4/ Mineralni vyziva

4.1 Co ve fyziologii rostlin rozumime pod pojmem ,,mineralni vyziva‘ ?

Pod timto pojmem obvykle rozumime vyZivu vizanou na kofenovy systém, na koreny, tedy vyzi-
vu puadni.

Pozndmky: 1) Mineralni Ziviny nemusi ov§em vstupovat do rostliny jen kofeny. To je zfejmé napf. pri
kultivaci izolovanych pletiv in vitro (viz Kultury izolovanych rostlinnych bunék, pletiv a organt) a pfi
aplikaci roztokd mineralnich Zivin na listy. 2) V §ir§im pojeti miZeme do minerélni (neboli anorganic-
ké) vyZivy rostlin fadit také anorganické latky, které rostlina ziskava ze vzduchu, tj. oxid uhlicity, kys-
lik a také vodu pfijimanou z pidy, pfipadné€ i ze vzduchu. V tomto Sir§im pojeti patii tedy do mineral-
ni vyZivy rostlin vSechny biogenni prvky vcetné uhliku, kysliku a vodiku. Ve fyziologii i pfi praktic-
kém péstovani rostlin se tyto tfi prvky do minerdlni vyZivy ovSem nepocitaji. Pfijem oxidu uhli¢itého
je chapén jako soucast fotosyntézy (vyZivy organické), pfijem kysliku jako soucast dychani a piijem
vody jako zvlastni, do jisté miry samostatny proces, zCasti ale i jako soucast fotosyntézy. Vodu v praxi
nepovazujeme za zivinu, i kdyz, pfisné€ vzato, Zivinou rostlin je.

4.2 Které biogenni prvky zahrnuje mineralni vyziva?

Mineralni vyZiva rostlin zahrnuje nejméné 16 biogennich (neboli esencidlnich — pro Zivot nezbytnych)
prvkd, které délime na makrobiogenni (makroelementy) a mikrobiogenni (mikroelementy, prvky
stopové). Rostlina je z pidy ziskdva v podobé mineralnich Zivin, tj. jako kationty a anionty mineralnich
soli. Makrobiogenni prvky C, O, H mezi né nefadime.

Jak jsou prijimdny:

Makroelementy: NPS Dusik jako dusi¢nanovy aniont a jako amoniovy
kationt. Fosfor a sira jako anionty:
fosforeCnanovy a siranovy.

K Ca Mg Draslik jako jednomocny kationt, vapnik a hoi¢ik jako
dvojmocné kationty.
Mikroelementy: ClIB Chlor, bor a molybden jako anionty, Zelezo, mangan, zinek
Fe Mn Zn a méd jako kationty.
Cu Mo

Prvky nezbytné
jen pro nékteré
druhy rostlin: Na, Si a Ni Sodik a nikl jako kationty, kfemik jako aniont.

Rostliny obsahuji 1-15 g kazdého z uvedenych makroelementl a 100-0,1 mg jednotlivych mikroele-
mentt v 1 kg suché hmoty. Nejvétsi podil suSiny pripada ovSem na makroelementy uhlik (45 % susi-
ny, tj. 450 g kg'!), kyslik (45 %) a vodik (6 %).

76



Stanoveni obsahu jednotlivych prvki v rostliné

Ke stanoveni obsahu jednotlivych prvki v rostlinnych pletivech a orgdnech pouzivame suchy rostlin-
ny materidl, tzv. suSinu. Ziskame ji suSenim Cerstvého materialu (1-2 dny) pti 70-80 °C. SuSinu spa-
lime pfi teploté¢ nad 600 °C a pak analyzujeme popel a plynné zplodiny. Takovouto analyzou bylo
v rostlinach zjisté€no vice nez 60 prvki vCetné€ zlata, olova, rtuti, arsenu a uranu. Které z nalezenych
prvki jsou vSak pro rostliny nezbytné? O tom samotnd analyza nic nevypovida. To miZeme zjistit jen
experimentalné.

Stanoveni jejich duleZitosti

Dulezitost jednotlivych prvkl pro rostliny miZeme stanovit pokusem pomoci Zivnych roztokd
s riznym (i nulovym) obsahem pfislu§né slouceniny. Rostliny miZeme péstovat bud pfimo v Ziv-
ném roztoku nebo v pevném inertnim substritu, napf. v €istém kfemenném pisku, obsahujicim
Zivny roztok.

Zivny roztok pfipravime rozpusténim ur¢itého mnoZzstvi anorganickych soli makro- a mikroelementt
v destilované vodé. Dilezité je nejen jeho chemické sloZeni, ale i pH a osmoticky potencidl. Jeden
z mnoha pouZivanych Zivnych roztoki je uveden dédle (Tab. 2). Péstovani rostlin v Zivnych roztocich
oznacujeme terminem hydroponie (hydroponické ¢i vodni kultury). Nadzemni ¢ast takto péstovanych
rostlin musi byt nad hladinou vhodné fixovana a hydroponické roztoky je nutné provzdusiiovat, nebot
koreny, které v nich jsou ponofeny, potfebuji kyslik. Toho je ve vodé obsazeno mnohem mén€ nez ve
vzduchu a jeho difuze je ve vodném prostfedi pomala. Vodni kultury se uplatiiuji i pfi praktickém pésto-
vani zeleniny ve sklenicich (napf. v Holandsku) a pfi pé€stovani pokojovych rostlin (v hydroponickych
vazach).

Tab. 2. Modifikovany Hoaglandiv Zivny roztok

PouZité slouceniny Prvky Celkové koncentrace prvku
(viz Poznamky) [mM]
Makroelementy
KNO, N 16,0
Ca(NO,), .4 H,0 K 6,0
NH H,PO, Ca 4,0
MgSO, . 7TH,0 P 2,0
S 1,0
Mg 1,0
Mikroelementy
KCl Cl 0,050
H,BO, B 0,025
MnSO, . H,O Mn 0,002
ZnSO, . TH,0 Zn 0,002
CuSO, . SH,0 Cu 0,0005
H,MoO, Mo 0,0005
N,FeDTPA Fe 0,016-0,054

Pozndmbky: Zelezo se priddvd v organické slouceniné s obchodnim ndzvem sequestren 330 Fe, ve které
Jje chrdnéno pred vysrdaZenim. Poradi prvnich ¢tyr uvedenych sloucenin souvisi s tim, Ze kaZdd obsahu-
Jje dva makroelementy.
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4.3 Pada jako zdroj vody a mineralnich Zivin

V prirozenych podminkach rostliny ziskavaji vodu a minerélni Ziviny z puidy. Piida je bio-organo-mineral-
ni systém, skladajici se z faze pevné, kapalné a plynné. NepretrZit€ v ni probihaji rizné fyzikalni, chemic-
ké a biologické procesy. Piida rostlindm slouZi i jako pevna opora, ve které jsou svymi kofeny zakotveny.

Pevna faze pldy se skldd4 z mineralnich latek, z humusu, z biomasy v rizném stupni rozkladu a humi-
fikace a z Zivych organisml nebo jejich ¢asti: z kofenti rostlin, hub, Zivocichd a mikroorganismi,
jejichZ pritomnost v piidé je zvlast dalezitd. (Humus je organicka slozka piidy, vznikajici kondenzaci
a dal$imi chemickymi pfeménami vysokomolekularnich organickych latek jako jsou bilkoviny a poly-
sacharidy. Je tvofen solemi huminovych kyselin a fulvokyselin.) Pevna faze piidy ma urcitou struktu-
ru, danou pfedevsim velikosti jilovych a humusovych ¢astic. Prostory mezi témito piidnimi ¢asticemi
jsou vyplnény piidnim roztokem (kapalnou fazi) a pidnim vzduchem (plynnou fézi).

Kapalna faze je tvofena vodnym roztokem riznych, hlavné mineralnich latek.

Plynna faze je tvorena piidnim vzduchem. Pfitomnost vzdusného kysliku v ptidé je pro rostliny Zivot-
né dilezita.

Mineralni Ziviny se v ptidé vyskytuji ve tfech stavech:

a) Jako vazané. V tomto stavu nemohou byt rostlinami pfimo vyuZity. Jsou soucasti hornin, ze kterych
jsou postupné uvolfiovany piisobenim povétrnostnich vlivi nebo piisobenim samotné rostliny (vylu-
¢ovanim vodikovych iontl koreny).

b) Jako vyménné. Jsou to hlavné kationty iontové vazané na povrchu pldnich koloidi, tj. jilovych
a humusovych ¢astic. Mohou byt snadno uvolnény vyménou za jiné kationty, napf. za kationt vodi-
kovy produkovany pfi dychani kofeni (viz dale).

c) Jako rozpusténé. Jsou to Ziviny ptitomné v piidnim roztoku, které rostlina miZe pfimo vyuZit.

4.4 Transport ionti mineralnich Zivin a dalSich, Zivotné dulezitych latek:
Z3akladni mechanismy

Mineralni Ziviny rostlina pfijimé a ve svém téle rozvadi v podob€ vodnych roztokd, tj. jako kationty a ani-
onty. Zakladni zptsoby (resp. mechanismy) transportu té€chto i dalSich iontti a molekul v rostlinich jsou:
1. Hromadny tok roztoku

2. Prosta difuze

3. Transport prostfednictvim membranovych bilkovin

4.4.1 Hromadny tok roztoku

Hromadnym tokem roztokd jsou ionty mineralnich Zivin a dalsi latky transportovany na dlouhé vzda-
lenosti (viz Rostlina a voda = Hromadny tok). Tento transport, ¢asto velmi rychly, je vdzén na vodiva
pletiva. Minerdlni ionty se z kofenli do nadzemnich Casti rostliny pohybuji pfevazné transpiracnim
proudem nebo kofenovym vztlakem v xylemu, zatimco jejich délkovy transport proti sméru transpi-
ra¢niho proudu probiha ve floemu, kterym jsou ovSem transportovany a distribuovany predevsim foto-
syntaty. Mnohé mineralni ionty tak v rostlinach cirkuluji. Napriklad fosfat miZe byt beéhem 24 hod
i nékolikrat transportovéan z kotenti do listi a zpét.

4.4.2 Prosta difuze

Difuze solutt se fidi 1. Fickovym zdkonem (viz Rostlina a voda). Probiha spontanné a jeji smér je urcen
gradientem chemického potencialu (viz Dodatek 1). V bunécné sténé, ktera je nasycena vodou, probi-
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ha difuze prevaZné v submikroskopickych prostorach, kde rozd€lovaci koeficient je roven jedné (viz
difuze pres membrany). Pfi difuzi pevnymi a vodou nasycenymi slozkami sté€ny (celulosa, lignin apod.)
je jeho hodnota velmi mala a koeficient permeability pro celou st€énu podstatné (o nékolik fad{) nizsi
neZ jedna. Rostlinné membrany jsou pro velkou vétSinu biologicky vyznamnych molekul a iontl prak-
ticky neprostupné. Cim jsou difundujici ¢astice v&tsi a polarnéjsi, tim je jejich membranové permeabi-
lita men3i. Jen né€kolik biologicky vyznamnych soluti je vSak nepolérnich a jen tfi (O,, CO, a NH,*)
pronikaji lipidni dvouvrstvou difuzi. Hodnoty koeficientl permeability plasmalemy pro malé neutralni
molekuly se pohybuji kolem 10-° m sec™! a pro malé ionty kolem 10~ m sec™!.

4.4.3 Transporty prostfednictvim membranovych bilkovin

Rychly transport mineralnich iontd, cukrd, aminokyselin a dal§ich slou€enin pfes membrény je zajis-
tovan zvlastnimi membranovymi bilkovinami — transportéry pfitomnymi v lipidické dvojvrstve, které
funguji jako pumpy, prenasece a kanaly. Membranové transportéry jsou selektivni a butikou regulo-
vané (viz dale). Vétsina jich patfi k velkym rodindm gend. Exprimovény jsou vyvojove a tkanove spe-
cificky. Na membranovém transportu zavisi fada Zivotné dileZitych funkci vysSich rostlin, zejména:

1. Kompartmentace metaboliti v burice.

2. Bunécny turgor, ktery se vytvéri v zavislosti na akumulaci hlavné soli. V cytoplasmé a velké cent-
ralni vakuole vétSiny dospélych bunék se hromadi K*, u halofyt obvykle Na*. Kationty musi byt
vyvaZovany aniony tak, aby byla zachovana elektroneutralita. Ve vakuole je hlavnim aniontem obvy-
kle CI- nebo malat (kyselina jable¢na).

3. Ziskavani minerdlnich Zivin z pudy. Pro kaZdou minerélni Zivinu pravdépodobné existuje urcity

membréanovy transportni systém.

. Distribuce Zivin a metabolittl v rostliné (viz ,,Dalkovy transport*)

. Vylu€ovani odpadnich produktu.

. Pfeména Gibbsovy volné energie v jeji biologicky pouZitelnou formu (ATP).

. Pfenos signalii pfechodnou zménou koncentrace vapenatych iontd v cytosolu.

N O D A

4.4.3.1 Hnaci sila membrdnovych transporti

Hnaci silou membranovych transportii prostfedkovanych kanaly jsou transmembranové gradienty
chemického potencidlu solutii. V pfipadé latek elektroneutrdlnich je touto hnaci silou gradient kon-
centracni, v pfipade iontl nesoucich elektricky naboj to je gradient koncentracni a gradient elektrické-
ho potencialu, tedy gradient elektrochemicky (viz Dodatek 1 = Chemicky potencidl iontll). Gradient
elektrického potencidlu je oznaCovén jako membranovy potencidl (V , resp. AE ). Hlavni sloZkou
membréanového potencidlu u rostlin je rozdil v rozloZeni protonl na vnitfni a vn€j$i strané membrany.
Protonové pumpy (podobné napf. pumpy vapnikové, pumpujici ionty vapniku, viz dale) pumpuji pro-
tony pfes membranu do apoplastu i proti koncentratnimu gradientu za spotfeby energie ATP. Tento
transmembranovy protonovy gradient pak umoZiiuje membranovym pienase¢im transportovat nizko-
molekularni l4tky (ionty, aminokyseliny, cukry, organické kyseliny a dalSi) proti elektrochemickému
gradientu pomoci symportu ¢i antiportu s protony (viz déle).

4.4.3.2 Membrdnovy potencidl

Membranovy potencial je rozdil elektrického napéti mezi dvéma vodnymi médii oddélenymi membra-

nou. Je projevem nerovnomérného rozdéleni kationtli a aniont mezi t€émito médii. Membranové

potencidly vznikaji tfemi zptsoby:

1. KdyZ anionty a kationty urcitého elektrolytu difunduji membranou rozdilnymi rychlostmi (v disled-
ku rozdilnych koeficientd permeability).
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2. Pasobenim fixovanych iontd: V&tSina cytosolickych bilkovin nese pfi fyziologickém pH 7,5 zédporné
néboje (na karboxylech RCOO- aminokyselinovych zbytku), které jsou vyvazovany hlavné ionty K*.
Vnitrobunééné koncentrace K+ je ve srovnani s koncentraci vn€jsi vysoka. Draselné ionty budou tedy
volné difundovat prostfednictvim draslikovych kanald z buriky, ale souc¢asné€ budou pfitahovany zpét
do bunky nedifuzibilnimi, v bufice fixovanymi anionty. Ve vysledné rovnovaze bude sila koncent-
ra¢niho gradientu Zenouciho K* z buiiky vyvaZovéna silou elektrického gradientu tdhnouciho drasli-
kové ionty zpét do buiiky. Anionty budou odpuzovany pfevahou vnitfnich fixovanych zapornych
nabojl a pfitahovany vnéjs$imi kladnymi néboji. Takovéto rozd€leni imobilnich (zapornych) a mobil-
nich (kladnych a zapornych) naboji vede ke vzniku tzv. Donnanova potencialu.

3. V_ vzniké hlavn€ aktivnim vylu¢ovanim (pumpovénim) vodikovych iontl z vnitfniho cytoplasma-
tického do vnéjsiho bunécného prostoru (zde jako vnéjsek plati také obsah vakuoly). K tomu docha-
zi ¢innosti membranovych enzym@ — H*-ATPas a H*-pyrofosfatas (posledné jmenované pouze
v tonoplastu) zvanych protonové pumpy. (Podobné mohou plsobit i jiné tzv. elektrogenni pumpy -
viz dale.) V  se miZe pfechodné stét negativnéjsi nez je jeho hodnota odpovidajici (vysoké) per-
meabilité K*, coZ se projevuje jako tzv. hyperpolarisace membrany. V dynamické rovnovaze je
kontinuélni ¢innost protonovych pump kompenzovéana tokem pozitivnich naboji do cytosolu nebo
negativnich z cytosolu. Rovnovdha mezi vysokou permeabilitou K* a ¢innosti protonovych pump
v membranéch je obvykle hlavnim faktorem, ktery stabilizuje V  rostlinnych membran (viz déle
Kanély pro K*). Za urcitych podminek miZe pfechodné nastat znacné zvyseni permeability mem-
brény pro anionty nebo pro Ca?*. To obvykle vyvola pifechodné vychyleni V_ k pozitivnim hodno-
tdm neboli depolarisaci membrany: anionty vytékaji z cytosolu nebo ionty Ca?* do ného vtékaji.

v,

Membranové potencidly se mé¥i pomoci sklenéné mikroelektrody. Pod mikroskopem se elektroda

Yw_ 2

vpichne do buiiky (mimo vakuolu) a referencni elektroda se umisti do vnéjsiho buné¢ného prostiedi.
Potencidlovy rozdil mezi obéma elektrodami se méfi citlivym voltmetrem. Normélni V_ plasmalemy
rostlinnych buné€k je asi —150 mV, ale jiné membrany jsou méné polarizované. Napf. V_ tonoplastu je

asi —20 mV. Cytoplasma je ve srovnani s apoplastem i vakuolou vZdy negativni.
4.4.3.3 Nernstiiv potencidl

Vztah mezi membranovym potencidlem a koncentraci iontli na obou stranich membréiny je mozné
kvantitativné vyjadfit pomoci Nernstovy rovnice. Ta ukazuje, Ze ve stavu rovnovahy budou ionty pro-
chézejici membranou distribuovény tak, Ze koncentracni hnaci sila (v naSem pfipad€ smérem ven) bude
v rovnovaze s elektrickou hnaci silou (smérem dovnitf). Pfi dosaZzeni rovnovahy elektrochemickych
potencialtl mezi dvéma kompartmenty, konkrétné vnitfnim (i) a vné€j$im (o), odd€lenymi membréanou,
bude platit:

w°+RTlna, +FEz =u°+RTlna, +FEz, D
kde u,° = konstantni vztaZny potenciél (viz Dodatek 1 — Chemicky potencial), R = plynova konstanta,
T = absolutni teplota [K], a = relativni aktivita (za idedlnich podminek ¢iselné shodna s koncentraci),
i(0) = vnitfni (vnéj§i) strana membrany, F = Faradayova konstanta, E = elektrické napéti, z, = pocet
naboji.

Z toho vyplyva, Ze
RT o)

E -E = In )

z, F

By
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Rozdil elektrickych potenciala (E, - E ) se nazyva Nernstav potencial ((E,) a cely vztah je zndm jako
Nernstova rovnice.
RT 23RT .,
nebo: AE, = log 3)
z; F

AE o)

I

In
z;F &y 10

Po nahrazeni konstant ¢iselnymi hodnotami miiZeme Nernstovu rovnici pro jednomocny kationt

a 25 °C dale zjednodusena takto:

40

AE, =59 log mV 4)

3G
Z rovnice vyplyva, Ze desetindsobny rozdil v koncentraci iontu (mezi obéma kompartmenty) odpovida
Nemnstovu potencidlu 59 mV, v pfipadé dvojmocného iontu 29,5 mV (a,/a, =10/ 1, log 10 = 1). To
znamen4, Ze membréanovy potencidl 59 mV udrZi (resp. vyvéZzi) desetindsobny koncentracni gradient
jednomocného iontu transportovaného difuzi.

4.4.3.4 Protonmotorickd sila

Hybnou silou transportl prostfednictvim prenasecl (viz PfenaSece) je transmembranovy gradient
elektrochemického potencidlu H* vznikly Cinnosti protonovych pump [A,*]. Tento gradient m4 sloz-
ku elektrickou [AE ] a koncentraCni [ApH] a vyjadiuje se v jednotkéch volné energie [kJ mol!] nésle-
dujici rovnici:

Au,r=FAE_+ 23R T log [H*]. / [H*], (5)

kde AE_ = membrénovy potenciil [mV], [H*] = koncentrace vodikovych iontd, ostatni symboly vysvét-
leny u Nernstova potencialu

Vyhodné je vyjadfovat Ap,* jako tzv. protonmotorickou silu (Ap, resp. pmf — proton motive
force) v jednotkach elektrického napéti. To je moZné, kdyZ obé strany rovnice vydélime Faradayo-
vou konstantou F, ¢imZ se jednotky volné energie zméni v milivolty:

Apt 23RT [H*]!
Ap = = AE_ + log
F F [H*]°

(6)

JelikoZ pH = -log [H*], vyraz log ([H*]/ [H*]°) se zjednodu$uje na —(pH' — pH°). Jestlize pH-pH° vyja-
dfime jako ApH, pak obecny vyraz pro protonmotorickou silu bude:

Awt 23 RT

Ap = = AE,_ -
F

log ApH (7

2,3 R T/F pti 25 °C =59 mV. PouZitim této hodnoty v pfedchozim vztahu (7) ziskdme rovnici pro pro-
tonmotorickou silu:

Ap = AE_-59 ApH (8)

Z rovnice vyplyva, Ze kaZdé jednotce transmembrinového rozdilu pH odpovida napéti 59 mV.
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Jak se protonmotoricka sila uplatiiuje v membranovém transportu ionti?

To ukazuji nasledujici priklady: Pfedpokladejme, Ze burika je v prostfedi 1 mM KCl a 1 mM sacharo-
sy. Pumpovani protont H*-ATPasou vytvoii membréanovy potenciil —120 mV a rozdil pH mezi vniti-
kem buriky a jejim prostfedim o velikosti 2 jednotek pH. Dosazenim téchto hodnot do rovnice (8)°
dostaneme: Ap = -120 mV - 59(2) mV =-238 mV . Kolik draselnych iontti miZe buiika pfijmout pou-
Zitim tohoto Ap? Vzhledem k tomu, Ze draselné ionty maji kladny naboj a membranovy potencial
uvnitf v burice je negativni, bude draslik transportovan prostiednictvim kanalt piisobenim elektrické
sloZzky Ap, ktera je rovna —120 mV. Pomoci Nernstovy rovnice (4) miZeme vypocitat, Ze vn€jsi kon-
centrace 1 mM K* a AE -120 mV budou v rovnovaze s vnitini koncentraci K* = 100 mM. Pisobenim
elektrické slozky Ap miiZe tedy vzniknout 100 nasobny transmembranovy gradient K*.

Protonmotoricka sila mtze také slouZzit k pfijmu sacharosy proti koncentracnimu spadu, obvykle
prostfednictvim symportového proton-sacharosového pfenaSece (viz Sekundarni aktivni transport).
JelikoZ sachar6za je transportovana spolecné s protonem, mohou byt pfi jejim transportu vyuZity
obé slozky gradientu elektrochemického potencidlu (v naSem pfipadé —238 mV). Vypoctem lze zji-
stit, Ze vnéjsi koncentrace sacharosy ImM a Ap -238 mV budou v rovnovaze s vnitini koncentraci
sacharosy 10 M. Ve skutec¢nosti, kdyZ by v tomto pfipadé koncentrace sacharosy dosahla urcité kri-
tické urovné, difundovala by zpét z buiiky a regulacni mechanismy by v membrané ¢innost pfena-
Sece potlacily.

4.4.3.5 Pumpy

Pumpy pfitomné v rostlinnych buiikdch jsou membranové bilkoviny enzymového charakteru, které
hydrolysuji ATP nebo pyrofosfat a pomoci uvolnéné chemické energie transportuji ionty vodikové
(H*), vapenaté (Ca?*) a sodné (Na*) jakoZ i n€které latky organické z jedné strany membrany na dru-
hou. Charakterizovany jsou jako elektrogenni a elektroneutralni. Cinnosti elektrogennich pump
dochazi k ¢istému pohybu naboje pfes membranu, elektroneutrdlni pumpy takovyto pohyb naboje
nezpusobuji. Elektrogennim transportem kationtd z vnitfniho do vnéj$iho bunééného prostoru se
vytvafi negativni membranovy potencial - vnitini prostor se stava elektronegativni (viz Membréno-
vy potenciél a Protonmotoricka sila). Pumpy pohénéji aktivni membranovy transport klasifikova-
ny jako primarni.

Protonova pumpa plasmalemy: P-H*-ATPasa

P-H*-ATPasa je polypeptid (molekulova hmotnost asi 100 kDa), ktery na vnitini strané plasmalemy
hydrolyzuje ATP a H* pfenasi (pumpuje) na vnéjsi stranu membrany (obr. 6). Vznikla protonmotoric-
ka sila pohéni rizné pfenaSece (viz déle) a prostfednictvim V_ podporuje transport ionti pies kanaly.
P-H*-ATPasy maji také dalsi funkce: a) Vlivem auxinu se vice exprimuji a okyseluji bunéénou sténu
(na pH 5,5 aZ 5,0) a tim umoZiuji expansni rust buné€k (viz Fytohormony). b) Odcerpavaji prebytecné
vodikové ionty z cytosolu a prispivaji ke stabilité cytosolického pH, jeho obvykl4 hodnota je 7,0-7,5.
c) Podileji se na schopnosti kofenti okyselovat piidu. (K tomu dochézi i respiraci kofend.)

P-H*-ATPasa funguje tak, Ze pfechodné vaZze ATP. Vznikl4 vazba acyl-fosfat se hydrolysuje, ¢imz se
uvoliiuje energie pohanéjici reakéni cyklus pumpy. Dochézi ke konformacnim zménam molekuly, pfi
kterych je aktivni misto s navdzanym H* exponovano na strané apoplastu a H* tam disociuje.

Aktivita pumpy je regulovana nékolika zpisoby. Jeji zvySeni je vyvolano fosforylaci autokatalytické
domény na konci C (COOH) polypeptidového fetézce a navazanim dvou molekul specifickych bilko-
vin na tuto doménu. Auxin (viz Fytohormony) zvy3uje aktivitu pumpy prostiednictvim jeji zvySené
genové exprese.
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Vapnikova pumpa: Ca?*-ATPasa

Véapnikové pumpy jsou pfitomné v plasmalemé, endoplasmatickém retikulu, membrané chloroplastt
a v tonoplastu. Strukturné jsou podobné P-H*-ATPasdm. Pomoci energie uvolnéné hydrolysou ATP
pumpuji Ca?* z cytosolu a zpusobuji, Ze jeho koncentrace tam je velmi nizka (0,1-1,0 uM, viz Vapnik).
Nizké koncentrace vapniku v cytosolu je udrZovéana proti jeho silnému elektrochemickému potencialu
v apoplastu, vakuole a endoplasmatickém retikulu. Malé zmény cytosolické koncentrace Ca?* silné
ovlivnuji aktivitu mnohych enzymii (viz Pfijem a pfenos signall). T€chto zmén je dosaZeno 1) regula-
ci kanald, kterymi véapnik difunduje do cytosolu (viz Kanély) a 2) regulaci aktivity pump, které vapnik
z cytosolu odcerpavaji.

Vakuolarni H+-ATPasa

Tato protonovéa pumpa, pfitomna v tonoplastu, pumpuje protony, uvolnéné pfi hydrolyse ATP, do vaku-
oly a tim ji okyseluje na pH blizké 5 a Casto i niZsi. Strukturné a funkéné se od ATPas plasmalemy lisi.
Podoba se ATPsyntasam chloroplastl a mitochondrii (ebr. 6 a 46).

Vakuolarni H*-pyrofosfatasa

Je to pomémé jednoduchy enzym tvorfeny jedinym polypeptidem (obr. 6). Protony uvolnéné pfi hyd-
rolyse anorganického pyrofosfatu (PP,) pumpuje do vakuoly a do Golgiho cisteren. Je specificka pro
rostliny.

Vakuolarni transportéry ABC (ATP-binding cassette)

Tyto pumpy, pfitomné v tonoplastu, transportuji riizné sekundarni metabolity, napf. flavonoidy (viz
Sekundarni metabolismus), produkty rozkladu chlorofylu a nékterd xenobiotika (viz Fyziologie stresu
— Xenobiotika) do vakuoly.

4.4.3.6 Prenasece

Prenasece jsou membranové transportni bilkoviny katalysujici pohyb anorganickych ionti a jednodu-
chych organickych molekul pfes membranu. VeétSina rostlinnych pfenaseci funguje tak, Ze v nich
dochazi ke spfazeni sestupného (exergonického) toku protont se vzestupnym (endergonickym) tokem
solutil. Tok solutu katalysovany pfenaSe¢em ve stejném sméru jako tok H* se nazyva symport. JelikoZ
protony tecou pasivné smérem do cytosolu, symportni pfenaSece normalné energetizuji pfijem solutu
bud z vnéjsiho prostfedi nebo z intercelularnich kompartmentd. Tok solutu katalysovany pfenaSeCem
proti toku H* se nazyva antiport. Pfi ném dochézi k vymeéné solutf za protony. Pfi symportu i antiportu
se protonmotoricka sila prevadi v elektrochemicky potencial transportovanych solutti. Membranovy
transport katalysovany symportovymi a antiportovymi pfenaSeci (symportery a antiportery) probiha
diky cirkulaci protoni membranou. Oznacuje se jako sekundarni aktivni transport. (Primarni aktiv-
ni transport je zavisly na ¢innosti pump.) Nékteré pfenaSece katalyzuji i pasivni membréanovy transport,
ktery byva oznaCovan jako usnadnéna difuze (faciliated diffusion), ackoliv se difuzi podoba jen v tom,
Ze transport latek probiha po spadu elektrochemického potenciilu bez spotfeby dalsi energie.

Charakteristické znaky: Sekundarni aktivni transport membranovymi prenaSeci ma tyto charakteris-
tické znaky: (1) Je pohédnén metabolickou energii v podobé protonmotorické sily. (2) Je selektivni - sub-
stratové vysoce specificky. (3) MiZe probihat proti koncentraénimu spadu. (4) Vyznacuje se satura¢ni
kinetikou, tj. hyperbolickym vztahem mezi rychlosti transportu a koncentraci transportovaného solutu
(obr. 33). Tento vztah miZe byt v mnoha pfipadech vyjadfen rovnici Michaelise a Mentenové.

Uplatnéni: PfenaseCe maji centrdlni tlohu zejména pfi absorpci Zivin z pidy, transportu fotosyntata,
ukladani zasobnich latek a pfi jejich mobilizaci.
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Obr. 33. Aktivni transport a difuze solutu v zévislosti na jeho koncentraci. Pfi velmi nizkych koncentracich se rychlost
aktivniho transportu zvySuje proporcionalné se stoupajici koncentraci, zatimco pfi vysokych koncentracich se postupné
zpomaluje, aZ dosdhne maximalni rychlosti (V__ ).

Regulace: Cinnost pfenaseci je regulovana na tirovni transkripce pisobenim nadbytku nebo nedostat-
ku substratu (napf. ur¢ité mineralni Ziviny nebo fotosyntatu). Transkrip¢ni aktivita vedouci k syntéze
prenasecové bilkoviny se na nékolik minut aZ hodin silné€ zvysi, kdyZ je rostlina poté, co hladovéla,
zésobena prisluSnym substratem. Pfi sniZovéni rychlosti transportu a akumulace soluti se miZe uplat-
Hovat regulace posttranslacni.

4.4.3.7 Kandly

Kanaly jsou transmembranové bilkoviny, které funguji jako selektivni péry membréany. V rostlinnych
burik4ch existuji rizné druhy iontovych kanéli v&etné kanali do rizné miry specifickych pro K+, Ca?*,
Cl- a malat (kyselinu jablecnou, viz Fotosyntéza — Rostliny CAM) a kanély pro vodu. Hnaci silou
pohybu iontd kandlem je gradient jejich elektrochemického potencialu.

Priichodnost kanala je regulovdana mechanismem fungujicim jako molekularni branka, ktera se na
podnét uritych signala otvira a zavird. Nékteré branky reaguji na zménu membranového potencialu,
jiné na podnéty, jakymi jsou vapenaté ionty, pH, svétlo nebo fytohormon. Kandlem muZe projit 10° —
108 iontd za sekundu. Pro srovnéni: obrat (turnover) pump je fadové 10? molekul . sec! a obrat pfena-
Seci asi 103. sec’!. Témto rozdilim odpovidaji rozdily v koncentraci jednotlivych druht transportéri:
Ctvere¢ni mikrometr membrany obsahuje nékolik set aZ nékolik tisic pump, ale jen 1 aZ 10 kanald. Tok
iontd kanalem je tak silny, Ze lze méfit jeho elektrickou vodivost a stanovit jeho transportni kapacitu.
Takové méfeni lze provést metodou ,,patch clamp®. Kanaly se stfidavé otviraji a zaviraji (obr. 34, 35).

Kanaly pro K*

Vnitrobuné¢na koncentrace draselnych iontd, ovliviiujici mnohé Zivotné dileZité funkce rostlinné buriky,
je regulovana pfedevSim prostfednictvim zvlaStnich draslikovych tzv. rektifika¢nich kanald, které jsou
aktivovany ur¢itymi membranovymi potencialy. (Za nedostatku drasliku v pidé€ se zvySuje také aktivita
pfenaSect drasliku.) V plasmalemé existuji kanaly pro pohyb draselnych iontii smérem do cytoplasmy
(tzv. pritokové rektifikacni kanaly, inward rectifiers) a kanaly pro pohyb smérem z cytoplasmy (tzv. vyto-
kové rektifikacni kandly, outward rectifiers). Prichod ionti kanaly je méfen jako elektricky proud.
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Obr. 34. Méfeni elektrického proudu prochézejiciho iontovymi kanaly pomoci metody ,,patch clamp*. Sklenéna pipeta
o prumérem $pic¢ky asi 1 mm, obsahujici elektrodu a elektrodovou kapalinu, je uvedena ve styk s membranou
izolovaného protoplastu (viz kap. o izolovanych protoplastech) nebo buné¢né organely (napt. vakuoly). Slabym sanim
prilne membrana k tsti pipety a jeji ¢ast (patch) mizZe byt z protoplastu odtrZzena. Koncova ¢ast pipety ma funkci
jakési svorky nebo drzéku (clamp). Proud prochazejici iontovymi kanaly pfitomnymi v takto izolovaném kousku
membrany miiZze byt po pfisluiné amplifikaci méfen.

K aktivaci rektifikaCnich kanéli dochazi jen pfi napétich, kterd jsou niZsi nez E, v pfipadé proudu smé-
fujiciho dovnitt a vy3si neZ E, v pfipad€ proudu smétujiciho ven. E, vyjadfuje rovnovéhu potenciala K*.
Definuje elektrické napéti, pfi kterém proud pro dany iont je ve stavu zvratu mezi smery dovnitf a ven.
V tomto bod€ je E, funkci koncentra¢niho rozdilu iontu na obou stranach membrany.

Rektifika¢ni kandly funguji jako ventily, umoZfiujici, aby proud prochézel jen jednim smérem. Mem-
brdnovy potencidl stabilizuji pfi pomé&mé negativnich hodnotich v oblasti E,. Pro bufiku v 1 mM
roztoku draselnych iontd s cytosolickou koncentraci K* 100 mM je E, rovno -120 mV. Jestlize jiné
kanaly nebo elektrogenni transportéry depolarisuji membranu na hodnotu pozitivn€jsi nezZ -120 mV,
vytokové rektifikacni kandly se oteviou. Vytok K* zabrani dalSi depolarizaci. Pritokové rektifikacni
kanély jsou oteviené jen pfi potencidlech negativnéjSich neZ E, (tj. pfi hyperpolarisaci). V pfipadé, kdyZz
membréna je depolarizovana nebo kdyZ extracelularni koncentrace K* je nizsi nez asi 1 mM, draselné
ionty museji byt do buriky aktivné transportovany prenaseci.

Rektifika¢ni kandaly jsou regulovany nejen membranovym potencidlem, ale i dal$imi faktory. Napf. ve
svéracich burikdch priduchi jsou vytokové kandly aktivovany malym zvySenim cytosolického pH,
které miZe byt vyvolano fytohormonem ABA (viz Pohyby rostlin — Nastie).

Kanaly pro Ca*

Vapnikové kanély, pfitomné v plasmalemé, tonoplastu, ER a dalSich membrénéach, umoZiiuji transport
vapenatych iontl do cytosolu. Zvyseni koncentrace Ca?* v cytosolu je soucasti pfenosu signalii v buiice
(viz Pfijem a pfenos signél). Vapnikové kanaly jsou aktivovany depolarizaci membrény plisobenim
raznych regulacnich signéld. Tyto signdly mohou byt vypnuty a nekontrolovany pfitok Ca?* do cytoso-
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Obr. 35. Méfeni elektrickych proudi iontového kanalu v membrané protoplastu z parenchymatické buiiky kofene
je€mene (pA = pikoampéry). O = kandl otevieny, Z = zavieny.

lu miZe byt zastaven aktivaci vytokovych rektifikacnich kanald pro K*. (Vytok draselnych iont zpt-
sobi polarizaci membrany.) Tato aktivace miiZe byt vyvoldna zvySenou koncentraci Ca?*.

Metodou patch clamp byly v membranach zjistény i zvlastni vapnikové kandly, které se aktivuji zmeé-
nou mechanického pnuti membrany (angl. stretch activated). Pfedpoklada se, Ze funguji jako sensory
v prvni fazi prenosu tlakovych signald.

Plasmalemové kanaly pro anionty

Aniontové kandly, zvlasté pro Cl-, jsou v plasmalemé rostlinnych bunék vSudypfitomné. UmoZiiuji
vytok soli z buiiky pfi tpravé turgoru (napf. ve svéracich buiikdch priiduchil) a slouZzi k depolarisaci
membriny pisobenim urcitych stimuld.

Vakuolarni kanaly pro malat
Témito kanaly je transportovén malat (kyselina jable¢na) z cytosolu do vakuoly v rostlindch s fotosyn-

tézou CAM (viz Fotosyntéza). Transport malatu do vakuoly je pohdnén negativnim potencidlem cyto-
plasmy.

Aquaporiny

Aquaporiny jsou vodni kanidly umozZiujici rychly pohyb vody pfes plasmalemu a tonoplast (viz Rost-
lina a voda).

4.5 Absorpce mineralnich Zivin z pady a cesty jejich transportu v rostliné

Minerélni Ziviny obsaZené v pidnim roztoku jsou spolu s vodou absorbovany kofeny, s nimiz se dosta-
vaji do styku trojim zplsobem: (1) difuzi iontd, (2) hromadnym tokem piidniho roztoku a (3) pronika-
nim kofenii do novych oblasti pidy. Na prvni fazi absorpce se podili kontaktni vyména iontu, kterd
probiha pfi styku kofenovych vlaskl s ptidnimi koloidnimi ¢asticemi: Dychajici kofeny produkuji oxid
uhlicity, ktery reaguje s vodou za vzniku kyseliny uhlicité a ta disociuje na vodikové kationty a hydro-
genkarbonatové anionty (HCO,). Vodikové kationty se vyménuji za kationty (napf. K*) vazané na
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padni ¢astice. Hydrogenkarbonatové anionty se vymeénuji za anionty volné pfitomné v ptidnim rozto-
ku. Ionty se z kofenového povrchu dostavaji difuzi, iontovou vyménou a hromadnym tokem nejpr-
ve do bunécnych stén kofenovych vlaski a dalSich epiderméalnich bunék a odtud se pohybuji v radial-
nim sméru do xylemu. Postupuji paralelné s vodou symplastem a apoplastem (viz Rostlina a voda, obr.
26 a 27). Do symplastu vstupuji jiz v kofenovém vlasku, nebo az pted Caspariho prouzky, které jsou
pro n¢ neprostupné. Vstup do symplastu se prevazné dé€je aktivnim transportem, ktery je rostlinnymi
bunikami selektivné regulovan. Caspariho prouzky zajiStuji, Ze proud ionti v apoplastu projde touto
selekei.

V xylemovém parenchymu jsou minerdlni ionty aktivné transportovdny ze symplastu do buné¢nych
stén a odtud se jejich roztok dostava do vnitfniho prostoru cév a cévic. Xylemem se minerdlni ionty
pohybuji do nadzemnich ¢€asti rostliny transpira¢nim proudem. Jim a na néj navazujici difuzi a aktiv-
nim transportem se dostavaji do pfilehlych Zivych bunék stonku nebo kmene. VEtSina mineralnich iontt
je ale vedena do listi. Zde se cévni svazky jemné vétvi a ionty z nich prestupuji do okolniho pletiva.
Prebyte¢né mineralni ionty v listech, zvl. v listech starSich, pfechézeji do floemu, tj. do sitkovic, a jimi
jsou vedeny do téch organt, kde jich je nejvice zapotfebi: do rostoucich listid, plodi a z4dsobnich orga-
nil nebo zpét do kotfent.

Pro absorpci minerélnich Zivin a vody z piidy ma velky vyznam struktura kofenového systému a jeho
sorpéni povrch, ktery je pozoruhodny, v mnoha pfipadech obrovsky. Napt. celkovy sorpéni povrch
kofent a kofenovych vlaski jedné rostliny Zita je asi 100 m2. Jen diky velkému povrchu kofeni mize
rostlina ziskavat mineralni Ziviny z piidniho roztoku, ve kterém je jejich koncentrace ¢asto velmi nizka.

4.6 Mineralni Ziviny: jejich dostupnost a asimilace

Dostupnost mineralnich Zivin v pidé€ je déna jejich celkovym mnoZstvim a jejich chemickym stavem.
Ten do zna¢né miry zévisi na pfitomnosti ostatnich sloZzek pidy a na ptidnim pH.

Co ve fyziologii rostlin rozumime slovem asimilace? V $ir§im smyslu ,,pfipodobnéni* resp. ptizptso-
beni anorganickych sloZek vnéjsiho prosttedi vnitfnimu prostfedi rostliny. V uz§im smyslu (a jen v urci-
tych pripadech) tvorbu latek télu vlastnich z latek vnéjsiho prostredi (t€lu cizich).

Neékteré minerdlni Ziviny, pfijaté kotfeny, napf. K*, Cl-, zlstavaji v rostliné v tom stavu, v jakém byly
pfijaty. Jiné, napt. PO >, Fe*®* a Ca?, jsou pifimo (z véts$i nebo mensi ¢asti) zaclenény do organickych
molekul. Dusiénan a siran museji byt nejprve redukovény a teprve poté mohou byt metabolicky vyu-
Zity. Redukce obou aniontd je energeticky velmi naro¢na.

Dusik

Dostupnost

Dusik je nedostatkovou Zivinou mnoha pid. Rostliny jej pfijimaji v podobé dusi¢nanovych nebo amo-
niovych iontd. V pidé, kterd neni pfili§ kyseld nebo zaplavend vodou, je anorganicky dusik pfitomen
pievdzné jako NO;, protoZe NH,* je snadno oxidovén nitrifikacnimi bakteriemi na dusi¢nan. Amonio-
va forma miZe prevladat v ptidach s nizkym pH nebo v pldéch s nizkym obsahem kysliku.

Nekteré rostliny ziskavaji dusik pomoci symbiotickych prokaryontl (rod Rhizobium, actinomycety,
sinice) ze vzduchu, a to ve formé NH,* (viz dale).

Asimilace

Dusi¢nanové anionty pfijaté rostlinou museji byt redukovany na amoniové ionty, nebot jen v reduko-
vané form&€ miZe byt dusik metabolicky vyuZit. Amoniové ionty, at jiZ pfijaté z pidy, nebo vzniklé
redukci dusi¢nanu, se v§ak v rostliné nemohou hromadit, protoZe pfi vys$si koncentraci puisobi toxicky.
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Rostlina je proto schopna rychle je metabolicky zpracovat. Pfiinou jejich toxicity je to, Ze pfi vySsi
koncentraci sniZuji pH buiiky: rovnovdha NH,* <> NH, + H* je posunuta doprava.
Redukce dusi¢nani v rostlinach probiha podle suméarni rovnice:

NO, + 8 elektroni + 10 H* —— NH,* + 3 H,O

Je zfejmé, Ze pfi redukci se spotfebovava vice vodikovych iontl neZ elektronti. To miZe mit za nésle-
dek zvyseni pH (pfebytek OH- ). ZvySovani pH by pro rostlinu bylo letélni, pokud by neméla moZnost
deficit vodikovych iont néjak vyrovnat. Polovina chybéjicich H* je ale kompenzovana pfi zabudova-
ni NH,* do aminokyselin, protoZe na kaZdy spotfebovany NH,* pfipadne jeden uvolnény H*:

NH,* + —COOH — —CONH, + H,0 + H*
(—COOH = koncova ¢ast molekuly kyseliny glutamové)
(—CONH, = koncova ¢ast molekuly glutaminu — viz obr. 36)

Neutralizace druhé poloviny OH- se uskute¢fiuje riznymi zpisoby. Rasy, vodni angiospermy a kofeny
suchozemskych rostlin absorbuji vodikové ionty z vnéjsiho prostfedi nebo vyluéuji OH- do prostredi.

V nadzemnich ¢astech rostlin jsou chybéjici H* nahrazovany kyselinou jable¢nou, kter je produkova-
na z cukru ¢i Skrobu nebo vznika fotosyntetickou fixaci oxidu uhli¢itého. To je biochemicky mecha-
nismus zajistujici v bunikdch konstantni pH. Jeho i¢innost je zv1ast vysoka u rostlin, které kyselinu jab-
leCnou syntetizuji vazbou CO, na fosfoenolpyruvat enzymem PEP karboxylasou (viz Fotosyntéza).
Fixaci CO, na fosfoenolpyruvat vznika oxalacetat (kys. oxaloctovd), prekursor kyseliny jableCné.
Zv1astni ucinnost a vyhodnost tohoto mechanismu spo¢ivd mimo jiné v tom, Ze aktivita PEP karboxy-
lasy vzrasté se vzristajicim pH.

Cést jable¢nanovych iontd vzniklych pfi uvedeném neutralizalnim procesu je transportovana spolu
s draselnymi ionty do vakuoly, nebo floemem zpét do kofent. Tim je zabranéno pfiliSnému sniZeni
osmotického potencidlu v bunikdch nadzemni ¢asti rostliny. V kofenech je kyselina jable¢né dekarbo-
xylovéna na kyselinu pyrohroznovou a draselné ionty spolu s dusi€énanovymi a dal§imi anionty se vra-
ceji zpé€t do nadzemni ¢4sti rostliny. Redukce dusi¢nanu probihd ve dvou samostatnych a odd€lenych
reakcich. Prvni reakce je katalyzovéna nitratreduktasou (NR), kterd pfenasi 2 elektrony z NADH za
vzniku NO," (dusitanu), NAD* a H,O. Tato reakce probiha v cytoplasmé.

NO- + NADH + H* (NR) NO,”+ NAD*+H, O

Druhou reakci, katalyzovanou enzymem nitritreduktasou, je dusitan redukovan na NH,*. Tato reakce
probihé v chloroplastech list{i nebo v leukoplastech koreni. Pfi redukci NO,~ na NH,* v listech se spo-
tfebuje 6 elektronti uvolnénych pfi §t€peni molekul vody a pfenesenych necyklickym elektronovym tran-
sportnim systémem na ferredoxin (viz Fotosyntéza). Z ferredoxinu jsou elektrony pfeneseny na NO,-,
ktery je redukovan za soucasné spotieby 8 H*. Pravé v tomto procesu dochazi k Cisté spotfebé 2 H*:

NO,” + 6 Fd (Fe**) + 8 H* —— NH,* + 6 Fd (Fe**) + 2 H, O

Ferredoxin je hlavnim donorem elektronii v listech. V kofenech je timto donorem pravdépodobné
NADPH produkovany pentosovym cyklem (viz Respirace).

Redukce dusitanu na amoniak tedy vyZaduje velké mnoZstvi energie. Nitritreduktasy je v rostlinnych
burikéch asi 10 krét vice neZ nitratreduktasy, takZe dusitanové ionty se v rostlindich normélné nehro-
madi. To je pro nas — spotfebitele — dileZité, nebot dusitany se mohou v lidském zaZivacim ustroji
meénit na karcinogenni slou€eniny.
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At jiz byl NH,* pfijat z pidy nebo vznikl redukci nitratu, v Zadném pletivu se nehromadi. Ve vétSim
mnoZstvi by plsobil toxicky, proto musi byt rychle zabudovan do organickych sloucenin.

Vstup anorganického dusiku do organickych sloucenin

Amoniovy dusik je pfenesen na molekulu kyseliny glutamové za vzniku amidu glutaminu (obr. 36). Glu-
tamin vznikd aminaci karboxylové skupiny kyseliny glutamové (té vzdalenéjsi od aminoskupiny). Gluta-
min je jednim z nejdileZit€jSich rostlinnych amidd. Reakce, kterou vznika z kyseliny glutamové, je kata-
lyzovéna enzymem glutaminsyntasou a probiha v chloroplastech listii nebo v leukoplastech korenu.
JelikoZ tato reakce vyZaduje jako substrat kyselinu glutamovou, musi existovat mechanismus, kterym
je kyselina glutamova syntetizovdna. Timto mechanismem je reakce, katalyzovana glutamatsyntasou.
Glutamatsyntasa pfenasi aminoskupinu glutaminu na karbonyl kyseliny a-ketoglutarové za vzniku
dvou molekul kyseliny glutamové. Tento redukéni proces vyZaduje 2 elektrony, které jsou pfeneseny ze
dvou molekul ferredoxinu v chloroplastech, nebo z NADH ptipadné NADPH v leukoplastech nefoto-
syntetizujicich bunék. Jedna molekula glutamatu mize slouzit k obnoveni prvni reakce, zatimco druhd
muZe byt vyuZita k syntéze bilkovin, chlorofylu, nukleovych kyselin, atd. Kyselina glutamovd mutze
predat svou aminoskupinu kyselin€ oxaloctové za vzniku kyseliny asparagové. Na tu miZe byt dale pfe-
nesena aminoskupina z glutaminu za vzniku asparaginu.

Funkce glutaminu

Glutamin ma kli¢ovou tlohu v reakci, kterou vznikaji aminokyseliny, a sou¢asné je i zasobni formou
dusiku v mnoha druzich rostlin. Hromadi se napf. v bramborovych hlizach, v kofenech fepy, mrkve
a fedkvicky. Pfi rozkladu bilkovin ve stdrnoucich listech je glutamin syntetizovan z kyseliny glutamo-
vé a uvolnénych amoniovych iontd. Glutamin je pak transportovan floemem do mladsich listd, kofend,
kvétd, semen a plodi, kde dusik miZe byt znovu metabolicky vyuZit. Glutamin miZe byt pfimo zabu-
dovén do bilkovin, jako jedna z 20 aminokyselin. (Soucasné je amidem i aminokyselinou.) Glutamin,

PEP + HCO; ﬁ' P

‘iOOH AMP +PPi AP GOOH GOOH
H NH2 H NHZ ([:=O
élin Hy = CH,
(I'lj-NHz COOH COOH
lo) aspartat oxalacetat
asparagin OOH
=0
H, KG
Hy
COOH ATP ADP + p OOH OOH COOH COOH
HJI:NHZ N HENH; \ HCNH, HENH,
= = CH H + H
R H, 2 + 2 elektrony 2 2
NH4 + ?H HZ H2 H2
2
COOH e ~NH; OOH OOH
glutamat glutamat glutamat

Obr. 36. Vstup anorganického dusiku (amonia) do organickych slou¢enin. PEP = kyselina fosfoenolpyrohroznova,
KG = kyselina a-ketoglutarova.
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kyselina glutamova a kyselina asparagovd mohou slouZit jako donor aminoskupiny v transaminacnich
reakcich. Transaminaci mohou vznikat aminokyseliny z dalSich ketokyselin (napfiklad z kyseliny pyro-
hroznové alanin).

Rostliny syntetizuji mnoho druhii aminokyselin, které se nevyskytuji u Zivocichd. Vedle 20 amino-
kyselin v€etné 2 amidd, které jsou ptitomné v bilkovinach, byly v rostlinich zji$tény stovky nebilko-
vinnych aminokyselin. Funkce téchto nebilkovinnych aminokyselin v rostlinich je vétSinou nezndma.
Neékteré z nich jsou toxické pro hmyz, savce nebo jiné rostliny, coZ svédci o jejich ochranné funkci.

Dusik je obsaZen v mnoha Zivotné diileZitych slouceninich a spolu s uhlikem, kyslikem, vodikem, sirou
a fosforem je zakladni stavebni slozkou bilkovin a nukleovych kyselin.

Fosfor

Dostupnost

Po dusiku druhou, rist rostlin nejéastéji limitujici, pidni Zivinou je fosfor. Dostupnost fosforu v pudé
je zna¢né ovlivnéna hodnotou pH pudniho roztoku a pfitomnosti hliniku, Zeleza a vapniku. Pfi nizkém
pH se tvofi té€Zce rozpustné fosforeCnany hliniku a Zeleza, v alkalickych pidéach se tvofi nerozpustny
fosforeCnan vapenaty. Fosfor tvofi s vapnikem tfi druhy soli podle pH: dobfe rozpustny primarni fos-
fore¢nan Ca(H,PO,), , slab€ rozpustny sekundérni fosfore¢nan CaHPO, a téméf nerozpustny tercidrni
fosfore¢nan Ca,(PO,), .

Asimilace

Z pidy je pfijiméan jako (ortho)fosforecnan a v této formé vstupuje do organickych sloucenin prostted-
nictvim fosforyla€nich reakci, ve kterych reaguje s ADP za vzniku ATP. Jsou 3 typy téchto reakci:

1 — fotofosforylace (v chloroplastech), 2 — substratova fosforylace (v cytosolu) a 3 — oxidacni fosfo-
rylace (v mitochondriich). Z ATP je fosfat pfenasen do dalSich organickych molekul a stiva se soucésti
fosforecnych esterti cukrii, nukleotidd, nukleovych kyselin, fosfolipidi, fosfoproteint a dalsich latek.

Sira

Dostupnost

Sira je absorbovéna v podobé dvojmocnych siranovych aniontd (SO,*), které jsou v pid€ iontove vaza-
ny na koloidni ¢astice a mohou byt snadno uvolnény iontovou vyménou. Jednim ze zdroji sulfatd je
vzdudny SO,, ktery se s deSt€m a sn€hem dostava do puidy.

Asimilace
Sulfét prijaty rostlinou musi byt redukovén na sulfid. Proces této redukce je dvojstupiiovy a spotiebo-
véava se v ném ATP.

SO — §*

Mnohé kofeny si redukuji ¢ast ptijatého sulfatu pro vlastni potiebu, ale vétSina sulfitu je redukovana
v chloroplastech listd. Sulfidicka sira vznikl4 touto redukci je inkorporovéna do aminokyselin (cyste-
in, methionin) a s nimi do bilkovin, v jejichZ molekuldch vytvari pficné sulfidické vazby, které spolu
s peptidickymi a vodikovymi vazbami stabilizuji bilkovinnou strukturu. V. mnoha enzymech a v koen-
zymu A je soucasti thiolovych skupin (-SH). Ve vazbé se Zelezem (Fe-S) je pfitomna v enzymu ferre-

doxinu, ktery ma dileZitou tlohu ve fotosyntéze a v metabolismu dusiku.

Draslik

Dostupnost

Po dusiku a fosforu je draslik tfetim nejCastéji nedostatkovym biogennim prvkem v pud€. Je v ni obvy-
kle pfitomen v troji podobg: jako pevné€ vdzany, vyménitelny a rozpustny. Pfesto, Ze ho v pade byva
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zna¢né mnozstvi, nejvetsi jeho Cast je pevné vazana a pro rostliny nedostupna. Pokud je vadzan na kolo-
idni ¢astice, miZe byt z jejich povrchu snadno uvolnén iontovou vymeénou.

Asimilace

V rostlinnych buiikach se hromadi ve zna¢ném mnozstvi jako monovalentni kationt. Jeho koncentrace
uvnitt buiiky miize byt az 1000 krat vyssi nez ve vnéj$im prostfedi. Draslik zna¢né ovliviiuje osmotic-
ky potencial buiikky a ma dileZité osmoregulacni funkce (napf. pii regulaci priduchu). Je také aktivato-
rem nékterych metabolickych procesi.

Vapnik

Dostupnost

Ve vétSin€ pud je obsah vapniku pro rust rostlin postacujici, ale kyselé piidy s hojnymi srdZkami musi
byt Casto vapnény (smési CaO a CaCQO,), aby se zvySilo jejich pH. V pidé je vapnik obvykle poutin
jako kationt k jilovym ¢asticim, ze kterych miZe byt snadno uvolnén iontovou vyménou.

Asimilace

Véapnik se od ostatnich biogennich prvki znacné lisi zpisobem, jakym je v rostliné transportovén
a distribuovan. To souvisi se skute¢nosti, Ze jeho koncentrace v cytoplasmé je udrZovana na velmi nizké
urovni (pod 1mM), coZ je nutné, neméa-li dochazet k tvorbé nerozpustnych vipenatych soli ATP a dal-
Sich fosfatd. Pri absorpci vapniku kofenovym systémem se ho jen velmi malo pohybuje symplastem,
prakticky vSechen se pohybuje apoplastem a je otdzkou, jak pfekonédva prekazku v podob€ Caspariho
prouzki. Pfedpoklada se, Ze (mimo jiné) zvlastnimi priichody v endodermis — tam, kde v blizkosti kore-
nové $picky pfes endodermis proraZeji sekundami kofeny. Vapnik se ¢asto hromadi ve vakuoléch a tvofti
tam krystaly Stavelanu, nebo tam je uskladnén jako mélo rozpustny uhli¢itan, fosfore¢nan ¢i siran.
V zna¢ném mnoZstvi je pfitomen také v endoplasmatickém retikulu a v bunéénych sténach, kde je ¢as-
tecné vazan jako pektinan. Pfi buné¢ném déleni je potfebny pro tvorbu stfedni lamely v pifepazce, ktera
vznik4 mezi sousednimi butikami. Nutny je také pro normélni funkci bunéénych membran, pravdépo-
dobné pro vazbu mezi fosfolipidy a mezi fosfolipidy a bilkovinami. DiileZitou dlohu ma pfi pfenosu
signdld v bunice (viz 11.2).

Horcik

Dostupnost

V pudéch je hof¢ik méné hojny neZ vapnik, ale pfesto je ho obvykle dostatek. Podobné jako vapnik se
vaZe na jilové Castice, ze kterych miiZe byt uvolnén iontovou vyménou.

Asimilace
Hoi¢ik je soucésti molekuly chlorofylu. Kromé toho tvofi chelatovy komplex s ATP a ADP, coZ je jedna
z jeho zakladnich funkci ve vSech organismech.

Zelezo, mangan, méd, zinek, molybden a nikl

Dostupnost

Pri nizkém pH (kolem 5 a niz8im), jehoZ pri¢inou byvaji kyselé desté, maji piidy casto zvySenou koncent-
raci rozpustnych forem Fe, Mn, B, Cu, Zn a nebiogenniho Al. Ur¢ité druhy rostlin to nesnaseji. ZvI4st
negativné na rist a vyvoj nékterych druhii zemédélskych plodin plisobi zvysena koncentrace hliniku. Na-
proti tomu pri vy$S§im pH (nad 6) mohou nékteré rostliny trpét nedostatkem Fe, Mn, Cu a Zn. V tako-
vych podminkach ionty téchto kovil reaguji s hydroxylovymi ionty a sriZeji se v podobé nerozpustnych
hydratd oxidd. Piikladem toho je Zelezita (trojmocné) forma Zeleza, Cervenohnédy oxid (rez):

2 Fe* + 6 OH- — 2 Fe(OH), —> Fe,0, . 3 H,0
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Tyto mikroelementy se mohou udrZet v rozpustném stavu jako chelaty. Na vapenitych pidach je ¢ast
Fe, Cu, Mn a Zn vazana v organickych chelatech produkovanych mikroorganismy. Nedostatek Zeleza
na vépenitych ptidach se projevuje chlorosou (nedostatecnou tvorbou chlorofylu). KdyzZ je ptuda pro-
vzdusnénd, necheldtované dvojmocné Zelezo se oxiduje v trojmocné, které se pak srdzi podle uvedené
rovnice. Zelezo, zejména trojmocné, miiZe byt chelatovano i ligandy, které jsou exkretovany koteny. Na
povrchu kofene je takto vdzané trojmocné Zelezo rostlinou redukovano na dvojmocné. To je uvolnéno
z ligandu a absorbovano.

Asimilace

Znacna cast téchto kovi je v rostlinach vazana na bilkovinné molekuly enzym, které maji dtleZité oxi-
doredukeni funkce ve fotosyntéze, v respiraci, v metabolismu dusiku a dal$ich procesech.

Bor

Bor je z pudy pfijiman jako nedisociovand kyselina boritd (H,BO,). Jeho koncentrace v pidé je nizka,
ale jen zfidkakdy plisobi jako faktor limitujici rist a vyvoj rostlin. U&astni se syntézy nukleovych kyse-
lin pfi déleni bunék v apikdlnim meristemu a v buné¢nych sténach je slozkou pektinovych komplexda.

Chlor

Chlor je z pidy absorbovan jako chloridovy aniont (Cl-) a z velké ¢ésti je jako takovy v rostlinach i pfi-
tomen. Zjistén byl ve vice neZ 130 organickych slou€eninach existujicich v rostlinich ve stopovych
mnoZstvich. V&tSina rostlin absorbuje 10-100 krat vic chloru, neZ kolik ho potfebuje. Jednou z jeho
funkci je stimulace oxida¢niho St€peni vody pri fotosyntéze. Nepostradatelny je i pro kofeny, pro
bunécné déleni v listech a jako osmoticky u€inny aniont.

Kremik

Kfemik je z pudy absorbovan jako kyselina kfemiCitd (H,Si10,) a v rostlindch se hromadi v podobé
polymerti oxidu kfemicitého (SiO,.nH,0). Inkrustuje bunécné st€ny a dodéavé jim pevnost. Mnohé
travy a obiloviny v susiné obsahuji 14 % kfemiku, pfesli¢ka aZ 16 %. Kfemik pozitivné ovliviiuje rist
nékterych rostlin. Pro nékteré je nepostradatelny.

Sodik
Sodik se jako mikrobiogenni prvek uplatiiuje v rostlinich s fotosyntézou C, a CAM (viz 5.5), kde
v extrémné nizké koncentraci pisobi pfi fixaci oxidu uhli¢itého.

4.7 Reakce rostlin na nadbytek a nedostatek mineralnich Zivin

Podle toho, jak rostliny svym ristem reaguji na zvySeni (a sniZeni) obsahu hlavnich Zivin v padé
(zvlasté N, P a K), je miZeme klasifikovat jako responsivni a neresponsivni. Responsivni rostliny,
mezi néZ patfi moderni vykonné odridy kulturnich plodin, reaguji na nedostatek i nadbytek Zivin
vyrazné€. Obvykle rostou na urodnych pliidach a intenzivni pfijem Zivin je u nich spjat s geneticky
danou vysokou rychlosti riistu. Obsah hlavnich Zivin, zvlasté dusiku, se v jejich pletivech udrZuje na
stalé drovni, ¢ehoZ je dosahovéano flexibilnimi zmé&nami rychlosti ristu a regulaci absorbce Zivin.
Neresponsivni rostliny obvykle rostou na netdrodnych pudéach chudych na Ziviny, ale znamky defici-
tu vétSinou neprojevuji. Rychlost jejich ristu je dédi¢né€ nizka a na obsahu Zivin v pud€ zdvisi jen
malo. KdyZ se ale obsah Zivin v pid€ vyrazn€ zvysi, miZe se jejich koncentrace v pletivech stat pro
tyto rostliny toxickou.

Deficit mineralnich Zivin v pidé se projevuje sniZenim intenzity ristu rostlin a v pfipad€ hospodér-
skych plodin i sniZenim vynosu. Deficit jednotlivych makro- a mikroelementi se projevuje do znacné
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miry specifickymi symptomy: Zloutnutim listl, cervenym nebo purpurovym zabarvenim okraju lista,
skvrnitosti listd, Cernanim vegetacnich vrchold apod.

4.8 Symbidza Koreni s mikroorganismy

Mykorhiza

Nékteré druhy hub Ziji v t€sném spojeni s kofeny v tzv. mykorhize. Jejich hyfy vybihaji do pidy jako
sit dlouhych vlaskd, které absorbuji mineralni Ziviny a ¢ast jich pfedavaji kofeniim. RozliSujeme ekto-
mykorhizu a endomykorhizu (mykorhizu vesicular - arbuscularni).

Pri ektomykorhize hyfy nepronikaji do bunék hostitele. Tento typ mykorhizy se vyskytuje jen u dre-
vin chladného klimatického pasma, napf. u brizy, buku a borovice. P¥i endomykorhize houbové hyfy
vstupuji do bunek kotene, kde tvofi ovalné dtvary zvané vesicule a rozvétvené titvary zvané arbuscule.
Arbuscule jsou mistem vymény latek mezi houbou a hostitelskou rostlinou. Vnéj$i mycelium obsahu-
je utvary, ve kterych se tvofi spory. Tento typ mykorhizy se vyskytuje u mnoha druht rostlin a ma
nejméné 6 riznych forem.

Cim niZ3i je obsah Zivin v pidég, tim vétsi je zavislost rostliny na jejim houbovém partneru, ktery ji
obstarava Ziviny potfebné pro rlst a preziti. Tim také je ,,cena®, kterou hostitelské rostlina plati, vice
opodstatnéna. Neékteré mykorhizni houby odebiraji rostlin€ 15 i vice procent fotosyntetickych asimila-
td. Na pudach obsahujicich dostatek Zivin ma rostlina ze souZiti s houbou prospéch mensi a mykorhi-
za mlzZe jeji rist dokonce brzdit. Pfedpoklada se, Ze mykorhiza vyznamné prispéla k rozsiteni rostlin
na sousi.

Symbioticka fixace dusiku

Nejvétsi zasobarnou dusiku na zemi je molekuldrni dusik atmosféricky, ktery vsak rostliny nejsou
schopny asimilovat. Mohou jej vSak vyuZivat prostrednictvim prokaryot, ktera jej fixuji (metabo-
vét§imi vazaci molekularniho dusiku bakterie rodu Rhizobium, které Ziji uvnitf hlizek na korfenech
rostlin Celedi bobovitych. Redukce N, na NH,* je katalyzovéna enzymovym komplexem nitrogenasy
za soucasné spotieby ATP, elektronii a protonil. Proces vyZaduje anaerobni podminky, které zajiStuje
vaza¢ kysliku leghemoglobinu (a anatomické bariéry pro difuzi tohoto plynu). Leghemoglobin tvofi
asi 25 % cytoplasmatickych bilkovin hlizek a zpisobuje, Ze jsou uvnitf riZové. Amoniové ionty rost-
lina pfeménuje v organické formy dusiku (asparagin a dalsi) a ty rozvadi do svych organt. Bakterie
jsou zdavislé na uhlikatych slouceninach hostitelské rostliny, které poskytuji vétsinu vyprodukovaného
amoniaku.

Bobovité plodiny jsou v zemédélstvi jiZz dlouho vyuZivany jako tzv. ,,zelené hnojivo*, nebot v pidé po
svém odumfeni a rozkladu zvysuji obsah dusiku. Stejného cile miize byt dosazeno inokulaci vhodnych
kmenu rhizobia do pudy.

Vzdusny dusik fixuji i rizni dalsi prokaryonti Zijici v symbidze s rostlinami. Jsou to zejména aktino-
mycety v hlizkach vyskytujicich se na kofenech nékterych dfevin, napf. olSe, a nékteré druhy sinic,

nebo v asociaci s koreny.

4.9 MasozZravé rostliny

V Sesti celedich krytosemenych se vyvinuly druhy, které maji schopnost lovit a konzumovat Zivo€ichy.
Obvykle rostou na pidach chudych na mineralni Ziviny, zv1asté na dusik a fosfor. Mékké tkané pola-
pené kofisti (nejCastéji hmyz, ale i rizni jini Zivocichové, napf. prvoci, kory$i a dokonce i drobni savci)
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jsou pomoci travicich enzymi v lapacim ustroji rozloZeny a rozpustné latky jsou absorbovany. Bylo
popsano pies 500 druhti masozravych rostlin. Nejznamé;j$imi rody jsou Dionea, Drosera, Nepen-
thes, Pinguicula, Saracenia a Utricularia. MasoZravost je alternativni strategie ziskavani nedostat-
kovych Zivin. Pro vétSinu masoZravych rostlin je to ale jen jakési ,,pfilepSeni. Je zfejmé, Ze mohou po
dlouhou dobu rist a pfinaSet semena i bez masité potravy.

4.10 Jak se rostliny zbavuji prebytecnych iontu

Kterykoliv mineralni iont nahromadény v cytoplasmé ve vét§im mnoZstvi mizZe bufiku poskodit. V pfi-

padé hlavnich Zivin (N, P, K, S) se to u responsivnich druhii ¢asto nestava, nebot rostliny mohou pfe-

bytecné ionty kratkodobé uskladnit ve vakuoldch a v cytoplasmé a diky pufrovaci schopnosti téchto

kompartment je tak mohou kratkodobé neutralizovat. Behem delsi doby pak mohou jejich zasobu sni-

Zit zrychlenym ristem. Ostatnich prebyte¢nych ionti se mohou zbavovat riznymi zptsoby, zejména:

a) Jejich aktivnim vylucovanim z kotfent do pidy.

b) Pfevedenim iontl v netoxickou formu a jejich uloZzenim ve vakuolach. Napf. vapenaté ionty mohou
byt takto skladovany v podobé Stavelanu vapenatého.

¢) Vylucovanim prebytec¢nych ionti s gutacni tekutinou. Tak je naptiklad vylu¢ovéan véapnik jako u uhli-
ditan vapenaty na listech lomikamene.

d) Ukladanim chloridu sodného do solnych Zlazek na listech nékterych slanomilnych rostlin.

4.11 Rostliny a toxické kovy

Rostlinné druhy se znaéné lisi toleranci vici toxickym koncentracim nebiogennich kovii: olova, kad-
mia, zinku, hliniku, rtuti, cinu a dal$ich. Nékteré rostliny (1) tyto kovy témérf neabsorbuji, jiné (2) je
hromadi jen v kofenech a déle netransportuji, zatimco dalsi (3) je v orgdnech hromadi v pomérné zna¢-
ném mnozstvi.

Mnohé rostliny toleruji toxické kovy diky detoxikaénim mechanismiim zaloZenym na produkci fyto-
chelatini, kterymi toxické kovové ionty chelatuji. Fytochelatiny jsou produkovany nékterymi rostli-
nami v prostfedi se zvySenou koncentraci toxickych kovi. Jsou to zv1astni peptidy obsahujici sirné ami-
nokyseliny.

Nekteré rostliny, schopné absorbovat vysoka mnoZstvi toxickych kovi, pfipadné jinych xenobiotik,
jsou péstovany na pidach kontaminovanych t€mito latkami a slouZi tak k jejich postupné dekontami-
naci. To je jeden ze zplsobu tzv. bioremediace.

4.12 Vztahy mineralni vyZivy k jinym procesim:

K vodnimu provozu: Zna¢né ¢ast minerélnich Zivin je v rostlinich transportovédna transpiranim prou-
dem nebo kofenovym vztlakem. Na druhé strané osmoéza zavisi na aktivnim transportu iontf.

K fotosyntéze a respiraci: Aktivni transport mineralnich iont a asimilace nékterych z nich zavisi na
ATP. Na druhé strané jsou produkty mineralni vyZivy nezbytné pro tvorbu a funkci mnoha respiracnich
enzymu a koenzym a hot¢ik je nezbytny pro tvorbu chlorofylu.

K riastovym procesiim: Mineralni Ziviny jsou stavebnim materidlem potfebnym k tvorbé bunééné
hmoty a plisobi jako soucést katalytickych a regulaénich systémi.
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