2/ Struktura a funkce rostlinné bunky

Zakladni stavebni a funkc¢ni jednotkou rostlin, jako i ostatnich organismii, je burika. Velikost, tvar
a fyziologické funkce rostlinného t€la vyplyvaji z vlastnosti jeho bun€k a bunécnych komplexu tvoricich
pletiva a organy. Buriky vytvéfeji organismus, ale souc¢asné jsou organismem samy vytvareny: ontoge-
neticky a funkcné mu jsou podrizeny, jak to vyZaduje princip celistvosti organismi (viz Ontogeneze).

2.1 Prehled strukturnich slozek rostlinné bunky

Rostlinna burika je tvofena protoplastem (2.1.1) ohrani¢enym cytoplasmatickou membranou a bunéc-
nou sténou (2.1.2). Protoplast sestdva z jadra, cytoplasmy, endomebranového systému, peroxisomi,
mitochondrii, plastidii a cytoskeletu. Sousedni buriky jsou propojeny plasmodesmy (2.1.3). Podrobné;j-
§i prehled uvadi tabulka:

Tab. 1. SlozZky rostlinné burky

Protoplast
A. Jadro (nucleus) ohrani¢ené dvojitou membréanou jaderného obalu (karyotheka)
a) nukleoplasma
b) chromatin
¢) jadérko (nucleolus)
d) jaderny skelet
. Cytoplasma (i cytosol) s plasmatickou membranou (plasmalemou)
. Endomembréinovy systém
a) endoplasmatické retikulum, proteinova t€liska a oleosomy
b) Golgiho aparét (tvofeny diktyosomy)
¢) vakuoly
. Peroxisomy
. Mitochondrie
Plastidy
. Cytoskelet
a) mikrotubuly
b) mikrofilamenta
Bunécna sténa: 1) stfedni lamela, 2) primérni a 3) sekundarni sténa
Plasmodesmy

0w
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2.1.1 Protoplast

2.1.1.1 Jdadro

Jadro je vétinou kulovité t€leso lokalizované v cytoplasmé. Obsahuje vétsi ¢ast bunééné DNA — jader-
ny genom. V dospélé rostlinné buiice se obvykle nachazi u stény, ke které je tlateno vakuolou, a je
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ponékud zplostélé. Uzavieno je do jaderného obalu tvofeného dvojitou membrénou, jejiz vné;jsi slozka
navazuje na endoplasmatické retikulum. Jaderny obal mé péry umoZziiujici regulovatelné spojeni jadra
s cytoplasmou.

Jaderna hmota je tvofena zakladnim mediem — nukleoplasmou a vlakny chromatinu, cozZ je
komplex DNA s bilkovinami. Podle barvitelnosti se déli na slabé barvitelny dekondenzovany
(transkripéné aktivni) euchromatin a dobfe barvitelny kondenzovany (transkripéné inaktivni)
heterochromatin. Na zacatku bunécného déleni se vladkna chromatinu postupné shlukuji (kon-
denzuji) a vytvareji chromosomy. Nedélici se jddro obsahuje jedno nebo nékolik jadérek, ktera
vznikla na oblastech chromosomu nesoucich organizatory jadérka (tandemové repetice obsahu-
jici IDNA, kterd kéduje ribosomélni RNA). Pocet a velikost jadérek zavisi na druhu rostliny a syn-
tetické aktivité bunék. Syntetizuje se v nich ribosoméalni RNA. Jaderny skelet tvofeny bilkovina-
mi funk¢éné pfibuznymi lamindm (patfi mezi tzv. intermedidlni filamenta — viz cytoskelet) se
nachézi jako podpurné leSeni pod vnitini jadernou membranou a propojuje komplexy jadernych
péru (viz dale). Jako soucast jaderné matrix rozhodujicim zplisobem urcuje v interakci se speci-
fickymi sekvencemi DNA (MAR - matrix associated region) interfizni prostorové usporadani
chromatinu v jadre.

Jaderny obal (karyotheka) sestava ze dvou paralelnich membran odd€lenych perinuklearnim prosto-
rem. Vnéj$i membréna je spojena s membranovym systémem endoplasmatického retikula a perinukle-
arni prostor komunikuje s jeho vnitfnim prostorem. Jaderny obal obsahuje velké mnoZstvi pori, které
zabiraji aZ 20 % jeho povrchu a umoziuji regulovany obousmérny transport makromolekul mezi jad-
rem a cytoplasmou. Vnitfni a vné€j$i membréna jsou kolem kazdého péru spojeny a vytvéareji trubico-
vou sténu poru. Priichodnost pérti tvofenych multiproteinovymi komplexy, které jsou uspofddany do
tvaru pripominajiciho basketbalovy kos, je regulovéana ,,zatkou®, jejiz funkéni cyklus je spojen s hyd-
rolyzou ATP. O funkci povrchu jaderné membrany jako nuklea¢niho mista pro tvorbu mikrotubuld
(MTOC) bude pojednéno v kapitole o cytoskeletu. Pocet a rozmisténi jadernych pért jsou promenlivé
— z4visi na typu bunék a jejich metabolické aktivité.

Funkce jadra je v podstaté troji: 1) Nese a uchovava genetickou informaci a pfi bunééném déleni ji
pfedavé dcefinnym buikdm. 2) V procesu transkripce syntetizuje mRNA, které je pak v cytoplasmé
translatovéana. 3) Slouzi jako skladovaci a signdlni kompartment umoziujici regulované uvolfiovani niz-
komolekularnich i vysokomolekularnich regulacnich faktorii (proteiny, RNA) do cytoplasmy, nebo
naopak jejich presun z cytoplasmy do jadra.

Jaderny genom

Velikosti jaderného genomu se jednotlivé druhy vys$Sich rostlin znacné 1i8i: u Arabidopsis jen
1,25 x 108 pard bazi, u nékterych liliovitych ¢i nahosemennych 1 x 10!'. Genom Arabidopsis tha-
liana byl témér cely osekvenovan — soucasny odhad poctu gent presahuje 25 000 na péti chromo-
somech haploidni sady. Analyza sekven¢nich dat ukdzala, Ze tento maly genom je tetraploidniho
pavodu a velka ¢ast gent se tedy vyskytuje ve dvou a vice pfibuznych kopiich. Pfi srovnani geno-
mu riznych druhd v rdmci Celedi (napf. ryZe a kukufice, obr. 1A) se ukazuje, Ze jejich genomy
obsahuji rozsahlé oblasti chromosom ve kterych je pofadi genti identické. Tento jev se nazyva syn-
tenie nebo kolinearita genomu. Poznani organizace genomu jednoho zastupce Celedi tak velmi
usnadiiuje analyzu organizace genomu dal$ich druhii. Rozdily ve velikosti genomi jsou zpisobeny
hlavné rozdilnym obsahem nekdédujici DNA (obr. 1B). Napf. v kukufici pfipada na nekédujici DNA
asi 70 % genomu tvofeného pfevazné retrotransposony. Dalsi pfi¢inou zna¢nych rozdili ve velikosti
rostlinnych genoma je hojné rozsifend hybridizace a polyploidizace, Casto spojenéd se speciaci
(vznikem nového druhu).
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Obr. 1A - Kolinearita (syntenie) genomi kukufice (Zea mays) a ryze (Oryza sativa). Na chromosomy kukufice (1-10)
jsou vyneseny ¢éasti chromosomil ryZe (Cisla uvnitf obdélnicku udavaji €islo prislusného chromosomu ryze), které maji
stejné poradi genil. Tmavy obdélnik vedle chromosomu kukufice udavéa polohu centromery, stupnice vlevo pak udava
vzdélenosti v centimorganech. Rada dsekii chromosomil ryZe je pritomna dvakrdt, nebot kukufice je tetraploid. B —
Srovnani chromosomi dvou pfislusnika téZe Celedi (Viciaceae) — Lotus tenuis a Vicia faba — ktefi maji stejny pocet
chromozoma, ale 1iSi se zdsadné obsahem nekodujici DNA.
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rDNA

Jako u ostatnich eukaryot, také u rostlin, DNA kddujici ribosomalni RNA, sestava ze dvou komponent
— oddélenych usekt kodujicich 5S rRNA (transkribované RNA polymerézou III) a Gsekt prekurzoro-
vé 455 RNA. Ta ,,polycistronicky‘ kéduje zbylé rRNA — tj. 5,8S, 18S a 28S a je prepisovdna RNA
polymerasou I. Tim je zaji$t€na spravné stechiometrie molekul v ribozomalnich podjednotkach. rDNA
se vyskytuje v genomu v mnohacetnych, nékolik set Citajicich, tandemovych opakovénich oddélenych
mezernikem (spacer). V tomto nekddujicim mezerniku existuje nejen druhové, ale i populaéné speci-
ficka variabilita sekvence DNA. Proto se sekvence rDNA casto vyuZivd v molekuldrni taxonomii.
Vzhledem k nezbytnosti prizplsobit intenzitu produkce rRNA translaénim poZadavkdm dané burky,
existuji mechanismy umozZiujici aktivovat ¢i inaktivovat transkripci jednotlivych useki rDNA. Nejdu-
leZit€jsi je v tomto sméru methylace rDNA, ktera inaktivuje transkripci rDNA.

Podobné jako u ostatnich eukaryot, funguji mista na chromosomech s rDNA jako organizatory jadér-
ka. Jeho velikost zavisi na intenzité transkripce rRNA.

Transposony

Transposony (mobilni elementy DNA) byly poprvé objeveny u kukufice Barbarou McClintockovou
diky tomu, Ze svym pohybem po jaderné DNA (obr. 2) zapinaji ¢i vypinaji expresi lokust, v nichZ jsou
lokalizovany. Zde Slo o zapinéni a vypinéni syntézy anthokyanil v aleuronové vrstvé semen kukufice,
jeZ se projevuje vznikem barevnych skvrn. Typickym znakem transposond jsou obrdcena opakovani
sekvence DNA na jejich hranicich, ktera maji dileZitou dlohu v mechanismu transpozice (obr. 2).

Methylace DNA a kovalentni modifikace histonii ovliviiuji transkrip¢ni aktivitu

Vyznamnou funkéni modifikaci DNA u rostlin je methylace cytosinu postihujici rozsahlé oblasti geno-
mu. Ty jsou pak vétsinou z hlediska genové exprese inaktivni, nebot se na né vaZou bilkoviny branici
transkripci. Béhem ontogeneze dochézi k regulovanym zméndm methylace genomu. Pfi klieni semen
probih4 demethylace rozséhlych tsek genomu (napf. také repetic rDNA), jako soucast aktivace genové
exprese v embryu. V pfirozenych populacich rostlin miZe byt dédi¢ny mutantni fenotyp spojen nikoliv
se zménénou sekvenci DNA, ale se zménou stavu methylace gentl (a chromatinu viibec), ktery se pre-
nasi do dalSich generaci tzv. udrZovaci methylasovou aktivitou — je to ptripad epigenetické dédicnosti.

Transkrip¢ni aktivita jednotlivych oblasti jaderné DNA je také regulovana kovalentnimi modifikacemi
histonil. Acetylace stabilizuje transkripcné aktivni tiseky (euchromatin), deacetylace a fosforylace (his-
tonu H1) je spojena s inaktivaci transkripce a kondenzaci chromatinu.

Urovné regulace genové exprese v jadie (obr. 3)

Transkripce (syntéza mRNA)

Tento krok mé v genové expresi dominantni roli, nebot fidit genovou expresi na vSech nizsich trov-
(dekondenzovana) konformace chromatinu, kterd je pfedevs§im zavisla na kovalentnich modifikacich
histont (viz nahofe). Vedle toho jsou zndmy bilkoviny, které plisobi jako globalni transkripni geno-
mové represory (napr. rostlinné Polycomb bilkoviny jako Medea, kterd se Gcastni vyvoje semene) Ci
naopak stimulatory (napf. faktory remodelujici chromatin jako SWI2/ SNF2 v komplexu s ATPasou).
V kaZzdém pfipadé se funkce téchto bilkovin projevi také na struktufe a konformaci histonového okta-
meru (nukleosomu) vysSich trovnich sklddani chromosomalni DNA a nésledné také v ii¢innosti tran-
skripce.

Transkripce je vysoce organizovany a sloZity pochod katalyzovany multimernimimi bilkovinnymi kom-

plexy. Je moZné rozd€lit ji na fazi iniciace (zahajeni), elongace mRNA (prodluZovani) a terminace (ukon-
Ceni transkripce). Ve vétsiné pripadu je genova exprese na transkripcni iirovni regulovana predevsim
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ve stadiu iniciace. Ta zavisi na souhfe tzv. cis-DNA regulacnich elementii v promotorovych oblastech
gent a bilkovinnych transkripcnich faktori (TF), které se na tato mista specificky vazou.

Transkripcni faktory je moZné rozdé€lit na obecné TF, které se ucastni kazdé transkripce, a specifické
TF, které odpovidaji za presné nacasovani transkripce specifickych gentl jen v ur€itém typu bunék, ¢i
v odpovéd na specificky signal z okoli. Jim také odpovidaji specifické cis-DNA elementy, které slouZi
jako jejich vazebna mista.

Transkripni komplexy obsahuji také fadu bilkovin, které se nevdZou pfimo na DNA a jejichZ funkce
je nezbytna pro tspe€Sny prubeh transkripce. Nejcastej$im zptisobem regulace specifickych TF je, vedle
jejich tkanové specifické exprese, cyklus fosforylace a defosforylace, ktery ovliviiuje lokalizaci TF
v jadfe a cytoplasmé a také schopnost toho kterého TF interagovat s DNA.

Upravy mRNA - sestiih (splicing) a editovani v semiautonomnich organelach

JiZ béhem elongacni faze transkripce jsou spliceosomem (multiproteinovy komplex katalyzujici sestfih)
rozpoznavany hranice exonli a intrond syntetizovaného (nascentniho) polynukeotidu mRNA - introny
jsou vystiihovany a tak vznika zrald kédujici mRNA. DileZitym mechanismem regulace genové exprese
je tzv. alternativni splicing, ktery vede k tomu, Ze jeden a tentyZ primarni transkript (mRNA) je sestfi-
hovéan nékolika riznymi zplsoby. To je umoZnéno riznym ,,Etenim‘* hranic exond a intrond spliceosomem
napr. v zavislosti na typu buriky. Z téhoZ priméarniho transkriptu tak vznikaji rizné dlouhé mRNA, které
kéduji bilkoviny liSici se v nékterych oblastech primérni sekvenci aminokyselin a tedy i konformaci. Pra-
vidlo ,,jeden gen — jedna bilkovina“ tak nemliZe platit, povaZzujeme-li za gen jen tisek DNA.

Hranice exonil a intronii nejsou u krytosemennych zcela jednotné sekvencné determinovany,
takZe napf. pfi expresi genl z trav (napf. pSenice) v transgenni dvoud€loZné rostlin€ (napf. tabiku) mizZe
dojit k chybnému sestfihu a tim k potlaceni exprese transgenu.

Zrani mRNA je dokonéeno posttranskripénimi ipravami — na 5' konec je pfipojena methyl-guanosino-
va Cepicka a na 3' konec (po jeho zkriceni) dlouhd fada adeninovych zbytkd, tzv. poly(A) tail. U vét-
Siny transkriptd jsou tyto Gpravy nezbytné pro stabilitu a translatovatelnost mRNA.

Dal$i mechanismus, ktery méni primérni sekvenci nékterych mRNA se nazyva editovani a u rostlin se
uplatiiuje v plastidech a mitochondriich. Dochézi pfi ném ke zméné cytosinu na uracil (podrobné;ji viz
Mitochondrie). Editovéni je nezbytné pro vznik funkéni mRNA (tj. napt. bez STOP kodont).

Transport mRNA z jadra do cytoplasmy

Existence jaderného kompartmentu v bufice umoziuje ¢asové a prostorové oddéleni procest transkrip-
ce a translace — rys, kterym se odliSuji eukaryota od prokaryot. Transport mRNA z jadra do cytoplas-
my tak miZe byt vyuZit jako dalsi regulovatelny krok genové exprese. VEtSina mRNA je po zadrZeni
v jadre rychle degradovina, a tak je genova exprese prislusného lokusu posttranskripéné potlacena.

2.1.1.2 Cytoplasma a plasmalema

Cytoplasma je sloZit4, vysoce organizovani zdkladni vypli protoplastu, n€kdy oznacovani jako cyto-
sol. Jsou v ni lokalizovany cytoplasmatické organely a endomembréanovy systém. Je tvofena vodnymi
roztoky a koloidni dispersi riznych latek. Obsahuje mineralni ionty, metabolity, rozpusténé plyny
a makromolekuly (nukleové kyseliny, bilkoviny, polysacharidy, lipidy). Bilkoviny (enzymy) a nukleo-
vé kyseliny vytvareji v cytoplasmé fadu funk¢nich komplexi, jejichZ dobfe viditelnym (pomoci elek-
tronového mikroskopu) pfikladem jsou ribosomy.
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Hustota strukturnich utvari a koloidnich ¢astic v cytoplasmé je obvykle tak vysoka, Ze pfitomnost pra-
vych vodnych roztoki reagujicich latek je v ni téméf vyloucena. Kinetika cytoplasmatickych enzymo-
vych reakci in vivo se proto miZe znané odchylovat od kinetiky zjiSt€né in vitro.

Regulace genové exprese v cytoplasmé (obr. 3)
a) Lokalizace mRNA v buiice a jeji stabilita

Dilezitym prvkem regulace genové exprese je specifickd lokalizace nékterych mRNA do ur€itych
oblasti buriky, ve kterych pak dochéazi k jejich translaci. Tyka se to napf. mRNA, které koduji bilkovi-
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Obr. 3. Schématické znazoméni tirovni na nichZ je fizena genova exprese. Detailni rozbor jednotlivych kroki po¢ina-
je transkripci je uveden v oddilech Jadro a Cytoplasma.



ny podilejici se na vzniku a udrZovéani bunécné polarity. Tato diferencialni lokalizace mRNA v buiice
je vétSinou zavisla na cytoskeletu.

Velmi dileZitym parametrem exprese genu je stabilita jim kédované mRNA. V tomto ohledu se jednotli-
vé druhy mRNA velmi li8i — labilni mRNA (Casto kédujici signalni bilkoviny) maji Zivotnost nékolik
minut, zatimco stabilni mRNA jsou funk¢ni po fadu hodin a mohou tedy byt Castéji translatovany. Stabi-
lita mRNA je zavisla na stavu bunécného prostfedi — napt. béhem stresové odpovédi se Zivotnost mRNA
ur¢itych druhii podstatné méni. Stabilita (labilita) mRNA je pfevazné fizena 5' a 3' nekddujicimi useky
mRNA. Roli zde ma také poly(A) — transkripty s kratkym poly(A) jsou snaze degradovany.

U rostlin se v ontogenezi také uplatfiuje negativni regulace specifickjch mRNA — pfedev§im tran-
skripénich faktorG — kratkymi dseky homolognich antisens RNA. Témto RNA se fika siRNA (small
interfering). Tyto siRNA vytvéfeji s cilovou mRNA dvousSroubovicovou RNA, ktera je degradovéna
RNAasou typ III. U Arabidopsis je kddovana genem CARPEL FACTORY (mutant vytvafi, mimo jiné,
ektopické pestiky). Tohoto procesu se dale (i¢astni specializované translacni faktory e/F2C (napf. u Ara-
bidopsis Zwille a Argonaut).

b) Ribosomy a translace (syntéza bilkovin)

Ribosomy jsou submikroskopické struktury tvofené velkym riboproteinovym komplexem, ktery obsa-
huje molekuly rRNA a velky pocet bilkovinnych molekul. Probiha na nich translace — syntéza bilko-
vin na matrici mRNA. Kazd4 rostlinna burika obsahuje tisice ribosomii pfitomnych v cytoplasmé, plas-
tidech a mitochondriich. Ribosomy cytoplasmatické maji sedimenta¢ni konstantu 80 S, jsou vétsi nez
ribosomy mitochondrialni (70 S, z4visi na druhu) a plastidové (70 S). Ribosomy cytoplasmatické jsou
oznacovany jako eukaryotické, mitochondrialni a plastidové jako prokaryotické. U rostlin byla zjist€na
tkariove specificka exprese nékterych ribosomélnich bilkovin, coz ukazuje, Ze struktura a funkce ribo-
somdi se tak pfizpisobuje specifickym poZadavkim na translaci v daném pletivu.

c) Iniciace i dalsi faze translace probihaji u rostlin stejné, jako u ostatnich eukaryot — podileji se na
nich transla¢ni bilkovinné faktory homologni k transla¢nim faktorim Zivocichi a kvasinek. U Arabi-
dopsis byly nalezeny velké rodiny translacnich faktord, které vedle své tkatiové specificity (jsou popsa-
ny napf. pylové specifické) maji také specifitu pro urcité typy mRNA. Translace probiha na ribosomech
drsného ER (viz 2.1.1.3), i na volnych cytoplasmatickych ribosomech nebo na ribosomech pfipojenych
k cytoskeletu. V mnoha pripadech dochazi, diky specifické lokalizaci mRNA a transla¢niho aparatu,
k syntéze bilkovin v pfesné vymezenych doménéch buiiky.

Podobné jako u transkripce, také u translace je mozné rozliSit faze iniciace, elongace a terminace.
Regulovana je pfedevsim iniciace translace. U&innost iniciace je ovliviiovdna predeviim sekvencemi
v 5' nekddujici oblasti mRNA (regulacni elementy RNA). Celistvost translatované mRNA je kontrolo-
vana ribosomem mj. také prostfednictvim interakce ¢epicky na 5' konci s poly (A) na 3' konci. Na jed-
nom transkriptu po pfechodu ribosomu do elonga¢ni faze dochézi k iniciaci translace dal§imi naseda-
jicimi ribosomy — na jednom vldknu mRNA tak ,,visi“ vice ribosomi. Tento ttvar se nazyva polysom.

d) Posttranslacni modifikace bilkovin
Existuje nepfeberné mnoZstvi posttranslacnich kovalentnich modifikaci bilkovin které vétSinou ovliv-
nuji biologickou funkci ¢i lokalizaci dané bilkoviny. K nejrozsifenéj$im patfi glykosylace a fosforyla-
ce. Pridani hydrofobnich skupin (farnesylace, myristoilace) umoziiuje hydrofilnim bilkovindm fungo-
vat jako periferni membranové proteiny.

e) Degradace bilkovin

Vcasné odstranéni (likvidace) urcité bilkoviny je stejné dulezitym regulacnim krokem jako jeji
syntéza de novo. K tomu ucelu v buiice slouZi tzv. proteasom — multiproteinovy komplex, ktery roz-
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poznava a degraduje polypeptidové fetézce s kovalentné navdzanym ubikvitinem (viz slovnicek).
U rostlin mé duleZitou signélni Glohu signalosom (COP9 komplex), ktery je homologni k ,,viku* pro-
teasomu — uicastni se napf. fotomorfogeneze a reakce rostlinné buiiky na auxin (viz 11.3).

Plasmalema

Plasmalema (cytoplasmatickd membrana) je periferni membrana protoplastu, kterou cytoplasma pfi-
1éha — tlacena turgorem — k bunécné stén€. M4 charakter jednotkové membranové dvouvrstvy tvorené
pievazne fosfolipidy s riznym podilem sterold. Zhruba stejny molarni podil jako tuky tvofi rizné bilko-
vinné komplexy, které funguji jako protonové pumpy, iontové kandly, pfenasece (viz 4.4.1), signalni
receptory (viz 11.2), nebo enzymy. Membrénou bud prostupuji z jedné strany na druhou jako tzv. in-
tegralni membranové bilkoviny s transmembrinovou hydrofobni doménou, nebo jako tzv. periferni
membranové bilkoviny jsou v membrané jen ¢astecné zapustény hydrofobni doménou a interaguji s ni
prostfednictvim iontovych vazeb nebo jsou napojeny na jinou membranovou bilkovinu.

Vetsina transportnich procesii pres plasmalemu (viz Minerédlni vyZiva) je zavisla na transmembrano-
vém protonovém gradientu a s nim spojeném membranovém potencidlu (asi —150 mV), ktery vznika
u rostlin zvlasté ¢innosti P-H*ATPasy (obr. 6). Ta pumpuje (na tGcet energie ATP) protony z cytoplas-
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my do vnéj$iho mezibunécného prostoru.

Polotekuty stav membrin umoZiiuje volnou bo¢ni pohyblivost jejich sloZek. Poloha bilkovinnych kom-
plexti se v membrané méni v zavislosti na zménéch vnitiniho a vnéjsiho prostiedi buriky. Optiméalni
konsistenci membréan si rostliny reguluji také v zavislosti na teploté prostfedi. ZvySovani podilu nena-
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Obr. 4. Endomembrinové kompartmenty rostlinné buiiky se podileji na biosynteticko-sekretorické a endocytotické
draze. Sipky zna&i smér transportu vaZkd a vzajemnou propojenost jednotlivych kompartmentii. Trans-Golgi sitovina
na trans-Golgi cisterné neni znidzornéna.
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sycenych mastnych kyselin ve fosfolipidech membrén je nejcasté;jsi reakci na sniZovéni teploty. (Dvoj-
né vazby sniZuji uspofddanost membranovych lipidickych fetézci, a tak sniZuji teplotu fazového pre-
chodu z tekuté faze do faze gelu.)

Plasmalema plni tyto funkce: 1) Je bariérou pro volnou difuzi latek rozpustnych ve vodé. 2) Svoji
semipermeabilitou a pfitomnosti riznych transportnich kanald, pump a pfenaseci fidi pasivni i aktivni
transport latek mezi buiikou a jejim prostfedim. 3) Podili se na tvorbé bunécné stény. 4) Prostfednic-
tvim zvlastnich receptorl pfijima signély z okoli a predavé je do buriky. Nositeli téchto signali mohou
byt napt. molekuly fytohormont a signalnich bilkovin (viz kap. 11). Signdlem miZe byt také zména
turgoru vyvolana zménou vnéjSich osmotickych poméri. 5) Prostfednictvim specifickych bilkovin je
napojena jak na bunécnou sténu, tak na cytoskelet a timto spojenim se podili na pfenosu a integraci
mechanickych i chemickych signali.

2.1.1.3 Endomembrdnovy systém

Souhm vnitinich cytoplasmatickych membran a jimi vymezenych kompartmentd je oznaCovéan jako
endomembranovy systém. Sklada se z endoplasmatického retikula, Golgiho aparatu a vakuol.

a) Endoplasmatické retikulum

Endoplasmatické retikulum (ER) je vychozi kompartment endomembranového systému. Je tvofeno
siti trubicovych titvara ¢i zplostélych cisteren odSkrcujicich na periferii vacky. Je to polyfunkéni kom-
partment, ktery tvori riizné funkéni domény v ramci jedné buriky. ER je napojeno na vnéjsi jader-
nou membranu, s niZ tvofi jednotny membranovy systém (obr. 4).

Subkortikalni domény endoplasmatického retikula spojené bilkovinnymi komplexy s plasmalemou (na
obr. 4 nejsou znazormény) jsou dilleZitym stabilizanim (mechanicky podpimym) prvkem aktinového
cytoskeletu (viz Cytoskelet). Existuje tak vzajemné zavisla podpirna interakce elementi cytoske-
letu a rozsahlych domén ER. Vysok4 dynamika ER — neustalé pretvafeni a pohyb tubuld a cisteren
ER - je také ¢astecné fizena interakci mezi ER a cytoskeletem.

K povrchu uréité ¢asti ER prisedaji ribosomy, na kterych probiha proteosyntéza. Je to tzv. drsné endo-

plasmatické retikulum. Bilkoviny vybavené na N-konci signalnim peptidem jsou transportovany do
lumen ER kotranslacné (neboli béhem translace) zvlastnim translokétorem, jehoZ soucésti je SRP-
receptor, ktery vaZze komplex 6 bilkovin a kratké (300pb) RNA, anglicky zvany Signal Recognition Par-
ticle — SRP, pripojeny na signélni peptid. Specializovand doména drsného ER se podili na vzniku pro-
teinovych télisek (viz kap. 8).

Cast ER bez ribosomi, tzv. hladké endoplasmatické retikulum, se podili na syntéze membranovych
lipidt. Probihd v ném tzv. eukaryoticka draha syntézy fosfolipidi. Zdrojem mastnych kyselin jsou plas-
tidy (ve kterych také dochézi k syntéze fosfolipidi, ale tzv. prokaryotickou drahou). Fosfolipidy synte-
tizované v ER jsou zadkladem membran endomembranového systému a plasmalemy. Ve specializované
membrané ER, charakterizované pfitomnosti bilkovin oleosinti, dochazi také k syntéze a hromadéni tri-
acylglyceridi. Vypliiovanim prostoru mezi obéma sloZkami membranové dvojvrstvy vznikaji kulovité
utvary zvané oleosomy obsahujici oleosiny a kryté pouze jednou vrstvou membranové dvojvrstvy (viz

vvvvv

vé prenasece LTPs (lipid transfer proteins).

Dalsi dilezitou funkci ER je to, Ze slouZi jako zasobarna vapniku, ktery po stimulaci nékterymi sig-
naly vytéka z ER do cytoplasmy, v niZ funguje jako tzv. druhy posel (viz 11.2).
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Obr. 5. Mechanismus udrZovani retikuloplasmint (¢i residentnich bilkovin) v ER. Na cisterndch Golgiho aparatu je
symbolicky znazornén receptor Erd2, ktery rozpoznavad bilkoviny nesouci aminokyselinovou znacku KDEL/HDEL
a tfidi je do zpétného (retrogradniho) toku vacku.

ER je vybaveno residentnimi bilkovinami (tj. bilkovinami setrvavajicimi v ER), tzv. retikuloplasminy,
které poméhaji zaujmout spravnou konformaci nové translatovanym polypeptidiim. Napf. BiP (binding
protein, homolog HSP70 — viz Slovnicek) patii mezi tzv. chaperony, které za spotifeby ATP katalyzuji
dosaZeni nativni (tzn. pfirozené funkéni) konformace bilkovin. Dalsi se podileji na interakcich s vap-
nikem a kontrole spravnosti gykosylace bilkovin a pod. V ER je kontrolovana kvalita nové synteti-
zovanych bilkovin. Bilkoviny s poruchou konformace ¢i glykosylace mohou byt vylouceny z ER zpét
do cytoplasmy, kde dochazi k jejich degradaci proteasomem. Bilkoviny, které maji zlstat v lumen (tj.
uvnitf) ER jsou na C-konci vybaveny tzv. retenénim signalem. U rostlin pfevaZuje, na rozdil od tra-
di¢niho Zivocisného signalu KDEL (Lys, Asp, Glu, Leu), sekvence aminokyselin HDEL (His, Asp,
Glu, Leu). Pokud takto oznacena bilkovina unikne z ER, je navricena retrogradnim (zpétnym) tran-
sportem vacku (obr. 5) zpét do ER. To je zajisténo specifickym receptorem Erd2 v Golgiho aparétu,
ktery rozpoznava tento aminokyselinovy motiv.

Transport mezi ER a Golgiho aparatem je zajiSfovan anterogradnim (tj. smérem kupiedu) a retrograd-
nim (tj. zpétnym) tokem vackl. Podobné jako u dalSich eukryot je tvorba té€chto vackl spojena se
dv€ma typy obali COP II pro anterogradni a COP I pro retrogradni transport a transport mezi jedno-
tlivymi cisternami GA (coatomer proteins, koatomerovy obal). Iniciace tvorby vacku — sestavovéni
obalu — je fizena malymi GTPasami Arf (ADP ribosylacni faktory), které maji stejny funkCni cyklus
jako ostatni malé GTPasy (viz Pfijem a pfenos signali). Mutace vyménného faktoru GEF pro Arf
zndmé u Arabidopsis jako EMB30/gnom zpusobuje poruchy sekrece v ¢asné embryogenezi a vede
k chaotickému a nedplnému uklddani bunéénych stén v embryu.

ER je konstitutivni soucasti plasmodesmdt, které symplasticky spojuji sousedni buiiky pletiva (viz
déle) — stfedem kanélku plasmodesmu (jehoZ stény jsou tvofeny plasmalemou) prochazi ,,potrubi* ER,
zvané desmotubulus, z jedné buiiky do druhé (viz Plasmodesmy).

b) Golgiho aparat (GA)

Golgiho aparat je soustavou diktyosomil (elementii GA) tvofenych baterii (5-8) zplostélych miskovi-
tych méchyrki (tzv. cisteren), které na periferii Casto pfechazeji v trubicovité vétve. Z okraji cisteren
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se odSkrcuji vacky. Cisterny pfijimajici vacky z ER se nazyvaji cis-cisterny, uprostfed diktyosomu jsou
centralni cisterny a na stran€ odvricené od ER trans-cisterny (obr. 4). Cisterny nejvzdélenéjsi od ER
a blizké plazmalemé prechézeji do silné tubuldmni trans-Golgi sité (TGN - trans-Golgi network, viz
déle), ktera odstépuje sekretorické vacky.

Golgiho aparét rostlinné buiiky sestdva z jednoho (u nékterych jednobunécnych ras) az né€kolika set
(u vyssich rostlin) diktyosomi. Jednotlivé diktyosomy jsou obaleny bilkovinnou matrix z niZ jsou
vylouceny ribosomy. Ta mj. brani pfed¢asnému ,,vypadéavani* vacka zajistujicich transport mezi jed-
notlivymi cisternami diktyosomu ven do cytoplasmy. Tato matrix také pomaha udrZovat identitu GA
(a u zivocichu jeho znovusestaveni po mitose).

Diktyosomy se mnoZi zaSkrcovanim (§t€penim) ve sméru cis-trans, obvykle t€sné pred mitosou. U vét-
Siny rostlinnych bun€k neni moZno pozorovat trvaly prostorovy vztah mezi ER a GA — elementy GA
se vétSinou prerusované pohybuji po cytoskeletu. GA rostlinné burniky zustava aktivni i béhem
mitosy (na rozdil od Zivocichil) a produkuje vacky fragmoplastu (viz dile).

Funkce Golgiho aparatu v rostlinné burice:

1) Je centralou usmérnéného transportu bunéénych vacki a tedy také membran a bilkovin putujicich ve
véccich.

2) Probiha v ném syntéza, upravy a tfidéni makromolekul. Golgiho aparat rostlinné buiiky je predevsim
»~tovamou* na pektinové a xyloglukanové polysacharidy bunécné stény a stejné€ jako u ostatnich euka-
ryot je v ném dokoncovana glykosylace glykoproteind.

3) Podili se na tvorbé plasmalemy, bunécné stény a tvorbé vakuol.

V cisternach diktyosomti dochazi k dpravam glykoproteind, jejichZ syntéza zac¢ina na ribosomech drs-
ného ER. Upravené glykoproteiny se v odStépenych vaccich dostavaji k povrchu buriky, kde mohou byt
exocytosou z protoplastu vylouceny do bunécné stény nebo jsou zabudovany do plasmalemy. Mem-
brana vackl se pii exocytose stdva soucésti plasmalemy (¢imZ se plasmalema zvétSuje). V cisterndch
probiha syntéza komplexnich polysacharidii bunééné stény, které jsou ve vaccich transportovany na
povrch buitkky. Membrana vacka také obsahuje enzymové komplexy syntetizujici celulosu, které se sta-
vaji aktivnimi po inkorporaci do plasmalemy.

Glykosylace bilkovin

Jednotlivé cisterny téhoZ diktyosomu se odliSuji svym enzymatickym vybavenim, coZ je dobfe patrné na
enzymech fidicich glykosylaéni dpravy bilkovin. Uprava N-glykoproteinti (N proto, Ze ke glykosylaci
v tomto pfipadé dochazi na NH, — skupiné asparaginu) zaCind v ER pfipojenim lipidového prekursoru
(dolicholu) pfenéasejiciho komplexni oligosacharid na NH,-skupinu asparaginu pravé translatovaného
bilkovinného fetézce. Jesté v ER jsou odstépeny z piivodniho oligosacharidu nékteré glukosy a manosa.
V cis-Golgi pokraéuje dale zkracovani pivodniho oligosacharidu, ve stfednich cisternich je pak pfipo-
jovén na uvolné€né mista N-acetylglukosamin. V trans-Golgi je glykosylace dokoncena pfipojenim zbyt-
ki galaktosy a kyseliny sialové. Tento proces mé fadu variant, takZe vysledné podoba oligosacharidové-
ho postranniho fetézce glykoproteinu je velmi variabilni. Glykosylace mé Casto vliv na biologickou
aktivitu pfislusného glykoproteinu. Glykosylace také chrani protein pfed proteasami.

Dynamika GA

Jednotlivé sousedni cisterny diktyosomu jsou navzijem spojeny nejenom tokem vacku; uplatiiuje se
také postupné dozravani cisteren, kdy cisterna, kterd se vytvorila na cis-zacatku diktyosomu pfitokem
véackl z ER dozrava, posouva se a stava se stfedni cisternou, aZ se nakonec rozplyne ve vaécich uvol-
novanych z TGN. Je pravdépodobné, Ze u GA rostlinné buiiky se mohou v zavislosti na typu pletiva
vyskytovat také pfimé tubularni (kanalkovité) spoje sousednich cisteren diktyosomu.
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Pro udrZeni identity cis, stfednich a trans cisteren diktyosomu ma zasadni vyznam retrogradni (zpét-
ny) tok vacka (obr. 5) vytvafenych za pomoci COP I obalu, ktery umoZziiuje navrat napt. specifickych
glykosyltransferas do pfislusnych cisteren GA.

Trans-Golgi sitovina (TGN)

TGN vznika na trans-Golgi cisterné jako znacné tubulosni rozvétvené membranové vychlipeniny, na
jejichZ vybéZcich se odskrcuji exocytotické vacky. Velikost TGN se méni podle specifickych potieb
rostlinnych bunék. U bunék vytvérejicich vakuoly je tato sit velmi vyvinutd, zatimco tam, kde pfeva-
Zuje sekrece polysacharidi, je stéZi detekovatelna. TGN u rostlin je kompartment s kyselym pH, podob-
né€ jako u Zivocichi. Protonovy gradient membrany TGN (na jeho tvorbé se podileji podobné jako
v tonoplastu V-H*-ATPasy a H*-pyrofosfatasy, viz Vakuola) je nezbytnym pfedpokladem pro spravné
tfidéni bilkovin. (Tento gradient miZe byt narusen inhibitorem monensinem, ktery tak zastavi tfidéni
bilkovin exportovanych z TGN.)

Prechodny kompartment mezi TGN a vakuolou je dnes u rostlin pfedmétem intenzivniho studia.
U kvasinek se nazyvéd ¢asny endosom, nebot se zde sbiha endocytoticky transport z povrchu buiiky
s transportem z TGN do vakuoly (obr. 4). U rostlin mluvime o provakuoldrim kompartmentu. K bio-
genezi tohoto kompartmentu u rostlin vyznamné pfispivaji také procesy autofagie (,.katabolismus cyto-
plasmy“) vyvolané napf. nedostatkem Zivin vedouci ke vzniku autofagosomu, které pozdé€ji splyvaji
s centrlni vakuolou. Tento proces umoZiuje rostlinné buiice prestit obdobi nedostatku Zivin.

Sekrece a tridéni bilkovin

Na vystupu z TGN jsou bilkoviny urené k sekreci transportovany na povrch buriky tokem vack, ktery
je u rostlin obecné povaZovén za neregulovany, konstitutivni proces, nevyZadujici specializovany tfidici
aparat. Bilkoviny uréené jinam, napf. do vakuoly, nesou specifické znackovaci (lokalizacni) sekvence
aminoKyselin, které po rozpoznani specifickymi receptorovymi mechanismy zajistuji jejich ,,zabaleni*
do vacku smétujicich k vakuole. Na rozdil od sav¢ich bunék je vakuoldrni lokalizacni znacka u rostlin
dosti proménliva jak co do pozice na polypeptidu (miZe byt na C-konci, N-konci i uprostied), tak co do
aminokyselinové sekvence. ,,Spoluhra€em* téchto lokaliza¢nich sekvenci, jsou pak integralni membra-
nové tridici receptory, které se vdZou na vakuolarni lokaliza¢ni znaCku a zajiStuji hromadéni vakuolar-
nich bilkovin ve va¢cich sméfujicich k vakuole. Mezi tyto receptory patii BP-80 (binding protein 80 kDa).
Tvorby vacku se v této fazi a pri endocytose (vchlipovani vacki plasmalemy obsahujicich extraceluléarni
molekuly) icastni u rostlin klathrinovy obal (viz Slovnicek), podobné jako u ostatnich eukaryot.

Vapnik, turgor a exocytosa — splyvani membranovych vacki s plasmalemou

Exocytosa je proces splyvani vacka s plasmalemou doprovdzeny vylu¢ovanim solutd ¢i sloZzek bunéc-
né stény na povrch buriky. DuleZitym faktorem ovliviiujicim exocytosu je koncentrace volného vapni-
ku (Ca?*) v misté, kde exocytosa probiha. Zvyseni koncentrace vapniku vede k jejimu zesileni. Piso-
beni vapniku prostfedkuji mj. bilkoviny zvané annexiny, které po jeho navazéani usnadiiuji splyvéni
membréanového vacku s plasmalemou.

Na rozdil od Zivoc¢isnych bunék jsou rostlinné buriky vystaveny turgoru a pfi splyvani vackt s plazma-
lemou dochézi vlivem tohoto tlaku k jejich stlaceni, které urychluje vytlaeni obsahu vacku na povrch
burky, ale zaroveii brani jeho plnému splynuti s plasmalemou. O moZném mechanismu recyklace mem-
bran takto stlacenych vack, které nesplynuly plné s plasmalemou viz déle.

Endocytosa

Endocytosa je proces protichidny exocytose. Dochazi pfi ni ke vchlipovani plasmalemy az je posléze
do nitra buiiky uvolnén endocytoticky vacek a bunéény povrch se zmensuje. V endocytotickém vacku
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se mohou nachézet nejen molekuly pfipojené na povrch plasmalemy (napf. ligand vézany na receptor,
viz kap. 11), ale také latky pfitomné ve vné€j$im (apoplastickém) vodném prostfedi buiiky.

Intenzita endocytosy znacné€ kolisd v zavislosti na specifickych potfebach buiiky. Endocytosu je
mozno zviditelnit 1 v rostlinnych buitkdch pomoci specifickych fluorescenénich barviv. Vchlipovani
endocytotickych vacki je podminéno vytvafenim klathrinového obalu (viz Slovnicek). Ukazuje se, Ze
se nemusi vZdy jednat o klasickou endocytosu. V nékterych pfipadech bylo zjiSt€éno, Ze po uvolnéni
obsahu exocytotického vacku na povrch buriky je vacek ihned internalizovén (opét vtaZen do nitra
buriky) a splyva tedy s plasmalemou jen pfechodné.

Vedle endocytosy maji rostlinné buiiky schopnost recyklovat neiplné splynuvsi vacky (stlacené vchli-
peniny plasmalemy — viz vySe Vapnik, turgor a exocytosa) pfenosem jednotlivych molekul membrano-
vych fosfolipidii cytoplasmou (pomoci bilkovin pfenaSejicich lipidy) do specializovanych oblasti kor-
tikalniho ER pod plasmalemou.

¢) Vakuola

Vakuola je endomembranovy kompartment vyplnény prevazné vodnym roztokem riznych latek a ohra-
niCeny tonoplastem. Meristematické buiiky obsahuji vice drobnych vakuol, diferencované zralé buiky
obsahuji vétSinou velkou centrélni vakuolu.

extracelulami prostor

P-H'-ATPasa H*
""""""""" ] cytoplasmaticka
membrana V-H*-ATPasa
................ — 1
N
ATP c
cytoplasma
ADP
PPi 2P
pyrofosfatasa
tonoplast
N H C vakuola

Obr. 6. Struktura 100 kDa P-H*-ATPasy (nahofte, v plasmalemé), 81 kDa H*-pyrofosfatasy (v tonoplastu, vlevo dole)
a 650 kDa multimerické V-H*-ATPasy (v tonoplastu, vpravo dole). Zatimco obé ATPasy jsou kddovdny mnoha geny, je
H*-pyrofosfatasa u Arabidopsis kédovéana jedinym genem.
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Vakuoly vznikaji z vacki oddélenych od Golgiho aparitu nebo od endoplasmatického retikula. Pri
vyvoji buriky se zvétSuji a nakonec splyvaji v jednu centralni vakuolu, ktera zaujima az 90 % bunéc-
ného objemu. Cytoplasma je pak vytlacena na periferii protoplastu v podob¢ tenké vrstvy, pfiléhajici
k bunécné sténé. Obsah latek ve vakuole zavisi na typu buriky, na jejim prostiedi a na etapé ontogene-
ze. V jedné rostlinné burice Casto existuje nékolik ruznych typu vakuol.

Vakuoly maji fadu dulezitych funkci. Jsou to zejména:

a) Funkce ristova. ZvétSovani bunék pii ristu a vyvoji rostlin je do zna¢né miry vysledkem zvétSo-
vani jejich vakuol (10.1.3). Vakuoly se zvétSuji pfijmem vody na zakladé osmdzy pres semipermea-
bilni tonoplast a voda tak diky vakuoldm ma u rostlin funkci stavebniho materialu (viz b). Osmoéza
zavisi na aktivnim transportu osmoticky aktivnich iontd a molekul z cytoplasmy do vakuoly. Tran-
sport je pohdnén transmembrdnovym gradientem protonil, vytvafenym protonovymi pumpami, tj.
tonoplastovou ATPasou a pyrofosfatasou (obr. 6, viz také 4.4.3). Osmoticky aktivni latky se tak
mohou akumulovat ve vakuole v koncentraci mnohem vys§i, neZ jakou maji v cytoplasmé. Tim
vzrusta zaporna hodnota osmotického potencidlu vakuoly a nésledné se zvétSuje turgor (az 2 MPa)
nezbytny pro prodluZovaci rist buné€k (viz kap. 3).

b) Funkce stavebni. Vakuoly jsou duleZitym stavebnim prvkem rostlinnych bunék. Ve stavu turges-
cence vyznamné prispivaji k pevnosti struktury pletiv a orgénu.

c¢) Funkce ve vodnim hospodarstvi. Tonoplastové pumpy, pfenaSece a kandly se podileji na zavirani
a otvirani priiduchi a tim na regulaci transpirace (viz 3.3.1.4 a 4.4.3).

d) Funkce homeostaticka a signalni. Protonové pumpy tonoplastu (H*-ATPasa a pyrofosfatasa obr. 6)
udrZuji stabilni pH v cytoplasmé (kyselé pH ve vakuole) a vipnikové pumpy tonoplastu udrzuji
(spolu s vépnikovymi pumpami endoplasmatického retikula) cytoplasmaticky vépnik na stabilné
nizké trovni. Jak protonové, tak vapnikové pumpy pracuji proti spadu elektrochemického potencia-
lu na ucet energie ATP. Po prijeti specifickych signali na tonoplastu naopak vapnik z vakuoly pre-
chodné vytéka do cytoplasmy, kde se jako tzv. druhy posel podili na regulaci proteinkinasovych akti-
vit (vizkap. 4 all).

e) Funkce zasobni. Ve vakuolach jsou ukladany rizné zésobni latky, napf. sacharosa, fruktany, mine-
ralni Ziviny jako je draslik a u rostlin CAM (viz Fotosyntéza) organické kyseliny. Z vakuol naplné-
nych zasobnimi bilkovinami se stavaji proteinova téliska (viz kap. 8).

ionty
16 %

cukry
28 % ostatni

1%

ostatni
49 cukry

82 %

Obr. 7. Zavislost sloZeni obsahu vakuoly na prostfedi buriky. Explantaty mrkve byly péstovany jeden tyden v médiu
s ImM KCI a ImM NaCl (A) a poté dalsi tyden v mediu se 60 mM sacharosou (B).
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f) Funkce detoxikacni a lyticka (rozkladna). Ve vakuolach se hromadi Skodlivé nebo neuZite¢né
produkty sekundarniho metabolismu jako jsou alkaloidy, silice a kau€uk (viz Sekundarni metabo-
lismus). Nadbytecné vapenaté ionty jsou v nich pfevddény v mélo rozpustné krystaly Stavelanu
véapenatého. Nekteré vakuoly se pisobenim svych hydrolytickych enzymut podileji na odbourdva-
ni makromolekul a dal$ich latek, ale i celych organel jako jsou ribosomy, mitochondrie a plastidy.
Produkty téchto rozkladnych procesti mohou byt v buiice znovu vyuZity. Tento proces se nazyva
autofagie.

g) Funkce lakadla. Mnohé rostliny hromadi ve svych vakuolach barevné anthokyany a dalsi flavonoi-
dy. Tato barviva pusobi jako vizuélni ldkadla pro opylovace kvéti a konzumenty plodd. Jinou (sig-
nélni) funkci maji flavony a flavonoly pfi interakci rostlin se symbionty (viz kap. 9).

h) Funkce ochranna. Flavony a flavonoly pfitomné ve vakuolach absorbuji ultrafialové zéfeni a ptiso-
bi proti nému jako ochranny filtr.

Obsah vakuol je silné zavisly na prostfedi, ve kterém se butiky nachézeji (obr. 7).

Transport bilkovin do vakuoly. Bilkoviny urené do vakuoly nesou specifické lokalizacni sekvence
do vacki sméfujicich k vakuole. Na rozdil od napf. savCich bunék, je vakuolarni lokaliza¢ni znacka
u rostlin dosti proménliva jak co do pozice na polypeptidu (miiZe byt na C-konci, N-konci i uprostied),
tak co do aminokyselinové sekvence. Spoluhrd¢em té€chto VSS jsou pak integrdlni membréanové tfidici
receptory, které se vdZou na VSS a zajistuji hromadéni vakuolarnich bilkovin ve vaccich sméfujicich
k vakuole. Mezi tyto receptory patii BP-80 (binding protein 80 kDa) piivodné charakterizovany u hra-
chu. Homolog u Arabidopsis se jmenuje AtELP.

Adresovani bunécnych vacki a identita kompartmentii endomembranového systému

Odpovéd na otazku, jak buiika udrZuje sloZitou kompartmentaci endomembranového systému, jak
zajistuje identitu jednotlivych kompartmenti a spravné adresovani transportnich membranovych vackad,
tak aby splynuly se spravnou cilovou membranou, neni zdaleka vycerpavajicim zpisobem zodpovéze-
na. Ukazuje se vSak, Ze zdkladni mechanismy, které odpovidaji za organizaci endomembrianového
systému eukaryot, jsou vysoce evolu¢né konzervovany.

Vysledky pokust provddénych pfevdzné na sav¢ich neuronech a kvasinkach vedly k vytvoreni tzv.
SNARE hypotézy o specifickém znaCeni membranovych kompartmentii a adresovani bunécnych
vacka. Adresu na vacku predstavuje specificka integralni membranova v-SNARE bilkovina (zkrat-
ka odvozena z dalSich zkratek bilkovin ucastnicich se splyvéani vackl), kterd na cilové membréané
rozpoznavé odpovidajici t-SNARE bilkovinu (v = vesicle, t = target, obr. 8). Soucasti rozpoznava-
ciho komplexu jsou ddle kompartmentové specifické malé GTPasy podtridy Rab (viz Slovnicek,
obr. 8). Jsou to periferni membranové bilkoviny, které se uplatiiuji pfi tvorbé vacku, jeho transpor-
tu po cytoskeletu a zachyceni na cilové membréané a také pfi aktivaci SNARE bilkovin. SNARE
hypotéza pfedpoklada, Ze kaZzdy endomembranovy kompartment je vybaven specifickou sestavou
SNARE a Rab bilkovin. Vacky, které zajistuji transport mezi t€mito kompartmenty, jsou vybaveny
sestavou komplementarni, zajistujici jednozna¢né rozpoznani. Dominantni role SNARE bilkovin
v rozpoznavaci interakci vyplyva ze zjiSt€ni, Ze v- a t-SNARE jsou dostacujici ke specifické fuzi
vacka in vitro.

Vyznam SNARE bilkovin pro morfogenezi rostlinnych buné€k byl potvrzen zji§t€nim, Ze embryo-
nalni mutant Arabidopsis zvany knolle ma defekt pravé v jedné z bilkovin patficich do rodiny
SNARE (viz Ontogeneze). Bilkovina Knolle z rodiny SNARE se acastni fuze vac¢ka fragmoplastu
a jeji poskozeni se tedy projevuje poruchami v prib&hu cytokineze jiZ bé€hem ranych stadii embryo-
geneze.
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Obr. 8. SNARE hypotéza o adresovani membranovych vackt. Guaninnukleotidovy vyménny faktor (guanin nucleo-
tide exchange factor — GEF) na donorové membrané katalyzuje vyménu GDP za GTP na kompartmentové specific-
ké GTPase z rodiny Rab. Ta je aktivovdna a svym na C-konci posttranslaéné€ pfipojenym geranylgeranylovym hyd-
rofobnim fetézcem se zapojuje do membrany. S tim je spojena aktivace integrdlni membranové v-SNARE bilkoviny
(je specificka pro dany donorovy kompartment, v = vesicle) na tvoficim se vacku. Po odSkrceni vacek putuje po cyto-
skeletu buiikou a po rozpoznani komplementarni t-SNARE bilkoviny (opét kompartmentové specificka, t = target)
na cilovém kompartmentu dojde k jeho ,,zakotveni‘. Bilkovinny komplex stimulujici fuzi membrén na ucet energie
ATP (tento komplex neni na obr. uveden) pak spousti fuzi membrén vacku a cilového kompartmentu, pfi tom doché-
zi také k hydrolyze GTP v Rab GTPase katalyzované GTPasovym aktivaénim proteinem (GAP). Rab GTPasa je pak
uvolnéna z membrany GDP-disocia¢nim inhibitorem (GDI) a v komplexu s nim se pak vraci k vychozimu kompart-
mentu.

2.1.1.4 Peroxisomy

Peroxisomy jsou organely ohrani¢ené jednotkovou membranou, specializované na oxidacni reakce. P¥i
oxidacich katalyzovanych peroxisomalnimi flavoproteiny jsou prenaseny elektrony (jako atomy
vodiku) ze substratu na Kkyslik za vzniku peroxidu vodiku, jehoZ nadbytek je likvidovan peroxi-
somalnimi katalasami. DuleZitou funkci peroxisomi je katabolismus mastnych kyselin B-oxidaci,
ktera u rostlin probiha vylu¢né v peroxisomech (u Zivo€ichli v mitochondriich). Peroxisomy jsou velmi
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proménlivou organelou: RGzné typy peroxisomi, dokonce v jedné buiice, obsahuji velmi riznou enzy-
matickou vybavu. V listech se podileji na fotorespiraci (viz. Fotosyntéza). Projevuje se to tésnym sou-
sedstvim chloroplastu, peroxisomu a mitochondrie - kompartmenti, které se na fotorespiraci podileji
(viz Fotosyntéza).

Peroxisomy pfitomné v semenech, zvané glyoxysomy, obsahuji enzymy [-oxidace mastnych kyselin
a glyoxalatového cyklu a tcastni se mobilizace zasobnich tukl pfi kli¢eni. Tésn€ sousedi s dal$imi
zicastnénymi kompartmenty — oleosomy a mitochondriemi. Jejich koordinovanou ¢innosti jsou zasob-
ni tuky transformovany v sacharosu (viz Tvorba a mobilizace zasobnich latek).

Peroxisomy, podobné jako mitochondrie a plastidy, nevznikaji de novo — mnoZi se zaSkrcovanim.
Nemaji vSak vlastni DNA a vSechny jejich membranové lipidy i bilkoviny jsou importovany z cyto-
plasmy. Jako hlavni ,,znacka® pro peroxisomalni lokalizaci slouZi specifickd sekvence aminokyselin na
C-konci bilkoviny (SKL — Ser, Lys, Leu), ktera se po importu neodstépuje.

2.1.1.5 Mitochondrie

Mitochondrie jsou semiautonomni organely endosymbiotického piivodu (viz Plastidy), ve kterych
probiha aerobni respirace. Rostlinna burika jich obvykle obsahuje n€kolik set. Svou velikosti leZi na
prahu rozliSovaci schopnosti svételného mikroskopu, v priméru méfi kolem 1 pm. Jejich tvar je pro-
ménlivy, napf. z hruSkovitého se miiZze ménit v kulovity nebo rohlickovity. Proménliva je i jejich veli-
kost. V jedné buiice miZe koexistovat n€kolik riiznych, ¢aste¢né specializovanych, typi mitochondrii.
Mitochondridlni obal je tvofen dvéma membranami obklopujicimi vnitfni matrix, kterd obsahuje bil-
koviny v¢etné enzymi, RNA, DNA, ribosom{, metabolitd, iontd a vody. Vnéj$i membrana je dosti
prostupnd a malo selektivni. Vnitfni membrana vybiha Cetnymi zahyby, zvanymi kristy, hluboko do
matrix. Vnitini strana krist a tubulil nese cetna stopkata t€liska, ATPsyntasové komplexy, nékdy zvané
oxisomy (viz Respirace).

Mitochondrie se v buiice neustile pohybuji. Casto dochézi k jejich fuzi a déleni. Shlukuji se na téch
mistech, kde je zvySena spotieba energie. Cim vétsi jsou energetické naroky butiky, tim vice krist mito-
chondrie obsahuji.

Respiraéni proces probihajici v mitochondriich miiZeme rozdélit do tfi zakladnich etap:

a) Krebstv cyklus fungujici v matrix.

b) Prenos elektroni respiranim fetézcem od redukovanych koenzymt ke kysliku.

c¢) Oxidacni fosforylace probihajici v kristach (viz Respirace).

Mitochondrie se také ti¢astni fotorespirace a metabolismu aminokyselin (viz Fotosyntéza).

Narozdil od mitochondrii Zivo¢i§nych bunék se rostlinné mitochondrie vyznamné podileji na ana-
bolickych (biosyntetickych) procesech.

Mitochondrialni genom (chondriom) vysSich rostlin je vazan na kruhovou dvoufetézcovou DNA,
ktera se také miZe do riizné miry linearizovat a vytvaret sloZité tvary. Vyznacuje se svou velikosti
v rozmezi 250-2000 kb (u savci 16 kb, u kvasinek 80 kb). Struktura mitochondridlni DNA (mtDNA)
a usporadani gend jsou zna¢né variabilni, dokonce v rdmci téhoZ rostlinného druhu. Jen malé &ast
variant tzv. vzorové kopie (master copy) mitochondridlniho genomu (které vznikaji riznymi rekom-
binacemi) jsou varianty kruhové. Rekombinace mtDNA casto vede ke vzniku chimerickych otevre-
nych ¢tecich ramecka (open reading frame-ORF) a tim ke vzniku potencialné Skodlivych mutantnich
chimerickych bilkovin. NejzndméjSim disledkem toho je cytoplasmatickd saméi (pylova) sterilita
(CMS, viz Ontogeneze).
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Vv,

Chondriom vyssich rostlin kéduje jen asi 20 bilkovin, z nichZ n€které spoluvytvareji strukturu mito-
chondriélnich ribosomt, jiné jsou soucasti respiracniho fetézce a funkce dalsich je nezndmd. Ostatni
mitochondrialni proteiny, véetné enzymt Krebsova cyklu, jsou importovany z cytosolu. Také tRNA
mitochondrii jsou kddovény v jadfe a dosud nezndmym mechanismem transportovany do mitochondrii.

Mitochondrialni genova exprese. Geny chondriomu jsou pfepisovany RNA polymerasou bakteriofa-
gového typu kédovanou v jadre. Promotory mitochondridlnich gend se v§ak prokaryotnimu konsensu
nepodobaji. Proteosyntéza probiha na 70 S ribosomech.

Editovani mRNA. V mitochondriich a plastidech rostlin dochézi k rozsdhlému editovani mRNA. Je
to fizeny proces vedouci k tomu, Ze v nékterych ptipadech tam, kde je kddovan v DNA cytosin, se obje-
vuje po jeho deaminaci na molekule mRNA uracil (tzn. jakoby na drovni DNA byl thymin). Existuji
také pripady opacné, kdy po aminaci se na misté uracilu objevuje cytosin. U nékterych mRNA bylo
zjisténo, Ze stupen jejich editovani zavisi na bunécném typu a Ze také jen Castecné editované transkrip-
ty mohou byt translatovany. Z jedné sekvence DNA tak je odvozena celd fada riznych bilkovin. Je-li
editovani zcela naruSeno, vznikaji pfi translaci nefunkéni, mutantni bilkoviny.

Reprodukce mitochondrii. Mitochondrie se mnoZzi, podobné jako plastidy, zaskrcovanim.
2.1.1.6 Plastidy

Plastidy jsou semiautonomni, typicky rostlinné organely. Pfitomné jsou v cytoplasmé vétSiny rost-
linnych bunék (v poctu nékolika desitek aZ set). Jsou to kulovitd, vietenovitd, nebo diskovita téliska
viditelna ve svételném mikroskopu. Jejich obal je tvofen dvojitou membranou. Zahrnuji fadu typd, od
proplastidii o priméru mens$im nez 1 um aZ k chloroplastim dlouhym kolem 10 um. Podle obsahu
prevladajicich barviv je délime na zelené chloroplasty, Zluté az cervené chromoplasty a bezbarvé
leukoplasty. V meristematickych butikach jsou proplastidy, z nichZ béhem vyvoje vznikaji plné dife-
rencované typy plastidi. V etiolovanych listech nebo ve stonkové dreni existuji slab€ nazloutlé etio-
plasty, které miZeme pokladat za potenciani predstupeii chloroplastd. Plastidy jednoho typu mohou
prechéazet v jiny typ (mluvime o metamorféze plastidi).

Chloroplasty jsou fyziologicky nejvyznamnéj$im druhem plastidd, nebot v nich probiha fotosyntetic-
ké asimilace oxidu uhli¢itého. Jejich struktura a funkce jsou popsény v kap. Fotosyntéza.
Chromoplasty obsahuji karoteny a xanthofyly (viz Fotosyntéza), které jim dodavaji Zluté, oranZové
nebo Cervené zabarveni, ale i ur€itou strukturu. Pfitomné jsou hlavné v kvétech a plodech.
Leukoplasty jsou bezbarvé plastidy s riznymi funkcemi. JestliZze se v nich hromadi z4sobni $krob,
nazyvaji se amyloplasty. Jsou zejména v hlizach, semenech a kofenech. Pokud v kofenech probiha asi-
milace nitratu, pak jsou leukoplasty kofenovych bun€k mistem, kde dochazi k redukci nitritu. (Tento
proces probiha ale pfevazné v chloroplastech, viz Mineralni vyZiva.)

Prokaryotni (endosymbioticky) pavod plastidi

Vlastnosti plastidi svédcici o tom, Ze jsou prokaryotniho pivodu:

— Jsou obklopeny dvojitou membranou. Predpoklada se, Ze jeji vnitfni ¢ast kdysi tvofila povrchovou
membranu prokaryonta, zatimco vnéjsi, obalova ¢ast patfila buiice hostitelské.

— Maji cirkularni DNA prokaryotniho typu.

— Jejich proteosyntéza je vdzana na 70 S ribosomy.

— RozmnoZuji se jednoduchym délenim — zaskrcovanim, tak jako prokaryota.

Vyvoj endosymbiézy prokaryotniho predka plastidi s eukaryotni buiikou byl procesem koordinace
funkci symbionta s jeho novym bunéénym prostfedim. Nékteré funkce se stdvaly zbyteCnymi, coZ
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vedlo k postupnému zmenSovani genomu endosymbionta. Mnohé funkce bylo nutné sladit nejprve
s procesy jednobunécného hostitele, pozd€ji i s vyvojovymi procesy mnohobunécné rostliny. Hlavnim
zplUsobem feseni tohoto problému (ktery l1ze popsat jako problém koordinace procesl genové exprese)
bylo ,,st€hovani“ genil z prvotniho plastidu do jaderného genomu. Dokladem toho je mala podjednot-
ka enzymu Rubisko (viz Fotosyntéza), kterd je u zelenych fas a vySSich rostlin kédovéana jadrem
a u vSech ostatnich fototrofnich eukaryot plastidem. Dvé tfetiny ribosomalnich bilkovin chloroplastu
jsou kédovany v jadfe. Vysledek vzajemnych pfesunii funkci, genli a bilkovin mezi jadrem a plastidy
je pak dokumentovan na enzymech Calvinova cyklu, jenZ je chimerou skladajici se z komponent pro-
karyotického i eukaryotického pivodu.

Plastidovy genom (plastom) je vazan na cirkuldrni dvoufetézcovou DNA, na niZ jsou geny po proka-
ryotickém zpiisobu uspofadény do operonti. Polycistronni mRNA je pfepisovana dvéma RNA polyme-
rasami — nejprve jaderné kédovanou RNA polymerasou bakteriofagového typu a pak polymerasou
kédovanou plastomem, funkéné identickou s polymerasou Escherichia coli. Také plastidové transkrip-
ty jsou v mensi mife editovany (viz Mitochondrie).

Genom chloroplastii vyssich rostlin obsahuje asi 130 riznych gend, které je mozZné rozdélit do
dvou velkych funk¢nich kategorii: 1) geny kddujici bilkoviny fotosyntetického aparatu a 2) geny
kédujici bilkoviny a RNA podilejici se na genové expresi v plastidech (plastidova transkripce,
translace).

Plastom vysSich rostlin (s vyjimkou bobovitych) ma velmi uniformni zakladni strukturu vyznacujici
se pritomnosti invertovaného opakovani sekvence DNA. To znamena4, Ze tento tisek DNA se vyskytuje
v plastidovém genomu dvakrat. Mezi t€mito identickymi, pouze opacné orientovanymi, tiseky DNA se
nachazeji dvé rizné€ velké oblasti vyskytujici se jen jednou — tzv. mala a velka oblast jedinecnych gent
(obr. 9). Kazdy plastid mesofylovych bunék rychle rostouciho listu obsahuje asi 30 kopii plastidového
genomu.

LSSR

SSCR

Obr. 9. Schéma plastidové DNA tabéku (Nicotiana tabacum). Useky invertované duplikace IR 4, @ IR, (zde lokalizované
geny jsou v plastomu pfitomny dvakrat) jsou vyznaceny jako Sedé partie kruhu. Mal4 a velké oblast jedine¢nych
genl (SSCR - small single copy region a LSCR - large single copy region) jsou vyznaceny jako €ernd a bila ¢ast
kruhu.
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Obr. 10. Schéma importnich mechanismu pro plastidové bilkoviny, které jsou syntetizovany v cytoplasmé. V&tSina
importovanych bilkovin mé transitni peptid (tj. lokaliza¢ni signal), ktery je po vtaZeni do nitra plastidu odstépen.
Chaperonové bilkoviny (MC), které vyuZzivaji energie ATP, jsou hnaci silou vtahovaciho procesu. Bilkoviny bez dalSich
lokaliza¢nich signald zlstavaji ve stromatu (1), membranové bilkoviny obsahuji transmembranové domény (2, 4 a 5).
Neékteré bilkoviny vnéjSi membrany jsou inkorporovany pfimo z cytoplasmy (6). Nékteré prekursorové bilkoviny
transportované do nitra (lumen) thylakoidii nesou dalsi transitni peptid (3). TOC - transportni komplex vnéjsi
a TIC - transportni komplex vnitfni membrany chloroplastu.

Déleni plastidu

U vysSich rostlin neexistuje pfimy vztah mezi bunéénym cyklem a délenim plastidd. Plastidy mesofy-
lovych bunék se mnoZi v zavislosti na vyvojovém stavu listu a intenzité fotosyntézy. Pfitom se znacné
meéni mnoZstvi kopii plastidového genomu pfipadajicich na jeden plastid (u Spenétu od 32 do 190
kopii).

Délici aparat plastidu je pribuzny bakterialnimu. Pfibuzni geni fidicich bunééné déleni u bakterii
oznaCovanych jako FTS (,,filamentous temperature-sensitive*) byli zjiSt€ni také u rostlin. Bilkovina
Arabidopsis FtsZ (vzdaleny pfibuzny eukaryotického tubulinu) je kddovana v jadre, ale nese plastido-
vy lokalizaéni signal. Transgenni rostliny Arabidopsis, které maji potlaCenou expresi bilkoviny FtsZ,
maji sniZeny pocet plastidi v mesofylovych buiikach. Déleni plastidii zaSkrcovanim se tcastni bilko-
vinné komplexy jak uvnitf, tak na povrchu plastidd.
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Ridici tloha bilkovin kédovanych v jadie pri biogenezi plastidii
Ridici dloha jaderného genomu pfi regulaci exprese plastidového genomu se uplatiiuje zejména na
posttranslacni trovni. Bilkoviny kddované v jadfe ovliviiuji stabilitu a Gpravy plastidovych mRNA
(vCetné editovani, tj. zamény cytosinu za uracil v sekvenci mRNA, viz také kap. Mitochondrie), jejich
translatovatelnost, stabilitu bilkovin a vznik bilkovinnych komplexi.

DileZitou roli v interakci plastidd s ,,hostitelskou‘ butikou maji cesty, kterymi jsou do plastidi dopra-
vovény bilkoviny syntetizované v cytoplasmé (obr. 10). VEtSina prekursorii bilkovin transportovanych
z cytoplasmy do plastidi ma na N-konci transitni peptid nesouci informaci pro transport do stromatu
pfes dvojitou plastidovou membranu. Nékdy miZe byt sloZen ze dvou Casti, z nichZ druhd zajiStuje
lokalizaci napf. do lumen thylakoidu. Tento transitni peptid je po vtaZeni bilkoviny transloka¢nim
pérem do plastidu od$tépen. Transitni peptid méa velmi proménlivou primarni strukturu. Informace pro
plastidovou lokalizaci je ,,nesena‘“ prostorovym uspofddidnim této domény bilkoviny. Predpoklada se,
Ze energii potfebnou ke vtaZeni prekursorové bilkoviny do plastidu poskytuji chaperonové bilkoviny
ptibuzné HSP70, které jsou soucasti multimolekuldrnich translokacnich komplext vnéjsi (TOC, tran-
sport outer chloroplast membrane) a vnitfni (TIC, transport inner chloroplast membrane) plastidové
membrany.

Vzajemna koordinace funkci plastidi a mitochondrii

Fungovani systému semiautonomnich organel v rostlinné burice je koordinovano fadou pfimych ¢i nepfi-
mych interakci v nichZ koordina¢ni ilohu mé informace exprimovana z jaderné DNA. Vzhledem k domi-
nantnimu postaveni obou téchto organel v energetickém metabolismu neni pfekvapenim, Ze pfi oslabeni
funkce plastidl (napf. u mutanta je¢mene albostrians) dochazi ke kompenza¢nimu posileni funkce mito-
chondrii po¢inaje zmnoZenim poctu kopii DNA na organelu a jejich zvétSenim. Buiika tak vyrovnava defi-
cit produkce ATP v oslabené fotosyntéze posilenim oxidacni fosforylace v mitochondriich.

2.1.1.7 Cytoskelet

Cytoskelet je systém bilkovinnych trubic — mikrotubuli a vlidken — mikrofilament prochazejicich
cytoplasmou a interagujicich s endomembranovymi kompartmenty i plasmalemou. Pfitomen je ve
vSech eukaryotnich bunikdch. Tvofi vnitrobunéény skelet, k némuZ jsou pfichyceny mnohé organely
a makromolekuldrni ttvary tak, Ze se po ném mohou pohybovat jako po vodicich liStach nebo kolejich.
Cytoskelet ma centralni dlohu pfi bunéném deéleni. Determinuje tvar rostoucich bunék a prostorové
rozmisténi bunécnych struktur.

Cytoskelet rostlinné buriky

Svéréz rostlinného cytoskeletu je dan tim, Ze je soucasti bunék pfisedlého organismu s rigidnimi bunéc-
nymi sténami, neumoZziujicimi aktivni pfesuny bunék a pletiv. Je odolny vici stresim, zvlaste chlado-
vému Soku. Svym uspofdddnim rozhodujicim zptisobem ovliviiuje morfogenezi burky. Sestdva ze vza-
jemné propojenych siti mikrotubula a aktinovych filament.

a) Mikrotubularni cytoskelet

Mikrotubuly vznikaji samouspofadavanim dimert bilkovin o a B-tubulini aktivovanych vazbou GTP.
Rostlinné tubuliny jsou homologni k ostatnim eukaryotnim tubuliniim a stejné jsou i stavba, dynamika
a zakladni vlastnosti jimi tvofenych mikrotubulil. Rostliny maji velké rodiny o a -tubulind, které
jsou casto exprimovany tkanové specificky.

Mikrotubuly (a také aktinova mikrofilamenta) jsou polarizované — na jednom konci (+) jsou
velmi dynamické, na druhém (-) jsou relativné stabilni. Mezi procesy ristu a rozpadu mikrotubulil
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(a mikrofilament) existuje neustdle proménlivd dynamické rovnovaha, kterd vede bud k rastu ¢i spise
zkracovani elementl cytoskeletu.

Mikrotubularni organizacni centra - MTOC

Pro tvorbu tubularniho cytoskeletu jsou klicova tzv. centra fidici mikrotubuly (microtubule organizing
centers — MTOCSs). Vyssi rostliny nemaji centrosom (centriolu), ktery slouZi jako dominantni MTOC
u ZivoCichd. U rostlin se vyskytuje mnoho domén na plasmalemé a jaderné membrané, které mohou
iniciovat vystavbu mikrotubulil, zvlasté v zavislosti na fazi bunécného cyklu. Béhem interfaze slouzi
jako hlavni organizacni centrum kortikalnich mikrotubulii plasmalema. Pfi pfechodu do mitosy se
dominantnimi stavaji MTOC na povrchu jaderné membrany pfipadné na povrchu perinukledrnich ele-

mentii GA. Tato MTOC organizuji mikrotubuly mitotického vieténka.

Podobné jako v centrosomu Zivocisnych bunék, je klicovou souc¢asti MTOC u rostlin y-tubulin, ktery
ma (na rozdil od 50 kDa o a B-tubulini) hmotnost 58 kDa. Tvofi nadmolekularni prstencovité kom-
plexy, tzv. gamasomy, z nichZ po napojeni prvni o-tubulinové podjednotky déle roste od minus konce
mikrotubulus na plus konci.

MAPs - bilkoviny asociované s mikrotubuly

DileZitou soucésti mikrotubularniho cytoskeletu jsou bilkoviny spojené s mikrotubuly (microtubule-
associated proteins, MAPs), které je spojuji do svazkt a siti a umozZiiuji jejich interakci s membrano-
vym systémem a organelami. Ndpadna odolnost rostlinnych mikrotubuld vii¢i chladu je dana také pii-
tomnosti specifickych MAPs. U rostlin funguje jako MAP fosfolipasa D (PLD), kterd ma schopnost
pfipojovat mikrotubuly k cytoplasmatické membrané v zdvislosti na vapniku a fosfatidylinositolech
(viz 11.2). U rostlin byly také nalezeny napt. kateniny, bilkoviny, které katalyzuji §t€peni dlouhych
mikrotubull na kusy a tak se podileji na regulaci jejich dynamiky.

SN SR

preprofaze metafaze cytokineze

Obr. 11. Ctyfi hlavni zplisoby usporadani tubulinového cytoskeletu v priibéhu bunééného cyklu rostlinné buiiky. A —
v interfazi dominuji kortikalni mikrotubuly; B — pfed nastupem mitosy se tvofi preprofazicky pas mikrotubuld, ktery
vyznacuje polohu fragmoplastu a tedy budouci bunééné stény; C — mitotické vieténko; D — mikrotubuly fragmoplastu
béhem cytokineze.
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Mikrotubularni ,,motory**

Mikrotubuly slouZi jako ,.koleje‘ pro vnitrobuné€ny provoz — zvl. transport buné¢nych vacki — diky tzv.
mikrotubularnim ,,motorim*. To jsou bilkoviny, které maji schopnost pohybovat se za spotifeby ATP
po mikrotubulech, ale pouze v jednom sméru. Existuje jich proto v buiice vice. Motory typu kinesinu
(u Arabidopsis kolem 60 genli) se pohybuji nékteré od minus konce mikrotubuli k plus konci, ale jiné
ve sméru opacném tj. od plus k minus (jako je tomu u Zivo¢iSného dyneinu, ktery oviem neby! u Arabi-
dopsis nalezen). Rostlinné kinesiny jsou strukturné i funkén€ velmi rozriznéné, jak odpovida narokiim
na dynamiku MT pfi regulaci bunécné morfogeneze. Nékteré typy jsou regulovany vapnikem spolu
s kalmodulinem (viz vapnik jako druhy posel — 11.2). Orientovany transport bunénych vacki, ale také
specificka lokalizace komplext obsahujicich mRNA, jsou zavislé na téchto mikrotubulamich motorech.

b) Aktinovy cytoskelet

F-aktinova mikrofilamenta (F od fibrilarni, vlaknity) se sklddaji z monomernich podjednotek bilkovi-
ny G-aktinu (G od globulérni) aktivovanych navdzanim ATP. Také aktinova vldkna maji + a — konec.
I v pfipadé aktinu nalézame u rostlin rodiny gend, jejichZ exprese je tkanove specificka.

Existuje velka fada bilkovin, které interaguji jak s G-aktinem tak s F-aktinem, nepocitaje v to aktinové
,motory“. Jejich studium u rostlin je dosud v zacétcich. Nejlépe prostudovany je profilin, ktery vaze
monomerni G-aktin a in vivo katalyzuje vyménu ADP za ATP na aktinovych podjednotkach a tak stimulu-
je skladani mikrofilament. Profilin ovSem vaZe také fosfatidylinositol-4,5-bisfosfat a spojuje tak dynamiku
aktinového cytoskeletu s fosfatidylinositolovou signélni kaskadou (viz 11.2). Faktory depolymerizujici
aktin (ADF), které stimuluji depolymeraci aktinového cytoskeletu, se podileji na regulaci jeho dynamiky.
Iniciace lokalizované tvorby aktinovych vldken probiha né€kolika zpusoby. Na tzv. Arp2/3 komplexech
(Actin related protein) se mohou aktinova vldkna zaroven vétvit. Na tzv. forminovych komplexech za¢ina
sestavovani nevétvenych vlaken F aktinu. Tyto bilkovinné komplexy jsou regulovany signaly malych
GTPas typu Rac/Rho (u rostlin Rop/Rho).

bunécna sténa
vakuola

———

mikrotubuly
fragmoplastu

——————
——

bunécna

prepazka

radialni

. aktinova vidkna

o

|

Obr. 12. Cytokineze v rostlinné buiice — schéma fragmoplastu. Aktinova vldkna propojuji centrifugilné rostouci okraj
fragmoplastu, tvofeného mikrotubuly a sekretorickymi vacky, s kortikalni oblasti bufiky — budoucim mistem splynuti
matefské a dcefinné bunécné stény.
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Podobné jako mikrotubuly maji i aktinova mikrofilamenta své ,,motory*. Ty jim umoziuji ménit
vzadjemnou polohu, ale také transportovat naklad za spotfeby energie ATP. Aktinové motory se jme-
nuji myosiny. NejnidpadnéjSim projevem pohybu zaloZeném na aktinovém cytoskeletu je proudéni
cytoplasmy, tzv. cyklosa. Specificky typ myosinu se také podili na regulaci prichodnosti plasmo-
desmiu (viz dale).

Aktinovy cytoskelet v mnoha fazich bunééného cyklu ma ¢astené stejnou lokalizaci jako mikrotubuly
a jako specifické useky ER napojené na plasmalemu. Tim se aktinovy cytoskelet stabilizuje.

¢) Cytoskelet v bunééném cyklu
Jak bylo uvedeno, poloha a funkce MTOC se béhem bunécného cyklu méni. V jeho pribéhu rozezna-
vame Ctyfi zékladni konfigurace mikrotubularniho cytoskeletu (obr. 11):

1. Pro interfazickou buriku je typicka kortikalni lokalizace mikrotubuli. To znamen4, Ze v burice jsou
mikrotubuly uspofadany pfevazné v blizkosti jejiho vnitfniho povrchu, v kontaktu s plasmalemou. Zpo-
¢atku vétSinou neuspofadané ¢i podélné, pozdéji pricné k ose prodluZovéni diferencujici se burky.

2. Pfed néstupem profaze dochdzi k reorganizaci kortikdlniho mikrotubulového cytoskeletu nejen
pomoci depolymerace a repolymerace na novém miste, ale moZna také , pretahovanim® celych mik-
rotubulil (pomoci aktinu) do roviny budouciho déleni buriky. Vysledkem je zaostfeny prstenec mik-
rotubuld, ktery se nazyva preprofazicky pas mikrotubuli (,,preprophase band*“ PPB, obr. 11). Tato
struktura chybi v nékterych bunéénych typech spojenych s genarativni fazi — pi déleni bunék endo-
spermu, pfi meiosi a pylovych mitosach. Embryonalni mutant Arabidosis zvany ton2/fass nevytvari
PPB, coZ vede k nepravidelnostem v morfogenezi bunék. V souladu s tim, co jsme napsali v Givodu
o celistvosti rostlin, viak takto postiZené rostliny piesto vytvareji viechny typy pletiv a organt na
spravném misté a tato mutace neni letalni. ZvlaStnosti rostlinné mitosy je pfechodna tvorba profa-
zického vreténka mikrotubulii kolem rozvoliiujici se karyotheky.

3. Nastup mitosy je doprovazen vznikem déliciho vieténka (obr. 11), jeZ postupné nahrazuje PPB. Je
tvofeno svazky tzv. kinetochorovych mikrotubull (pfipojenych na kinetochor v centromefe chromo-
somil) a dalSich volnych mikrotubulf, které svym minus koncem konéi na jednom z pold vieténka,
kde jsou zna¢né difuzni MTOC. Zakladni mechanismus mitosy u rostlin odpovida obecnému euka-
ryotickému schématu, detaily mechaniky pohybu rostlinnych chromosom béhem mitosy vSak zatim
zUstavaji nejasné.

4. Tam, kde pozdé€ji v telofazi a cytokinezi vznika nova bunécna sténa, se organizuji kratké mikrotu-
buly fragmoplastu (obr. 11, 12). Jsou usporadany tak, Ze vytvéreji dva prstence mikrotubuld, které
se prekryvaji svymi plus konci a tvofi spolu jakysi expandujici supraprstenec. Mikrotubuly fragmo-
plastu slouZzi jako ,,koleje” pro pfisun membranovych vacka, jejichZ splyvanim vznikaji dcefinné
plasmalemy a zaroven jejich pektinovy obsah vytvari centrifugalné (tj. od stfedu k obvodu bunky)
bunécnou prepazku — stredni lamelu — po niz nasleduje tvorba primérni bunécné stény (srov. Bunéc-
na sténa). Soucasti fragmoplastu jsou také radidlni aktinovd mikrofilamenta, ktera jej na jeho okraji
pfipojuji k plasmalemé v misté, které bylo preduréeno PPB (obr. 12). Zd4 se, Ze aktinovy cytoske-
let spolufidi orientaci mitotického mikrotubularniho vieténka vzhledem k povrchu buriky.

2.1.2 Bunécna sténa
Bunécna sténa je vné;jsi kompartment rostlinné buiky, vymezujici jeji velikost a tvar. SloZena je pre-
vazné z molekul celulosy uspofadanych do mikrofibril, z xyloglukanii (dfive hemicelulos) a z pekti-

nu (polygalaktouronanti — obr. 13).

Minoritni sloZkou bunéénych stén je kalosa. Je to amorfni 3-1,3-glukan, ktery je pfechodné vytvaren
kalosasyntasovymi komplexy na plasmalemé prfi cytokinezi a je soucasti bunécnych stén pylovych
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Obr. 13. Schématické usporddani molekul zakladnich polysacharidii bunécné stény. Celulosa je tvofena molekulami
glukosy spojenymi vazbami 1-4. Polygalakturonan (kyselina polygalakturonova, pfiklad jednoduchého nevétveného
pektinu) je tvofen molekulami kyseliny galakturonové spojenymi vazbami 1-4. Priklad xyloglukanu (dfive
hemicelulosa), jehoZ zakladni paterf je také tvofena molekulami glukosy z nichZ nékteré jsou vazbou 1-6 spojeny
s xylosou a ta dale spojena vazbami 1-2 se zbytky galaktosy a fukosy apod.

lacek. Kalosa ma velky vyznam pfi reakci rostlin na poranéni, kdy je jeji syntéza aktivovana zvySenim
koncentrace volného cytoplasmatického vapniku (viz 10.1 — Hojeni ran).

Bunécné stény obsahuji také fadu rdznych strukturnich a regulacnich bilkovin. Sekundarni bunécné
stény jsou impregnovany ligninem a suberinem. Epidermis je kryta kutikuldrnimi vosky.

U krytosemennych rozliSujeme dva zakladni typy buné¢nych stén:

Stény typu I (dvoud€lozné a jednodélozné kromé trav) maji vysoky obsah pektinii a zhruba stejny
obsah xyloglukant a celulosy.

Stény typu II (travy a pfibuzné taxony) maji nizky obsah pektinti a obsahuji celulosu spolu s glukuro-
noarabinoxylany (viz dale).

JestliZe pomoci enzymii rozlozime bunécné stény pletiva, ziskdme nahé kulové protoplasty, které mohou

v isotonickém mediu preZivat, ale bez bunécné stény samostatné Zit nemohou. Obvykle si velmi rychle
VytvoFi sténu novou (viz 12.6).
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Obr. 14. Uloha kortikalniho mikrotubulového cytoskeletu pfi orientaci ukladani celulosy. Terminilni komplexy se
mohou pohybovat (tlaceny soukajici se mikrofibrilou) v plasmalemé pouze ve sméru paralelnim ke kortikalnim
mikrotubuliim. Tak vznika paralelni uspofddani mikrotubull a mikrofibril nejmladsi vrstvy bunééné stény. Gradient
pH mezi vnittkem a vnéjskem buiiky je nutny pro aktivitu celulosasyntasovych komplext.

Stavba bunécné stény

Podle zptsobu tvorby, chemického sloZeni, struktury a funkce rozliSujeme tfi sloZky bunécné stény:
1) stfedni lamelu, 2) sténu primarni a 3) sténu sekundérni, ktera je ale pfitomna jen v urCitych typech
bunécnych stén, jako produkt tzv. druhotného tloustnuti.

a) Stredni lamela

Stfedni lamela je ontogeneticky nejstar$i soucasti buné¢né sté€ny a je spojovacim tmelem bunék, které
k sobé pfiléhaji. Jeji tvorba zacina v posledni fazi jaderného dé€leni (v telofazi), kdy mikrotubuly v ekva-
toridlni oblasti butiky vytvareji fragmoplast. Na zaCatku bunécného déleni (cytokineze) se do této oblas-
ti pfemistuji vaCky Golgiho aparétu obsahujici pektiny a zde splyvaji. Tim vznika buné¢né piepazka,
ktera déle roste smérem ke sténam (centrifugalné) a posléze se s nimi spoji (obr. 12). (U Zivocichi pro-
biha tento proces centripetalng, zaSkrcovanim aktinovym prstencem.) Tak vznika stfedni lamela. Na
pocatku je stfedni lamela gelovita, nebot je tvofena prevazné pektiny (polymery kyseliny o-D-galaktu-
ronové). Na obou povrsich stfedni lamely vznikaji plasmatické membrany dcefinnych bunék.

b) Primarni sténa

Mezi stfedni lamelou a plasmalemou dcefinnych bunék se tvofi nové primérni bunééné st€ny sekreci
membranovych vacki (s pektiny a xyloglukany) a syntézou celulosovych mikrofibril na povrchu plas-
malemy.

Primarni sténa a expanzni rist buiiky. JiZ béhem tvorby primarni stény nebo hned poté, dochézi ke
zvétSovani objemu buriky. To je vyvolano tlakem protoplastu pfijimajiciho vodu a umoZnéno ploSnym
rozpindnim bunécné stény, které je ve své prvni fazi vratné (podobné jako rozpinini gumového krouz-
ku), v dalsi fazi nevratné. Prvni proces, pfi kterém jsou chemické vazby mezi riznymi sloZzkami pri-
marni stény zachovany, je projevem jeji elasticity. Druhy proces, pfi kterém jsou tyto vazby CasteCné
rozruSeny a do rozvolnéné struktury je ukladan novy stavebni materidl, je projevem jeji plasticity, tj.
roztaZnosti nevratné (viz také Objemovy rust bunék a Fytohormony). KdyZ je expanzni rast ukoncen,
primarni buné¢na sténa je ve svém kone¢ném stavu fixovana kiiZzovymi chemickymi vazbami.
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Struktura primarni stény. Xyloglukany (hemicelulosy) a pektiny, syntetizované v Golgiho aparitu,
jsou do rostouci bunécné stény transportovany sekretorickymi vacky. Vytvareji zakladni hmotu stény,
matrix (obr. 15). Xyloglukany nebo glukuronoarabinoxylany jsou elementy, které nekovalentné kiiZo-
vé propojuji mikrofibrily celulosy. Celulosa v podobé mikrofibril, uloZenych v matrix, je syntetizo-
vana tzv. terminalnimi komplexy (rosetami sloZenymi ze subkomplexii enzymu celulosasyntasy)
lokalizovanymi v plasmalemé (obr. 14). Bezprostfednim prekursorem celulosy je uridindifosfogluko-
sa (UDPG). Tento nukleotidovy substrat vstupuje do termindlniho komplexu z cytoplasmatické strany
plasmalemy, zatimco celulosové mikrofibrily jsou syntetisovany na jeji vné€jsi povrch.

Orientaci pravé uklddanych celulosovych mikrofibril na povrchu plasmalemy urcuje systém korti-
kalnich mikrotubuli uloZenych pod jejim vnitinim povrchem (obr. 14). MT totiZz vymezuji smér
pohybu terminalnich komplexti v plasmalemé. Ty se pohybuji v rovin€é membrany tlateny syntetizova-
nou (vysouvanou) mikrofibrilou. Tento model neni ovSem vSeobecné pfijiman. Existuji alernativni
hypotézy vysvétlujici uspotddani mikrofibril na zakladé jejich vlastnosti a zmén geometrie stény béhem
jejiho rastu.

Uspotadani celulosovych fibril v primérni stén€ se béhem vyvoje buiiky znatné meéni. V meristematic-
kych, jesté vice méné isodiametrickych burkach, jsou vétSinou orientovany nadhodné v rovin€ bunécné
stény. Pfi expanznim rustu se jednotlivé nové uklddané fibrily orientuji vzajemné paralelné a to kolmo
ke sméru, ve kterém se buiika prodluZuje, nebot ve sméru podélném nejsou roztaZitelné. Zpusobem
jejich uloZeni tak je determinovan smér bunécné expanze.

¢) Sekundarni sténa a jeji impregnace ligninem

Po ukonceni expanzniho ristu se v nékterych buiik4ch tvofi st€éna sekundarni — tim, Ze ze strany plas-
malemy se na primarni st€nu ukladaji nové vrstvy. Ty obvykle obsahuji, kromé celulosy, pektinu,
xyloglukant a dal$ich latek, také 20-35% ligninu. (Nékteré sekundarni stény, napf. vldkna osemeni
bavlniku a sklereidy, jsou ale t¢émér vyhradn€ sloZeny z celulosy.) Impregnace buné¢nych stén ligninem
je podstatnou soucasti dfevnaténi. Lignin sténam dodéava extrémni odolnost proti roztrZeni a rozlome-
ni a pritom zachovava jejich pruznost. Také zmenSuje jejich prostupnost pro vodu. .

Lignifikace

Lignifikace je nejrozsifenéjsi zptisob impregnace bunécnych stén. Lignin je polymer, tvofeny riznymi
monomery, odvozenymi od kyseliny skoficové (viz Sekundarni metabolismus). Ta je modifikovéna
hydroxylaci, methylaci ¢i redukci a tak vznikaji prekursory ligninu véetné kyseliny ferulové, hof¢icné,
kavové, coniferylalkohold apod. To se dé€je v Golgiho aparatu, odkud jsou prekursory ligninu exporto-
vény do stény. Zde jsou dehydrogenovany peroxidasami za vzniku volnych reaktivnich radikala. Ty pak
samovolné polymeruji a vytvareji lignin. Rozsah lignifikace zavisi na druhu pletiva. Nejvic se uplatiu-
je u drevin.

V sekundarni sténé lze Casto rozlisit tfi i vice rozdilnych vrstev, které se lisi orientaci celulosovych mik-
rofibril. Takovéto laminatové struktura dal zna¢n€ zvySuje pevnost stény. Buiiky s druhotné ztlustlymi
st€énami (napf. elementy trachei a tracheidy, dfevni vlakna a buriky kolenchymatické) ¢asto maji dile-
Zité specialni funkce.

Kutikula, korek, exina

Epidermis stonkovych orgénii je pokryta kutikulou, kterd vznika impregnaci vnéjSich bunécnych stén
hydrofobnim Kkutinem a piekrytim vrstvickou vosku. Kutinu podobny suberin vytvari Caspariho
prouzky v kofenovém endodermis (viz Rostlina a voda) a uklada se také ve zkorkovatélych bunéénych
sté€néch.
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Exina pylovych zrn je tvofena komplexnim polymerem riiznych fenold zvanym sporopolenin, ktery
se vyznaCuje mimofadné vysokou fyzikalné-chemickou odolnosti. Ta umozZiiuje paleopalynologiim
studovat povrchovou strukturu pylovych zm starych desitky miliénd let a rekonstruovat sloZeni fosil-
nich rostlinnych spolecenstev.

d) Bilkoviny bunécné stény

Buné¢na sténa obsahuje kolem 100 riiznych bilkovin — enzymi a bilkovin strukturnich i regula¢nich,
které se do ni dostavaji spolu s obsahem exocytotickych vacki a maji vétSinou povahu glykoprotein.
Ptesto, Ze vSechny tyto bilkoviny tvofi jen zlomek hmotnosti st€ny, maji ¢asto rozhodujici vliv na jeji
vlastnosti a funkce.

VEtSina bilkovin buné¢né stény ovliviiuje jeji mechanické vlastnosti. Pro funkci extenzinu, jeZ patii do
skupiny bilkovin bohatych na hydroxyprolin, jsou dileZité tyrosiny v jejich polypeptidovych fetéz-
cich, které umoZznuji etnd kovalentni propojeni (katalyzovana peroxidasami) uvnitf i mezi jednotlivy-
mi molekulami extensinu prostfednictvim dityrosinovych mustkil. Tato modifikace se vyznamné podi-
li na sniZovéni elasticity bunécné stény. Do této skupiny patfi také bilkoviny bohaté na prolin a glycin.

Sténové pektinmethyltransferasy katalyzuji methylaci pektini, ktera sniZuje tvorbu vapnikovych
miustkid a tim zvySuje plasticitu stény. Pektinesterasy katalyzuji jejich demethylaci, ktera ma tiinek
opacny. Vapnik, jako dvojmocny kationt, mé schopnost propojovat polysacharidové fetézce nemethy-
lovanych kyselych pektint.

Za dilezité enzymy regulujici mechanické vlastnosti bunécné stény byly tradicné povaZovéany vedle
extensinu sténové glukanasy a trans-glykosylasy, jako faktory ovliviiujici rozvolnéni stény. Ned4vno
byla zjiSt€na nova tfida bilkovin — expansinu, které maji schopnost velmi specificky ovliviiovat roz-
taZznost stény. Expansiny zplsobuji uvolnéni nekovalentnich vazeb mezi celulosou a xyloglukany.
Expansiny exprimované jen v urcitych typech pletiv pfispivaji ke specifickym rozdilim v mechanic-
kych vlastnostech bunéénych stén. Regulovanou lokalizaci do ohrani¢enych oblasti povrchu bunék
(zvl. v oblasti epidermis), pfispivaji k morfogenezi bun€k, pletiv a organti .

e) Spojeni plasmalemy s bunéénou sténou

Jiz jednoducha mikroskopickd pozorovani bun€k plasmolyzujicich v hypertonickém prostfedi (viz
Rostlina a voda) vedla k odhaleni pevnych spojii mezi plasmalemou a bunécnou sténou. Pfi odtrZzeni
povrchu protoplastu od bunécné stény je mozné pozorovat pretrvavajici spojeni mikrodomén plasma-
lemy se st€énou — vznikaji tak tenka vlakénka plasmalematickych tubuld, kterd spojuji povrch kolabo-
vaného protoplastu s buné¢nou sténou, tzv. Hechtova vlakna. Celé usporadani vypadé jako centralni
protoplast s paprs¢itymi cytoplasmatickymi ,,ostny* pfivésenymi k plasmalemé (obr. 25D).

Pro pfenos mechanickych signdlii mezi sténou a protoplastem (mezi symplastem a apoplastem) jsou
dileZité nedavno objevené membranové proteinkinasy asociované s bunéénou sténou (wall associ-
ated kinases — WAKSs). Jejich extracelularni doména je napojena na pektiny v bunécné sténg a cyto-
plasmatickd doména reagujic na stav extraceluldmi domény funguje jako serinthreoninova kinasa.
Dobie popsanym spojem mezi plasmalemou a st€nou jsou také arabinogalaktanové bilkoviny, které
jsou zakotveny na vnéjsi (extracelularni) strané plasmalemy ptes tzv. glykosylfosfatydilinositolovou
(GPI) kotvu a silné glykosylovanou N-doménou interaguji s polysacharidy bunécné stény.

f) Celkové usporadani polymeri bunééné stény rostlin (obr. 15)

Primérni bunécni sténa je tvofena dvéma (n€kdy tfemi) nezdvislymi, navz4jem interagujicimi sitémi
polymer(i. Velmi zjednoduSené se ¢4st vlastnosti bunécéné stény da pfirovnat k Zelezobetonu ovSem

44



s tou vyhradou, Ze buné¢na sté€na je nejen pevnd, ale také pruZzna a prostupnd pro vodu a mnohé v ni
rozpusténé latky. Necelulosni matrix tvofend pektiny md funkci podobnou betonu a celulosni mikro-
fibrily propojené xyloglukany maji funkci jako ocelové konstrukce zanofené v betonu. Jednotlivé mik-
rofibrily celulosy jsou velmi pevné, ale nejsou dost dlouhé, aby vytvéftely spojitou strukturu kolem celé
buriky. Navzdjem propojena struktura vznika napojenim xyloglukani na mikrofibrily prostfednictvim
vodikovych mustka. Tato ,kostra“ je ponofena do sité (matrix) pektin (obr. 15). Roztaznost pekti-
nové sité zavisi na tzv. vipnikovych miustcich, které maji schopnost nekovalentné kfiZové propojovat
fetézce pektind, nejsou-li methylovany. Vapnik tak podporuje tuhnuti pektind. Dalsi, ¢astecné nezavis-
lou, sit mohou vytvéret bilkoviny typu extensinu.

g) Bunécéna sténa a diferenciace bunék
Ruzné druhy rostlin, pletiva t€hoZ druhu, jednotlivé buiiky téhoZ pletiva a dokonce riizné oblasti bunéc-
né stény téZe buriky se mohou znacné lisit chemickym sloZenim a prostorovym uspotfadanim polyme-

rd bunéénych stén. Tyto rozdily jsou jednim z nejvyraznéjsich projevl diferenciace rostlinnych bunék
(viz Ontogeneze).

h) Funkce bunécnych stén:

1. Zajistuji mechanickou stabilitu bunék, pletiv a orgdnii a zabranuji prasknuti protoplastd v dasledku
jejich turgorového tlaku.

2. Funguji jako permeabilni membrany (voln€ prostupné pro vodu a v ni rozpu$téné Ziviny).

3. Vytvareji strukturu vodivych pletiv slouZicich k ddlkovému transportu vodnych roztoki v rostling.

4. Na povrchu stonkovych orgéani jsou pokryty kutikulou a vytvéareji bariéru pro unik vody z rostliny.

5. Utastni se procesii morfogeneze. Spolu s cytoskeletem a bilkovinami, spojujicimi (pfes plasmalemu)
vnitfek buiiky s povrchem, tvofi celistvy systém, duleZity pro vniméni polohové informace a fizeni

stfedni lamela

primarni sténa

cytoplasmaticka
membrana

celulosa

. xyloglukany

Obr. 15. Zjednoduseny model bunééné stény, ktery ukazuje usporddani tfi zakladnich st&€novych polysacharidi.
Xyloglukany (hemicelulosy) jsou napojeny na povrch celulosovych mikrofibril, propojuji je a pfispivaji tak k celkové
pevnosti této sit€ bunécné sté€ny. Pektiny tvofi nezavislou sifovinu vlaknitych molekul, kterd pronika siti celulosy
a hemicelulos (zde jako zékladni hmota stény). Stfedni lamela je ovSem tvofena pouze touto siti. V obrazku neni
znazornéna dalsi sitovina tvofena strukturnimi bilkovinami bunécné stény (zvl. extensiny).
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bilkovinny
komplex

bunééna
sténa

plasmalema

Obr. 16. Model plasmodesmu. Jeho stfedem prochazi tubulus ER (endoplasmatického retikula) — desmotubulus.
Priichodnost plasmodesmu je regulovana bilkovinnymi komplexy, jejichZ soucasti je myosin. A — fez podélny, B —
pfi¢ny.

polarity a diferenciace bun€k. K témto funkcim patfi vnimani a mezibunécny prenos tlakovych -
mechanickych signald.

. Jsou prostorem, do kterého buiika vylucuje pfebytecné mineralni sole a n€které odpadni metabolity,
pfipadné€ i xenobiotika. Ve zvlastnich pfipadech muzZe slouZit jako zdsobdrna metabolizovatelnych
(a mobilizovatelnych) polysacharidi (viz kap. 8)

. Chrani burnku pfed napadenim houbovymi a bakteridlnimi patogeny. Ochranny vliv ma zvl. impreg-
nace bilkovinami a ligninem. Fragmenty bunécné stény mohou vyvolavat sekreci obrannych latek
a morfogenni reakce (viz Fyziologie stresu a Fytohormony).

. Je zasobarmou apoplastického vapniku, ktery — v odpovéd na specifické podnéty — miiZe jako tzv.
druhy posel prechazet specifickymi kanaly ze st€ny do cytoplasmy a zde aktivovat rizné enzymy (viz
46all2).

2.1.3 Plasmodesmy

Plasmodesmy jsou cytoplasmaticka spojeni protoplasti bun€k, které spolu sousedi (obr. 16). Tvoii

je kanélek v bunécné sténé ,,vystlany* plasmalemou, kterym prochazi tubulus ER — tzv. desmotubulus.

Na 1 mm?stén, které jsou v kontaktu se st€énami sousednich bunék, ptipada 10°-10° plasmodesmii. Tak-
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tka celd rostlina tak tvofi jeden protoplasticky celek, tzv. symplast, od né¢hoZ vné je komplex bunéc-
nych stén, obsahujici i mezibunécné prostory, oznacovany jako apoplast (viz Rostlina a voda, obr. 27).
Plasmodesmy umoZziuji symplastickou komunikaci, tj. mezibunécny transport (a to i dalkovy) metabo-
litd, signalnich molekul a makromolekul véetné RNA a bilkovin.

Vznik a zanik plasmodesmu

P1i tvorbé stfedni lamely a primdmi bunécné stény zlstivaji dcefinné builkky propojeny urcitym
poctem tubuld endoplasmatického retikula (desmotubuly, obr. 16), kolem nichz vznikaji ve sténé
pory. Na periferii jsou pory ,,vystlany* plasmalemou, kter4 tvofi kontinuum s plasmalemou obou sou-
sednich bunék. Plasmodesmy mohou ale vznikat také de novo v jiZz existujich bunécnych sténach.
Plasmodesmy mohou byt také uzavirany. Propojenost bunék v pletivech se velmi li§i — v urcitych

mitosa

replikace

regulace

o

rustu

vyvojové
signaly

diferenciace

Obr. 17. Bunéény cyklus a jeho propojeni s regulaci bun&&ného rustu a diferenciace. Bufiky nejast&ji opoust&ji
buné&ény cyklus v G1 fazi v odpovéd na vyvojové a nutriéni signaly. Z GO faze se diky své totipotenci mizZe vratit
vétsina rostlinnych bunék zpét do bunééného cyklovani po pisobeni nejriznéjsich signald.
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vyvojovych fazich dochézi k tiplné (nékdy pfechodné) symplastické izolaci bunek. Napriklad kdyZ tri-
choblasty, ze kterych vyrlstaji kofenové vlasky, vyvijeji enormni turgorovy tlak pohanéjici jejich
expanzi.

Prichodnost plasmodesmi

Rozhodujicim parametrem plasmodesmt je jejich priichodnost (mass exclusion limit — MEL), kterd se
muZe ménit od méné neZ 1 kDa do vice neZ 10 kDa. Plasmodesmy jsou prichodné nejen pro latky niz-
komolekuldmi, jako jsou cukry, aminokyseliny nebo fytohormony, ale i pro makromolekuly. Transport
nékterych bilkovin vcetné transkripnich faktord (napf. STM ¢i Leafy — viz Ontogeneze) skrz plasmo-
desmy z buriky do buiiky je ddleZitou soucasti signdlni organizace meristemd. Napf. ve floemu (viz
Dalkovy transport) byla prokdzana, mimo jiné, celd fada druhit mRNA, které se do néj dostavaji sym-
plastickou cestu pres plasmodesmy. Floemem jsou transportovdny v podobé ribonukleoproteinovych
Cdstic a mohou se hromadit a byt exprimovdny v pletivu, které je vzddlené od mista jejich transkripce.
Je pravdépodobné, Ze mezi témito mRNA jsou dileZité signdlni faktory pusobici na ddlku a podilejici
se tak na regulaci celistvosti rostlinného organismu. Bylo zji$téno, Ze symplastickou cestou se v rost-
lin€ §ifi také viry.

2.2 Bunéény cyklus
Bunéény cyklus je sled procest, které zacinaji rozdélenim buriky na buriky dcefinné (cytokinezi)

a kon¢i jejich vlastnim rozdélenim. Jeho vysledkem je bunéfnd reprodukce, pii které z jedné buriky
matefské vznikaji dvé bunky dcefinné.

M dokonéena -
replikace DNA M dokoncena

M dokon&eny segregace °
opravy DNA chromosomil

M dokonéena
predchozi mitosa ¥

M dostateéna
velikost buiiky
dostatek Zivin

Obr. 18. Kontrolni body buné&ného cyklu. Buiika monitoruje sviij stav hlavné na konci G1 a G2 faze (hlavni kontrolni
body rostlinné buriky oznacené hvézdickou), ale také v dalsich fazich cyklu.
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Bunécny cyklus je tvofen dvéma zakladnimi fazemi: interfazi a fazi mitotickou. Interfaze se déli na G1
fazi, S fazi a G2 fazi. Mitoticka faze sestava z mitosy a cytokineze (obr. 17).

Charakteristické znaky jednotlivych fazi

G1 faze: Zacina po skonceni cytokineze (rozdéleni buriky) a kon¢i zahdjenim replikace jaderné DNA.
Jeji trvani je velmi variabilni. Intenzivné se syntetizuji bilkoviny, RNA a nukleotidy. ZmnoZuji se
bunécné struktury: ribosomy, mitochondrie a dal§i soucasti buiiky.

S faze: Je to obdobi syntézy DNA (replikace), ve kterém se obsah DNA v jadfe zdvojndsobuje (repli-
kuje). S faze trva nékolik hodin a jeji délka je pomérné stabilni. Burika je i béhem S faze metabolicky
(synteticky) aktivni.

G2 faze: Probiha intenzivni syntéza bilkovin a RNA a tvorba bunénych struktur. Tato faze byva
pomérné kratkd. Konc¢i vstupem buiiky do mitosy.

mitogeny:
cytokininy
auxin
cytokininy O CKI gibereliny
cukry
Ck s Cks1 CycAB
<7
o8
Tyr fosfatasa CycAB
A-CDK B-CDK a7
‘ L7
O ~
: \Y
CycB .
} - CycD
5 . @
CycA -
Tyr kinasa A-CDK
Rb
-CDK f

CKI 'kf Rb
O CycA CycD \

ABA

Obr. 19. Model regulace buné¢ného cyklu rostlinné buiiky. Po mitogenni stimulaci v G1(GO) fazi (vpravo nahote)
jsou produkovény cykliny typu D (CycD), které tvofi komplexy s CDK typu A(CDK-A). Tyto aktivni komplexy
fosforyluji retinoblastomovy protein (Rb) z néhoZ se tim uvolfiuji interagujici bilkoviny (RIP) stimulujici nastup
S faze. Cykliny CycD jsou diky pfitomnosti sekvence aminokyselin PEST rychle rozkladany a CDK-A asociuje
s tfidou cyklinli A (CycA). Na konci S faze je aktivita komplexu CDK/Cyc inhibovana fosforylaci tyrosinu. S nastupem
G2 faze se objevuji vedle CycA také cykliny typu B (CycB) a vedle CDK-A také CDK-B. Obg tyto kinasy mohou
tvorit komplexy jak s CycA tak CycB a ke své funkci potfebuji lokaliza¢ni (,,docking*) bilkovinu Cks1. Aktivaéni
defosforylace pii spusténi mitosy je stimulovadna cytokininy. Na konci M faze jsou mitotické cykliny degradovany.
V obrazku jsou zachycena také mista moZného inhibiéniho piisobeni CKI (bilkovinny CDK).
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Mitoticka faze (M faze):

1) Mitosa (karyokineze) — déleni bunécného jadra. Probiha v n€kolika fazich (profize, metafaze, ana-
faze, telofaze). Pfi mitose z kazdého chromosomu vznikaji dva jednochromatidové chromosomy, které
se rozchézeji k opaénym polim bunky. Vytvéareji se tak dvé geneticky rovnocenna dcefinnd jadra se
stejnou sestavou chromosomtl.

2) Cytokineze — rozdéleni burky, které zac¢ind obvykle jiZ na konci mitosy. Mezi nové vznikajicimi
dcefinnymi butikami se vytvafi fragmoplast a poté bunécna sténa (viz Cytoskelet).

Molekulérni analyza bunééného cyklu eukaryot ukézala, Ze kli¢ové bilkovinné regulatory bunécného
cyklu a je kddujici geny byly ve fylogenezi silné konzervovany. U tak vzdalenych organismu jako jsou
kvasinka, ¢lovék a rostlina jsou velmi podobné. Nékteré rostlinné homology téchto gent maji schopnost
regulovat bunécny cyklus kvasinek, jsou-li exprimovany v prislusnych kvasniénych cdc mutantech.
Zvlastnosti bunééného déleni u rostlin

Presto, ze bunécné déleni u vyssich rostlin se podoba obecnému eukaryotickému modelu vytvofenému
zvlast€ pfi studiu ZivoCichii (mikrotubuly jsou reorganizovdny do mitotického vieténka, rozpada se
jaderna membrana a dochézi k vyrazné kondenzaci chromatinu), je u rostlin mechanismus mitosy
acytokineze odli$ny v tom, Ze (1) rostliny vytvéreji tzv. preprofazicky pas mikrotubull a profdzové vre-
ténko (viz Cytoskelet), (2) nemaji centrioly, (3) diktyosomy zlstavaji funkéni béhem mitosy a G¢astni se
cytokineze tim, (4) Ze se podileji na tvorbé fragmoplastu a bunécné prepazky pfisunem vackul v interak-
ci s cytoskeletem.

Koordinace procesu bunééného cyklu
Postup bunééného cyklu je mozné chépat jako prekonédvani kontrolnich bodid (checkpoints), v nichz
burika zjistuje, zda byly Gspésné dokonceny predchézejici faze bunécného cyklu (obr. 18).

Koordinace procesti bunééného cyklu byla vysvétlovana dvéma modely:

Model ,,domina‘“ predpokladal, Ze jeden tGspésné dokonceny proces bunécného cyklu spousti proces
nésledujici. Alternativni model centralniho regulatoru (,,hodiny*‘) predpoklada, Ze procesy bunécné-
ho cyklu na sobé nejsou pfimo zavislé, Ze jejich spravné Casové fazeni je fizeno centralnim regulato-
rem. Dnes se zd4, Ze v regulaci bunééného cyklu pfevazuji mechanismy centrdlniho regulétoru s uplat-
nénim aspektli modelu domina. Napt. segregace chromatid nemuiiZe zacit dfiv, neZ skon¢i replikace.
Cyklin dependentni kinasy jsou jadrem regulace bunéc¢ného cyklu

Prichod kontrolnimi body buné¢ného cyklu vyZaduje aktivaci specifickych proteinovych kinas ozna-
covanych jako CDK (cyclin-dependent kinases) nebo p34°¥2 (podle homologni bilkoviny a lokusu
Schizosaccharomyces pombe), které jsou jadrem centrdlniho regulatoru bunécného cyklu (obr. 19).
Tyto kinasy fosforyluji bilkoviny, jeZ reguluji procesy dileZité pro tu kterou fazi bunééného cyklu
(napf. replikaci DNA, rozpad jaderné membrany, kondenzaci chromatinu atd.). Substratové specificita
téchto kinas je uréovana regulacnimi podjednotkami cykliny (obsah nékterych z nich se v pribéhu
bunééného cyklu cyklicky méni). Dal§imi regulacnimi bilkovinami jsou specifické kinasy, fosfatasy,
lokaliza¢ni faktory, inhibitory a proteasom, které reguluji zejména stav fosforylace a aktivity celého
komplexu CDK a cykling, jeho lokalizaci v buiice a fizenou proteolytickou degradaci mitotickych cyk-
lind, ale i dalSich regulacnich bilkovin.

Zatimco u kvasinek byla popsana jedna CDK, u jednotlivych druhi mnohobunéénych rostlin existuje néko-
lik CDK a to jak s typickym N-terminalnim mistem pro vazbu cyklinti (PSTAIR), tak s jeho variantami. Je
zajimavé, Ze jedna tfida rostlinnych CDK se specificky hromadi v G2/M fazi, coz nebylo pozoroviano
u ostatnich organismi. Pfedpoklada se, Ze tato tfida rostlinnych CDK by mohla regulovat procesy mitosy,
které jsou specifické pro rostliny, jako je tvorba preprofazického pasu mikrotubulil a fragmoplastu.
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Cykliny

Regulacni podjednotky CDK cykliny je moZné rozdélit do dvou velkych skupin: na cykliny mitotické
a G1 cykliny. Mezi mitotické cykliny (M cykliny) patfi cykliny typu A a B s typickymi tzv. cyklino-
vymi boxy (cyklin-box je doména proteinu odpovidajici za interakci s CDK) a ,,destruction boxem*
(urcuje degradaci cyklinu proteasomem v pozdni mitose). Cykliny typu A maji rozhodujici ulohu
v S fazi, cykliny typu B v pfechodu z G2 do M féaze. Rostliny maji vyrazné€ vétsi pocet téchto cyklinl
neZ ostatni eukaryota — kvasnicné ¢i sav¢i buiiky jich kéduji asi 10.

Druha skupina zvani G1 cykliny je u rostlin tvofena pfedev§im cykliny typu D (a také E), které jsou
syntetizovany v pozdni G1 a Casné S fazi. Nekteré G1 cykliny jsou pfitomny v malém mnoZstvi v pra-
béhu celého bunécného cyklu. Jejich cyklinovy box je méné konzervovan neZ je tomu u M cyklini
a misto ,,desruction boxu“ nesou tzv. PEST sekvenci (Pro, Glu, Ser, Thr) — jsou tedy velmi nestabilni.
Gl cykliny jsou stimulovény pisobenim ristovych reguldtorii (viz déle) a pravdépodobné se podileji
na koordinaci celkového ristu rostliny s bunénymi cykly.

Zmena obsahu vétSiny cyklinti béhem bunécného cyklu je regulovana jak fizenou transkripci a transla-
ci, tak specifickou (na ubikvitinu zavislou) proteolyzou.

Rizeni fazi bunééného cyklu

Jak je zajiStovano poradi jednotlivych procesti bunééného cyklu? Tato otdzka je nejlépe zodpovézena
u kvasinek — geny pro mitotické cykliny jsou transkripéné aktivovany v pribéhu S faze a pozitivni zpét-
nou vazbou stimuluji déle vlastni expresi. Zaroveii potlacuji transkripci G1 cyklind. Akumulace malé-
ho mnoZstvi mitotickych cyklind tedy vyvolava jejich prudké autokatalytické zmnozZeni a v komplexu
s CDK ,,tla¢i* buiiku smérem k mitose. Jak jiZ bylo uvedeno, po priichodu mitosou jsou mitotické cyk-
liny proteolyticky degradovéany a uvoliuji prostor pro pisobeni G1 cyklind (obr. 19). S tim souvisi
otazka, jak je zajisténo zabrzdéni cyklu, kdyz napiiklad ptisobenim stresovych faktori neni dokoncena
replikace ¢i dojde k poSkozeni metafazického vieténka a chromosomil. Zde maji dileZitou funkci sig-
nélni drahy (¢asto MAPkinasové), které vedou k inhibici nékteré formy komplexu CDK a tim k poza-
staveni postupu bunécného cyklu. Specifické bilkovinné inhibitory (CKI) se vaZou na komplex CDK-
cyklin a inhibuji je;j.

Velikost buriky jako dilezita kontrolovana veli¢ina

Eukaryoticka buiika je schopné se rychleji délit neZ rst a musi proto mit moZnost pozdrZet prichod
bunécnym cyklem, neZ doroste naleZité velikosti. (Jde o objem cytoplasmy — nikoliv vakuoly.) Nut-
nost prizpisobit rychlost prichodu cyklem rychlosti ristu je pri¢inou silné proménlivé délky
G1 faze u rostlinnych bunék. Napiiklad zatimco G1 faze v kofenové $picce mrkve trva jen o néco
vic neZ 1 hodinu, v pomalu rostouci buné¢né kultufe mrkve in vitro trva aZ 40 hodin. Ostatni faze
bunécného cyklu jsou co do délky trvani daleko stabilnéjsi.

Pro regulaci bunécného cyklu je rozhodujici vztah mezi ristem buiiky a jejim délenim: k déleni miZze
dojit aZ po dosaZeni tzv. kritické velikosti, jejimZ molekularnim projevem je predevsim dosaZeni kri-
tického mnoZstvi G1 cyklind v cytoplasmé ve vztahu ke konstantnimu mnoZstvi chromatinu (jadernych
vazebnych mist). Na rozdil od ostatnich cyklini neméni nékteré G1 cykliny svou koncentraci
v pribéhu ristu buiiky a jejich mnozstvi je tedy pfimo imérné objemu cytoplasmy.

Pro buriku je dtleZité spravné prostorovée lokalizovat nové struktury pfi cytokinezi. Vyznamnou tlohu
v lokalizaci organel, mRNA a bilkovin ma cytoskelet a s nim interagujici bilkoviny a jejich regulatory.
Nejnapadné;jsim projevem této prostorové koordinace je fragmoplast (viz Cytoskelet). Disledek selha-
ni tohoto systému pro normalni vyvoj raného embrya Arabidopsis ukazuje mutant knolle (mé postiZe-
nou SNARE bilkovinu), ktery neni schopen ustavit polaritu embrya.
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Délka bunééného cyklu béhem ontogeneze

Je zndmo, Ze u ZivoCichu se pocateCni stadia embryogeneze vyznacuji téméf uplnou nepfitomnosti G,
faze (a zkracenou G2 fazi). Po replikaci nasleduje M faze a po ni zase hned S faze, coZ vede k postup-
nému zmenSovani bunék. U rostlin je tento fenomen méné vyrazny, zato ale pretrvava embryonalni
charakter bunék v meristematickych oblastech po celé obdobi rustu rostliny (viz Vegetativni
vyvoj). Délka bunééného cyklu somatickych bun€k (né€kolik hodin aZ nékolik dnil) je riznd v zavislos-
ti na pletivu jehoZ je soucasti a na vnéjSich podminkéach.

Vétsina bunék dospélé rostliny se nedéli. Zistavaji mimo cyklus ve stavu podobném G1 (tj. DNA
pfed replikaci), ktery se nazyva GO faze (obr. 17). Burika miZe vystoupit z cyklu jen pred dosaZenim
urCitého bodu G1 féze, ktery je oznacovan jako bod rozhodnuti (commitment point, START, obr. 17).
Po prichodu timto kontrolnim bodem buiika jiZ nezadrZiteln€ postupuje do S faze. V nékterych pleti-
vech (napf. v pericyklu kofenil) mohou buiiky vystoupit z cyklu také v G2 fazi.

U rostlin byl také zjistén dileZity regulator bunééného cyklu znamy ze Zivocisnych bunék — homolog
retinoblastové (RB) bilkoviny, ktery potlauje nddorové bujeni u ZivoCichd. RB je pfitomen v burice
konstitutivné (stéle), pfi pfechodu z G1 do S féze je vSak siln€ fosforylovan. Naopak jeho defosfory-
lace odpovida prechodu buriky do diferenciace a vystoupenim z cyklu (do G0). RB interaguje spe-
cificky s cykliny typu D (viz dile) a reguluje bunécné déleni inhibi¢ni vazbou na transkrip¢ni faktor
E2F, ktery aktivuje expresi enzymd nutnych k syntéze DNA.

Ke zménam délky buné€ného cyklu dochdazi pii prechodu z vegetativni do generativni faze. Napf.
nékolik hodin po kvétni indukci u rodu Silene nastava zrychleni replikace v apikalnim meristemu,
buriky se hromadi v G2 fazi a bunéény cyklus se zkracuje z 20h na 13h. Pfedpoklada se, Ze hromadé-
ni bunek v G2 fazi vytvafi populaci kompetentni k pfechodu do kveteni. Naopak jednotliva stadia mei-
otického bunécného déleni pfi vzniku mikro- a makrospor mohou trvat celé tydny ¢i mésice (napf.
u jehli¢nani).

Jak ukazuji fenotypy meristemovych mutanti (napf. clavata 1, obr. 80), bunééné déleni a diferencia-
ce jsou béhem ontogeneze prisné regulovany na zakladé mezibunécné komunikace — polohové
informace. Rostlina jako celek urCuje rozsah a smér diferenciace domén (napf. listového primordia)
,»vypliiovanych* novymi buiikami.

Polyploidizace diferencovanych bunék endoreduplikaci

Ve star$ich diferencovanych pletivech rostlin se vyznamné zvySuje podil bunék, které maji znasobeny
obsah DNA nad troveii 2C (C od content — haploidni obsah DNA) a to aZ na 32C procesem endore-
duplikace — tj. opakovanymi cykly S faze bez M faze. V pfipad¢ listovych trichomt Arabidopsis bylo
prokazano, Ze znasobeni obsahu jaderné DNA je pfedpokladem enormniho objemového ristu bunék
trichomd. Je pravdépodobné, Ze podobny vztah existuje i u dalSich somatickych bunék. Procesem endo-
reduplikace se znasobuje obsah gent, kterych je tfeba k uspokojeni metabolickych poZadavkil obje-

-----

Fytohormony, sacharosa (zdroj energie) a bunécny cyklus

Fytohormony, jako jeden z dominantnich faktord utvéfejicich vnitini prostiedi rostliny a zaroveii citli-
vé reagujicich na zmény vnéjsiho prostfedi, podstatné ovliviiuji pribéh bunécného cyklu bunék v rost-
linnych pletivech. Poznani mechanismu jejich pisobeni je teprve v zacatcich, ale jiz dnes je ziejmé, Ze
auxiny a cytokininy aktivuji CDK a tim pfispivaji k bunéénému d€leni, zatimco kyselina abscisova
(ABA) CDK inhibuje (stimulaci genové exprese CKI), zastavuje bunécny cyklus, jak 1ze pfedpokladat
u jednoho z hlavnich nizkomolekularnich regulatorti dormance (viz Fytohormony).
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U rostlin existuje také vizky vztah mezi priibéhem bunécného cyklu a metabolismem polyaminu
(viz Fytohormony). Inhibitory syntézy polyaminid zptsobuji zastavu buné¢ného cyklu v G1 fazi. Hla-
dina polyamint stoupd v burice pred nastupem replikace a cytokineze. Klicovou roli ma zfejmé put-
rescin.

vv_ s

Cytokininy, jez dostaly své jméno diky schopnosti stimulovat bunécné déleni, ptsobi pravdépo-
dobné ve vice regulac¢nich bodech bunééného cyklu. Aktivuji CDK a inaktivuji bilkovinné inhibitory
CDK tzv. CKI (obr. 19), ¢imZ umoziiuji navrat buiikky z GO do bunécného cyklu. U Arabidopsis byly
dosud popsany 4 CKI. Ty se také podileji na fizeni vystupu z bunécného cyklu (prechod do GO), ktery

je obvykle spojen s nastupem bunécné diferenciace.

DalSim mistem, kde cytokininy vstupuji do regulace bunééného cyklu, je stimulace defosforylace tyro-
sinu na CDK, ktera je nutnd k aktivaci mitotického komplexu (u kvasinek je zajiSfovana specifickou
fosfatasou zndmou jako cdc25). Je-li v transgennich rostlinach konstitutivn€ exprimovéna kvasinkova
fosfatasa cdc25, nevyZaduji pro defosforylaci a pfechod do M faze zvySeni aktivity cytokinind.
V genomu Arabidopsis byl nalezen jen ¢4ste¢ny homolog této fosfatasy a je tedy pravdépodobné, Ze
u rostlin je tento aktivacni krok katalyzovan ponékud jinym zpisobem.

G1 cykliny jsou diferencialné regulovany sacharosou a fytohormony

Cytokininy také siln€ stimuluji expresi nékterych cyklinti v zavislosti na pfitomnosti cukri (mechanis-
mus aktivace genové exprese cytokininy — viz Fytohormony). Pfed rozhodnutim o vstupu do dalsi faze
bunécného cyklu je pro rostlinnou buriku v kontrolnich bodech duileZité konfrontovat informaci o stavu
Zivin s informaci o pfitomnosti ristovych reguldtort. DileZitou tlohu pfi tom maji cykliny typu D,
které se jako soucast komplexu s CDK podileji na klicovém rozhodnuti v pozdni G1 fazi, v bod¢ start:
opustit cyklus a pfejit do GO ¢i pokracovat? U Arabidopsis byly v této souvislosti studovany cykliny
D2 a D3, jez rizné reaguji na pfitomnost cukri a ristovych regulitori. CycD2 neni ovlivnén fyto-
hormony, ale pro udrZeni exprese vyZaduje sacharosu — je potlacen v jeji nepfitomnosti. Naproti tomu
cyklin D3 vyzaduje pro udrZeni své exprese jak sacharosu, tak fytohormony. Odstranéni jednoho
z téchto faktord vede ke sniZeni hladiny mRNA kédujici cyklin D3. V piitomnosti sacharosy je u Ara-
bidopsis tento cyklin indukovén nejen cytokininy,ale také brassinosteroidy, auxiny ¢i gibereliny (viz
Fytohormony). Indukce exprese tohoto cyklinu v pozdni G1 fazi urychluje vstup do S faze. Tyto vysled-
ky ukazuji, Ze, podobné jako u Zivocichd, také u rostlin cykliny typu D jsou transkripéné indukovany
fytohormony a Zivinami v zavislosti na typu pletiva. Jsou to faktory, jejichZ prostfednictvim miZe vnitf-
ni prostiedi rostliny (v reakci na vnéjsi prostfedi) koordinovat pribéh bunécnych cykli v jednotlivych
pletivech.

Jaky je vztah mezi bunécnym délenim a regulaci morfogeneze rostlinného organismu?

U mnohobunéénych organismi, jakymi jsou rostliny, je tfeba poloZit si otdzku, jaky je vztah mezi déle-
nim bun€k a morfogenezi. Je meristem presn€ naprogramovan jak se ma délit, aby vznikl pfislusny dru-
hove ¢i vyvojove specificky tvar? Nebo je vztah mezi délenim bun€k a morfogenezi volnéjsi a meris-
tem produkuje stavebni materidl (buriky), jehoZ morfogeneze je urCovana procesy vyssiho fadu, které
zaviseji na celistvosti mnohobunééného rostlinného organismu?

Dnes je z mnoha pokusil a zejména ze studia nékterych rostlinnych mutantd zfejmé, Ze u rostlin se
uplatiiuje pfedev§sim druhd moZnost. To ze zkuSenosti véd€li uz stafi rostlinni fyziologové. Profesor
Bohumil Némec cituje de Baryho: ,,Ne buriky produkuji rostlinu, ale rostlina si produkuje buniky*.

Naptiklad transgenni rostliny tabdku, které siln€ exprimuji CDK (zde Cdc2a), o které se predpoklada,

Ze urychluje pribéh bunécného cyklu, nejevi Zadné fenotypické zvlastnosti. Naopak transgenni rostli-
ny exprimujici mutantni formu této bilkoviny, kterd brzdi pribéh bunécného cyklu, maji skutec¢né
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vyrazné sniZenou aktivitu CDK a obsahuji vyrazné méné bunék. Nicménég, tyto buriky jsou zaroven
daleko veétSi a prochazeji normélni diferenciaci: morfogeneze, histogeneze a ¢asovy pribéh vyvoje
nejsou u téchto transformantd ovlivnény. Z toho vyplyva, Ze u rostlin miZe regulace vyvoje urCujici
tvar organismu piisobit nezavisle na rychlosti bunééného déleni. Podobné fada mutant Arabidopsis se
zménénou bunéénou morfologii (napf. ton2/fass bez preprofazického pasu MT, viz kap. Cytoskelet) je
schopna projit viceméné normélni histogenezi a organogenezi.

Vsechna tato pozorovani ukazuji, Ze morfogeneze rostlinného organismu je rizena z vyss$i nez
bunéc¢né \irovné - z iirovné organizovaného pletiva, organu a celé rostliny. Osud jednotlivé bunky
je pak urcovan jeji pozici v ramci celku. Soubor signali pfichazejicich z blizkého i vzdalenéjsiho
okoli buiiky je oznacovan jako pozi¢ni informace (viz 11.2).

Totipotence, diferenciace a dediferencice (viz také 10.1)

S problematikou regulace bunécného cyklu jsou spojené také otazky totipotence, diferenciace a dedi-
ferenciace rostlinné burky. Totipotence na bunééné drovni souvisi se schopnosti diferencované rost-
linné buiiky, obvykle zastavené v G1 (GO) fazi bunééného cyklu, vrétit se za uritych podminek do
cyklu. Tento navrat je vlastné podstatou dediferenciace. To znamend, Ze buitka musi nejprve projit
kontrolnim bodem START a pfejit do replikace. Nékteré bilkoviny, které zde maji rozhodujici Glohu
jsou uvedeny v této kapitole. Jako induk¢ni faktor méa vedle fytohormont dileZitou roli vynéti (explan-
tace) buriky z kontextu organismu (z jejiho buné¢ného okoli), pfechodné puisobeni stresovych faktort
(napf. teplotniho Soku) a zmény v pfisunu Zivin. VEtSina té€chto faktord aktivuje MAPkinasové drahy,
které dale aktivuji CDK, pfedev§im odblokovdnim jejich bilkovinnych inhibitort (CKI).
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