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Obr. 3. Fluorescence tryptofanu a fluresceinu v buitkdch BY-2 imobilizovanych v pektatu a inku-
bovanych v plném mediu nebo v mediu s ptidavkem DMSO (4 % nebo 6 %).
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Synteticky charakter a historie védniho oboru

Vyvojova biologie (developmental biology) je pomérné¢ novym syntetickym oborem,
pokud se tyka tradice terminu a jeho zafazeni mezi ostatnimi biologickymi disciplinami.
Vyvojem mame na mysli ontogenesi neboli individualni vyvoj od splyvani gamet, ptes
embryogenesu a dospivani, po starnuti az smrt jedince. Indivualni vyvoj se vymezuje od
vyvoje historického, Ci evolu¢niho. Oba tyto distinktni typy vyvoje (pro které mame
v ¢estiné v podstaté jen tento jediny akceptovany termin) vSak spolu zakonité souviseji.
Reiteraci dynamického procesu ontogenese ajeho modifikaci v historickém casovém
makrorozméru mizeme dospét k pochopeni evolucni biologie. Urcita, n¢kdy i formalni
podobnost obou procesti vedla v minulosti k mnohym filosofisujicim tvaham, z nichz
nejzndméjsi jsou ,,rekapitulacni teze Ernsta Haeckela (1834-1919) a , fylotypové™ zako-
ny Karl Ernsta von Baera (1792-1876). Jesté v nedavné dobé (zhruba do poloviny 20.
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povazovana embryogenese (Ci zakladni tvorba tvarli), aproto si biologové vystacili
s embryologii a ostatni faze ontogenese (postnatdlni vyvoj, rtst, starnuti a smrt) byly
predmétem studia jinych obori, zvlasté pak anatomickych ¢i fyziologickych. Z hlediska
historického byla embryologie zprvu jen popisnou ¢i teoretizujici védou (Aristoteles,
384-382 pi.n.l.), s objevem mikroskopu se dostdva na bunécnou troven (Marcello Mal-
pighi, 1628-1694) a pozd¢ji nastava dlouhé a plodné obdobi chirurgickych transplantaci
¢i jinych experimentalnich zasahti (Hans Spemann, 1869-1941). Ve 20. stoleti se nedil-
nou soucasti vyvojové biologie a jejim hlavnim modelem stava moucha drosofila a s ni
i genetika (Thomas Hunt Morgan, 1866-1945; Ernst Hadorn, 1902-1976) a molekularni
biologie (Edward Lewis, Christiana Nuesslein-Volhard, Eric Wieschaus, Walter Gehring,
Matthew Scott).

Vyvojova biologie rostlin

Dnesni vyvojova biologie je Sirokym polem zastfeSujicim anatomii i morfologii, fy-
ziologii i biochemii, cytologii i genetiku a molekularni biologii. VSechny tyto obory totiz
analyzuji ¢i popisuji odlisné stavy ¢i dilci faze zivota jednotlivych organismi, od bakterii,
ptes rostliny, Zivocichy az po cloveka. Jde o oblasti tak rozsahlé, Zze vétSina monografii ¢i
ucebnic (jako Cestnou vyjimku lze uvést naptiklad Wolperta ef al. 1998) se zaméiuje
pon¢kud 1izeji a problematiku ¢leni podle fylogeneticky odlisnych typti organismi, kde se
vyrazngéji uplatiuji principy analogie ¢i podobnosti. Rostliny jsou tradi¢né povazovany za
bytosti natolik zvlastni, Ze v mnoha knihach ¢i dokonce universitnich sylabech se s nimi
na poli ,,vyvojové biologie” viibec nesetkame. Do dne$niho dne jsou vSak srovnavaci
studia individualniho vyvoje rostlin a Zivo¢ichil povazovana za velmi inspirujici, coz plati
zejména po sekvenovani fady jejich genomil. Poslednich deset let pfitom representuje
revoluci v chapani rostlinnych geni s homeotickou funkci ¢i homeoboxovou strukturou.

Historické etapy vyvojové biologie rostlin

Za otce vyvojové biologie rostlin Ize povazovat slavného polyhistora a basnika Jo-
hanna Wolfganga von Goetheho (1747-1832), ktery jako prvni pochopil zékonitosti tvor-
by rostlinného tvaru a vyznam ,,ndhodnych zmén pro jejich studium. Teprve mnohem
pozdéji zobecnil smysl homeotickych zmén jiny slavny botanik, William Bateson (1861-
1926). Rostlin jako obecnych biologickych modelll se ovSem zacalo pouzivat uz diive.
Carl Linné (1707-1778) zaznamenava pelorickou formu kvétu Inice, Linaria vulgaris,
ktera se stava prvni historicky dolozenou mutaci. Teprve asi 0 250 let pozdéji Enrico
Coen doklada pravdépodobnou pfic¢inu této nahlé zmény kvétni symetrie: epigenetickou
modifikaci zptisobenou methylaci homologu genu cycloidea (Cubas et al. 1999). Nejveétsi
slavu rostlinam jako obecné akceptovanym biologickym modeltim ov§em pftinesli Johann
Gregor Mendel (1822-1884) objevem zakonl genetiky u hrachu a Barbara McClintocko-
va (1902-1992) objevem mobilnich genetickych elementl a funkce telomer u kukufice.
McClintockova také v roce 1983 ziskala dosud jedinou Nobelovu cenu za praci realizo-
vanou na rostlinach. Za zakladatele ¢eské skoly vyvojové biologie rostlin povazujeme
vyznamné osobnosti ,.experimentalni morfologie™, které svym dlouholetym a Sirokym
pfinosem zaujimaji diistojné misto i v historii svétové: Bohumil Némec (1873-1966)
a jeho zak Rudolf Dostal (1885-1973). Svymi empirickymi vyzkumy nejen objasnili fadu
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rustovych procest (,,ristové korelace®, uceni o ,.celistvosti rostlin®), ale i anticipovali
existenci a funkci pozd€ji objevenych ristovych hormonti.

Pokud se tyka vybéru jednotlivych rostlinnych druhi jako modeld vyvojovych proce-
su, z hlediska historické perspektivy byl velmi rozmanity. Jednoznaéné pievazovaly rost-
liny krytosemenné, a to v Sirokém spektru modeld, jak to odpovidalo obrovské botanické
erudici velkych pfirodovédcti minulych dob. Plati to zejména o Mendelovi, Némcovi ¢i
Dostalovi, jejichz vycet experimentalnich modeld by dalece presahl rozmér této uvahy.
Obdobi ,,experimentalni morfologie” (asi do 50. let minulého stoleti) bylo v 70. 1étech
vystfidano generaci ,,explantatovych kultur in vitro*. Rostlinné buniky se vyznacuji vyvo-
jovou totipotenci (postuloval Gottlieb Haberlandt, 1854-1945). Kazd4 rostlinna buika -
somaticka ¢i generativni - by méla byt schopna za optimalnich experimentalnich podmi-
nek dat opét vznik celé nové rostliné (sporofytu). V praxi toho ovS§em bylo dosazeno jen
u nékterych druhi rostlin, které maji vysokou regeneracni schopnost. V této dob¢ se tak
nejvyznamnéjs$imi modely staly rostliny z ¢eledi Solanaceae (predevsim tabak: kalusové
kultury, organogenese, androgenese, bunécné kultury, protoplasty), Daucaceae (mrkev:
model somatické embryogenese) a dalsi. V 80. letech pfichazi revoluéni technologie mo-
lekularni biologie a transgenose. Objev schopnosti pidnich baktérii rodu Agrobacterium
vnaset Cast svého onkogenniho plasmidu do rostlinné buiiky oteviela moznost testovani
funkce novych genovych konstruktii a hlavni modelovou rostlinou zprvu ziistaval opét
tabak diky vysoké regeneracni schopnosti in vitro i citlivosti vii¢i agrobakterialni infekei.

Arabidopsis thaliana: jediny modelovy druh molekuldrni biologie rostlin?

Dalsi pokroky technik molekularni biologie (zejména sekvenovani genomt a kon-
strukce DNA knihoven) vSak vedly k dramatické selekci jediného rostlinného modelu -
husenicku rolniho - Arabidopsis thaliana. HuseniCek se diky malému genomu (fadové
srovnatelnému s kliCovymi zivo¢iSnymi modely mouchy Drosophila melanogaster
a hlistice Caenorhabditis elegans) stava prvnim rostlinnym druhem s detailn¢ charakteri-
zovanym jadernym genomem a je zakladnim modelem vSech oblasti rostlinné biologie,
vcetné biologie vyvojové. Kazdy biologicky model musi byt experimentalné snadno
ovladatelny a Casové iekonomicky pfijatelny. Ukazalo se, Zze dal$i vlastnosti modelu
Arabidopsis jsou taktéz vyhodné, a tak se tato bezvyznamna plevel stala takika vyhrad-
nim modelem (metodicky ptehled: Martinez-Zapater a Salinas 1998). Rostlinna fiSe je
ovSem tak mnohotvarna, Ze jediny model nemtize popsat jeji Sirokou diversitu vyvojo-
vych procestl. Proto se také ve specialnim cCisle pfedniho amerického ¢asopisu Plant Phy-
siology objevila edi¢ni tivaha: ,,Arabidopsis is ... an immensly important model system in
plant biology, ... But Plant Physiology is not and never will be the Journal of Arabido-
psis Research. Clearly, Arabidopsis is an inferior, or even an impossible, system for stu-
dying many important plant processes. In such instances, plant scientists should not hesi-
tate to seek alternative model organisms even though the molecular biology of these al-
ternative species is less completely known or absent.” (Raikhel a Minorsky 2001).

Z4dny skuteény model nemiize zobrazovat viechna specifika jednotlivych druhii &i
fylogenetickych skupin fise rostlin (Pryer et al. 2002). Pokud napiiklad zjednodusujeme
a zobeciiujeme strukturu rostlinného meristému a oblasti ucinku nékterych klicovych
gentl, neuvadi se ¢asto konkrétni rostlinny druh, ale tzv. virtudlni modelova rostlina. Pre-
hled vybranych modeld rostlinné vyvojové biologie uvadi Tab. 1.
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Modely niZsich systematickych skupin

Nejjednodussimi ,,zelenymi* vyvojoveé-biologickymi modely jsou Cyanobacterie (napf.
dusik-fixujici Anabaena), které ovsem nemaji pravé bunécné jadro, a proto je fadime mezi
bakterie. Jednobunécné zelené tasy (jako jsou Euglena ¢i Chlamydomonas) jsou tradicné
vyuzivany ke studiu fotosyntézy, bunééného cyklu ¢i pohybu a jsou modelem predev§im
pro svou relativni jednoduchost (Silflow a Lefebvre 2001). Mnohobunééné fasy pak pred-
stavuji objekt studia bunééné diferenciace. Kolonialni fasy volvocinniho typu (Eudorina,
Pandorina, Volvox) ptedstavuji persistujici evolucni odraz vyvoje mnohobunécnych rostlin.
Volvox je ptitom zcela unikatnim modelem studia morfogenese a diferenciace zarode¢né
drahy (Kirk 2000). Praveé existence zarodecné drahy je povazovana za vyluény a charakte-
risticky rys fiSe zivocisné, kterd se u rostlin nevyskytuje. V priibéhu casné embryogenese
(obvykle do obdobi gastrulace) dochézi u zivocichti k oddéleni bunécné linie, ktera se ne-
podili na stavbé téla, po vétSinu ranného vyvoje je klidova a v dobé pohlavni dospélosti
dozrava meiosou v gamety. Rostliny jsou naproti tomu charakterizovany ,,nekonecnym®
télnim planem, kdy apikalni meristém (respektive jeho ,.kmenové* bunky) dava kontinudlné
vznik stale novym télnim strukturam a teprve po zasadnim pieprogramovani vyvojového
procesu (zpusobeném vnitinimi a piedev§im vnéjsimi fyzikalnimi faktory) dochazi
k indukci kveteni, na jehoz konci vznikaji pohlavné rozliSené spory. U vélece se zjevné
nejedna o ,,zivocisSny typ* zarodecné drahy, nebot’ zdkonitd diferenciace somatické a ger-
minalni linie zde nastava v pribéhu asexudlniho Zivotniho cyklu.

Do $irsiho povédomi biologické obce vstoupily i dalsi fasy. Joachim Haemmerling ve
30. letech minulého stoleti na experimentalnim modelu jednobunécné obii fasy Acetabula-
ria prokazal, ze geneticka informace je ulozena v bunééném jadie. Jeho piistup byl ,.expe-
rimentaln¢ morfologicky*: odstranéni bunééného jadra z rhizoidu fasy mélo za nasledek
ireversibilni ztratu schopnosti vytvaret dokonalou strukturu regenerantu (Haemmerling
1953). Chaluhy rodu Fucus vytvaieji pomérné slozité mnohobunééné télo, u jehoz zrodu
stoji ,,naha™ zygota vznikajici fizi gamet odlisnych pohlavnich typt. Snadné mikroskopické
studium vnéjsiho oplozeni a asymetrického déleni zygoty pfineslo objasnéni vlivu nékte-
rych fyzikalnich faktort i ilohy bunécné stény na diferenciaci bun¢k a pletiv.
votnich cyklech hraje existence autotrofniho gametofytu. Jatrovky, mechy a kapradiny
nejsou modely dosud piili§ rozsifenymi, avSak nékteré jejich rysy jsou natolik vyhodné,
7e predstavuji jistou alternativu ,,zelené revoluce* nastupujiciho stoleti. Jatrovka porost-
nice mnohotvara, Marchantia polymorpha, je nejjednodussi dvoudomou rostlinou s rozli-
Senymi pohlavnimi chromosomy a mech zkrutek, Physcomitrella patens, je vynikajicim
molekularné biologickym modelem (schopnost homologni rekombinace) s moznosti ex-
perimentalni i produkéni kultivace ve fermentorech in vitro (Schafer a Zryd 2001). Oba
tyto druhy se vyznacuji dominantni haplofazi, ktera poskytuje vyhodu selekce. Kapradina
rohatec Ceratopteris richardii (zvana ,,C-fern” podle slavnéjSiho modelu hlistice C. ele-
gans) je sice jednodoma a homosporicka, ale starsi prokely vyluc¢uji feromon (dosud ne
zcela chemicky objasnény ceratopterin), ktery zptisobuje pohlavni reversi z oboupohlav-
ného typu na samci (tedy suprimuje tvorbu samicich pohlavnich organti, viz Caenorhab-
ditis). Kaskada genu fidich pohlavnost i bunécnou signalizaci jiz byla objasnéna (Banks
1997).
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Alternativni modely krytosemennych rostlin

Rostliny jsou zndmy nestabilitou genomu i flexibilitou fenotypovych projevi. Klasic-
ky je priklad environmentaln¢ indukovanych dédi¢énych zmén (genotroft) u Inu, Linum
usitatissimum. V poslednim desetileti se vyznamnym modelem studia abiotickych strest
stal unikatni halofytni kosmatec krystalovy, Mesembryanthemum crystallinum (t. Caryo-
phyllales). Tato rostlina se v pribéhu svého individualniho vyvoje podrobuje vyraznym
fyziologickym i morfologickym zménam, které jsou zavislé téZ na podminkach prostredi.
Vzhledem k potencidlnimu vyznamu pro praxi (mechanismy bunécné rezistence vici soli
a suchu) i malému genomu (C=0,39 pg) je i kandidatem k sekvenovani celého genomu
(Bohnert a Cushman 2000). Dalsimi zajimavymi dvoudéloznymi modely ke studiu strest
jsou africka bylina Craterostigma plantagineum z ¢eledi Scrophulariaceae (odolnost vaci
desikaci, Bartels a Salamini 2001) a ostalka z Celedi Asteracae, Zinnia elegans (studium
bunéénych interakci in vitro, McCann et al. 2001).

Nezbytnost genové exprese na urovni haploidniho gametofytu rostlin (,,kontrolni bod*
indiviualniho i evoluéniho vyvoje) zavadi dilezity selekéni prvek v evoluci, ¢imz Cini
rostlinné systémy vyjimeénymi. Gametofyt predstavuje stfidani Zivotnich cykld, rodo-
zménu. Modelem bunééné biologie je asymetrickd prvni pylova mitosa, ke které dochazi
v pylovém zrnu. Charakter chromatinovych zmén je i biochemickym modelem: konden-
zované generativni jadro (buiika) je uvnitf buiiky vegetativni (analogie se sporulaci u Ba-
cillus subtilis). Rizeny rist a zanik buiiky vegetativni (pylova la¢ka) je studovan u Arabi-
dopsis a Lilium, mozné rozdily dvou funkéné ,,souradnych® spermii se sleduji u kukufice,
Zea mays, a olovénce, Plumbago.

Rostliny maji nejriiznéjsi systémy nepohlavniho mnoZeni, véetné relativné vzacné
viviparie (model Kalanchoe daigremontiana). Nékteré druhy rostlin téz dovedou spon-
tann¢ vytvafet semena bez oplozeni (apomixe, zfejmé prvné pozorovana u jestfabniku,
Hieracium). Apomixe ma obrovsky potencidlni dopad do zeméd€lské vyroby, nebot’
apomiktické rostliny jsou obvykle diploidni a pfedstavuji tak vlastné techniku klonovani
maternalniho genomu. U krytosemennych rostlin je dvoji oplozeni - spermie oplozuji
nejen oocyt (za vzniku zygoty), ale i (obvykle diploidni) centralni jadro zarocného vaku
(vznik endospermu). Pomér genomt je vyznamny zejména v endospermu, nebot’ v ném
jsou geny imprintovany (objasnéno na kukufici a Arabidopsis). Pfi studiu parentalnich
efektl, které ovlivituji vyvin endospermu a tim i embrya byla identifikovana fada gent
(zfejme& nejvyznamnéjSimi jsou Medea a Fertilization Independent Seed), které jsou
strukturné homologni regula¢nim geniim u Zivo¢ichti (Koehler a Grossniklaus 2002).

Pohlavné patii krytosemenné rostliny k heterosporickym organismtiim, kde haploidni
spory vznikaji meiosou v bisexudlnich (hermafrodité) ¢i unisexualnich kvétech, které se
vytvareji na jedinych (jednodomé rostliny) ¢i pohlavné odlisnych (dvoudomé) jedincich.
Nejpropracovanéjsim jednodomym modelem je kukufice, kde je popsana geneticka i bio-
chemickd draha feminizace a maskulinizace kveti (Dellaporta a Calderon-Urrea 1994).
I kdyz asi 5% krytosemennych druhti je dvoudomych s pfevazujici genetickou determinaci
pohlavnosti, jen u n¢kolika z nich byly identifikovany heteromorfni pohlavni chromosomy.
Knotovka bila Silene latifolia (syn. Melandrium album, systém determinace sav¢iho typu
s dominantnim sam¢im chromosomem Y) je modelem nejstarSim 1 nejlépe molekularné
charakterizovanym (Negrutiu et al. 2001). Alternativnim modelem je §tovik Rumex aceto-
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sa, kde determinace je typu drosophila (X/A) a sam¢i jedinci maji dva chromosomy Y
(Lengerova a Vyskot 2001). Snadné rozliSeni pohlavnich chromosomt téchto druht umoz-
nuje jejich izolaci mikrodisekénimi technikami a konstrukci chromsomovych knihoven.

Vyvojova genetika

Které geny hrajici vyznamnou ulohu ve vyvojovych procesech rostlin jsou praveé stu-
dovany? Lze odpovédét, ze jsou to predevsim analogy ¢i homology gent zivocisnych
a kvasinkovych, nebot’ zakladni procesy fizeni vyvoje jsou u vSech eukaryot velmi po-
dobné. V 90. letech byl na rostlinach husenicku Arabidopsis thaliana a hlediku Antirrhi-
num majus postulovan slavny ABC model kvétniho vyvoje: tfi skupiny genti s konzerva-
tivnim MADS-boxem specifikuji tvorbu kvétnich ¢asti ve ctyfech kruzich (kalich, koru-
na, ty¢inky, pestiky). Tak byl v podstaté¢ definovan ,,florityp*: u rostlin se jako alternativa
k zivo¢isSnym homeoboxovym gentim evolucné stabilizovala jinad konzervativni struktura
transkripénich faktord fidicich diferenciaci. Poslednich deset let minulého stoleti opét
tento nazor pozmeénilo. Na modelech Arabidopsis thaliana a Zea mays bylo prokazano, ze
rostliny maji tézZ homeoboxové geny, které fidi architekturu rostlinného téla ve vegetativ-
nim stadiu rdstu. U rostlin v§ak nejsou tyto geny usporadany ve shlucich: neplati ,,zivo-
¢isné“ pravidlo kolinearity, které Edward Lewis popsal poprvé u drosofily. Recentné byly
u rostlin identifikovany i regulacni proteiny kédované geny skupin Polycomb a trithorax,
které hraji klicovou roli v epigenetickych procesech bunécné paméti. Je ziejmé, ze gene-
tické i epigenetické mechanismy fidici vyvoj eukaryotickych organismi jsou v mnoha
smérech podobné, i kdyz v ne€kterych rysech (naptiklad kaskady transdukce signalll) se
odlisuji. Rostliny diky svym specifickym Zzivotnim rystm (neschopnost lokomo¢niho
pohybu, nepfitomnost zarodecné drahy, indefinitni typ regulativniho vyvoje, rodozména)
predstavuji unikatni model vyvojovych procesii (Walbot a Evans 2003).

Podobné jsou studovany procesy umlcovani geni (methylace cytosinu, modifikace
nukleosomalnich histonti, RNAi) ¢i specifického parentalniho imprintingu (Medea). Sa-
moziejmé se pii vybéru modeld uplatiuji i kritéria ekonomicka. Zastupcem obilovin,
ktery je prave zcela sekvenovan a molekularné-geneticky charakterizovan, se stala nejvy-
znamng&j$i svétova plodina - ryze: jeji genom se vyznacuje vysokou syntenii s jinymi tra-
vami, ale je n¢kolikanasobné mensi. Z jednodéloznych rostlin patii dale mezi perspektiv-
ni modely funkéni genomiky trava valecka, Brachypodium distachyon (Draper et al.
2001), bahnicka zivorodd, Eleocharis vivipara (. Cyperaceae, Ueno 2001) a Pha-
laenopsis, zastupce Celedi Orchideaceae stadou unikatnich evoluénich rysi v repro-
dukénim vyvoji (Yu a Goh 2001).

Pokud se tyka vyvojové genetiky rostlin vySlo v posledni dobé v zahrani¢i nékolik
monografii, které ucelené predkladaji souhrn recentnich informaci (Lyndon 1990, Fosket
1994, Steeves a Sussex 1994, Howell 1998, Westhoff et al. 1998, Buchanan et al. 2002).
V ceské literatuie mame hodné klasikil, soucasna literatura je vSak skoupa (Prochazka
et al. 1999, Vyskot 1999, Ondiej a Drobnik 2003).
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