FYZIOLOGIE
ROSTLIN

ostliny predevsim rostou. Déleni
bunék, které riist umoZriuje, pro-
bihd na koneccich rostlin, v nepa-
trngich rastovych vrcholech. Pod
nimi se buriky zvétsuji a utvdreji
pletiva do konecné podoby. Riis-
tovy vrchol reaguje na podminky prostiedi. Jsou-
li méné vhodné, rostliny pribrzdi cinnost svych
vrcholil, méné rostou a jen prezivaji. Rist vrcho-
li je prdvé tim mocnym prostiedkem adaptace
na prostredi, pred kterym rostliny nemohou utéct.
Tkd se to vrcholit jak stonkovych, tak kofeno-
vych. Podivejme se podrobnéji na vrcholy stonko-
vé. Jsou totiz vskutku tajuplné, dikladné zabale-
né v pupenech. A jejich cinnost je také pestiejsi.
Jak rostliny rostou
Vrcholy stonkt opétovné produkuji listy a pii-
slusné ¢lanky stonku - internodia (obr. 2).
V pazdi listéi se posléze zakladaji nové pupe-
ny, z nichz mohou vyrtistat postranni vétve
s dal§imi listy, internodii a pupeny. A to jsou
veskeré organy nekvetouci rostliny. Slozitost
a rafinovanost rostlin spo¢iva v né¢em jiném
— ve schopnosti ptizptisobit sviij rist okolnim
podminkam.

Funkce vrcholu nespociva vsak jen v opa-
kované tvorbé organi, ale také ve stalém
udrzovani zdroje bunék, ze kterych tyto
organy mohou vznikat. Rikdme jim kme-
nové buiiky a jsou funkcéné podobné kme-
novym bunkam zivocicht. V pritbéhu jejich
déleni vznikaji stale stejné totipotentni bun-

Jak rostlina stavi své télo

FRIDETA SEIDLOVA

ky (tj. schopné pfeménit se v burky libovol-
ného typu, plnici v rostliné rizné funkce).
Pomalejsi déleni kmenovych bunék zmensuje
pravdépodobnost mutaci a pfispiva ke gene-
tické stalosti. Kmenové buniky se nachazeji
uprostfed vrcholu, v centrdlni zéné (obr. 3).
Jejich potomstvo jednak ustupuje do stran,
do periferni zony, ktera se stava zdrojem pro
periferni zakladani a rast listti i pupent, jed-
nak sestupuje dolii do zdny Zebrového meristé-
mu, ze kterého roste stonek.

Podstatny rozdil mezi rostlinnymi a Zzivo-
¢iSnymi kmenovymi bunkami je v tom, Ze
rostlinné kmenové burky a jejich potomstvo
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Ristové vr,

jsou jiz od svého vzniku pevné spojeny spo-
le¢nou bunécnou sténou. S tim souvisi také
uspotfadani povrchovych bunék do souvislé
tuniky (vrstev s buné¢nym délenim pievazné
kolmym na povrch vrcholu). Uvnitt vrcholu,
v korpusu, se buiikky déli riznymi sméry tak,
aby se zachovala soudrznost pletiv. Plsobe-
ni tlakt a tahtl je tu viceméné stejné ve vech
smérech. V tunice tomu tak ale neni, a zejmé-
na horni vrstva se zna¢né odliSuje od vnitiku
nestejnym rozlozenim mechanickych sil.
Ackoliv struktura nadzemnich vrcholt
riznych rostlin byla podrobné popsana jiz
v poloviné¢ minulého stoleti, nejvice védo-
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mosti o funkci vrcholu pochazi ze soucasné-
ho studia biologie huseni¢ku rolniho (Arabi-
dopsis thaliana, viz Vesmir 78, 256, 1999/5).
Funkce kmenovych bunék ve stonkovém
vrcholu je udrzovana genem WUSCHEL
(WUS). Jeho aktivita je omezena pouze na
nékolik bunék centralni zény tésné pod tuni-
kou (obr. 3). S postupujicim bunéénym déle-
nim v centralni zéné se aktivita WUS sta-
le posunuje nahoru a zlstivd omezena na
malou oblast vrcholu. Je za to odpovédny
gen CLAVATA (CLV). Jeho produkt, pomérné
maly protein CVL3, vznikd v tunice central-
ni zény, tedy nad oblasti aktivity WUS, a vaze

1. Velky snimek: Ruistovy vrchol smrku. Snimek byl pofizen ve spolupraci s firmou
OLYMPUS na mikroskopu OLYMPUS BX51 za pouziti kamery DP70, © Tomas
Hrstka.

2. Vrchol ve fézj vegetativniho riastu se dvéma nejmladsimi listy: a. merlik cerve-
ny, b. pSenice. Usecky predstavuji 0,1 mm. Snimek © Frideta Seidlova.
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periferni

centralni
z6éna

wus

Zebrovy meristém

3. Schéma vrcholu stonku husenicku rolniho (Arabidopsis thaliana). Centralni
z6na uprostied (modre) je obklopena prstencem periferni zény (zelené). Vespod

je naznaceno umisténi Zebrového meristému. Dvé vrstvy tuniky jsou odliseny
od vnitiniho korpusu svétlejsimi odstiny. Cervené zvyraznéna je oblast aktivity
genu WUS, sipka znazoriuje smér signalizace WUS do bunék s aktivitou CLA-

VATA.

4. Vrchol merliku

v rastrovacim
elektronovém
mikroskopu ukazuje
postupné zakladani
listdi ve spirale (¢im
starsi listy, tim

na nich chlupy).
Pupeny v pazdi

listti se zpozduji za
listy. (Jesté starsi
listy a pupeny byly
odstranény.) Snimek
© Frideta Seidlova.

se na receptory obsahujici proteiny CLV2
a CLV3. Nasledkem mutace v genech CVL se
zvétsi oblast s aktivitou WUS i celd centralni
zéna. Predpoklada se, ze existuje zpétnova-
zebni smycka WUS/CLV, ktera udrzuje funk-
ci stonkového vrcholu v normé.

Jak je regulovana tvorba listii a pro¢ maji
listy pravidelné umisténi na stonku

Potomstvo kmenovych bunék, které se pre-
souva do periferni zény, je zdrojem pro
zakladani listt. Velmi zahy po vzniku listo-
vého zakladu se pfipravuje odliseni budou-
ci svrchni a spodni plochy listu. Nejpozoru-
hodnéjsi strankou zaklddani listti je ovSem
jejich pravidelné rozmisténi na stonku, jez se
tidi pravidly fylotaxe. Nejcastéjsi je spiralni
fylotaxe, pfipominajici Fibonacciho matema-
tickou posloupnost (obr. 4). Pozoruhodné je
zachovavani stejné thlové vzdalenosti mezi
nasledujicimi listy, kterd u spiralni fylotaxe
zhruba odpovida zlatému thlu 137,5°. U né-
kterych druhd se sice zakladaji zaroven dva
nebo i vice listli v jednom patfte, ale podstat-
nym rysem fylotaxe je jeji stdlost pro dany
druh a fazi vyvoje. Pravidla fylotaxe, ktera
lze vyjadtit matematickymi vzorci, jiz davno
fascinovala botaniky a inspirovala je k rtz-
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nym spekulacim. V soucasné dobé se vraci-
me k tloze fytohormonu auxinu a jeho smé-
rovanému transportu v rostliné. Pozornost
se obraci opét k modelové rostliné husenicku.

V dospélych ¢éastech rostlin — ve stoncich,
kotenech a listech - je auxin transportovan
shora dolfi, pfestoze cytoplazmaticka mem-
brana bunék je pro auxin neprostupna. Trans-
portéry auxinu, které tuto bariéru pfekona-
vaji, jsou proteiny z rodiny PINFORMED
(PIN). Nachézeji se v bunééné membrané
obvykle na spodu bunky a umoznuji souvisly
tok auxinu rostlinou shora doli.. Takova pola-
rizace bun¢k a nakonec celych pletiv je dyna-
micka (viz Vesmir 86, 756, 2007/12). Vznika,
udrzuje se a také se za urcitych okolnos-
ti méni diky neustalé cirkulaci vackt s PIN
mezi cytoplazmatickou membranou a vniti-
kem burnky. Pohyb a metabolizmus proteinti
PIN zavisi mimo jiné na pfitomnosti auxinu
(zpétna vazba).

Zda se, Ze v bunkach stonkovych vrcholi,
v tunice, jsou proteiny PIN lokalizovany spi§
na horni strané cytoplazmatické membrany.
Proto je auxin v tunice stonkovych vrchold
transportovan nahoru. Po zaloZeni listu trans-
port auxinu méni smér a obraci se dolt, kde

5. Schéma transportu auxinu ve vrcholu stonku.
V burikach tuniky sméruje tok auxinu nahoru do mis-
ta, kde se bude zakladat list. Po zaloZeni listu se tok
auxinu obraci dold, sméfuje do korpusu, a tam vyvo-
lava diferenciaci vodivych pletiv (L, L+1, L+2 - listy po
sobé nasledujici).

vyvolava diferenciaci vodivych pletiv uvnitf
mladého listu (obr. 5). A tak zalozeni dalsiho
listu jako by cekalo na dalsi pfisun dostatec-
ného mnozstvi auxinu do vrcholu. To v ros-
toucim vrcholu nastane az v urcité vzdalenosti
od diive zaloZenych listli, které se jiz mezitim
staly mistem odtoku auxinu.

Co je to vétveni vrcholu a kdy zacina

Zakladani a rtst pupend v pazdi zalozenych
listt je potencidlnim zdrojem vétveni rostlin.
Zakladani pupenti zac¢ina s malym zpozdé-
nim za listy a probiha o néco hloubéji nez
zakladani listt (obr. 6). Vétsina zaloZenych
pupentt zistivd dormantni, ,spici“. Zda
z pupenu nakonec vyroste vétev, velmi zavi-
si na podminkach prostiedi — na svétle, na
dostupnosti vody a zivin, na teploté a na fyto-
hormonech, pfedev§im (ale nejen) na auxi-
nu. Kazdy pupen a z ného vyristajici vétev
ma svij vrchol, ktery — podobné jako hlavni
vrchol — musi zajistovat jak zachovani svych
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kmenovych bunék, tak umoznovat déleni
potomstva téchto bunék pfi tvorbé organti.

Genetické analyzy mutanti s enormnim
vétvenim a zvySenou hladinou auxinu vnes-
ly nové svétlo do predstav o regulaci vétveni.
Geny MORE AXILLARY BRANCHING (MAX)
u husenicku a podobné geny u hrachu nebo
petunie potlacuji vétveni a rovnéz snizuji
schopnost transportu auxinu. Vétveni rostlin
je tedy opét regulovano smérovanym trans-
portem auxinu, ktery zavisi na tvorbé pro-
teint PIN. A biosyntéza PIN zévisi na bio-
syntéze flavonoidi, ktera je zase silné zavisla
na podminkach prostfedi. A mame tu jednu
z pri¢in vysoké citlivosti vétveni na aktudlni
podminky stanovisté.

Jiné tdaje pak mluvi o tom, Ze auxin zvy-
Suje syntézu a export jiného fytohormonu,
cytokininu, z kofentl, popfipadé i jeho syn-
tézu v pupenech - a to je dalsi soucdst regu-
lace vétveni.

Co se déje ve vrcholu, nez rostlina zacne kvést

Pfechod k reprodukci je zadvaznou zménou
v zivoté rostlin a stejné dilezity je i pro nas,
ktefi jsme na rostlinné produkci zavisli. Jeho
spravné nacasovani je vysledkem rafinované
adaptace rostlin na rozmanité sezonni a kli-
matické promény. Tak vznikla u nékterych
rostlin kladna reakce na obdobi snizenych
teplot (jarovizace) nebo reakce na urcité
rozmezi délky dne (fotoperiodizmus) i jiné,
méné napadné reakce.
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Pozadavek co nejdel$siho dne logicky vy-
plyva z toho, zZe rostliny ziskavaji energii ze
slunce. Jsou vSak i druhy neschopné kvést
pravé v podminkach dlouhého dne. Naopak
vyzaduji pro kveteni kratky den. To bylo vel-
ké ptfekvapeni a nésledoval zvySeny zdjem
mnoha laboratofi po celém svété. Pfino-
sem novych studii bylo napftiklad vysvétleni
barevného ,vidéni“ rostlin (tj. pffjmu a zpra-
covani svételnych signalt pomoci barev-
nych fotoreceptorti; viz ¢lanek P. Smykala na
s. 230).

Brzy se zjistilo, ze signdl délky dne je pfi-
jiman listy, nikoliv vrcholem. Z listti pak né-
co putuje do vrcholi, a teprve tam vyvolava
kveteni bez ohledu na to, jaké fotoperiodé
byl vystaven vrchol. Rafinované pokusy
s roubovanim kratkodennich rostlin na dlou-
hodenni a dlouhodennich na kratkodenni
jednoznac¢né ukazaly, ze latka, ktera se trans-
portuje z listd do vrcholu, je univerzalni pro
vSechny kvetouci rostliny. Pokusy izolovat
a identifikovat tuto latku, nazvanou flori-
gen, se pfes opakované snahy dlouho neda-
tily. A prece bylo zfejmé, ze florigen funguje.
Vznikd v listech vystavenych spravné délce
dne, transportuje se do vzdaleného vrcholu
a tam vyvolava kveteni.

Nakonec do problému zasihly metody
molekularni biologie a jeji oblibeny rostlinny
model — husenicek, jehoz kveteni je urych-
leno dlouhym dnem, sniZenymi teplotami
a fytohormonem giberelinem.
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6. Na barevném
snimku je vegetativni
vrchol tabaku

se zaklady lista

a dorustajicimi
internodii. Snimek

© Markéta Parezova.

7. Na cernobilém
obrazku je znazornén
zacatek vétveni
vrcholu merliku
(Chenopodium
rubrum). Vétveni
znamena konec
vegetativni faze

ristu a zacatek
prechodu ke kveteni.
Pupeny se objevuji
jako skupiny bunék

v pazdi nejmladsich
listd. Pro kveteni této
kratkodenni rostliny je
nezbytné kazdodenni
vystaveni rostliny
alespoii osmi hodinam
tmy po dobu 1-3 dna.
Pak nastane vétveni
vrcholu a nasleduji
dalsi rdstové zmény
spojené s kvétni
morfogenezi. Snimek
© Frideta Seidlova.
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Snimky kvétt husenicku rolniho (Arabi- da mnozstvi auxinu, ktery v kvétech podpo- exo70A1). d. Mlady kvét s fluorescencné
dopsis thaliana) z praci fesenych v Ustavu ruje vyvoj pylu. b. prasnik s dozravajicimi vizualizovanou DNA (modre).
experimentalni botaniky AV CR. a. Mlady  pylovymi zrny (Cervené€). c. Srovnani kvétu

Dlouhé dny aktivuji gen CONSTANS (CO).
Jeho aktivita a stabilita jeho informac¢ni RNA
(mRNA) zavisi na svétle. Protein CONSTANS
aktivuje gen FLOWERING LOCUS T (FT) ve
vodivém pletivu listd. Produkt tohoto genu,
protein FT, byl nalezen jak ve vodivém ple-
tivu, tak pfimo ve vrcholu. Jelikoz ma malé
rozméry, miize prochazet mezi podnozi a rou-
bem a také prochézi az do vrcholu, pies dosud
nediferencovana vodiva pletiva.

Vyznam proteinu FT jako kvétotvorné lat-
ky se potvrdil i u dal$ich rostlin — u krat-
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kvét pred otevienim. Modra barva odpovi- normalniho (vlevo) a mutantniho (mutant Snimky a popiska © Lukas Synek.

kodenni ryze, tabdku, dyné a merliku cer-
veného a rovnéz u rajcete, kvetouciho bez
ohledu na délku dne. Je zajimavé, ze do
stejné rodiny gent jako FT patfi také gen
TERMINAL FLOWER (TFL), ktery ma opac-
ny ucinek nez florigen — brani nastupu kve-
teni.

Paralelné s genem FT pusobi gen LEAFY
(LFY), rovnéz jako nasledek pfedchozi akti-
vace genu CONSTANS. Nisledkem muta-
ce v tomto genu roste misto kvétu jen dalsi
olisténa vétvicka. A naopak, kombinovana
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aktivace gentt FT a LFY zpisobila u huseni¢-
ku extrémné rychly nastup kveteni.

Jak funguje florigen ve vrcholu? U huse-
nicku se zjistilo, Ze se protein FT vaze ve
vrcholu na protein FLOWERING LOCUS
D (FD). Svym vyskytem v jadie a strukturou
je FD uzptisoben k vazbé na jadernou DNA
a ovliviiuje jeji transkripci (je transkripénim
faktorem). Ve vrcholech se FD naléza jesté
pred fotoperiodickou indukci listti, ale zfej-
mé az v komplexu s FT vyvolava tvorbu kvét-
nich organt. (Podrobnéji o florigenu v ¢lan-
ku P. Smykala na s. 230.)

A co dal? Je florigen dostate¢nym signalem,
spoustéjicim automaticky vSechny dalsi jiz
davno znamé zmény vrchového rtstu?

Obecné platnym znakem piechodu ke
kveteni u vSech kvetoucich rostlin je zrych-
leni buné¢ného déleni, hlavné v centralni
z6né. Tim centralni zéna ztraci svou odlis-
nost. Patrné jde o potlaceni projevi WUS
a postupné doznivani funkce kmenovych
bunék v diasledku zakonceni rtistového
vrcholu kvétem. Obecné platnym znakem je
rovnéz zvétseni vrcholu a urychlené zaklada-
ni listd. Nasledujici rtst zaloZenych listd je
ovSem zpomalen a vysledkem jsou stale men-
$1 a menSf listy, nakonec jen listeny a listence.
Naproti tomu rdst pupenti v pazdi listt by-
va napadné stimulovan. Urychlené vétveni
vrcholu se tak stavd prvni viditelnou znam-
kou pfechodu od vegetativniho rtstu ke kve-
teni a k pohlavnimu rozmnozovani.

Zname také rozdily mezi rostlinami. Napft.
u trav rostou vrcholy jesté pfed vétvenim

a duse
Cestiny
Albatros In,

1. vyddni,

Jediné ¢tenari bystrého ducha se dokazou dotknout duse jazyka;
jediné ¢tenari s vhimavou dusi dokaZou zaslechnout, jak ¢eStina
dycha — a pravé pro takové ¢tenare je napsana kniha Pavly Loucké.

PAVLA LOUCKA

Dech, duch

llustrace Zdenék Mézl,

pro ctendre od 12 let,
200 stran, F 160x195

8. Vlevo: Vrchol kapusty (uprostied) vytvari kolem sebe v rychlém sledu kvétni
pupeny (poupata). Ty nejstarsi jeSté maji silné redukované listy (listeny), u nej-
mladsich pupenti listeny jiZ docela ,zmizely”. UtvaFeni listi a pupend tak nazorné
predvadi negativni rastovy vztah mezi témito organy. Snimek © Frideta Seidlova.

9. Vpravo: Kvétni poupé merliku ¢erveného s nazna¢enymi budoucimi kvétnimi

organy: okvétim, tyc¢inkami a pestikem. Je soucasti budouciho rozvétveného kvé-
tenstvi. Snimek © Frideta Seidlova.

do délky, u hvézdnicovitych spise do Sirky,
u brukvovitych od uréitého okamziku lis-
ty zcela zakrni, u jinych jsou jen mensi, jed-
nodussi, popiipadé bez rapiku. Také vétveni
ma riizné projevy. S tim souviseji dobie zna-
mé rozdily mezi rostlinami v kone¢né stavbé
kvétenstvi (obr. 8 a 9).

Lze se tedy domnivat, zZe celd kaskada zmén
je vysledkem pouhé ptitomnosti florigenu ve
vrcholu? Nebo se ji ii¢astni i dalsi regulacni
cesty? Co regulace bunéénych cykla v rtz-
nych ¢astech vrcholu? A co hormonélni regu-
lace meziorganovych riistovych vztahti v celé
rostliné? Dosavadni poznatky naznacujf pro-
vazanost zivotnich procesti v rostliné. °
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jednotlivych skupin alkaloid, v nichZ se doviddme, co kdo udé-
lal, jak to udélal a co ho k tomu vedlo. Své nazory na chemii,
chemiky, Ameriku a svét davaji autori do souvislosti, které
predtim nikoho nenapadly. Své postiehy, nékdy velmi netra-
di¢ni, naprosto precizné dokladaji citacemi. Casto také cituji
nékoho, kdo Fekl presné to, co si mysli oni sami a co bylo dosud
povaZovano za kontroverzni nazor. Kniha zaujme v§im - véetné
kuriéznich poznamek pod ¢arou.
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