10/ Ontogeneze

Ontogenezi lze definovat jako vyvoj jedince (viz Pfedmluva). U rostlin je jejim zac¢atkem vznik
zygoty nebo — v pripadé prirozeného vegetativniho rozmnoZovani — tvorba meristemu. Ontoge-
neze je tedy vyvoj individuélni, zatimco fylogeneze je vyvoj druhu, rodu, taxonu ve smyslu evoluce.
Ontogeneze zahrnuje vyvoj vSech ¢asti a vSech funkei individua. Spocivé v rlstu, diferenciaci a mor-
fogenezi. Tyto pojmy mlZeme vymezit takto:

Vyvoj je proces, kterym se organismus nebo jeho ¢ast, kvalitativné méni. Zahrnuje rast, diferenciaci
a morfogenezi.

Riist je nevratné zvétSovani objemu a hmotnosti organismu nebo jeho ¢asti, obvykle spojené s délenim
a zvétSovanim bunék.

Diferenciace je proces, kterym buiika, pletivo nebo orgén ziskavaji specifické spektrum bilkovin, spe-
cilni funkce a struktury. VEtSinou je spojena s diferencidlni genovou expresi.

Morfogeneze je proces, kterym buiika, pletivo, nebo organ méni sviij tvar. Termin morfogeneze byvd
nékdy pouZivdn jako synonymum pro termin vyvoj (organismu nebo jeho Cdsti).

10.1 Zakonitosti a principy ontogeneze rostlin
10.1.1 Postupna realizace ontogenetického programu

Smétfovani ontogeneze od jednoduchého (a obecného) ke sloZitému (a zvlaStnimu, diferencovanému)
milZeme chéipat jako postupnou realizaci ontogenetického programu organismu. Uskute¢néni jedné
faze tohoto programu vytvari podminky pro jeho dal$i fazi. Ontogeneticky program vyssich rostlin
se realizuje (1) prostfednictvim diferencidlni genové exprese, (2) realizaci mozZnosti skrytych
v buné¢nych strukturdch, které si zachovévaji fylogenetickou kontinuitu (plastidy, mitochondrie,
endomembrinovy systém a pod.) a (3) pusobenim pozi¢nich signdli, které buiika pfijima od okol-
nich bunék.

10.1.2 Déleni bunék v meristemu

Déleni bun€k je proces, ktery u vyssich rostlin norméalné probiha v meristemech (viz Bunéény cyklus).
V pletivech pfiléhajicich k meristemim probiha objemovy (dlouZivy) rst. Mezi poslednim bunéénym
délenim a zacatkem objemového ristu dochézi k riznym bunéénym syntézadm a ke zmnoZeni sloZek
cytoplasmy. JiZ v této rané fazi bunéného vyvoje je mozné zaznamenat diferencialni genovou expre-
si. Buriky na okraji meristemu (v tzv. periferni z6n€, viz dale) syntetizuji rizné typy mRNA a bilkovin
v zavislosti na typu pletiva, v které se budou vyvijet.

Hlavni typy meristemii (dle polohy v rostlin€): apikalni (stonkové a kofenové), axilami (v postrannich
osnich pupenech), lateralni (kambium a felogen), interkaldrni (napf. v koléncich trav), marginalni (na
okraji listt1). Nékteré meristemy, napf. axildrni, ziistavaji po urcitou (i dlouhou) dobu ristové inaktivni,
ale jejich buiiky si stile zachovavaji schopnost déleni.

V apikélnich meristemech je skupina bunék zvanych inicialy, které se déli (nebo jsou schopné
se delit) po cely svij Zivot. Produktem kazdého jejich déleni jsou dvé dcefinné buiiky, z nichz
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jedna zhstava inicidlou a druhé se déli jiZ jen po urcitou dobu, aby pak pifeSla do faze objemo-
vého rtstu. Déleni bunék v apikdlnich meristemech je potencidlné ¢asové neomezené a oznacu-
jeme je jako nedeterminované. Déleni bunék v ostatnich meristemech je determinované, ¢asové
omezené.

Asymetrické déleni bunék jako soucast diferenciace

Rada diferencia¢nich kroki (diferenciace viz déle) jak ve vyvoji potomstev meristemovych inicial, tak
i dal$ich bunécnych typu, je zaloZena na asymetrickém déleni buriky. Takové déleni se nékdy nazyva
formativni. Z matetské burnky pfi ném vznikaji dcefinné buiiky nestejné velikosti a cytoplasmatického
obsahu, které se dédle vyvijeji rozdilné. Jako pfiklad miZe slouZit spolec¢nd inicidla pro endodermis
a kortex v kofenovém meristemu. Jeji dcefinnd butika se d€li asymetricky za prispéni transkripéniho
faktoru Scarecrow (Scr). Jedna ze dvou bun€k vzniklych timto asymetrickym d€lenim se stava zakla-
dem bunék endodermis (a nadale exprimuje Scr), druhd je zdkladem kortexu (exprese Scr je vypnuta).
Asymetrickym délenim mikrospory podobné vznikaji generativni a vegetativni butiky pylového zrna
(obr. 86) nebo apikalni a bazalni buiiky embrya (obr. 73A).

10.1.3 Objemovy rust bunék

Voda, vakuola. V pletivech pfiléhajicich k meristemim probihd objemovy (neboli expanzni) rast
bunék. Vyznacuje se zvétSovanim objemu bunék, Casto ve sméru jedné osy (proto také oznaceni dlou-
Zivy rust), spojenym s pfijmem vody a se vznikem a zvétSovanim vakuol. Hnaci silou tohoto procesu
je nizky vodni potencidl a turgorovy tlak.

Bunécéna sténa. Bunécna sténa roste plosné vkladanim stavebniho polysacharidového materidlu mezi
staré struktury a tloustne uklddanim novych vrstev st€ny na jeji vnitini stranu (viz Struktura a funkce
rostlinné butiky). Objemovy rist bun€k je stimulovén (nebo indukovéan) auxinem a giberelinem. Auxin
aktivuje protonovou pumpu v plasmalemeé. To méa za nasledek zesilené vylu¢ovani vodikovych iontd do
prostoru bunécné sté€ny a jeho okyseleni. Tim dochézi k ruSeni vodikovych mistkd mezi riznymi sloz-
kami bunécné stény a ke zvySeni jeji roztaZnosti.

10.1.4 Diferenciace bunék

JestliZze nové vzniklé buiiky nesetrvaji v buné¢ném cyklu, pfechazeji, prakticky hned po déleni a syn-
téze cytoplasmy, do faze expansni a diferenciani. Vznikaji tak dosp€lé, strukturné i funkéné odlisné
buriky: napf. kofenové vlasky, buriky listového mesofylu, sitkovice atd. Z nich se vytvareji riizna pleti-
va a organy.

Jednim ze zakladnich principi bunécné, tkatiové (pletivové) a organové diferenciace je diferencial-
ni genova aktivita. Jeji podstatou je skutecnost, Ze jen nékteré geny jsou v uritém Case v urcitych bun-
kéach aktivni. Prvofadym tkolem pfi vyzkumu diferenciace je zjistit, jak je regulovana genova exprese,
aby byly produkovéany rizné buriky, pletiva a organy.

Dediferenciace

Je to prechod diferencovanych (somatickych) bunék do rustové (délivé) aktivity, pficemZ vznika
kalus, somatické embryo nebo meristematické pletivo (viz také kap. 12). Schopnost diferenciace
ztratily jen buiiky, u kterych diferenciace dospéla tak daleko, Ze napf. ztratily jadro (jako bunky
floemové) nebo Ze jejich bunécna sténa piilis zesilila (jako u bunék sklerenchymatickych). U nékte-
rych typd buné€k neni snadné urcit, zda uZ nejsou totipotentni proto, Ze u nich doslo k nevratnym
zménam v disledku pfili§ pokrocilé diferenciace, nebo zda jen nebyly dosud nalezeny podminky,
nutné pro jejich déleni.
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10.1.5 Totipotence

Je to schopnost diferencovanych (somatickych) bunék ptejit do stavu nediferencovaného, délit se
a zacit novy vyvoj v riznych smérech. Projevuje se pfi tvorbé adventivnich kofentl a pupenti (viz Obno-
veni celistvosti). Napf. z diferencovanych bun€k muze byt in vitro odvozen nediferencovany kalus,
v ném vyvolana tvorba meristematickych center a z nich regenerovény organy a celé rostlina (viz Regu-
lace vyvojovych procesi v kulturdch izolovanych bunék, pletiv a orgdn(). Meristematické centrum
muZe vzniknout také pfimo v diferencovaném pletivu (aniZ by se nejprve vytvofil kalus).

10.1.6 Modularni plan ontogeneze

Obecnym architektonickym pldnem ontogeneze vy3$$ich rostlin je opakovani moduli (fytomer). V pri-
padé stonku se tento plan zacina realizovat jiZ ve vegetacnim vrcholu. Modul neboli fytomera stonku
je opakujici se jednotka skladajici se z nodu, internodia, listovych zdklada a osnich pupent. Vyvoj jed-
notlivych moduld je korelovédn s vyvojem ostatnich modull v rdmci stonku a vyvoj stonku je korelo-
vén s vyvojem korene.

Piekryvani vyvojovych fazi
Modulami plan vyvoje umoziuje koexistenci riznych vyvojovych fazi na téZe rostlin€, véetné fazi
vegetativni, generativni a senescencni.

10.1.7 Reak¢né-difuzni model morfogeneze

Jednim z teoretickych modelt morfogenese, ktery je obecné pouZitelny jak pro Zivocichy, tak pro rost-
liny je tzv. reakéné-difuzni model A. Turinga zaloZeny v nejjednodusS$im pfipad€ na interakci dvou
morfogenl — aktivatoru a inhibitoru:

1. Aktivator je schopen autokatalyticky stimulovat svou vlastni syntézu a stejné€ tak syntézu inhibitoru.

2. Inhibitor inhibuje syntézu aktivétoru.

3. Inhibitor pronika (difunduje) tkinémi rychleji neZ aktivator. Na zakladé té€chto pfedpokladi je mozZné
vytvorit matematicky model, jehoZ riizné nastavené parametry (difuzni konstanty, rychlost syntézy
a rozpadu aktivatoru a inhibitoru) vedou ke vzniku riznych typt pravidelného uspotfadani koncent-
racnich rozdila aktivatoru a inhibitoru. Tento vzorec uspofddédni morfogennich faktori je butikami
»interpretovan“ jako pozi¢ni informace. Buriky na tuto informaci reaguji specifickou diferenciaci
a tvorbou odpovidajicich organt. (Rostlinnymi morfogennimi faktory jsou latky nizkomolekuldrni
jako napt. fytohormon IAA, i latky vysokomolekularni jako jsou bilkoviny. Difunduji z buiiky do
buniky a Sifi morfogenni signdl napf. prostfednictvim regulace transkripce, fosforylace enzymil ¢i
zménami funkce iontovych kanald apod.)

10.1.8 Organy casové determinované a nedeterminované

Dvéma vySe uvedenym typiim meristemi (apikdlnim a ostatnim) odpovidaji dva typy orgénd. Casové
determinované orgény rostou az do urcité velikosti, jejich rist se pak zastavi a po néjaké dobé zacnou
starnout a odumirat. Typickymi piiklady jsou listy a kvéty.

Naproti tomu vegetativni stonky a kofeny jsou ¢asové nedeterminované. O tom se miiZeme piesvéd-
¢it riznymi zpsoby. Napf. opakovanym roubovanim miZeme vrcholovou ¢ast stonku udrZet ve stavu
vyvojové mladosti a ristové aktivity po teoreticky neomezenou dobu. Podobny ristovy potencial
maji i kofeny: jestliZe je oddélime od rostliny, budou za vhodnych podminek (v kultufe in vitro) rist
nepfetrzitg.
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Mnohé rostliny mohou vytvaret nové organy po cely Zivot

Ve srovnani s vétSinou ZivoCichi se mnohé rostliny vyznacuji tim, Ze mohou rust po cely Zivot. Vice-
leté rostliny mohou stale (nebo opakované€) vytvéafet nové organy, at jiZ nadzemni (napf. listy a kvety)
nebo podzemni (kofeny).

10.1.9 Délka ontogeneneze: rostliny jedno-, dvou- a viceleté

Podle délky ontogenetického vyvoje délime rostliny na jednoleté, dvouleté a viceleté.

Jednoleté rostliny konci svilj vyvoj béhem jednoho roku: vykli¢i, vyrostou, vykvetou, pfinesou seme-
na a odumfou. K jednoletym patii efemery, jejichZ Zivotni cyklus trva jen nékolik tydnu. (Na pfechodu
mezi jednoletymi a dvouletymi rostlinami jsou ozimé obiloviny, které vyZaduji jarovizaci).

Dvouleté rostliny v prvnim roce rostou jen vegetativné a do zasobnich organti ukladaji asimilaty. Nahro-
madéné Ziviny jsou v nasledujicim roce pouZity k tvorbé listll, kvétd a semen. Rostliny poté odumiraji.
Viceleté rostliny mohou Zit po mnoho let. Jejich bylinné typy (pereny) pfeckavaji zimu v podobé pie-
zimujicich organ, jakymi jsou cibule nebo lodyZni a kofenové hlizy. Druhym typem viceletych rostlin
jsou dfeviny (stromy a kefe), které jsou bud opadavé nebo neopadavé.

Monokarpické druhy kvetou a plodi jen jednou v Zivoté. Po vytvorfeni plodi odumiraji. Jsou to rost-
liny jednoleté, dvouleté nebo vyjimecné vytrvalé. (Napi. Agave americana Zije 8-10 let ve stavu vege-
tativnim, pak vykvete a odumfe.)

Polykarpické druhy kvetou opakované a délka jejich Zivota je rizna. Nékteré stromy, jako lipa, dub
a smrk, se doZivaji az tisice let. Sequoia sempervirens a Eucalyptus regnans Ziji 2000—4000 let a stéle
rostou. (Odumiraji kvali priliSné vzdalenosti mezi vrcholovymi letorosty a kofeny, mechanickému
poskozeni vétrem a infekci.)

10.1.10 Rastova a vyvojova flexibilita rostlin

Jako prisedly (sesilni) organismus je rostlina v tésném spojeni se svym prostiedim a musi se proto vyvi-
jettak, aby se mu pruzné prizptisobovala a mohla jej pro sebe co nejlépe vyuZit. Ristem a vyvojem rea-
guje na rizné fyzikalni, chemické a mechanické vlivy Zivotniho prostfedi, i na poranéni.

Napfiklad:

a) Kofeny pronikaji diky svému ristu do stale novych oblasti pidy s dosud nevycerpanou zasobou Zivin.

b) Stonek svym ristem ve sméru proti gravitaci (viz Gravitropismus) zaji§tuje optimalni polohu nad-
zemni ¢asti rostliny v prostoru. Rostliny polehlé se tak napfimuji.

¢) Rostliny obnovuji svou porusenou celistvost. Jestlize je vrchol stonku poSkozen nebo znic¢en, zacne
z nejbliz§iho postranniho pupene, ktery byl azZ do té€ doby v klidu, vyrustat vrchol novy (viz Apikal-
ni dominance).

10.1.11 Celistvost rostlin

Celistvost neboli integrita rostlin je funk&ni nadfazenost rostlinného organismu jako celku jeho jedno-
tlivym ¢astem. (Rostlina je funk¢éné nadfazena orgdnlim, organy pletiviim, pletiva burikdm, buriky jejich
kompartmentiim.) Projevuje se zakonitym usporadanim vsech struktur a funkci rostliny a vzajemnou
zavislosti jejich Casti. Je zajiStovana pisobenim korelacnich faktort, napf. fytohormonti.

Obnoveni celistvosti: regenerace organi

Celistvost rostliny miZe byt poruSena ztratou nebo poskozenim nékteré jeji casti. Na tirovni organt
miiZe byt obnovena dvéma zpuisoby: 1) probuzenim spiciho pupene a 2) tvorbou adventivnich (néhrad-
nich, pfidavnych) organt.
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1 — Probuzeni spiciho pupene a jeho vyvoj v novy organ. K tomu dochézi napf. pfi zeslabeni nebo
zruSeni apikalni dominance (obr. 71, 72).

2 — Adventivni organy se mohou tvofit (a) z meristematickych center nové vzniklych v diferencova-
nych pletivech, nebo (b) z meristematickych center vzniklych v kalusu (viz Regulace vyvojovych
procest v kulturach izolovanych bunék, pletiv a organt). Pfi zakofenovani fizkd (obr. 72) vznikaji
kofeny ¢asto obéma zplisoby

10.1.12 Hojeni ran

Poranéni pletiva muze vyvolat bunécné déleni, které je zékladem procesii hojeni. Ty vedou k tvorbé
ochranné vrstvy bunék zabrafujici pronikéni patogend do rostliny a ztritdm vody. V regenerovaném
pletivu se casto diferencuji tracheje a tracheidy a obnovuje se spojeni pferuSenych vodivych drah.

Mezi prvni reakce na poranéni patfi zesileni respirace, rozklad Skrobu a zvySeni koncentrace cytoki-
ninl a auxind. V blizkosti povrchu rdny se buriky zacinaji délit. Vyvolané bunééné déleni je dvojiho
druhu: 1) histologicky neorganizované, vedouci k tvorb& kalusu (viz Regulace vyvojovych procest
v kulturach izolovanych bunék, pletiv a organil) a 2) histologicky organizované, probihajici v nové
vytvofeném korkovém meristemu. Tento meristem, zvany felogen, produkuje jednu nebo nékolik vrs-
tev bun€k se sténami impregnovanymi suberinem. Tak vznika korkové pletivo postupné prekryvajici
celou rénu. Pfi hojeni ran u dfevin se na vzniku kalusu ¢asto podili kambium. Kalus se pokryva vrst-
vou korkovych bunék, dfevnati a vytvafi ochranné pletivo zvané zaval.

V nékterych pfipadech se rany uzaviraji pouhym zaschnutim, nebo se pokryvaji vyronénym latexem
¢i pryskyfrici (tvofenou diterpeny, které na vzduchu polymerizuji).

K reakcim na poranéni patfi také zastaveni vytoku floemové §tavy z poranénych sitkovic. K tomu
dochéazi ucpanim sitek P-proteinem a kalosou (viz Délkovy transport a distribuce asimilat).

10.1.13 Korelace (koordinovany rust)

Korelace jsou regulacni vztahy mezi butikami, pletivy a organy spocivajici v piisobeni jedné ¢ésti rost-
liny na rist a vyvoj jiné ¢asti. Uginnymi faktory této regulace jsou fytohormony, nutri¢ni latky a dal3i
chemické a fyzikalni vlivy vychazejici z rostliny. Korelace se projevuji v proporciondlnim vyvoji jed-
notlivych ¢4sti rostliny a v jeji integrité. Korelaéni vztahy jsou dany predevsim geneticky — jejich zavis-
lost na prostiedi je druhotné a spiSe mald. (Termin korelace se pouZiva jako ,,terminus technicus“ fyzi-
ologie rostlin jen v nékterych zemich, napf. u nas a v Némecku. V anglofonnich zemich se misto négj
Casto pouZiva termin koordinovany rust.) Priklady:

A - Vztah mezi vyvojem stonku a koiene

Mezi parametry, které charakterizuji vyvoj stonku a kofene (mezi jejich délkou a suchou hmotnosti)
jsou prisné korelace. Tyto vztahy jsou primarné dany geneticky a regulovany jsou vyvojové. Pri klice-
ni semen je rist plumuly brzdén radikulou — embryonalnim kofinkem, ktery roste rychleji neZ plumu-
la. U plné€ vyvinutych rostlin je to obracené: kofen piisobi na rist lodyhy stimulaéné.

B — Nutric¢ni vztahy mezi organy

1. Vztahy podpiirné

Nejjednodussimi korelacemi jsou meziorgdnové vztahy nutrini. Napf. dobfe vyvinuty kofenovy
systém pusobi pfiznivé na vyvoj nadzemni Casti rostliny tim, Ze ji bohat€ zasobuje mineralnimi Zivina-

s w2z

mi. Dobfe vyvinutd nadzemni ¢ast podporuje rist kofent pfisunem produktd fotosyntézy.
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Nadzemni ¢ast rostliny ptisobi ov§em na kofenovy systém nejen prostfednictvim fotosyntétd, ale i tim,
Ze mu dod4va auxin a dalsi ristové faktory (zvlasté vitaminy thiamin, pyridoxin, kyselinu nikotino-
vou a myo-inositol). Dosud se pfedpoklédalo, Ze nadzemni ¢asti rostlin jsou naproti tomu do zna¢né
miry z&vislé na cytokininech transportovanych z kotfend. Cytokininy ovliviiuji proteosyntézu listi,
zpomaluji jejich starnuti, stimuluji rist pupend, vyvoj postrannich vyhont a tvorbu ploda (viz Fyto-
hormony). V soucasné dobé je vSak transport cytokininil z kofenli do nadzemnich ¢asti rostliny zpo-
chybriovan.

2. Vztahy konkurencni
Mezi orgény téZe rostliny mohou byt i vztahy konkuren¢ni. Napf. vyvijejici se plody si mohou konku-
rovat v ziskdvani (pfitahovani) asimilatd a ve svém vyvoji se tak mohou vzdjemné brzdit.

C - Vztah mezi kambiem a raSicimi pupeny
U stromu je rdstovd aktivita kambia korelativné regulovdna auxinem a gibereliny syntetizovanymi
v pupenech a listech. Zjara je kambium aktivovéno ra$icimi pupeny.

D - Apikalni dominance: vztah mezi vegetacnim vrcholem a postrannimi pupeny

nad postrannimi pupeny. Spo¢ivé v inhibi¢nim pisobeni vegeta¢niho vrcholu na rist niZe leZicich
postrannich pupenti. Vegetani vrchol udrZuje postranni pupeny ve stavu rastového klidu.
JestliZe je vegetacni vrchol odstranén, postranni pupeny v UZlabi listli zanou rist. Z pupenu leZi-
ciho nejbliZe mistu, kde byl vegetacni vrchol odstranén, obvykle vznikd vyhon, ktery se napifimi
a stane se novym osnim vrcholem (obr. 71). Tento jev je dobfe patrny napf. u smrki, jejichZ vrchol
byl ulomen vétrem (vznikaji tzv. bajonetové smrky). Apikdlni dominance je zdmérné zruSena, kdyz
je v praxi zapotiebi vyvolat vétveni stonku, napf. pfi tvarovdni koruny ovocnych stromd.
Stupen apikalni dominance neni u vSech druhti rostlin stejny. U n€kterych zadrZuje vzrostny
vrchol rist postrannich pupenil zcela, u jinych jen slab&. N&které druhy, jejichZ stonek se silné
vétvi, nemaji apikdlni dominanci vyvinutou vibec. Mechanismus apikalni dominance nebyl
dosud zcela objasnén. Predpokladdme, Ze rozhodujici ilohu v ném ma4 auxin transportovany z api-
kalni oblasti stonku bazipetdlné (od shora dold). V interakci s dal§imi fytohormony brzdi rist
postrannich pupenti. Ristové inhibi¢ni plisobeni vegetacniho vrcholu miZe byt experimentalné
nahrazeno pisobenim auxinu aplikovaného na feznou plochu stonku, kterému byl odstranén vege-
tacni vrchol (obr. 71).

10.1.14 Rostlina jako polarni soustava

Polarita ve fyziologii rostlin znamené fyziologickou rozdilnost protilehlych p6li buiiky, orgdnu nebo
celé rostliny. Polarita ve sméru kofen - stonek je urcena jiZ prvnim délenim zygoty. Toto déleni je ine-
kvélni: dvé dcefinné buriky, které jim vznikaji, jsou nestejné. Tento zpisob bunécného déleni mé pro
ontogeneticky vyvoj rostlin rozhodujici vyznam.

Polarita bun€k a organt je velmi stdld. Vyplyva to napf. z pokusu s kouskem vétvicky vrby, kterd za
vhodnych podminek ve vlhku regeneruje na morfologicky apikalnim konci vyhony a na morfologicky
bazalnim konci kofeny, nezévisle na své prostorové orientaci. Je-li isek vétvi¢ky rozfiznut na dvé nebo
vice ¢4sti, pak kazd4 ¢4st bude projevovat polaritu regeneracnich procest stejné jako piivodni usek
(obr. 72). Polarita rostlinnych bunék a organt souvisi s bazipetalnim transportem auxinu a nékterych
mineralnich iontd, zejména vipniku. Vysledkem polarniho transportu iontl je vznik gradientu elektro-
chemickych potencidlii v bunikach a pletivech. Polaritu miiZeme chépat jako jeden z projevi integrity
rostliny, jejich organd a bunék.
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Obr. 71. Pokus demonstrujici apikdlni dominanci. KdyZ rostling (a) — napf. fazoli nebo riZi¢kové kapusté — odiizneme
vegetacni vrchol, nejbliZsi postranni pupen (v iZlabi listu) zaéne rast (b). JestliZze na apikalni feznou plochu umistime
agarovy blocek obsahujici auxin, riist postranniho pupenu bude zabrzdén (c). Kontrolni blocek (bez IAA) nema na
rist pupenu Zadny vliv (d). Je zfejmé, Ze auxin nahradil pisobeni vegetacniho vrcholu.

10.1.15 Dormance

Dormance je docasny, vnitiné fixovany, iitlum vyvojovych procesii v semenech, pupenech, hlizach,
cibulich a dal$ich organech. Je adaptaci rostlin na periodicky pfichazejici nepfiznivé ro¢ni obdobi. Dor-
mantni organy maji zvySenou odolnost proti nizkym nebo vysokym teplotdm a suchu. Fize dormance
se v jednoroc¢nich Zivotnich cyklech rostlin stfida s fazi jejich ristové aktivity. Dormance byva pfirov-
navéna ke stavu hlubokého spanku nebo odpocinku (dormire, lat. spat).

Stav dormance je ontogeneticky naprogramovan. Indukuji ho specifické vnitfni nebo vnéjsich pii-
¢iny, popf. jejich kombinace. Vnitini pficinou miZe byt to, Ze organ ve svém vyvoji dospéje do stadia,
kdy se v ném zafne zvySovat hladina kyseliny abscisové a klesat hladina giberelinil, auxinl a cytoki-
nind. Jinou vnitini pfi¢inou miZe byt tvorba morfologickych struktur, omezujicich difuzi kysliku do
organu. Vnéjsi pficinou byvéa zkraceni délky dne. Kratky den vyvol4 fotoperiodickou reakci, kterd se
projevi jako zména v hladin€ uvedenych fytohormon.

Dormance muze trvat nékolik dni, mésicu, nebo i rokd. Vystup z ni byvéd vyvolan pisobenim nizké
teploty, dlouhym dnem nebo poklesem koncentrace inhibitori.

Dormance semen

Vnitini pfi¢inou dormance semen muizZe byt:

1. Vysoka hladina kyseliny abscisové v embryu. B€hem zimy se sniZuje.

2. Vysoka hladina dal$ich rustovych inhibitort (zvl. fenylpropanoidil) v osemeni nebo oplodi.

3. Prili§ kompaktni osemeni, které znemoziuje difuzi kysliku a vody do embrya nebo plsobi jako
mechanicka prekazka jeho ristu. Ukonceni dormance v tomto i pfedchozim pripadé zavisi na rozru-
Seni pletiv osemeni a oplodi (obvykle pisobenim pidnich mikroorganismil) nebo na jejich mecha-
nickém odstranéni.

Dormance nékterych semen mizZe byt uméle zkracena tak zvanou stratifikaci, kterd spociva v tom, Ze
semena jsou po nékolik dnii nebo tydnii uloZena ve vlhku a chladu, napf. v nddob€ s piskem pfi 5 °C.
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K prekonani dormance nékterym sementim staci jen pomérné kratka (napf. ¢tyrhodinovd) expozice na
svétle (viz Fytochrom).

Dormance pupenu a hliz

V mnoha piipadech je navozena kratkym dnem. Vystup z ni vyvolava ptisobeni chladu a (nebo) dlou-
hého dne.

Dormance drevin
Dormance dfevin se netyka jen jejich pupent, ale i kambia. U opadavych dievin je soucasti dormance, nebo
pfipravou na ni, také opad listi. Listy samy se v§ak dormantnimi nestévaji. Jen stimou a odumiraji.

Stavy podobné dormanci

1. Stav rustového klidu. Je obvykle pfimou reakci na nizkou teplotu nebo na nedostatek vody, jak to
dokladaji nésledujici ptiklady: (a) Such4, zrald, nedormantni semena setrvavaji v ristovém klidu, pro-
toZe jejich nizky obsah vody (obvykle méné neZ 15 %) jim neumoZiiuje klicit. (b) Pupeny dfevin, pro-
§lé obdobim dormance jiZ na zac¢atku zimy, zistavaji aZ do jara v ristovém klidu. JestliZze v zimé& pre-
neseme vétvicku takové dfeviny do tepla a postavime ji do nddoby s vodou, vyrasi a popfipadé
i vykvete.

2. Stav nezralosti. Nékterd semena bezprostfedné po odlouceni od matetské rostliny nekli¢i. Vyklicit
mohou aZ po urcité dobé dalsiho vyvoje, ktery probiha i v suchych semenech. V pfipadé nékterych
plodin (napf. obilovin) mluvime o poskliztiovém dozravani.

Obr. 72. Projev organové polarity: adventivni kofeny se na osnich fizcich (napf. vrby, topolu nebo vinné révy) tvori
vzdy na morfologicky bazalnim konci, zatimco na apikdlnim konci se z pupenii vyvijeji vyhony — bez ohledu na to,
zda fizek je v poloze normalni (vlevo), nebo obricené (vpravo). Gravitropicka orientace regenerovanych organi je
v obou piipadech stejna.
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10.1.16 Juvenilita

Stav mladosti, ve kterém rostlina jeSt€ neni schopna vykvést, je oznacovan jako stav juvenilni. MzZe se
projevovat: (1) necitlivosti k podnétim, které vyvolavaji kveteni, (2) zvlastni morfologii listd (napf.
heterofylii u bfe¢tanu) a (3) dalSimi znaky. Stav juvenility miZe trvat rizné€ dlouho. N&které druhy stro-
mi vykvetou poprvé teprve v pokrocilém véku.

Terminologickd pozndmka: Termin juvenilni odpovidd terminu ,,vegetativni“ vztaZenému k neschop-
nosti prejit do generativniho stavu. Rostlina nebo jeji orgdn nachdzejici se ve stavu vegetativnim
mohou, ale nemusi byt ve stavu juvenilnim.

10.2 Hlavni etapy ontogeneze krytosemennych

1. etapa embryonalni (ze zygoty se vyviji embryo, z vajic¢ka semeno),
2. vegetativni (kliceni semene a vyvoj vegetativnich organt),

3. generativni (stav dospélosti, tvorba kvétl, oplozeni a tvorba plodit),
4. senescencencni (starnuti, ukonceni vyvoje a odumfieni rostliny).

10.2.1 Etapa embryonalni
Embryonalni etapa ontogeneze zahrnuje: 1) embryogenezi, tj. vyvoj embrya a 2) vyvoj semene.
10.2.1.1 Embryogeneze

Embryogeneze je proces zacinajici vznikem zygoty po oplozeni vajecné buiiky ve vaji¢ku. U riznych
druhil krytosemennych probih4 podobné: hlavni rozdily mezi jejimi variantami se tykaji poctu déloz-
nich listd (jedno- a dvoudéloZna embrya) a jejich funkce (v nékterych pripadech funkce zasobni). Jed-
notlivé druhy se také znacné lisi jeji délkou. V nésledujicich odstavcich budeme sledovat pribéh
embryogeneze prevdzné na piikladu Arabidopsis, kde byla studovana nejdikladnéji.

U Arabidopsis je vyvoj embrya velmi kratky. Pri 25 °C trva asi devét dni od okamZiku oplozeni a dal-
Sich nékolik dni embryo dozrava. Ve stadiu zralosti se embryo sklada asi z 20 000 bunék a dosahuje
prameéru asi 500 pum (zygota ma prumér 20 um). Tvar embrya se v prubéhu jeho vyvoje vyrazné méni.
V tomto vyvoji miZeme rozlisit nékolik stadii (obr. 73A). Jednobunécné a dvoubunécné proembryo
prechazi ve stadia globularni. Ve stadiu srd¢itém se vytvéreji zaklady korene a déloznich listki. Emb-
ryo dozrava ohnuté ve tvaru U.

Vyvoj raného embrya - polarizace a ustaveni apikalniho meristemu

JiZ vajecné burika a zygota jsou poléarni: jejich bazélni ¢ast je vakuolizovana, apikédlni obsahuje jadro,
mitochondrie, plastidy, zasobni l4tky a ribosomy. Po oplozeni v zygoté dochazi k aktivaci metabolis-
mu, agregaci ribosomul v polysomy a syntéze DNA. Zygota se prodluZuje. Jeji prvni déleni je asyme-
trické a kolmé k podélné ose. Jeho produktem jsou dvé nestejné buriky (obr. 73A-1 ). Apikalni burika
mé hustsi cytoplasmu, vice bilkovin, velky pocet organel, zejména ribosoml/polysoml a sniZené
mnoZstvi vakuol. Bazélni je vakuolizovana s niZz§im obsahem ribosomi. Z malé apikalni buriky vzni-
ka prakticky celé embryo, velka bazalni butika je zakladem kofenového meristemu a suspensoru.

Studium embryondlnich mutanti Arabidopsis ukézalo, jak dileZita je pro vyvoj embrya a celé rost-
liny normalni cytokinese, kter4 je zavisla mj. na bezchybné funkci komplexu SNARE a s nim inter-
agujicich bilkovin (viz. Endomembrénovy systém). Gen KNOLLE kéduje bilkovinu SNARE; pfi
naruseni jeho funkce mutaci vznikaji v embryu mnohojaderné burky jen s ¢aste¢nymi bunécnymi
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sttnami. Normalni pribéh sekrece bunécnych vacki je rozhodujicim faktorem ovliviiujicim polarizo-
vanou distribuci membranovych pfenaSeci IAA (viz 11.3) a tim i polarizaci embrya.

Jiz pfti déleni osmibunécného proembrya (oktantu, obr. 73A-4) se na jeho povrchu zaklada bunécna
populace (protoderm) ktera se bude nadéle délit pouze antiklindln€ a kterd je zdkladem epidermis
(bunécné vrstva L 1 - viz Vegetativni vyvoj). U Sestnéctibunécného proembrya také dochézi k ,,nevidi-
telné* polarizaci — skupina Ctyf bunék pod apikalnim protodermem zacina exprimovat transkripcni fak-

A
1 2 3 4
B
apikalni
bunka
I 2 . korfenova
bazalni hypofyza Cepicka
burika
C

epcep Vv p ecep

Obr. 73. (A) Vyvojova stadia embrya Arabidopsis: 1 — jednobunééné proembryo, 2 — dvoubunééné proembryo, 3 —
globularni oktant, 4 — globularni dermatogen, 5 — globularni, 6 — trojihelnikové, 7 — srd¢ité, 8 — torpédo, 9 —
kotyledonarni ohnuti, 10 — zralé embryo. (B) Plvod pletiv kli¢ni rostliny Arabidopsis v embryu. (C) Organizace
meristemu primarniho kofene Arabidopsis. Jadrem meristemu je klidové centrum sestavajici ze 4 bunék (qc) a je
obklopujici inicialy bunék jednotlivych pletiv kofenového meristemu a kofenové €epicky (crc — stfedni ¢4st kofenové
¢epicky). Spolecné inicidly jsou vyznaceny pro bocni ¢ast kofenové cepicky (Irc) a epidermis (ep, nékdy zvané
rhizodermis), jakoZ i pro kortex (c) a endodermis (e); v — stfedni valec s vodivym pletivem, p — pericykl.
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tor Wuschel (WUS; homeobox TF). Vznika tak skupina bunék, kterd nadale exprimuje Wus v oblasti
pod apikédlnim meristemem a udrZuje tim jeho meristematicky charakter .

Pozdegji v globuldrnim stadiu se nezavisle na WUS zaciné (opét polarizovane) exprimovat dal$i homeo-
box transkrip¢ni faktor STM (shoot meristemless), ktery se exprimuje pfimo v celé oblasti apikdlnim
meristemu a spolu s WUS udrZuje ,,zarode¢ny* charakter bunék meristemu. Zejména ovSem podporu-
je dalsi déleni bunék v periferni oblasti meristemu tak, aby organova primordia dostdvala fadné pridé-
ly ,,stavebniho materidlu* — bunék.

V dal$im vyvoji embrya se pak zakladaji postupné zaklady vétSiny pletiv a meristemu (viz Faze vege-
tativni).

Embrya a kli¢ni rostlinky krytosemennych maji jednotnou stavbu (télni plan), kterou je moZno popsat
jako superpozici (pfekryti) dvou vzorl usporadéni. Ve sméru podélné osy lze rozlisit apikalni meristem,
délohy, hypokotyl a kofen s meristemem. Typickym mutantem s naruSenou apikalné bazalni organiza-
ci je monopteros (schazi mu hypokotyl a primami kofen), ktery ma postiZzeny gen pro jeden z tran-
skripénich faktorl regulovanych auxinem (viz Faktory ovliviiyjici...) a ma naruSenou tvorbu vodivého
pletiva. Kolmo k podélné ose 1ze rozlisit pletiva uspofddand radidlné, od stfedu k okraji: epidermis, pri-
marni kdra a vodivé pletivo uprostred.

U Arabidopsis, na rozdil od fady jinych druhtl, jsou buné¢na déleni spojend s embryogenezi velmi pra-
videlnd a umozZziiuji sledovat osudy jednotlivych bunécnych linii. To ovS§em neznamen4, Ze by smér dife-
renciace bun€k v pletivu zavisel jen na jejich pivodu; tj., Ze by byly vyvojové (klondln€) determinova-
ny. Napiiklad mutant Arabidopsis zvany fass/ton2 (ném.sud) se vyznacuje velmi chaotickym bunécnym
délenim a nelze u néj béhem embryogeneze identifikovat zvlastni skupiny bunék a primordia. M4 naru-
Senou spravnou orientaci bunécnych déleni. Presto kli¢ni rostlinky tohoto mutanta pozdéji vytvareji
vSechny typické (byt deformované) organy. Osud bunék v pletivu neni predurcen — je dan pozicni
informaci. To znamena, Ze burtika se chova podle toho, na kterém misté se v celku organismu naléza.

Diferenciace korenového a apikalniho meristemu

Primamni kofenovy meristem Arabidopsis je slozen ze dvou ¢asti rizného pivodu. Klidové centrum
ainicidly stfedni casti kofenové Cepicky pochazeji z hypofyzy (obr. 73B) a jsou tedy odvozeny z bazal-
ni buriky proembrya, ze které vznika suspenzor. Naopak inicidly kofenového meristemu produkujici
populace bunék smérem vzhiru jsou odvozeny od apikalni buniky proembrya. Kofenovy meristem se
objevuje v srd¢itém stadiu (obr. 73A ).

Na rozdil od kofenového meristemu je primarni apikalni meristem u embryi Arabidopsis témérf neak-
tivni a je tvofen jen malou skupinkou bunék. Jeho diferenciace se dokoncuje teprve po vyklieni
(u mladych kli¢nich rostlin). Stavba apikalniho meristemu je popsana v kap. Vegetativni faze.

10.2.1.2 Vyvoj semene

Vyvoj semene zahrnuje tvorbu embrya a dalSich sloZek, tj. osemeni (které vznikd z diploidniho obalu
vajicka) a v né€kterych pripadech také tvorbu endospermu, pfipadné i perispermu. Semeno krytose-
mennych ma jesté kryt vznikly ze stény vajecniku.

Po ukonceni buné¢ného déleni v embryu semeno prechdzi do faze zréni, ve které pokracuje diferenci-
ace ostatnich jeho Casti a v semeni se ukladaji zasobni latky (zasobni polysacharidy, hlavné Skrob,
zasobni tuky nebo zasobni bilkoviny). Do semene je cévnimi svazky poutka privadéno velké mnoZstvi
asimilati z matefské rostliny, zvlast€ cukrii a aminokyselin.
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Obr. 74. Struktura semene dvoud€lozné a jednodé€lozné rostliny.

Syntéza zasobnich bilkovin konci a zacina transkripce mRNA kédujicich tzv. bilkoviny LEA (,.late
embryogenesis abundant®), které jsou hydrofilni a pomahaji chrénit buiiky proti vysychéni.

V embryu mnoha druhit semen se zvySuje obsah fytohormonu ABA a v osemeni n€kterych semenech
stoupad obsah fenolickych inhibitord. ABA brzdi bunécné déleni aktivaci genové exprese CKI (viz
Bunécny cyklus). Faze zrani prfechézi ve fazi vysychéni. To je zah4jeno pferusSenim pfivodu vody a Zivin
do semene — tim, Ze v poutku se diferencuje oddélovaci pletivo. Vyschnutim vyvoj semene kon¢i. Meta-
bolickd aktivita se sniZuje na minimum, semeno pfechézi do klidového stavu nebo do stavu dormance.

Zralé semeno obsahuje dobfe vyvinuté embryo, které ma rozeznatelny embryonalni kofinek (radikulu)
a embryondlni vegetacni vrchol (plumulu). V semeni dvoudéloZné rostliny, napt. fazolu (obr. 74), tvofi
embryonalni kofinek, stonkovy ¢lanek a plumula jen pomérné malou ¢ast semene. Mnohem vétsi jeho
¢ast tvofi zasoby Zivin, v tomto ptipadé bilkovin a polysacharidd, uloZené v délohéach (které jsou sou-
Casti embrya). Ve zralych semenech jednodéloZnych rostlin, napf. je€mene, jsou zdsoby Zivin uloZeny
v endospermu obklopujicim embryo (obr. 74).

Molekularni podstata piisobeni ABA v dormanci — ,,Zivorodi‘ mutanti vpl a abi 3 u kukufice
a Arabidopsis

K poznani mechanismi dormance pfispélo studium fytohormonu ABA a vyzkum mutanti s naruSenym
vyvojem semen. Vedle abi mutanti Arabidopsis rezistentnich k vysoké koncentraci ABA (ABA insen-
sitive) to byl kukufi€ny ,,Zivorody“ mutant viviparous 1 (gen VP1). Ukazalo se totiZ, Ze jeden z abi
mutant — abi 3 — je homologni pravé k vpl. Semena abi3 nejsou schopna, podobné jako v piipadé vp1,
dosédhnout stddia dormance a semena vpl dokonce kli¢i uzZ na matetské rostlin€. Vyschnou-li, ztraceji
kli¢ivost. Podrobna analyza odhalila pleiotropni (ptisobici ve vice smérech) inhibi¢ni efekt abi3/vpl1
mutace na expresi rady semennych mRNA. Ukazalo se, Ze funkéni Abi3/Vp1 bilkoviny jsou tran-
skripéni faktory B3 rodiny, které se vdZou do cis-DNA elementl gent regulovanych kyselinou absci-
sovou (ABA). Casto piisobi v ramci heterodimerti, napf. s transkrip&nim faktorem ABIS. Jejich vlastni
exprese je aktivovana kyselinou abscisovou. Nepusobi jen jako aktivatory, ale u nékterych geni také
jako represory genové exprese. Exprese je fizena signalnim fetézcem regulovanym ABA. Je zndma fada
dalSich mutantt s postiZenou dormanci semen, které maji naruSenou syntézu ABA.
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Pro indukci dormance je nezbytné, aby ABA byla produkovéna pfimo embryem. Zda se, Ze ABA ma
v pozdnim stadiu vyvoje mnohych semen dvoji roli: je nezbytna pro indukci dormance semen a je kvan-
titativnim (tj. posilujicim) reguldtorem LEA gent.

10.2.2 Etapa vegetativni
10.2.2.1 Kli¢eni semen

Kli¢eni je vyvojovy proces, kterym se embryo méni, za soucinnosti dal$ich ¢asti semene, v kli¢ni rost-
linu.

Zrala nekli¢ici semena jsou bud ve stavu rastového klidu nebo ve stavu dormance. Nedormantni
semena, ktera setrvavaji ve stavu rastového klidu (obvykle jen proto, Ze jsou suchd), rychle obno-
vuji svilj doCasné zastaveny vyvoj, kdyZ pfi vhodné teploté a dostatecném zasobeni kyslikem pfi-
jdou do styku s vodou. Semena mnohych druht rostlin kli¢i teprve po projiti obdobim dormance.
Néktera semena kli¢i jen ve tmé, jina jen na svétle. Svétlo je pro néktera semena signalem, Ze jsou
na povrchu nebo blizko povrchu pidy. (Takovy signal mize byt dileZity pro semena s malou zaso-
bou Zivin.)

Prvni faze kliceni spociva v botnani semene, coZ je vratny fyzikalni déj, Casto doprovazeny prasknu-
tim osemeni. Voda pronika do suchého semene diky jeho nizkému vodnimu, resp. matricnimu potenci-
alu. Druha, rastova faze kliceni zac¢ina dlouzivym ristem v embryu, prudkym zvySenim rychlosti
respirace (ktera byla aZ dosud nepatrnd) a mobilizaci zasobnich latek, které se ucastni gibereliny. Ty
indukuji syntézu enzymd, jeZ hydrolyzuji a tim mobilizuji zasobni latky v endospermu nebo v délohach
(viz kap. 8 a Gibereliny, obr. 98).

Prvnim viditelnym risovym projevem kliceni je zvétSovani embryonalniho kofinku. Rist plumuly
je zpocatku pisobenim kofinku brzdén. Zacina pozdéji, teprve kdyZ kofinek dosahl urcité velikosti.
KdyZ plumula proroste osemenim, kli¢ici semeno se méni v kli¢ni rostlinu.

hypokotylovy hacek délohy

N\

hypokotyl

Obr. 75. Kliceni epigeické.
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epikotylovy hacek

\@ eplkotyl
U dvoudéloznych rostlin je kliceni dvojiho typu: nadzemni (epigeické) a podzemni (hypogeické). Pri
nadzemnim Kkli¢eni (obr. 75) hypokotyl zved4 d€lohy a vzrostny vrchol, uzavieny mezi nimi, nad zem.
Délohy obvykle zezelenaji a po ur€itou dobu funguji jako asimilaéni orgény. Teprve pozdé€ji zacne rast
epikotyl nesouci vzrostny vrchol a listy. Scvrklé délohy odpadavaji, jen zfidka vytrvavaji jako zelené
listové organy na lodyze po cely Zivot jednoleté rostliny. PFi podzemnim kli¢eni zustavaji délohy pod

zemi a jsou zdrojem Zivin. Hypokotyl je pak kratky, zatimco vyvijejici se lodyZka je v podstaté epiko-
tylem (obr. 76). U trav se nad zem vynotuje jako prvni koleoptile, kryjici plumulu (obr. 77).

Obr. 76. Kliceni hypogeické.

prvni list ——

G/I«)Ieoptlle

Obr. 77. Kliceni semene trav (lipnicovitych).
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10.2.2.2 Vyvoj vegetativnich orgdnii

Apikalni meristem a vyvoj stonku

Vyvoj stonku zacina zaloZenim a diferenciaci apikalniho meristemu pfi embryogenezi. Apikalni meris-
tem krytosemennych je tvofen tfemi vrstvami bunék, které lze rozlisit na zéklade jejich prostorové loka-
lizace a zplsobu, jakym se v nich buniky déli (ebr. 78). Vnéjsi vrstva L1(layer) je charakterizovéna
antiklinalnim d€lenim bunék a je totozna s epidermis (obr. 79). Ve stiedni vrstvé L2 se buiiky déli antik-

L1 L2 L3

B L1 L2 L3 apikalni meristém

postranni pupen tunika (L1+L2)

korpus (L3)

LeTe

Obr. 78. Vrstvy meristemu a vyvojovy osud buné¢nych populaci. (A) V apikdlnim meristemu krytosemennych lze
rozlisit tfi bunécné vrstvy na zékladé jejich lokalizace a prevazujici orientace bunéénych déleni. Vnéjsi vrstva L1 tvofici
epidermis se vyznacuje antiklinalnim délenim paralelnim s povrchem. Ve stfedni vrstvé L2 a zvlasté ve vnitini vrstvé
L3 probih jak antiklindlni, tak periklindlni déleni. Toto uspofadani dovoluje na rostlinném organismu (B) rozlisit tzv.
tuniku (L1 + L2 — periferni bunécné vrstvy) a korpus (L3 — centralni pletiva rostliny). Obrazek ukazuje, Ze velka cast
buné€k dospelé rostliny pochézi z bunéénych déleni ve vrstvé L3. Vrstva L2 tvofii subepidermélni pletiva véetné mezofylu
v listech a kortexu stonki. (C) Detail apikdlniho meristemu s vyznacenim jeho jednotlivych oblasti: centrdlni z6na
(cz), periferni zéna (pz), P1 a P2 listova primordia. Centralni zéna je tvofena skupinou délivych ,,zarode¢nych* bunék,
v periferni z6né se zakladaji listovd, piipadné kvétni primordia a Zebrovy meristem (rz) pfispivé k ristu nadzemni ¢asti
a k diferenciaci pletiv stonku.
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Obr. 79. Schéma antiklindlniho a periklinalniho déleni bun€k v apikalnim meristemu.

lindlné i periklinalng, ale antiklindlni dé€leni prevazuje. Tyto dvé bunécné vrstvy vytvareji tuniku. Kor-
pus je centralni komplex pletiv tvofenych z vrstvy bunék L3, ve které déleni probiha vSemi sméry. Veét-
Sina bunék dospélé rostliny tak vznika bunéfnych délenim vrstvy L3. Epidermis je tvofena vylu¢né
vrstvou L1. Vrstva L2 obvykle vytvafi subepidermalni pletiva stonku a listu (mesofyl). Po pfechodu do
generativni faze vznikaji z této vrstvy nucellus a archespor — pletiva, kterd dévaji vzniknout makro-
a mikrospordm (viz Féze generativni). Stavba stonku ve sméru podélném ma modularni charakter
(viz vpfedu). Postaveni listil na stonku urcuje fylotaxe (viz Vyvoj listu).

Apikalni meristem jako sam sebe udrZujici rovnovazny systém
Apikalni meristem plni své funkce v moduldrnim ristu rostlinného organismu diky nésledujicim
zakladnim vlastnostem:

1. UdrZuje skupinu délivych (zarode¢nych) bunék v centralni oblasti meristemu (cz — central zone, obr.
78-C).

2. Iniciuje pravidelnou diferenciaci bunék a tvorbu organid z potomstva bunek centrdlniho meristemu
na jeho obvodu (pz — peripheral zone).

3. Udrzuje dynamickou rovnovihu mezi témito dvéma procesy.

Ziklady apikélniho meristemu jsou poloZeny v rané (globuldrni) embryogenezi vytvofenim skupiny
bunék exprimujicich gen WUS pod meristemem a gen STM v meristemu (viz Embryogeneze). Oba
homeobox transkripéni faktory pomadhaji udrZovat nediferencovany (zarodecny) charakter bunék
v centrélni oblasti meristemu. Mutant stm nemd apikéalni meristem, na jeho misté jsou diferencované
buriky. Dilezitym aspektem regulac¢ni funkce STM je udrZovani nizké hladiny giberelind v centru
meristemu potlaCovénim jejich biosyntetickych genll. SniZen4 aktivita giberelini podporuje zarode¢ny
charaktetr meristema.

Pozdgji, v srd¢itém stadiu embryogeneze je indukovéna exprese geni CLV1, 2 a 3 (CLAVATA), které
naopak stimuluji prechod bun€k meristemu do stadia diferenciace a tvorby orgéni, tj. pusobi ,,proti‘
STM a WUS a zajiStuji tak rovnovdhu zminé€nou v bodé¢ 3. Mutanti CLV maji tedy mnohonasobné zvy-
Seny pocet nediferencovanych bunék v meristemu (obr. 80). Gen CLV1 kédujici receptorovou Ser/Thr
kinasu (obr. 81) je exprimovan pfimo v centru meristemu. CLV3 kédujici difuzibilni peptid vaZici se
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civi

wild type

Obr. 80. Srovnani velikosti apikdlniho meristemu u WT Arabidopsis a mutanta clvl.

na extraceluldrni domenu CLV1 se exprimuje nad centrem meristemu pod epidermis (obr. 82). Peptid
Clv3 odpovidé difuzibilnim morfogentim z reakéné€ — difuzniho modelu (viz vyse). Optimélni kon-
centracni spad Clv3 a jim aktivovand signalizace Clv1 jsou parametry spravné geometrie (vcéetné podi-
lu zérodec¢nych a diferencujicich se bunék) apikdlniho meristemu. Rovnovaha nediferencovanych
a diferencovanych bunék v meristemu je zajiStovana negativni regulaci genu WUS difundujicim
peptidem kédovanym CLV3 (v interakci s CLV1 a 2), pri¢emz WUS pozitivné reguluje (je nutny
pro) expresi vSech genit CLV (viz Reak¢né-difuzni model morfogeneze).

Pro spravné fungovani apikaniho meristemu béhem vegetativni (a generativni) vyvojové faze je
vedle fady dalSich bilkovinnych faktorti v meristemu a jeho bezprostiednim okoli nutna komunikace se
zakladanymi listovymi primordii. DileZity je v tomto ohledu gradient auxinu (viz Apikalni dominan-
ce), ktery vznika Cinnosti specifickych bilkovinnych membranovych prenaseci Pin odpovédnych za
polarni transport auxinu. DileZitou tlohu zde maji také bilkovinné faktory odpovédné za spravny vyvoj
listd. Takovym faktorem je také specialisovany translacni iniciacni faktor Zwille (ZLL), ktery pisobi
kréatce pfimo v meristemu.Ten se, podobné jako pfibuzny Argonaut (AGO), podili na vyvojové regulo-
vaném potlaceni genové exprese nékterych TF prostfednictvim siRNA (viz. Regulace genové exprese).

Bri 1 Clavata 1 Xa21

povrch burky

@ plasmalema

cytoplasma

Obr. 81. Struktura serin/threoninovych receptorovych kinas. Extracelularni doména interaguje v pfipadé Bril
s brassionosteroidy (funguje jako receptor pro tuto tfidu fytohormoni: viz Fytohormony — Brassinosteroidy, obr. 89),
Clv1 s peptidem Clv3 a Xa21 s oligosacharidy z buné€nych stén fytopatogena Xantomonas. Po navazani ligandu je
aktivovina serin/threoninkinasova aktivita na cytoplasmatické domené receptorové kinasy.
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\ ZLL/PIN

Obr. 82. Regulace centrélni (zirodeéné) a periferni (diferenciacni) zony apikalniho meristemu soucinnosti aktivaénich
(WUS a STM) a inhibi¢nich (CLV) bilkovinnych faktord. CLV3 kéduje nizkomolekuldrni peptid aktivujici
receptorovou kinasu Clv1 a zarovefi inhibujici aktivitu genu WUS, ktery je ovSem nutny k jeho vlastni expresi. Aktivita
genu ZLL je nutna k ,,nastartovani“ samoregulacniho mechanismu apikalniho meristemu ptred zaloZenim prvnich
pravych listd.

Vyvoj lista

Listy se zakladaji v apikalnim meristemu v podobé listovych primordii. V tZlabi téchto listovych
zakladl o néco pozdéji vznikaji zaklady postrannich pupenti. Poloha listovych primordii na apikalnim
meristemu urcuje budouci postaveni listd na stonku. Je to tzv. fylotaxe, kterd urCuje i budouci vétveni
stonku a pribéh cévnich svazkl. Nejrozsitené;si je fylotaxe spirdlniho typu. Matematicky lze riizné typy
Plotaxe odvodit 7 tzv. Fibonacciovy rady (ndsledny clen rady je souctem dvou predchozich clenii)
a modelovat pomoci reakcné difuzniho modelu.

DileZitym procesem spojenym s fylotaxi je tzv. bo¢ni inhibice (lateral inhibition) — zaloZené listové
primordium inhibuje zakladdéni dal§ich primordii ve svém okoli. Dominantnim mechanismem této
boc¢ni inhibice je akumulace IAA zaloZenym listovym primordiem (velmi vydatnym sinkem), takZe
v jeho okoli neni dostatek IAA jako morfogenniho signalu pro zaloZeni nového primordia.

Determinace listového primordia v sobé zahrmuje i budouci symetrii listu (obr. 82 a 83). Adaxidlni (blize
stonku — vrchni plocha listu) a abaxialni (dal od stonku — spodni plocha listu) diferenciace listu je odvozena
od stfedo-periferniho usporadani apikalniho meristemu — adaxialni strana primordia pfimo sousedi s burika-
mi meristemu (obr. 83). Je zndma fada bilkovin (transkripénich faktori), které se podileji na spravném usta-
veni adaxiality/abaxiality listu. NaruSeni tohoto procesu ma zpétné€ vliv na apikalni meristem.

Vyvoj korent

Stavba kofenového vrcholu se 1ii od stavby stonkového vrcholu, mimo jiné proto, Ze se na ném neza-
kladaji postranni organy (nepocitame-li postranni kofeny). Ve vrcholu kofene je skupina nedélicich se
buné€k, zvana klidové centrum, v jehoZ sousedstvi se buriky intenzivné déli. Klidové centrum udrzu-
je zarodecny, délivy (nediferencovany) stav sousednich bunék meristemu: Je-li jedna ze Ctyf bun¢k
tohoto centra u Arabidopsis zni¢ena mikrochirurgickym laserem, buiiky s ni sousedici se piestavaji délit
a prechézeji do diferenciace. Lokalizace klidového centra je ur€ovana pozi¢ni informaci, ktera zahrnu-
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je domenu exprese TF Scr a oblast maximalni koncentrace auxinu v blizkosti kofenové $picky. (Uloha
transkripéniho faktoru Ser — viz 10.1).

Déle od vrcholu kofene déleni bun€k ustavéa, buriky se prodluZuji, vakuolizuji. Hranice mezi zonou déle-
ni a zonou dlouZeni je u mnohych kofenti pomérné ostra. Dcefinné buiiky inicidl kofenového meristemu
se jiZz pocinaji diferencovat v budouci cévni svazky, pericykl, endodermis, kortex a epidermis.

Postranni kofeny se zakladaji v urcité vzdalenosti od kofenové $picky. VEtSinou se zakladaji v pericyklu
a prorustaji kortexem a epidermis. Kofenové vlasky vznikaji z bunék pokozky, tzv. trichoblasti, jejichz
diferenciaci ovliviiuje u Arabidopsis ethylen (viz 11.3). Z fylogenetického hlediska se zd4, Ze vychozim
(zékladnim) stavem u vétSiny Celedi je tvorba kofenového vlaseni z kazdé buiiky rhizodermis. Potlaceni
tvorby vlaseni u nékterych bunéek rhizodermis, jako je tomu u Arabidopsis, je znak odvozeny.

mlady
list

apikalni
meristem

WT

phantastica phabulosa
—— strana abaxialni X xylem
mmm strana adaxialni F floem

Obr. 83. Vyvoj listu. A — schéma naznacujici transformaci stfedo-periferniho gradientu apikdlniho meristemu do ada-
xialni a abaxialni vyvojové dréhy listu. B — Pfi¢ény priifez vyvinutym listem. Xylem je blize adaxiélni strané listu, floem
abaxialni stran€. C — U mutantu hlediku phanrastica je potlacena vyvojova drdha, mizi plochost listu, list je cylindric-
ky a na povrchu kryty abaxialni epidermis. Tomu odpovidé i uspofadani vodivych pletiv. D — U mutantu phabulosa je
v celém listovém primordiu ektopicky aktivovana adaxialni vyvojova draha. Mutant mé ve srovnéni s phantastica uspo-
fadani pletiv opacné.
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Adventivni koreny vznikaji na nadzemnich ¢astech rostliny i na podzemnich stoncich délenim bunék
na vnéj$im okraji lyka, v dfefiovych paprscich (v mezisvazkovém parenchymu) nebo v kife.

Vyvoj hliz

Hlizy vznikaji morfogenetickym procesem, kterym se kofen nebo podzemni ¢ast stonku (oddenek) pre-
mériuje v zasobni organ. Pfikladem oddenkové hlizy je brambor. Tvorba hliz u nékterych druhti rostlin
je regulovéna fotoperiodicky, podobné jako fotoperiodicky regulované kveteni. Fotoperiodicky signal
je pfijiman listy, odkud je pfendSen do mist — vétSinou v podzemnich orgénech — kde vyvolava morfo-
genni reakci. Na regulaci tuberizace se podileji rizné fytohormony vcetné kyseliny jasmonové.

10.2.2.3 Vegetativni rozmnoZovdni rostlin

Vegetativni rozmnoZovani je jednou z typickych vlastnosti, kterou se rostliny lisi od Zivo€icht. Nej-
rozmanitéj§ich forem dosahuje u vyssich, zvlasté kvetoucich rostlin. V prirodé se rostliny vegetativné
mnoZi mj. §lahouny, rhizomy, odnoZemi, hlizami a pacibulkami V praxi jsou mnoZeny také zakoreno-
vanim osnich a listovych fizkl, roubovanim a ockovéni, nebo mikropropagaci (viz kap. 12).

Vegetativni mnoZeni rostlin mé velky biologicky vyznam. Schopnost krytosemennych rostlin inten-
zivné se mnoZit vegetativné byla vyznamnd v konkurenci s nahosemennymi, které se rozmnoZuji jen
semeny. V mnohych pfipadech je vegetativni rozmnoZovani jedinym zptisobem reprodukce, zajistuji-
cim rozSifovani a uchovéni druhu.

Neékteré rostliny se specializovanymi organy vegetativniho rozmnoZovani maji sniZzenou schopnost
mnoZit se semeny. Jejich rozmnoZovaci organy maji i funkci zasobarny Zivin.

Mezi vyvojem specializovanych organt vegetativniho a pohlavniho rozmnoZovéni je urcita analogie.
Orgény obou typu se v mnoha pripadech tvofi na podnét indukéniho signélu pfijimaného listy a preda-
vaného v podobé chemickych stimuli odpovidajicim ¢astem rostliny.

10.2.3 Etapa generativni

Prechod rostlin do stavu generativniho a vyvoj kvétu

V apikélnim meristemu dochazi po urcité dobé vegetativniho vyvoje k pfepnuti vegetativniho progra-
mu v program generativni. Toto pfepnuti je ¢asto vyvolano tepelnymi a (nebo) svételnymi signaly pro-
stfedi. Vyvoj meristemu zacina sméfovat k tvorb€ kvéti. Pro monokarpické rostliny (ty, které za Zivot
kvetou a plodi jen jednou) je tento novy morfogeneticky program zacatkem cesty, kterd kon¢i tvorbou
plodt a zanikem rostliny.

Proces prechodu rostlin ze stavu vegetativniho do stavu generativniho, zakonceny tvorbou kvétd, pro-
bih4 bud spontanné, nebo je indukovan faktory vnéjsiho prostfedi. MiZeme jej roz¢lenit do nékolika
nasledujicich etap (tab. 6):

1. Dosazeni zralosti (kompetence): a) ke kveteni,
b) ke kvétni indukci
Ruzné druhy rostlin dosahuji téchto stavii rizné rychle: béhem jednoho, dvou, nebo vice let. Tepr-
ve pak miZe u nich nastat kveteni nebo kvétni indukce a poté kveteni.

2. Kvétni indukce. Vyvolana je jarovizaci nebo fotoperiodickym signdlem nebo kombinaci obou. Spo-
¢iva v trvalé zméné€ dosud malo zndimého molekuldmiho mechanismu ve vegetacnim vrcholu. Pretr-
vavani této zmeény i pfes mnoho generaci bunek vegeta¢niho vrcholu (a po dlouhou dobu, kterd mize
ubéhnout napf. od jarovizace ve stadiu kli¢ni rostliny azZ do vykveteni), mé charakter paméti.
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Tab. 6. Vyvojové cesty (I-IV) a jejich etapy, vedouci ze stavu vegetativniho ke kveteni.

I 11 I v
Kveteni spontanni Kveteni indukované
vegetativni vyvoj vegetativni vyvoj
|
y vy . .
kompetence kompetence k indukci
ke kveteni / \
' ) kvétni indukce kveétni indukee
Kveteni jaroviza¢ni (a/nebo) .
fotoperiodicka
vegetati\'mi vyvoj
Kveteni
kompetence kompetence
ke kveteni k indukci
| L
* kvétni indukce
Kveteni fotoperiodicka
vy
Kveteni

3. Realizace generativniho programu. Je to sled morfogenetickych zmén, které miZzeme roz¢lenit do
dvou etap: A — evokace, tj. prechod vegetativniho meristemu v meristem kvétu nebo kvétenstvi na
urovni molekuldrni, B — kvétni morfogeneze, tj. tvorba kvétnich organt.

4. Funkéni faze. Kvétni organy dosahuji plné diferenciace. Reproduktivni organy dozrévaji a doché-

zi k opyleni a oplozeni.

10.2.3.1 Kvétni indukce

A - Jarovizace a jeji epigeneticky vliv na genovou expresi

Jarovizace je dlouhodobé pisobeni nizkych teplot (obvykle mezi 4 az 15 °C, jen vyjime¢né pod bodem
mrazu) vyvoléavajici nebo umoziujici u nékterych rostlin pfechod ze stavu vegetativniho do generativni-
ho (tab. 6). Projevuje se dvojim zptisobem: (1) jako hlavni nebo i jediny indukéni faktor kveteni, nebo (2)
Castéji jen tak, Ze podminuje ¢i zvysuje citlivost rostlin k fotoperiodickému signdlu. V prvém pfipadé se
diferencuji kvétni organy jiZz v pribe¢hu pisobeni nizkych teplot (napf. u zeli). Na nizké teploty reaguji
u nékterych druhi (napf. u ozimych obilovin a Arabidopsis) jiZ kli¢ici semena. (To ma velky vyznam pro
zemédélskou praxi, nebot obilky ozimych obilovin je moZné jarovizovat uméle a vysévat aZ zjara.)
U jinych druhGt mohou byt jarovizoviny pouze mladé rostliny po vytvoreni urcitého poctu listi nebo
zasobnich organd, napf. hliz a cibuli. Receptorem jaroviza¢niho impulsu je apikalni meristem i embryo na
matefské rostliné. Podminkou pro pfijeti tohoto impulsu je pfitomnost délicich se bunék.

Studiem jaroviza¢nich mutantli Arabidopsis bylo zjisté€no, Ze mechanismus jarovizace spo¢iva v epi-
genetickych zménach stavu methylace DNA a konformace chromatinu (viz Struktura a funkce rost-
linné buriky) pisobenim nizkych teplot: demethylace a uvolnéni represorovych bilkovin chromati-
nu umoziuje expresi pivodné neaktivnich genli. Genova exprese centralniho negativniho regulatoru
prechodu do generativni faze, genu FLC (viz déle), je béhem jarovizace inhibovéana aktivaci genu
VRN2 (vernalization), takZe dochazi k potlaceni jeho inhibi¢niho plsobeni na pfechod do kveteni.
Lokus VRN2 kéduje chromatinovou bilkovinu z rodiny Polycomb. (Tyto bilkoviny vytvéfeji stabilni

166



komplexy vazané na DNA a tak potlacuji genovou expresi.) Represe FLC stimuluje aktivaci gend urcu-
jicich identitu generativniho meristemu — mezi nimi pfedev§im LEAFY (viz déle).

B - Fotoperiodicka indukce kveteni

Druhym faktorem prostfedi, podilejicim se na indukci kveteni, je svétlo (viz Faktory — Svétlo jako faktor
signalni). V mnoha pfipadech neni dilezita jeho intenzita, ale délka dne a noci, tedy fotoperioda. Z tohoto
hlediska d€lime rostliny na fotoperiodicky citlivé a fotoperiodicky neutralni. Fotoperiodicky citlivé pak na
kratkodenni a dlouhodenni. Tato klasifikace plati pro kveteni a nemusi nutné platit pro jiné procesy probi-
hajici v téZe rostling. Napf. brambor je z hlediska kveteni dlouhodenni, ale ve tvorbé hliz kratkodenni.

Rostliny fotoperiodicky neutralni kvetou nezavisle na délce dne. Jejich kveteni zévisi pfedevs§im na
jejich stafi, vyZivé a teploté.

Rostliny fotoperiodicky citlivé

— kratkodenni: Jejich kveteni je indukovano fotoperiodou kratsi nez je kriticka délka dne.

— dlouhodenni: Jejich kveteni je indukovéano fotoperiodou del$i nezZ je kriticka délka dne.
Kratkodennost a dlouhodennost se tedy vztahuji ke kritické délce dne, které je obvykle 10-14 hodin
(viz Fotoperiodismus).

Prijem a transport fotoperiodického kvétniho signalu

Receptorem fotoperiodického signélu kveteni jsou listy a v nich pfedevsim fytochromovy systém. Své-
telny signal, pfijaty aktivni formou fytochromu, je pfedan casovacimu mechanismu (viz Biorytmy)
a pfeménén v signal biochemicky. Funkéni biologické hodiny jsou nutnou podminkou vnimani fotope-
riodického signalu (viz Biorytmy). Biochemicky signal je z listd transportovan do apikalniho meriste-
mu, kde indukuje proces vedouci ke kveteni. Nepfimym ditkazem existence specifického florigenniho
(kvétniho) stimulu je moZnost vyvolat kveteni rostlin v neindukénich podminkach naroubovanim indu-
kovaného listu nebo lodyZniho roubu s listy. Kvétni hormon (florigen) byl pfedpovézen jiz v r. 1936,
ale identifikovat se jej dosud nepodafilo.

Primarni tcinek fotoperiodického kvétniho signalu ve vegetacnim vrcholu

Plisobenim florigenniho (kveteni indukujiciho) stimulu, transportovaného z listti, dochézi v meristemu
ke zmén€ nezndmého molekularniho mechanismu. Tato zména je spojena s novym diferencia¢nim pro-
gramem meristematickych bunék, ale morfologicky se jesté neprojevuje.

Roubovacimi pokusy u nékterych druht rostlin bylo prokazano, Ze udrZeni generativniho stavu apikal-
niho meristemu vyZaduje staly ptisun induk&niho signalu z listd. Po naroubovani na nekvetouci pod-
noZz se apikalni meristem vraci do vegetativni faze.

kveteni
svételny rezim KD DD
[ T + —
l B — +
[ T . — +
[ I | - +
[ T — +
I I + —
A A
24 hod

Obr. 84. Vliv fotoperiodickych reZimi na kveteni kratkodennich (KD) a dlouhodennich (DD) rostlin.
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Pocet indukénich cykli

Pro fotoperiodicky poZadavek kratkodennich a dlouhodennich rostlin je charakteristickd nejen délka
dne, ale i pocet indukénich cykld (indukéni cyklus je jedna svételnd a jedna temnostni perioda).
U nékterych druht staci k vyvolani tvorby kvétd jeden indukéni cyklus, zatimco u jinych druhi je zapo-
tfebi znacny pocet cykli nebo trvaly fotoperiodicky reZim.

kalich koruna tyéinky pestiky

b okuhy 1 2

AP3/PI

wr | ap1 | A |

Ka Ko Ty Pe

AP3/PI
ag |7 AP1 l
Ka Ko Ko Ka

| AP3/PI |
ap2 | AG | '
Pe Ty Ty Pe

ap3nebopi| AP1 | AG ]
Ka Ka Pe Pe

Obr. 85. (a) ZjednodusSeny model urCeni identity kvétnich organt krytosemennych rostlin. Model piedpoklad4, Ze na
ureni identity kvétnich organil se podileji tfi funkce (tvofené kombinaci bilkovinnych faktorti) A, B a C. V mistg,
kde ptsobi samotné funkce A, se tvoii kalich, v oblasti pfekryvu funkci A a B vzniké koruna, v pfekryvu funkci B
a C ty€inky a v misté samotné funkce C pestiky. K vytvofeni tohoto modelu vedlo studium homeotickych mutanti.
(b) Priklady né€kterych gent tvoficich funkce A, B a C a prislusné mutantni homeotické fenotypy u Arabidopsis jsou
znazornény schématicky na prifezu kvétu.

168



Diilezitost temnotni periody

Kritické fotoperiodé odpovida kriticka délka noci (viz Fotoperiodismus). Preru§ime-li vyrazné kratko-
denni rostliné dlouhou noc kratkym osvétlenim, nevykvete. Naopak, preru§ime-li mnohym dlouhodennim
rostlindm dlouhou noc, vyvoldme jejich vykveteni. PreruSeni fotoperiody kratkou tmou zasadni zménu
kveteni nevyvola. Je tedy zfejmé, Ze rozhodujici je délka nepferuSované tmy, nikoliv svétla (obr. 84).

Kvalitativni a kvantitativni fotoperiodické pozadavky

Neékteré fotoperiodicky citlivé rostliny je mozné za neindukénich podminek udrZovat ve vegetativnim
stavu po téméf neomezenou dobu. Fotoperiodicky poZadavek takovych rostlin ozna¢ujeme jako kvali-
tativni (nebo absolutni). V jinych pfipadech nemusi byt fotoperioda pro kveteni limitujici, jen je urych-
luje nebo zvySuje pocet kvétd. Takovy poZadavek oznacujeme jako kvantitativni. Hranici mezi
absolutnim a kvantitativnim fotoperiodickym poZadavkem lze stanovit jen za pfesné vymezenych
pokusnych podminek, nebot fotoperiodické poZadavky rostlin se méni v zavislosti na jejich stafi, na
teploté, ozafenosti a dalSich Cinitelich.

Zastoupeni fotoperiodickych typua
Odhaduje se, Ze asi 80 % ceské kvéteny jsou druhy fotoperiodicky citlivé, v naprosté vétSiné dlouho-
denni. Kratkodennost se €asto vyskytuje u introdukovanych druhti, jakymi jsou kukufice a soja.

Kveteni dfevin

U velké vétSiny drevin se jarovizace ani fotoperiodicka indukce kveteni neuplatiiuji. Juvenilni obdobi
je u dievin dlouhé. U dubu trva 40-60 let, u bizy 25-30 let, u borovice 5-10 let. U mnohych dfevin se
kvéty vyvijeji z kvétnich pupent, které byly zaloZeny jiZ v 1ét€ predchoziho roku, jak je tomu u jablo-
né, broskvoné i u lesnich a okrasnych dfevin.

Priklady rostlin dlouhodennich, kratkodennich a fotoperiodicky neutralnich:

Dlouhodenni Krdtkodenni Neutrdlni

Allium cepa Cannabis sativa vétSina dfevin
Arabidopsis thaliana Glycine max Lycopersicum esculentum
Avena sativa Chrysanthemum sinensis Phaseolus vulgaris

Pozndmka: Nékteré rostlinné druhy zahrnuji variety, jejichZ fotoperiodicka zavislost je rozdilna.

10.2.3.2 Molekuldrné genetickd analyza pFechodu z vegetativni do generativni fdze
u Arabidopsis thaliana

Je vnitini determinace ke kveteni obecny metabolicky stav, ¢i se tohoto procesu ticastni velmi specia-
lizované geny a jejich produkty? Bylo zjiSt€no, Ze béhem pocatecnich fazi kveteni se v apikdlnim
meristemu hromadi specificky soubor mRNA. Bez dalSich funkénich analyz je ovSem té€zké rozhod-
nout, zda se takto zjiSt€né zmény v genové expresi pfimo ucastni procesu kveteni. Prvni dikazy, Ze
tomu tak je, byly ziskdny studiem tzv. heterochronnich mutanta Arabidopsis. Tito mutanti se vyzna-
¢uji pfedasnym ¢i zpoZdénym kvetenim a poruchami cirkadidlnich rytmi (viz Biorytmy).

Analyzy ukazuji, Ze pfechod do kveteni je u Arabidopsis (a vice méné podobné u nékterychdalSich kry-
tosemennych rostlin) ovliviiovan ¢tyFmi ¢astecné nezavislymi signalnimi drahami. Prvni dvé jsou
rdzu vnitfniho (vlastni vyvojovy program rostliny) a druhé dvé odpovidaji na signdly z prostfedi.
Vsechny tyto drdhy (mechanismy) ovSem navzdjem komunikuji a projevuji synergii v kone¢né aktiva-
ci gent urCujicich charakter apikalniho meristemu. Mezi t€mito geny mé dileZitou funkci transkripéni
faktor LEAFY (LFY) (viz déle):
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1) Autonomni draha — prechod do kveteni je moZny po dosaZeni ur€itého stafi (vyvojového stupn€) rost-
liny. Autonomni dréha, podobné jako jarovizace,vede pfes MADS-box transkripéni faktor FLC (flowe-
ring locus C, MADS- box viz Tvorba kvétnich organtl), ktery svoji aktivitou blokuje pfechod do gene-
rativni faze. Bilkoviny plsobici v autonomni dréze blokuji expresi FLC mRNA a sniZuji tak postupné
inhibi¢ni piisobeni FLC na prechod do kveteni a ve svém diisledku umoZziiuji aktivaci genu Leafy.

2) Draha zavisla na giberelinech se uplatiiuje v podminkach kratkého dne (pro Arabidopsis nein-
dukénich), kdy gibereliny maji schopnost podporovat kveteni aktivaci Leafy a dalSich gend udrzu-
jicich identitu generativniho apikalniho meristemu.

3) Jarovizacni mechanismus viz vyse.

4) Fotoperiodicka indukce je z4visla na fotoreceptorech Cerveného (fytochromy) i modrého (krypto-
chromy) svétla a také na chodu cirkadidlnich biologickych hodin (viz Biorytmy). Tato drdha nevede
pfes FLC. Je popsana fada bilkovin, jejichZ mutace naruSuji vySe zminéné procesy . Centralni posta-
veni v této drdze mé transkripéni faktor typu Zn (zinkovych) prsti CO (constans), ktery positivné
ovliviiuje expresi genu LFY. Bilkovina Lfy pfedstavuje novy typ transkripniho faktoru, ktery se
podili na stimulaci exprese dalSich gent tc€astnicich se kveteni a tvorby kvétu (napt. AP1 a 2 viz
déle). Je dominantnim faktorem udrZujicim identitu kvétniho meristemu.

Pii integraci téchto signalnich drah se uplatiiuje jeden z obecnych molekularnich princip vyvojové
biologie — integrace signélnich drah na drovni promotoru jednoho kli€ového genu/regulétoru. Signali-
zace z nezavislych zdroji aktivuje nékolik riiznych transkripcnich faktord, které se ovSem vazou do
riznych elementid cis-DNA téhoZ promotoru a synergicky aktivuji ¢i reprimuji genovou expresi (nebo
se ,,pretlacuji‘).

Geny urcujici ¢as kveteni byly jiZ identifikovany u mnoha druhti rostlin. Napt. cDNA izolovand z nezra-
lych kvétd ryZe kodujici bilkovinu patfici do skupiny MADS-box transkripcnich faktord (OsMADS1)
byla ektopicky exprimovéna v tabdku a plsobila ¢asnéjsi nastup kveteni. Dramatického vyvojového
zvratu bylo dosazeno u transgennich rostlin topolu expresi nadbytku bilkoviny kédované genem LFY
(leafy) z Arabidopsis. Na rozdil od kontrolnich rostlin kvetoucich ve stafi nékolika let zacaly transgenni
topoly kvést jako byliny po nékolika mésicich.

Geny ovliviiujici dobu kveteni nejsou vyznamné jen pro zékladni vyzkum — velmi daleZité mohou byt
i pro zeméd€lskou praxi. Lze si naptiklad predstavit transgenni obilniny se zkracenou vegetacni dobou,
kter4 jim umoZni dozrat v nepfiznivych podminkach. Naopak vynos nékterych kultivarG mtze byt zvy-
Sen tim, Ze kveteni nastoupi pozd¢;ji.

10.2.3.3 Realizace generativniho programu

A - Evokace

Evokace je prvni fazi realizace generativniho vyvojového programu, ktery se posléze projevuje na mor-
fologické tirovni a spoCivd v pfemén€ vegetativniho meristemu v meristem kvétu nebo kvétenstvi.
Uplatriuje se pii tom diferencidlni genova exprese, zajistujici syntézu bilkovin specifickych pro gene-
rativni meristemy.

B — Morfogeneze kvétu

Kvétni morfogeneze za¢ind pfeménou nedeterminovaného vegetativniho vrcholového meristemu (ktery
byl aZ dosud schopny neomezené riist a produkovat listy, nody a internodia) v determinovany meristem -
zaklad kvétu nebo kvétenstvi. Tato pfeména zaCind zesilenim mitotické aktivity celého vrcholového
meristemu. Meristem se zvétSuje a méni svlij tvar. Zrychluje se zakladani listd a pupend a poté se
v rychlém sledu zakladaji kvétni organy.
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a — Interakce mezi homeotickymi geny, katastralnimi geny a geny urcujicimi identitu meristemu
I kdyZ podminky vnéjSiho prostfedi u vétSiny rostlin siln€ ovliviiuji pfechod do generativni faze, maji
jen maly vliv na vlastni proces tvorby kvétnich organti. Tvorbu kvéth fidi druhové specifické genetic-
ky podminéné vyvojové programy. Podobné jako v pfipadé gent spoluurcujicich néstup kveteni, byla
i zde ziskéna fada mutantl (s naruSenou tvorbou kvétl) umoZnujicich 1épe pochopit biologickou pod-
statu tohoto procesu. Bylo moZné je rozlisit do dvou skupin:

a) meristemovi mutanti — nevytvéreji viibec kvéty (napf. leafy)
b) organovi mutanti — maji zménénou polohu, tvar a pocet kvétnich casti

Pro poznani gent ti¢astnicich se regulace tvorby kvéta bylo vyuZito pfedevS§im dvou modelovych rost-
lin: Antirrhinum majus (hledik) a Arabidopsis thaliana (husenicek). Pfes mnohé rozdily maji oba tyto
druhy pfislusejici rozdilnym celedim v zasadé obdobné usporddéni kvéti, které do zna¢né miry plati
pro vét§inu dvoudéloZnych rostlin.

Kvét dvoude€loZnych se nejcastéji skldda ze Ctyf okruhi kvétnich organi anglicky whorls (W vénec) -
kali$nich listkti (W1), korunnich platka (W2), ty¢inek (W3) a pestikii(W4). Byla popsdna fada mutan-
ti se zménénym vyvojem kvétnich orgdnti. Neékteré z nich (napf. plnokvété kultivary) maji velky
vyznam v okrasném zahradnictvi.

Podobné jako u rodu Drosophila i zde jde Casto o tzv. homeotické mutanty — to znamen4, Ze na
misté€ urcitych organt se zakladaji jiné, které patfi v celku téla jinam (napf. u mutanta antennapedia
rodu Drosophila vznikaji misto tykadel nohy). U vétSiny kvétnich homeotickych mutantt jsou muta-
ci postiZeny dva sousedni okruhy, cozZ vedlo k pfedpokladu, Ze existuji tFi funkce gent urcujicich
typ kvétnich organi — A, B a C (obr. 85). Funkce A Fidi tvorbu kalichu a koruny (W1 a W2), funk-
ce B fidi tvorbu koruny a tyCinek (W2 a W3), funkce C fidi tvorbu tyCinek a pestiku (W3 a W4).

Ztrata funkce A vede ke tvorb€ pestiki misto kali$nich listkGi (W1) a ty¢inek misto korunnich platkt
(W2). U Arabidopsis tomu tak je u mutantti apetala 1 (apl) a apetala 2 (ap2). Podrobna analyza expre-

se AP2 vSak ukézala, Ze tento gen je exprimovan v celém kvétnim meristemu a potlacuje expresi genu
AGAMOUS.

Poskozeni funkce B vede k zdmén€ korunnich platkti (W2) kali$nimi listky (W1) a tyCinek (W3) pes-
tiky (W4); tuto tfidu reprezentuji mutanti Arabidopsis apetala 3 (ap3) a pistillata (pi). Funkce téchto
gend je negativné regulovdna katastralnim genem SUP (SUPERMAN, viz dale).

Chybi-li funkce C, tvoii se misto ty¢inek (W3) korunni platky a misto pestikd (W4) kalis$ni listky
a uvnitf kvétu se zakladaji dalSi kvéty. Funkéni MADS box TF Agamous (viz dale) totiZ zastavuje
expresi regulatoru zarodecnosti a tim nedeterminovanosti meristemu Wuschel (viz meristem). Je tomu
tak u mutanta zvaného agamous (ag, obr. 85).

Geneticka analyza dvojitych mutant naznacila, Ze funkce genti B je nezdvisla na aktivité gent repre-
zentujicich funkce A a C. To vSak neplati pro vzdjemny vztah funkci A a C. Mutanti s potlacenou funk-
ci C vykazuji zesilenou funkci A a naopak — to znamend, Ze funkce A a C se navzajem vylucuji.

vvvvvv

zjednodusujici ABC model. V oblastech funkce geni B a C je nutna exprese transkripnich faktordt MADS
box Sepallata. (U mutanta s nefunkénimi geny SEPALLATA jsou ,kvéty* tvofeny jen kali$nimi listky.)

Trojiti mutanti s kombinovanymi defekty ve vSech tfech funkcich (genotyp: ap2-pi-ag) produkuji na
misté kvétu pouze zelené listové utvary. Chybi-li kontrolni funkce homeotickych genii, dostavdme se
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k zakladnimu (vychozimu) stavu kvétnich organi. Tyto pokusy potvrzuji davnou intuici J.W. Goetha,
Ze kvéty jsou pfeménéné (metamorfované) listy.

Kvétni homeotické geny kéduji transkripcni faktory

Veétsina hlavnich homeotickych gena fidicich kvétni morfogenezi byla jiZ naklonovana a charakteri-
zovéana. Prvnim byl DEFICIENS u hlediku. Srovnanim sekvenci téchto gent bylo zjisténo, Ze vétSina
z nich patfi do nové rodiny transkripnich faktori, které obsahuji tzv. MADS box (patfi sem
MCM /kvasinka, Agamous/Arabidopsis, Deficiens/hledik a Serum responsivni faktor-SRF/¢lovek) -
usek bilkoviny na N konci, ktery méa schopnost vazat se na DNA. Vsechny tyto TF maji schopnost
vézat se na cis-DNA element CC(A/T)6TGG v promotorech gend, jejichZ expresi fidi. Vedle tohoto
useku ma vétsina téchto bilkovin také K-box (tj. podobny keratinu), ktery tvofi amfipaticky a-helix
a umoziuje spolu s vazebnymi misty na C konci interakei s dalsimi bilkovinami pfi vytvafeni dime-
ru a tetrameri. MADS box TF plisobi v butikach kvétnich organti jako heterotetramery (vcetné tran-
skrip¢nich faktort Sepallata), které vazou v promotoru zaroven (diky ohybu molekuly DNA) dva
vzdalené cis-DNA elementy. U homologi hlediku (Deficiens/Globosa=AP3/PI Arabidopsis) bylo
zjisténo, Ze se takto vazou také do vlastnich promotoru a tak pozitivni zpétnou vazbou posiluji
svoji vlastni expresi. To je jeden z molekularnich mechanismii, které stabilizuji nové nastoupe-
nou vyvojovou drahu. To ovS§em neznamena, Ze vSechny faktory fidici vyvoj kvétu patfi do rodiny
MADS box transkripénich faktorii, nebo Ze vSechny MADS box transkripéni faktory fidi pouze kvét-
ni morfogenezi.

Srovnavaci genomickd analyza ukazuje, Ze kvétni MADS box regulatory byly duleZitymi faktory pfi
evoluci kvétu semennych rostlin. Prvni (patfici do funkéni skupiny B) se objevily u nahosemennych
rostlin pred asi 300 miliony let a exprimuji se vyhradné v samcich $isticich.

Katastralni geny a geny urcujici identitu meristemu

model. Do shora uvedenych interakci zasahuji také geny, jejichZ funkce pfedchazi funkci gend urcu-
jicich typ kvétnich orgéng; jsou to geny, které vymezuji oblasti kvétnich okruhi, a proto se nazyva-
ji katastralni. Patfi sem u Arabidopsis gen SUPERMAN (SUP); jehoZ produkt potlacuje funkci
organove specifického genu PISTILLATA. Katastralni geny reguluji aktivitu MADS box tran-
skripcnich faktori a jejich vlastni aktivita je Fizena geny urcujicimi identitu meristemu.

Geny urcujici typ meristemu plsobi pred geny katastralnimi a ovliviiuji pozitivné jejich aktivitu.
U mutantd, které nesou inaktivni formy pfisluSnych genti, dochédzi k ¢ate¢nému ¢i iplnému potlaceni
tvorby kvétd a v extremnich pfipadech maji misto kvétu vegetativni vzrostny vrchol. Mezi typické
zastupce téchto genl u Arabidopsis patii LEAFY (LFY) a CAULIFLOWER (CAL).

Dospivame tak k predstavé kaskddy na sebe navazujicich regulacnich genu, kterd zacina geny
pro indukci kveteni, pokrauje geny pro tvorbu meristemu kvétenstvi a konéi geny specifikuji-
cimi typ kvétnich orgéni. Dulezité je zjisténi, Ze mnohé ze zicastnénych genti pisobi na vice
urovnich. Napf. geny APETALA1 a 2 u Arabidopsis jsou geny uréujici typ organd v 1. a 2. okruhu
(funkce A), ale zaroven pusobi jako Casné geny, které spoluurcuji typ meristemu a posiluji expresi
LEAFY.

b — Tvorba samciho a samiciho gametofytu — pylu a zarodec¢ného vaku

Vyiisténim procesu kvétni morfogeneze je meioza, tvorba pylu a zarodeéného vaku smétujici k opy-
leni a k oplozeni — k pohlavnimu rozmnoZovéni. Zvlastnim zptisobem nepohlavniho rozmnoZovéani
z neoplozenych buné€k pestiku je apomixe.
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Apomixe

Apomixe je pomérné Casty zpisob nepohlavniho rozmnoZovéni (napf. u sloZznokvétych), kterym se
embryondlné vyvijeji neoplozené buniky sami¢iho gametofytu ¢i dalSich pletiv vaji¢ka. KdyZ embryo
vznika z diploidni vaje¢né buiiky, mluvime o parthenogenezi. KdyZ vznik4 z bunék zdrode¢ného vaku,
mluvime o apogamii. Podle piivodu apomiktického embrya je jeho genotyp totoZny s rodi¢ovskym
(embryo vznikd z neredukovanych somatickych bun€k), ¢i po spontanni diploidizaci bun€k haploidni-
ho gametofytu nese v homozygotni sestavé jeden ze dvou rodiCovskych genotypu.

Urceni pohlavi

Vétsina vysSich rostlin vytvéafi hermafroditické (oboupohlavé) kvéty a pohlavni diferenciace tak sou-
visi s vyvojovou determinaci pfislu$nych kvétnich okruhi.

Mezi nejlépe prostudované vyjimky patii dvoudoma Silene alba, ktera ma heteromorfické pohlavni
chromosomy X a'Y. Podobné jako u ¢lovéka je samci rostlina heterogameticka (XY) a samic¢i homo-
gameticka (XX). DilezZitou roli v regulaci genové exprese mé inhibi¢ni methylace rozséhlych udseku
DNA, ktera udrzuje v reprimovaném stavu nékteré iseky chromatinu odpovidajici za pohlavni dife-
renciaci. Ridici tlohu ma chromosom Y, ktery kéduje funkce potlacujici samici pohlavi.

U mnoha druht rostlin miiZe aplikace fytohormonti na kvétenstvi vyvolat zménu pohlavi. Uginek je
druhove specificky — jeden fytohormon muzZe u riznych druhii potlacovat (¢i podporovat) vyvoj jedno-
ho nebo druhého pohlavi.

U kukufice bylo po naklonovani mutantniho lokusu TASSEL SEED (ts — mutace zptsobuje konverzi
prasnikového kvétenstvi v kvétenstvi oboupohlavé) zjisténo, Ze produkt tohoto lokusu (zvlastni forma
alkoholdehydrogenasy) se podili na potlaeni vyvoje zaklad( pestikd v sam¢im praSnikovém kvéten-
stvi kukufice. Jde o pfimy cytotoxicky tcinek tohoto produktu.

ba — Mikrosporogeneze a vyvoj samc¢iho gametofytu

Vyvoj mikrospor a pylu (sam¢iho gametofytu) probihd uvnitf prasnika ty€inek (samci plodolisty). Poci-
na diferenciaci pylovych materskych bunék z pletiva archesporu (obr. 86). BEhem profaze meiozy,
ktera probiha podobnym zplisobem jako u jinych pohlavné se rozmnoZujicich eukaryot, se pylové matef-
ské buiiky obaluji silnou vrstvou kalesy, kterd tak izoluje vznikajici pohlavni generaci od hostitelského
sporofytu. Vysledkem meiozy je tetrada mikrospor, které se uvoliuji z kalosového obalu plisobenim
kalasy (B-1,3-glukanasy), jednim z prvnich produktd tapeta, nejvnitinéjsi buné¢né vrstvy prasného
pouzdra. Tapetum slouZi dale jako zdroj Zivin pro vyvijejici se mikrospory a posléze pyl. Sacharidy
vzniklé rozkladem kalosy jsou zdrojem energie a stavebnich metabolitd. Jsou-li syntéza a rozklad kala-
sy potlaceny, mikrospory odumiraji. Je to jeden z ptipadli jaderné podminéné pylové sterility.

Mikrospory a po mikrosporové mitose pak mlada pylova zrna jsou kryta dvéma bunécnymi obaly.
Vnitfni intina ma charakter primarni bunécné stény, zatimco vnéjsi exina je tvofend sporopoleninem
a je druhovée specificky strukturovana (viz Buné¢né sténa).

Vyvoj pylu

Produktem asymetrické mikrosporové mitosy jsou dvé nestejné buriky mladého samc¢iho gametofytu
(pylového zrna), jejichz dalsi osud je zasadné rozdilny (obr. 86). Vegetativni bunika zabird vétSinu
objemu pylového zrna, je v ni vétSina plastidii, je zablokovana v G1 fazi buné¢ného cyklu a ma silné
rozvolnény (transkripéné aktivni, hyperacetylovany) chromatin. Pfi klieni pylového zrna se transfor-
muje v pylovou lacku. Generativni burika, ktera posléze sestupuje do nitra vegetativni buriky, je tvo-
fena pfevazné jadrem se silné kondenzovanym chromatinem; u fady druhi ji chybi plastidy a mito-
chondrie. S tim pak souvisi materska dédi¢nost téchto organel u vétSiny krytosemennych.
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Obr. 86. (a) Tvorba saméiho a sami¢iho gametofytu a dvojité oplozeni u krytosemennych rostlin. U pylu jsou zachyceny dva zakladni typy — dvoubunélny a trojbunécny.
Splynutim jedné spermatické buriky s buiikou vajec¢nou vznika zygota, splynutim druhé spermatické buriky s diploidni centrdlni buiikou zarode¢ného vaku vzniké inicidla
triploidniho endospermu. (b) — Detail zarode¢ného vaku pfi dvojitém oplozeni.



Zraly pyl vSech krytosemennych rostlin je moZzné rozdelit do dvou skupin. Druhy s dvojbunéénym
pylem (buiiky vegetativni a generativni) a druhy s trojbunéénym pylem (buriky vegetativni a dvé sper-
matické). Rozdil mezi dvojbunécénym a trojbunéénym typem pylu je dan nacasovanim mitosy
generativni buriky (pylova mitosa). V obou pfipadech je funkéni sam¢i gametofyt nakonec tvofen
tfemi burikami — jednou vegetativni a dvéma spermatickymi (produkty déleni generativni burky).
Generativni burika zdhy po mikrosporové mitose vstupuje do S faze (vegetativni u obou typi zlstava
v G1 fazi) a u dvoubunééného typu pylu (napf. u tabdku) je ve zralém pylu v G2 fazi. Pylovou mito-
su (nékdy oznaCovanou jako druhou, vedouci ke vzniku dvou spermatickych bunék) prodélava az po
vykliceni pylové 1acky. Trojbunéény pyl (napf. fepka a obilniny) prodélava pylovou mitosu jiz pred
dozranim v prasniku (obr. 86).

Oplozovaci jednotka

Produktem mitosy generativni buriky jsou dvé spermatické buriky tvofici organizovanou oplozovaci
jednotku, ktera se pak ucastni dvojitého oplozeni. Uspofadani oplozovaci jednotky predurcuje, ktera
ze dvou spermatickych bunék splyne s diploidnim jadrem zarode¢ného vaku a ktera s buiikou vaje¢nou.

Genova exprese béhem vyvoje pylu

Srovnani genové exprese ve vegetativnich pletivech s genovou expresi v pylu ukazalo, Ze asi 70 % tran-
skripti mRNA je spole¢nych obéma vyvojovym fazim. Jde bezesporu zvlaste€ o tzv. ,housekeeping™
geny, které zajistuji zdkladni fungovani eukaryotické buriky. Podle ocekavani ovSem také existuje fada
mikrosporové (pylové) specifickych mRNA, které kdduji funkce nezbytné pro uskute¢néni samciho
gametofytického vyvoje. Mezi nejlépe prostudované zastupce pylové specifickych genl patii geny
LAT 52 (pyl rajcete) a Zm 13 (pyl kukufice), které koduji bilkovinu pfibuznou trypsinovému inhibito-
ru. Antisens-transgenni rostliny s potlaenou expresi tohoto genu tvofi pyl, ktery neni funkéni. Promo-
tor genu LATS?2 je experimentalné nejvice pouZivanym pylové specifickym promotorem.

Pylova sterilita
Pylova sterilita je nej¢astéji zpisobena prestavbami v genomu mitochondrii (viz kap. 2) a proto se nazy-
va cytoplasmaticka samci sterilita (,,cytoplasmic male sterility*, CMS). U fady druhti jsou znamy jader-

Inkompatibilita

sporofyticka gametofyticka

SB
S1S2 S182 S1S2 S1S2

Obr. 87. Schéma inkompatibilni interakce pfi opyleni u sporofytického a gametofytického typu pylové inkompatibility.
U sporofytické inkompatibility je inkompatibilitni fenotyp pylu uréovan bilkovinnymi faktory uvoliiovanymi do

genovou expresi samotného gametofytu.
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né geny, které maji schopnost fertilitu pylu obnovit. U kukuriéné CMS typu T (Texas) jsou to geny Rf1
(angl. restoration of fertility) a Rf2. Jev samci cytoplasmatické sterility napovida, Ze vyvoj a funkce
pylu maji mimoradné naroky na vykonnost mitochondrii — jedna se o energeticky narocny proces.

Promotory pylové specifickych gend maji velky prakticky vyznam — mohou fidit expresi cytotoxickych
bilkovin (napt. RNAasa z Bacillus amyloliquefaciens, tzv. BARNASE), které zptusobi pylovou sterili-
tu u transgennich plodin a usnadni tak napfiklad produkci hybridniho osiva.

bb — Megasporogeneze a vyvoj samiciho gametofytu

U krytosemennych rostlin samiéi zarode¢né listy (karpely) sristaji a vytvareji pestik tvofeny na bazi
semenikem. Z ného vyrista ¢nélka zakoncend bliznou, na kterou dopada pyl béhem opyleni. V seme-
niku se zakladaji vajicka, ktera jsou pripojena poutkem (funiculus) k placenté. Vngjsi obal vajic¢ka se
Cleni na dva integumenty; vnitinimu se fika endothelium. Souvisly obal integumentd je preruSen
v misté zvaném mikropyle (otvor klovy), slouZici ke vstupu pylové 1a¢ky. Rozhrani mezi poutkem
a integumenty proti mikropyle se nazyva chalaza (obr. 86). Vnitfek vajicka je vyplnén zarode¢nym
pletivem zvanym nucellus. V ném se diferencuje jedna zvétSena buiika — matefska buiika zarodec-
ného vaku, ktera prodélava meiotické déleni a produkuje tak Ctyfi haploidni megaspory. Z nich se dale
vyviji jen jedna, leZici na chalazalnim p6lu vajicka. Prochazi tfemi bunécnymi cykly, které vedou ke
vzniku zralého zarodecného vaku — samiciho gametofytu. Tti buriky pobliZ mikropyle vytvareji
vajeCny aparat — prostfedni zvétSena burika vajecna je obklopena synergidami. Na protéj$im polu se
diferencuji tfi antipody a ve stfedu zarode¢ného vaku splyvaji dvé bunky za vzniku diploidni central-
ni burniky zarode¢ného vaku.

Molekulémni analyza téchto vyvojovych procest byla po dlouhou dobu brzdéna nesnadnou izolaci
vajicka a zvlast€ zarodecného vaku. Diky technice RT-PCR (reverzni transkripce — PCR) umoziiujici
amplifikovat a klonovat cDNA z jediné buiiky je dnes zndma cela fada genf, které se specificky expri-
muji pfi vyvoji vajicka. I zde k funkéni analyze vyznamné pfispiva studium mutanti, ktefi maji naru-
Seny vyvoj vajicka. Z teoretického hlediska mé velky vyznam napf. kukufi¢ny mutant indeterminate
gametophyte (ig), ktery ma poruchy déleni buné€k zdrode¢ného vaku a umoziuje vznik endospermu,
pfipadné embryi, se zménénou ploidii. Toho je mozno pouZit napf. ke studiu vlivu rodi¢ovskych geno-
mu na vyvoj endospermu (viz déle).

10.2.3.4 Oplozeni

Pyl po dopadu na povrch blizny pfijimé vodu a pfechézi z klidového stavu do procesu kliceni. Pylova
lacka prorusta kliénim pérem v exiné. Jeji bunécna sténa je pokraCovanim intiny; na velmi rychle se
prodluZujici $picce je bunécné sténa pylové 14Cky tvofena prevadzné pektiny. Star§i ¢asti bunécné stény
pylové 14Cky jsou dvouvrstevné, nebot pod primarni sténou se uklada kalosova sténa. Tzv. kalosové
zatky, které v pravidelnych intervalech oddé€luji protoplast v roustouci predni ¢asti od zbytku lacky,
zfejmé zajistuji zachovani spravné bunécné velikosti. Rostouci pylova 14¢ka je silné polarizovanym
tutvarem, ktery je ve Spicce vyplnén sekre¢nimi vacky, takZe v optickém mikroskopu zde neni moZno
pozorovat Zadné struktury (clear cap). Pro apikalni rast lacek (ale také napf. kofenovych vlaski) je
dilezity koncentracni gradient volného cytoplasmatického vapniku s maximem ve $picce. Za $pic-
kou se nachézi zrnita zona vyplnéna ER a Golgiho aparatem spolu s velmi rozvinutymi mitochondrie-
mi. Rast pylové lacky je proces s enormnimi naroky na oxidaéni fosforylaci. Za expandujici $pi¢kou se
nachazi zona intenzivni endocytosy, kterd zajiStuje recyklaci membran (viz Endomembrany).

Dvoji oplozeni

Rust pylové 1acky je druhové specificky, prizpisobeny typu pestiku (zvlasté délce ¢nélky). U rady
druht bylo prokézano, Ze rist lJa¢ek smérem k semeniku ma charakter chemotaxe (viz Pohyby rostlin).
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Po dosazeni semeniku prorista 1a¢ka otvorem klovym (mikropyle) do zarode¢ného vaku. Spermatické
buriky se pak pohybuji za pomoci aktinového cytoskeletu zarode¢nym vakem. Jedna splyvé s burikou
vajecnou a tak vznika zygota. Druha splyva s diploidnim jadrem zarode¢ného vaku, z néhoZ se poslé-
ze vyviji triploidni endosperm (obr. 86). Toto tzv. dvoji oplozeni je charakteristickym rysem krytose-
mennych.

Pylova inkompatibilita (autoinkompatibilita) jako mechanismus cizospraseni

Evoluéni tspéch krytosemennych rostlin je spojen s i¢innym opylenim, které je u fady druhid spojeno
s mechanismy podporujicimi cizospraSeni. Pfedpoklada se, Ze rozvoj krytosemennych na konci tfetihor
v obdobi kridy byl spojen také s rozvojem opyleni zprostfedkovaného hmyzem. Koevoluce kvéta rost-
lin a hmyzich opylovaci dosahla v fadé pripadi vysokého stupné koordinace. Nejzndméj$im je u nés
pfipad orchideji z rodu Ophrys (torfich), jejichZ kvéty se podobaji samickam opylovace. Marné pokusy
sameckl o kopulaci s kvétem vedou k velmi intenzivnimu pienosu pylu.

Pylovou autoinkompatibilitou se rozumi aktivni zéstava kli¢eni a (nebo) ristu pylovych lacek po samo-
spraSeni. Pfijem vody pylovym zrmem na povrchu blizny u druha s tzv. suchymi bliznami (napf. u Ce-
ledi Brassicaceae) je fizen rozpoznavaci interakci mezi bliznou a pylem. Inkompatibilni pyl neni
schopen prijimat vodu. V ptipadé ¢eledi Brassicacae se jedna o tzv. sporofytickou autoinkompatibi-
litu — to proto, Ze fenotyp pylu (tj. jeho charakter kompatibility ¢i inkompatibility) je uréen produkty
sporofytu — tapeta. I pyl, ktery se po meioze heterozygota sklada v poméru 1:1 z pylovych zrn nesou-
cich razné S-alely (,,self-inkompatibility* SI), se chova pfi opyleni matetské rostliny jednotné — podle
jejiho genotypu kompatibilné ¢i inkompatibilné (obr. 87). Molekularni podstata tohoto systému je
intenzivné studovéna u rodu Brasssica. Pestik produkuje specifické bilkoviny, tzv. SLG (S-lokus gly-
koproteiny) a SRK (S-receptorova kinasa, viz Pfijem a pfenos signali). Funkce SRK je nezbytna pro
autoinkompatibilitu, SLG ma funkci podpirnou.

Pylovym partnerem této specifické rozpoznavaci interakce je mala bilkovina bohata na cystein
(SCR - S specific cystein rich), ktera se po opyleni uvoliiuje z povrchu pylovych zm, interaguje spe-
cificky s SRK a spousti tak signalni kaskadu vedouci k zastaveni kliceni a ristu pylové lacky.

Dalsim typem autoinkompatibility se ¢asto vyznacuji druhy s vlhkou bliznou, na které dochazi k imbi-
bici pylového zrna a vétSina pylovych zrn vytvofi pylovou 1acku (napf. u Celedi Solanaceae). K zasta-
vé ristu inkompatibilnich pylovych lacek dochdzi aZ ve ¢nélce. V tomto pripadé je fenotyp pylového
zrna pfimo urcen jeho genotypem, proto jde o gametofytickou inkompatibilitu. U S-lokusového hete-
rozygota je tak pylova populace rozdélena na poloviny. Pfi opyleni matefské rostliny tak mizZe byt polo-
vina pylu kompatibilni a druh4 inkompatibilni (ebr. 87). U ne€kolika zéastupct Celedi Solanaceae jsou
na ,,samic¢i* strané€ interakce — tj. v pestiku — faktorem specifického rozpoznani glykosylované RNAa-
sy (S-RNAasa) které specificky likviduji transla¢ni apardt inkompatibilniho pylu. Pylovy partner této
interakce byl objeven u mandloné. Je to pylové specificka bilkovina SFB (specific box), ktera po cizos-
préseni ridi ubikvitinaci a tedy proteolyzu S-RNAasy.

Autoinkompatibilita se vyvinula nezavisle (polyfyleticky) v fadé Celedi, a proto i jeji mechanismus
neni obecny. Spolu s dal§imi mechanismy podporujicimi cizospraSeni (napf. morfologickymi a ¢aso-
vymi — heterostylie a proteroandrie) prispéla vyznamné k evoluci krytosemennych.

Endosperm a rodi¢ovsky vtisk (parental imprinting)

Endosperm se pravdépodobné fylogeneticky vyvinul z dalSiho embrya v zarode¢ném vaku, které
najdeme u nékterych ,,primitivnich* vyssich rostlin. Pfi jeho ontogenezi je dilezity rodi¢ovsky vtisk
(parental imprinting) a rodicovsky konflikt (parental conflict), podobné jako napf. pfi vyvoji pla-
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centy u savcl. Rodi¢ovsky vtisk se projevuje riznou aktivitou jedné a téZe alely genu v zavislosti na
tom, prichédzi-li od otce ¢i matky. Molekuldrni podstatou rodi¢ovského vtisku je diferencidlni me-
thylace a represe genomu, kterd je jina u samcich a samicich gamet. Hypotéza o rodicovském kon-
fliktuje je zaloZena na predpokladu riznych ,,z4jma“ otce a matky pfi vyvoji embrya (u rostlin pravé
také endospermu). Otcovskym ,,zdjmem* je maximalni odCerpani Zivin z matky do vyvijejiciho se
zarodku, matefskym ,,zdjmem* je naopak omezeni vydeje Zivin pro zachovani mozZnosti dal$iho roz-
mnoZovéni. VyuZzitim kukufi¢ného mutantu indeterminate gametophyte (viz Vyvoj samic¢iho game-
tofytu) bylo mozné pripravit rizné varianty endospermu s pomérem matefského a otcovského geno-
mu odchylnym od 2 materskych : 1 otcovskému. Endosperm s pfevahou genomu vnesenych sam¢i
gametou (2 otcovské : 1 materskému) ma tendenci k bujné proliferaci, kterd posléze vede k abnor-
mélnimu vyvoji semene. Hypotéza rodiCovského konfliktu je podpofena také napf. studiem mutantu
Arabidopsis medea (mea). Gen MEA (koduje bilkovinu patfici do rodiny Polycomb represorit DNA)
je imprintovan tak, Ze exprese alely pochdzejici od otce je v embryu i endospermu specificky potla-

¢ena. Pokud matefsky genom vnasi mutantni alelu, je vysledkem zbytnéni embrya a posléze zanik
semene.

Selekce na tirovni gametofytu

Proces oplozeni u rostlin umoZiiuje kompetici a selekci samcich gametofyti — pylovych lacek. I na této
trovni totiZ existuje variabilita ve fitness, kterd se projevuje v rychlosti a a¢innosti oplozeni. Pylova
zrna s malo vykonnym mechanismem riistu pylové 1acky jsou z procesu oplozeni vyloucena.

rust plodu

relativni zména

| bunécéné déleni a rust |

klimakterium

A

| senescence |
I 1

Obr. 88. Procesy charakterizujici vyvoj plodi. Zrani klimakterickych plodi je doprovdzeno vyraznou produkci
ethylenu (C,H,) a v klimakeriu se u nich zesiluje respirace (CO, ). U neklimakterickych plodil k takovémuto
zesileni nedochazi (CO, - - - - - ).
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10.2.3.5 Vyvoj plodii

Na oplozeni a vyvoj semen navazuje vyvoj oplodi. Vyvoj oplodi zavisi na vyvoji semen a je fizen fyto-
hormony (auxiny, gibereliny a cytokininy) syntetizovanymi v embryu. O tom svédc¢i, mimo jiné, sku-
te¢nost, Ze u nékterych druht rostlin je mozné vyvolat tvorbu parthenokarpickych (bezsemennych)
plodu aplikaci auxinu nebo giberelinu na neoplozeny semenik. Tyto fytohormony spolu s cytokininy
stimuluji déleni a rast bunék v pletivech oplodi a spoluvytvéreji sink pro asimilaty a mineralni Ziviny.
Po ukonceni rustu za¢nou v plodech probihat procesy zrani. V duznatych plodech klesa obsah orga-
nickych kyselin a zvySuje se obsah cukrl i riznych sekundarnich latek, které plodim dodavaji charak-
teristickou chut a vini. Chlorofyl mizi a objevuji se barevné anthokyany a (nebo) karotenoidy. Takovy
plod se stava atraktivni pro konzumenty, ktefi prispivaji k roz$ifovani jeho semen.

Plody klasifikujeme jako klimakterické (napf. jablka, rajcata a banany) a neklimakterické (napf. tres-
né a jahody). Zrani klimakterickych plodi je doprovazeno vyraznou produkci ethylenu. Ehtylen je
nejen zrajicim plodem uvolfiovan, ale sdm jeho zrani zpétn€ urychluje (viz Fytohormony). Zraly kli-
maktericky plod prechazi do tzv. klimakteria, coZz je poCatecni etapa senescence charakterizovand
doCasnym dvoj- aZ trojnasobnym zesilenim respirace a fadou dalsich biochemickych zmén, napf. hyd-
rolyzou pektini v buné¢nych sténach a pfeménou Skrobu v cukr (obr. 88).

Znalosti procest probihajicich pfi zrani plodi jsou vyuzivany pfi dlouhodobém komerénim skladova-
ni ovoce. Zrani mize byt znacn€ zpomaleno, jsou-li plody skladovany pfi snizené teploté, zvySené kon-
centraci oxidu uhli¢itého a sniZzené koncentraci kysliku. Naproti tomu dozravani plodd (napf. banant,
pomerancu a citronl) je mozné urychlit skladovanim v atmosféfe se zvySenou koncentraci ethylenu.
Skladovatelnost plodi lze geneticky ovlivnit metodami genového inzenyrstvi.

10.2.4 Etapa starnuti a odumirani

Starnuti (senescence) rostlin je pfirozeny vyvojovy proces vedouci k jejich odumfeni, charakterizova-
ny pfevahou déji katabolickych nad anabolickymi. Jak dlouho bude rostlina Zit, kdy za¢ne starnout
a kdy odumfe, zavisi na faktorech genetickych, fyziologickych a ekologickych. Vyznamnym faktorem
pisobicim proti senescenci jsou cytokininy.

Geneticka determinace

Geneticky je determinovéna priblizna délka Zivota rostliny jako celku (viz rostliny jedno-, dvou-
a viceleté) a tim 1 maximalné mozné délka Zivota jejich bunék, pletiv a orgdnli. Zmény, které v buiice
nastavaji pri jeji pfirozené senescenci a které vedou k jejimu odumfeni, jsou geneticky programova-
né, ale impuls k jejich zapoceti obvykle prichazi z oblasti vnitfnich fyziologickych vztahl nebo
z vnéjsiho prostiedi (viz déle). Zvlastnim druhem geneticky programované senescence a smrti bunék
je tzv. apoptosa, objevend u Zivocichd, u nichz byly identifikovany geny, které ji vyvolavaji a fidi.
U rostlin se apoptosa uplatiiuje napf. pfi tvorbé spor (odumirani tfi megaspor pred vyvojem zarodec-
ného vaku ze zbyvajici megaspory) a v nékterych patologickych procesech.

Fyziologicka regulace

Za urcitych podminek mohou buiiky, pletiva nebo organy, oddélené od matefské rostliny, Zit témér ne-
omezené dlouho. O tom svédc¢i jejich chovani v kulturach in vitro, jakoZ i riizné zplisoby vegetativniho
mnoZeni pouzivané v zemédélské a zahradnické praxi.

Zivotaschopnost diferencovanych bunék, pletiv a organi v celistvé rostliné je omezovéna jejich kore-
la¢nimi vztahy. Napf. list oddéleny od rostliny a zakofenény muzZe zistat zeleny a vitalni po mnoho let,
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zatimco na strom€ odumird béhem nékolika mésici. Jednim z faktord, ktery rozhoduje o délce jeho
Zivota, jsou cytokininy transportované z kofenil. Zakofenény list jich ziskava vice neZ list v koruné
stomu, ktery se o né€ déli s ostatnimi listy a dal§imi orgény (viz Korelace). Vyznamné jsou pfitom i dalsi
fytohormony, kyselina abscisova a ethylen, jejichZ koncentrace v listech intaktni rostliny (nikoliv ale
v zakofenéném listu) mizZe stoupnout napf. pusobenim odumirajicich kvétd nebo zrajicich plodi. Vita-
lita listu (i jinych organt) ovSem zdvisi i na nutri¢nich faktorech (vod€, mineralnich Zivinach, fotosyn-
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tatech a vitaminech) a na fyzikalnich vlivech vnéjsiho prostiedi.

Procesy starnuti a odumiréni, které jsou u jedno- a dvouletych rostlin spoustény vykvetenim, mohou
byt jiZ jen st€Zi zvraceny faktory vnéjsiho prostiedi. Zabrzdény mohou byt opakovanym odstrafiovanim
mladych kvétu nebo plodu.

Vlivy vnéjsiho prostredi

Vnéjsi prostiedi muzZe vyvolavat senescenci a odumirani rostlin dvojim zpiisobem: (1) specifickym sig-
nalné-regulaénim ptsobenim nebo (2) poSkozenim bun€k mrazem, suchem, piisobenim patogennich
mikroorganismi apod.

U mnoha druhil rostlin mirného pasma jsou procesy starnuti vyvolavany urcitou fotoperiodou a teplo-
tou. V tropech jsou regulovany napf. nastupem obdobi sucha, které pfichazi po obdobi desta.

Konservacni senescence listii

Pfirozené starnuti a odumirani listd mnohych viceletych rostlin spo¢iva v koordinovanych a progra-
movanych biochemickych zméndach, jakymi jsou rozklad chlorofylu, bilkovin, nukleovych kyselin
a dezintegrace buné¢nych membrén a organel. Tyto procesy jsou spoustény ekofyziologickymi signaly
v predstihu pfed nastupem nepfiznivych Zivotnich podminek zimniho obdobi, takZe rozkladné produk-
ty mohou byt z list v¢€as (pfed jejich opadem) odvedeny do kmend, vétvi, kofentl nebo hliz a na zacat-
ku nového vegetacniho obdobi vyuZity jako pohotovy zdroj energie a metabolickych stavebnich suro-
vin. Takovato senescence se oznacuje jako konservacni (zdchovnd).

Opadavani listi, kvéti a ploda

Vyvoj plodu a listi je obvykle zakoncen jejich opadavanim. K oddéleni od stonkil a vétvi dochazi ve
zvlastni odd€lovaci z6né bunék na bazi fapiku, resp. plodové stopky. V buiikach oddélovaci zony se
zvySuje aktivita enzymi hydrolyzujicich polysacharidy bunécnych stén: celulasy a pektinasy (polyga-
lakturonidasy). ZvySeni aktivity téchto enzym je disledkem jejich syntézy de novo, stimulované ethy-
lenem a ABA. V mnoha pripadech je cely proces pod fotoperiodickou kontrolou.
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