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12. ONTOGENEZE II : KVETENI,
FOTOPERIODISMUS

12.1 REGULACE PRECHODU Z VEGETATIVNI
DO REPRODUKTIVNI FAZE

Ptechod od vegetativniho ristu ke kveteni je zdsadni zménou rlstu a organoge-
ze. Pfedstavuje ukonceni opakované tvorby listli a zaroven pfipravu vrcholovych me-
ristému k utvareni organii pro dalsi reprodukci. Nacasovani reprodukce do optimalnich
podminek je u rostlin velmi dulezitym evolu¢nim faktorem. Pfi regulaci tohoto kroku se
ucastni vSechny mechanismy rtstu. Napojeni vnitinich regula¢nich mechanismii na sig-
naly z okoli skytd mnoho kombinacnich moznosti pfi adaptaci. Uplatiiuje se jak strategie
rychlého ukonceni vegetace nez nastanou nepiiznivé podminky, tak strategie co nejdel-
Stho vyuziti piihodné vegetacni doby a dosazeni maximalni velikosti rostliny a maxi-
malniho mnoZzstvi semen. U rostlin naSich zemépisnych Sifek se uplatituje Casto kombi-
nace obou strategii. Vysledkem evoluce vysSich rostlin je vyskyt rostlin jednoletych,
dvouletych a viceletych, monokarpickych, tj. plodicich jednou za Zivot a polykarpic-
kych, tj. plodicich opakované na novych vyhonech.

Nastup reproduktivni faze je regulovan v reakci na signaly z vnéjSiho prostiedi,
predevsim na délku dne a noci (fotoperiodickou reakci) nebo na trvani nizkych teplot
(jarovizaci). Je ovlivnén rovnéz dostupnosti vody a Zivin. Rostliny maji také autonomni
mechanizmy ,,pocitani* vlastniho stafi, jez nedovoluji pfed¢asné ukoncit vegetativni
rust, jak je uvedeno v kapitole o juvenilité. U mnoha rostlin se uplatituji vnéjsi 1 vnitini
regulani mechanizmy. Piikladem miize byt Arabidopsis thaliana, u které byly studova-
ny geny, které patii fotoperiodické, jarovizacni nebo autonomni regulacni cesté¢ a také
geny, kter¢ predstavuji spojovaci ¢lanky mezi nimi.

12.2 JUVENILITA

Pfi bliz§im pohledu na kteroukoliv rostlinu mizeme pozorovat, ze opakované
fytomery nejsou zcela totozné. Zmény podél stonku jsou vice nebo mén¢ povlovné. Mé-
ni se morfologie listil, délka internodii, vétveni stonku a také anatomické detaily stavby.
Probihaji také na prvni pohled mal¢, ale vyznamné zmény v samotné struktufe vrcholu,
zvysuje se pocet bun€k vrcholu a méni se kvantitativni poméry zonace. Je mnoho rost-
lin, které nemohou ukoncit vegetativni fazi, dokud nedosahnou urcitého staii, tj. dokud
se nachazeji v juvenilni fazi.

Juvenilita je tedy neschopnost mladych rostlin prejit k reprodukei, i kdyz
jsou splnény vSechny vnéjsi podminky. Je dobie zndma u dievin, které potiebuji ur-
ity pocet sezon vegetativniho ristu, nez za¢nou plodit. Také byliny mohou mit juvenil-
ni fazi, kterd mize trvat dny az tydny. Juvenilitou se rovnéz vysvétluje netcinnost foto-
periodické indukce pied dosazenim urcité faze rastu. Neméri se astronomickym, ale
biologickym ¢asem. Na piiklad Perilla musi mit 3 pary listli, nez zacne vnimat fotope-
riodickou indukeci, tabak vytvaii az nékolik desitek listti pied pfechodem k reprodukci.
Adaptacni vyhoda juvenility je odklad energeticky naro¢né reprodukce az do zajisténi
dostatecné asimilacni plochy.

Juvenilita je dédicna vlastnost rostliny, ktera podléha vnitinim regulacim do-
spivani rostlin. Mnoho rostlin stavem juvenility viibec neprochazi. Jiné do juvenilniho
stavu vstupuji dodate¢né za podminek pfiznivych vegetativnimu ristu. Pfikladem muze
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byt Chenopodium rubrum, které citlivé reaguje na fotoperiodickou indukci ihned
po vykliceni nebo pak az po dvou tydnech. Podle toho bud’ kvete miniaturni rostlina
po vytvofeni 1-2 pari listl nebo vyroste bohaté vétvena rostlina s velkym poctem kvéth.

Juvenilni rostliny se Casto lisi od dospélych tvarem listl, rychlosti riistu a snad-
n¢j$im zakotfenovanim. NejznaméjSim piikladem je bfectan (obr. 12-1). Morfologické
bunck a az dvojndsob dlouhy plastochron. Ukonceni juvenility je u ného spojeno se
zrychlenim déleni bun€k a znaénym zkracenim riastu internodii v okamziku ptechodu
k maturaci.

Obr. 12-1. Juvenilni (dole) a dospély (na- Obr. 12-2. Z rostliny tabaku byly odebrany listo-

hote) vyhon bfectanu. Juvenilni bfectan ma vé fizky a z nich regenerovany rostliny in vitro. Z

listy lalo¢naté, postaveni listd dvouradé, juvenilnich pater regeneruji vegetativni rostliny,

plazivy rist a hodné anthokyanu. Dospélé rostliny regenerované ze stfednich pater kvetou

vyhony maji listy celokrajné, spirdlové po- po vytvofeni nékolika listd. Pocet listi klesa

staveni listli a vzpfimeny rust. smérem k vrcholu kvetouci matetské rostliny a na
fizcich z listenti (z kvétenstvi) regeneruji rovnou
kvétni poupata.

Juvenilni a dospély stav jsou Casto velmi stalymi vlastnostmi vrcholovych
meristémi i pletiv, které z nich pochazeji. Roub z dospélé rostliny si zachovava na
juvenilni podnozi svou dospélost. Juvenilita a dospélost se zachovava pri mnoZeni
fizky. Kousek izolovaného pletiva z listu nebo stonku z riznych pater jevi pii regene-
raci riznou piipravenost k reprodukei (obr. 12-2). Ontogeneticky nejmladsi jsou spodni

Regulace juvenility se ucastni fytohormony. Juvenilita se odrazi v gradientech
fytohormonti a v rtzné citlivosti k fytohormoniim. Manipulace s juvenilitou pomoci
fytohormonti je vSak obtizna. Kladné vysledky jsou spise ojedinélé. U biectanu lze po-
moci giberelinu prodlouzit juvenilni stav. U nékterych jehlicnanti se aplikace giberelint
naopak pouziva ke zkraceni juvenility semendckii o nékolik sezon. Pti stimulaci plozeni
ovocnych dievin cytokininem patrné jde o korelativni piisobeni pies snizeni apikalni
dominance. Ontogenetickym zménam tvaru a velikosti listli a vétveni odpovidaji zmény
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v metabolismu cytokinint. Z uvedenych ptikladi vyplyva, ze regulace juvenility a do-
spivani nejde u rostlin jedinou cestou. Spole¢ny je vysledek: zména genové exprese
z juvenilni na dospélou.

12.3 JAROVIZACE

Jarovizace je proces, ktery piisobenim nizkych teplot piipravuje rostliny
pro prechod ke kveteni. Teplota ma také piimy vliv na kveteni, ale jarovizace, podobn¢ jako
fotoperiodismus je jevem induktivnim, ktery vyvolava kveteni az po uplynuti delsi doby.
Jarovizace mlize probihat jiz ve fazi bobtnani semen (napi. u ozimych obilovin) nebo az ve
fazi ristu mladych zelenych rostlin (napf. u cukrovky a Arabidopsis thaliana). Pozadavek
snizenych teplot nemaji vSechny rostliny, bézny je u ozimych a dvouletych bylin (obr. 12-3).

Optimalni teploty pro
jarovizaci se pohybuji od teplot
slabé nad nulou (u ozimych
pSenic) do 10 -15 OC i vice, kdy
pozadavek jarovizace jiz prestava
byt vyrazny. Trvani doby
jarovizace je ruzné. Odrady
pSenice z mirn¢jSitho klimatu
mivaji delsi pozadavek
jarovizace nez odrtdy
pochdazejici z oblasti s mrazivou
zimou. Jarovizace se tak jevi jako
adaptacni ochrana pred
zmrznutim v podminkach
kolisavych teplot. Jarovizacni

pozadavek vznika
v embryogenezi. Nezrala
ST embrya obilovin maji nizsi
Obr. 12-3. Tato rostliny cukrovky prozila 41 mésict pozadavek jarovizace.
bez sniZenych jarovizac¢nich teplot a je stale ve vegetativnim Obsah giberelint ke konci

stavu a stile jen roste. jarovizace stoupa. Jarovizace se

da Uplné nebo castecné nahradit
giberelinem. Predpoklada se Gi€ast giberelinu pii rozbihajicim se kliceni semen a pfi ristu
rostlinky v obdobi jarovizace. Svételny signal pfijaty fotoreceptorem fytochromem casto
ovliviiyje pritbeh jarovizace zelenych rostlin.

Vrchol je organem pfijimajicim signal snizenych teplot. Nasledkem jarovizace
nastavaji zmény v struktufe plastidi a mitochondrii ve vrcholu. Pro jarovizaci (a to i
v semeni) je nutnd urcitd mira aktivniho metabolizmu a replikace DNA. Béhem jarovi-
zace probihaji zmény struktury DNA a demetylace cytosinu v DNA.

Priibéh jarovizace neni provazen viditelnymi morfologickymi zménami. Ukoncent ja-
rovizace je vSak spojeno s vétsi aktivitou rlstu a se snizenim mrazuvzdornosti. Zvyseni ris-
tové aktivity ve vrcholu a v subapikalni zon¢ ma za nasledek rist stonku do délky (vybihani)
a posléze diferenciaci kvétnich organii. U A.thaliana je pozadavek jarovizace korelovan
s expresi genu FLOWERING LOCUS C (FLC). S postupujici jarovizaci exprese FLC
klesa (obr. 12-4), klesa také metylace cytosinu v DNA.
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Obr. 12-4. U rostliny 4Ara-
bidopsis thaliana vlevo byl
mutaci vyfazen gen FLC,
rostlina vpravo byla trans-
formovana timto genem,
aby doslo ke zvysené jeho
expresi ; uprostied pro
srovnani je normalni rostli-
na(divoky typ).Dole vyzna-
¢ena pomérna velikost ex-
prese FLC.

Jarovizace se pii bunéném déleni predava nasledujicim populacim bunék a zakladaji-
cim se orgdniim. Muze se ptenaset fizkovanim. Nepiedava se potomstvu pfi sexudlnim
rozmnozovani.

12.4 FOTOPERIODICKA KVETNI INDUKCE

Pti fotoperiodické indukci kveteni probiha ve vegetativnich rostlinach ptiprava
k diferenciaci kvétl. Rozhodujicim vnéj$im faktorem je trvani dne a noci v pribéhu
24 hodinového cyklu. K indukci kveteni potiebuji nékteré rostliny dlouhy den, jiné
kratky den. Fotoperiodicky signal je hlavnim prostfedkem synchronizace reproduktivni
faze rostlin se sezonnimi zménami pocasi a optimalniho vyuziti vegeta¢ni sezony. Po-
moci fotoperiodickych signdlli rostliny vnimaji astronomicky ¢as, kterému odpovidaji
délka dne a jeji zmény béhem roku (obr. 12-5 a 12-6).
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Obr. 12-5. Zmény délky dne (v hodinach) v rizné Obr. 12-6. Rychlost zmény délky dne (v minutach
zemépisné Sifce béhem roku. za den) v rizné zemépisné Sifce v prubéhu roku.
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V nizsich zemépisnych Sitkach jsou vykyvy v délce dne mensi, proto regulace
délkou dne musi byt preciznéjsi. Naproti tomu ve velmi vysokych zemépisnych Sitkach
je vegetacni doba sama o sobé omezena dlouho trvajicimi mrazy a rostliny musi vyuzit
ke své vegetaci a reprodukci kratké obdobi 1éta. Fotoperiodismus se uplatiiuje hlavné
v adaptaci rostlin mirného pasma a subtropti.

Délka dne nereguluje u rostlin pouze nastup kveteni. Mé vliv 1 na nastup dor-
mance, kliceni, tvorbu vegetativnich rozmnoZovacich orgdnl a na starnuti. Nejvyraznéji
se vSak projevuje ve fotoperiodické kvétni indukci. Ve fylogenezi, v pfirodé¢ i v procesu
Slechténi, vznikly rGzné typy citlivosti k délce dne. Rozmanitost jde az do ekotypi
a kultivard. Mnoho rostlin vyzaduje k reprodukci dostate¢né dlouhy den. V roce 1920
byly vSak objeveny rostliny, které¢ vyzadovaly kratky den pro kveteni. Prvni byl tabak.
Od t¢ doby bylo testovano na pozadavek délky dne mnoho rostlin, nejen kulturnich, ale
1 divoce rostoucich. Nejvetsi pozornost byla vénovana kultivaram, protoze tdaje o nich
pomahaly pii Slechténi a introdukei uzitkovych rostlin.

Klasifikace rostlin podle fotoperiodické kvétni indukce:

A. Dlouhodenni rostliny zrychluji nastup do reproduktivni faze tim vice, ¢im je
delsi den. Nékdy optimum neni na stalém svétle, ale pii 18-20 h. dni. Absolutné dlou-
hodenni rostliny maji kritickou délku dne, pod kterou jiz nejsou schopny kvést, jen
stale rostou. Fakultativné neboli kvantitativné dlouhodenni rostliny kvetou na krat-
kém dni se zpozdénim.

Dlouhodenni jsou napft. pSenice, Zito, je¢men, oves, cukrovka, fedkvicka, salat,
Arabidopsis thaliana. Absolutné¢ dlouhodenni rostliny jsou Hyoscyamus niger,
Nicotiana silvestris, Spinacia oleracea, Lolium temulentum s Kritickou délkou dne
kolem 15 h, Sinapis alba s kritickou délkou dne 14 h. Poslednim dvéma (pfi splnéni
urcitych podminek) staci jediny dlouhy den k indukci kveteni.

B. Kratkodenni rostliny zrychluji nastup do reproduktivni faze pti zkracovani
délky dne az do urcité meze, kterd je déana potiebou ziskavat energii pii fotosyntéze.
Absolutné kratkodenni rostliny maji kritickou délku dne, nad kterou jiz nejsou schop-
ny kvést a jen stale rostou. Fakultativné neboli kvantitativné kratkodenni rostliny
kvetou na dlouhém dni se zpozdénim.

Kratkodenni jsou napft. kukufice, ryze, konopi, bavinik, soja. Absolutné kratkodenni
jsou nekteré kultivary soje, ryze, tabaku, dale Xanthium strumarium s kritickou délkou dne
8,3 h, Pharbitis nil s kritickou délkou dne kolem 10 h, n¢které ekotypy Chenopodium rub-
rum s kritickou délkou dne 16 h. Poslednim dvéma staci jediny kratky den k tvorbé kvétnich
poupat, jsou-li rostliny indukovany ve fazi déloznich listkli, patrné jesté pred vstupem do
juvenilni faze.

C. Rostliny neutralni k délce dne. Jejich prechod do reproduktivni faze probiha
autonomné, bez ohledu na délku dne. Byvaji to Casto rostliny z extrémnich podminek
nebo rostliny s vyrazn€jsi juvenilitou. Mezi neutralnimi rostlinami najdeme také kultiva-
ry hrachu, fazolu, kukufice, slune¢nice, tabdku, bramboru.

Rostliny pfipravujici se ke kveteni méni Casto velmi napadné cely sviyj rist.
Zvlast’ vyrazné je prodluzovani stonku u dlouhodennich rostlin (obr. 12-7 az 12-9).

U rostlin ptevladaji kvantitativni fotoperiodické reakce kveteni. Pfesto hodné po-
znatkl o regulaci kveteni pochéazi z pokusti, provadénych na absolutné fotoperiodickych
rostlinach, kterym pokud mozno staci ke kveteni jediny fotoperiodicky cyklus. Takové
rostliny umoznuji lepsi kontrolu nad pribéhem experimentu a poskytuji piesnéjsi vy-
sledky. Jsou to zejména Xanthium strumarium, Pharbitis nil, Chenopodium rubrum,
Sinapis alba, Lolium temulentum, Hordeum vulgare. V posledni dob¢ je nejvetsi zajem
o Arabidopsis thaliana.
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Obr. 12-7. Dlouhodenni rostlina Hyoscyamus niger d|guh3’: den krétks’: den
z dlouhého dne s prodlouzenymi internodii a zalo- s
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vegetativni rdzici listd.
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Obr. 12-8. Kratkodenni rostlina Pharbitis nil vy- Qbr. 12-9. Dlouhodenni tabak N. silvestris
stavena jednomu kratkému dni ve fazi d€loZnich , yratkodenni tabak N. fabacum na dlouhém
!istﬁ kvete, vkdeito kontrola z dlouhého dne roste dni (vlevo) a na kratkém dnu (vpravo).
jako vegetativni.

U rostlin pfevladaji kvantitativni fotoperiodické reakce kveteni. Pfesto hodné po-
znatkt o regulaci kveteni pochazi z pokusii, provadénych na absolutné fotoperiodickych
rostlinach, kterym pokud mozno staci ke kveteni jediny fotoperiodicky cyklus. Takové
rostliny umoziuji lepsi kontrolu nad pribéhem experimentu a poskytuji presnéjsi vy-
sledky. Jsou to zejména Xanthium strumarium, Pharbitis nil, Chenopodium rubrum,
Sinapis alba, Lolium temulentum, Hordeum vulgare. V posledni dob¢ je nejveétsi zajem
o Arabidopsis thaliana.

Pocet fotoperiodickych cykll, potiebnych ve fazi
,Ef 7 2-3 listd k indukei kveteni je rzny od jediné fo-
= toperiody az po nékolik tydnt. Nékteré rostliny
2 mohou vnimat fotoperiodicky signal hned po
E“* a vzejiti, jiné maji rtzné¢ dlouhou juvenilni fazi
5. : 2 (obr.12-10).
o
-gz | b £ Obr. 12-10 Vliv stafi na pozadavek fotoperiodické indukce
o . Lolium temulentum: a - rychly vyvoj klasu po indukci jedi-
=1 C nym dlouhym dnem ve fazi 6-7 listdi, b - pomalejsi vyvoj po
© 4 o indukci dvéma dlouhymi dny ve fazi 4-5 listd, ¢ - nejpoma-

lejsi vyvoj u rostlin indukovanych ve fazi 2-3 listi

o

1 2 3 4
pocdet dlouhodennich cykli



FYZIOLOGIE ROSTLIN 12. ONTOGENEZE II: KVETEN{
Setlik, Seidlovd, Santriicek FOTOPERIODISMUS

12.5 MERENI ASTRONOMICKEHO CASU : BIOLOGICKE
HODINY A KALENDAR

Fyziologické déje v Zivych organismech maji zpravidla rytmicky charakter, ktery
z velké ¢asti vyplyva ze zavislosti Zivotnich aktivit na stfidani dne a noci. Oscilace déju,
které¢ sleduji denni stfidani svétla a tmy, maji proto periodu, kterd odpovida
24hodinovému astronomickému dni. Fotoperiodicka kvétni indukce je specialnim
pripadem rytmu, spousténého, udrzovaného a kazdodenné korigovaného svétel-
nym signalem, prijatym fotoreceptorem.

Oscilace riiznych aktivit mohou pokracovat 1 po pieneseni rostlin do stalé tmy.
Rytmus, ktery pokracuje nadale v konstantnich podminkach, je rytmus endogenni.
Tento spontanni endogenni rytmus ma piirozenou periodu, kterd nebyva presné
24hodinova, ale zhruba se ji blizi, je to rytmus cirkadienni. Stejné jako u jinych orga-
nismil (véetné savcl) je rozdélen na subjektivni den a subjektivni noc.

Amplituda endogenniho rytmu se dfive nebo pozdé¢ji v konstantnich podmin-
kach zmensuje a rytmus odezniva. Perioda jevi znacnou stdlost po celou dobu trvani
rytmu. Faze endogenniho rytmu se d4 posunout (sefidit) pomoci svételného signalu,
napt. kratkym ozafenim cervenym svétlem (R, obr. 12-11).

V pfirod¢ jsou cirkadienni rytmy denné sefizovany na periodu 24 hodin. Svételny
signal je pfijiméan fytochromem a zmény forem fytochromu jsou v rostliné podnétem pro
synchronizaci s nastupem svétla a tmy. Stfidani dne a noci v pfirod¢ neni jen udrzova-
nim chodu biologickych hodin, tj. cirkadiennich endogennich rytmt, ale také jejich kaz-
dodennim sefizovanim na astronomicky ¢as. Postupné zmény délky dne v pfirod¢ (rizny
posun faze) jsou ptfitom pro rostlinu jakymsi ,,listovanim v kalendafi®.

| perioda - | — |
A | 24h { a]mplltuda | pggg a |

rytmus

e E—

12 12 112 12 112 12 | () | |

Obr.7172-1 1. A - Rytmus navozeny stfidanim 12h svétla a 12h tmy ma periodu 24 h. Po piene-

seni do stalé tmy bézi rytmus endogenni s periodou pon¢kud odlisnou - cirkadianni, B - Fazi
rytmu je mozné posunout kratkym osvétlenim cervenym svétlem.
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Obr. 12-12. Spankové pohyby listl: A - rozdily
mezi dnem a noci; B, C - zapis kontinualniho méfe-
ni spontannich pohybt listi rostlin ve tmé na otace-
cim bubnu s hodinovym strojkem - subjektivni noc
a subjektivni den rostlin prozrazuji pohyby listl
pokracujici ve stalé tmé. Spontanni oscilace maji
periodu 26 hodin, jsou cirkadianni; D — cirkadianni
oscilace pfijmu a vydeje vody a jimi vyvolané ryt-
mické zmény velikosti bunék kury fapiku, viz posun
faze rytmu ve flexoru (na dolni strané fapiku) oproti
bunkam extensoru (na horni strané).

Endogenni cirkadienni rytmy byly u rostlin demonstrovany nejdiive na spanko-
vych pohybech listl (obr. 12-12). V piirodé€ pohyby listl reaguji na den a noc. Po ptene-
seni rostlin do stalé tmy pokracuji spontanni pohyby listh jesté¢ n¢kolik dni a prozrazuji
tak subjektivni den a noc rostliny. Pohyby listl jsou diisledkem pohybt vody v pulvinu
na bazi listovych fapiki. Transport vody pies cytoplazmatickou membranu bun¢k pulvi-
nu vyvoldvaji zmény osmotického tlaku, zpiisobené vydejem a piijmem draslikovych
iontl. Cely proces pohdni protonova pumpa, jejiz ¢innost ma rytmicky charakter. Ohyb
listu v pulvinu je podpofen tim, Ze faze rytmu na stran€ odvracené a piivracené ke ston-
ku jsou proti sobé posunuté. Tento proces je spoustén a korigovan svételnym signalem,
ktery je pfijiman fytochromem, ma vyraznou reakci v ¢ervené oblasti (660nm) spektra a
je vratny svétlem FR. Endogenni rytmus reakci na modré svétlo maji zmény turgoru,
které fidi otvirdni a zavirani priduchti v pribéhu dne.

Cirkadienni kolisani se projevuje u fady biochemickych déji, mimo jiné také

u hladin fytohormont. Pfikladem mize byt rytmus biosyntézy etylenu (obr. 12-13). U
rostlin bylo rovnéz nalezeno kolisani hladiny hormonu melatoninu (u Zivocichi regu-
luje denni rytmus metabolické aktivity a chovani).
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Obr. 12-13. Endogenni rytmus transkripce genu pro syntézu jednoho z enzymu biosyntézy etylenu a hla-
diny etylenu pfi stfidani dne a noci (nahote), na stalém svétle (uprostied) a ve tmé (dole).

Endogenni rytmy transkripce genti jsou velmi sledovanou oblasti studia rytmicity.

Z 8000 sledovanych genii Arabidopsis mélo asi 6% endogenni rytmus transkripcni akti-
vity, mezi nimi také geny ucastnici se reakci fotosyntézy (obr. 12-14), metabolismu
dusiku, fosforu a siry, dychani, zmén struktury biomembran a bunééné stény. Rada ge-
nu kodujicich fotosyntetické proteiny maji nejvyssi aktivitu brzo rano, proteiny ucastné
v metabolizmu a transportu asimilatti dosahuji maxima koncem dne, mobilizace Skrobu
vrcholi v noci . Exprese genti pro biosyntézu stény a pro dlouzivy rist maji maximum
V noci.
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Obr. 12-14a. Piiklady endogennich rytmt exprese genti kodujicich rtizné bilkoviny fotosyntetického
aparatu - oscilace pietrvavaji ve tmé po dobu 1-2 cyklu.

Soudi se, ze centralni mechanizmus méfeni Casu, oscilator, je zalozen na zpét-
novazebné smycce aktivity gentit TOC! (Timing Of CAB 1), CCAl (Circadian Clock
Associated 1) a LHY (Late elongated HYpocotyl) (obr. 12-14b).

Obr. 12-14b. Zjednoduseny
model centralniho oscilatoru u Ara-
bidopsis thaliana. Protein kodovany
genem TOCI pozitivné reguluje
geny CCAl a LHY (tj.zvysuje jejich
transkrip¢ni aktivitu) a proteiny
kodované geny CCAl a LHY nega-
— e tivn€ reguluji (tj. inhibuji) aktivitu

TOCI1 (v obdélniku - gen, v elipse -

DEN protein).

Touto smyckou je dan endogenni rytmus s cirkadienni periodou: aktivita TOC1
ma maximum v dob¢ subjektivniho soumraku, zatim co aktivity CCA/ a LHY maji
maximum v dob¢ subjektivniho svitani. Na tuto smycku navazuji zmény aktivity dalSich

ey e

fyziologické procesy jako jsou pohyby listl, zavirdni praduchii nebo fotoperiodicka
kvétni indukce. Mezi vystupy patii také rytmicita biosyntézy fytochromt ( ptiklad dalsi
regulacni smycky , tentokrat mezi piijmem signalu a vystupem biologickych hodin!).
K nejvice studovanym jevam patii rytmické chovani genu pro protein CAB (Chlorophyl
a/b Binding Protein) ktery se za¢ina akumulovat pfed svitdnim, maximum ma rano a
aktivita genu klesa pred setménim (obr. 12-14c).

Obr. 12-14c. Prubéh cirkadienniho rytmu CAB2 u
rostlinek Arabidopsis thaliana po pieneseni do stalé
tmy, zviditelnény pomoci vneseného genu pro luci-
ferasu ze sv€ltusky. Bioluminiscence u téchto trans-
formantt byla fizena promotorem pro CAB2, ktery
jak je vidét, ma endogenni rytmus. Snimky byly
potizovany kazdé dvé hodiny po dobu 48 hodin;
vzdy dvé Petriho misky s kli¢nimi rostlinkami
predstavuji jeden snimek. Exprese CAB2 jakozto
Casti fotosyntetického aparatu zac¢ina béhem sub-
jektivniho svitani a ma maximum exprese béhem
subjektivniho dne.
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12.6 FOTOPERIODISMUS JE SOUHROU MECHANISMU
MERENI CASU A FOTOMORFOGENEZE

V piirodé sefizovani biologickych hodin na astronomicky 24hodinovy den pro-
biha v riznou dobu podle toho, kdy se stmiva a svita v rizné rocni dob¢. Zrychleni nebo
zpomaleni endogenniho rytmu odpovidéa prodluzovani nebo zkracovani dne. Faze rytmu
1ze ménit nékolikaminutovym pierusenim tmy ¢ervenym svétlem, které kratkodobé zvy-
$i podil aktivni formy fytochromu Py,

Zpozdéni faze svétlem nastava
na zacatku subjektivni noci (tj. nocni

< faze endogenniho rytmu), uprostied
3% subjektivni noci je nahly ptechod
% | //A\ od nejvétstho  zpozdéni  k nejvétSimu
é—s \ zrychleni faze. Béhem subjektivniho

ZpozZ
T
|
N
\4;

dne jsou zmény povlovné (obr. 12-15).

V  pfirodé¢ je faze rytmu
_ = nastavena signdlem svitdni a je dale
sefizovana signalem soumraku. Pokusy
ukazaly, ze tma musi trvat urcitou
dobu, zalezi vSak také na délce a
spektralnim osvétleni, které predchézi
tmé. Svételny signadl je pfijiman
fotoreceptorem. Aktivni forma Pg,
spousti dal§i sled reakci. Temna
h =~ ” perioda musi u kratkodennich rostlin
trvani tmy (h) pfed pfenesenim rostlin na svétlo trvat urcitou dobu (pouhé kratké

o

ES
|

zr¥chleni g_éze
(o]
1

e
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Obr. 12-15. Posun faze rytmu svétlem: zpozd'o-
vani faze pti zasahu na zacatku subjektivni tmy a
zrychlovani faze na konci subjektivni tmy je
stejné pro pohyb korunnich platkt u Kalanchoe

oSetieni rostlin svétlem FR nemuze
nahradit temnou periodu).
Zmény forem fytochromu mo-

hou v pfirod¢ podléhat ndhodnym zmé-
nam pocasi a tim také zménam spekt-
ralntho slozeni slunecniho svétla.
Pravé endogenni rytmy a jejich kazdodenni, velmi postupné se ménici korekce,
prredstavuji tu konzervativni slozku fotoperiodismu, ktera velmi sniZuje zavislost
fotoperiodické reakce na nahodilych zménach pocasi a slouzZi rostliné jako spoleh-
livé hodiny a kalendar.

Vétsina klasickych poznatkli o endogennich rytmech kveteni byla ziskéna u krat-
kodennich rostlin, které maji vyraznou periodi¢nost pozadavku na tmu (obr. 12-16). Ale
1 n¢které dlouhodenni rostliny potiebuji rytmické osvétleni pro kveteni (obr. 12-17). U
Arabidopsis thaliana byly dokonce zjistény cirkadienni endogenni rytmy aktivity jed-
notlivych gent, které se ucastni fotoperiodické kvétni indukce.

U kratkodennich rostlin byla prokdzana dostatecnost kratkodobého ozéteni pro
ucinné ruSeni temné periody a vratnost reakce na c¢ervené svétlo dlouhovinnym cerve-
nym svétlem. To ukazuje na Gcast fytochromu B. Fotoperiodicka reakce kratkodennich
rostlin tak pfipomina fotomorfogenetickou reakci LFR, jakou jsme vidé€li u stimulace
kliceni semen salatu, s tim rozdilem, ze fytochrom B v aktivni formé inhibuje kvete-
ni.

(plna ¢ara) jako pro kveteni u Chenopodium
(pferusovana Cara).

U dlouhodennich rostlin hraje dlouhovinné cervené svétlo (FR) pozitivni roli v
indukci kveteni. Kladny u¢inek FR vykazuje zietelnou cirkadienni rytmicitu na pozadi

11
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dlouhého dne nebo nepftetrzitého osvétleni (obr. 12-17). U dlouhodennich rostlin hraje
roli nejen trvani svétlé periody v rdmci denniho stfidani dne a noci, ale také celkové
mnozstvi svétla, tedy 1 intenzita svétla. To vSe, vCetné kladné reakce na svétlo FR, od-
povida fotomorfogenetické reakci typu HIR a ucasti fytochromu A, pfitom fytochrom
A v aktivni formé stimuluje kveteni. Fytochrom B inhibuje kveteni u dlouhodennich
rostlin ( mutanti bez fytochromu B jsou ranéj$i nez vychozi nepoSkozené rostliny.
Kryptochromy u Arabidopsis pozitivné ovliviiuji nastup kveteni.

100

60 -

kveteni %
s
T

¢as (h)

Obr. 12-16. Rytmicka reakce kveteni kratkoden-
nich rostlin Chenopodium rubrum na délku tmy.
PIna cara — rostliny, které byly pfeneseny na trvalé
osvétleni po rtizn¢ dlouhé dobé tmy (¢as v hod. na
ose x ) PreruSovana ¢ara — rostliny byly pfeneseny
na stalé svétlo po 72 hodinach tmy pferusené na
4min Cervenym svétlem v ¢ase udaném v hodinach
na ose X. V obou piipadech se v intervalech zhruba
24 hodin projevuje rusivé pusobeni svétla snizenim
% kveteni.
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Obr. 12-17. Rytmickd reakce vyvoje vrcholu u
dlouhodenniho je¢mene. JeCmen rostouci na stalém
svétle byl po dobu 6 hodin osvétlen dlouhovinnym
cervenym svétlem; zacatek osvétleni udaném v Case
na ose X. Mezi vyvojovou fazi 2 a 3 (osa y) nastava
prechod mezi vegetativnim a reproduktivnim vr-
cholem.

Fotoperiodicka reakce dlouhodennich rostlin neni tedy jen pouhym opakem foto-
periodické reakce rostlin kratkodennich (obr. 12-18). PferuSeni temné periody svétlem
po dobu 5-30 minut rusi indukci kratkodennich rostlin. Dlouhodenni rostliny zpravidla
vyzaduji déle trvajici svétlo k tomu, aby mohly svételny rezim vnimat jako dlouhy den.
Pteruseni svételné periody kratkou tmou rostliny zpravidla nevnimaji viibec.

12
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kratkodenni |dlouhodenni Q. 12-18. Fotoperiodické
rostliny rostliny

vegetativni kvetouci

svétlem.

c | [ - vegetativni kvetouct kratky den s pierusenim noci

vegetativni kvetouci

12.7 PRIJEMCEM FOTOPERIODICKEHO SIGNALU
PRO INDUKCI KVETENI JSOU LISTY

Schopnost vyvolat kveteni, neboli kvétni stimulus, se prenasi do vrchold, kde se
realizuje zména organogeneze z vegetativni na kvétni, ale pfitomnost listll je nezbytna
pro piijem fotoperiodického signalu (obr. 12-19). Staci vSak jeden list nebo Cast jedno-
ho listu (ebr. 12-20). Nejaktivnéjsi jsou mladé listy, které pravé dokoncuji sviij rist.
Kvétni stimulus se Sifi v rostlin€ a miize byt pfedan jiné rostliné roubovanim
(obr. 12-20 d az 12-22). Podminkou je, aby roub s podnozi dobte srostl a aby se vytvo-
fila mezi buitkami dobfe fungujici plasmodesmata.

O ﬁﬁ % Q

a b C d

Obr. 12-19. Kratkodenni chryzantéma nekvete na dlouhém dni (a), kvete na kratkém dni (b) nebo kdyz
kratkému dni jsou vystaveny listy, zatim co vrchol mlze zustat na dlouhém dni (¢); nekvete, kdyz je krat-
kému dni vystaven vrcholovy pupen a listy jsou ponechany na dlouhém dni (d).
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Obr. 12-20. a - Kvétni stimulus se u kratkodennich rostlin tvoii na kratkém dni a $iii se i do vyhonu
vystaveného dlouhému dni (vlevo) a oba vyhony kvetou ; b - k indukci postacila 1/8 jediného listu, ostatni
byly odstranény; ¢ - vyhon uplné zbaveny listl nevnima fotoperiodickou indukci ; d - kvétni stimulus se
prenesl roubovanim do jiné rostliny a obé rostliny kvetou.

12.8 KVETNI STIMULUS JE UNIVERZALNI PRO VSECHNY
FOTOPERIODICKE I NEUTRALNI ROSTLINY.

Schopnost predavat kveteni z rostliny indukované ke kveteni do rostliny, ktera
nebyla viibec podrobena indukci, plati i pfi roubovani riznych druhti. Vrchol ptiroubo-
vaného neindukovaného vyhonu pfijme kvétni stimulus i v pfipadé, ze patii k jiné foto-
periodické skupiné. Tak bylo naptiklad dosazeno pienosu kvétniho stimulu mezi krat-
kodennim Xanthium a dlouhodenni rudbekii, mezi kratkodenni Kalanchoe a dlouhoden-
nim Sedum nebo mezi tabaky z rtiznych fotoperiodickych skupin (obr. 12-21 a 12-22).

Kvétni stimulus mohou ptedavat roubovanim i jednotlivé listy (obr. 12-23).Pti
prenaseni kvétniho stimulu roubovanim zalezi na tom, aby donor kvétniho stimulu byl
indukovén takovou fotoperiodou, kterd je pro jeho kveteni induktivni.

WK% kvétenstvi
- Sedum

%{%ﬁg Nl
Q

kvétenstvi

Kalanc \oé' P
=
=

=

misto
¢/ roubovani

Obr. 12-21. Absolutné dlouhodenni rostlina Sedum Obr. 12-22. Neutralni tabé, Nicotiana tabacum cv.
spectabile péstovana na kratkém dni, naroubovana Trapezond (vlevo) kvete, je-li do néj naroubovan
na kvetouci kratkodenni rostlinu Kalanchoe bloss- dlouhodenni tabak Nicotiana silvestris péstovany na
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feldiana z kratkého dne. Sedum kvete na kratkém dlouhém dni. Rovnéz tak vytvori kvétni poupata

dni diky kvétnimu stimulu z indukovaného Kalan- (vpravo), je-li do néj naroubovan kratkodenni tabak

choe. Nicotiana tabacum cv. Maryland Mammoth pé&sto-
vany na kratkém dni. U tabaku pfijimajiciho kvétni
stimulus od svych roubd byly odstranény vlastni
juvenilni listy.

g%

-

Obr. 12-23. Indukovany list Perily, naroubovany na dekapitovany stonek neindukované rostliny, vyvolava
u ni kveteni v uzlabnich pupenech; roubovani téhoz indukovaného listu je mozné opakovat s Gspéchem
né¢kolikrat a timto jedinym indukovanym listem vyvolat kveteni nékolika rostlin.

12.9. KVETNI STIMULUS PUSOBI VE VRCHOLECH STONKU

Ptijemcem kvétniho stimulu, produkovaného v listech béhem kvétni indukce,
jsou vrcholové meristémy stonkil, kde se vlastni pfechod ke kvétni organogenezi usku-
teCnuje. Zmeény organogeneze na vrcholu jsou hluboké a predstavuji ukonceni faze ve-
getativniho ristu a zacatek zakladani specializovanych kvétnich organu. Konci
zakladani listl, zakladaji se mensi listeny.
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Obr. 12-24. Vrcholy stonku kapusty (nahoie) a pSenice (dole). A - Vegetativni vrcholy se zakladajici-
mi se listy, B - vrcholy pfi prechodu do reproduktivni faze: v tizlabi redukovanych listli se urychlen¢
zakladaji pupeny. C - u kapusty jsou to rovnou kvétni pupeny, na nichz se zakladaji kvétni organy, u
pSenice jsou to klaskové zaklady (vétve kvétenstvi), z nichz kvétni zaklady teprve vznikaji.

Zakladani kvétenstvi a rist kvétonosného stonku, ktery byva bohaté vétveny, za-
¢ina stimulaci rastu pupenovych zaklada na vrcholu. Nasledujici zakladani kvéta a
kvétnich organi predstavuje vétSinou hlubokou zménu fylotaxe (obr. 12-24 a 12-25).

ZvétSeni vrcholu byva Casto prvni morfologickou znamkou prechodu ke kveteni
a je disledkem zrychleni bunééného déleni, které je obecné u vSech kvetoucich rostlin.
Dalsi postup riistovych zmén jiz odpovida budouci morfologii kvétonosného stonku a
kvétu (obr. 12-24 a 12-25).

Morfogenetické zmény jsou vysledkem rtiznych zmén rychlosti a sméri bu-
nééného déleni v ruznych éastech vrcholového meristému (obr. 12-26). Celkovému
zvyseni mitotické aktivity vrcholu odpovidaji zmény v zénach a postupna ztrata zonace
(obr. 12-27), vétsi Clenitost membranového systému, vétsi aktivita syntézy RNA a pro-
teosyntézy. Po fotoperiodické indukei byl rovnéz zaznamenan piechodny vzestup po-
¢tu sekundarnich plasmodesmat ve vrcholu a ptechodny vzestup hladiny sacharosy ve
vrcholu na ukor Skrobu z okolnich pletiv.
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Obr. 12-26. Ptechod z vegetativni do reproduktivni faze je zménou rychlosti a smérti buné¢ného déleni,
jak prozrazuje anatomicka struktura na podélnych fezech vrcholem Chenopodium rubrum 3 dny nasledu-
jici po indukei kratkym dnem.

Obr. 12-27. Zmény v organizaci vrcholu pii prechodu z vegetativni faze - centralni zéna ztraci
svou odlisnost (priklad podélnych fezt vrcholi Pharbitis nil, vlevo na stalém svétle, vpravo 4 dny
po indukei kratkym dnem).

Ptechod do faze kvétni organogeneze zavisi na spolupraci gend podporujicich
opakovanou organogenezi vegetativniho stonku a gent urychlujicich nastup kveteni
(obr. 12- 28). U Arabidopsis thaliana bylo nalezeno na 80 genti ucastnicich se pozitivni
nebo negativni regulace doby kveteni. Podrobnéjsi studium funkce nékterych geni
umoznuje nahlédnout do jednotlivych krokli prenosu signalu kveteni. Poskytuje také
stale se dopliujici predstavu o celé kaskadé regulaci v zavislosti na vnitinich a vnéjsich
signalech
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W Tr1-140 Emit-1

Liy-1

Obr. 12- 28. Arabidopsis thaliana na dlouhém dni: Wt — divoky typ, Tfl 10 — mutant terminal flower,
Lfy 1- mutant leafy ; Emf - mutant embryonic flower

Piikladem genu podporujiciho vegetativni rist je EMBRYONIC FLOWER
(EMF). Mutantiim v tomto genu chybi vegetativni faze a rostlinky vytvaii kvétni orga-
ny za déloznimi listky. Také gen TERMINAL FLOWER 1 (TFLI) udrzuje vegetativni
funkci centralni zony vrcholu. Zatimco divoky typ ma nedeterminované kvétenstvi (t. j.
nema termindlni kvét), mutanti v tomto genu maji kvétni stonek ukoncen terminalnim
kvétem a jsou velmi rané.

Geny, které urychluji nastup kveteni, mohou byt soucasti jarovizacni, fotope-
riodické nebo autonomni cesty regulace kveteni. K fotoperiodické cesté, v niz se prenasi
signal délky dne (spojuje oscilator se svételnym signdlem a s indukci zmén organogene-
ze) patii napt. GIGANTEA (GI) a CONSTANS (CO). Mutanti s potlacenou transkrip¢-
ni aktivitou v téchto genech maji prodlouzenou vegetativni fazi a jsou pozdni. Za cilové
geny pusobeni transkripéniho faktoru CO jsou povazovany FLOWERING LOCUS T
(FT) a AGAMOUS —LIKE 20(AGL20). Fotoperiodickéd cesta smétuje k regulaci genu
SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION of CO (SOC1).

Integrace autonomni, jarovizacni, fotoperiodické, a giberelinem indukované
regulacni cesty pro kveteni vyusti v regulaci genu LEAFY (LFY), jehoz aktivita je nut-
na pro ukonceni nedeterminovaného vegetativniho ristu a vytvotfeni kvétniho vrcholu a
je také predpokladem pro funkci dalSich gent specifickych pro diferenciaci kvétnich
organd.

Posloupnost a podminénost funkce kvétnich genti odpovidéd postupnosti prechodu
z vegetativni faze k tvorbé kvéth a také objasniuje ty piipady, kdy se vyvoj pozdrzi v
nekteré prechodné fazi nebo dojde k abnormalnimu zmnozeni nékterého organu na tkor
postupu ontogeneze.
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Kvétni geny podobné geniim z Arabidopsis byly nalezeny i u nékterych hospo-
darsky vyznamnych rostlin jako je ryze, rajce, brambor, tabdk, pSenice, je¢men nebo
kukufice a také u absolutn¢ dlouhodennich rostlin Lolium temulentum a Sinapis alba
(obr. 12-29) a u absolutné¢ kratkodenni rostliny Pharbitis nil. Mutant Arabidopsis thali-
ana, nedostateCny v genu CONSTANS, byl tspésné opraven pomoci transformace po-
dobnym kvétnim genem, ziskanym z Pharbitis. To ukazuje na piibuznost odpovidaji-
cich si kvétnich genti u rostlin z riznych fotoperiodickych a taxonomickych skupin.

L s 0 2 35 71015

SaMADS A . . . .
L
pSFD 2.43 - w

Obr. 12-29. Northern blot analyza exprese genit MADS boxu u Sinapis alba. Vzorky reprezentuji dosp&lé
listy (L), stonek (S) a vrcholy neindukovanych vegetativnich rostlin (0). Poly(A) RNA z téchto vzorkt po
elektroforéze v denaturujicim formaldehydovem gelu byla pfenesena na nitrocelulozové membrany a na
nich testovana fragmenty cDNA bez oblasti MADS boxu. Pozitivni reakce ukazuje pfitomnost piislusné
RNA. Po dvou dnech fotoperiodické indukce (2) byla ve vrcholech zjisténa exprese genu podobného
AGAMOUS s doménou MADS, kterou maji mnohé geny regulujici vyvoj rostlin (SaMADS). Jiné doby
indukce charakterizuje gen SaAG exprimovany ve kvétech a pSFD 2.43 charakteristicky pro vrcholové
meristémy.

Vsechny uvedené zmény ve vrcholu, které se spoluucastni prechodu ke kveteni
jsou nasledkem ptisobeni kvétniho stimulu.

12. 10. CO JE TO KVETNI STIMULUS?

Je to univerzalni signal ke kveteni, ktery vznika v listech bez ohledu na typ re-
gulace kveteni, SiFi se v rostliné, je pFenosny roubovanim a vyvolava v cilovych ple-
tivech vrcholl stonku zmény, nutné pro kvétni organogenezi. Reguluje cytologickeé,
rustové a morfologické zmény ve vrcholech a cely sled zmén genové exprese, ktery
k nim vede.

Fotoperiodickd indukce je doprovazena fadou zmén v hormonalni regulaci.
Auxin a etylen mohou vyvolat kveteni u ananasu, nikoliv uz u jinych fotoperiodickych
rostlin. Cytokinin u absolutn¢ dlouhodenni rostliny Sinapis alba vyvolava aktivaci bu-
nééného déleni na kratkém dni (podobné jako pii kvétni indukci dlouhym dnem) a vy-
volava také expresi kvétniho genu SaMADS, avSak zadné dalsi zmény ve vrcholu nena-
sleduji a rostliny pokracuji ve vegetativnim riistu. V jinych ptipadech aktivace déleni
bunék cytokininem ve vrcholu mize dokonce podpofit vegetativni organogenezi a od-
dalit kveteni. ABA muze ve vynime¢nych ptfipadech urychlit kveteni.

Z4dny z téchto fytohormonti sim o sobé neodpovidd zminéné definici kvétniho
stimulu, nebot’ hormonalni signaly nejsou univerzalni a nepfenasi se roubovanim. N¢&-
které¢ hormonalni zmény jsou vSak natolik kratkodobé nebo lokalni, ze by mohly pted-
stavovat signal pro n&jaky krok v regulaci kveteni.

Gibereliny m4ji v regulaci kveteni vyjimecné misto. U dlouhodennich rostlin,
které maji ve vegetativni fazi zkraceny stonek (ptiklad absolutné dlouhodenni rostliny
Hyoscyamus niger), vyvolava giberelin podobné prodluzovani stonku jako indukce
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dlouhym dnem a za rGstem stonku nasleduje i kveteni na neinduktivnim kratkem dni.
Také u Arabidopsis thaliana giberelin urychluje kveteni (obr. 12-30).
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Obr. 12- 30 . Arabidopsis thaliana: exogenni aplikace giberelinu urychluje prodluzovani stonku a kveteni
na kratkem dni (vlevo); exprese kvétniho genu LFY se zvySuje po pfidani giberelinu ve srovnani s neoSetie-
nou kontrolou na kratkém dni (vpravo)

Mezi gibereliny jsou i takové, které vyvolavaji spiSe kveteni nez prodluzovani
(obr. 12-31). Giberelin vSak neni univerzalnim kvétnim stimulem, nefunguje napi. u
kratkodennich rostlin.

GAg, 2,2 dimethyl GA4

Obr. 12-31. Gibereliny s funkci prodluzovani (GA;, GA;) a gibereliny s pievladajicimi G¢inky na kveteni
GA32, 5 dlmethyl GA4

Predstava, ze kvétni stimulus je néjaky kvétni hormon ,,florigen, je star$i nez
jsou objevy klasickych fytohormont. K jeji oziveni ptispé€ly sugestivni vysledky pokust
s pfenosem kvétniho stimulu roubovanim. Ptesto, ze se jiz pred ¢asem podafilo u abso-
lutné kratkodennich rostlin na stdlém svétle docilit prechodu ke kveteni pomoci extraktu
z jiné kvetouci rostliny, dodnes florigen nebyl chemicky definovan. Proto stejnou vahu
ma odlisna predstava o kvétnim stimulu jako o slozité souhfe mnoha faktori, kterd za-
jistuje komunikaci mezi indukovanymi listy a reagujicimi vrcholy.
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