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UVODNI POZNAMKY k piednasce Bi4060 FYZIOLOGIE ROSTLIN

Fyziologie rostlin je nauka o procesech ¢i funkcich, které probihaji v rostlinach a zajist'uji
jejich ptezivani a reprodukci. Praveé tyto procesy, rozvinuté v pribéhu evoluce u autotrofnich
rostlin do jedinecné podoby, umoziuji velmi efektivné pfemeénovat energii sluneéniho zareni
na energii chemickou, vyuZzivat ji k syntéze obrovského mnozstvi energeticky bohatych
organickych latek ze zcela jednoduchych anorganickych sloucenin uhliku, dusiku a dalSich
biogennich prvki. Tyto suroviny pro svoji syntetickou ¢innost jsou schopny si opatifovat i z
velmi omezenych a téZzko dostupnych zdroji v ptidnim prostiedi. Rostliny maji proto naprosto
prvoradé postaveni ve vsech terestrickych ekosystéemech - na jimi produkované biomase je
bezprostiedné zéavisla existence ostatnich (heterotrofnich) organismi vcetné c¢lovéka.
Poznatky o procesech probihajicich v rostlinach, shromazd’ované v oboru fyziologie rostlin
maji tudiz dalekosahly vyznam jak pro pochopeni a predikci zmén probihajicich v ptirodnich
ekosystémech, tak i pro dal$i racionalizaci a intenzifikaci zeméd¢€lské vyroby, ktera je nutna
pro zajisténi dostatku potravin pro stdle rostouci pocet obyvatel nasi Zemé.

I pres tyto obecné znamé skute¢nosti jsou rostliny, ve srovnani s zivoCichy, znacné
prehlizenou skupinou organismii, a to nejen laiky, ale i mnoha studenty se z4jmem o biologii.
Je to dano nejen jejich zvlastni stavbou, ptisedlym zplisobem Zivota a zdanlivou neschopnosti
komunikovat s okolim, ale i jejich masovym vyskytem v ptirod¢€, kde vytvaieji jakysi trvaly
krajinny ramec, u lidskych obydli zase plni funkci jakychsi pomalu se ménicich dekoracnich
pfedmétl. AZ teprve pii bliz§im ndhledu do vnitiniho Zivota rostlin s udivem zjistujeme, Ze ta
jejich "cizorodost" neni zas tak velkd - vzdyt celd fada zakladnich Zivotnich funkci na
bunécné urovni probiha u rostlin veelku shodnym zpiisobem jako v nasem téle a jsou do nich
zapojeny zcela shodné enzymy a metabolity. Maji ale jest€¢ ve své vybavé fadu véci navic -
napiiklad slozité metabolické komplexy pro asimilaci anorganickych forem uhliku a dusiku.
Pravda, na druhé strané¢ nemaji nervovou soustavu - to ale viibec neznamena, ze by nemély
jiné, alternativni systémy pro vnimani a pfenos signali i na dlouhé vzdalenosti, schopnost
velmi jemné koordinovat aktivity vSech svych organt a provadét slozité rozhodovaci procesy
smétujici k optimalizaci svych funkci pod vlivem ndhlych zmén vnéjSiho prostiedi. A také k
preziti i za krajné nepfiznivych podminek na svych stanovistich, ze kterych na rozdil od
zivo¢ichli nemohou uniknout do ptijemné;jsi skryse.

K bliz§imu pochopeni vnitiniho Zivota rostlin, a snad i k probuzeni jistého zajmu o jeho
dalsi pozorovéni i po ukonceni studia, by pravé mély pfispét piednaSky z fyziologie rostlin.
Neni to ale jednoduchy ukol. B€hem dlouhého vyvoje, kterym obor fyziologie rostlin prosel,
rozrostl se v mimotadné rozsahlou vedni disciplinu s fadou samostatné se rozvijejicich
podobori (napt. fyziologie fotosyntézy, fyziologie mineralni vyzivy, fyziologie ristu a
vyvoje, stresova fyziologie, aj.), pficemz kazdy z téchto sméri ma vlastni okruh
specializovanych odbornych Casopist, knih a védeckych konferenci. A také kazdy z nich by k
uspokojivému pfedstaveni vyzadoval samostatny pfednaskovy cyklus.

Pfi studiu a vyuce problematiky procest v rostlindch se navic neobejdeme bez znalosti a
vhodné aplikace modernich poznatkli z jinych oborl, zejména z biofyziky, biochemie a z
molekularni biologie. Pfitom ale je stale nutné neztracet ze zfetele, ze konecnym cilem a
nezastupitelnou ulohou oboru fyziologie rostlin by mélo byt uspokojivé vysvétleni chovani
rostliny jako celku (tedy komplexniho biologického systému na trovni individua), a to
nejlépe formou kvantitativniho popisu vSech jeho dil¢ich slozek, vzajemnych vazeb a
regula¢nich mechanismii. K naplnéni tohoto cile v§ak mame bohuzel jesté daleko.

V této souvislosti je potfeba uvést, Ze v soucasné dob¢ je nejvetsi usili (meéfeno poctem
védeckych pracovniki, projektt a publikaci) soustfedéno na stdale hlubsi analyzu mechanismu
(hlavné na buné&éné trovni) nekterych dilcich fyziologickych procesii v rostlinach. Pfedev§im



diky masivni aplikaci molekuldrné biologickych metod se dafi ziskavat obdivuhodné
vysledky, zcela zdsadné dulezité pro pochopeni urcitych funkénich komplexti. Bohuzel jsou
to stale jen drobné, byt velmi cenné fragmenty celkového obrazu fungovéni rostliny. Pro
jejich zadouci syntetickou interpretaci, spocivajici ve spravném zasazeni do slozité mozaiky
systémovych vazeb, je nutné mit znalosti o obecnych principech chovani rostlin na vyssich
organizacnich urovnich (organové, organismoveé). Ty lze ziskdvat 1 vhodné volenymi
experimenty na téchto trovnich. Pouha pozorovdni chovani rostlin za ménicich se podminek
prostiedi ¢i v prubéhu ontogeneze mohou byt sice inspirativni, ale nemohou slouzit ke
stanoveni skute¢né pti¢innych (kauzalnich) vazeb.

Semestralni prednaska Bi4060 pro studenty biologickych obort na ptirodovédecké fakulté
Masarykovy univerzity v Brn¢ je koncipovand s cilem podat vyvéazeny ptehled vSech
vyznamnych oblasti oboru fyziologie rostlin. Zahrnuje tedy:

a) transportni procesy (pifijem a transport vody, rozpusSténych latek a plynit),
b) metabolické procesy (fotosyntéza, respirace) a mineralni vyziva,

c) ristové a vyvojové procesy,

d) stresové procesy a biotické interakce.

K témto c¢astem prednasek budou postupné dévany na IS 1 odpovidajici Ctyfi Casti
aktualizovanych ucebnich textii s kontrolnimi otazkami. Tyto texty lze povazovat za jisty
minimdalni souhrn znalosti, ktery by si mél student z pfednasek odnést. Je nutno dlrazné
upozornit, ze studium téchto ucebnich textii nemiize plné nahradit navstevu vlastnich
prednadsek, ve kterych jsou jednotlivd témata rozebirand detailnéji a s bohat§i ndzornou
dokumentaci (obrazky, grafy, schémata, animace).

K hlubSimu studiu lze doporucit zejména nasledujici ucebnice:

Yewr

¢lenéni jednotlivych kapitol se sice ponékud lisi od prednasky, ale obsahuje fadu dopliujicich
materiali.

Teiz, L., Zeiger, E. (1998): Plant Physiology.- Asi nejlepsi (americkd) ucebnice klasického
typu s vyvazenym obsahem a clenénim podobnym piednaSce. Obsahuje velmi detailni
informace a obrdzky, velmi vhodné dopliujici prednasku. Lze si ji vypQjcit ve fakultni
ustfedni knihovné.

Buchanan, B. B., Gruissem, W., Jones, R. L. (2000): Biochemistry and Molecular Biology of
Plants.- Spitkova americkd uGebnice obsahujici (kromé jiného) i velmi detailni a bohatd
ilustrovany vyklad nékterych témat , klasické” fyziologie rostlin, které budou probirany na
prednasce.

Viele doporucuji ke shlédnuti internetové stranky http://Se.plantphys.net/ , na kterych je
systematicky prezentovano velké mnozstvim zajimavych doplilkii k novému vydani shora
uvedené ucebnice (Teiz, L., Zeiger, E. (2010): Plant Physiology).

Zkouska z predmetu Bi4060 bude provadéna na konci semestru
formou pisemného testu, v ptipadé¢ potieby doplnéného ustnim =
zkouSenim. Kladené otazky budou rovnomérné pokryvat vsechny
hlavni éasti probrané latky. Pti zkousce budou vyzadovany znalosti g
svym rozsahem a mirou podrobnosti odpovidajici latce vysvétlené na - |
prednaskach.

V Brné dne 15. tnora 2012.

Jan Gloser.



http://5e.plantphys.net/
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Ucebni text k pfednasce Bi4060 na prirodovédecké fakulté MU v Brné.
Uréeno pouze ke studijnim Gceldm. Autor textu Jan Gloser.

1. CAST - TRANSPORTNI PROCESY

cey

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

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

Co se transportuje ?

voda

plyny (zejména oxid uhligity a kyslik)
mineralni Ziviny

organické latky (vlastni metabolity)

Jakymi cestami ?

bunéé&nymi st&nami

intercelularami

transportnimi proteiny v membranach
plasmodesmaty

lykem

xXylémem

Jakymi mechanismy ?

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

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

Chemicky potencial vody - zakladni vitahy

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

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

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

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

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

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

' =p’ +RT In X,

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

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

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

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

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

plazmaticka
membrana

pevné stény
nadobky

roztok cista voda
s roztokem

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

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

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

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

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

p= MW
Vy

¥ = vodni potencial (Pa)

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

u,’ = chemicky potencial ¢isté vody,

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

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

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

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

Y=p-n

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

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

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

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

Viiv okolniho prostredi na vodni potencial a

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

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

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

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

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

1]
R

p
T
W=

Buiika ponoiena do Ccisté vody

W

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

Buiika ponorena do roztoku

Vnitrni Fizeni osmotickych déju
v rostlinnych bunkach a jeho vyznam

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

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

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

e Osmoticky dosazZené zvySeni turgoru je nutné pro
zajisténi mechanické pevnosti organu rostliny a je
také nutnou podminkou pro prodiuZovaci rust bunék.

TRANSPORTNI PROCESY 5



Dalsi, méné vyznamné slozky vodniho potencidlu

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

Y=p-n+g

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

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

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

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

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

1 M roztok glukozy -2,5

1 M roztok NaCl -4.4

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

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

vzduch pfi relativni vlhkosti 98 % -2,7

vzduch pfi relativni vlhkosti  70% -48,3

Piijem vody koieny a radidlni transport

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

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

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

endodermis xylém

pericykl lyko
apoplastova cesta

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

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

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

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

Transmembrdanovy transport vody

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

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

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

Rychlost toku vody pires membrdanu (J, m.s™) je pak:
J=L,. AY =L,.(Ap-Am)
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Transport vody v xylému

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

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

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

nedoslo k jeho pretrzeni?

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

proti ucpani cév a cévic bublinkami plynii)?

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

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

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

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

vySka sloupedcku
- hustota vody
- gravitaéni zrychleni

QU TR Q

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

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

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

odparovani vody

LT LT e,

xylem v listech

xylem ve stonku

NN

N

N\
N\

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

A nyni se podivejme, jakd je soudrznost vodniho sloupce v cévéach. Molekuly vody jsou
navzdjem spojeny vodikovymi miustky, a k jejich naruSeni by mélo teoreticky dojit az pii
hodnotach podtlaku ptiblizn¢ 30 MPa. V praxi ale takové hodnoty soudrznosti nelze
dosdhnout z fady diivodd. Jednim z nich je vliv rozpusténych latek (vCetné plynt), které
mohou soudrzné sily molekul vody zna¢né¢ snizovat. Z vysledki mnoha pokust a pozorovani
vyplyva, Ze soudrznost vodnich sloupecki v cévach je také znaéné zavisld na jejich Sitce
(praméru). V cévach velmi Sirokych (400 az 500 um) muize dojit k pretrzeni sloupce jiz pti
podtlaku asi 2 MPa, ve velmi uzkych cévach a cévicich (o priméru 10 az 50 um) pak pfi
hodnotach mnohem nizsich (10 az 20 MPa).
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vevr

kladou toku vody velky odpor(= maji malou hydraulickou vodivost). Vodivost totiZ vzrista se
¢tvrtou mocninou poloméru kapildry. Je proto ziejmé, Ze nejcastéjsi vnitini Sitka vodivych
elementt u rostlin (50-100 um) je vysledkem kompromisniho "feSeni" dvou protichiidnych
pozadavkl (¢i lépe feceno optimalizacniho procesu v pribéhu evoluce), kdy je zarucena
jednak dostate¢na vodivost, ale soudasné i dostatedna bezpe¢nost provozu. Casto je
kompromisu dosazeno také zastoupenim cév €i cévic rizné Sitky v tomtéz cévnim svazku.

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

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

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

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

bublinka tok

wvody

S~

Transportni obchvat (bypass) ¢lanku cévy ucpaného vzduchovou bublinkou

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

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

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

Mozné hodnoty vodniho
potencialu za letniho dne
u zavlazované rostliny:

Vzduch ¥ = -100 MPa

Listy ¥ = -1 MPa

Kofeny ¥ = -0,3 MPa —————————p /7~

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

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

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

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

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

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

pruzné tésnéni

tlakomér

regulacni
ventil

nadoba
se stlacenym
vzduchem

tlakova komora

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

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

n (MPa)=1,22 b

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

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

tlakové cidlo

kapilara
\

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

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

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

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

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

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

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

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

Bunééné membrany jako piedpoklad iizeného prijmu ionti soli

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

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

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

Lipidovou sloZku membran rostlinnych bunék tvoii zejména:

- fosfolipidy (nejcastéji to byva fosfatidylcholin, fosfatidyletanolamin, fosfatidylinositol

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

polysacharidovy fetézec

~ fosfolipidy

)

, }l—steroly
b
?1 .«:%':'; éf

0

LS

Klasicka predstava bunééné membrany jako fluidni mozaiky.

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

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

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

- strukturni proteiny, které zpeviuji a stabilizuji strukturu membran,

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

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

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

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

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

iy = pup’+ RT InC,, + z,FE

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

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

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

E = celkovy elektricky potencidl roztoku (V).

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

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

AG = RT In (C?3/CPb)

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

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

Vliiv rozdilného elektrického potencialu
(jen pro elektrolyty!)

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

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

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

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

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

b va_ RT C,’
E’-E o F In C.F

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

jako Nernstuv potencial (Ex).

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

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

P

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

Rozdil v elektrickych potencialech roztokli oddélenych biologickou membranou vznika

ee v

Ex [V] = 0,0257 In

Ex [mV] =59,2 log

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

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

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

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

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

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

Funkce transportnich proteinii

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

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

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

- gradient elektrického napéti mezi obéma stranami membrany,

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

- chemicke latky regulacni povahy.

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

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

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

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

v

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

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

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

Cinnosti protonovych pump dochdzi k t€émto zdsadnim zménam:

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

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

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

SpiaZeny transport a kinetika vymén pomoci prenaSecii

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

Hlavni typy transportnich proteinu v rostlinnych burikach

BUNECNA STENA
E=0mV
pH=5-55

H*
protonova pumpa

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

pH=7-75

kationtovy kanal C*

VAKUOLA E=-90mV

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

H+ +++++t+++

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

kationtovy antiport

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

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

Méreni prijmové kinetiky ionti

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

J max A A mala afinita,

vysoka kapacita

J / B velka afinita,

max B I S :
nizka kapacita

K, K., VNEJSI KONCENTRACE IONTU

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

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

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

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

hydratovany
iont

filtr
- selektivity

membrana

Regulace otevfeni a zavfeni (,gating®)

Schéma funkce filtri selektivity v iontovych kanalech

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

4L JL
Tr Ir

b) Vazba kationtt ve filtru selektivity draslikového kanalu:

R X &

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

Regulace otevienosti kanalu pomoci oddéleného receptoru

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

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

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

vvvvvv

schematicky znadzornéno na pfilozeném obrazku:

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

Tetramerni struktura akvaporini

Transmembranovy transport organickych latek

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

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

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

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

Radialni a xylémovy transport iontii soli

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

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

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

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

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

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

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

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

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

pravodni burika plastidy

floémovy protein

& & (®)
—— i
SN

. N . protein sitkovicové endoplasm. mito-
mitochondrie plastidy retikulum chondr.

)

pruvodni burika

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

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

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

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

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

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

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

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

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

1. napliovani Iyka asimilaty v listech

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

—{—— tok vody apoplastem

- e s .

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

("reverzni osmoza”)

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

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

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

Apoplastova cesta naplnovani lyka

bunécna sténa <+— tok sacharézy

detail

—>

mezofylové buriky  pruvodni burka
+ sitkovice pravodni bunika  sitkovice

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

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

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

Symplastova cesta naplnovani lyka

== g
mezofvlové buriky  priavodni burika

+ sitkovice pravodni burika  sitkovice
Hlavni znaky symplastové cesty:

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

 udrZovani nizké koncentrace sacharézy v Ilyku (a tim i koncentraéniho

(rafindza, stachybza, manitol),

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

* mapomérné malou transportni kapacitu, je citlivd na chlad,

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

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

sTelololalolololalolalalolalalalals

gagagaaaagagagaaaac

----------------

stfedni dutina

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

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

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

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

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

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

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

Transport plynii v rostlinach a vymény s atmosférou

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

Hlavni cesty a mechanismus transportu plynii

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

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

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

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

_ AC, D,
Jn=Da AX  Ax

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

_Da _Jdn 1

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

8,314.T

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

f)(ylém

Kutikula

svrchni ~—"F
epidermis

Vyeoka tenze
vodni pary

Spodni

epidermis ____

Kutikula
Qdpor
hraniéni vrstvy

Vodni péra ' Svaraci bufiky

Neani pary Vygals parcisini

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

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

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

Priiduchova regulace vymény plynii

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

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

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

TRANSPORTNI PROCESY 36



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

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

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

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

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

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

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

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

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

Mé¥eni rychlosti vymény plynit a vodivosti priiduchi

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

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

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

JVP
gVP B € - €,

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

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

D
gcoz2 = gvp DC02 =0,62 gvp
VP

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

prubéhu dne k obraceni sméru proudéni? ;
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24.

25.

26.

27.

28.

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

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

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

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

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

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

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

Jakym zpiisobem bychom mohli vypocitat difuzni vodivost epidermis listl pro vodni paru
a oxid uhli¢ity?
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Fyziologie rostli
Ucebni text k pfednasce Bi4060 na prirodovédecké fakulté MU v Brné.
Ur&eno pouze ke studijnim G&eldm. Autor textu Jan Gloser.

2. CAST - METABOLICKE PROCESY

Poznéavani neuvéfitelné velkého mnozstvi chemickych sloucenin a reakci pii pfeméndch latek
v zivych bunkach je hlavni naplni védniho oboru biochemie. Pro rostlinného fyziologa jsou
detailni znalosti o metabolickych pochodech ovSem také velice cenné, a to pfedevsim jako
podklad k vysvétleni procesti na vyssich organiza¢nich trovnich (orgéany, celé rostliny).
Fyziologie rostlin v§ak nejen vyuziva biochemické poznatky, ale md vypracované i vlastni
metodické pristupy, jak studovat metabolické projevy rostlin nedestruktivné (in vivo), ato i
u rostlin rostoucich v pfirodnich podminkach. K pochopeni vztahim mezi metabolismem a
ostatnimi funkcemi rostliny bude smérovat nasledujici ¢ast ucebniho textu. Nemizeme ale
zcela vypustit pfehled zédkladnich poznatkl o metabolickych procesech na bunééné tirovni.

Fotosynteticka asimilace oxidu uhli¢itého - zakladni poznatky

Naprosta vétSina rostlin ziskdva veskerou energii pro své metabolické procesy z primarniho
energetického zdroje - slunecniho zafeni, a veskery uhlik z anorganické slouceniny -oxidu
uhli¢itého. Jsou to tedy fotoautotrofni organismy. Diky témto schopnostem maji klicové
postaveni v celé biosféfe, nebot’ ostatni (heterotrofni) biotické slozky ekosystémi, véetné
¢loveéka, pouze vyuzivaji energii bohaté organické latky vytvorené rostlinami.

Procesy vedouci k vazbé oxidu uhli¢itého do organickych sloucenin s vyuzitim radiacni
energie oznacujeme jako fotosyntetickou asimilaci CO,, zkracen€ (i kdyZ ne zcela pfesn¢)
hovoifime o fotosyntéze. Obecnéji lze definovat fotosyntézu jako souhrn procesi spojenych
s preménou energie fotonii (kvant zdieni) do volné chemické energie, kterd je ddle vyuZita
pFi biologickych syntézdach. Chemicka energie ziskana ze zafeni mize byt totiz vyuZzita pfimo
v chloroplastu nejen k redukci anorganickych slouc¢enin uhliku, ale i k jinym biochemickym
reakcim, napt. k redukei anorganickych slou¢enin dusiku a siry.

Fotosynteticka asimilace oxidu uhli¢itého, kterd je ustfednim metabolickym procesem
rostlin, zahrnuje velké mnozstvi dil¢ich reakci, které 1ze rozdélit do tii skupin:

o fyzikalni procesy souvisejici s absorbcei zativé energie v molekulach asimilacnich

pigmenti a s rezonan¢nim pienosem zachycené energie k reakénim centriim,

o primdrni fotochemické a redoxni procesy spojené s pienosem elektronti redoxnimi
systémy k redukci NADP (nikotinamidadenindinukleotidfosfat) a k energetické
podpote vzniku ATP (adenosintrifosfatu) z ADP (adenosindifosfatu),

o sekunddrni biochemické reakce, ve kterych dochazi k vazbé CO; do organickych
sloucenin s vyuzitim energie produktli primarnich procesi.

Je potieba poznamenat, ze fotosyntetické procesy jsou z evolu¢niho hlediska velmi staré -
vyvinuly se jiz u primitivnich prokaryotnich organismua pred nékolika miliardami let, i kdyz
zpocatku jejich G¢innost byla mala. V této pivodni podob¢ ziistaly zachovany napf. u sirnych
baktérii. Ale jiz u sinic (coz jsou ovSem také velmi staré prokaryotni organismy) evoluce
syntetického aparatu vedla ke zvySeni jeho efektivity. Navic nové nabyta schopnost vyuziti
uvolnénych elektroni ze Stépeni vody k tvorbé redukovanych sloucenin oteviela témto
organismiim cestu ke kolonizaci Sirokého spektra stanovist. Do nejdokonalej$i podoby se
ovSem fotosyntetické procesy rozvinuly az v buiikdch eukaryotnich rostlin, kde probihaji ve
specializovanych organelach - chloroplastech.
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Stavba hlavnich funk¢nich celkii v thylakoidech chloroplastii

Chloroplasty jsou organely s dvojitou povrchovou membranou a s dalSim, vysoce
specifickym vnitinim membranovym systémem, oznaCovanym jako thylakoidy. Thylakoidni
membrany sice vznikaji z vnitini obvodové membrany chloroplastu, avSak vytvateji zcela
odd€lenou soustavu uzavienych plochych vacka. Skupiny tésné na sebe ptiléhajicich
thylakoidii nazyvame grana. Ty ¢asti membran, které k sobé v granech pfiléhaji, oznacujeme
jako granalni (pfitisknuté, stésnané) thylakoidni membrany. Maji pon¢kud odlisnou skladbu a
funkci nez ty, které volné komunikuji s okolim. Prostor uvnitt thylakoidi (lumen) - je
vyplnén vodou s rozpusténymi solemi. Thylakoidy jsou vysoce specializované struktury
slouzici k efektivnimu zajiSténi krajné¢ obtiznych fotochemickych procesu, tedy vlastni
premény radiac¢ni formy energie v chemickou. Gelovy roztok mezi thylakoidy (stroma) je
koédovanych v plastidovém geonomu, syntéza asimilanich barviv, mastnych kyselin, ale
hlavné¢ biochemické reakce souvisejici s asimilaci anorganickych forem uhliku, dusiku a siry.

te fotosyntézy u eukaryotnich rostlin

chloroplast

vRejsi
a vnitini
membrana

thylakoidy

granum
Stroira
.. membrana
I!i g - - _. Cin, -
— | ﬁ e -4
Erote::'n-pigmentovf . AT
omplex o )
(fotosystém) thylakoid

Specifické znaky chloroplastu

e semiautonomni organely s vlastnim genomem,
proteosyntézou a mnozZenim (dé&lenim),

e obsahuji asi 300 druht proteind, syntetizuji vdak z nich
jen asi 90 (ostatni se importuji z cytosolu),

e vytvareji se z proplastidi, do funkéniho stavu se vyvijeji
jen na svétle,

e maji dvojitou membranu na obvodu a uvniti dalsi
membranovy systém plochych vaékl (thylakoid),

o thylakoidy maji zvlastni typ membran s vysokym obsahem
galaktolipidd (misto fosfolipidd).
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V membréanach thylakoidi je pozoruhodné vysoky obsah integralnich bilkovin - obvykle
asi 60 az 65 % jejich hmotnosti. Na vétSinu z nich se vaZe velké mnoZstvi molekul
asimila¢nich barviv (chlorofyla a karotenoidil) za vzniku protein-pigmentovych komplexii.

Proteiny v thylakoidnich membranéch, at’ uz s navazanymi pigmenty ¢i bez nich, nejsou
rozmistény nahodné, ale sdruzuji se do velmi dokonale organizovanych shluki (funkénich
celklr), které mohou sice pracovat do zna¢né miry samostatné, ale obvykle spolu navzajem
spolupracuji. Rozd€lujeme je do ctyt hlavnich skupin: fotosystém I, fotosystéem II,
cytochromovy komplex a ATP-syntdza.

Oba typy fotosystémi (I a II) se skladaji z centrdlni Casti (reakcni centrum, jadro
fotosystému), kterd je obklopena svétlosbérnym protein-pigmentovym komplexem,
oznacovanym zkratkou LHC (= Light Harvesting Complex), nebo téZ jako anténa. Funkci
antény je pouze zachycovat a induktivni rezonanci predavat excitacni energii do reakéniho
centra, kde za¢ina vlastni pfenos elektronl. Na transmembranovych proteinech jadra byvaji
pripojeny nejen asimilaéni barviva, ale i molekuly latek s redoxnimi vlastnostmi, které slouzi
jako ptenaSece elektronl.
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Chemicka stavba nejéastéjsich asimila¢nich pigmentt

Z asimilacnich barviv, kterych byva v kazdém z obou fotosystémt nékolik stovek
molekul, mé zcela vyjimecné postaveni chlorofyl a. Nejen proto, ze je ho daleko nejvétsi
mnozstvi (asi tfi ¢tvrtiny vSech barviv v chloroplastech), ale také pro schopnost piejit do
ionizovaného stavu ztratou elektronu pfi jeho excitaci zafivou energii. Tuto schopnost maji
ovSem jen nckteré molekuly chlorofylu g umisténé v jadru fotosystémt. Chlorofyl a
nachdzime ve vSech castech fotosystému, na rozdil od chlorofylu b, ktery byva zastoupen

pouze v anténach. )
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Chlorofyl b ma jen ptidavnou (akcesorickou) funkci, pro fungovani fotosyntetického
aparatu neni nezbytny. Chlorofyly jsou zelené, protoze zelenou cast viditelného spektra
nejméne absorbuji. Nejvetsi absorpei maji v oblasti modré (zhruba 400-500 nm) a Cervené
(600-700 nm).

Karotenoidy maji nejCastéji zlutou, oranzovou a cervenou barvu. Absorbuji hlavné
kratkovlnnou ¢ast viditelného zareni (mezi 400 - 500 nm). Nachdzime je jak v anténach, tak
1 v jadie fotosystému. K nejhojnéj$im patii beta-karoten a ze skupiny xantofylli pak lutein.
Maji jednak funkci svétlosbérnou (jako doplitkové pigmenty), ale navic velmi vyznamnou
funkci ochrannou. Pokud totiz molekuly chlorofylu absorbuji vice zafivé energie nez muiize
byt vyuzito pro pienos elektrontl, pak mize dojit k energetickému ovlivnéni molekul kysliku.
Vznikly "singletovy" kyslik, 1 nékteré dalsi ,,reaktivni® formy aktivovaného kysliku, maji
destruk¢ni U¢inky na stavebni soucasti thylakoidd. Pokud je ale nadbyte¢na energie
pfevedena ke karotenoidiim, mize byt zneskodnéna preménou na teplo. Podrobnéji jsou tyto
procesy popsany ve Ctvrté ¢asti téchto ucebnich textl, kterd je vénovana stresové fyziologii.
Karotenoidy jsou pravé pro svoji ochrannou funkci pro Zivot rostlin naprosto nezbytné.
Bezkarotenoidni mutanti pisobenim svétla velmi rychle hynou.

Dva zminéné typy fotosystéml maji kromé uvedenych spole¢nych znak i1 fadu odliSnosti
ve své stavb¢ a funkcei. Existuji i jisté rozdily mezi druhy a navic tentyz druh mtize slozeni
fotosystém ponékud ménit v zavislosti na podminkdch prostfedi. Nize uvedené
charakteristiky maji proto zna¢né pravdépodobnostni charakter.

Fotosystém I (PS I)se nachdzi vyluéné ve ,,volnych* ¢astech thylakoidnich membran,
které komunikuji pfimo se stromatem. Nevyskytuje se tedy v téch ¢astech tylakoidu, které k
sobé tésné prtiléhaji. Jadro fotosystému I (reakéni centrum) obsahuje predevsim dva velké
polypeptidy (Ia, Ib), které na sebe vazou ionizovatelnou molekulu chlorofylu a (oznacovanou
jako P700, nebot” absorbuje nejvice zafeni o vinové délce 700 nm). Obvykle se vSak jedna
o dimer, tedy o dv¢ spojené molekuly. Celkem je k proteinim reak¢éniho centra ptipojeno
jesté asi 50 az 130 dalSich molekul chlorofylu g, spolecné s nékolika molekulami
karotenoidi. K proteinim reakéniho centra je pfipojeno cely fetéz redoxnich sloucenin
slouzicich k ptenosu elektronii. Anténni systém fotosystému I (svétlosbérny komplex, LHC
I) obsahuje asi 100 molekul chlorofylu a i b (v pfiblizném poméru 3:1), které jsou vazany na
n¢kolik integralnich proteinti v té€sné blizkosti reakéniho centra.

Fotosystém II (PSII) je lokalizovan v granalnich (pfitisknutych, stésnanych)
membrandch thylakoidd. Jeho hlavni ¢ast (bez vnéj$i antény) je tvofena obvykle Sesti
integralnimi a tfemi perifernimi proteiny. Jadro (reakéni centrum) fotosystému II tvofi dva
integralni proteiny oznacované jako D1 a D2, na které¢ byva navazano asi 50 molekul
chlorofylu g, vetné¢ jedné zvlastni ionizovatelné molekuly P680 oznaceni opét vyjadiuje
vlnovou délku svétla s maximem absorpce). Dale je na proteiny jadra fotosystému trvale
pripojeno nékolik molekul prenasect elektrontl (feofytin, a dva plastochinony typu Qa a Qg).
K fotosystému II patii i komplex ve kterém dochazi k fotolyze vody. Byva téZ ozna¢ovan jako
OEC (Oxygen Evolving Center). Je tvofen nckolika malymi perifernimi proteiny,
pfipojenymi z vnitini strany (z lumen) thylakoidni membrany. Na nich jsou navazany 4 ionty
manganu, déle ionty Cl'a Ca®" K pienosu elektronti mezi komplexem oxidace vody a P680
slouzi redoxni zmény v molekule aminokyseliny thyrosinu.

Na proteiny v tésné blizkosti reakéniho centra fotosystému II byva obvykle pfipojeno asi
100 molekul chlorofyli @ + b, a také nékolik molekul beta-karotenu. Dohromady tak
vytvareji celek oznacovany jako wnitini anténa. Kromé toho je k fotosystému II volné
pfipojena jesté dalsi, vnéjsi anténa (= vnéj$i LHC II). Ta obsahuje celkem asi 100 az 200
molekul chlorofyli @ + b, a také jisté mnozstvi karotenoidd (hlavné¢ xanthofyl, napf.
violaxanthin a lutein). Pigmenty ve vné&jS$i anténé jsou také vazadny na vhodné nosice -
bilkovinné¢ molekuly (vzdy asi 10 molekul chlorofylu, a 1 az 3 molekuly karotenoidii na
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jeden polypeptid). Vnéjsi antény nejsou pevné spojeny s vnitinimi ¢astmi fotosystému. Za
nadmérné vysokych hodnot zafeni se mohou od fotosystému II odpojit, a tim zabranit jeho
poskozeni nadbyte¢nou excitacni energii.

Cytochromovy komplex (cyt bg - cyt y) je sloZen ze Ctyf proteind. Tento komplex byva
zastoupen ve vSech ¢astech membran thylakoidd. Jeho hlavni funkci je zprostfedkovani
transportu elektronii z fotosystému Il na fotosystém I (ve spolupraci s mobilnimi pienaseci -
plastochinon a plastocyanin, viz déle).

ATP-syntaza (diive nazyvana "Coupling Factor", CF) je rozmisténa vzdy v blizkosti
fotosystému I, to znamena jen v téch ¢astech thylakoidnich membran, které volné komunikuji
se stromatem.Tvofi ji komplex deviti polypeptidi - velmi podobny tomu, jaky nalézame i v
mitochondriich. Funkci ma jednoznacnou, zprostiedkovat tvorbu ATP z ADP pfi transportu
protoni nahromadénych uvnitt thylakoidnich vac¢kl (= v lumen) do stromatu.

CYTOCHROMOVY ., .. ., FOTOSYSTEM I

Z d¥eni KOMPLEX N’fﬂﬂm
s o ©H m

Ry, /'7

peloafoste o oo ﬂmﬂgﬂ_%
B & S S S—

@ fotosystém | @ cytochromovy komplex
®fotosystém 1§ ATP syntaza

Schéma ulozeni hlavnich proteinovych komplext v thylakoidni membrané. Je také naznacena jejich
soucinnost pii pfenosu elektrontl a protonti, blize popisovana v dal$im textu.

trimerova FOTOSYSTEM I
Jednotka -
volné antény
Lhob1 f Lhab2

molekuly chiorofylu

(Y: proteinu antény

e BT

Organizace svétlosbérnych systému (antén) u fotosystému II.
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Priibéh primarnich procesi fotosyntézy

Pti dopadu kvant zafeni (fotont) vhodné vinové délky (ptiblizné od 400 do 700 nm) na
asimilacni barviva v anténach, dojde v jejich molekulach k excitaci elektronii. Jeden foton
pfitom excituje (= pfevadi do energeticky bohat¢jsiho, ale nestabilniho stavu) pouze jeden
elektron v jedné molekule. Piebytek energie pii navratu elektronu zexcitovaného do
zakladniho stavu mize byt jednak pfeménén na teplo ¢i vyzéafen ve formé fluorescencniho
zafeni, ale nejCastéji je vyuzit k excitaci elektronu v jiné blizké molekule chlorofylu ¢i
karotenoidu. Timto bezztratovym pifenosem excitacni energie (excitonu) elektronl (nikoli
tedy prenosem vlastnich elektronii!), oznacovanym jako induktivni rezonance, mize dojit az
k transportu excitonu do reakéniho centra k ionizovatelné¢ molekule chlorofylu a.

Jednosmérnost prenosu excitacni energie z antén smérem k reakénimu centru fotosystémi
je zajisténa diky rozdilim ve vlastnostech barviv, které jsou velmi zavislé na zpiisobu své
vazby k molekulam bilkovin. Cim bliZe k reakénimu centru se barviva nachazeji, tim mensi
energii potebuji k excitaci (tedy 1 jejich maximum absorpce zafeni lezi v ponckud vétSich
vlnovych délkach). Tim stoupa pravdépodobnost, Ze pravé na né bude excitani energie
pfenesena. Karotenoidy a chlorofyl b potfebuji obecné vyssi excitani energii nez molekuly
chlorofylu a. Pfenos excita¢ni energie z antén do reak¢niho centra probiha vcelku shodné v
obou typech fotosystémt, stejné tak odd¢leni elektronu v centralni molekule chlorofylu a.

foton
elektron v zakfadnim stavu

+—— elektron v excitovaneém stavu
(s vy$5im obsahem energie)

redoxni akceptor elektronu

ionizovatelna molekula chlorofylu
v reakcnim centru

\ molekuly asimilaénich
prenos excitaéni pigmentu
energie

Schematické naznaceni excitace elektronu v molekule pigmentti a pfenosu excitacni energie

Podivejme se ale blize na reakce které nasleduji, nebot ty jsou v obou typech fotosystémtl jiz
odlisné.

V reakénim centrum fotosystému II je elektron odstépeny z ionizovatelné molekuly
chlorofylu P680 zachycen prvnim akceptorem, kterym je feofytin (= modifikovana molekula
chlorofylu @ bez centralniho atomu hot¢iku). Z né¢ho je predavan na dalsi redoxni pfenaSece
typu chinonii. Dva z nich (oznacovane jako Q4 a Qg), jsou vazane k proteinim reak¢niho

centra. Navazujicimi pfenaSeci jsou volné pohyblivé plastochinony (PQ), které se nachazeji

uvniti membrany okolo fotosystému. ,
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Vratme se vSak jest¢ k molekule chlorofylu P680, ktera predala sviij elektron. Zpét do
ptivodniho redukovaného stavu se dostava tim, ze pfijima elektron pochazejici z rozlozené
molekuly vody. Oxidacni rozklad vody je vSak velmi obtizny proces, ktery musi byt
zprostiedkovan pomocnym aparatem. Rozpadem jedné molekuly vody se uvoliluji dva
elektrony. Méfenim bylo zjiSténo, Ze se dokonce soucasné oxiduji dvé molekuly vody, ze
kterych se tedy uvolnuji Ctyfi elektrony. Je ziejmé, ze piima oxidace vody aktivovanou
molekulou chlorofylu (schopnou akceptovat jen jeden uvolnény elektron) neni mozna. Proto
je v centru oxidace vody dulezita pfitomnost ionti manganu se schopnosti ¢tyfi elektrony
nardz pfijmout a pak je postupné predavat na chlorofyl P680 prostfednictvim pienasSece
oznacované¢ho jako Yz, coz je zfejme radikal tvoieny tyrosinovym zbytkem na proteinu D1.

Sledujme vSak nyni opét cestu elektronii po vazb& na plastochinony. Je dilezité si
uvédomit, ze k redukci plastochinonu na plastohydrochinon jsou potiebné nejen dva
elektrony, ale také dva vedikové ionty, které vSak nepochdzeji z fotolyzy vody. Jsou
prebirany z vnéjsi strany membrany, ze stromatu, a pfi dalSich redoxnich zménach (oxidaci
plastohydrochininu) se v membrané uvoliiuji na jeji opacné strang, tedy do lumen. Vidime
tedy, Ze oxidaci jedné molekuly vody a naslednym pifenosem elektronti ve fotosystému II se
lumen thylakoidu obohatil ¢tyti vodikové ionty. To je velmi dulezité pro celkovy energeticky
vytézek, jak bude ziejmé z dalsiho vykladu.

Ptenos elektroni z fotosystétmu II k cytochromovému komplexu pomoci volné
pohyblivych plastohydrochinond (v chloroplastech jich byva né€kolik druhil) je nejpomalejsi
proces v celé transportni cesté. Primérnd doba pienosu je asi 5 ms, ostatni vymény jsou
obvykle o n€kolik fadua rychlejsi.

Plastochinon (PQ) Plastohydrochinon (PQH,)
ﬁ OH
b ~
HyC, : H4C
‘ i 2 e, 2H*
s
_ - | - —_— CH,
. “(CH,-CH=C-CHy) H 5 |
et : o HaC (CH~CH=C~CH,)_H
I n=6-10
0 OH
oxidovana forma redukovana forma

Obecné schéma redukce plastochinonti.

Cytochromovy komplex je tvoten Ctyfmi proteiny na které jsou navdzany Ctyii redoxni
systémy, u kterych ale vyména elektronti neni spojena s vazbou vodikovych iontl. Proto pfi
oxidaci voln¢ pohyblivych plastohydrochinonli na tomto komplexu se odpojené protony
mohou transportovat a hromadit ve vnitini ¢asti thylakoidnich vackt (lumen) spolu s protony
produkovanymi rozkladem vody ve fotosystému II. Oxidaci jedné molekuly hydrochinonu se
uvolni dva elektrony, ovSem kazdy znich se muze ubirat rozdilnymi cestami. Jeden je
obvykle zachycen redoxnim systémem typu Fe-S (na tzv. Rieskeho proteinu), pak je ptfenesen
na cytochrom typu f, a nakonec na mobilni pienaSe¢ plastocyanin. Druhy z elektronti byva
zachycen hemovou redoxni skupinou cytochromu typu b, a po pfestupu na dalsi cytochrom
stejného typu (na témze proteinu) je uvolnén k redukci nékteré z volné pohyblivych molekul
plastochinontl, a ta je pak opét oxidovana na cytochromovém komplexu. Smyslem tohoto
cyklického prenosu elektronu, oznaCovaného jako Q-cyklus (= chinonovy cyklus), je pfispét
k dalSimu pfecerpavani vodikovych iontl z vngjsi, stromatélni strany (odkud se odebiraji pfi
redukci plastochinontl) do lumen thylakoidu (kam odchdzeji pii oxidaci plastohydrochinonu).
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Schéma Q- cykiu v cytochromovém komplexu

plastocyanin

JiZ zminény plastocyanin (PC), na ktery dfive nebo pozd¢ji prechazeji vSechny elektrony
transportované z fotosystému II pfes cytochromovy komplex, je maly protein (10,5 kDa) ve
vod¢ dobie rozpustny, s redoxni skupinou obsahujici méd’. Nachazi se na vnitini strané
thylakoidni membrany (smérem k lumen) a pfendsi elektrony z cytochomového komplexu do
reakcéniho centra ve fotosystému I. Jakmile je v tomto centru za ptispéni absorbované radiacni
energie oxidovdna centrdlni molekula chlorofylu a, (oznaovana jako P700), chybéjici
elektron je doplnén pravé z plastocyaninu, nebot’ ve fotosystému I neprobihé fotolyza vody
(jako mozny zdroj elektront). Prvni akceptor elektronu z P700 je opét molekula chlorofylu a
(oznaCovana téz jako A,), dalsim pak fylochinon (A;), a pak nasleduje fetéz tii redoxnich
systému typu Fe-S (oznacované jako Fx, Fa, Fg), pevné vazanych na integralnich proteinech
reakcéniho centra. Teprve pak dochézi k pfenosu elektronu na feredoxin (Fd), ktery se nachazi
na stromatélni stran¢ thylakoidni membréany. Feredoxin je dobfe rozpustny a tudiz pohyblivy
protein s obsahem Zeleza. Prendsi elektrony ke konec¢nému akceptoru v celém fetézci, k
NADP’, ktery je redukovan na NADPH. Reakce je zprostfedkovana flavoproteinem
feredoxin-NADP reduktazou (zkracené Fp), a spotiebovavaji se pti ni dva elektrony.

Feredoxin
na jeho redukované forme jsou zavislé tyto reakce v plastidech:

e redukce NADP na NADPH (+ feredoxin-NADP oxidoreduktaza)
e redukce dusitanui na amoniak (+ nitritreduktaza)

e tvorba glutamatu z glutaminu a o-ketoglutaratu, (+ glutamatsyntaza)

e tvorba redukovaného thioredoxinu (+ thioredoxin reduktaza)

V piipadé nasyceni uvedenych reakci mize feredoxin piedavat elektrony na:
e plastochinony (= cyklicky transport elektronli = tvorba ATP),

e kyslik (= Mehlerova reakce, je spojena s tvorbou superoxidu, ktery je
rychle rozkladan superoxiddismutazou, a vznikajici peroxid vodiku je dale
rozlozen systémem askorbat - askorbatperoxidaza).
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Cely popsany pienos elektrontl z rozitépené molekuly vody az na NADP' nazyvame
necyklicky (linearni) elektronovy transport. Kromé toho jeSt€é mulze probihat cyklicky
elektronovy transport. Pti ném jsou elektrony uvolnéné z P700 pfendSeny pfes prenaSece
fotosystému I a mobilni feredoxin nikoliv k NADP”, ale jsou pouZity na redukci mobilnich
plastochinonli v thylakoidni membrané. Pfi pfijeti dvou elektronli se navdzou na jednu
molekulu plastochinonu i dva protony pochazejici ze stromatu.. Vznikly plastohydrochinon je
oxidovan v cytochromovém komplexu, uvolnéné elektrony jsou pienaSeny pies jeho redoxni
systémy a plastocyanin zpét k P700 a tam mohou vstupovat do dalSiho cyklu. Dva protony
uvolnéné pii oxidaci plastohydrochinonu na cytochromovém komplexu vSak zistavaji v
lumen. Popsany cyklicky transport elektroni slouzi tedy k "pumpovani" vodikovych iontl ze
stromatu do lumen. Vyuziva svételnou energii zachycenou jen ve fotosystému I a je tudiz
zcela nezavisly na fotosystému II a na fotolyze vody. Nemiize vsak nikdy nahradit necyklicky
transport s ucasti obou fotosystémii, protoze jediné timto transportem se miize vytvaret kromé
ATP i nezbytné potrebna, energeticky velmi bohatda redukujici sloucenina NADPH.

Jak vyplynulo z pfedchazejiciho popisu, fotolyzou vody a navazujicimi redoxnimi
vyménami dochazi k rychlému hromadéni vodikovych ionti v lumen thylakoidu. Jejich
zvySend volna chemické energie diky vytvofenému elektrochemického gradientu je pribézné
vyuzivana k tvorbé ATP, a sice pii pruichodu protonti z lumen do stromatu ATP-syntdazou.
Tento polypeptidovy komplex se vyskytuje v hojném poctu jen na volnych (neptilehlych)
castech thylakoidni membrany, vzhledem k potfebé rychlého pfisunu ADP a fosfatovych
iontll ze stromatu a odvodu ATP tamtéz. K tvorbé jedné molekuly ATP z ADP je nutny
prachod tfi protoni. Tvorbu ATP na tkor chemického potencidlu vodikovych iontl
nahromadénych v lumen pii necyklickém elektronovém transportu nazyvame necyklickou
fosforylaci na rozdil od cyklické fosforylace, kterd vyuziva energie vodikovych iontd
pfenesenych do lumen ze stromatu pii cyklickém elektronovém transportu.

Optimalizace fotochemické casti fotosyntézy

Proc je pro oxygenni fotosyntézu nutna spoluprace fotosytémul ill ?

e Excitovana molekula chlorofylu P 680 v reakénim centru fotosystému Il je
relativné slabé redukéni €inidlo (nepostacuje k redukci NADP).

e Molekula chlorofylu P700 v reakénim centru fotosystému | je po odtrzeni
elektronu relativné slabé oxidacni ¢inidlo (nepostaéuje k oxidaci vody).

-1,5
P700 _ N

E-’I L8 A,
I PSB(:{ Fesy‘l—"esn
o 0.5 feofylin cylochromovy . *Fes, '“Fd'Fp—NADP
= \Q komplex
= 0 A [eyiD .
e zména potencisiu Qq Fe'.:g

po absorpci fotonu ontf
% 0.5/ — PC- p700
2 centram| ]
ﬂ oxidace FOTOSYSTEM 1
x 1,0+ vody ~ paso

FOTOSYSTEM 1l

Pro¢ je nutné prostorové oddaleni obou fotosystémti?

Pfenos excitaéni energie ve fotosystému | (PS-l) je rychlejsi nez v
PS-II a molekula P700 ma mensi naroky na excitaci nez P680,
vétsina excitonl by tudiz smérovala k P700.
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Prehled typa procesu ve fotochemickeée ¢casti fotosyntézy

Energie zareni
Absorpce zdifeni —» l

Excitacni energie

Prenos excifornii ——

Separace ndboje —»

PrFenos elektronit ——»

Hromadéni protornii

FEnergie redoxnich Energie nahromadénych
sloucenin protonu
Prernos elektronril l PiFernos protorii
NADPH ATP

Energie primarnich produktia fotosyntézy

Souhrnné hodnoceni priabéhu primarnich procest:

Rozkladem 2 molekul vody se uvolni 4 elektrony, které na konci transportniho
retézce redukuji 2 molekuly NADP. Pfi rozkladu vody a nasledném transportu

4 elektronu (za spotieby energie 8 fotoni) dojde k obohaceni lumen thylakoidu

o 10 protonq, coz postacuje k tvorbé 3 molekul ATP pomoci ATP-syntazy.
(Ziskané 2 molekuly NADPH a 3 ATP postacuji k redukci 1 molekuly CO., , viz dalsi kapitoly).

FOTOSYSTEM Il CYTOCHROMOVY FOTOSYSTEM I ATP
KOMPLEX SYNTAZA
: vnéjsi strana thylakoidu ' 2NA2PH
. (stroma) ADP +P ATP
NP 4 fotony 2NADP+ .
4 fotony de-

et T

Kb A

Metodické pristupy ke studiu primarnich procest fotosyntézy

Studium struktury proteinovych komplext v thylakoidnich membranach a funkce jejich
jednotlivych soucasti je mimotadné obtizné a jesté zdaleka neni ukonceno. Potize vyplyvaji
nejen ze slozitosti a funkéni propojenosti téchto struktur, ale hlavné ztoho, Ze jsou to
struktury, jejichZz nenaruSend vazba v membrdnach je podminkou spravné funkce. Bé&zné
biochemické metody jsou proto pouzitelné jen ve velmi omezené mife. Mnohem vétsi
vyznam maji moderni biofyzikdlni metody umoziujici provadét analyzy nedestruktivnim
zpisobem na zivych, pln¢ funk¢nich ¢astech rostlin. Detaily ,,architektury fotosystému,
zejména tedy prostorové struktury reakénich center a anténnich protein-pigmentovych
shlukti, jsou nejcastéji studovany pomoci rentgenové krystalografie. K vyzkumu funkéni
vyznamnosti jednotlivych proteinii v komplexech také velmi pomadhaji vhodné aplikace
metod molekularni biologie, napt. cilenou tvorbou geneticky modifikovanych rostlin s rzné
defektni stavbou fotosystémti.
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Ke stanoveni celkové funkénosti fotochemického aparatu rostlin i k analyze dil¢ich
procest zapojenych do konverze energie zafeni do chemické formy energie jsou v soucasné
indukované fluorescence chlorofylu. Jsou to metody velmi rychlé, aplikovatelné jak na
bunécné tak i na organové trovni, a navic snadno pouzitelné i v terénnich podminkach. Proto
bychom méli znat jejich obecny princip a nékteré oblasti jejich vyuziti.

Jak jiz bylo v pfedchéazejicim vykladu naznaeno, jeden elektron v molekule chlorofylu
po absorpci davky zatreni (fotonu) je uveden do energeticky bohatSiho stavu, ze kterého se
rychle vraci zpét do stavu zakladniho. Piebytek jeho energie pfi tomto nadvratu je vétSinou
vyuzit k fotochemickym procestim (transport elektronti z reakéniho centra a tvorba NADPH),
ale muze také poslouzit ke vzniku nového zareni (= fluorescen¢ni zareni, ma ponékud vetsi
vinovou délku nez to, které bylo absorbovano). Je ale také mozna pfeména excitacni energie
na tepelnou energii. Tyto tfi deexcitacni cesty jsou ve vzdjemném kompeticnim vztahu, tudiz
snizeni aktivity jedné z nich vede k relativnimu zvyseni uhrnného podilu zbyvajicich dvou
cest. Tedy naméfime-li u studovaného listu snizeni fluorescence chlorofylu, lze ztoho
usuzovat na zvysSenou aktivitu fotochemickych procest, ale také muze jit o zvySeni
tepelného rozptylu (disipace) excitacni energie, kterd pak jiz nemiize byt vyuzita ve
fotochemickych procesech fotosyntézy). V odborné fluorometrické terminologii se tyto dva
kompeti¢ni procesy ovliviiujici fluorescenci oznacuji jako fotochemické zhdSeni (angl.
quenching) fluorescence, a nefotochemické zhaseni fluorescence.

K pfesnému méfeni fluorescence existuje dnes cela tada wvelice citlivych, snadno
pfenosnych pfistroji, které obvykle maji vlastni zdroj zafeni pro regulovanou indukci
(vybuzeni) fluorescence. Nejvaznéj§im problémem pii fluorometrickych méfenich vSak neni
presné stanoveni hustoty toku fluorescencniho zareni vyzafovaného z métené¢ho objektu (ten
lze zaznamendvat automaticky i po velmi dlouhy casovy interval!), ale analyza ziskanych dat,
nebot’ z nich je nutno oddélené vypocitat podil fotochemické a nefotochemické slozky na
celkovém zhaseni fluorescence. Jen pak mohou fluorometrickd méteni poslouzit k hodnoceni
aktivity primarnich (fotochemickych) procest v rostlinach, na kterych nam nejvic zalezi..

Pro oddélené stanoveni podilu obou zminénych slozek je nutno zvolit takovy méfici
postup, pfi kterém je jedna z nich konstantni, ¢i jest¢ 1épe po jistou dobu zcela potlacena.
Podil fotochemického zhaseni fluorescence lze eliminovat zablokovanim pienosu elektronii
v thylakoidni membrané, coz lze provést nejen aplikaci chemickych inhibitort redoxnich
systémd, ale 1 (coz je v praxi nejcastéjsi) kratkym plisobenim zatfeni o vysoké (nadsaturacni)
rychlosti toku. V tom ptipadé dojde k uplné redukci redoxnich prenaseci ve fotosystémech a
ty po jistou dobu nejsou schopny pfijimat Z4dné dalsi elektrony. Jeden z nejjednodussich
postupt pii ziskavani zakladnich daji o aktualnim i potencialnim stavu asimila¢niho aparatu
je schematicky znazornén na obrazku a blize popsan v dal$im textu.

Indukéni krivka: (F .- Fy)/ F,, =~ maximalni kvantovy vytézek PS Il
(,.index vitality*)
F Fm | (F.,'- F) / F = aktualni kvantovy vytézek PS Il
\ F.—-F, ~ nefotochemické ,,zhaseni*
fluorescence (premenou na teplo)
\ ,’ Frn
FO . 'f; FO . — Ft I| I!nl FO
A A ® )
ol | |, I [
ZARENIi: zadné slat)é velmi slabé norma:alni velmi slabé

(tma) silné (trvale dosti silné) silné
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Me¢fteni obvykle za¢indme se vzorkem (rostlinou, listem ¢i ¢asti listu) ktery byl po dobu
nc¢kolika desitek minut pied méfenim zatemnén. Tim je navozen plné oxidovany stav
redoxnich systémil v thylakoidnich membranach, které jsou tudiz schopné po ozafeni vzorku
rychle pfenaset elektrony z reakéniho centra. Pokud zéfeni je jen velmi nizké, je relativni
hodnota emitované fluorescence také velmi nizkéa (oznacuje se jako F, , ale také jako bazalni
¢1 ,,nulovad™ fluorescence). Poté je aplikovan kratky puls velmi vysokého zateni, pii kterém je
velkym mnozstvim uvolnénych elektronli v reakénim centru docasn¢ zablokovan jejich
transport, nebot’ neni dostatek volnych akceptort (t.j. redoxnich pienasecti v oxidovaném
stavu, vSe je nahle plné redukovano), ale pfitom mechanismy nefotochemického zhaseni
fluorescence (tepelné disipace) nejsou jesté za tak kratkou dobu aktivovany. Cast energie,
ktera by se u rostliny s nezablokovanymi ptenaseci mohla fotochemicky vyuzit, je pfeménéna
na mimofadn¢ vysokou (,,maximalni*) fluorescenci (Fy,). Normalizovany rozdil fluorescence
od F, az po F, je tak mirou maximdlni (potencidlni) rychlosti transportu elektroni ve
fotosystémech a za jistych predpokladi miize slouzit i k odhadu kvantového vytézku
fotosystému II.

Po zjisténi uvedenych zakladnich parametri mizeme méfeny list vystavit stfednim
hodnotdm zatfeni (které jsou béZzné v ptirod¢) a opakované aplikovat kratké pulzy velmi
vysokého zafeni ke zjisténi parametru F'y, , coz je hodnota maximalni fluorescence pfii
dlouhodobém vystaveni listu zafeni. (na nasem obrazku je znazornén pouze jeden takovy
puls). V casovém intervalu n€kolika desitek minut se postupné aktivuji nefotochemické
mechanismy zhaSeni (zptsobujici tepelnou disipaci jisté casti excitacni energie) a rozdil mezi
Fi a F'y, 1ze povazovat za miru jejich aktivity.

M¢ifeni a nésledna analyza signalu fluorescence chlorofylu mize byt pouzivana
v zékladnim vyzkumu fotosyntetickych procest, napt. k hlubsi analyze rychlosti jednotlivych
kroki a k hledani nejvice limitujicich mist v transportnim fetézci (zejména pomoci piistroji
umoznujicich méfit extrémné rychlé zmény v emitovaném fluorescen¢nim zareni). Daleko
nejcastéji jsou vSak méfeni indukované fluorescence pouzivana v ekologické fyziologii
rostlin k velmi rychlé a snadné detekci vyznamnosti vlivu riznych stresovych faktorti na
rostliny. Nemusi to byt pouze faktory ovliviiuyjici ptfimo funkcnost fotosyntetického aparatu
(napf. nizka ¢i vysoka teplota, nadmérné zareni, plynné polutanty). I neptimé vlivy vedouci
ke zpomaleni ristu (napf. nedostatek vody ¢i Zivin vedouci ke zpomaleni riistu) se diive nebo
pozdéji projevi v malém ,,odbytu” vytvarenych asimilati, a jejich postupné hromadéni
v chloroplastech vede k inhibici biochemickych procest fixace CO, V tom ptipad¢ obvykle
nastane i malé ,,poptavka“ po produktech fotochemickych procesti (ATP, NADPH), coz vede
ke zpomaleni téchto procest, a to je uz detekovatelné fluorometricky.

Relativni dostupnost kompaktnich aparatur pro méfeni indukované fluorescence
chlorofylu in vivo a jejich téméf masové nasazeni v riiznych oblastech zakladniho i
aplikovaného fyziologického vyzkumu lze jen uvitat, avSak soucasn¢ svadi k mnoha
chybnym aplikacim. Pfedev§im je nutno mit stdle na paméti, ze se jedna vesmeés o relativni
méfeni zmén ve funkEnosti primdrnich procesti v méfeném vzorku, stézi pouzitelné ke
srovnavacim ucelim, tedy k nalezeni spolehlivych rozdili mezi riznymi listy ¢i druhy.
Vyvozovat z fluorometrickych méfeni zavéry tykajici se rychlosti sekundarnich
fotosyntetickych procesti (fixace CO,) je také velmi nespolehlivé — korelace zjiStované
v laboratornich podminkach nemusi viibec platit pro rostliny v ptirodé. V tomto sméru jsou
metody zaloZzené na méfeni vymény plynl (pfedevSim piijjmu a vydeje CO,), stile
nenahraditelné. AvSak i pii jednoduchych detekcich opakované provadénych na téchze
listech velmi zdlezi na sprdvném (pfedem navrzeném a vyzkouSeném) experimentalnim
postupu, protoze Spatné¢ naméiend data nelze uspokojivé vyhodnotit a jakékoli snahy o jejich
interpretaci jsou velmi zavad¢jici.
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Biochemické procesy asimilace oxidu uhli¢itého, fotorespirace

Na popsané primarni procesy v thylakoidnich membranach navazuje vlastni asimilace
CO, do organickych sloucenin. K tomu slouzi cely komplex biochemickych reakei
probihajici tentokrat ve stromatu chloroplastu. Reakce jsou spojeny do uzaviené¢ho kolobéhu,
ktery souhrnné oznacujeme jako fotosynteticky cyklus redukce uhliku, nebo téz Calvinity
cyklus. Nebudeme jej zde podrobné popisovat, nebot to je jiz problematika Ccisté
Calvinav cyklus Ize rozd¢lit na tfi etapy:

Karboxylace: CO, je vazan na pétiuhlikaty fosforylovany cukr ribuldza-1,5-bisfostat
pomoci enzymu ribuldza-1,5-bisfosfat karboxyldza/oxygenaza. Prvnim stalym produktem
této reakce, kterd probiha bez dodani energie, jsou dvé molekuly kyseliny 3-fosfoglycerové
(3-PGA).

Redukce: Nejprve se na 3-PGA napojuje dalsi fosfatova skupina uvolnénd hydrolyzou
molekuly ATP. Vznika tak kyselina 1,3-bisfosfoglycerova a pak dochéazi k vlastni redukci
pomoci NADPH za vzniku glyceraldehyd-3-fosfatu. Protoze pfi fixaci jedné molekuly CO,
vznikly dvé molekuly 3-PGA, bude celkovy nédklad na jejich redukci 2 ATP a 2 NADPH.

Regenerace: Nejslozitéjsi faze celého cyklu ve které reakce fosforylovanych cukri vedou
k syntéze ribuldza-5-fosfatu. Ten je nutno dals$i molekulou ATP (tfeti v celkovém souctu)
prevést na ribuloza-1,5-bisfosfat, ktery pak slouzi jako akceptor pro dalsi molekulu COs.

K ¢istému zisku jedné tiiuhlikaté molekuly (glyceraldehyd-3-fosfatu) je zapotiebi fixovat
tti molekuly CO, tedy cely cyklus musi probehnout tiikrat dokola. Vytvoteny glyceraldehyd-
3-fosfat je jednak zpracovavan v dalSich syntézach piimo v chloroplastu (napi.na skrob),
jednak je transportovan z chloroplastu do cytosolu. Na transportu se mtize podilet také blizce
ptibuzny dihydroxyacetonfosfat, ktery vznika snadnou izomeraci z glyceraldehyd-3-fosfatu.

Redukéni pentozofosfatova cesta = Calvinuv cyklus = C3 cesta
(velmi zjednodusené scheéma hlavnich casti)

a) karboxylace:

CO, + ribuloza-1,5-bisfosfat
A e+ @12y L, RUBISC O
(2x) 3-fosfoglycerat
b) redukce: l
[+ 2 ATP]  memeeeeeeeenes >
(2x) 1,3-bisfosfoglycerat
[+ 2 NADPH] --------------- >
(2x) glyceraldehyd-3-fosfat [ < dihydroxyacetonfosfat]
(= triozafosfaty). Jsou vyuzity: e k exportu z chloroplastu
s k tvorbé gkrobu v chloroplastu
e k regeneraci ribuldéza-1,5-bisfosfatu

c) regenerace:
[+ 1 ATP] wreememeeeees > ¥
ribuldéza-1,5-bisfosfat

Calvintiv cyklus je evolu¢né velmi stary proces, spoleCny vSem fotosyntetizujicim
organismiim. Zadny jiny cyklus se srovnatelnou funkci neni znam, avsak je znama cela fada
pridavnych reakci, které fungovani Calvinova cyklu mohou zefektivnit anebo piizpisobit
zvlastnim podminkam.

Hlavnim enzymem Calvinova cyklu je ribuléza-1,5-bisfosfatkarboxylaza/oxygenaza,
bézné oznaCovanad akronymem "Rubisco”. Mlze fungovat, jak uz jeho ndzev napovida, nejen
jako karboxylaza, ale 1 jako oxygenaza, tedy na stejny substrat vnaset jak CO,, tak 1 O,.
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V listech rostlin mé nejvétsi zastoupeni ze vSech proteinti (30 az 50 %). Katalytické
schopnosti Rubisco jsou aktivovany pouze na svétle za piitomnosti Mg®" a CO,, které s nim
vytvareji pevny komplex. Tento proces (karbamylace Rubisco) je stimulovan specifickym
enzymem Rubisco aktivazou. U nékterych druhii se vyskytuje jest¢ dalsi specificka
sloucenina, kterd fidi (tentokrat inhibuje) aktivitu Rubisco: 2-karboxy-D-arabinitol-1-fosfat.
Dokonala regulace aktivity Rubisco a nékterych dalSich enzymt v Calvinové cyklu je zifejmé
nutnd ke sladéni ndvaznosti reakci a k omezeni oscilaci v cyklu na pocatku svételné periody.

Afinita Rubisco k CO; je sice podstatné vétsi nez ke kysliku, jenze v chloroplastech byva
mnohem vyssi koncentrace kysliku nez CO,. Za takovych podminek se oxygendzova aktivita
skuteCné¢ vyznamnym zpusobem projevi - spousti cely fetéz reakci, které souhrnné
oznacujeme jako fotorespiracni cyklus oxidace uhliku, zkracené fotorespirace.

Fotorespirace zaCina tedy prenosem kysliku pomoci Rubisco na stejny substrat, jako pfi
karboxylaci (ribuldza-1,5-bisfosfat). Stalym produktem této reakce je jedna molekula 3-
PGA a jedna molekula fosfoglykolatu. Z ni se zahy odstépuje fosfatova skupina a vznikly
glykolat je transportovan z chloroplastu do blizkych peroxisomt. Tam je oxidovan na
glyoxylat a ten dale transaminovan na glycin. Na tyto reakce v peroxizoOmu navazuji dalsi,
tentokrat v mitochondriich: tvorba jedné molekuly serinu ze dvou molekul glycinu - uvoliiuje
se pii tom po jedné molekule CO, a NHs. Serin mize byt jednak vyuzivan v dusikovém

vvvvvv

muze byt také transportovan zpét do peroxizomi, kde po transaminaci a redukci (za spotieby
jedné molekuly NADH) vznikd glycerat. Ten se v chloroplastech fosforyluje za ucasti jedné
molekuly ATP na 3-fosfoglycerat, ktery mize byt vyuzit k regeneraci ptivodniho substratu,
ribuloza-1,5-bisfostatu. Tim se cely cyklus uzavira.

Je dobré si povSimnout, ze z kazdych dvou dvouuhlikatych molekul glykolatu (tedy
celkem 4 C), které vystupuji z chloroplastu do fetézu fotorespiracnich reakei, se vraci zpét jen
jedna tifuhlikatd molekula glyceratu, tedy jen 75% C. Zbyla ¢tvrtina uhliku se ztraci ve formé
CO,. Pti ptepoctu na vychozi substrat (ribuldza-1,5-bisfosfat) ¢ini ztrata uhliku 10%, ovSem
pfistupuji ztraty energetické (2 ATP a 2,5 NAD(P)H na kazdou fixovanou molekulu O,)

Fotorespirace (= glykolatovy cykius = C2 cyklus )
(velmi zjednodusenée schéma hlavnich casti)
chloroplast: O, + ribuléza-1,5-bisfosfat
(1x) 3-fosfoglycerat-m—y Calviniv cyklus
+
(1x) fc:sfogllykolét
glykolat <= [+ 1 ATP]
peroxizéomy: glykolat glycerat
oxidace amun ama o * == [+1 NADH]
glyoxylat hydroxypyruvat
transaminace - b «--=fransaminace
glycin serin
¥ 4
mitochondrie: glycin (2x) _‘Iv serin (1x) + NH,+ CO,
ge‘ycr’ndekar‘béxyiézovyf komplex

Schopnost enzymu Rubisco ptenaset nejen CO,, ale 1 O; na tentyz substrat, ma
obvykle za nésledek zna¢né snizeni ucinnosti fotosyntetické fixace CO,. Pomér mezi
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karboxylacni a oxygena¢ni aktivitou tohoto enzymu zdavisi predevS§im na poméru mezi
koncentraci CO; a kysliku v chloroplastu. Tento pomér je zase velmi zavisly na koncentraci
obou plyni v atmosféfe. Za normalniho slozeni volné atmosféry (21 objemovych % O;
a 0,036 % CO,), a pfi teploté listu 25 °C, je pomér mezi rychlosti karboxylace a oxygenace
2 az 3. To znamena, ze jedna Ctvrtina az jedna tfetina primarniho substratu vyuzitelného
v Calvinové cyklu podléha fotorespiracnim procesiim a tedy i ztratdm (uhliku, energie), jak
jiz bylo uvedeno.

Pti zvySovani teploty listu pomér mezi koncentraci CO, a O, v chloroplastech klesa,
nebot’ CO, ma za vysSich teplot mensi rozpustnost ve vodé nez kyslik. Podil oxygenace,
a tudiz i fotorespiracnich ztrat, tedy nutné vzrista s teplotou.

I kdyz negativni vliv fotorespirace na celkovou efektivitu fixace CO; je nepochybny, pro
celkovy metabolismus neni tak zcela bez uzitku. Pravé fotorespiracni cestou se asi vytvari
nejvice glycinu a serinu. Fotorespirace miize byt prospésnd i pii odvadéni prebytki ATP
a redukéniho potencialu za silného zafeni a nedostatku CO,. To jsou ovSem zatim jen
hypotézy. Jak uvidime z dal§tho vykladu, fada druhi rostlin docela dobie funguje
i s fotorespiraci trvale potlacenou. Misto hledani "smyslu" fotorespirace bude asi nutné se
smifit s tim, Ze enzym Rubisco se nam zachoval v téméef nezménéné podobé jeste¢ z doby
vzniku prvnich autotrofnich organismi s Calvinovym cyklem. Tehdy méla zemska atmosféra
mnohem vice CO, a mnohem méné kysliku nez v soucasné dobé¢, a tudiz tento enzym
fungoval jen jako karboxylaza.

Fixacni cesta Cy4

I kdyz v pribéhu evoluce rostlin nevznikl kromé& Calvinova cyklu Zadny jiny fixa¢ni
cyklus s tak dokonalou obnovou vSech reagujicich slozek a také ani nedoslo k vyraznému
zlepsSeni vlastnosti klicového enzymu Rubisco, ptesto jisté zmény v metabolickych cestach
u fady druht skutecné nastaly. Bylo jiz objeveno né€kolik pozoruhodnych metabolickych
adaptaci, které v prvé fadé¢ umoziuji zvySit parcidlni tlak CO, v mistech jeho fixace
Calvinovym cyklem a tim potladit oxygenazovou aktivitu Rubisco. Spole¢nym principem
téchto adaptaci u suchozemskych rostlin je opakovana karboxylace, u vodnich (ponofenych)
rostlin pak jesté navic aktivni transport ionti HCO; z vodniho prostiedi do lista.

Nejprve se podivejme jak funguje metabolickd adaptace oznaCovana jako fixacni cesta
C,. U rostlin s timto typem metabolismu (zkracené Cy-rostliny) jsou chloroplasty schopné
fixace béznym Calvinovym cyklem soustiedény jen do skupin zvlaStnich bunék, které maji
ztlustlé stény a malé vakuoly. Zato chloroplasti a mitochondrii maji mimoradné velky pocet.
Tyto zvlastni buiikky vytvafeji jednu az dv€ koncentrické vrstvy kolem cévnich svazki.
Jsou velmi napadné a tika se jim téz vénce i pochvy cévnich svazkii. Ostatni mezofylové
buiiky maji chloroplasty mensi, méné pocetné, bez Skrobovych zrn, zato s velkym poctem
granalnich tylakoidt. Hlavné vSak maji zcela jinou funkci pifi sekundarnich procesech
fotosyntézy. Nejvice chloroplastii byva v téch mezofylovych bunkéch, které lezi v té€sné
blizkosti zvlastnich bun¢k pochev cévnich svazkii, nebot’ mezi obéma typy bunck je nutna
velmi tésna spoluprace.

K prvotni karboxylaci dochdzi vzdy v cytosolu béznych mezofylovych bunék. Jsou pfi ni
vyuzivany ionty HCOs™ , které se v cytosolu vyskytuji hojnéji nez rozpustény CO,. Navazuji
se na tiiuhlikaty fosfoenolpyruvat za vzniku oxalacetatu (kyseliny oxaloctové). Primarni
produkt reakce je tedy ctyfuhlikata sloucenina - proto oznacujeme tuto fixacni cestu jako Cy4
(na rozdil od piimé fixace Calvinovym cyklem, oznacované jako Cs-fixacni cesta, nebot
prvnim stalym produktem je tfiuhlikata kyselina fosfoglycerova).

Enzymem katalyzujicim popsanou reakci je fosfoenolpyruvdtkarboxyldaza (zkracené PEP

karboxylaza), ktera ma k CO, vétsi afinitu nez Rubisco. Tim je také moZny rychlejsi piijem

CO; do listu 1 pii stejné vodivosti difuznich cest. )
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Dalsi reakce, které nasleduji po prvotni karboxylaci, mohou vést nékolika sméry. U jedné
skupiny Cy-rostlin, ke které patii napt. kukufice, vznikly oxalacetat vstupuje do chloroplasti
mezofylovych bunék, kde se velmi rychle pfeménuje na maléat. Ten je pak transportovan
do zvlastnich bunék v pochvach cévnich svazku, kde dochazi k oxidativni dekarboxylaci
na pyruvat. Uvolnény CO; je postupné zpracovavan Calvinovym cyklem. Zbyly pyruvat je
odvadén zpét do mezofylovych bun€k k vyuziti v dal§im fixa¢nim cyklu.

Prurez Casti listu rostliny s fixaéni cestou C4. Buiiky pochvy cévnich svazki, kde probiha kone¢na fixace CO,
do sacharidd, jsou zvyraznény.

MEZOFYLOVA BUNKA BUNKA POCHVY CEVNICH SVAZKU

/ \A malat

p, NADPH  NADP' NADP*

oxalacetat

CO,S=HCO7 NADPH CO, Calviniv

cyklus
pyruvat

fosfoenolpyruvét-4-——-r—— pyruvit <
ATP

oxalacetat aspartat ——-—-——aspartét oxalacetét
i : malét
CO,3* HCco

glutamal «- ketoglutarat “ ocketoglutardt  glutamat I;coz

Calvintiv
cyklus

fosfoenolpyruvat <-,—pyruvét alanin «—— alanin pyruviét

Schema dvou variant fixacni cesty C4: varianta s transportem malatu (nahote) a s transportem aspartatu (dolni
¢ast obrazku). Existuji i dalsi modifikace C4-metabolismu.

METABOLICKE PROCESY 16



U jiné skupiny Cs-rostlin (n€které tropické travy, napt. rodu proso, Panicum) je oxalacetat
v cytosolu transaminovan na aspartdt (donorem aminoskupiny je glutamat), ktery je pak
transportovan do zvlaStnich bunék v pochvich cévnich svazkii. Tam je nejprve opét
preménén na oxalacetat, ktery je bud’ piimo dekarboxylovan, nebo je nejprve redukovan
na malat a pak teprve dekarboxylovan. Ve vSech ptipadech je uvolnény CO, ve zvlastnich
bunkach pochev cévnich svazkl dale zpracovavan Calvinovym cyklem. Zbylé produkty
(pyruvat ¢i alanin) jsou transportovany zpét do mezofylovych bunék a regeneraci primarniho
akceptoru se cyklus uzavira.

Fixacni cesta C4 je z hlediska vyuziti CO; neobycejné Gcinna. Nejen proto, Ze v mezofylu
je CO, (resp. HCO™) velmi rychle a u¢inné vazan PEP karboxylazou na fosfoenolpyruvat, ale
hlavné proto, Ze v buiikédch pochev cévnich svazkii vznikd dekarboxylaci organickych kyselin
velmi vysoka koncentrace v (asi 1500 cm’.m>, coZ je témdf desetkrat vice, nez byva v
mezofylovych bunikach Cs-rostlin!) ZvySenou koncentraci CO, je téméf Uplné potlalena
oxygendzovd aktivita Rubisco, a tim tedy i fotorespirace. Chloroplasty v buiikach pochev
cévnich svazkid maji velmi mdlo gran, tudiZ i malé zastoupeni tylakoidnich membran s
fotosystémem II. Proto i produkce kysliku rozkladem vody je pomérné€ mala.

Na druhé strané¢ vSak cely mechanismus umozZiujici zvySovat koncentraci CO, v
oddélené skupiné bun€k schopnych jeho vazby Calvinovym cyklem vyzaduje jisté provozni
naklady. Na kazdou fixovanou molekulu CO; je nutno vynaloZit energii nejen tfi molekul
ATP v Calvinové cyklu, ale jesté navic 1 az 2 ATP na regeneraci fosfoenolpyruvatu. Z toho
muizeme usoudit, Ze rostliny s fixacni cestou C4 mohou byt zvlasté GspéSné za podminek, kdy
prikon zativé energie neni limitujici, a kdy omezujicim faktorem je spiSe nedostateény piisun
CO; do listu. Také za vyssi teploty, ktera zvySuje u Cs- rostlin fotorespiracni ztraty, je
vyhodné¢jsi cesta Cy4

Je proto pochopitelné, Ze nejvice druhtl rostlin s fixaéni cestou C4 nachazime v tropickych
a subtropickych zemich. Celkem se jedna asi o tisic druhti z 16 ¢eledi, u kterych byla tento
typ metabolismu dosud dokazén. Nejpocetngj$i skupinu tvoii tropické travy (vcetné
hospodatsky vyznamnych druht, jako je proso, cukrova titina a kukufice), ale také asi 300
druhli dvojdéloZznych bylin. Cs- cesta se nevyskytuje u fas, mecht a nahosemennych, ani u
vétSiny listnatych stromil a ketii. V nasi flofe (pokud nepocitdme zminénou introdukovanou
kukufici, proso a nékteré zavleCené plevelné travy) se vyskytuji rostliny C, jen zcela
vyjime¢né. Jde predevS§im o nepocetnou skupinu druhti teplomilnych trav (napf. rodi
Digitaria, Bothriochloa, Setaria a Cynodon).

Taxonomické skupiny rostlin s nejvétsim zastoupenim druhd
s fixacni cestou C4:

Celed pocet rodu s C4 pocet druhu s C4
JednodéloZné:

Lipnicovitée (Poaceae) 372 4600
Sachorovité (Cyperaceae) 28 71330
DvoudéloZné:

Merlikovité (Chenopodiaceae) 45 550
Laskavcovité (Amaranthaceae) 13 250
Hveézdnicovité (Asteraceae) 8 150
PryScovité (Euphorbiaceae) 7 150
Rdesnovité (Polygonaceae) 7 80
Sruchovité (Portulacaceae) 2 70
Kacibovité (Zygophyllaceae) 3 50
Hvozdikovité (Caryophyllaceae) 7 50

Rarity: Haloxylon aphyllum (meriikovité) — dfevina
Borszczovia aralocaspica, Bienertia cycloptera — jen 1 typ bunék
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Fixacni cesta CAM

Ve velmi rozsahlé a taxonomicky rozmanité skupiné sukulentnich rostlin nachadzime dalsi
zajimavou metabolickou variantu fotosyntetické asimilace CO,, ozna¢ovanou jako fixacni
cesta CAM (z angl. Crassulacean Acid Metabolism, nebot byla poprvé zjiSténa u rostlin
Celedi tlusticovitych, Crassulaceae). Také zde, obdobné jak u rostlin C4, dochazi
nejprve k vazbé HCO;™ na fosfoenolpyruvat a v druhé fazi ke karboxylaci v Calvinové cyklu.
Cela tada dalSich znaki je vSak zcela specificka.

Prvni zvlasStnost spociva v tom, ze oba karboxylacni procesy probihaji v téZe buiice.
Nejsou oddéleny prostorové, ale zato Casove - neprobihaji soucasné.

Dals§im svéraznym znakem je prvotni karboxylace v cytosolu zprosttedkovana PEP-
karboxylazou. Probihd totiz pouze v noci. Na rozdil od Cs-rostlin neprobiha soucasné
dekarboxylace, a tak substrat pro karboxylaci (fosfoenolpyruvat) nemize byt dopliiovan
z uzavien¢ho cyklu. Musi byt tudiz obstaravan glykolyzou a ptidavnymi reakcemi ze Skrobu.

Tretim rysem je hromadéni kyseliny jablecné (kterd vznikd z primarniho produktu
karboxylace, oxalacetdtu) v prabéhu noci ve velkych vakuolach. Jeji koncentrace mtize
dosahovat az 0,3 M, a pH vakuolarni §tavy klesd az k hodnot¢ 4. Pro spravnou funkci cesty
CAM je proto velmi diilezitd jednak dostate¢na velikost vakuoly, ale i schopnost tonoplastu
udrzet obrovsky koncentracni rozdil ve vodikovych iontech mezi vakuolou a cytosolem.

Konecné Ctvrtou specifitou je regulace druhé fixace CO,. Za svétla je kyselina jable¢na
transportovana do cytosolu, kde je dekarboxylovana. Uvolnény CO; je v chloroplastech
vyuzit Calvinovym cyklem. Nyni se vSak opravnén¢ mizeme ptat, pro¢ je CO; na svétle
spotfebovavan pravé Calvinovym cyklem, kdyz je pfitomna i ucinnéjsi PEP-karboxylaza?

NOC DEN

s> oty

P
fosfoenol oxalacetst \: co, maldt
pyruvit U
NADH (
. : ruvét
triosofosfat NAD* 2 't i
*  kyselina iy Calviniv cyklus

mal4t :_‘.

Schéma fixacni cesty typu CAM.

Spravna funkce celé fixacni cesty a ¢asova posloupnost jednotlivych reakci je nepochybné
podminéna dokonalou regulaci aktivity enzymi. Zdaleka ne v§em regulaénim mechanismim
rozumime. Vime vsak, ze PEP-karboxyldza se v rostlinach s fixacni cestou CAM vyskytuje
ve dvou reverzibilnich formdch. Za tmy je to forma aktivni (dokonale funkéni a navic
necitliva ke koncentraci malatu). Pisobenim zatreni vSak pfechazi do formy inaktivni (s velmi
malou afinitou k CO, a ta je jeSt€ navic siln€ inhibovéana pfitomnosti malatu). Tyto zmény
jsou provazeny fosforylaci (za tmy) a defosforylaci (za svétla) serinové slozky v jeji
molekule. Je pozoruhodné, Ze aktivita PEP-karboxylazy v rostlinach typu C, je regulovana
praveé opacné - v aktivni formé se vyskytuje pouze za svétla.
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Svétlem je ovSem aktivovana celd fada jinych enzymi (z toho pét jen v Calvinové
cyklu!) a mechanismus aktivace je v soucasné dob¢ intenzivné zkoumdn. U nékterych
enzyml jde jen o redukci disulfidickych skupin na sulfhydrylové na svétle, nékdy je to
mnohem komplexnéjsi problém, jako napt. v piipad¢ enzymu Rubisco.

U fixacni cesty CAM, obdobné jako u C4, se prakticky neuplatiiuje fotorespirace. Je to
opét dano tim, ze k fixaci CO, Calvinovym cyklem dochazi za podminek velmi vysoké
koncentrace CO; (po uvolnéni z malétu, az 5000 cm’.m™!). Tato koncentrace zcela potlacuje
oxygenazovou aktivitu Rubisco.

I ptesto jsou vSak energetické naklady na fixaci jedné molekuly vyssi nez u cesty Ci.
Kromé spotieby 1 az 2 ATP na zpracovani malatu (jako u Cys-cesty), jesté navic pristupuje
potteba 1 ATP na aktivni transport jedné molekuly maldtu do vakuoly (zpétny transport je
pasivni) a 0,5 ATP na jednu molekulu CO; pfi syntéze rezervnich sacharidii (ty jsou nutné
jako zdroj energie pti tvorbé PEP v noci).

Fixacni cesta CAM se vyskytuje piiblizn€ u 15 tisic druhti z vice nez 40 celedi. Nékteré
Celedi maji prakticky vSechny druhy typu CAM (napt. Crassulaceae, Cactaceae,
Mesembryanthemaceae), avsak obvykle je sukulence a vyskyt fixa¢ni cesty CAM vyhrazen
jen nékterym zéastupctim. Vazba sukulence a metabolismu CAM je pochopitelnd, nebot’ velké
vakuoly jsou potiebné ke zvySeni lozné kapacity pro malat. Tedy naprosta vétSina rostlin
s fixacni cestou CAM je vice ¢i méné sukulentni. Obracené¢ to vSak neplati - zdaleka ne
vSechny sukulenty maji fixa¢ni cestu CAM.

Denni zmény v prijmu CO, a obsahu metabolitu u
rostlin s cestou CAM

Faze: I Il i (A%

obsah zasob.
*— sacharida
(Skrob v chl.)

v4— pFrijerm CO,
(a otevienost
praduchti)

zasoba
«— hys. jablecne
| ve vakuole

NoOC ' DEN

Tim, Ze u rostlin s fixani cestou CAM jsou piitomny oba karboxyla¢ni enzymy ve
stejnych buiikach (neni zde prostorové oddéleni a dvoji druh chloroplastti jako u Cy-rostlin),
jsou také mozné rizné odchylky od popsaného typického pribéhu opakované
karboxylace CO,. U fady druhti neni vyuzivan k denni fixaci Calvinovym cyklem pouze CO,
ziskany dekarboxylaci malatu, ale i pfimo pfijimany ze vzduchu (zejména po vyCerpani
zasob malétu). Zname vsak i takové druhy, které maji sice vSechny piedpoklady pro CAM
metabolismus, ale znacnou ¢ast svého Zivota je viibec nevyuzivaji a asimiluji k nerozeznéani
stejné jako bézné C; rostliny. Moznost pfechodu z fixa¢ni cesty C; na CAM jim vsSak
umoziluje pouzivat fixa¢ni cestu CAM za takovych podminek, kdy je to vyhodnégjsi. To tedy
znamena, ze maji moznost dokonale prizptisobovat svij metabolismus velmi Siroké
amplitudé kolisdni faktori vnégjSiho prostiedi. Je poucné sledovat, za jakych podminek
vyuzivaji tyto druhy fixaéni cestu CAM, nebot’ z toho mizeme dedukovat, jaké vnéjsi
tlaky vlastn¢ vedly k jejimu vzniku.
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Ptechod na fixacni cestu CAM (= indukce CAM u téch rostlin, které jsou toho schopny)
probiha jen tehdy, kdy je nutné ¢i vyhodné omezit ztraty vody transpiraci:

- za nedostatku vody v pudé (nejCastéjsi ptipad),

- za vysoké teploty (napft. u rostlin rodt Sedum, Sempervivum).

- pFi zasoleni pudy (omezeni transpirace vede k mensimu piijmu soli),

Je zcela nepochybné, ze hlavni vyhody fixa¢ni cesty CAM se uplatiiuji za nedostatku
vody. Jedine¢na schopnost CAM-rostlin piijimat CO, v noci, kdy relativni vlhkost vzduchu
je vysoké a tudiz ztraty vody z listli jsou minimalni, umoziiuje t€émto rostlindm na jednotku
vydané vody vytvotit asi desetkrat vétsi mnozstvi biomasy. Druhy s fixa¢ni cestou CAM také
mohou za krajné nepfiznivych podminek mit praduchy dlouhodobé uzavieny a provadét
vnitini recyklaci CO, uvolnéného z respiracnich procesii. To jiné rostliny nemohou. Hlavni
lokality s vyskytem rostlin s fixa¢ni cestou CAM lezi v aridnich oblastech tropti a subtropt.
Jen malo z nich je mrazuvzdornych - pravé pro velky obsah vody ve svych buiikach.

Taxonomické skupiny rostlin s nejvétsim zastoupenim druhu
s fixacni cestou CAM
Celed’: priblizny pocet druhu:
Orchidaceae f000
Bromeliaceae 2000
Cactaceae 2000
Aizoaceae 2000
Crassulaceae 1200
Liliaceae 700
Asclepiadaceae 600
Euphorbiaceae 500
Agavaceae 400
Rod: pribliZzny pocet druhu:
Tillandsia 1500
Euphorbia 500
Aloe 400
Sedum 300
Agave 300

Souhrnné zhodnoceni ucinnosti fixace CO, na urovni chloroplasti

Celkovou termodynamickou u¢innost fotosyntetickych procesti urcujeme jako pomér
mezi mnozstvim energie vazané v nove vytvorenych asimilatech, a energii fotont, ktera byla
pfi tvorbe téchto asimilati spotfebovana. Hodnoty ucinnosti fotosyntézy jsou nepochybné
dilezitym méftitkem rozdilt v potencidlnich schopnostech rostlin vytvafet novou biomasu,
avsak jejich stanoveni neni viibec jednoduché. Divoda je hned nékolik. PfedevS§im hodnoty
ucinnosti jsou silné zavislé na rychle proménlivych faktorech, jako je napf. mnozstvi zafeni,
koncentrace substrati ¢i aktivita enzymi, a lze je tudiz urovat jen pro jisté zjednodusené
podminky. Déle je nutné se rozhodnout co vlastn¢ budeme povazovat za vstupni energetické
hodnoty - zda energii vSech fotont, které dopadaji na list a chloroplasty, a nebo pouze energii
fotonii absorbovanych asimila¢nimi pigmenty.

Pii teoretickém hodnoceni uc¢innosti fotosyntetické fixace CO, je uzitecné posuzovat
oddélené energetické pfremény v primarnich a sekundédrnich procesech. Kolik je vlastné
potieba chemické energie na fixaci jednoho molu CO;, ? Vime, Ze k zabudovéni jedné
molekuly CO;, do asimilatd v Calvinové cyklu jsou nutné dvé molekuly NADPH a tii
molekuly ATP. Energeticky poZadavek na tvorbu jednoho molu NADPH je piiblizné 220 kJ,
a na tvorbu molu ATP nanejvys 50 kJ (ptfesné hodnoty jsou zavislé na podminkach, za
kterych reakce probihaji). Fixace jednoho molu CO; je tudiZ spojena s naklady asi 590 kJ.
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Na Calvintiv cyklus jsou ale obvykle napojeny jesté dalsi reakce, které jsou v podstaté
neodéliteln€ spojeny s fixaci CO; a které celkové naklady na fixaci zvySuji. U Cs- rostlin je
to fotorespirace, u rostlin s fixacni cestou C4 a CAM opakovana karboxylace. Z udaja
uvedenych v tabulce je zifejmé, ze fotorespiracni ztraty u Cs- rostlin zvysuji celkové naklady
na fixaci CO, vice, nez koncentrani mechanismy u rostlin typu C4 a CAM. Uvedena
ucinnost biochemickych procest fotosyntézy byla vypocitana jako pomér mezi energetickym
ziskem (= obsahem volné energie v 1 molu vytvofené fruktdzy, méfeno jejim spalnym
teplem, 2804 kJ mol™") a ndklady (= celkové spotieba energie na tvorbu 1 molu fruktézy
pfislusnou fixa¢ni cestou).

Srovnani energetickych nakladi a i¢innosti v sekundarnich (biochemickych) procesech fotosyntetické
asimilace CO; u tii hlavnich typu fixacnich cest .

C3 C4 CAM

Spotieba na fixaci 1 molekuly CO, - ATP: 3 4-5 6
NADPH: 2 2 2
Energetické naklady na fixaci 1 molu CO, (kJ)
- bez zahrnuti fotorespirace u C3: 590 665 740
- se zahrnutim fotorespirace u C3: 867 665 740

Energ. naklady na tvorbu fruktézy (kJ mol-"): 5202 3990 4440

Energeticka uc¢innost tvorby fruktozy: 0,54 0,70 0,64

Pro vypocet celkové ucinnosti fotosyntézy (vcéetné primdrnich procesii) nas v prvé
fad¢ zajima, jaké jsou maximdalni hodnoty této ucinnosti. Obvykle vychdzime z odhadu
minimalniho poctu fotond, jejichz energie je nutnd pro tvorbu patfiéného mnozstvi
redukci jedné molekuly CO;, jsou nutné dvé molekuly NADPH a tfi molekuly ATP. K
redukci dvou molekul NADP' na NADPH jsou potieba &tyii elektrony, které se uvolni ze
dvou molekul vody za spotifeby energie z osmi fotond, nebot’ dva fotony (v kazdém
fotosystému jeden) jsou nutné na transport jednoho elektronu necyklickou cestou. Tedy osm
fotont je absolutni minimum pro zabezpeceni nejen 2 NADPH, ale i 3 ATP potiebnych na
fixaci jedné molekuly CO,, jak jiz bylo uvedeno na str. 10. Vzhledem k uvedenym hodnotam
ucinnosti (tedy 1 ztratovosti) biochemickych procest je k zabezpeceni asimilace jedné
molekuly CO; zapotiebi obvykle minimdlné 12 fotonii, jak bylo dokazano i experimentalné.
Pro tvorbu jednoho molu fruktézy potifebujeme tedy 6 x 12 = 72 molt fotont. Jeden mol
fotonti Cerveného svétla (680 nm) piedava pii absorbci v asimilacnich pigmentech energii
175 kJ, tudiz na zisk jednoho molu fruktézy (2804 kJ) jsou ndklady 72 x 175 = 12600 kJ.
Maximalni ucinnost (zisk/naklady) celého procesu fotosyntetické asimilace CO, je tedy
pfiblizné 2804/12 600 = 0,22 (= 22%).

Uvedené vypocCty vychazely ze zateni absorbovaného v asimilacnich pigmentech a plné
zuzitkovaného pro transport elektront. Jak uvidime jeSté v dalsi kapitole, vyuziti zafeni
dopadajiciho na list je mnohem mensi, nebot’ pfiblizné 15 % fotosynteticky aktivniho zatfeni
neni listem vibec absorbovano (¢ast se odrazi, ¢ast je propusténa), a jisty podil absorbuji i
jiné soucasti listu nez asimila¢ni pigmenty. Se vzrustajici hustotou toku fotonl roste také
mnozstvi zafeni které sice bylo absorbovano asimila¢nimi pigmenty, ale nemohlo byt vyuzito
ve fotosyntéze pro omezenou kapacitu pienosu elektroni v primdrnich procesech
fotosyntézy.
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Studium fotosyntetické asimilace CO, u celych listii a rostlin

Pro své vyjimecné postaveni v zivoté€ rostliny je fotosyntetickd asimilace CO; intenzivné
studovdna nejen metodami bichemické a biofyzikalni analyzy bunécnych struktur, ale i na
urovni listd, celych rostlin ¢i dokonce porosti. Hlavni pozornost pfi tomto studiu neni
obvykle zaméfena na detailni poznani podstaty asimilacnich procest, ale spiSe na hledani
vnitinich a vnéjSich faktorG omezujicich rychlost fotosyntézy u asimilujicich organa
intaktnich rostlin. Cilem takovéhoto vyzkumu fotosyntézy je jednak poznani mechanismu
fidiciho rychlost fotosyntézy u struktur s vyssi Grovni integrace, ale i konkrétni aplikace
ziskanych poznatkt, napt. v zemédélské vyrobé ¢i pii ekologickém studiu pfirozené vegetace.
V kazdém ptipad¢ tento pfistup vyzaduje pouzivat vhodné nedestruktivni metody. Daleko
nejcastéji je fotosyntéza sledovana pomoci méteni rychlosti piijmu CO; do listl, méné
¢asto (napf. u vodnich rostlin) je pouzivano méteni rychlosti vydeje kysliku. Odhad rychlosti
fotosyntézy z méfeni rychlosti vymény plyni (gazometrické metody) je komplikovan
respiraénimi procesy v mitochondriich, které probihaji i na svétle a jsou téZ spojeny s
vymeénou plynii. Pomoci gazometrie tedy nemtizeme méfit skuteCnou rychlost fixace CO, v
chloroplastech (kterd byva oznacovéna jako hrubd fotosyntéza), ale pouze rychlost Cisté
fotosyntézy, coz je rychlost hrubé fotosyntézy zmensend o rychlost soucasné probihajicich
respiracnich procest spojenych s vydejem CO,, ktery se po uvolnéni z mitochondrii znovu
fixuje v chloroplastu.

Zareni a teplota jako hlavni vnéjsi faktory Fidici rychlost fotosyntézy

Pokud provadime v pfirodnich podminkdch dlouhodobd méfeni rychlosti fotosyntézy
a souCasn¢ registrujeme 1 nejriznéjsi vnejsi abiotické faktory, miizeme pak stanovit jejich
vyznamnost pomoci statistickych metod. Nejtésnéjsi korelace byva témét vzdy zjistovana
mezi fotosyntézou a zafenim, na druhém mist¢ je obvykle teplota.

Mnozstvi zdieni kolisa v dennich i ro¢nich cyklech a navic v porostech se méni v
zavislosti na umisténi listh v prostoru. Pfi studiu fotosyntézy nas zajima pouze ta Cast spektra,
kterd je absorbovdna asimila¢nimi pigmenty, tedy pfiblizn¢ v rozmezi vinovych délek 400
az 700 nm (= fotosynteticky aktivni radiace, FAR). Mnozstvi zafeni dopadajici na jednotku
listové plochy za jednotku Easu mé&kime jako ozdienost v jednotkach toku energie (W.m™?), &i
jako hustotu toku fotosynteticky aktivnich fotonit (zkracené¢ PPF, z angl. Photosynthetic
Photon Flux, mol.m™ s?). Maximalni hodnoty za jasného letniho dne &ini 400 az 500 W.m™,
&i 2000 az 2200 umol.m™ s FAR. Rychlost &isté fotosyntézy nejéast&ji m&time podtem moli
CO, pfijatych jednotkou listové plochy za sekundu.

.Vztah mezi rychlosti Cisté fotosyntézy a ozafenosti listu neni linearni, nybrz ma tvar
limitni kiivky charakteristického tvaru. Tradicné byva oznacovana jako svételnd kiivka
fotosyntézy. Jeji pocatek na abscise lezi u takové hodnoty ozafenosti, pii které je rychlost
hrubé fotosyntézy (= fixace CO,) pravé dostatecnd na spotiecbu CO, vydavaného z
respiracnich procestt (vyména CO, s okolnim vzduchem je v tom pifipadé¢ nulova).
Oznacujeme ji jako kompenzacni ozdrenost, (diive téZ svételny kompenzaéni bod). Hodnota
kompenzacni ozafenosti je zavisla predevsim na rychlosti respirace (a tudiz i na teploté), a
také na strukturnich charakteristikdch listd. Oboji vSak miiZze byt opét zavislé na druhu
rostliny a podminkach, za kterych roste. Nejéast&ji se pohybuje v rozmezi 1 az 5 W m™ (=
pFiblizng 5 a7z 20 pmol m? s? FAR).

Rychlost fotosyntézy pii vzestupu ozarenosti nad kompenzacni Groven zpocatku stoupa
témef linedrné, pozdéji se vSak zpomaluje a dale jiz nevzristd - bylo dosaZzeno nasyceni
fotosyntézy zatenim. Hodnotu ozatenosti, pifi které k nasyceni dosSlo, nazyvadme saturacni
ozarenost. Také v hodnotach saturani ozafenosti jsou obrovské rozdily dané strukturnimi
vlastnostmi list (tenké listy ji maji vZdy niz$i) 1 kapacitou biochemickych procest. Obecné
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plati, ze listy s nizkou hodnotou satura¢ni ozatrenosti maji i nizkou rychlost fotosyntézy pti
nasyceni zafenim.

Zavislost rychlosti cisté fotosyntézy (= prijmu CO,) na
ozarenosti listu — ,,svételna krivka“ fotosyntézy

RYCHLOST FOTOSYNTEZY
(umol CO, m?2s 1)

20 L maximalni rychlost fotosyntézy (zavisi na
kapacité biochemickych procesu)

A
15 ;
10 |
) :
poéateéni sklon (zavisi na
0 rychlosti fotochemic. procesu) |

ﬁ kompenzacni ozarenost
* ] ]

0 400 800 1200 1600 2000
OZARENOST LISTU (umol fotoni m?2s )
Jiz pouhym pohledem na svételnou kiivku zjistime, ze nejveétsi prirtstek rychlosti

fotosyntézy na jednotku pfirtistku zafeni je na jejim pocatku, tedy v oblasti nizkych hodnot
ozafenosti. Uvedeny pomér se nazyva kvantovy vytéZek fixace CO;:

1 saturaéni ozarenost

5

_ pocet molu fixovaného CO,
Q= pocet moli fotont pohlcenych listem

Pti pfesném vypoctu kvantového vytézku vychazime ze zatreni listem pohlceného - je tedy
nutné bézné¢ méfené mnozstvi dopadajiciho zéteni korigovat hodnotami odrazivosti a
propustnosti pfislusného listu. Pfevracenou hodnotu kvantového vytézku oznacujeme jako
kvantovy poZadavek. Za nizké Grovné zateni je rychlost fotosyntézy omezena predevsSim
dodavkou energie (ve form¢ ATP a NADPH) z primarnich (fotochemickych) procesti. Proto
hodnoty kvantového vytézku, zjisténé ze sklonu pocatecniho, (linedrniho) tseku svételnych
ktivek,jsou vzdy nejvyssi (vétSinou v rozmezi 0,5-0,6), se stoupajici ozarenosti rychle klesaji

Rychlost fotosyntézy listi za vysokych hodnot ozatenosti (oblast platd svételnych kiivek,
nasyceni fotosyntézy zafenim) neni obvykle urCovana jedinym faktorem - kromé
nedostate¢né kapacity sekundarnich (biochemickych) procesit mize mit velky vliv 1 mala
difuzni vodivost priduchii a také hromadéni produkti fotosyntézy. Zplsob, jakym urcujeme
vyznamnost jednotlivych omezujicich ¢initell, bude popsan v dalsi kapitole.

Teplota je vedle zafeni druhym nejvyznamnéjSim vnéjSim faktorem, ktery ovliviluje
rychlost fotosyntézy. Teplota kolisa v pravidelnych dennich i ro¢nich cyklech. Teplotni
optimum pro cCistou fotosyntézu lezi u vétSiny rostlin s fixacni cestopu Cs v rozmezi 15
az 25 °C zatimco u Cy-rostlin byva obvykle vyssi (25 az 35 °C).
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Zavislost rychlosti Cisté fotosyntézy listd kukufice (C,-rostlina) a pSenice (C;) na teploté. Minimalni a
maximalni teploty mohou byt zna¢n€ ovlivnény dobou ptisobeni teploty, teplotni optima jsou stalejsi.

Cim je vlastné uréovana teplotni zavislost fotosyntézy ? Primarni (fotochemické) procesy
se v bézném rozsahu teplot méni jen velmi malo. Citliveji reaguji sekundarni ( biochemické)
procesy fotosyntézy. Jejich rychlost se s teplotou zvySuje az po hodnotu zhruba 40°C, kdy
zacind denaturace enzymu. Kfivka teplotni zavislosti Cisté fotosyntézy, méfené z vymény
plynti, nemé ovSem tvar Cisté teplotni zavislosti enzymatické aktivity, nebot’ nutné dochézi
k interferenci s kladnou teplotni zavislosti mitochondridlni respirace. U Cs;- rostlin navic s
teplotou vzrista oxygenazova aktivita Rubisco a tudiz i fotorespirace.

Minimalni teploty pii kterych je jesté méfitelna Cista fotosyntéza jsou u vétSiny druht
rostlin mirného pasma v rozmezi 0 az -3 °C, zatimco rist t€chto druhti se zastavuje jiz pfi
teplotach blizkych +5 °C. Fotosyntéza za nizkych teplot (blizkych nule) vede tedy k
hromadéni nevyuzitych asimilatd. U mrazuvzdornych druhi (napf. nase jehlicnaté stromy,
fada druhil trav véetné ozimych odriild obili) byva Cistd fotosyntéza méfitelna jeste pii
nizsich teplotach (-5 az -7 °C). Také teplotni optimum fotosyntézy byva u téchto druha v
zimnich mésicich posunuto smérem k niz§im teplotam.

Stanoveni vyznamnosti faktori omezujicich rychlost fotosyntézy

Rychlost fotosyntézy listu ¢i celé rostliny se méni ve velmi Sirokém rozmezi jak v
pribéhu dne, tak i béhem vegeta¢niho obdobi. Neni to v§ak pouze v disledku kolisani faktorti
vnéjSiho prostiedi, ale 1 v diisledku vnitfniho stavu asimila¢niho aparatu, zejména funk¢nich
predpokladii dil¢ich biochemickych reakci. Na zménach rychlosti fotosyntézy studované
na organové urovni se podileji 1 morfologické a anatomické charakteristiky. Ty urcuji napf.
maximalni vodivost difuznich drah pro CO, v listech, ¢i pocet a uspotfadani chloroplasti
v mezofylovych buiikidch. Proto pfi podrobnéjSim zkoumani pficin rozdild v rychlosti
fotosyntézy nevystatime pouze se systematickym méfenim této rychlosti u rostlin v
prirodnich podminkach a s naslednym statistickym vyhodnocenim. Je zapotiebi provadét
1 pokusy v fizeném prostiedi s promySlené navozovanymi zménami jednotlivych
zkoumanych faktorti. Neméné dilezitd je i schopnost spravné interpretovat zjisténé reakce,
posoudit jejich postaveni v dlouhém a slozitém fetézci pficin a nasledki.

Ptfi kauzalni analyze rozdili v rychlosti fotosyntézy je velmi uzitecné rozdélit si mozné
fidici proménné do jisté hierarchické posloupnosti. Vyjdéme z ustfedniho postaveni
Calvinova cyklu u béznych rostlin s Cs-fixaéni cestou. Omezeni rychlosti fixace mize
bezprostfedné (primarn¢) zptusobovat:

1) Karboxylacni aktivita enzymu Rubisco (ktera zavisi hlavné na jeho mnozstvi) a dale
na koncentraci CO;, a O; v chloroplastu. Za normalnich okolnosti je koncentrace O, vcelku
stala a omezujici vliv ma pouze koncentrace CO,. Jeji hodnoty (i pii stdlém slozeni vnéjSiho
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vzduchu) jsou zavislé na vodivosti difuznich cest v listu, pfedev§im na vodivosti pruduchi.

2) Rychlost primdrnich (fotochemickych) procesu, ktera je zavisla na mnozstvi zateni,
asimilacnich pigmentd, pfenaSecu elektrond, atd.

3) Hromadéni produktu fixace CO, Maléa rychlost pfemény fosforylovanych inter-
mediatd na konecné produkty (Skrob, sachardza) vede k blokovéni fosfatovych iontl v
cytosolu a k jejich nedostatku v chloroplastech.

Pomoci gazometrickych metod miuzeme i u celych neposkozenych rostlin urcit, ktery z
uvedenych tri procesu ma v daném okamzZiku nejvetsi omezujici vliv. Zdkladni postup
takovéto analyzy spociva ve stanoveni zavislosti rychlosti cisté fotosyntézy na zdreni
("svetelnych krivek") a na koncentraci CO, (CO; - krivek).

Interpretace svételnych kiivek je pomérné jednoduchd: pocatecni, ptiblizn€ linearni ¢ast
ktivky, vymezuje interval hodnot ozéfenosti, ve kterém asimilaci CO, omezuje nedostatecna
rychlost primérnich procesii. Za saturacni ozatfenosti mize byt rychlost fotosyntézy urovana
jak nedostate¢nou karboxylaéni aktivitou, tak i hromadénim produktii fixace. RozliSeni
téchto dvou omezujicich vlivll je mozné po nahlém zvySeni koncentrace CO, (¢i sniZeni O,)
ve vzduchu - pokud se rychlost fotosyntézy nezméni, pak se jedna o limitaci asimilaty.

Ponékud naro¢néjsi je celkova analyza zavislosti Cisté fotosyntézy na koncentraci CO,.
Je znamo, Ze tato zavislost je u vétSiny rostlin (zejména s fixacni cestou Cs) téméf linearni az
do hodnot, které¢ jsou v Ccistém vzduchu bézné (okolo 350 em’.m™). Kompenzacni
koncentrace CO, (= prusecik CO,-kiivky s abscisou) je u Cy4 rostlin obvykle nulova ¢i

. ’ A v e v v s v woes ’ v 3 -3
velice blizka nule. U vSech C; rostlin je vyS$$i nez nula, nejcastéji v rozmezi 35 aZ 50 cm™.m™.

Hlavni pfi¢inou téchto rozdili je fotorespiraéni vydej CO, u Cs; rostlin. Potla¢ime-li
fotorespiraci (sniZenim koncentrace kysliku ve vzduchu na 2%), pak rozdily mezi obéma
skupinami rostlin zmizi.

Za dostatku zafeni je normalni koncentrace CO, ve vzduchu nedostate¢na pro zajisténi
takové rychlosti jeho toku do chloroplastti, kterd by odpovidala kapacité fotochemickych
a biochemickych procest u Cs-rostlin. ZvySeni koncentrace CO, ve vzduchu az do hodnot asi
1000 cm’.m” obvykle zvysuje rychlost &isté fotosyntézy. Limitujicim faktorem fotosyntézy
neni pouze vngj$i koncentrace CO, ale i1 vodivost difuznich cest pro CO,. Uvnitt listu (v
intercelularach a v chloroplastech) byva pti aktivni fotosyntéze koncentrace CO, snizena
ptiblizn¢ o 20 az 50% ve srovnani s okolnim vzduchem, coz je pravé dano omezenou difuzni
vodivosti listu. Navic je tato vnitini koncentrace silné zavisld na zméndch v otevienosti
praduchi, které Ize Casto obtizné predvidat.

Zavislost rychlosti cisteé fixace CO, na koncentraci CO,

RYCHLOST C4

FIXACE CO, e

ocekavana konc. CO,
ve vzduchu v r. 2060

soucasna koncentrace CQO,
ve vzduchu (360 ppm)

0 200 400 600 800 1000
KONCENTRACE CO, VE VZDUCHU (umol mol-') (= ppm)
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Piesné stanoveni zavislosti rychlosti fotosyntézy na CO, musi proto vychazet nikoli z
jeho koncentrace ve vzduchu v okoli listu, ale v intercelularach (C;). Neumime ji sice pfimo
méfit, ale mizeme ji vypocitat z rychlosti toku CO; do listu (= z gazometricky namétené
rychlosti Cisté fotosyntézy, A), z vodivosti listu pro CO; (gco) a z koncentrace CO, ve
vnéj$im vzduchu (C,):

Ci = Ca -A/ £co

Pocatecni linedrni sek zavislosti A na C; (méfime ji vzdy za saturani ozatenosti!)
vymezuje oblast, kdy je fotosyntéza limitovana pouze aktivitou Rubisco. Z jeho sklonu lze
vypocitat G¢innost karboxylace. Energetické zabezpeceni fotosyntézy z primarnich procest je
dostate¢né a také jeji limitace hromadénim asimilatti neptichdzi v uvahu. Tyto dva procesy
naopak rozhoduji o maximalni rychlosti fotosyntézy pfti satura¢nich hodnotach C; (= plato
CO,-kfivky).

Za normalni koncentrace CO, ve vzduchu (350 cm®.m™) a satura&ni ozafenosti se hodnoty
C, pohybuji nejcastéji mezi 200 az 250 cm’.m>, coz byva pravé v oblasti nejvétsiho ohybu
A/Ci-kiivek. Rychlost fotosyntézy je v tom piipadé omezovéna jak karboxyla¢ni kapacitou
(aktivitou Rubisco), tak rychlosti fotochemickych procest, pfipadné i hromadénim asimilati.
Je proto vhodné déle urcovat i relativni podil téchto faktorii na omezeni rychlosti fotosyntézy,
napt. z reakce na sniZzeni koncentrace O, (zvy$i se karboxyla¢ni aktivita o definovany
stupeil), nebo z reakce na nahlou a kratkodobou zménu v ozéatenosti. Pokud dojde po této
zmeéné k oscilacim v rychlosti fotosyntézy, svéd¢i to o limitaci hromadénim asimilata.

Z kiivek zavislosti A na C; mizeme také urCovat relativni podil nedostatecné vodivosti
listu pro CO; (je dana predevsim vodivosti priduchll) na omezeni rychlosti fotosyntézy.
Tento podil zjistime ze srovndni hodnoty A pfi skute¢né C; s teoretickou hodnotou A pii
Ci = C, (tedy pro ptipad, kdy difusni tok CO; do listu by nebyl ni¢cim omezovan).

30

= =——A, (pii C,=CJ)
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KONCENTRACE CO, V INTERCELULARACH (C) (cm®m?)

Zavislost svételné nasycené rychlosti Cisté fotosyntézy na koncentraci CO, v intercelularach (A/Ci-ktivka) a jeji
vyuziti pfi analyze limitujicich faktorti fotosyntézy. Z rozdilu A;-A, lze urcit omezeni rychlosti fotosyntézy
nedostatecnou vodivosti difuznich cest pro CO,. Blizsi vysvétleni je v textu.

Dosavadni studium limitujicich faktorti rychlosti fotosyntézy u rostlin v pfirozenych
podminkach ukazuje, Zze jen zfidka lze oznacit pouze jeden faktor (¢i fidici komplex) za
limitujici. Na fizeni rychlosti fotosyntézy se obvykle podili vice mechanismi. soucCasné a
sttida se pouze jejich relativni vyznamnost. Regulacni mechanismy sméruji k optimalnimu
vyuziti vSech soucasti asimilacniho apardtu . Smétuji tedy k takovému takovému stavu,
kdy v daném prostredi neni Zadna z téchto soucasti ve vyrazném piebytku ¢i nedostatku.
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Zvlasté nazorné¢ mizeme tuto optimalizaci struktur a funkei pozorovat u rostlin rostoucich
za dlouhodobé neptiznivych podminek. Pii trvalém nedostatku zafeni (v zastinéni) je v
listech velmi maly obsah Rubisco i jinych enzymdi, zato je udrzovano velké mnoZstvi
asimilac¢nich pigment ve svétlosbérnych komplexech. Pocatec¢ni sklon CO,-kiivek a plato
svételnych kiivek ma proto jen nizké hodnoty, ovSem to jsou oblasti, ve kterych tyto listy
bézné neoperuji. Obdobny charakter fotosyntetickych zavislosti maji i rostliny rostouci za
nedostatku dusiku. Ve vSech téchto ptipadech ptesto zjistujeme hodnoty C; lokalizované do
oblasti ohybu CO,-kiivek, coz tedy znamend limitaci rychlosti fotosyntézy vice dil¢imi
procesy soucasné.

Pii studiu fotosyntézy na trovni celych rostlin je v soucasné dobé veénovéana velka
pozornost dvéma problémiim, které spolu ¢astecné souviseji. Je to jednak vliv trvale zvySené
koncentrace CO; ve vzduchu na rychlost Cisté¢ fotosyntézy, a dale ovliviiovani fotosyntézy
rychlosti odbéru asimilati z listq.

Koncentrace CO;, ve vzduchu je sice z kratkodobého hlediska pomérné stald (denni a
ro¢ni vykyvy jsou ziidka vétsi nez +10%), ovSem z kaZzdoro¢niho pfirGstku primeérné
koncentrace lze usoudit, Ze ke zvySeni na dvojnasobek soucasného stavu by mohlo dojit uz
b&hem tohoto stoleti. P¥i této zmén& (z 360 na 720 cm’.m™) se rychlost fotosyntézy vétsiny
béznych druht Cs-rostlin zvysuje piiblizné o 40 az 50%, coz se miiZe projevit i v podstatném
zrychleni rastu. ZvySena koncentrace CO, stimuluje rychlost ¢isté fotosyntézy nejen proto,
ze Rubisco ma k CO, pomérné malou afinitu a pfi normalni koncentraci CO, zdaleka nemtize
byt v nasyceném stavu, ale i diky potlacené fotorespiraci.(u Cs-rostlin).

Pokusy s dlouhodobou expozici rostlin v uméle vytvofené atmosféfese zvySenou
koncentraci CO, (700 cm’.m™ po n&kolik mé&sicii aZ roki) ukazuji, Ze za jistou dobu miiZe
dojit k postupnému poklesu rychlosti fotosyntézy ve srovnani s hodnotami na pocatku
expozice. Tento pokles souvisi se snizenim aktivity enzymu (pfedevSim Rubisco) a s
hromadénim asimilati v listech. OvSem zdaleka ne vSechny dosud testované druhy takto
reagovaly.

Snizeni rychlosti fotosyntézy v dusledku hromadéni asimilatii (zpisobené jejich
nedostateCnym vyuzivanim) neni pouze problémem u rostlin péstovanych za zvySené
koncentrace CO,, které maji velmi zrychlenou fotosyntézu. Je velmi zadvazny i za normalni
koncentrace CO, ve vzduchu, a sice za takovych podminek, kdy rostliny maji malou kapacitu
pro uklddani asimilati ve form¢ zasobnich latek a soucasné je nemohou ani vyuzivat ke
zrychleni ristu, at’ uz z divodi morfogenetickych, ¢i v disledku inhibice rastu vnéj$imi
faktory (vodni stres, nizka teplota, atd.).

Soucasny vyzkum vztahi mezi vyuzivanim asimilatd a fotosyntézou se zaméfuje na
feSeni nékolika otdzek soucasné. PiedevSim jde o vysvétleni mechanismu inhibice
fotosynteézy, coz predpokladd porozumét biochemické regulaci slozitého metabolismu cukrt v
bunkach (mimo chloroplasty). Najit tedy pficiny, které¢ vedou ke zpomaleni tvorby sachardzy
(jako hlavniho cukru transportovatelného do jinych organi), k  hromadéni
fosforylovanych cukri a tim i k nedostatku fosfatovych iontii v chloroplastech. U tady
druhti vSak nelze negativni vztah mezi rychlosti fotosyntézy a koncentraci jakékoliv cukerné
slouceniny viibec dokazat, i kdyz pti zvySeném odbéru asimilatd jinymi organy dochdzi i u
téchto rostlin k vyraznému zrychleni fotosyntézy.

Velké usili je téZ v soucasné dobé& soustfedéno na poznani mechanismu, ktery fidi
zvetSovani ulozné kapacity pro asimilaty (rast zasobnich orgéanti, semen, novych odnozi, atd.)
v zévislosti na zrychleni fotosyntézy. To jsou vSak jiz problémy, které mohou byt feSeny
pouze ve spolupraci jak s biochemii, tak 1 s rlstovou fyziologii (fytohormonalni
regulace) a s molekularni biologii rostlin.
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Respirac¢ni procesy

Témét polovina vSech sacharidii vytvorenych fotosyntetickou asimilaci oxidu uhlicitého
je v prubéhu dne opét rozlozena v soubézné probihajicich biochemickych reakcich, které se
souhrnn¢é oznacuji jako respirace. Tento rozklad byva spojen s piijmem kysliku a jeho
kone¢nym produktem je oxid uhli¢ity a voda. Zdaleka ne vSechny molekuly rozklddané¢ho
substratu jsou vSak oxidovany az na CO,. Smyslem respirace neni totiz pouze pfeména
energie a jeji zptistupnéni pro jiné procesy, ale i tvorba jednodussich organickych molekul,
které jsou vyuzity jako zakladni stavebni moduly v navazujicich syntetickych procesech.
Obdobn¢ jako u fotosyntézy, cely komplex respiracnich procestt miizeme rozdélit do nékolika
na sebe navazujicich skupin:

e rozklad primarniho substratu na jednodussi ¢asti (glykolyzou a oxida¢nim pentdézovym

cyklem, ptfevazné v cytosolu),

e citratovy cyklus v matrix mitochondrii,

e clektronovy transport a oxidacni fosforylace na membranach mitochondrii.
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Rozklad primarniho substratu v cytosolu

V kazdé rostlinné bunice je pohotovostni zasoba rychle vyuzitelného substratu, tvoiené¢ho
pfedev§im sacharézou a fosforylovanymi hexézami (glukoza-1-fosfat, gluko6za-6-fosfat,
fruktoza-6-fosfat). Tato zasoba se neustdle doplnuje, a to jednak z novych fotosyntath
(transportem tri6zafosfatd, pfedevéim glyceraldehyd 3 fosfatu z chloroplastﬁ) jednak

vvvvvv

ptipadech i lipida a proteini.

Klasické schema glykolyzy zacind od molekuly hexdzy, ze které po deviti krocich a za
ucasti deseti rtiznych enzymi vznikaji dvé molekuly pyruvatu. Molekula hex6zy se nejprve
dvakrat fosforyluje a pak rozpada na dvé fosforylované triozy. Klicové postaveni pro dalsi
reakce ma glyceraldehyd-3-fosfit, ktery slouzi jako donor vodiku pro redukci pyridinového

METABOLICKE PROCESY 28



nukleotidu (NAD" na NADH). Pii dal$ich pfeménach se tvoii pyruvit jako koneény produkt
glykolyzy, a uvolnéna fosfatova skupina pirechazi na ADP za vzniku ATP. U rostlin, na rozdil
od zivocisnych bunck, mize byt produktem glykolyzy kromé& pyruvétu i maldt. Ten vznika
také z fosfoenolpyruvatu podobné jako pyruvat, ovsem vedlejsi metabolickou cestou pies
oxalacetat. Tvorbu oxalacetatu katalyzuje PEP-karboxylaza.

Energeticky zisk glykolyzy je velmi maly - z jedné molekuly hexozy lze ziskat nanejvys
2 ATP a 2 NADH, coz piedstavuje jen zlomek z celkové vyuzitelné energie vstupniho
substratu. Hlavni funkci glykolyzy je tedy pfiprava jednodus$Sich sloucenin (piedevs§im
pyruvatu a malatu, ale i jinych meziproduktl) pro dalsi rozkladné i syntetické procesy.

Pokud maji bunky dostatek kysliku, vétSina produktt glykolyzy je dale oxidovdna v
mitochondriich. Za nedostatku kysliku glykolyza sice probihd, avSak hromadici se produkty
musi byt zpracovany jinymi cestami, souhrnné¢ oznaCovanymi jako fermentace (kvaseni).
Akceptorem elektronll jsou v tom piipad€é rtizné organické latky a koneénym produktem
nejcastéji kyselina mlé€na nebo etanol. Pfi téchto reakcich dochazi soucasné k regeneraci
NAD", takZe je zajistén neruseny pribéh glykolyzy. Pfi nahlém nedostatku kysliku dochéazi
obvykle nejprve ke tvorbé laktatu, ale pozdé€ji prevazuje tvorba etanolu, ktery je relativné
méng toxicky (neptsobi silné okyseleni cytosolu).

Reakce probihajici pifi glykolyze jsou reverzibilni a skutecné také muizeme nckdy
v rostlinach pozorovat syntézu sacharidi z pyruvatu, maldtu ¢i z jinych jednoduchych
organickych sloucenin vzniklych rozpadem vétSich necukernych molekul. Tento proces
oznacovany jako glukoneogeneze je hojn¢ vyuzivan pii mobilizaci rezerv uloZenych ve
formé tukt (napft. pti kliceni olejnatych semen).

Paralelné s glykolyzou obvykle probiha jesté jedna varianta rozkladu primarniho substratu
oznacovana jako oxidacni pentozovy cyklus. Na rozdil od glykolyzy umoziuje uplnou
oxidaci hex6z az na CO,, aniZ by musely byt vyuZivany mitochondridlni procesy. V prvni
fazi tohoto cyklu dochazi k oxidaci jednoho uhliku v hexéze az na CO; za vzniku pentozy a
dvou NADPH. Postupné se hromadici pentézové molekuly mohou byt vyuzity k tvorbé
hexo6z (regeneracni faze cyklu), a nebo téz pro jiné syntézy.

Pentézovy cyklus je hlavnim zdrojem NADPH v cytosolu. Velky vyznam maji i nékteré
meziprodukty, napft. ribdza-5-fosfat jako prekurzor pro tvorbu nukleotidl, erythrdza-4-fosfat
pro tvorbu fenolickych sloucenin véetné ligninu. Asi 20 az 30 % sacharida se rozklada prave
timto cyklem. Je tedy pro rostliny nepostradatelny a jeho aktivita se snizuje pouze za
anaerobnich podminek. Pent6zovy cyklus ovSem nemuze byt nikdy hlavni respiracni cestou,
protoze se v ném nevytvaii ATP, ktery je pro vétSinu bunéénych procest nejpohotoveéjsim a
nenahraditelnym zdrojem energie Pentézovy cyklus probihd nejen v cytosolu, ale 1 v
chloroplastech, ovSem tam pouze za tmy. Inhibice svétlem je nutna, aby se vyloucil jeho
neptiznivy vliv na pritbéh Calvinova cyklu.

Oxidacni procesy v mitochondriich

Oxidace pyruvatu, malatu a NADH, vytvorenych v glykolyze, probihd v mitochondriich.
Tam je teprve dosazeno nejvétsSiho energetického vytézku. Mitochondrie jsou obdobné jako
chloroplasty semiautonomni organely s dvojitou membranou, s vlastnimi ribozémy, DNA a
RNA. Vn¢jsi membrana je pomérné dobie propustna i pro velké molekuly (piiblizné do 10
kDa, tedy pro vétSinu bunécnych metaboliti a iontdl). Vnitini membrana vytvaii vyrazné
zahyby, oznaCované jako kristy. V této membrané jsou hojné jednak transportni bilkoviny,
(zvl4sté pak prenaSede: pro pyruvat, malat, HPO,>, ATP a ADP), ale i proteinové komplexy
na kterych probihd oxidace NADH, transport uvolnénych elektronti az na kyslik a tvorba
ATP. Stfedni uzavieny prostor vypliluje zdkladni hmota (matrix) mitochondrie, ve které
probihd velké mnozstvi biochemickych reakeci. Proto je mimofadné bohatd na enzymy a
zpracovavané metabolity.
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Do rostlinné mitochondrie miize vstupovat (pfes specifické prenasece) nejen pyruvat, ale i malat.
Obrazek zachycuje ob¢ tyto moznosti, které vSak nemuseji byt vyuzivany soucasné i stejné Casto.

Pyruvét transportovany z cytosolu je v matrix mitochondrie nejprve dekarboxylovan -
uvoliiuje se jedna molekula CO, a acetatovy zbytek je vnaSen pomoci koenzymu A do
vlastniho citratového cyklu (nékdy byva téz nazyvan jako cyklus trikarboxylovych kyselin ci
Krebsiiv cyklus podle svého objevitele H.A.Krebse). V ném se navazuje na oxalacetat za
vzniku Sestiuhlikaté kyseliny citronové, ktera v dalSich sedmi krocich postupné ztraci dva
uhliky (ve formé dvou molekul CO,). Malat je bud’ pfimo vc¢lenén do do citratového cyklu,
nebo je nejprve preménen na pyruvat.

Postupnou oxidaci jedné molekuly pyruvatu v citraitovém cyklu vznikne kromé 3 molekul
CO; i jedna molekula ATP, ale hlavné 3 NADH a 1 FADH,, ve kterych je uchovano jesté
velké mnozstvi volné chemické energie. Ta se vyuzivd na tvorbu ATP v navazujicich
membranovych procesech. Ne vzdy ovSem musi byt veskery malat nebo pyruvat oxidovan v
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celé soustavé reakcei. Citratovy cyklus je pro buiiku vyznamnym centrem jak katabolickych,
tak 1 anabolickych reakci, zdrojem fady meziproduktii pro nejriznéjsi syntézy, zejména
aminokyselin. Citratovy cyklus v rostlinnych mitochondriich mé& nékteré zvlastnosti, které
nenalézame u zivocisSnych. Je to napt. ptitomost jablecného enzymu, ktery umoziuje rozklad
malatu na pyruvat, a tak zachovat funkcénost cyklu i pfi velkém odbéru 2-oxoglutaratu na

asimilaci amonnych ionti. A je to také tvorba ATP misto u Zivocichti obvyklého GTP.
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Zjednodusené schéma citratového cyklu (nejsou uvedeny enzymy nutné pro naznacené reakce).

Kone¢ny pienos elektronti z redukovanych sloucenin, vzniklych v citratovém cyklu a pfi
glykolyze, probiha pomoci slozit¢ soustavy oxidoreduktdz, oznaCované jako respiracni
Fetézec. Redoxni systémy, které tvofi tento fetézec, jsou umistény na né€kolika funkcéné
propojenych multiproteinovych komplexech ve vnitini membrané mitochondrie.

Komplex I (NADH dehydrogendza) slouzi k redukci NADH (produkovanych citratovym
cyklem) a pfenos uvolnénych elektronli pomoci n¢kolika pevné vazanych redoxnich systému
(flavinmononukleotid - FMN, a dalsi tfi az Ctyfi Fe-S redoxni centra). Elektrony jsou pak
pfenaSeny na ubichinon, ktery je chemicky i funkéné podobny plastochinoniim v chloro-
plastech. Molekuly ubichinonu (a jeho redukované formy ubichinolu ¢i hydrochinonu) jsou
volné pohyblivé v mitochondridlni membrané a proto jsou dulezitym prostiednikem pro
nekolik navazujicich reakci.

Komplex II (sukcindtdehydrogendza) zajistuje prenos elektronli ze sukcindtu (ten je
soucasti citratového cyklu!) na ubichinon pomoci redoxniho syst¢ému FAD - FADH,
(flavinadenindinukleotid). Soucésti komplexu II jsou téz asi tfi FeS-proteiny, fungujici jako
prenosové meziclanky. V tomto komplexu nedochazi k transmembranovému pienosu

protond. ,
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Komplex III (cytochrom BC; komplex), obsahuje dva cytochromy b, cytochrom c; a FeS-
proteiny. Tyto redoxni systémy zprostiedkovavaji ptenos elektronti z ubichinolu na dalsi
mobilni pfenasec, cytochrom c.

Komplex IV (cytochromoxidaza), obsahuje dva cytochromy typu a, které jsou schopny,
diky specificky vazanym iontim médi (kromé Zeleza v hemové skuping), prenosu elektront
na konecny akceptor - kyslik.

Krom¢ uvedenych zékladnich komplext byly zjistény v rostlinnych mitochondriich jesté
nekteré dalsi pomocné systémy, umoziiujici v jistych usecich hlavniho fetézce soubézny
transport elektront. Pfedevsim jde o dva komplexy dehydrogenaz, které maji obdobnou
funkci jako komplex I. Jeden z nich je umistén na vnéjsi strané membrany, kde usnadiiuje
oxidaci NADPH (a také NADH) pfichazejicich z cytosolu. Dal§i komplex NADH-
dehydrogenazy je ptipojen k vnitini stran¢ membrany a funguje zcela obdobn¢ jako komplex
I (1isi se vSak citlivosti k nékterym inhibitorim).
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Hlavni proteinové komplexy ve vnitini membrané mitochondrie a jejich sou¢innost pii pfenosu elektroni

Redoxni vymény pii oxidaci NADH na komplexu I a pfenos elektronli nejbéznéjsi cestou
(ptes ubichinony, a komplexy III a IV az na kyslik) jsou spojeny s pienosem vodikovych
iontll z matrix do mezimembranového prostoru, jak je zndzornéno na obrazku. Pii jejich
transportu zpét, hnaném vytvorenym elektrochemickym gradientem pies hojné ATP-syntazy
(stejného typu a stejné Ucinné jako v chloroplastech) dochéazi k tvorbé ATP (= oxidacni
fosforylace) Molekuly ATP, které se hromadi v matrix, je nutno neustale transportovat o
cytosolu, a naopak do mitochondrii pfivadét ADP a fosfatové ionty. Pro tento transport slouzi
hojné antiportové pfenasece ve vnitini membrane.

Pozoruhodnou zvlastnosti dychaciho fetézce rostlinnych mitochondrii je existence
alternativni cesty, kterd umoznuje pienos elektronii z ubichinolu na kyslik i bez ucasti
cytochromovych komplext. Funguje tedy i po jejich zablokovani kyanidem - proto byva téz
oznacovana jako kyanid-rezistentni cesta. Transport elektroni z ubichinolu na kyslik ptes
komplex "alternativni oxidadzy" na vnitini strané¢ mitochondridlni membrany neni spojen s
pienosem vodikovych iontl a proto ani potencialni energeticky rozdil pfenosu nelze vyuzit
pro tvorbu ATP (dochazi pouze k tvorbé tepla).

Vyznam alternativni cesty pro rostliny je stale jesté¢ predmétem vyzkumu. Byla dokdzana
u vSech dosud zkoumanych druhil a vime, Ze obvykle probih4a soubézné s cytochromovou
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cestou, 1 kdyz méné intenzivné. Jeji podil na celkovém toku elektront vSak napadné stoupa
pii velkém nadbytku respiracniho substratu (napt. za vysoké rychlosti fotosyntézy v listech).
Je proto mozné, Ze jde o zpusob jak zajistit rychly rozklad substratu (rychlej§im odvodem
elektronti) a pfitom si zachovat pod kontrolou optimalni mnozstvi vytvateného ATP. VEtsi
vyznam vSak alternativni cesta asi ma jako regulacni mechanismus pro udrzovani
optimalniho poméru mezi mnozstvim ATP, NADH a nékterymi intermedidtnimi produkty
citratového cyklu (napt. 2-oxoglutaratu, spotfebovavaného pfi asimilaci amonnych ionti).

Vnitini a vnéjsi faktory Fidici rychlost respirace

Regulace rychlosti respiranich procesti je neobycejné slozity problém. Je to dano
predevsim tim, ze jde o komplex velmi riznorodych biochemickych reakci, které mohou byt
nezavisle na sob¢ stimulovany ¢i inhibovany specifickymi metabolity. Ne vzdy musi regulace
sméfovat k zajisténi maximalné efektivnich energetickych premén. Presto jiz zndme nékteré
mechanismy a uzlové body v celém komplexu reakci, kterymi rostlina mize zvlasté¢ Gcinne
tidit rychlost respirace.
energetickym potfebam rostliny. Nejjednodussi a vcelku samovolné pusobici regulacni
mechanismus je ovladan koncentraci adenylati, predevsim mnozstvim volného ADP, které
pochopitelné vzrasta pii vetsi spotfebé energie (rychlejSim Stépenim ATP). Koncentraci
adenylati je jednak fizena rychlost glykolyzy (zménou aktivity enzymu fosfofruktokinazy a
pyruvatkinazy), a také rychlost oxida¢ni fosforylace v mitochondriich.

Rychlost respirace je déale zavisla na mnoZstvi primdarniho substratu v buiikkach. ZvySené
mnozstvi hexos (a také fosfatovych iontll) v cytosolu zrychluje glykolyzu i ostatni respiracni
procesy. Rychlost hydrolyzy zasobnich sacharidii je zcela nezavisla na aktivité respira¢nich
enzyml - je fizena samostatng, stejné¢ tak jako rychlost transportu nové vytvarenych
asimilat. Také oxida¢ni pentdzova cesta neni ziejmé fizena "poptavkou" po energii, nebot’
jeji hlavni vyznam je spiSe ve tvorb¢ intermediatu.

V mitochondriadlnim tseku respiracnich procesti mize rostlina fidit jejich rychlost pomoci
signdlii do transportnich proteinii ve vnitini membrang. Tim ovlivni naptiklad rychlost
vymény ATP a ADP, kterd ma pro prub¢h respirace zdsadni vyznam.

Kromé vnmitinich regulaci, které mohou ménit rychlost respirace rostliny i ve zcela
neménném vnéjSim prostiedi, ptsobeni vnéjsich abiotickych cinitelii ma Casto nadfazenou
regula¢ni ulohu.

Teplota ma zvlast¢ vyrazny vliv, nebot’ na ni zavisi rychlost vSech enzymatickych reakei.
Pii zvySeni teploty o 10°C se rychlost respirace obvykle zdojnasobi (faktor Qo = 2). To
plati v teplotnim rozmezi ptiblizné¢ od 0°C do 30°C, pak se jiz rychlost respirace zpomaluje.
Pfi teplotach okolo 40°C zacne velmi rychle klesat. Zpomaleni pii vySsi teploté mize
souviset s nedostatecné¢ rychlou difuzi kysliku (difuze se také zrychluje s teplotou, ale
mnohem ménég, Qo = 1,1). Hlavni pfic¢inou zpomaleni a posléze poklesu respirace je vSak
obvykle denaturace n€kterych enzymu. Neptiznivy vliv vyssi teploty se zejména projevuje pfi
jejim delSim plsobeni. Charakter teplotni zavislosti respirace mize byt znacné odliSny u
riznych druhl rostliny a byva ovlivnén i podminkami, ve kterych rostou. Rozdily jsou
zejména v hodnotach minimalni teploty, kdy je vibec respirace jesté méfitelna (u nékterych
arktickych druhti i pti -20 °C!), a v hodnotdch maxima, ale také rychlost vzestupu respirace
za béznych teplot nemusi byt zcela stejnd. Rozdily v Q;p mohou byt v rozmezi od 1,8 do 2,4.

Zareni nema na rychlost respirace ptimy vliv, ale ovliviiuje ji neptimo pies fotosyntézu.
V cytosolu fotosyntézy schopnych bunék osvétlenych listd se fotofosforylaci zvySuje
koncentrace ATP a soucasné se snizuje mnozstvi ADP, coz mize mit inhibi¢ni vliv na
rychlost respirace. Soucasné se v§ak zvySuje mnozstvi volnych cukri, a tak na zacatku temné
periody je rychlost respirace zvySena.
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Koncentrace kysliku je obvykle v mitochondriich dostate¢na, nebot’ jeho transport do
bunék je velmi rychly. V piipadé nedostateného zasobeni kyslikem (hypoxie, naptiklad u
kotfenli rostoucich v zaplavenych ¢i v udusanych piidach) dochazi v buiikach k celé fadé
metabolickych zmén. Predevs§im je velmi omezena tvorba ATP v mitochondriich, nebot’ je
zpomalen transport elektront (pro nedostatek jejich konecného akceptoru). Dale je v cytosolu
stimulovana fermentace a jeji produkty (pfedevsim kyselina mlé¢na a etanol) jsou ve veEtsi
koncentraci toxické. Velmi ¢asto byva za nedostatku kysliku pozorovano zvyseni rychlosti
glykolyzy, které ovSem vede k neefektivnimu vyCerpani zasobnich latek.

Vyznam respirace pro dalsi fyziologické procesy v rostlinach

Respiraéni procesy se sice tradicné v ucebnicich fyziologie rostlin probiraji jako soucast
uhlikového metabolismu, ovSem je nutné si stdle uvédomovat jejich podvojny charakter -
slouzi jak k transformaci uhlikatych sloucenin, tak i k pfenosu obrovského mnozstvi
chemicky véazané energie. Respirace probihd, na rozdil od fotosyntézy, ve vSech zivych
bunikach rostliny a je proto spojena téméf se vSemi ostatnimi fyziologickymi procesy. I pres
tuto slozitost 1ze rozd¢€lit navaznosti respirace na jiné procesy do tii hlavnich skupin:

¢ podpora riistovych procesii (energie a material pro tvorby novych struktur),

e podpora procest udrzby jiz vytvorenych struktur, zejména obmeéna proteintl, udrzovani

potencialového gradientu na membranach,

e energeticka podpora procesti spojenych s pfijmem Zivin a s transportem latek v rostling.

Zabezpeceni ristu (rdst je zde minén jako syntéza a hromadéni nové biomasy), a to energii i
jednoduchymi organickymi slouc¢eninami, je prvofadou ulohou respirace v rostlinach. Je
proto pochopitelné, ze existuje piima zavislost mezi rychlosti ristu a rychlosti respirace.
Vys$i rostliny vSak nerostou rovnomérné ve vSech svych ¢astech a vztah mezi rychlosti ristu
a respirace je vazan vzdy jen na ptisluSnou ¢ast rostliny.

Biochemické procesy spojené s tvorbou stavebnich slozek nové vytvarené biomasy jsou
vcelku dobie znamé. Pokud stanovime chemické slozeni této nové biomasy, muzeme
vypocitat materialové a energetické naklady na jeji tvorbu. Velmi uzZitecny je téz koeficient
energetické ucinnosti syntetickych procesii (Y):

_energie v nove€ vytvorené slouceniné
energie ve spotfebovanych substratech

Mnozstvi jednotlivych slozek biomasy rostlin, které se vytvoii heterotrofnimi procesy z jednoho
gramu glukdzy, a koeficient u€innosti jejich syntézy (Y).

Slozka Vytvorené mnoZstvi (g) Y

oligo + polysacharidy 0,85 0,93
proteiny 0,67 0,78
lipidy 0,36 0,88
lignin 0,48 0,80

Jestlize zname chemické sloZeni nové vznikajici biomasy, mizZzeme z uvedenych dil¢ich
nakladii a ucinnosti vypocitat celkovou ucinnost. Naptiklad v susin¢ novych listi byva
primérné 70% sacharidd, 15% proteint, 5% lipidd, 5% ligninu. Celkova ucinnost
syntetickych procesti by pak méla byt asi 0,85. To je ovSem hodnota teoretického maxima
ucinnosti, které prakticky nelze dosahnout. Biochemické syntézy z fady diivodi neprobihaji
jen po energeticky nejvyhodnéjsich cestach a kromé toho vyzaduji nékteré dal$i neptimé
naklady (napf. na transport vychozich substrati a konecnych produktit). Skute¢na u€innost se
proto pohybuje nejcastéji v rozmezi od 0,50 do 0,75.
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V kazdé bunce, a to 1 u nerostoucich organi, probihaji energeticky naroéné udrzovaci
procesy, jejichz rychlost musime vzit také v tivahu. Respirace spojena s udrzbou bunécnych
struktur a funkci byva nékdy vyc€lenovana do zvlaStni kategorie ("udrzovaci respirace").
Nejde samoziejmé o jiny typ biochemickych procest, ale pouze o jistou cast z celkové
respiraéni aktivity, ktera souvisi s udrzbou. Stanovit velikost této slozky respirace je
metodicky velmi obtizné, piesto se vSak intenzivné hledaji vhodné postupy (naptiklad
stanovenim respirace u nerostoucich organli ¢i méfenim respirace téchze rostlin za rtizné
rychlosti ristu s naslednou extrapolaci zjisténé zévislosti pro nulovou rychlost rastu). Zda se
totiz, ze prave ve velikosti udrzovaci slozky respirace mohou byt zna¢né rozdily mezi druhy a
odridami, coz mize vyznamné¢ urcovat jejich potencialni produkcni schopnosti. Moznost
vyuzit rozdilli v "udrzovaci respiraci" jako kritéria pii Slechténi se proto jevi jako velmi
perspektivni. Primérné denni ztraty biomasy zpisobené udrzovaci slozkou respirace byvaji
nejcastéji okolo dvou procent z celkové hmotnosti rostliny.
udrzbu jednotlivych struktur a funkci v rostlin€. K nejvice energeticky naroénym procestim
patii obména proteinii. Primérna zivotnost molekul proteinli zapojenych do metabolickych
procest se odhaduje pfiblizn¢ na 10 dni. Naklady na jejich obménu se odhaduji zhruba na 10
mg glukdzy na gram suché hmotnosti rostliny za den. Obdobné mnozstvi substratu se ziejme
spotfebuje pii udrzovani potencidlovych gradienti na membrdnach (aktivnim transportem
iontll) a pii transportu v lyku. Je pochopitelné, ze ndklady na obménu proteint v jednotce

Velmi obtizné¢ se také stanovuje mnozstvi respiraci uvolnéné energie nutné na piijem
nezbytnych iontit soli (minerdlnich zivin) koteny. Tyto potize vyplyvaji z rozmanitosti
mechanismi piijmu soli - vzdyt i tentyz iont mize byt nékdy pfijiman pasivné a jindy
aktivné. Hojné€ pfijimany nitratovy iont muize byt nékdy téméf soucasné s piijmem v
kotenech redukovan (energeticky velmi naro¢né !), jindy probihd redukce az v listech, kde
muze byt vyuZzita energie z primarnich procest fotosyntézy. Nejnovéjsi vysledky ukazuji, ze
naklady na pfijem a prvotni asimilaci minerdlnich Zzivin budou vys$$i, nez se dosud
odhadovalo. U rychle rostoucich druhti mohou vyZadovat asi 10 % veskeré energie
uvolnéné respiracnimi procesy v celé rostliné, u pomalu rostoucich druhti (zvlasté pak za
nedostatku zivin v ptid€) to mize byt 1 vice nez 20 %.

Ucinnost a metody méreni respira¢nich procest

K rozkladnym respiracnim procesim mohou byt vyuzivany rizné druhy substrati a takeé
ne vzdy je rozklad Uplny, tedy az na CO, a H,O. Presto je vSak uzite€né védet, jaké
maximalni mnoZzstvi energie se miize pfi respiraci uvolnit.

Pti uplné oxidaci jedné molekuly glukézy miize vzniknout celkem az 32 molekul ATP (2
v glykolyze a zbyvajicich 30 pak z mitochondridlnich procest):

GLYKOLYZA CITRATOVY MEMBRANOVE CELKEM
CYKLUS PROCESY
2 ATP > 2
2 NADH » 5 ATP— » 5
2 ATP > 2
8 NADH ——» 20 ATP —» 20
2 FADH,—/— 3 ATP—— 3

Maximalni acinnost (efektivitu) respirace zjistime z podilu mezi ziskanou energii
(standardni volna energie 32 molekul ATP je ptiblizné 1,6 MJ) a volnou energii rozkladaného
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substratu (jedné molekuly glukézy, asi 2,8 MJ), coz je tedy zhruba 0,57. Zbyvajicich 43%
chemické energie obsazené v glukdze se z rostliny ztraci pfeménou na teplo.

V reédlnych podminkach vsak tak vysoké ucinnosti energetické premény glukozy sotva
muzeme dosahnout. Zejména proto, Ze v rostlinné buiice probihaji obvykle soucasné i méne
energeticky U¢inné respiracni cesty, které vyslednou ucinnost nutné snizuji. Jednak je to
maldtova varianta glykolyzy, u rostlin mnohem castéj$i nez pyruvatova. Dale ptistupuje
velmi malo u¢innd alternativni cesta pfenosu elektronii v mitochondriich.

V cytosolu mohou jesté navic probihat v jisté mife dal§i oxidacni procesy, o jejichz
existenci se miZeme pomérné¢ snadno piesvédCit. Po zablokovani cytochromové cesty
(kyanidem) 1 alternativni cesty (kyselinou salicylhydroxamovou, SHAM) je stale jeste jista
respiraéni aktivita méfitelna. Plivodné byla souhrnné oznacovéna jako rezidudlni respirace,
0 jejiz biochemické podstaté a lokalizaci se dosud mnoho nevédélo. Bylo vSak znamo,
ze probihd pouze mimo mitochondrie a neni spojena s tvorbou ATP. Nyni jiz vime, Ze se
jedna prevazné o takzvané peroxiddzové dychdni. Nejde vsak o né&jakou samostatnou
respiracni cestu, ale pouze o oxidaci NADH (1 O, / 2 NADH) katalyzovanou peroxiddzami.
Muze mit vSak znaény podil (az 20 %) na celkovych oxidaénich procesech v bunikéach.

Energetickou ucinnost respiracnich procestt v Zivé rostliné mizeme v soucasné dobé
studovat pomoci modernich fyzikalnich metod. Pievratnou udalosti bylo zejména zavedeni
spektroskopie nuklearni magnetické rezonance (NMR), kterd ve spojeni s aplikaci zna¢eného
fosforu (*'P) umoziiuje méfit rychlost tvorby ¢&i rozkladu ATP in vivo. Pokud soucasnd
métime spotiebu kysliku, mizeme vypocitat, kolik molekul ATP vzniklo na jednu pfijatou
molekulu kysliku. Pfi nejefektivnéjs$i cytochromové cesté ve spojeni s glykolyzou je tento
pomér 6 ATP/ O, (Castéji se vyjadiuje jako ATP/O = 3). U alternativni cesty je ATP/O =1,
a u peroxiddzového dychani ATP/O = 0.

Rychlost respirace vSak métime daleko nejcastéji klasickymi metodami, a sice bud’
stanovenim spotieby kysliku, nebo vydeje CO,. Jiz vzacnéji se pouziva méteni vydeje tepla
pomoci specidlnich kalorimetri. Vydej CO, stanovujeme gazometrickymi metodami, a to
bud’ prutokovymi (ze zmény koncentrace CO, ve vzduchu po pruchodu okolo uzaviené
rostliny ¢i organu - tedy stejné jako pfi méfeni fotosyntézy), nebo metodami nepritokovymi.
Pfi nich vylou¢eny CO, jimdme do vhodného roztoku hydroxidu a poté jej kvantitativné
stanovime titraén¢. Existuje ovSem fada dokonalejSich metod, pifi kterych méfime zménu
objemu ¢i tlaku vzduchu zpiisobenou respiraénim piijmem O, a absorbci vylou¢ené¢ho CO; v
uzavieném systému (volumetrické a manometrické metody, napi. klasicky Warburglv
pristroj). Velmi rozsitené je stanoveni rychlosti respirace ze spotieby kysliku polarografickou
metodou (Clarkovo ¢idlo), a to obvykle pfi ponofeni méfené¢ho organu do vhodného roztoku.
Prace v roztocich umoziiuje snadnou aplikaci specifickych inhibitord jednotlivych
respiracnich cest, stanoveni podilu téchto cest na celkové rychlosti respirace, a tedy i odhad
celkové energetické u€innosti oxidacnich procesu.

Uvedené metody miZeme s vyhodou kombinovat. Zejména je uZitecné méfit soucasné
vydej CO; a spotiebu kysliku a z toho pak vypocitat respiracni kvocient (RQ):

RO = vylou¢eny CO, (mol kg™
Q= Jijaty O, (mol ke ™)

Pokud prodychavany substrat pochazi ze sacharidii (coZ je nejcastéjsi ptipad), pak RQ = 1.
Pti oxidaci vysoce redukovanych sloucenin je hodnota RQ nizsi (pro vétsinu lipidd je RQ
ptiblizn¢ 0,7, u proteint 0,8). Naopak, pro vice oxidované slouceniny mize byt 1 vyssi nez
jedna (napt. pro kyselinu citronovou jako substrat je RQ = 1,33).
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Asimilace dusiku

v

Dusik je viibec nejhojnéjsi minerdlni zivinou, kterou rostlina pfijiméa a svym obsahem
v rostlinné biomase je na Ctvrtém misté¢ - hned za uhlikem, kyslikem a vodikem. Sira je
zastoupena sice mén¢ (asi jeden gram v kilogramu suSiny), ale stejné¢ jako dusik je
nepostradatelnou soucasti bilkovin a fady dalSich stavebnich soucasti rostlin. Oba prvky jsou
pfijimany z pudniho roztoku nejcast&ji ve znaén& oxidované formé (NOs™ a SO,”) a pied
inkorporaci do organickych molekul spotiebuje rostlina hodné energie na jejich redukci.
Clovék ani ostatni Zivogichové nejsou schopni redukce nitratii a sirantl a proto jsou zcela
odkazani 1 z tohoto hlediska na ¢innost rostlin.

Fixace molekulového (plynného) dusiku

Ackoliv vzduch v atmosfére je tvofen prevazné dusikem a plynny dusik je ve vysoké
koncentraci pfitomen 1 uvnitf rostlin, pfesto je to prvek, jehoz nedostatek nejcastéji limituje
rychlost metabolickych procesii. Molekulovy dusik totiz vyssi rostliny nedovedou piimo
vyuzivat k asimilaci (fixaci) do organickych sloucenin. Tuto schopnost vSak maji nékteré
prokaryotni organismy a piedev§im jejich cCinnosti vdéime za zasoby vyuzitelnych
dusikatych sloucenin, které se vyskytuji v ekosfére.

Fixaci dusiku mohou provadét jednak nékteré mikroorganismy Zzijici volné v padé (napf.
rodu Azotobacter a Clostridium), nebo v rhizosféte nékterych trav (zvlasté bakterie rodu
Azospirillum a Azotobacter). Nejvyznamnéjsi jsou vSak bakterie, které fixuji dusik pfi
pevném symbiotickém spojeni s kofeny nékterych druhli vysSich rostlin. Jde ptfedevSim o
bakterie dfive zahrnované do rodu Rhizobium (je nyni roz¢lenén do fady samostatnych roda).
Symbiotické fixace dusiku jsou schopny i nékteré aktinomycety (Frankia spp.) a sinice
(Anabaena, Nostoc). K hostitelskym rostlindm patii vétSina druhii Celedi Fabaceae, dale pak
nekteré stromy a kefe z celkem asi 23 roda (napt. Alnus, Myrica a Hippophae).
dusiku bakteriemi z okruhu byvalého rodu Rhizobium. Téchto bakterii zndme celou fadu
druht a ¢asto se vyznacuji specifickou afinitou jen k ur¢itym druhtim hostitelskych rostlin.
Vyskytuji se bézné v pide jako saprofytni organismy bez fixacni aktivity. Pti kontaktu s
kofenem vhodné hostitelské rostliny pronikaji po enzymatickém naruSeni bunécné stény do
bunék epidermis (obvykle do kotfenového vlasku), a pak dale az do vnitfnich vrstev kiry.
Tam stimuluji expresi fady specifickych gent v buiikach korového parenchymu kotene (viz
ramecek na nasledujici stran€), coz vede k mmnozeni bunék infikované casti kofene.
Vysledkem obnovené délivé aktivity je vznik kofenovych hlizek o velikosti asi 2 az 4 mm.

Bakterie se usazuji v cytoplazmé vnitinich (obvykle tetraploidnich) bunck hlizek.
Usazené (nedélivé) a ponékud zvétSené bakterie nazyvame bakteroidy. Jednotlivé bakteroidy,
nekdy ale 1 skupiny nékolika bakteroidi jsou obaleny peribakteroidni membranou, ktera
vznikd invaginaci plazmatické membrany hostitelské buiiky a vytvaii utvar oznacovany jako
symbiosom. V cytosolu bunc¢k s bakteroidy se vytvaii zvlastni protein (leghemoglobin)
cervené barvy, ktery reguluje hospodareni s kyslikem. Ten je sice potieba doddvat ve velkém
mnozstvi k respiraénim centrim v obvodové membrané fixujicich bakteroidii, ov§em velmi
selektivng, nebot’ ve vnitinim prostoru, kde probihé vlastni fixace dusiku, musi byt udrzovana
koncentrace kysliku na velmi nizké trovni. Klicovy enzym fixace, nitrogenaza, je totiz vyssi
koncentraci kysliku nevratné niCen. Na druhé strané termindlni oxiddza v bakteridlnim
dychacim fetézci ma ke kysliku mimoradné vysokou afinitu.

Je nutné zdlraznit, Ze cely proces vzniku symbiotického vztahu (migrace bakterii v ptidé
ke vhodnym kofeniim, tvorba hlizek a usazeni bakterii v bunkach), probihd za slozité
interakce hostitelské rostliny s bakteriemi, podlozené specifickymi komplexy desitek genti u
obou partnerskych organismd.
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Pronikéni bakterii rodu Rhizobium do kotenl hostitelské rostliny, struktura jedné ze sloucenin
vylu¢ovanych z kotenii vojtésky (vabicich baktérie), a schéma vlastni redukce dusiku.

PRUBEH VZNIKU SYMBIOTICKE VAZBY:

hostitelské rostliny,

v hostitelskych burikach,
6. vlastni fixace N,

1. vyluéovani druhové specifickych flavonoidnich latek z kofenu

2. specifické reakce vyvolané flavonoidy u vhodného druhu bakterii:
- chemotaxe (chemicky vyvolany pohyb smérem ke kofenum),

- indukce exprese skupiny nod- gent , coz vede ke tvorbé specifickych

oligosacharidl typu lipochitint, oznaéovanych jako nod- faktory

3. specifické reakce pod vlivem nod- faktor v hostitelské rostliné :

- tvorba lectinug (= proteiny s vazebnymi misty pro sacharidy) na povrchu
kofenovych vlasku - usnadrfiuji vazbu a prunik bakterii do kofene,

- tvorba specifickych proteint nodulint v kofenech
(jsou nutné pro tvorbu hlizek a zabezpeéeni fixaéniho procesu),

4. prunik bakterii do bunék kary infekénim vliaknem, rust hlizek,
5. tvorba bakteroidu (= zapouzdienych bakterii) a leghemoglobinu
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Redukce molekulového dusiku probihd v bakteroidech, které jsou hostitelskou rostlinou
napf. redukce CO, Na kazdou molekulu N, je zapotiebi dodat minimalné 8 elektront (z
toho 6 na tvorbu NHj a 2 na soucasné probihajici tvorbu H,), a déle energii z 16 molekul
ATP. Souhrnné lze celou reakci vyjadfit:

N,+8e¢ +8H +16 ATP — 2 NH3+H,+ 16 ADP + 16 P;

Cely proces je katalyzovan nitrogendzou, coz je enzymovy komplex slozeny ze dvou
¢asti oznacovanych jako Fe-protein a Mo-Fe-protein. Ty se jesté déli na nékolik podjednotek
s redoxnimi skupinami typu Fe-S. Nitrogenaza je pfivaddéna do aktivniho, redukovaného
stavu pomoci elektronii piendsenych k ni z jinych metabolickych procest. Poslednim
donorem elektroni byvd obvykle feredoxin nebo flavodoxin. Pfi pfenosu elektronli v
nitrogenaze je nutny i hoi¢ik navdzany na ATP.

Amonné ionty transportované z bakteroidii jsou pfimo v cytoplasmé hostitelskych bunék
zabudovany do organickych sloucenin (nejcastéji glutamin, glutamat a asparagin) a ty jsou
pak vedeny xylémem do nadzemnich c¢asti rostliny. V listech jsou pfevazné pouzity k syntéze
dalsich aminokyselin. Cast z téchto produktii je transportovana zpét do kotentl.

Mezi fixa¢ni aktivitou jednotlivych druhii a kment symbiotickych bakterii mohou byt
znacné rozdily. Proto se vénuje v soucasné dob¢ mimoiadné velkd pozornost nalezeni téch
nejefektivnéjSich mikroorganismu (selekci, genovymi manipulacemi). Nemensi usili se také
vénuje nalezeni nejvhodnéjsich hostitelskych rostlin. Existuji totiz velké genotypové rozdily
v poctu vytvatenych hlizek na jednotku kotfenii a rostlina také do znacné miry muze fidit
rychlost fixace N, v hlizkdch. Tato rychlost se podstatné méni v pribéhu ontogeneze -
nejvyssi je vzdy v obdobi tvorby semen.

Mnozstvi symbioticky fixovaného dusiku se snizuje pifi vys$Sim obsahu anorganickych
forem dusiku v ptidé€. Je to vcelku pochopitelné, nebot’ pfijem nitratovych ¢i amonnych iont
z pudy je pro rostliny méné energeticky naro¢ny, nez fixace N,. Naopak, zvySeny obsah
fosforu v ptd¢ pusobi na rozvoj symbiotické fixace stimulacné. Rocni uhrnné mnozstvi
fixovaného dusiku za optimalnich podminek miize dosahovat az 400 kg ¢istého N na hektar,
coz se zcela vyrovna davkam dusiku dodavanych do plidy formou umélych hnojiv pfi
intenzivni agrotechnice téch plodin, které symbioticku fixaci nemaji. Jinymi slovy,
symbioticka fixace je schopna pln¢ saturovat dusikem hostitelské rostliny, coz je v pfirodnich
ekosystémech vyhodné pfi kolonizaci uzemi s extrémné malym obsahem dusiku v pudé.

Meéreni rychlosti fixace dusiku se obvykle provadi ze stanoveni aktivity nitrogenazy,
kdy vyuzivame jeji schopnosti redukovat i jiné slouceniny, nez je dusik (stanoveni malych
zmén koncentrace dusiku ve vzduchu je totiz velmi obtizné). NejCastéji pouzivame acetylen,
pfidavany ke vzorkiim kotfenii ¢i pidy v uzaviené nddobce. Vznikajici etylen 1ze vysoce
citlivé méfit pomoci plynové chromatografie.

Asimilace nitrati a amonnych ionti

Schopnost symbiotické fixace dusiku je vyhrazena pomérné malé skupiné rostlin -
vSechny ostatni jsou odkézany na ptijem dusikatych sloucenin z plidy. Nejcastéji se jedna o
nitraty, nitrity a amonné ionty, které v ptd¢ vznikaji z plidni organické hmoty ¢innosti
mikroorganismll (= mineralizace dusiku). Pii rozkladu organickych latek vznikaji nejprve
amonné ionty (amonifikace). Ty se déale mohou oxidovat na nitrity (bakteriemi rodu
Nitrosomonas) a dale na nitraty (Nitrobacter) v procesech souhrnné oznacovanych jako
nitrifikace. Pti nedostatku kysliku v padé muize dochdzet k mikrobialnimu rozkladu
dusi¢nant na molekulovy dusik ¢i na plynné oxidy dusiku (denitrifikace) a tim i ke ztratdm
dusiku z pudy.

METABOLICKE PROCESY 39



Je to tedy pfedev§im dynamika pidni mikroflory, kterd rozhoduje o mnozstvi a typu
slougenin dusiku v ptdé. Cinnost mikrobt je oviem fizena podminkami prostiedi. Tak
napiiklad za nizké teploty a nizkého pH plidy je znacné zpomalena nitrifikace (tvorba nitrati)
a hromadi se pouze amonné ionty, nebot’ amonifika¢ni mikroflora je mnohem odolnéjsi k
nepfiznivym vliviim. VétSinou vSak maji rostliny k dispozici soucasné rizné piijatelné formy
anorganickych sloucenin dusiku.

N, NH, N,, NO,

fixace volatilizace denitrifikace
(Thiobacilius
denitrificans)

organickeé R N
= + -
formy dusiku amonifikace NH4 nitrifikace N03
T (Nitrosomonas sp.) 1 (MNitrobacter sp.) l

pFijem a asimilace kofeny rostlin a mikroorganismy (immobilizace)

Nitratové ionty piijaté z pidy nemiize rostlina zabudovat do organickych latek svého téla
pfimo, ale az po redukci na ionty amonné. K této redukci mize dochazet u n¢kterych druhti
piimo v kotenech, u jinych az v listech. Misto redukce 1ze zjistit jednak analyzou xylemové
Stavy, jednak stanovenim aktivity enzymu nitratreduktdzy v piislusnych organech. Avsak
také u druhti, které obvykle redukuji veskeré nitraty v kotfenech, miize nékdy dochézet k
jejich transportu do listil, a to v téch ptipadech, kdy aktivita nitratreduktdzy v kotfenech je
bud’ snizena (napft. nizkou teplotou), nebo je nedostatecnd vzhledem ke zvySenému piijmu
nitratt. Redukci nitrati 1ze popsat souhrnnou rovnici:

NO; +8¢ +10H — NH4 +3H,0O

Jiz z prvniho pohledu na tuto rovnici je ziejmé, ze jde o velmi naro¢nou redukei (oxidacni
¢islo dusiku se méni z +5 na -3 !). Také je uziteCné si vSimnout, Ze se spotfebovava vice
vodikovych iontii nez elektronii. Ubytek vodikovych iontii v cytosolu vede k jeho alkalizaci.
Pro zachovani optimalniho pH v buiikach jsou tedy nezbytné jisté kompenza¢ni mechanismy.
U kofendi obvykle dochazi ke snizenému vydeji H do ptidniho roztoku a naopak ke
zvysenému vylu¢ovani OH™ a aniontl organickych kyselin (pH ptdy v okoli koteni se tedy
zvySuje!). Redukce nitrath v listech je provéazena také zvysSenou tvorbou organickych kyselin
(zvlasté kyseliny jablecné ze sacharidli pies fosfoenolpyruvat a kyselinu oxaloctovou). K
témto reakcim dochazi vcelku samovolné, nebot’ aktivitu PEP-karboxyldzy je stimuluje
zvysené pH. Cely reakcni systém byva oznacovan jako biochemicky pH-stat.

Pii bliz§im pohledu na redukei nitrati v rostlinach zjistime, ze jde vlastné o dvé
navazujici reakce. Tou prvni je redukce nitratu na nitrit:

NO; +NADH+H" — NO; +NAD"+H,0
Tato reakce probihd za ucasti enzymu nitratreduktazy v cytosolu bunék (ne v organelach).

Nitratreduktaza je klicovym enzymem pii asimilaci nitrati v rostlinach, nebot’ nejvice
rozhoduje o jeji celkové rychlosti. V kazdé buiice se vyskytuje v nékolika formach (s odlisné
koédovanymi proteiny), ovSem s velmi podobnou zakladni strukturou i funkci. Jednad se o
komplex slozeny ze dvou totoznych podjednotek (homodimer). Kazdd z nich obsahuje tii
prostetické skupiny: FAD, hem a molybdenovy komplex.

Mnozstvi nitratreduktazy v rostlinach silné kolisé v zavislosti na genotypu i na celé fadé
faktort prostfedi. PiedevSim existuji velké rozdily v potencidlnich (maximalné
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dosazitelnych) hodnotach aktivity nitratreduktazy. Nekteré ruderdlni druhy (napi. kopfiva,
Urtica dioica) mohou dosahovat hodnot az stonasobné vysSich nez nékteré viesovisSni
rostliny (napt. borivka, Vaccinium myrtillus), které jsou adaptovany k ristu na substratech
velmi chudych na nitratovou formu mineralniho dusiku. Tyto druhy pak nejsou schopny
vyraznéji zrychlit a vyuZzivat nitraty ani pfi jejich dodani do substratu ve vétSim mnozstvi.

Ale 1 u téze rostliny ¢i listu se aktualni hodnoty aktivity nitratreduktazy mohou rychle
ménit 1 v pribé¢hu dne. Vzhledem k velmi kratké Zivotnosti tohoto enzymu (polocas rozpadu
je jen ne€kolik hodin), v bunkéch soucasné probiha jak syntéza, tak i rozklad (proteolytickymi
enzymy). Rychlost syntézy a tudiz i dosazitelna aktivita nitratreduktazy je v ptimé zavislosti
na mnozstvi nitratd v buiice. Jedna se tedy o typicky ptipad indukce enzymatické aktivity
substrdtem, kterd je jinak u vysSich rostlin velmi vzacna (na rozdil od bakterii, kde je bézna).
Aktivita tohoto enzymu je také stimulovana svétlem - jednak diky vyssi produkei reduktanti
(mze byt vyuzivan jak NADH, tak i NADPH, v zavislosti na dané form¢ enzymu)), ale
pravdépodobné 1 jinymi, na svétle zavislymi mechanismy (na zékladé informacich
zprosttedkovanych fytochromovym systémem, jak bude blize vysvétleno ve tieti ¢asti
ucebnich textll). Stimulace svétlem je ale podminéna pfitomnosti nitratd v buiice - pouze tedy
umociuje ucinek substratové indukce. Nicméné v nocnich hodinidch je asimilace nitratd v
nadzemnich ¢astech rostlin vzdy velmi zpomalena a tudiz tam dochazi k jejich hromadéni.

Navazujici redukce nitritu na amonny ion probihd u listi v chloroplastech, u jinych
organti pak v proplastidech. Nejlépe je prubé¢h tohoto procesu prozkouman v plastidech listi.
Zde se totiz vyuzivd primdrnich reakci fotosyntézy a vSech Sest potiebnych elektronii je
prenédseno z feredoxinu pomoci enzymu nitritreduktazy:

NO, +6e+8H" — NH; +2H,0

Pti redukci nitritd v kofenech a v jinych nezelenych organech je donorem elektront NADH ¢i
NADPH, produkované respira¢nimi procesy. Nékteré nové prace naznacuji, Zze i v tomto
ptipadé€ se podili na pfenosu elektrontll na nitritreduktazu protein velmi podobny feredoxinu.

Amonné ionty, at’ uz vytvoiené¢ popsanou redukci nitrat ¢i pfimo pfijaté koteny z pldy,
pusobi nepfiznivé na bunény metabolismus (zejména inhibuji membranové procesy vcetné
tvorby ATP) a proto jejich rychla vazba do dalSich sloucenin (u pfijmu z pidy piimo v
kotfenech) je zivotné dulezitd. V bunkach listli se navic uvoliluje velké mnozstvi amonnych
iontd v prabchu glykolatového (fotorespira¢niho) cyklu, které je také nutno opét vazat do
organickych dusikatych latek.

Prvni reakci asimilace amonnych iontl je obvykle tvorba glutaminu (amidovou vazbou
na glutamat) za ucasti enzymu glutaminsyntetdazy (oznacované zkratkou GS). Tato reakce
probiha v cytosolu za spotieby jedné molekuly ATP. Za dostatku amonnych iont v bunkéch
glutamin reaguje s 2-oxoglutaratem (ktery je produkovdn v mitochondridlnim citratovém
cyklu) za vzniku  glutamatu (viz schéma v ramecku). Tato reakce katalyzovana
glutamatsyntizou (GOGAT) probiha v plastidech a vyzaduje dodani redukéniho cinidla,
kterym v chloroplastech listovych buné¢k byva redukovany feredoxin (produkovany v
primarnich procesech fotosyntézy), v buiikach kofenti pak NADH. Cést takto produkovaného
glutamatu je vyuzita opét jako akceptor amonnych ionta pro dalsi cyklus jejich asimilace.

Dalsi ¢ast je ovSem vyuzivana pro tvorbu jinych dusikatych latek, v prvé fad¢ riznych
aminokyselin (aminoskupina glutamatu miize byt snadno pfenaSena transaminaci na rtizné
organické kyseliny) a z nich pak se syntetizuji hlavné bilkoviny. Bohaté na dusik jsou
nukleové kyseliny i mnoha sekundarnich metaboliti a zasobnich latek. Velmi vyznamnou
dusikatou latkou je také glutathion, jehoz stala zésoba v chloroplastech slouzi jednak jako
antioxidant, ale 1 jako substrat pro syntézu fady jinych dusikatych sloucenin. Cesty syntéz
téchto dusikatych sloucenin v rostlinach jsou jiz problematikou ¢isté biochemickou.
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Asimilace amonnych iontul
Nejcastéjsi cesta:

glutamat + NH,* — glutamin glutaminsyntetaza

glutamin + oxoglutarat —» 2x glutamat glutamatsyntaza

Za velmi nizkych koncentraci NHi, :

glutamat + NH,* — glutamin
glutamin + aspartat —» asparagin + glutamat asparaginsyntaza

Za velmi vysokych koncentraci NH; :
oxoglutarat + NH,* —» glutamat glutamatdehydrogenaza

Velmi zjednodusené schéma tii riznych cest asimilace amonnych iontl v rostlinnych bunkach.

Z fyziologického hlediska je velmi zajimavé sledovat zmény v obsahu dusikatych latek v
ruznych organech béhem ristu. Mladé klicici rostliny ziskavaji veskery dusik ze zasobnich
bilkovin ulozenych v semeni (proteinova teliska). Velmi rychle po zacatku kliceni jsou
zasobni proteiny hydrolyzovany na aminokyseliny a amidy, ze kterych jsou opét
syntetizovany nové druhy proteint a dal$ich latek.

Cely dalsi rast a vyvoj rostliny je provdazen maximalni uspornosti v hospodateni s
organicky vazanym dusikem. Zvlast¢ dramatické zmény nastavaji pii starnuti organa a pfi
tvorbé semen ¢i plodii. Funkce rostliny za téchto situaci smétuji k translokaci dusiku do mista
nejvetsi potieby z ostatnich svych c¢asti. Protoze nejvice dusiku je vazano v bilkovinach,
dochazi v prvé tadé k jejich rozkladu. Ze starnouciho listu, dfive nez uschne, mize byt
translokovano do mladych ¢i zasobnich organi az 85 % veskerého dusiku.

Pti tvorbé semen a plodil u rostlin nedostateéné zadsobenych dusikem je métitelny pokles
fotosyntézy listli. Tento na prvni pohled paradoxni jev se da vysvétlit pravé prednostnim
zasobenim reprodukénich orgédnt dusikatymi latkami odebranymi z listd (tedy 1 z ¢asti
karboxylacnich enzymi po jejich rozkladu), a to i za cenu snizené tvorby sacharidu.

Asimilace sirana a fosforecnant

Sira je nejCastéji pfijimana z pudy v podobé siranll a jejich asimilace v rostliné ma
nekteré podobnosti s asimilaci nitratt. Je to také energeticky velmi naro¢ny proces, ktery
souhrnné¢ mizeme vyjadfit takto:

SO +ATP+8¢ +8H" — S*+4H,0+ AMP + P;

K redukci siranii obvykle dochézi v chloroplastech listll, v omezené mife mize probihat
1 v kofenech (v proplastidech). Siranovy iont se nejprve vaze na ATP za vzniku adenosin-5-
fosfosulfatu (APS) a jedné molekuly pyrofosfatu. Ta se vSak zadhy rozpada na dva fosfatové
ionty. Teprve pak dochazi k vlastni redukci pienosem elektrond - u listd je donorem
feredoxin. Je zapotiebi celkem osmi elektronil, nebot’ oxida¢ni Cislo siry se méni z +6 na -2.
Produktem redukce je sirnikovy iont, ktery je ale hned vestavén do aminokyseliny cysteinu.

Rostliny jsou schopny vyuzivat i anorganické zdroje siry ve formé plynnych sloucenin
(predevsim oxidu sifi¢itého, pokud nedosahuje toxicky zvysené koncentrace). Molekuly SO,
po vstupu priduchy do listu reaguji s vodou za vzniku sifi¢itanovych iontl, které jsou v
chloroplastech redukovany obdobnym zptisobem, jak bylo uvedeno u sirantl.

Naprosta vétSina asimilované siry je pouzita ke tvorbé aminokyselin cysteinu a
methioninu, které jsou pravidelnou soucasti bilkovin i nékterych oligopeptidd. Sira je
soucasti fady redoxnich slou€enin i mnoha sekundarnich metabolitii, zejména silic.
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Asimilace fosforu rostlinami je pomérné jednoduchd, protoze fosfor - na rozdil od dusiku
a siry - zOstdva téméer stile v plné oxidovaném stavu. Z piady je piijimén jako
dihydrogenfosfatovy iont (H,PO4'), pouze ve vyjimeénych piipadech (za vysokého pH) jako
HPO,4>. Koncentrace t&chto ionti v piidnim roztoku jsou vzdy extrémné nizké (0,5 az 2 pM)
a proto ptijem obvykle vyzaduje metabolickou energii.

Po vstupu do cytoplasmy kotenovych bunék jsou fosfatové ionty rychle esterifikovany do
ATP. Cast z nich je pak jesté v kofenech vyuzita na syntézu fosfolipidii, DNA a RNA, &ést se
uklada jako zasoba do vakuol. V cytosolu se stabiln¢ udrzuje jen velmi nizka koncentrace.

Z kotfenli muze byt fosfor transportovan do nadzemnich orgént jak ve form¢ volnych
fosfatovych iontl, tak i vazany v ATP. U vétSiny rostlin jsou vSak na delsi vzdalenosti
transportovany piednostné anorganické formy fosforu, zatimco uvniti bunck (napf. mezi
organelami) prevladd vyména ATP a ADP. Pti starnuti listt je asi 60 % z jejich celkového
obsahu fosforu translokovéano lykem do jinych organd.

Vzhledem k nizké koncentraci fosforu v cytoplasmé je doba jeho obratu v metabolickych
procesech velmi kratka (jen asi 5 minut). Daleko nejvice fosfatovych iontl cykluje pfi

vvvvvv

a obménach fosfolipidii, RNA a DNA.
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Kontrolni otazky ke 2. ¢asti u¢ebniho textu Fyziologie rostlin

. Jaké jsou hlavni typy proteinovych komplext v thylakoidnich membranach chloroplastt a

které z nich se nachazeji jen v jejich ¢asti voln€ komunikujici se stromatem?

. Z jakych hlavnich ¢asti je sloZen fotosystém II v thylakoidech?

3. Jaké jsou hlavni funkcni rozdily mezi chlorofyly a karotenoidy?

10
12
13
14
15
16

18

19.

20.

21.

22.

23.

24.

25.

. Jakym mechanismem je zajiSténa jednosmérnost pfenosu excitani energie z antén do

reak¢éniho centra fotosystému?

. Jaké dil¢i fotochemické reakce vedou k hromadéni vodikovych iontii v lumen thylakoidu?

. Jakym zptusobem miize cytochromovy komplex pfispivat k vyssi energetické GcCinnosti

primérnich (fotochemickych) procest fotosyntézy?

Jaké odlisné typy redukcnich procesi mohou probihat v chloroplastech s vyuzitim
redukované formy feredoxinu?

. Popi§ pribéh cyklického transportu elektroni v thylakoidnich membranach. K tvorbé

jakych primarnich metaboliti vede?

. Co rozumime pod pojmem "nefotochemické zhaSeni fluorescence chlorofylu" a ¢im je

zpusobeno?
. Jaké jsou ti1 hlavni faze fotosyntetického cyklu redukce uhliku (Calvintv cyklus)?
. Jaké faktory podminuji aktivaci katalytické funkce enzymu Rubisco?
. Popi$ navaznost reakci v glykolatovém cyklu (fotorespiraci).
. Popi$ navaznost reakci ve fixacni cesté¢ C4. Jaké vyhody tato cesta rostlindm pfinasi?
. Popi$ ndvaznost reakci ve fixa¢ni cest¢ CAM.

. Jaké biochemické zvlastnosti rostlin s fixacni cestou CAM podmiiiuji jejich schopnost
otvirat pruduchy v no¢nich hodinach?

. 'V jakych jednotkdch nejCastéji vyjadiujeme mnozstvi fotosynteticky aktivniho zafeni
dopadajiciho na rostliny?
Ktera cast "svételné kiivky" rychlosti fixace CO, je nejvice ovlivnéna ucinnosti
fotochemickych procesti?

Jaké energeticky bohaté substraty jsou transportovany do mitochondrii rostlinnych bun¢k
a v nich pak vyuzivany pro tvorbu ATP?

Jaké hlavni multiproteinové komplexy se nachdzeji ve vnitini membrané mitochondrii
rostlinnych bun¢k a jakou maji funkci?

Jaky vyznam muze mit transport elektronii v mitochondriich alternativni (kyanid-
resistentni) cestou pro rostlinné buiky?

Jaké maximalni mnozstvi molekul ATP miZe vzniknout (fosforylaci z ADP) v rostlinné
bunice pii uplném rozkladu jedné molekuly glukozy na CO; a vodu?

K jakym hlavnim skupindm fyziologickych procesti v rostlindch jsou vyuzivany
energeticky bohaté slouceniny (hlavné ATP) produkované v mitochondriich?

Jaké hlavni vnitini a vn&jSi faktory mohou zvySovat celkovou rychlost respiracnich

procesu? )
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26.

26.

27.

28.

29.
30.
31.

32.

Jaké typy chemickych sloucenin se uplatiluji pfi navazovani symbiotickych vztahi mezi
hostitelskou rostlinou a vhodnym typem hlizkovych baktérii fixujicich plynny dusik?

Jaké specifické proteiny jsou nutné pro zabezpeceni redukce N, v bakteroidech uvnitf
hlizek?

Jaké pedochemické faktory (zejména koncentrace nékterych minerdlnich zivin) mohou
snizovat ¢i zvySovat symbiotickou fixaci dusiku?

Jaké hlavni skupiny ptidnich mikrobidlnich procesi ovlivituji pfemény dusikatych latek v
pude?

Ve kterych ¢astech buriky (ne celé rostliny!) dochazi k redukei nitratl na amonné ionty?
Jaké faktory prispivaji k aktivaci enzymu nitratreduktazy?

Na jakou chemickou latku se nej€astéji navazuji amonné ionty pii svém prvotnim vstupu
do organickych vazeb?

Ve kterych castech buitkky dochéazi k redukci siranti a k zabudovani siry do organickych
vazeb a jaky je prvni staly produkt toho procesu?
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Fyziologie rostlin

Ucebni text k pfednasce Bi4060 na prirodovédecké fakulté MU v Brné.
Ur&eno pouze ke studijnim G&elGim. Autor textu Jan Gloser.

3. CAST - RUST A VYVOJ

Obecné problémy riistu a vyvoje

I velmi dokonalé znalosti fyzikalnich a biochemickych principa fyziologickych procesii
(transportnich procest, metabolismu) nejsou jesté dostatecné k tomu, abychom vysvétlili
vznik dospélé rostliny z oplozeného vajicka. Je sice pravda, ze tvorba novych bunék je
zavisla na dostatku stavebniho materidlu z biochemickych procesii, ale pro zivot rostliny
zdaleka nepostaCuje jen hromadéni novych bunék - je nutna i jejich tvarova a funkcni
specializace, a krom& vymén hmoty a energie i vyména informaci. Jen tak mohou vznikat
odlis$na pletiva i celé organy, které rostlina potfebuje ke svému Zivotu. Ty zakladni informace
jak budovat télo rostliny jsou zapsany v genomu kazdé bunky, ovSem jejich realizace mlize
byt velmi modifikovana celou fadou vnitinich 1 vnéjSich faktori..

Rust rostlin je velmi Siroce pouzivany termin, obvykle oznacujici postupné zvétSovani
hmotnosti, délky, objemu ¢i po¢tu bun€k, organti i celych rostlin. Kvalitativni zmény, které
provazeji rust zejména pii specializaci bun€k a pletiv na rozdilné funkce, nazyvame
diferenciace. SpoleCnym plsobenim obou téchto procestt dochazi k postupnym tvarovym
zméndm (morfogenezi), které provazeji rostlinu po cely jeji zivot, tedy v pribéhu jejiho
ontogenetického vyvoje. ZastfeSujicim terminem wyvoj pak oznaCujeme celou posloupnost
prevazné kvalitativnich zmén, které ovSem jsou tésné€ spojeny se zménami kvantitativnimi.

Pribéh ristovych procesii u vétSiny rostlin neni pevné urcen, jak tomu byva u Zivocicht.
Presto lze pozorovat jisté obecné znaky rustu rostlin. K nim patii napt. zfetelnd orientace
nov¢ tvorenych struktur podle jisté osy (axidlni charakter riistu) a opakovani nckterych
strukturnich jednotek (modularni charakter ristu). Zv1ast€ vyznamnou ulohu hraje u rostlin
polarita bun€k 1 celych organd, projevujici se nestejnymi vlastnostmi protilehlych, zdanlivé
stejnych struktur Na bunécné urovni se jednd zejména o rozdilné funkcni vlastnosti
protilehlych ¢asti plasmatické membrany, a cytoskeletu.

Ristové procesy miizeme studovat na riizné Grovni- od bunééné az po trovei populacni.
V nasledujicich kapitolkach této Casti u€ebniho textu se zamétime hlavné na procesy spojené
s regulaci ristu a vyvoje rostlin v pribéhu ontogeneze, pocinaje oplozenim a tvorbou
embrya, pres vegetativni fazi az k ptechodu do fertilniho stadia a starnuti. Seznamime se
s mechanismem pisobeni hlavnich vnitinich (hormonélnich) regulatorG ristu a vyvoje, 1
s modifikujicim vlivem faktor vnéjSiho prostredi.

Riistové procesy na bunééné arovni

Rist zavisi v prvé fadé na zmnoZeni poctu bun€k a na zvétSeni jejich rozmért do
kone¢ného stavu. Na rozdil od Zivocichli probihaji tyto procesy jen v tzce vymezenych
zonach zvanych meristémy. Jiz v embryondlnim stavu se vycleituji dva typy primarnich
meristémil, jeden pro rust kofenl a druhy pro rist nadzemnich ¢asti (vyhonku, prytu). Tyto
meristémy se udrzuji aktivni v apikéalnich ¢astech kotene a vyhonku prakticky po cely Zivot
rostliny. Kromé toho se u vétSiny rostlin dodatecné zakladaji sekundarni meristémy mimo
apikdlni zény (interkaldrné, napt. kambium). Meristematické buiky jsou pomérné¢ malé, s
velkym jadrem, s tenkou bunécnou sténou a bez velké centralni vakuoly.
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Déleni bunék (cytokineze) je prvnim ristovym projevem. V délicich se buitkkach dochézi
k nékolika napadnym a pravidelné¢ se opakujicim zménam, které oznaCujeme jako faze
bunécného cyklu:

a) interfaze, u které lze rozlisit tii Casové etapy

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

b) mitoza, ktera se tradicné Cleni se na Ctyii Useky: profdze, metafize, anafaze, telofaze.
Na rozdéleni jadra rychle navazuje tvorba stfedni lamely, a k ni pfiléhajici bunécéné stény.
Material pro stavbu téchto soucasti je transportovan predevSim ve vaccich z Golgiho
komplexu. Orientace stfedni lamely urcuje, zda k rozdéleni bun¢k dojde ve sméru kolmém k
povrchu organu (antiklindalné) ¢i ve sméru rovnobézném s nejbliz§im vnéjsim povrchem
(periklindlné), coz mad pro vysledny tvar rostouciho organu zdsadni vyznam. Neméné
vyznamné je i fizeni rastu primarni stény (smér ukladani mikrofibril celulézy). Na ném zavisi
vetsi €1 mensSi roztazitelnost jednotlivych usekd bunécéné stény, a tedy i smér, ve kterém se
buika nejvic prodluzuje. V obou ptipadech jsou hlavnimi fidicimi prvky uvedenych syntéz
mikrotubuly. Jakym systémem ptenosu informaci jsou vSak fizeny vlastni mikrotubuly, neni
dosud uspokojiveé 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. Nékdy vSak dochazi i u téchto bun€k k dalsi syntéze a k replikaci DNA,
kterd vSak neni provazena délenim. Tak vznikne misto bézné diploidni bunky buiika
tetraploidni. Obvykle miva 1 vétsi rozméry.

ProdluZovaci faze bunééného riustu nasleduje hned po dé€leni 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 biofyzikalni proces, ktery je v posledni dobé
intenzivné zkouman. Ukazuje se totiz, ze prave tato rustova faze je mimoradné citlivd na
ruzné vnéjsi 1 vnitini regulace. Dfivéjsi teorie prodluzovaciho ristu bunék vychazely z
primarni tlohy tvorby a vclefiovani 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 rozpindni bunééné stény neni jeji zvétSovani mozné.
Fyzikalni mechanismy prodluzovaciho rustu bunék maji dva tidici komplexy:

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

Velikost turgorového tlaku zéavisi v prvé fadé na osmotickém tlaku bunky, a tudiZ i na
funkci transportnich proteintl v plazmatické membrang, které tidi 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 potencialu v butice. To ma za nésledek zrychleny
ptijem vody do buriky, spojeny se zvySenim turgoru. K udrzovani turgoru na ptivodni vysi je
vSak nutné udrzovat i plvodni hodnotu osmotického tlaku dalS$im piijmem osmoticky
aktivnich latek (hlavné ionti soli).

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

r=x(p-po

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

rustu (r) je zde chapana jako rychlost zvétSovani objemu bunky.
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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 vypliiovych slozek
(pektiny, xyloglukany, extensin atd.). Je také zndmo, Ze hodnotu roztazitelnosti mize rostlina
v jistych mezich rychle ménit uéinkem specifickych latek - fytohormonti (pfedevsim
plisobenim auxinil a giberelint, jak bude bliZze 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 nutné musi zpomalit az zastavit:
® pri poklesu turgoru pod prahovou urovenl, coz mize byt zpiisobeno jak nedostateCnym
zasobenim rostliny vodou (Spatnou dostupnosti vody v pudé ¢i velkym vyparem), tak i
malym obsahem osmoticky aktivnich latek v buiikach (nebot’ ty vznik turgorového tlaku
osmotickym piijmem vody podmiiuji).
® pri snizené roztaznosti bunééné stény, napf. vratnym pusobenim zpeviujicich bilkovin
typu extensint, ¢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 hormonalniho charakteru), coz muize ve svych disledcich vést
k rozdilim v citlivosti k nedostatku vody (tedy pii jak velké ztraté vody a tudiz i snizeni
turgorového tlaku se jiz zastavi rust).
RYCHLOST RUSTU

| OBJEMU BUNKY burika s velkou
roztazZnosti stény

prahova hodnota

t .
urgory burika s malou

roztaZznosti stény

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

Riist a diferenciace embrya

Vznik nového jedince pohlavni cestou u rostlin, stejné jako u zivocicht, zacind splynutim
haploidnich jader samici (vaje¢né) a samc¢i (spermatické) pohlavni buiiky, ale jisté specifické
odli$nosti pfece jen existuji. Vajecnd bunka je ulozena u krytosemennych rostlin ve zvlastni
struktufe oznacované jako zarodecny vak, ve které jsou uzavieny jesté dvé dalsi haploidni
jadra. Oplozeni se ucastni soucasné dvé samci buiiky. Splynuti jadra jedné z nich s jaddrem
vajecné builky davéa 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 fazi mnohem rychleji nez embryo, ovsem

Strukturni (anatomické) zmény pfi rastu embrya, zndzornéné na nasledujicim obrazku,
jsou jiz znamy dosti dlouho. Prvni pficné déleni protahlé 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 vznika 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 zfetelné rozliSen na dvé

RUST A VYVOJ 3



vrstvy po Ctyfech buiikach, jejichz osudy jsou v dalsim vyvoji zcela odlisné. Z horni vrstvy
bunck se postupné diferencuje apikalni meristém a zaklady déloznich listkl, zatimco ze
spodni vrstvy hypokotyl a vétsi ¢ast primarniho kofene vcetné meristému nad klidovym
centrem. Z pficného déleni bazalni bunky se vytvari sloupecek suspenzoru, napojujici
embryo k zarodecnému vaku, ovSem nejvrchnéjsi butika této struktury (hypofyza) se vyviji
zcela odlisné a v plné diferencovaném embryu jsou zni vytvoreny zaklady meristému
kotenové Cepicky a priléhajiciho klidového centra. Ve finalni fazi vyvoje embrya dochazi
k dal$imu prodlouzeni zékladu déloznich listkl (stadium oznacované jako torpédo), nasleduje
fizena ztrata vnitrobunécné vody a spole¢né¢ s dehydratovanym endospermem vstup do
dormantniho stavu ve zralém semenu.

8 bunék 16 bunék ranné kulovité

stadium

pozdné kulovité prechodné
primarni
kofen

klid.centrum

¥ Heof Cepicka
srdcité stadium semenacek

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

Rast a diferenciace embrya je 1 v soucasné dob¢é pfedmétem intenzivniho vyzkumu, ovSem jiz
nikoli observacné¢ anatomického. Hlavni pozornost je nyni orientovana k poznéni regulacnich
mechanismii, které fidi diferenciaci jednotlivych skupin bunék v rostoucim embryu.
Intenzivni vyzkum se provadi na modelovych rostlinach (hlavné Arabidopsis thalliana)
pomoci nejmodernéjSich molekuldrnich metod, nebot’ detailni znalost mechanismil fidicich
rust a vyvoj embrya muze mit kliCovy vyznam pro pochopeni regulacnich procest, které se
obdobnym zptsobem mohou odehravat v pribéhu dalSich, postembryonalnich vyvojovych
stadii rostliny v organech s ristovou aktivitou. Neni nutno zdlraziiovat, ze poznatky v tomto
sméru by mohly mit znacné praktické vyuziti pii zdmérném fizeni ristu uzitkovych rostlin.
Dosud ziskané vysledky nejsou jesté zdaleka uspokojivé, ale piesto jiz mohou slouzit jako
nazorny piiklad dokumentujici slozitost celé problematiky.

Z obecnych znakt (pfedpokladll), které se uplatituji pii regulaci rtistu a diferenciaci nove
vznikajicich bunéénych populaci, mizeme uvést alespon ty hlavni:
® polarita bunék, ktera je vytvorena jiz u zygoty pied 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 funkcni. Polarita je
pfenasena pii dalSich délenich i do vSech novych bunék.
® poloha bunék v prostorovych soutradnicich. Bunky maji schopnost vnimat informace o
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svém prostorovém umisténi v ramci vznikajiciho mnohobunééného utvaru a na zéklad¢ této
informace upravovat svoje dalsi chovani. Cely mechanismus podmiiiujici tento typ reakci je
ale dosud znam velmi nedostate¢né.

® ucast fytohormonii, zejména typu auxint a cytokinind. Ty jsou slozité fizenym zplisobem
transportovany rostoucim konglomeratem bun€k a podili se na mezibunééné koordinaci
Casove a prostoroveé odd€lené aktivace gent.

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

CLv3 \
'W PEe w
l == \ \ \'.

\  wus ~cLvi

vétsi pocet kimmenovych bunék jak klesa pocet kmenovych bunék,
zplisobuje zvysenl hladiny klesa i hfadina CLV3, obnovuje se
peptidu CLV3 tvorba WUS i kmenovych bunék

~a™

peptid CLV3 se navazuje na membranovou kindzu CLV'1
a tim potladuje tvorbu WUS (= transkripéni faktor, ktery je
nutny pro tvorbu kmenovych bunék)

Schéma jednoho z autoregulaénich mechanismu pfi rlstu embrya, ktery v tomto pfipadé slouzi

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

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

Diferenciace a rist jednotlivych organt mladé rostliny

Embryo uzaviené v zaschlém stavu v semeni mize obnovit sviij dalsi riistu az po ovlh¢eni
a dostatecné rehydrataci bun¢k. Avsak ani pak jesté nemusi dojit ke kli¢eni, pokud ztistal
zachovan velky obsah inhibi¢nich latek, zajistujicich vstup embrya do dormance (zejména
kyselina abscisovd). U nékterych druhti je navic kliceni podminéno ptfitomnosti latek
stimulujici povahy typu fytohormont a fytochromt, (budou probirany v dalSich kapitolach).
Pii kliceni semen jsou jako jedny zprvnich obnoveny respiraéni procesy a funkcnost
proteosyntetického aparatu, nasleduje spusténi tvorby hydrolytickych enzymut 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:
® Korenovd cepicka chrani apikalni meristém pted 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). Bunky 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 bunck produkovanych meristémem. Dochazi zde jiz také
k ¢astecné diferenciaci pletiv, predevsim vodivych elementa.
® /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 vnitinitho obsahu bunék piedurcenych k preméné na vodivé
elementy lyka (¢lanky sitkovic), ¢i dokunce k jejich uplnému odumienim (,,programovanou
smrti“, tedy sebezni¢enim) v pfipad¢ elementl xylému (cév a cévic). Vytvaii se také vrstva
bun¢k endodermis, ktera je pro spravnou funkci kofene nepostradatelna.

Zaklady bocnich kotenil se vytvaieji az ve zcela diferencovanych ¢astech kotene a nejsou
tudiz nijak zavislé na Cinnosti apikalniho meristému. Jejich tvorba za¢ina obnovenim délivé
aktivity skupinky bunék v pericyklu, iniciované stimulacnim plsobenim lokalné zvySené
koncentrace fytohormonl (piedev§im auxini a cytokininid). Spoustéci signaly vedouci k
tvorbé bocnich kofenli nemuseji vychazet jen z vnitiniho programu ¢i ,,potfeb* rostliny, ale
mohou vznikat pod vlivem faktori vnéjSiho prostredi, napt. za jisté koncentrace zivin v okoli
kotene. Rist bocniho kotfene je provdzen velmi rychlym vznikem apikalniho meristému a
kotenové Cepicky, jejichz funkce jsou zcela stejné jak u kotfene primarniho. Jedinym rozdilem
byva obvykle mensi gravitropickd reakce ¢i jeji Uplna ztrata. Tloustnuti kofentl je zajisténo u
nahosemennych a u vétSiny dvoudéloznych ¢innosti sekundarniho meristému (kambia), ktery
se zaklada mezi lykem a dievem. U jednodéloznych se obvykle kambidlni kruh nezaklada a k
tloustnuti dochéazi pouze zvétSovanim bunek a tvorbou novych cévnich svazkda.

P

Pocatec¢ni faze zakladani bo¢niho kofene v pericyklu
Pryt (= souhrnné oznaceni pro vSechny mimokoienové, tedy obvykle nadzemni casti

rostliny, odpovida 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 meristéma pro rast listd a kvétt.
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Usporadani vrstev délivych bun€k v apikalni ¢asti prytu je nejen znacné odlisné od kotfenové
Spicky, ale také specifické pro riizné druhy ¢i celé vyssi taxonomické okruhy rostlin.

V typickém piipad€ lze rozliSit na apikdlnim meristému vné&jsi jedno- az tfifadou vrstvu
bunék, délicich se antiklindlné (bunky plasté ¢ili tuniky), a vnitini bunky (korpus) dé€lici se
periklindlné¢ az neusporddané. Délivé builky Ize nalézt mnohem déle od Spicky vzrostného
vrcholu, nez jak tomu byva u kotfentl. K tvorbé¢ zakladl lista (/istovych primordii) vSak piesto
dochdzi v té€sné blizkosti vegetatniho vrcholu. Jedna se proces mimoiadné slozity z hlediska
fizeni, a sou¢asn¢ mimotadné diilezity z hlediska budouci stavby celé nadzemni ¢asti 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 zpisobu a frekvenci vétveni
stonku.

Listy se rozvijeji z listovych zakladu (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 meristém zajistujici rist do Sitky), a nékdy i v
bazalni Casti (interkalarni meristém, zv1asté aktivni u listd trav). Slozité tvary listovych Cepeli
u nékterych druht rostlin jsou vytvareny nestejnou aktivitou jednotlivych tisekit marginalniho
meristému. SloZzitost tvorby listi ale vyplyva také ztoho, Ze je nutno regulovat pribéh

%

rustovych procest ve tfech na sebe kolmych osach, urcujicich délku, sitku a tloust’ku listu.

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

E

Auxin Auxin

primordium

se protahuje

v podélném
sméru

zacatek tvorby
plocheho listu

Zakladani a rust listovych primordii s vyznacenymi 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 listt vétSiny dvoudéloznych rostlin
vSak délivy rust trva pomérné kratce a nelze jej znovu aktivovat. U téchto listli je déleni
bunék ukonceno jiz pfi 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 -
buniky mezofylu zastavuji rust diive nez epidermalni, a proto pii dalsim zvétSovani plochy
(jiz jen rustem epidermis) dochdzi ke vzniku rozsahlych intercelular v mezofylu.

Vytrvalé rostliny se sezénni periodicitou rastu (napf. naSe stromy) zakladaji listova
primordia pro jarni obdobi riistu jiz pfi tvorb&é pupent v pfedchdzejicim roce. Také v
semenech nékterych druhi rostlin 1ze nalézt jesté pred vyklicenim na embryu kromé zéklada
listd déloznich i1 primordia nékolika dalSich (pravych) lista.
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Vnitini chemické regulatory rustu

Zakladni informace pro fizeni rustu, diferenciace a hruby ,,stavebni plan“ morfogeneze
jsou sice kddovany v DNA kazdé rostlinné buiiky, ovSem tyto informace samy o sob¢ nestaci
pro zajisténi optimalniho pribehu uvedenych procesii. Builkky musi neustale monitorovat stav
vnéjSiho prostiedi a také komunikovat navzdjem. Podnéty z téchto zdrojli vyznamnym
zpisobem ovlivituji expresi genetické informace.

Koordinace rustovych procesii v rostlinach neni také mozna jen na trovni jednoho organu
- je nutnd souhra ¢innosti soubort 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). Jedna 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€ichii. Proto se také oznacuji jako rostlinné hormony
(fytohormony).

Fytohormon je definovan jako organicka sloucenina, ktera po syntéze v jedné casti
rostliny je transportovana do jiné jeji casti, kde ve velmi malé koncentraci zpiisobuje
fyziologickou reakci. K fytohormonim tedy nepocitdme anorganické ionty pfijimané z
vnéjSiho prostiedi, ani organické metabolity produkované rostlinou ve velkych kvantech
(sacharidy, aminokyseliny), i kdyzZ mohou vyznamné rast ovliviiovat. Nezahrnujeme k nim
ani uméle vyrobené slouceniny s regulacni u¢inkem na rist.

V soucasné dobé mame nejvice poznatkli o fytohormonech oznacovanych jako auxiny,
gibereliny a cytokininy a brassinosteroidy, kterd vytvareji Casto velmi pocetné skupiny
sloucenin s podobnou chemickou strukturou i s podobnou funkci v rostlinich. K velmi
vyznamnym a rozSifenym fytohormoniim patii 1 samostatné stojici slouceniny: etylén,
kyselina abscisovd a kyselina jasmonovd, znichz kazdd ma odlisné, zcela specifické
pusobeni. Uvedené zakladni fytohormony hraji nezastupitelnou regula¢ni tilohu u naprosté
vétSiny rostlin. Kromé nich je zndma jesté fada dalSich sloucenin, které vyhovuji definici
fytohormonu (napt. polyaminy a cela 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 plsobeni) fytohormonti jsou mnohem méné specifické ve srovnani s zivo¢iSnymi
hormony. Kazdy fytohormon mtize piisobit na buiiky v riznych organech a vysledek tohoto
pusobeni viibec nemusi byt podobny. Je totiZ ¢asto zavisly na vyvojovém stavu piisluSného
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 typt specifickych receptorii (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 ovliviiovani exprese genii v jadre, jak bude v dalSim textu pro kazdou
skupinu fytohormont blize popsano. Zejména jde o pisobeni na urovni piepisu (transkripce)
a upravy (processing) mRNA. Tyto ¢lanky 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 hormontd 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-octovad,

- kyselina -indolyl-3-mdselna,

- kyselina fenyloctova.

CH2COQCH

kyselina indolyl-3-octova:
(IAA) )
H

dalsi, méné éasté auxiny: c

@cu,_coon .-;;—‘-7"%| /\gcn?--conu
= u"“ ME4

kyselina fenyloctova kyselina 4-chlor-indolyl-3-octova

S NI

kysé!ina indolyl-3-maselna

Kromé toho muzeme v rostlindch najit dal$i tfi velmi podobné sloucCeniny, které vSak
povazujeme pouze za prekurzory auxinl (indolylacetaldehyd, indolylacetonitril a indolyl-
etanol). Velmi snadno se oxiduji na TAA. Zname vSak 1 n¢kolik uméle ptipravenych latek
s ufinkem charakteristickym pro auxiny - jde o aromatické slouceniny s karboxylovou
skupinou, coz jsou ziejmé dva nezbytné predpoklady pro ovlivnéni pfisluSnych receptorti v
rostlin€ (napt. kyselina a-naftyloctova, NAA). Ze vSech jmenovanych auxinl a jejich
prekurzor mame daleko nejvic poznatkll o tvorbé, transportu a degradaci kyseliny indolyl-3-
octové (IAA). Jeji obsah a tim i1 vyznam v rostlindch zcela pfevazuje 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. Apikdlni meristémy v nadzemnich ¢astech a mladé listy jsou tedy
hlavnimi misty syntézy IAA. Odbourdvani (degradace) IAA zacind obvykle ztratou
karboxylové skupiny. Kromé& fizeni rychlosti syntézy a degradace IAA mize rostlina
kontrolovat jeji koncentraci pomoci docasné inaktivace kovalentni vazbou na nékteré
organické latky, zejména na cukry a aminokyseliny. Z téchto konjugatii se pak IAA snadno
uvolnuje pomoci hydrolytickych enzymid. Vazana IAA ma velky vyznam jako zasobni
forma- mize byt uklddana i v semenech a rychle aktivovéna pii klieni.

Transport IAA v rostlin€ ma nékolik zvlastnosti. Na rozdil od vétSiny ostatnich
metabolitli, jen zfidka byv4d nalézana v lIyku ¢i v xylému. Nejcastéji je vedena
parenchymatickymi buitkami v blizkosti cévnich svazkii. Tento transport je pomérné pomaly
(gen asi 10 mm za hodinu) a vyZaduje metabolickou energii. Plazmatick¢é membrany
piekonava pomoci selektivnich transportnich proteini nékolika typt.. Pro vstup do bunky
(influx), slouzi hlavné symport (+2H") selektivnimi pienase¢i oznaGovanymi 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 bunek (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, protoZe pro pasivni transport anionii ven z buniky je obvykle pfiznivy
spad elektrochemického potencialu. Avsak 1 efflux mize byt v pfipadé potieby paralelné
provadén pomoci primarné aktivnich (ATP-vyuZzivajicich) pfenasect typu PGP.

Dalsi zvlastnosti je vyrazné polarni charakter transportu 144 - v nadzemnich castech se
pohybuje vzdy od ristového vrcholu a od mladych listh smérem doli, ke kofeniim
(bazipetalne), ale neni pfitom zavisly na ptusobeni gravitace (probiha stejnym zplisobem i u
stonku umisténého do vodorovné polohy). Bazipetidlni smér transportu je totiz urovan
nestejnym umisténim (lokalizaci) zminénych transportnich proteinii v plazmatické membrané
PtenaseCe pro vstup (AUX) nachazime jen v ,horni“ Ccasti bunky (tedy smérem
k vegetacnimu vrcholu), zatimco v jeji ,,spodni casti jsou ptenasece pro vystup (PIN).
Rychlost transportu auxini muize byt vyznamné ovliviiovdna plsobenim nékterych
specifickych metabolitli, zejména ze skupiny flavonoidu.

Pitsobeni auxinii na procesy v rostlinach je mnohostranné. Na nékteré z u€inkl auxinu
jsme jiz narazili v predchéazejici kapitole vénované embryogenezi a regulaci procesii
v meristéemech (véetné zakladani primordii listi, postrannich pupent, atd.). Lze jen dodat, ze i
diferenciace vodivych pletiv (cévnich svazkll) probihd spravnym zptisobem jen za plisobeni
jisté koncentrace auxinll. Nejznadméjsi oblasti plsobeni auxinli je ovSem je stimulace
dlouzivého riistu bunék, &asteéné i rychlosti d&leni, a to Gasto 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-méselnd). Vliv auxinl na
bunécné aktivity se v pfirodnich podminkach uplatiiuje i pfi poranéni, kdy stimuluji tvorbu
ochranné vrstvy zkorkovatélych bunék zacelujicich ranu, a v pfipadé potfeby i obnovu
poskozeného xylému. Uginek auxinii na obnoveni délivé aktivity se ale projevuje pouze za
pfitomnosti dalSich fytohormonl ze skupiny cytokinini. Auxiny mohou také ovliviiovat
tvorbu nekterych dalSich fytohormont, napf. tvorbu etylénu, ktery mé pfevazné inhibicni
ucinky, ale naopak i tvorbu giberelind, které maji stimulacni u¢inky na rist. Plisobeni auxini
muze tak byt nékdy neptimé, zprosttedkované 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
kapitoladch. Auxiny maji také vyznamny podil na fizeni apikdlni dominance ristu (= inhibi¢ni
vliv vegeta¢niho vrcholu na nize polozené pupeny), kterd 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& inhibi¢ni u¢inky na rist, a tudiz
by teoreticky mohla brzdit rozvoj nize polozenych pupend. Pfesnd méfeni auxinovych
gradientdl vSak tento jednoduchy regula¢ni mechanismus nepotvrdila, nebot’ mezi stupném
inhibice pupent a rychlosti pfitoku nativnich auxind nebyla zjiSténa kladnd zavislost. Na
druhé¢ strané vSak vime, Ze jisty vliv auxinll na apikélni dominanci je zcela nepochybny (pii
zastaveni jejich pfisunu je zrusena i dominance!). Soucasné vyzkumy dokazuji vyznamnou
ulohu terpenoidnich latek vznikajicich S$tépenim karotenoidl pii inhibici niZe poloZzenych
pupend, ovSem soucasn¢ bylo zjisténo, ze jejich ucinnost je vazana na interakci s auxiny.

Studium mechanismu piisobeni auxini v bunkidch se zpocatku zaméfovalo hlavné na
vysvétleni stimulace dlouzivého riistu.Vzhledem k tomu, ze jde o reakci velmi rychlou (jiz za
15 minut dochazi k méfitelnym rastovym zménam!), nelze ji vysvétlit vstupem auxini do
jaddra a ovliviiovanim genové aktivity, ale spiSe prenosem signalu z vhodného receptoru
v plazmatické membrané k mimojadernym efektoriim. Skute¢né se podatilo 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. Nasledné 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
dlouZzivého ristu.
:T:-"""Lc' -

Golgiho komplex %

\n
th auxin
SRR o -
oreemnek b7 1 oS Signala | Teceptor auxinu
] akiivowvany +
.gen . requladng
regulovany  propein

auxinem .
wodikowd pumpa

‘-.Hl .

. synléza prodeind
= § §f dilezitych
pro rist budbky

Klasicka predstava moznych mechanismu plsobeni auxin( na rist 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 zjednodusSen¢ ho lze popsat nasledujicim zptisobem:

Regulace genové aktivity auxiny
(zakladni mechanismus na molekularni urovni)
¢ anionty auxinu vstupuji do buriky pomoci prenasecu (AUXT), vystupuji z
bunky jinymi pfenasedi typu PIN (7-8). Na aktivité téchto transportnich
proteinl zavisi aktualni koncentrace auxinu v burice, a na jejich lokalizaci i
smer mezibunécneého 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-IAA (29 u Arabidopsis), které inhibuji aktivitu transkripénich faktor(
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 pfiblizné stejné stary jako v piipadé auxini
(pozorovani ucinku latek vylucovanych patogenni houbou Gibberella fujikuroi na zrychleni
rustu stébel ryze ve dvacatych letech a izolace Gc¢innych latek ve tficatych letech minulého
stoleti). Byl u¢inén v Japonsku a na dlouhou dobu zapomenut - teprve od padesatych let se
zacCaly gibereliny skute¢né intenzivné zkoumat.

Vsechny gibereliny patii mezi terpeny s 19 az 20 uhliky ve ¢tyfech kruhovych systémech
a nejméné 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& znadme asi 136 riznych piirozené se vyskytujicich giberelinli, ovSem jejich
vyznamnost je velmi rozdilnd. Byly nalezeny u vSech dosud zkoumanych druhii cévnatych
rostlin 1 u zna¢ného poctu druht rostlin nizSich, ovSem u kazdé¢ho druhu je pfitomno jen
nékolik typa giberelini. Nékteré jsou spole¢né fad¢é druhl (napt. GA; a GA3), jiné lze najit
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mnohem vzéacnéji, ¢i jejich funkce mohou byt vice specializované. Chemické struktury
jednotlivych slouc€enin z celé skupiny giberelinii (a fadu dalSich informaci o fytohormonech)
1ze najit na webové strance www.plant-hormones.info/gibberellin_nomenclature.htm .

Syntéza giberelinii in vivo vychazi z acetatovych skupin, ze kterych se tvoii kyselina
mevalonova a isopentenylpyrofosfat, jako zékladni stavebni prvek vSech terpenti. Degradace
giberelinii v rostlinach je velmi pomald, ale Casto dochazi k inaktivaci vazbou s jinymi
slou¢eninami. Konjugaty s glukozou (glukosidy) jsou nejcastéjsi a velmi dalezitou zasobni
formou giberelind.

Pravdépodobné kazda rostlinna buiika ma schopnost tvofit gibereliny, ovSem v nékterych
organech je tato tvorba zvlasté intenzivni. K nim patii ptedevSim mladé listy, které svou
produkci giberelini mohou pusobit na velké zrychleni riistu stonku. Neobycejné vysokd
koncentrace giberelinli byva pravidelné zjistovana v mladych, vyvijejicich se semenech, kde
se ukladaji ve form¢ konjugati. Transport giberelini, 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 1 v kofenech, ov§em
vlastni rast kofentl je jimi jen velmi malo ovliviiovan. SpiSe byva zjisStovano, ze vétSina
produkce giberelinll je transportovana xylémem z kotfenli do nadzemnich casti.

HO Q‘. “OH

HO O

Giberelin GA3 patfi k nejbéznéjsim giberelinim v rostlinach.

Z fyziologickych ucinku giberelinli je nutno na prvnim misté jmenovat celkové zrychleni
ristu zejména pak stimulaci dlouzivého ristu stonku. Geneticky pozménéné rostliny s
poruchou syntézy giberelinu maji zakrsly vzrist a jejich reakce na uméle dodany giberelin je
ptekvapivé velkd. Ale 1 normalni (geneticky nepozménéné) rostliny mohou vyrazné zrychlit
rust stonku po aplikaci giberelinu, coz je zvlasté napadné u trav, nebo také u nékterych rostlin
z ¢eledi brukvovitych, které¢ ve vegetativni fazi tvoifi pfizemni rizice se siln€ zkrdcenym
stonkem.

Gibereliny maji vyznamnou funkci pti kliceni semen. Na pocatku kliceni se uvoliuji
hydrolyzou z konjugovanych zasobnich forem, pozdé€ji jsou produkovany embryem. Kromé
stimulace rastovych procesti v proristajicim embryu (spolu s auxiny) stimuluji také tvorbu a
vylucovani hydrolytickych enzymii, které jsou nutné pro rozklad zasobnich polysacharidli v
semeni na jednoduché cukry vyuzitelné k rastu kli¢ni rostlinky. Na stanoveni rychlosti tvorby
a-amylazy v aleuronové vrstvé obilek je zaloZen jeden z biotestli pouzivanych na stanoveni
koncentrace a u¢innosti giberelina v extraktech.

Z dalSich ucinka giberelini lze uvést jejich stimula¢ni Ginky na tvorbu pylu a na
nasazovani plodu u nékterych ovocnych stromt 1 v téch ptipadech, kdy nedoslo k opyleni
(parthenokarpie, bezsemenné plody). Je také dokazan jejich vliv na urychleni pfechodu
z juvenilni faze do dospélosti, spojené napfi. se schopnosti tvorby SiSek u jehli¢natych stromti.
Gibereliny se mohou také podilet na indukci tvorby kvetii u fotoperiodicky zavislych druhti
rostlin, jak jesté¢ bude blize popsano v kapitole vénované fotoperiodicité. Experimentalné
bylo zjiSténo, Ze aplikaci giberelint 1ze nékdy prerusit dormanci semen i pupenll a nahradit
tak vlastn¢€ ptisobeni nizkych teplot, dlouhé fotoperiody ¢i Cerveného svétla, které jsou jinak
na odstranéni dormance nutné.

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

Dobte prozkoumanym je mechanismus stimulace tvorby hydrolaz v klicicich obilkach (viz
obrazek nize). Tvorba transkripéniho faktoru genu pro tvorbu a-amylazu v buikéach
aleuronové vrstvy je bez pfitomnosti giberelinu blokovéana represorem aktivatoru transkripce
K jeho odstranéni (degradaci po navazani ubiquitinu za asistence ubiquitin ligadzy) miize dojit
na zaklad¢ signalu pienaseného 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 volné pohyblivy
receptorovy protein az piimo 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 prenosu signalu z giberelinového receptoru
zakotveného v plazmatické membrang.

koleoplile aleuronové vrstva
{bohata na bilkoviny)

endosperm
(bohaty na krob)

< hydroiyticke
. ¥ - enzymy
\ rem gibereliny =* :
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. "t hydrolyzy
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Funkce giberelinl pfi tvorbé hydrolytickych enzym v kli¢ici obilce: hlavni sméry vymén metabolitl.
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Detaily mechanismu aktivace genu pro a-amylazu v jadie aleuronové bunky
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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 bunek dochazi predevSim zvySenim roztaznosti bunécné stény, nejspisSe ovlivilovanim
inkorporace proteinti ze skupiny extensini. Na rozdil od plsobeni auxinii neni zména
roztaznosti bunécné stény spojena se zménou jeji acidity. Na rychlost rastu piisobi pfiznive i
velké mnozstvi hexos, uvoliiovanych pii stimulované hydrolyze polysacharidd, 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 giberelinit je dosti omezené. Gibereliny nelze vyrabét ve vétsim métitku
synteticky a také jejich biotechnologickd produkce kulturami hub je drahd. Pfesto se obcas
pouzivaji, a to zejména na zvétSeni rozméru rostlin €i jejich organii (napf. postiikem
nékterych odrid révy vinné lze vypéstovat znaéné vétsi hrozny). ZvétSeni rozmértt 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 zpiisobuji tudiz zpomaleni ristu (riistové retardanty). K takovym latkam
patii napt. 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’ krats$i stébla jsou méné nachylnd k polehani. Jejich pouzivani
vSak uz v sou€asné dob¢ neni dovoleno, nebot’ zdravotn€ 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 dé€leni
(cytokineze). Toto Gsili bylo motivovano nejen moznymi aplikaénimi aspekty, ale vychdzelo i
z potieby 1épe vysvétlit ristové-regulacni procesy. Rozkladem DNA byla ziskdna slouc¢enina
nazvana kinetin, kterd byla sice velmi U€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 ndzev zeatin. Je asi vibec nejhojnéjsi ze vSech
cytokininti, kterych dnes jiz zname nékolik desitek. Cast z nich nachazime v rostlinach ve
volné formé, Cast jich byva vazana na nckteré jiné slouceniny (napf. jako atypické baze v
tRNA, nikoli vSak v DNA!). Spolu se synteticky pfipravenymi analogy predstavuje celd
skupina cytokininti vice nez 200 sloucenin.

Z chemického hlediska jsou si vSechny cytokininy dosti podobné, ovSem tvorba rtiznych
derivatl je zde Castéjsi nez u jinych fytohormond. Zékladni kostru tvofi adenin, na ktery je
pfipojen boc¢ni fetézec (napf. isopentenyl u jednoho z velmi béznych cytokinint,
isopentenyladeninu). Kromé 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 cytokininli. Nejvetsi regulacni u€inky vSak mivaji jen zdkladni
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 auxinii a giberelint je i zde
mozna tvorba konjugati (zejména glykosidl), které mohou byt vyuzity k ukladani do
rezervnich organil ¢i pro transport. Také u cytokininii mame potize s pfesnym urc¢enim mista
jejich syntézy, nebot’ toto nemusi byt totozné s mistem jejich nejvyssi koncentrace. Existuji
ale dostate¢né dikazy o zvlaste intenzivni syntéze cytokininl 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 ¢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 zdsobovany z kotent.

Izoprenoidni cytokininy:
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Aromatické cytokininy: /@ CiH
HHM /\@
Hr

M
e =
- > |\ >
M M
H
benzyladenin meta-topolin
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Chemicka struktura nékterych béznych cytokinina.

Fyziologické ucinky cytokininli jsou zna¢né riznorodé. Jejich prvotfadou funkci je
nepochybné schopnost regulace deéleni bunék v meristémech, ktera je ale vazana jen na jejich
optimalni koncentraci — nedostatek i nadbytek cytokininti rychlost déleni bunék 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 dvoudéloznych rostlin a rusi jejich
dormanci (zpusobenou napft. apikdlni dominanci), ovSem dalsi riist iniciovanych pupeni je
mozny pouze za spoluucasti auxinl a giberelind.

Velmi zajimavou a dosud malo probadanou oblasti piisobeni cytokininil je jejich interakce
s mineralnimi vyZivou rostlin. Hladina cytokinin se v rostlindich zvySuje Umérné se
stoupajicim mnozstvim dostupnych zivin v piid€é, coz ma nezanedbatelny dopad i na jejich
efektivnéj$im vyuzivani (napf. zrychleni a Gcelné smérovani jejich transportu, zabudovavani
v rostoucich a zasobnich orgdnech)

Vyznamny je také ucinek cytokininli na zpomaleni starnuti nékterych organa rostlin.
Mnoho pokust bylo provadéno zejména s listy, které si podstatné déle zachovavaji funkcni
chloroplasty a vysoky obsah chlorofylu jestlize je v nich obsah cytokininti zvySen (umélou
aplikaci ¢i pfirozenou cestou po zakotenéni fapiku). Ukazuje se, Ze cytokininy piedevsim
chrani membrany pted degradaci (antioxida¢ni ochrana nenasycenych mastnych kyselin).

Neméné vyznamny je i poznatek, ze orgdny se zvySenym obsahem cytokinind jsou
prednostné zasobovany metabolity rozvadénymi v lyku, coz ma vyznam nejen pro zpomaleni
starnuti nékterych organd, ale zejména pro preferencni zadsobeni téch nejrychleji rostoucich
¢asti rostliny. Také rychlost toku asimilati do zasobnich organti mize byt fizena cytokininy.

RUST A VYVOJ 15



Z dalsich zjisténych ucinkl cytokininli miizeme 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 proplastidi (véetné zvySeni
rychlosti tvorby gran a chlorofylu), coz lze vysvétlit zrychlenou tvorbou specifickych
rychlost dozravani, atd.

Mechanismus puisobeni cytokininii je znam jen pro nckteré jejich hlavni Ucinky.
Predevsim se zkoumala cesta pfenosu signalu pii iniciaci exprese velkého mnozstvi gent
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 dalsim kroku k pienosu fosfatové
skupiny na mobilni pfenaSe¢ signalu, kterym je protein oznaovany zkratkou AHP . Ten pak
vstupuje do jadra a po opakovaném pienosu fosfatové skupiny az na aktivaéni elementy (je
jich cela fada typil) 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 cytokininli na iniciaci a zrychleni celého cyklu pifi 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 bunck je podminén pfitomnosti auxind, které ovliviiuji predevsim
iniciaci replikace DNA.

Kromé¢ detailni analyzy jednotlivych slozek celého mechanismu pisobeni cytokinini
mame mnoho udaji o ristovych a vyvojovych zménach celych organt ¢i rostlin po
experimentalnim navozeni urCité hladiny cytokininl. Velka c¢ast jich byla ziskdna pfi
kultivacich meristému ¢i transgennich rostlin in vitro. Z nich je zcela ziejma koordinace
pusobeni cytokinind s auxiny nejen pfi jiz zminéném déleni bungk, ale pfedevsim pfi jejich
diferenciaci a tvorbé zékladli organa. Jen za ur¢it¢ého poméru koncentraci téchto dvou
fytohormoni regeneruji z kalusové kultury dokonale vyvinuté rostliny. Pfi pfevaze auxint je
preferovana tvorba kotfenti, nadbytek cytokinini vede pouze k tvorbé¢ stonkt a listi.
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Kyselina abscisova

I kdyz k objevu tohoto fytohormonu doslo mnohem pozdéji nez u vSech dosud
probiranych skupin (az v roce 1963), viibec to neznamend, Ze by snad byl méné¢ vyznamny.
Stale zieteln&ji se ukazuje, Ze kyselina abscisova (angl. Abscisic Acid, zkracené ABA) je
nejen velmi mocnym regulatorem riastovych procest u vSech vyssich rostlin, ale plni 1 dalsi
funkce souvisejici se zvySenim odolnosti vic¢i nepfiznivym vnéjSim 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, predevsim
xanthoxinu U listh k tomu dochazi v chloroplastech, u nezelenych organt pak v jinych typech
plastidli). Xanthoxin je pak postupné oxidovan na ABA-aldehyd a vlastni ABA. Tyto procesy
uz nejsou vazany na plastidy, ovSem piesto u listli nachazime nejvetsi mnozstvi ABA ulozeno
pravé v chloroplastech. Je nutno poznamenat, ze 1 xanthoxin ma fyziologické uc¢inky zcela
podobné ABA, ovSem je velmi mélo pohyblivy.
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MozZné cesty syntézy kyseliny abscisové v rostlinach.

Z fyziologickych ucinkii ABA je potieba na prvnim misté uvést zpomaleni riistovych
procesti. V téch Castech rostliny, které vstupuji do dormance (zejména pupeny na konci 1éta,
ale 1 semena)), pravidelné nachazime velmi zvyseny obsah ABA, ktery se udrzuje po dlouhou
dobu. Ukonceni dormance ale nemusi vzdy korelovat s poklesem obsahu ABA, protoze velmi
zalezi 1 na pfitomnosti protichtidné pusobicich stimulacnich latek (zejména giberelinti) jejichz
obsah se miize v pribéhu dormance zvySovat a utlumit pisobeni ABA.

Pti dozrdavani semen vSak ABA hraje prakticky vzdy mimotadné vyznamnou ulohu.

V zavérecné fazi ristu embrya se obsah ABA ve vSech strukturach semene vyrazné zvysuje a
jeji ucinky jsou jak inhibi¢ni, tak 1 stimula¢ni. Stimuluje wukladdni rezervnich latek
v endospermu a také tvorbu pocetné rodiny proteinii, které jsou oznaCovany jako LEA
proteiny (Late Embryogenesis Abundant proteins). Ty jsou nutné pro uchovani
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zivotaschopnosti embrya a bun¢k endospermu pfti jejich silné dehydrataci (vyschnuti) ve
finalni fazi tvorby semene. Inhibicni ufinky ABA se projevuji hlavné v utlumeni rustu
embrya pti dosazeni jeho optimalnich rozméri — dals$i pokra¢ovani v ristu by znemoznilo
spravné ulozeni v semeni. Pisobenim ABA je také inhibovana tvorba giberelinli, které by
narusSovaly vstup do dormance.

Dtive uvadéna uloha ABA pfi tvorbé odlucovaci vrstvicky zpiasobujici opad lista, 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 spoluti€asti etylénu. Starnuti je provazeno postupnym rozpadem proteind, chlorofylu,
nukleovych kyselin a dalSich snadno rozlozitelnych bunécnych soucésti provazené zvysenou
aktivitou hydrolytickych enzymi.

Kromé regulace ristu mé ABA mimofaddné vyznamnou ulohu v fizeni mnoha dalSich
fyziologickych procest pfi ptsobeni stresovych faktorti 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 pidy, 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 d¢je nejcastéji xylémovym transportem ABA, a pfispiva knému i zména pH
xylémové tekutiny. Ke zvyseni koncentrace ABA dochazi také pod vlivem nizkych teplot a
zasoleni ptidy. ABA je tedy vyznamnym c¢lankem obecné stresové reakce, kterd vede (mimo
jiné) i k tvorbe ,,antistresovych“ proteinii zvysujicich celkovou odolnost. Tvorba ABA za
zminénych stresovych situaci byva nejcastéji iniciovana poklesem turgoru bunék.

Mechanismus puisobeni ABA je znacné riznorody, nebot’ je vyuzivana k fizeni procest
jak velmi rychlych (napf. zavirani pruduchil), tak i procest relativn¢ dlouhodobych
(dokoncovani vyvoje semen). Zvlasté podrobné byl studovan mechanismus piisobeni ABA na
pohyby priduchii, o kterém se plivodné predpokladalo, Ze patii k tém relativné jednodussim.
Tyto ptedpoklady se vSak nesplnily protoze se ukazalo, ze i pti tomto regulacnim piisobeni
muze byt v téZe svéraci buiice vyuzivano vice cest pfijmu a pienosu signdlu. Ty zacinaji u
membranovych receptorti (n¢kolika typti), 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 n€které 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 buiiky. Uz tak
dost slozitou situaci dale komplikuje existence pfenosové cesty z membranového receptoru
bez aktivacni ucasti vapnikovych iontli (fosforylaénim mechanismem), a také existence
mobilnich vnitrobunéénych receptorit ABA.

Ke spusténi exprese genil (zejména pro ,,antistresoveé* proteiny) pod vlivem ABA dochézi
nejcastéji cestou aktivace transkripénich faktort (za ucasti aktivovanych kindz a mikroRNA),
pficemz prvotni signdl mlize byt pfendSen jak od membranovych, tak i vnitrobunéénych
receptori ABA. Muze ovSem dochdazet i k inhibici aktivity nékterych genti (napft. pro tvorbu
hydroléz), taktéz na Grovni transkripce.

Praktické vyuZiti ABA neni prfili§ casté. Ne¢kdy byva pouzivana formou postiiku ¢i
maceni k prodlouzeni dormantniho stavu (bez prortstani) konzumnich bramborovych hliz pii
jejich uskladnéni. Postiikem rostlin (polnich plodin) lze také zvySovat jejich odolnost ke
strestim, tedy napft. pted 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 ponckud piekvapujici, ale etylén svymi fyziologickymi uinky 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 ptisobeni.

Etylén produkuji vyssi rostliny ve vSech svych ¢astech, dale fada hub (v€etné hub zijicich
v pud¢), a nckteré mikroorganismy. Zvlaste velky vydej etylénu byva zjistovan u
dozréavajicich plodi, u velmi mladych 1 u starnoucich listl, 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 premén aminokyseliny methioninu
az na zvlastni kyselinu /-amino-cyklopropan-1-karboxylovou (ACC) za spotieby energie
jedné molekuly ATP. Ke kone¢né 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
uvoliovaného etylénu. Velmi ¢asto byva pozorovan autokatalyticky efekt - vyssi koncentrace
etylénu dale zvysuje rychlost jeho tvorby.

"P:Ing .'-I.Tp + H;-D
CHy = § = CH; = CH, = CH = COD- P+ PPy
mefionin *HH
a
4 |
CH, _? - CH, - CH; - CH-CCO-
ribdza-adenin

S-adenosyimetionin

ACC-syntaza

5- ! " a
mefylthioadenosin HGN + H.O + CO,

+

HaCw_ -MNH,

R
ACC 0, 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 (napft. u kotfenli v zaplavenych ¢i udusanych ptidach) se nutné musi jeji rychlost
snizovat. 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 rozmanit¢ a nékdy i1 ponckud protichliidné.
Nejcastéji byva pod jeho vlivem pozorovano zpomaleni dlouzivého riistu stonkl i kofenl a
souCasné jejich tloustnuti. Priivodnim znakem téchto zmén je jinad orientace mikrofibril
celulézy v bunéénych sténach. Reakce buncék v nekterych orgadnech vSak mize byt nestejna -
to pak vede k obloukovitému zakiiveni rostouciho organu (napf. fapiku listli - epinastie).
Nékdy také dochazi plisobenim etylénu ke ztraté gravitropismu. Zndmé jsou vsSak i nékteré
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kladné uc¢inky etylénu na rstové procesy - zrychluje dlouzivy rist né€kterych vodnich rostlin,
vyvolava tvorbu adventivnich kofenti a kofenovych vlaska, tvorbu odlu¢ovaci vrstvicky
bunék v fapicich listl, a také mize stimulovat kli¢eni semen.

Cetné jsou i udinky etylénu na jiné procesy, nez je pouze rust a morfogeneze. K
nejvyznamnéj$im patii stimulace procesti souvisejicich se zrychlenim zranim plodii.
Nejcastéji k tomu dochazi diky vyznamnému zvySeni aktivity enzyma hydrolyzujicich
polysacharidy (celulaza, pektinazy). Casto velmi zrychlend tvorba t&chto enzymii pod vlivem
etylénu byva pozorovana nejen v plodech, ale 1 v jinych orgénech, a vede k velmi zdvaznym
nasledktim (napf. lytické zvétSovani intercelular v kotenech, opad listli, plodu a kvéti, atd.).
Podobné jako kyselina abscisova zrychluje starnuti vSech organti, coz vede napf. k
rychlej$imu vadnuti kvéti a k rozkladu chlorofylu a rozpustnych proteint v listech. Na druhé
strané muze ale spoustét nekteré obranné reakce pti puisobeni stresovych faktort, a to véetné
tvorby specifickych lytickych enzymt k zabranéni priniku hyf patogennich hub.

Etylén miiZe pasobit jiZz ve velmi nepatrné koncentraci (asi | cm’.m™) a jeho tvorba miize
byt nékdy az ptekvapivé velkd (napf. 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 mize byt toto plsobeni v prostfedi s omezenou
vyménou vzduchu, napt. v padé. Zde mize dochazet nejen k vzajemnému ovliviiovani
kotent sousednich rostlin, ale také etylén produkovany pidnimi mikroorganismy a houbami
muze ovliviiovat (pfevazné inhibovat) rust kotentl.

Mechanismus piuisobeni etylénu je dnes jiz zndm pomérné dobfe. Bunéénym receptorem
etylénu je obdobné jako u recepce cytokinini transmembranovy protein typu dvouslozkové
histidinové kinazy, ovsem s nckolika zvlaStnimi znaky. Jednak byva umistén v membrané
endoplazmického retikula, ale hlavné se jednd o dimer s centralné navazanym kofaktorem
obsahujicim méd. Dal§i ptenos signalu pokracuje ptes nékolik postupné fosforylovanych
proteint az k aktivaci celé fady transkripcnich faktori v jadfe a k jimi modulované genové
expresi. Byl také dokazan piimy vliv etylénu na funkci membran, zejména na zvySeni jejich
propustnosti pro ionty soli.

JADRO
DNA "QEDCIEVEIe aktivni
. receptor
transkripce rozpad
ARNA 2 ___, bun&éné
o stény
ribozémy

sekreéni vacky
s celuldzou

Golgiho “&. N
komplex —f?l

.,:(:‘) _ (, g ’

endoplazmatické
retikulum

Schéma mozného plsobeni etylénu na rozpad bunécéné stény pfi dozravani plodu. 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 procesti v rostlinach souvisi v prvé fadé s
regulaci rychlosti dozravani plodii. Pro urychleni zrani ovoce koncentraci etylénu ve
skladovych komorach zvySujeme (zejména byva vyuzivano u bananti, které se museji sklizet
a transportovat ve zcela nezralém stavu). Naopak, mame-li zajem na zpomaleni zrani (pfi
skladovani jablek), pak etylén vytvareny ovocem musime ze vzduchu odstraniovat (napf.
vétranim ¢i pohlcovanim v roztoku manganistanu draselného). Tvorbu etylénu lze také
zastavit v bezkyslikatém prostiedi (uloZeni ovoce v dusikové atmosfére). Je nutno ale
poznamenat, Zze dozravani plodli nékterych rostlin (napt. ze skupiny citrusli) neni provazeno
zvySenou tvorbou etylénu, a tudiZz se ani nedd uméle (uvedenymi postupy) prub¢ch jejich
dozravani ovlivnit.

Nékteré ucinky etylénu nedovedeme zatim vysvétlit, i kdyZ jsou prakticky vyuzivany.
Jedna se zejména o indukci kveteni u broméliovitych (ackoli u jinych rostlin etylén obvykle
kveteni inhibuje!), a o vyrazné zvySovani podilu samicich kvéta u tykvovitych (ve spolecném
ptisobeni s IAA).

Brassinosteroidy

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

Prvni sloucenina tohoto typu, extrahovana z pylu fepky (Brassica napus) v dostate¢ném
mnozstvi pro stanoveni chemické struktury, byla nazvana brassinolid (podle zdroje pouzitého
steroidni fytohormon (castasteron) byl izolovan z hmyzich halek na kaStanovniku (Castanea
crenata), u kterych také byla hleddna neznama latka podporujici jejich rychly rist. Dnes jiz je
znamo vice nez 60 steroidnich fytohormontll (souborné nazyvanych jako brassinosteroidy).
Byl dokazan jejich vyskyt v riznych organech vSech druhti rostlin z vice nez 30 ¢eledi které
byly dosud analyzovény, a to vcetné¢ evolucné starych skupin nahosemennych rostlin a
kaprad’orostii. Relativné nejvétsi koncentrace byvaji nalézany v mladych orgénech, v pylu a
v semenech, ovem i tam se jedna o koncentrace extrémné nizké (fadové 1077 az 10™ M).

Syntéza brassinosteroidit 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 enzymd. . ,
RUST A VYVOJ 21



OH

OH
— > w0
HO o
campesterol brassinolid (BL)

Struktura nejucinnéjSi brassinosteroidni slou¢eniny brassinolidu a jejiho prekursoru campesterolu

Fyziologické ucinky brassinosteroidll jsou neobyc¢ejné mnohostranné. Piedevsim se jedna
o regulaci ristovych procesii, obvykle v tésné synergické interakci s auxiny. Maji silny
stimula¢ni vliv na rychlost déleni i prodluzovaciho rlstu bun€k, 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) bunééné stény. Obdobné jako auxiny
jsou schopny pusobit na rast kofenti: v malé koncentraci stimula¢né, ve vét$i inhibicné.
Brassinosteroidy jsou zcela nezbytné pro riist pylovych lacek. Vyznamna je i jejich tloha pii
diferenciaci vodivych pletiv, zejména stimuluji tvorbu xylému (pii nedostatku
brassinosteroidd se vice zmensuje zastoupeni xylému nez floému). Dalsi oblasti plisobeni se
tykaji Casto pozorované stimulace kliceni semen a zvysSeni odolnosti vici 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 pfijmu signalu dochazi zachycenim molekuly pfislusného BR specifickym
receptorem umisténym v plazmatické membran¢. Jednd se o homodimer zvlaStniho typu
serin/threoninové kinazy (BRII)s velmi dlouhym extracelularnim fetézcem aminokyselin, na
kterém jsou vazebna mista pro BR. Po navdzani molekuly BR dojde na vnitrobunéénych
usecich téze kinazy k nékolikandsobné fosforylaci a nasledn¢ pak ke komplikovanému
pfenosu signalu do jadra, tam pak k aktivaci transkripénich faktort a tim i genové exprese.
Brassinosteroidy jsou schopny aktivovat stovky genti v rostlinné bunice, z nichz ¢ast mize
byt aktivovana i auxiny, ovSem jejich koncentrace musi byt podstatné vyssi (az 1000x).

BRI BRI

BRI1T BRI1

Cytosol

C-terminus acts C-terminus i |n

as an inhibitor %} N EEEE S|

P Jjadro

Schéma funkce brassinosteroidového receptoru v plazmatické membrané. Po zachyceni dvou
molekul brassinolidu (BL) dojde k fosforylaci na nékolika mistech vnitrobuné&éného useku receptoru a
nasledné k aktivaci dalSich ¢lankd pfenosového fetézce.
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Schéma jednoho z moznych mechanismu spoluplisobeni brassinosteroidu a auxind (v tomto pfipadé
zesilovani ucinku auxinl indukovanou tvorbou brassinosteroidt).

Praktické vyuZiti brassinosteroidi (vyrabénych synteticky) neni zatim pfili§ rozsitené, ale
v dosud provedenych polnich pokusech bylo dosazeno zna¢né¢ nadéjnych vysledkl. Po
postiiku porosti 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 nepfiznivym vnéjSim podminkdm (mrédz, sucho) a k
napadeni patogennimi organismy.

Metodické pristupy ke studiu fytohormoni

Pokrok ve vyzkumu fytohormond je velmi tésné zavisly jak na vhodné voleném
koncepénim pfistupu, tak i na aplikaci vhodnych metod, a to pfevazné metod biofyzikalnich,
biochemickych a molekuldrné biologickych. Tradi¢ni, pfevdzné observacni piistup se dnes
jiz pouziva velmi omezené. Spociva ve stanoveni vztahu mezi reakci rostliny a obsahem
fytohormonil v pfislusnych orgéanech, ¢i reakce rostliny po umélé aplikaci fytohormonu na
jeji jistou ¢ast. Naprosta vétSina vyzkumnych praci provadénych v soucasné dobé vyuziva
rostliny geneticky pozménéné (mutanti, transgenni rostliny) se zvySenou ¢i sniZzenou tvorbou
urcitého fytohormonu, a nebo se zvySenou tvorbou enzymu fytohormon rozkladajicich.

V naprosté vétsiné pokust vychdzime z predpokladu, Ze limitujici je jen koncentrace
fytohormonu, nikoli kapacita receptorového systému. Tento predpoklad ale nemusi byt vzdy
spravny. Dal8i nepifijemnou komplikaci pokusti byvd vzijemné ovliviiovani néckolika
soucasné ptritomnych fytohormont, které lze stézi vyloucit. Nékteré fytohormony tézZ mohou
velmi rychle a vratné pfechdzet do méné aktivnich ¢i zcela inaktivnich konjugovanych forem.

Aktivni koncentrace fytohormont 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 zacina extrakci z cerstvého vzorku a
pfevedenim do bezvodych organickych rozpoustédel. Pak nésleduje pracné separace a Cisténi
(pfedevsim chromatograficky). Ke konecné kvantitativni detekci vyciSténych vzorktl se
nabizi celd fada metod s velmi rozdilnou piesnosti. Fyzikdlné-chemické metody zcela
prevladaji - zejména vysokotlakd kapalinova chromatografie (HPLC) s riznymi typy
detektoril, dale plynova chromatografie (GC), a to ¢asto ve spojeni s hmotovou spektrometrii
(GS-MS).

Imunologické metody maji extrémni citlivost, nedostiZznou jinymi postupy. Jejich SirSimu
vyuziti vSak brani obtiznd piiprava a tim 1 vysoka cena specifickych protilatek
(imunoglobuliny, které jsou produkované pouze zivociSnymi buiikami). Také naroky na
Cistotu extraktd jsou vysoké. Existuje fada modifikaci imunologickych metod s vyuzitim
radioizotopt ¢i enzymd.

Biotesty jsou z hlediska selektivity a kvantitativniho stanoveni fytohormonti naopak
nejméné presné, ale pfesto se i dnes obcas pouzivaji, a to zejména pro posouzeni jejich
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relativni biologické U¢innosti. Zejména se jedna o fytohormony vytvéiejici pocetné skupiny
chemicky ptibuznych slouCenin (napt. gibereliny ¢i cytokininy), které se mohou velmi
podstatné liSit 1 za stejné koncentrace v mohutnosti svych U¢inkti. Pro kazdou skupinu
fytohormonii byly vypracovany standardni postupy na vhodnych testovacich objektech (napf.
pro gibereliny rychlost riistu hypokotylu salatu). K biotestim se samoziejmé jiz nepouzivaji
hrubé extrakty z rostlinnych organii, jak tomu bylo dfive, ale jiz separované a piesné
definované slouceniny.

Vnéjsi faktory regulujici rist a vyvoj

Rust kazdé rostliny v pfirod¢ je ovliviiovan desitkami nejriznéjSich vnéjsich fyzikéalng-
chemickych faktorti, které jsou navic ve vzajemnych interakcich. Zkoumat cely tento
komplex je prakticky nemozné. Nastésti vyznamnost jednotlivych vnéjSich faktorti neni
patti zareni a teplota.

Fotorecepce, vlastnosti fytochromu a kryptochromii

Zateni je pro rostliny v prvé fadé zdrojem energie. V kapitolach vénovanych fotosyntéze
jsme si jiz vysvétlili, jakym zpisobem je fotosynteticky ucinna cast spektra rostlinou
zachycena a vyuzita. Vazba radiacni energie do asimilatt je jist¢ zdkladnim ptfedpokladem
rustu, ale neni to jediny zpusob, jak zafeni mize plsobit na rist. Zafeni je totiz pro rostliny
nejen zdrojem energie, zareni je i zdrojem diilezitych informaci o vlastnostech prostiedi, ve
kterém se nachéazeji. Na zakladé téchto informaci pak mohou usmériiovat rist, vyvoj i
pohyby jednotlivych svych ¢asti takovym zplisobem, aby bylo zajisténo pieziti a reprodukce
v daném typu prostiedi. Informacni vyznam nema jen mnoZstvi zateni a smeér ze kterého
dopadé na rostlinu, ale i spektralni slozeni a periodicita (stfidani svétla a tmy v pribehu dne).

Aby rostlina viibec mohla vyuzit informace pifenaSené zafenim, je nutna jeho absorpce,

dale pak prevod a zesileni ptijatého signalu. Jako fotoreceptory slouzi specializované barevné
slouceniny (pigmenty). Nékteré z nich pohlcuji jen dlouhovinné Cervené zafeni, jiné zase maji
maximum absorpce v kratkovinné oblasti (modra a fialova ¢ast spektra).
Jsou to proteiny (obvykle homodimery) voln¢ pohyblivé v cytosolu , které maji kovalentné
(ptes sirny mtstek) pfipojen tetrapyrolovy linearni fetézec (fytochromobilin). V disledku
pfitomnosti této chromoforové skupiny maji charakter barviva (pigmentu) s velmi uc¢innou
absorpci nékterych slozek svétla. V kazdé rostlin€ se obvykle mlze vytvaret (v zavislosti na
podminkach prostfedi a ontogenetickém stddiu) nékolik rtiznych fytochromii které maji
rozdilné proteinové nosiCe (apoproteiny), zatimco chromofor je u vSech stejny. U dosud
zkoumanych dvoudéloznych druhd byva fytochromii nejcastéji pét (oznacovanych pismeny
A, B, C, D, E), u jednodé€loznych byly zjistény jen tii (A, B, C). Apoprotein u fytochromu A
(ktery je v hojné mife syntetizovan u rostlin za nedostatku zareni ¢i v uplné tme) je znacné
specificky a byvéa oznacovan jako #yp 1. Strukturné-funkéni vlastnosti apoproteinti ostatnich
fytochromii syntetizovanych u rostlin az po jisté dob¢ osvétleni (oznacované souhrnné jako
proteiny typu II) jsou si znacn€ podobné, 1 kdyz v rostlinach plni i nékteré 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 fytochroml mize vytvaret dvé snadno vratné formy. Zakladni forma
vSech typt fytochromd ma svétle modrou barvu a maximum absorpce ve spektralni oblasti

jasnée cerveného zareni (660 nm). Oznacuje se zkratkou Py, (Phytochrome - red). V této
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form¢ jsou fytochromy rostlinami syntetizovany. Po ozafeni svétlem obsahujicim jasné
¢ervenou slozku dojde v chromoforu k izomeracni zméné 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-pepiid

ABSORBANCE

300 400 500 GO0 700 pOO
VLNOVA DELKA (nm)

Chromofor molekuly fytochromu a absorb¢ni spektra obou reverzibilnich forem, P, a P,

Mezi obéma formami fytochromil jsou zcela zasadni rozdily ve fyziologickych ucincich.
Procesy v rostlindach jsou aktivoviny jen formou Pg. Rozdily v Gi¢innosti obou forem jsou
dany zménami ve struktufe zdkladniho proteinu (ne v chromoforu), ktery funguje jako
autokatalyzujici proteinkinaza (blize bude popsano v dalSim 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 %
ptijaté energie z plného slune¢niho zafeni za dobu jedné minuty). Tato transformace vSak
neni uplnd ani pii del§im ozareni jen jasné cervenym svétlem, coz ostatné vyplyva z prekryvu
absopcnich kiivek obou forem fytochromti. V rostlindich vystavenych svétlu se proto
vyskytuji obé formy fytochromil, ovSem jejich pomér se mize ménit v zavislosti na
aktudlnim spektralnim slozeni dopadajiciho zateni. Forma Py je vSak velmi malo stabilni a
proto 1 bez ozéafeni tmavé Cervenym svétlem se u zatemnénych rostlin samovolné vraci na P,
a ¢astecné se také rozklada.

Je dilezité si uvédomit, ze fytochromy mohou rostlindm zprostiedkovat informace o
nekolika odlisnych viastnostech vnéjsiho prostredi, a sice:

(a) zda se rostlina nachazi ve tmé & na svétle: v tomto piipadé miize postacovat jako
spoustéci signal pouze pritomnost 1 velmi malého mnozstvi aktivni formy fytochromd, které
se vytvori 1 pfi velmi slabém osvétleni (pfesnéji malou davkou zateni) bez ohledu na jeho
spektralni slozeni. Mezi nejcitlivéjsi reakce na pritomnost zafeni patii inhibice rstu stonku
(u semendckt hypokotylu ¢i mezokotylu) pfi ruSeni etiolace (nadmérného ,,vytahovani‘
zatemnénych rostlin, pokud se napft. pfi klieni v pid¢ dostane vyhonek nad jeji povrch).
Reakci vyvola jiz pfeména 0,02% zasoby fytochromi na aktivni formu.

(b) jaké je spektrdalni sloZeni svétla v daném prostiedi, zejména jaky je pomér mezi
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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 vlinovych 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 fytochromli v rostlinach, a pravé tento pomér mize mit zdsadni
vyznam pro fizeni celé fady fyziologickych procest zahrnujicich kliceni semen, aktivaci celé
fady metabolicky vyznamnych enzymi, a pfedevS§im morfogenetické procesy (zakladani
novych odnozi a listli, fizeni tvaru a velikosti listi a stonk, aj.). Rostliny tolerujici zastinéni
(sciofyta) maji mnohem slabsi reakce na pokles poméru R/FR, neZ rostliny svétlomilné
(heliofyta).

(c) jaka je délka dne ¢i noci (tedy délka svétlé a tmavé periody v rdmcei denniho cyklu),
coz je dulezit¢ pro ftizeni fotoperiodicky zavislych procestt v rostlinach. Tato funkce
fytochromti je propojena s vnitini ¢asomirou a bude podrobnéji popséana v dalsi kapitole.

Mechanismus piisobeni fytochroml na fyziologické procesy je jiz vcelku uspokojive
prozkoumdn. Pfeména neaktivni formy (P,) do aktivni formy (Pg) fytochromu je provazena
autokatalytickou fosforylaci (pfenosem fosfatového iontu z ATP na vlastni molekulu, ze které
pak mize byt pfendSena na jiné proteiny a tim aktivovat jejich funkce). Fytochromy jsou tedy
zéatenim regulované proteinkinazy (serin/threoninoveho typu), u kterych pii fosforylaci dojde
soucasné 1 k jistym koformaénim zméndm, usnadiiujicim jejich transport do jadra a ndslednou
aktivaci transkripénich faktorti a tim i genové exprese. Je ale znamo, ze fytochromovou
signalni cestou mohou byt aktivovany i represory nékterych genil.

I kdyz vétSina aktivované formy fytochromi pfechazi do jadra, pfesto jista ¢ast zlstava
v cytosolu (v tésné blizkosti membran), kde mize plisobit jako aktivator nékterych rychlych
procesi nezavislych na expresi genll. Zejména se jedna o aktivace metabolicky vyznamnych
enzymdu a transportnich proteinii v membranach, véetné protonovych pump. Tim miize dojit
ke zprostfedkovani napt. svétlem fizenych zmén v dlouzivém rastu, které jsou meétitelné jiz
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Schématické znazornéni funkce fytochromu jako autofosforylujici proteinkinazy fizené svétlem

Jak jiz bylo zminéno na zacatku této kapitolky, v kazdé rostlin€ 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 mé v rostlinaich pon¢kud
odliSnou funkci (danou odliSnosti v biochemické reaktivit€), a proto popis mechanismu
regulace ur¢ité¢ho konkrétniho procesu v rostlinach plati jen pro pfislusny typ fytochromu,
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ktery je do n¢ho zapojen. Detailni popis jednotlivych regulacnich cest a regulovanych
procesti je jiz mimo rozsah tohoto ucebniho textu — vzdyt jen u modelové rostliny
Arabidopsis thalliana je jiz znamo nékolik tisic gent, jejichZ exprese je regulovana zafenim
se zapojenim fytochromové signalni cesty. Nas vyklad proto bude omezen jen na nékolik

Fytochrom A zprostiedkovavéa hlavné reakce za velmi nizkych davek zareni (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 piidavnou, organove
specifickou funkci (napt. prodluzovani tapikt listil, stonkovych internodii), ale jsou také
potiebné i1 pro fotoperiodické fizeni tvorby kvéti. Nase znalosti o jejich funkcich vsak jesté
zdaleka nejsou uspokojivé, protoze se s jejich vyzkumem zacalo relativné nedavno.

TFi hlavni typy reakci Fizené fytochromy

VLER (very low fluence response)

reakce, které jsou spoustény jiz pfitomnosti nepatrného mnoZstvi
formy P, (0.02% z P + P,), vytvofené jiz za extrémné malé davky
zareni - od 0,1nmol fotond m-2 (napf. inhibice rustu hypokotylu,
reakce nejsou vratné!).

LFR (low fluence response)

reakce, které vyZaduiji dostatecne vysoky pomér P, /P, staci véak
mala davka zareni (od 1umol m-2 fotonu), jsou snadno vratné
(napf. stimulace kli¢eni).

HIR (high irradiance response)

reakce vyzadujici velkou davku zareni (plné denni svétlo po dobu
nékolika hodin), napf. deetiolace, syntéza chlorofylu. Nejsou
citlivé na zmény poméru £,/ F,_, nejsou vratne, a na jejich fizeni
se podili i receptory modrého zafeni.

Po dlouhou dobu bylo zdhadou, pro¢ reakce typu VLFR probihaji i pfi plsobeni tmave
cerveného svétla (730 nm). K vysvétleni tohoto paradoxniho jevu je nutné si uvédomit, ze
konverze forem fytochromi neni v zadné spektralni oblasti Gplnd. Pfi ozafeni tmavé
cervenym svétlem se sice preméni 97% z celkového obsahu fytochromi do fyziologicky
neaktivni formy, ale zbyvajici 3% zUstavaji v aktivni formé (Pg). Pfitom pro aktivaci reakei
VLFR sta¢i jiz velmi nepatrné mnozstvi formy Pg (0,02%) zcelkového mnoZstvi
fytochromt.

Receptory modrého zareni

Kromé¢ fytochromti je ve vSech rostlinach pfitomna jeSté jind skupina fotoreceptort
aktivovand pouze kratkovilnnym zafenim. Jak bylo dokdzdno pfesnym méfenim akénich
spekter, tento typ fotoreceptor je citlivy nejen na modré a fialové svétlo, ale 1 na Cast
ultrafialového zafeni (UV-A), v celkovém rozmezi vinovych délek asi od 320 do 500 nm.
Izolace a identifikace téchto pigmentti byla (a stile je) obtizna, i kdyz k nejvaznéjsi
kandidatim jiz delSi dobu pattily flavoproteiny a karotenoidy. V soucasné dobé zname tfi
odlisné typy receptorti modrého zafeni: kryptochromy, fototropiny a zeaxanthin.

Kryptochromy jsou proteinové pigmenty blizce piibuzné fotolydzam, coz jsou enzymy
opravujici poskozeni DNA po plisobeni UV zatfeni. Na bilkovinny nosi¢ je navazéana jednak
molekula FAD (flavin adenin dinukleotid), ale také pterin. Kryptochromy v rostlinach
nejcastéji zprostiedkuji inhibici ristu stonku a hypokotylu po ozéafeni svétlem s obsahem
modré barvy.

Fototropiny jsou zapojeny, jak jiz nazev napovida, pfedevsim do regulace fototropickych
reakci (zakifivovani Casti rostlin vyvolané jednostrannym ozéatfenim, bude podrobnéji popsano
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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 nahlych zménach ozafenosti listd (slouzi k omezeni mozné
destrukce fotosyntetického aparatu nadbyte¢nou absorpci zareni). Fototropiny maji charakter
autofosforylujicich proteinkindz typu serin/threonin, ve kterych na nosny protein jsou
navazany dva komplexy FAM (flavin adenin mononukleotid).

Zeaxanthin je karotenoid, ktery hraje hlavni roli pifi svétlem fizené otviraci reakci
pruduchti. Zeaxanthin vznikd snadnou pfeménou z violaxanthinu v thylakoidnich
membrandch chloroplasti. V mezofylovych bunikdch dochéazi k jeho tvorbé az pii vysoké
ozarenosti listi a jeho funkci je chranit fotosynteticky aparat pred destrukci nadbytkem
excitaéni energie. Ve svéracich buiikdch ale dochazi kjeho tvorbé jiz ptfi velmi malé
ozafrenosti (rano za svitani), a jeho mnozstvi v prubéhu dne stoupad ¢i klesa paralelné¢ se
zménami zafeni. Na aktudlni koncentraci zeaxanthinu v chloroplastech svéracich bunék
zavisi intenzita signalu, ktery je prendsen z chloroplastu k plazmatické membrané, kde jsou
jim aktivovany protonové pumpy (H'-ATPazy). Naslednd 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 ovlivituje rast rostlin uz od kli¢eni semen.
Z ptiblizn¢ jednoho tisice dosud zkoumanych druhti bylo zhruba u dvou tfetin zjiSténo, Ze
jejich semena jsou lépe kli¢iva na svétle nez ve tmé. U semen zbyvajici tietiny bud’ nebyla
zjiSténa zadna zavislost nebo byla naopak klicivost svétlem inhibovana. Pokusme se nyni
vysvétlit, jaké mohou byt pticiny téchto jev.

Jestlize zdravé semeno nekli¢i, ackoli vnéj$i podminky jsou pro kli¢eni pfiznivé, nachdzi
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 nekli¢i, oznacujeme jako fotodormantni.

Jiz v klasickych pokusech s fotodormantnimi semeny salatu, které vedly k objevu
fytochromtl, byl zjistén rozhodujici vliv ¢erveného svétla na jejich kliceni. Jak jiz dnes vime,
ptitomnost jist¢tho mnozstvi aktivni formy fytochromt (Pg), vytvofené z inaktivni formy (P,)
pusobenim svétla s vyznamnym podilem jasné Cervené slozky, vyznamné podporuje kliceni.
V suchych semenech muize byt jisté mnozstvi aktivni formy fytochromil uloZeno, nékdy
(zejména u drobnych semen) ale nikoliv. Tyto rozdily jsou zavislé hlavné na podminkéch, za
kterych semena dozrévaji. Pokud pti dozradvani pievazuje tmavé Cervend slozka svétla nad
Cervenou (coz je vzdy, kdyz svétlo pronikd k dozravajicim semenlim strukturami
obsahujicimi chlorofyl), pak po dozrani tato semena obsahuji pfevazné€ jen neaktivni P, a v
disledku toho jsou fotodormantni. Pokud jsou vSak pifi dozravani pfiznivé podminky pro
tvorbu Py, pak byva i veétsi mnozstvi této aktivni formy fytochromi v semenech uchovéno.
Takova semena pak mohou byt po ovlhéeni kliciva 1 ve tmé (nejsou fotodormantni). Avsak i
u téchto semen muize dojit k inhibici kli¢eni z jinych divoda.

Spektralni slozeni svétla byva na riznych stanovistich v ptirodé velmi odlisné. Jak bylo
jiz zminéno, pod korunami lesnich stromd, stejné tak 1 pod hustym listovym zdpojem jinych
porostt (louky, polni plodiny) je vSak az pétkrat vice tmavé ¢erveného svétla (o vinové délce
700 az 750 nm) neZ svétla jasné Cervené barvy, coz vede ke snizeni obsahu aktivni formy
fytochromt a tudiz to mize vést i k inhibici kli¢eni téch semen, kterd lezi na povrchu pudy.
Je vSak nutno poznamenat, Ze citlivost k tomuto inhibi¢nimu plsobeni je u rliznych druht
odli$na - u svétlomilnych rostlin je podstatné vétsi nez u druhti snasejicich stin.

Pfi hlub$im studiu fotodormance nas nemiize uspokojit pouhé zjiSténi, Ze pfitomnost
aktivni formy fytochromt (Py) je pro kliceni nutnd, ale ptame se, proc¢ je vlastné nutna, tedy
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jakym mechanismem ovliviiuje procesy spojené s klicenim semen. Pro kauzalni analyzu je
dalezity poznatek, ze nejvétsi i¢inek mé zafeni zachycené embryem (v oblasti hypokotylu a
radikuly), nikoliv délohami. NaSe soucasnad pifedstava je takova, Ze klicovou funkci ma
aktivni forma fytochroml obsazend v buiikach, které vstupuji do faze dlouzivého rustu.
Plisobi stimula¢né predevSim na transportni proteiny v membranach. Tim dojde ke vzestupu
osmotického tlaku bunék, coz je prfedpokladem 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 enzymi v cytosolu, a to fytochromy zprostiedkovanou fosforylaci.

Nelze zatim spolehlivé odpoveédét na otazku, jak fytochromy pii ruseni fotodormance
ovliviuji koncentraci a ucinek fytohormont. Jako velmi pravdépodobné se ukazuje ovlivnéni
tvorby giberelint a cytokinint, o nichz je zndmo, Ze pfi aplikaci na dormantni semena mohou
nahradit ucinek Pg. Také je mozné uvazovat o vlivu aktivni formy fytochroml na
odbouravani inhibitorl kliceni, pfedevs§im kyseliny abscisové.

Utinky svétla na procesy spojené s tvorbou jednotlivych organt (morfogenezi) jsou
vyrazné u mladych rostlin hned po vykliceni. U trav je svétlem zastavovan rust mezokotylu i
koleoptile, a souCasné je stimulovdno rozvinuti stocenych listl. Tyto procesy jsou fizeny
fytochromovym systémem - lze je navodit jiz velmi slabym cervenym svétlem. V tomto
ptipadé je zfejmé fytochromy stimulovana tvorba giberelinti, ¢i alespon zvySena citlivost
nékterych bun€k na jejich pisobeni. Aplikaci giberelini totiz dosdhneme stejného efektu jako
pusobenim cerveného svétla.

U kli¢nich rostlinek dvoudéloznych druhti je jednou z prvnich nédpadnych reakci na svétlo
narovnani ohybu hypokotylu (1 epikotylu). Tento ohyb je pravdépodobné vyvolavan
plisobenim etylénu, jehoZ syntéza je na svétle zastavena. Plisobenim svétla se dale zrychluje
rust plochy listd i délka fapiku. Velmi rychle, ¢asto béhem nékolika hodin, dochézi k tvorbé
chlorofylu a pln¢ funk¢nich chloroplastl z proplastidii, tedy vcetné tadné fungujicich
thylakoidnich membran a enzymii nutnych pro zabezpeceni asimila¢nich procesi.

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

Fotoperiodicky Fizené procesy ristu a vyvoje

V téch oblastech nasi planety, kde dochézi k velkym a pravideln¢ se opakujicim zménam
klimatickych faktorti (coz je kromé tropickych oblasti téméf vSude), je pro rostliny velice
dualezité, aby pribéh jejich fyziologickych funkci byl synchronizovéan s ro¢nimi klimatickymi
cykly. Nestaci pouhé ptizptisobovani se okamzitému stavu vnéjSich faktorti. Mnohé procesy
v rostlinach potifebuji ke zdarnému dokonceni dosti dlouhou dobu (napt. tvorba kvéti a
dozrani semen), u n¢kterych je dokonce naprosto nezbytné, aby zapocaly jesté pred vlastnim
pusobenim kritického faktoru (napt. zvySeni odolnosti vii¢i mrazu). Proto je pro rostliny tolik
potfebna informace, v jakém rocnim obdobi se nachdzeji. I v tomto ptipadé hraje hlavni
ulohu zéfeni a jeho pfijem fytochromovym systémem.

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

Popis fotoperiodickych zavislosti v obecné roviné je mimoradné obtizny, nebot v nich
panuje obrovskd mezidruhova variabilita. Neni divu, vzdyt jednotlivé rostlinné druhy, a to i
ty, které dnes rostou v piirodé¢ pohromadé, ¢asto maji svlij pivod v oblastech s odlisSnym

RUST A VYVOJ 29



radiatnim reZzimem (danym zemeépisnou Sitkou). Navic, vzhledem k rozdilné rychlosti
rustovych a vyvojovych procest, mize mit pro n¢ informace o délce dne nestejnou dilezitost.
Co je vSak zvlasté zdvazné, 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 pdsmu vyznamnou informaci o néastupu teplotné neptiznivého
obdobi (zimy), ale pro rostliny rostouci v oblastech s mediterannim typem klimatu je to
naopak informace o nastupu obdobi ptiznivého pro riist, nebot’ po letnim suchu bude kone¢né
dostatek srazek.

Podivejme se nejprve na nckteré fotoperiodické zavislosti kveteni. Jen malo druha
zaklada kvéty zcela bez jakékoliv vazby na délku fotoperiody (fotoperiodicky neutralni
rostliny, z bézné péstovanych druhl 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) dochdzi k
tvorbé kvétlh vyhradné az po prekro€eni urcité minimdlni délky dne. Tato kriticka 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 jedincti vykvéta i za kratkého dne.

Dlouha fotoperioda naopak inhibuje tvorbu kvéti u krdatkodennich rostlin (napt. nékteré
druhy chryzantém, merlik bily). Také zde se setkdvame s rostlinami absolutné a fakultativné
kratkodennimi. Novéji byly vyclenény jesté dalSi kategorie, jako napt. rostliny dlouho-
kratkodenni, které vytvareji kvéty sice za kratkého dne, ale pouze tehdy, jestlize predchazelo
obdobi s dlouhymi dny, (tedy jen na podzim a nikoli na jafe, i kdyz aktualni délka dne mize
byt v obou ro¢nich dobéach shodnd.). K takovym rostlinam patii napt. Bryophyllum crenatum.
Je potieba jesté¢ upozornit, Ze 1 rizné odriidy téhoZz druhu se mohou znacné liSit ve svych
narocich na délku dne, nékteré mohou byt kratkodenni a jiné dlouhodenni. Také teplota v
prabéhu kultivace miize znacné 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 (napf. u nékolika druhii trav, merlikd, okiehkt aj.), vétSinou je vSak
zapotiebi cykli nékolik.

Pii fenomenologickém vyzkumu fotoperiodismu bylo provedeno obrovské mnozstvi
pokusti, ve kterych se zejména vyuzivalo rostlin s kvetenim absolutné zdvislym na
fotoperiod¢ a navic s jednodenni indukéni dobou, jako napt. merlik ¢erveny (Chenopodium
rubrum), nebo tepent durkoman, (Xanthium strumarium). Bylo dokézéno, Ze pro kratkodenni
rostliny, ke kterym patii pravé merlik a fepen, neni dtlezitad délka svételné Casti dne, ale musi
byt ptesné dodrzena dostateénd délka noci. Ta navic nesmi byt pferuSena ani kratkym
osvétlenim svétlem které obsahuje Cervenou c¢ast spektra (tedy napt. béznym dennim c¢i
umélym svétlem bez selektivnich filtrl). Pokud by ovSem nasledoval osvit tmavé Cervenym
svétlem, indukce kveteni by prob&hla normalng. Uéast fytochromii v tizeni fotoperiodickych
reakcei byla dokazana i v jinych typech pokust.

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

Pro vysvétleni mechanismu fotoperiodické stimulace €i inhibice zakladani kvéti bychom
v prvé tad¢é potiebovali znat jakym zplsobem vlastné rostlina "méti" délku dne ¢i noci.
Jednou z moznosti se zdala byt postupnd autoreverze Pg na Py, ke které dochdzi ve tmé. K
indukeci fotoperiodické reakce by pak mohlo byt dulezité dosazeni jist¢ého poméru mezi Pg a
P, ¢i Gplna absence formy Py . Jak jiz vime, narusSeni tmavé periody svétlem, pii kterém se
rychle méni pomér mezi Pg a Pr, 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 vykyva v citlivosti k fotoperiodické indukci
(napt. pfi uméle prodluZzované temné periodé ¢i pii naruSovani temné periody kratkym
osvétlenim v riznou dobu od zacatku zatemnéni) ukazala, uvedeny fidici systém typu
"ptesypacich hodin", navic spoléhajici pouze na pomérné¢ jednoduchou reakci, nemuze
uspokojivé vysvétlit fizeni vsech fotoperiodicky zavislych dg&jt. Ucast fytochromového
systému je zajisté nezpochybnitelna, ovSem jeho k jeho fidici funkci bude ve vétsin€ pripadi
fotoperiodicity nutnd spoluprace s wvnitini Casomirou oscilatorového typu ("biologickeé
hodiny", blize v dalsi kapitole).

Rouskou tajemstvi byl dlouho také zahalen zptisob tvorby a prenosu signdlu pro kveteni
uvnitf rostliny. Bylo bezpecné prokézano, Ze fotoperiodicka indukce tvorby kvétnich zékladt
neprobiha pfimo v apikdlnim meristému. Délku dne (respektive noci) detekuji listy a
informace musi byt do meristému néjakym zptisobem pienesena. Skutecnost, Ze jde o latkovy
pienos, bylo mozné dokazat napt. roubovanim neindukovaného vrcholu na indukovanou
rostlinu, ¢i stanovenim doby nutné k pienosu indukéniho signdlu (fadové hodiny).
Spekulovalo se o existenci zvlastni latky (pracovné oznacované jako "florigen"), avsak usili o
jeho izolaci dlouho nebylo korunovéno uspéchem. To pak vedlo k nazoru, Ze na indukci
kvéti se asi podili soucasné vice latek (fytohormonu 1 jinych metabolitl) ve vzdjemné
interakci. Soustfedénym usilim nékolika védeckych kolektivl a s pouzitim modernich metod
molekularni biologie se ale v neddvné dob¢ konecné podafilo mnohé z uvedenych zahad
vytesit. Bylo dokazano, ze skute¢né specifickd sloucenina indukujici tvorbu kvéta
("florigen") existuje, mad bilkovinnou povahu, a je u dlouhodennich rostlin jind nez u
kratkodennich.

Proces fotoperiodické indukce kveteni zacina skutecné v listech, a sice rytmickymi
zménami obsahu specifickych proteintl, jejichz tvorba je pfevazné fizena vnitini ¢asomirou.
U dlouhodennich rostlin (napt. Arabidopsis thalliana) se jedna o protein oznaCovany
zkratkou svého koédujicitho genu CO (CONSTANS). Jeho tvorba se zafinad zvySovat az ve
druhé poloviné diurnélniho (24h) cyklu, a s nastupem noci dochézi k jeho rozkladu (coz je
tizeno fytochromy). Pokud k nastupu noci dochazi pozdeji (za dlouhé fotoperiody), dochdzi 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 lista transportovan lykem do apikdlniho meristému prytu a je schopen (je-li ho
dostatecné mnozstvi, tedy za dlouhého dne, a také az po spojeni s regulacnim proteinem FD
ktery se tvoii v apikdlnim meristému) indukovat procesy vedouci k tvorbé zakladi kvéti. Plni
tedy tlohu toho dlouho hledaného mobilniho pienasece signalu mezi listy a apexem.

U kratkodennich rostlin (modelovou rostlinou byva ryze) je situace ponékud odlisna. V
listech se také s pravidelnou denni rytmicitou vytvaii specificky protein (oznacovany
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zkratkou Hdl, jehoz nahromadéni je také vétSi za delSi fotoperiody, jenZze (na rozdil od
analogického proteinu CO u dlouhodennich rostlin), je tento protein inhibitorem exprese
funkéné navazujiciho genu (Hd3a). Cim kratii je tedy fotoperioda, tim mén& se vytvaii
inhibitoru Hdl, a tim vice je syntetizovano proteinu HD3a, ktery u kratkodennich rostlin plni
ulohu mobilniho pfenaSece signélu pro tvorbu kvéth z listhh do apikalniho meristému.

dlouhy den kratky den

"YU
- _
Red red Blue A red Red
] £ 3 } !

PHYA CRY

HdEa . rotem

kratkodenni rostlina
(rvze)

dlouhodenni rostlina
(Arabidopsis)

Schématické znazornéni tvorby a pfenosu fotoperiodického signalu z listd do apikalniho meristému
prytu. BliZSi popis je uveden v textu.

Iniciace tvorby zakladi kvéti 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 listlh mize aktivovat kvétotvorbu
jen se spoluncasti regulacnich proteinti tvofenych piimo v meristému.

pocet nizka
gibereliny  listu teplota sacharéza

Inflorescence

meristem \

Floral
meristem

Floral
meristem

Floral
homeotic
genes

Leaf
primordium

FT protein po transportu z listd se v apikalnim meristému spojuje s proteinem FD a vytvafi tak
regulacni komplex FD/FT, ktery je schopen aktivovat kvétotvorny gen LFY, ovSem nepfimo, a to bud
cestou pres aktivaci genu API, i pfes aktivaci genu SOC1. Druha cesta je vyuzivana i pfi plsobeni
jinych faktord, schopnych za jistych okolnosti indukovat tvorbu kvétd, zejména vnéjSi vernalizacni
signal (pfi ptsobeni nizkych teplot) a vnitfni (autonomni) signal, vznikajici pfi dostate€ném poctu listd.
Oba tyto signaly pusobi inhibi€né na expresi genu FLC, jehoz produkt je inhibitorem genu SOCH1.
Gibereliny a vy$si obsah sacharézy jsou schopny indukovat kveteni pfimou aktivaci genu SOC1.
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Délka fotoperiody ovlivituje kromé kveteni i celou fadu dalSich procest, zejména rychlost
rustu. Mnoho druhil bylin 1 dfevin z temperatni zony ma zpomaleny rist za kratkych 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 rastu v té€sné souvislosti se zvySenim
odolnosti vi¢i mrazu. Také u jinych druhl rostoucich u nas 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 listli, dormance pupend, atd.). Velmi Casté je
vSak spoluplisobeni nizké teploty, na které se nyni podivame trochu podrobngji.

Vliv teploty na rist a vyvoj

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

Piisobeni nizkych teplot vSak také muze mit priznivy viiv na priubeh ristu a vyvoje. U
mnoha druhti rostlin z oblasti s vyraznym rocnim kolisanim teplot jsou nizké teploty v urcité
vyvojové fazi pfimo existencné nutné, nebot’ na nich zavisi tvorba kvétli, zruseni dormance
semen a pupent, vyvoj hliz, cibuli a nékteré morfogenetické procesy. Ve vSech ptipadech jde
o takové piisobeni, jehoZ u€inek neni pozorovatelny ihned, ale az s jistym zpozdénim.

Vernalizace patii k nejlépe znamym pozitivnim uCinktim nizkych teplot. Oznacujeme tak
proces, kdy pupeny nékterych druhii rostlin jen pod vlivem zchlazeni jsou schopny ptejit do
fertilniho stadia, tedy vytvofit kvétni organy. Vernalizace se vztahuje dokonce i na semena
fady druhti, ktera pouze pii uloZeni za nizkych teplot (ve zvlhéeném stavu) jsou schopny po
vykli¢eni dat vznik fertilnim rostlinam. Pozadavky riznych druha na nizké teploty se vSak
znaéné lisi. 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
pravdépodobnost kveteni a hlavné urychluji jeho zacatek. U mnoha vytrvalych rostlin je
iniciace kveteni vazana na nizkou teplotu a soucasn¢ na kratkou fotoperiodu.

Velké mnozstvi pokusti bylo zaméfeno na zjisténi optimalni teploty pro vernaliza¢ni
procesy a nezbytnou dobu trvani téchto teplot. Byla zjiSténa obrovska variabilita mezi druhy,
avsak nejcastéjsi hodnoty ucinné teploty lezi v rozmezi 0 az 10°C. Minimalni doba pilisobeni
téchto teplot kolisa od 4 do 8 tydni, saturaéni doba pak od 4 tydnii do 3 mésict. Uginkem
vysokych teplot (20 az 30°C, nekdy 1 vice) bezprostiedné po plsobeni nizkych teplot je
mozné indukci kveteni zruSit (devermalizace), ovSem jinak vernalizacni signal v
indukovanych semenech ¢i pupenech se uchovava po celé mnohamési¢ni obdobi vynucené¢ho
vegetacniho klidu.

Bylo dokézano, 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 témef jisté,
ze se bude jednat o celou fadu odliSnych mechanismi. Krom¢ mozné spoluti¢asti giberelinti
jejichz koncentrace v meristémech se v pribéhu vystaveni nizkym teplotdm zvySuje, se
nejcastéji uvazuje o epigenetické regulaci kvétotvornych genti (stabilni zmény ve zpisobu
exprese téchto genil po plsobeni nizkych teplot), jak jiz bylo dokdzano u modelové rostliny
Arabidopsis thalliana. Tim lze vysvétlit 1 dlouhodobé pretrvavani "kveétuschopnosti" v
indukovanych meristémech.
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Dormance semen a pupenii (klidovy stav se zcela zablokovanou rlistovou aktivitou) je
dalSim vyznamnym Zzivotnim projevem rostlin, pii kterém hraje nizka teplota casto
rozhodujici Ulohu. Nejde pfi tom jen o navozeni vstupu do dormantniho stavu nizkou
teplotou, ale také o jeho ptekonani (tedy pokracovani v riistu), a to opét pod vlivem jisté doby
pusobeni nizkych teplot.

Velmi znamé je piiznivé plsobeni nizkych teplot na kliceni semen nékterych druht.
V naSich pfirodnich podminkach vétSina semen piekondvd zimu v nabotnalém stavu na
pievazné vlhkém povrchu ptdy. Pro ty druhy, které nejsou mrazuvzdorné, by vykliceni jiz na
podzim mélo katastrofalni nasledky. Proto je tolik dileZzita vnitini inhibice kli¢eni, kterd mizi
az po né€kolika tydnech ptisobeni teplot blizkych nule.

Jak funguje tento =zabranny mechanismus a ¢im dochéazi k jeho uvolnéni pfesné
nevime. V pribéhu plisobeni chladu byla v semenech pozorovana celd fada biochemickych
zmeén - rozklad zasobnich tuki a proteinti, hromadéni Skrobu 1 osmoticky aktivnich cukrt. Je
vSak obtizné v téchto zmeéndch najit pfi¢innou posloupnost. Pozoruhodny je vzestup
koncentrace giberelinli a je dokazéno, Ze dochédzi i k odbouravani nékterych inhibitorid
(zejména ABA).

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

Navozeni i zruSeni dormantniho stavu je vyvoldno piimym ptisobenim teploty ¢i zafeni na
ptisluSny pupen a neni pievoditelné z jednoho pupenu na jiny (neoSetfeny). Také délka
fotoperiody aktivuje pfimo pupen (napi.u dievin v bezlistém stavu), ackoli ve vegetacnim
obdobi jsou listy pro piijem informace o fotoperiod€ naprosto nutné. Nejucinnéjsi teploty pro
zruSeni dormance byvaji v rozmezi 0 az 10 °C a minimalni doba pasobeni nékolik tydnu.
Existuji ovSem velké rozdily jak mezi druhy, tak mezi ekotypy téhoz druhu.

Rychlého zruSeni dormance lze mnohdy tuspésné dosdhnout aplikaci giberelint,
plusobenim par nékterych tékavych latek, a také ponofenim ptislusné casti rostliny do teplé
vody (40 az 50 °C) po dobu asi 15 sekund. Pro urychleni vyvoje nékterych okrasnych
cibulovin (napf. tulipant) byly vypracovany piesné postupy zalozené pouze na zménach
teplotniho rezimu béhem podzimnich mésict, které umoziuji "nac¢asovat" dobu rozkvétu na
zadany termin.

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

Pohyby rostlin a procesy rizené vnitinimi 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 rizné
ohyby, néklony, otaceni, ale i ovijeni) . Tato schopnost je nejen velmi vyznamna pro Gspésné
preziti v ménicim se prostiedi, ale navic neobyc¢ejné napadnd. Snad praveé proto byly pohyby
rostlin zkouméany uz v samém pocatku rostlinné fyziologie a jejich vyzkum pokracuje 1 v
dnes$ni dobé. Piesto zlstava stale mnoho nedotfeseno.

V naSem piehledu si podrobnéji probereme pouze dvé hlavni skupiny pohybil - nastie a
tropismy. Pomineme tedy pohyby vnitrobunécné (proudéni cytoplazmy, pohyby organel),
lokomoc¢ni pohyby nékterych nizSich rostlin a specializovanych bunék (taxe), a také veskeré
pohyby nezivych ¢asti rostlin, zpisobované Cisté fyzikalnimi procesy.
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Nastie

Jako nastie oznacujeme takové pohyby, jejichz smér neni urcen smérem piisobeni
podnétu. Vetsina nastickych pohybli ma reverzibilni charakter, nebot’ je zpiisobovana zménou
tvaru bun¢k v motorickych zonach, nikoliv nevratnym ristem.

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 zplusobovano zménou turgoru skupin bunc¢k na adaxidlni strané. Tyto bunky
(oznacované jako bunky buliformni) jsou vétSiho rozméru a maji velmi slabou kutikulu -
ztraceji tudiz vodu (a tim i turgor) rychleji nez ostatni.

fady druht se slozenymi listy (napt.z Celedi Fabaceae a Mimosaceae). Poloha listh (piesnéji
feCeno prostorova orientace roviny, ve které¢ je umisténa listova Cepel) se u téchto rostlin
pravidelné¢ kazdy den dvakrdt méni - ve dne byva pfiblizn€ horizontalni, v noci témef
vertikdlni. Na bézi tapikll celého listu i jednotlivych listki, tedy v mistech, kde dochazi
k aktivné fizenym ohybim, Ize pozorovat zvlastni vrstvy bunék ("polstarky").

b2z

RN

Priklady nyktinastického skladani listli u bobovité rostliny a detail kloubu na bazi fapiku jednoho listku

— vrstva
polstarkovych
bunék

Pohyb listu je zptisoben vzristem turgoru v polstarkovych buiikach na jedné strané fapiku
a soucasné¢ poklesem turgoru v bunkdch na opacné strané. Zmény turgoru jsou zpusobeny
piesunem vody, kterému pfedchazi piesun osmoticky aktivnich latek (zejména K', tedy
obdobné, jako pii pohybech priidduchi. A také zde je transport draslikovych iontli podminén
zrychlenym transportem H', po aktivaci protonovych pump v plazmatické membrang.
Aktivaci zplsobuje zafeni absorbované jak fytochromy, tak i kryptochromy v builkach
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polstarki, a navic v sou€innosti s vnitinimi rytmickymi procesy (listy obvykle nereaguji na
zménu svetlo-tma ¢i tma-svétlo, pokud by k ni doSlo mimo obvyklou denni dobu).

Na rozdil od pohybti praduchii je vsak zde jesté jedna komplikace - tentyz podnét (svétlo
¢1 tma) zpusobuje zcela opacné ovlivnéni transportnich procestt v bunikdch horni strany
polstarku nez v bunkdach 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 pohybil je zcela stejna jako
u nyktinastii (zména turgoru u bunék polstarkll), ovSem navic zde pfistupuje Sirent signalu
z podrazdéné ¢asti rostliny do ¢asti nepodrazdénych.

Sifeni vzrucht, tak b&zné u zivodichii vybavenych nervovymi vlakny, je u rostlin proces
mnohem vzacnéjs$i a zdhadné&jsi. I u rostlin byl sice prokazan vznik ak¢nich potencidli po
podrazdéni, ovSem bylo soucasn¢ dokdzano, ze samotny elektricky signél je malo Uc¢inny,
pokud neni doplnén latkovym (chemickym) mechanismem ptenosu.

K uvedenym poznatkiim se doslo jiz na zacatku 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 fytohormonti.

H CH,0S0,H
OH
0
HO H
H
HO: 0o
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H OM
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Struktura nejucinnéjsiho turgorinu PLMF1.

Fototropismus

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

U fototropismu je orientovany pohyb casti rostliny vyvolan pisobenim viditelného zafeni
(tedy svetla). Typickym piikladem je zakfivovani stonku smérem ke zdroji zéfeni, ¢i pohyby
listdh a kvéth v zavislosti na poloze slunce na obloze v prib¢hu dne.

Klasickym objektem pro analyzu fototropickych pohybt byly kli¢ni rostliny trav, zejména
prvni list (koleoptile) kli¢ich obilek ovsa. Velmi brzy se zjistilo, Zze na prijem signalu je
daleko nejcitlivéjsi Spicka listu. Pfi velmi nizké intenzité svétla (métfené v jednotkach hustoty
toku zéteni jednotkovou plochou ¢ili ozarenosti daného objektu), list se ohyba vzdy smérem
ke zdroji zafeni (= pozitivni zakiiveni), a velikost ohybové reakce je umérna celkové davce
zareni (= soucinu ozafenosti a doby plisobeni). Pfi relativné vyssi hodnoté ozéatenosti (zhruba
nad 0.3 T m™s™ , coz u bilého svétla odpovida priblizné toku fotont 1,4 pmol m™ s; to je
méné nez jedna tisicina hustoty toku slune¢niho zatreni za jasného dne!), je zavislost zakfiveni
na davce zareni (zvySované délkou expozice) podstatné slozit€jsi. Zpocatku ma charakter
shodny s reakci za nizké ozétenosti, avSak pfi stoupajicich davkach zafeni se koleoptile vraci
do vzptimené polohy (= zdéanlivé ztrata fototropismu). Pfi velmi vysokych davkach zéareni
dochazi k obnoveni pozitivni fototropické reakce, tedy k ohybu smérem ke zdroji zareni .

RUST A VYVOJ 36



-
o
T

Nl
n
T

(refativni hodnoty)

FOTOTROPICKA REAKCE

A 1 ] 1 1
350 400 450 500 550
VLNOVA DELKA (nm)
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Velikost prvni pozitivni fototropické reakce (za malych davek zafeni) je pfimo iimérna
témto davkdm a nezavisld na hodnoté aktudlni ozafenosti (tedy zda stejna davka byla
aplikovéana svétlem o velké intenzité po kratkou dobu, ¢i slabym svétlem po delsi dobu).
Rozporné reakce za vysSich davek jsou ziejmé spojeny s vlivem zafeni na néjaky dalsi
regula¢ni mechanismus. Skutecné bylo zji§téno, Ze po jisté dobé (nckolik desitek minut)
zpusobuji vyssi davky zateni vyrazny pokles citlivosti Spicky listii zkoumanych rostlin na
zatfeni . SniZeni citlivosti samovolné mizi asi po dvaceti minutach expozice ve tmé.

Vyrazny pokrok ve vyzkumu zavislosti fototropickych reakci na davce zatreni piineslo
zkoumdni vlastnosti a heterogenity receptorového systému. Jiz diive bylo dokazéno, ze
ohybovou reakci navozuje hlavné modré a fialové svétlo (o vinové délce piiblizné 350 az 500
nm). Bylo tedy zfejmé, Ze fototropické reakce jsou zavislé na receptorech modrého zéfeni,
které byly pozdé¢ji identifikovany jako flavoproteiny a nazvany fototropiny. Na rozdil od
tradicnich predstav bylo nové zjisténo, Ze tyto receptory se nevyskytuji jen ve Spicce
koleoptile, ale i v nize polozenych mistech, kde jich je ovS§em mnohem méné a hlavné
pottebuji k aktivaci vyssi davku zafeni.

Uvedend pozorovani zdanlivého snizeni citlivosti Spicky koleoptile pii vyssich davkach
zafeni aplikovanych intensivnim svételnym zdrojem si nyni vysvétlujeme nasycenim
fotoreceptorii na obou strandch spicky (ohybova reakce predpoklada aktivaci receptort jen
na osvétlené strané!), nebot’ ¢im vétsi je ozatrenost listu, tim vice zafeni prochdzi listem i na
jeho stranu odvracenou od svételného zdroje. Za velmi vysokych davek zareni se aktivuji i
malo citlivé receptory na osvétlené strané spodnéjsi strany koleoptile (pod $pickou), coz
vede k obnoveni pozitivni fototropické reakce (k opétovnému ohybu smérem ke zdroji
zaieni).

Dosud jsme se vénovali pouze zplUsobu vmimdni (percepce) signdlu, tedy piijmu
informace o zafeni. To je vSak jen zacatek celé fototropické reakce - signdl totiz musi byt
pfeveden k pfislusnym vykonnym ¢lanktim regulované soustavy, tedy k bunkam, které jsou
schopny na tento signal reagovat zrychlenim rtstu. V ptipad¢ koleoptile je tedy nutny prevod
informace o zachyceném zateni od Spicky k niZze polozenym pletiviim, ktera pod jeho vlivem
zpomaluji rist na osvétlené strané a zrychluji rist na stran¢ odvracené od zdroje zateni.

Po dlouhd Iéta se nestejnad rychlost rastu vysvétlovala rozdilnou koncentraci auxinl -
zaifeni mélo zpiisobovat jejich transport do méné osvétlenych pletiv (teorie Cholodného a
Wenta). Bylo sneseno mnoho diikazii dosvédcujicich platnost této teorie (rychlost Sifeni
signalu se shoduje s rychlosti transportu auxinii, ohyb lze vyvolat jednostrannou aplikaci
auxini po sefiznuti Spicky, rozdily v rychlosti rGstu obou stran koleoptile jsou
komplementarni, pomoci biotesti lze zjistit rozdily v koncentraci auxind, atd.). Teprve v
neddavné dobé byla jeji obecnd platnost zpochybnéna. Byla totiz v nékterych piipadech
dokazano nerovnomérné rozlozeni 1 nékterych jinych latek regulujicich rychlost ristu (napf.
karotenoid xanthoxin). To ovSem neznamend, Zze bychom mohli auxin zcela vyloucit z role
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hlavniho medidtora, nebot’ bez jeho pfitomnosti k ohybim vibec nedojde. Je tedy velmi
pravdépodobné, ze pijde o spoluplisobeni nckolika 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 svételného signalu probihd piimo v mistech, kterd se zaktivuji (=
oblast dlouzivého ristu bunék), nikoli tedy ve vegetaénim vrcholu. Casto také nejsou
dokazatelné komplementérni rozdily v rychlosti riistu osvétlené a zastinéné ¢asti - dochdzi jen
k inhibici rGstu na osvétlené strané, coz lze tedy vysvétlit primou inhibici ristu bunék na
osvétlené strané. Je vSak zajimavé, Ze pokud dojde k nasyceni procesii tvorby inhibitort
zafenim (tim, Zze ozafujeme rostlinu po dostatecn¢ dlouhou dobu ze vSech stran), pak pfi
nasledujicim jednostranném ozéteni lze pozorovat komplementarni rozdily v rdstu obou
stran. Miizeme tedy predpokladat, ze i u orgdnd reagujicich pfimou inhibici ristu
osvétlenych bunc¢k se miize za jistych okolnosti uplatiiovat i mechanismus zaloZzeny na
translokaci auxint.

Zvlasteé slozitym piipadem fototropickych pohybil je diafototropismus, naklanéni listh
vzhledem k poloze slunce na obloze v pribéhu dne (obvykle s cilem maximalizovat piijem
slune¢ni energie). Listy jsou pfitom orientovany kolmo ke sméru slunecnich paprski, nikoli
tedy soubézné, jak je tomu u bézného fototropismu. Mechanismus pohybii je v tomto piipadé
stejny jako u nyktinastii, tedy reverzibilni zmény turgoru v polstarkovitych buiikach na bazi
rapiku. Slozita je vSak percepce a prevod signalu. Bylo zjisténo, Ze smér sluneénich paprski
je detekovan predevsim bunkami podél hlavnich zilek na listové ¢epeli. V zavislosti na sméru
ozéafeni produkuji tyto buiiky signdly pro stimulaci ¢i inhibici transportnich procest v
polstafcich fapiku. Zplsob pfenosu signali neni dostateéné zndm - je vSak moznd ucast
auxind. Navic pfi fizeni téchto pohybt se podileji i jisté "programy", odvozené od vnitinich
biologickych rytml - naklanéni listG do jistych poloh (napf. smérem k ocekdvanému
vychodu slunce) probihé v pravidelnou hodinu i pfi umisténi rostliny v iplné tmé.

Gravitropismus

Fototropické pohyby, které jsme si pravé popsali, maji vyznam pouze pro nadzemni
organy. Proto také kofeny ve vétSing pripadd na svétlo nereaguji. Jen vyjimeéné mizeme
jistou reakci zaznamenat, a sice odklon od zdroje zafeni (negativni fototropismus). Zato
pohyby vyvolané a orientované smérem pisobeni gravitace (gravitropické pohyby)
nachazime pravidelné¢ u vSech ¢asti rostlin. Je vSeobecné znamo, Ze hlavni stonky rostou
negativné¢ gravitropicky (= proti sméru pusobeni gravitacni sily), zato primarni kofen
pozitivné gravitropicky. OvSem gravitropicky orientovan muze byt i rist nékterych Casti
rostlin (napft. vétvi, listl) ve sméru kolmém ¢i Sikmém na smér piisobeni gravitace.

Hlavnim modelovym objektem pro vyzkum gravitropismu byly tradi¢né koreny. Jiz pted
vice nez sto 1éty byl zjistén velky vyznam kotenovych $pi¢ek pro vnimani gravitace a pozd¢ji
se podafilo dokézat, Ze rozhodujici tlohu maji buiikky v korenové cepicce, nebot’ po jejich
poskozeni dojde ke ztraté gravitropismu. Cesky védec Bohumil Némec pak jako prvni
upozornil na nadpadné pravidelny vyskyt amyloplast v bunikdch kofenové cepicky a na jejich
moznou ulohu pii gravitropickych pohybech. Uloha amyloplastii jako statolitii (a to nejen v
kotenech) byla skutecné potvrzena mnoha pokusy, pii kterych byl Skrob riznymi metodami
odstrafiovan. Pfi téchto pokusech bylo zarovei zjisténo, ze krom¢ amyloplastli se Skrobovymi
zrny mohou gravitropickou reakci vyvolat 1 jiné Castice schopné sedimentace v cytosolu,
ovsem Skrob, vzhledem ke své relativné vysoké specifické hmotnosti, je zvlasté ucinny.

Jakym zplsobem vSak sedimentace statolitii vyvolava v builkdch kofenové cCepicky
podrazdéni, a jak potom dochazi k ptenosu tohoto podrazdéni do dalsi ¢asti kotfene, ve které
dojde k rGstovym zmé&nam? Obé¢ otazky spolu tzce souviseji.

Jedna z dfivéjsich teorii predpokladala, ze v kofenové Cepicce je produkovéana kyselina
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abscisova, ktera pii vodorovné poloze kofene inhibuje rist bun¢k na spodni strané, a tim
dochazi k jeho zakfiveni ve sméru gravitace. Mnoho noveé ziskanych vysledkt vSak tuto teorii
vyvraci (napf. inhibitory syntézy ABA ani aplikace ABA v piebytku neovliviluji
gravitropickou reakci, piirozend koncentrace ABA v kofenech nepostacuje k vyraznéjsi
inhibici ristu, atd.)

Nové poznatky dokazuji, ze inhibice rtstu je zpisobovana s velkou pravdépodobnosti
auxiny, zejména kyselinou indolyl-3-octovou (IAA). Ta proudi parenchymovymi buiikami
pobliz stfedu kofene az do kotfenové CepiCky, a z ni se vraci zpét buiikkami korového
parenchymu. Buiiky cepi¢ky proto mohou ovlivnit nestejnou distribuci IAA do korovych
pletiv, a to pfedev§im zménami v lokalizaci specifickych transportnich proteinii pro auxin
(vynaseée typu PIN3) v plazmatické membrand. Rizeni této distribuce zaéina pieskupenim
statolitl, které ma vliv i na orientaci aktinovych vlaken cytoskeletu a tim i na transport vackt
s nové vytvafenym proteinem PIN3 ptednostné k tém cCastem castem plazmatickych
membran, které lezi ve sméru pusobeni gravitace. Ve spodni (tedy ptivodné bocni) ¢asti
horizontaln¢ orientovaného kotene se vytvaii natolik vysokd koncentrace auxinti, kterd m4 jiz
inhibicni ucinek na rust bun¢k. Horni strana je sice auxinem zasobena jiz méné, ale piesto
pokracuje v rlstu a koten se zakiivuje smérem doli.

kofenova
cepicka

l\—“-‘-'—‘v_‘_"_)
statolity — zona inhibice ristu

Velmi zjednoduSené schéma gravitropické reakce kofene polozeného do vodorovné polohy. Na
zakfiveni kofene ve sméru pusobeni gravitace se podili jednostranné odklonéni hlavniho toku
kyseliny indolyl-3-octové (IAA) v oblasti kofenové ¢epicky smérem na spodni (puvodné boéni) stranu.
Ve svislé poloze je zpétny tok IAA po obou stranach stejny. U kofenl (na rozdil od stonk() vytvorena
vysoka koncentrace IAA jiz pasobi jnhibi¢né na dlouzivy rist bunék!

Gravitropické reakce u nadzemnich cEasti rostlin jsou odlisné od kotent, a to uz tim, ze
percepce signdlu probiha obvykle ve stejnych mistech jako ohyb (nikoli tedy jen ve
vegetaCnim vrcholu). Funkce amyloplastii jako statolitii je shodné s kofeny. Nachazime je
nejcastéji v parenchymovych buiikéch 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 amyloplastii probéhne asi
za dv¢ minuty a béhem nékolika dalSich minut mizeme pozorovat pocatek gravitropického
zaktivovani. Spodni ¢ast stonku pokracuje v rlistu, zato buiiky v horni ¢asti zastavuji rust.

Obdobn¢ jako u bunék se statolity v kofenové Cepicce, 1 u bunék v zoné dlouzivého rastu
stonkii dochédzi k pfesmérovani toku auxind. V té Casti plazmatické membrany, kterd je
vystavena tlaku amyloplastl, dojde ke zmnozeni selektivnich transportnich proteini
(vynaSect auxinl typu PIN), a auxiny jsou tudiz pfednostné transportovany napii¢ stonkem
ve sméru pusobeni gravitace. Vzhledem k mensi citlivosti bunék nadzemnich ¢asti k auxinim
(ve srovnani s kotfeny) jejich nahromadéni ve spodni €asti vodorovné umisténého stonku
vyvola stimulaci dlouzivého riistu bunék v této ¢asti a ndsledny ohyb stonku smérem vzhtru.
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Zménami v rozmisténi auxinovych transportnich proteinid se daji vysvétlit i nékteré po
dlouhou dobu zahadné jevy, jako je napt. "gravitropicka pamét™. Bylo totiz pozorovano, ze u
gravitacné stimulovaného hypokotylu (= poloZeného po jistou dobu do vodorovné polohy) k
zakiiveni nemusi vibec dojit, pokud ma& maly obsah auxinu (napf. po dekapitaci ¢i po
aplikaci inhibitort 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 mizeme vyvolat opozdénou gravitropickou reakci u intaktniho
hypokotylu, ktery byl ulozen do vodorovné polohy za nizké teploty (4°C, pii které je
dlouzivy riist bun¢k zcela zastaven) a pak ve svislé poloze ohrat.

Vnitfni rytmické procesy

Vzhledem k velmi pravidelnym cyklickym pohybiim nasi planety (ob&h okolo Slunce a
rotace kolem vlastni osy), mlizeme pozorovat v ptirodé¢ mnoho vyznamnych zmén s periodou
jeden rok ¢i jeden den. Pro rostliny je velmi vyhodné synchronizovat pribeh nékterych svych
funkci s pravidelné se opakujicimi zménami vnéjSiho prostiedi prostiedi, zejména pak
schopnost provést fyziologické zmeény vedouci k optimalni interakci s faktory prostiedi
jesté drive nez zacnou pusobit (napf. nastavit listy vhodnym smérem jesté pred vychodem
Slunce, s pfedstihem zacit s tvorbou potiebnych proteini, aktivovat enzymy, atd.). To ovSem
nutné predpoklada jistou schopnost méreni ¢asu (oznacovanou obvykle jako biologické ci
fyziologické "hodiny") nezavisle na zménach vnéjsiho prostiedi.

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

Rytmické procesy u rostlin se mohou liSit dé/kou periody (= trvanim jednoho opakujiciho
se cyklu), amplitudou a pribéhem jednotlivych fdzi (= stavii v urcitych usecich periody).
Nejcastéji se setkavame s rytmickymi procesy s periodou pfiblizné 24 hodin (= cirkadianni
rytmy), které pokracuji i po umisténi rostlin v trvalé tmé, nebo naopak pfi trvalém osvétleni.
Patii sem nejen rtizné pohyby listl, kvéth a jejich ¢asti, které pro snadnost pozorovani jsou
velmi ¢asto vyuzivany v pokusech, ale i mén¢ ndpadné zmény mnoha biochemickych procesi
(napft. aktivace enzymil v uhlikovém metabolismu CAM). Procesy, jejichzZ zmény maji délku
periody jeden rok (napi. kliceni semen mnoha druhtl), se zkoumaji velmi obtizn€ nejen pro
casovou i technickou naro¢nost, ale i pro jejich moznou interferenci s procesy starnuti.

Jiz v pocatcich studia cirkadiannich procest bylo zjisténo, ze uméle navozenym kolisdnim
zateni ¢i teploty (s jinou periodou nez tomu byva v ptirod€) lze vyvolat zménu délky periody
a posun fazi vnitrani rytmicity, métené v naslednych pokusech ve stalych podminkach. Ke
zméné mize dojit n€kdy uz pfi jednordzovém piisobeni, jindy pod vlivem opakujicich se
cykli. Tato moznost "nastaveni" biologickych hodin je pro rostliny v pfirod¢ neobycejné
dulezitd pro udrZeni piesné synchronizace vnitinich procesii s cykli¢nosti vnéjs$iho prostiedi -
ta totiz neni obvykle zcela konstantni (napt. délka dne se obvykle méni v prubéhu roku velmi
podstatn¢!).

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 mé¢lo, avSak reakce
byly zavislé na nacasovani osvitu. Osvétleni v prvni poloving ,,subjektivni noci® vedlo k
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prodlouzeni nésledného priabéhu procesti, avSak osvétleni v jeji druhé poloviné vedlo ke
zrychleni procesi. K velmi podobnym vysledkiim se doSlo pii experimentech nejen s
rostlinami, ale 1 s nékterymi houbami (Neurospora sp., tvorba konidii), s prvoky
(Paramecium), s hmyzem (Drosophila) a s nékterymi dalSimi ZivoCichy.

Z vnéjsich faktort které ovliviiuji nastaveni vnitinich rytmu stoji na prvnim misté zdreni.
Z dosud zjisténych akénich spekter je ziejmé, Ze neni zapojen pouze jeden typ fotoreceptorii
u vSech rostlin. Velmi ¢astd je citlivost na modré zéafeni, ale v nékterych piipadech je zfejma i
ucast fytochromii (v Cervené ¢asti spektra). Vliv teploty je mnohem mensi ve srovnani se
zatenim. Teplota ovlivituje predevsim amplitudu, jen velmi ztidka i délku periody.

Z dosavadnich vysledkd vyplyva, ze u rostlin, stejné tak jako u mnoha jinych organismi,
neni fizeni rytmicity lokalizovdno do jediného mista (centra). Riizné ¢asti rostliny mohou mit
do zna¢né miry autonomni projevy rytmicity. Pfikladem mohou byt polstatkové bunky na
bazi listh fidici nyktinastické pohyby ¢i buiky rostlin s fixaéni cestou CAM, fidici
cirkadianni vnitini rytmicitu aktivity enzymd.

Usttednim problémem pfi studiu mechanismu biologickych hodin je nalezeni zdakladniho
"oscilatoru" generujiciho zékladni krok Casomiry, tedy pravidelné endogenni impulzy, ze
kterych by bylo mozné odvodit (a tim 1 métit) delsi Casové intervaly. Jiz v zacatcich
podrobného studia vnitini rytmicity byla totiz opusSténa predstava meéfeni Casu pomoci
jednoduchého principu "ptesypacich hodin", tedy postupného rozpadu (¢i naopak hromadéni)
urCitého metabolitu. Ani samovolny ptfechod aktivni formy fytochromt do neaktivni pfi
zatemnéni rostlin nemtze tuto funkci plnit, protoze k nému dochazi pftili§ rychle a navic
rychlost konverze je ovliviiovana fadou dal$ich faktora.

V soucasné dobé je stale vice ziejmé, Ze jak u Zivo€ichd, tak i u rostlin je vnitini rytmicita
vazéna na periodickou aktivaci a inaktivaci specifickych genli pomoci rtzné slozitych
regulacnich smycek. V jednodus$im piipad¢ se na ptislusSném 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
prepis svého vlastniho genu. Tim klesd mnozstvi pfislusné mRNA a zpomaluje se tvorba
inhibi¢niho proteinu, coz vede k opétovnému zvyseni tvorby mRNA a inhibi¢niho proteinu.
Je ziejmé, Ze takovéto cyklické zmény se mohou opakovat libovolné dlouho a mohou tudiz
slouzit jako "zakladni oscilator".

Vyzkumy v poslednich letech naznacuji, Ze mechanismus oscila¢nich procesti bude
buiice vice a mezi produkty jejich aktivity mize dochazet k interakcim. Jak u hmyzu, tak iu
rostlin bylo dokdzano, Ze 1 v rliznych orgdnech téhoz jedince muize byt vnitini rytmicita
fizena odliSnymi a navzdjem nezévislymi mechanismy.
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Kontrolni otazky ke 3. ¢asti u¢ebniho textu Fyziologie rostlin

1. Jakym zpiisobem ovliviiuje rychlost a orientaci prodluZzovaciho riistu bunék stavba jejich
bunécné stény?

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

. Popis jakym zplisobem dochdzi v primarnim kotenu k tvorbé bo¢nich kofentl.

. Popi$ jakym zptisobem dochazi v apikalnim meristému prytu k tvorbé zékladu listi.
. Jak je uskutecnovan mezibunécny a dalkovy transport auxinti v rostlinach ?

. Jaké oblasti (typy) fyziologickych procesti jsou regulovany pomoci auxinl ?

. Jaké jsou hlavni fyziologické ucinky cytokinintli a giberelint ?

. V kterych ¢astech rostliny se miiZze vytvaret kyselina abscisova a jak je transportovéana ?

O 0 3 O U kK~ W DN

. Jaké odlisné regulacni G¢inky 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 vniménim zafeni a jaké typy pigmentl slouzi k
pfijmu informacnich signalt ?

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

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

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

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

21. Popi§ prubéh fototropické reakce (= vnimani signalu a fizeni ohybu nadzemnich ¢asti
smérem ke zdroji zafeni).

22. Popi§ prubéh gravitropické reakce kofent (= vnimani signdlu a fizeni ohybu ve sméru
pusobeni gravitacni sily).
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Fyziologie rostlin

Ucebni text k prednasce Bi4060 na prirodovédecké fakulté MU v Brné.
Urdeno pouze ke studijnim ucelim. Autor textu Jan Gloser.

4. CAST - STRESOVA FYZIOLOGIE

Funkce rostlin v riznych typech prostredi - obecné problémy

VétSina  zékladnich fyziologickych poznatkli byla ziskdna na omezeném poctu
"modelovych" druhi rostlin, a to jesté péstovanych za stalych podminek blizkych optimu. Pro
analytické poznavani jednotlivych funkci je tento postup jist€¢ vyhodny. V ptirodé vSak
rostliny rostou Casto za podminek mnohem méné ptiznivych. Faktory prostiedi, které je
obklopuje, kolisaji v Sirokych mezich, ¢asto az na samou hranici existencniho minima. Pieziti
v téchto podminkéach by bylo sotva mozné bez schopnosti prizpiisobovani (adaptability). Cim
vice a déle se vnéjsi prostiedi odchyluje od optima, tim vice trvalych zmén struktur a funkci
nachazime u organismu zijicich v tomto prostiedi.

Kazdy rostlinny druh prosSel od svého vzniku slozitym selekéni sitem nejraznéjSich

kombinaci vnéjSich podminek. Selekce neprobihala na urovni jednoho procesu ¢i funkce,
ale vzdy na urovni fenotypovych projevii celého organismu. Usp&$né druhy nemuseji mit
Rozhodujici byva Casto vyrovnanost ve vice znacich. Limitujicich faktorti totiz pilisobi totiz
na rostlinu v priabéhu kratké doby obvykle vice a piizpisobeni k nim muze klast protichidné
pozadavky na funkéni i strukturni zmény. Také kolisani nckterych faktor prostfedi (napf.
zafeni, teploty, vlhkosti pudy) je velké a nepravidelné, takze jednoznacné optimalni
pfizptsobeni ani neni mozné.
Prizpusobenim rozumime veskeré modifikace funkci a struktury rostliny pod vlivem urcitého
typu prostiedi, které zvysuji pravdépodobnost preziti a reprodukce. Dédi¢né fixované zmény
oznacujeme jako adaptace, kratkodobé, nedédicné zmény v ramci fenotypové plasticity
jistého genotypu jsou aklimace.

Oba uvedené typy ptizpusobeni mohou mit povahu kvalitativni (napt. syntéza latek nové
struktury) ¢ kvantitativni (syntéza vétSitho mnozstvi jiz diive pfitomnych sloucenin).
MiiZe k nim dochézet na bunécné Grovni 1 na trovnich organizan¢ vyssich (pletiva, organy,
cela rostlina). Ptizplisobeni struktury (morfologie) a fyziologickych funkci je obvykle na sebe
velmi uzce vazano. Prechodné, aklimacni zvySeni odolnosti mize byt zalozeno jak na
zménach rychle pomijivych (zvySeni aktivity nékterého enzymu, tvorba specifickych
metabolitll), tak i trvalejSich (zmény v tvorbé novych organti a v jejich vnitini strukture).

Prostiedi které pusobi na funkce rostlin v pfirod¢ je slozity komplex faktord, ktery nelze
charakterizovat jednim souhrnnym znakem, ale je nutny rozklad na jednotlivé slozky.
Nejbéznéjsi je déleni faktorti prostfedi do tii kategorii: fyzikdlni, chemické a biotické. Z
prostorového hlediska je mozné déleni na faktory klimatické (pisobici na nadzemni casti
rostlin) a edafické (pudni). N&kdy je také vyhodné rozdé€lit slozky prostiedi na zdrojové (tedy
zdroje hmoty a energie pro rostliny - fotosynteticky aktivni zafeni, oxid uhli¢ity, voda a
minerdlni ziviny) a modifikacni (napf. teplota, toxické latky, biotické vlivy).

U téch slozek prostiedi, které jsou nezbytné pro funkce rostliny, mizeme stanovit jejich
prahovou hodnotu (= uroven, pii které je jiz plsobeni na rostlinu méfitelné), hodnotu
nasyceni (saturace, zabezpecujici optimalni funkci) a dale hodnoty inhibi¢ni az letalni. Velmi
casto se mohou ulinky jednotlivych faktort sc¢itat ¢i ndsobit (aditivni a multiplikativni
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Intenzivni vyzkum vztahl mezi prostfedim a fyziologickymi procesy je velmi Casto
motivovan potfebou pfispét k feSeni zavaznych ekologickych otazek. V prvé tadé
jde o vysvétleni pfiin vyskytu a prosperity rtiznych druhti rostlin v urcitych typech
prostiedi, o poskytnuti podkladli pro mechanismové prediktivni modely utvafeni a vyvoje
rostlinnych spolecenstev a rychlosti produkce rostlinné biomasy. Na tuto problematiku se
zamétuje ekologicka fyziologie (ekofyziologie), kterd se v soucasné dob¢ velmi rychle rozviji.
Jejim cilem neni tedy studium zadkladnich principti fyziologickych procest, ale spiSe
vyuziti detailnich znalosti téchto procesi pro syntetické hodnoceni vyznamnosti
riznych mechanismi adaptace a aklimace rostlin k pfevazujicim vnéjSim
podminkdm. Jde o rozsahlou hrani¢ni disciplinu, ve které nevystacime jen se sbérem dat o
fyziologickych procesech rostlin v urcitém typu prostifedi. Obvykle je nutno s
nemensim intenzitou sledovat i variabilitu faktorti prostfedi, strukturni charakteristiky rostlin
(napf. orientaci jednotlivych organli v prostoru, horizontélni variabilitu rozmisténi rostlin v
porostech, druhové slozeni porosti, popula¢ni dynamiku, atd.). V ekologické fyziologii ¢asto
nejde jenom o zkoumdani schopnosti ptizptisobeni k aktudlnimu pisobeni prostiedi, ale také
o posouzeni vyhodnosti jistého typu chovani rostlin v delsim casovém meritku (mesice, roky).
Fyziologické procesy jsou pak chapany jako regula¢ni ¢len celkového kolob&éhu uhliku, vody
a mineralnich zZivin v ekosystémech. Uzitecny miize byt také "ekonomicky" pohled na funkce
rostlin, spojeny s hodnocenim u¢innosti transformace zdroji hmoty a energie, ¢i s aplikaci
analyzy néaklady-prospéch (cost-benefit analysis).

V ramci ekologické fyziologie se zvlasté bouflivé rozviji dil¢i smér oznacovany jako
stresovd fyziologie. Ta se specialné zamétuje jen na nepriznivé pusobeni jednotlivych faktord
prosttedi (= stresové faktory, stresory) na rostliny. Kromé& rostlinnych ekologii ma velky
zajem na tomto vyzkumu zemédélska praxe, nebot’ vysSlechténi novych genotypt polnich
plodin s vétsi odolnosti k nepfiznivym podminkdm je z mnoha divodii velmi Zadouci.
Racionalni postup pfi tvorbé odolngjSich genotypii by mél vychazet ze znalosti
fyziologickych mechanisml podminujicich zvySenou odolnost.

Koncep¢ni pristup ke studiu stresu u rostlin

Termin stres je obvykle (i kdyZz nejednotn€) pouzivan pro souhrnné oznaceni stavu ve
kterém se rostlina nachdzi pod vlivem stresori. Nejde ptfitom nikdy o n&jaky ustdleny a
snadno definovatelny stav, ale spiSe o dynamicky komplex mnoha reakci. Problematika
stresu je u rostlin komplikovanéj$i nez ve fyziologii Zivocichl. Je to dano nejen jejich
ptisedlym zptisobem zivota, ktery neumoziiuje unik pfed ptisobenim stresord, ale také tim, ze
u rostlin je mnohem vét§i mezidruhova variabilita 1 heterogenita vnitiniho prostfedi (bunck,
pletiv). Ta se projevuje znaénym kolisanim fyzikalné-chemickych parametrii rostlinnych
bunck i v pribehu ,,normdlniho* fungovéni. PotiZe se stanovenim reakéni normy se pak nutné
prenaseji i do stanoveni pocatku ,,nenormalnich®, tedy stresovych reakci.

Vyzkum vztahli mezi vnéj$Sim prostiedim a stresem v rostlindch obvykle zacinéd studiem
prenosu podnéti vyvolavajicich stres na rozhrani organti rostliny s vnéjsim prostfedim, a dale
pak pfenosem signall uvnitf rostliny. Stresové faktory, at’ uz fyzikalné-chemické ¢i biotické,
mohou pronikat do vnitinitho prostfedi rostlin riznych druhi nestejné snadno, a to predevsim
v dusledku rGzné vyvinutych ochrannych struktur. Tento zplsob ochrany mé ptevazné
pasivni a dlouhodoby charakter (napf. tlustd kutikula na listech, vyrazna impregnace
bunécnych stén, rezervodry vody a snadno rozlozitelnych organickych latek, tlumici jejich
nedostatek). Jedna se vlastné o schopnost vyhnout se stresu (stress avoidance, Levitt 1980),
ke které ptispivaji také vhodné nacasované Zivotni cykly.

Z fyziologického hlediska jsou mnohem zajimavéjsi mechanismy aktivni odolnosti (stress
tolerance), omezujici negativni dopad stresord az po jejich proniknuti k plazmatické
membrané bun¢k a do symplastu. V takovém piipad¢ dochézi ke spusténi fetézce zmen, ktery
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byva oznacovan jako stresova reakce. S védomim zna¢né davky zjednoduseni lze i u rostlin
piijmout obecné schéma pribéhu reakce organismu na stres, zndmé z zivocisné fyziologie.
Bezprostiedné po zacatku plisobeni stresového faktoru dochazi k naruseni bunéénych struktur
a funkci (poplachova faze). Pokud intenzita plsobeni stresoru nepiekroci letalni uroven,
dochazi zéhy k mobilizaci kompenzacnich mechanismii (restitucni faze), které sméiuji ke
zvysSeni odolnosti rostliny vici pisobicim faktorim (faze rezistence). Ne vzdy vSak toto
zvySeni ma trvaly charakter. Pfi dlouhodobém a intenzivnim plsobeni stresového faktoru
muze byt vystifidano dal§im poklesem (faze vycerpani).

Zakladni schéma prib&hu stresové reakce ale nevypovidd viibec nic o rozmanitosti
vlastniho plsobeni stresord, ani o koordinaci slozit¢ho komplexu reakei kterymi je podlozena
odpovéd’ rostliny na jejich ptisobeni. Tato neobycejné rozsahld problematika je v soucasné
dob¢ intenzivné studovdna na ruznych organizacnich urovnich, od molekulovych a
genetickych zaklada az po integrujici projevy celé rostliny. V nésledujicim textu bude mozné
podat jen velmi struéné shrnuti zékladnich poznatkil, a to jednak o zvlastnostech plsobeni
jednotlivych stresorti, jednak o nékterych spoleénych mechanismech stresovych reakci.

Predem je vSak potfeba zdiraznit, Zze prib¢h stresové reakce a jeji konecny vysledek
zavisi jak na intenzit¢ a délce pisobeni stresového faktoru na danou rostlinu, tak i na
geneticky vazanych predpokladech odpovédi, souhrnné oznaCovanych jako adaptacni
schopnosti. Zvyseni odolnosti a opétovné ustaveni homeostaze i za dlouhodobého plisobeni
stresorit byva obvykle dosahovano jen za cenu jistych dodate¢nych energetickych nakladu,
hlavné na syntézu specifickych metaboliti. I nékteré dalsi zmény v metabolismu zajist'ujici
vysokou odolnost (napf. udrzovani zvySené koncentrace osmoticky aktivnich latek) byvaji
Casto provdzeny snizenim rychlosti ziskavani novych zdroji hmoty a energie, a tedy i
snizenim rychlosti tvorby biomasy. Zmény struktur a funkci rostliny vedouci k nizké
efektivité ziskdvani zdroji mohou pfetrvavat jest¢ hodné¢ dlouho po navratu vnéjSich
podminek k optimu, nékdy i po cely zbytek vegetaéniho obdobi.

Piisobeni stresorti (napt. nizké teploty) vSak muize na druhé strané podminiovat pribch
dilezitych morfogenetickych procesii, napt. kli¢eni ¢i tvorbu kvétnich organti, a tim zvysit
reprodukéni schopnosti 1 kompeti¢ni GspéSnost. Nelze se tomu divit, vzdyt cely dlouhy
proces evoluce rostlin nepochybné probihal pod vlivem stresovych faktort. Ty z nich, které
mély dostatecné pravidelny, periodicky vyskyt, mohly byt "vyuzity" nejen ke spousténi
stresové reakce, ale i jako signal pro fizeni jinych fyziologickych procest, které se zvySenim
odolnosti nemély zddnou piimou souvislost. Z toho je zifejmé, jak obtizné mize byt
posuzovani pfiznivosti ¢i nepfiznivosti vnéjSich faktorti pro rostliny a soucasné jak vyznamné
je casoveé meétitko pti tomto hodnoceni.

Studium stresu u rostlin rostoucich v pfirodnich podminkach je dale komplikovano tim,
ze cCasto vice stresovych faktorli plsobi soucasné (napt. silné¢ zafeni, vysoka teplota a
nedostatek vody). Interakce mezi nimi mohou podstatné meénit charakter stresové reakce ve
srovnani s pisobenim kazdého faktoru oddélené. Plsobeni stresorti byva také ¢asto omezeno
jen na jednu ¢ast rostliny (listy ¢i kofeny) ve které dochdzi k lokalni stresové reakci, ale ta
muze druhotné zplisobovat stres 1 v ostatnich orgénech.

Spole¢né mechanismy stresovych reakci

Stresové a aklimacni reakce, podobn¢ jako nékteré jiné projevy fenotypové plasticity,
neprobihaji nahodile. Jsou zavislé na "programech" aktivace urcitych genti, které mohou byt
za jistych okolnosti spustény, a to nékdy i n¢kolika odliSnymi mechanismy. Tyto programy
jsou casto evolu¢né velice staré. Proto také naptiklad ndhlym zvySenim teploty (teplotnim
Sokem) muzeme indukovat tvorbu skupiny proteint, jejichz zastoupeni je shodné nejen u
vSech druhti rostlin, ale 1 u mikrobt a Zivoc¢ichti. Hlavni abiotické stresové faktory, jako napft.
nedostatek vody, extrémni teploty ¢i zasoleni, formovaly metabolické procesy zivych
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organismi uz od samého zaCatku kolonizace sousi. Dokonald a frvala adaptace k Siroké
amplitudé kolisani vné¢jSich faktorti nebyla mozna, uz jen z divoda fyzikalné-chemickych
vlastnosti zakladnich stavebnich kamenti Zzivé hmoty, makromolekul a membran. Jedinym
moznym feSenim byla docasna Gprava struktur a metabolickych cest podle aktudlniho stavu
vngjSich podminek, a také zajiSténi rychlé opravy poskozenych soucasti.

Metabolické zmény v buiikach pii pisobeni 1 velmi odliSnych stresori maji sice fadu
spole¢nych znaktl, avSak predstava jediné obecné platné stresové reakce je nerealnd. Jedna se
spiSe o jisté dilci komplexy spoleénych reakci, které vedou ke zvySeni odolnosti viici
n€kolika stresorim soucasné. Piipomeiime si alespoil ty nejcastéjsi spolecné stresové reakce
rostlin.

a) Piijem a vnitrobunécny pienos signdlii

Stresové reakce jsou spoustény podnéty (signaly), které maji fyzikalni nebo chemickou
povahu a pro které je v buiice vhodny receptor. Prakticky vSechny dnes zndmé receptory jsou
specializované proteiny umisténé predev§im v plazmatické membrané, ale i v jinych castech
buiiky (napt. v bunécné sténé, v cytosolu, v jadie). Pfenos signalu z receptoru ke kone¢nym
efektoriim (obvykle proteiniim na kterych bezprostfedné zavisi néjaka fyziologicka funkce,
napt. enzymy primarniho i1 sekundérniho metabolismu, transportni proteiny v membranach,
cytoskelet, trankripéni faktory ovliviiujici expresi genil) neni podle naSich soucasnych
znalosti realizovdn jednim linedrnim fetézem meziclank (druhotnych ptenaSecl, second
messangers), ale spiSe slozitou siti vice paralelnich cest.

Kli¢ovou ulohu v této siti maji jednak ionty vdpmiku, jednak pocetnd skupina (vice nez
70) proteinkindz. Mnoho proteind, zv1a§té enzymd, je totiz aktivovano aZ po navazani Ca*"
(za asistence proteinu calmodulinu) nebo fosfatové skupiny (pomoci proteinkindz). OvSem
jen ziidkakdy pfenasi receptor signal pfimo na proteinkinazy ¢i na vapnikové kanaly, ¢astéji
byva ptenos zprosttedkovan pomoci G-proteinii (€1 GTP-4z). Tyto proteiny se energeticky
aktivuji navazdnim GTP (guanosintrifosfat), respektive jeho pteménou z GDP (guanosin
difosfat), ke které dojde kontaktem se stimulovanou molekulou receptoru. Aktivované G-
proteiny jsou pak schopny piivadét do funkcniho stavu dal$i proteiny zapojené do Sifeni
signalu (viz obrazek):

SIGNAL

ﬂ//i/p|p2 e/ p| // " Plazmaticka

////
/

/ /membrana,/ ,/

konec€ny
®_, pfijemce

/ signalu

> Ca’ >

Schéma vnitrobunééného prenosu signalu pomoci fosfoinositidového mechanismu: po zachyceni
signalu v receptoru dojde pomoci G-proteinu (G) k aktivaci fosfolipazy typu C (PLC). Ta Stépi
fosfatidylinositol-4,5-bisfosfat (PIP,), vznikajici z fosfatidylinositolu (Pl), na inositol-1,4,5-trisfosfat (IP3)
a diacylglycerol (DAG). IP; stimuluje otevieni vapnikovych kanal v endoplazmatickém retikulu (ER) a
ionty vapniku pak aktivuji pfislusny efektor bud pfimo &i zprostfedkované pomoci proteinkinaz (PK).
Paralelné muze byt zapojen do pfenosu signalu i diacylglycerol. Pfenos signalu obvykle kongéi aktivaci
specifického genu, aktivaci nékterého z metabolicky vyznamnych enzym(, anebo také aktivaci
urcitych transportnich proteind v membranach.
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K otevieni véapnikovych kanali (nejen v ER, ale i v plazmatické membrané¢ a v
tonoplastu) muaze dojit 1 pfimym pusobenim G-proteinii, zménou transmembranového
potencialu, i mechanickymi podnéty (napf. zménami turgorového tlaku v buiice). Vzhledem k
tomu, e koncentrace Ca”" iontll v apoplastu, ve vakuole & v ER je nejménd tisickrat vt
nez v cytosolu, probiha transport otevienym iontovym kanalem velmi rychle (asi 10° iontd za
sekundu!). Po odeznéni signalu je vapnik transportovan zpét z cytosolu pomoci vapnikovych
pump (Ca’"-ATP4z) & pomoci Ca*"/H" sekundarng aktivnich pienasedil. K signalizaci mohou
slouzit i rychlé zmény (oscilace, viny) koncentrace Ca>* v buiice. Uloha iontd vapniku je pro
vnitrobunéénou signalizaci skute¢né¢ zasadni, je totiz zndmo vice nez sto enzymul
aktivovanych navazanim Ca’’. Aktivace neprobihd sou¢asné v celém vnitinim prostoru
buiiky, nybrz je lokalizovand jen na mista s vyskytem enzymu ktery ma byt aktivovan.

Pienos signalu pomoci proteinkindz mtize probihat zcela nezéavisle na iontech vapniku.
Obvykla cesta navazujicich aktivaci je: receptor — G-protein — proteinkinaza — efektor,
existuji ovSem 1 dalsi alternativni cesty a Castd je taky funkce nckterych proteinkinaz jako
primarnich receptort signalu. U rostlin, stejné jako u zivocCicht, byva nékdy signal pfenasen
pomoci kaskady proteinkindz, ve které kinaza aktivujici efektorovy protein je nejprve
aktivovdna jinou (specifickou) kinazou, kterd ale opét vyzaduje aktivaci dalSim typem
kindzy - jednd se tedy o soustavu nejméné tii na sobé zavislych kinaz typu MAPK (mitogen
activated protein kinases).

Popsany zplisob ptfenosu signalu je pouzivan nejen za stresovych situaci, ale i k pfenosu
informaci koordinujicich ristové procesy, kdy primarnim (vnéj$im) signalem mize byt zafeni
¢i fytohormony. Za stresovych situaci vSak vyznam rychlé signalizace zvIasté vyrazné stoupa
a k druhotnym pfenostiim se vyuzivaji 1 nékteré dalsi slouCeniny (napt. peroxid vodiku,
glutation, askorbat, jasmonaty a polyaminy).

b) Tvorba stresovych proteinii

Pod vlivem néhlého plsobeni stresovych faktori a za asistence ptislusnych receptorti s
navazujicim fetézcem vnitrobunécnych prenaSecti signali dochazi Casto jiz béhem jedné
hodiny k velmi dramatickym zméndm v kvantitativnim i kvalitativnim zastoupeni proteinti v
bunkach. Tvorba nékterych prudce stoupa, tvorba jinych se naopak zastavuje. V hojné miie
se ale také syntetizuji proteiny, které se za normalnich okolnosti viibec nedaji v bunkach
zjistit. Zmény v syntéze proteinti obvykle kulminuji nékolik hodin po zacatku piisobeni
stresoru. Poté dochdzi k pomalému navratu do ptivodniho stavu. Z nékolika desitek proteint,
jejichz syntéza se prudce zvySuje (stresové proteiny), jen jista Cast je specificky vazana na
urcity stresovy faktor. K indukci mnoha dalSich dochazi zcela pravidelné pod vlivem stresu
obecné, tedy bez ohledu na to, jakym typem stresoru je vyvolan.

Nové¢ tvofené stresové proteiny maji velmi rozmanitou velikost i funkci. Neni pfili$
obtizné rozdé¢lit je pomoci vhodnych detekénich metod (napi. pomoci dvojrozmérné gelové
elektroforézy, presnéji pak pomoci hmotnosti spektrometrie) do skupin podle molekulové
hmotnosti, kterd byva obvykle v rozmezi od 8 do 260 kDa. Mnohem obtizné¢jsi je urcit jejich
funkci. Nejcastéji se jim pfisuzuje vyznamna Uloha v ochrané strukturni integrity proteind,
nukleovych kyselin a membran (napf. udrzovanim hydratacnich oballl), a podili se také na
odstrafiovani ¢i reparaci poskozenych bunéénych struktur. Nékdy se jednd o konstitutivni
proteiny, které patii k pravidelné vybavé vSech bunék, ovSem za stresu se jejich mnoZzstvi
mnohonasobné zvysuje. Casto plni funkci chaperonti, které sloui nejen k fizeni zmén
konformace proteinti pfi transportech pfes membrany, ale jsou schopny upravit jejich
konformaci i1 pfi mirném poskozeni. Pokud ovSem dojde k velkym, nenapravitelnym
zménam, pak je takovy protein ,,0znacen* malou molekulou ubikvitinu a rozlozen pomoci
proteaz na aminokyseliny, které jsou vyuzity k syntéze novych proteind.
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¢) Koordinace stresovych reakci pomoci fytohormonii

Pro zvySeni odolnosti vic¢i stresim je obvykle vyhodné, aby reakce v jednotlivych
bunikach probihaly koordinovang, a to i v okoli postizeného mista. To je zvlasté dilezité pti
mechanickém poranéni rostliny ¢i pii pronikéni patogenni houby. K S$ifeni signalli mezi
buitkami i na del$i vzdalenosti vyuzivaji rostliny hlavné fytohormony. I kdyz jsou to
slouceniny zna¢né mobilni a mohou pronikat nejen k receptorim v plazmatické membrang,
ale az do buné¢ného jadra, jejich plisobeni na bunééné funkce (zejména na aktivaci gentl) je
témet vzdy zprostiedkovano pomoci nékterého z ¢lankli vnitrobunééné soustavy pienosu
signalu, jak jiz bylo popséano v kapitolach o fytohormonech ve 3. ¢asti ucebnich textt.

Kyseliny abscisova (ABA), etylén a brassinosteroidy patii ke zdkladnim fytohormontim,
jejichz zvysend tvorba pravidelné provazi plisobeni vétSiny stresorii. Zname jiz desitky geni
aktivovanych za stresovych situaci témito fytohormony, ovSem zdaleka jesté nezname
vyznam vSech noveé syntetizovanych produktii. Vedle vyloZzené¢ kladnych ucinkl (napft.
aktivace tvorby stresovych proteint a n¢kterych hydrolaz) maji i vyrazné inhibicni ucinky na
tvorbu nékterych enzymii (napf. Rubisco, a-amylaza, aj.), coZ vede ke zpomaleni ristu.
Vyznam ABA a brassinosteroiddi pro zvySeni odolnosti vic¢i suchu a mrazu je vSeobecné
uznavan, uloha etylénu je jiz ponékud nejednoznac¢nd - kromé aktivace antistresovych
mechanismu piisobi i rychlej$i starnuti postizenych organi.

Jasmonaty (kyselina jasmonova, metyljasmonat), polyaminy (ptredevSim spermin,
spermidin a putrescin) a kyselina salycilova patii také k latkdm fytohormonélniho typu,
jejichz koncentrace za strest roste a jejichz ochranny ucinek byl bezpecné prokazan. Jejich
vétsi vyznamnost je vSak omezena jen na nékteré taxonomické skupiny rostlin.

d) Tvorba a odstraifiovani reaktivnich forem kysliku

Stresové reakce rostlin jsou neodmyslitelné spojeny se zvySenim tvorby reaktivnich forem
kysliku (singletni kyslik, superoxidovy radikal, hydroxylovy radikal a peroxid vodiku), ale
soucCasn¢ 1 se zvySenim potencidlu pro jejich odstraiiovani. Mechanismus jejich vzniku i
zpusob odstraniovani je dosti riizny. Také tloha téchto latek ve stresovanych rostlinach je
znacné rozmanita a do jist¢ miry rozpornd. Jednak vznikaji jako nebezpecné produkty pti
ptisobeni fady stresovych faktorti, jednak mohou mit kladnou ulohu jako signaly ¢i ochranné
latky pii n¢kterych typech strest.

Tvorba reaktivnich forem kysliku probiha u vSech rostlin, a to 1 pii jejich ristu v
optimalnich podminkéch. Je nevyhnutelné spojena s transformaci energie a s redoxnimi
reakcemi v rtiznych c¢astech buniky véetné bunécné stény. Stresové faktory mohou tuto tvorbu
podstatné zrychlit, a to zejména:

e selektivnim ovlivnénim metabolickych reakci spojenych s redoxnimi vymeénami,
e celkovym poskozenim metabolismu a tim 1 poklesem i¢innosti antioxida¢nich systémd.

Prvni slouceninou vznikajici ¢aste¢nou redukci kysliku je superoxid a jeho dalsi redukei
dochazi ke tvorbé peroxidu vodiku:

0, + ¢ - O (1)
0,y + ¢ + 2H - H0, (2

Reakce (1) vyzaduje dodéani energie, zatimco reakce (2) probiha samovoln¢, ovsem velmi
pomalu. Katalytickym ptisobenim enzymu superoxiddismutdzy se jeji pribéh velmi zrychluje.

Superoxid a peroxid vodiku nejsou pfili§ nebezpecné slouceniny, ale jejich spolecny
vyskyt mize vést ke vzniku vysoce reaktivniho hydroxylového radikalu (OH"):

0O, + HO, > OH + OH + O, 3)

Tvorba hydroxylového radikdlu je velmi zrychlovana v piitomnosti Zeleznatych c¢i
méd’natych iontd:

Fe" + H,0, » OH + OH + Fe'* (4
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Nejvétsi mnozstvi aktivnich forem kysliku se vytvati v chloroplastech, vznikaji vSak i v
mitochondriich a v jinych membranovych systémech (plazmalema, tonoplast, peroxisomy,
glyoxysomy). Ve vétSiné piipadid jako redukéni cinidlo slouzi NAD(P)H ve spojeni s
prislusnou NAD(P)H oxidazou.

Negativni pusobeni reaktivnich forem kysliku spociva pfedevsim v peroxidaci lipidd.
Nejvice nachylné jsou membranové lipidy s vysokym obsahem nenasycenych mastnych
kyselin. Poskozeny mohou byt i né€které aminokyseliny, proteiny a nukleové kyseliny,
pri¢emz nejvice nachylny k poSkozeni je histidin, metionin, tryptofan a guanin.

Mechanismy ochrany pred oxidativnim poskozenim: Nejuniverzalngj§i ochranu pted
poskozenim reaktivnimi formami kysliku ve vSech castech bunky poskytuji nékteré
specializované enzymy a antioxidacni substraty. K hlavnim enzymiim patii pfedevSim jiz
zminéna superoxiddismutdza (SOD), kterd katalyzuje pfeménu superoxidu na peroxid
vodiku. V rostlinach se vyskytuji dokonce tfi typy SOD (Cu/Zn SOD, Mn SOD a Fe SOD), a
ve vétsiné bunéénych organel nachdzime alespon jeden z nich. Peroxid vodiku je dale
rozkladan bud’ kataldzou (pfedevS§im v peroxisomech a glyoxisomech), nebo
askorbatperoxidazou (AP, zejména v chloroplastech, kde chybi kataldza, n¢kdy i v cytosolu
jinymi typy peroxidaz). K reakci katalyzované AP je nutny askorbat a k regeneraci
vznikajicitho dehydroaskorbatu také redukovana forma glutationu, spolecné s enzymy
dehydroaskorbatreduktazou a glutationreduktazou. Klicovou tlohu v antioxida¢ni ochrané
hraje askorbat a glutation. Obou sloucenin byva zejména v chloroplastech velké mnozstvi.
Askorbat miiZze reagovat se superoxidem a singletnim kyslikem 1 pfimo, bez Gcasti enzymd,
navic prispiva k regeneraci a-tokoferolu (vitamin E), vyznamné lipofilni slou¢eniny chranici
membranové lipidy pied peroxidaci.

20; + 2H
1 ............................................. superoxiddismutaza
0} _
H0, H,O
/.\—'< ................... askorbatperoxiddza
askorbat monodehydroaskorbat
/s
dehydroaskorbat

................. dehydroaskorbatreduktaza

glutation (ox.) glutation (red.)
/,_\ ...................... glutationreduktaza
2 NADPH 2 NADP"*

Schéma inaktivace superoxidu a peroxidu vodiku s navazujicimi regeneracnimi cykly askorbatu a
glutationu s finalni redukci pomoci NADPH.

Protistresova uloha reaktivnich forem kysliku dosud neni uspokojivé prozkoumana ve
vSech souvislostech. Zcela zasadni roli maji nepochybné v hypersensitivni reakci (bude blize
popsana pozdégji). Peroxid vodiku je zapojen i do dal§ich obrannych reakci rostliny pfi
napadeni patogeny. Zrychluje tvorbu ligninu (a tedy zpevnéni bunééné stény), mize plsobit
na otevieni vapnikovych kanald - vtok Ca®" ma pak dalekosahlé aktivaéni uginky. V
soucinnosti s kyselinou salycilovou (ta je schopna inaktivovat kataldzu a tim doc¢asné udrzet
zvySenou koncentraci peroxidu vodiku v buiice) indukuje tvorbu nékterych stresovych
proteini. Funkce peroxidu vodiku jako ptfenaSeCe signdlu pro expresi nékterych geni je
vyznamna i u zivocichi a bakterii.
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Piisobeni abiotickych stresovych faktori

Zareni jako stresovy faktor

Ultrafialové (UV) zafeni v oblasti vinovych délek 200 az 400 nm piedstavuje jen asi 7 % z
celkového slune¢niho zafeni dopadajiciho na na$i planetu. UV zafeni kratSich vlnovych
délek, oznacované jako UV-C (200 az 280 nm), a ¢astecné i UV-B (280 - 320 nm) je z vetsi
¢asti absorbovano v atmosféfe Zemé, zejména pak ve stratosférické ozonové vrstvé. Nejméne
je atmosférou filtrovana oblast UV-A (320-400 nm), ktera vSak ma na zivé organismy
mnohem mén¢ Skodlivy u¢inek nez pronikajici zbytek zareni UV-B.

UV zéfeni s kratsi vlnovou délkou (B, C) je velmi siln¢ absorbovéno celou fadou
biologicky vyznamnych sloucenin, zvlasté¢ pak aromatickymi aminokyselinami a nukleotidy,
a tudiz 1 makromolekulami proteinti a nukleovych kyselin. Po absorbci UV zéfeni dochazi u
excitovanych molekul k fotochemickym reakcim, které poskozuji jejich normalni funkce. K
nejcastéjSim zménam u proteinii patii fotooxidace thyrosinu a tryptofanu, a také rozstépeni
disulfidickych mustkli mezi cysteinovymi zbytky, které zajist'uji spravnou terciarni strukturu
protein. U nukleovych kyselin dochazi po excitaci ke vzniku novych vazeb mezi blizkymi
pyrimidinovymi nukleotidy. Zvlasté Casta je tvorba dimerti thyminu uvniti jednoho ¢i mezi
dvéma vldkny DNA - nasledkem jsou poruchy v replikaci DNA i v expresi genetické
informace. UV zafeni miize zpusobit u rostlin také poskozeni asimila¢niho aparatu a tim
sniZzeni rychlosti fotosyntézy. Nejvice citlivé jsou proteiny D1 a D2 ve fotosystému 11, a také
proteiny centra oxidace vody. Poskozeny vSak mohou byt 1 asimila¢ni pigmenty a redoxni
systémy, zejména plastochinony.
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V horni €asti obrazku je uvedeno zastoupeni UV-zafeni ve spektru sluneéniho zafeni jednak nad
stratosférou a jednak po prichodu atmosférou s neporuSenou ozénovou vrstvou na zemsky povrch. V
dolni ¢asti obrazku jsou uvedeny kfivky relativni absorbance nékterych vyznamnych soucasti bunék

Adaptace rostlin smétujici k omezeni Skodlivych ucinkt UV zéfeni spociva predevsim v
zamezeni jeho vstupu do vnitinich ¢asti exponovanych orgdnt, zejména tedy do asimila¢niho
parenchymu listd. Velmi u¢innou ochranu ptedstavuji kutikularni vosky na vnéjsim povrchu
a flavonoidni pigmenty ve vakuoldch epidermalnich bung&k. Pfi vysSich davkach UV zéteni
se syntéza ochrannych pigmentt velmi rychle zvysuje.

K rychlé opravé poskozenych nukleovych kyselin slouzi ptedev§im skupina specifickych
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enzymi fotolyaz, které¢ S$tépi vazby noveé vzniklych dimeri. Tento proces se nazyva
fotoreaktivace. Fotolyazy jsou flavoproteiny aktivované kratkovinnym zatenim (370 - 450
nm). Radia¢ni energie zachycend flavinovym chromoforem a pfenesend na redoxni skupinu
FADH (na tomtéz proteinu) je vyuzita ke $t€peni nezddouciho dimeru. Kromé toho miize byt
poskozena DNA opravena, i kdyZz pomaleji, pomoci jinych enzymatickych systémut
(endonukleazy, DNA-polymerazy, ligazy). PoSkozené proteiny je obvykle nutno rozlozit a
nahradit novymi. Rychlost resyntézy proteinii tedy rozhoduje dobé nutné k navratu
bunécnych funkci do pivodniho stavu.

V béznych piirodnich podminkach dochazi jen velmi zfidka k vaznéjSimu poSkozeni
vyssich rostlin UV zéafenim. Vysledky pokust ukazuji, Ze i1 pfi zvyseni toku UV-B zafeni na
zemsky povrch o 10 % (v disledku oslabeni filtra¢ni vrstvy ozénu ve stratosféfe) budou
ochranné¢ mechanismy vétSiny béznych druhti rostlin jesté dostatecné spolehlivé chranit pred
vaznéj$im poskozenim. Nesmime vSak zapominat na skutecnost, Ze rostliny péstované ve
stinu ¢i v umélych podminkach (napt. ve sklenicich - sklo nepropousti UV zafeni!) nemaji
dostatecné vyvinuté strukturni ani funkéni ochranné mechanismy viici plisobeni UV zafeni a
pfi jejich nahlém premisténi na volné prostranstvi mize k poskozeni dojit.

Viditelné zareni (svétlo) v oblasti vlnovych délek 400 az 700 nm pfedstavuje
energeticky nejbohat$i Cast spektra slunecniho zareni a je listy rostlin velmi ucinné
absorbovano. K absorbci slouzi hojné asimilaé¢ni pigmenty napojené na centra zpracovani
zachycené energie ve fotochemickch procesech. Ne vzdy v§ak miize byt veskera absorbovana
energie také skute¢né vyuzita. PIn€¢ oslunéné listy absorbuji mnohem vice zéfeni, nezZ mohou
fotochemicky zpracovat. Rostliny jejichZz riist a metabolismus je zpomalen napf. nizkymi
teplotami ¢i nedostatkem vody, maji moZnosti vyuziti radiacni energie je$t¢ mensi, presto
vSak i v jejich listech probiha absorbce zafeni a prenos excitonti do asimila¢nich center.

Zpracovani velkych davek absorbované radiacni energie v chloroplastech je pro vSechny
rostliny velmi nebezpecna operace, nebot’ v relativné uzavieném prostoru s vysokou
koncentraci kysliku se vytvareji silnd oxidac¢ni 1 redukéni €inidla, kterd mohou poskodit velmi
jemné struktury tylakoidni membrany. K zivaznym zméndm struktury a funkce
fotosyntetického aparatu pisobenim svétla také skuteéné bézn€ dochdzi - souhrnné jsou
oznacovany jako fotoinhibice. Projevuji se snizenim jak maximalni rychlosti fotosyntézy (pii
saturacni ozarenosti), tak snizenim hodnot kvantového vytézku. Toto snizeni byva obvykle
plné vratné, i kdyz az po n¢kolika hodinach ¢i dnech.

Mechanismus vzniku fotoinhibice je v soucasné dob¢ velmi intenzivné studovan a nase
poznatky o ném nejsou tudiz zdaleka jest¢ uplné. Vime vSak, Ze nejvice nachylny na
poskozeni je fotosystém II, ve kterém dochdzi k oxidaci vody a k pocatku ptenosu
uvolnéného elektronu necyklickou cestou. Pti nedostatecné rychlosti odvodu elektront z
fotosystému II (napt. v disledku hromadéni nevyuzitych produkti primarnich procest
fotosyntézy, ATP a NADPH) zlstavaji po delsi dobu v plné redukovaném stavu volné
plastochinony i chinony Qa a Qg. Nejsou tedy schopny pfijimat elektron, ktery je pfedavan z
chlorofylu P680 na feofytin. Rekombinaci naboje mezi oxidovanym chlorofylem P680 a
redukovanym feofytinem dojde k pfechodu molekuly P680 do tripletniho stavu. Néslednou
reakci s béznym (tripletnim) kyslikem vznika vysoce reaktivni singletni kyslik. Ten pak mtize
zpisobit poSkozeni soucdsti elektontransportniho fetézce ve fotosystému II a poSkozeni
vlastniho proteinu D1. Popsany sled udalosti se oznacuje jako fotoinhibice na akceptorové
strané a ptritomnost kysliku je zde nutna. AvSak i bez Gcasti kysliku mize dojit k fotoinhibici,
a to zejména tehdy, kdyz je omezena funkcénost centra $tépeni vody a nelze tudiz zajistit
dostate¢né rychlou redukci molekuly chlorofylu P680. Tato molekula je po separaci naboje
mimofadné silnym oxidacnim ¢inidlem schopnym poskodit soucasti reakéniho centra
(fotoinhibice na donorové strané).

K fotoinhibici miize dochazet i poskozenim fotosystému I, ale jiz mén¢ Casto. Také zde
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mize vznikat tripletni molekula chlorofylu reakéniho centra P700 a tim i reaktivni singletni
kyslik. Dal§im toxickym produktem necyklického transportu elektroni je superoxidovy
radikal, ktery vznikéd pfenosem elektront z redukovaného ferredoxinu na kyslik (Mehlerova
reakce, viz dale), a mize posSkodit redoxni systémy ve fotosystému I. Singletni kyslik,
superoxid a dal§i odvozené formy aktivniho kysliku vznikajici jako vedlej$i, nezadouci
produkty fotochemickych procest, mohou poskozovat nejen fotosystémy, ale 1 jiné soucasti
chloroplastu, véetné chlorofylu, membranovych lipidii, enzymt a nukleovych kyselin.
Ochrana asimilacniho apardtu pied poSkozenim zahrnuje jednak regulaéni mechanismy
které smétuji k predchdzeni vzniku fotoinhibice, a jednak mechanismy smétujici k ndprave
skod, tedy zejména k rychlé obméné poskozenych proteinti a k rychlému odstranovani

vvvvvv

a) snizeni ucinnosti funkce svetlosbérnych komplexii (antén).

Asimilacni pigmenty v anténach absorbuji vétSinu dopadajicitho zafeni a zachycenou
energii jsou schopny s velkou ucinnosti (az 85 % u fotosystému II) prevést do reakénich
center k vyuziti ve fotochemickych procesech. Zbyvajici ¢ast se ztraci pfeménou na teplo (asi
10 %) a na fluorescencni zatreni (5 %). Pfeménou na teplo (nepfimo, reakci s karotenoidy)
jsou deexcitovany hlavné ty molekuly chlorofylu, které pteSly do tripletniho stavu.
Karotenoidy v anténach za normalnich podminek tedy velmi G¢inné brani reakci tripletnich
chlorofyll s kyslikem, ktera by vedla ke vzniku nebezpecného singletniho kysliku. V piipadé
nadbytku radia¢ni energie lze pozorovat aktivaci dalSich systémii ochrany, jejichz smyslem je
sniZit mnozstvi energie prevadéné z antén k reakénim centriim:

e dochazi ke strukturnim zménam ve vnéjSich anténéach fotosystému II, a sice k aglomeraci
molekul chlorofylu, k agregaci proteinpigmentovych jednotek a dokonce i k odpojeni ¢asti
antén od fotosystému II a k jejich presunu k fotosystému I.

e dochazi k podstatnému zvySeni deexcitaéni Cinnosti karotenoidli, které piebiraji a
pfeménuji na teplo energii nejen od tripletnich, ale i od singletnich excitovanych molekul
chlorofylu, a v ptipadé potieby zneskodiuji i singletni kyslik.

Ob¢ tyto reakce "automaticky", reversibilné a hlavné velmi rychle reaguji na aktualni
energetickou potiebu fotochemickych procesti pomoci citlivosti na zmeny pH v lumen
tylakoidu. Pfi nasyceni fotochemickych procesti zafenim dochdzi k zvlasté¢ velkému
nahromadéni vodikovych iontli v lumen (neni dostatek ADP pro tvorbu ATP) a nizké pH
aktivuje enzymy které se podileji na zminénych zménach. Ochranna funkce xantofyll pfi
preméné nadbytku radiac¢ni energie na teplo je mimotfadné vyznamnd - zvlasté ucinny je v
tomto sméru zeaxantin, ktery se vytvaii snadnou deepoxidaci z neucinného violaxantinu
pravé jen za nadbytku zafeni a poklesu pH v lumen:

OH
L/E%ﬁ)&/%/k/‘\x/\(%mr@
/ " violaxantin \

silné zareni slabé zafeni
deepoxidaza epoxidaza
\ OH /
/Ej:\)vxxjtvawmﬁm\/g/
HO zeaxantin

Schéma funkce xantofylového cyklu pfi regulaci pfemén excitacni energie ve svétlosbérnych
komplexech. Aktivita deepoxidazy je stimulovana nizkym pH (= za silného zafeni), naopak epoxidaza
ma optimalni funkci pfi pH 7,5 a je tedy nejvice aktivni za tmy ¢i za velmi slabého zareni.
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b) snizeni ucinnosti vlastnich fotochemickych procesii.

Hromadéni produktt primarnich procesi fotosyntézy, at’ uz v disledku jejich pftili§ rychlé
tvorby (vysokéd ozatrenost), nebo jejich malé spotieby (zpomaleni ristu plisobenim stresu)
vede ke zpomaleni az zastaveni fotochemickych procest, a tim 1 ke zvySeni nebezpeci
fotodestrukce. SniZzeni u¢innosti energetickych pfemén v primarnich procesech fotosyntézy,
tedy 1 snizeni rychlosti tvorby ATP a NADPH, mtze byt v uvedenych piipadech vyhodné,
nebot’ umoziuje zachovat po delsi dobu transport elektronti. Jednou z cest ke snizeni
ucinnosti primarnich procestt by mohl byt pfenos casti elektronti z plastochinoni na
cytochrom bssg, ktery je soucasti fotosystému II, a jejich navrat zpét do reakéniho centra na
chlorofyl P680. O skutec¢né vyznamnosti tohoto cyklického transportu ve fotosystému II u
rostlin v pfirodnich podminkach v§ak dosud mnoho nevime.

Nepochybn¢ vyznamny je vSak jiny zptsob "znehodnoceni" transformované energie, a to v
samém zavéru linearniho transportu elektrontl, které z redukovaného ferredoxinu nepostupuji
obvyklou cestou na NADP, nybrz redukuji kyslik (Mehlerova reakce). Vznikajici silné
reaktivni superoxid je ale nutno velmi rychle inaktivovat pomoci enzymu superoxid-
dismutazy a navazujici série reakci v piitomnosti antioxidacnich substratl, askorbatu a
glutationu, kterych je v chloroplastech vzdy velké mnozstvi. Reakce jiz byly schematicky
znazornény na strané 7. Je ziejmé, ze se pii nich spotfebovava i jist¢é mnozstvi NADPH.
Zachovani linedrniho toku elektronti pomoci Mehlerovy reakce i pti nedostatku obvyklého
akceptoru (NADP) pomaha tedy udrzovat transport protonti do lumen tylakoidu. Nizké pH v
lumen, jak jiz vime, ma zadsadni dilezitost pro spravnou funkci dalSich ochrannych
mechanismi, ptedevsim xantofylového cyklu.

¢) snizend rychlost opravy fotosystéemu I1.

Poskozeni proteinu D1 ve fotosystému II je nejcastéjSim priivodnim znakem fotoinhibice.
Soucasné je vSak moznd i jeho velmi snadnd vymeéna (syntéza probihd v chloroplastu a je
mimotadné rychla!). K vyméné poskozeného proteinu se v§ak musi cely fotosystém piemistit
z ptitisknuté (granalni) Casti tylakoidni membrany do volné (stromatélni) ¢asti. Ukazuje se, ze
snadnd inaktivace proteinu D1 mutize byt vlastné¢ velmi ucinnym zptisobem ochrany ostatnich
¢asti chloroplastu pfed poSkozenim. Proces obnovy proteinu D1 je totiz zajimavé regulovan.
Jeho syntéza se zrychluje se vzestupem ozafenosti, ovSem po dosazeni saturacnich hodnot se
opét zpomaluje. VétSina inaktivovanych fotosystémui zlstavd za nadmérné ozarenosti ve
granalni ¢asti membran a absorbované zafeni se v nich pfeménuje na teplo. Teprve po
poklesu ozafenosti prestavaji plnit ochrannou funkci a jsou rychle opraveny.

Stresové ucinky priliS vysokych a nizkych teplot

Vliv vysokych teplot

Pti zvySeni teploty zhruba nad 40°C dochézi u vétSiny druhti rostlin k zdsadnim zménam
ve fyzikalné-chemickych vlastnostech bunéénych membran i1 proteinii. U nékterych zvlaste
citlivych druhil 1ze tyto zmény zaznamenat jiz v teplotnim intervalu 35 az 40°C. Lipidova
vrstva membran prechdzi do lamelarné-kapalného (superfluidniho) stavu, ve kterém nemtize
plnit svoje zékladni funkce. Stava se propustnou pro ionty a ptestava poskytovat dostate¢né
pevnou oporu pro membranové proteiny. U proteinti (nejen membranovych) dochéazi navic za
vysoké teploty ke zménam konformace a tim i ke ztraté jejich funkce.

K nejdfive postizenym pravidelné patii thylakoidni membrany v chloroplastech. Velmi
napadnym indikatorem vznikajiciho stresu je poSkozeni fotosystému II, které 1ze lehce zjistit
métenim fluorescence chlorofylu in vivo. Za zvySujici se teploty dochézi nejprve k rozpadu
jednotlivych ¢asti fotosystému (pfedevsim k odtrzeni svétlosbérnych komplext), a teprve az
pozdé¢ji k denaturaci proteind.
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Jinou rychlou metodou k urcovani stupné odolnosti k vysokym teplotdm je mikroskopické
pozorovani bun¢k za postupného zvySovani jejich teploty. Dosazeni kritické teploty se
projevi zastavenim proudéni cytoplazmy v disledku rozpadu cytoskeletu.

Teplotni rozmezi pfechodu membranovych lipidi do tekutého stavu, vedouci ke ztraté
funk¢énosti membrany, zavisi hlavné na jejich chemickém slozeni. Ke zvySeni kritické teploty
(a tim 1 ke zvySeni odolnosti k vysokym teplotam) piispiva vyssi podil nasycenych mastnych
kyselin (v poméru k nenasycenym kyselindm), a také vyssi obsah steroltl v lipidové vrstvé.
Stavova zména lipidové vrstvy je vratnd a pii poklesu teploty pod kritickou hodnotu dochazi
rychle k obnoveni piivodni struktury a funkce. Poskozeni termolabilnich proteint, vcetné
enzymi s klicovym postavenim v metabolickych a transportnich procesech, je mnohdy
nevratné a je nutné je nahradit novymi. Obnova normalniho provozu burky po snizeni teploty
tedy zavisi na tom, do jaké miry zlstala zachovana funk¢nost proteosyntetického aparatu.

Celkovy stupen poskozeni bun¢k je dan souc¢inem aktualni teploty a doby jejiho plsobeni.
Pti teplotach nad 50 az 55°C i kratkodobé ptisobeni, trvajici nékolik desitek minut, zptisobuje
nevratné poskozeni exponovaného orgdnu a jeho odumieni. K vzidcnym vyjimkdm patii
nékteré vytrvalé druhy rostlin z teplych pousti a polopousti. Zejména pak sukulenty, které se
velmi Spatné "zbavuji" tepla jak konvekci (maly povrch), tak i vyparem (maji zaviené
praduchy v nejteplejsi ¢asti dne). U nékolika druhii nopalu (Opuntia) bylo dokdzano Gspésné
pteziti teplot 60 az 65°C po dobu né€kolika desitek minut. To uz je ale skute¢né horni hranice
termotolerance pro eukaryotni organizmy v aktivnim stavu; odolnéjsi jsou jiz jen nékteré
sinice a bakterie Zijici napt. v horkych pramenech pii teplotach blizkych bodu varu.

V dormantnim stavu maji rostliny vyssi odolnost k piehiati nez za aktivniho ristu. Zcela
mimofadné odolnd jsou semena, kterd v nékterych piipadech piezivaji bez poskozeni
kratkodobé zvysSeni teploty na 120°C. Semena nékterych druht rostlin z oblasti s Castym
vyskytem pozari dokonce takové teploty vyzaduji ke stimulaci kliceni.

Aklimac¢ni reakce na zvySenou teplotu lze pozorovat jiz za necelou hodinu od zacatku
plisobeni, a to pfedevSim ve vyraznych zméndch v zastoupeni proteini. Ke zménam
chemického slozeni membran dochazi pomaleji, obvykle az za n¢kolik dni. Diky aklima¢nim
zméndm muze byt kritickd teplota posunuta az o pét stupiiil .

Proteiny indukované zvysenou teplotou (heat shock proteins, HSP) patii k nejdéle
znamym a také k evolucné nejstarSim, nebot’ fada z nich se vytvari pii zvysSeni teploty
(priblizng nad 35 °C) jak u rostlin a zivocichd, tak i u bakterii a hub. K indukci jejich tvorby
dochazi po navazani specifickych proteini regulujicich transkripci (heat-shock factors) na
prislusné useky DNA (heat-shock elements) v tésné blizkosti genti pro HSP. Regula¢ni
proteiny jsou ptitomny v buiikach stale, ovSem v nefunkénim stavu, a. k jejich aktivaci dojde
az po nahlém zvyseni teploty.
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Zavislost rychlosti rastu na teploté u mladych rostlin prosa (C, rostlina s optimem rdstu za vysSich
teplot!). PIna Cara - kontrolni rostliny péstované pfi teploté 35°C, ¢arkované jsou vyznaceny reakce
rostlin vystavenych 24 hodin pfed méfenim teploté 45°C (po dvé hodiny).
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PosSkozeni rostlin chladem

Mnoho tropickych a subtropickych rostlin, u nas pak nékteré uzitkové rostliny ptivodem z
teplejSich oblasti (napt. okurky, rajcata, papriky a kukufice), mohou byt vazné poskozeny
nizkymi teplotami jesté nad bodem mrazu (chladem). Doba po kterou chlad ptisobi je velmi
dilezita. Naptiklad listy okurky jsou poSkozeny pii teploté +10°C az po tydenni expozici, pfi
+8°C jiz za 3 dny a pii +3°C jiz béhem né¢kolika hodin. Velmi citlivé na chlad jsou také
kvétni organy v raném stadiu vyvoje a v pribéhu gametogeneze, a to i u rostlin, jejichz
vegetativni organy na chlad citlivé nejsou.

V¢étSina proteinti neni nizkymi teplotami poskozovana, a tak primarni uc¢inky neptiznivého
pusobeni chladu je nutno hledat predevs§im ve zméné fyzikalné-chemickych vlastnosti
membran. Pokud jejich lipidova vrstva ptejde z optimélni polotekuté konzistence do stavu
pevného gelu, nedafi se jiz udrzovat dokonalou celistvost membrany, a to zejména v
disledku oslabeni vazby lipidii k membranovym proteinim. Volna propustnost membran pro
ionty vede ke ztraté¢ transmembranového potencidlu, k zastaveni selektivniho a aktivniho
transportu, a také k poruSe osmotickych funkci, véetné udrzovani turgorového tlaku.
Propustnost thylakoidnich membran v chloroplastech a vnitini membrany mitochondrii
znemoziuje nahromadéni vodikovych iontil pfi transportech elektrond, a neni tudiz mozné
vytvaret ATP pomoci H-ATP-syntaz. Po jisté dob& trvani tohoto stavu (nékolik hodin az
dni) musi nutné dojit k vy€erpéani energetickych zdroji a k odumteni burnky.

K poruse struktury a funkce membran pii plusobeni chladu muze dojit i nepfimo
peroxidaci membranovych lipidi. Nebezpec¢i oxidativniho poskozeni membran vzriistd za
nizkych teplot hlavné proto, ze jsou zpomaleny az zastaveny ristové procesy. Hromadéni
nevyuzitych produkti fixace CO, v chloroplastech plsobi inhibi¢né na tvorbu produktd
fotochemickych procesti a piebytek excitatni energie vede k tvorbé reaktivnich forem
kysliku. Obecné zpomaleni vSech biochemickych procesti za nizkych teplot vede, kromé
jiného, 1 ke snizeni rychlosti syntézy antioxidacnich substratli, coz jen pfispiva ke zvySeni
nebézpeci oxidacniho poskozeni.

Za nizkych teplot byvaji zjistovany i zmény ve struktufe cytoskeletu (depolymerace
mikrotubull). Z organel jsou nejcitlivéjsi na nizké teploty chloroplasty, méné jiz
mitochondrie a peroxisomy. Tonoplast a plazmatickd membrana patii k relativné nejvice
odolnym bunécnym strukturdm.

Aklimacni zmény za nizkych teplot jsou spojeny s hromadénim osmoticky aktivnich latek,
s tvorbou stresovych (chladovych) proteint, s tvorbou "antioxida¢nich" enzymi a substrati, a
se zménami chemického slozeni lipidové vrstvy membran. ZvySuje se v ni zastoupeni
nenasycenych mastnych kyselin, které¢ vede ke sniZeni kritické teploty piechodu lipidi do
gelového stavu. Na fizeni aklimacnich zmén se podileji i nékteré fytohormony, ze kterych

v

nejvyznamnéjsi tlohu ma kyselina abscisova.
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optimalni polotekuty stav fazova zména lipidové vrstvy
membranovych lipida : do tuhého gelu vede ke zménam

konformace proteint a k volné
permeaci rozpusténych latek

Zmeény struktury biologickych mebran pod vlivem nizké teploty
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PosSkozeni rostlin mrazem

Pti poklesu teplot pod nulu °C (= mréaz) jiz voda mize piejit do pevného skupenstvi, coz
ptredstavuje pro vsSechny rostliny vazné nebezpeci. Toto nebezpeci vyplyva nejen z mozného
mechanického poskozeni bunck krystalky ledu, ale 1 z ndhlého snizeni tenze vodnich par nad
ledovymi krystalky (tedy velké "suchosti" vzduchu). Led se miiZze tvofit ve vSech vodou
bohatych strukturach, v symplastu i v apoplastu, tedy i v cévach a sitkovicich. Led vytvofeny
uvnitr zivych bunék vede témét vzdy k jejich rychlému odumirani, ovSem tento typ mrznuti
se vSak vyskytuje jen vyjimecné u zcela neodolnych rostlin ¢i pfi velmi rychlém poklesu
teploty. Daleko nejcasteji dochazi k tvorbé ledu jen v apoplastu, tedy predevsim v bunéénych
sténach a ve xylému.

Voda v apoplastu rostlin zac¢ind mrznout pii teplotach -1 az -3°C, v zévislosti na obsahu
osmotik, které snizuji bod tuhnuti. AvSak ani pfi teplotach niz§ich nez je ocekavany bod
tuhnuti nemusi jesté nutné dojit k tvorbé ledu. Pokud nejsou ptitomna vhodné krystaliza¢ni
jadra, zistava voda v apoplastu i v symplastu v tekutém podchlazeném (metastabilnim) stavu,
a to v krajnim piipad€é az do teploty -38°C, kdy uz dochazi ke spontanni krystalizaci. K
iniciaci krystalizace podchlazené vody v apoplastu mohou piispivat i latky (véetné
specifickych proteinll) vylu€ované do prostiedi nékterymi druhy bakterii, které ziji na
povrchu list (napt. Pseudomonas syringae, Erwinia herbicola - jejich odstranéni vede k
vyraznému zvyseni odolnosti k mrazu!).

Pii delsi dobé trvani mrazu se krystalky ledu postupné rozrastaji. Rust krystald je
podporovan transportem vody z cytosolu v disledku zna¢né nizkého vodniho potencidlu na
povrchu ledu (pfi -5°C jen asi -6 MPa!). Pti piekrocenti jisté hranice procesu mrznuti, ktera je
specifickd pro rizna pletiva a druhy, dochéazi k nevratnému poskozeni bunék. Bezprostiedni
pri¢inou odumirani mize byt jednak silna dehydratace bunécného obsahu, jednak roztrzeni
bunécné stény a plazmalemy krystalky ledu z apoplastu. Pronikajici krystaly také indukuji
tuhnuti zbytkt tekuté vody udrzované v podchlazeném stavu uvniti bunky.

Odolnost rostlin vi¢i mrazu (mrazuvzdornost) je zalozena v prvé tadé na schopnosti
zabranit vzniku ledu uvniti bunék (v symplastu) a dlouhodobé tolerovat pritomnost ledu v
apoplastu (omezit jeho mechanické 1 dehydratacni ucinky). Snizeni bodu tuhnuti roztoka v
symplastu je mozné piitomnosti velkého mnozstvi osmoticky aktivnich latek (cukrt,
aminokyselin, polyalkoholt ...). Tyto slouceniny maji soucasné€ i vyznamny vliv na tlumeni
negativnich ucinkl dehydratace (spolecné s nékteryni stresovymi proteiny, viz nize). Dalsi
moznosti je schopnost udrzovat po dlouhou dobu vodu v symplastu v tekutém podchlazeném
stavu, coz je podminéno odstranénim vSech latek, které by mohly slouzit jako krystaliza¢ni
jddra. K omezeni destrukénich u¢€inkd ledu vznikajicim v apoplastu. je nutnd zvySena
mechanické pevnost bunééné stény.

Odolnost k extrémné nizkym teplotdm (pod -25 az -30°C) je vZdy spojena se schopnosti
snaset silnou dehydrataci bunék (vakuoly témét mizi, voda zistavad v tenkych zbytcich
cytosolu okolo organel a plazmalemy). Bliz§i popis mechanismil, na kterych je zaloZena
tolerance zna¢ného vyschnuti cytosolu, je uveden v nasledujici kapitolce vénované vlivu
nedostatku vody na rostliny.

Proteiny indukované nizkou teplotou maji mimotradné vyznamnou ulohu pii zvySovani
odolnosti vii¢i chladu a mrazu. Casté jsou glykoproteiny a n&kolik typt silné hydrofobnich
proteint s velmi u¢innou schopnosti chranit nékteré enzymy pted denaturaci. Nizkou teplotou
je indukovana exprese celé fady gent, kterd vede k syntéze jak kryoprotektantii a odolnéjSich
enzymd, tak i strukturnich proteinti. Tak napiiklad v bunécnych sténach hrachu se po
nékolikadennim péstovani za teploty 2 °C zdvojnasobilo mnoZstvi proteini bohatych na
hydroxyprolin (pfedevs$im extensin), které zpeviiuji buné¢nou sténu o tim omezuji poskozeni
pfi mrazové dehydrataci. Chladem a se také indukuji specifické enzymy lipidového
metabolismu, jejichz ¢innosti dochazi ke zménam slozeni lipidové vrstvy membran.
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Zvlastni skupinu tvofi protimrazové proteiny (antifreeze proteins), které se objevuji v
hojném mnozstvi v apoplastu mrazuvzdornych druhti po indukci nizkou teplotou. Maji
unikatni schopnost pfilnuti (adsorbce) na povrch vznikajicich krystalkll ledu. Ptistup dalSich
molekul vody ke krystalku je pak omezen a jeho rist se velmi zpomali. Timto zplisobem je
také inhibovana rekrystalizace ledu, pfi které piednostné rostou velké krystaly na ukor
malych. Pfi vzniku velkych krystalkli vzdy vzrista nebezpeci mechanického poskozeni
bunécné stény a plazmatické membrany.

Dosazeni vysoké odolnosti k nizkym teplotam je spojeno s utlumenim vétSiny bunéénych
funkci a vlastni proces dehydratace musi probihat pomalu, fizen¢. Nelze ji tedy dosdhnout
nahlym poklesem teploty ani trvale udrzovat jako konstitu¢ni znak. Odolnost vii¢i mrazu ma
z téchto divodu siln€é sezénni charakter. I ty druhy, které jsou v zimnim obdobi vysoce
odolné (nasSe jehli¢naté dieviny, ozimé obiloviny, aj.), by v letnich mésicich utrpély vazné
poskozeni pti ndhlém poklesu teplot pod -3 az -4°C.

Proces zvySovani odolnosti viici mrazu (otuzovani) mé u riznych druhii odlisny charakter.
dochazi jiz koncem léta. Pod vlivem postupné se snizujicich dennich teplot a zkracovani
délky dne dochazi pak k plynulému zvySovani odolnosti az do nastupu zimnich mrazt. U
vétSiny mrazuvzdornych bylin je indukce odolnosti rychlejsi a jednodussi, obvykle staci
nékolik dnl s teplotami blizkymi nule. Indukce odolnosti vi¢i mrazu je podminéna
pritomnosti kyseliny abscisové ve zvySené koncentraci a dostatkem asimilatu.
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Priibéh zmén v odolnosti vic¢i mrazu u rostlin Arabidopsis thaliana po pfeneseni do kultivaéniho boxu s teplotnim
rezimem 4°C ve dne a 2°C v noci. Z obrazku je zfejma jednak rychlost aklimaénich zmén, a jednak neschopnost
aklimace rostlin s poruchou tvorby kyseliny abscisové (ABA). Po oSetfeni rostlin postfikem ABA k aklimaci doslo.

Periodicka aklimace rostlin k nizkym teplotam
u nasich drevin pred pfichodem zimy (,,podzimni syndrom®)
Pocatec¢nim signalem k zahajeni aklimace je zkracujici se délka dne
(obvykle jiz v srpnu, tedy bez vlivu nizkych teplot!)

Pocateéni fyziologickou reakci je vyrazna zména v hladinach fytohormoni

(vzestup konc. kyseliny abscisové, snizeni auxinll, cytokininl a giberelin().
Nasleduje série zmén struktur a funkci, napf.
# zastavuje se ¢innost meristénu (v pupenech i ve stoncich — kambium)
¢ zpomaluje se respirace a vétsina syntetickych procesi,

+ méni se ultrastruktura bunék (centralni vakuola se déli na mensi,
plazmodesmy se uzaviraji, plazmalema vytvafi zahyby, zmensuji se
mitochondrie, atd.)

sterminalni pupeny se méni na zimni typ.
K dokonéeni vstupu do dormance a k vyraznému zvyseni odolnosti
vU¢i mrazu je jiz nutné plsobeni nizkych teplot (primér 0 az 7 °C).
Ke ztraté vnitini dormance dochazi za 5-10 tydnl pasobeni nizkych teplot.
Pak uz je dormance udrzovana jen vnéjsimi faktory (= vynucena dormance).
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Vliv nedostatku vody na funkce rostlin

Ze vSech abiotickych faktori, které omezuji rist a produktivitu rostlinstva na
kontinentech naSi planety, stoji na prvnim mist¢ nedostatek vody. Voda, na rozdil od
mineralnich Zivin, ma velmi rychly kolob&h v ekosystémech a jeji zadsoba v rostlindch i v
pudé staci jen na pomérné kratkou dobu. Dopliovani zasob vody srazkami byva obvykle
nepravidelné, ndhodné, a nejsou tedy vylouceny ani delsi periody sucha. Navic vodni
potencial vzduchu v okoli listl je po jistou ¢ast dne velmi nizky, a proto terestrické rostliny
ve vSech typech prostiedi jsou ohrozeny vodnim stresem.

K udrzeni maximalni rychlosti rstu je zapotiebi udrzovat plné turgescentni stav bunc¢k,
coz se vSak v dennich hodindch dafi jen velmi zfidka. Pfijem oxidu uhli¢itého pro
fotosyntézu otevienymi priduchy je obvykle spojen s takovou ztratou vody, jakou nelze
okamzité nahradit. Nejvice postizenym organem jsou vzdy listy. U béznych mezofytnich
druhti rostlin hodnoty vodniho potencidlu listi do -0,5 MPa indikuji piisobeni mirného
vodniho stresu, od -0,5 do - 1,5 MPa stres stfedn¢ velky. Pii hodnotach pod -1,5 MPa jde o
stres velmi silny, pfi kterém jiz Casto klesa turgorovy tlak v bunikach listi na nulu a listy
zacinaji vadnout.

Nejcitlivéjsi reakce na nedostatek vody byva pravidelné zjistovana u dlouzivého ristu
bunck postizenych organtli. Je to pochopitelné, vzdyt rychlost rlstu je od jisté prahové
hodnoty linearn¢ zavisla na turgorovém tlaku. K méfitelnému zpomaleni rastu dochazi jiz pii
velmi malé ztrat¢ vody, kdy turgor klesne jen o 0,1 az 0,2 MPa z maximalni hodnoty (tomu
odpovida pokles vodniho potencialu z nuly na pfiblizné -0,1 az -0,2 MPa). Uplné zastaveni
ristu nastava pii poklesu turgoru na prahovou hodnotu pro rist, ktera lezi obvykle mezi 0,3
az 0,4 MPa. K zastaveni rustu tedy dojde diive nez ke zjevnému vadnuti listu (nulovy turgor),
¢i k ovlivnéni hlavnich metabolickych procesii véetné fotosyntézy. V disledku toho se v
rostliné hromadi nevyuzité asimilaty.

Pii dalSim poklesu vodniho potencidlu bun¢k zhruba na hodnotu -0,2 az -0,8 MPa
dochdzi k rychlym zméndm aktivity enzymu. Aktivita nékterych se snizuje (napf.
nitratreduktdzy), u jinych naopak stoupa ( a-amylaza, ribonukledza a néckteré dalSich
hydrolazy). To ma za nasledek zmény v rychlosti mnoha procest, dochdzi napft. ke zrychleni
hydrolyzy skrobu a naopak ke zpomaleni redukce nitrati. Dale je sniZzena tvorba cytokininti a
zpomaluje se bunécné déleni.
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VODNI POTENCIAL LISTU (MPa)
Rozdily mezi citlivosti ristovych procesu a fotosyntézy na pokles vodniho potencialu u slunecnice.

Pfiblizné ve stejném rozmezi hodnot vodniho potencidlu dochazi v buiikdch k velmi
podstatnému (az cCtyficetindsobnému) zvyseni koncentrace kyseliny abscisové, zejména v
listech, kde ma za nasledek zavirani praduchii. Zména v otevienosti priduchii pak vede ke
snizeni rychlosti vymény plynd, a tim i rychlosti fotosyntézy a transpirace. Existuje fada
dikazi, Ze zvySeni koncentrace kyseliny abscisové je pifi pisobeni vodniho stresu fizeno
poklesem turgorového tlaku pres receptory mechanického napéti v plazmatické membrang,
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nikoli tedy pfimo zménami termodynamického stavu (chemického potencidlu) vody.

Pti vétsim poklesu vodniho potencidlu k hodnotdm okolo -1,0 MPa dochazi u mnoha
druhti k tvorbé aminokyseliny prolinu, jejiz koncentrace se zvySuje Casto az stondsobné.
Neékteré druhy reaguji syntézou jinych metabolitli, zejména cukrl, slozitéjSich alkoholi
(polyolit) a kvartérnich dusikatych slou€enin (betainy). Tyto syntézy vedou k vyraznému
zvySeni osmotického tlaku v bunkéch (tzv. osmotické pfizplisobeni, angl. osmotic
adjustment), které umoznuje osmoticky ptijem vody do bunék i za klesajiciho obsahu vody (a
tim 1 snizeného vodniho potencidlu) v apoplastu (véetné xylému) a v piidé okolo koiend.
Zminéné organické slouCeniny nenaruSuji ani ve vét§i koncentraci enzymatické procesy v
bunkach (= kompatibilni osmotika) a hraji také vyznamnou tlohu pri ochrané hydratac¢nich
oballl bunéénych makromolekul (proteinti, nukleovych kyselin) a biomembran.

Jestlize se vodni potencial listii dale snizuje (od -1,0 do -2,0 MPa), dochdzi jiz u béznych
mezofytnich rostlin k vaznym metabolickym zménam. Rychlost fotosyntézy klesd na nulu a
zpomaluji se vnitrobunééné transportni procesy. Aktivita hydrolytickych procest (a nékdy i
rychlost respirace) se obvykle naopak zvySuje. Ptekvapivé malo citlivé k vodnimu stresu jsou
dalkové transportni procesy v lyku. To umoznuje rostlinam i pii velkém vodnim deficitu
mobilizovat rezervy organickych latek ve starSich organech a pfesunout je do mladsich,
zejména pak do generativnich orgéni k dokonceni reprodukéniho procesu.

Pokud v této pokrocilé fazi vodniho stresu dojde k doplnéni ztrat vody, vSechny bunécné
funkce se postupné vraceji do normalniho stavu, i kdyz tento navrat neni okamzity (obvykle
trva n€kolik dni). V ptipad¢ delSiho trvani nedostatku vody miize silnou dehydrataci dojit k
tak vaznym zménam (pfedevSim funkce membran a organel), Ze odumfeni organu ¢i celé
rostliny je nevyhnutelné.

Uvedené komplexni zmény metabolickych procesti v pribéhu ptisobeni nedostatku vody
jsou spojeny s regulaci genové aktivity, na které bezprostiedné zavisi zvySovani ¢i snizovani
rychlosti tvorby enzymu i strukturnich proteinti, nepfimo pak rychlosti tvorby ostatnich
metabolitli. Kyselina abscisova patii k vyznamnym medidtorim exprese genil pro stresové
proteiny za nedostatku vody.

Proteiny indukované dehydrataci (dehydration-induced proteins) jsou do znaéné miry
podobné skupiné chladovych proteinti a také skupiné stresovych proteinti indukovanych
vysokym obsahem soli v pud¢. Je to pochopitelné, protoze jak za nizkych teplot, tak pii
zasoleni pudy jsou rostliny ohrozeny dehydrataci bunék. Je ale potieba upozornit na to, ze
tvorba ¢asti chladovych proteini je indukovana pouze nizkou teplotou a nikoliv dehydrataci
¢i kyselinou abscisovou. Dehydratace vyvolava predevsim tvorbu enzymul nezbytnych pro
zvySeni syntézy osmoticky aktivnich latek. Tak napt. k syntéze glycinbetainu z cholinu je
nutnd cholinmonoesterdza a betainaldehyddehydrogenaza. Podstatn¢ se zvySuje tvorba fady
enzymu metabolismu sacharidii, coz vede k hromadéni jednoduchych cukrii a fruktand. Jejich
vyznamnd uloha pro zachovani funkénosti membran a stabilizaci struktury proteint i za
pokrocilého vodniho stresu byla jiz mnohokrat dok4zéana.

Zvlastni skupinou asi dvaceti stresovych proteind které se nove vytvareji pfi
nedostatku vody v bunikdch jsou dehydriny. Jsou prakticky totozné s proteiny které se
hromadi pfi norméalnim (tedy nestresovém) procesu zasychani embrya v dozravajicich
semenech, a pro které bylo jiz dfive zavedeno oznaceni LEA-proteiny (Late Embryogenesis
Abundant proteins). Nejcastéji se jim prisuzuje funkce ochrany strukturni integrity proteind,
nukleovych kyselin a membran (udrZovanim hydrata¢nich oball), a také spoluticast na
reparaci poSkozenych bunécnych struktur.Tvorba dehydrinti je regulovana fytohormonalné
(ptedevSim kyselinou abscisovou a brassinosteroidy). Pro pfeziti silné dehydratace jsou
naprosto nezbytne.

Suchovzdorné rostliny (xerofyty nesukulentniho typu), rostouci v aridnich oblastech
(pousté, polopousté), obvykle toleruji mnohem vétsi pokles obsahu vody v buitkach nez
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mezofytni druhy z oblasti na srazky bohatSich. Extrémnim pfipadem suchovzdornosti jsou
druhy, které¢ snaseji témét uplné vyschnuti bez vazného posSkozeni. Tuto obdivuhodnou
schopnost maji nejen nékteré evolucné starsi skupiny organismi (fasy, liSejniky a nékteré
mechy), ale 1 nékteré cévnaté rostliny - jednak kapradin (asi 200 druht), ale 1
krytosemennych (asi 100 druhd, napt. z Celedi Poaceae, Cyperaceae, Scrophulariaceae,
Gessneriaceae), rostoucich hlavné v aridnich oblastech Afriky a Australie. U nékterych z
nich byla dok4zéna uspéSna regenerace vSech organt i po nékolikamésicnim uloZeni v témet
absolutné suchém vzduchu.

Funkéni podstata vysoké odolnosti je zaloZzena na nékolika soucasné piitomnych
strukturné-funkcnich znacich (predpokladech). Je nutno zejména:

* zabranit mechanickému poskozeni plazmatické membrany a plazmodesmat,

* obnovit funkcnost xylému po uplném zavzdusnéni (kavitaci) cév,

* zabranit destrukci membradn a proteinu pti ztrat€ vody z hydratacnich obald,

* zabranit oxidacnimu poskozeni bunécnych struktur reaktivnimi formami kysliku.

Je potieba zdlraznit, Ze schopnost tolerovat vyschnuti mély vSechny prvotni terestrické
rostliny. V pribéhu evoluce vSak pokrocilejsi skupiny rostlin byly schopny dlouhodobé
udrzovat vodu ve svych télech, jednak jejim efektivnéj$Sim piijmem a transportem (rozvoj
kofend, vznik xylémové transportni soustavy), jednak omezenim ztrat vyparem (tvorba
kutikuly, priduchova regulace). U téchto skupin rostlin pak doslo ke ztrat¢ schopnosti
tolerovat vyschnuti, ovSem genetickd informace pro tuto schopnost zistala v jejich genomu
zachovana. Doslo tedy ve skutecnosti jen ke ztraté¢ vybavovani genetické informace, ktera se
muze opét obnovit vhodnym procesem indukce:

Hlavni formy tolerance vyschnuti

Konstitutivni forma (u mechi a lisejnikG) s trvale aktivnimi
mechanismy tolerance i velmi rychlého vyschnuti a nasledneée
reparace pripadného poskozeni, obvykle bez u&asti fytohormond.

Indukovatelna forma (u sememennych rostlin) vyzadujici
pomalou (né&kolikadenni) ztratu vody k aktivaci mechanismi
zajistujicich odolnost, se zapojenim fytohormonalni regulace.

Indukovatelna jednorazoveé Indukovatelna opakované
ontogenetickym programem vnéjsimi podminkami (suchem)
(pfi tvorbé pylu a semen)

bez destrukce s destrukci a obnovou
fotosyntetického aparatu  fotosyntetického aparatu

Popsana tolerance k velkym ztratdm vody je vecelku pasivni adaptacni strategie (ve smyslu
piekonavani obdobi s nedostatkem vody v téméf inaktivnim stavu). Je vyhodna v oblastech se
silnou periodicitou srazek, kde rast a reprodukce mize probéhnout v ptiznivejsi ¢asti roku.
Pokud ovSem silny vodni stres pusobi trvale po cely rok, pak doCasny utlum Zzivotnich
procest nic netesi. V takovych podminkéch musi byt rostliny schopny nejen ptezivat, ale i
vytvaret dostateéné mnoZstvi asimilatd pro sviij rist. Uspdsnost adaptace je tim vétsi, ¢im
vice uhliku se jim podaii fixovat na jednotku vydané vody.

K minimalizaci ztrat vody pfi piijmu nezbytného mnozstvi CO, pro fotosyntézu slouzi v
prvé fadé priiduchova regulace vymény plynt mezi listem a okolnim vzduchem. Jeji zékladni
principy byly jiz difive vysvétleny. Zbyva jen dodat, Ze i u rostlin rostoucich na stejném
stanovisti byva obvykle velka mezidruhova variabilita v reakcich priiduchi na vodni stres. Jiz
zminény mechanismus zavirani priduchti, spoustény snizenim turgoru a pienosem signalu
pomoci kyseliny abscisové, je kupodivu ¢astéj$i u mezofyti nez u xerofytd. U této druhé
skupiny byva zato vyvinuta extrémné citlivd zaviraci reakce pisobenim snizené vlhkosti
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vzduchu pifimo na svéraci buiiky (tedy i za plné turgescence mezofylovych bunck!). Na druhé
stran¢ jsou vSak zndmy xerofytni druhy, které zaviraji priduchy az piti znacné ztraté vody, pfi
hodnotach vodniho potencidlu okolo -4 az -5 MPa. Nejcastéji vSak u xerofytl dochéazi k
zavirani praduchu pfi -1 az -2 MPa, zatimco u mezofyti pii -0,5 az -1,0 MPa.

Mimotéadné ucinnou adaptaci k omezeni ztrdt vody pfi asimilaci uhliku jsou varianty
fixacnich cest typu C4 a CAM, které se hojné vyskytuji u rostlin ve vSech aridnich oblastech.
Jak jiz vime z vykladu o biochemické podstaté téchto fixacnich cest, dochazi pfi jejich
fungovani ke zvySeni koncentrace CO, v okoli chloroplastli. Soucasné vSak, diky vysoké
afinit¢ PEP-karboxyldzy, byva snizena koncentrace CO, v intercelularach listd. Pfi stejné
otevienosti praducht je u rostlin typu C4 rychlejsi tok CO, do listl, a tudiz transpiracni
spotfeba vody na jednotku vytvoiené suSiny (transpiracni koeficient) je podstatné mensi nez
u rostlin typu Cs:

typ rostliny transpiracni koeficient [kg (vody). kg (susiny)]
Cs 500 - 800
Cs 200 - 350
CAM 50 - 100

Sukulentni rostliny vybavené metabolickou cestou CAM jsou ze vSech rostlin
nejdokonaleji adaptované k uspornému hospodatfeni s vodou. Je nutno zdiraznit, ze hlavni
podil na jejich UspéSnosti nemaji zdsoby vody ve zduznatélych orgdnech, ale pravée
metabolismus CAM, umoziujici ponechat priduchy ve svételné periodé dne zcela uzaviené.
Koncentrace osmoticky aktivnich latek je u nich pravidelné velmi mald, a tim 1 moZnost
vétsiho snizeni vodniho potencidlu pti zachovani turgescence neni mozna. Nemohou proto
pfijimat vodu z tak suché pldy jako jiné xerofyty a jsou odkézany pouze na rychly ptijem pii
nahodnych srazkach. Existuje vSak cela fada adapta¢nich mechanismu, které usnadnuji rychlé
a ucinné vyuziti srazkové vody (napf. rychly rist tenkych sorpénich kotfenli kaktusli po
ovlhéeni piidy, okamzité naplnéni kapacity velamenu u kofenii orchideji ¢i pifijem vody
sorp¢nimi Supinami na povrchu listi bromélii).

Fixacni cesta CAM u sukulentnich rostlin umoziuje udrzovat fotosyntetickou aktivitu a
pozitivni uhlikovou bilanci 1 v podminkéach, kdy je pfijem vody doCasné zastaven. Tyto
rostliny maji také moznost dlouhodobé¢ uzavitit priiduchy a provadét vnitini recyklaci uhliku.
Jde tedy o vynikajici adaptaci pro podminky extrémniho sucha, ovSem v méné extrémnich
podminkach neni jiz tak prospésna. I v ptipad¢ prechodu na ptimou efektivné;si fixaci CO; (u
fakultativnich CAM-rostlin) nelze zménit zdkladni morfologické charakteristiky nevyhodné
pro rychly rast (zduznatélé organy s malym asimilacnim povrchem) a sotva proto mohou
obstat v kompetici s rychleji rostoucimi druhy.

Vliv nedostatku mineralnich Zivin v prostredi

Nejpotiebnéjsimi prvky pro rust rostlin jsou uhlik, kyslik a vodik, které tvofi vice nez
90% biomasy. Rostlina je pfijima hlavné v plynné formé ze vzduchu (CO,, O,), a také z
vody. VSechny ostatni nezbytné prvky (= mineralni ziviny) ziskava rostlina z ptudy, kde se
vyskytuji ve formé soli. Dostupné mnozstvi téchto prvkil v ptidé vSak mnohdy nestaci pokryt
potiebu rostlin, a pak dochazi ke zpomaleni riistu az k vaznému poskozeni.

Za nezbytné prvky povazujeme ty, bez kterych rostlina nemiize dokoncit svilj Zivotni
cyklus, nebot’ jsou slozkou nékteré nepostradatelné slouceniny v rostlinném organismu. K
nim patii v prvé fad¢ (kromé C, H, O), Sest makroZivin (makroelementii): N, P, K, Ca, Mg,
S, jejichz obsah v jednom kilogramu susiny rostlinné biomasy obvykle piesahuje jeden gram.

Podstatng niz§i zastoupeni (obvykle méné nez 0.1 gkg 1) maji ndkteré dalsi prvky,
oznacované jako mikroZiviny (mikroelementy). Nepochybné nezbytné pro vSechny rostliny
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jsou Fe, Cl, B, Mn, Zn, Cu, Mo, Ni, i kdyz v n€kterych ptipadech (napf. u niklu) zésoba v
semenech postacuje k pokryti potieby i vice generaci. Krom¢ uvedenych mineralnich Zivin
zname jesté¢ nckolik prvkl, které pro rostliny nejsou sice nezbytné, ale pro jisté skupiny
rostlin jsou velmi prospéSné (beneficni), nebot’ stimuluji jejich rast a zvySuji jejich odolnost
ke strestim. K takovym prvkiim patii napt. Na, Si, Co, Se.
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Obsah makrozivin, mikrozivin a benefi¢nich prvkd v susiné lu€nich rostlin. Sloupecky udavaji obvykly
rozsah variability hodnot (bez extrému) u rdznych druht rostlin v riznych typech prostredi.

Jen velice vzacné mize dojit k tomu, ze by néktery z nezbytnych prvka v pudé zcela
chybgl. Cast&jsim piipadem je snizena koncentrace v piijatelné iontové formé. Zptisob, jakym
se projevi nedostatek Ziviny zavisi zejména na tom, jakou ma v rostliné funkci a jak snadno
muze byt translokovana ze starSich organi do mladsich.

Nedostatek zivin se obvykle projevuje mnohem pomalejsi zménou funkci rostliny, jako
tomu byva u jinych stresovych faktort. Nejcastéji pozorujeme zpomaleni riistu, fotosyntézy a
jinych procesii az po né¢kolikadennim pisobeni. Rostliny mivaji jistou ¢ast zivin uloZenou v
zasobnich formach, ze kterych mohou Cerpat pfi jejich ndhlém nedostatku v pad¢. Také sama
pida ma znacné tlumici schopnosti dané postupnym dopliiovanim odcerpanych Zivin
mikrobidlni dekompozici plidni organické hmoty, zvétravanim mineralnich castic a
uvoliiovanim iontil Zivin ze slabych vazeb na koloidnich ¢asticich sorpéniho komplexu ptdy.

Zmény v rychlosti rastu, ve tvaru a v barvé organd, ¢i dokonce jejich zrychlené starnuti a
odumirani lze pozorovat jen pifi velmi vazném nedostatku Zivin. Proto vizudlni diagnoza
poruch v mineralni vyzivé neni spolehliva. Analyza obsahu Zivin v pudé také neposkytuje
dostatecné uspokojivou informaci o jejich mozném nedostatku pro rostliny. Ne vzdy je totiz
mozn¢é stanovit chemickou analyzou ptudnich extraktli skute¢nou dostupnost zivin pro koieny.

Analyza rostlin (obvykle listd) je jiz spolehlivéjsi, 1 kdyz i tento pfistup mé svoje tskali.
PtredevsSim je nutno empiricky zjistit, jaky je vlastné optimalni obsah té které Zziviny v
biomase rostliny pro zajisténi vSech funkci. PotiZ je pravé v tom, Ze optimalni hodnoty (¢i
spiSe rozmezi hodnot) obsahu jednotlivych Zivin jsou siln€ zavislé na druhu a stafi rostlin, a
navic jsou ovliviiovany vzdjemnymi interakcemi (mezi jednotlivymi zivinami). Uzite¢né
informace Ize ziskat i pomoci biochemickych metod, nebot’ nedostatek né¢kterych mikrozivin
se projevuje velmi specifickymi zménami enzymatické aktivity (viz dale u jednotlivych
prvki).

Mladgé, rostouci ¢asti rostlin ziskavaji mineralni Ziviny nejen pifimo z piidy, ale i z jinych,
starnoucich orgéanti. To je velmi Casté u téch prvki, které nejsou zabudovany v pfili§ pevnych
vazbach. K prvkim s velkou mobilitou uvnitf rostliny patii dusik, fosfor, draslik, hot¢ik a
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chlor. Jsou snadno translokovany ptedevsim ze starych listi do mladych (a také do plodu),
proto prvni piiznaky nedostatku se objevi u starych listi. Mnohem mensi mobilitu ma sira,
zinek, mangan a méd’. Vapnik, Zelezo a bor jsou po zabudovani do biomasy témét imobilni.

vewr

nasledky nedostatku jednotlivych Zivin.

Dusik je nejdilezitéjsi ze vSech mineralnich zivin - je pfijimén z pidy v daleko nejvetSim
mnozstvi a jeho hmotnostni podil v biomase rostlin byva obvykle 2 az 4 %. Pfijatelnych
forem dusiku (hlavné nitratovych a amonnych iontl) je v pud¢ vzdy jen omezené mnozstvi,
které navic velice kolisd v zavislosti na ¢innosti ptidni mikroflory. Proto je v pfirod¢ rist
rostlin téméf vzdy do jisté miry omezovan nedostatkem dusiku. Priivodnim znakem vétSiho
nedostatku je pokles obsahu bilkovin. Velmi napadny je také sniZzeny obsah chlorofylu. Listy,
zv1a§té ty starsi, jsou svétleji zelené, pozdgji Zloutnou a usychaji. Umémé s poklesem obsahu
dusiku v listech se snizuje rychlost fotosyntézy listii a v disledku toho i rychlost ristu.
Nedostatek dusiku v pudé je pravidelné provazen zvySenim poméru biomasy kofent k
nadzemnim ¢astem. Z toho je zfejmé, ze nedostatek dusiku ovliviiuje procesy regulujici
meziorganovou distribuci asimilati v rostliné a tim i rdstové procesy. Existuje nékolik
hypotéz o mozném regulaénim mechanismu vychézejicich jednak z piisobeni metaboliti
asimilace dusiku (n€¢které aminokyseliny) a uhliku (sachar6za) na alokaci asimilatd, jednak ze
zmén obsahu fytohormoni (cytokininy, kyselina abscisova) a nasledného ovlivnéni ristovych
procesi. Stresové ucinky nemusi mit jen celkovy nedostatek dusiku, ale i jeho jednostranna
nabidka v amonné formé (napf. v kyselych, podmécenych ¢i v trvale chladnych ptadach, kdy
je inhibovéana aktivita nitrifikacnich bakterii). Pfijem a asimilace amonnych iontd jsou
procesy spojené s vydejem vodikovych iontl, a tudiz 1 s poklesem pH jak v butikdch kotent,
tak 1 v rhizosféfe. V citlivosti na toxické plisobeni amonnych iontl jsou ovSem velké
mezidruhové rozdily.

Fosfor byva v pudnim roztoku vzdy jen ve velmi malé koncentraci (pod 2 uM). Mala je také
jeho celkova zasoba ve vétsingé pid a rychlost uvoliiovani z pidnich mineralti 1 z pidni
organické hmoty. Proto rostliny trpi velmi Casto jeho nedostatkem. Fosfor (vesmés ve formé
fosfatovych iontl) plni v rostlindch velmi rozmanité funkce:

e je stavebni soucasti nukleovych kyselin a fosfolipidd,

e zajistuje rychlé energetické vymény pomoci vazeb v nukleotidech (ATP, GTP, aj.),

e aktivuje enzymy (fosforylaci proteinu - apoenzymu),

¢ svou koncentraci reguluje celou fadu procest (rychlost respirace, fotosyntézy, transportu).
Nadbyte¢né (rezervni) fosfatové ionty jsou ve vegetativnich Céastech rostlin ukladany ve
vakuolach, v semenech byva fosfor ulozen ve formé polyfosfatt (fyzaty).

Ptiznaky deficience se projevuji zcela jinak nez u dusiku. Listy zlstavaji syté zelené, nebot’
obsah proteinil a chlorofylu na jednotku listové plochy nebyvéa snizen. Stonky a listy zakriiuji,
a také rychlost riistu kotenti se zpomaluje, 1 kdyZ méné nez u nadzemnich ¢asti. Dozravani
ploda byva za nedostatku fosforu opozdéno. Pohyb fosforu v rostlin€ je snadny a tudiz i jeho
translokace ze starnoucich organti do mladych, rostoucich casti je zcela bézné.

Draslik je prvek, jehoz nedostatek v pfirodé byva mnohem méné Casty nez v pripad¢ dusiku a
fosforu. Obsah drasliku v pid€ velmi zavisi na typu mate¢né horniny - Zivce, slidy i nékteré
jily maji drasliku dostatek a pidy na nich vzniklé jsou jim bohaté zasobeny. V ptipade
nedostatku drasliku je silné¢ omezen riist vSech organti, vytvareji se malé plody a hlizy, na
listech vznikaji nekrozy (od Spi¢ky a okrajii smérem k bazi). Stonky 1 kofeny jsou slabé a
malo odolné vuci infekei 1 vic¢i jinym stresovym faktorim (sucho, mrdz). Draslik neni
stavebni soucasti zaddnych trvalych struktur, ale piesto je nejhojnéjSim kationtem v
rostlinnych tekutinach (100 az 200 mM, jak v cytosolu, tak i ve vakuolach a v

chloroplastech). V rostlinach neni metabolizovan, nevytvari .
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pevné komplexy (na rozdil od Ca*" a Mg®"). Neni proto kompetitorem pro jiné kationty a
jeho transport v rostliné je mimotadné rychly, k cemuz piispivaji i hojné draslikové kanaly v
membrandch. Draslik mé v rostlin€ nékolik zna¢né odlisnych funkci:

e aktivuje mnoho enzymi, a to predevSim udrzovanim optimalni konformace a afinity k
substratu. Pti nedostatku drasliku proto dochdzi kromé jiného i k hromadéni primarnich
asimilatt v listech, nebot’ nejsou aktivni pfislusné syntdzy a kinazy kytalyzujici syntézu
Skrobu a transportnich forem sacharida,

e aktivuje procesy syntézy proteinti a ¢innost ATP-azy v plazmatické membrang,

e je nutny pro dalkovy transport aniontii jako doprovodny kationt, v Iyku i jako osmotikum,

e je nutny pro vSechny procesy zavislé na osmotickém tlaku, tedy pfedevsim pro dlouzivy
rast, pohyby priduchti a nékteré dalsi nastické pohyby (jako hlavni osmotikum zajistuje
dostate¢ny turgorovy tlak).

Sira ve form¢ snadno rozpustnych siranti byva v pudé obvykle v dostate¢ném mnozstvi, a
proto ke zjevnému nedostatku dochazi jen velmi zfidka. Pokud k nému dojde, pak se vizualné
projevuje blednutim mladych listd, nebot’ redistribuce ze starSich list je velmi mala.
Asimilace siry v rostliné byla jiz probrana ve 2. Casti uCebnich text. Z piijatych sirant je
vzdy asimilovano jen takové mnozstvi, které rostlina nutné potfebuje. Neredukované sirany
mohou byt ulozeny ve vakuole, ale také zabudovany do sulfolipidi a polysacharidi,
Vyznamnou zasobarnou redukované siry ptedstavuje glutation, kterého je zvlaste¢ velké
mnozstvi (asi 50 %) v chloroplastech. Tam také plni vyznamnou antioxidacni funkeci.
Glutation je vychozi slou¢eninou pro tvorbu fytochelatinii (viz dale v kapitolce o piisobeni
tézkych kovi). Siru obsahuje i cela fada sekundarnich metabolitd (napf. alliin v ¢esneku a
cibuli, glukosinolaty u brukvovitych). Nedostatek siry vyvolava poruchu syntézy proteini a
chlorofylu, a v disledku toho dochézi ke zpomaleni ristu nadzemnich ¢asti. Kotfeny obvykle
nebyvaji postizeny.

Hoi¢ik je také prvek, kterého byva ve vétsing pid dostatek. Presto se v souc¢asné dob¢ stava
hlavni limitujici Zivinou pro vegetaci v oblastech s kyselymi plidami. Za nizkého pH a za
zvyseného prisunu aniontii (NOs, SO4”) ve srazkové vods byva vyplavovan ze sorpéniho
komplexu rhizosféry do hlubSich vrstev piidy. K prvnim symptomim nedostatku hoiciku
patii zloutnuti starSich listi (ubytek chlorofylu), snizeny obsah proteinti a snizend rychlost
fotosyntézy. Krom¢ vazby v molekule chlorofylu hoi¢ik aktivuje celou fadu enzymi, véetné
hlavniho karboxyla¢niho enzymu Rubisco.

Vapnik je obsazen v nedostatecném mnozstvi pouze v nékterych velmi kyselych pidach.
Obdobné¢ jak u hoiciku, kyselé desté prispivaji k jeho rychlému vyplavovani z pudy.
Nedostatek vapniku se nejvice projevuje u mladych orgdnt. Vépnik (na rozdil od hot¢iku)
neni transportovan lykem a proto také neni retranslokovan ze starych organti do mladych.
Nejvice jeho nedostatkem trpi meristematicka pletiva, protoZze bez Ca-pektatu nelze vytvofit
sttedni lamelu pfi déleni bunék a ani dostatecné¢ pevnou bunécnou sténu. Dochéazi k
deformacim rastu, nékdy az k odumieni meristému. Také spravna funkce membran neni bez
vapniku moznd - je nutny k zachovani soudrznosti fosfolipidové vrstvy. Celkovy obsah
vapniku byva v rostlinach (zejména dvoudéloznych) znaény, ovSem vétSinou se na ném
podileji nerozpustné soli (hlavné uhlicitan a §t'avelan) ulozené ve vakuole ¢i v bunééné sténe.
Koncentrace vapniku v cytosolu je pfisn€ udrzovéana na velmi nizké urovni (0,1 az 0,2 uM).
Dutivodl prototo omezeni je nékolik. PfedevS§im by mohlo dojit k inaktivaci fosfati tvorbou
nerozpustnych vapenatych soli. Za vyssi koncentrace v cytosolu by také vapnik sotva mohl
plnit vyznamnou ulohu pfi vnitrobunéénych pienosech signald a u celé fady enzymatickych
aktivit. Pfi transportu v bunkach je vapnik obvykle vazadn na specifickou bilkovinu
calmodulin.
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Zelezo se vyskytuje v hojné mife prakticky ve viech pitdach, oviem ne vzdy ve formé
dostupné pro rostliny. Pii hodnoté pH 5 a vice pfechdzi za dostatku kysliku vétSina
rozpustnych Zeleznatych sloucenin na mnohem méné rozpustné soli Zelezité. Nedostatek
dostupného zeleza je proto Casty na pudach s alkalickou reakci (napf. na véapencovém
podkladu). Zjevné priznaky Spatného zasobeni rostlin Zelezem jsou podobné jako u hoiciku
(ztrata chlorofylu), avSak s tim rozdilem, ze jako prvé jsou postizeny mladé listy. Translokace
Zeleza ze star§ich listd neni témé&f mozna, nebot’ je vazano v pevnych komplexech. Zelezo je
vyznamnou soucasti mnoha enzymi, pfedevSim v hemovych skupinidch cytochromii,
peroxiddzy a kataldzy, ale i v nehemovych vazbach Fe-S proteini (napt. ferredoxin,
akonitaza, Fe-superoxiddismutaza). VSechny tyto enzymy maji redoxni funkci, nebot’ snadna
a vratna zména oxidacniho stupné Zeleza umoziiuje prenosy elektronii. Zname ovSem i
neredoxni typy enzymu s obsahem Zeleza, které jsou nutné pro syntézu etylénu, mastnych
kyselin a chlorofylu. Proto se nedostatek Zeleza projevuje nejnapadnéji blednutim listd (=
snizenym obsahem chlorofylu).

Pro pfijem Zeleza z malo rozpustnych forem v pidé jsou u nékterych druhl rostlin
vyvinuty zajimavé adaptace. Jednou z moznosti, kterou vyuzivaji hlavné¢ dvoud€lozné
rostliny, je vyluéovani komplexotvornych organickych kyselin a fenolickych latek. Zelezité
jonty jsou pak na povrchu kofent uvolnény z komplexi, redukovany na Fe’' a teprve pak
pfijimany. Dokonalej$i adaptacni strategii, u¢innou i1 na velmi alkalickych pudach, je
chelatova vazba trojmocného Zeleza bez nutnosti okyselovat okoli kotfene. Pfedpokladem
vSak je tvorba a vylouceni zvlasté silnych chelatiza¢nich sloucenin, oznacovanych jako
fytosiderofory (obvykle typu iminokarboxylovych kyselin). Rostlina pak pfijima cely
chelatovy komplex, a az v kofenech dochazi k uvolnéni Fe* a k redukei na Fe*". Tato cesta
ziskavani zeleza je obvykla jen u trav.

Chlor je piijiméan ve formé& chloridli, a to obvykle ve vétSim mnozstvi, nez kolik je nutné.
Ptiznaky jeho nedostatku se u rostlin v pfirod¢ neprojevuji, 1ze je vSak vyvolat pokusné: rist
je pak velmi zpomalen, listy blednou a vadnou. Stopova mnozstvi chloru lze nalézt v
rostlinach ve vice nez stovce organickych sloucenin (véetné bilkovin), z nichz mnohé
zabezpecuji zcela zdkladni funkce (napt. fotolyzu vody pii fotosyntéze, aktivaci ATP-azy v
tonoplastu, déleni bunék, riistové regulace). Vyznamna je i funkce chloridovych iontt jako
osmotika, zejména pii pohybech priduchd.

Manganu je vSude v prirod¢ dostatek, i kdyz, obdobné jako v ptipadé zeleza, rozpustnost
jeho soli je pii vyssim pH mala. Je pfijiman jako Mn”" &i v chelatové formé a jeho nedostatek
(coz je vzacny ptipad) se projevi v prvé fad¢ rozpadem thylakoidnich membran chloroplastu,
navenek pak mozaikovitou chlorézou listii. Mangan ma klicovou ulohu pfi fotolyze vody, je
aktivatorem nékolika desitek enzymu a souc¢asti nékterych redoxnich systémii.

Bor je prvek, jehoz obsah v pudich znacn€ kolisd a pfiznaky jeho nedostatku byly
pozorovany uz davno (srdéCkova hniloba fepy, skvrnitost jablek, snizeni rychlosti fixace
dusiku hlizkovymi bakteriemi, aj.). Casto jde viak o interakci s jinymi prvky. Prvnim, i kdyz
mén¢ zjevnym piiznakem nedostatku boru, je zpomaleni bunééného déleni v apikalnich
meristémech, coz se davd do souvislosti s prokdzanou inhibici syntézy nukleovych kyselin,
syntézy membran a bunécéné stény. Detailni informace o vSech aspektech mechanismu
plsobeni boéru v rostliné ndm dosud chybi. Neni soucasti zddného ze zndmych enzymt, ani
zadny neaktivuje. Zcela jist¢ vSak ma nezastupitelnou ulohu pfi tvorbé funkcnich komplext s
fadou sacharidil, hemicelul6z a fenolickych latek.

Zinek, med, molybden a nikl patii sice mezi prvky nezbytné pro riist, avsak jejich potieba je
tak nepatrnd, Ze se s projevy nedostatku v pfirod¢ sotva setkdme. VSechny tyto prvky jsou
pfedevsim vyznamnou soucasti nékterych enzymu.
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Zinek obsahuji napt. alkalické fosfatdzy, RNA-polymerdza, alkoholdehydrogendza a
karbonatanhydraza. Kromé toho aktivuje nékolik desitek dalSich enzymt nutnych pro syntézu
proteintl, pro metabolismus sacharidl, degradaci RNA, syntézu tryptofanu a auxind.

Meéd’ je soucCasti mnoha proteinti s redoxni funkci, napt. cytochromoxidazy, askorbat-
oxidazy, polyfenoloxidazy a plastocyaninu.

Molybden je obsazen piedevSim v molybdopterinovém kofaktoru enzymi nitrogenazy,
nitratreduktdzy a xantinoxidazy/reduktazy. Nedostatek molybdenu se projevuje zpomalenim
rustu, chlor6zami a nekrozami listh. ZvIasté nachylné jsou bobovité rostliny, kukufice a
kvétak.

Nikl byl zatazen mezi nezbytné prvky teprve nedavno (Dalton et al. 1988), kdyz se ukazalo,
ze nikl obsahujici enzym ureaza je skute¢né nutnd pro biochemické funkce rostlin, zejména
pak téch druht, které vytvareji hodné ureidd jako transportnich dusikatych latek (napf.
bobovité a javorovité).

Sodik patii uz mezi beneficni prvky, stejné tak jako nasledujici kfemik, kobalt a selen. Zvlaste
dilezity je pro halofytni rostliny, ale i pro nékteré dalsi tzv. natrofilni druhy vcetné fepy a
kukutice. U halofytd muize nahrazovat draslik v uloze hlavniho osmotika. U C4 rostlin
vyznamn¢ stimuluje syntézu fosfoenolpyruvatu z pyruvatu.

Kiemik je zv1asté hojné ptijiman rostlinami z ¢eledi Sachorovitych a lipnicovitych. Zpeviiuje
bunécénou sténu a tim zvySuje 1 mechanickou odolnost listii a stébel viici mechanickému
poskozeni (poléhani), i vii¢i ataku herbivort a patogenti.

Kobalt je nutny pouze pro zdarny vyvoj symbiotické fixace dusiku u téch druhi rostlin, které
jsou ji schopny provozovat (je soucasti vitaminu B;, v hlizkovych bakteriich).

Selen je vazan v aminokyselinach selenocysteinu a selenometioninu. Na rozdil od zivocichii
vSak pro rostliny tyto aminokyseliny nejsou nezbytné.

Nedostatek kysliku

Nadzemni ¢asti rostlin jsou obklopeny vzduSnym prostiedim, ve kterém je koncentrace
kysliku vysoka a stalad (pfiblizné¢ 21 objemovych procent). Ve zcela jiné situaci jsou ale
podzemni organy, nebot’ koncentrace kysliku v plynné fazi ptidniho systému je trvale sniZzena
ve srovnani s volnou atmosférou. Kyslik je totiz nepfetrzit¢ odebiran nejen respira¢nimi
procesy kotend, ale 1 respiraci pidni mikroflory. V pade s dostatkem velkych porti neni toto
snizeni velké (nanejvy$ na polovinu koncentrace ve volné atmosféie), diky rychlému
dopliiovani difuznim tokem ze vzduchu nad povrchem ptdy. Pokud je ov§em vzduSnych port
malo a navic jsou uzké, jak tomu byva u té€zkych jilovych ptud, nebo v disledku zvysené¢ho
obsahu vody v pad¢ (zamokieni), pak mize koncentrace kysliku v rhizosféfe klesnout na
hodnoty blizké nule. Tyto hypoxické az anoxické podminky zplisobuji vazny stres u téch
druhil rostlin, které nemaji vhodné adaptace.

Jakmile koncentrace kysliku v piidnim vzduchu v okoli kotenii klesne pod 2 az 4 %
(objemovd), dochdzi k inhibici aerobnich respira¢nich procest, a to jak v buiikdch kofent, tak
i u pidnich mikroorganismt. V prvé fad¢ je zpomalena az zastavena funkce elektronového
transportniho fetézce v mitochondriich a hromadici se NADH inhibuje ¢innost citratového
cyklu. Glykolyza inhibovana neni, nebot nevyzaduje kyslik a jeji hlavni produkt, pyruvat,
muze byt zpracovan nahradni anaerobni cestou (fermentaci). Pii fermenta¢nim metabolismu
je spotiebovavan i NADH vznikajici pii glykolyze, takze nic nebrani tomu, aby reakce
probihaly tak dlouho, dokud je k dispozici primarni substrat.

Ptechod na uvedené anaerobni disimila¢ni procesy ma pro rostlinu velmi vazné nasledky.
Ptfedevsim trpi nedostatkem energie. Zatimco z jednoho molu glukézy lze ziskat aerobni

STRESOVA FYZIOLOGIE 24



cestou az 32 mold ATP, anaerobnim rozkladem jen dva. Na pokryti normélnich
energetickych potifeb musi proto rostlina v prostiedi bez kysliku spotfebovat mnohonédsobné
vétsi mnozstvi organickych latek (zrychlenou glykolyzou), coz brzy vede k jejich uplnému
vycerpani. Dal§im nebezpecim jsou konecné produkty fermentace, nebot’ etanol a zejména
kyselina mlé¢na jsou ve vyssi koncentraci toxické slouceniny.
fosfoenolpyruvat

|

pyruvat oxalacetat

=

alanin

laktat malat

acetaldehyd
}

etanol

Mozné cesty zpracovani produktll glykolyzy pfi zablokovani oxida¢nich procesu v mitochondriich
nedostatkem kysliku.

Kromé¢ piimého negativniho plisobeni nedostatku kysliku na fyziologické procesy dochazi
1 v chemismu ptdy k celé fadé¢ zmén, které nepiimo ohrozuji rostliny. Mnoho druhii ptidnich
mikroorganismu je dobie adaptovano pro zivot v anaerobnim prostiedi. Maji totiz schopnost
pfi svych respiracnich procesech vyuzivat misto kysliku i jiné latky jakozto akceptory
elektronii a prevadét je do redukovaného stavu. Jednou z moznosti je redukce nitrati na
molekulovy dusik (denitrifikace). Pro rostliny mnohem nebezpecnéjsi je vSak redukce sirani
na sirovodik, a také uvolnéni dvojmocnych iontli Zzeleza a manganu redukci oxidovanéjsSich
nerozpustnych forem. Vzniklé latky jsou ve vy3si koncentraci toxické a navic Fe** vaze volné
fosfatové ionty do nerozpustné soli. Za nedostatku kysliku je siln€¢ inhibovana c¢innost
nitrifika¢nich bakterii. VétSina pfijatelného dusiku je proto ve formé amonnych iontd, které
mohou pusobit ve vyssi koncentraci na nékteré druhy rostlin inhibi¢né az toxicky.

Aklimacni reakce na ndhlé snizeni koncentrace kysliku (napft. pfi silnych destich ¢i po
zaplaveni pudy) ma znacné komplexni charakter. Dochazi predevSim ke zménam v
koncentraci fytohormonit a k syntéze stresovych proteinll. ZvySuje se syntéza kyseliny
abscisové, ktera zprostiedkovava regulaci fady procesti i v nadzemnich organech (zavirani
priduchd, inhibici rastu, aj.). Tvorba cytokininii v kofenech je naopak zpomalena a stejné
tak 1 tvorba etylénu, protoze vyzaduje kyslik. Pfesto koncentrace etylénu v kotfenech vzriista,
nebot’ jsou znacné omezeny jeho ztraty diftizi do okolniho prostfedi. Bylo také zjisténo, ze
hypoxickém prostedi stoupa citlivost bun€k na pisobeni etylénu. Etylén je pravdépodobné
hlavnim signdlem ke spusténi celé fady dalSich aklimacnich reakci. Jednou z prvnich je
indukce tvorby enzymt rozkladajicich pektinové sttedni lamely bunéénych stén. Dochazi tak
k rychlé tvorbé rozsdhlych intercelular v parenchymatickych pletivech kofenli a stonku.
Jejich propojenim vznikaji podélné kandlky, kterymi do kotentt difunduje kyslik z
nadzemnich ¢asti. Nové vytvarené koteny v hypoxickém prostiedi jsou napadné ztlustlé a
velmi malo vétvené.

Proteiny indukované snizenou koncentraci kysliku (anaerobic stress proteins, ASP)
mizeme v buiikach dokdzat nejen za uplné anoxie, ale uz pfi snizeni koncentrace kysliku ve
vzduchu v okoli rostliny asi na 4 %. Jejich indukce je ponckud pomalejsi nez u predeslych
skupin stresovych proteini, nicméné uz po péti hodindch trvani nedostatku kysliku
predstavuje tvorba ASP pfiblizné tii Ctvrtiny celého objemu proteosyntézy. Je to dano také
tim, ze jejich tvorbé predchazi utlum syntézy mnoha proteinti vyskytujicich se v buiikach za
dostatku kysliku. Po¢etnou skupinu v ASP, kterych celkem zname asi 20, tvoii enzymy nutné
pro nékteré specifické cesty metabolismu sacharidl, ale i pro glykolyzu a fermentacni
procesy (napi. alkoholdehydrogenaza, pyruvatdekarboxyldza a laktadtdehydrogenaza, které
patfi k nejhojnéj$im).
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I pfes velmi neptiznivé ucinky hypoxického prostfedi na rostliny a velmi dramatické
zmény v buiikach po jeho ndhlém navozeni, zndme celou fadu druhd, které uspésné rostou na
trvale zamoktenych ¢i zaplavenych pidach. Na téchto lokalitach byvaji dokonce dosahovany
Spickové hodnoty produkce biomasy (napt. rakosiny, ryzova pole). Z toho je ziejmé, Ze
adaptacni schopnosti nékterych druhti jsou skute¢né dokonalé.

Zakladem uspé$ného prizptisobeni mokiadnich rostlin je zajisténi rychlého transportu
kysliku do kotenil. Rozsahly systém intercelular, tvofici az 60 % z celkového objemu pletiv
ve stoncich a kofenech, patii u nich k trvalym, konstitu¢énim znakim. Transport plyna v
intercelularach neprobiha pouze difuzi, ale i mnohem rychlej§im hromadnym tokem (mass-
flow). K tlakovému rozdilu jakoZto hybné sily hromadného toku dochézi jednak kolisdnim
teploty nadzemnich c¢asti v pribéhu dne, jednak snadnym unikem vydychaného oxidu
uhli¢itého do vody v okoli kotenid. Kyslik transportovany do kotfenil je vyuzivan nejen k
respiraénim procestim, ale i k detoxikaci rhizosféry, piedevsim k oxidaci Fe*" a Mn®" na
nerozpustné slouceniny

Korovy
parenchym

Endodermis

Xylem

nové intercelulary

U kofenu rostoucich za dostatku kysliku v piidé (levy obrazek) nejsou témér zadné intercelulary,
avSak za nedostatku kysliku (po nahlém zaplaveni) se rychle vytvareji (vpravo).

Adaptované rostliny maji kromé vyhodnych morfologickych znakii i1 fadu trvalych
metabolickych zvlastnosti. Patfi k nim napt. velmi dokonalé fizeni rychlosti glykolyzy a tudiz
u nich nedochézi za nedostatku kysliku k tak prudkému zrychleni rozkladnych procest, které
by vedlo k vyCerpani rezerv. Také konecné produkty fermentace (pfedev§im etanol) byvaji
velmi uéinné vyluCovany z kotfeni do vné&jsSiho prostiedi. Nékdy také mohou prevazovat
meéné toxické produkty, jako napf. malat, alanin ¢i glycerol. U druhli tolerantnich k
nedostatku kysliku dochazi k syntéze stresovych proteind rychleji nez u druhti netolerantnich.

Silné zasolené a kyselé pudy

Zasolené pudy se vyskytuji nejen v blizkosti mofte, ale i ve vnitrozemskych oblastech, kde
potencidlni vypar (tj. mnozstvi vody které by se za danych klimatickych podminek odpaftilo
pokud by byla voda v pidé stdle v dostatecném mnozstvi) pfevazuje nad srdzkami. Jde
predevsim o rozsahlé pousté a polopousté na vSech kontinentech. K lokalnimu zasoleni miize
dojit i na dlouhodobé¢ zavlazovanych pozemcich.

Problémy, kterym rostliny musi Celit pfi rdstu na zasolenych pudach, jsou komplexni
povahy. Kromé vlastniho toxického vlivu vysoké koncentrace nékterych iontli (zejména Na',
CI, SO4* a Mg™) to byva velmi nizky vodni potencial a zhorsené fyzikalni vlastnosti pady.
Neadaptované rostliny hromadi ve svych buiikdch uvedené ionty v takovém mnozstvi, které
je neslucitelné s normalni funkci enzymt. Velmi brzy pak dochazi k zastaveni délivého i
dlouzivého ristu a nakonec k odumteni celé rostliny.
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Presto zname fadu druhtl, které snaseji bez poskozeni i zna¢né zasoleni pudy (halofytni
rostliny). Adaptace k zasoleni probihala nékolika sméry. U casti druh je pfijem soli
dokonale kontrolovan vysokou selektivitou plazmatické membrany pro transport iontit do
bunék kotent, takze i v podminkdch silného zasoleni (napf. u mangrovii na moiskych
pobfezich) proudi v xylému téméf Cistd voda. Tyto druhy maji téz schopnost dobrého
rozlideni iontd Na" a K (s preferenci ptijmu K").

Glykofyty - do 1% obsahu soli v pldnim roztoku (= 10 g I'")
Halofyty -obvykle do 5 az 10 % (extrém 26% - Salicornia sp.)

MoFska voda - prumérny obsah soli 3,5%
- hlavni sloZky: NaCl (78%), MgCL, (10%), MgS0,(5%),
CaSO, (4%), KCI (2%)
- vodni potencial -2,7 MPa!

Pokud hodnota vodniho potencialu vody v padé klesne pod hodnotu
-1,5 MPa, pak bézné rostliny (glykofyty) ji nejsou schopny jiz pfijimat!

Dominantni soli na pudach v blizkosti mofe je NaCl,
ve vhitrozemskych zasolenych pudach spiSe sirany a uhlicitany.

U vétSiny halofytl vSak neni pifijem soli tak dokonale tizen, coz vede k jejich hromadéni
v listech. AvS8ak i u téchto druht jsou organely a enzymy v cytosolu citlivé na vyssi obsah
soli, a proto jsou soli ukladany do vakuoly a apoplastu. Vysoky osmoticky tlak vakuolarni
Stavy musi byt vyrovnavan zvysenou koncentraci kompatibilnich osmoticky aktivnich latek v
cytosolu (sacharidi, prolinu, aj.). Cast soli byva vylu¢ovana na povrch listu .

Hodnoty vodniho potencidlu zasolenych ptid byvaji bézné snizeny pod -1 MPa. Pokud je
vystavena béznd, neadaptovana rostlina nahlému plisobeni zasolené ptdy, jednou z prvnich
reakcei je zvyseni osmotického tlaku v buiikéch kotfenti (osmoregulaci). Jen tak Ize v aktivnim
(turgescentnim) stavu snizit hodnoty vodniho potencialu na Groven nizs$i, nez je v pudé, coz je
podminkou pro zachovani ptfijmu vody. U halofyti obou uvedenych skupin jsou hodnoty
osmotického tlaku trvale velmi vysoké (i vice nez 10 MPa!). Dal§i vyznamnou reakci je
tvorba stresovych proteind, které jsou velmi podobného typu jak pfti stresech z vysoké teploty
a z nedostatku vody.

Silné kyselé pudy predstavuji v soucasné dobé zévazny problém nejen ve stfedni
Evropé, ale i na jinych kontinentech. Nadmérna kyselost pidy mize mit velmi rozmanité
pri¢iny 1 nasledky pro rust rostlin. Na poklesu pH ptidy se podili nejen vstup vodikovych
iontlh z kyselych srazek, ale i nevhodny zplisob obhospodafovani (nadmérné hnojeni
dusikatymi hnojivy, dlouhodobé péstovani monokultur stejnych plodin, sklizeni a odvoz
veskeré biomasy). Vzestup koncentrace H' je i¢inné tlumen pouze na pidach s vys$im
obsahem CaCOs;. Na vétSiné ostatnich piid ma dominantni tlohu v fizeni pH komplex s
hydratovanymi ionty hliniku, ktery umoziuje pokles pH az na hodnotu 3,5. Hodnoty nizs$i
jsou jiz v ptirod€ vyjimecné (napt. nékteré raSelinné pidy ¢i pidy s vysSim obsahem siry).

Piimé poskozeni rostlin vysokou koncentraci vodikovych iontd je pomérné vzéacné,
nebot’ k nému dochazi obvykle az pti hodnoté pH 3 a niz§i. Mnohem vyznamnéjsi je tedy
nepiimé negativni pisobeni zvySenou rozpustnosti nékterych sloucenin v padé pii nizkém
pH. Zejména dochazi k uvoliiovani vysoce toxickych iontdl hliniku (AI’"). Také volné ionty
Fe*" a Mn*" pisobi v nadbytku toxicky.

Vysoka koncentrace vodikovych iontdl v piidé vytésiuje kationty (zejména Ca’", Mg™" a
K") ze sorpénich vazeb na koloidech a snadno dojde k jejich vyplaveni z piidy. Rostliny pak
trpi nedostatkem téchto kationtti. Dale je snizena dostupnost fosforu (vazbami na volné ionty
hliniku a Zeleza se tvofi nerozpustné slouceniny) 1 nitratového dusiku, protoze nitrifikacni
bakterie jsou citlivé na pokles pH.
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Rostliny které uspéSné rostou na kyselych puadach, jsou adaptovany piedevsim k
tolerovani nepiimych vlivii nizkého pH. V prvé fad¢ to byva tolerance k vysoké koncentraci
hliniku, manganu a Zeleza. Tyto adaptované druhy nejsou z fyziologického hlediska obligatné
acidofytni, nebot’ v kultivaci dobie rostou ve znacné Sirokém rozmezi pH. Vyhranéna
ekologicka vazba na stanovisté¢ s nizkym pH pidy byva podminéna neptimo fadou dalSich
faktort, které jsou Casto jen v koincidenci (nikoli tedy v pfi¢inném vztahu) s hodnotou pH.

Negativni ptisobeni kyselych pud na rostliny

Primarni viivy:
e toxické pusobeni vysoké koncentrace Al** a MnZ2,
e inhibi€éni vliv nedostatku dostupného P, Ca, Mg.

e inhibi¢ni vliv vysoké koncentrace vodikovych iontl na
funkce kofenu (zejména na transportni procesy),

e inhibi¢ni vliv vysoké koncentrace amonnych iontu,

Sekundarni viivy (v dusledku inhibice rastu a funkce kofenu):
e omezeny pfijem vody (= nachylnost k vodnimu stresu),

e omezena kapacita pfijmu Zivin (= zpomaleni mnoha
fyziologickych procesu véetné rustu, nachylnost ke stresam)
e sniZena odolnost viéi patogenum.

Mechanismus toxického pusobeni ionta AF*

e blokovani vazebnych mist pro Ca2* a Mg?+ v apoplastu a
vyrazné omezeni rychlosti jejich transportu do cytoplasmy,

e rozvrat v signalnich a aktivacnich procesech, jejichZ fizeni je
normalné zavislé na nahlych zménach koncentrace Ca2*,

e blokovani vazby CaZ*do pektatl (inhibice déleni a ristu bunék).
Zridka byva nalezena jasna zavislost mezi stupném poskozeni rostlin
a koncentraci Al**v pudé éi v rostlinach! Poskozeni spise zaleZi na
poméru koncentraci Ca?* a AF* v pudnim roztoku.
Pii poklesu pomé&ru Caz*/ Al**:
pod 10 - dochazi k poSkozeni jen velmi citlivych druhu,
pod 1 - poskozeni jiz dosti odolnych druhu (napf. smrk),
pod 0,05 - poskozeni i t&ch nejodolnéjSich druht (napf.

acidofilni travy).
Pfidavkem Ca?* a Mg?* do rhizosféry Ize tedy toxicitu AP* sniZit!

Adaptacni znaky rostlin velmi odolnych k toxickému
ptisobeni AP+

¢ chelatizace Al, Fe, Mn v okoli kofenl vylucovanim aniontd
organickych kyselin (zejména jableéné a citronové) kofeny,

o efektivnéjsi pfijem a vyuziti Ca, Mg a P (zejména nedochazi
k blokovani vapnikovych kanalal!),

e selektivni vazba AlI** v buné&énych sténach omezujici jeho
inhibiéni vliv na pfijem kationtu Zivin,

¢ dokonalejsi chelatizace AI** v cytosolu (pomoci org. kyselin)
a ukladani inaktivhich komplexu ve vakuole,

e vy3Si selektivita v pfijmu forem dusiku (preference NOy).
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Toxické latky v prostredi

Plynné, kapalné i pevné slozky prostiedi ve kterém v pfirodé¢ rostliny rostou jsou velmi
pestrou smési desitek chemickych slouc¢enin, z nichz nékteré mohou mit vyrazné inhibi¢ni az
toxické ucinky. Z plyntli je nejvice nebezpecny 0zon a oxid sificity, v piid€ pak ionty tézkych
kovli a aromatické organické latky. Stale vySsi obsah toxickych latek v prostredi je spojen
hlavné s primyslovou a zemédélskou ¢innosti ¢loveéka (spalovani fosilnich paliv, pouzivani
umélych hnojiv, pesticidii, detergentt atd.). Tak se dostavaji do prostiedi 1 slouceniny, které
se v ptirodé nikdy dfive nevyskytovaly (xenobiotika).

0zon je obvykle nejtoxi¢t&jsi slozkou ptizemni vrstvy atmosféry (troposféry), i kdyz
jeho koncentrace velmi kolisd jak Casové tak mistné (primérnd hodnota maxim byva v
rozmezi 300 az 500 pg m™ ). Naprosta vétina troposférického ozénu vznika fotolyzou oxidi
dusiku (NO, NO,), a také né¢kterych plynnych organickych sloucenin (uhlovodiki). K
rozkladu téchto latek dochdzi G¢inkem ultrafialového zafeni. Velké koncentrace ozonu se
proto nejcastéji vytvareji v hornich vrstvach znecisténého ovzdusi vystavenych intenzivnimu
slune¢nimu zéfeni, zvIaste je-li inverzni typ pocasi s malou turbulentni vyménou. Vznikajici
oz6n muze byt v tom piipadé velmi nebezpecny pro rostliny v horskych oblastech.
Koncentrace ozonu ve vzduchu byva obvykle nejmensi v noci a nejvyssi v odpolednich
hodinach. Nejvice poskozené byvaji druhy s intenzivni vyménou plynt v listech.

Ozo6n vstupuje do listlh vyhradné priduchy a jiz v intercelularach, v kontaktu s vlhkymi
bunéénymi sténami, se rychle rozklada. Prinik nerozlozeného ozénu pies plazmatickou
membranu je stézi mozny. Pfi rozkladu ozéonu vznikd nejen molekulovy kyslik, ale jako
meziprodukty 1 reaktivni superoxid (O;’), peroxid vodiku a hydroxylovy radikal OH). Tyto
slouCeniny v prvé fad¢é zpusobuji nekatalyzovanou oxidaci slozek bunééné stény (zejména
proteint a fenolickych latek), a slozek plazmatické membrany (lipidl i proteint).

Tvorba nekrotickych skvrn na listech poskozenych ozénem velmi casto piipomind
symptomy hypersensitivni reakce na poskozeni patogeny (viz str. 37). Na pocatku této
reakce, vedouci k ndhlé smrti bunék, je také tvorba aktivnich forem kysliku v bunééné sténé a
tak lze opravnéné spekulovat o obdobném mechanismu obou reakei, i kdyZz je spustén velmi
odlisnymi primarnimi podnéty. Pak uz neni tolik piekvapujici zjisténi, ze ozoénem byva
indukovana (krom¢ jiného) tvorba proteinti se specifickym ochrannym uc¢inkem proti
patogeniim, napt. lytické enzymy chitindza a glukandza. Pfi ptisobeni 0zénu dochazi velmi
rychle ke zvysSené tvorbé etylénu (expresi genu pro ACC-syntazu), ovSem tvorba etylénu
spiSe urychluje poskozeni a smrt bun¢k (pfi zablokovani tvorby etylénu je poskozeni mensi!).
K zesileni negativniho plisobeni ozénu muze pravdépodobné prispivat reakce uvolnéného
etylénu s ozonem v bunécné sténé provazena vznikem superoxidu a reaktivnich aldehydi.
Odumirani bunék pod vlivem vysSich déavek ozénu nemusi byt zpiisobovano pouze
"programovanou" hypersensitivni reakci, ale 1 neregulovanym zptsobem po vazném naruseni
integrity plazmatické membrany peroxidaci lipidi.

Ne vzdy vSak pusobeni ozoénu musi konéit odumiranim bunék. Pfi interakci menSich
(neletalnich) dadvek ozénu s bunécnou sténou se aktivuji i nékteré ochranné mechanismy,
které omezuji mozné poSkozeni bunék. ZvySuje se aktivita glutation-s-transferazy, kterd
odstranuje produkty peroxidace lipidd. ZvysSuje se také aktivita "antioxidacnich" enzymd,
superoxiddismutazy, askorbatperoxidazy a glutationreduktazy. Je stimulovéna tvorba ligninu
a extensinu v bunéénych sténach. Pii dlouhodobém piisobeni i pomérn¢ nizké koncentrace
ozonu vSak mize dojit ke chronickému poSkozeni listl, které se vyznacuje sniZenim
antioxidacni ochrany, uUbytkem enzymu Rubisco, poklesem rychlosti fotosyntézy a
zrychlenym starnutim. Mechanismus tohoto typu poskozeni se vSak experimentalné studuje
jen velmi obtiZné.
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Oxid SsiFiCity se sice v atmosféfe Zemé vyskytoval i pred industridlni érou (z
vulkanickych emisi), ovSsem v disledku spalovani uhli s velkym obsahem siry se jeho
koncentrace postupné zvySovala az do fytotoxickych hodnot. V soucasné dob¢ jiz nepiisobi
SO, tak vazné problémy jako kdysi, nebot’ uhli se spaluje jiz méné a velké spalovny (hlavné
tepelné elektrarny) jsou vybaveny odsifovacim zafizenim.

Oxid sific¢ity vstupuje do listli hlavné otevienymi praduchy a difuzi v intercelularach se
snadno $ifi ke vSem buiikkam listového mezofylu. Po proniknuti bunéénou sténou se rychle
rozpousti a méni na sifi¢itanové anionty, jejichZ naprosta vétSina vstupuje do chloroplastt.
Tam se v menSich koncentracich neprojevuji Skodlivé, nebot’ za dostatku zafeni dochazi
pravé v chloroplastech k jejich redukci (na sirnikovy iont o k zabudovéani do organickych
sloucenin. Ve vys§i koncentraci vSak sifiCitanové ionty zplsobuji nadmérné snizeni pH
cytosolu a blokuji ¢innost karboxylaéniho enzymu Rubisco, ¢imZ je inhibovan i prabch
sekundarnich procest fotosyntézy.

V odolnosti k toxickému plsobeni SO, existuji velké mezidruhové rozdily. Nejvice
ohroZeny byvaji druhy s dlouhovékymi listy, zejména jehli¢naté stromy, a také nckteré
stélkaté rostliny s rstovou aktivitou v zimnim obdobi. V zim¢ byva zpravidla koncentrace
SO, nejvyssi.

Aklimac¢ni reakce na pusobeni SO, zahrnuji zvySeni aktivity enzymi metabolismu siry a
také zvySeni tlumici (pufrovaci) kapacity bun¢k. Tato kapacita je ale zavisla na dostate¢ném
zésobeni rostliny bazickymi kationty (Ca®*, Mg*"). Nedostatek t&chto prvki je b&zny na
acidifikovanych ptidach, ke kterym patii vétSina naSich lesnich pid, predevSim pak v
horskych oblastech. Deficitni rostliny z téchto oblasti jsou proto znaéné néachylné&j$i na
poskozeni oxidem sifi¢itym.

Bylo zjisténo, ze druhy s fixacni cestou C4 jsou mnohem odolnéjsi vuci toxickému
ptsobeni SO, nez rostliny typu Cs. Je to dano hlavné mensi citlivosti PEP-karboxylazy k SO,
a lokalizaci Calvinova cyklu do velmi dobfe chranénych bunék pochev cévnich svazkl se
zvySenou koncentraci CO,.

Teézké kovy, zejména zinek, olovo a kadmium, se dostavaji do plidy ve vétsich
mnozstvich usazovdnim prachu z primyslovych procest, z vyfukovych plynl, z
kontaminovanych odpadnich vod a hnojiv. Ionty téchto kovl jsou velmi snadno pfijimany
koteny, nebot’ selektivita transportnich proteintl je zfejmé nedostatecna pro jejich rozliSeni od
téch prvka, které jsou pro zivot rostliny nezbytné. Po vstupu do bunck inaktivuji nékteré
enzymy a redoxni systémy. Inhibice déleni a dlouzivého ristu bunck, kterd se projevuje
zejména zpomalenim rastu primarniho kofene, byvad jednim z prvnich ptfiznakd jejich
toxického piisobeni. V kofenech také dochazi k nejvétsimu hromadéni tézkych kovi.
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Vliv iontl téZkych kovll na aktivitu nitratreduktazy, ktera je zvlasté citliva na jejich ptsobeni.
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Do nadzemnich organt je translokovana jen mensi Cast piijatych iontl tézkych kovu, presto
jejich ptisobeni na inhibici zakladnich metabolickych procest v listech (asimilace uhliku,
dusiku, respirace) je obvykle vazné a velmi brzo prokazatelné.

Zviastnosti tézkych kovu ve vztahu k rostlinam

Vyznamnéjsi prvky s hustotou nad 5 g cm (= téZké kovy):
As, Cd, Co, Cu, Cr, Fe, Hg, Mn, Mo, Ni, Pb, Sn, Zn

e gast z nich jsou prvky pro rostliny nezbytné (mikroziviny),
ov3em v3echny jsou v nadbytku toxické,

+ v rostlindch maji pfevazné katalytickou a redoxni funkci,

e v pudé i v rostlinach se mohou vyskytovat ve vice formach
(z hlediska valence, iontové vazby, hydratace ...},

e« snadno vytvareji chelatové vazby s fadou sloucenin v pudé
i v rostlinach,

e v pudé jsou vazany v dosti pevnych vazbach, oviem vzhledem
k nepatrné potfebé rostlin (v pfipadé mikroZivin) zfidkakdy
jsou rostliny omezovany jejich nedostatkem.

V odolnosti rostlin k ptisobeni tézkych kovi existuji velké rozdily nejen mezi druhy, ale i
uvniti  t€hoz druhu. Odolné rostliny (napt. nékteré trdvy) mohou predev§im znacné
znesnadnovat vstup toxickych iontli do cytosolu, a to jednak vyluCovanim organickych
kyselin do rhizosféry, sorpci na pektinové latky v bunéénych sténdch, a konecné 1 vétsi
selektivitou transportnich proteini v plazmatické membrang.

K vnitrobunéénym detoxifikacnim mechanismiim patii tvorba obecné stresovych
(nespecifickych) proteinti a odolnéjSich izoenzymii. Dalsi velmi G¢innou aklimacni reakci je
tvorba specifickych sloucenin (fytochelatinit) schopnych inaktivovat tézké kovy vazbou do
chelatovych komplext. Fytochelatiny jsou zvlastni malé polypeptidy odvozené od tripeptidu
glutationu (viz rdmecek). Vznikaji spojenim dvou az 11 molekul kyseliny y-glutamové a
cysteinu s jednou molekulou glycinu. Syntéza fytochelatini neprobihd na ribosomech, ale
piimou biochemickou cestou, nicmén¢ je indukovana az pfitomnosti iontii kovll v cytosolu.
Komplexné vazané toxické ionty jsou transportovany do vakuoly, kde po uvolnéni z
fytochelatinu jsou opét inaktivovany vysokou koncentraci organickych kyselin. Podobnou
chelatiza¢ni funkci maji 1 proteiny ze skupiny metallothioneinii, které jsou bézné u zivocicht,
ale jejich tvorba byla prokdzéana i u nékterych druhi rostlin.

Tvorba molekuly fytochelatinu: (Glu-Cys) Gly, n = 2-11
z glutathionu za odstépovani glycinu pomoci enzymu fytochelatinsyntazy
[olele) COO~
Gly j f::HZ l'::'Hz
N— H N—H
e =C|: e | Gly
Cys- [ é —CH,—SH |+ H— c|: —CH,—SH —42> {y-Glu-Cys),Gly
i,H ,LH fytochelatin
o= -
(|2H2 CIin
Glu < CI:HE (le
H3N* é—H - H3N'—C|2—H
L CIOO' cI:oo-
glutathion glutathion
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Piisobeni biotickych faktori na funkce rostlin

Pti studiu vztahii mezi prostfedim a funkcemi rostlin nemiizeme zanedbat biotické slozky
prostiedi, protoze rostliny v pfirodé¢ neziji nikdy bez interakci s jinymi organismy.
Mechanismus vzajemného ovliviiovani mize byt zaloZzen na zménach fyzikalné-chemickych
slozek prostfedi (kompetice o zdroje, alelopatie), anebo na pifimém pusobeni (herbivorie,
parazitismus, symbiozy).

Kompetice, alelopatie, mykorrhiza

Ke kompetici dochazi v téch ptipadech, kdy mnoZzstvi zdroji hmoty a energie (hlavné
zafeni, vody a mineralnich Zivin) neni dostate¢né pro optimalni riist vSech rostlin na urcitém
misté, a proto rychlost ristu nékterych z nich (nebo vSech) je snizena. Toto snizeni v§ak musi
byt vyvolano aktivitou sousedicich rostlin, nikoli jen obecnym nedostatkem zdroje. Rtzné
druhy rostlin nemaji obvykle stejnou schopnost vyuzivat zdroje, a tak se velmi Casto
setkdvame s dominanci jednoho, nejlépe adaptovaného druhu nad ostatnimi.

Zvlasté zietelny je tento vztah pii kompetici o zafeni, kdy vysokd potencialni rychlost
rustu stonkli a listl rozhoduje o kompeticni GspéSnosti. Vzhledem k jednosmérnému toku
zafeni znamena rychlé vytvoteni velké listové plochy jednim druhem v dostatecné vySce nad
ostatnimi téméf uplné vyuziti tohoto zdroje. Konkurence o vodu a Ziviny, vzhledem k jejich
difusnimu charakteru, je mén¢ dramatickd a neni jen otazkou potencialni rychlosti rastu
kotfenll. Velmi zaleZi i na jinych jejich vlastnostech, napt. na schopnosti snizit vodni potencial
¢1 na efektivité piijmu zivin.

Zakladni mechanismus kompeticnich vztahi, zalozeny na rozdilech ve vyuzivani zdroj,
je jednoduchy, ale jeho fungovani v ptfirod¢ je Casto obtizné vysvétlitelné. PfedevSim pro
silny synergicky vztah mezi kofeny a nadzemnimi ¢astmi - rychlejsi pfijem Zivin vede k
rychlejSimu rastu listl, a tudiz k vyhod¢ pii kompetici o zafeni. Obdobné zase vrozena
schopnost rychlejsiho riistu stonkt a listl, umoZziujici dokonalej$i piijem zafeni a vyssi
rychlost fotosyntézy, vede 1 k rychlejSimu rastu kotfent a k vyhodé v kompetici o Ziviny.
Uréit primarni pfi¢inu kompetiéni usp&snosti je velmi obtizné. Casto miZze byt zaloZena jen
na zcela malém a obtizn¢ méfitelném rozdilu na pocatku rastu, ktery vzhledem k
exponencialnimu prab¢hu ristovych procestt mé dalekosahlé nasledky.

Kompetice je velmi vyznamnou (nikoli vSak jedinou) biotickou interakci, urcujici
strukturu a fungovéani rostlinnych spoleCenstev. Jeji podstatou jsou genotypové vazané
rozdily v zakladnich fyziologickych procesech. NaSe znalosti o pribéhu téchto procest v
ptirodnich podminkach vSak obvykle nedostacuji k uspokojivému vysvétleni kompetice -
zjednodusené spekulace mohou velmi zkreslovat skute¢ny stav.

Alelopatie je zv1aStnim piipadem vzajemného ovliviiovani rostlin na Cisté chemickém
zékladu. Kazda rostlina obsahuje velké mnoZzstvi sekundarnich metabolitli, z nichz nckteré
mohou pulisobit inhibi¢né az toxicky na jiné rostliny vyskytujici se v jejich tésné blizkosti.
Pokud skutecné dojde k prenosu ucinné latky a k ovlivnéni sousedni rostliny, pak teprve
hovotime o alelopatii.

Vyznamnost alelopatie jako pfiCiny biotickych stresti rostlin v ptirodnich podminkéach
stale patii mezi velmi rozporuplnou a malo probadanou oblast rostlinné fyziologie. Existuji
sice nescetnd pozorovani negativniho vzdjemného ovliviiovani rostlin a také potencialni
ucinek mnoha rostlinnych metaboliti na jiné rostliny je dobfe zndm, ovSem k dikazu
alelopatického paisobeni to jesté zdaleka nestadi. U¢inné latky musi byt z jedné (zdrojové)
rostliny vylou€eny a pfeneseny na jinou (cilovou) rostlinu v dostatecné koncentraci. Pti tomto
transportu nutné¢ dojde k poklesu jejich koncentrace vzhledem k neusmérnénému Sifeni
difazi, mozné sorpci na koloidech ¢i ¢aste¢nému mikrobidlnimu rozkladu. Z toho ovSem
vyplyva, Ze zdrojova rostlina musi byt vii¢i uc¢inné latce mnohem méné citliva nez rostlina
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cilova. Uvoliovani a pfenos malych koncentraci organickych sloucenin je zejména v pude
velmi obtizné sledovat. Jesté obtiznéjsi je ale v siln€ heterogennim ptidnim prostiedi dokazat,
ze vysledny efekt (ovlivnéni cilové rostliny) byl vyvoldn pouze metabolity vyloucenymi ze
zdrojové rostliny, a ne né¢jakym jinym zptsobem.

Vzhledem k uvedenym potizim je hodnovérnych dikazii o alelopatickém ptsobeni latek
vylouc¢enych z zZivych rostlin velmi malo. Toto ptisobeni je teoreticky mozné 1 u nadzemnich
organti prenosem tékavych latek (hlavné terpent) ¢i smyvanim netékavych metaboliti
vylou¢enych na povrch listli, ale hlavni vyznam bude mit nepochybné v kofenové zoné.
Velka pozornost je v soucasné dobé vénovana tém druhiim, které sice maji Spatné kompeticni
predpoklady (zejména pokud maji vrozené pomaly rust a tudiz i maly odbér zivin a vody z
pudy), ale pfesto v pfirodé vytvareji souvislé porosty ve kterych se jinym druhiim nedaii. K
takovym druhtim patii napt. metlicka kiivolakd (Avenella flexuosa), Cesnek medvédi (4Alium
ursinum), nebo bazanka lesni (Mercurialis perennis). Velmi Castym objektem zajmu je také
vzajemné ovliviiovani trav a jetelovin, u kterych bylo dokazéno alelopatické ptisobeni ve
zjednoduSenych podminkach vodnich kultur. K vzajemnému ovliviiovani u nich dochazi
predevsim pomoci fenolickych sloucenin (skopoletin, eskulin).

Ponékud 1épe prozkoumané je neptimé alelopatické piisobeni zprostiedkované metabolity
uvolnénymi mikrobidlnim rozkladem z odumfelych ¢asti rostlin. Zvlastni postaveni maji i v
tomto ptipadé fenolické latky, které se nachazeji v ptidé v hojném mnozstvi jako produkty
rozpadu nékterych slozek biomasy, predevSim ligninu. K tém jednodu$$im patii napft.
kyselina fenyloctova, benzoova, hydroxycinnamova, nebo i znamy juglon (5-hydroxy-o-
naftochinon), ktery zptsobuje silnou toxicitu rozkladajicich se listli ofeSdku na fadu druht

Mechanismus ptisobeni latek s potencidlnim alelopatickym tc¢inkem je dosud znam velmi
nedostate¢né. Inhibice membranovych funkci véetné piijmu iontd mineralnich Zivin, inhibice
délivého i1 dlouzivého rastu bunék, a inhibice kliceni patii k nejcastéji pozorovanym ucinkiim.
Citlivost rtiznych druhti rostlin je vii¢i zminénym slouceninam zna¢né rozdilna a lze proto
predpokladat existenci rozdiln€ G¢innych detoxikaénich schopnosti.

Mpykorhiza je velmi dokonale fizeny vztah mezi kofeny rostlin a nékterymi druhy hub.
Existuje dokonce néckolik kvalitativné odlisSnych typd tohoto tésného spojeni. U
ektomykorhizy (EcM) jsou kofeny obaleny pochvou z houbovych vldken, které Céastecné
pronikaji i do mezibuné¢ného prostoru v kiife, ale nikoliv do bunék. Hyfy hub (pfevazné z
tfidy hub stopkovytrusnych, Basidiomycetes, v menSi mife to mohou byt 1 houby
vieckovytrusné, Ascomycetes) jsou nejen nahlouc¢eny kolem kotene, ale bohaté se vétvi i v
pudé. Tento typ mykorhizy je velmi Casty u lesnich stromii a mykobionty mohou byt stovky
druhti hub.

U endomykorhizy pronikaji houbova vldkna piimo do bunck kiry. Kromé velmi
specializovanych variant u rostlin ¢eledi Orchidaceae a tadu Ericales, je u vétsiny celedi
vysSich rostlin daleko nejCastéj$i arbuskuldrni mykorhiza (AM). Jedna se o celosvétove
nejrozsifenéjsi typ mykorhizy, ktery zcela dominuje ve vSech porostech trav a jinych bylin.
Zucastnénych druhii hub je sice jen maly pocet (jedna o glomeromycety, Glomeromycota)
aviak jsou neobyéejné rozsifené. Ziji pouze symbioticky (ne saprofyticky, jako vétsina hub),
nelze je tedy péstovat bez hostitelské rostliny a ani u nich nezname zadna pohlavni stadia.
Jejich hyfy proristaji do korovych bunék, ve kterych se vétvi do charakteristického
"stromeckového" Utvaru (arbusculus). Na takto zvétSeném povrchu hyf probiha veskerd
vyména metaboliti mezi hostitelskou rostlinou a mykobiontem.

Vnéjsi, mimokofenové mycelium vytvaii rozsahlou sit’ v okolni pad¢ a nékdy dokonce
propojuje nékolik hostitelskych rostlin navzajem. Toto propojeni umoziuje i vyménu
metabolith (pfedevs§im uhlikatych latek) mezi jednotlivymi rostlinami v daném spolecenstvu,

STRESOVA FYZIOLOGIE 33



jak bylo v nedavné dobé€ bezpetné prokdzano. To mlize byt velmi vyhodné napt. pro mladé
semenacky stromi, pokud vyrastaji v siln¢€ zastinénych podminkach a maji tudiz nedostatek
asimilatli. Pfesun Casti asimilatli ze starSich, vyhodné&ji exponovanych jedinct (i jiného
druhu!) muze zajistit jejich pieziti a zrychleni rtstu. Sit mycelia dokonce muze
zprostfedkovat i Uplné a trvalé parazitovani n€kterych nezelenych rostlin (napft terestrickych
orchideji z ¢eledi hnilakovitych, Monotropaceae) na blizkych dievinach.

ektomykorhiza arbuskularni mykorhiza

: vacek (vesica)
houbova viakna (hyfy) . ffit 1.} vn&ji mycelium
mezi burikami kiry —ft4

~—— stromeckovité rozvétveni
hyfy  (arbusculus)

spdra

Charakteristické Utvary na kofenech rostlin s vyvinutou mykorhizou dvou nej¢astéjSich typd..

Mykorhiza usnadiiuje rostlindm piijem vody a mineralnich zivin. Daleko nejvétsi vyznam
ma pro piijem fosforu, kterého je v piidnim roztoku vzdy jen nepatrna koncentrace a transport
fosfatovych ionti ke kofeniim rostlin ze vzdalenéjSich mist je velmi pomaly. Hyfy hub
podstatné zvétSuji sorpéni povrch (délka hyf je az tisickrat vétsi nez délka kotenil!), a tim
zrychluji odbér zivin i z malo koncentrovaného ptiidniho roztoku. Vyznam mykorhizy vzrista
nejen v zivinami chudé pud¢, ale také pii malé piidni vlhkosti, kdy difize vody a soli k
sorp¢nimu povrchu kofentll je zvlasté zpomalena. Mykorhiza je samoziejm¢ vyhodna i pro
zucastnéné houby, které ziskavaji z rostliny organické latky (hlavné cukry a aminokyseliny).
Tento odbér predstavuje piiblizné 5 az 10 % vSech asimilatd vytvarenych fotosyntézou.

Arbuskularni mykorhiza, na rozdil od ektomykorhizy, je velmi proménlivy typ
vzajemného vztahu, jehoz intenzita velmi kolisa v pribéhu roku. Snadno muize také piejit od
oboustranné vyhodné symbidzy k parazitismu. Rychlost vymén uhlikatych latek a fosforu
mezi houbou a rostlinou velmi zavisi na vnéjSich podminkach i na vyvojovém stadiu rostliny.
Proto také rostliny s mykorhizou nemusi mit vzdy rychlejsi rlst (¢i vynos u zemédélskych
plodin) ve srovnani s rostlinami stejného druhu bez mykorhizy. Ristova deprese
infikovanych rostlin byvéa obvykle pozorovédna na piidach s dostatkem fosforu.

V soucasné dobé se mnozi dikazy o velkém vyznamu mykorhizy pro ochranu kofenti
pted infekci patogennimi mikroorganismy (hlavné houbami). Zv1asté u druhti s kofeny hodné
vétvenymi, které maji velké mnozstvi citlivych meristematickych zon, mize pfevazovat tato
ochrannd funkce nad nutriénimi vyhodami, které z mykorhizy mohou plynout. Poznatky o
vyznamnosti mykorhizy pro rust a zdravotni stav rostlin se rychle pienéaseji i do zemédélské
praxe. Semena celé fady plodin (zejména obilovin) se jiz neziidka oSetfuji pred vysevem
inokulem vhodnych kmenti mykorhitickych hub.
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Reakce rostlin na patogenni organismy a ochrana pred herbivory

Interakce s herbivory

Rostliny jsou vystaveny stalému nebezpeCi posSkozeni svych orgdnti mnoha druhy
zivocichl, zejména z pocetnych skupin fytofagniho hmyzu, ale i pastvou evolu¢né
vyspélejsich bylozravei. Kromé mnoha morfologickych a morfogenetickych adaptaci k
omezeni herbivorie (napf. ostré trny ¢i trichomy, vysoky obsah tuhych sklerenchymatickych
pletiv ¢i schopnost rychlé regenerace poskozenych organii) jsou také velmi Casté i rozmanité
biochemické adaptace.

Z velkého mnozstvi sekundarnich metabolit, které se syntetizuji v rostlinach, mnohé
pusobi odpudivé az toxicky na herbivorni zivoCichy. Z hlediska mnozstvi, v jakém se
vyskytuji, Ize je rozdé¢lit do dvou kategorii. Prvni z nich zahrnuje latky kvalitativne
vyznamné, které se sice vyskytuji jen v malych koncentracich, ale zato jsou pro Zivocichy
velmi toxické. Patii sem nejraznéj$i alkaloidy, glykosidy uvoliujici kyanovodik,
glukosinolaty a mnoho dalSich. Rostliny s kvalitativné vyznamnymi ochrannymi metabolity
jsou sice pred vétSinou herbivori dobfe chranény, nicméné byvaji ohrozovany
specializovanymi $ktidci, kteti v koevolu¢nim procesu ziskali dokonalou rezistenci vuci
prislusnému toxinu (napt. vytvaieji specificky enzym, ktery je schopen toxin inaktivovat).

Do druhé kategorie fadime kvantitativné vyznamné metabolity, které sice nejsou tak
toxické, ale ve veétSim mmnoZstvi (Casto tvoifi vice nez 10% suSiny!) zplsobuji Spatnou
stravitelnost, nechutnost az toxicitu (napf. lignin, taniny a fenolické latky). Energeticka
narocnost syntézy téchto metabolitii je vysoka a rostliny, které jsou jimi vybaveny, maji
obvykle pomalejsi rist. Tato zdanliva nevyhoda vSak za jistych okolnosti mize byt vyvéazena
bezpecnéjsi ochranou pied poskozenim, nebot’ jen malo ZivociSnych druht ji dokaze
prekonat.

Interakce bylozravych Zivocichl s rostlinami je do zna¢né miry dynamicky proces, ve
kterém hraji vyznamnou ulohu také stresové reakce postizené rostliny. Jejich podrobny
vyzkum je teprve v zacatcich. Piesto je dokazéano, Ze syntéza toxickych metabolitd, napf.
inhibitorii protedz, se miize az prekvapivé rychle zvysit po napadeni rostliny ZivociSnym
Skiidcem. Ke zrychleni syntézy dochéazi nejen v naruseném orgdnu, ale i v ostatnich ¢astech
rostliny, které nebyly naruseny. To ovSem vyzaduje pfenos signalu, ke kterému mulze byt
vyuzita jak chemicka cesta (pomoci sloucenin typu fytohormont, napt. jasmonové kyseliny,
viz obrazek), tak i zmény elektrického potencidlu. Dokonce existuji dikazy o bezkontaktnim
prenosu signalu k tvorb¢ inhibitorti protedz z poranéné rostliny na sousedni zdravé rostliny
pomoci t€kavé slouceniny metyljasmonatu.

SIGNAL

,,,,,,,, ,, Plézm'atl'cka' '
. S gy S mi embrana

\@/l

Ilnolenova kyselina
<«— — — lipoxygenaza
]asmonova kyselina (JA)

receptor JA — —— aktivace genu

Schéma pfenosu signalu pomoci jasmonové kyseliny, ktera se tvofi z linolenové kyseliny (dehydraci a
B-oxidaci) za uc€asti enzymu lipoxygenazy. Linolenova kyselina je uvolfiovana membranové vazanou
lipdzou po jeji aktivaci signdlem pfenesenym z receptoru. Tato cesta, bé&Zna pfi poranéni listu
herbivory i nékterymi patogeny, vede zejména k tvorbé inhibitort proteaz, které plsobi herbivorim
poruchy traveni. (G = G-protein, PK = proteinkinaza).
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Reakce na patogenni mikroorganismy

Kromé¢ zivocichii ohrozuji rostliny 1 patogenni mikroorganismy (viry, bakterie, houby).
Jejich prinik do bungk je sice ztizen pevnou bunécnou sténou, avsak ani ta neni pro fadu z
nich neptekonatelnou piekazkou. PfedevSim patogenni houby disponuji celou fadou velmi
ucinnych lytickych exoenzymi. Neni snad potieba ptfipominat, ze také kazdé mechanické
poranéni rostlinnych organt pfedstavuje otevienou branu infekci.

Hlavni skupiny fytopatogennich mikroorganismu

* houby: nejpo&etndjii skupina (asi 8000 druht z celkového
poctu asi 50 000) a také nejagresivnéjSi (schopnost
pronikat i do neporusenych pletiv) s Sirokym spektrem
penetra¢nich a nutriénich mechanismd,

® viry: asi 500 druhu obligatnich endoparazit(, pronikaji
jen do poranénych organu, oviem mohou byt v rostliné
transportovany cévnimi svazky a plasmodesmaty.

e baktérie: asi 200 druht z celkového poé&tu asi 6000, obvykle
pronikaji jen do porané&nych organu (ne viak vZdy), moZnost
Sifeni cévnimi svazky je velmi mala.

Nejen priinik, ale ¢asto jiz kontakt patogenniho organismu s buitkou vyvolava celou fadu
koordinovanych vnitrobunéénych procesi, jejichz cilem je omezit ¢i zcela eliminovat jeho
vstup a Sifeni do dalSich buné¢k. Jen malo z téchto procesti ma zcela obecny charakter, spiSe
lze pozorovat velkou rozmanitost u jednotlivych skupin rostlinnych druhti i u jednotlivych
organu.

Na pocatku vSech obrannych reakci musi ovSem byt podnét k jejich spusténi, kterym
obvykle byva specificky metabolit (elicitor) uvolilovany pii pocatecni interakci bunky s
patogenem a identifikovany vhodnym receptorem hostitelské rostliny. Jako elicitory mohou
slouzit jednak nékteré metabolity vyluCované patogeny (exogenni elicitory, napt. nckteré
polysacharidy, specifické enzymy a peptidy), ale i slouceniny, které se uvolhuji z
narusovanych bunécnych stén obou organismi (endogenni elicitory). K tém patii napf.
oligomery chitinu, oligoglukany a glykoproteiny uvoltiované hydrolyzou bunécéné stény
patogennich hub, ¢i oligogalakturonany uvoliiované z bunécné stény napadené bunky.

Vétsina obrannych reakci rostliny je zavisla na aktivaci vhodnych geniti. Elicitory obvykle
neovliviiuji genovou aktivitu ptimo, ale zprostiedkované pomoci specifickych receptorti v
plazmatické membrané a navazujici sit€ vnitrobunééného pienosu signalu, jejiz obecné rysy
byly jiz zminény. Zplsob vlastniho pfenosu se muze lisit podle typu elicitoru a intenzity jeho
plusobeni. Kromé& "klasické" signalizace zvySenou koncentraci iontd vapniku a aktivaci
proteinkindz byva velmi Casto pozorovana i tvorba superoxidu a dalSich aktivnich forem
kysliku vyvolana elicitory . Na signalizaci se podili ptedevsim peroxid vodiku, jehoZ zvySené
mnozstvi je mozné zjistit uz po 5 az 10 minutdch pisobeni elicitoru. Kromé¢ mozného
pfimého ucinku peroxidu vodiku na expresi genl existuje jeSt€ nepiimd cesta, pii které
nejprve peroxidaci lipidi v membranéach vzniké kyselina jasmonova a metyljasmonat a ty pak
ovliviiuji transkripci Pfi napadeni rostliny patogeny se rychle zvySuje tvorba etylénu, ktery
se rovnéz podili na iniciaci genové exprese, a to i v builkkdch sousedicich s buitkou
napadenou.Vlastni obranné reakce zahrnuji jednak tvorbu specifickych stresovych proteinli a
jednak syntézu a hromadéni chemicky jednodusSich sloucenin s vyraznym antibiotickym
ucinkem.

Proteiny indukované patogeny tvori mimotradné pocetnou a riiznorodou skupinu, ktera je
dale d€lena na podskupiny podle velikosti a podle pievazujicich funkci. Kromé¢ mnoha
obecné stresovych proteintl, jejichz vyznam pro zvyseni nespecifické odolnosti a naprave
poskozenych ¢asti bunck byla jiz zminéna, vyskytuji se zde nékteré proteiny se specifickymi
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antimikrobidlnimi G¢inky. K tém patii zejména enzymy chitindza a 1,3-f-glukandza, které
jsou schopny hydrolyzovat buné¢nou sténu patogend a pritom produkovat elicitory dalSich
obrannych reakci. Silné fungicidni G€inky maji proteiny inaktivujici ribozomy. Zvlastni
skupinu obrannych proteini tvoii tioniny, které lze nalézt velmi rychle po kontaktu bunky s
patogenem v bunécné sténé. Plsobi na Siroké spektrum patogentl, pravdépodobné vytvarenim
port v jejich membranach. Velmi rychle jsou také indukovany proteiny ptenasejici lipidy.
Kromé ptenosu lipidii do organel jsou potiebné 1 k tvorb& zesilené kutikuly. U né&kolika
dal$ich stresovych proteinti indukovanych patogeny byl zjistén silny antivirovy ucinek.

Sekunddrni metabolity s ochrannou funkci jsou u né€kterych druhti rostlin ptitomny trvale,
1 kdyz v men$im mnozstvi nez pii infekci. Patii k nim nejriiznéjsi flavonoidy, terpenoidy,
fenolickée latky a alkaloidy, které byvaji souhrnné oznacovany jako fytoncidy ¢i inhibitiny.

Zvlastni skupinu specifickych nizkomolekularnich obrannych latek tvoii fyfoalexiny,
které se za normadlnich okolnosti v bunkach nevyskytuji, ale zatnou se vytvafet az po
napadeni patogenem. V soucasné dob¢ je znamo vice nez 300 fytoalexint, které po chemické
strdnce patii mezi velmi raznorodé typy sloucenin. U systematicky piibuznych druht se
obvykle vyskytuji také podobné druhy fytoalexini. Tak napf. u rostlin Celedi Fabaceae
prevazuji izoflavonoidy, u jinych ¢eledi to mohou byt seskviterpeny (Solanaceae), diterpeny
(Poaceae), furanokumariny (Apiaceae), ¢i stilbeny (Vitaceae). U téze rostliny se nékdy
mohou tvofit dva i vice riiznych typu fytoalexinti. VétSina z téchto sloucenin je lipofilni
povahy, coz jim usnadiluje pronikdni pfes plazmatickou membranu patogend. Poskozeni
membranovych funkci patii také k nejcastéjSim mechanismim plsobeni fytoalexinii na
patogenni organismy. Fytoalexiny maji vysoce toxické u¢inky jiz v koncentracich od 10° M
hlavné na patogenni houby, mén¢ pak na bakterie.
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V horni ¢&asti obrazku jsou uvedeny chemické vzorce dvou hojnych fytoalexind: rishitin
(seskviterpenovy derivat z infikovanych brambor) a glyceollin (izoflavonoid z rostlin séji). V dolni ¢asti
obrazku je znazornén jednoduchy zpuUsob inaktivace fytoalexinu pisatinu v rostlinach hrachu
patogenni houbou Nectria haematococca.

Pomérn¢ casta a piekvapivé ucinnd reakce na prinik patogenti je fizend tvorba
ochrannych nekréz. V napadené buiice mohou byt béhem nékolika desitek minut po kontaktu
houbové hyfy s plazmalemou spustény biochemické procesy vedouci k rychlé zkaze jak
vlastni bunky, tak i houbové hyfy. Pti této tzv. hypersenzitivni reakci dochdzi k rozpadu
membranového systému hlavné nahlym zvySenim koncentrace aktivnich forem kysliku
("oxidative burst") a aktivaci lipdz, 1 kdyz né€kdy je provazeno tvorbou nékterych dalSich
toxickych latek (napf. polyfenolil). Tvorba aktivnich forem kysliku obvykle zacina aktivaci
NADPH-dependentni superoxidsyntdzy v plazmatické membrané vhodnymi elicitory
vylu¢ovanymi bud’ pfimo patogenem ¢i vznikajici po naruseni bunécné stény a plazmalemy.
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Soucasné také dochazi k inhibici antioxida¢nich enzymt v butice. V konecném disledku pak
dochazi k rychlé peroxidaci a k rozpadu membranovych systémii, a tim 1 ke smrti buiiky. V
dalsi fazi dojde k odumfeni bunék i v blizkém okoli mista infekce. Lokalizovand nekrdza

Jinym typem obrannych reakci rostlin je rychlé zvySeni tvorby polysacharidu kalozy (1,3-
B-glukan), ktery pak vypliuje buiiky v okoli infikovaného mista. Kal6za je velmi odolna viici
houbovym hydroldzam. Pokud je Sifeni infekce pomalé, pak se po jisté dobé miize pobliz
ohniska infekce zalozit sekundarni meristém (felogen), produkujici silné¢ suberinizované ¢i
lignifikované bunky s velmi dobrou ochrannou funkei. Nékdy dochézi i k tvorbé odlucovaci
vrstvy a celd infikovana ¢ast rostliny odpadne.

Uvedend ochrannd opatieni rostlin vi¢i patogenim nejsou samoziejmé zcela
nepiekonatelnd, zejména pro nékteré siln¢ virulentni kmeny hub. Jejich uspéSnost spociva
jednak v mimotadné rychlém ristu hyf (Sifi se rychleji nez se staci aktivovat obranné reakce),
jednak v tvorbé specifickych latek (supresorii), které potlacuji vznik hypersenzitivni reakce,
tvorbu stresovych proteinii a ostatnich ochrannych metabolit. Patogenni houby také
disponuji bohatym arzendlem bunécnych jedd, jako je napt. fusicoccin (diterpenglukozid
houby Fusicoccum amygdalii) zplsobujici hyperpolarizaci bunécnych membran silnou
stimulaci ¢innosti protonovych pump. Detailnim studiem interakci rostlin s patogennimi
organismy se zabyva specializovany védni obor fytopatologie.
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