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1. CAST - TRANSPORTNI PROCESY

cey

Ptedkové dnesSnich rostlin Zijici v pravékych motich postupné ziskali velmi dobrou
funkéni vybavu k fotoautotrofnimu zptisobu Zivota, ovSem k pobytu mimo vodni prostfedi to
zdaleka nepostacovalo. Jejich dalsi vyvoj, vrcholici GspéSnou kolonizaci vSech kontinentd,
byl zélezitosti neobycejné slozitou a dlouhodobou. V prvé tadé bylo potieba ziskat
dostate¢nou schopnost vzdorovat stale hrozicimu nedostatku vody: bud’ tolerovat jeji velkou
ztratu v bunkach a obnovovat veskeré funkce i po témét uplném vyschnuti, nebo umét 1épe
s nedostatkovou vodou hospodafit. To znamenalo ptfedev§im osvojit si zplsob jejiho
ziskavani v hlubSich vrstvach pudy specializovanymi organy, rychle ji pfivadét do
nadzemnich ¢asti, a u¢inné omezit jeji ztraty. Nemensi problémy mély prvni terestrické
rostliny i1 se ziskdvanim minerdlnich zivin. Difuse jakozto pfevazujici transportni
mechanismus u vodnich rostlin nebyl zdaleka schopen zabezpecit potieby novych obyvatel
souSe. Postupné strukturni zmény umoziujici dalkovy transport vody a rozpusténych latek
cévnimi svazky, syntéza novych materidlii zvySujicich mechanickou pevnost a odolnost
rozmérnéjsich tél (lignin a nékteré dalsi sekundarni metabolity), ¢i dokonala regulace vymény
plynli pomoci kutikuly a priduchii na povrchu listlh - to vSechno mélo obrovsky dopad na
zrychleni a dlouhodobou stabilitu fotosyntetickych procesti a s nimi spojenou rychlost ristu.

Transportni procesy u evoluéné vyspélejSich cévnatych rostlin jsou v mnoha ohledech
komplikovanéjsi nez u zivocichd. Uz proto, Ze toky transportovanych latek, zejména vody a
CO; mezi rostlinou a jejim okolim, jsou mnohem vé&tsi (vztazeno napf. na jednotku biomasy),
a také proto, Zze jsou uskuteCniovany soucasn¢ ve dvou zcela odlisSnych typech prostiedi
(ptida — atmosféra). U rostlin je na rychlém vnitinim transportu roztokl také zavislé Sifeni
regulacnich signdldi, nebot’ ty jsou prevazné chemické, nikoli elektrické povahy. Pfitom
rostliny nemaji k dispozici zadnou mechanickou ,,pumpu®, ktera by uvadéla transportované
latky do pohybu. To vSe je dobrym divodem k tomu, abychom se sezndmili alesponi se
zékladnimi principy, na kterych je zalozena jednak vyména latek mezi rostlinou a jejim
okolim, a také mezibunécné a meziorganové presuny zivotné dulezitych slouc¢enin.

Co se transportuje ?

voda

plyny (zejména oxid uhligity a kyslik)
mineralni Ziviny

organické latky (vlastni metabolity)

Jakymi cestami ?

bunéé&nymi st&nami

intercelularami

transportnimi proteiny v membranach
plasmodesmaty

lykem

xXylémem

Jakymi mechanismy ?

« difusi (hlavné vSechny plyny)
« aktivnim transportem (uvnitié bunék a pifes membrany)
= hromadnym tokem (dalkovy transport v Ilyku a xylému)
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Prijem a transport vody

Voda je zakladni slozkou vSech Zivych rostlin, nutnou pro udrzeni jejich struktury i
funkci. Naprostd vétSina transportnich procestt v rostlindch se odehravd ve vodnych
roztocich, stejné¢ tak vSechny biochemické reakce. Voda v téle rostlin neni dlouhodobé
zadrzovana, ale neustale odchdzi ve formé¢ vodni pary do atmosféry. Za primérného letniho
dne dosahuje mnozstvi piijaté a opet vydané vody nékolikanasobku celkového obsahu vody
ve vSech organech. Suchozemské rostliny jsou totiz obvykle vystaveny silné "vyparnym"
podminkam, tedy vzduchu se zna¢nym deficitem vodni pary. Pfitom nemohou mit povrch
svych organt neprodySné uzavieny, nebot potiebuji pfijimat ze vzduchu zivotné dilezity
oxid uhli¢ity. Schopnost tolerovat vétsi ztraty vody ma jen pomérné mala skupina
poikilohydrickych rostlin (napft. liSejniky a né¢které mechy). Naprosta vétSina ostatnich (které
se oznacuji jako homoiohydrické) musi stale udrzovat obsah vody v pletivech na vysokych
hodnotach. Jiz pii ztraté asi poloviny z celkového obsahu vody (pfi plném nasyceni) jsou tyto
rostliny nevratné poskozeny a hynou. Proto také zabezpeceni rychlého pfijmu a transportu
vody i regulace jejiho vydeje patii mezi prioritni fyziologické funkce rostlin.

Chemicky potencial vody - zakladni vitahy

Spravné pochopeni podstaty a pribehu transportnich procest v rostlindch je mozné pouze
tehdy, mame-li alesponn zakladni znalosti o energetice fyzikalné-chemickych soustav a o
obecnych vlastnostech roztokd. Tato problematika je podrobné popséna v celé fad¢ bézné
dostupnych ucebnic fyzikalni chemie, kde v pfipadé¢ hlubsiho zajmu lze najit ptislusné

Samovolny tok vody mezi dvéma misty v rostliné miize nastat pouze tehdy, jestlize voda
na téchto mistech ma rozdilny chemicky potencidl. Voda vzidy proudi z mista o vyssim
potencialu do mista s potencialem nizsim (pochopitelné za predpokladu, ze mezi témito misty
existuje spojeni umoznujici pritok). Toto zakladni pravidlo by ndm vSak v praxi piili$
nepomohlo, pokud bychom nebyli schopni posoudit, jaké okolnosti mohou ménit hodnotu
chemického potencialu vody v jednotlivych ¢astech rostliny.

Voda v rostlinach se obvykle nevyskytuje v Cistém stavu, ale jako soucast roztokd.
Hodnota chemického potencialu vody v roztoku zavisi pfedevSim na mnozstvi latek v ni
rozpusténych a dale na tlaku, kterému je v buiikach vystavena. Cim vys§i je vnitrobunéény,
hydrostaticky tlak v bunkach (oznacovany téz jako turgorovy tlak ¢i turgor), tim vyssi
hodnotu ma i1 chemicky potencial vnitrobunééné vody. S koncentraci rozpusténych latek
(solutu) naopak chemicky potencidl vody klesa, nebot” aktivita molekul vody je omezovana
interakcemi s molekulami solutu. Z dalSich faktorti ovliviiujicich za izotermalnich podminek
chemicky potencidl vody mtze ptichdzet v Givahu gravitace, ale pouze v pfipad¢ transportu do
vetsich vysek (viz str. 5). Elektricka slozka chemického potencidlu se pii transportu vody
témef neuplatiiuje a proto ji mizeme pii vypoctech zanedbat.

SniZeni chemického potencialu vody vlivem rozpusténych latek 1ze nejsnadnéji odvodit
ze snizeni tlaku vodnich par nad roztokem. Pokud se mezi vodou v kapalné a v plynné fazi
ustavi rovnovaha, pak 1 chemické potencialy obou fazi musi byt shodné. Pokles chemického
potencidlu je sndze méfitelny u vody v plynné fazi, a sice ze sniZeni tlaku vodnich par v
nasyceném stavu (¢1 z dalSich charakteristik, které jsou na tomto tlaku pfimo zévislé, jako je
napf. hustota vodnich par nebo relativni vihkost vzduchu).

Kromé pfimého méfeni mizeme sniZzeni tlaku vodnich par také vypocitat z koncentrace
roztoku vyjadifené molarnim zlomkem vody. Podle Raoultova zdkona musi byt tlak
nasycenych vodnich par nad roztokem (p,") roven souéinu tlaku nasycenych vodnich par nad
Cistou vodou (py°) a molarniho zlomku vody (Xy):
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py =pv’ Xy

Hodnotu chemického potencidlu vody v roztoku (", za vSech ostatnich podminek ve
standardnim stavu) pak mizeme vypocitat ze vztahu:

' =p’ +RT In X,

. = chemicky potencial &isté vody (J mol™),
R = plynova konstanta (8,314 J mol” K),
T = absolutni teplota (K).

Je dobré snad ptfipomenout, Ze chemicky potencial vody je hodnotou relativni (coz ostatné
plati o potencidlech obecn¢), udava tedy vzdy jen rozdil mezi energetickym stavem vody za
aktualnich podminek a za podminek standardnich. Hodnota p,° a ptislu§né standardni
podminky za kterych plati jsou véci dohody.

Snizeni chemického potencidlu vody vlivem rozpusténych latek lze odvodit také jinym
zpusobem, a sice z méfeni (¢i vypocltu) esmotického tlaku. Osmoticky tlak je definovan jako
tlak, kterym musime puisobit na roztok, abychom zabranili samovolnému pronikani molekul
rozpoustédla, které je v cistém stavu oddéleno od roztoku polopropustnou membranou.
U roztokli, které nemdme uzaviené v takovéto meérné soustaveé, vyjadiuji hodnoty
osmotického tlaku pouze jejich potencidlni schopnost tento tlak za vhodnych podminek
manifestovat. Proto se také né€kdy pouziva termin osmoticky potencial. Zavislost osmotického
tlaku (¢i osmotického potencialu) na koncentraci roztoku, ktery je v kontaktu s ¢istou vodou,
popsal na zéklad€ ptimych méteni van't Hoff:

n=RTCi
n = osmoticky tlak (Pa)
C =koncentrace vyjadiend molalitou roztoku (pocet moll rozpusténé latky na 1 kg vody),
i = parametr zohledniyjici disociaci (ionizaci) molekul rozpusténé latky a jiné odchylky od
ideélniho roztoku.

Osmoticky systém idealni a bunéény
pist stladujici roztok
i * membrana propoustéjici jen molekuly vody
roztok v cytosolu

plazmaticka
membrana

pevné stény
nadobky

roztok cista voda
s roztokem

voda v buhé&g&né sténé
Tlak, kterym musime pusobit na roztok, abychom zabranili
samovolnému pronikani molekul vody do roztoku pres
polopropustnou membranu se oznacuje jako osmoticky tlak.

Pokud bude mit nadobka s roztokem misto pistu pevné viko, budou do
roztoku pronikat molekuly vody (po spadu vodniho potencialu), a to tak
dlouho, dokud se v této nadobce nevytvofi hydrostaticky tlak rovny
osmotickému tlaku. Pak se hodnoty vodniho potencialu v obou nadobkach
vyrovnaji a transport molekul vody se proto zastavi.
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Vodni potencidl a jeho dvé hlavni sloZky

Chemicky potencial vyjadifujeme obvykle v jednotkdch energie na jednotku mnozstvi
latky, zatimco v biologickych systémech jsou z tady divodi praktictéjsi jednotky tlaku.
Nejde jen o zminény a snadno méfitelny osmoticky tlak. Aktivitu vody v rostlindch velice
ovliviiuje 1 hydrostaticky tlak a adhezni sily, také 1épe métitelné v tlakovych jednotkéch.

Proto se v biologii Castéji pouzivaji jako méfitko volné energie vody transformované
hodnoty chemického potencialu, oznaCované jako vedni potencial (\Y): Vodni potencial je
chemicky potencial vody v systéemu vyjadireny v jednotkach tlaku a srovndavany s chemickym

potencidlem cisté vody za atmosférického tlaku a téze teploty.
r o

p= MW
Vy

¥ = vodni potencial (Pa)

i," = chemicky potencial vody v roztoku (obecné v systému),

u,’ = chemicky potencial ¢isté vody,

V, = molarni objem vody (18.016 cm® mol™).

Ptevedeni na jednotky tlaku bylo umoznéno vztazenim rozdilu chemickych potenciali na
objemovou jednotku (Vy). Mezi vodnim potencidlem a chemickym potencidlem vody existuje
prakticky linearni zavislost, nebot’ molarni objem vody je veli¢inou témét konstantni. Je
proto samoziejm¢ mozné popisovat stejné de€je v rostlindich jak hodnotami vodniho
potencialu, tak 1 pivodniho chemického potenciélu.

Referen¢ni hodnota chemického potencidlu Cisté vody (uy’), je pro vypocet vodniho
potencidlu konvencné brana jako nulova (za atmosférického tlaku a téze teploty, jako ma
voda v systému), coz zjednoduSuje vypocty. Soucasné¢ to ovSem znamend, ze hodnoty
vodniho potencialu v rostlinach jsou témét vzdy zaporné.

Pro vodni potencial v rostlindch plati totéz, co jiz bylo feceno na zacatku této kapitoly ve
spojitosti s chemickym potencialem vody: je zvySovan ptisobenim hydrostatického tlaku
(obvykle jde o turgorovy tlak v bunkéch), a naopak snizovan vzrustajici koncentraci
rozpusténych latek. V1iv koncentrace Ize na spolecné tlakové jednotky pifevést nejsnadnéji
pomoci osmotického tlaku (), jak jiz bylo vysvétleno. Potom plati (zjednoduseng):

Y=p-n

Je dilezité si uvédomit, ze hydrostaticky tlak (p) v tomto vztahu povazujeme za nulovy,
pokud ma stejnou hodnotu jako tlak vzduchu v okolni atmosfére (i kdyz v absolutnim métitku
nema tlak vzduchu v atmosféte nulovou hodnotu, ale ptiblizn¢ +0,1 MPa!). Pokud tedy tlak v
bunkach poklesne na hodnotu tlaku vzduchu v okoli rostliny (napf. pfi ztraté turgoru za
nedostatku vody, ktery se projevi vadnutim rostliny), pak vodni potencial bun¢k bude ¢iselné
roven osmotickému tlaku (ovSem se zdpornym znaménkem).

Pokud ovSem dojde jesté k vétSimu poklesu tlaku, a sice az pod hodnotu tlaku vzduchu v
okolni atmosféfe (coz oznacujeme jako podtlak nebo téz napéti), hodnota p pak bude zaporna
a to zpusobi pokles vodniho potencidlu pod hodnotu danou osmotickym tlakem. K tomu
skutecné bézné dochdazi pii transportu vody ve vodivych elementech xylému.

Hodnoty koncentra¢ni (osmotické) 1 tlakové slozky vodniho potencialu se mohou v
riznych Castech rostliny pomérné rychle ménit, a tudiz i jejich relativni vyznamnost pro
vysledny vodni potencial mize byt rtizna. Dosti uzite¢né je vychazet z predstavy (i kdyz
pon¢kud zjednodusené) buiiky jako osmotickeho systéemu, oddéleného od apoplastového okoli
polopropustnou plazmatickou membréanou. V takovém piipad¢ musi dojit v ustdleném stavu k
vyrovnani chemického potencidlu vody (vodniho potencidlu) uvniti builkky s chemickym
potencidlem vody ve vné¢jSim prostfedi. Pokud tedy maji bunky ve svém okoli dostatek
,»Cisté* vody (mdm ted’ na mysli vodu s minimdlnim obsahem soli, jaka obvykle byva v
apoplastu), pak 1 pti velkém obsahu osmoticky aktivnich latek ve vakuole ¢i v cytosolu muze
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vodni potencidl téchto bun¢k dosdhnout témef maximalni (nulové) hodnoty.

Osmotickym prijmem vody se miize uvniti bunék zvysit hydrostaticky tlak natolik, zZe zcela
kompenzuje negativni piisobeni osmotické slozky na snizeni vodniho potencialu (p - m = 0).
Pfi dostatecné pevnych, témér neroztaznych bunécnych sténach (které jsou charakteristické
pravé jen pro rostlinné bunky), staci k tomuto zvySeni hydrostatického tlaku piijem velmi
malého mnozstvi vody. Ale také pfi velmi malé ztrat€ vody rychle poklesa vodni potencial.

Viiv okolniho prostredi na vodni potencial a

turgor v burice — zakladni pravidla
e po jisté dobé se hodnoty vodniho potencialu burnky vyrovnaji
s hodnotami vodniho potencialu okolniho prostiedi,

e maximalni turgorovy tlak v bufice obkiopené cdistou vodou je
roven osmotické mu tlaku bunky,

e maximalni turgorovy tlak v burice obklopené roztokem
odpovida rozdilu osmotickych tlakd bufiky a roztoku v okoli.

Priklad vypocétu zmén tlaku v burikach
v zavislosti na zménach vnéjsiho prostredi

Vychazime ze zékladniho vztahu: W= p-n (= p=YW+n)
(vE&echny uvadéné hodnoty jsou v MPa).

1]
R

p
T
W=

Buiika ponoiena do Ccisté vody

W

n=0,2
Burika pied pokusem p =
W =-0,2

Buiika ponorena do roztoku

Vnitrni Fizeni osmotickych déju
v rostlinnych bunkach a jeho vyznam

e Rostlinné bufiky mohou rychle ménit svij osmoticky
tlak, a to predevsim transportem iontd drasliku pres
plasmatickou membranu v obou smérech,

e Diky pevné buné&céné sténé& mohou rostlinné burky
zvysit turgorovy tlak (a tim i vodni potencial) jiZ pfi
osmotickém pfijmu velmi malého mnoZstvi vody,

e Osmoticky dosazené zvySeni hodnot vodniho
potencialu zvysuje rychlost biochemickych procesu,

e Osmoticky dosazZené zvySeni turgoru je nutné pro
zajisténi mechanické pevnosti organu rostliny a je
také nutnou podminkou pro prodiuZovaci rust bunék.
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Dalsi, méné vyznamné slozky vodniho potencidlu

Pti transportu vody do velkych vysek, tedy predevSim u stromt, se také uplatiuje vliv
gravitace na celkovou hodnotu vodniho potencialu: voda (Cista ¢i v roztoku) ve vétsi vysce
nez je referencni vzorek (téhoz slozeni a za téhoz tlaku) ma vodni potencial zvyseny o
gravitacni slozku (g) . Plati tedy:

Y=p-n+g

Pti transportu vody do vysky 10 metrti nad povrch ptidy je hodnota vodniho potencidlu této
vody zvySena pfiblizn€ o 0,1 MPa, pii transportu do 100 m pak o 1 MPa..

Kromé¢ tlakové, osmotické a gravitacni slozky vodniho potencidlu se nékdy uvadi jesté
dal$i, oznacovand jako sloZka matric¢ni, kterd zpusobuje smniZeni vodniho potencialu pri
interakci molekul vody s povrchy pevnych latek. Nejde vSak o principiadlné novou silu, spise o
smiSeny projev osmotické a tlakové slozky. V bézném vodnim rezimu rostliny ma vcelku
zanedbatelny vyznam. K matri¢ni slozce vodniho potencidlu se napiiklad pocitd snizeni
vodniho potencidlu vazbou molekul vody na koloidni ¢astice v piid€, na struktury uvnitt
bunky (napf. proteiny, membrany), a v bunéénych sténach (fibrily celulozy). Molekuly vody
mohou vytvafet velmi tenké hydratacni obaly kolem pevnych ¢astic, ve kterych jsou poutany
silami o velikosti i n¢kolika desitek MPa. Pokud je ovSem pfitomna také voda hydrata¢né
nevazana (coz je vzdy kromé ptipadl extrémniho vyschnuti), pak jeji vodni potencial urcuje
celkovy vodni potencial v pfislusné strukture.

Vazba vody v bunécnych sténach, zahrnovana téz do matri¢niho potencialu, mize byt i
jiného charakteru. Jde o vodu poutanou kapildrnimi silami (o kterych se jest¢ zminim
pozd¢ji) v jemnych porech téchto stén. Vlivem adheze molekul vody k pevnym sténam pori
(tedy v podstaté kapilar), dochézi ke snizeni hydrostatického tlaku ve vodnim sloupecku pod
urovni menisku. Proto Ize jeji vliv na snizeni vodniho potencidlu v bunééné stén€ zahrnout do
tlakové slozky (p). Tlakovy rozdil zpiisobeny kapilarnimi silami ve vysychajicich bunéénych
sténach (i u mrtvych bunék, napt. dieva) mize dosdhnout opét fddove desitky MPa. Prakticky
se projevuje zejména pii botnani dfeva a suchych semen (imbicni sily).

Pomoci hodnot vodniho potencidlu (¥) miZeme pomérné jednoduchym zplsobem
kvantifikovat termodynamicky stav vody nejen v rostling, ale i v jejim okoli. To ma zvlast
velky vyznam pro ekologickou fyziologii, ktera studuje interakce rostlin s prostredim. Pii
studiu vodniho rezimu rostlin se obvykle snazime o kvantifikaci celého toku vody z piidy pres
rostlinu do atmosféry. Voda protéka timto jen v tom ptipad¢, pokud existuje staly rozdil mezi
hodnotami W ptidni vody v okoli kotfenti (kde musi byt nejvyssi), ¥ vody v orgdnech rostliny
(postupné klesajici od kotenu k listim) a ¥ vody ve vzduchu v okoli listl (nejnizsi, viz
obrazek na str. 12). Hodnoty ¥ ptdy jsou za ptiznivych vlhkostnich podminek velmi vysoké
(blizké nule), nebot’ koncentrace soli v ptidnim roztoku je velmi mala a tlakova slozka se zde
prakticky neuplatiiuje - vzduch v pidnich poérech ma stejny tlak, jaky je v okolni atmosfére.
Naopak vodni potencial vzduchu v okoli nadzemnich ¢asti rostlin byva v dennich hodinach
velice nizky. Jeho hodnotu lze vypocitat z namétené relativni vlhkosti vzduchu (w, vyjadiené
desetinnym zlomkem v logaritmickém tvaru) a teploty (T, v Kelvinech), protoze pomér mezi
plynovou konstantou (R) a molarnim objemem vody(Vy) je téméef staly:
¥ (MPa)= ST Inw =04618.T.Inw

\4
Je-1i tedy napf. relativni vlhkost vzduchu 0,5 (tedy 50%, coZ je bézné) a teplota vzduchu
20 OC (= 293,15 K), pak W = -93,8 MPa. V nocnich hodinach vsak Casto byva vzduch
nasycen vodni parou (100% relativni vlhkost spojena s vyskytem rosy) - v tom piipadé ¥
vzduchu se radikalné zvysi (viz tabulka na nésledujici stran¢) na hodnotu blizkou nule a tok
vody celym systémem se zastavi.
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Priklady hodnot vodniho potencialu (v§e v MPa).

1 M roztok glukozy -2,5

1 M roztok NaCl -4.4

vlhka ptda -0,01 az -0,05
puda vyschla k bodu trvalého vadnuti -1,5

koteny -0,1 az-1,5
listy (v pribéhu dne, bez plné turgescence)  -0,2 az-2,0
vzduch pfi relativni vlhkosti 100 % -0,0

vzduch pfi relativni vlhkosti 98 % -2,7

vzduch pfi relativni vlhkosti  70% -48,3

Piijem vody koieny a radidlni transport

Kofeny jsou hlavnim mistem vstupu vody z vnéj$iho prostiedi do rostliny. Nejaktivnéjsi
zona piijmu vody u mladych kotenti lezi asi 10 az 50 mm od kotenové Spicky, tedy tam, kde
vyvinuty vodivé elementy xylému. U starSich ¢asti kotfene sorpéni aktivita klesa, hlavné v
dasledku suberinizace (zkorkovaténi) jejich povrchovych pletiv. AvSak i u téchto koteni je
obvykle pfijem vody méfitelny a vzhledem k jejich plose i dosti vyznamny.

Korenové viasky jsou modifikované epidermalni bunky, ale jejich schopnost ptijimat vodu
pro vodu (vztazeno na jednotku povrchu) neni o nic vétsi nez u ostatnich epidermalnich
bunck. Vyrazné se vSak podileji na zvétSeni celkového sorpéniho povrchu kotfenil i na
zvétSeni objemu pudy, ktery miize celd kofenova soustava vyuzivat. Vzhledem ke svym
rozméram pronikaji i do velmi malych port v pidnich strukturdch, ve kterych se v suché
pudé nejdéle udrzuji zbytky vody.

Ptijem vody z piidy do kofenl je mozny pouze tehdy, je-li vodni potencial piidniho
roztoku vyssi nez vodni potencial vody v kotfenech (v opa¢ném piipadé by mohlo dochazet i
k toku vody z rostliny do suché ptdy!). Rychlost pfijmu vody zéavisi jednak na velikosti
rozdila (gradientu, spadu) vodnich potencidlli, jednak na hydraulické vodivosti kofenovych
pletiv v pfi€ném (radidlnim) sméru, tedy od epidermis ke xylému. Obvykle se rozliSuji dvé
hlavni moznosti pohybu vody v radidlnim sméru: symplastova cesta, kdy voda vstupuje do
cytoplazmy jiz v epidermis a pokracuje v dal§im pohybu pouze v symplastu, a apoplastova
cesta, pti které voda do cytoplazmy nevstupuje, ale pohybuje se pouze bunéénymi sténami a
volnymi mezibunéénymi prostory,

endodermis xylém

pericykl lyko
apoplastova cesta

Schema symplastové a apoplastové cesty transportu vody a rozpusténych latek v kofenovych pletivech. Vstup
vody do symplastu (tedy z buné¢nych stén do protoplasti kofenovych bunék pies jejich plasmatické membrany)
je mozny podél celého apoplastového toku.
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Obvykle se soucasné vyuzivaji ob& cesty. Presto odpor, ktery musi voda piekonavat pfi
pomérne kratkém radidlnim transportu, mize byt nékdy vyssi nez pii dalkovém toku
vodivymi elementy xylému.

Souvisly tok vody apoplastovou cestou bunéénymi sténami z epidermis az do xylému
(ktery je také apoplastovou strukturou), tedy bez jediného ptestupu pies cytoplazmatickou
membranu, neni mozny. V cesté¢ tomuto toku stoji totiz suberinem impregnované (a tudiz pro
vodu nepropustné) radialni ¢asti bunécnych stén v endodermis (Caspariho prouzky). Navic,
jak bylo nyni dokdzano, u kotfenl vétsiny rostlin (88% druht z dosud zkoumanych 52 ¢eledi)
je vyvinuta kromé endodermis je$t€¢ exodermis, coz je podpokozkovad vrstva bunék s
obdobnou stavbou jakou ma endodermis.

Tyto buniky nejsou samoziejmé zcela nepropustné pro vodu - ta ovSem musi nejprve
vstoupit pres plasmatickou membranu do jejich vnitiniho roztoku (cytosolu), tady do
symplastu. Dal§i pohyb v symplastu usnadiiuji hojnd plazmodezmata, coz jsou volné
propustné kanalky v bunécéné sténé nepokryté plazmatickou membranou. Podrobnéjsi popis
stavby a funkce plazmodezmat je uveden na str. 31-32.

Na vytvoreni nezbytného gradientu (snizenim vodniho potencialu v blizkosti xylému) ma
hlavni podil podtlak v xylému (zejména v dennich hodinach pti vyparu vody z listlt). Nékdy
vsak lze naméfit v cévach pozitivni hodnotu tlaku (zejména v no¢nich hodinach pfi malém
vyparu) a na snizeni vodniho potencidlu xylémové tekutiny se pak mize vyznamné podilet i
osmoticka slozka.

Transmembrdanovy transport vody

Pfijem vody do rostliny i vnitrobunécné presuny vody mezi cytosolem a organelami jsou
neodmyslitelné spojeny s transportem pies biologické membrany. Jediné diky membranam
mohou rostlinné buiiky (ale i jejich soucasti, zejména vakuoly) fungovat jako osmoticky
aktivni systémy. Biologické membrany ovSem nejsou propustné pouze pro vodu, ale téz, i
kdyz mnohem ménég, pro rozpusténé latky. Nemohou byt propustné jen pro vodu uz z toho
divodu, ze rostlina musi pfijimat a transportovat ionty soli i mens$i organické molekuly.
Odchylky od vlastnosti idedln¢ polopropustné membrany zplsobuji, Ze buiikky nemohou
nikdy dosahnout takového turgorového (hydrostatického) tlaku, ktery by odpovidal teoretické
hodnoté osmotického tlaku, i kdyby byla v jejich okoli ¢ista voda.

VeétsSina molekul vody pronika pies biologické membrany pies pory vytvaiené specidlnimi
transmembranovymi proteiny (akvaporiny), s vysokou transportni kapacitou a specifitou
pravé jen pro molekuly vody. Jejich struktura a funkce je blize popsana na str. 26 a 27.
Rostliny mohou jejich pocet (ploSnou hustotu) v membrdnach pomérné rychle ménit
(syntézou ¢i rozkladem) podle aktudlni potfeby, tedy zda je za danych okolnosti zddouci
zrychlit ¢i zpomalit transport. Akvaporinii je celd tfada typi (= proteini koédovanych
odliSnymi geny) i u téze buiky. Akvaporiny v rostlinnych bunkach (na rozdil od zivocisnych)
nejsou pouhé trvale oteviené kandlky (tedy pravé poriny), jak se diive soudilo, ale maji
schopnost se v pripad¢ potieby zavirat (napf. za nedostatku vody v pid¢ ¢i pfi zaplaveni
pudy). V otevieném stavu je vSak jejich transportni kapacita neobycejné vysokd, fadove asi
jedna miliarda (10°) molekul vody za sekundu. V kazdém ptipadé se jedna o transport
pasivni, prostou difusi, ktery neni spojen se spotiebou metabolické energie.

Hybnou silou transportu vody pfes membrany je rozdil vodnich potenciali roztokd na
obou strandch membrany (AY), ktery je ovSem dany rozdilem tlaki (Ap) a koncentraci
roztokll (vyjadiené rozdilem jejich osmotickych tlaki, Azm ). K tomu jesté pfistupuji
specifické vlastnosti membrany (napf. ploSnd hustota a stupenn otevienosti akvaporintl)
vyjadiené v hodnotach jeji hydraulické vodivosti, Ly)

Rychlost toku vody pires membrdanu (J, m.s™) je pak:
J=L,. AY =L,.(Ap-Am)
TRANSPORTNI PROCESY 8



Transport vody v xylému

Dalkovy (meziorgénovy) transport vody v rostlinach probihd v daleko nejvétsi mife ve
specializovanych transportnich pletivech. Vodivé slozky dieva (xylému) jsou tvofeny u
krytosemennych rostlin cévami (tracheje) a cévicemi (tracheidy), u nahosemennych pak jen
tracheidy.
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Tok vody xylémem je v podstaté fyzikalni proces, a proto jeho mechanismus je dnes jiz
docela dobfe znam. Podle vSeobecné uznavané kohezni teorie je hybnou silou transportu
vody podtlak (tlak mens$i nez atmosféricky) ve vodivych elementech xylému, zplisobeny
vypafovanim vody v nadzemnich castech, tedy na samém konci vodivych drah. Tato teorie
byla navrzena jiz na poc¢atku minulého stoleti (Miinch 1930), avsSak bylo nutné postupné
ovéiovat zakladni ptfedpoklady pro fungovani celého mechanismu, jako naptiklad:

- muze vitbec vzniknout v zakonceni xyléemu dostatecnée velky podtlak a jakym zpiisobem ?

- ma vodni sloupec v cévach natolik velkou soudrznost, aby pri velkém snizeni tlaku

nedoslo k jeho pretrzeni?

- jakym mechanismem je zabezpecen cely systém proti nahodnym porucham (napviklad

proti ucpani cév a cévic bublinkami plynii)?

Hlavni sily, které tahnou dlouhé sloupce vody v cévach smérem vzhilru, je nutno hledat v
bunéénych sténach listového mezofylu. Voda v uzkych poérech mezi mikrofibrilami celuldézy
ma velmi ostry thel smaceni, dany vysokou prilnavosti (adhezi) molekul vody k celulézovym
povrchiim. Vezmeme-li jesté v vahu vysoké povrchové napéti vody, pak negativni tlak, ktery
se v téchto porech (mikrokapilardch) mize pod sloupecky vody vytvofit, je znaény (viz
ramecek na dalsi stran¢).

Zvlastni vyznam ma maly primeér kapilarnich poru, nebot’ velikost negativniho tlaku je
na ném uzce zavisld. Voda muze zajisté vzlinat do jisté vysky i v izolovanych kapilarnich
trubicich xylému bez napojeni na listovy mezofyl. V cévach o priméru napt. 100 pm se
kapilaritou snizi tlak asi o 0,003 MPa pod hodnotu tlaku atmosférického, coz postacuje k
vyzdvizeni sloupecku vody do vysky pouze 0,3 m. To by bylo ovSem pro transport vody u
vétsSiny vys$ich rostlin nedostateéné. Kapilarni péry v bunéénych sténach jsou v§ak mnohem
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ten¢i - maji pramér jen asi 10 nm. V tom piipad¢ 1ze dosdhnou snizeni tlaku az o 30 MPa, coz
by Cisté teoreticky mélo postacovat na transport vody az do vysky 3000 m. V dynamickém
systému se stalym tokem (pfi vyparu z listl) vSak takovychto hodnot nelze dosdhnout, nebot’
je potteba vynalozit jistou silu 1 na pfekonani tfeni transportované vody o stény vodivych
elementll. Nicméné¢ pro transport i do korun téch nejvyssich stromt (coz je asi 100 metrii) by
m¢él byt vytvoieny podtlak naprosto dostatecny.

SILY PUSOBICI V KAPILARE : c.cosa.2n.r

- povrchové napéti vody ;I ': 2
- kontaktni uhel adheze .
- polomér kapilary ShI

vySka sloupedcku
- hustota vody
- gravitaéni zrychleni

QU TR Q

Xl n.rfh.p.g
PFribliZny vypoé&et tlaku (p) pod meniskem vody v kapilare
s velkou smacivosti stén (cévy, pory v bunééné sténé):

p (MPa)=-0,3/2r
Priklady :
Pro cévu v xylému (r = 25 um): p = - 0,006 MPa (=h=0,6m)
Pro péry v bun&éné sténé (r = 0.005 um): p =-30 MPa (=~ h = 3000 m)

Obecné schéma rozlozeni sil urcujicich velikost "samovolného" vzestupu sloupecku vody v kapilarach.

odparovani vody

LT LT e,

xylem v listech

xylem ve stonku

NN

N

N\
N\

Velmi zjednodusené znazornéni principu funkce xylémové soustavy v rostlinach, slozené ze dvou typt
kapilar. Na velmi uzké a kratké kapilary (tvofené péry v bunécnych sténach listového parenchymu) jsou
napojeny Siroké a dlouh¢ kapilary xylému.
Systém tenkych kapilar v bunécnych sténach, ve kterém Ize dosdhnout velkého snizeni tlaku,
je ale samostatn¢ (bez napojeni na SirSi kapildry v xylému) nepouzitelny pro transport vody
na delsi vzdalenosti, nebot’ klade toku vody velky odpor (tfenim molekul vody o stény). Ten
totiz vzristd nejen se zmenSovanim priiméru kapilary, ale i s délkou transportni drahy.

A nyni se podivejme, jakd je soudrznost vodniho sloupce v cévéach. Molekuly vody jsou
navzdjem spojeny vodikovymi miustky, a k jejich naruSeni by mélo teoreticky dojit az pii
hodnotach podtlaku ptiblizn¢ 30 MPa. V praxi ale takové hodnoty soudrznosti nelze
dosdhnout z fady diivodd. Jednim z nich je vliv rozpusténych latek (vCetné plynt), které
mohou soudrzné sily molekul vody zna¢né¢ snizovat. Z vysledki mnoha pokust a pozorovani
vyplyva, Ze soudrznost vodnich sloupecki v cévach je také znaéné zavisld na jejich Sitce
(praméru). V cévach velmi Sirokych (400 az 500 um) muize dojit k pretrzeni sloupce jiz pti
podtlaku asi 2 MPa, ve velmi uzkych cévach a cévicich (o priméru 10 az 50 um) pak pfi
hodnotach mnohem nizsich (10 az 20 MPa).
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kladou toku vody velky odpor(= maji malou hydraulickou vodivost). Vodivost totiZ vzrista se
¢tvrtou mocninou poloméru kapildry. Je proto ziejmé, Ze nejcastéjsi vnitini Sitka vodivych
elementt u rostlin (50-100 um) je vysledkem kompromisniho "feSeni" dvou protichiidnych
pozadavkl (¢i lépe feceno optimalizacniho procesu v pribéhu evoluce), kdy je zarucena
jednak dostate¢na vodivost, ale soudasné i dostatedna bezpe¢nost provozu. Casto je
kompromisu dosazeno také zastoupenim cév €i cévic rizné Sitky v tomtéz cévnim svazku.

Presto se vSak muze stat (a je to dosti Casty pripad), ze ve vodivych elementech xylému
dojde k ptetrzeni nckterych sloupeckii vody a vytvoii se v nich dutiny vyplnéné plyny
(kavitace, plynova embolie). K tomu muize dojit jednak pii extrémnim suchu, kdy hodnoty
podtlaku v xylému vzrostou az za kritickou mez soudrznosti molekul vody. Cast&ji viak
zpisobuji kavitaci bublinky plyni, které byly rozpusStény ve vod¢ pfijimané kofeny a v
xylému za velmi snizeného tlaku se z ni uvoliuji. K vylouceni plynti mize dojit i pfi zvySeni
teploty nadzemnich ¢asti (ve srovnani s kofeny), nebot’ rozpustnost plynt s teplotou klesa.
Dalsi velmi Castou pfi¢inou kavitace je zamrznuti vody v xylému (spojené se zmenSenim
jejiho objemu) u vytrvalych rostlin v priibéhu zimniho obdobi. Samoziejmé jakékoli poranéni
vodivych pletiv (v extrémnim piipadé uplné pieruseni, napi. u fezanych kvétin) vede
okamzité ke kavitacnimu ucpani cév a cévic.

Napravné mechanismy, které umoznuji zajistit transport vody i1 v piipadé vzniklé
kavitace, jsou n€kolikerého druhu. VétSina je ale zaloZena na strukturnich adaptacich
(zvlastnostech stavby) xylému. Perforované prepdzky na koncich jednotlivych ¢lanki cév ¢i
cévic jsou ucinnou ochranou proti Sifeni bublinek na vétsi vzdalenosti (pii velkém podtlaku
maji pivodné malé bublinky tendenci rychle expandovat). Jednotlivé cévy ¢i cévice jsou
ziidkakdy ulozeny paralelné vedle sebe na del$im useku kmene, spiSe se slozit¢ proplétaji.
Proto voda, ktera vchazi do kmene z jedné Casti kofene, miize byt soucasné rozvadéna do
mnoha vétvi koruny. Také kapacita vodivych cest je obvykle natolik velkd, ze vyrazeni i
znacného procenta cév z provozu jesté neohrozi zivot rostliny. Nékteré druhy fesi poskozeni
velkého mnozstvi cév v dasledku mrazové kavitace rychlou tvorbou novych vodivych pletiv
na jafe (jarni ptirtstek dieva).

Kromé¢ strukturnich predpokladii jeste existuji i funkcni mechanismy napravy kavitaéniho
poskozeni cest pro vedeni vody. Jsou zalozeny v prvé fadé na vytvoreni pozitivniho tlaku
(pretlaku ve srovnani s okolni atmosférou). K tomu muize dojit n¢kolika zplisoby. Pfedevsim
v no¢nich hodinach, kdy vzhledem k vysoké vzdusné vlhkost je zastaven vypar z rostlin
(transpirace), je zastaven i xylémovy tok. Pfesto vSak dochazi k membranovému transportu
iont (hlavné mineralnich zivin) do zakonceni xylému v kotfenech, nebot’ jejich transport je
fizen zcela jinymi mechanismy nez transport vody, jak bude jesté blize popsano v dalsi ¢asti
tohoto textu. Osmoticky aktivni latky se v xylému hromadi nebot jejich pohyb pouze difusi
(bez toku celého roztoku) je velice pomaly. Nasleduje osmoticky podminény ptfesun vody z
okolniho parenchymu do cév a tim i zvySovani tlaku v cévach, né¢kdy az na hodnotu 0,02
MPa. Tento jev je bézny zejména u vétSiny bylin. Vytvoteny pietlak ve vodivych elementech
xylému, oznaCovany také jako korenovy vztlak vede k opctovnému spojeni véEtSiny
preruSenych sloupeck.

U nékterych druhti rostlin, zejména u vétSiny difevin, nebyva kofenovy vztlak v no¢nich
hodinach méftitelny. Presto i u nich existuje moznost do¢asného vytvoteni pretlaku v xylému.
Principem je opét aktivni (metabolickou energii podminény) transport osmoticky aktivnich
latek do poskozenych cév a cévic ze sousedicich parenchymovych bunék spojeny s pasivnim
(osmotickym, tedy difusnim) pfijmem vody. K tomuto ptfestupu nedochdzi v kotenech, ale
pfimo v nadzemnich c¢astech v blizkosti poSkozeného mista. Na rozdil od kotfenového
vztlaku, ke kterému za ptiznivych podminek (dostatek vody a zivin v pid€) dochazi
»samovolné®, tedy bez ohledu na potfebu odstranéni kavitace, osmotické zvySovani tlaku
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pfimo ve stoncich byva obvykle kavitacnim poskozenim ¢asti xylému indukovano.

bublinka tok

wvody

S~

Transportni obchvat (bypass) ¢lanku cévy ucpaného vzduchovou bublinkou

Zdaleka ne vSechny mechanismy napravy posSkozenych cév a cévic (véetné regulace

tlakovych zmén) jsou v soucasné dob¢ uspokojivé prozkoumény a vyzkum této problematiky
je proto velmi zivy. Je také potfeba upozornit, Ze odstraiiovani kavitace nemusi byt ve vSech
piipadech Gspésné. U vétsiny stromil byva pozorovan v prubéhu vegetacni sezony postupny
ubytek plné funkénich vodivych elementl xylému, které jsou v nésledujicim roce
nahrazovany novymi.
Jeste zbyvéa uvést nekolik udaji o maximalni rychlosti transportu tekutin v xyléemu. Za
predpokladu, ze tok vody neni omezovan na vstupu a vystupu, je jeho rychlost zavisla na
rozdilu hydrostatického tlaku mezi za¢atkem a koncem vodivych cest a dale na hydraulické
vodivosti cév a cévic, kterd, jak jiz vime, je dana pfedevSim jejich vnitini Sitkou (svétlosti).
Maximalni rychlosti toku vody, naméfené u listnatych stroml se Sirokymi cévami (100 az
500 pm, jaké maji napt. dub, jasan, jilm) dosahuji az 45 metrii za hodinu. Jest¢ vyssi
rychlost byla naméfena u nékterych lian. U druhli s izkymi cévami (nejcastéji 40 az 80 pum,
napt. bfiza, ovocné stromy) a u vSech jehli¢natych stromt (tracheidy jsou zvlasté uzké, jen
asi 10 az 25 um) byvaji maximalni rychlosti toku vody jen 1 az 6 m.h™".

Transport vody je podminén postupnym snizovanim
hodnot vodniho potencialu ve sméru toku!

Mozné hodnoty vodniho
potencialu za letniho dne
u zavlazované rostliny:

Vzduch ¥ = -100 MPa

Listy ¥ = -1 MPa

Kofeny ¥ = -0,3 MPa —————————p /7~

Puadni roztok W = -0,03 MPa ————yp
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Metody stanoveni hlavnich charakteristik stavu vody v rostlindach

Vodni potencidl je velmi obtizné stanovit nedestruktivné, tedy u neporuSenych rostlin ¢i
jejich casti. Obvykle proto pracujeme s odiiznutymi vzorky rizné velikosti. K vlastnimu
stanoveni se nejcastéji pozivaji dva principialné odlisné ptistupy.

(1) Metoda hygrometricka vychazi ze vztahu mezi relativni vlhkosti vzduchu a jeho
vodnim potencialem, ktery byl jiz uveden. Uzavieme-li vzorek rostliny (nebo pldy, roztoku
¢1 jiného materidlu) do vhodné nadobky, pak se v ni po jisté dob¢ ustavi relativni vlhkost
odpovidajici vodnimu potencidlu ve vzorku. K pfesnému méteni vlhkosti vzduchu v nadobce
(nejméné na 0,1%, a to jesté v oblasti blizké uplnému nasyceni) se pouZzivaji rizné specialni
postupy. K nejcastéjSim patii komirky vybavené miniaturnimi teplotnimi cidly
(termoclanky), jimiz se nejprve zméii psychrometricky rozdil (= rozdil mezi teplotou suchého
a ovlhceného cidla) a z tohoto rozdilu se pak vypocitd ¢i odecte v psychrometrickych
tabulkach hodnota relativni vlhkosti.

Jiné (modern¢jsi) typy aparatur jsou vybaveny miniaturnimi ¢idly pro méreni teploty
rosného bodu, ze které 1ze snadno vypocitat relativni vlhkost vzduchu. V tom piipadé je ¢idlo
(obvykle miniaturni kovové zrcatko, umisténé v komirce nad méfenym vzorkem) elektricky
zchlazovéano a pii pocatku oroseni se odecte jeho teplota (= teplota rosného bodu vzduchu
nad vzorkem).

Pti praktickém pouziti uvedenych pfistroji se hodnoty vodniho potencidlu méfenych
vzorkl obvykle nezjistuji vypoctem z namétenych hodnot vlhkosti vzduchu, ale odecitaji se
z kalibra¢ni kiivky daného meéficiho zafizeni, ziskané méfenim série vzorkli o zndmém
vodnim potencialu (obvykle roztokd soli o rizné koncentraci). Podminkou pfesného méteni
jsou pfisn¢ izotermické podminky (¢idlo, vzorek a vzduch v nadobce).

(2) Metoda tlakova je zalozena na meéfeni tlaku ktery je nutno vynalozit, aby se
kompenzovalo sniZeni vodniho potencialu v pletivech rostliny. Cast rostliny se uzavie do
silnosténné kovové nadobky, ovSem tak, aby feznéd plocha (obvykle fapiku listu ¢i stonku)
prochédzela vikem na vngjsi stranu. V nadobce pak pomalu zvySujeme tlak (z pfipojené
nadoby se stlaenym vzduchem) a soucasné pozorujeme feznou plochu. Jakmile se na ni
objevi prvni kapicky vytlacené $tavy, ode¢teme hodnotu tlaku v nadobé se vzorkem. Tato
hodnota numericky odpovida vodnimu potencidlu vzorku. Pfi ptesné praci je nutno jesté od ni
odecist hodnotu osmotického tlaku vytlatené $tavy. Ta ovSem byva obvykle blizka nule,
nebot’ Stava je z bunék vytlaCovana v podstaté procesem reverzni osmozy, a mélo by tudiz jit
o témér Cistou vodu. Tlakova metoda je v soucasné dobé vyuzivana i pro stanoveni fady
dalSich charakteristik stavu vody v rostlin¢ (osmotické a tlakové slozky vodniho potencidlu,
obsahu vody pii nulovém tlakovém potencidlu, specifické vodivosti xylému pro transport
kapalné vody a k ziskavani vzorkl xylémové tekutiny pro chemické analyzy).

pruzné tésnéni

tlakomér

regulacni
ventil

nadoba
se stlacenym
vzduchem

tlakova komora

Schéma aparatury pro méteni vodniho potencialu tlakovou metodou.
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Existuje i fada star§ich metod, které se dnes pouzivaji zifidka. Patii k nim napf. testovani,
jakd koncentrace vhodného osmotika (o zndmém osmotickém tlaku, a tudiz i zndmém
vodnim potencialu) zptsobi pocinajici plazmolyzu. Pti hledani izotonického roztoku mizeme
také postupovat tak, ze ponechdme série shodnych vzorkti ponofené¢ ve vhodné
odstupniovanych koncentracich osmotika a po jist¢ dobé méfime zménu jejich délky ¢i
hmotnosti, nebo téz zmeénu koncentrace roztokl pod vlivem expozice vzorki.

Osmoticky tlak (m) se dnes uz neméii pomoci klasickych membranovych osmometri
(zejména pro potize s vhodnou membranou a ¢asovou narocnost). NejCastéji pouzivame
metodu kryoskopickou. Pti kryoskopii métime snizeni bodu tuhnuti roztoku (b, A°C), tedy v
naSem piipadé bunéénych §tav vylisovanych z rostliny. Bod tuhnuti je koligativni (= na
mnozstvi ¢astic v roztoku zavisld) vlastnost roztokd, stejné tak jako osmoticky tlak (m), a
vztah mezi nimi je prakticky linedrni:

n (MPa)=1,22 b

K méfeni osmotické slozky vodniho potencidlu lze vyuzit i1 hygrometrickou metodu,
zminénou v souvislosti s méfenim celkového vodniho potenciadlu. Vzorek rostliny vSak
nejprve usmrtime (napt. kratkym zmrazenim). Poskozenim membran poklesne turgor na nulu
a je tudiz vylouc€ena spoluucast tlakové slozky vodniho potencialu.

Turgorovy tlak (= tlakovou slozku vodniho potencidlu, p) miZzeme nepfimo stanovit z
rozdilu mezi celkovym vodnim potencidlem a osmotickym tlakem. V soucasné domé vSak
nabyva na stale vétsim vyznamu pifimé méfeni hydrostatick¢ho tlaku v bunikach (turgoru)
pomoci tlakovych sond. Pfi tomto postupu opatrné zavedeme tenkou sklenénou kapilaru
naplnénou silikonovym olejem do nitra buiiky. Kapildra je napojena na presny elektricky
tlakomér. Pti zavadéni kapilary a v pribéhu vlastniho méfeni se nesmi zménit ptivodni objem
buiiky, nebot’ by to vaznym zpiisobem ovlivnilo hodnoty méteného tlaku.

tlakové cidlo

kapilara
\

mikrometricky silikonovy olej
Sroub
— N
/|
:." ’ . ‘\.|\|ll ‘
[ -
R —-—f_-.-_-—I || (——
: v )
\ a—
=l

Rychlosti toku vody rostlinou 1ze principialng zjistovat méfenim jejiho prijmu (napft. z
ubytku objemu zivného roztoku, ve kterém pokusnou rostlinu péstujeme), nebo z vydeje vody
z rostliny ve formé vodni pary (napf. gazometricky ze zvySeni vlhkosti vzduchu v okoli
rostliny). To je ovS§em vhodné spiSe pro laboratorni pokusy s pomérné malymi rostlinami

Pro terénni méfeni jsou metody stanovovani rychlosti xylémového toku zaloZené na
principu prenosu tepla. Jestlize bodové ohfejeme jistou Cast stonku, Sifeni tepla ve sméru
toku vody bude rychlej$i nez v opaéném sméru nebot’ teplo bude caste€né piendSeno i
konvekené, proudici vodou). Proto také teplota stonku v jisté vzdalenosti nad mistem ohievu
bude vyssi nez ve stejné vzdalenosti od mista ohfevu smérem dolii. Zname-li mnozstvi
dodavaného tepla, pak ze zjisténého teplotniho rozdilu muizeme vypocitat mnozstvi
protékajici vody a z rychlosti reakce po tepelném impulzu také rychlost proudéni. Stonek
musi byt v misté méfeni velmi dobie izolovan proti ztratdm tepla do vzduchu.
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Prijem a transport iontt soli

Rostliny svymi kofeny pfijimaji nejen vodu, ale i celou fadu jinych chemickych latek, ze
nich, nezbytné pro metabolismus rostliny, oznacujeme jako minerdlni Ziviny. Piedstava, Ze
rostlina nasdva kotfeny pudni roztok, tedy Ze pfijima rozpusténé latky do svych bunék ve
stejné koncentraci, v jaké jsou v ptidnim roztoku, by byla krajn€ nespravna. Neni to mozné uz
z toho divodu, ze pomérny podil jednotlivych latek v plidnim roztoku naprosto neodpovida
jejich zastoupeni v rostlinné biomase. Neregulovany piijem by velmi rychle vedl ke vzniku
toxicky vysokych koncentraci jednéch prvkl a k vaznému nedostatku jinych prvka v téle
rostliny.

Mechanismus piijmu a transportu iontl soli se tedy nutné musi liSit od procest spojenych
s pfijmem a transportem vody a spliiovat tyto zakladni pfedpoklady:

a) Vzhledem k velmi nizké koncentraci vétSiny iontll v plidnim roztoku (¢asto mnohem
niz$i, nez nachazime v bunkach kofenti), musi existovat moznost transportu téchto iont z
niz8i koncentrace do vyssi (obecnéji - z mista, kde maji mensi chemicky potencidl do mist s
potencidlem vysSSim).

b) Vzhledem k velkym rozdilim mezi koncentracemi jednotlivych iontd v pidnim
roztoku a potfebami rostliny, musi mit kofeny schopnost regulovat prijem kazdého iontu
oddélené od ostatnich.

Podivejme se nyni, jakym zptsobem je u rostlin zajiSténo, ze uvedené pozadavky budou
skute¢né uspokojeny.

Bunééné membrany jako piedpoklad iizeného prijmu ionti soli

Piijem iontl soli kofeny zacind jejich vstupem ve vodnim roztoku do bunéénych stén
epidermis, odkud mohou bud’ pfechdzet pies plazmatickou membranu (plazmalemu) do
cytoplazmy, nebo pokracovat v putovani apoplastem az k endodermis a pfitom postupné
vstupovat do cytoplazmy korovych bunék. Cast iontd mize byt do bundk kiry vnasena i
hyfami mykorrhitickych hub. Dfive nebo pozd¢ji vSak musi dojit k pfestupu iontli pres
plazmalemu a Casto i pies dal$i bunééné membrany.

Jsou to pravé membrany bunék, které maji hlavni podil na fizeni pfijmu a transportu ionti
soli a na zminénych odliSnostech od pifijmu vody. Poznani stavby a funkce bunécnych
membran ma proto klicovych vyznam pro pochopeni celého mechanismu. Obecnymi
vlastnostmi membran se zabyvaji detailn¢ jiné védni obory, zejména bunécnd biologie a
vyklad skutecné nezbytné.

Zakladni stavba u vSech biologickych membran je podobna, i kdyz v detailech lze nalézt
rozdily, a to jak uvniti téze buiiky, tak 1 mezi organy a druhy. Z hlediska hrubého latkového
sloZeni jde o smés proteint a lipidi pfiblizné ve stejném poméru. Na nékteré z nich (2 az
10%) byvaji navazany sacharidy.

Lipidovou sloZku membran rostlinnych bunék tvoii zejména:

- fosfolipidy (nejcastéji to byva fosfatidylcholin, fosfatidyletanolamin, fosfatidylinositol

a fosfatidylglycerol),
- glykolipidy (monogalaktosyldiglycerid a digalaktosyldiglycerid)
- steroly (hlavnég sitosterol, stigmasterol, campesterol a jen pomérné¢ vzacné cholesterol,
ktery je naopak velmi hojny v Zivo¢isSnych bunkach).
Zékladni hmota membrany je tvoiena dvéma vrstvami molekul lipidd, které k sobé prisedaji
hydrofobnimi fetézci mastnych kyselin a zbyld hydrofilni ¢ést je orientovana k vnéjsimu
povrchu. Na délce fetézcli a poctu dvojnych vazeb mastnych kyselin jsou znacné zavislé
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fyzikalni vlastnosti celé membrany. Lipidova dvojvrstva je pro ionty a vétsi polarni molekuly
prakticky napropustnd, takze velmi dobie oddéluje buniku od vné&jsSiho prostfedi (funkce
bariéry). Pritom je ale natolik tekuta, aby v ni mohlo dochazet ke snadnym vyménam,
premistovani a konformacnim zménam membranovych bilkovin. Strukturni vlastnosti
lipidové dvojvrstvy zasadnim zpisobem ovliviiuje pfitomnost sterold. Udrzuji uhlikové
fetézce fosfolipidii v uspofddaném stavu a tim snizuji tekutost a propustnost membrany. Podil
molekul sterolti velice kolisa jak u membran riznych rostlinnych druht, tak i u raznych
organt t¢hoz druhu. Méni se a také ptisobenim rozdilnych faktori vnéjsiho prostiedi.

polysacharidovy fetézec

~ fosfolipidy

)

, }l—steroly
b
?1 .«:%':'; éf

0

LS

Klasicka predstava bunééné membrany jako fluidni mozaiky.

Membranové proteiny miizeme rozd¢lit z funkéniho hlediska do nékolika skupin:

- transportni proteiny umoznuji transport iontil i veétSich molekul organickych latek ptes
membranu. Patii k nim poriny, selektivni kandly a pfenasece (vCetné protonovych pump),

- receptory signalii a rozliSovace cizich molekul. PtendSeji signaly z vnéjSiho prostiedi
k prenosovému fetézci v buiice. Dale rozliSuji, které molekuly proteind a polysacharidi
budou odmitnuty nebo naopak pftijaty pro dal§i zpracovani (obvykle jde o transport).
Domnivame se, Ze k této rozliSovaci funkci slouzi predevsim glykoproteiny.

- strukturni proteiny, které zpeviuji a stabilizuji strukturu membran,

Z hlediska lokalizace v membrané rozdélujeme proteiny na transmembranové (integralni),
prostupujici celou lipidovou dvojvrstvou, a periferni, které pomérné volné ptisedaji na
povrch jedné strany membrany.

Jeste jednu vyznamnou slozku nelze pominout, a sice ionty vapniku (Ca®), bez kterych
membrany ztraceji schopnosti aktivniho i selektivniho transportu a stavaji se pro ionty volné
prostupné. Zplsob vazby iontii vdpniku v membranach neni zcela jasny, ale nejspiSe budou
napojeny jako spojovaci elementy k hydrofilnim ¢astem fosfolipidti. Velmi pravdépodobna je
1 vazba k proteintim.

Vnitini dvojitd vrstva lipidi davd biologickym membrandm vlastnost elektricky
izolujicitho materialu (dielektrika). Jiz velmi mald odchylka od elektroneutrality v
bunééném prostiedi vytvaii vyznamny rozdil v elektrickém potencidlu roztok na obou
strandich membrany. Tento rozdil mize dosahovat az nékolika set milivoltd, pficemz
cytosolova strana ma negativni hodnoty elektrického potencialu, zatimco elektricky potencial
vnéjsiho prostiedi byva povazovan konvencné za nulovy (standardni).
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Vyznam elektrochemického gradientu pro transport ionti

Obdobn¢ jako u transportu vody, i ionty rozpusténych latek se mohou pohybovat jak
difuzi, tak 1 hromadnym (konvekcnim) tokem, v tom druhém ptipad¢ ovSem jen ve spoleéném
proudu s molekulami vody. Hromadny tok je mnohem rychlejsi nez difuze a tudiz neobycejné
dalezity pti dalkovém transportu nejen vody, ale 1 v ni rozpusténych latek. OvSem hromadny
tok se v rostlinach uplatiiuje ptevazné jen ve vodivych elementech cévnich svazkl. Bunécné
membrany pfedstavuji nepfekonatelnou piekdzku pro hromadny tok, a proto trans-
membranovy transport se déje bud difuzi, nebo zvlaStnimi, energeticky dotovanymi
mechanismy.

Pro "samovolny" transport iontit soli difuzi pres bunééné membrany je zasadné dilezity
rozdil v chemickém potencidlu téchto iontlh mezi misty oddélenymi membranou. To ostatné
plati obecné, nejen pro ionty, jak jiz vime z vykladu o transportu vody. V piipad¢ vody byla
zdliraziiovana koncentracni a tlakova slozka chemického potencidlu. O chemickém
potencialu iontil soli rozhoduje také jejich koncentrace, ale navic ma velky vyznam i slozka
elektricka. Chemicky potencidl iontu n v roztoku (p,) mizeme tedy zjednoduSené vyjadrit:

iy = pup’+ RT InC,, + z,FE

i’ = chemicky potencial iontu 7 za standardnich podminek,
RT = soucin plynové konstanty a absolutni teploty,

C, = koncentrace iontu n v roztoku (pfesnéji jeho aktivita),
z, = valence iontu n,

F = Faradayova konstanta (9,65.10* J V"' mol™),

E = celkovy elektricky potencidl roztoku (V).

Vliv rozdilné koncentrace ha transport iontu
(ale i jinych rozpusténych latek)

Chemicky potencial (a tim i volna energie) rozpusténych latek
vzrustd s jejich koncentraci. Zména volné energie (AG)
spojena s presunem 1 molu latky z mista a (o koncentraci C?)
do mista b (o koncentraci CP) je:

AG = RT In (C?3/CPb)

Pokud je CP vy33i nez Ca(kdyzZ je potieba transportovat latku z
mista kde ma niZ3i koncentraci do mista s vy33i koncentraci),
je nutno dodat energii (= vynalozit praci), v opacném pripadé
se energie uvoliuje - systém tedy muzZe konat praci, transport
muzZe tudiz probihat i bez dodatkové energie (obvykle difusi).

(Napf. pfi rozdilu koncentraci 10 : 1 je AG = 5,7 kJ).

Vliiv rozdilného elektrického potencialu
(jen pro elektrolyty!)

Zména volné energie (AG) spojena s presunem 1 molu
iontu o valenci z z mista a (o elektrické m potencialu E®)
do mista b (o el. potencialu Eb):

AG =z F (EP- E?) [F = Faradayova konstanta]
AG =z F AE
P¥i pfesunu kationtu do kladné nabitého prostifedi je nutno
dodat energii (= vynalozit praci), analogicky to plati i pro
pfesun aniontd do negativhé nabitého prostfedi. Pfesun

kationtll do negativné nabitého prostfedi a aniont(i do kladné
nabitého prostfedi miuze probihat samovolné.
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Chemicky potencial, ve kterém hraje vyznamnou ulohu elektrickd slozka, oznacujeme
také jako elektrochemicky potencial.

Uvazme nyni, za jakych podminek miize dochazet k difuzi iontu n z roztoku na vné&jsi
stran¢ membrany, kterou si ozna¢ime jako strana a, do roztoku na vnitini strané¢ membrany
(strana b). Je uZitecné vyjit z podminek rovnovazného stavu, kdy k difusi nedochazi. Pokud
je membrana pro dany iont prostupna, pak ve stavu rovnovahy musi byt elektrochemicky
potencial iontu n na obou stranich membrany shodny:

o' = pa”
"+ RT In C,*+ z,FE* = p,°+ RT In C,"+ z,FE"
coz lze upravit na tvar Nernstovy rovnice:

b va_ RT C,’
E’-E o F In C.F

Rozdil elektrickych potencialtl na obou stranach membrany (E"-E®) se nékdy také oznaduje

jako Nernstuv potencial (Ex).

Pokud je dosazen na obou stranich membrany shodny elektrochemicky potencial
prislusného iontu, viilbec to neznamena, ze by také musela byt na obou strandch membrany
jeho stejna koncentrace. O tom se muzeme snadno piesvédCit po dosazeni numerickych
hodnot konstant do Nernstovy rovnice. Pro jednomocny kationt (z= 1) a teplotu 25 °C (=
298,15 K) plati:

Ca
rodl
a po uprave na dekadicky logaritmus a pro napéti v milivoltech:
a

P

Je tedy zfejmé, Ze desetinasobny rozdil v koncentraci jednomocného iontu mezi obéma
stranami membrany (log 10/1 =1) je umérny rozdilu elektrickych potenciali o velikosti
59,2 mV mezi obéma stranami membrany. Pokud tedy je naptiklad uvniti buniky (v cytosolu)
desetkrat vysS$i koncentrace iontl drasliku nez ve vnéjSim prostfedi, pak snizenim
elektrického potencidlu na vnitini strané¢ membrany na -59,2 mV se zcela kompenzuje vliv
rozdilu v koncentracich na hodnotu celkového transmembranového -elektrochemického
potencidlu (bude nulové a nebude probihat difusni tok). Pfi dal§im sniZovani elektrického
potencialu v cytosolu pod uvedenou hodnotu dojde dokonce k difusi K* z vnéjsiho prostfedi
do buiiky, tedy do roztoku s desetinasobné vyssi koncentraci K'. Je tedy ziejmé, ze velké
transmembranové elektrické potencidly, které vznikaji napt. ¢innosti protonovych pump (viz
dalsi kapitola, bézné ptes 120 mV) mohou velmi podstatné napomahat samovolnému toku
(difuzi) iontl 1 proti koncentratnimu gradientu, tedy z mist o malé koncentraci do mist
s koncentraci az stokrat vyssi. Pri vSech uvahdch o ovliviiovani transportu iontu (¢i jinych
elektricky aktivnich castic) urcitou hodnotou elektrického potencidalu je potreba mit stale na
zreteli jaka je polarita techto castic, zda maji kladny ¢i zaporny naboj (viz spodni ramecek na
predeslé strang)!.

Rozdil v elektrickych potencialech roztokli oddélenych biologickou membranou vznika

ee v

Ex [V] = 0,0257 In

Ex [mV] =59,2 log

dasledku rozdilii ve schopnostech difuzniho pohybu riznych druhi iontd v dané membrané -
ne vSechny ionty totiz prochazeji membranami stejné snadno. Az dosud jsme uvazovali o
difuzi pouze jednoho druhu iontu (napi. K"), ale za normélnich podminek dochazi v buiikach
k difuzi vice riznych druhti ionti soucasné.
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Predstavme si tedy piipad, kdy na jedné stran¢ membrany budeme mit roztoky
disociovanych soli o jiné koncentraci nez na stran¢ druhé, ale pocet opacné elektricky
nabitych castic (kationtli a aniontl) bude v obou roztocich vyrovnany. Difuze bude zpocatku
probihat pouze pod vlivem koncentracni slozky chemického potencidlu, nebot’ elektricka
slozka nebude vyznamna. I za situace, kdy gradient koncentraci jednotlivych druhti ionti
bude stejny, nemusi byt stejnd rychlost jejich difuze. Tuto rychlost totiz ovliviuje také
velikost iontll a jejich specifické interakce se slozkami membrany. VSechny faktory které
ovlivituji mobilitu iontu v membrané (kromé rozdili v chemickém potencialu!) shrnujeme do
hodnoty koeficientit permeability. Ty jsou specifické pro jednotlivé druhy iontli a pro dany
typ membrany.

Pokud existuji rozdily v koeficientech permeability mezi kationty a anionty v roztocich na
obou strandch membrany, vede to k rozdilné rychlosti jejich tokli pfes membranu, k poruseni
elektroneutrality roztoki, a tim 1 ke vzniku transmembranového elektrického potenciélu.
Velikost tohoto potencialu, ktery byva oznaCovan jako Ey, lze vypocitat pomoci
Goldmanovy rovnice. Na rozdil od diive uvedené Nernstovy rovnice jsou v ni koncentrace
iontli na obou stranach membrany korigovany ptislusnymi koeficienty permeability (P). Ve
velmi zjednoduSené podobé (jeden jednomocny kationt n, jeden jednomocny aniont m na
obou stranach membrany, které jsou opét oznacené jako a, b), ji miizeme psat:

Ey = RT In PnCnZ + PmCmi
F P.Cy" + PpCi

Vypocet Eym pro vice riznych iontl je mozny rozsifenim poctu ¢lend ve zlomku na pravé
stran€. Vliv vzniklého elektrického potencidlu na prabéh transportnich procesii i1 jinych iontt,
které bychom k soustavé pridali, je evidentni, ovSem detailni popis téchto slozitych procest
jiz piesahuje ramec naSeho vykladu.

Koeficienty permeability malych jednomocnych iontd pro difuzi plazmatickou
membranou maji hodnotu fadové 10° m s”. Tonty s vétdi molekulovou hmotnosti a ionty
divalentni jsou jest€ mnohem méné pohyblivé.

Az dosud jsme se zabyvali pouze otazkou difuzniho toku iontli pies biologické
membrany. Rychlost difuze v rostlinnych buiikdch vSak ovliviiuji 1 jiné struktury, nez jsou
membrany. Jisté komplikace mohou zptisobovat nékteré pevné latky (zejména v bunééné
stén¢), které snadno vytvareji elektricky nabité povrchy. Patii k nim naptiklad pektin a jiné
makromolekuly, z jejichz karboxylovych skupin disociuji ionty vodiku. Struktury v bunécné
stén¢ se tim stdvaji elektronegativni a mohou k sobé& elektrostaticky vazat kationty soli.
Elektricky nabité povrchy v bunkéch byvaji oznacovany jako Donnanova faze a elektricky
potencidl mezi touto fazi a okolnim roztokem jako Donnanitv potencial. Donnanova faze se
vytvaii i v cytoplazmé na povrchu velkych molekul proteini a nukleovych kyselin. Mize
zajisté ovliviiovat dynamiku difuznich vymén jednotlivych ionti, ovSem pro celkovou
rychlost toku za del$i ¢asovy interval nema rozhodujici vyznam.

Funkce transportnich proteinii

A nyni se podivejme trochu podrobnéji na prrenosové cesty pro ionty a jiné rozpusténé
latky v bunéénych membranach. Navic k dosud uvedenym hybnym silam transportu latek
(elektrochemicky potencial u prosté difuse, tlakovy rozdil u hromadného toku) si pfidame
jesté dalsi, vychazejici z vlastni metabolické energie bunck.

Jak jiz vime, zékladni fosfolipidova vrstva (matrix) membran je sice dosti dobie
propustnd pro plyny, ale prakticky nepropustnd pro ionty a vétSi polarni molekuly, i pro
molekuly organickych latek. Jejich piestup pfes membranu je mozny pouze diky
specializovanym transportnim bilkovindm, které si mizeme rozdélit do nékolika skupin.
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Schematické znazornéni nejcastéjsich zpisobt priniku riznych molekul a iontl ptes bunééné membrany.

Selektivni kandly jsou integralni (transmembranové) proteiny s moznosti ménit svoje
prostorové uspoiadani. Zména konformace neni soucésti transportniho mechanismu, pouze
ovlivituje prostupnost kanalu, tedy rychlost transportu. Schematicky si to 1ze predstavit jako
privirani a otvirani regulaéni klapky, ovSem pravdépodobnéjsi je ptedstava proménlivé Sitky
celého poru (kanalku), ¢i rychlého stfidani dvou konformacnich stavll s otevienou a zavienou
difuzni cestou, pfiCemz na frekvenci vyskytu a souhrnné dobé& stavu "otevieno" zavisi
prostupnost kanalu. Vlastni vykonny protein selektivniho kandlu je fizen celou fadou jinych
oddélené umisténych membranovych proteind, které funguji jako selektivni piijemci signald,
Ptijaté signaly jsou od nich pfenaSeny fetézcem druhotnych mediatorli (viz obrdzek na str.
25). K vyznamnym signdltim pro otevirani a zavirani kanala patii zejména:

- gradient elektrického napéti mezi obéma stranami membrany,

- vnéjsi fyzikalni podnéty (zareni, teplota, tlak na membranu aj.),

- chemicke latky regulacni povahy.

Hustota selektivnich (hlavné iontovych) kanalti v bunéénych membranach je sice velmi mala
(tadové asi 100 na plose 1 mm?), oviem jejich ptenosova kapacita je neobycejné vysoka (asi
10° az 10® jontd za sekundu). K vyznamnym a vysoce selektivnim iontovym kanalim v
membranach rostlinnych bunék pati kanaly pro K™ a Ca", z aniontfl pak pro C1 a malat.

Transmembranové pienaSeCe (transportéry) jsou znacné ruznorodou skupinou
transportnich bilkovin, které pfi své Cinnosti obvykle prodélavaji vratné strukturni zmény.
Zpisob vazby transportovanych castic k pfenaseCim a charakter vratnych zmén v jejich
konformaci je dosud zndm jen castecné. Obvykle se vSak nejednd o navazovani
transportované latky do néjakého komplexu a pfesun tohoto komplexu na druhou stranu
membrany, ale spiSe pfenaSend latka migruje vytvorenym pdérem s n¢kolika mezivazbami na
stalych vazebnych mistech transportniho proteinu.

Vime také, Ze u nckterych pienaseci je transport spojen se spotiebou metabolické
energie (obvykle ziskané hydrolyzou ATP, vzacnéji i z jinych, napf. oxidacnich reakci). V
tom piipad¢ se jednd o aktivni transport a piisluSny pfenasec lze fadit mezi enzymy. Aktivni
transport tak muze probihat zcela nezavisle na gradientu elektrochemického potencidlu
pfenaSené latky.

Jistd skupina pfenaSect vSak dodani energie pro svoji funkci nevyzaduje. Jde tedy o
pasivni transport, ktery probiha pouze ve shod¢ s gradientem elektrochemického potencialu.
Byva také oznacovan jako zprostredkovana ¢i usnadnena difuse. Na rozdil od prosté difuse
iontovym kandlem je tento typu transportu, byt z energetického hlediska pasivni, spojen s
prechodnym navazovanim pfendSen¢ho iontu na transportni protein. Proto také transportni
kapacita ptenaSecu je vzdy podstatné mensi, nez u iontovych kandlii (pfiblizné 10% az 10°
iontli za sekundu).
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Nejcastéjsim piipadem aktivniho transportu je ¢innost pfenaSect vyuzivajich energie z
hydrolyzy ATP. Tyto transmembranové proteiny oznacujeme jako adenosintrifosfatazy,
zkracené ATPdazy. Jsou hojnou soucésti vSech biologickych membran. Z hlediska piijmu
ionta jsou zvlasté dulezité ATPazy cytoplazmatické membrany a tonoplastu. O zvlastnostech
ATPaz v membranach chloroplastli a mitochondrii si povime v kapitolach o metabolismu.

v

V plazmatické membrané€ 1 v tonoplastu jsou asi viibec nejhojnéjsi ATPazy oznaCované
jako protonové pumpy, které transportuji (s vyuzitim energie ATP) vodikovy iont z jedné
strany membrany na druhou, a to 1 z mista kde maji koncentraci (pfesnéji: elektrochemicky
potencial) maly do mist s potencialem vy$§im. Tyto "pumpy" (jako ostatné i jiné ATPazy)
netvofi jedind molekula bilkoviny, ale cely komplex se zfetelné¢ asymetrickou stavbou: na
uz8i "kréek" pevné uloZzeny v membrané, piiléhd kulovita "hlavicka", kterd jiz zcela
vystupuje z roviny membrany.

Asymetrickou stavbou je ddna i jednosmérnost transportu. Naprosta vétSina protonovych
pump transportuje vodikové ionty z cyfosolu do bunécné stény (ptes plazmalemu), a z
cytosolu do vakuoly (ptes tonoplast). Cely proces zafind zachycenim molekuly ATP
vystupujici ¢asti ATPazy a po jeji hydrolyze se vytvaii volnéd cesta pro vstup protonu. Pii
rozstépeni jedné molekuly ATP je pfes plazmalemu pienesen vzdy jen jeden proton. ATPazy
v tonoplastu jsou energeticky efektivnéjsi - na jednu molekulu ATP transportuji dva protony.
Jejich Cinnost také neni zavisla na pfitomnosti draslikovych iontl, jako je tomu u ATPaz v
plazmalemé, vyzaduji vSak k aktivaci hoi¢ik.

V membrané vakuol rostlinnych bun€k se nachézi jesté dalsi typ protonové pumpy, ktera
k prenosu vodikovych iontd nevyuziva energii uvolnénou z ATP, ale z hydrolyzy
anorganického difosfatu (= pyrofosfatu) na fosfatové ionty (H" -difosfatdza, dfive oznatovana
téZ jako H'-pyrofosfatiza & zkracend H'-PPdza), kterd mize po jistou dobu udrzovat
gradienty na membrandch i za kritického nedostatku ATP v rostlinné buiice.

Cinnosti protonovych pump dochdzi k t€émto zdsadnim zménam:

a) Vytvari se velky rozdil v koncentraci vodikovych iontii mezi bunécnou sténou,
cytosolem a vakuolou. Hodnota pH bunééné stény i1 vakuolarniho roztoku obvykle klesa na
5,5 az 5, zatimco v cytosolu se zachovava pfiblizné neutrdlni reakce (pH 7,0 az 7,5), nebot’
jsou tam ptitomny latky se znac¢nou ustojnou (pufrovaci) schopnosti. VEtsi koncentrace
vodikovych iontll v bunécné sténé a ve vakuole soucasné znamena i jejich vyssi chemicky
potencial v téchto kompartmentech nez v cytosolu.

b) Dochazi ke zvyseni membranového elektrického potencidlu, nebot v cytosolu je méné
kationtd a je tedy negativnéjs$i nez bunécna sténa a roztok ve vakuole. Proto se tento typ
ATP4z oznacuje jako elektrogenni.

Vytvoreny rozdil v elektrickém potencialu a rozdil v chemickém potencialu vodikovych
iontll ma zcela zasadni vyznam pro transport mnoha dalSich iontli pies bunééné membrany,
jak uvidime z nasledujiciho vykladu.

SpiaZeny transport a kinetika vymén pomoci prenaSecii

Vlivem rozdilii v pohyblivosti kationtl a aniontd pti difuzi ptes biologické membrany, ale
zejména v dasledku Cinnosti protonovych pump je cytosol vzdy negativnéji nabity nez jeho
okoli (tedy roztoky v bunécné sténé a ve vakuole). Vzhledem k takto orientovanému rozdilu
elektrického potencidlu jsou vytvoieny velmi pfiznivé podminky pro pasivni transport
kationti z okoli do cytosolu, a to bud’ pomoci selektivnich iontovych kanala (prosta difuze),
nebo pomoci pfenasecii pasivniho typu (usnadnéna ¢i zprosttedkovana difuze). Nikterak to
ale nevylucuje i spoluucast aktivniho transportu pomoci pfenasecu.
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Transport aniontli stejnym smérem (z okoli do cytosolu) ¢i kationtli opaénym smérem (z
cytosolu do okoli) vSak pasivnim zplisobem obvykle neni mozny. Transport v tomto piipadé
lze uskutecnit pouze pomoci aktivnich pfenaseci, tedy za dodani jist¢tho mnozstvi chemické
energie. Pfi transportu anionti do bunky (¢i z cytosolu do vakuoly) neni mozné dodavat
chemickou energii pfimo hydrolyzou ATP v piisluSném aniontovém pienaSeci, ale nejCastéji
se vyuziva energie pomocného, soucasné transportovaného iontu, jehoz chemicky potencial
byl zvySen diive uskute¢nénou metabolickou reakci. V tom piipad¢ hovotime o sekundarnim
aktivnim transportu. Jako pomocné ionty v téchto spolecnych (spfazenych) transportech
figuruji nejcastéji protony. Je pfitom vyuzit jejich vyssi chemicky potencidl na vnéjsi strané
plazmalemy a ve vakuole, vytvofeny transportni ("zahustovaci") ¢innosti vodikovych pump.
Vodikové ionty za vysSi koncentrace a v ,kladnéji“ nabitém prostfedi (= s vysokym
elektrickym potencidlem) maji vyssi chemicky potencial nez ve zfedéném stavu a v prostiedi
se snizenym elektrickym potencidlem. ZvySeni jejich chemického potencialu je tedy dano jak
koncentra¢ni, tak i elektrickou slozkou. Pfi transportu aniontd z vnéj$iho prostfedi pres
plazmalemu do cytosolu jsou protony transportovany stejnym smérem (pficemz pienasSecem
prochazi soucasné vzdy jeden aniont a jeden ¢i nékolik protontll), coz se oznacuje jako
symport. Je vSak mozné vyuzit prebytek energie vodikovych ionti k energetické dotaci
transportu jiného iontu soucasné pronikajiciho timtéz prenaseem opacnym smérem
(antiport). Sptazeny transport je v rostlinnych buiikdch neobycejné hojné vyuzivan pro
vymény nejen iontl minerdlnich zivin, ale i nizkomolekuldrnich organickych latek
(elektrolytii i neelektrolytl, napt. organickych kyselin, cukri, adenylatl, aj.) mezi cytosolem
a okolim bunky ¢i mezi cytosolem a bunénymi organelami.

Hlavni typy transportnich proteinu v rostlinnych burikach
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E=0mV
pH=5-55

H*
protonova pumpa

+++++++++
++++++++4+

pH=7-75

kationtovy kanal C*

VAKUOLA E=-90mV

H+
kationtovy antiport ATP pH=5-6
cr HT H* protonova pumpa

H+ +++++t+++

ADP
aniontovy symport +++++++++
A~ _ ) ) ,
A aniontovy kanal
HT e
symport neelektrolytu

kationtovy antiport

(napf. cukry) 5 c+
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Studium funkce transportnich proteinit — metody, nové poznatky

Studiem kinetiky pfijmu jednotlivych iontd, napf. méfenim rychlosti pfijmu za rizné
koncentrace ve vnéj$Sim prosttedi, mizeme podle tvaru zjisténych zavislosti rozlisit transport
pomoci pifenaSecu (saturacni typ kiivky, rychlost transportu muize dosahnout jen jisté
hodnoty, kterou nelze piekrocit) od prosté difuse (vzestupné kiivky bez zietelného nasyceni).
Tato méfeni se provadéji s buitkami ¢i celymi kofeny s pfedem navozenym nedostatkem
zkoumaného iontu. Rozlisit pasivni transport od aktivniho 1ze na zaklad¢€ srovnani teoretické
hodnoty rychlosti a sméru difusniho toku (vypocitané z gradientu chemického potencidlu
prislusného iontu) a porovnanim této hodnoty s experimentalné zjisténymi rychlostmi toku
¢i s koncentracemi v ustdleném stavu.

Méreni prijmové kinetiky ionti

RYCHLOST iontovy kanal dvat Fenasediu:
TOKU IONTU . ypy p
DO BUNKY /

J max A A mala afinita,

vysoka kapacita

J / B velka afinita,

max B I S :
nizka kapacita

K, K., VNEJSI KONCENTRACE IONTU

Studium transportnich procesi na bunécné trovni je nesmirné¢ obtizné. Nejen proto, Ze
studovany iont mize byt soucasn¢ transportovan obéma sméry a navic riznym mechanismem
(aktivné i pasivné), ale muze byt také kontinudlné odvadén do riznych bunéénych struktur, ¢i
piimo v cytosolu vazan do chemickych sloucenin. Velké potize vyplyvaji z proménlivosti
biologickych membran a z moZznosti regulace jejich struktury a funkce, kterou burika ma.
Zivotnost transportnich proteint je velmi kratka (obvykle jen nékolik dni), jsou tedy ve stalé
obmeéné. Jejich pocet se mize rychle ménit podle okolnosti (naléhavost potieby urcitého
iontu pro buiiku, vnéjsi koncentrace iontt, aj.).

Velky pokrok ve vyzkumu transportu iontl ptfes bunécné membrany byl umoznén
zavedenim metody oznaCované anglickym terminem "patch clamp". Pti této metod¢ se usti
velmi tenké kapilary pfisaje na studovanou membranu a za riznych experimentilné
navozovanych podminek se pak studuji jeji vlastnosti. Je dokonce mozné opatrnou
manipulaci s kapilarou vytrhnout kousek pfisaté membrany a v umélém prostfedi zkoumat
funkce jednotlivych transportnich proteint. Jesté vyznamnéjsi jsou v soucasné dob¢ nckteré
aplikace metod molekularni biologie, vychazejici ze znalosti gent kodujicich jednotlivé
transportni proteiny a v prenosu genetické informace do bunék jinych organismi, v nichz se
tyto proteiny nevyskytuji. Tedy napt. cRNA zkoumaného transportniho proteinu je pomoci
vhodného vektoru vpravena do vajicka zaby Xenopus laevis, a funkce vytvoirené¢ho
transportniho proteinu jsou zkoumany pomoci elektrofyziologickych a izotopovych metod.

Nicméné ani uvedené moderni metody nepostacovaly k detailnimu objasnéni vlastniho
transportniho mechanismu jednotlivych transportnich proteint, zejména pak jakym zptsobem
je zajisténa selektivita transportu, tedy napiiklad pro¢ prochéazeji otevienym pdrem
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v draslikovém kanalu jen ionty drasliku a nikoli také tfeba velmi podobné (dokonce o néco
mensi) ionty sodikové. K feSeni téchto problémt jiz nepostacuji biochemické ¢i molekularné
biologické metody studia struktury jednotlivych transportnich proteind po jejich separaci
z membran (i to je velmi pracné!), nebot’ jejich spravna konformace a tim 1 funk¢nost je
moznd jen pii jejich pfirozeném ulozeni v membrang. Zde je tedy potieba aplikovat
nedestruktivni biofyzikalni metody, napt. rentgenovou krystalografii.

Nové poznatky, za které vdécime zejména pracovnim skupinam americkych badatelt
(Peter Agre a Roderick MacKinnon, oba ziskali za svoje objevy Nobelovu cenu v roce 2003),
se tykaji predevSim vysvétleni struktury a funkce iontovych kandli a akvaporini. Jak je
patrné z nize uvedenych obrazkil, ionty vstupuji do kanalu v hydratovaném stavu, ovSem
v useku transportni cesty, oznaCovaném jako ,,filtr selektivity“, molekuly vody se odpojuji.
Misto hydratace nastupuje doCasna elektrostatickd vazba iontu k aminokyselinovym zbytkiim
transportniho proteinu. lont je propustén kandlem jen v tom ptipadé, ze dojde k dokonalé
shod¢ vazebnych sil mezi nim a aktivnimi body ve filtru selektivity, jejichz prostorové
usporadani je specifické pro kazdy typ iontového kanalu:

hydratovany
iont

filtr
- selektivity

membrana

Regulace otevfeni a zavfeni (,gating®)

Schéma funkce filtri selektivity v iontovych kanalech

a) Kationty v hydratovaném stavu (mimo iontovy kanal):

4L JL
Tr Ir

b) Vazba kationtt ve filtru selektivity draslikového kanalu:

R X &

o, o o
* @
-
E %
o) O, O
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Dal8im intenzivné zkoumanym problémem je mechanismus zajist'ujici otvirani a zavirani
iontovych kanalt (angl. gating), o kterém jiz byla zminka na str. 21. Jde zeyména o podrobné
poznani rtiznych cest pfenosu signalu od receptorovych proteint k iontovému kanalu. Jedna
z moznosti je naznacena na nasledujicim obrazku:

Regulace otevienosti kanalu pomoci oddéleného receptoru

; i ®
stinéfn! molekula @ :
1 ; = @ =
o

) %
G-protein—" W otevieni
Messeng® @ ® iontového
/l A | ,® kanélu
aktivace G-proteinu prenos signalu ionty
(GTP +»GDP)

Zpusob zajisténi selektivity pfi transportu molekul vody akvaporiny byl také dlouho zcela
nejasny. Dnes jiz vime, Ze tyto transportni proteiny maji filtr selektivity ponékud odlisny od
filtrG v iontovych kandlech. Akvaporiny propusti pouze ty molekuly, které jsou schopny se
docCasné spojit ve stisnéném hydrofobnim useku poru s aminokyselinovymi zbytky pomoci
vodikovych miistku, a které navic mohou byt donorem i akceptorem této vazby. Cely

vvvvvv

schematicky znadzornéno na pfilozeném obrazku:

Zajisténi selektivity transportu molekul vody
pres akvaporiny
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Vyzkumu akvaporintl je v soucasné dobé vénovana mimoiadnd pozornost jak v rostlinné, tak
1 v zivo¢isné fyziologii, nebot’ se zjistilo, Ze jich existuje v kazdém organismu celé fada typii,
a ze jsou jisté odlisSnostmi nejen ve struktufe, ale i v regulaci jejich tvorby a funkce. Genti
kodujicich tyto transportni proteiny je zndmo nékolik desitek. V membrandch se obvykle
vyskytuji v tetramernich shlucich, ovSem kazdd ze ctyf Céasti je samostatnou funkéni
(transportni) jednotkou. V jednom shluku se nemusi vzdy vyskytovat totozné proteiny. Je
také zajimavé, ze zatimco v zivociSnych bunikach funguji akvaporiny jako pravé poriny (tedy
s trvale otevienym transportnim kanalkem), u rostlin maji schopnost se za jistych okolnosti
uzavirat. Dokonce jsou zndmy dva mozné mechanismy vedouci k jejich zavieni: (1) pod
vlivem nedostatku vody v bunce ¢i za vysoké teploty dochazi k defosforylaci urcitého
serinového zbytku (a v dasledku toho pak k zavieni kanalku), (2) pfi anaerobnim stresu (pfi
zaplaveni kotfentl) zprostiedkovava zaviraci reakci protonace jednoho histidinového zbytku.

Tetramerni struktura akvaporini

Transmembranovy transport organickych latek

Uvniti buiikky 1 mezi buitkami panuje €ild vyména nejen vody a iontl soli, ale i vétSich
organickych molekul, v€etné proteini. Tomu musi odpovidat i dokonale fungujici transportni
systémy, které ale mohou byt velmi odlisné nejen u riznych vnitrobunéénych struktur, ale i u
ruznych typl bunék.

Transport proteinit je zvlast vyznamny u organel. Velké mnozstvi proteind, které
bunééné organely obsahuji ve svych vnitinich strukturdch, a které jesté navic potiebuji
neustale obménovat, neni totiz syntetizovano jejich vlastnim aparatem. PiedevSim do
chloroplasti a mitochondrii musi byt velké mnozstvi (Casto vice nez 50%) proteini
transportovano pies dvojitou membranu z cytosolu. Také pies tonoplast a cytoplazmatickou
membranu je transportovana fada slozitych organickych molekul.

Transport proteint pifes specifické aktivni pfenaseCe v membranach je mozny pouze v
nesloZzeném (linedrnim) tvaru. K udrzeni nesloZené struktury pted vlastnim transportem a
naopak k vytvoreni slozené funkéni konformace molekuly proteinu po transmembranovém
transportu je nutnd spolutcast specifickych pomocnych proteinit oznacovanych jako
chaperony, které se do¢asné navazuji na transportovany protein. Udivujici je specifita vazby
(je nutné rozliSovat mezi stovkami rtiznych proteindl) a pfitom u transportnich proteini v
membranach chloroplasti a mitochondrii nebyly zjiStény zadné glykoproteiny, jejichz
polysacharidové fetézce tuto rozliSovaci schopnost u jinych membran zajistuji. Transport
proteint (i jinych latek) mezi organelami uvniti buriky je neobycejné zrychlovan proudénim
cytoplazmy a vackovym piesunem na vldknech cytoskeletu.
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Transport cukrii (zejména sachar6zy) a dalSich nizkomolekuldrnich organickych latek
(aminokyselin, amidu, bezdusikatych organickych kyselin, atd.) ptes biologické membrany se
déje nejcastéji sprazenym transportem s vodikovymi ionty ve specifickych pfenasecich.
Tento sekundarné aktivni transport miize byt za vysokych koncentraci piislusné latky
provdzen i pasivnim transportem. Zdaleka ne pro vSechny metabolity ale musi byt v
jednodussi, transportovatelné slozky a jejich resyntéza na opacné strané membrany. V
nekterych ptipadech jsou sice v membranach transportni proteiny pro dany metabolit, ale
transport je mozny pouze v jednom sméru, coz obvykle mé svoje opodstatnéni.

Transmembranovy transport sekunddarnich metabolitii, jako napt. flavonoidd,
anthokyanil, rozkladnych produktii asimilacnich barviv, alkaloidi a mnoha dalSich sloucenin,
vyuziva zvlastni transportni proteiny oznacované jako ABC prenasece (angl. ATP - Binding
Casette transporters). Jedna se o primarn¢ aktivni transport, pifimo vyuzivajici ATP jako
zdroje energie (nikoli tedy zprostfedkované pies tvorbu protonového gradientu). Vyzkum
mechanismu pfenosového procesu u transportnich proteinti tohoto typu u rostlin je vSak
teprve v zacatcich.

Radialni a xylémovy transport iontii soli

Jako radidlni transport iontl v kofenech oznacujeme jejich tok od epidermis az po xylém.
Tento tok probiha stejné tak jako u vody soubézné symplastem i apoplastem, s vyjimkou
prostupu pies endodermis a exodermis, kde se oba proudy docasné spojuji. Za nizkych
koncentraci iontl obvykle pievazuje symplastovy tok. Jeho rychlost je asi 10 az 60 mm za
hodinu, coz je podstatné¢ vice nez rychlost prosté difuze za takového koncentra¢niho spadu,
ktery muze v bunkdch vzniknout. K rychlej§imu radidlnimu transportu pfispiva proudéni
cytoplazmy. Zrychleny tok vody v apoplastu ¢i symplastu za siln¢ vyparnych podminek muiize
také vyrazn¢€ napomahat transportu ionta soli.

V celém useku transportu napii¢ kofenem jsou ziejmé dvé klicova mista: jednak pii
vstupu iontit do symplastu (nejcastéji pres plazmatickou membranu bunék pokozky), a potom
vstupu iontii do vodivych elementii xylému z parenchymovych bunék stfedniho valce
sousedicich s xylémem. Tedy, jinymi slovy, jde o vstup a vystup iontd pfes membrany
symplastu.

Ty ionty, které jiz v epidermis vstoupily pies plazmalemu do cytosolu, mohou prochazet
buitkami kiry a stfedniho vélce pomoci plazmodezmat, tedy bez piestupu cytoplazmatické
membrany dal§ich bunc€k. Tento symplastovy transport vSak nutné konc¢i u vodivych
elementll xylému, které, jakozto mrtvé struktury, nemaji spojeni se sousednimi buiikami
pomoci plazmodesmat. lonty zde tedy musi podruhé byt transportovany pies plazmatickou
membranu. V xylému byva koncentrace soli velmi nizkd, a proto pfi tomto transportu jsou
podminky téméf opacné, nez tomu bylo pfi piijmu z pidniho roztoku. Vlastnosti plazmalemy
parenchymovych bunék hrani¢icich s xylémem musi byt tudiz podstatné odlisné od vlastnosti
plazmalemy bun¢k epidermis a kiry. Existuji také dikazy, ze regulacni signaly ovliviiujici
¢innost iontovych kandli a pfenaSe€i v membrané epidermis neovliviiuji cCinnost
transportnich proteinli v membrandch pfiléhajicich ke xylému. Ty maji zfejm¢ svij vlastni
regula¢ni mechanismus.

Podélny (xyléemovy) transport ionti soli v cévach a cévicich je jiz veelku méné zajimavy.
Ionty, stejné tak i1 nékteré organické latky transportované z kotenit do nadzemnich ¢&asti
(zejména aminokyseliny), jsou unaseny proudem vody, a tudiz rychlost jejich transportu je
zcela zavisla na rychlosti toku vody. Stény cév maji sice mirné negativni naboj a tudiz zde
muze dochazet k elektrostatické vazbé casti kationtd. Protoze vSak tato vazba je pomérné
slaba a rychle saturovatelnd, nema z dlouhodob¢jsiho hlediska na vedeni iontl vliv.
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Transport latek v lyku (floému)

Kromé rychlého déalkového rozvodu roztokii v xylému ma rostlina jesté dalsi vykonny a
na xylému nezavisly transportni systém - lyko (floém). Stavba i funkce floémové soustavy je
zcela odli$né od xylému a proto pfedstava, ze hlavni rozdil mezi témito dvéma soustavami je
jen ve sméru proudéni (xylémem vzhiru a lykem dolt), je krajné nespravna. Jak jiz vime,
xylémovy tok probihd v mrtvych strukturdch na zakladé pisobeni fyzikalnich sil a ma
prakticky vzdy vzestupny smeér.

Floémova transportni soustava obousmeérné propojuje vSechny organy rostliny a je proto
mnohem univerzalnéjsi nez xylémovy transport. Tok v [yku md rostlina pod velmi dokonalou
kontrolou, nebot je uzce vazan na metabolické procesy.

Lyko je tvofeno dlouhymi fetézci zivych, avSak bezjadernych bunék, sitkovic. Jsou
navzajem spojeny husté prodéravélymi bunéénymi sténami, oznacovanymi jako sitka. Délka
sitkovic je pfiblizné ¢tvrt az pl milimetru, pouze u nahosemennych byvaji delsi (1,5 mm).
Pti vzniku dospélé sitkovice nejen degeneruje jadro, ale mizi i vakuoly a plazmaticka
membrana v oblasti sitek.

K sitkovicim pfiléhd jednak lykovy parenchym, a jednak zvlastni bunky privodni, které
jsou se sitkovicemi propojeny hustou siti plazmodezmat a tvoii s nimi vlastné jeden funkcni
celek. Na rozdil od sitkovic maji privodni buiiky vysokou metabolickou aktivitu (Casto vyssi
nez buiky v meristémech!). U nckterych skupin druhii, zvlasté¢ z celedi hvézdnicovitych
(Asteraceae) a bobovitych (Fabaceae), maji privodni bunky zvinény (tedy i zvétSeny)
povrch plazmatické membréany, coz lze povazovat za dikaz jejich velkého vyznamu pro
komunikac¢ni spojeni lyka s okolnimi pletivy (lateralni transport).

Uvniti sitkovic, kromé ndasténné cytoplazmy, byvaji napadna vlakénka bilkoviny,
oznacované jako P-protein, ktera se obvykle shlukuji v oblasti sitek. Funkce této bilkoviny je
stale velmi zdhadnd. Vzhledem k tomu, Ze ma snadnou schopnost koagulace, mtize rychle
utésnit otvory v sitku v pfipad€ poranéni a zabranit tak vytoku cenné floémové tekutiny. Do
jaké miry mize slouzit také jako regulator prutoku, eventualné jako soucdst obranné¢ho
mechanismu proti patogentim, neni dosud jednoznaéné dokézano.

pravodni burika plastidy

floémovy protein
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pruvodni burika

Stavba sitkovic a jejich t€sna vazba na privodni buiky v lyku.

SloZeni roztoki transportovanych ve floému je nejen druhové specifické, ale méni se i v
zavislosti na rychlosti riistovych a metabolickych procest. Vzdy vSak ptevazuji neredukujici
cukry, z nichZ byva nejhojnéjii sachardza. Jeji koncentrace miize dosahovat az 150 g I"'. Dale
byvaji hojn& zastoupeny aminokyseliny (az 15 g I'', zejména kyselina glutamova, asparagové
a serin) 1 jiné organické kyseliny, ale také napt. ATP a fytohormony. Ve floémové $tave lze
Gasto zjistit i ionty anorganickych soli (napt. K¥, Na”, Ca™", Mg*", z aniontii zejména fosfaty).
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Sitkovice se udrzuji ve funkénim stavu zfidka déle nez jednu vegetacni sezoénu, pokud
ovSem je zachovana kambialni aktivita. Ve starych nefunkc¢nich sitkovicich se hromadi
polysacharid kaloza, ktery slouzi k jejich dokonalému utésnéni. Kal6za mulze byt
produkovana i v mladych funk¢nich sitkovicich, a to jednak pfi jejich poranéni, ale i v
dasledku pisobeni nékterych stresovych faktori (napt. za vysoké teploty).

Popis vlastniho mechanismu floémového toku 1ze rozdélit na tii hlavni otazky:

(1) co je hybnou silou celého toku,
(2) jakym zptsobem je fizen vstup latek do sitkovic (tzv. napliiovani zdrojové casti lyka),
(3) jakym zpisobem je tizen vystup (,,0dbér*) latek ze sitkovic na miste jejich potieby.

Z vysokych rychlosti floémového toku (pfiblizng 1 mh™) je ziejmé, Ze nemiZe jit o
prostou difuzi ani o pfenos zrychleny proudénim cytoplazmy, ktery je bézny v jinych
symplastovych strukturach, nebot’ jeho rychlost byva jen nékolik centimetrti za hodinu.
Skute¢nost, Ze lyko je tvofeno Zivymi buiikami, vedla k intenzivnimu zkoumdni dalSich
moznosti aktivniho transportu v 1yku, energeticky zdsobeného ptredevsim z privodnich bun¢k
po celé délce floémové soustavy. Vychazelo se pfitom z domnénky, Ze transport ptes otvory
v sitkach (po jejich vyplnéni P-proteinem) muize probihat pouze za dodavani metabolické
energie. Tato domnénka se nepotvrdila. Bylo naopak prokdzano, ze u funk¢nich sitkovic jsou
u vétSiny druht rostlin sitka natolik volna, ze umoziuji hromadny tok. V neprospéch uvedené
pfedstavy aktivniho transportu svédéi také skutenost, Ze uméle navozena inhibice
metabolismu sitkovic a privodnich bunék (napt. nizkou teplotou ¢i chemickym blokovanim
enzymu ve stonku a v fapicich listd, ne vSak v oblasti zakonceni lyka!), nema obvykle vétsi
vliv na rychlost toku.

V soucasné dobé se pro vysvétleni mechanismu transportu roztokd v lyku uznava jako
nejpravdépodobnéjsi teorie tlakového toku, kterd byla vypracovana jiz ve dvacatych letech
tohoto stoleti, a od t¢ doby bylo nasbirdno hodné diikazl na jeji podporu. Podle této teorie
neni nutné uvazovat o aktivnim podilu vSech sitkovic na transportu. Hromadny tok je dan
tlakovym rozdilem mezi zaCitkem a koncem celé transportni cesty. Rozdilného tlaku je
dosazeno propojenim odlisnych osmotickych systémii. Ten prvni je umistén u zdroje asimilatt
(tedy obvykle v listech) a druhy na mistech jejich spotieby (v kofenech a v jinych energeticky
nesamostatnych organech ¢i tloziStich asimilatt). Asimilaty se hromadi ve zdrojovém
zakonceni floému, coz je provazeno osmotickym vtokem vody do sitkovic ze sousednich
bunécnych stén, které jsou napajeny xylémovym proudem. Vznikly tlak (az 2,5 MPa) vede k
toku tekutin na opacnou stranu floémovych drah, kde je tlak niz8i. V tomto druhém
osmotickém systému dochazi k vystupu rozpusténych latek i vody. Vystup vody je dan
vys$8im vodnim potencidlem vody v sitkovicich ve srovnani s vodou v apoplastu, a je nutnou
podminkou udrzeni stalého toku. V mistech nejvétsiho odbéru cukrii z floému se udrzuje
jejich pomérné vysoka koncentrace v apoplastu, coz vede nejen ke tlakove, ale i osmoticky
podminénému vystupu vody ze sitkovic. Cast asimilati je odebirana z 1yka i v prabéhu toku.
V lyku se tedy udrzuje staly spad koncentrace osmoticky aktivnich latek 1 spad
hydrostatického tlaku od zdrojové casti (zacatek transportu) po mista spotieby (zakonceni
transportu).

Rychlost floémového toku zéavisi v prvé fad¢é na fungovani osmotického systému v listech
(= u zdroje asimilati). Vykon tohoto systému je dan rozdilem vodniho potencidlu mezi
symplastem (koncentrovany roztok na zacatku floému) a apoplastem (zfedény xylémovy
roztok v bunéénych sténach).

Popsana teorie tlakem fizeného toku ma i svoje slaba mista, ktera cekaji na vysvétleni.
V prvé fadé neni jasné, pro€ jsou vodivé elementy lyka zivé buiiky s komplikovanou stavbou
sitek, kdyz pro cCisté tlakovy mechanismus transportu by 1épe vyhovovaly mrtvé bunky, jak je

tomu u xylému. )
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Nejsme si také zatim jisti, zda tlakovou teorii lze vysvétlit floémovy tok
u nahosemennych (Gymnospermae). U této skupiny rostlin byvaji sitka v sitkovicich
pravidelné potazena membranami typu hladkého endoplazmatického retikula a neni tedy
vubec jasné, zda a do jaké miry je vilbec mozny hromadny tok.

1. napliovani Iyka asimilaty v listech

L — osmoticky pfijem vody z apopiastu
(bunécné stény, xylem)

—{—— tok vody apoplastem

- e s .

s s L e odbér asimilata z Iyka
Ve ‘v mistech spotfeby
-t e
S /
Bt RREE SRUEPIEEE SRER g
<4 - s -] — takovy vystup vody do apoplastu

("reverzni osmoza”)

Znazornéni hlavnich ryst teorie tlakového toku tekutin v lyku v dasledku soucinnosti dvou osmotickych
systému (blize viz text).

Napliiovani lyka (angl. phloem loading) je proces pii kterém dochazi k hromadéni cukrti
a dal$ich latek ve floému v blizkosti asimilujicich bun¢k mezofylu do koncentrace, ktera je
podstatné vyssi (az 40x) nez v okolnich buiikdach zdrojového mezofylu. Tento proces zistaval
po dlouhou dobu nevysvétlen. Na prvni pohled bylo zfejmé, Ze se sotva muze jednat o
transport Cist€¢ symplastovou cestou (pfes plasmodesmata az do sitkovic), nebot’” v tom
ptipadé by nebylo mozné zachovat tok rozpusténych latek z nizsi koncentrace do vyssi. To
1ze zajistit jen pfi energeticky dotovaném aktivnim transportu pfes membrany. Membranovy
transport cukrii se d&je symportem s H' ionty, které jsou zpdtné pienaSeny protonovymi
pumpami. Uvazovalo se tedy, Ze symplast lyka (sitkovice s privodnimi buiikami) neni
propojen s okolnim mezofylem pIné¢ funkénimi plasmodesmaty, a ze ze symplastu mezofylu
ptestupuji cukry (pfevazné sachar6za) pies plazmalemu do apoplastu (do bunééné stény a do
mezibunéénych prostor) a odtud, opét pfes membranu, do privodnich bunék a sitkovic (tzv.
apoplastovd cesta napliiovani lyka).

Novéjsi vyzkumy dokazaly, ze k tomu tak skutecné u velkého poctu druhii rostlin
dochdzi, ale zdaleka ne u vSech. U n&kterych taxonomickych skupin rostlin (zejména
evolucné starSich, véetné mnoha druhii stromii a ketit) nebyl prokdzan piestup cukrti do
apoplastu, ale pouze piimy tok plasmodesmaty z mezofylovych bunck az do lyka, ktery, jak
jsme jiz naznacili, by teoreticky nemél byt mozny. Tato Cist¢ symplastovd cesta je ovsem
podminéna jednim zdsadnim pozadavkem: transportovand sachar6za se musi v privodnich
bunkach lyka pretvorit na slozitéjsi cukry s vétsi molekulou (napt. na rafindzu ¢i stachydzu),
jejichz transport plasmodesmaty zpét do mezofylovych bunék neni mozny. Jednd se tedy o
jakousi ,, polymeracni past*“, ktera umoznuje hromadéni cukri v lyku i bez ucasti aktivniho
transmembranového transportu. Vyznamnou tlohu zde ovSem také hraji strukturni a funkéni
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vlastnosti plasmodesmat, které musi byt schopny uU€inn€ zabranit zpétnému transportu
molekul rafindzy.

Apoplastova cesta naplnovani lyka

bunécna sténa <+— tok sacharézy

detail

—>

mezofylové buriky  pruvodni burka
+ sitkovice pravodni bunika  sitkovice

Hlavni znaky apoplastové cesty
« bufiky lyka nejsou spojeny s okalnimi bufikami pomoci plasmodesmat,

e privodni buiky lyka maji zvétéeny povrch a velkou hustotu transportnich
proteinll pro sachardzu v plazmatické membrané (symport s H*),

* ma vysokou kapacita transportu (i za chladu a jinych stresovych stavil),
+ vyskytuje se u evolu¢né mladsich taxonomickych skupin rostlin.

Symplastova cesta naplnovani lyka

== g
mezofvlové buriky  priavodni burika

+ sitkovice pravodni burika  sitkovice
Hlavni znaky symplastové cesty:

+ hojna plasmodesmata na rozhrani mezofyl - lyko, ktera jsou propustné jen
pro malé molekuly,

 udrZovani nizké koncentrace sacharézy v Ilyku (a tim i koncentraéniho

(rafindza, stachybza, manitol),

« vybtvofené sloZitéjsi cukry nemohou projit pfes plasmodesmata zpét do
mezofylu, proto zlstavaji v Iyku (,polymeraéni past),

* mapomérné malou transportni kapacitu, je citlivd na chlad,

e vyskytuje se hlavné u evolu¢né stardich druhl rostlin (fada druhl stromd,
ketl a teplomilnych bylin).

Stavba a funkce plasmodesmat je v soucasné dob¢ intenzivné studovana, nebot’ jejich
zminéné schopnosti selektivni regulace mezibunécného transportu latek byly sice mnohokrat
pozorovany, ale chybélo vysvétleni mozného mechanismu. Dnes jiz vime, ze regulacni
schopnosti ma piedevs§im oblast krécku — depolymeraci aktiniovych vldken se mlze zvysit
primér transportovanych ¢astic zbéznych 1,5 - 2 nm az na 10 nm (tedy pak projdou
molekuly az do velikosti 20 kDa!), ovSem na druh¢ strané je mozné silné ptivieni az zavieni
kanalu v oblasti kréku. Navic pravé tam byla dok4zéna piitomnost zvlastnich proteint, které
mohou hrat roli selek¢nich filtrit vylucujicich z transportu nékteré latky.
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Schéma vnitfni stavby plasmodesmat
a) pﬁér_ry fez - _ ] b celni pohled
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----------------

stfedni dutina

ER —endoplazmické retikulum, D — desmotubulus, PM — plazmaticka membrana,
CW — bunécna sténa, CS — cytoplazmovy rukav, DP — proteiny desmotubulu,
CR - stredni valecek, PMP — proteiny vazané na PM, SP — pficné vybeézZky.

Smérovani transportu a vystup ldatek z lyka jsou v soucasné dob¢ intenzivné studované
procesy, a to zejména pro jejich mozné praktické vyuziti. Pokud bychom napiiklad dokézali
vhodnymi zasahy (chemickymi reguldtory, genovou manipulaci) lépe usmériovat toky
asimilati do zdsobnich organt ¢i do semen zemédélsky vyznamnych plodin, mélo by to
nepochybné velky vyznam pro zvySeni jejich vynosii. Bohuzel tak daleko jesté¢ nejsme,
protoze nase zakladni poznatky o regula¢nich mechanismech floémového transportu jsou
stale nedostatecné.

Jiz dosti dlouho bylo zndmo, ze z téhoz mista (napt. z urcitého listu) mohou byt
jednotlivé typy sloucenin, soucasné vstupujici do lyka, transportovany do odliSnych organt.
Tedy napf. sachar6za prevazné do kofeni, aminokyseliny do mladych listd, atd. Pozdé&jsi
presnd méfeni ale dokdzala, Ze tento zdéanlivé smérovany transport neni dan existenci
specifickych transportnich drah (tedy rozdiln€¢ smérovanych izolovanych sitkovic, které
spojuji jen néktera mista). Elementy lyka jsou obvykle dosti slozité pospojovany (nejen
podélné, ale i pfi€n€), a na mnoha mistech dochdzi k ptestupu transportovanych latek do
apoplastu a jejich resorpci zpét do lyka. To vSe umozituje smérové velmi plasticky pohyb
(svym zpusobem cirkulaci) transportovanych latek po celé rostling. Preferencni zasobeni
urcitého organu urcitou slouceninou je obvykle dano veétsi schopnosti ,,odbéru“ dané latky z
floémové tekutiny v daném misté.

Mechanismy Fidici vystup rozpustéenych latek z lyka jsou zndmy dosud nedostatecné.
Principialné jsou opét mozné dvé rozdilné cesty, apoplastova a symplastova, tedy obdobné
jak u napliovani lyka. Symplastova cesta vystupu je Castéj$i a je podminéna znacnou
selektivitou a regulacnimi schopnostmi plasmodesmat. Presnéj$i idaje o regulaci rychlosti
,odbéru‘ latek z lyka v ur€itém organu mame jen pro nekteré typy sloucenin, predevsim pro
sachar6zu. Bylo zjisténo, ze zcela zédsadni Glohu méa v tomto pifipadé aktivita enzymu
invertazy v tésné blizkosti 1yka, kterd §tépi sachar6zu na glukozu a fruktozu. Tyto redukujici
monosacharidy jiz nemohou byt dale transportovany lykem, ani do ného nemohou vstupovat,
nebot’ v membranach sitkovic a prtivodnich bun¢k nejsou pro né transportni proteiny.
Naopak, nerozlozena sachardza vstupuje zpét do lyka velmi snadno protoze sachardzovych
pienaSecl je v membranach dostatek. Organ, ktery ma v jisté fazi vyvoje naroky na zasobeni
sachar6zou, zaCne pro zvySeni jejiho odbéru z lyka vytvaret vice invertdzy. Vyzkumu
podnétii a procesti spojenych s regulaci tvorby a aktivity riiznych typt invertaz (existuje jich
celd pocetna skupina!) je nyni vénovana zvlasté velka pozornost.
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Metody pro stanoveni latek vedenych lykem.

Pfi studiu floémového transportu nas zdaleka nezajima pouze jeho rychlost a smér (ty se
nejcastéji ur€uji pomoci stabilnich ¢i radioaktivnich izotopil), ale také chemické slozeni a
koncentrace transportovanych latek. K tomu vSak potfebujeme ziskat vzorky floémové
tekutiny. Po nafiznuti sitkovic se floémovy tok velmi rychle zastavuje, takze timto zpisobem
nelze odbéry provadet.

Nastésti madme nyni k dispozici jinou, velmi u¢innou metodu odbéru, vyuzivajici savého
hmyzu. Pivodné byla pouzivdna v entomologii k analyze potravy msSic, dnes je z ni ovSem
rutinni metoda rostlinné fyziologie. Sajici mSici, kterd svym sosakem proniké do sitkovice,
nejprve zmrazime (pevnym CO,) a pak jeji télo oddélime tak, aby sosak ziistal v rostliné.
Diky stalému pietlaku ve floému (2 az 3 MPa) nam ze zbytku sosaku po dlouhou dobu vytéka
tekutina k analyze (asi 1 pl za hodinu).

Dalsi neméné vtipna metoda byla vymySlena pro praci s bobovitymi rostlinami. V
mladém lusku vyfizneme okénko, abychom méli pfistup k tvoficimu se semeni. U n¢ho pak
nafizneme vn¢j$i obal a vyjmeme embryo. Misto po embryu se vyplni rozehfatym agarem.
Asimilaty z floému se do rostouciho embrya dostavaji apoplastovou cestou pies endothel
(protoze floém neni s embryem propojen), a tudiz velmi snadno difunduji 1 do agaru. Agar
pak ve vhodnou dobu vyjmeme a analyzujeme.

Transport plynii v rostlinach a vymény s atmosférou

Kromé¢ transportu vody, iontl soli a organickych latek jsou s zivotem rostliny spojeny
1 dalezit¢ vymény plyni. Veskery uhlik, ktery je zdkladem pro stavbu organickych latek,
ptijimé rostlina ze vzduchu ve formé oxidu uhlicitého. Nezbytny je 1 ptijem kysliku pro
uvoliiovani chemické energie v respiracnich procesech. Podle toho, zda ptevazuji asimilacni
nebo disimilacni procesy, miize se smér transportu obou téchto plynit ménit. Tteti vyznamnou
plynnou slozkou, jednosmérné vystupujici z rostliny je vodni para. Denni uhrn
transportované vodni pary je obvykle vice nez stokrat vétsi nez mnozstvi kysliku a oxidu
uhlicitého. Neékteré dalsi plyny transportované v rostlinach (napf. endogenni etylen a
amoniak) jsou z kvantitativniho hlediska jiZ mnohem méné vyznamné.

Hlavni cesty a mechanismus transportu plynii

Plyny se mohou pohybovat v rostlin¢ syst¢tmem vzajemné propojenych mezibunécnych
dutin naplnénych vzduchem (intercelulary), které se obvykle vyskytuji ve vSech organech. V
pletivech bez vzdusnych intercelular a uvnitt bunék je transport plynnych latek mozny pouze
po jejich rozpusténi ve vodé. Tok plynii je udrzovan bud’ samovolnym pohybem molekul po
koncentracnim spadu (difuze), nebo nucenym proudénim po spadu tlaku (hromadny tok).

Difuze je pro transport plynil v rostlindich mnohem vyznamnéjs$i nez pro pohyb ¢astic v
roztocich. Jednak proto, ze v intercelularach se jen ziidka vyskytuji vétsi rozdily tlaku,
vedouci k hromadnému toku, ale hlavné proto, Ze difuze v plynném skupenstvi je zhruba
desettisickrat rychlejsi nez v roztocich.

Podle prvniho Fickova zdkona plati, ze rychlost difuzniho toku (J,, poc¢et moli latky n,
které¢ projdou jednotkovou plochou za jednotku ¢asu) je imérna koncentracnimu gradientu
(0Cy/ 0X): Jn = -Dp. 0C,/0x

kde D, je difuzni koeficient pro latku n je zavisly na teploté a nckterych dalSich faktorech
prostfedi. Difuze probihd od vyssi koncentrace k niz$i, proto je vyraz (podle zavedené
konvence) zaporny. Po upravé uvedeného vztahu pro méfitelny rozdil koncentraci (AC,) na
mistech od sebe vzdalenych o Ax dostavame:

_ AC, D,
Jn=Da AX  Ax

ACn
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Podil D,/Ax nazyvame difuzni vodivost pro latku n a oznacujeme ji zjednoduSené jako g,.
Jeji prevracena hodnota (1/g,) se oznacuje jako difuzni odpor pro latku n (ry):

_Da _Jdn 1

17 Ax  AC, 1
Pouzivané jednotky: J [mol.m?s™'], C [mol.m™], x [m], D [m%s'], g [ms'], r [s.m].
Hodnoty difusni vodivosti mohou byt také vyjadiovany v jednotkach [mol.m?.s™], pficemz
plati:

8,314.T

Pa
kde T je absolutni teplota a p, je tlak vzduchu béhem métenti .

g [m.s']= g [mol.m?.s]:

Hodnoty difuzniho koeficientu jsou specifické pro jednotlivé plyny, napt:
CO, D=1,51.10" m’s"
kyslik D =1,95.10" m’s™
vodni para D =2,42.10" m%.s™

Z uvedenych ptiklada je ziejma zavislost D na molekulové hmotnosti plynt - vyssi hodnota
D u mensich molekul znamena jejich rychlejsi tok (za stejného rozdilu koncentraci).

Nejmensi problémy byvaji s transportem kysliku. Jeho obsah ve vzduchu (pfiblizné 21
objemovych %) je natolik velky, Ze 1 pfi omezenych difuznich cestach (zaviené priduchy v
listech, nebo u organti s epidermis bez priiduchil) netrpi rostliny jeho nedostatkem. Kyslik
pomérné snadno pronikd kutikulou, bunéénymi sténami i membréanami, mnohem pomaleji
vSak pronika roztoky v pletivech. Hlavnim mistem spotfeby jsou mitochondrie a peroxisomy.
U lista s aktivni fotosyntézou obvykle kyslik vznikajici pii fotolyze vody pokryva potieby
respiracnich procesi, ¢i dokonce byvé nadbytek odvadén do atmosféry.

Jisté potize s transportem kysliku mohou vzniknout pouze u rostlin, jejichz kofeny rostou
v anaerobnim prostredi (moktady, zaplavené ¢i zhutnélé pidy). U téchto rostlin mivaji
koteny zvlasté bohaté vyvinut systém intercelular (az 70% plochy na pfi€ném prifezu),
zajiStujici dostatecné rychlou difuzi kysliku na vzdéalenost n¢kolika desitek centimetrii. U
nekterych vodnich rostlin (napft. Celedi stulikovitych) byl objeven mechanismus vyvolavajici
hromadny tok vzduchu do submerznich ¢asti (cirkulace fapiky rizné starych listi v zavislosti
na zmeénach jejich teploty). Existuji dikazy, ze k hromadnému toku kysliku do kofenii
zaplavenych rostlin (napf. ryze) mize dochézet také v souvislosti s rozpousténim oxidu
uhlic¢itého ve vod¢. Pokud totiz neni ten objem kysliku, ktery se spotiebovava pii dychani,
nahrazen stejnym objemem CO; (tedy v piipad¢ uniku CO, do vody v okoli kotfentl), pak v
intercelularach kotent vznika podtlak vedouci k hromadnému toku vzduchu z nadzemnich
¢asti spojenych s atmosférou.

Transport oxidu uhlicitého, ktery je produkovan ve vSech zivych castech rostliny pii
aerobnich respiracnich procesech, je mozné rozdé€lit na dvé faze. Tou prvni je transport ve
vodnim prostfedi (cytosol a hydratované bunécné stény) a druhou pak difuze ve vzduchem
naplnéném prostoru intercelular. Ve vodnim prostiedi je CO, nejen rozpustén, ale Cast
molekul reaguje s vodou za vzniku kyseliny uhlicité, kterd pii pH nad 4,5 rychle disociuje na
hydrogenuhli¢itanové ionty. I malé zvySeni pH v bufice zna¢né€ snizuje pomér mezi obsahem
volné rozpuSténého CO, a vazaného ve form¢é¢ HCOs; ionth. Transport CO; ve vzduchu
napliiujicim intercelulary a pfestup ptes epidermis s kutikulou je obvykle velmi rychly, nebot
koncentrace CO, vytvofena v intercelularach respiraci je pomérné vysoka (fadové nékolik
objemovych procent), zatimco ve vzduchu v okoli rostliny je velice nizka (0,036 objem. %),
a tim i koncentrac¢ni spad, na kterém je zavisla rychlost difuse je ptiznivé vysoky.

U listd s probihajici fotosyntézou zdaleka nesta¢i vydej oxidu uhli¢itého z respiracnich
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procest (ty bézi stale, i na svétle!) kryt jeho spotiebu v asimilacnich procesech. Je tedy nutny
transport CO; do listu, coz je spojeno s fadou vaznych problémi. Vzhledem ke zminéné
nizké koncentraci CO, ve vzduchu je rychlost difuze obvykle nedostatecnd k plnému
uspokojeni potteby syntetickych procest.

Rychlost difuze CO; do listu je tedy vaznym limitujicim faktorem celkové rychlosti
fotosyntézy a je ji proto pii fyziologickych vyzkumech vénovana velka pozornost. Cim je
vlastné omezovana rychlost toku CO; do listu? Pokud je kapacita biochemického zpracovani
CO; v buiice vysoka a koncentrace CO, ve vzduchu okolo listu konstantni, pak rozhodujici
slovo ma vodivost difuznich cest, nebot’ koncentra¢ni spad zlstava stejny. Naprostd vétSina
CO; vstupuje do listh priiduchy, které jsou nejuz§im mistem difuzni cesty a proto také nejvice
rozhoduji o rychlosti difuze. Sitku priduchovych §térbin (a tim tedy i vodivost pro difuzi
CO,) muze rostlina ve zna¢ném rozmezi aktivné fidit. Funkci priducht si v dalSim textu
podrobnéji popiSeme, stejné tak jako metody, pii kterych stanoveni rychlosti toku CO;
vyuzivame k odhadu rychlosti fotosyntézy a respirace.

Prijem CO,do listu je nutné spojen s vydejem vodni pary !

Hrani¢ni vrstva
Mezofylové bufiky {.F"al'lséldc:n.r;\ftr parenchym /

f)(ylém

Kutikula

svrchni ~—"F
epidermis

Vyeoka tenze
vodni pary

Spodni

epidermis ____

Kutikula
Qdpor
hraniéni vrstvy

Vodni péra ' Svaraci bufiky

Neani pary Vygals parcisini

Transport vodni pdary je prakticky vzdy jednosmérny, z rostliny do atmosféry, nebot’
vzduch v intercelularach povazujeme za téméf nasyceny vodni parou. Teoreticky ovSem
transport vodni pary ze vzduchu do rostliny moZzny je - napf. u siln¢ vyschlych ¢i
podchlazenych organti ve vlhkém prostfedi. To jsou vSak opravdu vzacné piipady. Draha
difuze molekul vodni pary z rostliny byva velmi kratka a gradient koncentraci obvykle
neobycejne velky - z toho vyplyva i velka rychlost difuzniho toku.

Gradient koncentrace ¢i parcialniho tlaku vodni pary mezi vzduchem a listem je nejen
zmény parcialniho tlaku vodni pary ve vzduchu, tak i v listu, a to pfedevSim pro jeho silnou
zévislost na teploté. Teplota vzduchu i listh se méni v pribéhu dne casto nestejnym
zpusobem, avSak kazdé zvySeni teploty (jak vzduchu, tak i listi) vede obvykle k prudkému
zvySeni gradientu koncentrace vodni pary.

Transport vodni pary z rostliny je mozny vSemi jejimi Castmi, ovSem daleko
nejvyznamnéjsi, tak jako v ptipadé CO,, je opét u listh. Organy ve kterych neprobiha
fotosyntéza mohou mit povrch pokryty souvislou kutikuldrni vrstvou s voskovymi
impregnacemi, kterd velmi zpomaluje rychlost difuze vodni pary. Asimilujici organy se vSak
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takto trvale uzavirat nemohou. Pro zajisténi dostate¢ného ptisunu CO, ke chloroplastim je
zadouci, aby list kladl co nejmensi odpor difuznimu toku. Rostlina je tedy postavena pred
dilema, jak ziskat co nejvice CO, a pfitom ztratit co nejméné vody. Stavba a funkce
pruduchového apardtu je prikladem velmi dokonalého optimaliza¢niho feSeni tohoto
problému.

Priiduchova regulace vymény plynii

Vsechny organy vyssich rostlin, ve kterych probiha fotosyntetickd asimilace CO, maji v
epidermis pravidelné rozmistény zvlastni parové bunky, oznacované jako buriky svéraci. Ty
¢asti bunécné stény, kterymi se ob¢ svéraci buiiky spolu stykaji, nejsou srostlé, ale vytvare;ji
priduchovou Stérbinu, kterd v otevieném stavu zasadnim zptisobem usnadituje vyménu plynit
mezi vzduchem v intercelularach a okolni atmosférou. Kdybychom secetli plochu otevienych
priduchovych §térbin, zjistili bychom, Ze tvofi sotva jedno procento z celkové plochy listu.
Rychlost difuzniho toku plynt praduchovymi §térbinami vSak miize byt mnohem vétsi, nez
bychom ocekévali - zhruba asi jako kdyby polovina plochy listu nebyla viibec pokryta
epidermis. Navic velikost praduchové Stérbiny miize rostlina aktivné a zcela spojité ménit od
stavu Uplného uzavieni az po plné otevieni, priduchy ji tedy davaji moznost velmi dokonale
fidit rychlost vymeény plynt s okolim.

Svéraci bunky praduchil pii riistu listil sice vznikaji ze stejného meristematického zdkladu
jako ostatni epidermdlni bunky, avSak pii diferenciaci ziskavaji zcela jiné strukturni znaky.
Nejde jen o na prvni pohled zjevné tvarové rozdily a zvlastni zesilené ¢asti bunécné stény. Na
rozdil od béznych bun¢k pokozky maji vzdy dobie vyvinuté chloroplasty, které vSak témer
neobsahuji karboxylacni enzym Rubisco. Zato v cytosolu je hojné ptitomen jiny karboxylacni
enzym, PEP karboxylaza. Maji velky pocCet mitochondrii s vysokou aktivitou citratového
cyklu. Svéraci bunky nejsou propojeny se sousednimi bunkami pomoci plasmodesmat, zato
maji s nimi velmi dokonalé spojeni pomoci transportnich proteint v plasmatické membrané.
VSechny tyto zvlastni znaky stavby svéracich bun€k podminuji jejich spravnou funkci.

Mechanika pohybii priiduchii je znama velmi dobte. Otevirani pruduchové stérbiny je
zpisobeno transportem vody z bunék listoveho mezofylu do sveracich bunék, tedy zvétSenim
jejich objemu. Tim, ze ve sténach svéracich bunék pievazuje pii¢nad (radidlni) orientace
celulézovych vldkének (micel), nemaji tyto buiilky po piijmu vody tendenci zakulacovat sviij
tvar (a tim tedy uzavirat Stérbinu), ale spiSe protahovat se do délky. Vzhledem k pevnému
ukotveni koncli svéracich bunck do bunéénych stén sousednich bunck je vysledkem
protahovani jisté prohnuti ("vybouleni") svéracich bunék bo¢nim smérem. Tim se Stérbina
rozevird. Toto zdkladni schéma mulze byt ponékud modifikovdno u rostlin s atypickou
morfologii svéracich bunék, napf. u trav dochazi ke zvétSeni objemu pouze v rozsifenych
koncich svéracich bunék.

-
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Pfivieny a plné otevieny praduch (nahote). Vlevo dole je znazornéno piicné ulozeni celulosovych (micel) v
bunéénych sténach svéracich bunek, vpravo pricny fez svéracimi bunkami v otevieném a zavieném stavu.

TRANSPORTNI PROCESY 36



Vysvétlenim mechaniky pohybi jsme vSak teprve na uplném zacéatku fetézce pficin a
nasledki. Cim je zpisoben nahly piijem vody do svéracich bunék pii otviraci reakci? Bylo
dokézano, ze jde o pfijem vyvolany zvySenim osmotického tlaku ve svéracich buiikéch,
a to v dusledku rychlého presunu iontit drasliku. Nahly tok draslikovych ionti do svéracich
bunék je ovSem zavisly na otevieni iontovych kanall pro draslik v plazmatické membrané, a
soucasn¢ na stimulaci protonovych pump, jejichz aktivitou dochdzi k piesunu vodikovych
iontl na vné&jsi stranu plazmatické membrany. Chybé&jici vodikové ionty v cytosolu svéracich
bunék jsou dopliovany disociaci organickych kyselin, predev§im kyseliny jablecné a
citronove, jejichz tvorba z rezervnich sacharidii je rovnéz stimulovana (= biochemicky pHstat
umoznujici zachovat optimalni pH pro enzymatické procesy v cytosolu). Vytvotfeny vysoky
elektrochemicky potencidl nahromadénim protond v bunécné sténé je podminkou rychlého
difusniho toku iontd K™ do cytosolu svéracich bunék. Piesun ionti drasliku byva nékdy
provazen i presunem jistého mnozstvi chloridovych ionti.

Pti zaviraci reakci praducht je aktivita protonovych pump inhibovana, ale soucasné
dochazi k aktivaci membranovych proteinii pro export maldtovych aniontll ze svéracich
bunék. Tim dojde k depolarizaci plazmatické membrany a k samovolnému transportu iontt
drasliku z cytosolu svéracich bunck do bunécéné stény a do bunck vedlejSich. Stejnym
smérem zacne osmoticky difundovat i voda, turgorovy tlak se snizi a praduch se zavfe.
Existence malatového pfenasece v membranach svéracich bunék a jeho klicova vyznamnost
pro zaviraci reakci pridduchii byla objevena teprve v roce 2008.

Jaky signal vSak spousti cely otviraci a zaviraci mechanismus do pohybu? Vysledkem
mnohaletého usilovného hledani zptsobu fizeni pohybt pruduchti je zjisténi, Ze neexistuje
jediny signdl ¢i fidici okruh, ale u kazdé rostliny je jich vzdy né€kolik a na zcela odliSnych
principech, ale pisobicich ¢asto soucasné v koordinované souhfte.

Svétlo (viditelné zéfeni) je zcela evidentné jednim z vyznamnych signalll. Za tmy jsou
praduchy u vétSiny rostlin uzavieny (vyjimku tvofi jen néckteré sukulentni rostliny
metabolickou cestou CAM, ke kterym se jeSté vratime v kapitole o fotosyntéze). Po osvétleni
vSak dochazi k rychlému otevirani. Vysvétlit pfenos tohoto signalu vSak neni jednoduché.
Podle dtivéjsich predstav mél byt vliv svétla zprostfedkovan jeho absorbci v chlorofylu a
posléze snizenou koncentraci CO, v interceluldrach v dasledku aktivované fotosyntézy. Dnes
vSak vime, ze kromé& tohoto nepiimého mechanismu mize svétlo pisobit na pohyby
praducht také ptfimo, nezavisle na fotosyntéze. Nejvétsi ¢inek ma svétlo modré (o vinové
délce 430 az 460 nm), které aktivuje €innost protonovych pump v plazmatické membrané
svéracich bunék. Tato aktivace je zprostfedkovana flavoproteinovym pigmentem
oznacovanym jako kryptochrom, ktery je vazan v plazmatické membrané svéracich bunék.

Koncentrace CO; ve vzduchu v intercelularach ma neobycejné vyznamny vliv na pohyby
priducht (za nizké koncentrace se otviraji, vysoka naopak vede k zavirdni). Koncentrace
CO; byva velmi Casto hlavnim fidicim signalem, a to pfedevsim za nizkych a kolisavych
hodnot zateni, kdy se otvirani priduchu miize v podstaté zpétnovazebné ridit rychlosti
spotreby CO; ve fotosyntéze. Do jaké miry se na tomto fizeni podili i fotosyntéza piimo ve
svéracich bunkach, neni jesté¢ bezpecné prokdzano - existuje fada praci svéd¢icich pro, ale i
proti. Nicméné zmény koncentrace CO; v intercelularach vyvolavaji pohyby priduchi i za
tmy, coz je dikazem, Ze musi existovat fidici mechanismus nezavisly na fotosyntéze.

Nedostatek vody v listu (vodni deficit), provazeny poklesem vodniho potencialu a
turgoru, zplisobuje za i jinak pfiznivych okolnosti (dostatek svétla, potieba dodavat CO, pro
fotosyntézu) zavirani pruduchii, nebot’ ochrana listu pred nadmérnou ztratou vody ma
prioritu pred maximalizaci toku CO; pro fotosyntézu. Jak jiz vime, praduchy se udrzuji v
otevieném stavu diky vysokému turgoru svéracich bun€k a tak neni obtizné si predstavit
jejich pasivni zavieni v diisledku vétSiho sniZzeni obsahu vody, a tim 1 ztraty turgoru, ve vSech
bunkach listu.
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Existuje vSak jesté jiny, citlivéj§i zplsob reakce na nedostatek vody, ktery umoziuje
rostlindm zavirat prtiduchy mnohem dfive, nez dojde k vétsi ztrat¢ vody. Jde o reakci
zprosttedkovanou kyselinou abscisovou, ktera je jednim z dilezitych fytohormont. Kyselina
abscisova se uvolnuje z mezofylovych bunék jiz pfi velmi mirném poklesu jejich turgoru a je
vedena ke svéracim bunikdm. Plsobenim kyseliny abscisové dochédzi k inhibici ¢innosti
protonovych pump, ovSem zprostiedkované, pomoci vnitrobunéénych druhotnych mediatora,
ke ktery patii v prvé fad¢ ionty vapniku. Koncentrace iontli vapniku ovliviiuje v burice
rychlost enzymové fizenych reakci (napt. fosforylace), na nichz je zéavisla Cinnost
protonovych pump v membranach, a tudiz i rychlost transportu K* do svéracich bunék.

Je zajimavé, ze ke zvyseni koncentrace kyseliny abscisové v listech (a tim i k zavirani
priducht) maze dojit 1 jejim transportem z jinych orgdnii, zejména z kotfenll. Zacinajici
nedostatek vody v pid¢ (ale i nékteré jiné stresové podnéty, napt. zasoleni ¢i nedostatek
kysliku) indukuji v kofenech syntézu kyseliny abscisové, kterd je xylémovym tokem rychle
transportovana do listd. K zavirani praduchti timto mechanismem muze tedy dojit i za stavu,
kdy listy maji jest¢ vody dostatek, tedy v predstihu pied hrozicim nedostatkem.

Vysoka citlivost pruducht na vlihkost vzduchu u n¢kterych druht byla objevena pomérné
nedadvno. Velmi nizky parcidlni tlak vodni pary ve vzduchu okolo listu vede k zavirani
praducht zcela nezavisle na stavu vody v listu (i pfi plném nasyceni listovych pletiv!). Jde
tedy o dalsi velmi citlivy regulaéni mechanismus k v€asnému zabranéni ztrat vody, kromé
popsané regulace pomoci kyseliny abscisové. Pokles vlhkosti vzduchu pii otevienych
pridusich znamena vzdy velké zvySeni vyparu vody z listil a diky rychlé reakci priduchi 1ze
témto ztratdm zabranit hned v samém pocatku. To je zvlasté dualezité pro rostliny, které
mohou jen velmi obtizné€ a zfidka dopliiovat ztracenou vodu (napt. epifyty). U rostlin které
maji zajisténo trvalé zadsobeni vodou z vlhké ptidy neni piima reakce priiduchi na koncentraci
vodni pary ve vzduchu ani pfili§ vyznamna, ani prospé$na. Unahlenym zavienim priduchi
by se totiz zbytecné zkracovala doba piizniva pro rychly piijem CO,.

Zavérem tedy muzeme shrnout, Zze kromé primého vlivu svétla na otvirani priduchu
existuji jeste nejmeéné dva dalsi ucinné regulacni systémy se zpétnou vazbou. Prvni je Fizen
koncentraci CO, v intercelulardach a zajistuje tok CO, priméreny potiebam fotosyntézy,
druhy systém rizeny stavem vody v pletivech (s prenosem signalu pomoci kyseliny abscisové)
prizpiisobuje tok vodni pary z listu moznostem prijmu vody rostlinou a chrani ji pred
nadmérnou ztrdtou.

Mé¥eni rychlosti vymény plynit a vodivosti priiduchi

Me¢teni rychlosti vymeény plynli (O, CO,, vodni para) je nejcastéji zaloZeno na stanoveni
zmén jejich koncentrace ve vzduchu v tésné blizkosti rostliny. Technicky nejschidnéjsi
feSeni spocivd v uzavieni rostliny (Castéji vSak jen jeji Casti, napt.listu) do prihledné
komurky. Zmény koncentrace plynti métime bud’ v protékajicim vzduchu (otevieny systém,
uréujeme rozdil v koncentraci pted vstupem do komirky a po vystupu), nebo v cirkulujici
smyCce (uzavieny systém, vyhodnocujeme rychlost poklesu ¢i vzestupu koncentrace).
Komirka musi byt konstruovédna tak, aby bylo mozno tidit podminky prostfedi uzaviené¢ho
organu (teplotu, ozafenost, ventilaci). Pro analyzu plynit je k dispozici tada piesnych
analyzatorid a cidel (kyslik: paramagnetické analyzatory, c¢idla Clarkova typu. CO::
analyzatory infraCerveného zateni. Vodni para: psychrometry, kapacitni cidla, méfice
rosného bodu, aj.). Rychlost vydeje vodni pary z rostlin mizeme také urovat z ubytku jejich
hmotnosti kratce po odfiznuti.
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Zjednodusené schéma aparatury pro méfeni rychlosti vymény plynd u rostlin.

Pro méreni difuzni vodivosti pruduchit se pouzivaji piistroje oznaCované jako difusni
porometry. Zakladnim principem je pfesné stanoveni rychlosti vydeje vodni pary z uzaviené
¢asti rostliny (z kontinualniho méfeni vlhkosti vzduchu v komurce) a dale z méteni teploty
vzduchu a objektu (obvykle listu) v komiirce. Pak 1ze vypocitat za pomoci fyzikalnich vztaht
¢1 tabulek 1 rozdil mezi koncentraci vodni pary uvnitf listu (es, je povaZzovana za nasycenou
pfi dané teploté listu) a v okolnim vzduchu (e,). Tok vodni pary z listu (Jyp) 1ze vypocitat z
meéiené rychlosti vzestupu vlhkosti vzduchu v komdrce. Jak jiz bylo uvedeno na zacatku této
kapitoly, obecné pro rychlost difuzniho toku plati, Ze je pfimo zavisly na rozdilu koncentraci
a na difuzni vodivosti. Rychlost toku vodni pary z listu je tedy:

Jvp = (€5 - €,) gvp
Difuzni vodivost epidermis pro vodni paru (gvp) 1ze tudiz vypocitat:

JVP
gVP B € - €,

Pfi této metod¢ neni stanovena pouze vodivost priiduchi, ale celé epidermis, tedy i
kutikuly. Ta je ovSem ve srovnani s vodivosti otevienych priiduchli zanedbatelné mala (vice
nez stokrat mensi).

Difuzni vodivost epidermis listu pro CO; (gcoz2) mizeme odvodit z vodivosti pro vodni
paru (gvp), stanovené popsanym zpusobem. Neni s ni ovSem nikdy totozna. Molekuly CO,
maji totiz vétsi hmotnost nez molekuly vodni pary, a proto i mensi hodnotu difuzniho
koeficientu (difuze je pomalejsi). Je proto nutné hodnoty gyp snizit umérné ke vzajemnému
pomeéru difuznich koeficienti:

D
gcoz2 = gvp DC02 =0,62 gvp
VP

Jeste jeden rozdil v rychlosti difuze musime vzit v ivahu. Pii difuzi CO, do listu souc¢asné
difunduje vodni para z listu, pticemz pocet vystupujicich molekul vodni pary je az tisickrat
vétsi nez pocet vstupujicich molekul CO,. Tim je rychlost difuze molekul CO, pon&kud
zpomalena (aZ o 15%). Pro piesné vypocty je tedy nutné provést vhodnou korekci.
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Kontrolni otazky k 1. ¢asti ucebniho textu Fyziologie rostlin

1. Jak je definovan vodni potencidl a jaké dil¢i slozky urcuji jeho celkovou hodnotu?

2. Rostlinné buiiky se sice chovaji jako osmoticky systém, ale ne zcela dokonaly. V jakych
funk¢nich znacich se odchyluji od ide4lniho osmotického systému?

3. Pokud bychom buiiku s osmotickym tlakem cytosolu ® = 1,2 MPa ponofili do roztoku s
hodnotou osmotického tlaku © = 0,4 MPa, jaky hydrostaticky (turgorovy) tlak by se v ni
vytvoriil? (za ptfedpokladu, ze by se chovala jako idealni osmoticky systém).

4. Jakym zptsobem mohou rostlinné burniky velmi rychle ménit osmoticky tlak cytosolu?

5. Z jakych dtavodi je pro rostliny diilezit¢ udrzovat vysoky turgorovy tlak v bunkéch a na
jakych bunéénych parametrech zavisi jeho nejvyssi dosazitelna hodnota v pribéhu dne?

6. Zdvodni, zda je, nebo naopak nikdy neni mozny tok vody z kotent do ptdy!
7. Mize pronikat ptidni roztok u nékterych druhti rostlin bunéénymi sténami (apoplastem) z
pudy az do xylému?
8. Na jakych okolnostech zavisi rychlost toku vody do builky pfes jeji plazmatickou
membranu ? (vztazeno je jednotku plochy membrany).
9. Jak se obvykle méni hodnoty hydrostatického tlaku ve vodivych elementech xylému
(zvySuji - snizuji) v no¢nich hodinach? (ve srovnani s dennimi hodinami).
10. Za jakych okolnosti mize dojit k samovolnému vytékani vody z pahylu po odfiznuti
stonku (kofenovy vztlak) a co je jeho pfic¢inou?
11. Jaké jsou pfic¢iny vzniku bublinek ve vodivych elementech xylému (kavitace, plynova
embolie) a jaké mechanismy umoziuji rostlindm zajistit 1 v tomto ptipad¢ tok vody?
12. Jaké maximalni rychlosti mize dosahovat transport vody u naSich listnatych stromt s
Sirokymi cévami ve srovnani s jehli¢natymi stromy?

13. Pro¢ se nutné musi liSit mechanismus pifijmu iontl Zivin z pidniho roztoku do bunck
kofenli od pifijmu vody? Jaké problémy pro rostlinu by nastaly, pokud by probihal
shodné?

14. Jaké jsou rozdily v mechanismu transportu a v prenosové kapacit¢ mezi selektivnimi
kanaly a pienaSeci?

15. Jaké typy protonovych pump se vyskytuji v membranach rostlinnych bun¢k a jaka je
jejich efektivita (méfeno spotiebou energetickych zdrojii na transport 1 molu protontt)

16. Jak probiha sekundarn¢ aktivni (sprazeny) transport a k jakym transportim (co odkud
kam) je u rostlinnych buné€k nej€astéji vyuzivan?

17. Jakymi podnéty (signaly) je nejCastéji aktivovdno otvirani selektivnich kanali v
membranach rostlinnych bunck?

18. Zdiivodni, zda miize nebo nikdy nemize dojit k transportu iontl Zivin (napt. K) z pudy
do kotenti prostou difuzi (ptfes selektivni kandly), je-li jejich koncentrace v kofenovych
bunkach desetkrat vyssi nez v ptidnim roztoku okolo kotene!

19. Jaké slouceniny byvaji v nejvétsSim mnozstvi transportovany v lyku?

20. Co je hybnou silou transportu roztokd v lyku a pro¢ miize i ve stejné sitkovici dojit v

prubéhu dne k obraceni sméru proudéni? ;
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24.

25.

26.

27.

28.

. Popis hlavni principy apoplastové a symplastové cesty napliovani lyka!
22.
23.

Jakym zplisobem je fizen odbér sacharozy z foémové tekutiny v mistech nejvétsi potieby?

Jaké jsou hlavni rozdily v transportnich vyménach rostlin s jejich okolim mezi témito
plyny: vodni para, oxid uhlicity a kyslik.

Jaké anatomické a biochemické zvlaStnosti maji svéraci bunky priaducht ve srovnani s
ostatnimi epidermalnimi buiikami a jaky je funk¢ni vyznam téchto zvlastnosti?

Jakym zpisobem jsou pohyby priduchii vazany na mezibunécny transport draslikovych
iontd a ¢im je smér tohoto transportu podminén?

Jakym mechanismem je zajiSténo otvirani a zavirani praduchtl v zévislosti na aktivité
fotosyntetickych procesti v mezofylovych bunkach?

Jakym mechanismem je spousténa zaviraci reakce priduchl na zacinajici nedostatek
vody v pudé, i kdyz listy jsou jest¢ vodou zcela nasyceny?

Jakym zpiisobem bychom mohli vypocitat difuzni vodivost epidermis listl pro vodni paru
a oxid uhli¢ity?
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