10.2.2.2 VYvoj vegetativnich orgdnit

Apikalni meristem a v¥voj stonku

Vyvoj stonku za¢ina zaloZenim a diferenciaci apikalniho meristemu pii embryogenezi. Apikéini meris-
tem krytosemennych je tvofen tfemi vrstvami bungk, které lze rozlisit na zékladé jejich prostorové loka-
lizace a zphsobu, jakym se v nich buiiky d&li (obr. 78). Vngjii vrstva Ll(layer) je charakterizovana
antiklinalnim délenim bunék a je totoZna s epidermis (obr. 79). Ve stfedni vrstvé L2 se butiky déli antik-

L1 L2 L3

korpus {L.3)

Obr. 78. Vrstvy meristemu a vyvojovy osud bun&&nych populaci. (A) V apikélnim meristemu krytosemennych lze
rozlisit tfi bungtné vrstvy na zikladg jejich lokalizace a pevazujici orientace bunéénych dileni. Vnéjsi vrstva L1 tvofici
epidermis se vyznacuje antiklinalnim délenim paralelnim s povrchem. Ve stfednf vrstve L2 a zvIadtd ve vaitini vrstve
L3 probihd jak antiklindlni, tak periklinalni d&ieni. Toto uspotadani dovoluje na rostlinném organismu (B) rozliit tzv.
tuniku (L1 + L2 — periferni bun&né vrstvy) a korpus (L3 — centrilni pletiva rostliny). Obrizek ukazuje, Ze velka Zast
bunék dospelé rostliny pochazi z bunéénych déleni ve vrstvE L3, Vistva L2 tvofi subepidermalni pletiva vEetné mezofylu
v listech a kortexu stonki. (C) Detail apikélniho meristemu s vyznagenim jeho jednotlivych oblasti: centralni zéna
(cz), periferni zéna (pz), P1 a P2 listova primordia. Centriln{ z6na je tvofena skupinou délivych ~zérodeEnych* bungk,
v periferni z6né se zaklddaji listova, pfipadng kvEini primordia a Zebrovy meristem (rz) piispiva k ristu nadzemni &4sti
a k diferenciaci pletiv stonku.
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Obr. 79. Schéma antiklindlniho a periklindlniho d&leni bundk v apikalnim meristemu,

lindlné i periklinilng, ale antiklinilni d&leni pfevaZuje. Tyto dvé bunééné vrstvy vytvéreji tuniku. Kor-
pus je centralni komplex pletiv tvofenych z vrstvy bungk L3, ve které dileni probihd viemi sméry. Vit-
Sina bunék dospélé rostliny tak vznik4 bun&énych délenim vistvy L3. Epidermis je tvofena vylu¢né
vrstvou L1. Vrstva L2 obvykle vytvafi subepidermalni pletiva stonku a listu (mesofyl). Po ptechodu do
generativni faze vznikaji z této vrstvy nucellus a archespor — pletiva, kterd ddvaji vzniknout makro-
a mikrospordm (viz Faze generativni). Stavba stonku ve sméru podélném ma moduliarni charakter
(viz vpiedu). Postaveni listd na stonku uréuje fylotaxe (viz Vyvoj listu).

Apikalni meristem jako sam sebe udrzujici rovnovazny systém
Apikalni meristem plni své funkce v moduldmim ristu rostlinného organismu diky nasledujicim
zékladnim vlastnostem:

1. Udrzuje skupinu délivych (zarodeénych) bunék v centrilni oblasti meristemu (cz — central zone, obr.
78-C).

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

3. Udrzuje dynamickou rovnovihu mezi tSmito dvéma procesy.

Zaklady apikilniho meristemu jsou poloZeny v rané (globularni) embryogenezi vytvofenim skupiny
bunék exprimujicich gen WUS pod meristemem a gen STM v meristemu (viz Embryogeneze). Oba
homeobox transkripéni faktory poméhaji udrZzovat nediferencovany (zdrodedny) charakter bunik
v centralni oblasti meristemu. Mutant stm nema apikélni meristem, na jeho mist& jsou diferencované
buiiky, DileZitym aspektem regula¢ni funkce STM je udrZovani nizké hladiny giberelinii v centru
meristemu potlagovanim jejich biosyntetickych genu. SniZend aktivita giberelinii podporuje zarodelny
charaktetr meristem.

Pozdéji, v srdgitém stddiu embryogeneze je indukovina exprese geni CLV1, 2 a 3 (CLAVATA), které
naopak stimuluji pfechod bun&k meristernu do stadia diferenciace a tvorby orgénii, tj. piisobi ,,proti“
STM a WUS a zaji$tuji tak rovnovahu zminénou v bod# 3. Mutanti CLV maji tedy mnohondsobné zvy-
Seny pocet nediferencovanych bunék v meristemu (obr., 80). Gen CLV1 koédujici receptorovou Ser/Thr
kinasu (obr. 81) je exprimovén pfimo v centru meristemu. CLV3 kédujici difuzibilni peptid véaZici se
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Obr. 80. Srovndni velikosti apikalniho meristemu u WT Arabidopsis a mutanta el

na extracelularni domenu CLV1 se exprimuje nad centrem meristemu pod epidermis (obr. 82). Peptid
Clv3 odpovida difuzibilnim morfogenim z reak&né — difuzniho modelu (viz vy§e). Optimalni kon-
centraéni spad Clv3 a jim aktivovana signalizace Clv] jsou parametry spravné geometrie (v&etné podi-
Iu zérodeénych a diferencujicich se bun&k) apikalniho meristemu. Rovnoviha nediferencovanych
a diferencovanych bunék v meristemu je zajiSfovana negativni regulaci genu WUS difundujicim

peptidem kédovanym CLV3 (v interakci s CLV1 a 2), pricemz WUS pozitivné reguluje (je nutny
pro) expresi viech genti CLV (viz Reak¢né-difuzni model morfogeneze).

Pro spravné fungovani apikaniho meristemu béhem vegetativni (a generativni) vyvojové faze je
vedle Fady dalich bilkovinnych faktord v meristemu a jeho bezprostfednim okoli nutna komunikace s¢
zakladanymi listovymi primordii. DilleZity je v tomto ohledu gradient auxinu (viz Apikalni dominan-
ce), ktery vznika Einnosti specifickych bilkovinnych membranovych pfenafeci Pin odpovédnych za
polami transport auxinu. DileZitou dlohu zde maji také bilkovinné faktory odpovédné za spravny vyvoj
listdt. Takovym faktorem je také specialisovany translaéni iniciaéni faktor Zwille (ZLL), ktery pusobi
krétce ptimo v meristemu.Ten se, podobné jako pifbuzny Argonaut (AGO), padili na vyvojové regulo-
vaném potlaeni genové exprese nékterych TF prostfednictvim siRNA (viz. Regulace genové exprese).

Bri 1 Clavata 1 Xaz21

povrch bunky

? plasmalema

! cytoplasma

Obr. 81. Struktura serin/threoninovych receptorovych kinas. Extraceluldrni doména interaguje v piipadé Bril
s brassionosteroidy (funguje jako receptor pro tuto tfidu fytohormoni: viz Fytohormony — Brassinosteroidy, obr. 89),
Clv1 s peptidem Clv3 a Xa21 s oligosacharidy z bun&¢nych stén fytopatogena Xantomonas. Po navizdni ligandu je
aktivovina serin/threoninkinasovi aktivita na cytoplasmatické domeng receptorové kinasy.
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Obr. 82. Regulace centrilni (zirode&né) a periferni {diferenciaéni) zony apikilniho meristemu soudinnosti aktivaénich
(WUS a STM) a inhibignich (CLV) bilkovinnych faktord. CLV3 kéduje nizkomolekulirni peptid aktivujici
receptorovou kinasu Clv] a zdrovei inhibujici aktivitu genu WUS, ktery je oviem nutny k jeho vlastni expresi. Aktivita
genu ZLL je nutnd k ,,nastartovani* samoregulainiho mechanismu apikilniho meristemu pted zaloZenim prvoich
pravych listd.

Vyvoj listii

Listy se zakladaji v apikalnim meristemu v podobé& listovych primordii. V Zlabi tichto listovych
zdkladil o néco pozdéji vznikaji zdklady postrannich pupent. Poloha listovych primordii na apikdlnim
meristemu uruje budouci postaveni listit na stonku. Je to tzv. fylotaxe, kterd urduje i budouci vétveni
stonku a prib&h cévnich svazki. Nejroziifengjsi je fylotaxe spirdlniho typu. Matematicky Ize riizné typy
Nlotaxe odvodit z tzv. Fibonacciovy Fady (ndsledny Clen Fady je souctem dvou pFedchozich élenit)
a modelovat pomoci reakéné difuzniho modelu.

Dulezitym procesem spojenym s fylotaxi je tzv. boéni inhibice (lateral inhibition) — zaloZené listové
primordium inhibuje zakladdni dalSich primordii ve svém okoli. Dominantnim mechanismem této
bocni 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 zahrnuje 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 uspofadani apikélniho meristemu - adaxidlni strana primordia pfimo sousedi s buiika-
mi meristemu (obr. 83). Je znima fada bilkovin (transkripénich faktor(t), které se podileji na spravném usta-
veni adaxiality/abaxiality listu. Narudeni tohoto procesu ma zp&tng vliv na apikaini meristem.

Vyvoj kofenit

Stavba korenového vrcholu se i3 od stavby stonkového vrcholu, mimo jiné proto, #e se na ném neza-
kladaji postranni orgdny (nepo¢itime-li postranni kofeny). Ve vrcholu kofene je skupina nedélicich se
bunék, zvané klidové centrum, v jehoZ sousedstvi se builky intenzivné déli. Klidové centrum udriu-
Je zarodedny, délivy (nediferencovany) stav sousednich bunék meristemu: Je-li jedna ze &ty¥ bunék
tohoto centra u Arabidopsis zni¢ena mikrochirurgickym laserem, buiiky s ni sousedici se prestavaji délit
a prechézeji do diferenciace. Lokalizace klidového centra je uréovana poziéni informaci, kterd zahrnu-
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Je domenu exprese TF Scr a oblast maximalni koncentrace auxinu v blizkosti kofenové Spicky. (Uloha
transkripéniho faktoru Ser — viz 10.1).

Dile od vicholu kofene déleni bunék ustava, buiiky se prodluzuji, vakuolizuji. Hranice mezi zonou déle-
ni a zonou dlouZeni je u mnohych kofentt pomérné ostra. Deefinné bufiky inicial kofenového meristemy
s¢ Jiz po¢inaji diferencovat v budouci cévni svazky, pericykl, endodermis, kortex a epidermis.

Postranni kofeny se zakladaji v uréité vzdalenosti od kofenové Spicky. VEtdinou se zakladaji v pericykly
a proristaji kortexem a epidermis. Kofenové vldsky vznikaji z buné€k pokozky, tzv. trichoblasti, jejichs
diferenciaci ovliviiuje u Arabidopsis ethylen (viz 11.3). Z fylogenetického hlediska se zd4, 7e vychozim
(zakladnim) stavem u vét¥iny &eledi je tvorba kofenového vlageni z kazdé buriky rhizodermis. Potladeni
tvorby vldseni u nékterych bunék rhizodermis, jako Je tomu u Arabidopsis, je znak odvozeny.

A milady

list

apikalni
meristem

WT
D
phantastica phabulosa
——= strana abaxiélni X xylem
mmmm  strana adaxialni F floem

Obr. 83. Vyvoj listu. A — schéma naznacujici transformaci stfedo-periferniho gradientu apikilniho meristemu do ada-
xidlni a abaxidlni vyvojové drahy listu. B — PHicny prifez vyvinutym listem. Xylem je bliZe adaxilni strang listu, floem
abaxidlni strané. C — U mutantu hlediku phantastica je potlalena vyvojovi driha, mizi plochost listu, list je cylindric-
ky & na povrchu kryty abaxidlni epidermis. Tomu odpovidd i uspofadani vodivych pletiv. I — U mutantu phabulosa je
v celém Hstovém primordiu ektopicky aktivovana adaxiglni vyvojovéi draha. Mutant ma ve srovnani s phantastica uspo-
Fadani pletiv opa&né,
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Adventivni kofeny vznikaji na nadzemnich &astech rostliny 1 na podzemnich stoncich délenim bundk
na vnéjsim okraji lyka, v diefiovych paprscich (v mezisvazkovém parenchymu) nebo v kilfe.,

Vyvoj hliz

Hlizy vznikaji morfogenetickym procesem, kterym se kofen nebo podzemni &4st stonku (oddenek) pte-
méfiuje v zdsobni organ. Ptikladem oddenkové hiizy je brambor. Tvorba hliz u nékterych druhi rostlin
Je regulovina fotoperiodicky, podobné jako fotoperiodicky regulované kveteni. Fotoperiodicky signdl
Je pfijiman listy, odkud je pfenagen do mist — v&(Sinou v podzemnich orgénech — kde vyvolava morfo-
genni reakcl. Na regulaci tuberizace se podileji rizné fytohormony vetné kyseliny jasmonové.

10.2.2.3 Vegetativni rozmnoZovdni rostlin

Vegetativni rozmnoZoviani je jednou z typickych vlastnosti, kterou se rostliny [i8i od Zivocicha. Nej-
rozmanit€jSich forem desahuje u vysgich, zv1a§té kvetoucich rostlin. V piirodé se rostliny vegetativné
mnoZi . lahouny, rhizomy, odnoZemi, hlizami a pacibulkami V praxi jsou mnoZeny také zakofefio-
vanim osnich a listovych fizki, roubovanim a odkovéni, nebo mikropropagaci (viz kap. 12).

Vegetativni mnoZeni rostlin ma velky biologicky vyznam. Schopnost krytosemennych rostlin inten-
zivn€ se mnoZit vegetativné byla vyznamna v konkurenci s nahosemennymi, které se rozmnoZuji jen
semeny. V mnohych piipadech je vegetativni rozmnoZovani jedinym zpisobem reprodukce, zajistuji-
cim rozsifovani a uchovani druhu.

Nekteré rostliny se specializovanymi organy vegetativniho rozmnoZovani maji sniZenou schopnost
mnoZit se semeny. Jejich rozmnoZovaci organy maji i funkci zasobdrny Zivin.

Mezi vyvojem specializovanych organi vegetativniho a pohlavniho rozmnoZovini je uréitd analogie.
Orgény obou typi se v mnoha pfipadech tvofi na podnét indukéniho signalu pFijimaného listy a preda-
vaného v podobé chemickych stimulé odpovidajicim &astem rostliny. :

10.2.3 Etapa generativni

Preched rostlin do stavu generativniho a vyvoj kvéti

V apikalnim meristemu dochazi po urdité dobé vegetativniho vyvoje k piepnuti vegetativniho progra-
mu v program generativni. Toto pfepnuti je ¢asto vyvolano tepelnymi a (nebo) svételnymi signaly pro-
stiedi. Vyvoj meristemu zadind sméfovat k tvorb& kvéti. Pro monokarpické rostliny (ty, které za Zivot
kvetou a plodi jen jednou) je tento novy morfogeneticky program zaZatkem cesty, kterd konéi tvorbou
plodii a zinikem rostliny.

Proces pfechodu rostlin ze stavu vegetativniho do stavu generativniho, zakonéeny tvorbou kvétl, pro-
bihd bud spontanné, nebo je indukovan faktory vnéjsiho prostiedi. MlZeme jej rozélenit do nékolika
nasledujicich etap (tab. 6):

1. DosaZeni zralosti (kompetence): a} ke kveteni,
b) ke kvétni indukci
Rizné druhy rostlin dosahuji téchto stavit riiznd rychle: béhem jednoho, dvou, nebo vice let. Tepr-
ve pak milZe u nich nastat kveteni nebo kvétni indukce a poté kveteni.

2. Kvétni indukce. Vyvolana je jarovizaci nebo fotoperiodickym signalem nebo kombinaci obou. Spo-
€iva v trvalé zmén€ dosud mélo zniamého molekularniho mechanismu ve vegetatnim vrcholu. Pretr-
vavani této zmeény i pfes mnoho generaci bundk vegeta&niho vrcholu (a po dlouhou dobu, kterd mize
ub&hnout napf. od jarovizace ve stadiu kli¢ni rostliny aZ do vykveteni), ma charakter paméti.
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Tab. 6. Vyvojové cesty (I-1V) a jejich etapy, vedouci ze stavu vegetativniho ke kveteni.

I iI III v
Kveteni spontinni Kveteni indukované
vegetativil vivoj vegetativai vivoj
‘|' l
kompetence kompetence k indukei
ke kveteni / \
# . kvétni indukce kv?::: l.nd,';_li{ce
Kveteni jaroviza&ni {(a/nebo) 1
fotoperiodickd
vegetati:mi vivoj
Kveteni
kompetence kompetence
ke kveteni k indukei
| ¥
kvétni indukce
Kveteni fotoperiodicka
v o
Kveteni

3. Realizace generativniho programu. Je to sled morfogenetickych zmén, které miZeme rozélenit do
dvou etap: A - evokace, tj. pfechod vegetativniho meristemu v meristem kv&tu nebo kvétenstvi na
drovni molekuldrni, B — kvétni morfogeneze, tj. tvorba kvétnich orgéni.

4. Funkéni faze. Kvéini organy dosahuj{ plné diferenciace. Reproduktivni orgény dozravaji 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 v¥jimedné pod bodem
mrazu) vyvolavajici nebo umoziujici u nékterych rostlin pfechod ze stavu vegetativniho do generativni-
ho (tab. 6). Projevuje se dvojim zpiisobem: (1) jako hlavni nebo i jediny indukéni faktor kveteni, nebo (2)
Cast&ji jen tak, Ze podmifiuje & zvySuje citlivost rostlin k fotoperiodickému signdlu. V prvém piipadé se
diferencuji kvétni organy jiZ v prabéhu plsobeni nizkych teplot (napf. u zeli). Na nizké teploty reaguji
u nékterych druhi (napf. u ozimych obilovin a Arabidopsis) jiz kligici semena. (To ma velky vy¥znam pro
zeméedélskou praxi, nebof obilky ozimych obilovin je moZné jarovizovat uméle a vysévat a? zjara.)
U jinych druhi mohou byt jarovizovany pouze mladé rostliny po vytvofeni uréitého poctu listii nebo
zasobnich organd, napf. hliz a cibuli. Receptorem jaroviza¢niho impulsu je apikélni meristem i embryo na
matefské rostliné. Podminkou pro piijeti tohoto impulsu je pfitomnost délicich se bunék.

Studiem jarovizaénich mutanti Arabidopsis bylo zjiiténo, Ze mechanismus jarovizace spodivd v epi-
genetickych zméndch stavu methylace DNA a konformace chromatinu (viz Struktura a funkce rost-
linné buiiky) plisobenim nizkych teplot: demethylace a uvolnénf represorovych bilkovin chromati-
nu umoZiiuje expresi plivodné neaktivnich geni. Genova exprese centralniho negativniho reguldtoru
pfechodu do generativni faze, genu FLC (viz dile), je bdhem jarovizace inhibovina aktivaci genu
VRN2 (vernalization), takZe dochazi k potlageni jeho inhibi¢niho piisobeni na prechod do kveteni.
Lokus VRN2 kéduje chromatinovou bilkovinu z rodiny Polycomb. (Tyto bilkoviny vytvifeji stabilni
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komplexy vazané na DNA a tak potlacuji genovou expresi.) Represe FLC stimuluje aktivaci genl uréu-
jicich identite generativniho mernstemu — mezi nimm pfedeviim LEAFY (viz dile).

B — Fotoperiodicka indukce kveteni

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

Rostliny fotoperiodicky neutralni kvetou nezivisle na délce dne. Jejich kveteni zavisi pfedev§im na
jejich stdii, vyZivé a teploté.

Rostliny fotoperiodicky citlivé

- kratkodenni: Jejich kveteni je indukovino fotoperiodou krati ne je kritickd délka dne.

— dlouhodenni: Jejich kveteni je indukovano fotoperiodou delii neZ je kriticka délka dne.
Kratkodennost a dlouhodennost se tedy vztahuji ke kritické délce dne, kterd je obvykle 10-14 hodin
{(viz Fotoperiodismus).

Prijem a transport fotoperiodického kvétniho signalu

Receptorem fotoperiodického signalu kveteni jsou listy a v nich pfedev§im fytochromovy systém. Svi-
tclny signdl, piijaty aktivni formou fytochromu, je pfedan ¢asovacimu mechanismu (viz Biorytmy)
a pfeménén v signal biochemicky. Funkéni biologické hodiny jsou nutnou podminkou vnimani fotope-
riodického signilu (viz Biotrytmy). Biochemicky signal je z listl transportovan do apikalniho meriste-
mu, kde indukuje proces vedouci ke kveteni. Nepfimym dikazem existence specifického florigenniho
(kvétniho) stimulu je moZnost vyvolat kveteni rostlin v neindukénich podminkich naroubovanim indu-
kovaného listu nebo lodyZniho roubu s listy. Kvéini hormon (florigen) byi pfedpovézen jiZ v r. 1936,
ale identifikovat se jej dosud nepodafilo.

Primarmi d¢inek fotoperiodického kvétniho signalu ve vegetaénim vrcholu

Piisobenim florigenniho (kveteni indukujiciho) stimulu, transportovaného z listii, dochdzi v meristemu
ke zméné nezndimého molekulirniho mechanismu. Tato zména je spojena s novym diferenciaénim pro-
gramem meristematickych bunék, ale morfologicky se jesté neprojevuje.

Roubovacimi pokusy u nékterych druha rostlin byle prokazéino, Ze udrZeni generativiniho stavu apikal-
niho meristemu vyZaduje stdly pfisun indukéniho signélu z listd. Po naroubovani na nekvetouci pod-
noZ sc¢ apikalni meristem vraci do vegetativni faze.

kveteni

svételny rezim KD DD
| + -
| — -~ 4
[ —— -+
| I I -+
C — S

—

I +

-
=z o

24 hod
Obr. 84, Vliv fotoperiodickych reZim0 na kveteni kratkodennich (KD) a dlouhodennich (DD) rostlin.
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Pocet indukénich cyklii

Pro fotoperiodicky poZadavek kratkodennich a dlouhodennich rostlin je charakteristickd nejen délka
dne, ale i pofet induk&nich cykld (indukéni cyklus je jedna svételnd a jedna temnostni perioda).
U nékterych druhii sta¢i k vyvoldni tvorby kvétd jeden indukéni cyklus, zatimeo u jinych druhé je zapo-

tiebi znany poCet cykli nebo trvaly fotoperiodicky reZim.,

kalich koruna  tyCinky pestiky

AP3/PI
ag AP1
Ka Ko Ko Ka

| AP3/PI |

ap2 | AG
Pe Ty Ty Pe

1

ap3 nebo pi | AP1 AG
Ka Ka Pe Pe

Obr. 85. (a) ZjednoduSeny model urdeni identity kvétnich organl krytosemennych rostlin. Model predpoklada, Ze na
uréeni identity kvétnich orgdni se podileji tfi funkce (tvofené kombinaci bilkovinngch faktorii) A, B a C. V mistg,
kde piisobf samotna funkce A, se tvofi kalich, v oblasti pfekryvu funkei A a B vznika koruna, v pfekryvu funkci B
a C tyfinky a v mist& samotné funkce C pestiky. K vytvofeni tohoto modelu vedlo studium homeotickych mutanti.
(b) Priklady nékterych genii tvoficich funkce A, B a C a piislusné mutantni homeotické fenotypy u Arabidopsis jsou

zndzormény schématicky na prafezu kvétu.
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DilleZitost temnotni periody

Kntické fotoperiodé odpovida kriticka délka noci (viz Fotoperiodismus). Prerusime-li vyrazné kratko-
denni rostlin€ dlouhou noc kratkym osvétlenim, nevykvete. Naopak, pferu$ime-li mnohym dlouhodennim
rostlinam dlouhou noc, vyveldme jejich vykveteni. PreruSeni fotoperiody kratkou tmou zasadni zménu
kveteni nevyvold. Je tedy zfejmé, Ze rozhodujici je délka nepferuiované tmy, nikoliv svétla (obr. 84).

Kvalitativni a kvantitativni fotoperiodické poZzadavky

Neékteré fotoperiodicky citlivé rostliny je mozné za neinduk&nich podminek udrzovat ve vegetativnim
stavu po tmér neomezenou dobu. Fotoperiodicky poZadavek takovych rostlin oznatujeme jako kvali-
tativni (nebo absolutni). V jinych piipadech nemusi byt fotoperioda pro kveteni limitujici, jen je urych-
luje nebo zvySuje poet kvétd. Takovy poZadavek oznatujeme jako kvantitativni. Hranici mezi
absolutnim a kvantitativnim fotoperiodickym poZadavkem Ize stanovit jen za pfesnd vymezenych
pokusnych podminek, nebot fotoperiodické poZadavky rostlin se méni v zavislosti na jejich stafi, na
teploté, ozdfenosti a daldich Cinitelich.

Zastoupeni fotoperiodickych typi
Odhaduje se, Ze asi 80 % Ceské kvéteny jsou druhy fotoperiodicky citlivé, v naprosté v&tiiné dlouho-
denni. Kratkedennost se Casto vyskytuje u introdukovanych druhi, jakymi jsou kukufice a soja.

Kveteni dievin

U velké vétdiny dfevin se jarovizace ani fotoperiodicka indukce kveteni neuplatiiuji. Juvenilni obdobi
je u dfevin dlouhé. U dubu trva 40-60 let, u biizy 25-30 let, u borovice 5-10 let. U mnohych dfevin se
kvety vyvijeji z kvétnich pupenil, které byly zaloZeny jiZ v 1ét& piedchoziho roku, jak je tomu u jablo-
né, broskvong i u lesnich a okrasnych dfevin.

Piiklady rostlin dlouhodennich, kritkodennich a fotoperiodicky neutralnich:

Dlvuhodenni Krdtkodenni Neutrdini

Allium cepa Cannabis sativa vétdina dievin
Arabidopsis thaliana Glycine max Lycopersicum esculentum
Avena sativa Chrysanthemum sinensis Phaseolus vulgaris

Pozndmka: Neékteré rostlinné druhy zahrnuji variety, jejichZ fotoperiodick4 zéavislost je rozdilna.

10.2.3.2 Molekuldrné genetickd analyza prechodu 7 vegetativni do generativni fdze
u Arabidopsis thaliana

Je vnitini determinace ke kveteni obecny metabolicky stav, & se tohoto procesu Ucastni velmi specia-
lizované geny a jejich produkty? Bylo zji§téno, Ze béhem podite¢nich fizi kveteni se v apikdlnim
meristemu hromadi specificky soubor mRNA. Bez dalich funkénich analyz je oviem t3Zké rozhod-
nout, zda se takto zjisténé zmény v genové expresi piimo uastni procesu kveteni. Prvni ditkazy, e
tomu tak je, byly ziskdny studiem tzv. heterochronnich mutantii Arabidopsis. Tito mutanti se vyzna-
¢uji pfedcasnym €i zpoZdénym kvetenim a poruchami cirkadialnich rytmi (viz Biorytmy).

Analyzy ukazuji, Ze prechod do kveteni je u Arabidopsis (a vice méné podobné u nékterychdalsich kry-
tosemennych rostlin) ovliviiovan &tyfmi éasteéné nezdvislymi signilnimi drahami. Prvni dvé jsou
razu vnitfniho (vlastni vyvojovy program rostliny) a druhé dvé odpovidaji na signily z prostiedi.
Vsechny tyto drahy (mechanismy) oviem navzdjem komunikuji a projevuji synergii v kone&né aktiva-
ci genit urCujicich charakter apikalniho meristemu. Mezi t8mito geny mé dileZitou funkci transkripéni
faktor LEAFY (LFY) (viz dale):
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1) Autonomni driha — piechod do kveten je moZny po dosaZeni urCitého staif (vyvojového stupng) rost-
liny. Autonomni driha, podobnd jako jarovizace,vede pfes MADS-box transkripcni faktor FLC (flowe-
ring locus C, MADS- box viz Tvorba kvétnich orgdnt), ktery svoji aktivitou blokuje piechod do gene-
rativni faze. Bilkoviny piisobici v autonomni draze blokuji expresi FLC mRNA a sniZuji tak postupné
inhibiéni piisobeni FLC na prechod do kveten a ve svém disledku umoZiuji aktivaci genu Leafy.

2) Drdha zdvisla na giberelinech se uplatiuje v podminkach kratkého dne (pro Arabidopsis nein-
dukénich), kdy gibereliny maji schopnost podporovat kveteni aktivaci Leafy a dalSich genll udrzu-
jicich identitu generativniho apikdlniho meristemu.

3) Jaroviza¢ni mechanismus viz vyie.

4) Fotoperiodicka indukce je zavisld na fotoreceptorech Cerveného (fytochromy) i modrého (krypto-
chromy) svétla a také na chodu cirkadialnich biologickych hodin (viz Biorytmy). Tato drdha nevede
pies FLC. Je popsdna fada bilkovin, jejich? mutace naruSuji vy3e zminéné procesy . Centralni posta-
veni v této drize ma transkripéni faktor typu Zn (zinkovych) prstit CO (constans), ktery positivné
ovliviiuje expresi genu LEY. Bilkovina Lfy pfedstavuje novy typ transkripEniho faktoru, ktery se
podili na stimulaci exprese dal$ich genti i¢astnicich se kveteni a tvorby kvétu (napf. AP1 a 2 viz
déle). Je dominantnim faktorem udrZujicim identitu kvétniho meristemu.

Pii integraci t&chto signalnich drah se uplatfiuje jeden z obecnych molekulamich principil vyvojové
biologie — integrace signalnich drah na tirovni promotoru jednoho kli¢ovéhe genu/fregulitoru. Signali-
7ace z nezdvislych zdrojan aktivuje nékolik riznych transkripénich faktord, kieré se oviem véZou do
riiznych elementd cis-DNA téhoZ promotoru a synergicky aktivuji €i reprimuji genovou expresi (nebo
se ,pretladuji™).

Geny urujici &as kveteni byly jiZ identifikovany u mnoha druht rostlin. Napt. cDNA 1zolovana z nezra-
Iych kvéti ryZe kédujici bilkovinu patfici do skupiny MADS-box transkripénich faktora (OsMADSI)
byla ektopicky exprimovana v tabaku a pusobila Casn&jdi nastup kveteni. Dramatického vyvojového
zvratu bylo dosaZeno u transgennich rostlin topolu expresi nadbytku bilkoviny kddované genem LFY
(leafy) z Arabidopsis. Na rozdil od kontrolnich rostlin kvetoucich ve stéfi nékolika let zadaly transgenni

topoly kvést jako byliny po nékolika mésicich.

Geny ovlivitujici dobu kveteni nejsou vyznamné jen pro zéakladni vyzkum — velmi dileZité mohou byt
i pro zemédélskou praxi. Lze si napiiklad pfedstavit transgenni obilniny se zkrdcenou vegetacni dobou,
ktera jim umoZni dozrat v nepfiznivych podminkach. Naopak vynos né&kterych kultivari maze byt zvy-
en tim, Ze kveteni nastoupi pozdgji.

10.2.3.3 Realizace generativniho programu

A — Evokace

Evokace je prvni fazi realizace generativniho vyvojového programu, ktery se posléze projevuje na mor-
fologické urovni a spodivd v pfeméné vegetativniho meristemu v meristem kvEtu nebo kvétenstvi.
Uplatiiuje se pfi tom diferencidlni genové exprese, zajistujici syntézu bilkovin specifickych pro gene-
rativai meristemy.

B - Morfogeneze kvétii

Kvétni morfogeneze zalind pfeménou nedeterminovaného vegetativniho vicholového meristemu (klery
byl a# dosud schopny necomezené rist a produkovat listy, nody a internodia) v determinovany meristem —
zaklad kvétu nebo kvétenstvi. Tato pfeména za¢ind zesilenim mitotické aktivity celého vrcholového
meristemu. Meristem se zvétSuje a méni sviij tvar. Zrychluje se zaklddani listh a pupendt a poté se
v rychlém sledu zaklidaji kvétni organy.
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a — Interakce mezi homeotickymi geny, katastralnimi geny a geny urcujicimi identitu meristemu
IkdyZ podminky vngjsiho prostfedi u vétSiny rostlin silng ovliviiuji pfechod do generativni faze, maji
jen maly vliv na vlastni proces tvorby kvétnich organt. Tvorbu kvétd fdi druhové specifické genetic-
ky podminéné vyvojové programy. Podobng jako v piipadé gend spoluuréujicich nastup kveteni, byla
1 zde ziskdna fada mutant (s naruienou tvorbou kviti) umoZiujicich lépe pochopit biologickou pod-
statu tohoto procesu. Bylo moZné je rozligit do dvou skupin:

a) meristemovi mutanti — nevytvateji vitbec kvéty (napt. leafy)
b) orginovi mutanti — maji zm&nénou polohu, tvar a podet kvétnich &asti

Pro poznani geni ¢astnicich se regulace tvorby kvéti bylo vyuZito pfedeviim dvou modelovych rost-
lin: Antirrhinum majus (hledik) a Arabidopsis thaliana (huseniZek). Pfes mnohé rozdily maji oba tyto
druhy pfislusejici rozdilnym &eledim v zdsadd obdobné usporadani kveétl, které do znalné miry plati
pro vétiinu dvoudé&loZnych rostlin.

Kvét dvoudéloZnych se nejCastéji sklada ze étyt okruhd kvétnich organi anglicky whorls (W vénec) —
kaliSnich listki (W1), korunnich platku (W2), ty&inek (W3) a pestikii(W4). Byla popsana fada mutan-
ti se zménénym vyvojem kvétnich organi. Nékteré z nich (napf. plnokvété kultivary) maji velky
vyznam v okrasném zahradnictvi.

Podobné jako u rodu Drosophila i zde jde &asto o tzv. homeotické mutanty — to znamena, Ze na
misté uréitych organit se zakladaji jiné, které patfi v celku t&la Jinam (napf. u mutanta antennapedia
rodu Drosophila vznikaji misto tykadel nohy). U vétiiny kvétnich homeotickych mutanti jsou muta-
ci postiZeny dva sousedni okruhy, coz vedlo k pfedpokladu, Ze existuji tFi funkce genfi uréujicich
typ kvétnich organil — A, B a C (obr. 85). Funkce A fidi tvorbu kalichu a koruny (W1 a W2), funk-
ce B fidi tvorbu koruny a ty€inek (W2 a W3), funkce C Fidi tvorbu tyCinek a pestiku (W3 a W4).

Zirdta funkce A vede ke tvorbé pestikil misto kalidnich Tistks (W1) a ty¢inek misto korunnich platka
(W2). U Arabidopsis tomu tak je u mutantt apetala 1 (apl) a apetala 2 (ap2). Podrobna analyza expre-
s¢ AP2 viak ukdzala, Ze tento gen je exprimovén v celém kvétnfm meristemu a potlatuje expresi genu
AGAMOUS.

Poskozeni funkce B vede k zdmé&né korunnich plétkd (W2) kali¥nimi listky (W1) a ty&inek (W3) pes-
tiky (W4); tuto tiidu reprezentuji mutanti Arabidopsis apetala 3 (ap3) a pistillata (pi). Funkce téchto
gend je negativné regulovéana katastralnim genem SUP (SUPERMAN, viz dile).

Chybi-li funkce C, tvoii se misto ty¥inek (W3) korunni plitky a misto pestikit (W4) kali$ni listky
a uvnitf kvétu se zakladaji dal¥i kvéty. Funk&éni MADS box TF Agamous (viz dile) totiZ zastavuje
expresi regulatoru zarode¢nosti a tim nedeterminovanosti meristemue Wuschel (viz meristem). Je tonm
tak u mutanta zvaného agamous (ag, obr. 85).

Geneticka analyza dvojitych mutanii nazna&ila, 7e funkce genll B je nezdvisla na aktivité genit repre-
zentujicich funkce A a C. To v3ak neplati pro vzdjemny vztah funkei A a C. Mutanti s potladenou funk-
ci C vykazuji zesilenou funkci A a naopak — to znamena, ¥e funkce A a C se navzijem vylucuji.

Ve skutednosti vzajemné vztahy regulaénich faktori tvorby kvétnich orgéni jsou sloZit&jsi ne¥ naznacuje
zjednodudujici ABC model. V oblastech funkce gend B a C je nutnd exprese transkripénich faktori MADS
box Sepailata. (U mutanta s nefunkénimi geny SEPALLATA Jsou kvety* tvofeny jen kali$nimi listky.)

Trojiti mutanti s kombinovanymi defekty ve viech tfech funkcich (genotyp: ap2-pi-ag) produkuji na
misté kvétu pouze zelené listové dtvary. Chybi-l kontrolni funkce homeotickych genil, dostavame se
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k zékladnimu (vychozimu) stavu kvétnich organi. Tyto pokusy potvrzuji davnou intuici J.W. Goetha,
Ze kvéty jsou pfeménéné (metamorfovangé) listy.

Kvétni homeotické geny koduji transkripéni faktory

Veérdina hlavnich homeotickych gent fidicich kvétni morfogenezi byla jiZ naklonovéina a charakteri-
zovana. Prvnim byl DEFICIENS u hlediku. Srovnanim sekvenci téchto geni bylo zjisténo, Ze vétSina
z nich patfi do nové rodiny transkripénich faktori, které obsahuji tzv. MADS box (patfi sem
MCM/kvasinka, Agamous/Arabidopsis, Deficiens/hledik a Serum responsivni faktor-SRFE/Slovek) —
usek bilkoviny na N konci, ktery ma schopnost vazat se na DNA. Viechny tyto TF maji schopnost
vazat se na cis-DNA element CC(A/T)Y6TGG v promotorech gent, jejichZ expresi Fidi. Vedle tohoto
tseku md vétdina téchto bilkovin také K-box (tj. podobny keratinu), ktery tvofi amfipaticky o-helix
a umoZiuje spolu s vazebnymi misty na C konci interakci s dalsimi bilkovinami pfi vytvateni dime-
ru a tetrameri. MADS box TF phsobi v buiikdch kvétnich organti jako heterotetramery (véetné tran-
skripnich faktorl Sepallata), které viZou v promotoru zdroveti (diky ohybu molekuly DNA) dva
vzdalené cis-DNA elementy. U homologli hlediku (Deficiens/Globosa=AP3/Pl Arabidopsis) bylo
zji8téno, Ze se takto vazou také do vlastnich promotord a tak pozitivni zpétnou vazbou posiluji
svoji vlastni expresi. To je jeden z molekulirnich mechanismi, které stabilizuji nové nastoupe-
nou vyvejovou drahu. To oviem neznamena, Ze viechny faktory Fidici vyvoj kvétu patfi do rodiny
MADS box transkrip¢nich faktorii, nebo Ze vSechny MADS box transkripéni faktory ¥idi pouze kvét-
ni morfogenezi.

Srovndvaci genomickd analyza ukazuje, Ze kvétni MADS box reguldtory byly daleZitymi faktory pfi
evoluci kvétu semennych rostlin. Prvni (patfici do funkéni skupiny B) se objevily u nahosemennych
rostlin pfed asi 300 miliony let a exprimuji se vyhradné v saméich fiticich.

Katastralni geny a geny urcujici identitu meristemu

model. Do shora uvedenych interakci zasahuji také geny, jejichZ funkce pfedchézi funkci geni uréu-
jicich typ kvétnich orgini; jsou to geny, které vymezuji oblasti kv&tnich okruhti, a proto se nazyva-
ji katastralni. Patfi sem u Arabidopsis gen SUPERMAN (SUP); jehoZ produkt potladuje funkci
organové specifického genu PISTILLATA. Katastralni geny reguluji aktivitu MADS box tran-
skrip¢nich faktoru a jejich vilastni aktivita je Fizena geny uréujicimi identitu meristemu.

Geny urcujici typ meristernu pisobi pred geny katastralnimi a ovliviiuji pozitivng jejich aktivitu.
U mutanti, které nesou inaktivni formy pfislusnych geni, dochazi k éateénému & uplnému potladeni
tvorby kvt a v extremnich piipadech maji misto kvétu vegetativni vzrostny vrchol. Mezi typické
zastupce téchto genl u Arabidopsis patii LEAFY (LFY) a CAULIFLOWER (CAL).

Dospivame tak k pfedstavé kaskady na sebe navazujicich regulaénich gena, kterd zalind geny
pro indukci kveteni, pokraduje geny pro tvorbu merstemu kvétenstvi a konli geny specifikuji-
cimi typ kvétnich orgdni. Dilezité je zjisténi, ¢ mnohé ze zicastnénych genti puisobi na vice
urovnich. Napf. geny APETALAI a 2 u Arabidopsis jsou geny uréujici typ organh v 1. a 2. okruhu
(funkce A), ale zarovefi pisobi jako ¢asné geny, které spoluuréuji typ meristemu a posiluji expresi
LEAFY.

b — Tvorba saméiho a samiciho gametofytu — pylu a zarodeéného vaku

Vytisténim procest kvétni morfogeneze je meioza, tvorba pylu a zarodeéného vaku sméfujici k opy-
leni a k oplozeni — k pohlavnimu rozmnoZovani. Zvla§tnim zpisobem nepohlavniho rozmnoZovini
z neoplozenych buné&k pestiku je apomixe.
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