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3. CAST - RUST A VYVOJ

Obecné problémy riistu a vyvoje

I velmi dokonalé znalosti fyzikélnich a biochemickych principti fyziologickych procest
(transportnich procesti, metabolismu) nejsou jesté dostatecné k tomu, abychom vysvétlili
vznik dospélé rostliny z oplozeného vajicka. Je sice pravda, Ze tvorba novych bunck je
zavisla na dostatku stavebniho materialu z biochemickych procesu, ale pro zivot rostliny
zdaleka nepostacuje jen hromadéni novych buncék - je nutnd i jejich tvarova a funkéni
specializace, a krom¢ vymén hmoty a energie i vyména informaci. Jen tak mohou vznikat
odli$na pletiva i celé organy, které rostlina potfebuje ke svému zivotu. Ty zakladni informace
jak budovat télo rostliny jsou zapsany v genomu kazdé¢ buiniky, ovSem jejich realizace mtize
byt velmi modifikovand celou fadou vnitinich i vnéjsich faktora..

Ruist rostlin je velmi Siroce pouzivany termin, obvykle oznacujici postupné zvétSovani
hmotnosti, délky, objemu ¢i poctu bunék, organt i celych rostlin. Kvalitativni zmény, které
provazeji rist zejména pii specializaci bunék a pletiv na rozdilné funkce, nazyvame
diferenciace. Spoleénym pusobenim obou téchto procesti dochdzi k postupnym tvarovym
zménam (morfogenezi), které provazeji rostlinu po cely jeji Zivot, tedy v pribéhu jejiho
ontogenetického vyvoje. ZastieSujicim terminem vyvoj pak oznacujeme celou posloupnost
prevazné kvalitativnich zmén, které ovSem jsou tésné spojeny se zménami kvantitativnimi.

Pribéh ristovych procest u vétSiny rostlin neni pevné urcen, jak tomu byva u Zivoc¢icht.
Ptesto lze pozorovat jisté obecné znaky rustu rostlin. K nim patii napt. zfetelna orientace
nove tvotenych struktur podle jisté osy (axidlni charakter rustu) a opakovéani nékterych
strukturnich jednotek (moduldarni charakter riistu). Zv1asté¢ vyznamnou tlohu hraje u rostlin
polarita bunék 1 celych orgénil, projevujici se nestejnymi vlastnostmi protilehlych, zdanlivé
stejnych struktur Na bunécné turovni se jedna zejména o rozdilné funkéni vlastnosti
protilehlych ¢asti plasmatické membrany, a cytoskeletu.

Rustové procesy miizeme studovat na rtizné urovni- od bunééné az po uroven populacni.
V nasledujicich kapitolkéch této ¢asti ucebniho textu se zamétime hlavné na procesy spojené
s regulaci ristu a vyvoje rostlin v pruibéhu ontogeneze, pocCinaje oplozenim a tvorbou
embrya, pres vegetativni fazi az k pfechodu do fertilniho stddia a starnuti. Seznamime se
s mechanismem pusobeni hlavnich vnitinich (hormonalnich) regulatort ristu a vyvoje, 1
s modifikujicim vlivem faktorii vnéjsiho prostiedi.

Riistové procesy na bunééné urovni

Rust zavisi v prvé fadé na zmnoZeni pocCtu bunék a na zvétSeni jejich rozmért do
kone¢ného stavu. Na rozdil od Zivocichll probihaji tyto procesy jen v uzce vymezenych
zonach zvanych meristémy. Jiz v embryondlnim stavu se vyclenuji dva typy primarnich
meristémd, jeden pro rust kofenti a druhy pro rist nadzemnich ¢asti (vyhonku, prytu). Tyto
meristémy se udrzuji aktivni v apikalnich Castech kotene a vyhonku prakticky po cely zivot
rostliny. Krom¢ toho se u vétSiny rostlin dodate¢né zakladaji sekunddrni meristémy mimo
apikalni zony (interkalarné, napt. kambium). Meristematické bunky jsou pomérné malé, s
velkym jadrem, s tenkou bunéénou sténou a bez velké centralni vakuoly.
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Déleni bunék (cytokineze) je prvnim ristovym projevem. V dé€licich se buitkach dochazi
k nékolika napadnym a pravidelné se opakujicim zménam, které oznaCujeme jako faze
bunécného cyklu:

a) interfaze, u které lze rozlisit tfi Casové etapy

G - presynteticka (narusta jadro i cytoplazma),
S - synteticka (dochézi k replikaci DNA),
G, - postsynteticka (ptiprava na mitdzu).

b) mitoza, ktera se tradicné Cleni se na Ctyti useky: profaze, metafaze, anafaze, telofaze.
Na rozdéleni jadra rychle navazuje tvorba stfedni lamely, a k ni ptiléhajici bunécéné stény.
Material pro stavbu téchto soucasti je transportovan predevSim ve vaccich z Golgiho
komplexu. Orientace stfedni lamely ur€uje, zda k rozdé¢leni bun¢k dojde ve sméru kolmém k
povrchu organu (antiklindlné) ¢i ve sméru rovnobézném s nejbliz§im vnéjsim povrchem
(periklindlné), coz ma pro vysledny tvar rostouciho orgdnu zasadni vyznam. Neméné
vyznamné je i fizeni rastu primarni stény (smér ukladani mikrofibril celuldzy). Na ném zavisi
vetsi €1 mensSi roztaZitelnost jednotlivych Usekil bunééné stény, a tedy i smér, ve kterém se
bunka nejvic prodluzuje. V obou ptipadech jsou hlavnimi fidicimi prvky uvedenych syntéz
mikrotubuly. Jakym systémem pfenosu informaci jsou vSak fizeny vlastni mikrotubuly, neni
dosud uspokojivé vysvétleno.

Po ukonceném déleni jedna ze dvou dcetinnych bunék vstupuje do dal§iho cyklu (cely
cyklus trva obvykle 8 - 24 hodin), zatimco druhd obvykle pfechazi do prodluzovaci faze a
vice uz se nedéli. Nekdy vSak dochézi i u téchto bunék k dalsi syntéze a k replikaci DNA,
kterd vSak neni provazena délenim. Tak vznikne misto b&ézné diploidni bunky buiika
tetraploidni. Obvykle miva 1 vétsi rozméry.

ProdluZovaci faze bunééného ristu nasleduje hned po déleni v blizkosti meristému.
U nové vytvofenych bunék dochédzi nejen k podstatnému zvétSeni jejich objemu, ale také ke
zménam vnitini stavby (zmnozeni organel, vznik centralni vakuoly).

ZvétSovani objemu bunky je slozity biofyzikdlni proces, ktery je v posledni dobé
intenzivné zkouman. Ukazuje se totiz, ze pravé tato rustova faze je mimotradné citlivd na
primarni Glohy tvorby a vcleflovani nového stavebniho materidlu do bunécéné stény. Piijem
vody byl chapén jen jako privodni jev - zaplnovani novych prostor. Podle nasich soucasnych
znalosti pravé prijem vody a vznikly turgorovy tlak ma naprosto nezastupitelnou aktivni
ulohu pfi ristu bunék - bez nasilného rozpinani bunécéné stény neni jeji zvétSovani mozné.
Fyzikalni mechanismy prodluzovaciho riistu bunék maji dva tidici komplexy:

e fizeni velikosti turgorového tlaku,
e fizeni roztaznosti bunécéné stény.

Velikost turgorového tlaku zavisi v prvé fadé na osmotickém tlaku buiky, a tudiZ i na
funkci transportnich proteind v plazmatické membrang, které fidi vstup osmoticky aktivnich
latek do bunky. Je dobré si uvédomit, ze pti poklesu turgorového tlaku (v disledku ristu
bunécné stény) dojde i1 k poklesu vodniho potencidlu v butice. To ma za nasledek zrychleny
pfijem vody do burky, spojeny se zvySenim turgoru. K udrzovéni turgoru na ptivodni vysi je
vSak nutné udrzovat i pivodni hodnotu osmotického tlaku dal$im piijjmem osmoticky
aktivnich latek (hlavné ionti soli).

Experimentaln¢ bylo dokdzano, ze k dlouzivému ristu buniky dochazi az po dosazeni jisté
prahové hodnoty turgorového tlaku (p,). Pfi dalSim zvySovani turgoru (p) se umérné
zvysuje i rychlost rustu (r):

r=x(p-po

kde koeficient x vyjadfuje roztaznost (extenzibilitu) bunééné stény. Relativni rychlost

rustu (r) je zde chapéna jako rychlost zvétSovani objemu buiiky.
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Roztainost bunécné stény zavisi nejen na orientaci a zfaseni mikrofibril celulézy a na
Cetnosti vodikovych mustki mezi nimi, ale 1 na zastoupeni dalSich vypliovych slozek
(pektiny, xyloglukany, extensin atd.). Je také zndmo, ze hodnotu roztazitelnosti mize rostlina
v jistych mezich rychle ménit ufinkem specifickych latek - fytohormonti (pfedevsim
plisobenim auxinil a giberelintl, jak bude blize uvedeno v dalSich kapitolach.

Dosud nejsou znamy vSechny mechanismy fidici dlouzivy rist bunék. OvSem jiz z toho
co vime, lze odvodit, ze tento riist se nutne musi zpomalit az zastavit:
® pri poklesu turgoru pod prahovou uroven, coz muze byt zpisobeno jak nedostatecnym
zasobenim rostliny vodou (Spatnou dostupnosti vody v pidé ¢i velkym vyparem), tak i
malym obsahem osmoticky aktivnich latek v buiikdch (nebot’ ty vznik turgorového tlaku
osmotickym piijmem vody podminuji).
® pri snizené roztaznosti bunééné stény, napf. vratnym pusobenim zpeviujicich bilkovin
typu extensind, ¢i kondenzaci fenolickych latek typu ligninu (coZ uz je proces nevratny).

Je velmi pravdépodobné, ze rostliny mohou také regulovat hodnotu prahové urovné
turgoru (nejspiS pomoci latek hormondalniho charakteru), coz muze ve svych disledcich vést
k rozdilim v citlivosti k nedostatku vody (tedy pfi jak velké ztraté vody a tudiz i snizeni
turgorového tlaku se jiz zastavi rist).
RYCHLOST RUSTU

| OBJEMU BUNKY burika s velkou
roztazZnosti stény

prahova hodnota

t .
urgory burfika s malou

roztaznosti stény

: 1 | |
0 0,1 0,2 03 0,4
TURGOROVY TLAK (MPa)
Grafické znazornéni zavislosti rychlosti prodluzovaciho ristu buriky na hodnoté turgorového tlaku
a na roztaznosti bunécné stény.

Riist a diferenciace embrya

Vznik nového jedince pohlavni cestou u rostlin, stejné jako u zivocicht, zacind splynutim
haploidnich jader samici (vaje¢né) a sam¢i (spermatické) pohlavni buiiky, ale jisté specifické
odlisnosti pfece jen existuji. Vajecnd buiika je ulozena u krytosemennych rostlin ve zvlastni
struktufe oznaCované jako zarodecny vak, ve které jsou uzavieny jesté dvé dalsi haploidni
jadra. Oplozeni se ucastni soucasn¢ dvé samci buniky. Splynuti jadra jedné z nich s jaddrem
vajecné builky davéd vznik diploidni zygoté¢ a zni pak nasledné¢ embryu. Splynutim jadra
druhé samci builky se dvéma jadry zarode¢ného vaku vede k tvorbé triploidniho zasobniho
pletiva — endospermu. Endosperm sice roste v dalsi fdzi mnohem rychleji nez embryo, ovSem

Strukturni (anatomické) zmény pfi rastu embrya, zndzornéné na nasledujicim obrazku,
jsou jiz znamy dosti dlouho. Prvni pficné déleni protdhlé zygoty je asymetrické, pficemz
mensi dcefina buiika (ozna¢ovana jako apikalni) vznikéd z metabolicky aktivngj$i ¢asti zygoty
vyplnéné hustou cytoplazmou, zatim co vétsi (bazalni) dcefinnd buiika vznikd z protilehlé
¢asti, ve které se naléza velka vakuola.

Apikélni bunka z prvniho déleni zygoty béhem asi 30 hodin po oplodnéni dava vznik
kulovitému utvaru slozenému z osmi bunék (oktant). Ten je vSak uz zietelné rozliSen na dvé
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vrstvy po Ctyfech buiikach, jejichz osudy jsou v dal$im vyvoji zcela odlisné. Z horni vrstvy
bunck se postupné diferencuje apikalni meristém a zaklady déloznich listka, zatimco ze
spodni vrstvy hypokotyl a vétsi ¢ast primarniho kofene vcetné meristému nad klidovym
centrem. Z pticného déleni bazalni bunky se vytvari sloupecek suspenzoru, napojujici
embryo k zarodecnému vaku, ovSem nejvrchnéjsi bunka této struktury (hypofyza) se vyviji
zcela odlisné a v plné diferencovaném embryu jsou zni vytvofeny zaklady meristému
kotenové Cepicky a priléhajiciho klidového centra. Ve finalni fazi vyvoje embrya dochdzi
k dal$imu prodlouzeni zakladu déloznich listkl (stadium oznaCované jako torpédo), nasleduje
fizend ztrata vnitrobunécné vody a spolecné s dehydratovanym endospermem vstup do
dormantniho stavu ve zralém semenu.

8 bunék 16 bunék ranné kulovité

stadium

pozdné kulovité prFechodné
primarni
kofen

kfid.centrum

¥ +Hcorl. cepicka
srdcité stadium semenacek

Vyvojova stadia pfi ristu embrya modelové rostliny Arabidopsis thaliana. Barevné je odliSena
lokalizace skupin bunék shodného puvodu pfi postupné diferenciaci embrya a mladé rostliny.

Rast a diferenciace embrya je i v soucasné dobé pfedmétem intenzivniho vyzkumu, ovSem jiz
nikoli observa¢né anatomického. Hlavni pozornost je nyni orientovana k poznani regulacnich
mechanismii, které ftidi diferenciaci jednotlivych skupin bunék v rostoucim embryu.
Intenzivni vyzkum se provadi na modelovych rostlinach (hlavné Arabidopsis thalliana)
pomoci nejmodernéjSich molekuldrnich metod, nebot’ detailni znalost mechanismt fidicich
rist a vyvoj embrya muze mit kliCovy vyznam pro pochopeni regulacnich procest, které se
obdobnym zptisobem mohou odehravat v prubéhu dalSich, postembryonalnich vyvojovych
stadii rostliny v orgédnech s riistovou aktivitou. Neni nutno zdlraziiovat, ze poznatky v tomto
sméru by mohly mit zna¢né praktické vyuziti pii zamérném fizeni ristu uzitkovych rostlin.
Dosud ziskané vysledky nejsou jest¢ zdaleka uspokojivé, ale piesto jiz mohou slouzit jako
nazorny piiklad dokumentujici slozitost celé problematiky.

Z obecnych znakt (pfedpokladit), které se uplatiiuji pti regulaci rastu a diferenciaci nové
vznikajicich bunénych populaci, mizeme uvést alespoii ty hlavni:
® polarita bunék, ktera je vytvorfena jiz u zygoty pred zacatkem prvniho déleni. I pouhym
pozorovanim lze zjistit, Ze protilehlé ¢asti zygoty maji odliSnou strukturu bunééného obsahu
(hustota cytoplazmy, rozmisténi organel), ale rozdily jsou nepochybné i funkéni. Polarita je
prenasena pii dalSich délenich i do vSech novych bunck.
® poloha bunék v prostorovych soufadnicich. Builkky maji schopnost vnimat informace o
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svém prostorovém umisténi v rdmci vznikajictho mnohobunééného utvaru a na zékladé této
informace upravovat svoje dalsi chovani. Cely mechanismus podmiiiujici tento typ reakci je
ale dosud znam velmi nedostate¢né.

® ucast fytohormonii, zejména typu auxinl a cytokinini. Ty jsou slozité fizenym zplisobem
transportovany rostoucim konglomeratem bunék a podili se na mezibunééné koordinaci
Casove a prostorove oddélené aktivace gentl.

® zpétnovazebni mechanismy jsou neobycejné Casté a silné. Je jiz zndmo velké mnozstvi
geni, které se stiidaveé aktivuji €1 inhibuji v zavislosti na osudech svych vlastnich ,,produkti*,
Casto pres kaskadu slozitych interakci. Zvlasté¢ komplikované vazby byvaji mezi skupinami
transkripcnich faktorti, kdy aktivace jedné z nich miize vyvolat represi jiné.

l w
| /. : \
wus ~CLvi | |

vétsf pocet kmenovych bunék jak klesa pocet kimenovych bunék,
zpiisobuje zvysenl hladiny klesa i hladina CLV3, obnovuje se
peptidu CLV3 tvorba WUS i kmenovych bunék

peptid CLV3 se navazuje na membranovou kindzu CLVT
a tim potlatuje tvorbu WUS (= transkripénf faktor, ktery je
nutny pro tvorbu kmenovych bunék)

Schéma jednoho z autoregulaénich mechanism0 pfi ristu embrya, ktery v tomto pfipadé slouzi

k udrzovani optimalniho poctu kmenovych bunék v apikalnim meristému prytu. Uvedenymi

zkratkami byvaji pro zjednoduSeni oznaovany geny i proteiny které jsou jimi kédovany.
Klicovy vyznam pro spravny vyvoj embrya a nasledny rist mladé rostliny ma formovani
dvou meristematickych center, coZ je proces fizeny pocetnou skupinou genid aktivovanych
v jisté Casové posloupnosti, kterd koreluje se zménami koncentrace fytohormonu auxinu.
Nové€ vznikajici buniky, odvozené od centralni skupinky bunék kmenovych, se velmi brzo
odd€luji do funkéné rozdilnych zén, které jsou pak zakladem pro tvorbu odliSnych pletiv.
Zvlasté napadné jsou rozdily mezi periferni zoénou pievazné antiklindlné se mnozicich bunék
(protoderm), jakozto zékladu pro tvorbu epidermis, a stfedni zonou, ze které se pozdéji
diferencuje bazalni meristém produkujici buiiky pro stavbu kliry a cévnich svazkl vnitini
¢asti stonku ¢i kofene. Mezi jednotlivymi zonami, 1 pies jejich rozdilnost (strukturni, funkcni
1 co do ptedurcenosti dalsi diferenciace) existuji velmi tésné regulacni vazby zajiStujici
optimalni proporcionalitu jejich dalSiho rozvoje.

Diferenciace a rist jednotlivych organti mladé rostliny

Embryo uzaviené v zaschlém stavu v semeni miZe obnovit sviij dalsi riistu az po ovlh¢eni
a dostatecné rehydrataci bunék. AvSak ani pak jest¢ nemusi dojit ke kli¢eni, pokud ztistal
zachovan velky obsah inhibi¢nich latek, zajiStujicich vstup embrya do dormance (zejména
kyselina abscisovad). U nékterych druhti je navic kliceni podminéno pfitomnosti latek
stimulujici povahy typu fytohormonti a fytochromt, (budou probirdny v dalSich kapitolach).
Pii kliceni semen jsou jako jedny zprvnich obnoveny respiraéni procesy a funkcnost
proteosyntetického aparatu, nésleduje spusténi tvorby hydrolytickych enzyml pro rozklad
rezervnich latek v endospermu, a plné se aktivuje Cinnost obou apikalnich meristému (pro
primarni kofen a stonek). Navazujici diferenciacni procesy vedou k rychlé tvorbé vsech pletiv
a organt juvenilni rostliny. . )
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Koreny jsou orgdnem s pomérné jednoduchou a jednotnou stavbou. Obvykle pfi jejich
rustu rozliSujeme Ctyfti strukturné i funkéné rozdilné zony, jejichz hranice vSak nemuseji byt
zcela ostré:
® Korenovad cepicka chrani apikalni meristém pied poSkozenim, usnadiiuje prinik kotene
pudou vylu¢ovanim slizovitych latek (mukopolysacharidil), a podili se i na fizeni rastovych
procest v jinych ¢astech kofene (napf. gravitropické reakce). Buiiky kofenové Cepicky se
tvoti z vlastniho meristému, postupné se dostavaji az na okraj, kde se odlupuji.
® Meristematicka zona je ulozena nad kofenovou ¢epickou. Produkuje fetézce bunck z nichz
se v dalsi fazi vytvari pouze valcovy primarni kofen, bez jakychkoli postrannich struktur. Na
rozhrani mezi touto meristematickou zénou a meristémem kotenové Cepicky byva skupinka
nckolika kmenovych bunék s velmi malou délivou aktivitou (klidové centrum).
® Prodluzovaci zona ma jiz velmi omezenou délivou aktivitu, zato v ni dochazi k velmi
podstatnému zvétseni objemu vSech bun¢k produkovanych meristémem. Dochazi zde jiz také
k ¢astecné diferenciaci pletiv, predev§im vodivych elementt.
® /Zona dokoncovani diferenciace, ve které dostavaji jednotliva pletiva svoji konecnou
podobu. Velmi dramatickd je zejména diferenciace plné funkénich vodivych pletiv, ktera je
spojena s ¢astecnou degradaci vnitiniho obsahu bunék pfeduréenych k pieméné na vodivé
elementy lyka (¢lanky sitkovic), ¢i dokunce k jejich iplnému odumfenim (,,programovanou
smrti“, tedy sebezniCenim) v ptipadé elementd xylému (cév a cévic). Vytvaii se také vrstva
bun¢k endodermis, ktera je pro spravnou funkci kotfene nepostradatelna.

Zaklady boc¢nich kotentll se vytvareji az ve zcela diferencovanych ¢astech kotfene a nejsou
tudiz nijak zavislé na ¢innosti apikalniho meristému. Jejich tvorba zacina obnovenim délivé
aktivity skupinky bun€k v pericyklu, iniciované stimulacnim plsobenim lokalné zvySené
koncentrace fytohormont (piedev§im auxini a cytokinini). Spoustéci signaly vedouci k
tvorbé bocnich kofenli nemuseji vychazet jen z vnitiniho programu ¢i ,,potfeb* rostliny, ale
mohou vznikat pod vlivem faktorti vnéjsiho prostiedi, napft. za jisté koncentrace Zivin v okoli
kotene. Rist bocniho kotene je provdzen velmi rychlym vznikem apikélniho meristému a
kotenové Cepicky, jejichz funkce jsou zcela stejné jak u kotene primarniho. Jedinym rozdilem
byva obvykle mensi gravitropickd reakce ¢i jeji Uplna ztrata. Tloustnuti kotfent je zajisténo u
nahosemennych a u vétSiny dvoudéloznych ¢innosti sekundarniho meristému (kambia), ktery
se zakladd mezi lykem a dfevem. U jednodéloznych se obvykle kambidlni kruh nezaklada a k
tloustnuti dochéazi pouze zvétSovanim bunéek a tvorbou novych cévnich svazki.

P

Pocatecni faze zakladani bocniho kofene v pericyklu

Pryt (= souhrnné oznaceni pro vSechny mimokoienové, tedy obvykle nadzemni casti
rostliny, odpovidé anglickému terminu shoot) ma také své zaklady jiz vytvofené v embryu,
ve form¢ jednoduchého apikalniho meristému, ovSem velmi brzy se musi u mladého

vvvvvv

zajiStovat nejen rast a vétveni stonku, ale i zakladani dalSich meristémi pro rast listd a kvétu.
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Usporadani vrstev délivych bun€k v apikalni ¢asti prytu je nejen znacné odlisné od kotfenové
Spicky, ale také specifické pro rtizné druhy ¢i celé vyssi taxonomické okruhy rostlin.

V typickém piipad€ lze rozliSit na apikdlnim meristému vnéjsi jedno- az tiifadou vrstvu
bunék, délicich se antiklindln¢ (bunky plasté Cili tuniky), a vnitini bunky (korpus) dé€lici se
periklindlné az neuspofadang. DéElivé bunky lze nalézt mnohem déle od Spicky vzrostného
vrcholu, nez jak tomu byva u kotfentl. K tvorbé¢ zakladi lista (listovych primordii) vSak piesto
dochdzi v té€sné blizkosti vegetatniho vrcholu. Jedné se proces mimoiadné slozity z hlediska
fizeni, a sou¢asn¢ mimotadné diilezity z hlediska budouci stavby celé nadzemni Casti rostliny.
Jiz v této velmi ranné fazi se Casto rozhoduje nejen o celkovém poctu listd, ale i o ¢asovych
intervalech mezi jejich tvorbou, o typu fylotaxe a také ovSem o zptisobu a frekvenci vétveni
stonku.

Listy se rozvijeji z listovych zaklada (primordii) pomoci nékolika dalSich specifickych
meristémi. V prvnich fazich ristu ma nejvétsi délivou aktivitu vrstva bunék na vnéjsim konci
primordia, pozd¢ji i na okrajich (marginalni meristéem zajistujici rust do Sitky), a nékdy i1 v
bazalni Casti (interkalarni meristém, zv1asté aktivni u listd trav). Slozité tvary listovych ¢epeli
u nékterych druht rostlin jsou vytvareny nestejnou aktivitou jednotlivych isekti marginalniho
meristému. SloZzitost tvorby listii ale vyplyva také ztoho, Ze je nutno regulovat prib&h
rustovych procest ve tfech na sebe kolmych osach, urcujicich délku, sitku a tloustku listu.

oblast tvorby nejmladsi primordium,
dalsiho primordia které jesté v této fazi
ma radialni symetrii

8

Auxin Auxin

primordium

se protahuje

v podélném
sméru

zacatek tvorby
plochého listu

Zakladani a rist listovych primordii s vyzna¢enymi toky fytohormonu auxinu

Meristémy listl jsou udrzovany v aktivnim stavu nékdy velmi dlouho (napf. u trav je schopen
1 zcela dospély list obnovit rist za jistych podminek). U listh vétSiny dvoudéloznych rostlin
vSak dé€livy rist trva pomérné kratce a nelze jej znovu aktivovat. U téchto listti je déleni
bunck ukonceno jiz pii dosazeni jedné pétiny az poloviny konecné plochy listu - pak jiz
dochdzi jen ke zvétSovani objemu bunck. V této dlouzivé fazi ristu jsou vsak jisté rozdily -
buiikky mezofylu zastavuji rast diive nez epidermalni, a proto pfi dal§im zvétSovani plochy
(jiz jen rastem epidermis) dochazi ke vzniku rozsahlych intercelular v mezofylu.

Vytrvalé rostliny se sezonni periodicitou rdstu (napf. naSe stromy) zakladaji listova
primordia pro jarni obdobi rustu jiz pii tvorbé pupenid v piedchazejicim roce. Také v
semenech nékterych druht rostlin 1ze nalézt jesté pted vyklicenim na embryu kromé zakladu
listd déloznich i primordia n€kolika dalSich (pravych) listi.
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Vnitini chemické regulatory ristu

Zakladni informace pro fizeni rustu, diferenciace a hruby ,,stavebni plan® morfogeneze
jsou sice kddovany v DNA kazdé rostlinné buniky, ovSem tyto informace samy o sob¢ nestaci
pro zajisténi optimalniho prib¢hu uvedenych procesti. Buiiky musi neustale monitorovat stav
vnéjSiho prostfedi a také komunikovat navzdjem. Podnéty z téchto zdrojli vyznamnym
zpisobem ovliviiuji expresi genetické informace.

Koordinace rastovych procesi v rostlinach neni také mozna jen na trovni jednoho organu
- je nutna souhra ¢innosti soubor bunék (pletiv) i velmi vzdalenych, tedy i naptiklad mezi
kofeny a nadzemnimi Castmi. Pienos morfogenetickych signali se déje prevdzné pomoci
chemickych sloucenin transportovanych lykem i xylémem, na kratsi vzdalenosti pak riznymi
mezibunénymi cestami (plasmodesmaty, nebo bunécnou sténou a membranovymi
transportnimi proteiny). Jednd se vétSinou o slouceniny pomérné jednoduché chemické
struktury, ovSem jejich kone¢ny dopad na morfogenezi rostlinného organismu je zcela
srovnatelny s ptisobenim hormonti u Zivoc€ichi. Proto se také oznacuji jako rostlinné hormony
(fytohormony).

Fytohormon je definovan jako organicka sloucenina, kterd po syntéze v jedné Casti
rostliny je transportovdina do jiné jeji Casti, kde ve velmi malé koncentraci zpitsobuje
fyziologickou reakci. K fytohormoniim tedy nepocitdme anorganické ionty pfijimané z
vnéjSiho prostiedi, ani organické metabolity produkované rostlinou ve velkych kvantech
(sacharidy, aminokyseliny), i kdyZ mohou vyznamné rast ovliviiovat. Nezahrnujeme k nim
ani uméle vyrobené slouceniny s regulac¢ni uc¢inkem na rist.

V soucasné dobé mame nejvice poznatkli o fytohormonech oznacovanych jako auxiny,
gibereliny a cytokininy, brassinosteroidy a strigolaktony ktera vytvareji Casto velmi pocetné
skupiny sloucenin s podobnou chemickou strukturou i s podobnou funkci v rostlinach.
K velmi vyznamnym a rozSifenym fytohormoniim patii i samostatné stojici slouceniny:
etylén, kyselina abscisova a kyselina jasmonovd, z nichz kazda ma odlisné, zcela specifické
pusobeni. Uvedené zdkladni fytohormony hraji nezastupitelnou regulac¢ni ulohu u naprosté
vétSiny rostlin. Kromé nich je zndma jesté fada dalSich sloucenin, které vyhovuji definici
fytohormonu (napt. polyaminy, a celd tada fenolickych latek). O jejich funkci mame dosud
méné poznatkli, avSak pfesto jejich vyznamnost je zcela nepochybna. Vyskyt téchto latek
byva vSak nékdy omezen jen na nékteré taxonomické skupiny rostlin.

Na rozdil od zivocisnych hormont neprobihd tvorba fytohormonii u rostlin v uzce
vymezenych ¢astech jejich téla, které by plnily podobnou funkci jako zlazy s vnitini sekreci u
zivoCichl. Potencidlni schopnost tvofit fytohormony ma velmi Casto vétSina bunck celé
rostliny, 1 kdyZ v nestejné mife, a ne vzdy musi byt tato schopnost aktivovana. Také ucinky
(oblasti pasobeni) fytohormontli jsou mnohem méné specifické ve srovnani s zivo€iSnymi
hormony. Kazdy fytohormon miize pasobit na buiiky v riznych organech a vysledek tohoto
plsobeni viibec nemusi byt podobny. Je totiz Casto zavisly na vyvojovém stavu ptislusného
organu i na interakcich jak s dal§imi fytohormony, tak i s mnoha dal§imi vnitinimi i vnéjSimi
faktory, zejména se svételnym a teplotnim rezimem.

Velmi rtznorody je i mechanismus piisobeni. 1 pro tentyz typ fytohormonu muze
existovat vice typl specifickych receptorti (membranovych i volné pohyblivych v cytosolu),
vice moznych cest pienosu signalu od receptorii, a konecné i vice regulovanych vnitro-
bunéénych struktur. Mohou jimi byt metabolicky vyznamné ¢i transportni proteiny, ale
nejcastéji se jedna o ovlivitovani exprese genii v jadre, jak bude v dalSim textu pro kazdou
skupinu fytohormont blize popsano. Zejména jde o pisobeni na Grovni piepisu (transkripce)
a upravy (processing) mRNA. Tyto clanky aktivace genetické informace jsou totiz
ovliviiovany pfevazné proteiny (transkripénimi faktory, enzymy), a neni proto obtizné si
predstavit mozné ptisobeni fytohormonu na pfislusny regulacni protein.
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Auxiny

Ze vsech rostlinnych hormoni byly jako prvni objeveny auxiny. Po dlouhd léta byla
znama jen jedna latka tohoto typu, a sice kyselina indolyl-3-octova (angl. Indole-3-Acetic
Acid, zkracen€ IAA). Dnes vime, ze se v rostlinach vyskytuji jesté nejméné tii dalsi organické
kyseliny s podobnym tc¢inkem:

- kyselina 4-chlor-indolyl-3-octova,

- kyselina -indolyl-3-mdselna,

- kyselina fenyloctova.

: p . CH2COOH
kyselina indolyl-3-octova:
(IAA)
N
H
dalsi, méné casté auxiny: c
|,-%_ Ci4, - COOH ,,j.i\al /\Scu?r-conn
u Q‘ ME1
kyselina fenyloctova kyselina 4-chlor-indolyl-3-octova

m R
. NI

kyselina indolyl-3-maselna

Kromé toho mizeme v rostlindch najit dal$i tfi velmi podobné slouceniny, které vSak
povazujeme pouze za prekurzory auxinQ (indolylacetaldehyd, indolylacetonitril a indolyl-
etanol). Velmi snadno se oxiduji na TAA. Zname vSak i n€kolik uméle pfipravenych latek
s uCinkem charakteristickym pro auxiny - jde o aromatické slouceniny s karboxylovou
skupinou, coz jsou zifejmé dva nezbytné predpoklady pro ovlivnéni ptislusnych receptort v
rostliné (napt. kyselina oa-naftyloctova, NAA). Ze vSech jmenovanych auxinli a jejich
prekurzorit mame daleko nejvic poznatk o tvorbé, transportu a degradaci kyseliny indolyl-3-
octové (IAA). Jeji obsah a tim i vyznam v rostlinach zcela prevazuje nad ostatnimi latkami
typu auxind. Proto také kdyz hovotime o auxinu (v jednotném ¢isle), mame na mysli TAA.

Syntéza IAA je mozna nékolika cestami, vétSina z nich vSak vychazi z aminokyseliny
tryptofanu. Enzymy, které se na této syntéze podileji, jsou nejvice aktivni v mladych
rostoucich ¢astech rostlin. Apikalni meristémy v nadzemnich ¢astech a mladé listy jsou tedy
hlavnimi misty syntézy IAA. Odbouravani (degradace) IAA zalind obvykle ztratou
karboxylové skupiny. Kromé fizeni rychlosti syntézy a degradace IAA mize rostlina
kontrolovat jeji koncentraci pomoci docasné inaktivace kovalentni vazbou na néckteré
organické latky, zejména na cukry a aminokyseliny. Z téchto konjugatii se pak IAA snadno
uvolnuje pomoci hydrolytickych enzymil. Vazana IAA ma velky vyznam jako zdsobni
forma- muaze byt ukladana i v semenech a rychle aktivovana pfi kli¢eni.

Transport IAA v rostliné ma nékolik zvlaStnosti. Na rozdil od vétSiny ostatnich
metabolitt, jen zfidka byvad nalézana v Iyku ¢i v xylému. Nejcastéji je vedena
parenchymatickymi bunikami v blizkosti cévnich svazki. Tento transport je pomérné pomaly
(en asi 10 mm za hodinu) a vyzaduje metabolickou energii. Plazmatické membrany
pfekondva pomoci selektivnich transportnich proteini nékolika typi. Pro vstup do builky
(influx), slouzi hlavné symport (+2H") selektivnimi pfenase¢i ozna¢ovanymi zkratkou AUXI.
Za nizké hodnoty pH v bunécné sténé (pod 5,5) je mozny i pasivni transport nedisociovanych
(a tudiz elektricky neutralnich) molekul IAA z apoplastu do cytosolu. Za vyssiho pH , které
pravidelné byva uvniti bun€k (v cytosolu, zhruba 7 az 7,5) jsou molekuly IAA disociované a
jejich zpétny transport (vystup, efflux) uz byva pravidelné pasivni- celou rodinou aniontovych
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pfenaseci typu PIN, protozZe pro pasivni transport anionti ven z buniky je obvykle pfiznivy
spad elektrochemického potencidlu. AvSak 1 efflux mtze byt v pfipadé potieby paralelné
provadén pomoci primarné aktivnich (ATP-vyuzivajicich) pfenaSeci typu PGP.

Dalsi zvlastnosti je vyrazné polarni charakter transportu IAA - v nadzemnich Castech se
pohybuje vzdy od ristového vrcholu a od mladych listi smérem dold, ke kofenlim
(bazipetalne), ale neni pritom zavisly na ptisobeni gravitace (probiha stejnym zptsobem i u
stonku umisténého do vodorovné polohy). Bazipetdlni smér transportu je totiz urovan
nestejnym umisténim (lokalizaci) zminénych transportnich proteinti v plazmatické membrané
PtenaseCe pro vstup (AUX) nachazime jen v ,horni“ Ccasti buiky (tedy smérem
k vegetacnimu vrcholu), zatimco v jeji ,,spodni casti jsou pienasece pro vystup (PIN).
Rychlost transportu auxini mize byt vyznamné ovliviiovdna plsobenim nékterych
specifickych metabolit, zejména ze skupiny flavonoida.

Pitsobeni auxinii na procesy v rostlinach je mnohostranné. Na nékteré z ucinkll auxinu
jsme jiz narazili v predchazejici kapitole vénované embryogenezi a regulaci procesii
v meristéemech (véetné zakladani primordii listl,, postrannich pupentl, atd.). Lze jen dodat, Ze i
diferenciace vodivych pletiv (cévnich svazki) probiha spravnym zptsobem jen za plisobeni
jisté koncentrace auxinl. Nejznaméj$i oblasti plisobeni auxinli je ovSem je stimulace
dlouzivého riistu bunék, &asteénd i rychlosti délent, a to ¢asto jiz v koncentraci 10™® M. Stejné
tak dobfe prozkoumany je kladny vliv zvySené koncentrace auxini na rust korenii, zvlasté na
cetnost vétveni a na tvorbu adventivnich kotenti. Tato vlastnost ma Siroké praktické vyuziti
pti zakorenovani rizkii rostlin (nejicinnéjsi byva kyselina indolyl-3-mdselnd). Vliv auxinl na
bunécné aktivity se v piirodnich podminkach uplatiiuje i pti poranéni, kdy stimuluji tvorbu
ochranné vrstvy zkorkovatélych bunék zacelujicich ranu, a v pfipad€ potieby i obnovu
poskozeného xylému. Uginek auxinii na obnoveni délivé aktivity se ale projevuje pouze za
pfitomnosti dalSich fytohormont ze skupiny cytokinini. Auxiny mohou také ovliviiovat
tvorbu nekterych dalSich fytohormont, napf. tvorbu etylénu, ktery ma prevazné inhibicni
ucinky, ale naopak i tvorbu giberelinil, které maji stimulac¢ni ucinky na rist. Plisobeni auxini
muze tak byt nékdy neptimé, zprostredkované jinymi fytohormony, s nimiz jsou v interakci.

Auxiny jsou nezbytné pro fizeni pochodi, kterymi rostlina reaguje na jednostranné
pusobeni prosttedi (gravitropismus, fototropismus). Ty budou podrobnéji probrany v dalsich
kapitolach. Auxiny maji také vyznamny podil na fizeni apikalni dominance ristu (= inhibi¢ni
vliv vegetaéniho vrcholu na nize polozené pupeny), ktera je u rostlin béznym jevem. Podle
pivodni ptedstavy byla "nadvlada" vrcholového meristému vysvétlovana vysokou
koncentraci auxinti transportovanych z vegeta¢niho vrcholu. Jak je znamo, prilis vysoka
koncentrace auxini (zhruba nad 10*M) miize mit jiz vyrazn& inhibiéni u¢inky na rist, a tudiz
by teoreticky mohla brzdit rozvoj nize polozenych pupenii. Pfesnd méfeni auxinovych
gradientii vSak tento jednoduchy regula¢ni mechanismus nepotvrdila, nebot’ mezi stupném
inhibice pupend a rychlosti pfitoku nativnich auxind nebyla zjiSténa kladnd zavislost. Na
druhé stran€ vsak vime, Ze jisty vliv auxinll na apikélni dominanci je zcela nepochybny (pti
zastaveni jejich pfisunu je zrusena i dominance!). Souc¢asné vyzkumy dokazuji vyznamnou
ulohu terpenoidnich latek vznikajicich Stépenim karotenoidl pii inhibici niZze poloZenych
pupend, ovSem soucasn¢ bylo zjisténo, ze jejich ucinnost je vdzana na interakci s auxiny.

Studium mechanismu piisobeni auxini v bunkich se zpocatku zamétovalo hlavné na
vysvétleni stimulace dlouzivého riistu.Vzhledem k tomu, ze jde o reakci velmi rychlou (jiz za
15 minut dochazi k méfitelnym ristovym zménam!), nelze ji vysvétlit vstupem auxinit do
jaddra a ovlivilovanim genové aktivity, ale spiSe prenosem signalu z vhodného receptoru
v plazmatické membrané k mimojadernym efektoriim. Skute¢né se podaftilo objevit selektivni
membranovy receptor (oznacovany jako auxin binding protein, ABP1), ktery po aktivaci
molekulou auxinu (a za asistence druhotnych vnitrobunéénych mediatoril) je schopen
stimulovat ¢innost protonovych pump v plazmalemé. Nésledné snizeni pH v bunécné sténé
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vede k zvySeni jeji roztaznosti (extenzibility), coz, jak jiz vime (viz str. 3), vede ke zrychleni
dlouzivého ristu.
D*L"‘ =
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Klasicka predstava moznych mechanism pUsobeni auxint na rlst bunék receptorovou cestou.

Nov¢jsi vyzkumy ale soucasné ukdzaly, ze naprostd vétSina ostatnich vnitrobunéénych
procestt fizenych auxiny probihd nezavisle na membranovych receptorech (i po jejich
vyfazeni z funkce), a je spojena s ovliviiovanim aktivity velkého poc¢tu genli az po vstupu
auxint do buniky. Velmi zjednodusené ho I1ze popsat nasledujicim zptisobem:

Regulace genové aktivity auxiny
(zakladni mechanismus na molekularni trovni)
¢ anionty auxinu vstupuji do buriky pomoci prenasect (AUXT), vystupuji z
bunky jinymi prenaseci typu PN (7-8). Na aktivité téchto transportnich
proteinl zavisi aktualni koncentrace auxinu v burice, a na jejich lokalizaci i
smer mezibunécného transportu.

¢ molekuly auxinu se v buné¢ném jadfe vazou na receptor T/R1,

¢ receptor T/R1 po navazani auxinu je schopen inaktivovat proteiny typu
AUX-1AA (29 u Arabidopsis), které inhibuji aktivitu transkripénich faktora
skupiny ARF (23 u Arabidopsis),

¢ transkripéni faktory skupiny ARF (auxin response factor) po uvolnéni z
inhibice spousteji expresi prislusnych genu.

Gibereliny

Objev této skupiny fytohormonl je pfiblizn€ stejné stary jako v ptipadé¢ auxind
(pozorovani ucinku latek vyluCovanych patogenni houbou Gibberella fujikuroi na zrychleni
rustu stébel ryze ve dvacatych letech a izolace G€innych latek ve tficatych letech minulého
stoleti). Byl u€inén v Japonsku a na dlouhou dobu zapomenut - teprve od padesatych let se
zacaly gibereliny skutecné intenzivné zkoumat.

Vsechny gibereliny patfi mezi terpeny s 19 az 20 uhliky ve ¢tyfech kruhovych systémech
a nejméne s jednou karboxylovou skupinou. Jsou proto kyselé povahy. Oznacuji se zkratkou
GA (Gibberellic Acid) s ¢iselnym indexem vyjadiujicim potfadové ¢islo od jejich objevu. V
soucasné dob¢ zname asi 136 rlznych pfirozené se vyskytujicich giberelinti, ovSem jejich
vyznamnost je velmi rozdilna. Byly nalezeny u vSech dosud zkoumanych druhti cévnatych
rostlin i u znacného poctu druhl rostlin nizSich, ovSem u kazdého druhu je pfitomno jen
nekolik typa giberelinti. Nékteré jsou spolecné fad¢é druhii (napi. GA; a GA3), jiné lze najit
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mnohem vzéacnéji, €i jejich funkce mohou byt vice specializované. Chemické struktury
jednotlivych sloucenin z celé skupiny giberelinti (a fadu dalSich informaci o fytohormonech)
1ze najit na webové strance www.plant-hormones.info/gibberellin_nomenclature.htm .

Syntéza giberelinui in vivo vychazi z acetatovych skupin, ze kterych se tvoii kyselina
mevalonova a isopentenylpyrofostat, jako zékladni stavebni prvek vSech terpenti. Degradace
giberelinii v rostlinach je velmi pomala, ale ¢asto dochédzi k inaktivaci vazbou s jinymi
slou¢eninami. Konjugaty s glukézou (glukosidy) jsou nejcastéjsi a velmi dilezitou zasobni
formou giberelind.

Pravdépodobné kazda rostlinna buiika ma schopnost tvofit gibereliny, ovsem v nékterych
organech je tato tvorba zvlasté intenzivni. K nim patii predevSim mladé listy, které svou
produkci giberelini mohou pusobit na velké zrychleni ristu stonku. Neobycejné vysokd
koncentrace giberelinli byva pravidelné zjistovana v mladych, vyvijejicich se semenech, kde
se ukladdaji ve form¢ konjugati. Transport giberelinli, na rozdil od auxind, neni jen
bazipetalni, ale mize probihat vSemi sméry, snadno jsou transportovany i lykem nebo
xylémem. Syntéza giberelini probihd nejen v nadzemnich ¢astech, ale i v kotenech, ovSem
vlastni rast kofentl je jimi jen velmi malo ovlivilovan. SpiSe byva zjisStovano, ze vétSina
produkce giberelintl je transportovana xylémem z kotfenli do nadzemnich casti.

HO Q‘. “OH

HO O

Giberelin GA3 patfi k nejbéznéjsim giberelindm v rostlinach.

Z fyziologickych ucinku giberelinl je nutno na prvnim misté jmenovat celkové zrychleni
rustu zejména pak stimulaci dlouzivého rustu stonku. Geneticky pozménéné rostliny s
poruchou syntézy giberelinu maji zakrsly vzriist a jejich reakce na umeéle dodany giberelin je
prekvapivé velkd. Ale 1 normalni (geneticky nepozménéné) rostliny mohou vyrazné zrychlit
rust stonku po aplikaci giberelinu, coz je zvIasté napadné u trav, nebo také u nékterych rostlin
z ¢eledi brukvovitych, které ve vegetativni fazi tvofi pfizemni rGzice se silné zkracenym
stonkem.

Gibereliny maji vyznamnou funkci pti kliceni semen. Na pocatku kliceni se uvoliuji
hydrolyzou z konjugovanych zasobnich forem, pozdéji jsou produkovany embryem. Kromé
stimulace rastovych procest v prorustajicim embryu (spolu s auxiny) stimuluji také tvorbu a
vyluCovani hydrolytickych enzymu, které jsou nutné pro rozklad zasobnich polysacharidi v
semeni na jednoduché cukry vyuzitelné k riistu kliéni rostlinky. Na stanoveni rychlosti tvorby
a-amylazy v aleuronové vrstvé obilek je zaloZen jeden z biotestli pouzivanych na stanoveni
koncentrace a ucinnosti giberelinil v extraktech.

Z dalsich ucinkt giberelinii Ize uvést jejich stimulacni ucinky na tvorbu pylu a na
nasazovani plodii u nékterych ovocnych stromi i1 v téch ptipadech, kdy nedoslo k opyleni
(parthenokarpie, bezsemenné plody). Je také dokazan jejich vliv na urychleni pfechodu
z juvenilni faze do dospélosti, spojené napt. se schopnosti tvorby $iSek u jehlicnatych stromii.
Gibereliny se mohou také podilet na indukci tvorby kvetit u fotoperiodicky zavislych druhii
rostlin, jak jest¢ bude blize popsano v kapitole vénované fotoperiodicité. Experimentalné
bylo zjisténo, ze aplikaci giberelint 1ze n€kdy prerusit dormanci semen i pupenti a nahradit
tak vlastn¢ ptisobeni nizkych teplot, dlouhé fotoperiody ¢i Cerveného svétla, které jsou jinak
na odstranéni dormance nutné.

Mechanismus puisobeni giberelini je v soucasné dobé velmi intenzivné studovan.
Vzhledem k rozmanitym oblastem jejich U¢inkd nelze ocekavat néjaky obecné platny
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mechanismus. Je vSak jisté, Ze obdobn¢ jako u auxinl je ¢ast regulacnich aktivit spojena se
zachycenim molekuly giberelinu v selektivnim receptoru v plazmatické membrané a
s prenosem signalu fetézcem druhotnych prenasecti do jadra ¢i na jind mista v buiice, ovSem
soucasn¢ je mozny i vstup giberelini do buniky a jejich interakce s proteiny regulujicimi
expresi genll v jadfe, obvykle na trovni transkripce.

Dobte prozkoumanym je mechanismus stimulace tvorby hydrolaz v klicicich obilkach (viz
obrazek nize). Tvorba transkripniho faktoru genu pro tvorbu o-amyldzu v bunkéach
aleuronové vrstvy je bez pfitomnosti giberelinu blokovéana represorem aktivatoru transkripce
K jeho odstranéni (degradaci po navazani ubiquitinu za asistence ubiquitin ligazy) miize dojit
na zaklad¢ signalu prenaseného z giberelinového receptoru v plazmatické membrané (ptes G-
protein a aktivovany F-box protein). Je ale mozna i alternativni cesta vedouci k odstranéni
represoru transkripce, a sice pfes navazani molekuly giberelinu na specificky voln€ pohyblivy
receptorovy protein az pfimo v jadie. Bylo ale zjisténo, ze pii tomto druhém zplsobu
aktivace transkripce sice dochdzi k tvorbé o-amyldzy, ale ta se hromadi v bunce. Jeji
transport ven zbunky je spoustén jen po pfenosu signadlu z giberelinového receptoru
zakotveného v plazmatické membrang.

koleoplile aleuronova vrstva
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endosperm
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Detaily mechanismu aktivace genu pro a-amylazu v jadie aleuronové burky
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stale pokracuje. Je vSak znamo, Ze stimuluje jednak déleni bunék (zkracenim G; a S-faze),
hlavné vsak jejich dlouzivy rist v subapikalnich rGstovych zénach. Ke zrychleni dlouzivého
rustu bunék dochazi predevSim zvySenim roztaznosti bunécné stény, nejspise ovliviiovanim
inkorporace proteinli ze skupiny extensind. Na rozdil od plsobeni auxinli neni zména
roztaznosti bunécné stény spojena se zménou jeji acidity. Na rychlost rastu pisobi piiznive i
velké mnozstvi hexos, uvoliiovanych pii stimulované hydrolyze polysacharidi, nebot’ ty jsou
zdrojem energie a stavebniho materidlu pro rostouci bunky. Navic pfispivaji ke zvySeni
osmotického tlaku, a tedy i k naslednému zvySeni turgoru. Ten, jak jiz vime, je nutnym
predpokladem rustu.

Praktické vyuZiti giberelinii je dosti omezené. Gibereliny nelze vyrabét ve vét§sim métitku
synteticky a také jejich biotechnologicka produkce kulturami hub je drahd. Pfesto se obcas
pouzivaji, a to zejména na zvétSeni rozméru rostlin €i jejich organli (napf. postiikem
nékterych odrid révy vinné lze vypéstovat znaén€ vétsi hrozny). ZvétSeni rozméri po
oSetfeni gibereliny vSak nemusi byt vzdy spojeno se vzristem hmotnosti susiny.

Vice nez vlastni gibereliny dosly praktického vyuziti slouceniny, které jejich syntézu v
rostlinach blokuji a zplisobuji tudiz zpomaleni riistu (ristové retardanty). K takovym latkam
patii napft. chlorcholinchlorid, zndmy pod zkratkou CCC ("Retacel”), ale i jiné slouceniny
znamé pod obchodnimi nazvy Phosphon a Paclo-butrazol. Casto se témito pfipravky
osetfovaly obiloviny, nebot” krat$i stébla jsou méné nachylnd k polehani. Jejich pouzivani
vSak uz v soucasné dob¢ neni dovoleno, nebot’ zdravotné nebezpecné metabolity téchto latek
se dostavaly do potravniho fetézce.

Cytokininy

Na pocatku padesatych let minulého stoleti byly na nékolika vyzkumnych pracovistich
usilovné hledany a testovany latky, které by mohly regulovat rychlost bunécného d€leni
(cytokineze). Toto Gsili bylo motivovano nejen moznymi aplikaénimi aspekty, ale vychdzelo i
z potieby 1épe vysvétlit rustoveé-regulacni procesy. Rozkladem DNA byla ziskéna slouc¢enina
nazvana kinetin, kterd byla sice velmi G¢inna, ale - jak se pozdé&ji zjistilo - v rostlindch se
volné nikdy nevyskytuje. Teprve v Sedesatych letech se skutecné podafilo z rostlin extrahovat
pfirozené se vyskytujici (nativni) latky s velmi podobnou strukturou a U¢inky jako mél
kinetin. Prvni izolace se podafila z endospermu nedozralych obilek kukutice (Zea mays) -
proto dostala nové objevend sloucenina nazev zeatin. Je asi vibec nejhojnéjsi ze vSech
cytokinind, kterych dnes jiz zname nékolik desitek. Cast z nich nachazime v rostlinach ve
volné formé, ¢ast jich byva vdzana na nckteré jiné slouceniny (napft. jako atypické baze v
tRNA, nikoli vSak v DNA!). Spolu se synteticky pfipravenymi analogy predstavuje celd
skupina cytokininli vice nez 200 sloucenin.

Z chemického hlediska jsou si vSechny cytokininy dosti podobné, ov§em tvorba rtiznych
derivatl je zde Castéjsi nez u jinych fytohormonii. Zékladni kostru tvoti adenin, na ktery je
pfipojen boc¢ni fetézec (napf. isopentenyl u jednoho z velmi béznych -cytokinini,
isopentenyladeninu). Krom¢ toho se na kazdy z cytokininii miize napojovat ribdza za vzniku
nukleosidu (ribosidu) a po ptipojeni fosfatové skupiny vznikaji nukleotidy. Ty jsou obvykle
nejcastéj$i transportni formou cytokinint. Nejvetsi regulacni €inky vSak mivaji jen zékladni
formy, oznacované téz jako volné baze.

Syntéza cytokininii v rostlinach se odvozuje od adenosinmonofosfatu (AMP), ze kterého
se pak odstépuje fosfatova skupina a ribdza. Obdobné jako u auxind a giberelintl je i zde
mozna tvorba konjugati (zejména glykosidl), které mohou byt vyuzity k ukladani do
rezervnich organt ¢i pro transport. Také u cytokininii mame potize s pfesnym uréenim mista
jejich syntézy, nebot’ toto nemusi byt totozné s mistem jejich nejvyssi koncentrace. Existuji
ale dostate¢né dikazy o zvlasté intenzivni syntéze cytokinind v apikalnim meristému kotend,
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odkud jsou rozvadény xylémem do ostatnich organt. Kofeny vSak nejsou jedinym mistem
syntézy - k tvorbé cytokininli miize dochazet 1 v riznych pletivech nadzemnich c¢astech, ale
obvykle jen v omezeném mnozstvi a v urcité vyvojové fazi. Mladé listy a jiné nadzemni
organy s meristémy, v nichz pravideln¢ zjistujeme vysokou koncentraci cytokininti, jsou jimi
v pfevazné mife zasobovany z kofend.

Izoprenoidni cytokininy:

CHy [t o CHs
HN-CH,—C = C HN=Cit; ~CH, ~C HN--CH,~C =C
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N 2 CH,OH 3
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(hydroxy-3-metylbut-2-enyfamino putin)

Aromatické cytokininy:

M
N
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H
benzyladenin meta-topolin
(= benzylaminopurin) =(m-OH) benzylaminopurin

Chemicka struktura nékterych béznych cytokinin(.

Fyziologické ucinky cytokininli jsou zna¢né riznorodé. Jejich prvofadou funkci je
nepochybné schopnost regulace deéleni bunék v meristémech, ktera je ale vazana jen na jejich
optimalni koncentraci — nedostatek i nadbytek cytokininti rychlost déleni bun¢k snizuje. Pod
vlivem cytokinini mtize byt obnovena déliva aktivita i v diferencovanych pletivech, napt. pii
tvorbé zavalu (kalusu) na poranénych mistech. Obvykle je ale nutna i zvySena koncentrace
auxind.

Cytokininy podporuji tvorbu bocnich pupenii u dvoudé€loznych rostlin a rusi jejich
dormanci (zpusobenou napft. apikdlni dominanci), ovSem dalsi rast iniciovanych pupena je
mozny pouze za spoluucasti auxind a giberelinti.

Velmi zajimavou a dosud malo probadanou oblasti pisobeni cytokininil je jejich interakce
s mineralnimi vyZivou rostlin. Hladina cytokinini se v rostlindich zvySuje Umérné se
stoupajicim mnozstvim dostupnych zivin v piidé, coz ma nezanedbatelny dopad i na jejich
efektivnéj$im vyuzivani (napf. zrychleni a G¢elné smérovani jejich transportu, zabudovavani
v rostoucich a zasobnich organech)

Vyznamny je také uGcinek cytokininli na zpomaleni starnuti n€kterych organt rostlin.
Mnoho pokust bylo provadéno zejména s listy, které si podstatné déle zachovavaji funkcni
chloroplasty a vysoky obsah chlorofylu jestlize je v nich obsah cytokininli zvySen (umélou
aplikaci ¢i pfirozenou cestou po zakoienéni fapiku). Ukazuje se, Ze cytokininy piedevSim
chrani membrany pfed degradaci (antioxida¢ni ochrana nenasycenych mastnych kyselin).

Neméné vyznamny je i poznatek, ze organy se zvySenym obsahem cytokinind jsou
prednostné zasobovany metabolity rozvadénymi v lyku, coz ma vyznam nejen pro zpomaleni
starnuti nékterych organt, ale zejména pro preferencni zdsobeni téch nejrychleji rostoucich
¢asti rostliny. Také rychlost toku asimilati do zdsobnich organt miize byt fizena cytokininy.
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Z dalsich zjisténych ucinkid cytokinini mizeme jeSté jmenovat stimulacni viiv na kliceni
semen. V odstranéni jejich dormance do jist¢ miry nahrazuji vliv nizkych teplot. Vyznamny
stimulaéni vliv byl pozorovan pti tvorbé funkcnich chloroplastii z proplastidu (véetné zvySeni
rychlosti tvorby gran a chlorofylu), coz lze vysvétlit zrychlenou tvorbou specifickych
rychlost dozravani, atd.

Mechanismus puisobeni cytokininli je znam jen pro nékteré jejich hlavni Ucinky.
PredevsSim se zkoumala cesta pienosu signalu pii iniciaci exprese velkého mnozstvi genti
fizenych cytokininy. Tato cesta zafinda od nové objevenych receptord cytokinind
v plazmatické membrang, které jsou blizce ptibuzné dvoukomponentni sensorové histidinové
kinaze, jejiz funkce byla jiz dfive popsana u bakterii. Po aktivaci receptoru molekulou
cytokininu dojde u tohoto receptoru k autofosforylaci a v dal§im kroku k pfenosu fosfatové
skupiny na mobilni pfenaSe¢ signalu, kterym je protein oznacovany zkratkou AHP . Ten pak
vstupuje do jadra a po opakovaném pienosu fosfatové skupiny az na aktivaéni elementy (je
jich cela tada typit) dojde k indukci transkripce.

Cytokinin

Plasma
membrane

His kinase | ~peqy apkz, AHKS

domain

CYTOPLASM Receiver

domain

NUCLEUS

Cytokininovy receptor v plazmatické membrané a pfenos signalu do jadra

Hlavni ucinek cytokinini na iniciaci a zrychleni celého cyklu pfi déleni bunék je
pravdépodobné dosahovan rtiznymi cestami. Jednou z nich je zvySeni aktivity nékterych
proteinkindz, zapojenych do fizeni chodu bunééného cyklu. Vyznamny je také vliv
cytokinini na urychleni piepisu DNA a tim i na zkraceni syntetické faze cyklu. Uginek
cytokininti na déleni bunc¢k je podminén pfitomnosti auxind, které ovliviiuji predev§im
iniciaci replikace DNA.

Kromé¢ detailni analyzy jednotlivych slozek celého mechanismu pisobeni cytokinind
mame mnoho udaji o rastovych a vyvojovych zméndch celych organt ¢i rostlin po
experimentadlnim navozeni urCité hladiny cytokinini. Velka c¢ast jich byla ziskdna pfi
kultivacich meristému ¢i transgennich rostlin in vitro. Z nich je zcela zifejma koordinace
pusobeni cytokinind s auxiny nejen pfi jiz zminéném déleni bunék, ale pfedevsim pfi jejich
diferenciaci a tvorb¢é zékladl organi. Jen za ur¢it¢tho poméru koncentraci téchto dvou
fytohormoni regeneruji z kalusové kultury dokonale vyvinuté rostliny. Pfi pfevaze auxind je
preferovana tvorba kofent, nadbytek cytokininii vede pouze k tvorbé stonk a listt.
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Kyselina abscisova

I kdyz k objevu tohoto fytohormonu doslo mnohem pozdé&ji nez u vSech dosud
probiranych skupin (az v roce 1963), viibec to neznamena, ze by snad byl méné vyznamny.
Stale zfetelnéji se ukazuje, Ze kyselina abscisova (angl. Abscisic Acid, zkrdcené ABA) je
nejen velmi mocnym regulatorem rastovych procest u vSech vyssich rostlin, ale plni 1 dalsi
funkce souvisejici se zvySenim odolnosti vici nepfiznivym vnéj§im vlivim. Po chemické
strance se jedna o relativné jednoduchou slouceninu - seskviterpenoid s 15 uhliky v molekule.

Tvorba ABA v rostliné muze probihat jednak pfimo z kyseliny mevalonové a
farnesylpyrofosfatu, a nebo (Castéji) nepiimo Stépenim nckterych karotenoidd, predevsSim
xanthoxinu U listl k tomu dochazi v chloroplastech, u nezelenych orgéanii pak v jinych typech
plastidii). Xanthoxin je pak postupné oxidovan na ABA-aldehyd a vlastni ABA. Tyto procesy
uz nejsou vazany na plastidy, ovSem ptesto u listll nachdzime nejvétsi mnozstvi ABA ulozeno
pravé v chloroplastech. Je nutno poznamenat, ze 1 xanthoxin ma fyziologické Uc¢inky zcela
podobné ABA, ovSem je velmi malo pohyblivy.
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Mozné cesty syntézy kyseliny abscisové v rostlinach.

Z fyziologickych ucinkii ABA je potfeba na prvnim misté uvést zpomaleni ristovych
procesu. V téch Castech rostliny, které vstupuji do dormance (zejména pupeny na konci léta,
ale 1 semena)), pravidelné nachazime velmi zvyseny obsah ABA, ktery se udrzuje po dlouhou
dobu. Ukoncéeni dormance ale nemusi vzdy korelovat s poklesem obsahu ABA, protoze velmi
zalezi i na pfitomnosti protichtidné piisobicich stimula¢nich latek (zejména giberelintl) jejichz
obsah se miize v priibéhu dormance zvySovat a utlumit ptisobeni ABA.

Pii dozrdavani semen vSak ABA hraje prakticky vzdy mimofadné vyznamnou ulohu.

V zavére¢né fazi ristu embrya se obsah ABA ve vSech strukturach semene vyrazné zvysuje a
jeji uc¢inky jsou jak inhibi¢ni, tak 1 stimulacni. Stimuluje wuklddani rezervnich latek
v endospermu a také tvorbu pocetné rodiny proteind, které jsou oznacovany jako LEA
proteiny (Late Embryogenesis Abundant proteins). Ty jsou nutné pro uchovani
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zivotaschopnosti embrya a buné¢k endospermu pfi jejich silné dehydrataci (vyschnuti) ve
finalni fazi tvorby semene. Inhibi¢ni ufinky ABA se projevuji hlavné v utlumeni rustu
embrya pti dosazeni jeho optimalnich rozméri — dals$i pokra¢ovani v riistu by znemoznilo
spravné ulozeni v semeni. Pisobenim ABA je také inhibovana tvorba giberelinl, které by
narusovaly vstup do dormance.

Dtive uvadéna uloha ABA pfi tvorbé odlucovaci vrstvicky zpiisobujici opad listi, kvéti a
plodl neni v soucasné dob¢ jiz povazovana za obecné vyznamnou — uplatiiuje se totiz je u
malého poctu druhti. Podstatné vétsi vliv na tento proces ma tvorba etylénu. Nicméné podil
ABA na zrychleném starnuti rostlinnych organti (zejména listl) je zcela nepochybny, i kdyz
Casto se spolutiasti etylénu. Starnuti je provazeno postupnym rozpadem proteind, chlorofylu,
nukleovych kyselin a dalSich snadno rozlozitelnych bunéénych soucésti provazené zvysenou
aktivitou hydrolytickych enzymu.

Kromé regulace ristu md ABA mimofddné vyznamnou ulohu v fizeni mnoha dalSich
fyziologickych procest pfi pusobeni stresovych faktori na rostlinu. Pfi nedostatku vody v
listech (indikované mirnym poklesem turgoru a vodniho potencidlu bun€k) koncentrace
ABA velmi rychle vzrista (az 50x). Toto zvySeni vede k zavirdni priduchii, a to Casto
mnohem dfive, nez by k nému doSlo jinym zplsobem. Zaviraci reakce priduchii byva
dokonce pozorovana jiz pii poc¢atku vysychani hornich vrstev pady, ackoliv vodni potencial
listd je jesté¢ dostatecné vysoky, nebot’ rostlina je schopna Cerpat vodu z hlubSich vrstev.
Ptenos informace zté ¢asti kofenové soustavy, kterd je vystavena zacinajicimu suchu, do
listh se déje nejCastéji xylémovym transportem ABA, a pfispivd knému i zména pH
xylémové tekutiny. Ke zvySeni koncentrace ABA dochazi také pod vlivem nizkych teplot a
zasoleni piidy. ABA je tedy vyznamnym c¢lankem obecné stresové reakce, kterd vede (mimo
jiné) 1 k tvorbe ,,antistresovych* proteinii zvySujicich celkovou odolnost. Tvorba ABA za
zminénych stresovych situaci byva nejcastéji iniciovana poklesem turgoru bunék.

Mechanismus pusobeni ABA je znacné riznorody, nebot’ je vyuzivana k fizeni procesti
jak velmi rychlych (napf. zavirani pruduchil), tak i procest relativné dlouhodobych
(dokoncovani vyvoje semen). Zvlasté podrobné¢ byl studovan mechanismus piisobeni ABA na
pohyby priduchii, o kterém se plivodné ptedpokladalo, Ze patii k tém relativné jednodussim.
Tyto ptedpoklady se vSak nesplnily protoze se ukézalo, ze i pfi tomto regulacnim piisobeni
muze byt v téZe svéraci buiice vyuzivano vice cest pifijmu a pienosu signalu. Ty zacinaji u
membranovych receptorti (n¢kolika typt), od kterych je po zachyceni molekuly ABA signal
pfendSen pies G-protein na fosfolipdzy C ¢i D. Jako navazujici pfenaseci signadlu mohou
pusobit (paralelné v riznych cestach!) napt. st€pny produkt membranovych lipida (IPs), oxid
dusnaty, ¢i nékteré reaktivni formy kysliku (H,0O,), a ty pak iniciuji otevieni vapnikovych
kanald. Vtok regulaéni davky Ca’" do cytosolu, pak vede k inhibici protonové pumpy,
depolarizaci plazmalemy, a k vytoku zna¢né €asti osmotik a vody ze svéraci bunky. Uz tak
dost slozitou situaci dale komplikuje existence prenosové cesty z membranového receptoru
bez aktivacni ucasti vapnikovych iontl (fosforylaénim mechanismem), a také existence
mobilnich vnitrobunéénych receptori ABA.

Ke spusténi exprese genil (zejména pro ,,antistresove* proteiny) pod vlivem ABA dochézi
nejcastéji cestou aktivace transkripénich faktora (za Gcasti aktivovanych kinaz a mikroRNA),
pficemz prvotni signdl mlze byt pfendSen jak od membranovych, tak i vnitrobunéénych
receptori ABA. Muze ovSem dochdzet i k inhibici aktivity nékterych genti (napft. pro tvorbu
hydroléz), taktéz na irovni transkripce.

Praktické vyuZiti ABA neni pfili§ casté. Nékdy byva pouzivana formou postiiku ¢i
maceni k prodlouzeni dormantniho stavu (bez prorlstani) konzumnich bramborovych hliz pti
jejich uskladnéni. Postfikem rostlin (polnich plodin) Ize také zvySovat jejich odolnost ke
strestim, tedy napft. pfed o¢ekavanym ndstupem delSich obdobi sucha ¢i nizkych teplot.
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Etylén

Zatazeni tohoto nejjednodussiho uhlovodiku s dvojnou vazbou - a navic plynu - mezi
fytohormony je ponékud piekvapujici, ale etylén svymi fyziologickymi ucinky mezi né
rozhodn¢ patii. Pisobeni etylénu na rust rostlin bylo pozorovano jiz na zacatku minulé¢ho
stoleti. Teprve zavedeni plynové chromatografie v Sedesatych letech vSak umoznilo provadét
exaktni experimentalni vyzkum jeho ptsobeni.

Etylén produkuji vyssi rostliny ve vSech svych ¢astech, dale fada hub (v¢etné hub Zijicich
v pud¢), a nékteré mikroorganismy. Zvlaste velky vydej etylénu byva zjiStovan u
dozréavajicich plodl, u velmi mladych 1 u starnoucich listli, a pii pisobeni riznych stresovych
faktori. Také poranéné rostlinné organy zvySuji mnohondsobné produkci etylénu jiz v
prubéhu nékolika desitek minut.

Syntéza etylénu v rostlinach se odvozuje z cyklickych ptemén aminokyseliny methioninu
az na zvlastni kyselinu /-amino-cyklopropan-1-karboxylovou (ACC) za spotieby energie
jedné molekuly ATP. Ke konecné tvorbé etylénu z ACC je nutny i kyslik. Transport etylénu
v rostlin€ probiha nejcastéji prostou difuzi v intercelularach. Cévnimi svazky po celé rostling
je rozvadéna pouze ACC, kterd se také mize hromadit ve vakuolach. Rychlost tvorby ACC
(katalyzovana enzymem ACC-syntazou) je hlavni reakci, na které zavisi kone¢né mnozstvi
uvoliiovaného etylénu. Velmi ¢asto byva pozorovan autokatalyticky efekt - vyssi koncentrace
etylénu dale zvySuje rychlost jeho tvorby.

"P:i'Hg ATP + H;‘D
CHy =8~ CH, —CH, -~ CH - COO- P+ PP
maefionin *MHH
3
+ [
CH; =5 - CH, —CH, - CH-COO-
ribdza-adenin

S-adenosylmetionin

/

ACC-syntaza

S-meftylthi ]
meatfyithioadenosin HCN + HO + CO,

-+
HiC < _NH;
v R R
ACC 10 etylen

Schéma syntézy etylénu (5-metylthioadenosin je regenerovan zpét na metionin).

Jak jiz bylo uvedeno, k syntéze etylénu je nutny kyslik, a proto u organt v hypoxickych
podminkach (napt. u kofenli v zaplavenych ¢i udusanych ptidach) se nutné musi jeji rychlost
sniZzovat. Pfesto pravé za téchto podminek ale mtize dojit paradoxné k nahromadéni etylenu v
intercelularach, nebot’ je velmi omezena moZznost jeho difuze do vnéjSiho prostiedi. V listech
je syntéza etylénu inhibovana svétlem.

Fyziologické ucinky etylénu jsou velmi rozmanité a nc¢kdy i1 ponckud protichlidné.
Nejcastéji byva pod jeho vlivem pozorovano zpomaleni dlouzivého ristu stonkl i kofend a
souCasné jejich tloustnuti. Privodnim znakem téchto zmén je jind orientace mikrofibril
celuldzy v bunéénych sténach. Reakce bunck v nékterych orgdnech vSak mize byt nestejna -
to pak vede k obloukovitému zakiiveni rostouciho organu (napf. fapiku listd - epinastie).
Nékdy také dochdzi plisobenim etylénu ke ztraté gravitropismu. Zndmé jsou vsSak i nékteré
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kladné uc¢inky etylénu na rastové procesy - zrychluje dlouzivy rist nékterych vodnich rostlin,
vyvolava tvorbu adventivnich kofenli a kofenovych vlaska, tvorbu odlucovaci vrstvicky
bunék v fapicich listl, a také mize stimulovat kliceni semen.

Cetné jsou i udinky etylénu na jiné procesy, nez je pouze rust a morfogeneze. K
nejvyznamnéj$im patii stimulace procesti souvisejicich se zrychlenim zranim plodii.
Nejcastéji k tomu dochéazi diky vyznamnému zvySeni aktivity enzyma hydrolyzujicich
polysacharidy (celulaza, pektinazy). Casto velmi zrychlena tvorba téchto enzymi pod vlivem
etylénu byva pozorovana nejen v plodech, ale i1 v jinych organech, a vede k velmi zavaznym
nasledktim (napt. lytické zvétSovani intercelular v kotenech, opad listl, ploda a kvéti, atd.).
Podobné jako kyselina abscisova zrychluje starnuti vSech organl, coz vede napf. k
rychlejsimu vadnuti kvéth a k rozkladu chlorofylu a rozpustnych proteini v listech. Na druhé
strané muze ale spoustét nekteré obranné reakce pii pusobeni stresovych faktort, a to véetné
tvorby specifickych Iytickych enzymi k zabranéni praniku hyf patogennich hub.

Etylén miiZe pasobit jiz ve velmi nepatrné koncentraci (asi 1 cm’.m™) a jeho tvorba miize
byt nékdy az ptekvapivé velkd (napt. ve zralém jablku dosahuje koncentrace etylénu Casto
vice nez 2000 cm’.m™!). Bezkontaktni vzajemné ovlivitovani rostlin pomoci etylénu je tedy
docela dobfe mozné. Zvlasté¢ vyrazné miize byt toto plsobeni v prostfedi s omezenou
vyménou vzduchu, napt. v padé. Zde muize dochazet nejen k vzajemnému ovliviiovani
kotent sousednich rostlin, ale také etylén produkovany piidnimi mikroorganismy a houbami
muze ovliviiovat (pfevazné inhibovat) rast kofent.

Mechanismus piisobeni etylénu je dnes jiz zndm pomérné dobie. Bunéénym receptorem
etylénu je obdobné jako u recepce cytokininii transmembranovy protein typu dvouslozkové
histidinové kindzy, ovSem s né€kolika zvlaStnimi znaky. Jednak byva umistén v membrané
endoplazmického retikula, ale hlavné se jednd o dimer s centralné navazanym kofaktorem
obsahujicim méd. Dal§i ptfenos signalu pokracuje ptes nékolik postupné fosforylovanych
proteint az k aktivaci celé tady transkripénich faktor v jadie a k jimi modulované genové
expresi. Byl také dok4zan pfimy vliv etylénu na funkci membran, zejména na zvySeni jejich
propustnosti pro ionty soli.

JADRO
— () =——— ETYLEN CYTOPLAZMA

DNA *QOVTTIFVSV aktivni

receptor
transkripce rozpad

. r(’f—))—--*'ﬂ bunééné
N\ stény
ribozomy

sekreéni vacky
s celuldzou

Golgiho  “&. N
komplex -~—?§

TR i

retikulum

Schéma mozného pusobeni etylénu na rozpad bunééné stény pfi dozravani plodl. Receptor etylénu
byva obvykle umistén v membrané endoplazmického retikula.
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Receptor etylénu v membrané endoplazmického retikula a zaCatek pfenosu signalu.

Praktické vyuZiti etylénu pro ovliviiovani procesli v rostlindch souvisi v prvé fade s
regulaci rychlosti dozravani plodi. Pro urychleni zrani ovoce koncentraci etylénu ve
skladovych komorach zvySujeme (zejména byva vyuzivano u banant, které se museji sklizet
a transportovat ve zcela nezralém stavu). Naopak, mame-li zajem na zpomaleni zrani (pfi
skladovéni jablek), pak etylén vytvafeny ovocem musime ze vzduchu odstrafiovat (napf.
vétranim ¢i pohlcovanim v roztoku manganistanu draselného). Tvorbu etylénu lze také
zastavit v bezkyslikatém prostiedi (ulozeni ovoce v dusikové atmosfétre). Je nutno ale
poznamenat, Zze dozravani plodl nekterych rostlin (napt. ze skupiny citrusli) neni provazeno
zvySenou tvorbou etylénu, a tudiz se ani nedd uméle (uvedenymi postupy) prubch jejich
dozravani ovlivnit.

Nékteré ucinky etylénu nedovedeme zatim vysvétlit, 1 kdyz jsou prakticky vyuzivany.
Jedna se zejména o indukci kveteni u broméliovitych (ackoli u jinych rostlin etylén obvykle
kveteni inhibuje!), a 0 vyrazné zvySovani podilu samic¢ich kvéti u tykvovitych (ve spolecném
ptsobeni s IAA).

Brassinosteroidy

Existence steroidnich hormonti u rostlin byla dlouho zpochybniovana a jejich pfesna
identifikace a zatazeni do ,.elitni skupiny* zékladnich fytohormonti byla provedena teprve
nedavno. Latky se steroidni strukturou se sice vyskytuji v rostlinach zcela bézné (napt. jako
soucast membran), ovSem dokazat jejich vyznamné a mnohostranné zapojeni do pfirozené
(nikoli tedy uméle navozené) regulace ristovych procest nebylo vitbec snadné.

Prvni sloucenina tohoto typu, extrahovana z pylu fepky (Brassica napus) v dostatecném
mnozstvi pro stanoveni chemické struktury, byla nazvana brassinolid (podle zdroje pouzité¢ho
steroidni fytohormon (castasteron) byl izolovan z hmyzich halek na kaStanovniku (Castanea
crenata), u kterych také byla hleddna nezndma latka podporujici jejich rychly riist. Dnes jiz je
znamo vice nez 60 steroidnich fytohormontl (souborné nazyvanych jako brassinosteroidy).
Byl dokazan jejich vyskyt v riznych organech vSech druhti rostlin z vice nez 30 celedi které
byly dosud analyzovény, a to véetné¢ evolucné starych skupin nahosemennych rostlin a
kaprad’orostii. Relativné nejvétsi koncentrace byvaji nalézany v mladych orgénech, v pylu a
v semenech, oviem i tam se jedna o koncentrace extrémné nizké (fadove 107% az 10° M).

Syntéza brassinosteroidii je mozna celou fadou biosyntetickych drah, ovSem nejcastéji
vychazi z campesterolu Ci sitosterolu, coz jsou nejhojnéjsi steroly v membranach rostlinnych
bunék. Vzdy se jedna o cely fetéz reakci (redukce, hydroxylace, epimerace, oxidace) za

ucasti mnoha enzymu. . ,
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Struktura nejucinnéjSi brassinosteroidni slou¢eniny brassinolidu a jejiho prekursoru campesterolu

Fyziologické ucinky brassinosteroidl jsou neobycejné mnohostranné. Piedevsim se jedna
o regulaci ristovych procesii, obvykle v tésné synergické interakci s auxiny. Maji silny
stimula¢ni vliv na rychlost dé€leni i prodluzovaciho rlstu bunék, pficemz toto piisobeni je
spojeno jak s aktivaci genové aktivity, tak 1 s pfimou stimulaci ¢innosti protonovych pump,
vedoucim ke zvySeni acidifikace (a tedy i roztaznosti) buné¢né stény. Obdobné jako auxiny
jsou schopny pusobit na rast kofenti: v malé koncentraci stimula¢né, ve vét§i inhibicné.
Brassinosteroidy jsou zcela nezbytné pro rust pylovych lacek. Vyznamna je i jejich tloha pii
diferenciaci vodivych pletiv, zejména stimuluji tvorbu xylému (pfi nedostatku
brassinosteroidil se vice zmensuje zastoupeni xylému nez floému). Dalsi oblasti plisobeni se
tykaji Casto pozorované stimulace kliceni semen a zvysSeni odolnosti viici stresum (mraz,
nedostatek vody, zasoleni, infekce) ovSem metodicky a interpretaéné presnych praci v tomto
sméru je dosud velmi maly pocet.

Mechanismus piisobeni brassinosteroidii (BR) je v soucasné dobé intenzivné zkouman.
Vime jiz, ze k piijmu signalu dochazi zachycenim molekuly pfislusného BR specifickym
receptorem umisténym v plazmatické membrané. Jednd se o homodimer zvlaStniho typu
serin/threoninové kindzy (BRII)s velmi dlouhym extracelularnim fetézcem aminokyselin, na
kterém jsou vazebna mista pro BR. Po navdzani molekuly BR dojde na vnitrobunéénych
usecich téze kinadzy k nékolikanasobné fosforylaci a néasledné pak ke komplikovanému
pfenosu signalu do jadra, tam pak k aktivaci transkripénich faktord a tim i genové exprese.
Brassinosteroidy jsou schopny aktivovat stovky gentl v rostlinné bunice, z nichz ¢ast mize
byt aktivovana i auxiny, ovSem jejich koncentrace musi byt podstatné vyssi (az 1000x).

BRI BRI1

BRI1

BRI1

Cytosol

C-terminus acts C-terminus in
as an inhibitor active conformation

Schéma funkce brassinosteroidového receptoru v plazmatické membrané. Po zachyceni dvou
molekul brassinolidu (BL) dojde k fosforylaci na nékolika mistech vnitrobuné€ného Useku receptoru a
nasledné k aktivaci dalSich ¢lankd pfenosového fetézce.
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Schéma jednoho z moznych mechanismU spoluplsobeni brassinosteroidt a auxint (v tomto ptipadé
zesilovani Uc¢inku auxind indukovanou tvorbou brassinosteroidu).

Praktické vyuZiti brassinosteroidl (vyrabénych synteticky) neni zatim pfili§ rozsifené, ale
v dosud provedenych polnich pokusech bylo dosazeno zna¢né nadéjnych vysledki. Po
postiiku porostii nékterych polnich plodin vhodnou koncentraci BR doslo ke zvySeni jak
celkové tvorby biomasy, tak i nékterych kvalitativnich ukazatelti. ZvIast¢ vyznamné bylo
zvySeni odolnosti oSetfenych rostlin k neptiznivym vnéj§im podminkdm (mrédz, sucho) a k
napadeni patogennimi organismy.

Strigolaktony

Néazornym piikladem moznosti novych, netusenych objevi v rlstové fyziologii je
skupina terpenoidnich sloucenin typu laktond, kterda mezi zakladni fytohormony byla
zafazena az v roce 2008. OvSem jiz mnohem dfive bylo zndmo, Ze tyto metabolity jsou
vylu¢ovany do pudy z kotent celé fady druhti rostlin, a Ze jsou nezbytné pro kliceni semen
nékterych kotenovych parazith z rodt Striga ¢ Orobanche (zéraza). Tento zdanlivé
nesmyslny jev, kdy rostliny aktivné podporuji rist svych parazitl, byl pozdéji uveden na
pfijatelnou miru experimentdlné podlozenym zji§ténim, ze hlavnim ucelem vylu¢ovanych
latek je stimulace ristu a vétveni hyf mykorhiznich hub, a tedy i urychleni kolonizace kotenti
témito houbami. Bylo také dokdzano, Ze vylucovani strigolaktonti se velmi zvySuje za
nedostatku zivin v pad¢ (pfedevsim fosforu) , kdy mykorhiza je zvlasté pottebna. Parazitické
rostliny tedy pouze druhotné vyuzily v pribéhu koevolu¢niho procesu vylu¢ované specifické
metabolity jako signal oznamujici pfitomnost vhodné hostitelské rostliny.

0 0.0
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Nejbéznéjsi strigolaktony: strigol orobanchol

Dalsi vyzkum strigolaktont, ktery uz vedl k jejich zafazeni mezi zékladni fytohormony,
byl motivovan zjisténim, Ze tyto slouCeniny se tvoii i1 v téch rostlinach, které nikdy
mykorhizni vztahy nevytvéreji (napf. vétSina druhii z ¢eledi brukvovitych, véetné modelové
rostliny Arabidopsis thaliana). Také byl prokézéan jejich transport z kofenii do nadzemnich
casti. Pak uz tedy jen zbyvalo dokézat, Ze maji i jiné funkce, nez jen regulaci procest v okoli
kotfenli. Rychly pokrok vtomto sméru byl umoznén zejména experimenty s celou Skalou
transgennich rostlin s poruchami tvorby ¢i transportu strigolaktonti, stanovenim
biochemickych cest jejich syntézy v rostlinach a urCenim genti spojenych s procesy syntézy a
transportu. NaSe znalosti o funkci strigolaktont vSak ptesto stale jesté nejsou dostatecné.
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ZvySeny obsah strigolaktonit v korenech, indukovany hlavné¢ nedostatkem zivin,
stimuluje tvorbu bocnich korenii a korenovych vlaskii. Soucasné ale dochédzi ke zpomaleni
rustu primarniho kotene. Kofenovy systém se proto rozrusta vice do Sitky a vzriistd hustota
prokotfenéni pudy v okoli rostliny. V nadzemnich castech strigolaktony inhibuji zakladani ¢i
proriistani bocnich pupenii. Rostliny jsou pak méné vétvené ¢i maji mensi pocet odnozi.
Vytvareji tak mensi mnozstvi nadzemni biomasy a relativné vice kofenti (ve srovnani
s rostlinami se sniZzenym obsahem strigolaktontl, tedy napt. pokud rostou za dostatku Zivin).
Z toho zteteln¢ vyplyva zdsadni uloha strigolaktonu v optimalizaci poméru mezi nadzemni
a podzemni casti rostliny v zavislosti na vnéjsSich podminkach, zejména za meénici se
dostupnosti zivin. Stimulace mykorhizni kolonizace kotenii strigolaktony vylucovanymi do
pudy zajisté dale posiluje adaptacni schopnosti rostlin k nedostatku Zivin.

Mechanismus piisobeni strigolaktonii je dosud znacné nejasny. Nejvice toho zatim vime
jen o jejich t€sné navaznosti na regulacni funkce auxind a cytokininti. Strigolaktony jsou
schopny ménit rychlost jejich transportu a tudiz i jejich koncentraci v riiznych organech ¢i
pletivech. Modifikuji tak jejich aktivitu jako ,reguldtor reguldtord®. Existuji vSak jiz
spolehlivé dikazy i o jejich samostatném ovliviiovani nékterych ristovych procesi, bez
spolutiCasti jinych fytohormoni — napf. indukovéani meristematické aktivity v kambiu ¢i
stimulace ristu kofenovych vlaskd.

Syntéza strigolaktonii v rostinich zacind St€penim karotenoidl. NejcastéjSim mistem
syntézy jsou kotfeny, odkud jsou rozvaddény do nadzemnich ¢asti xylémem. V omezeném
mnozstvi je vSak jejich tvorba mozna i v nadzemnich castech. Dosud bylo identifikovano
priblizné 20 strigolaktont, pficemz i v téze rostliné lze najit nékolik odlisnych typt (napft. u
Arabidopsis thaliana je to orobanchol, orobanchyl acetat a 5-deoxystrigol). Jejich vyskyt neni
omezen pouze na evoluéné mladsi taxonomické okruhy rostlin, 1ze je najit napft. i u mechti.

Metodické pristupy ke studiu fytohormoni

Pokrok ve vyzkumu fytohormont je velmi tésné zavisly jak na vhodné voleném
koncepénim pfistupu, tak 1 na aplikaci vhodnych metod, a to pfedev§im metod
biofyzikalnich, biochemickych a molekuldrné biologickych. Tradi¢ni, pfevazné observacni
piistup se dnes jiz téméf nepouzivd. Spocival ve stanoveni vztahu mezi reakci rostliny a
obsahem fytohormond v pfislusnych organech, ¢i reakce rostliny po umélé aplikaci
fytohormonu na jeji jistou ¢ast. Vyzkumné prace provadéné v soucasné dobé vyuzivaji
prevazné rostliny geneticky pozménéné (mutanti, transgenni rostliny) se zvySenou ¢i
sniZzenou tvorbou urc¢itého fytohormonu, a nebo se zvySenou tvorbou enzymi fytohormon
rozkladajicich ¢i naopak uvoliujicich z inaktivnich forem.

V naprosté vétsiné pokusit vychdzime z piedpokladu, Ze limitujici je jen koncentrace
fytohormonu, nikoli recepce a pienos signdlu. Tento ptfedpoklad ale nemusi byt vzdy
spravny. Dal8i nepfijemnou komplikaci pokusti byvéd vzijemné ovlivilovani néckolika
soucasné ptritomnych fytohormont, které lze stézi vyloucit. Nékteré fytohormony tézZ mohou
velmi rychle a vratné ptfechazet do méné aktivnich ¢i zcela inaktivnich konjugovanych forem.

Aktivni koncentrace fytohormonti v rostlinach byvaji velmi nizké (nejcastéji v rozmezi od
10"% az pol0® M), a proto metody pro jejich stanoveni musi byt velmi citlivé a navic
dostateéné selektivni. Vlastni stanoveni obvykle zacind extrakci z cCerstvého vzorku a
pfevedenim do bezvodych organickych rozpoustédel. Pak nésleduje pracné separace a Cisténi
(ptfedevsim chromatograficky). Ke konecné kvantitativni detekci vyciSténych vzorkt se
nabizi cela fada metod s velmi rozdilnou ptesnosti. Fyzikdlné-chemické metody zcela
prevladaji - zejména vysokotlakd kapalinovd chromatografie (HPLC) s riznymi typy
detektorii, dale plynovéa chromatografie (GC), a to ¢asto ve spojeni s hmotovou spektrometrii

(GS-MS). : ,
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Imunologické metody maji extrémni citlivost, nedostiznou jinymi postupy. Jejich SirSimu
vyuziti vSak brani obtiznd pifiprava a tim 1 vysokd cena specifickych protilatek
(imunoglobuliny, které jsou produkované pouze ZzivociSnymi bunkami). Také ndroky na
Cistotu extraktli jsou vysoké. Existuje fada modifikaci imunologickych metod s vyuzitim
radioizotopt ¢i enzymd.

Biotesty jsou z hlediska selektivity a kvantitativniho stanoveni fytohormont naopak
nejméné presné, ale piesto se i dnes obCas pouZzivaji, a to zejména pro posouzeni biologické
ucinnosti fytohormonti. Zejména se jedna o fytohormony vytvaiejici pocetné skupiny
chemicky piibuznych sloucenin (napt. gibereliny ¢i cytokininy), které se mohou velmi
podstatné liSit i za stejné koncentrace v mohutnosti svych uc¢inki. Pro kazdou skupinu
fytohormoni byly vypracovany standardni postupy na vhodnych testovacich objektech (napf.
pro gibereliny rychlost ristu hypokotylu salatu). K biotestim se samoziejmée jiz nepouzivaji
hrubé extrakty z rostlinnych organti, jak tomu bylo diive, ale jiz separované a piesné
definované slouceniny.

Vnéjsi faktory regulujici riust a vyvoj

Rist kazdé rostliny v pfirodé je ovliviiovan desitkami nejriiznéjSich vnéjsich fyzikalné-
chemickych faktort, které jsou navic ve vzajemnych interakcich. Zkoumat cely tento
komplex je prakticky nemozné. Nastésti vyznamnost jednotlivych vnéjSich faktorti neni
patii zdreni a teplota.

Fotorecepce, vlastnosti fytochromii a kryptochromii

Zateni je pro rostliny v prvé fad¢ zdrojem energie. V kapitolach vénovanych fotosyntéze
jsme si jiz vysvétlili, jakym zplisobem je fotosynteticky U¢inna cast spektra rostlinou
zachycena a vyuzita. Vazba radiacni energie do asimilatl je jist¢ zakladnim predpokladem
rustu, ale neni to jediny zpusob, jak zafeni mlze plsobit na rlst. Zafeni je totiz pro rostliny
nejen zdrojem energie, zareni je i zdrojem diilezitych informaci o vlastnostech prostredi, ve
kterém se nachéazeji. Na zakladé téchto informaci pak mohou usmériiovat rlst, vyvoj i
pohyby jednotlivych svych Casti takovym zplsobem, aby bylo zajisténo pieziti a reprodukce
v daném typu prostfedi. Informacni vyznam nemd jen mnozZstvi zateni a smer ze kterého
dopada na rostlinu, ale i spektrdlni slozeni a periodicita (stfidani svétla a tmy v prubéhu dne).

Aby rostlina viibec mohla vyuzit informace piendSené zafenim, je nutna jeho absorpce,
dale pak ptevod a zesileni ptijatého signalu. Jako fotoreceptory slouzi specializované barevné
slouceniny (pigmenty). Nékteré z nich pohlcuji jen dlouhovinné ¢ervené zareni, jiné zase maji
maximum absorpce v kratkovinné oblasti (modré a fialova ¢ast spektra).

Jsou to proteiny (obvykle homodimery) volné pohyblivé v cytosolu , které maji kovalentné
(pfes sirny mustek) pfipojen tetrapyrolovy linedrni fetézec (fytochromobilin). V disledku
pritomnosti této chromoférové skupiny maji charakter barviva (pigmentu) s velmi u¢innou
absorpci nékterych slozek svétla. V kazdé rostlin€ se obvykle miize vytvaret (v zavislosti na
podminkach prostfedi a ontogenetickém stadiu) nékolik raznych fytochromi které mayji
rozdilné proteinové nosice (apoproteiny), zatimco chromofoér je u vSech stejny. U dosud
zkoumanych dvoudéloznych druhii byva fytochromu nejcastéji pét (oznaCovanych pismeny
A, B, C, D, E), u jednodéloznych byly zjistény jen tii (A, B, C). Apoprotein u fytochromu A
(ktery je v hojné mife syntetizovan u rostlin za nedostatku zafeni ¢i v uplné tmé) je znacné
specificky a byva oznacovan jako #yp I. Strukturné-funk¢ni vlastnosti apoproteinti ostatnich
fytochromti syntetizovanych u rostlin az po jist¢ dobé osvétleni (oznacované souhrnné jako
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proteiny typu II) jsou si znacn€ podobné, i kdyZ v rostlinach plni i n€které specifické funkce.

Fytochromobilin je syntetizovan v plastidech (dosti podobnou biochemickou cestou, jaka
je vyuzivana pro syntézu chlorofylu), pak je exportovan do cytosolu, kde dojde k jeho
autokatalytickému napojeni na ptisluSny apoprotein.

Kazdy z uvedenych fytochromit mize vytvaret dvé snadno vratné formy. Zékladni forma
vSech typu fytochromit ma svétle modrou barvu a maximum absorpce ve spektralni oblasti
jasné cerveného zareni (660 nm). Oznacuje se zkratkou Py, (Phytochrome - red). V této
form¢ jsou fytochromy rostlinami syntetizovany. Po ozafeni sv€tlem obsahujicim jasné
cervenou slozku dojde v chromofoéru k izomeraéni zmén€ a barva fytochromu se zméni na
olivové zelenou s maximem absorbce v tmaveé ¢ervené oblasti (730 nm). Tuto druhou formu,
oznacovanou jako Pg. (Phytochrome - far red) lze ptevést zpét na zékladni formu ozafenim
tmavé Cervenym svétlem

S-peniid

ABSORBANCE

300 400 500 GO0 700 ROO
VLNOVA DELKA (nm)

Chromofor molekuly fytochromu a absorbé&ni spektra obou reverzibilnich forem, P, a Py,.

Mezi obéma formami fytochromi jsou zcela zdsadni rozdily ve fyziologickych tucincich.
Procesy v rostlindch jsou aktivovdany jen formou Ps.. Rozdily v G¢innosti obou forem jsou
dany zménami ve struktuie zékladniho proteinu (ne v chromoforu), ktery funguje jako
autokatalyzujici proteinkinaza (blize bude popsano v dal§im textu).

K transformaci jisté ¢asti P, na P g u vysoce citlivého fytochromu A postacuje velmi
nepatrné mnozstvi zafeni s obsahem &ervené slozky (asi 200 J m™, coz je méné nez 1 %
pfijaté energie z plného slunecniho zareni za dobu jedné minuty). Tato transformace vSak
neni Uplna ani pii del$im ozafeni jen jasné cervenym svétlem, coz ostatné vyplyva z piekryvu
absopcnich kiivek obou forem fytochromti. V rostlindich vystavenych svétlu se proto
vyskytuji obé¢ formy fytochromtl, ovSem jejich pomér se mize ménit v zavislosti na
aktualnim spektralnim sloZeni dopadajiciho zateni. Forma Py je vSak velmi malo stabilni a
proto 1 bez ozafeni tmaveé ¢ervenym svétlem se u zatemnénych rostlin samovoln¢ vraci na P,
a ¢astecné se také rozklada.
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Je dulezité si uvédomit, Zze fytochromy mohou rostlindm zprostfedkovat informace o
nekolika odlisnych viastnostech vnéjsiho prostiedi, a sice:

(a) zda se rostlina nachadzi ve tmé & na svétle: v tomto piipadé mize postacovat jako
spoustéci signal pouze pritomnost 1 velmi malého mnozstvi aktivni formy fytochrom, které
se vytvofi 1 pii velmi slabém osvétleni (pfesnéji malou davkou zateni) bez ohledu na jeho
spektralni slozeni. Mezi nejcitlivéjsi reakce na ptitomnost zafeni patii inhibice riistu stonku
(u semendckt hypokotylu ¢i mezokotylu) pfi ruSeni etiolace (nadmérného ,,vytahovani‘
zatemnénych rostlin, pokud se napft. pti kli¢eni v ptidé dostane vyhonek nad jeji povrch).
Reakci vyvola jiz pfeména 0,02% zésoby fytochromt na aktivni formu.

(b) jaké je spektralni sloZeni svétla v daném prostiedi, zejména jaky je pomér mezi
zastoupeni jasné Cervené a tmavé Cervené slozky (R/FR). Tento pomér indikuje zejména
stupen zastinéni daného mista jinymi rostlinami (¢i hustotu porostu). Zareni vlivem selektivni
absorpce kratSich vlnovych délek (400-700 nm) asimilacnimi barvivy ma pod hustSimi
porosty vyrazny nadbytek tmavé Cervené slozky (R/FR = 0,2), zatimco na nezastinénych
mistech byva R/FR = 1. Zmény spektralniho sloZeni svétla ovliviiuji pomér mezi mnozstvim
aktivni a neaktivni formy fytochromtli v rostlinach, a pravé tento pomér mize mit zdsadni
vyznam pro fizeni celé fady fyziologickych procesii zahrnujicich kliceni semen, aktivaci celé
fady metabolicky vyznamnych enzymi, a predevSim morfogenetické procesy (zakladani
novych odnozi a listQ, fizeni tvaru a velikosti listi a stonk, aj.). Rostliny tolerujici zastinéni
(sciofyta) maji mnohem slab$i reakce na pokles poméru R/FR, neZ rostliny svétlomilné
(heliofyta).

(c) jaka je délka dne ¢&i noci (tedy délka svétlé a tmavé periody v rdmei denniho cyklu),
coz je dulezité pro fizeni fotoperiodicky zavislych procesi v rostlinach. Tato funkce
fytochromtl je propojena s vnitini ¢asomirou a bude podrobné&ji popsdna v dalsi kapitole.

Mechanismus piisobeni fytochromt na fyziologické procesy je jiz vcelku uspokojiveé
prozkoumén. Pfeména neaktivni formy (P,) do aktivni formy (Pg) fytochromu je provazena
autokatalytickou fosforylaci (pfenosem fosfatového iontu z ATP na vlastni molekulu, ze které
pak mlze byt pfendSena na jiné proteiny a tim aktivovat jejich funkce). Fytochromy jsou tedy
zatrenim regulované proteinkinazy (serin/threoninoveho typu), u kterych pii fosforylaci dojde
soucasné 1 k jistym koforma¢nim zméndm, usnaditujicim jejich transport do jadra a naslednou
aktivaci transkripcnich faktord a tim i genové exprese. Je ale znamo, ze fytochromovou
signalni cestou mohou byt aktivovany i represory nekterych gendt.

" Servené svétlo

(Ch romophore)

NG - coon

a) autofosforylace serinu l/’

v molekule fytochromu

% (Chromophore)

b) fosforylace jiného proteinu fytochromem

Schématické znazornéni funkce fytochromu jako autofosforylujici proteinkinazy fizené svétlem
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I kdyz vétsina aktivované formy fytochromti piechazi do jadra, piesto jista st zlstava
v cytosolu (v tésné blizkosti membran), kde mtze plsobit jako aktivator nekterych rychlych
procest nezavislych na expresi gend. Zejména se jedna o aktivace metabolicky vyznamnych
enzymu a transportnich proteinti v membréanach, vcetné protonovych pump. Tim mize dojit
ke zprostfedkovani napi. svétlem fizenych zmén v dlouzivém ristu, které jsou mefitelné jiz
v prub¢hu nékolika minut.

Jak jiz bylo zminéno na zacatku této kapitolky, v kazdé rostliné je syntetizovano nékolik
druhti fytochromt (s odliSnym apoproteinem), a jejichZ zastoupeni je razné v jednotlivych
organech, a také se méni v pribéhu ontogeneze. Kazdy znich ma v rostlindich ponc¢kud
odlisnou funkci (danou odliSnosti v biochemické reaktivité), a proto popis mechanismu
regulace ur¢itého konkrétniho procesu v rostlinach plati jen pro ptislusny typ fytochromu,
ktery je do ného zapojen. Detailni popis jednotlivych regulacnich cest a regulovanych
procesii je jiz mimo rozsah tohoto ucebniho textu — vzdyt jen u modelové rostliny
Arabidopsis thalliana je jiz znamo né¢kolik tisic gent, jejichZ exprese je regulovana zafenim
se zapojenim fytochromové signalni cesty. Na§ vyklad proto bude omezen jen na nékolik

Fytochrom A zprostiedkovava hlavné reakce za velmi nizkych davek zéateni (VLFR =
very low fluence response, viz rdmecek), zatimco fytochrom B je hlavnim mediatorem reakci
typu LFR a HIR. Ostatni fytochromy (C, D, E) maji vétSinou jen pifidavnou, orgénovée
specifickou funkci (napt. prodluzovani tapikt listi, stonkovych internodii), ale jsou také
pottebné 1 pro fotoperiodické fizeni tvorby kvétii. Nase znalosti o jejich funkcich vSak jesté
zdaleka nejsou uspokojivé, protoze se s jejich vyzkumem zacalo relativné nedavno.

Tri hlavni typy reakci Fizene fytochromy

VLFR (very low fluence response)

reakce, které jsou spoustény jiz pfitomnosti nepatrného mnoZstvi
formy P, (0.02% z P + P,), vytvorene iz za extremne male davky
zareni - od 0,1nmol fotonu m-2 (napf. inhibice rdstu hypokotylu,
reakce nejsou vratné!).

LFR (low fluence response)

reakce, ktere vyZaduji dostatecne vysoky pomér P, /P, staci vSak
mala davka zareni (od 1umol m2 fotonu), jsou snadno vratné
(napf. stimulace kli¢eni).

HIR (high irradiance response)

reakce vyzadujici velkou davku zareni (plné denni svétlo po dobu
nekolika hodin), napf. deetiolace, syntéza chlorofylu. Nejsou
citlive na zmény pomeru P,/ P, , nejsou vratne, a na jejich rizeni
se podili i receptory modrého zareni.

Po dlouhou dobu bylo zdhadou, pro¢ reakce typu VLFR probihaji i pfi piisobeni tmaveé
cerveného svétla (730 nm). K vysvétleni tohoto paradoxniho jevu je nutné si uvédomit, Ze
konverze forem fytochromii neni v zadné spektralni oblasti Uplnd. Pti ozéafeni tmavée
cervenym svétlem se sice pfeméni 97% z celkového obsahu fytochromii do fyziologicky
neaktivni formy, ale zbyvajici 3% zlstavaji v aktivni formé (Pg). Pfitom pro aktivaci reakci
VLFR sta¢i jiz velmi nepatrné mnozstvi formy Pg (0,02%) =z celkového mnozstvi
fytochromn.
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Receptory modrého zareni

Krom¢ fytochromli je ve vSech rostlindch pfitomna jest¢ jind skupina fotoreceptori
aktivovana pouze kratkovinnym zafenim. Jak bylo dokdzéno piesnym méienim akénich
spekter, tento typ fotoreceptorti je citlivy nejen na modré a fialové svétlo, ale i na Cast
ultrafialového zareni (UV-A), v celkovém rozmezi vinovych délek asi od 320 do 500 nm.
Izolace a identifikace téchto pigmentd byla (a stdle je) obtizna, i kdyz k nejvaznéjsi
kandidatim jiz del$i dobu pattily flavoproteiny a karotenoidy. V souCasné dobé zname tii
odli$né typy receptorti modrého zéafeni: kryptochromy, fototropiny a zeaxanthin.

Kryptochromy jsou proteinové pigmenty blizce piibuzné fotolyazam, coz jsou enzymy
opravujici poSkozeni DNA po plsobeni UV zareni. Na bilkovinny nosi¢ je navazéna jednak
molekula FAD (flavin adenin dinukleotid), ale také pferin. Kryptochromy v rostlinach
nejcastéji zprostiedkuji inhibici ristu stonku a hypokotylu po ozafeni svétlem s obsahem
modré barvy.

Fototropiny jsou zapojeny, jak jiz ndzev napovida, predevsim do regulace fototropickych
reakci (zakiivovani ¢asti rostlin vyvolané jednostrannym ozéatfenim, bude podrobnéji popsano
v dalsi kapitole). Podili se ovSem i na n¢kterych dalSich reakcich, zejména na celkové inhibici
rustu stonku (ve spoluptisobeni s kryptochromy) a na svétlem aktivovanych vnitrobunécnych
pfesunech chloroplasti pfi ndhlych zménach ozatfenosti listi (slouzi k omezeni mozné
destrukce fotosyntetického aparatu nadbyte¢nou absorpci zareni). Fototropiny maji charakter
autofosforylujicich proteinkinaz typu serin/threonin, ve kterych na nosny protein jsou
navazany dva komplexy FAM (flavin adenin mononukleotid).

Zeaxanthin je karotenoid, ktery hraje hlavni roli pfi svétlem fizené otviraci reakci
pruducht. Zeaxanthin vznikd snadnou pfeménou z violaxanthinu v thylakoidnich
membranach chloroplastli. V mezofylovych buiikdch dochazi k jeho tvorbé az pfi vysoké
ozafenosti listh a jeho funkci je chréanit fotosynteticky aparat pied destrukci nadbytkem
excitacni energie. Ve svéracich bunikach ale dochédzi kjeho tvorbé jiz pii velmi malé
ozafrenosti (rano za svitani), a jeho mnozstvi v pribéhu dne stoupa ¢i klesa paralelné¢ se
zménami zafeni. Na aktudlni koncentraci zeaxanthinu v chloroplastech svéracich bunék
zavisi intenzita signalu, ktery je pfendsen z chloroplastu k plazmatické membrané, kde jsou
jim aktivovany protonové pumpy (H-ATPazy). Nésledna zména transmembranového
potencidlu vede ke vstupu draslikovych iontli a vody do svéracich bun¢k a k jejich rozevieni
zvySenym turgorem.

Vliv zareni na kli¢eni, riist a morfogenezi - ekologické aspekty

Svétlo jako zdroj informace o vnéjSim prostiedi ovliviiuje riist rostlin uz od kliceni semen.
Z ptiblizn¢ jednoho tisice dosud zkoumanych druhti bylo zhruba u dvou tfetin zjiSténo, ze
jejich semena jsou Iépe kli¢iva na svétle nez ve tme. U semen zbyvajici tietiny bud’ nebyla
zjisténa zadna zavislost nebo byla naopak kli¢ivost svétlem inhibovéna. Pokusme se nyni
vysvétlit, jaké mohou byt pticiny téchto jevi.

Jestlize zdravé semeno nekli¢i, ackoli vnéjs$i podminky jsou pro kli¢eni ptiznivé, nachéazi
se ve stavu dormance (n¢kdy ovSem termin dormance byva pouzivan pro jakykoliv klidovy
stav, tedy i pro piipad suchych semen). Ziva semena, ktera ani za dostatku vody, piiznivé
teploty a kysliku, ale bez ptistupu svétla neklici, oznacujeme jako forodormantni.

Jiz v klasickych pokusech s fotodormantnimi semeny salatu, které vedly k objevu
fytochromti, byl zjistén rozhodujici vliv ¢erveného svétla na jejich kliceni. Jak jiz dnes vime,
ptitomnost jist¢tho mnoZzstvi aktivni formy fytochromt (Pg), vytvofené z inaktivni formy (P;)
pusobenim svétla s vyznamnym podilem jasné ¢ervené slozky, vyznamné podporuje kliceni.
V suchych semenech muize byt jisté mnozstvi aktivni formy fytochroml uloZeno, nékdy

(zejména u drobnych semen) ale nikoliv. o .
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Tyto rozdily jsou zavislé hlavné na podminkéch, za kterych semena dozravaji. Pokud pii
dozravani prevazuje tmavé Cervena slozka svétla nad Cervenou (coz je vzdy, kdyz svétlo
pronika k dozravajicim semeniim strukturami obsahujicimi chlorofyl), pak po dozrani tato
semena obsahuji pfevazné jen neaktivni P, a v diisledku toho jsou fotodormantni. Pokud jsou
vSak pfi dozravani ptiznivé podminky pro tvorbu Pg, pak byva i vétsi mnozstvi této aktivni
formy fytochromu v semenech uchovano. Takova semena pak mohou byt po ovlhéeni kli¢iva
1 ve tm¢ (nejsou fotodormantni). AvSak i1 u téchto semen muze dojit k inhibici kliceni z
jinych davodu.

Spektralni slozeni svétla byva na riznych stanovistich v pfirodé velmi odlisné. Jak bylo
jiz zmin€no, pod korunami lesnich stromd, stejné tak i pod hustym listovym zapojem jinych
porostl (louky, polni plodiny) je vSak az pétkrat vice tmavé cerveného svétla (o vinové délce
700 az 750 nm) nez svétla jasné Cervené barvy, coz vede ke snizeni obsahu aktivni formy
fytochromti a tudiz to mlze vést i k inhibici kli¢eni téch semen, kterd lezi na povrchu ptdy.
Je vSak nutno poznamenat, Ze citlivost k tomuto inhibi¢nimu plsobeni je u riznych druhd
odli$nd - u svétlomilnych rostlin je podstatné vétsi nez u druhii snasejicich stin.

Pfi hlub$im studiu fotodormance nas nemiize uspokojit pouhé zjisténi, Ze pfitomnost
aktivni formy fytochromt (Pg) je pro kli¢eni nutnd, ale ptame se, pro¢ je vlastné nutna, tedy
jakym mechanismem ovliviiuje procesy spojené s kli¢enim semen. Pro kauzélni analyzu je
dilezity poznatek, Ze nejvétsi Uc¢inek ma zafeni zachycené embryem (v oblasti hypokotylu a
radikuly), nikoliv dé€lohami. NaSe soucasnad pifedstava je takova, ze kliCovou funkci ma
aktivni forma fytochromi obsazend v bunkach, které vstupuji do faze dlouzivého ristu.
Piisobi stimula¢né predevsim na transportni proteiny v membranach. Tim dojde ke vzestupu
osmotického tlaku bunék, coz je predpokladem zvySeni jejich turgoru, na kterém dlouzivy
rust zavisi. Pokud je turgorovy tlak nizky, semeno nekli¢i. Stejné tak dobie miize byt dilezita
1 aktivace nékterych enzymu v cytosolu, a to fytochromy zprostfedkovanou fosforylaci.

Nelze zatim spolehlivé odpovédet na otdzku, jak fytochromy pii ruSeni fotodormance
ovliviiyji koncentraci a u€inek fytohormont. Jako velmi pravdépodobné se ukazuje ovlivnéni
tvorby giberelinl a cytokinint, o nichZ je zndmo, Ze pii aplikaci na dormantni semena mohou
nahradit U¢inek Pg. Také je mozné uvazovat o vlivu aktivni formy fytochrom na
odbouravani inhibitora kliceni, ptedevsim kyseliny abscisové.

Utinky svétla na procesy spojené s tvorbou jednotlivych organti (morfogenezi) jsou
vyrazné u mladych rostlin hned po vykli¢eni. U trav je svétlem zastavovan rist mezokotylu i
koleoptile, a soucasné je stimulovdno rozvinuti sto¢enych listli. Tyto procesy jsou fizeny
fytochromovym systémem - lze je navodit jiz velmi slabym cervenym svétlem. V tomto
piipadé je zfejm¢ fytochromy stimulovana tvorba giberelinli, ¢i alesponn zvySena citlivost
nékterych bunék na jejich ptisobeni. Aplikaci giberelint totiz dosdhneme stejného efektu jako
pusobenim cerveného svétla.

U kli¢nich rostlinek dvoudéloznych druhti je jednou z prvnich napadnych reakcei na svétlo
narovnani ohybu hypokotylu (1 epikotylu). Tento ohyb je pravdépodobné vyvolavan
pusobenim etylénu, jehoz syntéza je na svétle zastavena. Plisobenim svétla se dale zrychluje
rust plochy listd 1 délka fapiku. Velmi rychle, ¢asto béhem nékolika hodin, dochdzi k tvorbé
chlorofylu a pIn¢ funkénich chloroplasti z proplastidi, tedy vcetné tadné fungujicich
thylakoidnich membran a enzymu nutnych pro zabezpeceni asimilacnich procest.

Nejen u semenackd, ale 1 u dospélych rostoucich rostlin je svétlem zpomalovana rychlost
riistu stonku a jinych nadzemnich ¢asti (napf.listd trav). Na této inhibici se vyznamné podili
oba systémy fotoreceptort (fytochrom i kryptochrom). Modré svétlo miva Casto rychlejsi a
vyraznéjsi ucinek.
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Fotoperiodicky Fizené procesy ristu a vyvoje

V téch oblastech nasi planety, kde dochazi k velkym a pravidelné se opakujicim zméndm
klimatickych faktori (coz je kromé tropickych oblasti témét vSude), je pro rostliny velice
dialezité, aby pribéh jejich fyziologickych funkci byl synchronizovan s ro¢nimi klimatickymi
cykly. Nesta¢i pouhé piizpisobovani se okamzitému stavu vnéjSich faktort. Mnohé procesy
v rostlinach potiebuji ke zdarnému dokonceni dosti dlouhou dobu (napf. tvorba kvéth a
dozrani semen), u nékterych je dokonce naprosto nezbytné, aby zapocaly jesté pred vlastnim
pusobenim kritického faktoru (napt. zvysSeni odolnosti vii¢i mrazu). Proto je pro rostliny tolik
potiebnd informace, v jakém ro¢nim obdobi se nachéazeji. I v tomto piipad¢ hraje hlavni
ulohu zafeni a jeho pfijem fytochromovym systémem.

Nejspolehlivéjsim ukazatelem faze roniho cyklu je pro rostliny rostouci v téze zemépisné
Sitce délka svételné casti dne (fotoperiody) a jeji postupné zmény (zkracovani, prodluzovant).
Vsechny reakce rostlin, které jsou zavislé na jisté délce fotoperiody, nazyvame reakce
fotoperiodickeé. Daleko nejpodrobnéji byly tyto reakce zkoumdny v souvislosti s tvorbou
kvéth, ale velky vyznam ma délka fotoperiody i na kliceni, rychlost rastu, tvorbu odnozi,
translokaci asimilatl a mnohé dalsi procesy.

Popis fotoperiodickych zavislosti v obecné roviné je mimoiadné obtizny, nebot’ v nich
panuje obrovskd mezidruhové variabilita. Neni divu, vZdyt' jednotlivé rostlinné druhy, a to i
ty, které dnes rostou v pifirodé pohromad¢, ¢asto maji sviij pivod v oblastech s odliSnym
radiatnim rezimem (danym zemépisnou Sitkou). Navic, vzhledem k rozdilné rychlosti
rustovych a vyvojovych procest, mize mit pro n¢ informace o délce dne nestejnou dulezitost.
Co je vsak zvlaste zadvazné, to je rozdilna spojitost mezi délkou dne a klimatickou priznivosti
pro rist rostlin v rliznych oblastech nasi planety. Tak napi. zkracovani délky dne je pro
rostliny v naSem klimatickém padsmu vyznamnou informaci o nastupu teplotné nepiiznivého
obdobi (zimy), ale pro rostliny rostouci v oblastech s mediterdnnim typem klimatu je to
naopak informace o ndstupu obdobi ptiznivého pro rist, nebot’ po letnim suchu bude konecné
dostatek srazek.

Podivejme se nejprve na nckteré fotoperiodické zavislosti kveteni. Jen malo druht
zaklada kvéty zcela bez jakékoliv vazby na délku fotoperiody (fotoperiodicky neutralni
rostliny, z bézné péstovanych druhii napf. rajée, okurka ¢&i fazol). Castéji se setkdvame s
naroky na jistou délku dne (fotoperiody), a podle toho rozdélujeme rostliny na dlouhodenni a
kratkodenni.

U rostlin absolutné (¢i obligatné) dlouhodennich (napt. fedkvicka ¢i Spenat) dochazi k
tvorbé kvétlh vyhradné az po prekro€eni urcité minimdlni délky dne. Tato kritickd délka dne
je specifickd pro rizné druhy, ale obvykle byva delsi nez 12 hodin. U fakultativné
dlouhodennich rostlin se s prodluzovanim délky dne pouze zvySuje pravdépodobnost tvorby
kvéti, avsak jisté procento jedinct vykvéta i za kratkého dne.

Dlouha fotoperioda naopak inhibuje tvorbu kvéti u kratkodennich rostlin (napi. nékteré
druhy chryzantém, merlik bily). Také zde se setkdvame s rostlinami absolutné a fakultativné
kratkodennimi. Nové&ji byly vyclenény jesté¢ dalsi kategorie, jako napt. rostliny dlouho-
kratkodenni, které vytvareji kvéty sice za kratkého dne, ale pouze tehdy, jestlize pfedchazelo
obdobi s dlouhymi dny, (tedy jen na podzim a nikoli na jate, 1 kdyz aktudlni délka dne mize
byt v obou ro¢nich dobach shodnd.). K takovym rostlinam patii napt. Bryophyllum crenatum.
Je potieba jesté¢ upozornit, Ze 1 rizné odridy téhoZ druhu se mohou znacné liSit ve svych
narocich na délku dne, nékteré mohou byt kratkodenni a jiné dlouhodenni. Také teplota v
prabéhu kultivace miize zna¢né ménit fotoperiodickou zavislost!

I v ramci téze kategorie fotoperiodické zavislosti jsou velké mezidruhové rozdily v poctu
dni, ktery je nutny k navozeni reakce - v extrémnim piipadé¢ mize byt kveteni iniciovano
jedinym dennim cyklem (napft. u né€kolika druhi trav, merlikd, okiehku aj.), vétSinou je vSak
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Pii fenomenologickém vyzkumu fotoperiodismu bylo provedeno obrovské mnozstvi
pokusi, ve kterych se zejména vyuzivalo rostlin s kvetenim absolutné zavislym na
fotoperiodé a navic s jednodenni indukéni dobou, jako napt. merlik Cerveny (Chenopodium
rubrum), nebo fepen durkoman, (Xanthium strumarium). Bylo dokazano, ze pro kratkodenni
rostliny, ke kterym patii pravé merlik a fepen, neni dilezita délka svételné ¢asti dne, ale musi
byt piesné dodrzena dostatecna délka noci. Ta navic nesmi byt pferuSena ani kratkym
osvétlenim svétlem které obsahuje Cervenou c¢ast spektra (tedy napi. béznym dennim ¢i
umélym svétlem bez selektivnich filtrl). Pokud by ovSem nasledoval osvit tmavé ¢ervenym
svétlem, indukce kveteni by prob&hla normélng. Uéast fytochromii v fizeni fotoperiodickych
reakci byla dokazana i v jinych typech pokusu.

Jak se dalo ocekavat, pteruSeni "dne" kratkym zatemnénim bylo témét vzdy bez ucinku
(kratké zatemnéni nema vliv na zménu forem fytochromt). Zato kratky osvit v prubéhu noci
pusobil 1 na dlouhodenni rostliny - ov§em opaéné nez na kratkodenni - vedl k indukci kveteni.

Pro vysvétleni mechanismu fotoperiodické stimulace ¢i inhibice zakladani kvétt bychom
v prvé fad¢é potiebovali znéat jakym zplsobem vlastné rostlina "méti" délku dne ¢i noci.
Jednou z moznosti se zdala byt postupnd autoreverze Pg na Py, ke které dochazi ve tmé. K
indukeci fotoperiodické reakce by pak mohlo byt dilezité dosazeni jist¢ho poméru mezi Pg a
P; ¢i Gplna absence formy Py . Jak jiz vime, naruSeni tmavé periody svétlem, pii kterém se
rychle méni pomér mezi Pg a P, mé pro fotoperiodickou reakci vzdy vazné nasledky.
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Iniciace kveteni (+) u kratkodennich a dlouhodennich rostlin za riizného svéteného rezimu.

Podrobnéjsi analyza vyraznych vnitinich vykyvii v citlivosti k fotoperiodické indukci
(napt. pfi uméle prodluzované temné periodé¢ ¢i pii naruSovani temné periody kratkym
osvétlenim v riiznou dobu od zadatku zatemnéni) ukdzala, uvedeny fidici systém typu
"ptesypacich hodin", navic spoléhajici pouze na pomérné jednoduchou reakci, nemuze
uspokojivé vysvétlit Fizeni viech fotoperiodicky zavislych dé&jt. Ucast fytochromového
systému je zajisté nezpochybnitelna, ovSem jeho k jeho fidici funkei bude ve vétsin€ pripada
fotoperiodicity nutnd spoluprace s vnitini Casomirou oscildtorového typu ("biologické
hodiny", blize v dalsi kapitole).

Rouskou tajemstvi byl dlouho také zahalen zptisob tverby a pienosu signdlu pro kveteni
uvnitf rostliny. Bylo bezpecné prokézano, ze fotoperiodicka indukce tvorby kvétnich zékladt
neprobiha pfimo v apikalnim meristému. Délku dne (respektive noci) detekuji /listy a
informace musi byt do meristému néjakym zptisobem pienesena. Skutecnost, ze jde o latkovy
ptenos, bylo mozné dokédzat napt. roubovadnim neindukovaného vrcholu na indukovanou
rostlinu, ¢i stanovenim doby nutné k pfenosu indukéniho signdlu (fadové hodiny).
Spekulovalo se o existenci zvlastni latky (pracovné oznaCované jako "florigen"), avSak Usili o
jeho izolaci dlouho nebylo korunovano tspéchem.
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To pak vedlo k nazoru, Ze na indukci kvétl se asi podili soucasné vice latek (fytohormont
1 jinych metabolit) ve vzdjemné interakci. Soustfedénym usilim nékolika védeckych
kolektivli a s pouzitim modernich metod molekuldrni biologie se ale v nedavné dobé
kone¢né podafilo mnohé z uvedenych zahad vyfiesit. Bylo dokazano, ze skutecné specificka
sloucenina indukujici tvorbu kvéth ("florigen") existuje, ma bilkovinnou povahu, a je u
dlouhodennich rostlin jind nez u kratkodennich.

Proces fotoperiodické indukce kveteni zacina skute¢né v listech, a sice rytmickymi
zménami obsahu specifickych proteini, jejichz tvorba je prevazné fizena vnitini Casomirou.
U dlouhodennich rostlin (napt. Arabidopsis thalliana) se jednd o protein oznaCovany
zkratkou svého kodujiciho genu CO (CONSTANS). Jeho tvorba se zalina zvySovat az ve
druhé poloving diurnalniho (24h) cyklu, a s nastupem noci dochéazi k jeho rozkladu (coz je
tizeno fytochromy). Pokud k nastupu noci dochazi pozdeji (za dlouhé fotoperiody), dochazi k
mnohem vétsimu nahromadeéni proteinu CO nez za kratkého dne. Protein CO stimuluje
aktivitu genu FT (FOWERING LOCUS T), a tim i tvorbu pfislusného proteinu (FT protein),
ktery je z listl transportovan lykem do apikdlniho meristému prytu a je schopen (je-li ho
dostatecné mnozstvi, tedy za dlouhého dne, a také az po spojeni s regula¢nim proteinem FD
ktery se tvoii v apikdlnim meristému) indukovat procesy vedouci k tvorbé zaklada kvéth. Plni
tedy tlohu toho dlouho hledaného mobilniho pfenaSece signalu mezi listy a apexem.

U kratkodennich rostlin (modelovou rostlinou byva ryze) je situace pon¢kud odlisna. V
listech se také s pravidelnou denni rytmicitou vytvaii specificky protein (oznacovany
zkratkou Hdl, jehoz nahromadéni je také vétSi za delsi fotoperiody, jenZe (na rozdil od
analogického proteinu CO u dlouhodennich rostlin), je tento protein inhibitorem exprese
funkéné navazujiciho genu (Hd3a). Cim kratsi je tedy fotoperioda, tim méné se vytvaii
inhibitoru Hdl, a tim vice je syntetizovano proteinu HD3a, ktery u kratkodennich rostlin plni
ulohu mobilniho ptenasece signalu pro tvorbu kvéta z listii do apikalniho meristému.
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kratkodenni rostlina
(ryze)
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Schématické znazornéni tvorby a pfenosu fotoperiodického signalu z listt do apikalniho meristému
prytu. BliZSi popis je uveden v textu.

Iniciace tvorby zakladl kvéth v apikdlnim meristému neni ovSem proces jednoduse
zavisly jen na dostatecném piisunu mobilnich proteinti (FT ¢i Hd3a) z listd. Jak je patrno z
nasledujiciho obrazku, tyto proteiny nejsou jedinymi moznymi inicidtory kvétotvorného
procesu. Je také ziejmé, ze kvétotvorny signdl prenaseny z listh mize aktivovat kvétotvorbu
jen se spoluucasti regulacnich proteina tvofenych pfimo v meristému.
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FT protein po transportu z listd se v apikalnim meristtmu spojuje s proteinem FD a vytvafi tak
regulaéni komplex FD/FT, ktery je schopen aktivovat kvétotvorny gen LFY, ovdem nepiimo, a to bud
cestou pres aktivaci genu API, ¢i pfes aktivaci genu SOC1. Druha cesta je vyuzivana i pfi pusobeni
jinych faktord, schopnych za jistych okolnosti indukovat tvorbu kvétd, zejména vnéjsi vernalizaéni
signal (pfi plsobeni nizkych teplot) a vnitfni (autonomni) signal, vznikajici pfi dostate€ném poctu listu.
Oba tyto signaly pUsobi inhibicné na expresi genu FLC, jehoz produkt je inhibitorem genu SOCA1.
Gibereliny a vySSi obsah sacharézy jsou schopny indukovat kveteni pfimou aktivaci genu SOC1.

Délka fotoperiody ovliviiuje kromé kveteni i celou fadu dalSich procesi, zejména rychlost
rustu. Mnoho druhti bylin 1 dfevin z temperatni zony ma zpomaleny riist za krdtkych dni (a
to 1 kdyz thrnné mnozstvi zafeni a jeho spektralni slozeni udrzujeme v pokusech na stejné
vysi jako za dlouhych dni!). Obvykle je toto zpomaleni rlistu v t€sné souvislosti se zvySenim
odolnosti vi¢i mrazu. Také u jinych druhl rostoucich u nads a v severnéji polozenych
oblastech mizeme pod vlivem kratkych dni pozorovat zmény v aktivité fytohormonti vedouci
k indukci celého komplexu reakci, oznacovaného jako "podzimni syndrom" (napt. zastaveni
tvorby chlorofylu, rychlé starnuti a opadavani listd, dormance pupend, atd.). Velmi cCasté je
vSak spoluptisobeni nizké teploty, na které se nyni podivame trochu podrobnéji.

Vliv teploty na rist a vyvoj

Rist naprosté vétSiny rostlin probihd jen v pomérné tzkém teplotnim rozmezi zhruba od
5 do 40 °C. Negativni u¢inek nizkych teplot (mrazu a chladu) a pfili§ vysokych teplot souvisi
pfedevsim s teplotni zavislosti biochemickych reakci, s poruchami funkce membrén a s
inaktivaci enzymu. Jde tedy o stresové ucinky, které budou souhrnné popsany ve 4. ¢asti
téchto ucebnich texta.

Piisobeni nizkych teplot vSak také mulze mit priznivy viiv na priubeh rustu a vyvoje. U
mnoha druhtl rostlin z oblasti s vyraznym ro¢nim kolisanim teplot jsou nizké teploty v urcité
vyvojové fazi ptimo existenéné nutné, nebot’ na nich zavisi tvorba kvétl, zruseni dormance
semen a pupent, vyvoj hliz, cibuli a nékteré morfogenetické procesy. Ve vSech piipadech jde
o takové piisobeni, jehoz ucinek neni pozorovatelny ihned, ale az s jistym zpozdénim.

Vernalizace patii k nejlépe zndmym pozitivnim G¢inklim nizkych teplot. Oznacujeme tak
proces, kdy pupeny nékterych druhti rostlin jen pod vlivem zchlazeni jsou schopny ptejit do
fertilniho stadia, tedy vytvofit kvétni organy. Vernalizace se vztahuje dokonce i na semena
fady druht, kterd pouze pii ulozeni za nizkych teplot (ve zvlhéeném stavu) jsou schopny po
vykli¢eni déat vznik fertilnim rostlindm. Pozadavky riznych druhl na nizké teploty se vSak
znacné 1isi. Velmi vyhranéné naroky maji zejména jednoleté¢ druhy, a také rostliny dvouleté.
Pro prechod do reprodukcni faze dvouletek jsou nizké zimni teploty absolutné nutné, zatimco
zavislost jednoletek je obvykle jen kvantitativni (fakultativni). Nizké teploty u nich zvysuji
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pravdépodobnost kveteni a hlavné urychluji jeho zacatek. U mnoha vytrvalych rostlin je
iniciace kveteni vdzana na nizkou teplotu a soucasn¢ na kratkou fotoperiodu.

Velké mnoZstvi pokusli bylo zaméfeno na zjiSt€ni optimalni teploty pro vernaliza¢ni
procesy a nezbytnou dobu trvani téchto teplot. Byla zjiSténa obrovska variabilita mezi druhy,
avsak nejcastéj$i hodnoty ucinné teploty lezi v rozmezi 0 az 10°C. Minimdalni doba plisobeni
tdchto teplot kolisa od 4 do 8 tydnd, saturaéni doba pak od 4 tydni do 3 mésict. U¢inkem
vysokych teplot (20 az 30°C, n¢kdy i vice) bezprostfedné po pusobeni nizkych teplot je
mozné indukci kveteni zruSit (devernalizace), ovSem jinak vernalizaéni signal v
indukovanych semenech ¢i pupenech se uchovava po celé mnohamésicni obdobi vynuceného
vegetacniho klidu.

Bylo dokdzano, Ze pusobeni nizkych teplot neni zprostfedkovano jinymi ¢astmi rostliny,
ale k recepci dochazi primo v apikalnim meristému pupene (u semen v apikalnim meristému
embrya), ktery prevadi do stavu "kompetence" pro nasledné kvétotvorné procesy.
Mechanismus vernalizacniho procesu zdaleka neni jesté uspokojivé znam, a je témeér jiste,
ze se bude jednat o celou fadu odliSnych mechanismi. Kromé& mozné spolutcasti giberelinti
jejichz koncentrace v meristémech se v pribéhu vystaveni nizkym teplotdam zvysuje, se
nejcastéji uvazuje o epigenetické regulaci kvétotvornych genti (stabilni zmény ve zpisobu
exprese téchto genti po plsobeni nizkych teplot), jak jiz bylo dokazano u modelové rostliny
Arabidopsis thalliana. Tim lze vysvétlit 1 dlouhodobé pretrvavani "kvétuschopnosti”" v
indukovanych meristémech.

Dormance semen a pupenii (klidovy stav se zcela zablokovanou ristovou aktivitou) je
dal§$im vyznamnym zivotnim projevem rostlin, pifi kterém hraje nizkd teplota Ccasto
rozhodujici tlohu. Nejde pifi tom jen o navozeni vstupu do dormantniho stavu nizkou
teplotou, ale také o jeho piekonani (tedy pokracovani v ristu), a to opét pod vlivem jisté doby
pusobeni nizkych teplot.

Velmi zndmé je pfiznivé plsobeni nizkych teplot na kliceni semen nékterych druht.
V naSich pfirodnich podminkach vétSina semen prekonavd zimu v nabotnalém stavu na
prevazné vlhkém povrchu pidy. Pro ty druhy, které nejsou mrazuvzdorné, by vykliceni jiz na
podzim mélo katastrofalni nasledky. Proto je tolik dulezit4 vnitini inhibice kliceni, kterd mizi
az po nékolika tydnech plisobeni teplot blizkych nule.

Jak funguje tento zibranny mechanismus a ¢im dochéazi k jeho uvolnéni pfesné
nevime. V pribehu piisobeni chladu byla v semenech pozorovana celd fada biochemickych
zmé&n - rozklad z&sobnich tukil a proteind, hromadéni Skrobu i1 osmoticky aktivnich cukri. Je
vSak obtizné v téchto zméndch najit pfi¢innou posloupnost. Pozoruhodny je vzestup
koncentrace giberelinii a je dokazano, Ze dochéazi i k odbouravani nékterych inhibitora
(zejména ABA).

Dormance pupenii muze byt indukovana nizkou teplotou, avSak je znamo, ze k ni Casto
dochazi uz v letnich mésicich (napft. u stromtt) pod vlivem zkracovani délky dne. Pro zruSeni
dormance byva u nékterych druhii vyznamnd fotoperioda (dlouhy den), u jinych jen nizka
teplota a velmi Casto musi byt splnény oba pozadavky (dlouhy den po obdobi s nizkou
tepotou).

Navozeni i zruSeni dormantniho stavu je vyvolano pfimym puisobenim teploty ¢i zafeni na
ptisluSny pupen a neni ptevoditelné z jednoho pupenu na jiny (neoSetfeny). Také délka
fotoperiody aktivuje piimo pupen (napi.u dievin v bezlistém stavu), ackoli ve vegetacnim
obdobi jsou listy pro pfijem informace o fotoperiodé naprosto nutné. Nejicinnéjsi teploty pro
zruSeni dormance byvaji v rozmezi 0 az 10 °C a minimalni doba pasobeni nékolik tydnt.
Existuji ovSem velké rozdily jak mezi druhy, tak mezi ekotypy téhoZz druhu.

Rychlého zruSeni dormance lze mnohdy tuspésné dosdhnout aplikaci giberelint,
plisobenim par nékterych t€kavych latek, a také ponofenim pitislusné ¢asti rostliny do teplé
vody (40 az 50 °C) po dobu asi 15 sekund.
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Pro urychleni vyvoje nékterych okrasnych cibulovin (napf. tulipant) byly vypracovany
presné postupy zalozené pouze na zménach teplotniho rezimu béhem podzimnich mésica,
které umoznuji "nacasovat" dobu rozkvétu na zadany termin.

Vliv denniho kolisani teplot (termoperiodismus) na rostliny je pomérné maly. Jen velmi
ziidka jsou vétsi teplotni vykyvy nutnou podminkou pro iniciaci kveteni - spiSe jen zrychluji
rust, zvySuji pocet kvéti (rajcata), u brambor zvysuji pocet tvoienych hliz.

Pohyby rostlin a procesy rizené vnitfnimi rytmy

Rostliny jsou sice vétSinou trvale pfisedlé organismy, avsak jejich organy maji schopnost
jistého pohybu (ve smyslu trvalé ¢i vratné zmény jejich prostorové orientace - tedy razné
ohyby, néklony, otaeni, ale i ovijeni) . Tato schopnost je nejen velmi vyznamna pro Gspésné
preziti v ménicim se prostiedi, ale navic neobyc¢ejné napadna. Snad prave proto byly pohyby
rostlin zkouméany uz v samém pocatku rostlinné fyziologie a jejich vyzkum pokracuje i v
dnesni dobé€. Piesto ziistava stdle mnoho nedofeseno.

V nasem piehledu si podrobnéji probereme pouze dvé hlavni skupiny pohybii - nastie a
tropismy. Pomineme tedy pohyby vnitrobunécné (proudéni cytoplazmy, pohyby organel),
lokomo¢ni pohyby nékterych nizsich rostlin a specializovanych buné¢k (taxe), a také veskeré
pohyby nezivych ¢asti rostlin, zptisobované Cisté fyzikalnimi procesy.

Nastie

Jako nastie oznacujeme takové pohyby, jejichz smér neni urcen smérem piisobeni
podnétu. Vetsina nastickych pohybti ma reverzibilni charakter, nebot’ je zptisobovana zménou
tvaru bun¢k v motorickych zénéach, nikoliv nevratnym rastem.

K nejjednodussim pohybiim patti hygronastie u listi mnoha druht trav, a to zejména
téch, které rostou na suchych stanovistich. PodéIné slozeni ¢i svinuti jejich listd za nedostatku
vody je zpusobovano zménou turgoru skupin bunc¢k na adaxidlni strané. Tyto bunky
(oznacované jako bunky buliformni) jsou vét§iho rozméru a maji velmi slabou kutikulu -
ztraceji tudiz vodu (a tim i turgor) rychleji nez ostatni.

fady druht se slozenymi listy (napt.z ¢eledi Fabaceae a Mimosaceae). Poloha listi (pfesnéji
feCeno prostorova orientace roviny, ve které¢ je umisténa listova Cepel) se u téchto rostlin
pravideln¢ kazdy den dvakradt méni - ve dne byva piiblizn€ horizontdlni, v noci témef
vertikdlni. Na bazi fapiki celého listu i jednotlivych listkl, tedy v mistech, kde dochazi
k aktivné fizenym ohybiim, 1ze pozorovat zvlastni vrstvy bun¢k ("polstarky").

Pohyb listu je zptusoben vzriistem turgoru v polStarkovych buiikdch na jedné strané fapiku
a soucasn¢ poklesem turgoru v bunkach na opacné strané. Zmény turgoru jsou zpusobeny
presunem vody, kterému ptedchazi pfesun osmoticky aktivnich latek (zejména K, tedy
obdobng, jako pii pohybech priiduchi. A také zde je transport draslikovych iontii podminén
zrychlenym transportem H', po aktivaci protonovych pump v plazmatické membrang.
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Aktivaci zplsobuje zafeni absorbované jak fytochromy, tak i kryptochromy v buiikdch
polstarkl, a navic v soucinnosti s vnitinimi rytmickymi procesy (listy obvykle nereaguji na
zménu svétlo-tma ¢i tma-svétlo, pokud by k ni doSlo mimo obvyklou denni dobu).

— vrstva
polstarkovych
bunék

PFiklady nyktinastického skladani listl u bobovité rostliny a detail kloubu na bazi fapiku jednoho listku

Na rozdil od pohybti pruduchii je vsak zde jesté jedna komplikace - tentyz podnét (svétlo
¢1 tma) zpusobuje zcela opacné ovlivnéni transportnich procestt v bunikdch horni strany
polstarku nez v bunkéch spodni strany.

K nejslozitéji fizenym pohyblim patii nepochybné thigmonastie, pii niz reaguji predevsim
listy na dotek a otfes. Stejnou reakci vSak muze u nich vyvolat i ndhld zména teploty ¢i
podrazdéni elektrickym proudem. Mechanickd stranka téchto pohybtl je zcela stejna jako
u nyktinastii (zména turgoru u bunék polstarkl), ovSem navic zde pfistupuje Sireni signalu
z podrazdéné Casti rostliny do ¢asti nepodrazdénych.

Sifeni vzruchtl, tak b&Zné u Zivodichti vybavenych nervovymi vlakny, je u rostlin proces
mnohem vzacnéjsi a zdhadné&jsi. I u rostlin byl sice prokazan vznik akénich potencidli po
podrazdéni, ovSem bylo soucasn¢ dokdzano, ze samotny elektricky signél je malo uc¢inny,
pokud neni doplnén latkovym (chemickym) mechanismem pfenosu.

K uvedenym poznatkiim se doslo jiz na zac¢atku dvacétého stoleti, ale teprve az v poloving
osmdesatych let se podafilo izolovat a identifikovat ony zdhadné chemické slouceniny,
kterymi se S$ifi vzruchy do motorickych bunck polstarka. Nejcastéji se jednd o derivaty
kyseliny gallové, (napt. B-D-glukosid-6-sulfat kyseliny gallové, oznacovany jako PLMF 1, z
angl. Periodic Leaf Movement Factor). Cela skupina téchto latek se oznacuje jako turgoriny,
a lze je povazovat za specificky typ fytohormont.
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Struktura nejucinnéjSiho turgorinu PLMF1.

-
——

RUST A VYVOJ 37



Fototropismus

U vSech tropismil, na rozdil od nastii, je smér pohybové reakce zavisly na smeru pusobeni
podnétu. Mechanicka stranka téchto pohybt je obvykle spojena s usmérnénym rustem bunek
(nikoli tedy jen se zménami turgoru, jak tomu bylo u nastii). Tomu nutné musi odpovidat i

U fototropismu je orientovany pohyb ¢asti rostliny vyvolan ptisobenim viditelného zéieni
(tedy svetla). Typickym piikladem je zakfivovani stonku smérem ke zdroji zéfeni, ¢i pohyby
listdh a kveth v zavislosti na poloze slunce na obloze v pribéhu dne.

Klasickym objektem pro analyzu fototropickych pohybt byly kli¢ni rostliny trav, zejména
prvni list (koleoptile) klicich obilek ovsa. Velmi brzy se zjistilo, Zze na prijem signalu je
daleko nejcitlivé;si Spicka listu. Pfi velmi nizké intenzité svétla (méfené v jednotkach hustoty
toku zéteni jednotkovou plochou ¢ili ozdrenosti daného objektu), list se ohyba vzdy smérem
ke zdroji zafeni (= pozitivni zakfiveni), a velikost ohybové reakce je imérna celkové davce
zareni (= soucinu ozatenosti a doby plisobeni). Pti relativné vyssi hodnoté ozéafenosti (zhruba
nad 0.3 T m™ s, coz u bilého svétla odpovida ptiblizng toku fotond 1,4 pmol m™ s™'; to je
méné nez jedna tisicina hustoty toku slune¢niho zafeni za jasného dne!), je zavislost zakiiveni
na davce zareni (zvySované délkou expozice) podstatné slozitéjsi. Zpocatku ma charakter
shodny s reakci za nizké ozéatenosti, avSak pfi stoupajicich davkach zéfeni se koleoptile vraci
do vzptimené polohy (= zdanliva ztrata fototropismu). Pti velmi vysokych davkach zareni
dochazi k obnoveni pozitivni fototropické reakce, tedy k ohybu smérem ke zdroji zéteni .
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Typické akéni spektrum fototropického ohybu koleoptile ovsa.

Velikost prvni pozitivni fototropické reakce (za malych davek zéafeni) je piimo imérna
témto davkdm a nezavisld na hodnoté aktudlni ozafenosti (tedy zda stejna davka byla
aplikovana svétlem o velké intenzité po kratkou dobu, Ci slabym svétlem po delsi dobu).
Rozporné reakce za vysSich davek jsou ziejmé spojeny s vlivem zafeni na néjaky dalsi
regulacni mechanismus. Skute¢né bylo zjiSténo, ze po jisté dobé (nékolik desitek minut)
zpusobuji vyssi davky zateni vyrazny pokles citlivosti sSpicky listii zkoumanych rostlin na
zafeni . Snizeni citlivosti samovolné mizi asi po dvaceti minutach expozice ve tme¢.

Vyrazny pokrok ve vyzkumu zavislosti fototropickych reakci na ddvce zéfeni piineslo
zkoumani vlastnosti a heterogenity receptorového systéemu. Jiz diive bylo dokazano, ze
ohybovou reakci navozuje hlavné modré a fialové svétlo (o vlnové délce piiblizné 350 az 500
nm). Bylo tedy zfejmé, ze fototropické reakce jsou zavislé na receptorech modrého zéteni,
které byly pozdéji identifikovany jako flavoproteiny a nazvany fototropiny. Na rozdil od
tradi¢nich pfedstav bylo nové zjisténo, Ze tyto receptory se nevyskytuji jen ve Spicce
koleoptile, ale i v nize polozenych mistech, kde jich je ovSem mnohem méné¢ a hlavné
potiebuji k aktivaci vys$si davku zafeni.
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Uvedend pozorovani zdanlivého sniZeni citlivosti Spicky koleoptile pii vysSich davkach
zateni aplikovanych intensivnim svételnym zdrojem si nyni vysvétlujeme nasycenim
fotoreceptorii na obou strandch spicky (ohybova reakce predpokladéd aktivaci receptort jen
na osvétlené stran¢!), nebot’ ¢im veétsi je ozafenost listu, tim vice zafeni prochazi listem i na
jeho stranu odvracenou od svételného zdroje. Za velmi vysokych dévek zateni se aktivuji i
malo citlivé receptory na osvétlené strané spodnéjsi strany koleoptile (pod Spickou), coz
vede k obnoveni pozitivni fototropické reakce (k opétovnému ohybu smérem ke zdroji
zéfeni).

Dosud jsme se vénovali pouze zplsobu vmimdni (percepce) signdlu, tedy piijmu
informace o zafeni. To je vSak jen zacatek celé fototropické reakce - signal totiz musi byt
pfeveden k pfislusnym vykonnym ¢lankim regulované soustavy, tedy k buitkdm, které jsou
schopny na tento signal reagovat zrychlenim rustu. V ptipad¢ koleoptile je tedy nutny pievod
informace o zachyceném zatfeni od Spicky k niZe polozenym pletiviim, kterd pod jeho vlivem
zpomaluji rist na osvétlené strané a zrychluji rist na strané odvracené od zdroje zareni.

Po dlouhd Iéta se nestejnd rychlost ristu vysvétlovala rozdilnou koncentraci auxinl -
zafeni mélo zplsobovat jejich transport do méné osvétlenych pletiv (teorie Cholodného a
Wenta). Bylo sneseno mnoho diikazli dosvédcujicich platnost této teorie (rychlost Sifeni
signalu se shoduje s rychlosti transportu auxinii, ohyb lze vyvolat jednostrannou aplikaci
auxini po sefiznuti Spic¢ky, rozdily v rychlosti rdstu obou stran koleoptile jsou
komplementarni, pomoci biotesti Ize zjistit rozdily v koncentraci auxint, atd.). Teprve v
neddvné dobé byla jeji obecnd platnost zpochybnéna. Byla totiz v nékterych ptipadech
dokazano nerovnomérné rozlozeni i nékterych jinych latek regulujicich rychlost riistu (napf.
karotenoid xanthoxin). To ovSem neznamena, ze bychom mohli auxin zcela vyloucit z role
hlavniho mediatora, nebot’ bez jeho pfitomnosti k ohybim vibec nedojde. Je tedy velmi
pravdépodobné, ze plijde o spoluplisobeni nékolika latek, z nichz nékteré mohou ménit
citlivost bunék k auxinum.

Provadime-li pokusy s mladymi vyhonky jinych rostlin nez jsou travy, vétSinou
zjistujeme, ze percepce svetelného signalu probiha pifimo v mistech, kterd se zakiivuji (=
oblast dlouzivého ristu bungk), nikoli tedy ve vegetaénim vrcholu. Casto také nejsou
dokazatelné komplementarni rozdily v rychlosti riistu osvétlené a zastinéné ¢asti - dochazi jen
k inhibici rGstu na osvétlené strang, coz lze tedy vysvétlit primou inhibici rustu bun€k na
osvétlené strané. Je vSak zajimavé, Ze pokud dojde k nasyceni procesi tvorby inhibitort
zafenim (tim, Ze ozafujeme rostlinu po dostate¢né dlouhou dobu ze vSech stran), pak pii
nasledujicim jednostranném ozafeni Ize pozorovat komplementarni rozdily v rdstu obou
stran. Miizeme tedy pfredpokladat, Ze 1 u orgdnd reagujicich pfimou inhibici rlstu
osvétlenych bun¢k se miize za jistych okolnosti uplatiiovat i mechanismus zalozeny na
translokaci auxini.

Zvlasteé slozitym ptipadem fototropickych pohybil je diafototropismus, naklanéni listi
vzhledem k poloze slunce na obloze v pribéhu dne (obvykle s cilem maximalizovat piijem
slune¢ni energie). Listy jsou pfitom orientovany kolmo ke sméru slune¢nich paprska, nikoli
tedy soubézné, jak je tomu u bézného fototropismu. Mechanismus pohybti je v tomto piipade
stejny jako u nyktinastii, tedy reverzibilni zmény turgoru v polstarkovitych buiikach na bazi
fapiku. Slozita je vSak percepce a pievod signélu. Bylo zjisténo, Ze smér slunecnich paprski
je detekovan predevsim bunkami podél hlavnich zilek na listové Cepeli. V zavislosti na sméru
ozéateni produkuji tyto bunky signdly pro stimulaci ¢i inhibici transportnich procesit v
polstarcich fapiku. Zptsob pfenosu signali neni dostatecné znam - je vSak moznd ucast
auxind. Navic pfi fizeni téchto pohybl se podileji i jisté "programy", odvozené od vnitinich
biologickych rytmt - naklanéni listd do jistych poloh (napi. smérem k ocekdavanému
vychodu slunce) probihd v pravidelnou hodinu i pfi umisténi rostliny v Gplné tme.
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Gravitropismus

Fototropické pohyby, které¢ jsme si pravé popsali, maji vyznam pouze pro nadzemni
organy. Proto také kofeny ve vétSin€ pfipadi na svétlo nereaguji. Jen vyjimecné muzeme
jistou reakci zaznamenat, a sice odklon od zdroje zafeni (negativni fototropismus). Zato
pohyby vyvolané a orientované smérem pusobeni gravitace (gravitropické pohyby)
nachazime pravidelné u vSech ¢asti rostlin. Je vSeobecné znamo, Ze hlavni stonky rostou
negativné gravitropicky (= proti sméru pusobeni gravitani sily), zato primarni kofen
pozitivné gravitropicky. OvSem gravitropicky orientovan mize byt i riist nékterych casti
rostlin (napt. vétvi, listll) ve sméru kolmém ¢i Sikmém na smér pisobeni gravitace.

Hlavnim modelovym objektem pro vyzkum gravitropismu byly tradi¢né koreny. Jiz pted
vice nez sto 1éty byl zjistén velky vyznam koienovych Spi¢ek pro vnimani gravitace a pozdéji
se podatilo dokdzat, Ze rozhodujici Glohu maji buiiky v korenové cepicce, nebot’ po jejich
poskozeni dojde ke ztratd gravitropismu. Cesky védec Bohumil Némec pak jako prvni
upozornil na napadné pravidelny vyskyt amyloplasti v buitkdch kotfenové cepicky a na jejich
moznou ulohu pii gravitropickych pohybech. Uloha amyloplastii jako statolitii (a to nejen v
kotenech) byla skutecné potvrzena mnoha pokusy, pfi kterych byl Skrob riiznymi metodami
odstranovan. Pfi téchto pokusech bylo zaroven zjiSténo, ze krom¢é amyloplasti se Skrobovymi
zrny mohou gravitropickou reakci vyvolat i jiné ¢astice schopné sedimentace v cytosolu,
ovsem Skrob, vzhledem ke své relativné vysoké specifické hmotnosti, je zvlaste G¢inny.

Jakym zplsobem vSak sedimentace statoliti vyvolavd v bunikdch kofenové cepicky
podrazdéni, a jak potom dochézi k prenosu tohoto podrazdéni do dalsi ¢asti kotfene, ve které
dojde k rGstovym zméndm? Obé¢ otazky spolu tzce souviseji.

Jedna z diivéjSich teorii predpokladala, Zze v kotenové Cepicee je produkovana kyselina
abscisova, ktera pii vodorovné poloze kofene inhibuje rst bunék na spodni strané, a tim
dochazi k jeho zakfiveni ve sméru gravitace. Nové poznatky dokazuji, ze inhibice ristu je
zpisobovana auxiny, (napi. kyselinou indolyl-3-octovou, IAA). Ta proudi parenchymovymi
buiikami pobliz stfedu kotene az do kotfenové ¢epicky, a z ni se vraci zpét buitkami korového
parenchymu. Bunky cepi¢ky proto mohou ovlivnit nestejnou distribuci IAA do korovych
pletiv, a to pfedev§im zménami v lokalizaci specifickych transportnich proteini pro auxin
(vynadeée typu PIN3) v plazmatické membrané. Rizeni této distribuce zagina pieskupenim
statolitil, které ma vliv i na orientaci aktinovych vlaken cytoskeletu a tim i na transport vacka
s nov¢ vytvafenym proteinem PIN3 prednostné k tém c¢astem cCastem plazmatickych
membran, které lezi ve sméru pusobeni gravitace. Ve spodni (tedy ptivodné bocni) ¢asti
horizontaln¢ orientovaného kotene se vytvati natolik vysoka koncentrace auxinii, ktera ma jiz
inhibicni ucinek na rust bunék. Horni strana je sice auxinem zasobena jiz mén¢, ale piesto
pokracuje v rlstu a kofen se zakfivuje smérem dolt.

kofenova
¢epicka

statolity "\

Velmi zjednoduSené schéma gravitropické reakce kofene polozeného do vodorovné polohy.
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Gravitropické reakce u nadzemnich casti rostlin jsou odlisné od kotent, a to uz tim, ze
percepce signalu probihda obvykle ve stejnych mistech jako ohyb (nikoli tedy jen ve
vegetacnim vrcholu). Funkce amyloplastii jako statolitli je shodna s kotfeny. Nachdzime je
nejcastéji v parenchymovych bunkéch vnitini kiiry,ve skrobové pochvé okolo cévnich svazki
a n€kdy téz v kolenchymové vrstvé pod epidermis. Polozime-li rostouci stonek do vodorovné
polohy, sedimentace amyloplastli probéhne asi za dvé minuty a béhem nékolika dalSich minut
muzeme pozorovat pocatek gravitropického zakfivovéani. Bunky ve spodni ¢ast stonku
zrychluji rust, zato rtist bun€k v horni ¢asti je zpomalen.

Obdobn¢ jako u bunék se statolity v kofenové Cepicee, i u bunc¢k v zoné dlouzivého ristu
stonkli dochéazi k presmérovani toku auxinti. V té casti plazmatické membrany, kterd je
vystavena tlaku amyloplastii, dojde ke zmnoZeni selektivnich transportnich proteind
(vynasecl auxinti typu PIN), a auxiny jsou tudiz pfednostné transportovany napfti¢ stonkem
ve sméru pusobeni gravitace. Vzhledem k mensi citlivosti bunék nadzemnich casti k auxiniim
(ve srovnani s koreny) jejich nahromadeéni ve spodni casti vodorovne umisténého stonku
vyvola_stimulaci dlouzivého riistu bunék v této ¢asti a nasledny ohyb stonku smérem vzhtru.
Zménami v rozmisténi auxinovych transportnich proteinti se daji vysvétlit i nékteré po
dlouhou dobu zdhadné jevy, jako je napt. "gravitropicka pamét™. Bylo totiz pozorovano, ze u
gravitacné stimulovaného hypokotylu (= polozeného po jistou dobu do vodorovné polohy) k
zaktiveni nemusi vibec dojit, pokud ma maly obsah auxinu (napi. po dekapitaci ¢i po
aplikaci inhibitord syntézy IAA). Gravitropickou reakci ale je mozné dodatecné vyvolat
aplikaci IAA na takovyto organ. Co je vSak zvlasté pozoruhodné, Ze k vyvolani gravitropické
reakce (ohybu) dojde i tehdy, jestlize aplikujeme IAA na hypokotyl vraceny jiz do svislé
polohy! Stejné¢ tak mlZeme vyvolat opoZzdénou gravitropickou reakci u intaktniho
hypokotylu, ktery byl ulozen do vodorovné polohy za nizké teploty (4°C, pii které je
dlouzivy riist bunck zcela zastaven) a pak ve svislé poloze ohtét.

Vnitini rytmické procesy

Vzhledem k velmi pravidelnym cyklickym pohybtim nasi planety (obéh okolo Slunce a
rotace kolem vlastni osy), miiZeme pozorovat v pfirodé¢ mnoho vyznamnych zmén s periodou
jeden rok ¢i jeden den. Pro rostliny je velmi vyhodné synchronizovat pribéh nékterych svych
funkei s pravidelné se opakujicimi zménami vnéjSiho prostfedi prostiedi, zejména pak
schopnost provést fyziologické zmeny vedouci k optimalni interakci s faktory prostiedi
jeste drive nez zacnou piisobit (napf. nastavit listy vhodnym smérem jesté pifed vychodem
Slunce, s predstihem zacit s tvorbou pottebnych proteinti, aktivovat enzymy, atd.). To ovSem
nutné predpokladé jistou schopnost méreni ¢asu (oznacovanou obvykle jako biologické ci
fyziologické "hodiny") nezavisle na zménach vnéjsiho prostiedi.

Existence vnitini rytmicnosti u rostlin se predpoklddala jiz velmi davno. Prvni spolehlivé
dikazy se vSak podaftilo ziskat az ve dvacatych letech minulého stoleti a intenzivni vyzkum
pokracuje dodnes. Experimenty v tomto sméru jsou totiz neobycejné technicky ndrocné - uz
proto, Ze zajistit zcela konstantni vnéj$i podminky je prakticky nemozné. V tivahu se totiz
musi brat 1 mén¢ bézné faktory, které mohou mit kolisavy pribéh a od jejichz vlivu lze
pokusné rostliny obtizné izolovat (elektromagnetické viny velmi kratkych délek, magnetické
pole, toky ¢astic s vysokou energii, aj.).

Rytmické procesy u rostlin se mohou lisit délkou periody (= trvanim jednoho opakujiciho
se cyklu), amplitudou a pribéhem jednotlivych fdzi (= stavi v urcitych usecich periody).
Nejcastéji se setkavame s rytmickymi procesy s periodou ptiblizné¢ 24 hodin (= cirkadianni
rytmy), které pokracuji i po umisténi rostlin v trvalé tm¢, nebo naopak pfti trvalém osvétleni.
Patii sem nejen rtizné pohyby listl, kvét a jejich ¢asti, které pro snadnost pozorovani jsou
velmi €asto vyuzivany v pokusech, ale i mén¢ ndpadné zmény mnoha biochemickych procesii
(napft. aktivace enzymu v uhlikovém metabolismu CAM). Procesy, jejichz zmény maji délku
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periody jeden rok (napt. kli¢eni semen mnoha druhtl), se zkoumaji velmi obtizné nejen pro
casovou 1 technickou ndrocnost, ale 1 pro jejich moznou interferenci s procesy starnuti.

Jiz v pocatcich studia cirkadiannich procest bylo zjisténo, Ze uméle navozenym kolisanim
zateni Ci teploty (s jinou periodou nez tomu byva v ptirod¢) Ize vyvolat zménu délky periody
a posun fazi vnitini rytmicity, méfené v naslednych pokusech ve stalych podminkach. Ke
zméné¢ muze dojit nékdy uz pii jednorazovém pisobeni, jindy pod vlivem opakujicich se
cykli. Tato moznost "nastaveni" biologickych hodin je pro rostliny v ptfirodé neobycejné
dualezita pro udrzeni piesné synchronizace vnitinich procest s cykli¢nosti vnéjSiho prostiedi -
ta totiz neni obvykle zcela konstantni (napf. délka dne se miize velmi ménit v pribéhu roku ).

K zajimavym vysledkiim také vedly pokusy s kratkodobym osvétlenim rostlin pfi
umisténi v trvalé tmé€. Pokud byly osvétleny v té ¢asti dne, kdy za normélnich okolnosti (pfed
umisténim do trvalé tmy) bylo svétlo, nemélo to na rytmické procesy zadny vliv. Osvétleni v
té Casti dne, kdy diive byvala tma (tzv."subjektivni noc") vSak jiz vliv m¢lo, avSak reakce
byly zavislé na nacasovani osvitu. Osvétleni v prvni poloving ,,subjektivni noci® vedlo k
prodlouZeni nésledného pribehu procesii, avSak osvétleni v jeji druhé poloving vedlo ke
zrychleni procest. K velmi podobnym vysledkim se doslo pii experimentech nejen s
rostlinami, ale i1 s n€kterymi houbami a Zivocichy.

Z vngjsich faktora které ovliviiuji nastaveni vnitinich rytmi stoji na prvnim misté zdreni.
Z dosud zjisténych akénich spekter je ziejmé, Ze neni zapojen pouze jeden typ fotoreceptori
u vSech rostlin. Velmi ¢astd je citlivost na modré zareni, ale v nékterych ptipadech je zfejma i
ucast fytochrom (v cervené cCasti spektra). Vliv teploty je mnohem mens$i ve srovnani se
zatenim. Teplota ovliviiuje predevsim amplitudu, jen velmi zfidka i délku periody.

Z dosavadnich vysledki vyplyva, ze u rostlin, stejné tak jako u mnoha jinych organismi,
neni fizeni rytmicity lokalizovano do jediného mista (centra). Rtzné ¢asti rostliny mohou mit
do zna¢né miry autonomni projevy rytmicity. Pfikladem mohou byt polstitkové bunky na
bazi listi fidici nyktinastické pohyby ¢i buiikky rostlin s fixaéni cestou CAM, fidici
cirkadianni vnitini rytmicitu aktivity enzym.

Ustiednim problémem pii studiu mechanismu biologickych hodin je nalezeni zdkladniho
"oscilatoru" generujicitho zakladni krok Casomiry, tedy pravidelné endogenni impulzy, ze
kterych by bylo mozné odvodit (a tim i méfit) delsi Casové intervaly. Jiz v zacatcich
podrobného studia vnitini rytmicity byla totiz opusténa piedstava méfeni ¢asu pomoci
jednoduchého principu "ptesypacich hodin", tedy postupného rozpadu (¢i naopak hromadéni)
ur¢itétho metabolitu. Ani samovolny piechod aktivni formy fytochromli do neaktivni pfti
zatemnéni rostlin nemtize tuto funkci plnit, protoze k nému dochézi pfili§ rychle a navic
rychlost konverze je ovlivitovana fadou dalSich faktora.

V soucasné dobé je stale vice ziejmé, Ze jak u zivocicht, tak i u rostlin je vnitini rytmicita
vazana na periodickou aktivaci a inaktivaci specifickych genii pomoci rizné slozitych
regulacnich smycek. V jednodussim piipad¢ se na ptislusném genu pro fizeni rytmicity (napf.
gen per u octomilky ¢i gen frg u houby Neurospora crassa, homologni geny byly nalezeny i
u rostlin) vytvari transkripci mRNA pro specificky protein, ktery vstupuje do jadra a inhibuje
ptepis svého vlastniho genu. Tim klesd mnoZzstvi pfisluSné mRNA a zpomaluje se tvorba
inhibi¢niho proteinu, coz vede k opétovnému zvyseni tvorby mRNA a inhibi¢niho proteinu.
Je zfejmé, Ze takovéto cyklické zmény se mohou opakovat libovolné dlouho a mohou tudiz
slouzit jako "zékladni oscilator".

Vyzkumy v poslednich letech naznacuji, Ze mechanismus oscila¢nich procesii bude
slozit&j$i nez naznaCeny piiklad. Specifickych gend vnitini Casomiry muze byt totiz v téze
buiice vice a mezi produkty jejich aktivity mize dochazet k interakcim. Jak u hmyzu, tak iu
rostlin bylo dokazano, ze i v riznych orgénech téhoz jedince mlze byt vnitini rytmicita
fizena odlisSnymi a navzdjem nezavislymi mechanismy.
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Kontrolni otazky ke 3. ¢asti u€ebniho textu Fyziologie rostlin

1. Jakym zpiisobem ovlivituje rychlost a orientaci prodluzovaciho riistu bunék stavba jejich
bunécné stény?

.V jaké fazi vyvoje embrya lze jiz pozorovat polaritu jeho bun¢k?

. Popis jakym zplisobem dochdzi v primarnim kotfenu k tvorbé boc¢nich kofentl.

. Popi$ jakym zptisobem dochdzi v apikalnim meristému prytu k tvorbé zékladu lista.

. Jak je uskutecnovan mezibunéény a dalkovy transport auxint v rostlinach ?

. Jaké oblasti (typy) fyziologickych procest jsou regulovany pomoci auxinii ?

. Jaké jsou hlavni fyziologické ucinky cytokinini a giberelinti ?

. V kterych ¢astech rostliny se miize vytvaret kyselina abscisova a jak je transportovana ?
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. Jaké odlisné regulacni ufinky mé zvySené mnozstvi giberelinii a kyseliny abscisové v
semenech ?

10. Jakym chemickym oSetfenim s vyuzitim znalosti o fytohormonech lze prodlouzit
Zivotnost fezanych kvétin ?

11. Jakym chemickym oSetfenim s vyuzitim znalosti o fytohormonech lze zvySit odolnost
rostlin vii¢i piisobeni stresovych faktort ?

12. Jakym chemickym oSetfenim s vyuzitim znalosti o fytohormonech lze urychlit zrani
sklizeného ovoce ?

13. Jaké typy informaci ziskdva rostlina vnimdnim zafeni a jaké typy pigmentl slouzi k
pfijmu informacnich signalt ?

14. Jaké typy fyziologickych procesti mohou byt aktivovdny pomoci modrého zéieni ?
15. Jakym mechanismem jsou schopny fytochromy aktivovat v rostlindch nékteré enzymy ?
16. V které ¢asti rostlin je zachycovana informace o fotoperiodicité spoustéjici tvorbu kvéta ?

17. Jaké dalsi faktory (kromé fotoperiodického Uc¢inku zatfeni) mohou také iniciovat tvorbu
kvéth ?

18. Jaké jiné ristové ¢i vyvojové procesy (kromé tvorby kvétl) mohou byt iniciovany
vhodnou délkou dne ?

19. Jaké vyvojové procesy mohou byt iniciovany ptisobenim nizkych teplot ?
20. Jaké typy pohybti organt rostlin jsou fizeny zménami turgorového tlaku ?

21. Popis§ prubeh fototropické reakce (= vnimani signdlu a fizeni ohybu nadzemnich ¢ésti
smérem ke zdroji zafeni).

22. Popi§ prubéh gravitropické reakce kofenii (= vnimani signalu a fizeni ohybu ve sméru
pusobeni gravitaéni sily).
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