Apomixe

Apomixe je pomé&mé Easty zplsob nepohlavniho rozmnoZovéni (napf. u sloZnokvétych), kterym se
embryonalné vyvijeji neoplozené butiky samiéiho gametofytu & daliich pletiv vajicka. KdyZ embryo
vznika z diploidni vaje¢né buiiky, mluvime o parthenogenezi. KdyZ vzniké z bundk zarodeéného vaku,
mluvime o apogamii. Podle pavodu apomiktického embrya je jeho genotyp totoZny s rodi¢ovskym
(embryo vznika z neredukovanych somatickych bunék), &i po sponténni diploidizaci bunék haploidni-
ho gametofytu nese v homozygotni sestavé jeden ze dvou rodi¢ovskych genotyptl.

Uréeni pohlavi

Vetiina vy3Sich rostlin vytvaii hermafroditické (cboupohlavé) kvéty a pohlavni diferenciace tak sou-
visi 8 v¥vojovou determinaci prisluinych kvétnich okruhii.

Mezi nejlépe prostudované vyjimky patfi dvoudomad Silene alba, ktera ma heteromorfické pohlavni
chromosomy X a Y. Podobné jako u ¢lovéka je saméi rostlina heterogameticka (XY) a samici homo-
gameticka (XX). DaleZitou roli v regulaci genové exprese ma inhibiéni methylace rozsahlych tseki
DNA, ktera udrZuje v reprimovaném stavu nékteré tiseky chromatinu odpovidajici za pohlavni dife-
renciaci, Ridici dlobu ma chromosom Y, ktery kéduje funkee potlacujici sami¢i pohlavi.

U mnoha druhi rostlin miZe aplikace fytohormonil na kvétenstvi vyvolat zménu pohlavi. Utinek je
druhové specificky — jeden fytohormon maZe u riiznych druhti potlagovat (& podporovat) vyvoj jedno-
ho nebo druhého pohlavi.

U kukufice bylo po naklonovéini mutantniho lokusu TASSEL SEED (ts — mutace zplsobuje konverzi
prasnikového kvétenstvi v kvétenstvi oboupohlavé) zjisténo, e produkt tohoto lokusu (zvlastni forma
alkoholdehydrogenasy) se podili na potlageni vyvoje zakladi pestikio v sam¢im prainikovém kvéten-
stvi kukufice. Jde o pfimy cytotoxicky u¢inek tohoto produktu.

ba — Mikrosporogeneze a vyvoj saméiho gametofytu

Vyvoj mikrospor a pylu (saméiho gametofytu) probiha uvnitf prasniki tyéinek (saméi plodolisty). Podi-
nd diferenciaci pylovych matei'skych bunék z pletiva archesporu (obr. 86). Béhem profize meiozy,
kterd probihd podobnym zpasobem jako u jingch pohlavné se rozmnoZujicich eukaryot, se pylové matei-
ské buiiky obaluji silnou vestvou kalosy, ktera tak izoluje vznikajici pohlavni generaci od hostitelského
sporofytu. Vysledkem meiozy je tetrada mikrospor, které se uvoliiuji z kalosového obalu plisobenim
kalasy (f3-1,3-glukanasy), jednim z prvnich produktii tapeta, nejvnitingj$i bunééné vrstvy prasného
pouzdra. Tapetum slouZi déle jako zdroj Zivin pro vyvijejici se mikrospory a posléze pyl. Sacharidy
vzniklé rozkladem kalosy jsou zdrojem energie a stavebnich metabolitii. Jsou-li syntéza a rozklad kala-
sy potlaCeny, mikrospory odumiraji. Je to jeden z piipadi jaderné podminéné pylové sterility.

Mikrospory a po mikrosporové mitose pak mlada pylova zrna jsou kryta dvéma bun&nymi obaly.
Vnitini intina m4 charakter primarni buné¢né stény, zatimco vn&jii exina Je tvofena sporopoleninem
a je druhové specificky strukturovana (viz Bunééna sténa).

Yyvoj pylu

Produktem asymetrické mikrosporové mitosy jsou dvé nestejné buiiky mladého saméiho gametofytu
(pylového zrna), jejichZ daldi osud je zisadné rozdilny (obr. 86). Vegetativni bufika zabira vétdinu
objemu pylového zrna, je v ni vétSina plastidil, je zablokovdna v G1 fizi bundZného cyklu a ma silng
rozvolnény (transkripéné aktivni, hyperacetylovany) chromatin. P¥i kliGeni pylového zrna se transfor-
muje v pylovou la¢ku. Generativni buiika, kterd posiéze sestupuje do nitra vegetativn{ buriky, je tvo-
fena pfevaZng jadrem se silné kondenzovanym chromatinem; u fady druhi ji chybi plastidy a mito-
chondrie. S tim pak souvisi matefska dédi¢nost téchto organel u vétsiny krytosemennych.
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Zraly pyl viech krytosemenngch rostlin je moZné rozdélht do dvou skupin. Druhy s dvojbunécnym
pylem (buiiky vegetativni a generativni} a druhy s trojbunédnym pylem (buiiky vegetativni a dve sper-
matické). Rozdil mezi dvojbunéénym a trojbunétnym typem pylu je dan nacasovanim mitosy
generativni buiiky (pylovd mitosa). V obou pfipadech je funkéni sam&i gametofyt nakonec tvofen
tferni buiikami — jednou vegetativni a dvéma spermatickymi (produkty déleni generativni bufiky).
Generativni bufika zéhy po mikrosporové mitose vstupuje do S faze (vegetativni u obou typl zhstavd
v G1 fazi) a u dvoubunééného typu pylu (napf. u tabiku) je ve zralém pylu v G2 fazi. Pylovou mito-
su (nékdy oznadovanou jako druhou, vedouci ke vzniku dvou spermatickych bunék) prodélava aZ po
vykligeni pylové latky. Trojbunéény pyl (napf. fepka a obilniny) prodélava pylovou mitosu jiZ pred
dozrdnim v pra$niku (obr. 86).

Oplozovaci jednotka

Produktem mitosy generativni buiiky jsou dvé spermatické buiiky tvofici organizovanou oplozovaci
jednotku, kter se pak castni dvojitého oplozeni. Uspofadani oplozovaci jednotky predurcuje, kterd
ze dvou spermatickych bunék splyne s diploidnim jadrem zdrodeCného vaku a ktera s buiikou vajecnou.

Genova exprese béhem vyvoje pylu

Srovnéani genové exprese ve vegetativnich pletivech s genovou expresi v pylu ukézalo, Ze asi 70 % tran-
skriptdi mRNA je spoletnych ob&ma vyvojovym fazim. Jde bezesporu zv143td o tzv. ,housekeeping*
geny, které zajistuji zakladni fungovéni eukaryotické buiiky. Podle odekavani oviem také existuje fada
mikrosporové (pylové) specifickych mRNA, které kdduji funkce nezbytné pro uskuteénéni samciho
gametofytického vyvoje. Mezi nejlépe prostudované zastupce pylové specifickych gend patfi geny
LAT 52 (pyl rajéete) a Zm 13 (pyl kukufice), které koduji bilkovinu piibuznou trypsinovému inhibito-
ru. Antisens-transgenni rostliny s potladenou expresi tohoto genu tvor pyl, ktery neni funkéni. Promo-
tor genu LAT52 je experimentilné nejvice pouZivanym pylové specifickym promotorem.

Pylova sterilita
Pylova sterilita je nejast&ji zpiisobena prestavbami v genomu mitochondrii (viz kap. 2) a proto se nazy-
va cytoplasmaticka samdi sterilita (, cytoplasmic male sterility”, CMS). U fady druhti jsou znidmy jader-

Inkompatibilita

sporofyticka gametofyticka

83
S182 S182 5182 S1S82

Obr. 87. Schéma inkompatibilni interakce pii opyleni u sporofytického a gametofytického typu pylové inkompatibility.
U sporofytické inkompatibility je inkompatibilitni fenotyp pylu ur€ovin bilkovinnymi faktory uvolfiovanymi do
prasniku. Pfi gametofytické inkompatibilit& je inkompatibilitni fenatyp pylu uréovin genotypem po meiozi — tj.
genovou expresi samotného gametofytu.
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ne geny, které maji schopnost fertilitu pylu obnovit. U kukufiéné CMS typu T (Texas) jsou to geny RfI
(angl. restoration of fertility) a Rf2. Jev saméi cytoplasmatické sterility napovida, Ze vyvoj a funkce
pylu maji mimoiadné naroky na vykonnost mitochondrii — jedna se o energeticky ndroény proces.

Promotory pylové specifickych gent maji velky prakticky vyznam — mohou Fidit expresi cytotoxickych
bilkovin (napf. RNAasa z Bacillus amyloliquefaciens, tzv. BARNASE), které zpUsobi pylovou sterili-
tu v transgennich plodin a usnadni tak napfiklad produkci hybridniho osiva.

bb — Megasporogeneze a vyvoj samitiho gametofytu

U krytosemennych rostlin samiti zirodené listy (karpely) sriistaji a vytvareji pestik tvofeny na bazi
semenikem. 7 ného vyrista énélka zakondena bliznou, na kterou dopad4 pyl béhem opyleni. V seme-
niku se zakladaji vajicka, ktera jsou piipojena poutkem (funiculus) k placent&. Vné&jsi obal vajicka se
Cleni na dva integumenty; vnitfnimu se fka endothelium. Souvisly obal integumenti je pieruien
v misté zvaném mikropyle (otvor klovy), slouZici ke vstupu pylové lacky. Rozhrani mezi poutkem
a integumenty proti mikropyle se nazyvé chaldza (obr. 86). Vnitick vajicka Je vypluén zdrode¢nym
pletivem zvanym nucellus. V ném se diferencuje jedna zvétSend buiika — mateiska burika zaroded-
ného vaku, kterd prod&lava meiotické déleni a produkuje tak &tyfi haploidni megaspory. Z nich se dile
vyvili jen jedna, leZici na chalazalnim polu vajicka. Prochazi tFemi bunéénymi cykly, které vedou ke
vzniku zralého zirodeéného vaku — samidiho gametofytu. Tfi buiiky pobliz mikropyle vytvireji
vajecny apardt — prostiedni zvétiena buiika vajecna je obklopena synergidami. Na protéjsim poiu se
diferencuji tfi antipody a ve stfedu zarode&ného vaku splyvaji dvé buriky za vzniku diploidni central-
nif bufiky zirodetného vakn.

Molekularni analyza t&chto vyvojovych procesi byla po dlouhou dobu brzdéna nesnadnou izolaci
vajicka a zvIasité zarodeéného vaku. Diky technice RT-PCR (reverzni transkripce - PCR) umoZiiujici
amnplifikovat a klonovat cDNA z Jediné butiky je dnes zndma cel4 fada genul, které se specificky expri-
muji pii vyvoji vajitka. T zde k funkéni analyze vyznamng piispivé studium mutantd, ktefi maji naru-
Seny vyvoj vajicka. Z teoretického hlediska ma velky vyznam napf. kukufiény mutant indeterminate
gametophyte (ig), ktery ma poruchy dileni bunék zdrodedného vaku a umoZiuje vznik endospermu,
piipadné embryi, se zmé&nénou ploidii. Toho Je moZno pouZit napt. ke studiu vlivu rodifovskych geno-
mi na vyvoj endospermu (viz dale).

10.2.3.4 Oplozeni

Pyl po dopadu na povrch blizny Pfjima vodu a pfechazi z klidového stavu do procesu kli¢eni, Pylova
laCka proriista kliénim pérem v exing, Jeji bunééna sténa je pokracovanim intiny; na velmi rychle se
prodluZyjici $pidce je bunééna sténa pylové 1agky tvofena prevaZng pektiny. Starsi Casti bun&éné stény
pylové 14Cky jsou dvouvistevné, nebot pod primdrni sténou se uklada kalosova sténa. Tzv. kalosové
zatky, které v pravidelnych intervalech oddéluji protoplast v roustouci pfedni ¢asti od zbytku 1acky,
ziejmé zaji8tuji zachovani spravné bunééné velikosti. Rostouci pylova 1acka je silné polarizovanym
Utvarem, ktery je ve 3pitce vyplnén sekrecnimi vacky, takze v optickém mikroskopu zde neni mozno
pozorovat Zadné struktury (clear cap). Pro apikalni rist lacek (ale také napk. kofenovych vidskd) je
dalezity koncentrani gradient volného cytoplasmatického vapniku s maximem ve §picee. Za Ipic-
kou se nachdzi zrnita zona vyplnéna ER a Gol giho aparitem spolu s velmi rozvinutymi mitochondrie-
mi. Riist pylové 148ky je proces s enormnimi naroky na oxida¢ni fosforylaci, Za expandujici $pi¢kou se
nachazi zona intenzivni endocytosy, kterd zaji§tuje recyklaci membran (viz Endomembriny),

Dvoji oplozeni

Rist pylové 1a¢ky je druhové specificky, pfizpisobeny typu pestiku (zv1adté délce nélky). U rady
druht bylo prokédzano, e rast ladek smérem k semeniku ma charakter chemotaxe (viz Pohyby rostlin).
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Po dosaZeni semeniku proriista 1acka otvorem klovym {mikropyle) do zarodedného vaku. Spermatické
buriky se pak pohybuji za pomoci aktinového cytoskeletu zirodeénym vakem. Jedna spiyva s buiikou
vajecnou a tak vznikd zygota. Druhd splyvd s diploidnim jadrem zarodeéného 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 uspdch krytosemennych rostlin je spojen s Géinnym opylenim, které je u fady druhi spojeno
s mechanismy podporujicimi cizospradeni. Pfedpoklada se, Ze rozvoj krytosemennych na konci tfetihor
v obdobi kiidy byl spojen také s rozvojem opyleni zprostiedkovaného hmyzem. Koevoluce kvéti rost-
lin a hmyzich opylovach dosdhla v fadé piipadi vysokého stupné koordinace. Nejznaméjsim je u nas
pripad orchideji z rodu Ophrys (tofi€i), jejichZ kvéty se podobaji samic¢kam opylovade, Marné pokusy
sameckl o kopulaci s kvétem vedou k velmi intenzivnimu pienosu pytu.

Pylovou auteinkompatibilitou se rozumi aktivni zéstava kliceni a (nebo) nistu pylovych lacek po samo-
spraseni. Pfijem vody pylovym zrnem na povrchu blizny u druht s tzv. suchymi bliznami (napf. u ¢e-
ledi Brassicaceae) je fizen rozpozndvaci interakci mezi bliznou a pylem. Inkompatibilni pyl neni
schopen prijimat vodu. V piipadé celedi Brassicacae se jednd 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 riizné S-alely (,,self-inkompatibility* SI), se chova pii opyleni matefské rostliny jednotné — podle
jejiho genotypu kompatibilné & inkompatibilng (obr. 87). Molekuldrni podstata tohoto systému je
intenzivné studovana u rodu Brasssica. Pestik produkuje specifické bilkoviny, tzv. SLG (S-lokus gly-
koproteiny) a SRK (S-receptorova kinasa, viz Pfijem a pienos signélil). Funkce SRK je nezbytnd pro
autoinkompatibilitu, SLG mé funkci podplimou.

Pylovym partnerem této specifické rozpozndvaci interakce je mala bilkovina bohatd na cystein
(S8CR - S specific cystein rich), ktera se po opyleni uvolfiuje z povrchu pylovych zrn, interaguje spe-
cificky s SRK a spousti tak signalni kaskidu vedouci k zastaveni kli¢eni a ristu pylové 1acky.

Dalfim typem autcinkompatibility se asto vyznaéuji druhy s vlhkou bliznou, na které dochdzi k imbi-
bici pylového zma a vétSina pylovych zrn vytvoii pylovou 1a¢ku (napf. u Celedi Solanaceae). K zasta-
vé rustu inkompatibilnich pylovych 14aéek dochazi az ve &nélce. V tomto pfipadé je fenotyp pylového
zrna piimo uréen jeho genotypem, proto jde o gametofytickou inkompatibilite. U S-lokusového hete-
rozygota je tak pylova populace rozdélena na poloviny. Pfi opyleni matefské rostliny tak maZe byt polo-
vina pylu kompatibilni a druhé inkompatibilni (obr. 87). U nékolika zastupcih éeledi Solanaceae jsou
na ,sami¢i” strané interakce — tj. v pestiku — faktorem specifického rozpoznani glykosylované RNAa-
sy (S-RNAasa) které specificky likviduji translaéni aparit inkompatibilniho pylu. Pylovy partner této
interakce byl objeven u mandloné. Je to pylové specifickd bilkovina SFB (specific box), kterd po cizos-
praseni fidi ubikvitinaci a tedy proteolyzu S-RNAasy.

Autoinkompatibilita se vyvinula nezavisle (polyfyleticky) v fadé Celedi, a proto i jeji mechanismus
neni obecny. Spolu s daldimi mechanismy podporujicimi cizospraseni (napf. morfologickymi a &aso-
vymi — heterostylie a proteroandrie) pFispéla vyznamné k evoluci krytosemennych.

Endosperm a rodi¢ovsky vtisk (parental imprinting)

Endosperm se pravdépodobné fylogeneticky vyvinul z daliiho embrya v zarodedném vaku, které
najdeme u nékterych , primitivaich® vy§8ich rostlin. Pii jeho ontogenezi je duleZity rodi¢ovsky vtisk
(parental imprinting) a rodifovsky konflikt (parental conflict), podobné jako napf. pfi vyvoji pla-
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centy u savcll. Rodicovsky viisk se projevuje riznou aktivitou jedné a té7e alely genu v zavislosti na
tom, piichdzi-li od otce ¢i matky. Molekuldrni podstatou rodidovského vtisku je diferencialni me-
thylace a represe genomu, ktera je jind u samd&ich a sami€ich gamet. Hypotéza o rodidovském kon-
fliktuje je zaloZend na pfedpokladu riznych ,,zajma* otce a matky pii vyvoji embrya (u rostlin pravé
také endospermu). Otcovskym ,,zijmem* je maximalni od&erpani Zivin z matky do vyvijejiciho se
zarodku, matefskym ,,zdjmem" je naopak omezeni vydeje Zivin pro zachovani moznosti dal¥iho roz-
mnoZovani. VyuZitim kukufiéného mutantu indeterminate gametophyte (viz Vyvoj samiciho game-
tofytu} bylo moZné pfipravit riizné varianty endospermu s pomérem mateiského a otcovského geno-
mu odchylnym od 2 matei'skych : 1 otcovskému. Endosperm s pfevahou genomil vnesenych saméi
gametou (2 otcovské : 1 matefskému) mi tendenci k bujné proliferaci, ktera posléze vede k abnor-
malnimu vyvoji semene. Hypotéza rodi¢ovského konfliktu je podpofena také napt. studiem mutantu
Arabidopsis medea (mea). Gen MEA (koduje bilkovinu patiici do rodiny Polycomb represori DNA)
Je imprintovan tak, Ze exprese alely pochdzejici od otce je v embryu i endospermu specificky potla-
Cena. Pokud matefsky genom vna$i mutantni alelu, je vysledkem zbytnéni embrya a posléze zinik
semene.

Selekce na virovni gametofytu

Proces oplozeni u rostlin umoZiiuje kompetici a selekci sam&ich gametofytii — pylovych lagek. I na této
arovni totiZ existuje variabilita ve fitness, ktera se projevuje v rychlosti a ucinnosti oplozeni. Pylova
zrna s malo vykonnym mechanismem riistu pylové lacky jsou z procesu oplozeni vyloudena.

rust plodu

reiativni zména

0 3 6 9 12
dny
| bunééné dé&leni a rist |
. zrani
I |
klimakterium
F———
senescence

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

Na oplozeni a vyvoj semen navazuje v¥yvoj oplodi. Vyvoj oplodi z4visi na vyvoji semen a je fizen fyto-
hormony (auxiny, gibereliny a cytokininy) syntetizovanymi v embeyu. O tom sv&d&i, mimo jing, sku-
te¢nost, Ze u nékterych druhi rostlin je moZné vyvolat tvorbu parthenokarpickych (bezsemennych)
plodii aplikaci auxinu nebo giberelinu na neoplozeny semenik. Tyto fytohormony spolu s cytokininy
stimuluji déleni a riist bunék v pletivech oplodi a spoluvytvaieji sink pro asimildty a mineralni Ziviny.
Po ukonéeni ristu zatnou v plodech probihat procesy zrani. V duznatych plodech klesd obsah orga-
nickych kyselin a zvy$uje se obsah cukrtt i raznych sekundérnich litek, které plodém dodavaji charak-
teristickou chut a vani. Chlorofyl mizi a objevuji se barevné anthokyany a (nebo) karotenoidy. Takovy
plod se stivi atraktivni pro konzwumenty, ktefi prispivaji k rozgitovani Jeho semen.

Plody klasifikujeme jako klimakterické {napf. jablka, rajéata a banény) a neklimakterické {(napf. tfes-
né a jahody). Zrani klimakterickych plodi je doprovazeno vyraznou produkei ethylenu. Ehtylen je
nejen zrajicim plodem uvoliiovén, ale sim Jeho zran{ zp&tné urychluje (viz Fytohormony). Zraly kli-
maktericky plod pfechazi do tzv. klimakteria, co¥ je poéate&ni etapa sencscence charakterizovang
do€asnym dvoj- aZ trojndsobnym zesilenim respirace a fadou dalgich biochemickych zmén, napi. hyd-
rolyzou pektind v bundénych siénéch a pfeménou Skrobu v cukr (obr. 88).

Znalosti procesi probihajicich pfi zrdni plodi jsou vyuZivany p¥i dlouhodobém komerénim skladova-
ni ovoce. Zrdni miiZe byt znadné zpomaleno, Jsou-li plody skladovany pii sniZené teploté, zvyiené kon-
centraci oxidu uhli¢itého a sni¥ené koncentraci kysliku. Naproti tomu dozravani plodu (napf. banana,
pomerangi a citronil) je moZné urychlit skladovanim v atmosfére se zvySenou koncentraci ethylenu.
Skladovatelnost plodi 1ze geneticky ovlivnit metodami genového inZenyrstvi.

10.2.4 Etapa stidrnuti a odumirani

Starnuti (senescence) rostlin je pfirozeny vyvojovy proces vedouci k Jejich odumieni, charakterizova-
ny prevahou déji katabolickych nad anabolickymi. Jak dlouho bude rostlina Zit, kdy zaCne stimout
a kdy odumfe, zavisi na faktorech genetickych, fyziologickych a ekologickych. Vyznamnym faktorem
pusobicim proti senescenci jsou cytokininy.

Geneticka determinace

Geneticky je determinovana piiblizna délka Zivota rostliny jako celku (viz rostliny jedno-, dvou-
a viceleté) a tim i maximalné mo?n4 délka ¥ivota Jejich bunék, pletiv a orgénd. Zmény, které v bufice
nastavaji pfi jeji pfirozené senescenci a které vedou k jejimu odumfeni, jsou geneticky programova-
né, ale impuls k jejich zapodeti obvykle pfichdzi z oblasti vnitinich fyziologickych vztahii nebo
z vnéj§iho prostiedi (viz déle). Zviaétnim druhem geneticky programované senescence a smrti bungk
je tzv. apoptosa, objevend u ZivoCichd, u nichZ byly identifikoviny geny, které ji vyvolavaji a Fidi.
U rostlin se apoptosa uplatiiuje napf. pfi tvorbé spor (odumirani i megaspor pfed vyvojem zaroded-
ného vaku ze zbyvajici megaspory) a v nékterych patologickych procesech.

Fyziologickd regulace

Za urgitych podminek mohou buiiky, pietiva nebo organy, oddélené od mateiské rostliny, Zit t€méF ne-
omezené dlouho. O tom svEd¥ jejich chovani v kulturdch in vitro, jakoZ i rizné zpisoby vegetativniho
mnoZeni pouZivané v zemédélské a zahradnické praxi.

Zivotaschopnost diferencovanych bungk, pletiv a organu v celistvé rostling je omezovina Jejich kore-
la¢nimi vztahy. Napf. list oddéleny od rostliny a zakofenény mitZe zistat zeleny a vitalni po mnoho let,
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zatimeo na stromé odumird béhem nékolika mésicl. Jednim z faktor®, ktery rozhoduje o délce jeho
¥ivota, jsou cytokininy transportované z kofend. Zakofenény list jich ziskavé vice nez list v koruné
stomu, ktery se o n& déli s ostatnimi listy a dal$imi organy (viz Korelace). Vyznamné jsou pfitom i dalsi
fytohormony, kyselina abscisovd a ethylen, jejichZ koncentrace v listech intaktni rostliny (nikoliv ale
v zakofenéném listu) miZe stoupnout napf. pisobenim odumirajicich kveétd nebo zrajicich plodu. Vita-
fita listu (i jinych organil) oviem zavisi i na nutri¢nich faktorech (vodg, mineralnich Zivinach, folosyn-
tatech a vitaminech) a na fyzikalnich vlivech vnéjsiho prostfedi.

Procesy starnuti a odumirani, které jsou u jedno- a dvouletych rostlin spoustény vykvetenim, mohou
byt jiZ jen stézi zvriceny faktory vngjiho prostfedi. Zabrzdény mohou byt opakovanym odstrafiovanim
mladych kvéti nebo plodi.

Vlivy vnéjsiho prostiedi

Vné&jii prostiedi mize vyvoldvat senescenci a odumirdni rostlin dvojim zpiisobem: (1) specifickym sig-
nilné-regulatnim pisobenim nebo (2) podkozenim bunék mrazem, suchem, plisobenim patogennich
mikroorganismi aped. '

U mnoha druht rostlin mirného pasma jsou procesy starnuti vyvolavany urCitou fotoperiodou a teplo-
tou. V tropech jsou reguloviny napf. nastupem obdobi sucha, které pfichézi po obdobi ded(d.

Konserva¢ni senescence listi

Pfirozené starnuti a odumirani listd mnohych viceletych rostlin spo¢iva v koordinovanych a progra-
movanych biochemickych zménach, jakymi jsou rozklad chlorofylu, bilkovin, nukleovych kyselin
a dezintegrace buné&nych membrdn a organel. Tyto procesy jsou spoustény ekofyziologickymi signaly
v pfedstihu pfed néstupem nepiiznivych Zivotnich podminek zimniho obdobi, takZe rozkladné produk-
ty mohou byt z listd v&as (pfed jejich opadem) odvedeny do kment, v&tvi, kofent nebo hliz a na zaCat-
ku nového vegetadniho obdobi vyuZity jako pohotovy zdroj energie a metabolickych stavebnich suro-
vin. Takovato senescence s¢ ozna¢uje jako konserva¢ni (zéchovna).

Opad4avani listd, kvétii a ploda

Vyvoj plodi a listd je obvykle zakon&en jejich opaddvanim. K odd&leni od stonkl a vétvi dochazi ve
zvl&stni oddélovaci zéné bungk na bazi fapiku, resp. plodové stopky. V buiikdch odd€lovaci zomy se
zvy3uje aktivita enzymil hydrolyzujicich polysacharidy bunétnych stén: celulasy a pektinasy (polyga-
lakturonidasy). ZvySeni aktivity téchto enzymi je disledkem jejich syntézy de novo, stimulované ethy-
lenem a ABA. V mnoha pipadech je cely proces pod fotoperiodickou kontrolou.
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11.7 Gravitace

Zemskd pfitaZlivost, gravitace, je viudypfitomnym a stile piisobicim faktorem ovliviiujicim rist rost-
lin. Pomoci zvlaitnich mechanismi lokalizovanych ve §pickdch kofent a vrcholcich stonki ji rostliny
vnimaji a na ni reaguji. Mnohé kofeny rostou (nebo maji schopnost rist) ve sméru gravitace, zatimco
pryty rostou pfevdzné proti sméru jejiho pasobeni (viz Pohyby rostlin — gravitropismus).

11.8 Mechanické tlaky

Buiiky jsou v rostlinném téle vystaveny mechanickym tlakiim vychazejicim z okolnich pletiv
a organl i z vnéjiiho prostfedi. Pisobeni téchto tlaklt se mOZe projevit ve zménach rlistu a morfo-
geneze, Mezi sensory tlakovych signdlil patfi uréity druh kandha pro Ca?, které se aktivuji zmeénou
mechanického pnuti membriny. Vaitrobunéény mechanismus téchto zmén zahrnuje reorganizaci
perifernich mikrotubuli v cytoplasmé a celulosovych vlaken v bunéénych sténich. Mitotické figu-
ry se uspofddavaji rovnobéZné s vektorem tlaku — tzn. nové buné¢né piepdzZky se orientuji k vekto-
ru tlaku kolmo.

11.9 Faktory biotické

Rust a v¥voj rostlin ovlivituji také biotické faktory prostiedi — tedy Zivé okoli. Biotickymi faktory v nej-
Sirfim pojeti rozumime:

1. mikroorganismy (patogeny a symbionty)

2. Zivodichy (byloZravce, hmyz a dalsi)

3. rostliny (parazitické 1 normalni v ramci allelopatie)

4. ¢lovéka

V této kapitole se zminime jen o bakterii Agrobacterium tumefaciens, jejiz pritomnost v rostlinach se
projevuje tvorbou stonkovych nadord (crown gall). O daldich patogenech a o allelopatii je pojednino
v kap. Fyziologie stresu a o bakteriich rodu Rhizobium, fixujicich vzdusny dusik, v kap. Mineralni vyZi-
va. Zivotichové a Elovék ovliviiuji rist a vyvoj rostlin mnoha zpsoby, mimo jiné jejich poranénim (viz
Hojeni ran).

Agrobacterium tumefaciens (At) jako nastroj molekularni biologie rostlin (vektor cizorodé DNA)
Schopnost indukovat tvorbu nadord je u At spojena se schopnosti pienést a ndhodné integrovat Cast
bakterialniho Ti plasmidu (od tumor inducing), zvanou T-DNA, do jaderného genomu rostlin
(obr. 108). Tento isek DNA pak zajistuje expresi bilkovin (zejména enzymi biosyntézy auxinu a cyto-
kininl), které zpiisobuji vyvojovy zvrat v transformovaném pletivu — postiZzené buiiky se zalnou chao-
ticky délit a produkovat zv1astni tfidu aminokyselin (opint). Bakterie pak tyto aminokyseliny vyuZiva-
ji. Jednd se o zvlastni pfipad parazitismu.

Interakce bakterie Agrobacterium tumefaciens s buiikou a pfenos T-DNA z bakterie do jadra buiiky
jsou vzijemné dokonale koordinovany. Ugastni se jich fada bilkovin, které jsou kodovény v takzvané
oblasti vir Ti—plasmidu, kterd se neprenasi (obr. 108). Infekce bunék bakterii je indukovana poranénim
pletiva, pii kterém se uvoliiuji rizné fenoly, které indukuji expresi gent vir. T-DNA se pienasi do rost-
liny jako jednofetézcovd DNA. Je pravdépodobné, Ze mechanismus pfenosu DNA z buiiky bakterie do
rostliny je odvozen z procesu konjugace mezi bakteridlnimi buiikami.

Chaotické (niddorové) déleni bunék po transformaci T-DNA pfipomina rist kalusu v tkdfiovych
kulturach s nadbytkem auxind a cytokininlt v médiu. Analyza gent nesenych T-DNA prokézala, Ze
jsou mezi nimi geny biosyntézy té€chto fytohormenil. Gen Tmr kéduje isopentenyltransferasu, kli-
¢ovy enzym syntézy cytokininii a geny Tms—1 a 2 koduji enzymy schopné syntetizovat IAA z tryp-
tofanu,
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Obr. 108, Pienos T-DNA z Ti plasmidu agrobacteria do rostlinné buiiky — funkce vir genil. Interakce mezi bakteriemi
a rostlinou je iniciovina fadou flavonoida (zde acetosyringen), které rostlina vylutuje do svého okoli a které se vadou
na membranovou bilkovinu bakterie kédovanou genem virA (bilkovina A) . Takto aktivovany receptor fosforyluje
bilkovinu VirG, kterd aktivuje expresi ostatnich vir gend a také svou vlastni. Bilkovina VirD2 je endonukleasa, kterd
stépi specificky v mist& levé a pravé hranice T-DNA (LB a RB — primd opakovini 25pb) a ziistiva napojena na 5'
konec minus vlikna DNA u pravé hranice T-DNA., VirE2 Je bilkovina vaZici jednofetézcovou DNA a tak uvoliuje a
stabilizuje jednofetézcovy DNA fragment, ktery je pfenalen do rostlinné buiiky. Chyb&jici tsek v donorové DNA je
dosyntetizovdn opravnymi mechanismy DNA (DNA repair). K exportu T-DNA z bakteridlni bufiky slouzi 11 bilkovin
kédovanych v oblasti virB, které vytvéfeji bilkovinny transloka&ni komplex, ktery umoziiuje pfenos komplexu T-DNA
pies membrinu. Vzhledem k tomu, e jak VirD2 tak VirE2 bilkoviny maji eukaryoticky jaderny lokaliza&ni signdl, je
komplex T-DNA transportovan do jadra rostlinné buiiky. Integrace T-DNA do jademného genomu probiha mechanismem
nelegitimni rekombinace, ktery je fizen jadernymi bilkovinami hostitelské buiiky. Vzhledem k tomu, Ze T-DNA se
nejprve vaZe na cilové misto (jednofetézcovy zlom) v Jaderném genomu pfes D2 bilkovinu, je prava hranice T-DNA
po integraci zpravidla zachovana Iépe, ne tiseky u levé hranice.
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Errata
chybné — spravné

obr. 4 dole (str. 24): endocytosa -+ exocytosa

str. 28, pfedposledni odst.: plazmalemon — plasmalemou, zdrovefi brani — zdroven nékdy brani

obr. 19 (str. 49), konec popisu: bilkovinny CDK — bilkovinny inhibitor CDK

obr. 21 (str. 39): plasmalena — plasmalema

str. 81, 1.7.: ((En) — (AEN)

str. 97 (uprostied): 2050 em” — 2 x 50 cm?

obr. 46 (str. 105): ATPsyntasy F;, — ATPsyntasy. CF,...

obr. 48 (str. 108): ribulosa 1,5-bisfosfat — ribulosa-1,5-bisfosfat, ribosa 5-P -+ ribosa-5-P

tab.3 (str. 128): ryptofan — tryptofan

str.147: Schopnost diferenciace ztralily — Schopnost dediferenciace ztratily

str. 155, 1. odst.: obr. 73A-4 — 74A-3

obr. 83 (str. 164): potlalena vyvojova — potlacena adaxialni vyvojova

str. 166, 9.f. zdola: meristem i embryo — meristem ¢ embryo

str. 167, predposl. odst.: pfedeviim fytochromovy systém — predevsim fytochromovy a krypto-
chromovy systém

abr. 85 (str, 168): ap2 — apl

str. 171, konec 6. odst.; véta ,,Je tomu tak v mutanta...™ patii pfed vétu ,,Funkéni MADS box...”

obr. 90 (str.183): Dvouslozkovy receptor ethylenn. — Dvouslozkovy receptor ethylenu a
cytokining,

obr. 91 (str. 184): volnd — volny

str. 190 (e): zvy3eni jednoho aZ ¢tyf — zvy¥en{ koncentrace

str. 192, konec 4. odst.: napt, Wuchsel — napf. Clavata 3

str. 227: Sipka od TOC1 a LHY znadi — Sipka od TOC1 k CCAl a LHY znaéi

str. 232: 1. Nyktinastie — 1) Nyktinastie





