4.1.3
Cornerovo pravidlo

Zakladni parametry ristového vrcholu, jako je velikost a pocet bunék a jeho
celkovy tvar, koreluji s nékterymi dalSimi vlastnostmi rostliny: velikost bunék
s velikosti genomu a hmotnosti semene, zatimco pocet bunék s primérem
stonku, velikosti listu a hmotnosti semene.5! Variabilita velikosti a mnoz-
stvi organu je ve vzajemném vztahu, ktery je znam jako Cornerovo (Box 13)
pravidlo52 (0BR. 29). Maly ristovy vrchol produkuje hodné vétveny stonek
s malym primérem, velkym mnoZzstvim malych listt, kdeZto velky rtistovy
vrchol produkuje tlusty nevétveny stonek, malo listd a méalo pupend. Prak-
ticky si to miZeme predstavit jako gradient od bfizy s tenkymi vétvickami
a malymi listy a hodné vétvenou korunou pres kastanovnik s tlustSimi
vétvickami, velkymi listy a méné castym vétvenim po
palmu s obrovskym riistovym vrcholem, velkymi listy
a témér bez vétveni.53

Stejna zavislost velikosti ristového vrcholu a jeho
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OBR. 29

produkt(, jako zname u stromd, je pozorovatelnaina Cornerovo pravidlo na p¥ikladu dvou

bylinach. Zde ale dusledky téchto organovych korelaci

stromtl, které se 1isi velikosti rastového
vrcholu, velikosti listil, po¢tem listd na

mohou byt jeSté zajimavé;si, protoZe vétveni muze letorostu, tlougtkou letorostu a poétem

znamenat klonalni rozmnozovani, kdy? se jedna napii- ~ Vvétveni vkoruné. A - lipa srd¢ita (Tilia
cordata); B — pavlovnie plstnata (Paulow-

klad o rlst podzemniho stonku, tedy oddenku. Byliny

s velkymi listy budou tedy mit méné vétveny oddenek

a mensi klonalni rozmnozovani nez byliny s malymi

listy. Byliny s velkymi listy budou mit také zakonité

méné (Zlabnich pupen( v ro¢nim pFirdstku oddenku. A protoze se velkych
bylin na jednotku plochy vejde méné nez malych bylin, je také celkova zasoba
(banka) pupen( na jednotku plochy nizsi u vegetace s velkymi bylinami nez
u vegetace s malymi bylinami. S timto efektem je tfeba pocitat, vyhodno-
cujeme-li velikost banky pupen( pro rGzné vegetacni typy (viz dale). Efekt
Cornerova pravidla na banku pupent je nékterymi autory interpretovan
tak, jako by hlavni selekéni tlak byla disturbance a hlavni znak byla banka
pupent. Ke stejnému efektu by v3ak ved| i selekéni tlak upfednostiujici co
nejvétsi/nejmensi vétveni nebo co nejvétsi/nejmensi listy.

51 Schnablovd, R, Herben, T., Klime§ova, J. (2017): Shoot apical meristem and plant body organiza-
tion: a cross-species comparative study. Annals of Botany 120: 833-843.

52 Hallé, F, Oldeman, R. A. A., Tomlinson, P. B (1978): Tropical Trees and Forests: An Architectural
Analysis. Springer Verlag, Berlin.

53 Corner, E. J. H. (1949): The Durian theory or the origin of the modern tree. Annals of Botany 13:
367-414.

nia tomentosa).
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| kdyz jsme dosud zminovali vztah vlastnosti prytu, popsanych jako Cor-
nerovo pravidlo, jen pro vegetativni organy, je tfeba zminit, Ze se tyka také
generativnich organu: kvétd, plodd a semen. Je to proto, Ze velky ristovy
vrchol se miiZze preménit na velké kvétenstvi nebo kvét, vyprodukovat velké
mnozstvi malych plodd ¢i semen nebo opravdu velka semena. Maly ristovy
vrchol je vtomto sméru omezen a vyprodukuje vzdy mensi mnozstvi semen
nebo mensi semena nez velky meristém.
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Prostorové usporadani list

Rlstovy vrchol produkuje listy v uréitém prostorovém a ¢asovém usporadani.
Zkoumani prostorového usporadani listl (fylotaxe) bylo vénovano mnoho
pozornosti, zvlasté popisu spiralniho usporadani, které vykazuje Fibonacciho
(BOX 14) posloupnost (Ciselna Fada zacinajici nulou a jednickou, kazdé dalsi
Cislo vznikne tak, Ze secteme dvé predchazejici (Fk = Fk — 1+ Fk — 2), zacatek
tedy vypada takto: 0,1, 1, 2, 3, 5, 8, 13, 21, 34, 55, 89, 144).

Jako prvni se systematicky vénoval usporadani list( podél stonku Charles
Bonnet (Box 15). Ve své knize z roku 1754 popsal 4 rizna usporadani listl:
vstFicné listy, pFesleny tfi a vice listd, stfidavé listy na opacnych stranach
stonku a listy bez zjevného usporadani. DalSim pozorovanim téchto ne-
usporadanych list( dosSel k nasledujicimu:54 ,Predstavte si pét vertikalnich
linii pravidelné rozmisténych podél valcovitého stonku. Umistéte list na
prvni linii dplné dold. Druhy list umistete mirné vyse na stonku podél treti
linie smérem doprava nebo doleva. Pokracujte stejnym smérem a umistéte
treti list na patou linii, ctvrty list na druhou linii a paty list na ctvrtou linii,
a tim dokoncite cyklus péti listd. Sesty list umistény na prvni linii vyse
neZ prvni list, zacing novy cyklus. V tomto usporadani jsou dveé kompletni
otocky kolem stonku, mezi prvnim a Sestym listem, a listy oddéluje stejny
Uhel: 2/5 otocky neboli 144°* Bonnet také dodava vysvétleni Gcelu celého
jevu; je to proto, aby se listy co nejméné prekryvaly a umoznily tak volnou
cirkulaci vzduchu.

Fibonacciho posloupnost spojili se spiralovité usporadanymi listy ucenci
uz pred Bonnetem, a nebyli to botanici. Napfiklad astronom Kepler si povsiml|
péti listd kolem stonku ve spirale (a dalSich péti¢etnosti u rostlin), coz dal
do kontrastu s mineraly, kde naopak péti¢etnost nenajdeme. Fibonacciho
posloupnost byla postupné nalezena v mnoha spiralné usporadanych

54 Adler, I, Barabe, D., Jean, R. V. (1997): A History of the Study of Phyllotaxis. Annals of Botany 80:
231-244. Preklad autorka.

41

94



4.1

95

prirodnich jevech, jako napfiklad ulita lodénky, mofska vina, listova razice,
SiSka nebo kvétenstvi slunecnice. To podnitilo pozorovatele k dalSimu hle-
dani a vyzkumu fylotaxe, at uz jako dokladu bozské existence, nebo jako
zajimavého problému vyvojové biologie, ekologie ¢i evoluéni biologie. Kdyz
celou problematiku hodné zjednodusime, miZeme Fici, Ze vyvojovi biologové
se domnivaji, Ze nové listové primordium se objevuje periodicky na okraji
rastového vrcholu v co nejmensi vzdalenosti od predesiého primordia; evo-
lu¢ni biologové pripoustéji, Ze fylotaxe by mohla byt adaptace minimalizujici
prekryv list(, a tedy stinéniv rdmci jedné rostliny, a ekologové zdlraziuji,
Ze jsou i jiné cesty k omezeni samostinéni nez fylotaxe, napfiklad vétveni,
plasticita tvaru listu a délka Fapiku. Existuji nicméné rozetovité rostliny
s tuhymi listy, které nemaji moznost ovlivnit oslunéni list( a fylotaxe je
u nich dualezitd. Americky biolog Karl Niklas55 pomoci matematického
modelu dokazal, Ze nejvétsi oslunénost poskytuje Fibonacciho Ghel mezi
nasledujicimi listy 137,5° a efekt je vyraznéjsi u zkych listd, protoZe ovalné
listy se vice prekryvaji (0BR. 30).
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Nacasovani a rychlost
vyvoje listl

Listova primordia se na ristovém vrcholu zakladaji vzdy po urcitém case,
ktery nazyvame plastochron (¢as mezi rozvitim nasledujicich list(i z pupene
se nazyva phyllochron). Plastochron se vyuziva hlavné ve vyvojové biologii
a v podrobném studiu fyziologie plodin a modelovych druhl. Umoziuje
srovnani jedincll na zakladé jejich morfologického vyvoje, jehoz rychlost
zavisi na vnéjsich podminkach, kde srovnani stejné starych jedinct nemusi
davat smysl. V ekologii byl napfiklad plastochron vyuzZit pro popis ristu
bo¢nich vétvi klonalni rostliny popence brectanolistého56, ktery zaleZel na
poradi uzlin na matefském prytu a na poradi, ve kterém vétve vyrastaly.
Tento efekt mlzZe byt povazovan za architekturni omezeni plasticity pfi
reakci druhu na heterogenni prostredi. Urcité by se pomoci plastochronu
u rtznych druht daly testovat zajimavé otazky, ale pro mnoho druh nam
chybi data.

Kromé délky jednotlivych fazi vyvoje ristového vrcholu je zajimavé
jejich nacasovani. Napriklad za jakych podminek prechazi riistovy vrchol

55 Niklas, K. J. (1988): The role of phyllotactic pattern as a ,developmental constraint on the inter-
ception of light by leaf surfaces. Evolution 42: 1-16.

56 Birch, C. P. D., Hutchings, M. J. (1992): Analysis of ramet development in the stoloniferous herb
Glechoma hederacea using a Plastochron Index. Oikos 63: 387-394.



od produkce listt k produkci kvétl nebo od dormance k rustu. Produkty
rastového vrcholu (listy a kvéty) mohou vyristat z pupene okamzité po
svém zaloZeni (neoformace) nebo se mohou v uzavieném pupenu naaku-
mulovat a v pfihodny okamzik se jen rozvinout (preformace). Dokonce se
muze stat, Ze tyto produkty nevyristaji z pupenu postupné tak, jak byly
zalozeny od nejstarsiho po nejmladsi, ale v obraceném poradi. Pfikladem je
ocln, ktery vykvéta na podzim, a tento podzimni kvét predbéhl listy, které
zlstavaji skryty v pupenu a vyrQstaji aZ pristi sezénu spolecné s ploden-
stvim (OBR. 31).

Preformace a neoformace byla studovana u drevin i u bylin. Napfiklad
u kaucukovniku, ktery roste v tropickém klimatu bez vyrazné sezonality, je
vyvoj rastového vrcholu periodicky. Uvnitf pupene se napfed nashromazdi
listova primordia, potom se rozvinou, daji vyrist listim
a vétvim a poté pupen odpociva. Obdobi aktivity a kli-
du se stridaji béhem sezony nékolikrat bez zjevného
vnéjsiho signalu, proto se predpoklada, ze ristovy
vrchol kau€ukovniku potfebuje periodicitu ke svému
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OBR. 30

Vysledek modelu, ve kterém byl zkouméan

rastu.57 Rastové vrcholy palem naopak produkuji listy vliv thlu mezi sousednimi listy (osa x:

bez prestavky a pravidelné. V sezénnim klimatu je pe-

thel divergence) a pomér mezi délkou
a §ifkou listu (osa z) na Géinnost pFijmu

riodicita ristu vyvolana vné;jSim prostfedim a stromy svétla listem (osa ). Nejvyssich hod-

sezéonniho klimatu mivaji ¢asto preformované celé

not prijmu svétla dosahuji listy, mezi
kterymi je Ghel 137,5° tedy priblizné

rocni prirlistky i s kvétenstvim, proto se na jare velmi Fibonacciho thel.

rychle zazelenaji a rozkvetou (0BR. 32).

U bylin je také znadma preformace list(i nebo do-
konce celych kvétenstvi prfed rozvitim pupene uloze-
ného pod zemi. PovSiml si ji uz Thilo Irmisch (Box 16)
a popisuje ji ve své knize o hliznatych rostlinach z roku 1850. Také rusky
botanik Serebrjakov (Box 17) popsal nacasovani zaloZeni kvétt pro mnoho
druhd z lipovych lest v okoli Moskvy. Preformace byla dosud studovana
u rostlin z prosttedi s velmi kratkou vegetacni sezénou, jako je podrost
opadavych les(, alpinska zéna a Arktida. V téchto prostfedich umoznuje
preformace rostlindm na jafe neztracet &as, ale co nejdfiv rozvit listy
a kvéty, aby stihly odplodit. Podle analyzy kvéteny Ceské republiky neni
preformace prytu s kvéty pripravenymi k rozviti ani u nas vzacnas8 a je ji
schopna tfetina bylin. V souladu s publikovanymi pozorovanimi se jedna

57 Halle, F, Oldeman, R. A. A., Tomlinson, P. B (1978): Tropical Trees and Forests: An Architectural
Analysis. Springer Verlag, Berlin.

58 Schnablova R., Huang L., Klime3ova J., Smarda P, Herben T. (2020): Inflorescence preformation
prior to winter: a surprisingly widespread strategy that drives phenology of temperate perennial
herbs. New Phytologist.

Podle Niklas 1988.52
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hlavné o druhy, které kvetou velmi brzy na jafe (0BRr. 33), ale nejen o ty.
Napfriklad kakost luéni (Geranium pratense) a kostival Iékarsky (Symphy-
tum officinale) jsou mezi druhy preformujicimi kvétenstvi, i kdyz kvetou
pomérné pozdé.

O tom, kdy presné byliny mirného pasu pupeny pro dalsi rok pFipravuiji,
existuji jen ojedinéla pozorovani, podle kterych se zd3, Ze nékteré zakladaji
kvétenstvi v pupenu uz predchazejici rok v 1été nebo na podzim. Mohou
se tak vyhnout nizkym teplotam, pfi kterych je déleni bunék znacné zpo-
maleno. Kvli klimatickym zménam mohou mit rostliny s preformovanymi
pupeny problémy Uspésné vykvést a vytvorit plody.

Casné tani snéhu mlize zpUsobit predéasné rozviti
predpfipravenych kvétd a nasledujici pozdni mrazy
je potom znici.
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4.1.6
Velikost a tvar lista

Velikost listu zavisi podle Cornerova pravidla na ve-
likosti rastového vrcholu. Listy rostlin svétové fléry
se lisi svou velikosti asi 100 000krat a velikost listu
je Casto zkoumanou vlastnosti rostliny (viz KAP. 3.2).
Jak si jako ekologové vysvétlujeme vyznam velikosti
listu? Protoze listy jsou nejvétsi ve vihkych tropickych
oblastech a nejmensi v suchych oblastech, alpinské
z6né a arktické tundre, nabizi se vysvétleni pomoci
klimatu. Teplota listu je klicova pro fotosyntézu, a tedy
pro produkci organickych latek, ktera s teplotou zvy-
Suje svoji tcinnost. Soucasné se zvysujici teplotou
se zrychluji opacné procesy, pfi kterych se organické

OBR. 31

Pryt ocinu (Colchicum autumnale) rozviji
organy v obraceném potradi, nez byly za-
loZeny na rastovém vrcholu. Na podzim:
kvét, ktery byl zaloZen jako posledni na
apikalnim meristému prytu; listy, které
se zalozZily dfiv, zistavaji nerozvinuty.
V 1été nasledujiciho roku vyrasta nad
zem plodenstvi a listy. 1 — zéklady lis-
tl; s — semenik; op — obnovovaci pupen,
ktery pokracuje v 1été v rustu jako novy
pryt (np) a pokvete p¥isti podzim; h, —
hliza pfedchoziho prytu (na podzim je
zasobnim organem, v 1été je vyCerpana);
h, — hliza kvetouciho prytu (na podzim
jesté nemad zasobni funkci, tu prevezme
az v 1été pristiho roku).

latky odbouravaji pfi respiraci — prodychavaji. Proto je optimalni G¢innost
fotosyntézy uprostied teplotniho gradientu u rostlin z teplych oblasti po-
sunuta k vysSim teplotdm nez u rostlin z chladnych oblasti. Rostliny neumi
aktivné regulovat svou teplotu, ale maji zplsoby, jak zajistit, aby se ve velmi
teplém klimatu listy neprehfivaly a staly se nea¢innymi, nebo dokonce aby
nebyly zni¢eny teplem. Leskly odrazivy povrch nebo natoceni listu hranou
misto povrchem ke slune¢nim paprskiim mohou byt (¢inné strategie tam,
kde neni dostatek vody. Ve vodou dobre zasobenych ekosystémech je viak
nejicinnéjSim chlazenim velky transpirujici list. Velké listy maji tlustsi
hrani¢ni vrstvu, kterd zpomaluje vyménu tepla mezi listem a vzduchem.
To znamen4, Ze velké listy mohou udrzovat vétsi rozdil teplot — vzduch
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4.1

OBR. 32

versus rostlina — nez malé listy.5° Stejny mechanismus muze vysvétlovat,
pro¢ maji rostliny v chladnych oblastech malé listy. Velka hrani¢ni vrstva
u velkych list v noci znesnadiiuje vyménu tepla s ptidou a okolni vegeta-
ci, vede k vyzarovani tepla a priliSnému ochlazovani, pripadné zmrznuti
velkych listd.

Teplotni regulace na povrchu listu vSak nemusi byt jedinym ddivodem
pro urcitou velikost listd. Velka velikost listu v tropech znamena, Ze tam
maji rostliny velky apikalni meristém, ktery je nachylny ke zmrznuti
a neprezil by v mirném pasmu. Palmy, které jsou typické velkymi listy,
maji v Evropé jediného zastupce na jihu Spanélska, Zumaru nizkou — to
je mala palma s listy mensimi nez nas devétsil. Ten na rozdil od Zumary
vSak ma rastovy vrchol schovan pod zemi, a tak je chranén pred mrazy.
Navic velké listy trva delsi dobu vyprodukovat, maji delsi plastochron

a v sezénnim klimatu by bylo na vytvoreni velkych
listd malo Casu. Rostlina by za sezénu stihla jen jeden
velky list a to je velmi riskantni, protozZe co by si po-

Sezénnivyvojristovéhovreholu (apikil-  ¢ala, kdyby o néj pFisla? Velikost listu by také mohla

niho meristému) dfeviny mirného pasma
(jasan, Fraxinus) a dfeviny tropt (palma).

byt vedlejSim produktem p¥i evoluci banky pupend,

Zatimco jasan nashromazdi zalozené protoze ¢im menSi listy tvofite, tim jich za sezénu

zacatky (primordia) listl a kvétenstvi
béhem predchozi vegetacni sezény, palma

stihnete vic a tim vice také mate na vyprodukova-

kazdy zaloZeny organ rovnou rozvine ném stonku zasobnich pupend, ze kterych mlzete

a zaCatky novych organt se v pupenu
nehromadi.

Podle Hallé et al. 1978.57
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v pripadé potfeby regenerovat (viz téz kapitola 4.4).
Velmi malé listy a bohaté vétvené stonky mohou
vést k polStarovité ristové formé, ktera je vyhodna
ve vétrném a chladném klimatu.

Zajimavé je, Ze existuje mnoho rostlin se slozenymi listy. To znamen4,
Ze rostlina ma sice velky meristém, ale jednotlivé listy (ve skutec¢nosti lis-
tové Ukrojky zpefeného listu) jsou malé. Déleni listd na listky by mohlo byt
zplsobeno tim, Ze rostlina si nem0ze dovolit tak velky list, jak by odpovidal
velikosti meristému, protoZe neroste v prostredi, kde je dostatek vody. Déle-
né listy také mohou byt ochranou pred mechanickym poskozenim ve vétru
nebo okusem herbivoru. Poranéni malé plochy na velkém listu mohou vést
k jeho ztraté, rozdéleni na listky tuto ztratu redukuje. Dosud bylo navrzeno
mnoho mechanisma a vliva na tvar list(, ale neexistuje Zadna univerzalni
teorie, ktera by tvarové rozdily mezi listy vysvétlovala.60

59 Wright, 1. J., Dong, N., Maire, V., Prentice, I. C., Westoby, M. et al. (2017): Global climatic drivers of
leaf size. Science 357: 917-921.

60 Ferris, K. G. (2019): Endless forms most functional: uncovering the role of natural selection in the
evolution of leaf shape. American Journal of Botany 106: 1532-1535.





