Oc¢i a medizy

Uvedenymi lokalitami v8ak vycet kam-
brickych lagerstatten nekondi. Lokality
s burgesskym typem zachovani jsou znamy
téz z nékolika mist ve Spojenych statech
americkych (souvrstvi Wheeler, Marjum
a Weeks z oblasti Velké panve), z Ciny —
tzv. chetchangska (Hetang) a nioutchit-
changské (Niutitang) fauna s houbovci,
kuansanskd (Guanshan), palangska (Ba-
lang) a kchajliska (Kaili) biota aj. —a dalsich
mist svéta.

Jedno z dalsich kambrickych nalezist
tohoto typu, v soucasnosti intenzivné stu-
dované Johnem Patersonem z Univerzity
v Nové Anglii a jeho tymem, bylo objeve-
no na Klokanim ostrové v jizni Australii.
Ze zdejsich btidlic v Emu Bay popsal prv-
ni zkamenéliny s mékkymi a lehce skle-
rotizovanymi t8ly v 70. letech rodak z Usti
nad Labem Martin Glaessner. Dodnes od-
sud bylo zdokumentovano diverzifiko-
vané spolecenstvo zahrnujici trilobity
a dalsf ¢lenovce, lobopody, paleoskole-
cidy, houbovce i problematické tvory, kte-
¥{ obyvali hlubsi prostorové omezenou
motskou pénev blizko tehdejsi pevniny.
Vr. 2011 byly z Emu Bay popsany doko-
nale zachovalé oc¢i anomalokarise, kazdé
s vice nez 16 tisici ¢oc¢kami. Stafim jsou
mistni bfidlice o néco mladsi nez na na-

lezistich Ccheng-tiang a Sirius Passet,
a starsi nez burgesské bfidlice.

V1. 2019 vysel ¢lanek o objevu nové-
ho lagerstitte burgesského typu v Cins.
Cchingtiangska (Qingjiang) biota —jak byla

Petr Sestak

Pylova inkompatibilita
aneb Jak rostliny zabranuji
pribuzenskému kriZeni

Pro uspésné pohlavni rozmnoZovani rostlin je zapottebi opyleni, tedy prenos
pylu z tycinek na pestik, u krytosemennych rostlin zprostredkovany opylovaci,
vétrem, pripadné vodou (o Zivotnim cyklu a rozmnoZovani krytosemennych
bylo bliZze pojednéano v Zivé 2021, 6: 309-313). Na bliznu (horni ¢ast pestiku)
nedopada pouze pyl daného druhu, ale miiZe se na ni ocitnout i pyl cizich druhu.
Na spravném rozliseni pylového zrna zavisi jeho dalsi osud. Pokud ho blizna
nerozpoznd, neni mu dovoleno vyklicit, vytvorit pylovou lacku a oplodnit vajec-
nou buriku v zarodeéném vaku. V pripadé pylu pochazejiciho ze stejného dru-
hu se rostliné hodi rozliSovat mezi zrny vlastnimi a z okolnich jedincu. I kdyz
pyl dosedne na bliznu stejného druhu, nema zdaleka vyhrano. Cast druhi totiz
nedovoli kiiZeni se svymi pribuznymi, nebo dokonce sama se sebou a vyvinu-
la fadu zpusobi, jak tomu zabranit. Pojdme si je bliZe predstavit, véetné zatim
znamych molekularnich mechanismi nékterych z nich.

Co je samosprasnost?

Opyleni kvétu pylem ze stejného jedince
nazyvame samospraseni (nékdy také samo-
opyleni). U mnoha druhtt miZe vést k oplo-
zeni a vzniku potomkt — semen. Rostlina
se tim v8ak pfipravi o velkou ¢ast vyhod
plynoucich z cizosprasnosti, tedy z opyle-
ni kvétu pylem jiného jedince téhoz dru-
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hu, napt. o zachovani genetické variability
pii kombinaci genti od riznych jedinct.
Schopnost samosprasnosti a nasledné sa-
mooplozeni u rostlin studoval jiz Charles
Darwin v pribéhu 19. stoleti. Pfi experi-
mentech se zamétil pfedevsim na vliv p¥i-
buzenského kfizeni (inbreedingu). Jeho
krajnim pfipadem, ¢astym u rostlin, je
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oficialné nazvana tymem autorti vedenym
¢inskou paleontolozkou Dongjing Fuo-
vou — je, co se tyce geologického stéii,
témér totozna s ¢chengtiangskou biotou.
Na rozdil od Ccheng-tiangu v8ak organis-
my ¢chingtiangské bioty obyvaly selfové
moie dal od tehdejsich bi¥eht. Podobné
jako u ostatnich kambrickych lagerstétten
burgesského typu, i zde dosahuji nejvétsi
diverzity ¢lenovci a houbovci. Ale z hle-
stoupeni zahavci, mezi nimiz vynikaji
dokonale zachované meduzy (obr. 12). Za
zminku stoji i hojné nélezy pravdépo-
dobnych rypecek (tzv. bahenni drac¢ci —
drobni bezobratli pfibuzni hlavatctim, Ziji-
ci v usazeninidch na morském dnég), které
jsou jinak ve fosilnim zdznamu extrém-
né vzacné.

Nasledujici dil serialu pfedstavi vybrana
ordovicka lagerstitten z Maroka, Spojenych
stat americkych a také z naseho tizemi.

Clanek byl napsén za finanéni podpory
RVO 67985831 Geologického tistavu Aka-
demie véd CR.

Seznam pouzité literatury a rekonstrukce
nékterych rodt uvedenych v textu
najdete na webové strdnce Zivy.

samooplozeni — vznik potomka splynutim
pohlavnich bunék téhoz jedince. Darwin
z vysledki pokusit vyvodil zavér, Ze samo-
sprasnost a pfibuzenské kiizeni je $kodli-
vé, snizuje variabilitu a nenf pro druh
dlouhodobé udrzitelné. Postupem c¢asu
v8ak védci odhalili i kladné stranky samo-
sprasnosti a popsali ekologicky ispésné
druhy, u nichz se samoopyleni stalo hlav-
ni rozmnoZovaci strategii.

Nyni porovnejme cizosprasnost a samo-
sprasnost s ohledem na genetickou infor-
maci potomki. Je ddna genetickou vybavou
zygoty, vzniklé splynutim dvou pohlavnich
bunék. Ty se vytvoii b8hem redukéniho
déleni (meidzy), kdy prob&hne rekombina-
ce chromozom a jejich ndhodny rozchod
do jednotlivych pohlavnich bunék. U samo-
sprasnych rostlin se kombinuji pohlavni
buriky téhoZ jedince. Potomek nenese zad-
nou novou alelu (formu genu), muze viak
nekteré alely ztratit. Ke ztraté alel dochézi,
setkaji-li se v zygoté ndhodné dvé stejné
alely odvozené z heterozygotniho lokusu —
pokud mé rodi¢ konfiguraci Aa, polovina
jeho potomka bude nést AA ¢&i aa, budou
tedy homozygotni. Samospréaseni tak vede
k poklesu genetické variability jedinct,
protoze nartistd podil homozygott. Pii
cizosprasdnosti vznika zygota spojenim
dvou pohlavnich bunék rtznych jedinct,
¢imz vznikaji nové kombinace alel, které
se u rodi¢t nevyskytovaly. Mohou tak za-
niknout prospésna spojeni ptivodnich alel,
ale naopak se mohou objevit nové vyhod-
né kombinace. Mnoho druhi rostlin za-
klada své rozmnozovéani na kombinaci
samosprasnosti a cizosprasnosti, aby vy-
uzily vyhody obou zpisobti rozmnoZzovani
a zmirnily jejich zaporné stranky. Nékteré
rostliny mohou do strategie zahrnout vege-
tativni rozmnoZovéni, pfi némz nevznika-
ji pohlavni buiiky a vyuZzivé nejriznéjsich
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vegetativnich organt —jako napi. jahodnik
(Fragaria), mnozici se slahouny (vybézky).
V neposledni fadé lze kratce pfipomenout
apomixii, tedy nepohlavni rozmnoZzovani
vyuzivajici organy uzptisobené k pohlav-
nimu rozmnoZovani. Apomiktické rostli-
ny (napf. mnohé druhy ostruzinikd, rod
Rubus) tvoii semena z neopylenych zaro-
de¢nych vakt, bez icasti otcovské gene-
tické informace. Potomci vznikli apomixii
i vegetativhim mnoZenim ponesou gene-
tickou informaci totoZnou se svymi rodici,
jde tedy o klony.

Klady a zapory samosprasnosti

Jak jsme zminili, vétsina rostlinnych dru-
hi vyuZiva samosprasnost i cizosprasnost.
Co tim ziskaji oproti druhtm spoléhajicim
vyhradné na cizosprasnost a naopak?
Vyhodou je, Ze rostlina k tvorbé semen
nepotiebuje partnera, coz ji umozni snad-
no vytvofit zcela novou populaci na misté,
kde se do té doby zadny jiny jedinec stej-
ného druhu nevyskytoval, s nevyhodou, Ze
nové vznikla populace nebude geneticky
variabilni. Kdyz se vSak dostane na stejné
misto novy jedinec (idedlné geneticky ne-
piibuzny), jsou rostliny schopny sprasit se
mezi sebou a tim obnovovat ztracenou ge-
netickou variabilitu. Dal3i uplatnéni na-
lezne samosprasnost u rostlin jiz p¥izpu-
sobenych podminkdm daného stanovisté,
nesoucich takovou kombinaci alel, kter4 je
pro né na této lokalité velmi vyhodna. Bylo
by pro né tedy nejlepsi ji pfedat potomkiim
vV co nejméné pozménéném stavu a nevna-
Set do svého genomu jiné alely, jejichz
pfitomnost by mohla potomkiam uskodit.
Proto se ¢asto uchyluji k samospragnosti,
pii které neni pozménéni rodicovského
genomu nijak radikalni. Samosprageni je
rovnéz vyhodnou strategif zajistujici pokra-
¢ovani druhu, nap¥. kdyz nebyl v dobé roz-
mnozovani v dosahu Zadny vhodny part-
ner, v pfipadé rostlin spise zadny vhodny
pfenase¢ pylu. Rostliny vyuzivaji samo-
spraseni napf. v polarnich oblastech, kde
trva vegetatni obdobi velmi kratce a pro
daného jedince je vyhodnéjsi se rozmno-
zit i s rizikem, Ze jeho potomci budou mit
snizenou zivotaschopnost, nez zahynout
a nevytvofit vitbec Zadné potomky.

Jak se rostliny brani samoopyleni

Pres jisté vyhody samosprasnosti zalozila
nemald ¢ast rostlinnych druhti své pohlav-
ni rozmnoZovéani vyhradné na cizosprasnos-
ti a vyvinula fadu mechanism zabranuji-

hermafroditismus
(kvéty jsou

oboupohlavnD

: w

gynodloe0|e jednodomost

cich samospréaseni. Diky tomu se mimo
jiné brani nartstu poc¢tu homozygotd, kte-
¥{ mohou byt méné Zivotaschopni kvili
hromadéni recesivnich alel zpisobujicich
napf. malformace [morfologické odchylky
tvaru) kofent u semenacku, snizeni poctu
vytvorenych semen, pfipadné az sterilitu.

Prestoze je vétsina druht krytosemen-
nych rostlin hermafroditicka (tvo¥i obou-
pohlavni kvéty), zndme i fadu druht dvou-
domych, které maji jedince s oddélenym
pohlavim (obr. 1). S tim se setkdme napf.
u topoli (Populus), vrb (Salix), koptivy
dvoudomé (Urtica dioica), chmelu otaci-
vého (Humulus lupulus) nebo aktinidie
(kiwi, Actinidia). Protoze kazdy jedinec
vytvari pouze samici, nebo naopak samdi
bunky, neni u dvoudomych rostlin samo-
spraseni mozné. Jednodomé rostliny nesou
samci i samic¢i kvéty na stejném jedinci —
napi. liska (Corylus), kukutice (Zea) ¢i dub
(Quercus). Zde jiz mize dochazet k pfe-
nosu pylu mezi kvéty opacného pohlavi
na témze jedinci, avsak pravdépodobnost
samoopyleni je nizsi nez u kvétd obou-
pohlavnich a miiZe byt dale sniZena napf.
riznou dobou kveteni. U rostlin se také
pomérné ¢asto vyvinula gynodioecie, pii
niz se v téze populaci vyskytuji samici
a hermafroditi¢ti jedinci. K samospraseni
mize dojit jen u posledné jmenovanych
jedinct a jeho mira zavisi na jejich podilu
v populaci. Jednodomost nebo gynodioecie
zfejmeé evoluéné predchézela dvoudomos-
ti, pro fadu druht v3ak tyto rozmnozova-
ci zpusoby predstavuji optimélni Zivotni
strategii.

Nekteré hermafroditické druhy se bra-
ni samospraseni cestou ¢asového odds-
len{ dozravani pestiku a ty¢inek v témze

dvoudomost

1 Pfechod od hermafroditnich rostlin
ke dvoudomosti. V priibéhu evoluce
vznikla dvoudomost dvéma moZnymi
zpusoby, pfes gynodioecii (populace
zahrnuje hermafroditické a samici
jedince) a ptes jednodomé rostliny.
Upraveno podle: S. C. H. Barrett (2002)
2 a3 Schéma ukazuje zakladni

rozdil mezi gametofytickou (GI, obr. 2)

a sporofytickou pylovou inkompatibili-
tou (SI, 3). Zatimco u GI nese pyl pouze
jednu alelu, kterda mus{ byt jina nez alely
blizny, SI je pfisnéjsi. V SI pyl nese
produkty obou alel rodi¢ovské rostliny,
a obé se tak museji liit od alel blizny.
Upraveno podle: C. Manzanares (2013)
4 az 6 Rulznocnéle¢nost u prvosenky
bezlodyzné (Primula vulgaris). Nékteré
rostlinné druhy tvoii kvéty s rtizné
dlouhymi ty¢inkami a pestiky. To slouzi
jako jeden z mechanismt branicich samo-
spraseni. Foto J. Fila, pfevzato z A. Bala-
zové a kol. (Rozmnozovani z pohledu
evoluce, Academia, Praha 2016)

7 a8 Pylova zrna brukve fepky
(Brassica napus, obr. 7) a husenicku
rolntho (Arabidopsis thaliana, 8) pod
fluorescenénim mikroskopem. Buné&na
sténa pylového zrna p¥i pozorovani

pod ultrafialovym zafenim fluoreskuje
diky obsaZenym fenolickym latkdm.
Jadra spermatickych bunék (Cervené)

u husenicku byla obarvena fluoreskujicim
barvivem 4',6-diamidin-2-fenylindolem
(DAPI). Barvy upraveny pocitacovym
softwarem

oboupohlavnim kvétu — nikdy se v ném
nevyskytnou oba zralé pohlavni orgény
soucasné. Toho vyuzivaji napt. kakosty
(Geranium), hotce (Gentiana) a jitrocele
(Plantago). Dalsi mozZnosti je prostorové
oddéleni ty¢inek a pestiku, jako napft. u ko-
satcu (Iris).

Poslednim fe$enim zabraniujicim samo-
sprasnosti u hermafroditd je pylova in-
kompatibilita, které se budeme vénovat
v dalgich ¢astech ¢lanku. Avsak pro lepsi
pochopeni jejich mechanismi je nutné
pfipomenout pojmy sporofyt a gameto-
fyt (podrobnéji v Zivé 2021, 6). U rostlin
dochézi v priabéhu zivotniho cyklu ke
sti{dani generaci, rodozméng. Cast cyklu
je tvofena sporofytem — buiikami nesou-
cimi iplnou genetickou informaci ve dvou
kopiich (jsou diploidni). Tato generace
dava meidézou vzniknout buiikam (spo-
ram), které nesou pouze po jedné kopii od

Genotyp
rodi¢ovské
rostliny

Genotyp pylu S, S, S, S,

S,S, S,S,

Genotyp blizny

$:S,

S,S,

Gametofyticka inkompatibilita (Gl)

Genotyp
rodi¢ovské
rostliny

Genotyp pylu S,S,

s,s, 2 Genotyp blizny

Sporofyticka inkompatibilita (SI)
S,S,

S,S,

$:S,

S,S, S4S,

S,S;, S, S:S, SsS,

S,S, s,s, 3
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kazdého z chromozomi. Spory se poté
déli klasickym mitotickym délenim a vy-
tvareji mnohobunécény gametofyt z ha-
ploidnich bunék. Gametofyt nasledné pro-
dukuje pohlavni burky (gamety), které
splyvaji v diploidni zygotu, z niz se opét
stane sporofyt. V evoluci doslo u krytose-
mennych rostlin k zdsadni redukci game-
tofytu, a tak je nynf u této skupiny tvoren
zarode¢nym vakem a pylovym zrnem.

Pylova inkompatibilita a jeji typy

Jde o vysoce rozsifeny systém, zajistujici
cizosprasnost u zhruba poloviny druhti kry-
tosemennych. Rostliny s oboupohlavnimi
kvéty uplatnily pylovou inkompatibilitu
pro rozliSeni pylu pfibuzného a nep¥ibuz-
ného jedince téhoz druhu, aby zabranily
samospraseni a udrzely genetickou va-
riabilitu svych populaci. Vyvinula se ne-
z&visle u mnoha ¢eledi krytosemennych
a obecné se déli na inkompatibilitu game-
tofytickou (GI, obr. 2) a sporofytickou (SI;
obr. 3). Nazvy zékladnich typd jsou od-
vozeny od stadia, které dava vzniknout
klicovym faktortim nachézejicim se na py-
lovém zrnu — pylovym determinantim in-
kompatibility. V ptipadé SIje determinant
vytvafren burikami tapeta, pletiva poskytu-
jictho vyzivu vznikajicim pylovym zrntim,
a pfenasen do exiny, tedy svrchn{ vrstvy
bunécéné stény pylového zrna. Determi-
nant GI, produkovany vegetativni butikou
pylového zrna, se nachazi v cytoplazmé.
Podle postupné objevovanych molekular-
nich mechanismt inkompatibility u rtz-
nych ¢eledi dochézi k podrobnéjsimu
déleni v rdmci obou typi.

e Gametofyticka inkompatibilita

GI byla popséana u ¢eledi lilkovitych (Sola-
naceae), ruzovitych (Rosaceae), krti¢ni-
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kovitych (Scrophulariaceae), bobovitych
(Fabaceae), pupalkovitych (Onagraceae),
zvonkovitych (Campanulaceae), makovi-
tych (Papaveraceae) a lipnicovitych (Poa-
ceae). Jeji fungovani je zaloZeno na jednom
mnohoalelickém S-lokusu (z anglického
self-incompatibility locus), tedy na tseku
chromozomu se sekvencemi genti zodpo-
védnych za pylovou inkompatibilitu. In-
kompatibilita pylového zrna je ur¢ovana
proteinem kédovanym alelou, kterou ma
pyl ve svém haploidnim genomu, zatimco
blizna nese produkty obou alel. KdyZ dojde
k opyleni pylem nesoucim protein stejné
alely, jako je jedna z alel blizny, nastane
inkompatibilni reakce (obr. 2). Tento typ je
méné ,nekompromisni“ nez sporofytic-
ka inkompatibilita, u niZ prasnik, kde pyl
vznikl, determinuje proteiny dvou alel S-lo-
kusu odlisnych od alel blizny. Oproti SI,
ktera byla podrobnéji popsana pouze u Ce-
ledi brukvovitych (Brassicaceae), byly u GI
objeveny jiz dva rizné molekularni me-
chanismy zabranujici opyleni inkompati-
bilnim pylem. Existence vice mechanismu
doklada, ze GI vznikla v prib&hu evoluce
nékolikrat nezavisle na sobé.

U vétsiny ¢eledi s GI byl popsan systém
zaloZeny na S-RNazach — enzymech, které
§tépi fetézce ribonukleové kyseliny (RNA).
Pismeno S v ndzvu je zkratkou pro slovo
sterilita a znaci, Ze tyto RNazy jsou special-
né urcené pro GI a neuplatiiuji se v jinych
procesech. Tento princip byl objeven u ta-
béku ki¥idlatého (Nicotiana alata). U néj
bylo dokézano, Ze RNazy vyskytujici se
v jeho pesticich zabrariuji ristu pylovych
lacek tak, Ze zni¢i mRNA uvnitf nekom-
patibiln{ lacky. Pylova lacka totiz vyuziva
prfitomnou mRNA pro intenzivni syntézu
proteinti potfebnych ke svému ristu. Kdyz
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S-RNazy zni¢i mRNA lacky, zastavi jeji
rist a nemuze dojit k oplozeni.

0Odlisny mechanismus GI byl popsan
u makovitych. Zde bylo spustén{ inkom-
patibilni reakce spojeno se zvysenim kon-
centrace vapenatych iontd (Ca?*) v buii-
kach blizny. Tento nartst spousti signalni
kaskadu, ktera nakonec vede k programo-
vané bunécéné smrti pylové lacky.

e Sporofyticka inkompatibilita

Poprvé byla SI popsana u $kardy smrduté
(Crepis foetida) jiz na poc¢atku 20. stoleti.
Vykazovala ale jiné vlastnosti nez dfive
popsana pylové inkompatibilita u tabaku
okrasného (N. sanderae). P¥i podrobné&j$im
studiu se zjistilo, ze u skardy zodpovida
za inkompatibilitu genotyp celé rodicov-
ské rostliny, a ne pouze genotyp pylu jako
u tabaku.

Pozdéji byl stejny typ popsan i u dalsich
druhi z riznych celedi, napf. hvézdnico-
vitych (Asteraceae), brukvovitych nebo
svlaccovitych (Convolvulaceae). Vétsina
poznatkt o molekularnich mechanismech
SI pochazi ze studia brukvovitych, k nimz
se fadi hospodafsky vyznamné druhy,
tudiz lze nové poznatky snadno vyuzit
v praxi a vyzkum probihd uz od poloviny
20. stoleti. A nesmime opomenout do této
¢eledi patfici modelovy husenic¢ek rolni
(Arabidopsis thaliana), ktery se pied vice
nez 20 lety stal prvni rostlinou s precte-
nym genomem.

Pii kiiZeni brukve zelné (Brassica olera-
cea) védci zjistili, Ze SI je Fizena skupinou
gend s vice alelami, jeZ se na chromozomu
nachdzeji blizko sebe a byly souhrnné na-
zvany S-lokusem. Pyl pfi SI nese obé alely
S-lokusu, které dokaze blizna rozpoznat.
Pokud se alesporii jedna z alel shoduje
s alelou nesenou bliznou, pyl je vyhodno-
cen jako nekompatibilni a nevyklic¢i. Mezi
jednotlivymi alelami byly rovnéz pozoro-
vany rizné stupné jejich dominance, coz
umoziiuje vznik homozygotnich rostlin.

Jako zvlastn{ typ SI byla popsdna mno-
hotvarna (heteromorfni) inkompatibili-
ta. Rostliny jsou na prvni pohled dobie
rozeznatelné podle rozdila ve stavbé kvé-
th mezi jedinci téhoz druhu. Jiz Ch. Dar-
win si povsiml, Ze u prvosenky bezlodyz-
né (Primula vulgaris) se vyskytuji dva
odlisné typy kvéta (obr. 4-6) — s kratkym
pestikem a dlouhymi ty¢inkami (thumb)
a kvéty s dlouhym pestikem a kratkymi
ty¢inkami (pin). Rovnéz zaznamenal, Ze
k tvorbé semen dojde pouze pfi opyleni
kratkého pestiku pylem z kratké blizny
a stejné tak u delsich forem. Opylenim
blizny pylem ze stejného kvétu semena
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nevznikaji. Pro tento jev se pouziva ozna-
¢eni distylie. Pozdéji popsal dalsi variantu
heteromorfnich rostlin pfi studiu kypreje
vrbice (Lythrum salicaria). Zminény druh
dokonce tvori dalsi formu pestiki a tyc¢inek,
oznacovanou jako stfedni. V kvétu se vy-
skytovala jedna z forem pestiku a ty¢inky
byly zastoupeny zbyvajicimi dvéma, oplo-
zeni probéhlo p¥i opyleni pestiku pylem
ze stejné formy tycinek. Varianta se tfemi
raznymi délkami se pak nazyva tristylie.
Obecnéjsi oznaceni zahrnujici oba pojmy
je heterostylie (neboli rizno¢nélecnost).

Heterostylie se vyskytuje alespoi u 28
¢eledf a u 199 rodu krytosemennych rost-
lin. Nejc¢asté&ji je dnes studovana distylie
prvosenek a tristylie u rodu stavel (Oxalis).
Nejnovéjsi poznatky o genetickém mecha-
nismu distylie u prvosenky uvadéji, ze
fenotyp je fizen skupinou tzce spoje-
nych gent souhrnné nazyvanych S-lokus
nebo také S-supergen. Tento S-lokus je
pritomen jedenkrat v diploidnim genomu
pouze u rostlin s variantou kvétt thumb.
Rostliny s variantou pin S-lokus zcela po-
strddaji. Pfi porovnanf transkriptomd, tedy
soubort v8ech mRNA vznikajicich v buii-
ce, obou kvétnich variant prvosenky jarni
(P. veris) a p. bezlodyzné (P. vulgaris) bylo
nalezeno 113 gent, které vykazuji vyznam-
né rozdily ve své aktivité u jednotlivych
kvétnich forem a jsou ovlivnény S-loku-
sem (Nowak a kol. 2015).

Namluvy mezi pylem a bliznou
NeZ se dostaneme k samotnému fungova-
ni sporofytické inkompatibility na drovni
molekul, pfiblizme si, co v8echno se ode-
hréava, nez pylové zrno vykli¢i a nez lac-
ka ispésné dorazi do zadrode¢ného vaku.
Zjednodus$ené se interakce mezi pylem
a bliznou skladé ze ¢tyt ¢asti — pfilnuti
pylu k blizné, rozpoznani kompatibilni-
ho pylu, hydratace pylového zrna a vykli-
¢eni pylové lacky (obr. 9). Kazdé z fazi
vyzaduje nejen molekularni signalizaci
mezi pylem a bliznou, ale zahrnuje i fadu
biochemickych a biofyzikalnich procest.
Tyto procesy se u riznych rostlinnych dru-
h lisi, pficemz zde se zaméfime predevsim
na ¢eled brukvovitych. Jednotlivé faze jsou
zprostiedkovany velmi rychlou komunika-
ci mezi pylem a bliznou, ktera predchazi
vykli¢eni pylového zrna, a na vzdjemném
,porozumeéni“ poté zavisi rist lacky vodi-
cimi pletivy ¢nélky aZ do zarode¢ného
vaku, v némz se ukryva vaje¢na buiika.
Prvn{ kontakt mezi pylem a pestikem
probéhne na blizné. Schopnost blizny
rozpoznat kompatibilni a nekompatibil-
ni pyl, ¢i dokonce pyl jiného druhu zale-
zina typu blizny. U krytosemennych rost-
lin byly popsany dva typy blizen, které se
odlisuji schopnosti vytvaret rizné lepivé
latky. Mokré blizny produkuji velké mnoz-
stvi téchto lepivych latek, zachytavajicich
veskery pyl a umoziiujicich mu vykli¢it.
Oproti tomu u suchych blizen povrchova
sekrece chybi, pyl je proto zachytavan papi-
larnimi buiikami a blizna podle nasledné
komunikace urcuje, zda pylovému zrnu do-
voli vykli¢it, ¢i nikoli. Blizna u brukvovi-
tych rostlin je suchd a pokryta jednobunéc-
nymi papilami, takZe povrch vypada jako
hruby kartac. Pfi sledovani pylovych zrn
pfilnutych k papilarnim buikdm v trans-
misnim elektronovém mikroskopu védci
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pozorovali pfilnavou zénu v misté kon-
taktu exiny s buné¢nou sténou papilarni
buiiky. Ke stejné reakci doslo i p¥i expe-
rimentu, kdy byly na bliznu pfeneseny
pouze ¢asti exiny pylového zrna. Z toho
vyplyva, Ze pro pfilnuti pylu k blizné neni
potfeba jejich vzajemna komunikace, ale
staci, aby obé& plochy obsahovaly latky, kte-
ré jim umozni se ,,slepit”. Jde tedy o ¢isté
chemickou interakci mezi slozkami exiny
a stén papilarnich bunék. Pro piesné&jsi
objasnéni, které geny a jimi kddované pro-
teiny jsou zodpovédné za spravné prilnuti
pylu k blizné u brukvovitych, jsou pouzi-
vany mutantni rostliny husenic¢ku rolniho.
Mutant m4 z funkce vyrazeny konkrétni
gen a my diky tomu mtiZeme sledovat, jak
se napf. zméni vzhled nebo vlastnosti rost-
liny. Takto byla v p¥ilnavosti zrn k papilam
popséna role pektind, které mutizete znat
jako Zelirovaci prostfedek pouzivany pro
ztuZeni marmelad a dZem1, a glykoprotei-
ni — bilkovin s navdzanym sacharidem.
Po pfichyceni pylového zrna k blizné
nésleduje rozpoznan{ kompatibilniho pylu.
Nejdfive si vysvétlime proces hydratace
a také to, jak dokaze lacka prorist sténou,
ktera v pfirodé mize vydrzet neptiznivé
podminky i tisice let diky tomu, Ze obsa-
huje chemicky vysoce stabilni latky dob-
fe odolavajici rozkladu. P¥i opyleni suché
blizny vhodnym pylem musi dojit k jeho
hydrataci. Tato faze je nezbytna4, aby se
zrna stala metabolicky aktivnimi a mohla
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9 Schéma déji po dopadu kompatibil-
niho pylu na papilarni burku.

Podrobné popséano v textu. Upraveno
podle: D. Safavian a kol. (2015)

10 Kvétenstvi brukve fepky, kteréd pati
mezi vyznamné hospodétské plodiny

a vyzkum pylové inkompatibility mtize
pomoci s jejim $lechténim.

11 Kvéty husenicku rolniho jsou velmi
malé a nendpadné, protoZe jde o samo-
sprasny druh. Nemusi tak vynakladat
prostiedky pro tvorbu velkych, ndpad-
nych kvéta potfebnych pro prildkani
opylovace. Snimky P. Sestaka, pokud
nenf uvedeno jinak

12 Retigni¢nik skalni (Arabidopsis
lyrata) je naopak cizospra$ny a vytvari
pomérné velké a ndpadné kvéty,

které lakaji opylovace.

Foto F. Kolat, prevzato z A. Baldzova

a kol. (Academia, Praha 2016)

13 a14 Model zachycuje hlavni protei-
ny zodpovédné za pylovou inkompati-
bilitu u husenicku (rod Arabidopsis,

obr. 13) a fepky (rod Brassica, 14).

Oba druhy sdileji fadu podobnosti, ale

v nékterych krocich se odlisuji. Spolecna
¢ast zahrnuje navazani determinantu pylo-
vé inkompatibility SCR na SRK blizny
stejné alely S-lokusu (pouzité zkratky
vysvétleny v textu). Tim je SRK uvedena
do chodu a aktivuje ARC1. Aktivovany
protein ARC1 navéze ubikvitin (Ub)

na podjednotku exocystu Exo70A1, ktera
je degradovana v proteazomu. Tim jsou
zablokovény procesy vedouci k hydrataci
kompatibilniho pylového zrna a pylové
zrno je odmitnuto. V husenicku bylo navic
popsano zvyseni koncentrace vapenatych
iontt (Ca?*) v dtisledku aktivace GLR
kanalu. Tim je spusténa autofagie, ktera
odstrani sekretorické vacky (vezikuly)
nesouci latky pro hydrataci pylového zrna.
Presné mechanismy vedouci k autofagii
vezikuld nejsou dosud znédmy. V fepce
ARC1 ubikvitinyluje i GLO1 a zpusobuje
tak jeho degradaci v proteazomu. Tim
dojde ke zvyseni koncentrace toxického
metylglyoxalu v buiice, jehoz pravdépo-
dobnou tlohou je poskozeni funkce fakto-
rti potiebnych pro kompatibilni odpoveéd.
Multivezikuldrni téliska (Multivesicular
Bodies, MVB), ktera jsou zapojena do
transportu vacka potiebnych pro kompa-
tibilni odpovéd z buriky, jsou nasméro-
vana do vakuoly, nejspise procesem
autofagie. P — fosfat, MLPK — proteinova
kinaza M-lokusu. Pfevzato z publikace

E. Jany a kol. The Molecular and Cellular
Regulation of Brassicaceae Self-Incompa-
tibility and Self-Pollen Rejection
(International Review of Cell

and Molecular Biology 2019, 343: 1-35),
se svolenim vydavatelstvi Elsevier.
Kreslila R. Boskova (obr. 1-3, 9, 13 a 14)

vykli¢it a vytvorit lacku. Ukazuje se, Ze
klicovou roli pfi hydrataci pylu maji malé
proteiny bohaté na aminokyselinu cystein,
uloZené v bunécné sténé pylu. Patfi do sku-
piny proteint pylového obalu B (pollen
coat proteins class B). SlouZi jako reguléto-
ry hydratace pylu pfi navazani kompati-
bilni interakce. Pfi naruseni jejich funkce
u husenicku rolntho je poskozena hydrata-
ce pylu, coz vede ke sniZeni jeho pfilnavosti
k blizné a k opozdénému kliceni lacky.
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Po hydrataci nastavé faze naruseni bu-
né¢né stény pylu a vytvofeni otvoru v mfis-
té ztenceniny (apertury), kudy nasledné
poroste lacka. Zakladni strukturni slozkou
exiny je sporopolenin, vysoce odolny bio-
polymer, ktery umoziiuje pylu pfezit i po
dlouhou dobu nehostinné podminky vnéj-
§tho prostfedi. Aby doslo k naruseni této
struktury, je zapotfebi silné enzymatické
aktivity. P¥i experimentech se povedlo exi-
nu narusit pomoci peroxidu vodiku a enzy-
mu katalazy a peroxidazy. Katalaza urych-
luje rozklad peroxidu vodiku za vzniku
kratkodobé se vyskytujicich vysoce reaktiv-
nich kyslikovych radikald, které jsou vyuzi-
ty peroxidézou pfi oxidaci sporopoleninu.
Popsany proces se prozatim jevi jako velmi
pravdépodobny, jelikoZ pfi jinych experi-
mentech byl v papilarnich burnkach pero-
xid vodiku nalezen (McInnis a kol. 2006).

S tim v8ak vyvstavé otdzka, jak bunky
zjisti, kdy peroxid vodiku vytvoftit, protoze
tato latka se za béznych situaci v butikach
rychle rozklada. V rostlinach slouZi i jako
signdlni molekula, ale jeji dlouhodobé zvy-
$ena koncentrace je pro né nebezpecna.

Jak poznat své pribuzné

na molekularni drovni?

Jak jsme uz zminili, hlavnim divodem, proc
se fungovani SI studuje zejména u bruk-
vovitych, jsou hospodaisky vyznamné
rostliny jako brukev fepak (B. rapa), b. zel-
né a b. fepka (B. napus, obr. 10) a s nimi
spojené praktické a komercéni hledisko.
Nové poznatky pomohou napt. pii $lech-
téni novych kultivarti a mezidruhovych
k¥{Zenct téchto druhti. Ze soucasného po-

hledu védcti ma tato ¢eled dalsi obrovskou
vyhodu v podobé samosprasného huse-
nicku rolniho (obr. 11) a jeho cizospras-
nych pfibuznych fefisni¢niku Hallerova
(A. halleri) at. skalntho (A. Iyrata, obr. 12).
I pfes rozdilné ¢eskd jména patii vSechny
zminované druhy do rodu husenicek (Ara-
bidopsis). Jelikoz se tyto druhy oddélily
z pohledu evoluce pomérné neddvno, asi
pfed péti miliony let, dokdZeme zjistit,
jaké zmény v genomu husenicku pii pie-
chodu od cizosprasnosti k samosprasnosti
nastaly, a tim odhalit fungovani SI.

Jako prvni dily mechanismu SI u bruk-
vovitych byly popsany tfi geny souhrnné
oznacované jako geny S-lokusu. Jmenovité
jde o geny pro S-lokusovou receptorovou
kindzu (SRK), S-lokusovy protein bohaty
na cystein (S-locus Cystein Rich protein,
SCR) a S-lokusovy glykoprotein (SLG).
Produkty téchto gent funguji jako zdmek
a kli¢. SRK je zdmkem nachézejicim se ve
sténé papilarni buriky, SCR kli¢em, ktery
nese pylové zrno ve své bunécné sténé,
a SLG usnadriuje otoceni klicem a je vyra-
bén papildrnimi buitkami blizny. Pokud
do sebe zapadnou, otevie tato interakce
cestu pro inkompatibilni pylovou reakci
a zrnu je zabranéno vykli¢it. SLG v8ak neni
nezbytnou souéasti SI, ta je schopna fun-
govat i bez ného, o ¢emz svédci napt. fefis-
ni¢nik skalni, ktery gen pro SLG postra-
da, a piesto si zachoval funkéni pylovou
inkompatibilitu.

Po interakci papilarnitho zdmku SRK
s pylovym klicem SCR dojde k navazéani
fosfatu na SRK, ¢imZ je dan signdl pro za-
pojeni dalsich signalnich proteint, které

pfedaji informaci o rozpoznani nekom-
patibilniho pylu. Prvnim z nich je ARM-
-Repeat-Containing protein 1 (ARC1) ze
skupiny enzymu ur¢enych k navazovani
ubikvitinu — malého polypeptidu slouZi-
ctho v eukaryotickych burikach k oznaco-
vani proteinti uréenych ke zni¢eni. Béhem
inkompatibilni reakce ma ARC1 za tkol
oznacit podjednotku proteinového trans-
portniho systému exocyst Exo70A1, ktera
pomaha s hydrataci pylového zrna. Kdyz
je v8ak tento protein rozloZen, nemtize
dojit k hydrataci pylu, a tedy ani k vykli-
¢eni (Jany a kol. 2019, obr. 13 a 14).

Vyse popsané reakce jsou spolecné pro
fepku (rod Brassica) i husenicek (rod Ara-
bidopsis). Oba rody v8ak do odpovédi na
rozpoznany inkompatibilni pyl zapojuji
dalsi proteiny, které mezi sebou nesdileji.
Husenicek po interakci SRK s SCR akti-
vuje dosud nezndmym mechanismem re-
ceptorovy kanél podobny glutaméatovému
kanalu (Glutamate-Like Receptor channel,
GLR), jehoZ otevteni zptsobi zvyseni kon-
centrace Ca?* v papilarni burice. To vede,
opét zatim nepoznanym zpusobem, ke
zniGeni transportnich vacku, které by pii
rozpoznéani kompatibilntho pylového zrna
dopravily potiebné latky pro jeho hydra-
taci. U fepky zapojeni GLR nebylo zjisté-
no a misto ného obdobnym zptisobem vy-
uzivé protein glyoxaldzu 1 (GLO1). Tento
enzym je potfebny pro zneskodnéni metyl-
glyoxalu, toxického vedlejsiho produktu
glykolyzy. Repka se béshem inkompatibiln{
reakce zbavuje GLO1, ktery ARC1 oznaci
ubikvitinem ke zniceni, coZ vede ke zvyse-
n{ mnozstvi metylglyoxalu, ktery pravdé-
podobné poskodi proteiny potfebné pro
nastartovan{ kliceni pylové lacky. Posled-
nim proteinem, ktery zminime, je proteino-
va kindza M-lokusu (M-locus Protein Ki-
nase, MLPK), ktera se podili na fungovani
SI u fepky, ale jeji pfesna funkce nebyla
dosud popséana.

V detailnim poznani mechanismi pylo-
vé inkompatibility ztistavaji jesté cetné
mezery, pfesto se za poslednich 30 let, ze-
jména diky rozvoji technik molekularni
biologie, napf. sekvenovani nebo moznosti
vytvafet mutantni rostliny, povedlo udélat
znac¢ny skok v pochopeni fungovani pfede-
v§im sporofytické pylové inkompatibility.
Dalsi zajimavé objevy o této schopnosti
rostlin nés v budoucnu jisté cekaji.

PouZit4 literatura uvedena na webu Zivy.
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