 g ¢erstvé hmoty (USDA 2019)

Aminokyseliny

Tryptofan 0,006 g
Threonin 0,027 g
Isoleucin 0,018 ¢
Leucin 0,025 g
Lysin 0,027 g
Methionin 0,006 g
Cystein 0,009 g
Fenylalanin 0,027 ¢
Tyrosin 0,014 g
Valin 0,018 g
Arginin 0,021 g
Histidin 0,014 g
Alanin 0,027 ¢
Kyselina asparagova 0,135¢
Kyselina glutamova 0,431 g
Glycin 0,019¢
Prolin 0,015¢g
Serin 0,026 g

3.4.6 Karotenoidy

Rajce obsahuje karotenoidy — je bohaté na lykopen a 3-karotenoidy (Navarro-Gonzalez
et al. 2011). Karotenoidy jsou rostlinné pigmenty, které hraji kliCovou roli v ochran¢ rostlin
pted fotooxida¢nimi procesy. Lutein a zeaxantin zlepSuji zdravi pokozky. Lykopen je barvivo,
které je odpovédné za Cervenou barvu rajcete (Ali et al. 2020). Lykopen je hlavni dietni
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karotenoid, ktery chrani buiiky pfed oxidativnim poskozenim tuki, proteinii a DNA. Vyskytuje
se Vvrajcatech a rajcatovych produktech. Vice nez 80 % dietniho lykopenu pochazi ze
zpracovanych rajCatovych produkti — kecupti, omacek a rajcatové stavy. Dalsi dietni zdroje
lykopenu zahrnuji vodni meloun, hrozny, banan a papaju (Gorecka et al. 2020).

Konzumace rajcatovych produkti s lykopenem snizila riziko kardiovaskuldrnich
onemocnéni u muzd i zen, snizila riziko rakoviny prsu u zen po menopauze a rakoviny
vajeénikli u Zen pied menopauzou. ZvySena konzumace rajcatovych produkta s lykopenem by
také mohla byt spojovana se snizenym rizikem rakoviny prostaty. Technologické zpracovani
rajCat (vafeni, peceni) ve vétsi mife neovliviiuje obsah lykopenu ve vyrobcich a ztraty lykopenu
jsou obvykle bezvyznamné. Lykopen se v pfirozeném stavu vyskytuje ve formé trans a
Vv lidském téle se Spatné vstiebava. Pii tepelném zpracovani rajcat a rajCatovych produktii a za
ptitomnosti tuku, je lykopen uvolnén z pletiv, coz zptisobi izomeraci lykopenu z all-trans na cis
konfiguraci, ¢imz se zvysuje jeho biologicka dostupnost (Gorecka et al. 2020).

3.4.7 Steroly

Rostlinné steroly — fytosteroly. Nejbéznéjsimi fytosteroly v lidské stravé jsou [-
sitosterol, kampesterol a stigmasterol (Bradford & Awad 2007). Hraji dileZitou roli v lidském
zdravi. Fytosteroly snizuji absorpci cholesterolu ve stfevé a snizuji tak hladiny LDL-
cholesterolu v krvi, ¢imz se snizuje riziko kardiovaskularnich onemocnéni. Jejich konzumace
je tedy dobra v prevenci téchto onemocnéni. Konzumace fytosteroltt mtize také zvysit aktivitu
oxida¢nich enzymi a tim snizit oxidacni stres (Woyengo et al. 2009). Epidemiologicka data
naznacuji, Ze fytosteroly ve stravé jsou spojeny se sniZzenim rakoviny prsu, tlusté¢ho stfeva a
prostaty (Bradford & Awad 2007). Fytosteroly také pusobi jako antioxidanty a brani
oxida¢nimu stresu. Také stimuluji imunitni systém a vykazuji protizdnétlivou aktivitu. Rajce je
vybornym zdrojem fytosterolt (Ali et al. 2020).

3.4.8 Antioxidanty a bioaktivni latky

Rajcata jsou soucasti kazdodenni stravy v mnoha zemich. Rajcata a raj¢atové produkty
predstavuji pro svou vysokou spotifebu vyznamny zdroj antioxidanti v lidské stravé. Jsou
dilezitym dietnim zdrojem karotenoidii, zejména lykopenu a betakarotenu (Kotikova et al.
2011), kyseliny askorbové a fenolovych slou¢enin (Borguini & Torres 2009). V tabulce 8
uvadim piehled antioxidantli a bioaktivnich latek obsazenych v rajéeti. Tyto karotenoidy
(Ilykopen a betakaroten) jsou zodpovédné piedevsim za charakteristickou barvu zralych plodi.
Karotenoidy maji velmi zvlastni a pozoruhodné vlastnosti a jsou ucinné na vSechny druhy
aktivity. V poslednich letech se soustfedil velky zajem na vitaminy s antioxidaéni aktivitou —
vitaminy C a E, fenoly a karotenoidy kvuli jejich schopnosti vychytavat aktivni formy kysliku
a volné radikaly. Velké mnoZstvi epidemiologickych a klinickych studii prokazalo, Ze vysoky
pfijem antioxidantll ve stravé je spojen s nizSim vyskytem kardiovaskularnich onemocnéni a
nékterych typt rakoviny (Kotikova et al. 2011).

Kyslik je nezbytnou soucasti zivych organismi. Tvorba reaktivnich forem kysliku
(ROS) je nevyhnutelnd pro aerobni metabolismus téla. V buiikach reaktivni formy kysliku
zpisobuji oxidaci lipidh a proteint a preruseni fetézce DNA. Reaktivni formy kysliku maji roli
v nékterych nemocich (ateriosklerdza, kardiovaskularni onemocnéni, rakovina, artritida).
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Reaktivnimi formami kysliku jsou napfiklad volné radikaly jako hydroxylovy radikal (OH"),
superoxidovy radikal (O°;), peroxylové radikaly (ROO") a neradikalové formy jako peroxid
vodiku (H20), singletovy kyslik (*O2) a ozon (Os). Exogennimi zdroji generujicimi volné
radikaly jsou napftiklad tabakovy kouf, zafeni, pesticidy, organicka rozpoustédla a anestetika.
Aerobni organismy si ale vyvinuly fadu mechanismil pro neutralizaci reaktivnich forem kysliku
(ROS) pomoci enzymatickych (glutathionperoxidasa, superoxid dismutasa, katalaza) i
neenzymatickych mechanismt. Antioxidanty jako a-tokoferol (vitamin E), karotenoidy,
kyselina askorbovd a fenolové slouceniny jsou schopny neenzymaticky interagovat
s reaktivnimi formami kysliku (Borguini & Torres 2009).

Tabulka 8: Antioxidanty a bioaktivni latky obsazené v rajéeti (Ali et al. 2020):

Antioxidanty obsaZené v rajceti Bioaktivni latky obsaZené v rajceti
a-tokoferol Quercetin
[-tokoferol Kaempferol
y-tokoferol Naringenin
d-tokoferol Kyselina kavova
Vitamin C Rutin
B-karoten Kyselina chlorogenova
Lykopen Kyselina ferulova
Fenolové kyseliny Kyselina p-kumarova
Flavonoidy Lykopen
Antokyany Resveratrol
Chrysin
Epikatechin
Katechin
Luteolin
Kyselina skoficova
Kyselina sinapova
Kyselina vanilové
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3.5 Metabolismus cukru V rostlinach

plodu. Cukry také tizce souviseji s vynosem a hraji rozhodujici roli pfi nasazovani, rustu,
dozravani i ve slozeni plodt. Déle jsou dulezité pii vytvaieni turgorového tlaku a jako signalni
molekuly pro fizeni vyvoje a metabolismu plodi (Kanayama 2017). Rostliny jsou autotrofni
organismy (Taiz & Zeiger 2002). Vyssi rostliny se vyznacuji schopnosti vyuzivat slune¢ni
energii k preméné oxidu uhlic¢itého (CO2) na organicky uhlik ve fotosyntetickych listech (Ruan
2014). Mohou tedy vazat oxid uhli¢ity a produkovat sacharidy prostfednictvim fotosyntézy
(Duan et al. 2021).

V rostlinach funguji sacharidy nejen jako metabolické zdroje a strukturalni slozky, ale
také jako reguldtory riznych procesi souvisejicich s ristem a vyvojem ve vSech fazich zivota,
od kli¢eni po starnuti rostliny. Ve spousté rostlin, tedy i v rostliné¢ rajcete (Solanum
lycopersicum), je uhlik fixovany ve zdrojovych pletivech bud’ skladovan jako $krob
Vv chloroplastech nebo je transportovan do pletiv sinku, primarné ve formé neredukujiciho
disacharidu sacharézy (B-D-fruktofuranosyl-a-D-glukopyranosid). Sacharéza je u vétSiny
druhti rostlin hlavni formou sacharidl translokovanych skrz rostlinu floémem (Taiz & Zeiger
2002) ze zdrojovych listd do pletiv sinku, kde musi byt §tépena, nez mulze vstoupit do
metabolickych reakci (Goren et al. 2017).

Jako zdroj (source) jsou oznacovany zelené Casti rostliny schopné fotosyntézy (tedy
napiiklad listy), mista spotfeby jsou oznacovana jako sink (napiiklad kotfeny). Sacharoza a jeji
metabolismus ma vyznamnou roli ve vyvoji rostliny, protoze sacharéza a produkty jeji
hydrolyzy mohou fungovat jako signalni molekuly, které reguluji expresi genti zapojenych do
dialezitych fyziologickych procesti. Sachardza také pusobi pii osmotické regulaci a hraje tak
dulezitou roli pfi adaptaci na stres (Duan et al. 2021; Pan et al. 2019), pfi tvorbé vynosu zejména
generovanim cukrl jako metabolitli potfebnych pro rist a syntézu zakladnich sloucenin,
napfiiklad Skrobu, bilkovin a celuldézy (Ruan 2014).

Skrob je nerozpustna sacharidova rezerva, ktera je piitomna témét ve vech rostlinach.
Skrob i sacharéza jsou syntetizovany z triosafosfatu, ktery je generovan Calvinovym cyklem.
Mistem syntézy Skrobu je chloroplast, sachardza je syntetizovana v cytosolu. Syntéza
sacharozy a skrobu jsou soutézici reakce. Relativni koncentrace ortofosfatu (Pi) a triosafosfatu
jsou hlavni faktory, které fidi, zda fotosynteticky fixovany uhlik je rozdélen jako Skrob
Vv chloroplastu nebo jako sachar6za v cytosolu. Tyto dva kompartmenty spolu komunikuji
pomoci fosfatového translokatoru (translokétor fosfat/triosafosfat). Fosfatovy translokator
katalyzuje pohyb ortofosfatu a triosafosfatu v opa¢nych smérech mezi chloroplasty a
cytosolem. Nizkd koncentrace ortofosfatu (Pi) v cytosolu limituje export triosafosfatu
z chloroplastu pies translokator, ¢imz podporuje syntézu Skrobu. Naopak vysokéa koncentrace
ortofosfatu v cytosolu inhibuje syntézu Skrobu v chloroplastech a podporuje export
triosafosfatu do cytosolu, kde se pievadi na sacharozu (Taiz & Zeiger 2002).

Fotosyntetické listy vyuzivaji energii slunecniho zareni k fixaci CO2 a k produkci
triosafosfatt v chloroplastu. Triosafosfaty jsou bud’ transportovany do cytoplazmy pro dalsi
metabolismus, nebo mohou byt pfevedeny na ADP-glukézu pro syntézu skrobu v chloroplastu.
Skrob je v noci degradovan na glukézu nebo maltdzu pro export do cytoplazmy (Ruan 2014).

V cytosolu dvé molekuly triosafosfatu produkuji jednu molekulu fruktéza-1,6-
bisfosfatu v reakci katalyzované aldolasou. Fruktéza-1,6-bisfosfat je ddle metabolizovan za
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vzniku hexézovych fosfatd — fruktoza-6-fosfatu a glukoza-6-fosfatu. Glukoza-6-fosfat 1ze
pouzit k vytvofeni nukleotidovych cukrt, jako je uridindifosfogluk6za (UDP-glukoza) (Stein
& Granot 2019). Gluk6za muze byt fosforylovana hexokinazou za vzniku glukoza-6-fosfatu,
ktery miize byt pfeveden na fruktoza-6-fosfat pomoci gluk6za-6-fosfat izomerazy. Sachar6za-
fosfat syntaza (SPS) pouziva fruktoza-6-fosfat a UDP-glukézu jako substraty k produkci
sachardza-fosfatu, ktery se pak pfeméiuje na sachardézu sachardza-fosfat fosfatazou (SPP).
Sachar6za je naloZzena do floému bud apoplasticky nebo symplasticky prostfednictvim
plasmodesmat. Hromadéni sachardzy pfitahuje vodu osmoticky a vytvaii vysoky turgorovy
tlak, ktery pohdni hmotnostni tok asimilatl smérem k sinkim. Paraleln€ se syntézou sachar6zy
muze byt také syntetizovano malé mnozstvi trehaldzy (T). Za pouziti UDP-glukozy a glukéza-
6-fosfatu jako substrati se syntetizuje pomoci trehaloza-6-fosfat syntazy (TPS) trehaloza-6-
fosfat (T6P), coz je signalni metabolit. Trehal6za-6-fosfat je dale pfeménén na trehaldézu
pomoci trehaldza-6-fosfat fosfatazy (TPP). Trehal6za mtize byt hydrolyzovana trehaldzou (T1)
za vzniku 2 molekul glukézy (Ruan 2014). Obrazek 1 znazorfiuje syntézu sachardzy.
V metabolismu sacharozy také ptsobi UDP-glukéza pyrofosforylaza (UDPGP), ktera je
pouzivana ke katalyze glukoza-1-fosfatu na UDP-glukézy (Jiang et al. 2015).
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Obrazek 1. Syntéza sacharozy v listech (ve zdroji) (Ruan 2014)

Glc-6-P = glukoza-6-fosfat; UDP-Glc = UDP-glukoéza; Fru-6-P = fruktoza-6-fosfat; Triose-P =
triosafosfat; Glc = glukdza; ADP-glc = ADP-glukdza; Starch = skrob; SPS = sachardza-fosfat
syntaza; SPP = sachardza-fosfat fosfataza; Suc-P = sachar6za-fosfat; Suc = sacharéza; PD =
plazmodesmata

Sacharodza je z floému vylozena do bunék sinku bud’ apoplasticky nebo symplasticky
(Ruan 2014). Sachar6za presunuta z listi do pletiv sinku je metabolizovana sachar6za-syntazou
a invertazou za vzniku hexézy a UDP-glukozy (Kanayama 1998). Invertizou (INV) je
sachar6za hydrolyzovana za vzniku glukézy a fruktdzy, sacharoza-syntazou (SUS) je Stépena
za vzniku fruktézy a UDP-glukozy (Stein & Granot 2019).

Tyto produkty jsou pouzity pro energeticky a synteticky metabolismus v sinku jako jsou

respirace a syntéza Skrobu. V metabolickych drahach sachar6zy zprostfedkovanych sachardza-
syntazou a invertazou, vznika jako metabolicky produkt fruktoza, ktera musi byt pro dalsi
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metabolismus fosforylovana. Dva enzymy, hexokindza (EC2.7.1.1) a fruktokindza (EC2.7.1.4),
jsou schopné fosforylovat fruktozu v rostlinach. Hexokindza muize G¢inné vyuzivat nékolik
hex6z vcetné fruktéozy a glukozy, zatimco fruktokindza specificky metabolizuje fruktdzu.
Fruktokinaza bude mit pravdépodobn¢ primarni vyznam pii fosforylaci fruktézy v rostlinach,
protoze afinita fruktokinazy k fruktdze je mnohem vyssi nez afinita k hexokinaze (Kanayama
1998). Rozklad sacharozy je znazornén na obrazku 2.
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Obrazek 2. Rozklad sacharozy (Ruan 2014)

HXK = hexokinaza; Glc = glukdza; Fru = fruktoza; UDP-Glc = UDP-glukéza; Suc = sachardza;
CIN = cytoplazmaticka invertaza; VIN = vakuolarni invertdza; CWIN = invertaza bunécné
stény; Sus = sachardza syntaza

3.6 Enzymy v metabolismu cukri v rostlinach

V metabolismu cukri v rostlinach tedy puasobi spousta enzymu. Patii mezi né
hexokindza (HXK), glukosa-6-fosfat izomeraza, sachardza-fosfat syntdza (SPS), sacharoza-
fosfat fosfataza (SPP), trehaldza-6-fosfat syntaza (TPS), trehal6za-6-fosfat fosfataza (TPP),
trehaldza (T1), invertdzy (INV; invertdza bunécné stény (CWIN); cytoplazmatickd invertaza
(CIN); vakuolarni invertaza (VIN)), sachar6za-syntaza (Sus, SUS) (Ruan 2014), fruktokinaza
(Frk) (Kanayama 1998) a UDP-glukosa pyrofosforylaza (UDPGP) (Jiang et al. 2015).

3.6.1 Stépeni sacharézy

Sachardza, ktera je transportovana floémem do pletiv sinku, musi byt §t€pena, nez mtize
vstoupit do metabolickych reakci (Goren et al. 2017). V rostlinach je §tépeni sachardzy na
hexdzy provadéno dvéma primarnimi enzymy — sacharéza-syntazou (SUS) a invertazou (INV).
Molekula sachar6zy je pomoci sacharoza-syntazy (SUS) reverzibilné sté€pena na uridindifosfat-
glukozu (UDP-glukozu) a fruktozu, zatimco invertazou (INV) je nevratné hydrolyzovana na
fruktozu a glukézu (Hummel et al. 2009; Pan et al. 2019; Koch 2004). Invertaza (INV) se Siroce
podili na regulaci rastu a vyvoje rostlin a kontroly reprodukéniho vyvoje a toleranci stresu
(Smeekens 2000; Barratt et al. 2009; Pan et al. 2019; Koch 2004). Oba tyto enzymy jsou tedy
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hlavni enzymy zapojené do katabolismu sachar6zy (Ruan 2014; Duan et al. 2021) a obé¢ tyto
skupiny enzymu se skladaji z vice isozymu (Goren et al. 2017).

3.6.1.1 Enzym sacharoéza-syntaza

Sacharoza-syntaza (SUS) je glykosyltransferazovy enzym, ktery hraje kli¢ovou roli
vV metabolismu cukri, piedev§im v pletivech sinku (Stein & Granot 2019). Sachar6za-syntaza
(EC 2.4.1.13) stépi sacharézu v ptitomnosti UDP na fruktozu a UDP-glukozu (Goren et al.
2017; Ruan 2014). Produkty $tépeni sachardzy sachardza-syntazou jsou k dispozici pro mnoho
metabolickych cest, jako je syntéza sacharidii, produkce primédrnich metaboliti nebo produkce
energie (Stein & Granot 2019).

Rostlinné isoenzymy sacharoza-syntazy se nachazeji prevazné v cytosolu nebo
Vv blizkosti plazmatické membrany, ale nékteré proteiny sachardza-syntdzy se nachazeji
v mitochondriich, buné¢né sténé a vakuolach (Stein & Granot 2019).

Pocet ¢lent genové rodiny SUS se mezi rostlinnymi druhy 1i§i (Duan et al. 2021). Duan
et al. (2021) analyzovali strukturni charakteristiky 3 rodin geni — sacharéza-syntaz (SUS),
invertaz (INV) a sacharoza-fosfat syntaz (SPS) v rajéeti (Solanum lycopersicum L.) a
identifikovali 6 SUS genti. Naptiklad u Arabidopsis bylo také identifikovano 6 gent SUS, u
tabaku Nicotiana tabacum 14 gent SUS (Wang et al. 2015), u mrkve Daucus carota 8 genti, u
s6ji Glycine max 12 gend a u Amborella trichopoda pouze 2 geny SUS (Xu et al. 2019; Duan
et al. 2021).

V genomu rajcete tedy bylo identifikovano 6 sachardza-syntazovych geni — SISUSL,
SISUS3, SISUS4, SISUS5, SISUS6 a SISUS7 (SI = Solanum lycopersicum L.) (Goren et al. 2017,
Duan et al. 2021), které 1ze rozdélit do 3 skupin — SUS I, SUS 11 a SUS Ill. Do skupiny SUS |
1ze zatadit geny SISUS1, SISUS3 a SISUS5, do skupiny SUS 11 gen SISUS4 a ke skupiné SUS
Il geny SISUS6 a SISUS7. V tabulce 9 je uvedena lokalizace sachardza-syntazovych gent
rajCete na konkrétnim chromozomu a dalsi informace o funk¢ni struktufe téchto genti. Geny
SUS vykazuji podobné charakteristiky, pokud jde o délku genomu a cDNA, stejn¢ jako podobné
charakteristiky proteintl. Sest genti SUS rajéat (SISUS, SI = Solanum lycopersicum L.) sdili
podobnou strukturu s téméf identickymi délkami. Zatimco translace gend SISUS1, SISUS3 a
SISUS4 zacina na druhém exonu a poskytuje velké 5'UTR introny, coz jsou nepiekladané
oblasti, o kterych se predpoklada, ze se podileji na genové regulaci, geny SISUS5, SISUS6 a
SISUS7 Zadné takové introny neobsahuji. Geny SISUS6 a SISUS7 jsou o néco delsi nez ostatni
a maji vice exonl na svych koncich (Goren et al. 2017). Geny SISUS3 a SISUS5 byly
identifikovany jako tandemové duplika¢ni geny. Geny SISUS1 a SISUS5 byly identifikovany
jako segmentalni duplikacni genové pary (Duan et al. 2021).
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Tabulka 9: Sachardza-syntazové geny v rajceti (Duan et al. 2021; Goren et al. 2011; Qin et al.
2016)

Nazev genu Lokus Chromozom Pocet Pocet
exont intronu
SISUS1 Solyc12g009300 12 13 12
SISUS3 Solyc07g042550 7 13 12
SISUS4 Solyc09g098590 9 15 14
SISUS5 Solyc07g042520 7 11 10
SISUS6 Solyc03g098290 3 15 14
SISUS7 Solyc02g081300 2 14 13

Pokud jde o expresi genu SISUS, podivali se Goren et al. (2017) na data RNA seq
ziskand ve studiich porovnavajicich genovou expresi v kultivovanych rajcatech s expresi u
divokych druhii. Exprese skupiny gentt SUS v kultivovaném rajceti, v kultivaru M82, ukazuje,

------

v

je nejhojnéjsi SUS ve stoncich. Kromé toho je ve stoncich urcita exprese SUS1 a SUS3,
Vv kofenech SUS1 a SUS5 a v plodech SUS3. V listech a kvétech je exprese gent ze skupiny
SUS relativné nizka (Goren et al. 2017).

3.6.1.2 Invertazy

Invertdza je zasadni pro regulaci vyprazdiiovani floému a ustaveni sily sinku. Invertaza
hraje roli v degradaci sachar6zy (Zhang et al. 2018). Invertazy, které maji enzymovy kod EC
3.2.1.26, se déli do dvou enzymovych podrodin. Podle jejich optimalniho pH se déli na kyselé
a na alkalické/neutralni invertazy (A/N). Kyselé invertazy maji optimalni pH mezi 4,5 a 5.0,
zatimco alkalické/neutralni (A/N) invertazy maji optimalni pH v rozmezi 6,5 az 8,0. Ob¢ tyto
enzymové podrodiny mohou irreverzibilng §tépit sacharézu na glukézu a fruktozu, proto se
predpoklada, Ze hraji kliCovou roli v metabolismu uhliku a rtstu rostlin (Pan et al. 2019).

Geny kodujici invertazu byly identifikovany u nékterych druhti rostlin. Naptiklad u rodu
Arabidopsis bylo identifikovano 8 genti kyselé invertazy a 9 genti A/N invertazy, u soji Glycine
max 19 geni kyselé invertazy a 13 genit A/N invertazy (Ji et al. 2005; Su et al. 2018; Duan et
al. 2021). V genomu rajéete Solanum lycopersicum L. bylo identifikovano celkem 19 geni
invertazy (INV) — 8 gent kodujicich A/N invertazu a 11 gentd kyselé invertazy (Duan et al.
2021).

Alkalické/neutralni invertazy jsou obvykle cilené do cytoplazmy a dalSich organel
véetné mitochondrii a plastidi, patii do rodiny glykosid hydrolaz 100 (GH100), zatimco kyselé
invertazy piislusi do glykosid hydrolaz 32 (GH32) a jsou lokalizované bud’ v matrix bunécné
stény nebo ve vakuoldch. Kyselé invertazy také mohou hydrolyzovat sacharézu a dalsi
oligosacharidy obsahujici B-fruktozu, jako je stachyodza ¢i rafindza. Proto se také kyselé
invertazy nekdy nazyvaji jako B-fruktofuranosidazy (Pan et al. 2019).

Kyselé invertazy jsou tvofeny invertazami bunécné stény (CWIN) a vakuolarnimi

invertazami (VIN), zatimco alkalické/neutralni (A/N) invertazy jsou tvofeny cytosolickymi
invertazami (CIN) (Pan et al. 2019).
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V symplasticky izolovanych pletivech se sachar6za uvoliluje ze sitkovic floému do
apoplastu predpokladanym efluxnim sachar6zovym transportérem, tam mutze byt disacharid
Stépen extracelularni invertdzou navazanou na bunénou sténu a vysledné hexdézy jsou
transportovany do bun¢k sinku transportérem hexo6zy. Sachar6za mtze byt alternativné ptimo
transportovana do bunék sinku transportérem sachardzy. Sachar6za uvolnéna v buiikach sinku,
bud’ pfes apoplasmu nebo pies plasmodesmata, muze byt St€épena v cytosolu neutralni
invertizou nebo sacharoza-syntizou nebo ve vakuole vakuolarni invertazou (Inv-V).
Hydrolyzu sachardzy riznymi izoenzymy invertazy znazoriiuje obrazek 3 (Roitsch & Gonzalez
2004).
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Obrazek 3: Hydrolyza sachardzy rliznymi izoenzymy invertazy (Roitsch & Gonzalez 2004).
eST = efluxni sachar6zovy transportér; ST = transportér sachardzy; HT = transportér hexozy;
Inv-CW = extraceluldrni invertdza navdzand na bunécnou sténu, invertaza bunécné stény; Inv-
N = neutralni invertaza; Inv-V = vakuolarni invertaza

3.6.1.2.1 Cytosolické invertazy

Cytosolické ¢ téZ  cytoplazmatické invertazy  z enzymové  podrodiny
alkalickych/neutralnich (A/N) invertaz, se dale déli na skupinu o a B. Skupina o je dale
rozdélena do podskupiny a1 a a2 (Pan et al. 2019).

Cytosolické invertdzy jsou lokalizované v cytosolu a dalSich organelach vcetné
mitochondrii a plastidu (Pan et al. 2019) a maji optimalni pH v rozmezi 6,8 az 8,0. Na rozdil
od kyselych invertdz nejsou glykosylovany a pfednostné ¢i vyhradné hydrolyzuji sacharézu a
nejsou tedy fruktofuranosidasami (Roitsch & Gonzalez 2004).

Pan et al. (2019) analyzovali genové rodiny cytosolickych invertaz v 5 druzich rostlin
rodu Solanum — ve tfech druzich rajcat Solanum lycopersicum, Solanum pennellii, Solanum
pimpinellifolium, v bramboru Solanum tuberosum a lilku Solanum melongena. Kazdy druh
obsahoval 8 genti pro cytosolické invertdzy. Kazdy druh ma primérné 4 geny CIN ve skupiné
a a4 geny CIN ve skupiné p. Cytosolické invertazy u rodu Solanum byly tedy kédovany malou
a vysoce konzervovanou genovou rodinou, coz pravdépodobné odrazi jejich strukturalni a
funk¢ni konzervovanost v ramci tohoto rodu (Pan et al. 2019).
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Pan et al. (2019) zaradili u rajéete Solanum lycopersicum do skupiny a 4 CIN geny —
SICINO8, SICINO2, SICINO7 a SICINO3 a tuto skupinu dale rozdélili na podskupinu az, kam
zaradili geny SICINO7 a SICINO3, a podskupinu a2, do které zaclenili geny SICINO8 a SICINO2.
Do skupiny B zafadili také 4 CIN geny rajcete Solanum lycopersicum — SICINO6, SICINO1,
SICINO4 a SICINO5. Geny podskupiny a1 byly lokalizovany v choroplastu (Pan et al. 2019;
Duan et al. 2021), geny podskupiny a2 V mitochondriich a geny skupiny B v cytosolu (Pan et
al. 2019).

Rozdéleni a predikce lokalizace gent cytosolickych (CIN) invertdz podle Pan et al.
(2019) bylo v souladu s rozdélenim a predikci téchto genti dle Duan et al. (2021), ktefi také
zkoumali geny téchto invertaz. Tabulka 10 uvadi nazvy téchto genti dle Pan et al. (2019) a Duan
et al. (2021), jelikoz kazdy pojmenoval geny jinym nazvem.

Pocty exont u gent cytosolickych invertaz rajcete Solanum lycopersicum (SICIN) se lisily
(Tabulka 10). Vsechny 4 geny ze skupiny p mély 4 exony a 3 introny, zatimco pocet intron se
ve skupiné a a jejich podskupinéch as a a2 lisil. (Pan et al. 2019). Vysledky Duan et al. (2021)
byly obecné v souladu s pfedchozimi zjisténimi (Shen et al. 2018; Yao et al. 2009), ze geny
skupiny o maji typicky 6 exonti a geny skupiny  maji 4 exony. Vysledky Duan et al. (2021)
v8ak naznacily vyjimku u genu SIINVAN1, ktery obsahoval 7 exonti. Pocet exonti a intront dle
Duan et al. (2021) se liil s po¢tem dle Pan et al. (2019) u dvou genu — u genu SICINO8
(INVAN1) a SICINO7 (INVANG). Duan et al. (2021) piedpokladaji, ze tyto rozdily mohou
souviset s rozdily v genomickych anotacich, které je tfeba dale prozkoumat. V tabulce 10 jsou
uvedeny poCty intront i exont jednotlivych gend dle obou autord, dle Pan et al. (2019) a dle
Duan et al. (2021).

Tabulka 10: Alkalické/neutralni (A/N) invertazy (Duan et al. 2021; Pan et al. 2019)

Nazev Lokus Chromozom | Podet | Pocet Nazev Pocet | Pocdet
genu exonu | intronid | genu dle | exonu | intront
dle dle dle Pan et |dle dle Pan
Duan et Duan | Duan al. Panet (et al.
al. et al. |[et al | (2019) al. (2019)
(2021) (2021) | (2021) (2019)

INVAN1 | Solyc01g058010 | 1 7 6 SICINO8 | 4 3
INVAN2 | Solyc01g100810 | 1 6 5 SICINO2 | 6 5
INVAN3 | Solyc01g111100 | 1 4 3 SICINO6 | 4 3
INVAN4 | Solyc04g081440 | 4 4 3 SICINO1 | 4 3
INVANS5 | Solyc069065210 | 6 4 3 SICINO4 | 4 3
INVANG | Solyc11g007270 | 11 6 5 SICINO7 | 7 6
INVAN7 | Solyc11g020610 | 11 4 3 SICINOS | 4 3
INVANS | Solyc11g067050 | 11 6 5 SICINO3 | 6 5

Z hlediska chromozomalni distribuce CIN u tii druhtt Solanum — u rajéat Solanum
lycopersicum a Solanum penelii a u bramboru Solanum tuberosum, mél kazdy tento druh osm
genu CIN, které byly ndhodné¢ distribuovany na chromozomech 1, 4, 6 a 11. Chromozomy 1 a
11 obsahovaly kazdy 3 CIN geny u vSech tfech druhti, zatimco na chromozomech 4 a 6 byl na
kazdém 1 gen CIN (Pan et al. 2019). Distribuci jednotlivych gent na téchto 4 chromozomech
znédzornuje obrazek 4.
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Obrazek 4. Lokalizace genu cytosolické invertazy (CIN) na chromozomech v Solanum
lycopersicum, Solanum penelii a Solanum tuberosum (Pan et al. 2019).

3.6.1.2.2 Kyselé invertazy

Geny kyselé invertazy lze podle predikované subcelularni lokalizace odpovidajicich
proteinti dale rozdélit na geny vakuolarni invertazy (INVVR; VIN) a geny invertazy bunétné
stény (INVCW; CWIN) (Duan et al. 2021). Invertazy bunécné stény a vakuolarni invertazy jsou
glykoproteiny, které maji podobné enzymatické a biochemické vlastnosti a sdileji vysoky
stupen celkové sekvenéni homologie a dva konzervované aminokyselinové motivy. Oba tyto
typy invertaz jsou B-fruktofuranosidasy, které maji optimalni pH kyselé a jsou také schopné
Stépit dalsi fruktofuranosidy, jako je stachyodza a rafindza, jako substrat, ale s vyrazné snizenou
uc¢innosti $tépeni (Roitsch & Gonzalez 2004).

Izoenzymy invertazy jsou kédovany malymi genovymi rodinami (Roitsch & Gonzélez
2004). Duan et al. (2021) tedy analyzovali strukturni charakteristiky 3 rodin gent — sacharosa-
syntaz (SUS), invertaz (INV) a sacharosa-fosfat syntaz (SPS) v rajceti (Solanum lycopersicum
L.). Genova rodina vakuolarni invertazy (INVVR) ma u rajéete 2 ¢leny, zatimco ¢lend genové
rodiny invertazy bunécné stény (INVCW) ma rajce devét (Duan et al. 2021).
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Geny invertazy bunééné stény rajéete Solanum lycopersicum SIINVCW byly
lokalizovany na chromozomu 3, 6, 9 a 10 a vétSina téchto genti méla 6 exonti, az na SIINVCW2,
ktery mél exonti 8. Intronii méla vétSina genll invertazy bunééné stény rajcete 5, vyjimka byla
opét u SIINVCW?2, ktery m¢l intronti 7 (Duan et al. 2021). Tabulka 11 uvadi piehled a lokalizaci
téchto gentl.

Geny vakuolarni invertazy u rajéete Solanum lycopersicum (SIINVVR) byly dva,
obsahovaly oba 7 exontl a 6 intront a byly lokalizovany na chromozomu 3 a 8 (Duan et al.

2021). Tabulka 12 uvadi lokalizaci a dalsi informace o téchto genech.

Tabulka 11: Geny invertazy bunéc¢né stény (Duan et al. 2021; Wei et al. 2020)

Nazev genu | Nazev genu | Lokus Chromozom | Podet | Pocet
dle Duan et | dle Wei et al. exond | introni
al. (2021) (2020)
INVCW1 SldeCWIN1 Solyc03g121680 3 6 5
INVCW2 SICWIN5 Solyc069064620 6 8 7
INVCW3 SICWIN1 Solyc09g010080 9 6 5
INVCW4 SICWIN3 Solyc09g010090 9 6 5
INVCW5 SICWIN2 Solyc10g083290 10 6 5
INVCW6 SICWIN4 Solyc10g083300 10 6 5
INVCW?7 SICWING Solyc10g085360 10 6 5
INVCW8 SICWIN7 Solyc10g085640 10 6 5
INVCW9 SICWINS Solyc10g085650 10 6 5
Tabulka 12: Geny vakuolarni invertazy (Duan et al. 2021; Wei et al. 2020)
Nazev genu | Nazev Lokus Chromozom Pocet Pocet
dle Duan et | genu dle exonu | intront
al. (2021) Wei et al.
(2020)
INVVR1 SIVIN1 Solyc03g083910 3 7 6
INVVR2 SIVIN2 Solyc08g079080 8 7 6

Chromozomalni mapovani odhalilo, Ze geny kyselé invertazy rajcete jsou lokalizovany
na 5 chromozomech z 12, tedy na chromozomu 3, 6, 8, 9 a 10, a vykazuji vysokou variabilitu
jejich distribuce. Na chromozomu 10 bylo lokalizovano 5 genti kyselé invertdzy, na
chromozomech 3 a 9 na kazdém po dvou genech a chromozom 6 a 8 mél kazdy po jednom genu
(Wei et al. 2020). Obrazek 5 znazornuje jejich lokalizaci.
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Obrazek 5: Lokalizace gent kyselé invertdzy na chromozomech rajcete Solanum lycopersicum
(Wei et al. 2020). Geny v sedych rameccich piedstavuji tandemové duplikované genové shluky,
¢erné Cary spojujici geny kyselych invertaz piedstavuji segmentové duplikované geny (Wei et
al. 2020).

Segmentalni a tandemova duplikace hraly dilezitou roli v expanzi genové rodiny béhem
evoluce (Cannon et al. 2004; Wei et al. 2020). Geny tandemové duplikované jsou duplikované
geny ¢i segmenty fazené za sebou na stejném chromozomu, tedy geny SICWIN1 a SICWIN3,
SICWIN2 a SICWIN4, a SICWIN7 a SICWINS8. Segmentalni dupikace je duplikace
chromozomovych segmenti. Geny segmentové duplikované jsou SICWIN1 a SICWIN2,
SICWIN3 a SICWIN4. Tandemové a segmentalni duplika¢ni udalosti byly pozorovany u
invertaz bunécné stény (Wei et al. 2020).

Zralé plody odrid raj¢at primarn¢ akumuluji glukézu a fruktézu v ekvimolarnich
hladinach. Sachar6za je akumulovdna V malém nebo Vv ziddném mnoZstvi. Akumulace
rozpustného cukru odrazi kombinovanou aktivitu kyselych invertaz. Invertazy bunécné stény a
vakuolarni invertazy jsou dileZitymi regulatory riistu a vyvoje rostlin a také hraji dtlezitou roli
v reakcich rostlin na biotické a abiotické stresy a jsou nezbytné pro metabolismus uhliku a
vyvoj v ovoci (Zhang et al. 2018).

Cinnost invertazy bundéné stény (CWIN) a vakuolarni invertazy (VIN) je omezena
jejich ptislusnymi inhibitory (INH) (Ruan 2014).

3.6.1.3 Fruktokinaza (EC 2.7.1.4.)

cukry — sacharozu, glukozu a fruktozu (Kanayama 1998). Raje produkuje sacharozu jako
primarni fotosyntat (Kanayama 2017). Manipulace se slozenim cukr by mohla byt napomocna
pii zlepSeni kvality plodi. Spousta plodi akumuluje piiblizné stejné hladiny hexdézovych
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izomert — glukdzy a fruktodzy. Protoze je fruktéza piiblizn¢ dvakrat tak sladka jako glukoza,
zvySenim podilu fruktozy by se mohla zvysit sladkost plodt (Kanayama 1998).

Sachardza translokovana ze zdroje, z listl, je prvné metabolizovana sachardza-syntazou
(SUS; SS) nebo invertazou (INV) K utvofeni rezervy hexozy (fruktéza, glukoza) a UDP-
glukozy. Fruktdza je fruktokinazou, ktera ma enzymovy koéd EC 2.7.1.4, fosforylovana na
fruktoza-6-fosfat. Tyto produkty jsou pouzity jako substrat pro respiraci a biosyntézu Skrobu a
dalSich komplexnich sacharidi (Kanayama 1998).

Fruktokindza byla charakterizovana u plodu rajcete Solanum lycopersicum. Kromé
rajcete vSak byla charakterizovdna i U jinych rostlin, naptiklad u plodu avokada Persea
americana, semen hrachu Pisum sativum ¢i hliz brambor Solanum tuberosum. Purifikované
fruktokinazy byly charakteristické celkem vysokou afinitou k fruktéze a adenosintrifosfatu
(ATP). V nékterych piipadech byly identifikovany 2 nebo 3 fruktokinazové isoformy. V rajceti
Solanum lycopersicon L. byly identifikovany 2 odlisné fruktokinazové isoenzymy, Frkl a Frk2
(Odanaka et al. 2002).

K prozkoumani fyziologickych funkci kazdého fruktokinazového isoenzymu, tedy
isoenzymu Frkl a Frk2, Odanaka et al. (2002) nezavisle potlacili expresi fruktokinazové
MRNA v transgennich rostlinach rajéete a vyhodnotili ptislusné fenotypy. Suprese exprese
Frkl vedla k opozdénému kveteni, zatimco potlaceni exprese Frk2 neovlivnilo dobu kveteni,
ale vedlo K ristové inhibici stonki a kofent, redukci poctu kvéta a plodu a k redukei poctu
semen na plod. Lokalizace akumulace Frkl a Frk2 mRNA v pletivech plodu divokych typta
rajcat byla podrobena metodé in situ hybridizace a zjistilo se, Ze Frk2 je exprimovana specificky
behem brzkého vyvoje semen rajcete. Obsah hexdz a Skrobu nebyl ovlivnén supresi ani jednoho
fruktokinazového genu samostatné (Odanaka et al. 2002). Dle vysledkti Odanaky et al. (2002)
je tedy doba kveteni specificky ovlivnéna Frkl a Frk2 hraje specifické role v ristu stonku a
kofene a ve vyvoji semen.

Skrob se v plodech rajéat (Solanum lycopersicum L.) hromadi pfechodné (Luengwilai
& Beckles 2009). Je akumulovan v mladych plodech a postupné je béhem dozravani
degradovan (Odanaka et al. 2002). V dob¢ zralosti dochazi k jeho téméf tiplnému rozkladu
(Luengwilai & Beckles 2009). Ve zralych plodech rajéete je tedy Skrob v zanedbatelnych
hladinach, zatimco bramborové hlizy (Solanum tuberosum) akumuluji $krob po celou dobu
vyvoje (Odanaka et al. 2002). Aktivity fruktokinazy a sachardza-syntazy jsou soubézné
s obsahem Skrobu (Odanaka et al. 2002).

3.6.2 Syntéza sacharézy

Na syntéze sacharozy, ktera je syntetizovana v cytosolu, se podili dva enzymy,
sacharoza-fosfat syntaza (SPS, EC 2.4.1.14) a sachar6za-fosfat fosfataza (SPP, EC 3.1.3.24)
(Ruan 2014).

3.6.2.1 Sacharéza-fosfat syntaza

Sacharoza-fosfat syntaza je klicovy enzym zodpovédny za syntézu sachardzy, ktery
katalyzuje tvorbu sacharéza-6-fosfatu z UDP-glukéozy a fruktoza-6-fosfatu (Stein & Granot
2019; Duan et al. 2021). Sachar6za-fosfat syntaza je stejné jako invertaza a sachar6za-syntaza
kodovana multigenovymi rodinami. Duan et al. (2021) identifikovali 4 SPS geny v rajceti a
analyzovali zékladni charakteristiky téchto genli a odpovidajicich proteini. Tyto SPS geny
rajCete byly lokalizovany na chromozomu 7, 8, 9 a 10. Exonit mé¢ly 12 az 14 a pocet intronii se
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pohyboval mezi 11 az 13 (Duan et al. 2021). Duan et al. (2021) také predikovali, Ze v§echny
SPS proteiny jsou lokalizovany na plazmatické membrané. V tabulce 13 jsou uvedené dalsi
informace o genech SPS rajcete.

Tabulka 13: Geny sacharoza-fosfat syntazy (Qin et al. 2016; Duan et al. 2021)

Nazev genu | Lokus Chromozom | Pocet exonti | Pocet
introni
SPS1 Solyc07g007790 |7 13 12
SPS2 Solyc08g042000 |8 13 12
SPS3 Solyc09g092130 |9 12 11
SPS4 Solyc11g045110 | 11 14 13

Pro analyzu fylogenetického vztahu SPS, SUS a INV zkonstruovali Duan et al. (2021)
fylogeneticky strom. Porovnali SPS, SUS a INV z rostliny raj¢ete a dvou modelovych rostlin —
zryze (Oryza sativa), kterd je jednod€lozna rostlina a z huseni¢ku rolniho (Arabidopsis
thaliana), coz je dvoudélozna rostlina. Geny SPS z rajéete (SISPS) mély uzsi vztah s geny SPS
z Arabidopsis (AtSPS) nez s témi z ryze (OsSPS). Geny SPS lze rozdélit do 4 skupin — A, B, C
a D. Geny rajcete SISPS1 a SISPS2 byly zafazeny do skupiny A, gen SISPS3 do skupiny B a
gen SISPS4 do skupiny C. Zadny gen SPS z rajéete nebo huseni¢ku nebyl zaiazen do skupiny
D. Zarazeni genu SPS z ryze do skupiny D a nepfitomnost skupiny D u rajcete a husenicku
(Duan et al. 2021) bylo v souladu s navrhem Castleden et al. (2004), Ze do skupin A, B a C jsou
fazeny geny SPS jednodéloznych i dvoudéloznych rostlin, zatimco skupina D se vyskytuje
pouze u jednodéloznych rostlin.

3.6.2.2 Sacharoéza-fosfat fosfataza

Sacharoza-fosfat fosfataza s enzymovym kodem EC 3.1.3.24, je enzym, ktery se
spole¢né s enzymem sachar6za-fosfat syntazou podili na syntéze sacharézy v cytosolu.
Sacharoza-fosfat fosfataza tedy uvolfiuje orthofosfat (Pi) ze sachardza-6-fosfatu, ktery byl
syntetizovan sacharoza-fosfat syntazou, a vznika tak sacharoza (Ruan 2014).

Sacharoza-fosfat fosfataza (SPP) tedy katalyzuje posledni krok syntézy sacharozy ve
vysSich rostlinach. Vyssi rostliny obsahuji mnohocetné izoformy enzymu, které jsou kodovany
riznymi geny. Genom dvoudélozné modelové rostliny husenicku rolniho (Arabidopsis
thaliana) obsahuje 4 SPP-like geny, které jsou lokalizovany na chromozomech 1 (AtSPP1), 2
(AtSPP2) a 3 (AtSPP3a a AtSPP3b), z nichz vSechny byly exprimovany. Genom jednodélozné
rostliny ryze seté (Oryza sativa) také obsahuje 4 SPP-like geny, které maji velmi podobné
struktury exon-intron k t¢m z huseni¢ku rolniho (Arabidopsis thaliana). Dva klony cDNA,
které koduji katalyticky aktivni enzymy sachardza-fosfat fosfatazy (SPP), byly izolovéany
z kukufice seté (Zea mays), coz ukazuje, Ze obsahuje alespoi 2 funkéni geny SPP. Mnohocetné
SPP-like cDNA klony byly identifikovany také z rajéete (Solanum lycopersicum), jeCmene
(Hordeum vulgare) ¢i psenice (Triticum aestivum) (Lunn 2003).

3.6.2.3 UDP-glukéza pyrofosforylaza (UDPGP, UGPase)

Aktivita UDP-glukoza pyrofosforylazy je dilezita v metabolismu sacharidi, protoze
katalyzuje reverzibilni produkci UDP-glukézy a pyrofosfatu (PPi) z glukdza-1-fosfatu a
uridintrifosfatu (UTP) (Jiang et al. 2015). V mladych a zralych listech je UDP-glukoza
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pyrofosforylaza primarné zapojena do drahy biosyntézy sachar6zy a poskytuje UDP-glukozu
pro sacharoza-fosfat syntazu (SPS) zatimco v jinych pletivech, v¢etné nezralych apikalnich
listd, které jsou do urcit¢é miry zavislé na importovaném uhliku, se mize UDP-glukéza
pyrofosforylaza Gcastnit rozkladu sachardzy s vyuzitim UDP-glukozy produkované sachardza
syntazou (SuSy; SUS) (Kleczkowski et al. 2004).

V pletivech sinku, napiiklad v endospermu obilnych semen, je zpétna reakce (pouziti
UDP-glukozy) spojena s aktivitou cytosolové ADP-glukéza pyrofosforylazy, coz vede
k ekvimolarni produkci ADP-glukézy z UDP-glukoézy, ktera je bezprostfednim prekurzorem
Skrobu ve vSech rostlinach. To zajistuje uzkou interakci reakci metabolismu sachardzy a
syntézy Skrobu v téchto pletivech. Navzdory poloze UDP-glukéza pyrofosforylazy mezi
syntézou a rozkladem sachardzy, bylo UDP-glukéza pyrofosforylaze ve vyzkumech vénovano
mén¢ pozornosti nez jinym enzymum metabolismu sacharo6z, a tak byla prozkoumana mnohem
méné nez ostatni enzymy metabolismu (Kleczkowski et al. 2004).

Z genomické databaze rodu Arabidopsis je ziejmé, Ze u tohoto druhu existuji dva vysoce
homologni UDP-glukéza pyrofosforylazové geny At3g03250 a At5g17310, které jsou
lokalizovany na chromozomu 3 a 5. Dva homologni UDP-glukéza pyrofosforylazové cDNA
byly také nalezeny v topolu (Populus spp.) a u ryze (Oryza sativa) (Bishop et al. 2002).

Rostlinné genomy koduji rizné veliké rodiny gent. Jiang et al. (2015) identifikovali a
charakterizovali 4 rodiny gent pro sacharoza syntazu (SuSy, SUS), sachar6za-fosfat syntazu
(SPS), sacharo6za-fosfat fosfatazu (SPP) a UDP-glukéza pyrofosforylazu (UDPGP) na urovni
genomu u 15 druhi z jednodéloznych a dvoudéloznych rostlin, fas a dalSich druhti. VSech 15
vybranych druhli rostlin obsahovalo genovou rodinu UDP-glukéza pyrofosforylazy,
identifikovali celkem 110 ¢lent této genové rodiny. U rajéete Solanum lycopersicum
identifikovali 6 geni UDP-glukoza pyrofosforylazy. Zatim ale nebyly popsany zadné
celogenomové identifikace (Jiang et al.2015).

3.7 Geneticky modifikovana rajcata

Genetickd modifikace je specialni genova technologie, kterda méni geneticky aparat
zivych organismi — Zzivocichd, rostlin a mikroorganismi. Kombinovani gent z riznych
organismi je znamé jako technologie rekombinantni DNA a vysledné organismy jsou
oznacovany jako geneticky modifikované (GM), geneticky upravené ¢i transgenni (Bawa &
Anilakumar 2012).

Veédci v roce 1946 objevili, z2 DNA muze byt pfenasena mezi organismy. Nyni je
znamo, ze existuje nékolik mechanismii pro pfenos DNA, a Ze se v ptirod¢ vyskytuji ve velkém
méfitku, naptiklad je to hlavni mechanismus pro rezistenci na antibiotika u patogennich bakterii
(Bawa & Anilakumar 2012). Genetické inzenyrstvi lze pouzit ke zkoumani funkce gent a
vyuzivat tyto funkce pro zlepSeni vlastnosti jako je tolerance biotického a abiotického stresu,
doba kvétu, zrani, chut’ plodt a obsah zivin (Lobato-Gomez et al. 2021).

Prvni geneticky upravena plodova rostlina, raj¢e FLAVR SAVR, byla deregulovana
v roce 1992 a na trh zavedena v roce 1994. N¢kolik dalsich plodovych rostlin s vlastnostmi
vylepSenymi genetickym inZenyrstvim bylo komeréné vyuzito v riznych ¢astech svéta a je
pestovano jako potravina pro vyzivu ¢lovéka nebo jako krmivo pro zvifata. Jde o rajCata
(Solanum lycopersicum) (Lobato-Goémez et al. 2021), papaju (Carica papaya L.) (Fitch et al.
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1992), papriku ro¢ni (Capsicum annuum L.) (Chen et al. 2003), Svestku domaci (Prunus
domestica) (Scorza et al. 1994), lilek vejcoplody (Solanum melongena L.) (Shelton et al. 2018),
jablon domaci (Malus domestica Borkh.), meloun cukrovy (Cucumis melo L.) a ananas
chocholaty (Ananas comosus L. Merr.) (Lobato-Gémez et al. 2021). Hlavnimi transgennimi
plodinami péstovanymi komeréné na polich jsou soja, ktera je odolna viéi herbicidim a
insekticidim, kukufice, bavlna ¢i fepka. Dalsi rostliny péstované komercné a/nebo testované
na poli jsou sladké brambory odolné vici viru, ktery by mohl znicit vétSinu africké skliznég, ¢i
ryze se zvySenym obsahem Zeleza a vitamint, které mohou zmirnit chronickou podvyzivu
v asijskych zemich a rizné dalsi rostliny, které jsou schopny pfezit extrémni pocasi (Bawa &
Anilakumar 2012).

Enzym polygalakturondza (polyglykanhydrolaza, PG) plodi rajcat S enzymovym
kédem EC 3.2.1.15 (Sheehy et al. 1987) se normalné ve zralych raj¢atech hromadi ve vysokych
hladinach. Polygalakturoniza je hlavni enzym podilejici se na metabolismu pektinu béhem
zrani plodi, ktery je spojovan s rozpadem bunééné stény, méknutim plodu a ztratou integrity
tkané béhem zrani. Velké mnozstvi aktivity enzymu PG se hromadi specificky béhem dozravani
plodu, které je vysledkem de novo syntézy PG mediatorové RNA (mRNA) a proteinu (Kramer
et al. 1992). Dozravani plodi rajcat je charakterizovano fadou koordinovanych biochemickych
zmén, jejichz vysledkem je barva, chut’ a textura zralych plodi rajcat. Mezi nimi je solubilizace
pektinové frakce bunécnych stén plodii. Pektin je hlavni sloZkou stfedni lamely (middle
lamela), ktera slouzi jako rozhrani mezi sousednimi bunikami (Kramer et al. 1992).

Rostliny rajcat byly transformovany tak, aby produkovaly antisense RNA z genového
konstruktu obsahujiciho promotor 35S viru kvétdkové mozaiky a kompletni PG cDNA
Vv obracené orientaci (antisense orientaci). Konstrukt byl integrovdn do genomu rajcete
transformaci zprostfedkovanou pomoci bakterie Agrobacterium tumefaciens. Syntéza PG
antisense RNA v transgennich rostlinach vedla k podstatnému snizeni hladin PG mRNA a
enzymatické aktivity ve zrajicich plodech (Sheehy et al. 1988). Zavedenim kopie genu
s obracenou orientaci (antisense kopie) tedy doslo ke snizeni tvorby polygalakturonazy (PG) a
potlaceni jeji akumulace v dozravajicich plodech raj¢at. Béhem dozravani plodi rajcat se totiz
mRNA pro enzym polygalakturonazu (PG) vyskytuje ve vysokych hladinach. Ocekavalo se, Ze
zralé plody zustanou déle pevné a mozna dokonce bude mozna pieprava téchto ploda na trh po
dozrani na rostlin€ rajéete. Moznost piepravy rajcat vyzralych na rostlinach by mohla zabranit
sbirani zelenych plodl a jejich umélému dozravani Gpravou ethylenem, ktera sice dodava
plodiim barvu zralych rajcat, ale uz ne chut’ vyzralych rajc¢at (Bruening & Lyons 2000).

Vyzkumnici z Calgene (pozd€ji Monsanto) identifikovali a klonovali gen
polygalakturonazy (PG) z plodu rajc¢at a vyvinuli metody pro transformaci a regeneraci rajcat
s vloZzenymi konstrukcemi PG antisense DNA. Neékteré z vyslednych linii rajéat vytvarely
pouze 1 % mnozstvi polygalakturonazy (PG) vyskytujici se v konvenénich rajcatech (Bruening
& Lyons 2000).

Raj¢e FLAVR SAVR bylo prvnim geneticky upravenym rostlinnym produktem, ktery
byl komercializovan. Rajce FLAVR SAVR mélo jak védecky, tak i prodejni tspéch. Prodejni
uspéch byl ale doc¢asny a nasledoval komeréni zanik (Bruening & Lyons 2000). 21. kvétna 1994
se rajée FLAVR SAVR zacalo prodavat v obchodech. Na zacatku se prodavalo pouze ve dvou
obchodech — v Chicagu a v Kalifornii (Kramer & Redenbaugh 1994). Poptavka po tomto rajceti
byla vysoka, i pfesto ale produkt nebyl nikdy ziskovy kviili vysokym vyrobnim a distribu¢nim
nakladim (Bruening & Lyons 2000).
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K prokazani kvalitativni a nutriéni ekvivalence rajéat FLAVR SAVR s rajcaty
tradicnimi, ktera nebyla geneticky upravena, byly meétfeny nutricni slozky rajéat FLAVR
SAVR. Mezi n¢ patiily bilkoviny, vitaminy A, B1, B2, B6 a C, niacin, vapnik, hoicik, fosfor,
sodik a zelezo. Ve vSech ptipadech, rozsah variaci téchto zivin ve FLAVR SAVR raj¢atech byl
stejny jako u kontrolnich plodd. Byl také meéfen rozsah hladin tomatinu, glykoalkaloidu
ptibuzného solaninu. Tato méfeni prokazala, Ze neexistuji zadné zmény ve slozeni a obsahu
zivin nebo potencialnich toxint v disledku procesu vyroby téchto novych kultivarii (Kramer &
Redenbaugh 1994).

Ve Spojném kralovstvi Velké Britanie a Severniho Irska byl vyroben rajéatovy protlak
z geneticky modifikovanych (GM) raj¢at, upravenych stejné jako rajéata FLAVR SAVR,
péstované Vv Kalifornii pod licenci agrochemické spole¢nosti Zeneca. Protlak z geneticky
modifikovanych rajcat byl levné&j$i oproti komerénim protlakiim, které nebyly vyrobeny
z geneticky upravenych rajcat. Tento protlak byl prodavan ve spolupraci s britskymi fetézci
Sainsbury’s a Safeway. Od roku 1996 do za¢atku roku 1999 bylo prodano vice nez 1,8 milionu
plechovek pyré, které byly jasn¢ oznaceny jako pochdzejici z geneticky upravenych rajcat.
Prodej protlaku z geneticky upravenych rajc¢at zpoc¢atku na mnoha mistech pievySoval prodej
konvenéniho rajéatového produktu. Na podzim roku 1998 ale prodej protlaku z geneticky
modifikovanych rajcat dramaticky poklesl (Bruening & Lyons 2000). Pokles prodeje tohoto
protlaku by mohl mit souvislost s britskym vysilanim ze srpna roku 1998 s Dr. Arpadem
Pusztaiem, ktery prohlasil, ze krmeni krys geneticky modifikovanymi bramborami vedlo
K biologickym G¢inkiim, které mohou byt pfipsany procesu genetického inzenyrstvi spise nez
produktu zavedeného genu. Naslednd analyza dat naznacuje, ze jeho prohlaSeni je nespravné.
Retézce Sainsbury’s a Safeway ale prohlasily, Ze jejich znadky nebudou mit geneticky upravené
ptisady, aby uspokojily obavy nekterych svych zdkaznikli nez zjakéhokoliv divodu
bezpecnosti potravin. Vyrobek Zeneca se tak do regali obchodi uz nevratil (Bruening & Lyons
2000).

Rajcata PG-antisense jsou ve vSech smérech témét nerozeznatelna od tradicnich rajcat.
Vyjimkou bylo, ze pektin bunééné stény plodu degradoval pomaleji a rajatovy protlak mél
vysSi viskozitu (Bruening & Lyons 2000). Tyto kultivary rajcat byly vyvinuty pro zlepSeni
aroma a chuti Cerstvych rajcat (Kramer & Redenbaugh 1994).

Vyvoj novych geneticky modifikovanych plodin je z velké ¢asti ovlivnén regulaénimi
schvalovacimi procesy, jelikoz ti¢elem schvalovaciho systému je zabranit poskozeni zdravi lidi
a zivotniho prostiedi, stejn¢ jako zamezeni ekonomickym ztratdm. Tyto regulacni pozadavky
také pomahaji zajistit diveéru spottebiteltl v bezpecnost GM plodin. Vysledkem je, ze naklady
na ziskani povoleni pro nové GM plodiny mohou byt velmi vysoké a regulacni pozadavky také
mohou zpozdit marketing produktu. Tyto schvalovaci procesy tedy mohou byt zaroven
piekazkou pro zavadéni novych GM plodin (Kramer & Redenbaugh 1994).

Technologie CRISPR (Clustered regularly interspaced short palindromic repeat) by
vSak mohla byt lepsi volbou. Jedna se o technologii, ktera patii mezi nové techniky Slechténi,
jejichz cilem je ziskat nové a vylepSené odriidy rostlin. Tato technologie je nastrojem genového
inzenyrstvi. CRISPR je specificky soubor enzymt a Cas9 enzymu, ktery je specializovany pro
stithani DNA. Cas jsou geny spojené s CRISPR (Cas = CRISPR-associated genes). Pomoci
metody CRISPR/Cas9 lze nahradit kompletni gen ¢i chybny tsek genomu za funkéni. Tato
metoda se liSi od transgenoze, klasického nastroje genového inZenyrstvi tim, Ze umoznuje
vylepsit organismus bez pfenosu a vlozeni transgenu neboli ciziho genu (Biotrin 2020).
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V roce 2016 houba upravend pomoci CRISPR unikla americkym piedpisim, kdyz
obesla legislativu o GM organismech s tim, ze neobsahuje cizi DNA. V roce 2017 schvalil
americky Utad pro kontrolu potravin a 1é¢iv — FDA (Food and Drug Administration) marketing
nepravého Inu se zvySenym obsahem oleje a s6jovych bobt, které jsou k suchu tolerantni. Toto
naznacuje, ze plodiny upravené pomoci metody CRISPR nepodléhaly stejné piisnym
predpisim jako tradi¢ni GM plodiny, a Ze technologie CRISPR by mohla urychlit tempo
Slechténi plodin (Wang et al. 2019).

Rajcata Sicilian Rouge byla geneticky editovana, aby méla vysoky obsah kyseliny
gama-aminomaselné (GABA) (Waltz 2022). Tato rajcata obsahuji Ctyfikrat az pétkrat vice
kyseliny gama-aminomaselné oproti béznym rajéatim (Biotrin 2022) a byla geneticky
editovana pomoci technologie CRISPR-Cas9 japonskou spole¢nosti Sanatech Seed (Waltz
2022). Kyselina gama-aminomaselna (GABA) je neproteinogenni aminokyselina, ktera snizuje
krevni tlak. Rajc¢e (Solanum lycopersicum L.), které patii mezi nejvice konzumovanou a
zaroven péstovanou zeleninu na svéte, obsahuje vysSi mnozstvi této kyseliny nez jiné hlavni
plodiny. ZvySeni hladin GABA v plodech rajcete by mohlo dale posilit funkci rajcat sniZovat
krevni tlak (Nonaka et al. 2017).

Geneticky editovana raj¢ata Sicilian Rouge byla v zaii 2021 uvedena na japonsky trh
pro spotiebitele (Biotrin 2022). Ackoliv jiz byla tato technologie genetické editace vyuzita,
napiiklad pomoci této metody byly vyvinuty nehnédnouci houby nebo soja, které byly
schvaleny americkymi regula¢nimi organy, neni znamo, ze by byly nékteré z nich
komercializovany. Zda se tedy, Ze rajéata Sicilian Rouge od japonské spolecnosti Sanatech
Seed jsou prvni geneticky editovanou plodinou pomoci technologie CRISPR-Cas9, ktera
vstoupila na trh (Waltz 2022).
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4 Zavér

Shromazdénim odbornych a plnohodnotnych ¢lankt, publikaci a dal$ich zdroju byla
sestavena literarni reSerSe, kterd se tykd metabolismu sacharidi v riznych castech rostliny
rajéete (Solanum lycopersicum L.). Popisuje klasifikaci a taxonomii rostliny rajcete, uvadi
cytogenetické informace rostliny, zminuje obsah jednotlivych latek v plodech. Kromé cukrii
obsazenych v plodech rajcete je zminén i obsah dalSich latek vcetné jejich vlivu na lidské
zdravi. V praci jsou uvedeny téz enzymy Gcastnici se metabolismu cukrti. Popsany jsou enzymy
ucastnici se syntézy sachardzy i enzymy puisobici pii jejim rozkladu, véetné gena pro tyto
enzymy. I piesto, ze je jiZ nyni znama spousta informaci o metabolismu sacharida v riiznych
Castech rostliny rajcete, pribydou S vyvojem védy k tomuto tématu pravdépodobné nové
poznatky a podrobnosti.
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6 Seznam pouzitych zkratek a symboli

ADP-glc = ADP glukéza

A/N INV = alkalické/neutralni invertazy

Cas = CRISPR-associated genes

Ch; Chr = chromozom

CIN = cytoplazmaticka invertaza (z anglického cytoplasmic invertase)
CRISPR = Clustered regularly interspaced short palindromic repeat
CWIN = invertaza bunécné stény (z anglického Cell wall invertase), t¢z INVCW
Fru = fruktoza

Fru-6-P; F6P = fruktosa-6-fosfat

Frk = fruktokinaza

Glc = glukosa

Glc-6-P; G6P = glukosa-6-fosfat

GM = geneticky modifikované

HXK = hexokinaza

INV = invertaza

INV-CW = invertaza bun&cné stény (z anglického Cell wall invertase), téz CWIN
INV-N = neutralni invertaza

INV-V = vakuolarni invertaza (z anglického Vacuolar invertase), téZ VIN
PD = plasmodesmata

PG = polygalakturonaza

Pi = orthofosfat

SPS = sacharoza-fosfat syntaza

SPP = sachardza-fosfat fosfataza

Starch = Skrob

Suc = sacharoza

Suc-P = sacharéza-fosfat

SUS/SuSy/Sus = sacharoza-syntaza

Triosa-P; Triose-P = triosafosfat

UDP-glc = UDP-glukéza; uridindifosfat-glukosa

VIN = vakuolarni invertaza (z anglického Vacuolar invertase), téz INVVR

44



