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Souhrn

V piedkladané préci je zpracovana literarni reSerSe zaméfend na geny indukujici kveteni.
V prvni ¢asti jsou popsany obecné principy rozmnozovani nizsich a vyssich rostlin. Ve druhé
thaliana véetné gend, které jsou s nimi sprazené. Dale je pokracovano vnéjsimi podminkami,
jako jsou délka dne nebo ptisobeni nizkych teplot a jejich vlivem na dobu kveteni. Tteti cast je
zaméfena na drahy indukce kveteni u Triticum aestivum a nékterych dalSich vyznamnych
obilovin jako je Hordeum vulgare nebo Oryza sativa. Popsany jsou piedev§im geny

fotoperiodické drahy, vernaliza¢ni drahy a geny ranosti per se.



Summary

In the present study is a research focused on genes inducing flowering. The first section
describes the general principles of propagation of lower and higher plants. In the second part
are described the most important pathways of flowering in the model plant Arabidopsis
thaliana, including genes with which they are coupled. Proceed to external conditions, such as
day length or exposure to low temperatures and their effect on flowering time. The third part
focuses on the pathways inducing flowering in Triticum aestivum and some other major
cereals such as Hordeum vulgare and Oryza sativa. Genes belong to photoperiodic,

vernalization pathways and earliness per se genes are descibed in particular.
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1. UVOD

Existence kazdého organismu je zavisla na reprodukci a tim se zachovava pokracovani
druhu. Spravné nacasovani doby kveteni je proto velmi dilezité a pomaha zajistit reprodukcni
uspéch. Doba kveteni je pfechodné obdobi mezi fazi vegetativni (juvenilni) a generativni
(Prochazka, 1998). Juvenilni faze predstavuje neschopnost rostliny vykvést, protoze
zarodeCny meristém neni kompetentni k odpoveédi na sezonni vnéjSi induktivni signaly a
udrzuje se ve vegetativnim stavu (Samach, 2012). U mnoha stromul je juvenilita velkou
ptrekazkou pii $lechténi a sklizeni trody (Samach, 2012). V poslednim desetileti bylo zjisténo,
ze napiiklad over-exprese genu LEAFY zpusobuje redukci juvenility u osiky (Weigel a
Nilsson, 1995), topolu (Rottmann et al., 2000) a citrusu (Pena et al., 2001). S juvenilni fazi
uzce souvisi 1 sezonnost, kterd zahrnuje délku dne (fotoperiodu) a jarovizaci (Samach, 2012).

Po prekondni juvenilni fdze nastupuje faze generativni a zacinaji se tvofit struktury potiebné

pro reprodukci.

Mnoho rostlin ma ve svété nezastupitelny hospodaisky vyznam. Jednou ze zékladnich
plodin je potravinaiska pSenice, jejiz globalni vyznam muze byt srovnatelny pouze s ryzi nebo
kukufici (Prasil, 2009). Aby rostlina védéla, kdy je idedlni doba vykvést, musi vyhodnotit
fadu signalli vnéjsich (externich) a vnitfnich (internich). Jak kazdy z nich ovliviiuje kveteni,
zavisi na zivotni strategii rostliny a na podminkach konkrétni lokality (Bernier et al., 2005).
Tyto faktory se daji rozdélit na primarni (délka dne, chladové plsobeni) a na sekundarni
(okolni teplota, kvalita svétla), které pouze modifikuji vliv priméarnich faktorti (Bernier et al.
2005). Mimo piirodni faktory byl studovan i vliv hormonli pfedevSim giberelinii a
demetylacnich latek. Vnitini signaly zahrnuji stafi rostliny. Stresy abiotické a biotické
zpisobuji zpomaleni nebo zrychleni kveteni. K urychleni kveteni mulze také napomadhat
spektralni sloZzeni svétla, piipadné dalsi signaly z prostiedi jako je teplota, dostatek vody a

vyZivy v pude.

Mezi vnéj$i signaly patii chladové plsobeni (vernalizace), které je vnimano predevSim
apikdlnim meristémem. Vernalizace je dlouhodobé plsobeni nizkych teplot 0-10°C.
Vernalizované rostliny jsou mnohem citlivéjsi na délku fotoperiody nez nevernalizované.
Dalsim externim signalem je délka dne (fotoperioda). Délka fotoperiody rozdéluje rostliny na
dlouhodenni, kratkodenni a neutralni. Dlouhodenni rostliny kvetou pti fotoperiod¢ delsi nez

16 hodin. Dé¢li se na absolutné dlouhodenni a fakultativné dlouhodenni rostliny. Absolutné
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dlouhodenni rostliny kvetou az poté, co piekro¢i kritickou hranici, jinak nevykvetou.
Fakultativné dlouhodenni rostliny kvetou i za kratkého dne, ale se zpozdénim. Kratkodenni
rostliny kvetou za délky dne kolem 10 hodin a déli se na absolutné kratkodenni a fakultativné
kratkodenni rostliny. Absolutné kratkodenni rostliny maji nastavenou kritickou délku dne, nad
kterou uz nekvetou. Fakultativné kratkodenni rostliny kvetou i za dlouhého dne, ale se
zpozdénim. Neutrdlni rostliny jsou nezdvislé na délce dne a ptrechod do kveteni je fizeny
autonomné. SloZzeni svétla a délka dne jsou vnimany piedeviim listy (Setlik et al., 2007).
Mezi vnitini signaly patii autonomni zralost ke kveteni neboli kompetence. Znamena to
ptekondni juvenilniho charakteru rostliny. Jedna se o morfologické projevy jako je vytvoteni
ur¢itého poctu listi nebo urcitd velikost meristému k tomu, aby rostlina mohla vykvést
(Prochézka, 1998). Naptiklad mnoho rostlin ma do urc¢itého stafi vegetativni fazi, a nedokaze
vykvést ani za pfiznivych podminek. Dal$imi vnitinimi signaly ovliviiujici indukei kveteni

jsou hladina hormoni hlavné giberelini a ptitomnost malych RNA (Samach, 2012).

Vétsina jeva spojenych s indukci kveteni byla popsana u modelové rostliny Arabidopsis
thalinana L. Z pocatku se jednalo o fyziologické a postupem casu i o genetické studie.
Zvlasté pro genetické studie je Arabidopsis velmi vhodnou rostlinou. Ma maly genom,
neklade velké naroky na prostor, tvofi mnoho semen a ma kratkou vegetacni dobu.
Vegetativni faze u Arabidopsis je zaloZena na tvorb& pfizemni rizice bez stonku. Pii
piechodu do reproduk¢ni faze se apikalni meristém prestava diferencovat v lisy, zacne se
prodluzovat a dava vznik kvétnim ¢astem rostliny (Prochazka, 1998). Dulezitou rostlinou
hlavné pro zemédélstvi je pSenice seta (Triticum aestivum), proto si vyslouzila pfedni zajem
veédci. PSenice setd ma slozity genom, protoze v prub&hu evoluce prochézela nékolika stupni
polyploidizace. V souc¢asnosti je znamo mnoho genl zapojenych do indukce kveteni a nékteré

z nich maji své homology u Arabidopsis.

Cilem této bakalarské prace je vypracovat literarni reSerSi a popsat klicové drahy
indukujici kveteni u modelové rostliny Arabidopsis thaliana, Triticum aestivum a nékterych

agronomicky vyznamnych obilovin.



2. REPRODUKCE ROSTLIN

Reprodukce je jedna ze zdkladnich vlastnosti organismll. Vyznam spociva hlavné v
zachovani druhu a v jeho rozsifovani na urcitém tzemi. Je také dulezitym hybatelem evoluce.
Tésn€¢ s ni souvisi variabilita, mutace a predavani genetick¢ informace. Stejné jako u
zivoCichli existuje u rostlin pohlavni a nepohlavni rozmnozovani. Zvlastnim typem
nepohlavniho rozmnozovéni je vegetativni rozmnozovani. Nepohlavni rozmnozovani se
vyskytuje vétSinou u nizsich rostlin, jako jsou sinice, fasy, houby nebo lisejniky. Pti ném se
Casto matetska bunka nebo jedinec rozd¢€li na stejné velké ¢asti nebo od sebe odd¢€luje zaklady
dcefinych jedinct. DalSim typem je agamospermie a rozmnozovani pomoci specializovanych

buné¢k takzvanych spor (Novak a Skalicky, 2009).

3. VEGETATIVNI ROZMNOZOVANI

Pfi vegetativnim mnozeni vznika jedinec ze somatickych bunék matetského organismu.
Nedochazi k meidze, a proto ma novy jedinec shodnou genetickou vybavu. Potomstvo,
vzniklé vegetativnim mnozenim, se nazyva klon. Mohou se tak rozmnozovat i rostliny v
juvenilni fazi ontogeneze. Vegetativni mnozeni muze probihat v podobé& déleni, kdy se
matefskd bunika d€li na dvé nebo vice casti, ze kterych vzniknou novi jedinci, a plvodni
buiika zanikd. Dal§im ptikladem je regenerace, coz je schopnost nahrazovat poskozené ¢asti
téla. Regenerace mize probihat fragmentaci, reparaci nebo aktivaci klidovych pupenti na
hlizach nebo oddencich. U ovocnych stromil se ¢asto pouZivd ockovani nebo roubovani.
DalSim typem vegetativniho mnoZeni je rozmnoZovani pomoci specifickych ¢astic naptiklad
mnohobunécnd téliska u jatrovek. Mnoho rostlin tvoii hlizy, Slahouny, cibulky a jiné.
Vegetativni mnozeni ma velky vyznam v zemédé€lstvi a v zahradnické praxi pii mnozeni
rostlin. U rostlin je vysoka regenerace jednou z charakteristickych vlastnosti, coz je projevem

adaptace rostlin na zvySenou moznost poskozeni a neschopnost pohybu (Novak a Skalicky,
2009).

Rozmnozovani spérami (nepohlavni vytrusy) je charakteristické pro houby, fasy,
mechorosty a kaprad’orosty. Pfi nepohlavnim rozmnozovani se spory vyvijeji ve vytrusnicich
zvanych sporangia. Mohou byt pohyblivé zoospory a nepohyblivé aplanospory. Pokud
vznikaji pfi mitotickém déleni, jsou to mitospory, pokud pii meiotickém d¢leni oznacuji se

jako meiospory. U bezcévnych rostlin je sporangium jednobunééné a vznikaji u n¢j



mitospory, zatimco u cévnatych vytrusnych rostlin je sporangium mnohobunécéné a vznikaji u
n¢j meiospory. Z meiospor potom vyrustd pohlavni generace zvand gametofyt, kterd Zije jen
kratkou dobu a produkuje pohlavni organy gametangia s pohlavnimi buitkami gametami.
Mohou byt sam¢i a sami¢i. U cévnatych rostlin sam¢i sporangia produkuji pohlavni bunky

mikrospory a sami¢i sporangia sami¢i bunky megaspory (Novak a Skalicky, 2009).

4. POHLAVNI ROZMNOZOVANI

Pti pohlavnim rozmnozovani dochazi ke splynuti dvou haploidnich pohlavnich bunék a to
sam¢i a samici za vzniku diploidni zygoty. Pohlavnim procesem se rozumi splyvani neboli
asimilace dvou gamet. Gamety vznikaji mitotickym délenim v gametofytu a proces splyvani
se nazyva oplozeni. Zygota ma diploidni pocet chromozému a je prvni buiikou sporofytu.
Pohlavni rozmnozovani je charakteristické stfidanim jadernych fdzi a to diploidni faze
s haploidni fazi. Nejprve musi dojit k oplozeni a zdvojeni poétu chromozomu v jadie zygoty,
a pak k meidze, coz vede k redukci poétu chromozomii na polovinu. Oplozeni se stiida
S meidzou, proto hovoiime o stfidani jadernych fazi. DalSim daleZitym jevem doprovazejicim
pohlavni rozmnozovani je heterogeneze neboli rodozména. Rodozména je tésné spojena se
sttidanim jadernych fazi. NejCast&ji se stfidd pohlavni generace gametofyt s nepohlavni
generaci sporofytem. Miizeme rozliSovat nékolik typt heterogeneze. Homofazickou , pii které
je jedna ze dvou zakladnich generaci potlacena a jeji existence je omezena jen na kratkou
dobu. Heterofazickd heterogeneze je castéjSi neZ piedchozi typ. Pohlavni a nepohlavni
generace se stfidaji v ur€itém casovém intervalu. [zomorfni heterogeneze probiha u nékterych
fas a gametofyt se sporofytem jsou téméf shodné. Heteromorfni rodozména je Castéjsi nez
izomorfni. Gametofyt se liSi od sporofytu a jedna generace je vice ¢i mén¢ potlacena (Novak

a Skalicky, 2009).



5. ROZMNOZOVANI SEMENNYCH ROSTLIN

Semenné rostliny se rozdéluji na nahosemenné a krytosemenné. Ob¢ skupiny se
rozmnozuji pomoci charakteristickych Utvari nazyvanych semena. Semena jsou
mnohobunécné utvary, které se vytvaii na sporofytu a davaji vznik novym jedinciim. Stfidani
generaci je silné potlaceno. Gametofyt je zcela zavisly na sporofytu aneni schopen
samostatné existence. Diky tomu uz neni oplozeni zavislé na vodnim prostfedi a vyvinulo se
opyleni. Na sporofytu se vytvarfi megasporangia s megasporou a mikrosporangia nesouci
mikrosporu. Vajicko piedstavuje megasporangium, ve kterém probiha oplozeni a vznika
zarodek nového sporofytu. Z vajicka se vyviji semeno a vajecné obaly se pfeméni na osement

(Novak a Skalicky, 2009).

5.1.NAHOSEMENNE ROSTLINY

Nahosemenné rostliny se vyznacuji znacnou pifevahou sporofytu nad gametofytem, ktery
neni schopen samostatné existence a je soucasti sporofytu. Dal§im znakem je nedokonala
ochrana vaji¢ek. Ze sporofytu vyrastaji sam¢i a samiéi Sistice, které nazyvame strobily.
Samici §iStice obsahuji vieteno, z néhoZ vyristaji podpiirné Supiny a z nich semenné Supiny.
Pfi bazi semennych Supin se tvoii vajicka. Vajicko se vyviji z délivého pletiva, které dava
vznik obalu vaji¢ka. Na vrcholu vajicka, kde obal neni spojeny, se nachazi klovy otvor. Sam¢i
SiStice jsou tvofeny vietenem s tyCinkami. Ty€inku predstavuje mikrosporofyl az s nékolika
mikrosporangii. V sami¢im gametofytu se v jadfe tvoii jedna velkd matefska burika
megaspora. Meiozou této buniky vznikaji ¢tyfi haploidni buiiky, z nichZ doroste pouze jedna,
ktera da vznik zarode¢nému vaku. Gametofyt se vyviji délenim megaspory a je predstavovan
mnohobunéénym endospermem. Na jeho mikropilarnim konci se tvoii archegonia a uvnitf
kazdého se nachazi vajecnd buika oosféra. Takto je gametofyt pfipraven k oplozeni.
V sam¢im gametofytu obsahuje mikrosporangium pylotvorné pletivo, z n¢hoz se vytvari
vystelkova vrstva tapetum a sporogenni tkan. Meidzou sporogenni tkané€ vznikaji tetrady
pylovych zrn a tapetum slouzi k jejich vyzivé. Pylova zrna obsahuji vnéjsi a vnitini blanu
exinu a intinu. Tyhle dvé blany od sebe odstavaji a tvofi vzdusné vaky. Vnitfek zrna zaujima
bunika, kterd délenim dava vznik bunice vegetativni (14€kové) a buiice generativni. Generativni
se deli za vzniku dvou bunék, z nichz jedna je buiika spermatogenni, ktera da vznik dvéma

spermatickym bunkam. Takto je pylové zrno piipraveno k uvolnéni z prasnych pouzder. Po



opyleni vegetativni bunika roste v pylovou lacku, ktera pronika klovym otvorem do vaje¢né
buiiky. Jedna ze spermatickych bunék splyva s jadrem vajeéné bunky, coz je znazornéno na
Obr. 1 a z oplozené vajecné buiky vznikd zygota. Ostatni bunky pylové lacky zanikaji. Ze
zygoty se dal$im délenim tvoii embryo a celé vajicko se modifikuje na semeno. Semeno je
tvotfeno diploidnim osemenim, haploidnim endospermem a diploidnim z&rodkem. U zralych

semen je patrny hypokotyl s radikulou (Novak, Skalicky, 2009).

Obr 1: Rozmnozovaci cyklus nahosemennych rostlin (pfevzato z prezentace od Mgr. Moniky
Strejbarové)
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5.2 KRYTOSEMENNE ROSTLINY

Krytosemenné rostliny jsou vyvojové nejmladsi skupinou vysSich rostlin. Reprodukéni
organy byly nejprve usporadany do oboupohlavnich soubori a dal$im vyvojem vznikaly
samci a samici jednotky samostatné. Tyto sam¢i pohlavni organy ty€inky a samici pohlavni
organy vajicka jsou soucasti kvétu. Kvét je charakterizovan jako kratky stonek omezeného
rastu a jeho hlavni funkci je ochrana pohlavnich bun€k, opyleni a zajisténi pohlavniho
rozmnozovani. Podle pfitomnosti samc¢ich a samiCich pohlavnich organii se déli kvéty na
oboupohlavné a jednopohlavné. Jednopohlavné kvéty maji bud’ ty¢inky, nebo jenom pestik.
Podle toho, jaky typ kvétu nesou, rozdélujeme rostliny na jednodomé a dvoudomé.
Jednodoma rostlina ma samci a samici kvéty na jedné rostliné. Dvoudoma rostlina ma pouze
jeden typ kvéti a to bud’ sam¢i, nebo samic¢i. Morfologicky je kvét soubor pfeménénych listd,
jenom kvétni ldzko mé plivod stonkovy. Kvétni obaly tvoii okvéti nebo jsou rozdéleny na
kalich a korunu. Reprodukéni organy tvofi tyCinky a pestik. Soubor vSech ty€inek kvétu se
nazyva andreceum. Plivodné¢ bylo mnoho ty¢inek, ale postupnym vyvojem dochazelo
k redukci a odvozengjsi skupiny maji kvéty se stalym poctem ty¢inek uspoiadanych ve dvou
kruzich. Ty¢inka se sklada z nitky, konektivu a prasniku. Nejdulezitéjsi je praSnik, nebot’
v jeho prasnych pouzdrech se vyviji pylova zrna (pyl). Pfi vyvoji se v prasniku diferencuji
zéklady samciho archesporu, jehoz délenim vznik4 vnéj$i vrstva parietdlnich a vnitini vrstva
sporogennich bun€k. Ze sporogennich bunék vznikaji po nékolika d€lenich matetské bunky
pylova zrna a v nich meiézou mikrospory. Vysledkem jsou tetrddy mikrospor. V mladém
stddiu se protoplast pylového zrna rozdéli na buiniku generativni a bunku vegetativni.

Generativni burika se déli ve dvé spermatické (Hendrych, 1977).

Dalsi ¢asti kvétu je samici pohlavni organ pestik, ktery vznikl sristem plodolistt. Ma tfi
casti. Semenik, ¢nélka a blizna. Uvnitf semeniku roste vajicko, které se vyviji z délivého
pletiva plodolistu. Zékladem je archesporova buiika, kterd se déli na buiiku vnéjsi a bunku
vnitini nebo se miZe sama stdt matefskou builkou. Redukénim délenim matetské buiiky
vznikaji Ctyfi haploidni bunky, z nichZ se vyviji pouze jedna, ktera se nasledné pfeméni na
sekundarni bunku zarodecného vaku a zté se nasledné utvofi zarodecny vak s pohlavni
buitkou oosférou. Po nékolika po sobé jdoucich déleni jadra zarodeéného vaku vzniknou na
jednom polu tfi bunky zvané antipody. V mikropylarni oblasti se utvaii vajecna bunka
a pomocné¢ bunky, které spolu tvoii vajeény aparat. Uprostied vznika diploidni jadro
zéarodeCného vaku, ze kterého posléze vznikne triploidni endosperm. Po dozrani pylu a
vajicka dojde k opyleni (pienosu pylu z prasniku na bliznu). Pylova la¢ka zacne proristat do

7



¢nélky a nakonec az do semeniku. Pro krytosemenné rostliny je typické dvojité oplozeni,
které spociva vtom, ze jedna spermatickd bunka splyvd s vajeCnou buiikou a druha
spermatickd buinika oplodni centralni jadro zarode¢ného vaku. Z oplozené vajecné buiky
vznikd zygota a z centralniho jadra se vyviji endosperm. Z diploidni zygoty se délenim utvaii

zéarodek. Po oplozeni vajicka vznikd mnohobunécny utvar semeno, jak je patrné na Obr. 2.

Obr. 2: Pfeména vajicka v semeno (pfevzato z web2.mendelu.cz).

mikropyle, cikatrikula

obaly, osemeni

oosféra, embryo
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poutko

vajicko semeno

Semeno dava vznik nové generaci rostlin a je tvofeno nékolika ¢astmi. Prvni z nich je
osemeni neboli testa. Osemeni se vytvafi z integumentil vajicka a mize mit rizny povrch.
Druhou ¢asti je perisperm, ktery zaujima funkci zivného pletiva umisténého pod osemenim a
vznikl pfeménou nucellu. Déale se v semeni nachazi vnitini zivné pletivo, které je tvoieno z
centrdlniho jadra zarode¢ného vaku. Dulezitou soucasti je zarodek, ktery vznika z oosféry v
bocni nebo centralni ¢asti semene. Vytvaii se vajecné poutko funikulus, ze kterého potom
vznika stopka semene. Po pfisednuti poutka na vajicko se utvaii hillum neboli jizva. Semeno
je obaleno duznatym pletivem miskem. Zivné pletivo semen byvéa oznaéovano jako bilek. Ten
je tvofen perispermem a endospermem a obsahuje zasobni latky, které jsou potiebné v dobé,
kdy rostlina piechazi do faze kliceni. V nckterych piipadech bilek chybi a zasobni funkci

piebiraji délohy. Soucasti semena je zarodek nazyvany kli¢ek a déli se na radikulu, hypokotyl,
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délohy a pupen. Pupen obsahuje zaklady stonku a prvnich asimilacnich listh. Po nastoleni
vhodnych vnitfnich a vnéjSich podminek dojde k procesu kli¢eni a obnoveni vyvoje nové
rostliny. K tomu, aby semeno vyklicilo, potfebuje dostatek vody a dostupnost kysliku.
Nektera semena kli¢i ihned po dozrani, jind mohou vyklicit az za n€kolik let. Pro tato semena
je charakteristickd doba dormance. Semena ve fazi dormance potiebuji projit vnitinimi
fyziologickymi a morfologickymi zménami a zaroven vnimat podminky vnéjsiho prostiedi.
Tyhle vnéjsi a vnitini faktory daji podmét ke kliceni (Novak a Skalicky, 2009; Hendrych,
1977).



6. MODELOVA ROSTLINA ARABIDOPSIS THALIANA L.

V minulosti se védci snazili najit idedlni organismus pro studium mechanismi indukce
kveteni u vyssich rostlin. Tyto procesy mély byt studovany jak na fyziologické tak genetické
urovni. Modelovym organismem se proto stal Huseni¢ek Thaltiv (Arabidopsis thaliana L.)
diky vyhodnym vlastnostem, kterymi jsou pomérné maly, nyni jiz osekvenovany, genom,
kratka vegetacni doba a velky pocet semen. U Arabidopsis predstavuje vegetativni fazi listova
pfizemni rizice bez stonku. Pti pfechodu do reprodukéni faze prestane apikalni meristém
tvofit listova primordia a zacne vytvaret kvétni ¢asti. Faze zmény zahrnuji ubytek kvétniho
represoru COPS (controller of phase switching), ktery v nizkém stupni vede k aktivaci
Arabidopsis thaliana L. genetické variace predstavuji velky pocet mutantl s Casnym nebo
pozdnim fenotypem kveteni (Koornneef et al., 1998). Arabidopsis je fakultativné dlouhodenni
rostlina, a proto je kveteni indukovano dlouhym dnem. Pro studium indukce kveteni se
pouzivaji predevsim pozdni genotypy, které maji prodlouzenou vegetativni fazi a malo reaguji
na vernalizaci, pfi¢emz pokud jsou vystaveny nizkym teplotdm, dochazi u nich ke zkraceni
vegetativni doby. Méné¢ Casté jsou rané genotypy, u kterych je vegetativni faze mnohem kratsi

(Koornneef et al., 1998).

6.1.ZAKLADNI GENY KVETENI

Geny, které fidi vyvoj kvétnich organti ¢i se podili na procesu kveteni, miizeme zatadit do
¢ty skupin. Prvni skupina zahrnuje geny, které zodpovidaji za indukci kveteni (floral
induction genes). Do druhé skupiny obvykle fadime geny urcujici identitu kvétnich meristémut
(floral meristem identity genes). Tteti skupinou jsou homeotické geny a c¢tvrtd skupina
obsahuje katastralni geny. (Jack et al., 1993). Geny zodpovédné za indukci kveteni iniciuji
prechod vegetativniho vyvoje na reproduktivni v zavislosti na vnéjsich a vnitinich faktorech
(Jack et al., 1993). Rostlina timto pfepnutim nastartuje svoje starnuti a smrt. V tomto procesu
je zahrnuta cela fada gent pusobicich v riznych drahach fizeni kveteni. Mutace v téchto
genech zplsobuje zpozdéni ve kveteni. Geny identity kvétnich meristémi jsou pifimo
zodpovédné za diferenciaci kvétnich organii a stvolu. Mutace v téchto genech zpusobuje
zmeény V poctu nebo ve struktute kvétnich primordii (Jack, 2004). Do této skupiny patii geny
LEAFY (LFY) (Coen et al., 1990), TERMINAL FLOWER 1 (TFL1), APETALAl (AP1),
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APETALA2 (AP2) (Jofuku et al., 1994), CAULIFLOWER (CAL) (Bowman et al., 1993),
FRUITFUL (FUL) (Gu et al., 1998) a UNUSUAL FLORAL ORGANS (UFO) (Jack, 2004).
V ptivodnim nemutovaném genotypu je exprese genu LFY nejCasnéj§im znakem toho, Ze se

skupina bunék, odvozenych z apikalniho meristému, méni v kvét (Jack, 2004).

Skupina homeotickych genti byla nalezena 1 u jinych rostlinnych druhti, ale na rozdil od
klasickych homeotickych genid nekoduji proteiny s homeodoménou. Jsou to zaroven
konzervované transkripéni faktory s DNA-binding doménou zvanou MADS-box. Byly
nalezeny diky mutacim, které vedly ke zmén€ poctu nebo polohy kvétnich organa. Pro lepsi
porozuméni interakcim gent a kvétnich organi byl vytvofen tzv. ABC model identity
kvétnich organti (Jack, 2004). Ten nam ftika, ze kvétni organy jsou usporddané ve Ctyfech
koncentrickych kruzich a kazdy organ je tvofen specifickou kombinaci ¢tyf homeotickych
genl. Od krajniho po vnitini jsou kruhy tvofené kaliSnimi listky, okvétnimi listky, tyCinkami
a pestikem. Kazdy orgén se vytvafi v urcité oblasti. Geny, které fidi vyvoj téchto zakladnich
organt, jsou tazeny do tech skupin A, B a C. Geny ne vzdy piimo nalezi do jedné tfidy.
Ttida A obsahuje geny pro tvorbu kaliSnich a okvétnich listkd. Tyto geny slouzi zaroven jako
represory aktivity geni C t¥idy v kruzich 1 a 2, jak je patrno z Obr. 3 (Jack, 2004). U
Arabidopsis do této tfidy patii geny APETALAL a APETALA2. Ttidu B tvoti geny APETALA3
a PISTILLATA, které jsou potiebné pro vyvoj kvétnich listkti v kruhu 1 a ty¢inek v kruhu 2.
Gen AGAMOUS z C tfidy je nezbytny pro tvorbu ty¢inek v kruhu 3 a pestiku v kruhu 4.
Druhou hlavni funkei tfidy C je potlaceni aktivity genli A tiidy v kruhu 3 a 4. VSechny geny
jsou exprimované v piedem danych kvétnich organech, pouze RNA genu APETALA2 je
zastoupena ve vSech Ctyfech kvétnich kruzich (Jack, 2004). ABC model byl pozdé&ji doplnén o
¢tvrtou skupinu gent tzv. SEPALLATA GENY (SEP). Tyto geny rovnéz hraji dilezitou ulohu

ve vyvoji okvétnich listki, ty¢inek a pestiku.

11



Obr 3: Uspotadani kvétnich organti podle ABC modelu (upraveno z www.nature.com)

Dalsi skupinou jsou integratorové geny, které slucuji signdly z rtiznych regulacnich

drah indukce kveteni a samy vétSinou stoji mimo tyto drahy (Parcy et al., 2005). Integratory
pak piimo ptsobi na geny identity meristému jako je LEAFY nebo APETALA, protoze ty
zodpovidaji za pfeménu vegetativniho meristému na reprodukcni. Jednim z téchto gent je
FLOWERING LOCUS T (FT). Dlouho se hledalo, jaky konkrétni stimul ptisobi na apikalni
meristém a davd mu podmét ke kveteni. Teprve az molekularné genetické studie mutaci
ovlivilyjicich kveteni u Arabidopsis thaliana objasnily zdahadu onoho signalu. Byl nalezeny

pravé gen FT, ktery byl aktivovany pouze za podminek indukujicich kveteni (Storchova,
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2008). Rozhodujici ditkaz ptinesly experimenty FT genu s dexametazonem, kdy transgenni
husenicek vykvetl i za kratkého dne. Proto byl protein FT genu ztotoznén s dlouho hledanym
,florigenem” (Storchova, 2008). FT koduje protein vazajici fosfatidyletanolamin a byl
objeveny pomoci pozdné¢ kvetouciho T-DNA mutanta. Za dlouhého dne je exprese FT
pozitivné regulovana genem CONSTANS a tim dojde k pfedCasnému vykveteni. Gen FT
slucuje signaly z fotoperiodické a autonomni drahy. Geny fotoperiodické drahy podporuji
expresi FT, zatim co geny autonomni drahy expresi FT potlacuji. Dalsi integratorovy gen je
FLOWERING LOCUS C (FLC). FLC gen slucuje signaly z autonomni a vernaliza¢ni drahy a
Vv obou piipadech geny drah potlacuji expresi genu FLC (Jack, 2004). Naopak je jeho exprese
pozitivné fizend genem FRIGIDA. Gen FLC ptisobi jako kvétni represor snizovanim hladiny
FT (Parcy et al., 2005). Gen SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CONSTANS
(SOC1) slucuje signaly z autonomni, vernaliza¢ni a fotoperiodické drahy. SOCL, kodujici
MADS-box transkripéni faktor, je vétSinou exprimovany v listech a apikdlnim meristému.
Mutace v socl genu zpisobuje pozdni kveteni za dlouhého i kratkého dne (Jack, 2004). Na
sekvenci MADS v promotoru SOC1 se muze vazat protein FLC, a tim dochazi k potlaceni
exprese SOC1 (Jack, 2004). SOC1 ma vazebné misto i pro CO gen, ale k aktivaci je potieba
jeste dalsiho kofaktoru (Jack, 2004).
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7. DRAHY INDUKCE KVETENI

Geny, které indukuji kveteni, rozdélujeme obvykle do péti skupin. Patfi sem

fotoperiodicka, vernalizacni, metylacni, autonomni a na giberelinech zavisla draha. Do

indukce doby kveteni je zapojena i mala skupinka genil, kterym se fika integratory signala

doby kveteni, a tyto geny zacleiuji signaly z riznych drah podilejicich se na kveteni a

vysledny signal dopravuji az ke gentim identity meristému (FMI geny). Schématické

propojeni drah ovlivilujici kveteni u Arabidopsis je zndzornéno na Obrazku 4.

Obr 4: Schéma nekterych genti a regulaénich drah ovliviiyjicich kveteni u Arabidopsis

thaliana L (upraveno z www.flowercrop.com)
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7.1. FOTOPERIODICKA DRAHA

Nékteré rostliny kvetou na jafe nebo na podzim, kdy je kratky den a dlouha noc. Jiné
rostliny kvetou naopak v 1été, kdy délka dne ptesahuje 16 hodin. Tyto rostliny ozna¢ujeme
jako kratkodenni, respektive dlouhodenni. Fotoperiodismus je schopnost rostliny vnimat

délku dne a noci. Neutralni rostliny nemaji kveteni indukované fotoperiodou.

Organem pro piijem fotoperiodického signdlu je list. Rostliny piijimaji svételny signal
skupinou fotoreceptorti. K zachyceni fotoperiodického signalu slouzi fytochromy
V cytoplazmé, které absorbuji cervené svétlo. Zapojuji se do indukce kveteni, kli¢eni a
vnimani fotoperiody. Cervené svétlo o vlnové délce 660 nm pievadi fytochrom na aktivni
formu ve dne, zatimco vilnova délka 730 nm inaktivuje fytochrom, coz probiha v noci. Po
ptijeti signdlu vznikne v listech fotoperiodicky stimul, ktery je transportovan k meristému.
Byly provéadény pokusy s naroubovanim nekvetouci rostliny na kvetouci, pficemz nekvetouci
zahy vykvetla. Fytochromy jsou kdédovany péti geny: PHYA, PHYB, PHYC, PHYD, PHYE.
PHYA a PHYB reguluji ¢as kveteni (Linn et al., 2000). Mutant phyB kvete brzy, zatim co
mutant phyA kvete pozdé. Mutace v obou genech (mutant phyAphyB) zptisobuje kveteni diive
nez u mutanta phyB. Velka ¢ast z nich kdduje proteiny, které se podileji na vnimani svétla
(PHYTOCHROM A, PHYTOCHROM B, CRYPTOCHROME 2, aj.) nebo jsou soucasti
cirkadialnich endogennich rytmd (Linn et al., 2000). Dale jsou zastoupeny dva geny
CRYPTOCHROML1 (CRY1) a CRYPTOCHROM 2 (CRY2), které vnimaji modré svétlo a UV-
A ¢ast (400-500nm). Mutace v genech CRY1 a CRY2 vedou k pozdnimu kveteni (Linn et al.,
2000). Molekularni metody vychazi ze studia mutanti, ktefi se projevuji pozdéjsim nebo
rangj§im kvetenim. U Arabidopsis tak byly ziskany tfidy mutantt, jejichz geny se ucastni
kveteni. Jedna tfida mutantli kvetla pozd&ji nez kontrolni rostliny za dlouhych dnti, ale ve

stejném Case jako kontrolni rostliny za kratkych dnt.

V této draze maji hlavni regulacni roli geny GIGANTEA (Gl), FLAVIN KELCH F BOX 1
(FKF1), CONSTANS(CO) a FLOWERING LOCUS T (FT) (Andrés a Coupland, 2012). Tyto
geny jsou exprimované v cévnim pletivu listl. Aktivace fotoperiodické drdhy vede
k transkripcni aktivaci genu FT, ktery se objevuje pouze za podminek dlouhého dne. Tato
aktivace vyzaduje gen CO, ktery aktivuje expresi kvétnich genli a mutace v tomto genu

zpusobuje nezavislost kveteni na délce dne. CO koéduje Zn-finger transkripéni regulator
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spojeny B-boxy, CO, CO-LIKE a TOC1 (znamého jako APRR1) doménou (CCT-doména). CO

aktivuje transkripci FT pfimou interakci s FT-promotorem.

Transkripce CO je regulovana svétlem a cirkadidlnimi hodinami. Svételna aktivace CO
transkripce je indukovana interakci mezi rostlinnym specifickym proteinem Gl a ubiquitin
ligazou FKF1: dva proteiny, které jsou soucasti cirkadialnich hodin. FKF1 je schopnéa vnimat
svétlo skrz chromofor a za dlouhého dne tato interakce mezi FKF1 a Gl uvoliuje represi CO
mRNA indukci degradace transkrip¢nich represorit znamych jako CYCLING DOF FAKTORs
(CDFs) (Andrés a Coupland, 2012). Na konci dlouhého dne Gl a FKF1 interaguji a spousti
degradaci CDFs a zvySeni CO mRNA, jak je patrné z Obr. 5 (Andrés a Coupland, 2012).

Post-transla¢ni regulace CO je dulezita pro reakci na dlouhy den. CO protein je
ubiquitinovan ubiquitin  ligdsovym komplexem, ktery zahrnuje CONSTITUTIVE
PHOTOMORPHOGENIC 1 (COP1) a SUPPRESSOR OF PHYTOCHROME A (SPA1l),
uleh¢ujici degradaci CO 26S proteasomem (Andrés a Coupland, 2012). Aktivita tohoto
komplexu je potlacovana svétlem, takze to hlavné podnécuje degradaci CO proteinu ve tme.
Tato stabilizace CO na konci dlouhého dne zahrnuje fotoreceptory PHYTOCHROM A (PHYA,
receptor pro dlouhovinné Cervené svétlo) a CRYPTOCHROM 2 (CRY2), receptor pro modré
svétlo. Pfimé interakce mezi CRY2 a SPAL nebo COP1 redukuji katalytickou aktivitu COP1-
SPAL na svétle a CO neni efektivné degradovan. V odpovédi na modré svétlo FKF1 vaze CO,
a tim zvySuje jeho stabilitu. Rano piispiva k nestabilit¢ CO vysoka exprese genu HOS1
(HIGH EXPRESSION OF OSMOTICALLY RESPONSIVE GENEL), coz je patrné z Obr. 5.
Tato systémova signalizace z listd do vrcholového apikalniho meristému zahrnuje pohyb FT
proteinu. FT protein je ¢asti florigenového signalu a patii do CETSs proteinové rodiny, ktera
se sklada z CENTRORADIALIS (CEN), TERMINAL FLOWER1 (TFL1) a FT (Andrés a
Coupland, 2012). Protein genu CO pisobi na transkripci genu SOC1 a genu FT, jehoz produkt
indukuje pfeménu apikalniho meristému na kvétni primordia. Mimo fotoperiodickou drédhu se
uplatiuje gen FLC, ktery zpozd'uje kveteni potlacenim produktu FT v listech a SOC1
Vv meristémech, kde zabranuje zvySeni regulace FD transkripéniho faktoru, ktery je potiebny
ke tvorbé komplexu s FT. Exprese genu FT je detekovana ve vsech organech a je redukovana

kratkym dnem.
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Obr 5: Transkripcni a post-translacni regulace genu CONSTANS za dlouhého dne (pievzato z
Andrés a Coupland, 2012)

la Long days

Zeitgeber time (hours after light stimulation)

Vrchol exprese CO mRNA, vyskytujici se mezi 12-16 hodinami po rozbiesku je
nezbytny pro dlouhodenné zavislou podporu kveteni a je regulovan Gl (Andrés a Coupland,
2012). Za dlouhého dne 10-14 hodin po rozbiesku Gl interaguje s FLAVIN KELCH F
BOXEM 1 (FKF1), coz je chromofor spojeny s F-box ubiquitin ligasou. Tato interakce
podporuje degradaci CDF faktort, které potlacuji transkripci CO. CO-protein, exprimovany
na konci dlouhého dne, je stabilizovany diky vytvofeni komplexu COP1-SPAL ubiquitin
ligasy, ktera je inhibovana svétlem a tudiZ nemtiZze degradovat CO. Tato inhibice se vytvofila
z divodu navazani aktivovaného CRY2 na komplex COP1-SPAl. PHYA také inhibuje tento
komplex, ale mechanismus je zatim neznamy. FKF1 také stabilizuje CO-protein. Po ukonceni
dne pfestanou byt fotoreceptory aktivni, takze komplex COP1-SPAL neni blokovan a zahajuje
degradaci CO- proteinu. Pokud se CO- protein vyskytuje i brzo rano degraduje ho COP1
dréha, ktera je aktivovana PHYB. Tato regulace transkripéni a post-translacni regulace vede

k aktivaci transkripce genu FT (Andrés a Coupland, 2012).
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7.2. VNITRNI OSCILATOR ROSTLIN

Po objeveni délky dne coby dulezitého cinitele v indukci kveteni se vyskytla otdzka, jak
rostlina pozna délku dne. Zjistilo se, ze rostliny k vnimani svéta potfebuji urcité vnitini
hodiny, které jim fikaji, kdy je rano a kdy noc. Jejich principem jsou transkripéné translacni
smy¢ky zalozené na zpétné vazbg. (Storchova, 2008). V tomto procesu je zapojeno nékolik
vyznamnych geni. Jsou to zejména ranni geny CIRCADIAN CLOCK ASSOCIATED1 (CCA1)
a LATE ELONGATED HYPOCOTYL (LHY) (Storchova, 2008). Tyto geny jsou rano
aktivované a je syntetizovana piislusna mRNA s proteiny. Zaroven pisobi jako inhibitory
transkripce vecerniho genu TIMING OF CAB EXPRESSION1(TOC1), ktery je ale nezbytny
pro transkripci obou genti (Storchova, 2008). Jeho nedostatek zptisobi pokles hladin proteint
CCALl a LHY a tim i aktivaci vlastni exprese, ke které piispiva kaskada PPR gend. Dilezitou

roli zde hraje gen CO, ktery je piimo ¥izen vnitfnimi hodinami (Storchova, 2008).

7.3.VERNALIZACNI DRAHA

V zemépisnych S$itkach mirného pasu je pro pfechod do reprodukéni faze rizikové
nepiiznivé chladné obdobi. Pro pfizpisobeni se témto podminkdm si rostlina vyvinula
adaptacni mechanismy, které zabranuji vykvést na podzim a indukuji tvorbu kvéta az na jate.
Vernaliza¢ni poZadavek miZze mit charakter fakultativni nebo obligatorni. V prvnim ptipadé
nizké teploty ndstup do reproduktivni faze pouze urychluji, zatimco u obligatorniho

pozadavku jsou pro kveteni nezbytné (Prochazka et al., 1998).

Vernalizace (Cesky jarovizace) je proces, pii kterém je rostlina dlouhodobé vystavena
nizkym teplotdm 0 - 10°C. Nizké teploty mohou nasledné iniciovat tvorbu kvétl nebo zvysit
citlivost rostlin k fotoperiodickému signalu. Pozadavek na vernalizaci je ¢asty u prezimujicich
(ozima pSenice, jeCmen) a dvouletych rostlin. Nizké teploty neplsobi jen na apikalni
meristém, ale byl zjistén i G¢inek na listy. Vernalizace v mnohych piipadech neindukuje
kveteni piimo, pouze ho umoziluje. Vernalizované rostliny jsou citlivé k dlouhodennimu
svétlu a brzy kvetou, zatimco nevernalizované zlstavaji ve vegetativni fazi. Vernalizace

pusobi pies inhibici transkripce kvétniho represoru FLC.
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Arabidopsis thaliana L. se déli na rostliny letni a zimni. Letni rostliny dokonéi svij
zivotni cyklus velmi rychle béhem jara a léta, protoze nevyzaduji vernalizaci k indukci
kveteni. Zimni rostliny obvykle Ziji déle, protoze kveteni neni indukované do té doby, nez
projdou vernalizaci v zim¢ a potom kvetou nasledujici jaro. Vernalizace je vnimana také ve
vrcholovych meristémech. Buniky meristému si pamatuji, Ze prosly vernalizaci. To se predava
na dcefiné bunky pii mitéze. Proto je vernalizace zarazovana do epigenetické dédi¢nosti.
Analyza genetickych rozdilli mezi zimnimi a letnimi rostlinami ukdzala, ze zimni rostliny
zahrnuji aktivni alely ve dvou mistech, FLOWERING LOCUS C (FLC) a FRIGIDA (FRI),
zatimco letni rostliny nesou mutace v jednom genu nebo v obou genech. FRI koduje
spiralovit¢ stoCeny protein, ktery podnécuje transkripci FLC, pisobenim na jeho
chromatinovou strukturu. FLC je MADS-box transkripéni faktor, ktery se pfimo vaze na geny
podporujici kveteni a blokuje jejich transkripci. FLC se piimo vaze na geny SOC1 a FT, kde
potlacuje jejich transkripci. Tim FLC spolu s genem FRI zpozd'uje kveteni represi transkripce
gent fotoperiody (Johanson et al., 2000).

Vernalizace je vysoce komplexni d¢j, ktery operuje s mnoha dal$imi regulatory z okolniho
prostiedi. U ozimé pSenice mlZe byt vernalizace Uplné¢ nebo Castecné nahrazena kratkym
dnem nebo vysokou intensitou zafeni. U ozimého je¢mene naopak dlouhodobou tmou.
Vernalizace vyvolava demetylaci DNA, kterd umoziuje expresi hydroxyldsy kyseliny
kamenové, coz je dulezity enzym v syntéze giberelind. Mutanti Arabidopsis, kteti méli
exprimovany metyltransferazovy gen MET1, kvetli mnohem dfive neZ kontrolni rostliny. Tim
byla potvrzena role metylace pfi udrZzovani vyvojovych stavli meristému V zavislosti na
vernalizaci (Prochazka et al., 1998). U Arabidopsis thaliana L. je proces indukce fizen

vernalizacnimi geny VRN a genem FRI.

Gen FLC, potlacuje kveteni blokovanim transkripce geni fotoperiodické drahy. Proto si
rostliny musely vytvofit mechanismus, ktery by umlcel tento gen, aby rostlina mohla zahy
vykvést, coz je znazornéno na Obr. 6. Represe transkripce genu FLC béhem vernalizace
koreluje s expresi nekodujici RNA zvanou COOLAIR a COLDAIR. Na za¢atku vernalizace
dochazi k vysoké expresi nesmyslné (antisense) RNA COOLAIR, ktera je kodovana
z promotoru na 3° konci. Po tfech tydnech dosahuje vrcholu exprese druha smyslna (sense)
RNA COLDAIR, ktera je kodovana prvnim intronem, a je nezbytna pro uml¢ovani FLC genu.
K tomu, aby byla zajiSténa stabilni represe FLC jsou dilezité proteiny, zptisobujici zmény
struktury chromatinu modifikaci histonu. Proteiny potfebné pro zmény chromatinu se piimo
spojuji s COLDAIR. Jednim z téchto proteinli je CURLY LEAF, ktery je soucasti Polycomb
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represivniho komplexu 2 (PRC2), ktery je potiebny k zavedeni lysinu 27 na histon H3
trimetylaci (H3K27me3), coz slouzi jako znacka pro potlaeni exprese po vernalizaci. Po
poklesu COLDAIR a FLC mRNA je indukovana transkripce genu VIN3. Ten koduje protein
zodpovédny za umlcovani FLC a pravdépodobné reaguje s PRC2, ktery je odpovédny za
inkorporaci H3K27me3.

Obr. 6: Potlaceni exprese genu FLC vernalizaci (pfevzato z Andrés a Coupland, 2012)

FIT —
Before vernalization During vernalization After vernalization
s _COOIAR |
3 COLDAR
%
= —
=3
[Me
°
el
B
o —]
|- .
O
-}
-
2
k4
‘é A/\/\_/\
E
el
o
~
o |— — —
14
™
=
Nature Reviews | Genetics

U rostlin je jednim z nejznaméjSich epigenetickych procest praveé vernalizace, protoze
pfi ni dochdzi k metylaci DNA. Obecné metylace patii mezi nejpozdéji objevené drahy
ovlivityjici kveteni. Zmény v genové expresi nejsou zplusobené zménou primarni struktury
DNA, ale epigenetickymi procesy, které¢ jsou zptisobené specifickymi modifikacemi histont a
metylaci DNA. Tyto zmény se pfenasSeji z generace na generaci. Bylo prokazano, ze u rostlin,
které prosly chladem, doslo k ubytku metylcytosinu z jejich DNA a dale bylo zjiSténo, ze
stejny ucinek ma na rostliny citlivé k vernalizaci demetylacni latka azicytidin (Koornneef et

al., 1998). Také bylo prokazano, ze rostliny reaguji jinak na vernalizaci a azicytidin. (Lizal et
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al., 2001). DNA je vazana na histony a metylaci histonu H3 se stane FLC necinny, protoze se
nachazi v jeho tésné blizkosti. Metylace probéhne, pokud je rostlina vystavena vernalizaci.
Casné kveteni bylo prokazano u Arabidopsis s nefunkénim FLC genem. Naopak rostliny
s funkénim FLC genem, které nebyly vystaveny vernalizaci kvetly mnohem pozdéji.
Vernalizace potiebuje jesté dalsi dva geny a to VRN1 a VRN2. U rostlin s mutaci v téchto
genech byla aktivita genu FLC v chladu snizena, ale po navratu do tepla se vratila do

normalniho stavu. Tyto genotypy nebylo mozné jarovizovat a kvetly az dlouho po vykliceni.

7.4.GIBERELINOVA DRAHA

Gibereliny (GA) jsou rostlinné hormony, které jsou zapojeny do fizeni kveteni u
mnoha rostlin jak jednoletych (King et al., 2006) tak i viceletych. Gibereliny maji riznou
aktivitu v ruznych ristovych a vyvojovych procesech a mohou se tak uc¢inkem u jednotlivych
druhti rostlin lisit. Gibereliny se tvofi pravdépodobné ve vSech rostlinnych organech a nejvice
jich nachazime v mistech aktivniho rustu (Prochazka et al., 1998). Prudka redukce
endogennich giberelinii zpozd'uje kveteni za dlouhého dne a zabraiiuje kveteni pii kratkém
dni. Z toho vyplyva, Ze gibereliny jsou rostlinné hormony, které u Arabidopsis thaliana L.
vyvolavaji kveteni za kratkého dne. Mutanti, ve kterych je GA potlacena jako jsou gal-3 jsou
neschopné kvést za kratkého dne, protoze gal-3 nese deleci v genu pro kontrolu klicového
kroku v rané ¢asti biosyntézy giberelinii (Wilson et al., 1992; Koorneef and Van der Veen,
1980). Pozitivné reguluji gen LFY a SOC1, ktery je jinak za dlouhého dne stimulovan genem
CO. Bylo to prokazano studiem mutaci, které narusuji biosyntézu giberelini (Blazquez et al.,
1998). SOC1 gen se jevi jako hlavni cil giberelini s ohledem na kveteni od doby, co je jimi
exprese SOC1 ovliviiovana (Moon et al., 2003). VSe naznacuje tomu, ze vzestup exprese
SOC1 po aplikaci giberelini trvda pomérné dlouho a vyzaduje dodatecny protein AGL24
(Samach, 2012). Pokud SOC1 chybi, gibereliny stejné siln¢ ptsobi na kveteni (Liu et al.,
2008) a doba kveteni rostlin, u kterych doslo k overexpresi SOCL1, je zpozdéna biosyntézou
inhibitord giberelin (Blazquez et al., 2002). Reakci rostlin na vernalizaci provazi vzdy
zvySeny prodluzovaci riist a v mnoha ptipadech lze vernalizaéni poZadavek eliminovat
aplikaci giberelind. Z toho se da ptredpokladat, ze nizké teploty ovliviiuji syntézu giberelind
(Prochazka et al., 1998). Napiiklad inhibitor metylace DNA 5-azacytidin aktivuje jeden
z enzymu biosyntézy giberelint a rusi pozadavek na vernalizaci u Arabidopsis thaliana (Burn

et al., 1993). Pritomnost giberelinti indukuje kveteni u dlouhodennich rostlin. Které vytvari
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piizemni rtzici. U jinych dlouhodennich nebo kratkodennich rostlin tomu tak ovSem neni.
Gibereliny, které jsou vysoce ucinné¢ ve vyvolavani stonkového ristu, se malo podili na
kveteni (Prochazka et al., 1998). Silné florigenni G¢inky byly zji§tény u vysoce polarnich
giberelind s vét§im poétem hydroxylovych skupin (Evans et al., 1993). Gibereliny GAL a GA3
maji funkei prodluZovat rist, zatimco GA32 a dimetyl GA4 ptisobi jako kvétni stimuly (Setlik
et al., 2007).

7.5.PUSOBENI MALYCH RNA (miRNA)

Mikro RNA (miRNA) jsou podskupinou malych interferujicich RNA (SiRNA),
tvofenou rlznymi organismy vcetné¢ rostlin (Vonnet, 2009). Geny miRNA zahrnuji
pfepisované obracené repetice, a proto tvoii RNA zvlastni smyckovité stoenou strukturu
(Samach, 2012). Jejich tvar tvoti komplex DICER LIKE-1 do dvouvlaknové RNA struktury o
20-24 parech bazi (Samach, 2012). V cytoplazmé nasledné dochazi ke spojeni s komplexem
RISC. Vznikly komplex ma specifickou oblast miRNA, kterd slouzi pro rozpoznani mRNA
s komplementarni sekvenci. Komplex danou mRNA sestiiha a tim zahaji jeji degradaci nebo
inhibuje translaci. U Arabidopsis thaliana je hlavnim molekularnim ,krajeem” mRNA
protein ARGONAUTEI (AGO) (Samach, 2012). Rostliny redukuji chod ur¢ité miRNA rodiny
mechanismy oznacovanymi jako cilové mimikry (falesné maskovani) (Franco-Zorrilla et al.,
2007). Misto normalni miRNA zaclefuji inzerci 3 nukleotidy na misto, kde ma dojit
k sestfihu. Falesna miRNA je oddélena RISC komplexem, ktery zpisobi pokles normalni
aktivity miRNA rodiny (Samach, 2012). Tyto mechanismy mohou byt uméle zavedené do
rostlin ke studiu toho, jak se rostliny chovaji bez urcité rodiny miRNA (Todesco et al., 2010).
Pouzitim faleSného maskovani byl pozorovan vyvojovy fenotyp u 14 miRNA rodin ze 73
rodin nalezenych u Arabidopsis (Todesco et al., 2010). Nékolik z nich se podili na ureni ¢asu

potiebného k vykveteni u rostlin (Poethig, 2009).

U Arabidopsis miR156 koéduje SPL transkripéni faktory, které podporuji kveteni
(Wang et al., 2009). Overexprese této miRNA zplsobuje pozdni kveteni za dlouhych i
kratkych dnt (Schwab et al., 2006; Wang et al., 2009). Cilové ptisobeni miR156 zpisobuje
brzké kveteni za obou délek dne (Wang et al., 2009). MiR156 piisobi také na miR172 a jeji
overexprese redukuje miR172 ptes SPL9 a SPL10, které podporuji transkripci miR172 (Wu et
al., 2009). Overexprese miR159 zptsobuje pozdni kveteni za kratkych dnt u Arabidopsis
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thaliana ( Achard et al., 2004), ale rostliny nezpozd'ovaly kveteni za dlouhé fotoperiody. Cile
miR159 jsou podskupiny MYB transkrip¢nich faktord, nékteré asociované s giberelinovou
signalni transdukci (GAMYB) (Samach, 2012). DELLA transkrip¢ni faktor snizuje regulaci
miR159 (Achard et al., 2004). Cilové mimikry miR167 skupiny zptsobuji pozdni kveteni za
dlouhych dnt (Todesco et al., 2010). Pasobeni miR169 zapfticinuje rist rostlin s malymi listy
(Todesco et al., 2010). Posledni zndmou miRNA zapojenou v procesech kveteni je miR172,
jejiz overexpresi dochéazi k brzkému kveteni (Chen, 2004; Jung et al., 2007). Pisobenim
miR172 dochazi k pozdni kveteni za dlouhych dnt (Todesco et al., 2010). Cilem jsou
APETALA-like transkripéni faktory (Mathieu et al., 2009).
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8. OBECNA CHARAKTERISTIKA TRITICUM AESTIVUM L.

Triticum aestivum L. (pSenice setd) nalezi do celedi Poaceae (lipnicovité). Do této celedi
patii vytrvalé nebo jednoleté byliny se svaz¢itymi kofeny a ¢arkovitymi listy. Stonek je typu
stébla s meristémy v kolénkach, vétSinou duty. Listy maji pochvy s blanitym jazyckem a
ouskem na bazi ¢epele. Kvéty jsou jedno nebo oboupohlavné, vétSinou trojcetné, maji siln¢
redukované obaly a sklddaji se do klask. K opyleni dochazi vétrem. Malé kvitky jsou

chranény pluchami a pluskami. Plodem je obilka, mén¢ ¢asto tobolka.

Rod Triticum zahrnuje jak jednoleté tak i viceleté druhy s rtiznou tGrovni ploidie. Diky
relativni genetické blizkosti mezi kulturnimi druhy psenice a jejich divokymi pfibuznymi bylo
mozné vzajemné kiizeni a vytvafeni zddanych novych genovych kombinaci (Pankova a
Milec, 2011). PSenice byla znama jiz n€kolik tisic let pfed nasim letopoctem jako plana
forma. Prvni historicky druh kulturni pSenice Triticum monococcum L. (2n = 14) byl
domestikovan pied deseti tisici lety v oblasti urodného ptlmésice Blizkého vychodu a jeho
evoluce Uzce souvisi s rozvojem zemédélstvi (Prasil, 2009). Mnohem vyznamnéj$i druhy
tetraploidni pSenice Triticum durum 2n = 28 a hexaploidni pSenice Triticum aestivum L. 2n =
42 jsou péstovany ve vSech oblastech mirného pasma, coz souvisi s jejich schopnosti
ptizpusobit se ekologicky rozdilnym podminkam. PSenice je péstovana od oblasti rovniku az
po nejvzdalenéjsi severni nebo jizni oblasti. Za to mize vnitrodruhova variabilita, ktera
umoziuje riznym druhiim vykvést za rliznych vnéjSich podminek. V soucasnosti je zndmo
velké mnozstvi gent urcujicich rizné vlastnosti produkti pSenice, jako jsou obsah a sloZeni

proteinti nebo pekatské vlastnosti (Pankova a Milec, 2011).

Hexaploidni pSenice Triticum aestivum s genomem AABBDD je dobrym modelem
pro studium polyploidie a zaroven pro studium evoluce genomu. Slozeni genomu
charakterizuji pismena A, B a D, které oznacuji jednotlivé donory genomu, coz je znadzornéno
na Obr. 7. Nejblizsi piibuzny dnesnimu druhu pSenice Aegilops speltoides byl donorem
genomu B a donorem genomu A byl Triticum uratu. Pfed 0,5 miliony let doslo k hybridizaci
obou druhti a vznikla tetraploidni pSenice Triticum turgidum s genomovym slozenim AABB.
Pied osmi tisici lety doslo k hybridizaci Triticum turgidum s pravdépodobnym piedkem
donora genomu D Aegilops tauschii a vznikla hexaploidni forma pSenice Triticum aestivum

AABBDD (Gill et al., 2004). Kazdé pismeno reprezentuje jednu kopii genomu
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piedstavovanou sedmi chromozémy. Vyzkumem a Slechténim pSenice byly odhaleny geny,
které ovliviiuji nékteré dilezité vlastnosti pSenice, jako je vynos nebo odolnost proti
chorobam ¢i sktidcim. V zeméd¢lstvi zavisi optimalni vynos na nacasovani doby kveteni a
vnéjSich podminkach. PSenice je plodina s rozsahlym geografickym polem plsobisté, coz
souvisi s jeji schopnosti pfizptisobit nacasovani doby kveteni a tvorbu zrna riznym vnéjSim
faktorim. Toto nacasovani se u ruznych odrad 1isi podle pfitomnosti tii skupin geni — Ppd,

Vrn a Eps.

Psenice se obecné vyskytuje ve tfech formach jako jarni, ozima a presivkova. Ozima
se vyséva na podzim, kdy vykli¢i a vytvoii pfizemni ruzici listil, kterd ziistava ve vegetativni
fazi. Po projiti nizkymi teplotami 0-10°C brzy na jafe vykvétd. Kdyby neprosela vernalizaci,
nevykvete. Jafiny se vysévaji na jate a rychle pfechazeji do kveteni. Presivky jsou odridy,
které nepotiebuji k vykveteni vernalizaci. Pfezimuji diky silné citlivosti na kratky den. Ten na
podzim zabrani jejich ptechodu do kveteni. Mohou se vysévat na podzim i na jafe, ale dnes se

pro nizké vynosy nevyuzivaji (Prasil, 2009).

Obr. 7: Vznik hexaploidni p$enice (upraveno Gill et al., 2004).
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9. DRAHY INDUKUJICI KVETENI U PSENICE

Stejné jako u Arabidopsis, tak i u pSenice byly objeveny drahy, které fidi nacasovani doby
kveteni. Doba kveteni je fizena fotoperiodickou drahou (Ppd), vernaliza¢ni drahou (Vrn), a
vyznamnou roli zde hraji také geny ranosti per se (Eps). Tyto drahy geneticky tidi dobu
kveteni u pSenice. Porovnanim drah doby kveteni u Arabidopsis a obilovin bylo zjisténo, ze
vernalizace je fizena rozdilnymi MADS-box geny, ale interakce vernalizace a fotoperiody

maji podobné mechanismy (Trevaskis et al., 2007).

9.1.PHOTOPERIODICKA DRAHA

Délka dne hraje v indukci kveteni dulezitou roli, protoze bez pozadované délky denniho
svétla by rostliny nemohly vykvést. Podle délky dne se rostliny déli na kratkodenni (kvetou,
kdyz je den kratSi nez kritickd hranice), dlouhodenni (kvetou, kdyz den pfesdhne kritickou
hranici) a neutralni (kvetou nezéavisle na délce dne). Dlouhé dny podporuji kveteni urychlenim
vyvoje reproduktivniho apikalniho meristému. PSenice i jeCmen jsou dlouhodenni rostliny,
proto kvetou, aZ kdyZ den dosahne urcité kritické hranice, kterou je obvykle fotoperioda delsi
nez 14 hodin. U Arabidopsis thaliana je fotoperiodicka draha tizena geny Gl, FKF1, CO a
je CO, protoze jeho produkt piimo aktivuje gen FT, ktery je Casti florigenového signalu a

aktivuje preménu apikéalniho meristému na reproduktivni.

U psenice seté je photoperiodicka draha fizena skupinou Ppd gent, které jsou rozsifené po
a 2D - Ppd-Al, Ppd-B1 a Ppd-D1 (Mohler et al., 2004) a u je¢cmene na chromosomu 2HS —
Ppd-H1 (Laurie et al., 1997). Vneseni dominantni alely genu necitlivosti k photoperiod¢ Ppd-
D1 do genomu modernich odrid spolu s genem Rht pro kratkostébelnatost pfineslo v 60.
letech ,,Zelenou revoluci” (Borlaug) a péstovani pSenice se mohlo rozsitit do subtropickych
oblasti, kde diive nemohlo byt dosazeno trody (Pankova et al., 2011). Ppd geny patii do PRR
genové rodiny. U jeCmene a pSenice citlivé na svétlo Ppd1 urychluje kveteni up-regulaci genu
VRN3 za dlouhého dne. U je¢mene bylo také prokazano, ze za dlouhého dne mutace v CCT-

doméné Ppd1 genu méni periodické nacasovani genu CO a omezuje indukci VRN3 (Distelfeld
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et al., 2009). U pSenice je delece na Ppd-D1 promotoru zodpovédna za zvysSeni exprese VRN3
regulaci kveteni nejen u dlouhodennich, ale i u kratkodennich rostlin. U dlouhodennich rostlin
je gen FT aktivovan na svétle, u kratkodennich kratkym dnem. K CO byly identifikovany tii
orthologni geny u pSenice TaHd1-1, TaHd1-2 a TaHd1-3 lokalizované na chromozomech 6A,
6B a 6D (Nemoto et al., 2003). Na druhé stran¢ byl identifikovan pseni¢ny gen CO (WCO1
nebo také TaCO1) lokalizovany na homologni skupiné¢ 7 (Shimada et al., 2009). Homologni
geny pro TaCOl1 byly oddélené jako TaCO-B1l a TaCO-D1 lokalizované na chromozdémech
7B a 7D.

Ryze (Oryza sativa) je tropicka fakultativné kratkodenni rostlina a kveteni je iniciovano
kratkou délkou dne (Brambilla et al., 2013). RyZe byla domestikovana pied deseti tisici lety
V oblasti Asie a od té doby expandovala dal na sever a do oblasti mirn¢ho pasma (Izawa,
2007; Huang et al., 2012). Pfizptsobeni se severnim oblastem vyzadovalo redukci citlivosti
k fotoperiodé, dovolujici rostlinam kvést rychle za delSiho dne pied zacatkem zimy. U ryze se
vyskytuji geny podobné geniim Arabidopsis thaliana, ale zaroven vyuziva specifické geny,
které nejsou spoleéné dvoudéloznym rostlinam (Doi et al., 2004; Xue et al., 2008; Brambilla
et al., 2013). Molekularni mechanismy fizeni doby kveteni v zavislosti na délce dne jsou

rovnéZ podobné.

Pomoci metody QTL byly identifikovany geny ovliviujici kveteni tzv. ,heading date”
(Hd) u ryze (Yano et al., 1997). Hd1 az Hd5 jsou hlavni geny fidici odpovéd” kveteni na
fotoperiodu. Hd1 a Hd2 alely vykazovaly piedpoklady co by kratkodenni kvétni promotory
s velkym tuc¢inkem na fenotyp a pusobici nezavisle na sobé (Yano et al., 1997). Hd3a
geneticky interaguje s Hd1 a Hd2 a podnécuje tak kveteni za kratkého dne. Alely Hd4 a Hd5
zpozd'uji kveteni za dlouhého dne. Mezi geny Hd1 a Hd5 byl nalezen epistaticky vztah (Lin et
al., 2003). Klonovanim geni Hdl a Hd3a bylo zjisténo, ze sdili rozsahlou sekvencni
podobnost s CO a FT. Hd1 podporuje expresi Hd3a za kratkého dne (Yano et al., 2000), ale
zaroven muze potlacovat expresi Hd3a za neinduktivnich podminek dlouhého dne (Lin et al.,
2000). U ryze byl také objeven ortholog genu Gl u Arabidopsis nazvany OsGlI, ktery
podnécuje expresi Hd1 (Hayama et al., 2003). Molekularni studie ukazaly ze Hd3a protein je
vV listech tvofeny florigenovy signal, ktery je pfemistén do vrcholového apikalniho meristému
a indukuje kveteni (Tamaki et al., 2007). Genom ryze koduje 13 homologt genu Hd3a (Faure
et al., 2007), jako jsou napiiklad FT-likel(FT-L1) a FLOWERING LOCUS T ryze (RFT1),
které sdili sekvencni podobu s Hd3a. RFT1 je exprimovan v listech a soucasné vytazuje Hd3a
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a RFT1 a tim chrani rostlinu pfed pifed¢asnym vykvetenim, az nastanou induktivni podminky
kratkého dne. To naznacuje, ze ryze muze produkovat dvojity florigenovy signal. Dalsi
analyzy RFT1 ukazaly, ze se mtze uplatnovat jako hlavni florigenovy signal za dlouhého dne.
Ryze miize kvést za neinduktivnich podminek indukovanim exprese druhého florigenového
proteinu fizenym dlouhodenni specifickou drahou (Brambilla et al., 2013). Izolaci EARLY
HEADING DATE 1 (Ehdl) byla objevena nova regula¢ni draha nezavisla na Hdl, jak je
prezentovano na Obr. 8 (Doi et al., 2004). Pies gen Ehdl pisobi mnoho dlouhodennich
represort. Jsou to napiiklad Ghd7 nebo Ghd8. Ghd8 potlacuje kveteni za dlouhého dne, ale za
kratkého dne kveteni podporuje. Dalsi dlouhodenni represor je kodovany Os-MADS56 genem
(Ryu et al., 2009).

Obr. 8: Indukce doby kveteni u ryZe, pSenice a je¢mene (upraveno z Andrés a Coupland,
2012).

PSENICE, JECMEN RYZE o
|

Long days = | CO Short days Vernalization l

e |
o | Longdays (HD1 Short days
//// |
Y * | ‘
VRN2 F - ~ VRN1 L ”

1
4|

¥ : GHD7 *
v ' 1
. -

/ 1 EHD1 =) <4 EHD1 <€

* .
-3 Ppd-H1 .

4 . l
Flowering <@ eee=s*

Flowering

Ryzovy homolog CO Hd1 potlacuje kveteni za dlouhého dne inhibici transkripce genu
Hd3a, ale za kratkého dne podporuje transkripci FT- like geni Hd3a a RFT1. Ghd7 je
represor kveteni za dlouhého dne a potlacuje transkripci Ehdl, ale za kratkého dne Ehdl
aktivuje transkripci Hd3a a RFT1 (Andrés a Coupland, 2012).
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9.2.VERNALIZACNI DRAHA

Nejen u Arabidopsis, ale i u Triticum aestivum L. nebo Hordeum vulgare L. bylo zjisténo,
ze dlouhé vystaveni chladu (jarovizace) urychluje kveteni. Tento proces je u ozimé pSenice
fizeny geny Vrn, jejichz funkci je zablokovani vyvoje pfed dosazenim faze tzv. ,,double
ridge” a odblokovani nastava v prubéhu chladovych procest. Pavodni alely genti Vrn jsou
recesivni. Jejich mutované formy (dominantni alely) signalizuji ztratu tohoto naroku u jarnich

odrid.

Tyto geny jsou lokalizované piedevS§im na chromozémech skupiny 5 dlouhého raménka
5A, 5B a 5D ( Vrn-Al, Vrn-Bl, Vrn-D1, Vrn 2) a na chromozému 7B (Vrn-B3). Pii jejich
zkoumani bylo zjisténo, Ze nejenom reguluji vernalizacni procesy, ale také tidi kveteni za
dlouhych dnt. VRN1 kéduje MADS-box transkripéni faktor, VRT2 a CArG-box, coz je misto
V oblasti promotoru. U diploidni pSenice S deleci v CArG-boxu a zimnim habitem bylo
zjisténo pravdépodobné regulaéni misto pro vernalizaci VRN-box. CArG-box mize byt
zaClenén i ve fotoperiodické regulaci (Distelfeld et al., 2009). V diploidni pSenici jsou alely s
CArG-boxem a VRN- boxem nebo CArG-boxem a prvnim intronem spfazené s vySSimi stupni
exprese VRN1 za kratkého dne (Distelfeld et al., 2009). Pomoci radioaktivn¢ indukovanych
deleci bylo zjisténo, Ze VRN1 je nezbytny pro kveteni. VRN1 je indukovany vernalizaci a
urychluje pfechod do reproduktivni faze, a zaroven puasobi v apikdlnim meristému jako jeho
homologni gen APETALA u Arabidopsis. VRN1 gen patfi mezi represory genu VRN2.
V isogenich liniich hexaploidni pSenice nesouci rizné kombinace dominantnich a recesivnich
alel VRN-A1l, VRN-B1 a VRN-D1, jediné¢ produkty dominantnich alel jsou detekované
Vv listech nevernalizovanych rostlin (Distelfeld et al., 2009). Redukce VRN2 je pozorovana az
po transkripci dominantni VRN1 alely a pied transkripci recesivnich alel. Za kratkych dni jsou
stupné VRN1 vyssi u vernalizovanych rostlin a VRN1 je up-regulovan vernalizaci nezavisle na
VRN2 a VRN3. VRNL1 koduje APETALA-like MADS-box transkripéni faktor, tfidu MADS-box

gent, kterd fidi identitu meristému v mist¢ rtstu (Trevaskis et al., 2007).

VRNZ2 oblast obsahuje dva ZCCT geny, kdédujici proteiny se Zn-prstem a CCT doménou
(CO, CO-like a TOC1), podobnou té, jakou ma CO (Yan L. et al., 2004). Tyto dva geny slouzi
jako represory kveteni tak, Zze potlacuji expresi genu VRN3, dokud rostlina neprojde

vernalizaci. Mutace v této oblasti nebo delece celého genu VRN2 maji za nasledek recesivni
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alely jarniho habitu v diploidni pSenici a je¢meni, které eliminuji vernalizaéni pozadavek
(Yan L. et al., 2004; Dubcovsky et al., 2005). Uginek alelického rozdilu VRN2 genu na dobu
kveteni je potladen nebo eliminovan mutacemi v promotoru nebo v prvnim intronu VRN1
genu jak u pSenice, tak u jecmene (Dubcovsky et al., 2005). Kdyz jsou rostliny vernalizovang,
exprese VRN2 klesa za dlouhého dne, zatimco exprese VRN1 stoupd. VRNZ2 gen je dominantni
represor kveteni, down-regulovany vernalizaci a kratkym dnem (Yan L. et al., 2004,
Trevaskis et al., 2006). VRN2 ma rovnéz homologni geny u ryze. Gen GHD7 je represor
kveteni u ryze. ZvySena exprese GHD7 down-reguluje gen HD3a (homolog VRN3) za
dlouhého dne, ale ne za kratkého dne. Snizeni hladiny transkriptt VRN2 pomoci RNA
interference (RNAI) v hexaploidni odridé ozimé pSenice Jagger vyrazné urychluje kveteni
(Yan L. et al., 2004). Obecné schéma pisobeni VRN genti v zavislosti na urcité délce dne je

znazornéno na Obr. 9.

VRN3 gen koduje RAF- kinazovy inhibitor-like protein a ma homologa FT u Arabidopsis.
Proto se usuzuje, ze VRN3 slouzi jako integrator vernalizacniho a fotoperiodického signalu.
(Distelfeld et al., 2009). VRNS3 je indukovan dlouhymi dny a rovnéz tidi reproduktivni vyvoj

apikalniho meristému jako VRN1.

Obr.9: Schéma pusobeni nizkych teplot a délky dne na vernaliza¢ni geny u pSenice (pfevzato
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Obr.10: Regulace vernaliza¢nich a fotoperiodickych genti zménami vnéj$iho prostfedi ve

fotoperiodicky-citlivych obilovinach (pfevzato z Distelfeld et al., 2009).
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Podle Obr. 9 jsou geny kveteni ovlivnény délkou dne a chladovymi podminkami. Na
podzim jsou dny jesté¢ dlouhé a tim padem je VRN3 potlacen vysokymi stupni exprese genu
VRN2 a ten zéaroven zabranuje indukci VRN1 genu. Nastup vernalizace zplsobi zvyseni
regulace VRN1 a zaroven snizuje expresi genu VRN2. Nizké stupné VRN2 zplsobuji up-
regulaci genu VRN3 za dlouhych dni na jafe procesem fizenym fotoperiodickymi geny PPD1
a CO. VRN3 protein je nasledné exportovan plazmodezmaty do vrcholového apikalniho
meristému, kde nadale podporuje expresi VRN1 aZ nad hranici nutnou pro indukci kveteni.

Vegetativni apikdlni meristém piestane produkovat listy a zacne vytvaret kvétni primordia

(Distelfeld et al., 2009).

31



9.3.GENY RANOSTI PER SE

V roce 1981 Ford et al oznamili existenci tfeti skupiny gentl, ktera plisobi na kveteni u
pSenice nezavisle na vernalizaci a fotoperiodé a nazvali ji earliness per se (eps) nebo li geny
ranosti. Ty geny jsou pfevazné znaceny QTL (quantitative traits loci) a jsou rozsifené po
celém genomu psSenice. Ovliviiuji dobu do dosazeni kveteni v fddech nékolika dnti modifikaci
ranosti danych genotypt finalnim doladénim vnitfnich procesti kveteni a zodpovidaji za
rozsahlé adaptace pSenice k riznym podminkam (Pankova et al., 2011). Earliness per se
pusobi na obé faze vegetativni a rané reproduktivni nezavisle na sobé rozdilnym zptisobem (
Slafer 1996). Rozdily v dobé kveteni jednou fotoperioda a vernalizace jsou pfipisovany prave
genum per se (Lewis et. al., 2008). Tato variabilita je dtlezita ke kone¢nému vyladéni kveteni
a muze byt vyuzitd k maximalizovani vynosu v riznych podminkach péstovani kulturni
pSenice. Vzhledem k tomu, Ze Eps geny zahrnuji geny ovliviiujici dobu kveteni, které nejsou
zapojeny do dalsi vernaliza¢ni nebo fotoperiodické drahy, mohly by byt heterogenni skupinou

S proménlivymi ucinky na rizné vyvojové faze.

Molekularni zéklad funkce Eps genti je malo pochopeny a pozicni klonovani
hexaploidni pSenice je stale naro¢nym utkolem (Lewis et al., 2008). Jako modelova rostlina
pro studium a klonovani Eps genl byla vybrana diploidni pSenice Triticum monococcum L.
Byly provadény analyzy individualnich Eps gend, pusobicich na rizna vyvojovéa stadia
pSenice, nasledované mapovanim. Diky t€émto metoddm byl zmapovany hlavni lokus Eps —
A™1 na distalnim konci dlouhého raménka chromozému 1A™ (Lewis et al., 2008). Pfi fizenych
podminkach pozdni alela zpozd'ovala kveteni pii 23°C ovSem pii 16°C byl rozdil ve zpozdéni
mnohem vétsi. Gen Eps-A™1 byl klonovan a zmapovan (Valarik et al., 2006), coz ukézalo, Ze
pozdni alela zpozd'ovala pfechod do reproduktivni fdze a negativné pusobila na délku
prechodu z faze ,,double ridge” do utvareni terminalniho klasku, ktery pozitivn¢ utvarel pocet
klaskd na vrcholu (Lewis et al., 2008). Tim se ukdzalo, ze jeho efekt byl fizeny teplotou

(Lewis et al., 2008).
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10. ZAVER

Studium doby kveteni a jeho osvétleni molekularnich mechanismti zapoc¢alo u modelové
rostliny Arabidopsis thaliana diky jejim vyhodnym vlastnostem. Postupem ¢asu se vyzkum
logicky piesunul i na hospodaisky vyznamné plodiny, jako jsou jeCmen sety nebo
potravinaiska pSenice. U Arabidopsis thaliana bylo objeveno nékolik regula¢nich drah
fidicich kveteni, ve kterych pusobi rizné geny. Jednou z nejlépe prostudovanych drah je
photoperiodicka draha, ve které ptisobi gen CONSTANS, ktery je pozitivné regulovan genem
GIGANTEOU. Gen CONSTANS ma rovnéz homologni geny u pSenice seté a jeCmene.
Produkt genu CONSTANS aktivuje transkripci genu FLOWERING LOCUS T, ktery je
soucasti florigenového signalu. Florigen plisobi na vegetativni apikalni meristém a zahajuje
jeho ptechod do reproduktivni faze. Na dobu kveteni ma vliv i1 kvalita svétla, které je
pfijimano phytochromy a cryptochromy. V nasich zemé&pisnych Sitkach je rizikové neptiznivé
chladové obdobi. Rostliny si proto vytvofily adaptaéni mechanismy, které jim zabraiuji
vykvést na podzim. Rostliny musi projit nékolikatydennim chladovym obdobim, aby mohly
brzo z jara zacit kvést. Tento proces zvany vernalizace je fizeny vernalizacnimi geny VRN.
Vernalizace piisobi pfes inhibici kvétniho represoru FLOWERING LOCUS C, ktery zabranuje
rostlinam vykvést na podzim. U obilovin byly rovnéz nalezené homologni geny. Gen VRN3 je

homolgnim genem k FT, tudiZ slouZi jako iniciator doby kveteni v apikdlnim meristému.

Triticum aestivum L. patii mezi zakladni plodiny péstované ve vSech oblastech
mirného pasma. Proto se stala pfednim z4jmem védeckych studii. Snaha optimalizovat vynos
a zemédé€lskou produkci je aktudlni 1 dnes, kdy ptibyva svétové populace. Mechanismy doby
kveteni u pSenice nejsou zdaleka tak dobie pochopeny jako u Arabidopsis z divodu slozitosti
genomu. Celkem dobfe je prozkoumdna fotoperiodickd drdha s vernalizacni drahou. Doba
kveteni je ale fizena 1 tfeti skupinou genti, které jsou zodpovédné za finalni vyladéni. Kdyz uz
vSechny aspekty nabadaji k tomu, Ze je Cas vykvést, souCinnosti geni Eps je umoznén

ptechod do reproduktivni faze.

Piesné pochopeni molekularnich mechanismu zpasobujicich indukci doby kveteni ma pro
lidstvo velky vyznam. Studium pfirodnich zakonitosti na modelovych organismech, jako je
Arabidopsis thaliana prisp€lo k objasnéni zakladnich fyziologickych procesii u rostlin.
Ptedpoklada se, ze toto poznani v budoucnu umozni rozvoj biotechnologii, které povedou k

dosazeni zvySené zemédélské produkce pSenice a jeCmene.
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12. POUZITE ZKRATKY

AGO — Argonautei

AP1,2 — Apetala 1,2

CAL — Cauliflower

CCAL1 - Circadian clock associated 1
CDFs — Cycling dof factors

CO — Cnostans

COP1 — Constitutive photomorphogenic 1
COPS — Controller of phase switching
CRY — Cryptochrome

FLC — Flowering locus C

FLIP — Floral iniciativ process

FKF1 — Flavin kelch F box 1

FMI — Floral meristem identity

FRI - Frigida

FT — Flowering locus T

FUL — Fruitful

GA — Giberelinova kyselina

Gl — Gigantea

HD — Heading date
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HOS1 — High expression of osmotically responsive gene 1
LHY — Long elongated hypocotyl

LFY — Leafy

PHY — Phytochrome

PPD — Photoperiodic

PRC2 — Polycomb repressive komplex 2

QTL — Quantitative trait loci

SOC1 — Supresor of overexpression of constans 1
SPA — Supresor of phytochrome A

TaCOL1 — Triticum aestivum constansl

TFL1 — Terminal flower 1

TOCL1 - Timing of CAB box1

UFO — Unusual floral organs

VRN — Vernalization

WCO2 — Wheat constans 1

39



