Jan Krekule

Kdy a jak kvetou

V poslednich letech se s vyuzitim molekularné-biologickych a genetickych pri-
stupi podarilo rozlustit 70 let starou hadanku o podobé florigenu, s$ému, ktery
dava vrcholovému meristému informaci i pfikaz k tvorbé kvétnich organu.
Podarilo se detekovat a v pojmech genovych funkci desifrovat hustou regulac-
ni sit, v jejimz ramci florigen vystupuje. Chtéli bychom predstavit genomicky
vyklad kveteni a zaroven v nékolika prispévcich ukazat celou sifi problemati-
ky a upozornit na milniky cesty, ktera k florigenu vedla. Vratme se dnes na jeji
pocatek, na konec 19. a pocatek 20. stol., kdy bylo jeji sméfovani vytyceno.

Co predchéazelo

Scénu, na niz se hledala odpovéd na otéz-
ku, co urtuje dobu kveteni a jaky podnét
nastoluje program generativniho vyvoje,
pfipravil Georg Klebs (1856-1918), né-
mecky profesor na univerzitdch v Basileji,
Halle a Heidelbergu, otec vyvojové biolo-
gie rostlin. Soustiedil se zpocatku na vlivy
vnéjsiho prostiedi, pfedeviim svétla, na
morfologické i vyvojové procesy u mechi,
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fas a kapradorosti. Jako prvni srovnaval
i vyrazné rozdilny dc¢inek svétla rtizné
vlnové délky. Dva zasadni podnéty, které
rozsifily Klebsovo badani i na vy3si rost-
liny, vychazely ze zcela rozdilnych zdro-
ju — z pozorovani, kterd provadéla Bio-
logicka stanice Tjiboda, a z experimentt
s netfeskem Sempervivum funkii.
Tjiboda nachazejici se v nadmotské vys-
ce zhruba 1 400 m na svazich javského

T F

vulkdnu Gedeh byla filidlkou blizké a me-
zinarodné zndmé botanické zahrady v Bui-
tenzorgu (nyni Bogor). Misto pro péstova-
ni druht vazanych na vy$si nadmotské
vysky i ptileZitost pro sledovani vyvojové-
ho chovani plodin, zejména ovocnych die-
vin pfivezenych do Nizozemské Vychodni
Indie (dnes Indonésie) z Evropy. Pivodni
vyvojovy cyklus, resp. jeho ro¢ni periodici-
ta byla u introdukovanych druhi narusena,
posléze se tyto druhy novym podminkam
i ptizptsobily (napf. aperiodické kveteni).

S netfeskem, jehoZ morfologickou pro-
ménlivosti se dlouhodobé zabyval, prové-
dél vyvojové pokusy sdm Klebs. Ve vege-
tativni fazi vytvari netfesk pfizemni razici
listh a pfechod do reproduktivni faze je
spojen s ristem stonku, vybihanim a poslé-
ze s kvetenim. V zimnim obdobi Klebsovy
netfesky nekvetly ani ve skleniku. Kvéty se
vsak objevily po nékolikadennim celoden-
nim ozafeni umélym svétlem.

S odstupem ¢asu se pozorovani i poku-
sy, jeZ jsme zkratkovité naznacili, mohou
zdét banélni. Jejich zobecnéni vsak bylo
prukopnické a predjimalo dalsi kroky.
Zasadnim bylo zdtiraznéni vyznamu vnéj-
§tho prostfedi na vyvoj rostlin. Periodici-
ta klimatickych zmén urcuje i periodicitu
pribéhu individuédlniho vyvoje. Klebs
nepochyboval o primérnim vlivu teploty
a svétla. Jeho zavéry, Ze svétlo ptisobi kata-
lyticky, v soucasné terminologii jako sig-
nél, nikoli pouze troficky, maji zdsadni
vyznam. Pokusy s netfeskem jej pak pfi-
vedly k vysloveni pfedpokladu, Ze po do-
sazenf jarni rovnodennosti je to prodluzuji-
ci se den, ktery v pfirozenych podminkach
kveteni vyvolava. K tomu, aby se tc¢inek
vnéjstho podnétu mohl projevit jako vyvo-
jovd zména, predpoklddal Klebs tcast
vnitinich faktort, mediatortd, které v ko-
neéném kroku ovliviiuji tzv. spezifische

1 Pokus J. Sachse s povijnici (Ipomoea)
z 1. 1865: vrcholova &ést rostliny byla
ponechana v temnoté a vytvorila kvéty,
vétsina listd zistala na svétle. Byl
ovéten predpoklad, ze kvétotvorné
latky jsou transportovany z osvétlenych
listti do meristému zatemnéné casti

2 Julius Sachs (1832-97), zakladatel
fyziologie rostlin jako védeckého oboru,
experimentalné ovéfoval existenci
kvétotvornych latek
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Struktur, dédi¢nou slozku. Teprve 20. stol.
umoznilo, abychom mediatory i specific-
ké struktury dokazali pojmenovat.

Nezanedbatelny je i pfispévek, kterym
pocinaje jiz 60. lety 19. stol. obohatil vy-
vojové koncepce dalsi némecky profesor
Julius Sachs, povazovany za zakladatele
rostlinné fyziologie (Ziva 1997, 4: 164—165).
Experimentator par excellence. V poku-
sech s povijnici (Ipomoea, obr. 1) vr. 1865
a podobné v r. 1892 i s lichotefisnici (Tro-
paeolum) pozoroval, Ze se kvéty tvoii i na
té Gésti rostliny, kterd byla udrzovéna
v temnoté&. Dosel k zavéru, Ze tvorba kve-
th je spojena s existenci kvétotvornych
latek (bliitenbildende Stoffen), které se
vyskytuji v malém mnozstvi a ptsobi
v podstaté jako fermenty (dobovy vyraz
pro enzymy) pfimo na vzrostném vrcholu,
kam jsou transportovany z listt. Mustek ke
kvétotvornému hormonu florigenu. A jes-
té jeden pokus (1892): zakofenéné Fizky
z rizné starych begonii Begonia rex samy
tvorily kvéty podle toho, byly-li odebra-
ny z kvetoucich, ¢i nekvetoucich rostlin.
Vysvétleni pak zohlediiuje jak pfitomnost
kvétotvornych latek, tak dosaZeni ,,vyvo-
jové faze pripravenosti ke kveteni” (Bliih-
reife — termin, ktery pozdéji pouzival
i Klebs). Dalsi experimentélni dikazy pro
existenci florigenu vsak na sebe nechaly,
jak uvidime, jesté nékolik desitek let ce-
kat. Testovani délky dne a teploty jako
priméarnich signal kveteni bylin se pravé
rozbihalo.

Pokusy, které vesly do historie

Pafizan Julien Tournois fe$il v rdmci dok-
torskych tezi otdzku kveteni a sexuality ko-
nopi (Cannabis) a chmele (Humulus), di-
lezitych obchodnich komodit svého otce.
Narazil na zdanlivé paradoxni (kvetou,
kdyz je delsi temnostni faze dne) chovani
obou druht. Ty kvetly ve skleniku nejdtive
béhem zimy. Vynalézavy experimentétor
se snazil dobrat limitujiciho faktoru. Vy-
loudil pivod osiva, teplotu i vzdusnou vlh-
kost. Zustal vliv osvétleni. P¥i srovnéni
svételnych rezimd prirozeného dne na
jafe, nepfetrzitého osvétleni a Sestihodino-
vého dne kvetla nejdfive posledni varian-
ta, byt rostla nejpomaleji. Zimni paradox
se opakoval. Zavére¢né pokusy z r. 1913,
pfi nichZ sniZoval jesté intenzitu ozafeni,
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ukazaly, Ze pfi¢ina neni v sumé ozéfeni,
ale ve zkracené délce dne. Svétova vélka
ucinila tecku za pokusy i za Zivotem bada-
tele a vojaka Juliena Tournoise, poznatek
vsak zustal.

O rozsifeni znalosti o vlivu délky dne
na kveteni se postarali obsahlou, hojné
citovanou publikaci zr. 1920 W. W. Garner
a H. A. Allard. Zobecniovala vysledky je-
jich pokusti zalozenych s cilem zjistit,
pro¢ se odriida tabaku 'Maryland Mam-
moth’ stala pfi béZznych terminech vysevu
v oblasti Washingtonu, D. C., opravdo-
vym mamutem. Dortistala totiz nékolika-
metrové vysky, ztstala vSak vegetativni
a vytvarela pouze listy (k radosti péstite-
14 a producentt tabdku, k zalosti slechti-
telt, ktefi potfebuji kvetouci rostliny pro
k¥{Zeni). Podivneé se chovaly i odridy s6ji.

Bez ohledu na dobu jarniho vysevu vy-
kvétaly hromadné jen v uré¢itém obdobi
(prozradime, Ze tehdy, kdyZ se zkracoval
pfirozeny den). Nasledovala 1éta imorné
prace, manipulace s teplotami, vyzivou,
spektrem a intenzitou osvétleni. Pointu
pfinesl zavérecny pokus, pfi kterém oba
druhy, denné prendsené do jakéhosi tem-
ného piistfesku, neprodlené vykvetly.
Stacilo zkratit pfirozeny ,,dlouhy“ den na
7 hodin. TéZ pouceni, jak fe$eni praktic-
ké otazky muze pfinést obecné teoretické
poznatky, jakkoli opak byva castéjsi. Je
pak zasluhou obou badatelt a pravem jim
proto nalezi misto v encyklopediich i u¢eb-
nicich, Ze sviij poznatek i zdvazné formu-
lovali a pojmenovali jako fotoperiodismus
— schopnost organismi vnimat délku dne
anoci a reagovat na ni (délku dne pak vy-
jadrili jako fotoperiodu). Ukazali, Ze kro-
mé kveteni muze byt fotoperiodicky regu-
lovana celé fada vyvojovych projevii rostlin
— napft. tvorba hliz i cibuli, opad lista.
S ohledem na kveteni pak urc¢ili i zdkladni
kategorie rostlin — dlouhodenni, u nichz
kveteni vyvola prodluzujici se den ¢i ne-
pretrzité osvétleni, kratkodenni, u nichz je
kriticka dlouhda noc, a neutralni, které na
délku dne nereaguji. Nepfekvapi, Ze to
byly pravé kratkodenni druhy, u nichz byl
fotoperiodismus pfesné popsan a defino-
van. Vliv kratkého dne jako primarniho
signalu je snéze ¢itelny, vliv dlouhého dne
je maskovéan mj. jeho trofickymi efekty,
urychlenim ristu.

Nejen fotoperiodismus,

ale i nizké teploty

Védecké odtivodnéni rozdilu mezi jarnimi
a ozimymi formami rostlin umoznilo po-
psat i druhy urcujici signal kveteni — dlou-
hodobé pisobeni nizkych teplot nad bo-
dem mrazu. Opét §lo nejprve o feSeni
praktického problému: jak pfedvidat a vy-
svétlit nestandardni chovani odriid obilo-
vin exportovanych z Evropy do USA. Pés-
tovan{ jarnich a ozimych odrtad bylo po
staleti soucésti evropského a amerického
zemeédélstvi a existuji pisemné tidaje uz
z poloviny 19. stol. o tom, Ze naklitené ozi-
mé obiloviny vystavené zimnim podmin-
kam se pfi vysevu na jafe chovaji jako od-
ridy jarni. Kvetou a pfinesou drodu.

Jedna z podminek byla evidentni — obil-
ka probuzena k Zivotu, druhéd — pisobeni
podminek zimniho obdobi, jen vagné po-
citovana: mraz, nizké teploty, jaké, jak
dlouho? Chybély experimenty, které pro-
vedl az némecky profesor H. Gassner. Ten
srovnaval vyvojové chovani jarnich a ozi-
mych forem Zita odridy 'Petkuské’, které
byly od vysevu az do vzchazeni vystaveny
teplotdm v rozmezi 1-2 °C, 5-6 °C, 12 °C
a 24 °C. Vypovéd byla jednozna¢na. Za-
timco ozima forma vytvoii stéblo a pokve-
te jen pod vlivem nizkych teplot, kdezto
pii teplotach vyssich ztstane vegetativni
a vytvoii pouze listy a odnoze, jarni forma
dosédhne generativniho stavu bez ohledu
na teplotni o3etfeni na pocatku vegetace.
Vyvojovym signalem bylo dlouhodobé pii-
soben{ nizkych teplot nad bodem mrazu.
Gassner vysvétlil i s ohledem na ptisobe-
ni nizkych teplot vyvojovy cyklus rostlin
dvouletych, ozimych a jarnich. Fenomén je
tak v historii spojen s jeho jménem, do li-
teratury ale vesel jako jarovizace — termin,
jehoz ptivodcem byl koncem 20. let rusky
agronom T. D. Lysenko (je$té o ném usly-
$ime). Anglicky prekladovy ekvivalent —
vernalization — pouzivany hojné jako ver-
nalizace i u nés, zacali v Anglii pouzivat
F. G. Gregory s O. N. Purvisovou ve 30.
letech.

Pripomerime, Ze i v pfipadé jarovizace
jde o vicetucelovy vyvojovy signal, ktery se
v rozdilném genetickém kontextu uplat-
Nuje napf. pii stratifikaci semenacki dfe-
vin (uvoliiuje rastovou blokadu), rageni pu-
pent dievin (barborky) ¢i ruseni semenné
dormance. Velmi specializované teplotni
signaly, rozdilné od jarovizace, najdeme
v souvislosti s kvetenim napt. u okrasnych
cibulovin z oblasti vychodniho Stifedo-
mofi a Blizkého vychodu. U nich dochazi
k narugeni letni dormance cibuli mecha-
nismem postupného pisobeni teplotné
i tasové diferencovanych teplotnich rezi-
mu vyvolavajicich kveteni. MiiZeme mlu-
vit o termoperiodické regulaci kveteni —
termoperiodismu. Ten jiz ve 20. letech 20.
stol. podrobné studovali a s ohledem na
odridoveé rozdily i komeréné vyuzili nizo-
zems§ti autofi (napf. A. H. Blaauw).

Dva primarni signaly kveteni, nizké tep-
loty jarovizace a zmény délky dne ve foto-
periodické reakci (fotoperiodicka indukce
kveteni), byly rozsahle studovany jiz kon-
cem 20. let a jejich vyzkum, s vynaloZzenim
znacénych investic, trva dodnes. Jde o sta-
noveni limitujicich i optiméalnich hodnot
¢i jejich interakci. Mimofadny je vyznam
této problematiky u hlavnich hospodat-
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3 Kratkodenni Perilla z ¢el. hluchavko-
vitych (Lamiaceae) — oblibeny model pro
studium fotoperiodické indukce kveteni.
Jesté se s nim v na$ich p¥ispévcich setka-
me. Foto R. Rybkova

4 Pokus W. W. Garnera a H. A. Allarda
z 1. 1919 se s6jou lustinatou (Glycine
max). Rostliny s lusky v levém truhliku
byly vystaveny pouze 12 hodindm svétla
denné. Obrazky z archivu autora, pokud
neni uvedeno jinak

5 Kratkodenni rostlina s6ja lustinata
byla jednim z prvnich pokusnych
objektt studia kveteni. Foto P. Stranc,
CZU Praha

6 Chrysanthemum indicum, jediny
spolehlivy rodi¢ dnesnich zahradnich
chryzantém, u nichz bylo poprvé zjis-
téno, Ze vliv délky dne na kveteni

je prijiman listy (Cajlachjan 1936).

Foto poskytl F. Votruba,

VUKOZ Prithonice

7 Roubovani tabaku (Nicotiana taba-
cum cv. Samsun). Uzito podnoZe ve fazi
5-6 listl, roubu ve fazi ¢tyf listd. Tato
technika byla od poloviny 30. let 20. stol.
vyuZivéna, v¢etné tabaka, pro dikaz
transportu kvétotvornych latek (florige-
nu) z kvetouci podnoZze do nekvetouciho
roubu. Foto P. Vojvodova, katedra fyzio-
logie rostlin P¥F UK, Praha

skych plodin, pfedevsim obilovin mirného
pésu, dale ryze a séji. Jde totiz o faktory
Gasto urcujici délku vegetacni doby a ovliv-
fiujici i vynosy. Plané rostoucich druhi
se zajem dotkl jen okrajové. Duivod je prag-
maticky. Adekvatni experimentélni vyba-
veni bylo a je nadéale finan¢né néarocéné.

K ekologické regulaci kveteni se jesté
vratime. Na zavér dne$niho pojednéni
zminime, jak ekologické p¥istupy poskytly
vstup k fyziologickému a posléze moleku-
larnimu feSeni.

Jak jsou zachyceny ekologické signaly
Jiz Klebsovy a Sachsovy pokusy naznaco-
valy, Ze svételny podnét kveteni zavisi na
pfitomnosti listd. To se jednozna¢né pro-
kazalo pocatkem 30. let 20. stol. Oblibe-
nym modelem byla napf. chryzantéma
Chrysanthemum morifolium, diky napad-
nym kvétenstvim a zv14sté vyraznému pro-
jevu. Podstatné bylo pouceni, Ze p¥ijem
a realizace fotoperiodického signélu jsou
prostorové oddéleny. Jako prvni vyslovil
v 1. 1936 predstavu o charakteru kvétniho
poselstvi na dlouhou vzdélenost M. Ch.
Cajlachjan z moskevského Ustavu fyziolo-
gie rostlin tehdejsi Akademie véd SSSR.
Spojoval schopnost teoretického mysleni
s dovednosti zkuseného zahradnika.

V pokusech s kratkodenni perilou (Pe-
rilla, obr. 3) z ¢el. hluchavkovitych (La-
miaceae; je velmi sloZité urcit, o jaky druh
skutecné 8lo) narouboval nekvetouci (ne-
bot udrzovany v podminkéach dlouhého
dne) roub na podnoz jedince kvetouciho
pod vlivem kratkého dne. Roub vykvetl.
Zavérem tohoto a podobné zaloZenych
pokusti, napf. u druhti rodu tabak (Nico-
tiana, obr. 7), formuloval Cajlachjan zobec-
fujici hypotézu o transportu kvétniho hor-
monu (rostlinné hormony uvedl jiZ vr. 1928
F. W. Went z utrechtské univerzity), ktery
je vytvarfen v listech a transportovan do
vrcholového meristému. To je obsahem
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origindlniho sdéleni z r. 1936 a v obecnéj-
31 podobé z r. 1937. Hormonaln{ posel
z listt ziskal tehdy i své jméno — florigen.
Dvefte fyziologickému studiu kveteni se
oteviely. Honba za hypotetickym florige-
nem urcovala po nésledujicich 70 let hlav-
ni zameéfeni vyzkumu.

Pro uplnost dodejme, Ze pocatkem 30.
let minulého stoleti experimenty O. F. Cur-
tise a H. T. Changa u celeru prokazaly, ze
nizké teploty jarovizace jsou tcinné, jen
kdyz pusobi na pfislusné meristémy. Po-
znatek, ktery byl v poloviné 30. let ovéfen
a s vyuzitim izolovanych embryi Zita upfes-
nén Purvisovou a Gregorym, aniz pfinesl
podnét k zdsadnim experimentdlnim ces-
tdm studia kveteni. Ty ztstaly pevné spo-
jeny s fotoperiodismem a s jejich koneénym
vysledkem se sezndmime v dalsich ptipra-
vovanych ¢lancich.
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