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Abstrakt

Vznik postrannich kieni je jednim z utujicich faktofi struktury celkové architektury
kofenoveho systému rostlin. Jednotlivé druhy ros#iti& v mist iniciace postrannich
koreni v podélné i picné rovire matdgského kadene. Tato prace kratce shrnuje poznatky
vztahujici se ke vzniku a vyvoji postrannichidsa u modelové rostliny Arabidopsis thaliana
a na vzorku &kolika druhi kapradin a jednadoZznych a dvoudloZznych rostlin z dostupné
literatury nastiuje variabilitu, ktera se projevujéqulevsim Bhem iniciace postrannich
koreni. U kapradin se misto iniciace nachazi v endodemmait#ského kdene, u ostatnich
druhi se tvd@i primordium postranniho kene z budk pericyklu, které se nachazeji Kitém
postaveni #¢i cévnim elemeriim v centralnim valci matského kdene. DalSim velmi
variabilnim prvkem fi vzniku postrannich keni je vzdalenost mista iniciace od apikélniho
meristému kéene, ktera souvisi s mistemij@ti auxinového signalu kompetentniminiami

a zarova i rychlosti fistu a postupu bwk od apikalniho meristému mas&ého kaéene.

Kli ¢ova slova:postranni kien, primordium, pericykl, endodermis

Abstract

The origin of lateral roots is one of the determitseof the structure of the overall architecture
of the root system of plants. Individual plant gpediffers in point of initiation of lateral

roots in the longitudinal and transverse planéhefgarent root. This paper briefly
summarizes the findings relating to the establisitraad development of lateral roots in the
model ofplant Arabidopsis thaliana and on the samopkeveral species of ferns and
monocots and dicots of literature outlines theafaifity that manifests itself especially during
initiation of lateral roots. The ferns initiationteslocated in the endodermis of the parent root,
for other species to form the lateral root primardiof pericycle cells that are found in a
certain position in relation to vascular elementthie central cylinder of the parent root.
Another highly variable factor in the developmehlateral root initiation site is the distance
from the root apical meristem, which is relatedh® place of the auxin signal competent cells
and also the rate of growth and progress of cadi® the parent root apical meristem.
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1. Uvod

Koteny maji rozhodujici vyznam pro rostliny, z&jig ttmto gisedlym organisiim prijem
Zivin a vody, které jsou nasletirozvadny do celéhoda rostliny. Kaeny dale slouzi k
upevreéni a stabilizaci rostlin v podkladu, ukladaji v 8@&sobni latkgi maji potenciél pro
vznik nejfizrejSich symbiotickych vztaha uz s houbovyméi bakterialnimi organismy.

Architektura kéenového systému je @tginy rostlin tvdena hlavnim kienem, jenz ma
puvod v embryonalni radikule, u dvotldZznych rostlin zpravidlaietrvava khem celého
Zivota rostliny. Narozdil od Ziwiichi dochazi u rostlin k organogenezichiem
postembryonalniho vyvoje, nebsou nuceny fizptisobovat svou morfologii okolnimu
promenlivému prostedi. Z primarnich kieeni vyrastaji postembryonatnpostranni kieny
prvnihofadu, jejichz dalSimd&tvenim vznikaji postranni keny druhého tetiho a vysSich
f4di. Na rostlit mohou také vyirstat adventivni kieny, které mohou vznikat na
nejriznéjSich organech rostlingasto v reakci na porani pletiva. Celkova architektura
kotene je u jednotlivych taxdirostlinnétiSe vysoce variabilni (Laskowski et al. 2013), tuto
variabilitu kaenovych systéfns rozmani uspdadanymi a strukturovanymi keny jeS¢
navic roz§iuji nejrizrejSi metamorfozy kieni, které mohou mitizné specializované
funkce.

Hi absorpci Zivin se uplatije dalSi ze schopnostiiemového systému a tou je plasticita
rustu, ktera se projevujagdevsim v heterogenninignim prostedi, kde byvaji
nerovnondrné distribuovany Ziviny a voda a také teplota, pray&@nost, vihkost nebo
salinita pidy (Benkova et al. 2010). Plastickist karenového systému zahrnuje prodluZzovani
koreni a vznik postrannich a adventivnichié a byva orientovan do oblasti ug#, kde je
zvySena koncentrace vody a Zivin (Drew et al. 19U0Bpazalo se vSak, Ze plastickist
korenového systému nemusi byt za vSech okolnostigstbrry vyhodny. Naopak fize vést
k odklonu kdeni ke kratkodobym zdréjm Zivin v pidg, jejichZ pozice se mohoudmit
rychleji nez je rychlostifrastajicich keeni (Lynch et al. 2013).

Pochopeni a prozkoumani tvorby celkové arkhitg korenového systému a aplikace
téchto poznati v Slechtitelskych programech se stava vyznamnystroj@m v boji proti
nedostaténym vynosim v agrosystémech rozvojovych zemétsv Lynch ve své praci z roku
2007 dokonce pouZziva vyraz ,druha zelena revolcgfich et al. 2007), ZehoZ niizeme

usuzovat, jak velkou néjil tyto Slechtitelské moznosti vzbuzujigtici se pokousSeji



identifikovat optimalni architekturu kenového systému tzv. ideotyp, ktery by zaisl
rostliné dostatek vody a Zivin praist za nefiznivych podminek prostdi (i nedostatku
srazek a nizké Urodnostigly) a s nedostataym zavlaZzovanim a hnojenim (Lynch et al.
2012; Wasson et al. 2012).

U kukuice jakozto hlavni globalni plodiny byl navrzen t8CD (steep, cheap and deep)
ideotyp, ktery by il mit anatomické a fyziologické vlastnosti vhodné piskavani zivin z
hlubSich vrstev fdy. SCD je charakteristicky dlouhymi axialnimiikay s omezenym
poctem dlouhych postrannich kani. Koteny SCD by rily rychleji proristat do hloubky a
tak efektivigji zachytavat dughany, které se vlivem srazek vymyvaji do hlub&iasti mdy
a zarova by tak dlouhé kieny nebyly citlivé na sucho ve svrchni@stech pdy (Wiesler et
al. 1994a sekund&trv Lynch et al. 2013; Lynch et al. 2013). Také arpée bylo potvrzeno,
Ze hlubsi keeny zajiuji lepsi zachytavani vody a dusiku (Wasson 2@ 2). Cesta k
vySlechéni a produkci optimalizovanych kultiviaje velmi naréna a pekratuje téma této
prace, pesto je vhodné si gdomit, jaky vyznam a moznosti skyta pochopeni tyardlkové
architektury kéenového systémugetns jeho nezanedbatelné $@sti - postrannich keni.

Klicovou udalosti $ vzniku architektury kéenového systému je tvorba postrannich
koreni. Pravidelnost, frekvence vzniku aigoeb usp#adani postrannich keni moduluji do
znané miry cely kéenovy systém a jsou jednim z faktqrodilejicich se na vysoké
variabilit¢ korenovych systéfnagic¢ rostlinnymi druhy. Postranni keny jsou oblibenym
modelovym systémem rostlinné organogeneze, avgek jg/voj je dosud nejdetaiéji
popsan pedevSim na modelové rostliArabidopsis thalianaTato prace pojednava o vzniku
postrannich kieni u Arabidopsis a zmuje mechanismy, které sé ejich vyvoji uplatiuji.
Té&ZiSm préce je vSak srovnani se vznikem postranniténkar dalSich drut z dostupné
literatury, s dkazem kladenym na umésii primordii postrannich Keni v pletivu
matgského kéene a ve vztahu k poloze cévnich svazhknatéskem kdeni.

Primordia, ze kterych vznikaji postranntéwy, jsou tvéena hluboko uvnitpletiva
mateéského kaéene, narozdil od listovych primordii, jejichz vziékektogenni. Endogenni
vznik postrannich k@ni mize mit vice fic¢in. Jako nejpravtpodobrjSi se jevi poatesni
ochrana vznikajicich pletivéetns tvoriciho se apikalniho meristému postrannihteke
nadloznimi pletivy matského kaéene. DalSi ficinou miZze byt postupnéifzptisobovani
postranniho kiene proiistajiciho pletivy matského kéene zrnitosti a strukite pady. U
vétSiny doposud zkoumanych diutostlin je givod primordii lokalizovan v pericyklu,
nejsvrchijsi vrstw bungk centralniho valce, u kapradin vznikaji primorg@strannich

koreni v endodermis. Bhem studia postrannich e se ukazalo, Ze je jejich tvorba
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precizreé regulovana a hiky, které jsou kompetentni k zaloZeni primordiitpasnich keena,
jsou u fiznych drulii charakteristické svou polohotidr cévnim svazikm v centralnim valci.
AvSak sekvence udalosti, kterymi prochazeji posiriaareny od své iniciace az do vyzrani a
vynoreni z pletiv matiského kdene, je térék shodna naiic druhy, které byly za timto

Ucelem studovany (MacLeod et al. 1979). Zarobglo zjiS€no, Ze navzdory odliSné
ontogenezi primarniho a postrannictieka, je jejich morfologie z hlediska usfgani

soubofi burek srovnateln& (Dolan et al. 1993).

2. Vznik postrannich kafenit u modelové rostliny Arabidopsis thaliana

Arabidopsis thaliangHusentek rolni) je nejznai)Si modelovou rostlinou, patdo ¢eledi
Brassicacea@a doposud je nejdetadj prostudovanym druhen¥ipstudiu organogeneze u
rostlin, zahrnujicim i vznik postrannichilemi. Informace o vzniku postrannichilemi u
dalSich druhbi, v¢etrg téch agronomicky vyznamnych, jsou v literagwprotiArabidopsis
vyrazreé mer¢ zastoupenyArabidopsis thaliange charakteristickym modelovym
organismem. M4 kratkou genéna dobu, je snadno kultivovatelna v laboratornich
podminkéach a je prostoréwienaréna. Diky malé velikosti genomu byfaabidopsis
vybrana jako prvni rostlinny druh pro kompletniwekaci DNA a od znameého genetického
pozadi se dale odviji i mnozstvi popsanych mitantuzitelnych i studiu. V neposledni
fad® usnadiuje vyzkum tohoto druhu i jednoducha a pravidetaalsa €la.

2. 1. Anatomické usp#adani korene

Uspaadani busk v primarnim i postrannich kenechArabidopsige jednoduché a
predvidatelné (Dolan et al. 1993). Véestu kdene se nachazi centralni valec s floémovymi a
xylémovymi cévnimi svazky a liiami parenchymu. Pletivo centralniho valce ohtajei

jeho nejsvrchisi vrstva busk: pericykl. U husergku je tvaen pouze jednou vrstvou hika
Uspaadani cévnich sva#e diarchni. Centralni valec je obklopéerhi jednovrstevnymi
vrstvami burk, které za sebou nasledu;ji v tomtdquti snérem ven: endodermis, primarni
kura, epidermis. Diky jednoduchému uiidéani Ize ve vertikalni rovirnvysledovat provazce

burgk az k jejich incialam v apikalnim meristémur&ne. Apikalni meristém kene
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Arabidopsismactyii sady inicial, jedna dava vzniknoutikam centralniho valce, dalSi #o
primarni Kiru spolu s endodermigeti sada tvid buiiky kolumely (stedni sloupek) a z
posledni sady vznikaji likty epidermis a kienovécepicky (Dolan et al. 1993). Inicialy v
meristému postrannich ki vznikaji postembryonaé narozdil od inicial apikalniho
meristému primarniho Kene, které jsou ustanoven§hiem embryogeneze (Scheres et al.
1994). RestozZe je ontogeneze primarnich a postrannitdgnkadliSna, jejich anatomie jeip
srovnani distalnich koiiocvelmi podobna (Dolan et al. 1993).

2. 2. Buiky pericyklu

U Arabidopsis thalianalochazi k iniciaci postrannichiani vyhradré v buikach pericyklu,
které jsou plehlé ke xylémovym svazim. Buiky pericyklu na floémovych polech nejsou
kompetentni pro iniciaci postrannichikal. Kompetentni boiky pro iniciaci postrannich
kofeni zastavaji gilehlé ke xylému a toto jejich umésti se neréni ani po zning
koncentrace Zivin, hormonalnich podminek ani stre@@arizot et al. 2008). Teprve dalSi
badani nize objasnit umighi kompetentnich bwk ve vztahu k cévnim svaizi.

Ukazalo se Ze pericykl je tiem dv¥ma populacemi buik, které jsou blizce spojené s
prilehlymi cévnimi elementy (Parizot et al. 2008). M&mito typy burek pericyklu byly
nalezeny morfologické, genetické a ultrastrukturébadily (Casero et al. 1989; Lloret et al.
1989; Casero et al. 1998; Dubrovsky et al. 200@cBman et al. 2001). Nejvyznagj$i
specifikum bugk pericyklu na xylémovych pdlech tkvi v jejich zastané schopnostistent,
ackoli ostatni biiky pericyklu tuto schopnosthem postupu z apikalniho meristémuee
ztratily (Dubrovsky et al. 2000; Beeckman et all 20 Kwili probihajicim gicnym clenim
jsou buiky pericyklu naproti xylému kratSi nez ostatnfiky v pericyklu (Laskowski et al.
1995, Beeckman et al. 2001)eBtoZe jsou hiky naproti xylému kompetentni kKleni,
odliSuji se od dicich se meristematickych béknv apikalnim meristému tim, Ze jsou vysoce
vakuolizované (Dubrovsky et al. 2000).y pericyklu gilehlé k protoxylému navic
obsahuji ve své denzni cytoplazmnoho ribozém, naproti tomu biky na floémovém polu
obsahuiji jednu velkou centralni vakuolu a menSizatw ribozon v parietalni cytoplazey
coz odpovida diferencovanému staschto burgk (Parizot et al. 2008). MnoZstvi ribozém
kompetentnich buik v pericyklu Zejmé souvisi se zvySenou proteosyntézou, kteratzggs
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dostatek proteiincoby materialu pro udrzeni integrity kikrb¢hemcéastého mitotického
déleni.

Jednu zificin ziskani kompetence b&ky nachazejicich se v odliSném postaveidi v
cévnim svazim, navrhl Beeckman (2001): tiky pericyklu naproti floémovym svaiikn
zastavaji v G fazi bure¢ného cyklu, a ty které jsouifehlé ke xylému postupujiips S fazi
do G faze (Dubrovsky et al. 2000; Beeckman et al. 20@1§to fazi se nachazeji
bezprostedre pied M fazi, coz mize u &chto burtk usnadovat nabyti kompetence pro
inekvalni c¢leni a tvorbu zakladatelskych hiknpostrannich kieni, poté co dostanou signal
pomoci lokalniho zvysSeni auxinového maxima (vizit@a 2.6). Dosud vSak neni jasné, jaky
mechanismus je zodp&iny za upednostini jednoho ze dvou typburek pericyklu jakoZzto
budoucich zakladatelskych hiknpostrannich kieni. DalSi otdzkou kterou musime
zodpowdét je, jak souvisi iniciace postrannichikal s vodivymi pletivy a jejich
diferenciaci. U mutantahp6 (Arabidopsis thaliana histidine phosphotransfetgins) a
transgenni Pro35S-VND7:SRDX (Vascular-related NA@+iain7 fused to strong repression
domain SRDX) maji kieny naruSenou diferenciaci protoxylému, ale nednichdich k
poSkozeni diferenciace béknpericyklu ani iniciace postrannichilemi, coZ naznéuje, Zze
protoxylém neni nepostradatelny pro vznik postremiireni (Benkova et al. 2010) i€sto
je iniciace postrannich keni ovlivnéna uspsadanim cévnich svaikneba u mutantu
lonesome highway (Ihw), ktery je charakterizovaoribou pouze jednoho xylémového a
jednoho floémového svazku, dochazi k iniciaci @ostich kéeni pouze na jedné stran

burek pericyklu gilehlych k tomuto jedinému xylémovému svazku (Patrizt al. 2008).

2.3. Faze vzniku postrannich kéeni

Podle studie na druzidkrabidopsis thaliana Raphanus sativus roku 1995 se vyvoj
postrannich kieeni sklada ze dvou zakladnich etap: vznik primordadreatomicky
definovaného meristému a nasledny vznik apikalnileoistému, ktery je schopen produkovat
bunky postranniho kiene (Laskowski et al. 1995). DalSi studie na drsrabidopsis
thalianaidentifikovalo ve vyvojipostrannich kéeni osm vyvojovych stadii (viz obrazek 3)
(Malamy et al.1997). Primord@ostrannich kéeni vznikaji v akropetalnim sénu, takze
nejmladsi primordium je umisto v distalnicasti kaene (Laskowski et al. 1995). OvSem

nasledny vyvoj primordia uz neprobiha v strikakropetalnim sgru, nag. mezi déma
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vzniklymi postrannimi keny se mohou objevit primordia v fe&nich fazich vyvoje
(Dubrovsky et al. 2006).

Prvotni udalosti jeSpired samotnou iniciaci postranniha‘@oe je tzv. priming buik
pericyklu v dosahu xylému, coz jéiprava &chto burtk na jejich novou identitu tzv.
zakladatelskych buk. Priming je zavisly na oscitai akumulaci auxinu vigdehlych
xylémovych bukach. Buiky které gijmou tento auxinovy signal, mohou ziskat kompeitenc
pro iniciaci postrannich Keni, tzn. zvySuje se u nich prasgbdobnost, Ze se budou podilet
na iniciaci postrannich keni. K primingu dochazi v oblasti nazyvané ,bazalnristém®,
coZ je oblast nachazejici se v dist&kgti apikalniho meristému maés&eho koene (viz

obrazek 1). K této oscilaci dochazi s cca

zone

15 hodinovou periodou (viz kapitola 2.6, == EERETE R @ LRP

De Smet et al. 2007).

K iniciaci postrannich keni dochazi
v diferenci&ni zore matéského kdene,
ovSem pouzedkteré z kompetentnich H LR initistion
burgk v pericyklu se stanou
zakladatelskymi hitkami postrannich
koteni. Behem iniciace&ini pramérna
délka zakladatelskych bk naproti H .
xylému 200um, coZ je u buék s e
proliferatni aktivitou v irozenych
podminkach naprosto unikatni délka
(Dubrovsky et al. 2000).tPiniciaci EAEAL FIRTEIR % Ay Priming

Apical merislem

postrannich kieni sowasré dochazi k

lokalnimu zvySeni hladiny auxinu v

] ) obrazek 1
zakladatelskych hikach (De Smet et al.
2007). Zakladatelské iy v pericyklu Casoprostorova kontrola organogeneze
) y Vv pency postrannich kieni. K primingu dochéazi v
prilehlé k protoxylému se nejprve bazalnim meristému matkého kdene,

. . L . nasleduje deni zakladatelskych bek.
asymetricky dli a tak tvdi primordium

postranniho kiene (Laskowski et al. Prevzato z Benkova et al. 2(
1995). K tomuto deni dochazéasto veitech sousedicich souborech &kipericyklu
(Dubrovsky et al. 2000).

Dubrovsky (2001) rozliSuje Arabidopsisv tomto gipact dva druhy iniciace: tzv.

»podélre bicelularni“, kdy se inekvaidéli béhem iniciace postrannich feni dw¢ sousedni
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bunky pericyklu nachazejici se nad sebou (viz obr&zgka ,podél unicelularni* kdy je
zakladatelskou jedna bka (Dubrovsky et al. 2001). Tento typ iniciace pashich kéeni
byl nalezen také u pSenice (Demchenko et al. 18RArslare v Dubrovsky et al. 2001).
Unicelularni typ iniciace byva detekovan v rostiioh preparatech snagn proto se nevi,

ktery z €chto dvou tyf iniciace je realaé frekventovagjSi v pericyklu jednotlivych

rostlinnych drul.

obrazek 2

Inekvalni a&tleni burgk pericyklu uArabidopsis thaliana

A. Na snimku je podélnfez matéskym kaenem, ktery odhaluje pohled na ,podéin
bicelularni* iniciaci postrannich keni, zahrnujici prvni asymetrické antiklinalrdleni
zakladatelskych buk.

B. Zde je vidt druha série asymetrického antiklinalnitibeti. (Sipky ozn&uji umiseni
burgenych sén vzniklych €mito sériemi dleni).

pievzato z Dubrovsky et al. 2001

U asymetrického antiklinalnih@leéni bicelularniho typu jsou tedy zakladatelskymi
buinkami dw bunky pericyklu nachazejici se na podélné ose iakého kdene nad sebou.
Bunky se nejprve rozili tak, Ze jejich kratSi derivaty tyibocentrum primordia a na okrajich
tohoto centra projdou litly naslednym asymetrickym antiklinalnindlenim (viz obrazek
2B) (Dubrovsky et al. 2001). Jegired asymetrickym &denim zakladatelskych bgk dojde k
synchronizovanému posunu jader ke sgrodeburgcné seéné téchto dvou sousedicich bikn
(Benkova et al. 2010; Dubrovsky et al. 2001). Dogsk neni znamo, jaké mechanismy jsou
zapojeny do synchronizovaného posutuhto jader, fipadreé zda a jakym zfisobem je do
tohoto posunu zapojen auxin.

Popis fazi tvorby primordia bytgvzat z prdce Malamy et al. (1997) (schéma jedrnyathi

fazi vyvoje postrannich keni viz obrazek 3).
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Faze |.Po vytvdeni 8-10 kratkych nad sebou lezicich #upericyklu gicnym clenim, se
tyto derivaty rozpinaji v radialnim sinu.

Faze Il. Primordium je naslednym periklinalningldnim rozaleno na d¥ vrstvy: vnitni

(IL: inner layer) a vijSi (OL: outer layer). Biky umisténé na okrajich primordia se obvykle
nedli a zarové now vytvorené | il 1]

buiiky v obou vrstvach radiaén

expandujig¢imz se primordium IL ':ISLz
oL oLt

zainé vyklenovat.

obrazek 3

Model vyvoje primordia
postranniho kiiene uArabidopsis
thaliana Stejné barvy odpovidaji

stejnym bugi¢nym typim. Bilé
buriky na Spéce primordia jsou
zirejme inicialy a buiky klidového
centra. Bilé biikky na bazi
primordia se nepodidgo
identifikovat. Ve skuténosti neni
VyVoj postrannich kieni takto
pevre ohranéeny, vzniku a
prorastani pletiva sedastni okolni
pletiva matéského kéene. (popis
vrstev se nachazi v textu)

Prevzato z Malamy et al. 1997

Faze Ill. Nasleduje dalsi periklinalnikbni pouze v§Si vrstvy (OL), coZz ma za nasledek
vznik t# vrstev: OL1, OL2, IL. Konvexita primordia se savySuje diky tomu, Ze sekteré
bunky na periferii primordia nedi.

Faze IV. Vnitini vrstva se di periklinalré. Primordium je tvéenoétyfmi vrstvami: OL1,
OL2, IL1, IL2. V tomto stadiu vyvoje pronika prindium do nadlozni vrstvy endodermis.
Faze V.Centralni bitka v OL1 a v OL2 sedi antiklinalrg, takto vytvdenéctyti derivaty
maji kubicky tvar. Biiky které jsou filehlé k centralnim btkam vrgjSich vrstev se také&,
dale se di radialre expandované hiky vrstvy IL2 a diky tomu tl& na vrstvy busk nad

sebou. Primordium v této fazi vyvoje dosahne paigyrimarni kiry matéského kaene.
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Faze V1.V dalSi fazi dochazi kakolika udalostem iiblizné ve stejnou dobu. OL2 seld
periklinalns a tak tvdi novou vnitni vrstvu butk OL2a, druh& vrstva se nazyva OLPlyii
buiky v centru OL1 sedi také periklinal®. Primordium proiist4 celou primarnitkou a
dostava se do vrstvy béiepidermis. Biky vrstvy IL2 nachazejici se verstlu primordia
maji protahly tvar, ktery je typicky pro vodivé gienty.
Faze VII. Primordium se zdna podobat Spce primarniho kifene. Jsou vém rozeznatelné
tii vrstvy burgk, které koresponduji s epidermis, primariiidu a endodermis obklopujici
zaklady cévnich svaik Na Spéce primordia se vytwastruktura podobna kenovécepicce.
buiky podstupuji antiklinalni &eni. Vytvai se kdenovacepicka slozena zéitvrstev bugk.
Ta miZe byt vizualizovana dikyrfiomnosti barvitelnych Skrobovych zrn v jejichilkéch
(Laskowski et al. 1995). V tomto stadiu se primardipostranniho kene vynduje ven z
pletiv matéskeho keene (Malamy et al. 1997).

K emergenci postrannihofleme nemusi dochazet kontinuglbubrovsky (2006) zjistil,
Ze primordia mohou setrvat véité fazi vyvoje a az poz§l se mohou vyniit z pletiv
matgského kéene (Dubrovsky et al. 2006). Tento p&&d nastup emergenceiijpadre
pozastaveni vyvoje primordii umiifje dalSi éistovou plasticitu kienového systému. Prvni
vynorena primordidArabidopsisbyla pozorovana ve vzdalenostilgizné 20 mm od
kofenové Spiky matégského kéene (Casimiro et al. 2001). Rapidast primordia
postranniho kiene do deélky je z&Rinén predevsim expanzi btk v bazalnicasti primordia,
bylo zjis€no, Ze Bhem vyndovani prochazi postranniieme obdobim nizké mitotické
aktivity (Celenza et al. 1995).

2.4. Proriastani primordia pletivy mateiského karene

Mechanismus prastani primordia postrannihoieme pletivy matiského kdene byl dlouho
zahalen tajemstvim. AZ v poslednich letech se flodadhalit pozadi procéspodilejicich se
na profistani postrannich keni prostednictvim remodelace b&mych sén v buikach
leZicich nad primordiem. Wrabidopsismusi primordium postranniho ieme proiist femi
vrstvami pletiv matiského kaéene: endodermis, primérniifou a epidermis. Tato nadlozni
pletiva se prarstani primordia postrannihoieme @astni aktive, dochazi u nich k separaci

burgk (Peret et al. 2009). Uzkterych druti bylo pozorovano &eni burgk endodermis
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matgského kaéene (Clowes et al. 1978; Lloret et al. 2002) nelppimarni Kire (Byrne et al.
1977; Casero et al. 1995). Ma se za to, Ze produiadgch bugk a radialnich $nh, mize
usnadiovat emergenci postrannichikoi (Peret et al. 2009).

DalSi zngnou, kterou Bhem emergence postrannictiéwi prochazeji nadlozni pletiva, je
oslabeni pevnych spomezi buikami za pomoci remodelace gnych sén (Peret et al.
2009). Nutnost remodelace gnych sén byla prokdzanarpvynorovani postrannich keni
v adventivnich kenech ryZe oSnych sulfidem. Toxicita sulfidu Agobuje suberinizaci a
tloustnuti buié¢nych sén burek v exodermis a epidermis, jedina vrstva pletiar& Zistane
neovlintna sulfidem je mezodermis. Vyvoj primordii postraatnka'eni neni ovlivrén az do
té chvile, kdy budouci postranniika dosdhne vrstvy exodermis, kde je jelsi skrze d¥
vnéjsi vrstvy matéského kdene blokovan. Postranniilem zareaguje na tutdgkazku
piekvapiv a z&ne fist snérem vzhiru prostednictvim mezodermis primarnihoiknoe
(Armstrong et al. 2005). V nedavné ddiyly identifikovany geny pro hydrolitické enzymy,
které jsou zapojeny do remodelace &unych sén v nadloznich pletivech primordia: PG
(polygalakturonaza) (Gonzélez et al. 2007), EXRpénzin) (Neuteboom et al. 1999),
XTR6 (xyloglukan/xyloglukosyl transferaza) (Swareipal. 2008), PLA2 (pektat lyaza)
(Swarup et al. 2008) a GLH17 (glykosylhydrolazayé®up et al. 2008). Tyto geny pro
remodelaci bugtnych stn jsou indukovany auxinem (viz kapitola 2.6).

2.5. Vznik apikalniho meristému postranniho kdene

Béhem vyvoje primordia dochézi ke vzniku autonomniteristému postranniho kene, kdy
je primordium jiz nezavislé na hormonech obsazemwkhltivacnim médiu. Apikalni
meristém je tviien souborem bk, tzv. inicial, které jsou schopny kontinualnihfieshi a
jejich derivaty tvaéi hlavni¢ast organu. Podle studie Laskowski z roku 1995 éricke
vzniku apikéalniho meristémuiplizné v dok, kdy je primordium tvéeno zetiti az ti vrstev
burgk. Tato udalost jeStneni synonymem pro patek cleni inicial v apikalnim meristému
postranniho kiene, spiSe se jedna o autonomii primordia v regblagcnych dtleni, ktera
vedou ke vzniku inicial (Malamy et al. 1997; Laslgivet al. 1995). Organizovanéleni
inicial ziskava exkluzivitu § rastu postranniho kene az po fazich pristani mateskymi
pletivy a jeSk kratkém Usekuistu vyndeného postranniho kene, kdy je hlavnim hybnou

silou ristu prodluzovani butk v bazalniéasti postranniho Kene. Po této fazi se &t burgk
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ve vrejSi vrstw postranniho kiene rapidd zvysSuje, coz naziaje aktivaci apikalniho
meristému postranniho kene (Malamy et al. 1997).

Aktivace meristému az po vyifemi postranniho Kene z pletiv matského kdene je
podporovana objevem mutace v genu RML1 (ROOT MERIBESS1), kdy dochazi k
iniciaci postranniho k@ne, ale tento postranniilem roste pouze do délky 2 mm a nastedn
zastavuje s§ vyvoj, coz je zafi¢inéno neschopnosti mutantu vytitdunkeni apikalni
meristém koene (Cheng et al. 1995). Sekyphanalyza odhalila, Ze gen RML1 kéduje prvni
enzym biosyntézy glutathionu tzx-glutamylcystein synthetazu (May et al. 1994 selaint
ve Vernoux et al. 2000). Mutace v genu RML1 vededukci aktivity enzymuy-
glutamylcystein synthetazy, coz ma za nasledekanganizeni koncentrace intracelularniho
glutathionu (Vernoux et al. 2000). Glutathion (GSél)ednim z nejvyznagjSich
nizkomolekularnich antioxidainhejen u rostlin aisobi @ uchovavani a transportu
redukované siry,ipsyntéze proteiina nukleovych kyselin a jako modulator enzymove
aktivity (May et al. 1998 sekundarne Vernoux et al. 2000).

Ukazalo se, Ze vadyipustu kaeni u mutace rmll nejsou zaginény pouze
metabolickymi defekty zisobenymi poSkozenim biochemickych prdcegzadujicich GSH,
ale jsou zjgsobeny zastavenim btimého aleni v kaeni. Ri studiu €chto jevi u huseniku
a tabaku, bylo zjignho, Ze je uita koncentrace intracelularniho glutathionu nuyara
normalni postup butk v burécném cyklu, podle citované studi& prechodu z @do S faze.
GSH ma #ejme¢ negimy vliv na burcny cyklus bugk v koreni prostednictvim modulace
proces prenosu signdl za pomoci redulni kapacity své thiolové skupiny (Vernoux et al.
2000). Intracelularni koncentrace GSH modulujidivaici buré¢ného cyklu busk
reagujicich natistoveé faktory byla nalezena také u Zidmych bugk (Liang et al. 1989 a
Suthantiran et al. 1990 sekundawue Vernoux et al. 2000), cozixe naznéovat, ze by GSH
modulace genosu signal mohla byt mechanismem, ktery se vyskytuje u vé&eganisni.

Meristém vznika v dvoukrokovém procesu, kizafirnuje vznik populace aktivovanych
rychle se dlicich burgk a naslednou organizaci meristému, kdy jsou ustmpinicialy
(Laskowski et al. 1995). Ustanoveni meristému fakélchazi diferenciace pletiv nového
postranniho kiene, podobtijako je tomu p embryonalnim vzniku radikuly. Ve zralém
postrannim kieni jsou to uz élici se inicialy, které udrzuji organizovanost pashich
kotreni tim, Ze vytvéeji strukturované soubory jednotlivych kinych typi (Malamy et al.
1997).
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2.6. Regulace vzniku postrannich kieni

Vétveni kaenového systému je nezbytnou udalosti probihajiostlin jakoZto sesilnich
organisnii. Behem vzniku postrannich keni dochazi ke kontinualni integraciggich
vstupi, coz rostlik umoziuje dostaténé rychle reagovat na zny v jejim prostedi. U

rostlin proto vznikly dlezité kontrolni a regutai mechanismy zahrnujicékolik fazi:
iniciace, organogeneze a emergence postranniemkd yto kontrolni mechanismy
rozhoduji o tom, kde a kdy dojde k iniciaci postrémo kdene nebo rize dojit k pozastaveni
vyvoje primordia, jako to bylo popsané pnapovani primordii a postrannichikal na
primarnich kéenechArabidopsisnebo u druhdtinum usitatissimun{Ploshchinskaya et al.
2003; Dubrovsky et al. 2006, Benkova et al. 2010).

Vznik postrannich keni je regulovan v&Simi faktory prostedi, jako je nafp dostupnost
a distribuce Zivin, fotosyntetick& aktivita rostfiifDrew et al. 1973; Reed et al. 1998). Mezi
dalSi vrgjSi faktory, které pisobi na vznik atist postrannich keni, fadime jest dostupnost
vody, teplotu, sucho nebo salinni stres (Benkoal.€t010). Z Zivin Gastnicich se regulace
vzniku a vyvoje postrannich keni jsme prozatim nejdetaiji obeznameni s roli dusiani
(NO*) (Bouguyon et al. 2012). Nast postrannich keni maji rozdilny vliv fizné
koncentrace zivin. To je velmi didbvidit praw na gikladu regulace vzniku postrannich
koreni pomoci NG Niz&i lokalizované koncentrace Ki@Qmezi 0,5 aZ 10 mM)isobi jako
signélni molekuly a stimulujiist postrannich keni pii emergenci a elongaci, naproti tomu
dusinany pisobici systémava vysoké koncentrace NGnad 10mM) inhibuijf st
postrannich kieeni ve fazi odpovidajici aktivaci apikalniho meristéprimordia po vyneéeni
postranniho kiene z pletiv matského kéene (Bouguyon et al. 2012). Stimulaéstu
postrannich kieni ¢asté&né vyswtluje adaptivniiist kadenového systému v reakci na
heterogenni distribuci jedné z Zivin (Bouguyonlef@12).

Vnitini faktory regulace vzniku postrannichi&ni jsou reprezenovanyg@devsim tzv.
fytohormony. Kl€ovym hormonem regulace vzniku a vyvoje postrankideni je auxin.
NejvyznamigjSim auxinem u rostlin je 1AA (kyselina indol-3-aetd), ktera ma vyznantip
iniciaci i nasledném vyvoji primordia postranniabrdm (Blakely et al. 1988; Laskowski et
al. 1995). Auxin byl v poslednich letech veestu zajmu rostlinnych bioldgArabidopsis
thalianaje hojre vyuzivany model pro sledovani multifumiosti auxinu jakozto prosdku
hormonalni regulace. Primordium postrannihteke zane syntetizovat auxin aZlem

zawrecné faze svého vyvoje, takze je nejprve zavisléifjemnp auxinu z pletiv matského
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korene (Bhalerao et al. 2002). Auxin je syntetizovanladého semekiku Arabidopsisve
vyvijejicich se dloh&ch a pravych listech.

Do kdeni je auxin dopravovan tzv. akropetéalnim transporsemtrem ke kdenové Spice
prostednictvim floému. V kenové Spice dochazi v hikach kolumely k redistribuci
auxinového toku do bazipetalniho &uon prostednictvim bugk kolumely a epidermis
(Benkova et al. 2010). Polarnim transportemig@favuje auxin pomoci specifickych
prenaSéd, které se nachazeji na membranachskRriml et al. 2003). AUX a LAX jsou
piitokovymi grenaseéi a PIN proteiny jsou vytokovymiipnasei (Casimiro et al. 2001).

AUX1 (AUXIN RESISTANT 1) pati mezi permeéazy. Geny pro AUX1 jsou exprimovany
v buikach obou protofloémovych pdl centralnim valcArabidopsisa nasled#éjsou tyto
transportéry lokalizovany asymetricky na bazalmigtoplazmatickych membranaatchto
burgk ve vztahu k apikalnimu meristémurkae, kde sedastni akropetalniho transportu
auxinu ze sitkovic floému do kenové Spiky. Zarovei je AUX1 exprimovan v postrannich
buinkach kdenovécepicky, buikach kolumely a epidermis, kde tent@paseé usnaduje
bazipetalni transport auxinu (Swarup et al. 2002)X3 (LIKE AUX 1) gen je homologni s
AUX1, je exprimovan v biikkach primarni kry a epidermis lezicichifmo nad no¥
vznikajicim primordiem. U buik ve kterych se exprimuje LAX3 dochazi k separaci
bungénych stn, coz mize usnatiovat profistani postranniho kene nadloZnimi pletivy
mateéského kaéene. Tyto zrany v nadloZnich pletivech jsou dany tim, Ze LAX&pbi na
prostorovou expresiékolika trid enzynii podilejicich se na remodelaci inych sén burek
nadloznich pletiv, a tak podporujich emergenci raostich kéen (Swarup et al. 2008). PIN
proteiny jsou homologni s bakterialnimi transpori&@mnachazeji se na cytoplazmatické
membrag bungk protoxylému a pericyklu, lokalizace PIN protéikoreluje se sgrem toku
auxinu (Friml et al. 2003). PIN proteiny s&astni tvorby auxinovych gradiént koreni
(Friml et al. 2002). V roce 1974 bylo navrZzenoje&eolarni transport auxinu zaj@gvan
praw asymetrickou lokalizacirfiokovych a vtokovych transporféna membranach bgk
(Rubery et al. 1974 sekundéme Swarup et al. 2001), coz potvrdilékolik studii na druhu
Arabidopsis(Galweiler et al. 1998 a Miiller et al. 1998 sekarmd ve Swarup et al. 2001).

Bylo zjiS€no, Ze priming kompetentnich biknpro vznik postrannich keni u
Arabidopsiskoreluje s auxinovym oscitaim maximem. Po akumulaci auxinu mohou
kompetentni biky pericyklu pro iniciaci postrannich keni vstoupit do bu&iného cyklu.
Tato akumulace auxinu v mégbrimingu miZze bytéast&ne vyswtlena zngnami v umistni
auxinovych penasei PIN. Nicmér regulace této specifikace zakladatelskychekun

postrannich kieni dosud aAstava nevysstlena (Benkova et al. 2010)iiRestovani dinka
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inhibitoru transportu auxinu NPA (kyselina naftyioed) v kdenech semeiiaa Arabidopsis
bylo zjiS€no, Ze o3é¢eni kaene pomoci NPA blokuje iniciaci postrannictid, tim Ze
snizuje transport IAA akumulovaného vikaové Spice do oblasti bazalniho meristému, kde
dochézi k primingu (Casimiro et al. 2001). Zisk kmtence k iniciaci hikami pericyklu
prilehlych ke xylému je tedy zavisly na bazipetalrifansportu auxinu (Casimiro et al. 2001;
Bhalerao et al. 2002).

Obdobné &inky transportu auxinu byly studovany také u drdlea maysjakoZzto
zastupce jednatbznych rostlin. Jansen et al. (2012) detekovabiekech mladych
semendka kukurice nekolik auxinovych responzivnich maxim. Jedno z rigto objeveno
asi 5 mm od kienové Spiky a autdi této prace se domnivaji, Ze prapddobré souvisi s
prijetim kompetence K iniciaci postrannichi&nl bunkami pericyklu naproti floému (Jansen
et al. 2012). RestozZe je jestnutné odpoddét na otdzku, zda ma dané maximum ogaila
charakter jako je to Arabidopsis(De Smet et al. 2007), zda se Ze toto auxinovémar
muze byt analogii auxinového maxima v primarninieko Arabidopsis coZ naznéuje
obdobny zpsob regulace ziskani kompetence pro iniciaci posfch kdeni u burék
jednodloznych a dvoudoznych rostlin (Jansen et al. 2012).

Bylo zjiS€no, Ze akropetalni transport IAA odvozené z naddemiasti rostliny je
nezbytny pro emergenci postranniclteai béhem raného vyvoje semefké Arabidopsis.
Hlavnim zdrojem tohoto auxinu jsou prvni vyvijejsd listy (Bhalerao et al. 2002). Tato
zavislost na auxinu syntetizovaném v nadzemuéstech rostliny trva 10 dni od d&ku
kliceni a je ukotena vyraznym zvySenim schopnostidsmového systému samostatn
syntetizovat auxin, konkrétrlAA (Bhalerao et al. 2002). Auxinové responzivraximum u
kukurice bylo nalezeno row ve Spice vyvijejiciho se primordia postrannihd'éoe a v
matagském kdeni na arovni stélé tam, kde vznika cévni propogepdstrannim kenem.
Druhé ze jmenovanych maxim se vyskytuje zejméngyleamovych poélech. Auxinové
responzivni maximum fize mit roli i tvorb¢ cévniho spojeni mezi maskym a postrannim
korenem (Jansen et al. 2012).

Na regulaci vzniku postrannichikal se podileji ARF (Auxin Response Factors)
transkrigni faktory a AUXIN/INDOLE-3-ACETIC ACID (AUX/IAA), cozZ jsou inhibitory
ARF. Auxinovou odezvu zprastdkovavaji dofe charakterizované signalni drahy zahrnujici
auxinem podporovanou interakci Aux/IAA represordvyroteini S auxinovym receptorem
TIR1 (F-box komponenta komplexu ubiquitin ligdzyato interakce mé za nasledek

degradaci Aux/IAA proteit, coZ uvohuje transkrigni regulatory ARF (Auxin Response
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Factors) (Benkova et al. 2010). ARF transé&nipfaktory aktivuji geny, které jsou nezbytné
pro iniciaci postrannich keni (Okushima et al. 2005).

KRP proteiny (KIP RELATED PROTEINS) maji naédemi regulaci vzniku postrannich
koreni zacilenou na fichod kompetentnich bek pericyklu bug¢nym cyklem. KRP2
proteiny za nefitomnosti auxinového signalu zahugi prechodu kompetentnich békn
pericyklu z G do S faze progtdnictvim inhibice cyklin dependentnich kinaastnicich se
praw regulace butného cyklu. Exprese gérKRP proteiri byla nalezena v ne zcela
diferencovanyckiastech maiského kdeneredkvicky v bunkach pericyklu gilehlych k
floému, tedy v mistech, kde nedochazi k iniciagtpmnich kéeni. Ve starSicltastech
korene, kde nedochazi k iniciaci postrannickekd, se exprese KRP2 g&nozsiuje i do
burgk pericyklu naproti xylému,ifpadré do vSech buk pericyklu (Himanen et al. 2002).

V roce 2004 byla z¥ejnéna prace charakterizujici geny aktivovahdim p@atenich
fazi tvorby postrannich keni, béhem analyz exprimovanych gehylo nalezeno mnozstvi
geni, jejichz role pi vzniku postrannich Keni jsou prozatim neznamé (Himanen et al.
2004). Také integrace regutdch drah psobicich p vzniku postrannich keni je dosud

nepochopena.

3. Vznik postrannich karena u vybranych druhi

Vznik postrannich kini nagic¢ rostlinnymi druhy je z witych hledisek velmi variabilni. Jak
jiz bylo teceno, u krytosemennych rostlin dochazi ke vznikmprdii postrannich keni v
buinkéch pericyklu (Esau et al. 1965), u kapradin jaa@astupt nizSich cévnatych rostlin se
zakladatelské hiky rekrutuji wtSinou z endodermis (Ogura et al. 1938 sekuridafbsau et
al. 1965). Rozdily mezi druhy také tkvi v zapojdaiSich pletiv matského kéene do tvorby
postrannich kieni. At uz @i vzniku cévniho propojenéj pti zapojeni derivdi nadloZnich
pletiv do vyvoje pletiv primordia (Mallory et al9%0). AvSak nejitSi pronénlivost
nachazime v umi&ti postrannich keni na podélné ose méaského kdene a v pozici i
cévnim svazém.

U wtSiny studovanych dvoutbZnych a u akterych jednodloznych druli dochazi k
iniciaci postrannich keni v buikach pericyklu nachazejicich se proti xylémovymipol
nag.: Pisum sativunfPopham et al. 1955; Rost et al. 1988)um Cepa(Casero et al. 1993),
Raphanus sativuysielianthusannuus(Casero et al. 1999)actuca sativgZhang et al. 1999),
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Musa acuminatgRiopel et al. 1966 )Alpinia speciosaHeliconia aurantiacaEichhornia
crassipesRavenala madagascariengiZingiber (Riopel et al. 1969). Udkterych
jednodtloZznych rostlin vznikaji primordia z bk pericyklu naproti floému na&pZea mays
(Casero et al. 1995Qaucus carotgLloret et al. 1989)0Oryza sativaNishimura et al. 1982
sekundaré v Casero et al. 1995)riticum vulgare(Foard et al. 1965Bromus(Esau et al.
1957).

K iniciaci postrannich keni miuZe dochazet uiznych druli na fiznych arovnich
podélné osy matského kdene. Uteni mista iniciace je pékud komplikovano ve starSich
studiich, kde neni jasrurceno, ktera udalost je povaZzovana za inicialni (@aseal. 1993).
Primordia postrannich keni mohou u skterychCucurbitaceasag:. u druhuCucumis
sativus(Dubrovsky et al. 1986 u druli Pistia stratiotesaEichhornia crassipegClowes et
al. 1982) vznikat uzdhem embryonalniho vyvoje v pletivech radikuly dalSich drut
vznikaji primordia postrannich keni v apikalnim meristému mastkého kdéene nap u:
Fagopyrum esculentufGulyaev et al. 1964; sekundé&mw Dubrovsky et al. 1986)pomoea
purpurea(Seago et al. 1973pomoea batatagHayward et al. 1932)ypha glaucgSeago et
al. 1990) Arachis hypogaea Victoria trickeri (Mallory et al. 1970), dala nekterych drult z
celediAraceae(Clowes et al. 1961RontederiaceaéMallory et al. 1970; Charlton et al.
1975) aCucurbitaceagMallory et al. 1970; Demchenko et al. 1999 sekunglarDubrovsky
et al. 2000). Resto u ¥tSiny studovanych druhje béZné iniciace postrannich feni nad
elong&ni zénou matiského kdene (Lloret et al. 2002).

3.1. Vznik postrannich kaena u jednodéloznych a dvoudiloznych

rostlin

V tétocasti bude prezentovan vznik postrannickekd a souvisejici udalosti uiznych
krytosemennych rostlin. Studie zabyvaijici se titetnatem pokryvaji dosud jen velmi maly
zlomek rostlinnych drulni ¢eledi a ¥tSina praci se zaftfuje na modelovou rostlinu
Arabidopsis thaliananebo agronomicky vyznamné druhy. Takéjiedité si u¢domit, ze
jednotlivé studie nesleduji Zzadny spwilg koncept, ale jsou zatifeny pokazdé na éteni
urcité hypotézy nebo ostleni néjaké udalosti, ke které dochazihem vzniku postrannich

koreni.
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3.1.1. Zea mays

Zea maygKukurice seta) pat mezi jednodlozné rostliny a je zastupcetelediPoaceae
Kotenovy systém druhu Zea mays je r@ed na embryonalni a postembryonalnifekoy.
Embryonalni kéenovy systém je twen jednim primarnim kenem (radikula) a
promenlivym poctem seminalnich Keni — v rekterych gipadech mohou byt tyto keny
zachovany ghem celého Zivotniho cyklu rostliny nebo dochagdjich zaniku po vytveéeni
adventivnich kéeni (Hochholdinger et al. 2004). Postrembryonalriiekovy systém je
tvoren adventivnimi kieny. Kaeeny vyfistajici z podzemnich uzlin se nazyvaji ,crown rpots
(korunni kdaeny), naproti tomu k@ny které vylistaji z nadzemnich nadgsou nazyvany jako
tzv. ,brace roots” (podfyné kaeny). Zralé primarni keny kukdice maji na ficném
praiezu polyarchni organizaci stélé. Obvykle byva wgiinich kdenech pozorovano 6-10
metaxylémovych elemeinkazdy s déma az temi xylémovymi pély, které seiddaji s
floémem. Pletivo kiene je na fitezu tvdeno viEjSi vrstvou epidermis, ktera je v mladsSich
castech keene tvdena trichoblasty a atrichoblasty, pégge tato kratkodoba epidermis
nahrazena lignifikovanymi a suberinovanymikami exodermis. Pod epidermis je uloZzeno
nekolik vrstev parenchymatickych békistredni¢asti primarni kry, po nichZ nasleduje
jednovrstevna endodermis. Vimit pletivo kdene je tvéeno buikami cévnich svazka
parenchymem a cely tento centralni valec obklomgaovrstevny pericykl (Hochholdinger
et al. 2004).

Postranni k@ny vyiistaji ze vSech tyipkoreni a maji velky potenciél prostveni a
piijem vody a Zivin, a proto maji v kenech kukiice svij nezastupitelny vyznam
(Hochholdinger et al. 2004). Ve studiich zabyvajicte vznikem postrannichilemi u
kukurice byly zkoumany postranni feny vyiastajici z primérnich keni mladych
semendku (Bell et al. 1970; Clowes et al. 1978 ; Janseal.2012). Ke vzniku postrannich
koreni dochazi v bitkkach pericyklu naproti floémovym poh a sodasreé v dosahu dvou
xylémovych pah (Casero et al. 1995). Bky pericyklu naproti xylému jsou zapojeny do
vzniku primordii postrannich keni, ale nejsou kompetentni pro iniciaci primordia
postranniho kiene (Jansen et al. 2012).

Pericykl je iea maygvoren dwema odliSnymi busnymi populacemi: biiky pericyklu
naproti floému maji vyraznvétsi plochu plirezi na i¢nychiezech a jsou kratSi nezitky
pericyklu naproti xylému v zé@ndiferenciace (Jansen et al. 2012). K tomuto odiigezmeéra
burgk pericyklu, ve kterych se iniciuje vznik postracimkaeni, dochazi i LArabidopsis
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ackoli maji zakladatelské hiky odliSnou pozici uci cévnim svazikm (Laskowski et al.

1995). Buiky pericyklu gilehlé k floému uZea mayse také vyznauji tertimi burg¢nymi

sttnami bezautofluorescencenarozdil od tlustych .
Autofluorescence je schopnost

autofluorescetnich sén burgk na xylemovych polech nékterych latek uvnit¥ Zivych
(Bell et al. 1970; Jansen et al. 2012). Dosud meamo, organisma emitovat z&eni s
jaké konkrétni modifikace se podileji ahto znénach odliSnou vinovou délkou, nez je

. . s . vinova délka z&eni, které bylo
slozeni buscnych stn v buikach pericyklu. y

_ . . prijato. Emitované z&eni je
U kukuice nastava iniciace postrannichdam v . .
detekovatelné, coZz umaluje

oblasti kde jsou hiky okolnich pletiv matiského kdene vizualizaci danych struktur in
jiz témer diferencované (Bell et al. 1970). Prvni vivo. V tomto pripadé se jedna o
asymetrické antiklinalnideni zakladatelskych behk autofluorescenci slozek

sekundéarnich burgénych s€n.

bylo nalezeno u Jansena (201&plwn¢ 11,9 mm od

korenové Spaiky. Diferencované hiky pericyklu byly nalezeny 350m od kdaenové Spiky
(Jansen et al. 2012). K diferenciaci protofloémuabdazi iblizn¢ 700-900um od apexu a
protoxylém dozrava ve vzdalenosti az 5-10 mm aekove Saiky (Bell et al. 1970). Jednim
Z naznak iniciace je vyrazny nést bazofilie cytoplazmy u dvou bé&k pericyklu. U €chto
burgk dochazi dale k ubytku materialu v inych sénach, takze se ztémji. K iniciaci
postrannich kieni nedochazi jako Arabidopsisv piisné akropetalni sekvenci, primordia se
objevuji na podélnyckezechiasto ve shlucich a neni neobvykly vyskytrimordii
postrannich kieni na jednom podélnémezu kadenem (Bell et al. 1970).

Nejprve projdou dvsousedni hiky pericyklu nachazejici se nad seboud&m
synchronnim asymetrickym antiklinalnim kdnym dclenim. D zakladatelské hiky
vzniklé asymetrickym &@lenim maji hlavni vyznamiptvorb¢ primordia, radialéy expanduji a
poté se daldi (Bell et al. 1970; Casero et al. 1995).dkratké zakladatelské bky byly
pozorovany u kukiice ve vzdalenosti 12-15 mm zarkaovou Sgikou a jejich nasledné
periklindlni ctleni v 21-24 mm od apexu (Casero et al. 1995)kkad@inim ctlenim
zakladatelskych buik vznikaji dcéinné buiky. VétSi a vice vakuolizované bkly maji jadra
umistna blize k endodermis a samotnékuse nachazeji blize k centralnimu valci nez
ostatni biiky vzniklé periklinalnim dlenim. Tyto ¥tSi buiky se mohou podilet na vzniku
cévniho propojeni s hlavnim ianem. D¢ menSi dcénné buiky blize endodermis a
primérni Kife s centralnimi jadry a malymi vakuolami sé¢i dale v rychlém sledu a davaji
vzniknout \&tSiné vytvareneho primordia postrannihofiene (Bell et al. 1970; Casero et al.
1995).
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Spolu s peatenim ctlenim zakladatelskych btk dochazi také k&eni sousednich
parenchymatickych bwk centralniho vélce,dkteré z &chto burgk se podileji na tvokb
cévniho propojeni postranniho a nitak&ho kéene. Také hiky endodermis matského
korene se di antiklinalné a vytv&eji vrstvu kubickych butk na povrchu primordia (Bell et
al. 1970). Dive se usuzovalo, Ze tatGywdem endodermalni vrstva tv@ocasnou strukturu
nazyvanou jako ,digestive poche” (z francouzstitmayici kapsa"), pod kterou vznika
korenovacepicka, ktera kapsu nahradi (Van Tieghem et al. 18R8rs#arriE v Bell et al.
1970). No¥jSi studie ovSsem prokazaly, Ze tato vrstvaddymochéazejicich z endodermis
matgského kaéene je sotasti primordia pouze v patenich fazich jeho vzniku a je
odstragna kthem emergence postrannichidi (Clowes et al. 1978). Biky endodermis
prilehlé ke Spice primordia postranniho kne se di antiklinalné a pozdji i periklinalné na
Spicce primordia postranniho kne a tvéi strukturu podobnou kenovécepicce (Bell et al.
1970). Tato struktura je pogdnahrazena hikami, které jsou produkovany inicialami
epidermis a primarnitky. Timto ctlenim vznikaji inicialy postranni kenoveécepicky
odvozené pouze od b&pericyklu a endodermalni pokryti na povrchu pridia je
odstrarno. (Clowes et al. 1978). Kenovacepicka postranniho kene je zpdatku svého
vyvoje &srgji priblizena k meristému primordia postrannihdedee pravépodobr v
dusledku tlaku pletiv matského kdéene na prarstajici primordium postranniho tene a
dokud nedojde k emergenci postrannihéeke, nedochazi k erozi btkn¢epicky ani k jejich
sekreci (Bell et al. 1970).

Proiistani primordia postrannihoileme pletivy matiského kdéene je usnadmo jak
mechanickymi, tak enzymatickymi pochody (Bell et1#8170). Enzymatické procesy z&ji§i
napr. degradaci pektinu a dalSich sloZzek wm&th bugk pletiv matéského keene, kterymi
roste primordium postrannihoieme. Jednim z né&mych dikazi enzymatickéhoisobeni
na nadlozni pletiva primordia je neobvykly cyliraky tvar buk epidermis v distalnich 0,5
mm primordia postranniho kene. Takto silé polarizované biky odkazuji k sekr@ni ¢i
absorgni funkci. Bylo prokazano, Ze sekretuji polysaathakiery je odlisSny od
polysacharidu sekretovanéhoikami kaenovécepicky (Bell et al. 1970). ® prorastani
primarni Kirou matéského keéene primordium parechymatickértky stlatuje, dochazi k
rozlozeni jejich sedni lamely, zhrouceni béka hromaédni materialu zrienych bugk na
Spice primordia. Bell (1970) uvadi, zést postrannich keni subepidermalnimi vstvami a
vrstvou epidermis je tedy mnohem vice zavisly nalmaickém tlaku, nelvau €chto vrstev
dochazi k jejicitast&né lignifikaci (Bell et al. 1970). Tento Udaj vSa&byl v no¥jsi

literature potvrzen. Navic je znamo, Ze k lignifikaci eprdes dochazi ve starSi¢lastech
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korene, ve kterych jiz nemusi dochazet k emergendrausich kéeni, coz by mohlo
zpochybnit relevanci této informace. Rrstanim postranniho kene dochazi k vybouleni
mateéského kéene a tato vyduse mize protdhnout az o 2Q0n. Ponéené buiky epidermis
se hromadi na bocich vyfupiciho se primordia, kde patrzaji’uji jeho ochranu &hem faze
rychlého fistu postranniho Kene, kdy biiky v bazalnicasti postranniho kene znan¢
expanduji ve siru podélné osy postrannihoitne, takze je kenova Spika postranniho
kotfene rychle odnaSena od miateého kéene, aZ seijblizné ve vzdalenosti 1,5 mm od

hlavniho kdene fist ogit zpomali (Bell et al. 1970).

3.1.2. Allium cepa

Allium cepa(Cibule kuchyska)paki meziAmaryllidaceaeStudované postranni keny
druhuAllium cepapochazeji z matskych adventivnich keni, které vyrostly z baze stonku
(Pulgarin et al. 1988; Casero et al. 1993). Cilmdegjednovrstevny pericykl (Casero et al.
1989). U tohoto druhu dochazi ke vzniku primordiuikach pericyklu pilehlych ke
xylémovym pétim (Lloret et al. 1989). Postranniilemy se z&naji vyvijet ve znéné
vzdalenosti od kienové Saiky (Pulgarin et al. 1988), kde jsouriky pericyklu jiz zn&né
prodlouzené a vakuolizované (Van Tieghem et al81&kundar&iv Pulgarin et al. 1989). Po
elongaci ve vzdalenosti 6-7 mm za&oiu adventivniho kieene jsou biiky pericyklu vice
nez 200um dlouhé a obsahuiji eliptické jadro a velké vakuaghujici vétSinu objemu
bunky. Jadra dvou inicialnich bek se iblizuji ke své spolkené buri¢né stng, posléze
dojde u &chto burtk a asymetrické radialni expanzi, vyragma koncich, kde se nachazeji
jadra, coz pedchéazi asymetrickému antiklinalnimélehi.

K prvnimu inekvalnimudeni dochazi obvykle séasre u paru zakladatelskych btkha
vznikactverice dcéinnych burtk. Par kratkych butk obklopenych seshora a zezdol&ma
delSimi butkami. DelSi biiky pericyklu se mohou jeStlal asymetricky dit, takze vznikne
skupina az Sesti kratkych btknobklopenych déma delSimi bitkami na obou koncich této
skupiny (Casero et al. 1993). Tytory jsou pouze 30-50m dlouhé. (Lloret et al. 1989;
Casero et al. 1993) KratSiiky pericyklu maji sférické jadro umésté uprosied a delSi
bunky jej maji gesunuté sirem k €mto kratSim bitkam, také se tato skupina kratkych
burgk vyznauje radialni expanzi, ktera je roigia az doiflehlych kond dvou delSich
okrajovych bugk (viz obrazek 4) (Casero et al. 1993).
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obrazek 4

Podélnyrez adventivnim matskym kaenemAllium cepa Zde
je vidkt prvni periklinalni dleni jedné z kratkych bgk
vzniklych asymetrickym antiklinalnimétenim. Skupina

kratkych burk pericyklu acasti gilehlych delSich bukk na

okrajich prosly bu#nou expanzi. Sipky oztaji pavodni

buns¢né stny zakladatelskych bék. StarSi bu&cné stny
jsou SirSi nez ty nawytvorené.

p: pericykl,c: primarni kira

pievzato z Casero et al. 1993

K prvnimu periklinalnimu ¢éleni dojde v jedné z centralnich krskupiny (Casero et al.
1993). Primordia vytviena v pericyklu naproti jednomu protoxylémovémupdbrila fadu
nad sebou umi&tych primordii na podélné ose miaieeho kdene. Vznikly taktoii rady
naproti fem xylémovym palm a tytorady se liSily ve své produkci primordii. Bgousedni
fady byly tvaeny nej¥tSim mnoZzstvim primordi, ve zbyvajicitddach bylo porrné mélo
primordii postrannich keni. Je tedy prawpodobné, Ze dané protoxylémové pdly naproti
fadam s velkym piem primordii se nachazeji podél floémového progaktery slouzi k
transportu induéniho agens - auxinu (Pulgarin et al. 1988).

V dostupné literate nejsou zminky o mechanismech podilejicich seordgiani
postrannich kieeni cibule nadloZnimi pletivy matského kaéene. U pibuzného druhéllium
porrumbyla objevena zvySena aktivita polygalakturon&sgydm profistani primordia
postranniho kiene. Polygalakturonaza je enzyrpiti neesterifikované pektiny, které se
nachazeji ve gtdnich lamelach béh v pletivech matiského kéene nad prdistajicim
postrannim kienem (Peretto et al. 1992). Je mozné Ze tent@i patlobné hydrolitické
enzymy se podileji i na pristani primordii LAllium cepa neba@ geny pro enzymydastnici
se SEpeni slozek buttnych sén byly nalezeny i WArabidopsis(viz kapitola 2.4; Peret et al.
2009). Dalsi studie mohou potvrditvyvratit tuto domenku.
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3.1.3. Ipomoea purpurea

Ipomoea purpurea (L.) RoffPovijnice nachovd) sedi k¢elediConvolvulaceaeTato
jednoleta bylina ma rozweny vlaknity kdenovy systém sloZeny z hlavnihoi&oe, ktery
ma swij puvod v radikule a z postrannichilemi druhého a vysSictadi (Seago et al. 1971).
Zralé stélé kene je diarchni az pentarchni. Pericykl povijnigedjednovrstvy nebo
dvouvrstvy v zavislosti na délce primarnihadéwe. K iniciaci postrannich keni dochazi v
pericyklu primérniho kiene naproti nediferencovanymiiidm xylémovych svazk tedy
ponerné blizko apexu (Seago et al. 1973), podbjako u gibuzného druhlpomoea batatas
(Hayward et al. 1932)pomoea purpurepati k nékolika dalSim rostlinnym drutm, u
kterych dochazi k iniciaci postrannichikal v apikalnim meristému matkého kéene
(llina et al. 2012).

Nejprve se hiky pericyklu cli antiklinalng. Nékolik antiklinalnich a periklinalnichdaeni
dava vzniknout hlavniasti postranniho primordia. Prvni periklinal@lehi tvai
dvouvrstevné primordium. K dal&d periklinalniho d@leni dojde ve vnini vrstw primordia
a #sre po rem nasleduje periklinalnigeni ve vigjsi vrstw primordia. Primordium v této
fazi tvai inicidly budouciho postranniho ieme: d¥ vnitini vrstvy jako inicialy cévnich
svazlki, treti vrstva jako inicialy primarnitky a vrejSi vrstva busk jako inicialy kaenové
cepicky a epidermis (Seago et al. 1973). V ranych fadééni burgk pericyklu dochazi
rovréz k antiklindlnimu dleni burgk v endodermis matského kdene. Steja jako u
kukurice (Bell et al. 1970; Clowes et al. 1978), dochéidiomoea purpure&e vzniku
uniseriatni vrstvy endodermalnich luma povrchu vyvijejiciho se primordia (Seago et al
1973). ¥leni této vrstvy se zastavuje jgged vyndenim primordia z pletiv matského
korene.

Seago et al. se ve své pramaaval vzniku a aktivit primarnich meristéfv primordiich
postrannich kieeni u povijnice. Periklinalnim &@enim vznika dvouvrstvy zakladni meristém,
nad nimzZ se nachazi jedna vrstva inicialnichékyrimarni Kiry, z nichZ se na okrajich
meristému néslednym periklindlninslenim tvadi ¢tyii vrstvy burgk budouci primarnidry.
Vrstvu inicial primarni kry primo prekryva inicialni komplex epidermis ailemovécepicky
a ten postuphprodukuje periklinalnim &enim dw vrstvy karenovécepicky. Na bocich v
bazalnicasti komplexudchto inicial vznika protoderm, uwthoz dochazi pouze k
antiklinalnimu aleni a z ®&jz se diferencuji bitky Kdyz je délka primordia&Si nez jeho

Sitka, dojde k narstu p@&tu a piméru burek také v prokambiu. (Seago et al. 1973)
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Bchem emergence je umist inicial v postat stejné jako u primordia z 4-5 vrstev gn
Na Sptce primordia se nachaziwrstvy inicialni komplex epidermis a kenovécepicky, v
nejsvrchijsi vrstw tohoto komplexu jsou inicialy epidermis ar&oovécepicky. Pod timto
komplexem se vyskytuje jedna vrstva kortikalniciciad na Spéce zakladniho meristému s
inicidlami stedniho valce s cévnimi svazky, tyto inicialy segpoergenci postrannich ieni
rozckli periklinalné do dvou vrstev. V dabemergence postrannichikal je wtSina pletiv
primordia dosud mitoticky aktivni, kra¥rvnéjSi vrstvy kaenovécepicky, endodermalniho
pokryti a bugk cévniho propojeni. V pletivech novznikajiciho postranniho kene, ktery
prochazi emergenci, se jatku nenachazeji zadné diferencované vodivé elgmiejprve
vyzravaji vodivé elementy odvozené z pletiva prgtému matéského kdene.

Kratce po emergenci dojde Eldni burgk v korenovécepiice, az je tviena ze 3-4 vrstev
burgk a rovréz dochazi k postupnému zvySovanirpéru primordia postranniho kene na
arovni inicial. V této dob takeé vznikaji inicialy buék kolumely gicnym clenim v
komplexu inicial epidermis a kenovécepicky. ProdluZzovani butk kolumely je snizeno
béhem nésledné faze elongace postrannilierie K vyvoji a z¥tSeni klidového centra

pravdépodobré dochazi az po emergenci postrannihteke (Seago et al. 1973).

3.1.4. Convolvulus arvensis

Convolvulus arvensiéSvlatec rolni) je dalSim zastupcetaledi Convolvulaceae

U svlaice jsou prace tykajici se vzniku postrannickekd zangreny na porovnani se
vznikem endogennich pupe(Bonnett et al. 1966) a na Zny predevsim v primarnitke
matdgského kéene khem profistani primordia (Bonnett et al. 1969).#€aovy systém
svliaice je tvdgien hlavnim kéenem a jeho postrannimitvemi, kaenovy systém rize byt
tvoren také adventivnimi keny. Nekteré z postrannich keni, které se nachazeji na
Zivinami dol¥e zasobenych pozicich se Znéroznistaji a stavaji se permanentni &iati
korenového systému (Frazier et al. 1943).

K iniciaci postrannich keni dochazi v pravidelném intervaléldni v buikach pericyklu
naproti zralému protoxylému (Van Tieghem et al.&88kundaréiv Bonnett et al. 1966).
Béhem dleni burgk pericyklu a ndsledném vzniku primordia postrahriareni, sowasre
dochazi k radialnimud&eni a zétSovani butdk v endodermis matského kaene, ktera tvid

vrstevnaty pokryv na povrchu pronikajiciho primar@@onnett et al.1966). Tomutéldni
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piedchazeji zrmy burkach endodermis a v jejich btimych stnach, jejichz sotasti jsou i
Casparyho prouzky.

FRivodre vysoce vakuolizované llky endodermis s parietélni cytoplazmou dosahno#é pin
meristematického stavu, kdy obsahuji jen malé vBkae¢tSi mnozstvi cytoplazmy.
Postups je z okrafi smerem dovnit ukladan material buinych sén do oblasti Casparyho
prouzki, dochazi k tvorb nové cytoplazmatické membrany, ktera je vzalen€asparyho
prouzki nachazejicich se v tloustnouci b&éme sén¢é (Bonnett et al. 1969). Dochazi k
poSkozeni Casparyho prouZiBonnett (1969) vSak uvadi, Ze tento proces nesaldatolik
detailrg, aby mohl navrhnoutifginu tohoto dje. Casparyho prouzky se tedy v pgaich
fazich vyvoje primordia postrannihofleme nachézeji uprdgstl materialu novych bgsnych
stén, takZe se hiky endodermis od sebe oddaluji a vznikaji mezi mimacelularni prostory
uvnitt s ponéenym materialem Casparyho protzk

Tyto procesy probihaji sotie s @icnym a radialnim &éenim burk v jednovrstevném
obalu z bugk endodermis, nakonec nasleduje i tangencidlieind burék, které usti v tvorbu
vicevrstevného endodermalniho obalu. &eytvorené buiéné sény neobsahuji oblasti s
vlastnostmi Casparyho prouzkBonnett et al. 1969). U bgk primarni Kiry dochazi k
degradaci protoplastu a centralni vakuoly a nagleunstlgovani bugc¢nych seén
postupujicim primordiem. Butiné sény t&chto zhroucenych bk se hromadi na Sfiie
proristajiciho primordia (Bonnett et al. 1969). V Bémych sénach bugk endodermis
pokryvajicich primordium na rozhrani s primarifdu byly nalezeny vyraznmave
struktury v blizkosti aktivnich vezikalu grilehlych cytoplazmatickych membran. Tyto
vezikuly mohou usnatbvat transport degradaich proteiri nag. hydroldz do prosedi
burgk endodermis (Bonnett et al. 1969).

3.1.5. Raphanus sativus

Raphanus sativus (Redkev setd) je rostlinoucelediBrassicaceaePostranni kieny

redkve vyfistaji z mateskeho koene, jehoz fvod je v radikule kifici rostliny. Organizace
stélé kaeneiedkve je podobhjako uArabidopsisdiarchni (Blakely et al. 1982; Dolan et al.
1993). Pericykl a endodermis jsou jednovrstevnaradrni kira je tvdenactyfmi vrstvami
parenchymatickych bwhk. Primordia postrannich keni vznikaji v buikach pericyklu
prilehlych k protoxylémovym svazikn, v mist kde buiky pericyklu proSly elongaci (Blakely
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et al. 1982). Stefhjako uArabidopsisvykazuji buiky pericyklu gilehlé ke xylemwasgjSi
déleni a maji kratSi délku neZz itky prilehlé k floému (Laskowski et al. 1995). Blakely at
(1982) ve své studii til Sest stadii vzniku primordia postrannichdea u druhuRaphanus
sativus narozdil od studie Laskowski (1995), ktera poyaza stZejni dw faze: vznik
primordia postranniho kene a nasledny vznik meristému primordia postrankdene.
Prvni stadium je charakteristickéleinim zakladatelskych bgk a druhé dlenim iniciélnich
burgk (Laskowski et al. 1995).

Blakely (1982) ve své praci popisuje Sikmédgmé stny v burkach pericyklu a jejich
nasledné &eni, které vedlo ke vzniku klinovitych békn Casero (1993) se domnival, Ze toto
déleni je ve skuténosti asymetrickym &denim, které je povaZzovano za prvotni viditelnou
inicialni udalost Bhem vzniku postrannich keni, coz ve své préci z roku 1995 potvrdil
(Blakely et al. 1982; Casero et al. 1993; Caserl.€it995).

Prvni stadium vzniku primordia postrannihdéwe se podle Blakely (1982) objevuje
priblizné ve vzdalenosti 2 cm od kenové Spiky. Toto stadium by se dalo podle vzhledu
prirovnat ke 2. fazi vzniku primordia postrannihaéwe uArabidopsispodle Malamy (1997),
kde vznikly periklinalnim dlenim dw& vrstvy primordia (Malamy et al. 1997).iddkve

stejre jako uArabidopsis(Malamy et al. 1997) se narozdil od jinych drinytosemennych
rostlin (Seago et al. 1973; Bonnett et al. 1966t &eal. 1970) endodermis nepodili na vyvoiji
primordia postranniho kene (Blakely et al. 1982).

3.1.6. Pontederia cordata

Pontederia cordata (L.JModraska sréita) je jednodlozna vodni rostlina eledi
Pontederiaceaegkorenovy systém modrasky je homorhizicky. Z baze nmizg¢oddenki)
vyristaji adventivni kiny, z nichZ vznikaji postranni #emy. Primordia postrannich #en
u druhuPontederiavznikaji blizko apexu. Ratesni buré¢na dtleni byla nalezenafilizné
300um od inicial apikalniho meristému metkeho koene.

U tohoto druhu dochazi k iniciaci postranrkobeni v bunkach pericyklu. Na této arovni
kotfene je&t nedoSlo ke konmé diferenciaci protoxylému a protofloému (Charlédral.
1975). Resto Ize uvést, Ze bky pericyklu podstupujici iniciaci postrannichi&ni se
nachazeji v blizkosticekavanych protoxylémovych svazk mezi éekavanymi

protofloémovymi elementy (Van Tieghem et al.1888uselaré v Charlton et al. 1975).
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Primordia postrannich keni vznikaji viadcich podél jednotlivych svaike velmi
pravidelném piadi (Charlton et al. 1975). Prvnim detekovanym &igm iniciace je podle
prace Charltona (1975) radialni expanzediyrericyklu gilehlych k protoxylému (Charlton
et al. 1975). No¥Si prace na jinych druzich se vSak shoduji, Zaipmanatomickym
diukazem iniciace postrannichilemi je podélné asymetrick&léni zakladatelskych bgh
(Casero et al. 1993; Casero et al. 1995, Dubroeskyy. 2000), takze tizeme pedpokladat,
Ze podoba je to i u druhuPontederia Poté nasleduje postupnéehi burgk vedouci ke

vzniku postranniho kene (Charlton et al. 1975).

3.1.7. Musa

Musa(Bananovnik) je jednatbzna rostlina ZelediMusaceaeKoirenovy systém
bandnovniku sestdva z mnoha adventivnideo které vyfistaji ze rhizomu (Riopel et al.
1964) Z téchto adventivnich k@ni posléze vyistaji postranni keny. Studie citované v této
praci sledovaly distribuci primordii postrannichiéa podél matéskych kadeni a @i tomto
studiu pouzivaly rostliny vysSiho gt@ez je obvyklé u praci zabyvajicich se vznikem
postrannich kieni (Riopel et al. 1966; Draye et al. 199R)iniciaci postrannich ki@ni
dochazi akropetatnv apikalni oblasti primarnich keni (Charlton et al. 1982). Postranni
primordia mohou byt detekovana v pericyklu cca 4200um od apikalniho meristému.
(Draye et al. 1999).

Mistem iniciace postrannichilemi jsou buiky pericyklu naproti protoxylémovému pélu s
protofloémem po stranach primordia budouciho posife kdene (Esau et al. 1965;
Charlton et al. 1982). Protoxylém i protofloém jsomist poacateniho dleni primordia
postranniho kiene jest nezralé, pesto se daji jasrodlisSit od okolnich pletiv (Riopel et al.
1964) V adventivnich k#enech je fiblizné 28-34 xylémovych pdla naproti nim mohou
vyrustat jednotlivd primordia postrannichikal (Riopel et al. 1966). U bananovniku se
vynoiuji postranni keny z pletiva primarnich adventivnichikai priblizné 12-30 cm za
korenovou Spaikou (Laville et al. 1964 sekund&rm Draye et al. 1999).
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3.1.8. Typha glauca

Typha glauca (L.JOrobinec) je jednatdoznd rostlina Zeledi TyphaceaeTento druh je
sterilnim hybridem vzniklym #Zenim druli Typha angustifoli T. latifolia. Postranni
kotfeny tohoto druhu maji sypivod v adventivnich k@nech jako je tomu u ostatnich
jednodloznych rostlin. Prace zaifena na vznik postrannichilemi u tohoto druhu se
zabyva pedevsim vznikem a vyvojem primarnich merisiénprimordiu postranniho kene
(Seago et al. 1990). Tato studie vznikla v@daly bylo za prvotni anatomickyiklaz
iniciace postrannich keni povazovano periklinalnisteni burgk pericyklu. Dikaz
piedchazejiciho antiklinalnihckgni byl grednesen az v praci publikovan&iaoky pozd;ji
(Casero et al. 1993).

K iniciaci postrannich keni dochazi v biikkach pericyklu naproti protoxylémovému pélu
s nezralymi protoxylémovymi elementy a mezéha protofloémovymi pély, které na arovni
prvniho periklinalniho é&leni primordia postranniho kene jiz obsahovaly zralé elementy
protofloému. Toto periklinalnideni bylo pozorovanoifblizn¢ 1-2 mm od kéenové Spiky
mateéského kaéene. Po nasledujicich bxmych clenich ve vnitni vrstw& periklinalre
rozcélenych bugk primordia, kdy je primordium té@no temi azétyimi vrstvami bugk
odvozenych z pericyklu, se periklinalnirdehim ve vijSi vrstw primordia odvozuje
protoderm, v nejvningjSi vrstw se bugénym célenim v iznych rovinach odvozuje
prokambium, nad nimZ se nachazi zakladni meristprotaderm (Seago et al. 1990).

Na vzniku primordia se Wiypha glaucaovnéz podili krong burgk pericyklu také endodermis
mategskych adventivnich keni (Van Tieghem et al. 1888 sekund&wnSeago et al. 1990).
Jeji role pokryti primordia je jako u jinych zkounyah drulii pouze pechodna (Seago et al.
1973; Seago et al. 1990). SasrE s clenim burtk v pericyklu dochézi k periklinalnimu a
antiklinadlnimu éleni burgk v endodermis matekého kdene, ktera tvid endodermalni
pokryv na povrchu primordia postrannihadwoe.

Na p@atku je zakladni meristém/protodermiten jednou vrstvou buk, ale poté co
primordium pronikne do poloviny matké primarni fry, je zakladni meristém/protoderm
tvoren vnitni a vrejSi vrstvou (viz obrazek 5). Biky ve vrejSich vrstvach vnitiho
zéakladniho meristému tyiobudouci primarnidru s podéls piilehlymi buikami tvaicimi
svazky rafidi. Behem profistani primordia dochazi kkni burgk endodermalniho pokryvu a
tedy i jeho roz&ovani spolu s rostoucim primordiem postrannihi@ke. Byly nalezeny

degradované hitkky na povrchu prdistajiciho primordia postrannihoileme nalezejici nejen k
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obrazek 5

Apikalni meristém postranniho ieneTypha P
glaucas viditelnymi temi meristematickymi o BB
vrstvami na jejichz vrcholech se nachazeji inicialy 1 o

2 4
%
*

ca kalyptrogenm:zékladni meristém/ protoderm, %

pro: prokambiumpg: vngjSi vrstva zakladniho
meristému

pievzato ze Seago et. al. 1990

mateske primarni kie, ale také zdené buky
vngjSi vrstvy endodermalniho obaliilphajici k
rostoucimu primordiu (Seago et al. 1990).
Ukazalo se Ze komplex zakladni
meristém/protoderm produkujeiiky, které
postupr nahrazuji bitky endodermalniho pokryvu. Tyto deri\}éty podstumpgfiklinalni a
antiklinalni ctleni a tvdi kalyptrogen, ktery po emergenci postrannihieke vytvéai
kofenovoucepicku, jejiz pletivo je komplethodvozené ze zakladatelskych Bkin
pochazejicich z pericyklu, sté&jfako to bylo zji&no i u dalSich druin(Clowes et al. 1978;
Seago et al. 1990). V této dobe zastavujedteni burgk endodermalniho pokryvu.

V now¥ vynoreném postrannim keni byla nalezena otéana konfigurace kenového
apikalniho meristému, nebdochazi k nahrazeni vrstvy endodermalniho pokbuikami
zakladniho meristému/protodermu. Pgzdochéazi opt ke vzniku uzakeného meristému,
ktery byl giitomen jiz v ranych fazi vyvoje primordia postrammkaene. U ¥tSiny
vynorenych postrannich keni o studované délce 1-3 cm se vyskytuje ieas organizace
apikalniho meristému, ktery je tten ¥emi vrstvami: prokambium, protoderm/zakladni
meristém a kalyptrogen - inicialni vrstvaikooveécepicky (viz obrazek 5) (Seago et al.
1990). Podobna z#¢na organizace apikalniho meristénihém vyndovani postrannich
koreni byla pozorovana u druhu Ipomoea purpurea, ovSa#ynedoslo k nahrazeni
endodermalniho pokryvu, ktery byl u druhu Ipomanpvrstevny adhem emergence doslo
k jeho odlodeni (Seago et al.1973). Jednotlivé inicialy sepiécé ¢li antiklinalre a jejich
proximalre vzdalené derivaty seslll i periklinalr¢, takze mohou t\it vrstevnata pletiva
uvnitt postrannich kieni (Seago et al. 1990).
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3.2. Vznik postrannich karena u kapradin

V¢étSina praci o vzniku Kenového systému resp. postranniciekd se tyka krytosemennych
rostlin a jak jiz bylo napsano, dosud je nejprozkawjSim druhem modelova rostlina
Arabidopsis thaliananeba@ ma velmi pravidelné a jednoduché usgmtani pletiv (Dolan et al.
1993). Kapradiny fedstavuji také dobry model organoveé ontogenezeatrjefich vyvojova
anatomie umaiuje presnou analyzu vzniku postrannichdai (Hou et al. 2004), narozdil od
krytosemennych rostlin, kde postrannfdy nemusi vZdy vystat podle fesného schématu
(Charlton et al. 1996 sekundé&m Dubrovsky et al. 2000). Velmi pravidelny postlipeni
burgk véetreé vzniku postrannich keni u kapradin byl nalezen u drukeratopteris ktery je
Postranni kieny vznikaji steji jako u krytosemennych rostlin endogémmatdském

koteni, narozdil od postrannichilemi u krytosemennych dochazi u kapradin k iniciaci

primordii v endodermis. (Malamy et al. 2009)

3.2.1. Ceratopteris richardii

Ceratopteris richardiije homorhizicka kapradina gati docelediPteridaceaeU
Ceratopterisvznikaji vSechny kieny ze stonk tzv. ,shoot borne roots" a ,leaf borne roots*
(Hou et al. 2002). ,Shoot borne" keny studované v citované studii od Hou (2004) vajiik
expandované mateke apikalni biikky korene RAMC, ktera se vyvijésre pod bazi listoveho
primordia a pod vrstvou protodermu v blizkosti gmwveho apexu (Hou et al. 2002; Hou et al.
2004). K odvozeni RAMC spolu s listovou apikélniikou dochézi ghem kazdého
plastochronu oddenim spoléného merofytudchto dvou apikélnich bk z jedné ze sh
stonkové apikalni hiky (Hou et al. 2002). RAMC se po svém odvozeikiotikrat ctli a
tvori fadu derivai a mezi nimi i tetrahedralni kenovou apikalni hitku RAC. VSechna
pletiva kaene krond korenoveécepicky vznikaji dlenim RAC naitech proximalnich ghach
této buky (Hou et al. 2002).

Ke vzniku postrannich keni dochazi v akropetalnim €nu a iniciace primordii nastava v
bunkach endodermis velmi blizko tenove Sgaiky, priblizné 70 um od apikalni biiky
kotfene, v mist kde jeSt nejsou diferencovana vodiva pletiva (Mallory et 70), ani
endodermis (Hou et al. 2004). Postranrieky vznikaji naproti budoucim protoxylémovym
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polam, jejichz usptadani je v maiském kdeni diarchni (Mallory et al. 1970). Prvnim
anatomickym znakem iniciace je ligna expanze hiky endodermis ve spoddésti
prislusného merofytu (viz obrazek 6B,C). Ukazaloesd iniciaci postrannich keni dochazi
pouze ve dvou zéitpo solé nasledujicich merofytech, cozige byt gicinou pravidelného
sttidani dlouhych a kratkych usieknezi po sob nasledujicimi postrannimi keny (viz
obrazek 6A) (Hou et al. 2004).

A ;?I :'0: i & :—t,;:- s

P ALY,

obrazek 6

Casny vyvoj primordia postrannihoikkmeCeratopteris richardii

A: stidajici se kratkéS) a dlouhé I() segmenty mezi postrannimifiemy na podélné ose
mateského kaene.

B+C: podéln&ezy matéského kdene, jedna LRMCH(l4 hvézdi¢ka) vznika na spodni stran
kazdych dvou zeit po solé nasledujicich merofyit LRMC prochézi bugtnou expanzi, kterd je
lépe viditelna na nakresu Cisla oznauji patadi po sob nasledujicich merofit které se odvozuji

Z karenové apikalni kiky (RAC).

a: aerenchympPD: protodermRC: korenovacepicka
Prevzato z Hou et al. 2004

Vznik postrannich keni u Ceratopterismize byt rozdlen do ti vyvojovych stadii, coz
se liSi od pétu stadii nalezenych u krytosemerkr@bidopsis(Malamy et al. 1997;
Laskowski et al. 1995; Hou et al. 2004ji ¥zniku postrannich keni dochazi nejprve k
expanzi biikky endodermis na spodku daného merofytiem expanze této bky
podstupuji plehlé endodermalni inicialy dalSi beima cleni (Hou et al. 2004). Tato
expandujici bitkka se nazyva matskou buikou postranniho kene (LRMC = lateral root
mother cell), které je charakteristicka svou veditk@ pozici (Hou et al. 2002).
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1. fazevyvoje postrannich keni u Ceratopterige tedy bui¢na expanze LRMC. Vyvoj
postrannich kieni postupuje do 2. faze jépied plnou diferenciaciipehlého xylému
mateskéeho koene.

Béhem?2. fazedochazi ke&tyrem bugénym délenim. V prvnifack dochazi k asymetrickému
Sikmému dleni LRMC, ze kterého vznikaji dwdceinné buiky — zakladatelska lika a
dceainny merofyt. Zakladatelska blka se dal &i dvakrat asymetricky a t¢bdva dalSi
dceainné merofyty. Zakladatelska tka je tedy obklopenddmi merofyty a ma tvar
ctyistenu, jehoz vrchol je orientovan gnem k centralnimu valci (Hou et al. 2004). Tvar
Styfsténu ma také kienova apikalni bitka (RAC) (Hou et al. 2002¥ tvrté dsleni, které
probiha u zakladatelské itky, je periklindlni a tvéi prvni merofyt kdenoveécepicky
postranniho kiene. Po tomtodeni je zaklatelska hitka ustanovena jako apikalniitka
matdgského kéene LRAC (lateral root apical cell). LRAC jiz nenkontaktu s bitkami
matdského kaéene, nebtje zcela obklopena diienymi merofyty.

3. fazevyvoje postrannich ken je charakterizovana diddefinovanou LRAC adgknim na
vSechétyrech stranach této blay a naslednymdenim €chto merofyt (Hou et al. 2004).

3.2.2. Marsilea quadrifolia

Marsilea quadrifolia(Marsilkaétyilista) je vodni kapradinacelediMarsileaceaePrace
zabyvajici se tvorbou postrannichréai u Marsilky je zamfena na vyvoj postrannich
kofeni a jeho srovnani se vznikem mateeho kdene. Kdenovy systém sestava z
adventivnich kéeni, které jsou diarchni, coZz naznige Ze postranni Keny vyiistaji ve dvou
podélnychradach na matském kdeni. K iniciaci postrannich Keni dochazi u marsilky v
endodermis naproti protoxylémovym poi jako je tomu u druhCeratopteris(Lin et al.
1991; Mallory et al. 1970). V mistniciace postrannich keni jsou viditelné definované
inicialy epidermis, vi§Si a vnitni primarni kiry, endodermis, pericyklu, xylému, floému a
parenchymu centralniho valce mateeho kdene (viz obrazek 7).

Ke vzniku primordia postrannihoileme dochazi vipsreé definovaném piadi cleni
burgk. Nejprve dojde u zakladatelskéry v endodermis k vakuolizaci a&geni, coz je u
kapradin pokladano za prvni anatomickikaz iniciacepostrannich keeni (Lin et al. 1991;

Hou et al. 2004). ZitSené biiky endodermis sedt ctyrikrat asymetricky.
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obrazek 7
Uspaadani buscnych
pletiv a primordii
postrannich kieni na
pricnémiezu matéského
koteneMarsilea quadrifolia

*. metaxylémové elementy,i; :
vp: parenchym centralnino ™y
vélce,px: protoxylémph: %20
floém, pe: pericykl,en:  F2fF
endodermislr: |
zakladatelska hika
postranniho kiene,ic + oc.
vhitini a vrgjsi primarni
ktra, ep.epidermis
prevzato z Lin et al. 1991

Prvni ctleni zakladatelské liky v endodermis odduje dcéinnou buiku sneérem k bazi
korene, osa tohotoéteni je téndt pricna vici podélné ose maitského kdene, zatimco druhé
a treti cEleni je Sikmo podélné na ose matetho kdéene. K Emto dtlenim dochazi vzdy ve
sméru hodinovych rdi¢ek, pokud je pozorujeme v podélné ravincentra matského kdene
smérem k clicim se bikam. Céleni LRAC po smiru hodinovych rticek bylo nalezeno také
u druhuCeratopteris thallictroidegHou et al. 2004)Ctvrté dsleni je tangenciakh(tesng)
podélné a od#uje plochou bitku paralelni k povrchu matkého keéene. Prvniif
asymetricka deni tvai tii merofyty actvrté dtleni oddluje budouci merofyt ki@nové
cepicky. V centructyi now vzniklych merofyti se nachazi tetrahedralni apikalnfika
postranniho kiene tzv. LRAC (lateral root apical cell). Po pnimétyiech @lenich se LRAC
deli deli opet ctyrikrat a tvai dalSi sérii merofyt, kdy ¢tvrty merofyt je ustanoven jako
merofyt kdenovécepicky. Déleni merofyfi pokratuje tangencidl&a radiélg v peicné rovirg
primordia a tvaéi inicialy vSech vrstev v novém postranninidi (Lin et al. 1991).

Lin a Raghavan (1991) uvdil Ze ke vzniku cévniho propojeni mezi postrankaifenem
a matéskym kaenem dochazi dikysteni burgk pericyklu mateského kdene, které zapgme
v dobs, kdy LRAC produkujeteti sérii merofyi v primordiu postrannich ken (Lin et al.
1991). Radialni &leni burgk pericyklu produkuje kratké polyhedralniitky, které se
prodluzuji ve sréru podélné osy kene matiskeho kdéene. Postranni keny vznikaji u
marsilky na protoxylémovém polu endodermis, protémoveé cévni elementy postrannich
koreni se ffimo spojuji s s protoxylémovymi elementy v nfak&m kdeni prostednictvim
vySe zmignych derival vzniklych z bugk pericyklu. Spojeni floému mezi postrannim
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korenem a matekym kaenem je komplikova¥)Si, nebd se cévni elementy v postrannim
kofeni nenachazeji ¥$né blizkosti floémovych eleméniatéského kdene. Floémoveé
elementy v postrannim keni jsou ve dvou seskupenich, a proto jsou s floématéského
korene spojeny na dvou urovnich: nad a pod UrovnimyléBuiky pericyklu matéského
korene se na okraji spojendldasymetricky a produkuji malé tikly smérem k primordiu
postranniho kiene. Tyto biiky se dale di periklinalng, piicemz vrgjSi dcginna buika tvai
propojeni floému a vnihi dcéinna buika se dastni propojeni xylému. Priggtani primordia
pletivy matéského kaéene je stejéjako u jinych druli usnadino burgénym ctlenim a

burg¢nou smrti butk primarni Kiry matéského kaéene (Lin et al. 1991).

4. Zaver

Vznik a vyvoj postrannich keni je velmi detail& popsan u modelové rostlidyrabidopsis
thaliana O dalSich druzich existuji spiSe utrzkovité inface, v gkolika pripadech jsou jiz
zastaralé, jako néiklad nazor pekonany az pracemi z roku 1993 a 1995 (Casero £988;
Casero et al. 1995), Ze prvni periklinalgieshi burgk pericyklu je prvotnim znakem iniciace
postrannich kieni. Dnes povazujeme za prvni viditelny znak inicipostrannich kieni
inekvalni dleni zakladatelskych bek.

Tato prace shrnuje dostupné informace o vzaikyvoji postrannich keni modelové
rostliny Arabidopsis thaliana mechanismech spojenych s emergenci postranoiehik
Déle strégné oswtluje regulaci vzniku postrannich eni, kterd je sotasti velmi
sofistikovanych a integrovanych regééch drah v rostlinach. Hlavninizistm prace je
nastirni variability vzniku postrannich keni u vybranych druh jednodloznych a
dvouctloznych rostlin a dvou zastup&apradin. Variabilita v umishi zakladatelskych
burgk na podélné ose kene, které jsou charakterizovany inicialnim inekital ctlenim, je
dana rozdilnymi vzdalenostmi od apikalniho meristdmiene, kde kompetentni fky
pericyklu @ijmou signal auxinoveho osctlaiho maxima aiejme i rychlosti Gistu a
prodluzovani maiského kdene, respektive kam az mohou budouci zakladatblskey
doputovat na podélné osetkae.

Specificka poloha zakladatelskych Bkin pericyklu,¢i u kapradin v endodermigiwi
umisgni cévnich elementu jednotlivych druhfi je, zda se komplikova&jsi. V citovanych

studiich nebyla nalezena jedina zminka o0 moznyetikech v umisini zakladatelskych
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burgk a z nich vzniklych primordii&i floému a xylému u jednoho druhu. R@&zrse podle
dostupnych informaci jevi, Ze se ani v raededi nevyskytuji rozdily v umi&ti primordia
postranniho kine Wi¢i cévnim svazkm. U druhi Ipomoea purpurea, Ipomoea batatas a
Convolvulus arvensis &ledi Convolvulaceae vznikaji primordia postranridofeni z burek
pericyklu @ilehlych k protoxylému. Dal&ieledi, ve které dochazi ke vzniku primordii
postrannich kieni dle dostupnych informaci vyhraginaproti floému, jsou Poaceae se
zastupci Zea mays, Triticum vulgare, Oryza satiBa@nus. Zda je tato dominka obeci
platna pro vSechn§eledi, mohou v budoucnosti & dalSi studie nad&Sim mnoZzstvi
zastupd jednotlivychceledi.

Nicmérg nejmér nejasné jsouifXiny rozdilné polohy primordii&i floému a xylému v
celé rostlinnéisi. Zda je konkrétni druh jednéldZny ¢i dvouctlozny Zejme nijak
neovliviiuje tuto variabilitu. Zahada odliSného uniigtprimordii naproti xylému a floému by
mohla byt rozlugna pomoci funéni analyzy genomu bk pericyklu naproti xylému a

floému v mistech ziskani kompetence k prvnimu iagkmu dleni.
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