Ptirodovédecka fakulta Univerzity Karlovy v Praze
Katedra experimentalni biologie rostlin

Libor Sedlecky

Vliv svétla na fotomorfogenezi u rostlin ve
vyuce biologie na strednich Skolach

Bakalaiska prace

Praha, 2010

Skolitel: Doc. RNDr. Jana Albrechtovéa, Ph.D.
Konzultant: Mgr. Jan Kola¥, Ph.D., UEB AV CR, v.v.i.



Podékovani

Chtel bych podékovat zejména vedouci své bakalaiské prace doc. Jané Albrechtové za cenné
rady a napady. Velky dik patii také konzultantim doc. Véie Cizkové Mgr. a Janu Kolafovi za
podnétné pripominky.

Dale dékuji svym rodi¢am za podporu nejen pti studiu, ale v celém mém Zivote.

ProhlaSuji, Ze jsem tuto bakalaiskou praci vypracoval samostatné s pouzitim citované

literatury pod vedenim doc. Jany Albrechtove a souhlasim s jejim zvefejiovanim.

V Praze, dne 28. 4. 2010 Libor Sedlecky



Obsah:

SEZNAM ZKIALEK ...t bbbt 4
ADSTFAKL ...ttt 5
ADSTTACT ...ttt bbbt 6
Lo UVOU oottt sttt 7
2. SVELIO ittt rns 9
2.1 SVELEINE SPEKIITUIM ...eviiiiiiiiiii et be e 9

2.2 STUNECENT ZATENT ...vviiiiiieiiii et nnneeens 10

2.3 UMEIE Zdroje SVELIA ...uvvviiiiiiiiii e 12

2.4 ADSOTDCE SVELIA ...t 13

3. ROSLHNNE PIGMENTY ..ottt naesbaensenneenns 14

3.1 Fotoreceptory Cerveného SVELIa ........coocvvviiiiiiiiiieiiie i 14

2001 I e V1 0 Tod o] 41 SRS 17

3.1.2 FYtOCAIOM B ...t 17

3.1.3 Mechanizmus G¢inku fytochromu ..........c.cccoevviiiiiin i, 18

3.1.4 Reakce fytochromu k riznym intenzitdm zafeni ...........ccccoeeverrrennene. 19

3.2 Fotoreceptory modrého SVEtla ..........cccevviiiiiiiiiii e 20

3. 2.1 KryPtOCAIOMY ....ocuviieiiciieiis ettt nne s 21

I o (0] (0] o] | PR 23

3.2.3 Mechanismus ucinkit modrého zafeni ..........ccceevvvieiiiniiiie i, 23

4. DEELIOIACE ..ottt bbbt 23

I o B T (0 1=] 14~ USSR 24

T 01 (o] o L=T g T LTS3 411U 25

5.1 Cirkadi@nni FYIMICITA ......ccvveeeiieieee e ns 27

LT 01 (0] i o] o] 3 11U LSS 29

7. FOLONASTIE ...ttt b b bbbttt 30

8. Zarfazeni tématu fotomorfogeneze do gymnazialniho vzdélavani ............cccevevvvrnennnnn, 31

8.1 Systém kurikularnich dokumentil ............ccccoviiiiiiiiiiii 31

8.2 Opravnénost zafazeni tématu fotomorfogeneze ..........ccecvevveievivececeece e, 32

8.3 Analyza zpracovani tématu fotomorfogeneze ve vybranych ¢eskych

ucebnicich biologie uréenych pro stiedni SKoly .......coocvvvviiiiiiiiiiiiiiie, 33

0. ZAVET ..ot e e e e e re e 35

10. POUZITA TITEIATUIA ...ttt bbb 36



Seznam zkratek:

B — modré zateni v oblasti s vinovou délkou 425 — 490 nm

CO; — oxid uhli¢ity

Cry — kryptochrom

DNA — deoxyribonukleova kyselina

FMN — flavinmononukleotid

FR — dlouhovlnné Cervené zafeni v oblasti s vinovou délkou 720 — 800 nm.
G — zelené zateni v oblasti s vinovou délkou 490 — 560 nm

HFR — odezvy na vysokou prahovou ozarenost

LED — light emitting diod

LFR — odezvy na nizkou prahovou ozafenost

MRNA - mediatorovd RNA

NVP — narodni vzdélavaci program

Per — konformace fytochromu s absorb¢nim maximem zafeni o vlnové délce 730 nm
Phy — fytochrom

Pr — konformace fytochromu s absorb¢nim maximem zafeni o vlnové délce 660 nm
PSI — fotosystém 1

PSII — fotosystém 2

R — Cervené zafeni v oblasti s vinovou délkou 640 — 720 nm

RNA — ribonukleova kyselina

RVP — ramcovy vzdélavaci program

RVP G -ramcovy vzdélavaci program pro gymnazia

RVP ZV - ramcovy vzdélavaci program pro zakladni Skoly

SvP — Skolni vzdélavaci program

UV - A —ultrafialové zafeni v oblasti s vinovou délkou 320 — 400nm
UV —-B - ultrafialové zafeni v oblasti s vinovou délkou 280 — 320 nm
UV - C - ultrafialové zafeni v oblasti s vinovou délkou 280 — 210 nm
VLFR  —odezvy na velmi nizkou prahovou ozarenost



Abstrakt

Svétlo neslouzi rostlinam pouze jako zdroj energie, ale slouZi i jako informace o stavu okoli a
signalni informace pro vyvojové procesy, které v rostlinch probihaji. Zafeni mize pFichazet
jak od ptirodniho zdroje, tak i od zdroje umélého a to v celém spektralnim rozsahu. Zateni je
rostlinou vniméano diky Siroké paleté receptort, které jsou znamy jako fotoreceptory —
receptorové molekuly. Diky fotoreceptorim se rostlina dokaze svému okoli pfizpisobit tak,
aby Vv co nejveétsi mife zefektivnila ¢innost svého metabolismu. Ve fotomorfogenetickych
reakcich rostlina reaguje predevsim na ¢ervenou, modrou ¢ast elektromagnetického spektra a
Vv mensi mife i na zateni ultrafialové. Pro ¢ervené svétlo existuje pouze jediny fotoreceptor a
to fytochrom, ktery se vyskytuje ve dvou konformacich a v né€kolika druzich. Fytochrom patfi
k nejvice prozkoumanym fotoreceptorim. Modré viditelné svétlo a v mensi mife ultrafialové
zareni je pak vnimano pomoci kryptochromt, které dlouho odolavaly védeckému poznani. Je
znaCny rozdil vtom, jak rostlina reaguje na svétlo a tmu. V rozdilnych svételnych
podminkach se vytvaii znacn¢ odlisny habitus a probihaji odlisné fyziologické déje. Jedna
z hlavnich reakci pii pfechodu ze tmy na svétlo je dectiolizace, kdy rostlina za¢ina nebo
obnovuje svou fotosyntetickou aktivitu. Svételné podnéty také slouzi k sefizovani
cirkadiannich biologickych rytml a k méfeni délky dne ve fotoperiodickych reakcich. Tyto
mechanizmy umoziuji optimdlni nacasovani najriznéjSich procestt béhem dne a roku.
Ozétenosti jsou fizené 1 pohybové reakce jako fototropismy a fotonastie. Fototropické reakce
sméfuji rust rostliny smérem ke zdroji svétla. Fotonastie jsou smérové nespecificke, ale

svételné signaly indukuji fyziologické reakce, které zptsobuji pohyby riznych ¢asti rostlin.

Vprvni ¢asti je cilem této prace piinést souhrn soucasnych informaci o
fotomorfogenezi a vytvotreni podkladi pro feseni tiloh dané problematiky na sttednich Skolach
a gymnaziich. Tato ¢ast byla Cerpana predevsim z vysokoSkolskych ucebnic a odbornych
¢lankt a muze slouzit jako podkladovy studijni material pro stiedoskolské ucitele a jejich

studenty.

Ve druhé casti tato prace poukazuje na to, jak se mohou s problematikou
fotomorfogeneze setkat studenti na stfednich Skoldch. Pfinasi souhrn soucasnych
kurikularnich dokumentt, které poskytuji vzor pro samotnou vyuku. Prace se zabyva téz

analyzou stiedoskolskych uéebnic — zda a na kolik je d&j fotomorfogeneze rostlin popsan.



Klic¢ova slova: Fotomorfogeneze, svételné spektrum, zafeni, fytochrom, kryptochrom,
fotoperioda, fototropismus, fotonastie, fototropin, deetiolizace, RVP (ramcovy vzdélavaci

program.

Abstract

Light does not serve plants only as a source of energy, but it mediates the information about
the environmental conditions and brings signal information for developmental processes
taking place in plants. Radiation within the whole spectrum range can be produced by a
natural source, or an artificial source. Radiation is percived by a plant due to the whole range
of receptors, known as photoreceptors — receptor molecules. Because of photoreceptors plant
is able to adapt to its enviromnent and to adjust its metabolism to be as effective as possible.
In photomorphogenetic reactions a plant responds mostly to red, blue and partly ultraviolet
part of electromagnetic spectrum. For the red radiation there is only one receptor —
phytochrome, existing in two various conformations and in several species. Phytochrome is
one of the most studied photoreceptors. Blue visible light and partly also ultraviolet radiation
is therefore percieved through cryptochromes, which were resistant to research for a long
time. In photomorfogenesis there is an enormous difference in plant reactions to light and
dark condition. Very different response is observed in various radiation conditions and
different physiological events are triggerred and take place. One of the main reactions
occurring during change from dark to light conditions is deetiolization, when plant is able to
begin or renew its photosyntetic activity. Light signals also serve to entrain circadian
biological rhythms and to measure daylength in photoperiodic reakctions. These mechanisms
enable an optimal timing of various processes during the day and the year. Movement
reactions as phototropisms and photonasties are also controlled by radiation availability.
Phototropic reactions are forcing a plant to grow closer to the source. Photonasties are growth
movements unspecific to a direction of the light source, but light signal induces physiological

responses, which cause movement of different parts of a plant.

The aim of the present thesis in the first part is to provide an introductory information
about photomorfogenesis and thus to give background for experiments on the role of radiation
in photomophogenesis. This part has been created based on university textbooks and on
current scientific articles, with the aim to be used as a teaching material for a highschool

teachers.



In the second part it is shown, how can high school students meet the
photomorphogenesis issues during theim study. It also brings a summary of documents
providing the pattern for current education.The present thesis also deals with an analysis of
vailable current highschool textbooks and if and to ehat extent there is a phenomenon of plant

photomorphogenesis dealt with.

Key words: Photomorphogenesis, light spectrum, radiation. Irradiation, phytochrome,
cryptochrome, photoperiod, phototropism, photonasty, phototropin, deetiolization, RVP
(abbreviation for Czech framework education program).

1. Uvod

Fotomorfogeneze je souhrn reakci, které jsou zavislé na svételnych podminkach v daném
prostredi, podle kterych si rostlina utvari svou vnéjsi podobu i vnitini strukturu a reguluje sviij
metabolismus, ontogeneticky vyvoj i pohyby. Na rozdil od fotosyntézy vSak tyto reakce
neslouzi k ukladani absorbované energie do makroenergetickych chemickych vazeb a ani
neslouzi k tvorb¢ primarnich metabolitti — tj. neslouZi jako zdroj energie pro narist biomasy
rostlin. Energie, ktera je potfebna pro fotomorfogenetické reakce rostlin, je ziskdvéna
z fotosyntézy a vyvoj funkéniho fotosyntetického aparatu je zase velmi komplexni
fotomorfogeneticky proces. Vztah fotomorfogenetickych a fotosyntetickych procest je tedy

velmi tésny.
Fotomorfogenetické procesy rostlin probihaji ve tiech krocich:

1. Fotorecepce: piijem svételného signalu — absorbce fotonu recepcni molekulou —
fotosenzorem.

2. Transdukce signélu: vedeni, transport signalu rostlinou — transformace svételného
signalu v signdl biologicky. V této fazi také dochazi k amplifikaci — zesileni nebo k
zeslabeni signalu.

3. Interpretace: reakce, odpovéd’ organismu na piijaty svételny signal. V organismu
dojde k takovym zménam metabolismu a struktury, které naleznou optimalni stav pro

ptizptsobeni se k danym podminkam.



Obecné pod pojmem svétlo je minéno zafeni vnimané Clovékem prostym okem. Fyzikalni
vyznam tohoto pojmu je pak elektromagnetické vInéni. Clovék vnima svételné zafeni
v rozmezi od 390 do 760 nm, zatimco rostliny jsou schopny vyuZivat pro své reakce rozmezi
radiace zhruba od 280 do 800nm, proto se ve fotomorfogenezi pojem svétlo rozumi

elektromagnetické zafeni v tomto rozsahu. Déle jsou uvedeny zakladni pojmy z tématu svétlo.

Zareni - proces Sifeni energie prostorem, pfenos energie ze zdroje na piijemce. Hlavnim
zdrojem je slune¢ni zareni.

Ozafenost - W m-’ - Energie sluneéniho zafeni dopadajici za ¢asovou jednotku na jednotku
nezastinéné /oteviené/ plochy se oznacuje jako ozatrenost. Hodnota zavisi na zeméepisné Sitce,
expozici a sklonu svahu, denni a ro¢ni dob¢, atmosférickych podminkach, apod.

Relativni ozarenost vyjadiuje svételné poméry uvnitt nebo pod rostlinnym porostem. Jako
ptiklad 1ze uvést napt. ozatenost nad povrchem ptdy ve stadiu hustych smrkovych lesich, kdy
klesa az pod 1 % ozarenosti dopadajiciho na povrch.

Svételny tok - udava, kolik svétla celkem vyzafti svételny zdroj do vSech smért. Je to svételny
vykon, ktery je posuzovan z hlediska citlivosti lidského oka. — zakladni jednotka lumen [Im]
Albedo je mira odrazivosti télesa nebo jeho povrchu. Jde o pomér odrazeného
elektromagnetického zafeni ku mnozstvi dopadajiciho zéafeni. Zlomek, obvykle vyjadfovany

procentuelné od 0 % do 100 %.

Morfogenni G¢inky svétla na rostliny zavisi pfedevsim: na svételnych podminkach, citlivosti

rostliny ke svételnému signélu a na zpusobilosti rostliny na signal reagovat.
Svételnymi podminkami se rozumi:

1. Kovalita zafeni — zastoupeni jednotlivych vinovych délek elektromagnetického spektra
V zéfeni.

2. Kvantita zafeni — mnozstvi zafivé energie dopadajici na jednotkovou plochu za
jednotku Casu

3. Doba ptisobeni svétla

Morfogenné ucinné je svétlo Cervené (R), dlouhovinné Eervené (FR), modré (B), blizké

ultrafialové zafeni (UV-A, UV-B) a ve velmi malé mife také svétlo zelené (G).

Nasledujici kapitoly 2 — 7 byly sepsany piedevs§im s pouzitim vysokoskolskych uc¢ebnicovych
textd (Fyziologie rostlin — Pavlova, 2002, Fyziologie rostlin - Prochazka a kol. 1998 a
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anglické ucebnice Plant Physiology — Taiz a Zeiger, 2002). Proto zdrojové citace puvodnich
praci je mozno dohledat v téchto u¢ebnicovych zdrojich. Navic byly pouZity Udaje z novych
praci, které jsou v textu citovany.

2. Svétlo

2.1 Svételné spektrum

Distribuce svétla probiha v malych davkéach, jejichz jednotky jsou fotony. Energie, kterd je
obsazena ve fotonu, se nazyva svételné kvantum (terminy foton a svételné kvantum se nékdy
stavi jako synonyma). Svétlo riiznych barev predstavuji fotony o rtizné energii a tedy rtizné
vinové délce. Vétsi vinova délka pritom odpovida mensi energii. Fotony Cerveného svétla
tedy maji mensi energii napt. nez fotony zeleného svétla (Alberts a kol., 1998). Ptehled

elektromagnetického vinéni ukazuje obr. 1.

- Increasing energy
Increasing wavelength »
0.0001 nm 0.01 nm 10nm 1000 nm 0.01 cm 1em 1 m 100 m
| | l | | |
Gamma rays Xerays Ulira- Infrared Radio waves
violet

Radar TV FM A

_//’_/VE;;F;@H\

400 nm 500 nm &S00 nm 700 nm

Obr. 1: Svételné spektrum elektromagnetického vinéni. Oblast 400 — 700 nm odpovida oblasti viditelného
zateni, tedy svétla. Na méfitku dole je vidét barva odpovidajici piislusné vinové délce ve viditelném spektru
zateni. Zdroj http://www.sciencedirect.com/science



Rostliny jsou schopny vyuZivat pro své reakce rozmezi radiace zhruba od 280 do 800 nm,
tedy vysSim nez je oblast viditelného zéfeni, proto se ve fotomorfogenezi pojmem svétlo

rozumi elektromagnetické zareni v tomto rozsahu (viz. Tab. 1.)

oblast rozsah nm charakteristicka energie v 1 molu
vinova délka (nm) fotont (kJ)

uUv-C 210 - 280 254 471
uv-B 280 - 320 300 399
uv- A 320 - 400 340 352
fialova 400 - 425 410 292
modré 425 - 490 460 261
zelend 490 - 560 520 230
Zluta 560 - 585 570 206
oranZzova 585 - 640 620 193
Cervena 640 - 740 680 176
infraGervena nad 740 1400 85

Tab. 1: Prehled vlnovych délek a energie fotonl pro rtizné oblasti svételného spektra elektromagnetického
vInéni.

Pro srovnani: za fyziologickych podminek se z 1 molu ATP hydrolyzou ziska 40 — 50 kJ, coZ
je asi pét az Sestkrat méné nez je energetickd hodnota 1 molu fotont v oblasti modrého svétla.
Spektrum viditelného svétla a blizkého UV — zareni nema Skodlivy efekt, protoze energie 1
molu napi. C-C je 348 kJ a O-H je 463 kJ. Rostliny jsou nejspiSe adaptovany na oblast
blizkého UV - zateni. Naopak zafeni v oblasti UV - C a kratSich vinovych délek m& velmi
Skodlivé ucinky, protoZe poSkozuje strukturu organickych molekul.

2.2 Slunecni zareni
Existuji dva typy svételnych zdrojli — a) pfirodni — napt. slunce, blesk, oher...
b) umélé — ¢lovékem vytvotrené (viz kap. 2.3)

Rostlina pro sviij vyvoj z prirodnich zdrojii vyuziva pouze slunecni zateni vzhledem k jeho
nepfetrzitému piisunu, protoze dal$i zdroje jako ohenl nebo blesk se pro svoji kratkodobost
nemohou v zivoté rostlin uplatnit. Od Slunce k nam dopada na povrch atmosféry zafeni o

energii 1368 W.m? , co? se udava jako solarni konstanta — mnoZstvi energie, ktera dopada na
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jednotkovou plochu pod thlem 90° nad horni hranici atmosféry. Podil jednotlivych slozZek je

zhruba nasledujici: 5% UV - zafeni
28% patii viditelné oblasti

67% zafeni v oblasti infracervené

Na povrch planety se diky atmosféie dostane pouze néco pres 40% zafeni, které dopadad na

povrch atmosféry. Cast zateni se odrazi od atmosféry zpét do vesmiru a ¢ast se pii prachodu

atmosférou absorbuje. To plati hlavné pro ozénovou vrstvu, ktera pohlti naprostou vétSinu

zéfeni, které ma vinovou délku mensi nez 300 nm. Z ¢asti také pohlcuje zareni ve viditelném

spektru. Molekuly CO; a vodni para zase absorbuji ¢ast infracerveného zafeni. Zastoupeni

slozek slune¢niho zafeni se proto u povrchu a na vnéjsi hranici atmosféry znacné lisi.

Zareni na povrchu Zemé: 2% fotoni je v oblasti UV
45% patii viditelné oblasti

53% zareni v oblasti infracervené

cattered from
A atmosphere

J0% scattered

and reflected 19% absorbed by

by clouds atmosphere and
clouds

4% reflected
by surfac
51% absorbed
by earth

"f#_ .,_,..mﬁlriET Program

Obr. 2: Priichod sluneéniho zafeni
atmosférou.

6% se odrazi od horni vrstvy atmosféry.
20% se odrazi od mrakd.

19% je absorbovano atmosférou a mraky.
51% je absorbovano zemi.

4% se odrazi od povrchu.

Ptevzato z
www.ucar.edu/learn/images/radiate.gif

V piirodé se slozeni slune¢niho zareni dopadajiciho na zem béhem dne méni. Za svitani a za

soumraku, kdyz je slunce méné nez 10° nad horizontem, je v globalnim zatfeni zvySeny podil

zéateni rozptyleného a relativné vysoka je modra slozka svétla. Ve dne se zvySuje pfimé zatreni

a prevlada slozka Cervena. Na otevieném prostranstvi je pomér R/FR asi 1,15 a béhem dne se
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neméni. V porostu se vSak méni nejen celkové mnozstvi dopadajiciho zafeni, ale i jeho
sloZeni, protoze B a R jsou absorbovany fotosyntetickymi pigmenty — karotenoidy a

chlorofyly, FR je propousténo a odraZeno, a tak pomér R/FR klesa.

2.3 Umélé zdroje svétla

Vpraxi se pouzivaji krom¢ slune¢niho =zafeni také umélé zdroje. V tadé
fotomorfogenetickych reakci je potieba urcité vinové délky, a proto bychom se méli pfi
vybéru zdroje svétla témito pozadavky fidit v zavislosti na fotomorfogenetické reakci, kterou
chceme docilit. V praxi se nejéastéji pouzivaji zafivky a vybojky, avSak tyto zdroje
neobsahuji dlouhovinnou ¢ervenou oblast, ktera je v urcitych fotomorfogenetickych reakcich
potiebna (obr. 3). Proto se rizné zdroje kombinuji. Pti praci s riznymi vinovymi délkami se
Casto vyuziva také nejriiznéjsich filtrd, které propousti presné¢ pozadovanou vinovou délku.
V soucasné dobé se téZ hojné zacina vyuzivat LED diody (light — emitting diod). Oproti
star§im zdrojim svétla se jevi jako mnohem vyhodnéjsi. Hlavni vyhoda je ptedevsim ve vétsi
ucinnosti, tedy ze produkuji vice svétla na watt energie nez napt. zarovky (Graf 1). Mohou
vyzaftit svétlo v pfesné¢ pozadované barvé bez pouziti slozitych barevnych filtri. Nevyhody
jsou ve vyssich potizovacich nakladech, nez maji tradi¢ni svételné zdroje (Yeh a Chung,

2009).

2 90- ;
S, [ Ucinnost
2 o 80- svételnych
O % zdrojti [%]
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‘G © 60
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£ o 404
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[ 204 Graf 1: Uginnost svételnych zdroji (LD — laserova
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ol [ ,
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Svetelny zdroj
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Obr. 3: Pomérné sloZeni zativého toku riiznych zdroji. A — zativka Philips cool daylight, B
— zéaFivka Philips daylight, C . halogenidova vybojka, D — sodikova vybojka a Zarovka.
Prevzato z Pavlova 1996.

2.4 Absorpce svétla

Pfi Sifeni prostorem miize zafeni narazit na hmotu. Pak se mize bud’to odrazit jinym smérem,
nebo projit hmotou s tim, ze ¢ast zafeni hmota absorbuje (pohlti). Odbornéji je to fyzikalni
proces, pii kterém je energie fotonu (svételného kvanta) pohlcena latkou, napiiklad atomem,
jehoz valen¢ni elektrony prechazeji mezi dvéma urovnémi energie. Absorbce je pii
fotomorfogenezi nezbytna. Rostliny obsahuji ve svém téle specifické latky, které jsou

schopny absorbovat rtizné zareni rtiznych vlnovych délek. Tyto latky oznacujeme jako
rostlinné pigmenty.
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3. Rostlinné pigmenty

Pigmenty, které absorbuji zafeni, se mohou rozd¢lit zhruba do tii skupin:

1) Pigmenty se signalni funkci: hlavni role je v reproduk¢ni strategii. Ma-li absorbce
fotonu signalni charakter pro okoli, je signal pfijiman okolnim prostiedim (napf.

hmyzem) — jsou to hlavné flavonoidy nebo karotenoidy.
Pigmenty, které jsou v dalSich dvou skupinach, se oznacuji jako fotoreceptory.

2) Fotoreceptory fotosyntetické: vyrazné se podileji na zbarveni rostliny a jejich hlavni
funkce je v pifeméné energie a tvorbé primarnich metabolismi (pfi fotosyntéze).

Chemicky jsou dvojiho typu — pyrolové derivaty a karotenoidy.

3) Fotoreceptory fotosenzorické: je jich ve srovnani s pfedchozimi fotoreceptory velmi
malo a na zbarveni organu ve viditelné ¢asti spektra se téméf nepodileji. Neméni ani
nepfedavaji absorbovanou energii, ale slouzi k pfijmu a zpracovani signall, které
informuji o vné&jSim prostiedi.

-V této praci se nadale budu sousttfedit na receptory predevsim tohoto 3. typu.

Vyzkumem fotomorfogeneze se zjistilo, Ze rostlina ziskava informace z okoli pomoci tii
skupin fotosenzorickych fotoreceptort — fytochromy, které absorbuji cervené (R) a
dlouhovinné ¢ervené (FR) zafeni. Kryptochromy, které absorbuji UV — A a modré (B) zafeni.

Tteti skupinou jsou Fototropiny, které absorbuji modré zatreni (Schérfer a Nagy, 2006).

3.1 Fotosenzoricke fotoreceptory ¢erveného svétla

Existuje jeden typ fotosenzorického fotoreceptoru Cerveného svétla — fytochrom. Je to jediny
znamy fotoreceptor, ktery vnima piedevsim zafeni R/FR a ptitom absorbuje toto zafeni pouze
pro fotosenzorické (Takano et al, 2009). Fytochrom je relativné velky dimericky
chromoprotein. Je to komplex dvou monomert, z nichz se kazdy sklada ze dvou c¢asti —
chromoforu, ¢asti ktera absorbuje svételné zafeni a proteinu. Velikost monomeru se u zatim

identifikovanych fytochromt pohybuje mezi 118 a 125 kDa. Chromofor, je linearni tetrapyrol
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(fytochromobilin), ktery je u vSech fytochromi identicky (Franklin a Quail, 2009). K

chromoforu je kovalentn¢ vazana proteinova ¢ast (Parks, 2003).

Chromophore: phytochromobilin
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Obr. 4: Struktura chromoforu konformaci Pra
Per. Pevzato z Teiz a Zeiger, 2002.

na formu Pr po absorbci fotonu z oblasti

Fytochrom existuje ve dvou vzijemné

reverzibilnich konformacich:

Biologicky inaktivni (Amax ~660nm) ....... Pr

Biologicky aktivni (Amax ~730 nm)

Absorbce fotonu molekulou Pr vede ke zméné
konformace proteinu, ktery piejde ve formu
(Obr.  4).Tato

fototransformace a probiha velmi rychle, po

Per zména se nazyva
absorbci probéhne tato zména jiz za 1 ps.
Tetrapyrolova struktura fytochromu tedy pfi
absorbci zafeni o vinové délce 660 nm méni
svoji konfiguraci a po ozafeni vinovou délkou
730 nm se vraci do ptivodni formy. Zména Pgr

FR se nazyva fotokonverze. Forma Prr je

povazovana za biologicky (fyziologicky) aktivni, protoZe jeji vznik vyvola fyziologickou

reakci na svételné zareni. Absorb¢ni spektra

obou forem se ptekryvaji, a proto se

fototransformaci nikdy nepfeméni veskeré

molekuly  fytochromu (Obr. 5). Pii
monochromatickém zéreni probéhne
fototransformace asi u 80% molekul

fytochromu Pgr a opa¢nym smérem ztistava asi
5% molekul ve formé Prr. Forma Pgr je
pomeérné stald, zatimco forma Prr Se ve tmé
rychle méni zpét na Pr (temnostni reverze) a
se rozkladd za tcasti ubikvitinu.
Ubytek

kompenzovan jeho syntézou de novo, pii

zCasti

Celkovy fytochromu je pak

-
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Obr. 5: Absorb¢ni spektrum fytochromu
v konformaci Pg a Pggr. Pievzato z Teiz a Zeiger,
2002.
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které je receptor syntetizovan ve formé& Pr. UCinky vyvolané ozafenim R, je mozné zrusit
ozatenim FR jen béhem urcité doby po ukonéené plisobeni R. Tato doba se nazyva unikovy

Cas (escape time) a miize trvat od nékolika minut do n€kolika hodin.

l Vrostlin€ neni pouze jeden druh

fytochromu, ale celd skupina, kde se od
Tma sebe jednotlive  fytochromy  odliSuji
slozenim proteinové Casti, kterda je

(
kédovana riznymi geny (Azari et al,

E
Fd 2010). Po precteni kompletni genomové

{ sekvence se molekularnim vyzkumem u
' Arabidopsis thaliana se zjistilo, Ze existuje
|||

Svétlo

a4
L (o
G..
&..

skupina péti riznych variant oznacovana
jako fytochrom (phy) A — E (Takano et al.,
2009). U krytosemennych se fytochrom C,

D a E se vyskytuji pouze v nékterych
taxonomickych skupinach, fytochrom A a
B jsou zastoupeny v celém oddéleni a jsou

evolu¢né puvodni (Mathews, 2010).

Vétsina  biofyzikalnich charakteristik  je
znama pro fytochromy A a B (phyA a
phyB), které jsou zaroven nejvice

prozkoumané.

Obr. 6: Vyvoj rostliny za rozdilnych svételnych

podminek. A —riist ve tm&. B — riist na svétle. V rostling se vyskytuji dva hlavni typy
Prevzato z Kutschera, 2009.

fytochromi. Typ | je reprezentovan

fytochromem A a nachazime ho
v rostlinach, které jsou etiolované (viz kapitola 4). Rostlina, ktera je vystavena svételnému
zateni, obsahuje ve svych bunikach typ II. Ten je zastoupen pievazné fytochromem B (ale také
fytochromy C — E) (Parks, 2003).

Pomér zastoupeni mezi typem I a II je tedy velmi silné ovlivnén svételnou situaci (Obr. 6).

Kazdy fytochrom ptisobi na rlist a vyvoj rostliny jinak. Pokud rostlina roste ve tmé, ma ve
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svém téle vétsi mnozstvi fytochromu A a jeji télo ma jiny tvar nez rostlina, ktera rostla na
svétle a ma tudiz ve svych bunkach vétsi mnozstvi fytochromu B. V nasledujicich
podkapitolach se zaméfim na dva nejcastéji zastoupené fytochromy v rostlinach a jejich

ucinky.

3.1.1 Fytochrom A

Fytochrom A je primarné zodpovédnych za vnimani FR zafeni v reakcich na vysokou
jediny dokaze zprosttedkovavat informaci o FR (Weller et all., 2004). Fytochrom B ani
ostatni fytochromy ho nejsou schopny nahradit (Pavlova, 2002). Tyto reakce reguluji mnoho
aspektd Vv rostlinném vyvoji — napft. deetiolizace, inhibice prodluZzovani hypokotylu, zmény
v genové expresi, syntéze anthokyanu, atd...(Weller et all.,, 2004). Fytochrom A také
zprostiedkovava VLFR (viz kap. 3.1.4) v etiolovanych rostlinach a je dulezity pfi vnimani
délky dne. Rostliny, které rostou ve tm¢, maji fytochrom A prezentovany ve formé Pg
lokalizovany v cytosolu. Svétlem navozeny stav Prg zahdji rychlou migraci phyA do jadra
(Nagy and Schaéfer, 2002).

3.1.2 Fytochrom B

Fytochrom B je pro rostlinu dilezity, pokud jeji vyvoj probihd za svételnych podminek. Ve
velkém mnozZstvi reakci pusobi jako antagonista fytochromu A. Fytochrom B piijima a
prenasi informaci o R a neni v této funkci fytochromy A, C, D, E plné zastupitelny (Pavlova,
2002). Fytochrom B je v mnoha reakcich doprovdzen fytochromy C — E a v nékterych
ptipadech bez pfitomnosti téchto fytochromi neni schopen vytvofit patficnou fyziologickou
reakci (Mathews, 2010). Bez fytochromu B neni rostlina schopna deetiolizace (viz
deetiolizace, kap. 4.) (Franklin and Quail, 2009) a fytochrom B je také povazovan za hlavni
fytochrom, ktery je odpovédny za adaptaci na stin (shade avoidance) (Franklin, 2003). Funkce
fytochromu B byly dokazéany na fytochrom B - deficientnimu mutantu arabidopsis thaliana,
kde se dokazalo, Ze deficience tohoto fytochromu vede k vyvoji habitu typického pro rostliny,
které jsou etiolované (prodlouzené télo rostliny, redukovanou listova oblast, zvétSeni apikalni
dormance a brzké kveteni). Diky fytochromu B rostlina dok&Ze vnimat i okolni rostliny tim,

Ze fytochrom B vnima pomér R/FR signalti, které pfichazi z FR bohatého svétla odrazeného
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nebo prochazejiciho skrz listy okolnich rostlin (Franklin, 2003). PhyB hraje velkou roli
v LFR putisobeni na kli¢eni semen. Fytochrom B je lokalizovan ve své aktivni formé v jadie

bunky, kde se ucastni bunécné signalizace (Smith, 2000).

3.1.3 Mechanismus u¢inku fytochromu

Fytochrom reaguje na signal zafeni vratnou zménou své struktury. Pfijem signdlu spusti
zménu struktury fytochromu a ta je pak interpretovana v signalnich cestdch. Regulace
mnohych uc¢inki fytochromu se Gc¢astni ionty vapniku. Zpocatku se véfilo, ze fytochrom se
vaze na membranu a v dusledku zmény jeho struktury se méni permeabilita membran a tok
iontl, zejména véapniku. Po prokazani lokalizace fytochromu v cytoplazmé byla tato
domnénka zpochybnéna, ale ucast véapniku v fad¢ procesti regulovanych fytochromem je
nepochybna. Piijem signalu probiha na N-konci molekuly fytochromu, zatimco pfenost
signdlu je spojovana sC-koncem a pravdépodobné zahrnuje fosforylace dosud
neidentifikovanych proteint; fytochrom tedy ptisobi jako proteinkinaza. Fytochrom indukuje
syntézu fady proteinil (enzymul) a naopak syntézu jinych inhibuje. Fytochrom je ve své
aktivni form¢ pienes do jadra, kde diky specifickym vazebnym molekulam spousti expersi
gend a tim i potfebnou fyziologickou odezvu (Obr. 7). Celkovy sled signali od zmény
struktury fytochromu az po specifické sekvence promotort vSak neni dosud dost dobfe znam.
Fytochrom inhibuje svoji vlastni syntézu: po ozafeni R koncentrace mRNA pro fytochrom
velmi rychle klesa (béhem 15 minut). Znamena to, ze geny pro fytochrom podléhaji
autoregulaci. Pii uvahach o mechanismu pasobeni fytochromu nelze opomenout ani jeho vliv
na koncentraci fytohormonti. Po ozéafeni R se Casto zvySuje obsah giberelinii a cytokinind,

tvorba etylenu v etiolovanych rostlinach stoupa a v zelenych klesa
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Obr. 7: Schéma transkrip¢ni sité fytochromu A. Na misté otazniki jsou dosud neznamé vazebné
molekuly pro fytochrom A, nebo cilové geny, které ovliviiuji bunééné/vyvojové procesy.
Prevzato z Quail, 2002.

3.1.4 Reakce fytochromu na riizné intenzity zaieni

Fytochrom je schopen reagovat 1 na velmi slabou ozafenost, od 0,01 mol m? s, Protoze
takova ozafenost je hluboko pod hodnotou vyzadovanou pro fotosyntézu, Ize podle intenzity
pouzitého zateni odlisit vlivy zprostiedkované fotosyntézou od vlivil ostatnich. Podle prahové
hodnoty intenzity ozafenosti nutné k vyvolani dané odezvy lze fytochromem fizené reakce

rozdé¢lit na nékolik typa (Prochéazka a kol., 1998):

a) Odezvy na velmi nizkou prahovou ozafenost - VLFR — very low fluence responses.
V nich reaguje jiz na ozafenost 0,1 nmol m? s*. Pikladem je vnimani zafeni pfi
svitani. Tyto odezvy neni mozné ovlivnit ozdienim FR, nebot’ pii nich je pouze
nepatrné mnozstvi fytochromu ve formé Prr. Podminkou je vysoka citlivost rostliny

ke svételnému signalu.
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b) Odezvy na nizkou prahovou ozaienost — LFR — low fluence responses.
Vyvolana kratkodobym plisobenim R (nejcastéji 660 nm) nizkych intenzit. Prahova
hodnota zafivého toku je asi 1 mol m? s™. Tyto reakce lze revertovat piisobenim FR
(nejcastéji o vinové délce 730 nm). Mezi tyto odezvy patii vétSina ,klasickych®
fotoreverzibilnich reakci, napt. stimulace kli¢eni, inhibice kveteni kratkodennich

rostlin apod.

c) Odezvy na vysokou prahovou ozafenost — HFR — high fluence responses.
Tyto odezvy vyzaduji obvykle dlouhodobé piisobeni ozaienosti, které je vyssi nez 10
nmol m? s'. Maji akéni spektrum smaximy voblasti FR a B a nejsou
fotoreverzibilni. Regulace téchto procesi se ziejm¢ ucCastni fytochrom spolu
S receptorem pro modré zafeni. Takovou reakci je napft. tvorba antokyant, zvétSovani

dé¢loh nebo inhibice dlouzeni hypokotylu.

3.2 Receptory modrého svétla

Zafeni v modré oblasti spektra (380 — 450 nm) vyvolava u rostlin obecné fyziologické reakce,
které se projevuji na rtiznych urovnich a s riznou intenzitou, kterd se v ontogenezi mize
meénit. Charakteristické pro B jsou pohybové reakce — fototropismus, otevirani praduchi,
premistovani chloroplastti, nebo u nizsich rostlin i fototaxe, v nichZz maji signaly z oblasti B
svrchované postaveni. Fototropismus je spoustén jednostrannym ozafenim ¢i plsobenim
gradientu ozafenosti a jeho akéni spektrum ukazuje, Ze je spoustén zafenim v modré oblasti.
U rostlin, jejichZz vyvoj probihal ve tmé ¢i v Cerveném zafeni, vyvola kratkodobé ozareni B
témét okamzitou redukci dlouzeni stonku a také otevieni pruduchi. V fadé fyziologickych
d&jt interaguje modré zafeni se zatenim ¢ervenym (Chartterjee, 2006). Fytochrom mé vedlejsi
absorbéni maximum také v modré oblasti spektra, a proto muze zprostiedkovavat uréité
reakce (Liscum et all., 2003). Pfi fototropickych reakcich fytochrom ovliviiuje citlivost rostlin
k ptisobeni modrého zateni (Prochazka a kol, 1998). Receptor modrého zafeni reaguje
obvykle i pfi velmi nizkych davkach ozatenosti, tedy v reakcich typu VLFR, a mohl by se tak
ucastnit v reakcich rostlin na zastinéni (shade avoidance) nebo také na percepci svitani a

stmivani.
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Pivodné se predpokladalo, ze pro vSechny reakce na B existuje jeden spolecny
fotoreceptor, ktery byl pracovné nazvan kryptochrom, avsak dlouho se jeho existenci nedatilo
pfimo dokazat, a proto byl pfijiman pouze jako teoreticky fotoreceptor. Pii studiu
fototropismu se zjistilo, Ze koleoptile v misté¢ nejcitlivéjsim ke svételnému signalu maji
vysoky obsah karotenoidi, a tak se dlouho ptedpokladalo, ze chromofor kryptochromu ma
charakter karotenoidi. Zjisténi, Ze akéni spektra reakci na B pfesahuji do oblasti zafeni UV-
A, vedlo K alternativni piedstave, Ze se mize jednat o latku flavinového typu (Hertel, 1980).
V soucasné dobé uz bylo jasn¢ detekovdno nckolik kryptochromu, které budou popsany

v nésledujici podkapitole.

3.2.1 Kryptochromy

V r. 1980 byl izolovadn mutant Arabidopsis thaliana, ktery se jevil jako necitlivy k modrému
svétlu, nebot’ rist jeho hypokotylu nebyl modrym svétlem inhibovan. Mutant byl oznacen hy4
(Koornneef et al., 1980) a jeho molekularné¢ biologicka analyza vedla k identifikaci
fotoreceptoru pro modré svétlo a zafeni UV-A, ktery byl nazvan kryptochrom (Ahmad a
Cashmore. 1993).

Krytpochromy jsou signalni molekuly pfedevsim pro riist a vyvoj rostliny béhem
deetiolace, naptiklad pro inhibici dlouzivého rastu hypokotylu a jeho napfimovani z ptivodni
sto¢ené polohy, pro otevirani déloh a jejich rtst do plochy a pro tvorbu fapiku. Signaly mohou
téz ovlivilovat indukci syntézy anthokyaninii a ovliviiovat velikost fototropickych reakci. U
Arabidopsis thaliana byly nejprve objeveny dva kryptochromy (cryl a cry2), které se liSi
svym C — koncem (Lin a Shalitin, 2003). Pozd¢ji byly objeven dalSi kryptochrom —
kryptochrom 3 (Platten, 2005). Vyskytuji se v rostlindch po celé délce trvani ontogeneze na
svétle i ve tm€ a mizeme je najit ve vSech castech rostliny. Jsou to flavoproteiny, které se
velmi podobaji DNA fotolyasam, ale 1isi se ve své aktivit¢ (Lin and Todo, 2005).
Kryptochromy nekovalentn¢ vazou FAD, vazba flavinu ve formé semichinonu je velmi stala.
Kryptochrom 1 je velmi staly a jeho mnozstvi neovliviiuje svételna situace na stanovisti.
Kryptochrom 2 je na svétle labilni a béhem hodiny jeho mnozstvi velmi razantné klesa na
setrvaly stav. Pasobeni kryptochromu 2 je dulezité v rastovych reakcich typu VLFR pfi
deetiolizaci. Kryptochromy iniciuji rizné reakce v modrém svétle samy, avSak za uréitych

situaci mohou reagovat spolu s fytochromy (Chatterjee, 2006). Napiiklad u Arabidopsis pii
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zahajeni kveteni pomoci kryptochtomu 2 a fytochromu A pusobi fytochrom B jako
antagonista a mé tak inhibi¢ni efekt (Valverde et al., 2004). Kryptochromy, podobné jako
fytochromy, zprostfedkovavaji signal pro vazbu mezi vnéj$im stfidanim svétla a tmy a
endogennim oscilatorem, ktery méfi ¢as — podobny mechanismus muzeme nalézt i u zvifat,
kde hraje roli v cirkadiannim rytmu (Platten, 2005). Kryptochrom 1 je za tmy lokalizovan
Vv jadre. Pokud je aktivovan zafenim piesouva se do cytoplazmy. Kryptochrom 2 je za vSech
podminek umistén v jadfe. Kryptochrom 3 je soucasti dvou organel — chloroplastu a

mitochondrie.

3.2.2 Fototropin

Fototropin je protein o velikosti 120 kDa, ktery signalizuje modré ozatfeni. Proteinovy N-
konec obsahuje dvé¢ identické sekvence LOV1 a LOV2 (light oxygen voltage). Tyto sekvence
mohou interagovat s flaviny a funguji jako vazebna mista pro chromofor, ke kterému je
nekovalentné vazan FMN (flavinmononukleotid) (Liscum, 2002). Cystein, ktery je dilezity
pro interakci s chromoforem, leZi v kratké hydrofobni oblasti, kterd je zanofena do proteinu.
V doménéch s chromoforem pak probiha vlastni uzavieny cyklus. Po absorbci zafeni se mezi
FMN a cysteinovym zbytkem fototropinového proteinu tvoii stabilni adukt, v némz uz FMN
neni dal$i absorbce schopen (Pavlova, 2002). Po vstupu do tmy se schopnost absorbce zareni
op¢t obnovuje. Vyzkumem se objevili dva druhy fototropinu oznaovany jako phototropin 1 a
2 (photl a Phot2). U Arabidopsis photl a Phot2 se hlavné podileji na fototropizmu, ale
reguluji 1 jiné fyziologické déje vyvolané modrym zafenim. Fototropiny reguluji otevirani
kvéth, pohyb chloroplastli, pohyb listii a inhibici ristu stonku. Fototropin Ize najit ve vSech
castech rostlinné buiiky, avSak pfesny mechanismus jeho pohybu zatim nezname (Holland et

al., 2009)
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3.2.3 Mechanismus ac¢inku modrého zareni

Rostliny mohou reagovat na modré zafeni tfemi moznymi mechanismy (Prochazka a kol.,
1998):

1) Pii pasobeni na otevirani praduchd indukuje modré zafeni téméf okamzitou
hyperpolarizaci plazmatické membrany svéracich bunck, kterd je nasledovéana
otevifenim draslikového kandlu, tokem draselnych iontl do svéracich bunck a
vytokem protonti

2) Pii studiu inhibice dlouzivého ristu modrym zafenim byla zjisténa, podobné jako u
zéateni ¢erveného, aktivace nekterych genti a tvorba novych proteinii

3) Dal$im velmi Casto pozorovanym uUc¢inkem modrého zafeni je aktivace tzv. G-
proteind, tj. proteint vazicich a hydrolyzujicich guanozintrifosfat (GTP). Aktivace
G-proteinti miize prob&hnout i in vitro v izolovanych membranovych preparéatech.
To by svédcilo o tom, Ze v téchto preparatech je patrné vazan i receptor modrého
zafeni, po ozafeni B také Casto nachiazime zménu ve fosforylaci bilkovin, G-
proteinti (signalni fetézce obecné obsahuji receptor signalu, G-protein a klicovy
enzym, ktery piimo ¢i neptimo dava vznik druhym poslim — second messenger).

Druhy posel pak obvykle vyvola zménu fosforylace bilkovin.

4. Deetiolizace

Rostliny, u nichZ probéhnul vyvoj ve tmé, jsou etiolizované. Pokud se rostlina vyviji ve tm¢,
tak ,,investuje* svij rezervni material, ktery je ulozeny v z&sobnich tkanich, do dlouzivého
rastu internodii, zatimco tvorba fotosyntetické¢ho aparatu je potlacena — netvofii se chlorfyl a
listy jsou zakrn¢lé (Obr. 6 - 8). Dvoudé€lozné etiolizované rostliny se vyznacuji tim, ze maji
prodlouzené ¢asti stonku jako hypokotyl, epikotyl, internodia. Charakteristicky je zakiivena
nejmladsi stonkova ¢ast pod vzrostnym vrcholem, délohy rostliny jsou malé a pfilozené
k sobé, v pozdéjsim stadiu se tvofi listy bez fapikd s redukovanymi ¢epelemi, které priléhaji
ke stonku (Hecht, 2007). Na rozdil od dvoudéloznych maji jednodélozné rostliny naopak
prodlouzené listy, asto po délce stocené, u trav jsou zpocatku zakryté koleoptili. Etiolizované
krytosemenné rostliny nemaji chlorofyl, maji bledé Zlutou barvu, neni vyvinut fotosynteticky

apardt a z protoplastidi se vyvijeji etioplasty. Po pifechodu ze stalé tmy na svétlo

23



(deetiolizace) rostliny zaéinaji okamzité se syntézou chlorofylu, proteiny fotosyntetického
aparatu, enzymy Calvinova cyklu, v protoplastidech nebo etioplastech se zacina s tvorbou
fotosyntetickych struktur, pod vzrostnym vrcholem se narovnava zakiiveni stonku, zastavuje
se elongace stonkovych ¢asti, u dvoudéloznych rostlin za¢nou cepele listii rist do plochy a
tvoii se fapiky. Pokud se ovSem rostlina, jejiz vyvoj probihal na svétle, dostane do tmy, dojde
k etiolizaci. V jejim téle pak dojde ke zménam, které vedou k vyvoji, ktery je typicky pro
etiolizované rostliny. Jednodélozné rostliny zastavuji dlouzivy rast listd a jejich Cepele se
rozvijeji do plochy. Podle svételnych podminek se v pokracujicim vyvoji formuje habitus a
vnitini struktura rostlin. Rostliny jsou schopny vnimat a reagovat na zmény svételnych
podminek zptisobenych blizkosti jinych rostlin (zména poméru R/FR) velmi zahy, i v dobg¢,
kdy sousedni rostliny jesté nepisobi vyrazné sniZeni fotosynteticky aktivniho zafeni (Ballar¢,
1999). Nékteré druhy rostliny reaguji na zastinéni porostem tvorbou dlouhych internodii a

fapikd, zvySenim apikalni dominance, urychlenim kveteni, snizenou tvorbou plodt a semen.

Obr. 8: Vyvoj rostliny za
rozdilnych svételnych
podminek. Vlevo: vyvoj ve
tmé. Vpravo: vyvoj na
svétle. Zdroj
www.botit.botany.wisc.edu

4.1 Plastogeneze

vvvvvv

aktivniho prostfedi a hraje tak hlavni roli pii deetiolizaci. Chloroplasty se vyvijeji
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z protoplastidd, znichz vSak ve tmé vznikaji etioplasty, organely charakterizovane
strukturalné plastidovym stromatem, prolamelarnim téliskem a membranovymi utvary —
protylakoidy. Obsahuji vlastni DNA, RNA a riobozomy i fadu komponent pro tvorbu
chloroplasti pivodem jak z plastidového, tak z jaderného genomu. Klicovym momentem
pfemény etioplastu v chloroplast, k némuz dochazi pod vlivem viditelného zafeni, je indukce
syntézy chlorofylu a bilkovin svétlosbérného komplexu (PSI a PSII) (Waters and Langdale,
2009). Prekurzor chlorofylu, protochlorofylid, je obsaZen v etioplastu, nikoliv vSak bilkoviny
svétlosbérného komplexu ani jejich mRNA. Uginkem zafeni, které je absorbovano
protochlorofylidem (ptsobi jako primarni receptor), dochazi k jeho redukci na chlorofylid.
Fytochrom reguluje pfedev§im rychlost akumulace chlorofylu a syntézu bilkovin
svétlosbérného komplexu PSII. Pod kontrolou fytochromu je dale proteosyntéza struktur, na
nichz probiha fotolyza vody (OEC - oxygen evolving complex), syntéza feredoxinu, malé
podjednotky Rubisco a chloroplastové glyceraldehyd-3-fosfatdehydrogenazy (Waters and
Langdale, 2009).

5. Fotoperiodismus

Fotoperiodismus je vyvojova reakce rostlin na délku dne, tj. na dobu denniho ozafeni.
Fotoperiodické reakce rostlin zahrnuji schopnost rozliSovat mezi zafenim a tmou, vnimat ¢as
a reagovat na zmeény doby ozafeni morfogenetickymi zménami. Fotoperioda je
nejspolehlivéjsim ekologickym signalem, ktery rostliny informuje o rocnim obdobi a jako
takova urcuje u zna¢né Casti rostlinnych druhd trvani vegetativni faze vyvoje a fidi prechod ke
kveteni. Délka dne se nejvyraznéji projevuje ve fotoperiodické kvétni indukci. Kveteni neni
vSak pouze jedinym procesem, ktery je ovlivnén fotoperiodou. Délka dne ovliviiuje 1 velké
mnozstvi dalSich rastovych i vyvojovych procest: kliceni, vegetativni rist, habitus rostliny,
vegetativni rozmnoZovani, opad listl nebo nastup dormance. Napiiklad internodia mnohych

rostlin jsou béhem kratkého dne Casto kratsi. U jahodniku (Fragaria) je tvorba stonku

stimulovana pfi dlouhém dni. Kratkodennim rezimem je podporovéna tvorba hliz fady druhti.
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Fotoperiodicka klasifikace rostlin:

A) Dlouhodenni rostliny — vstup do generativni faze se zrychluje tim vice, ¢im je delsi

den. Kvalitativné dlouhodenni rostliny nejsou schopny kvést, pokud délka dne

nedosdhne kritické hodnoty, do té doby setrvavaji ve vegetativni fazi. Mezi

dlouhodenni patii napt. pSenice, zito, oves, fedkvicka, salat, Spenat a také Arabidopsis

thalina.

B) Kratkodenni rostliny kvetou je-li skute¢na fotoperioda kratsi nez kriticka délka dne.

Na delSich fotoperiodach jiz nejsou schopny kvést. Patii sem napt. kukufice, ryze,

konopi, atd.

C) Rostliny neutralni k délce dne. Jejich pfechod do reproduktivni faze probiha

autonomné, bez ohledu na délku dne.

Pokusy v laboratornich podminkach ukazaly, ze tma musi trvat urCitou dobu. Zalezi také na

délce a spektru svétla, které predchazi tmé.

Rostliny piipravujici se ke kveteni Casto meéni velmi napadné cely sviij rust. Zvlast vyrazné je

prodluZovéani stonku u dlouhodennich rostlin (obr. 9 - 11)

dlouhy den kratky den

Obr. 9: Dlouhodenni rostlina Hyoscyamus niger z
dlouhého dne s prodlouzenymi internodii a
zaloZzenymi kvéty v 1zlabich hornich listl;
srovnani s vegetativni razici listd. Pfevzato z:
http://kfr.prf.jcu.cz/?act=2.
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kratky den dlouhy den

Obr. 10: Kréatkodenni rostlina Pharbitis nil
vystavena jednomu kratkému dni ve fazi
déloznich listd kvete, kdezto kontrola z
dlouhého dne roste jako vegetativni. Pievzato
z: http://kfr.prf.jcu.cz/?act=2.



Podstatou méfeni délky dne a noci ve
fotoperiodismu je interakce pifimé reakce na svétlo
(zprosttedkované

fotoreceptory  ze  skupin

fytochromi a kryptochroml) a cirkadiannim

biologickym rytmem.

5.1 Cirkadianni rytmicita

V zivém organismu ma kazdy fyziologicky d¢j
zpravidla rytmicky charakter, ktery z velké casti
vyplyva ze zavislosti zZivotnich aktivit na stfidani
dne a noci. Oscilace déja, které jsou pod vlivem
stiidani svétla a tmy, maji proto periodu, kterd se
blizi 24 hodinovému astronomickému dni. Oscilace
mnoha déjtit miize pokraCovat i poté, co je rostlina
pfenesena do stalych podminek. Rytmus, ktery tak
pokracuje v konstantnich podminkéch, se nazyva

rytmus endogenni. Endogenni rytmus ma periodu,

dlouhy den

et

dlouhy den

Micetiana ®
silvaskris

[Maryland  Tae=ssl i)
Mommaoth) fEr r'

kratky den

Obr. 11: Dlouhodenni tabak N. silvestris

a kratkodenni tabak N. tabacum na dlouhém
dni (vlevo) a na kratkém dnu (vpravo).
Pievzato z : http://kfr.prf.jcu.cz/?act=2.

ktera neni pfesné 24 hodinova, ale k této hodnoté se piiblizuje, je to rytmus cirkadianni.

Amplituda endogenniho rytmu se diive nebo pozdé&ji v konstantnich podminkach zmensuje a

| perioda | L | perioda
A 2ah | amplituda 26h
|le—— | e——| |
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Obr. 12: A - Rytmus
navozeny stfiddnim 12h
svétla a 12h tmy ma periodu
24 h. Po pieneseni do stalé
tmy bézi rytmus endogenni s
periodou poné¢kud odlisnou -
cirkadianni, B — Fazi rytmu
je mozné posunout
pusobenim dostate¢né velké
energie Cerveného zafeni
(R). Pievzato z:
http://kfr.prf.jcu.cz/?act=2



rytmus odezniva. Po celou dobu trvani rytmu jevi perioda zna¢nou stalost. Fazi endogenniho
rytmu lze posunout pomoci svételného, teplotniho ¢i jiného signalu. Ptikladem svételného
podnétu je plsobeni dostateéné velké energie Cerveného zateni (R) (obr. 13). V piirod¢ je
cirkadienni rytmus sefizovan kazdy den na periodu 24 hodin. Svételny signal pifijimaji
fotoreceptory: v pfipadé cirkadiannich rytmia fytochromy, kryptochromy a rovnéz

specializované svétlo¢ivné proteiny z rodiny ZEITLUPE.

Prvni fyziologické déje, na kterych byly popsany endogenni cirkadidnni rytmy rostlin, byly
spankové pohyby listd (Obr. 14). V piirod¢ listy nékterych druhi (hojné napt. z Celedi
bobovitych) svymi pohyby reaguji na den a noc. Po pieneseni rostliny do stalé tmy tyto
pohyby listil neustale pokracuji jesté nékolik dni. Pohyb listd je v zavislosti na druhu rostliny
vyvolan bud’ rGstovymi pohyby (nestejna rychlost prodluzovaciho riistu na spodni a horni
stran¢ fapiku) nebo zménami objemu bunck v tzv. pulvinu na bazi listovych fapik. Tyto
zmény objemu jsou disledkem transportu vody pfes cytoplazmatickou membranu bunck
pulvinu. Pfi¢inou transportu vody jsou zmény osmotického tlaku zpisobené vydejem a
piijmem draslikovych iontd. Hlavnim motorem tohoto procesu je protonova pumpa, jejiz
¢innost ma rytmicky charakter. Ohyb listu v pulvinu je podpoien také tim, ze faze rytmu na
stran¢ odvracené a pfivracené ke stonku jsou proti sobé posunuté. Tento proces je spoustén a
korigovan svételnym signalem, ktery je pfijiméan fytochromem, mé vyraznou reakci v ¢ervené
oblasti (660 nm) spektra a je vratny svétlem FR. Endogenni rytmus reakci na modré svétlo

maji zmény turgoru, které fidi otevirani a zavirani praduchti v pribéhu dne.

Obr. 13: Spankové pohyby
listu. Rozdily mezi dnem a
noci. Zdroj:

http://kfr.prf.jcu.cz/?act=2
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6. Fototropismus

Fototropismus je specificky typ pohybové reakce, kdy se rostliny ohybaji smérem ke zdroji
svétla. Rostlina rozezna nejen samotny svételny podnét, ale také dokéaze urcit polohu zdroje a
reagovat na ni. V rostliné se urceni polohy zdroje projevuje jako gradient toku fotond.
Fototropismus je obecny typ ekologické adaptace, ktery je zasadni piedevsim u kli¢icich
rostlin. Jeho hlavni funkce je v co nejrychlej$im dosazenim prostiedi, kde muze rostlina zacit
s fotosyntetickou aktivitou. Tento jev je nejcastéji studovan na hypokotylech nebo
koleoptiliich etiolovanych kliCicich rostlin, protoze mladé rostliny jsou fototropicky velmi
senzitivni. Ohybaji se predevS§im stonkové casti (obr. 14), ale pifi tzv. negativnimim
fototropismu se kofeny také ohybaji a to smérem od zdroje zafeni. Ohyb vznika rozdilnym
rustem bunck. Bunky blize k podnétu se prodluzuji méné a pomaleji nez buiikky od zdroje
zéareni vzdalengjsi. (Pavlova, 2002). Velikosti ohybu je zavisla na sile podnétu, u koleoptili se
v zavislosti na intenzit¢ zafeni obvykle vyskytuji dvé viny citlivosti, které se projevuji
velikosti zakfiveni, tzv. prvni a druhou pozitivni reakci, mezi nimiZ je oblast nizsi citlivosti,
oznacovani jako reakce (faze) negativni (Celaya, 2005). Fototropismus je velmi komplexni
fyziologicky dé&j, ktery je fizen specifickymi fototropickymi fotoreceptory. Akéni spektrum
mé hlavni maximum (450 nm) a dva vedlejsi vrcholy (430 a 470 nm) v modré oblasti,
nevyrazny piesah do zelené a Siroky ale nizky vrchol kiivky v oblasti zafeni UV-A (kolem
380 nm) (Janoudi et al., 1997, Liscum a Stowe-Evans, 2000). Senzitivita k signalu se sniZuje
s délkou jeho trvani a je ovlivnéna dalSimi signaly, které zprostfedkuji kryptochromy i
fytochromy (Casal, 2000). Receptory, které jsou specifické pro vnimani sméru zafeni od
podnétu, byly dlouho neznamy. Zpravy o proteinu vazaném na membranu, jehoZz
fotofosforylace koreluje s fototropickym zakiivenim, se objevily v prvni poloviné 90. let
(Palmer et al. 1993). Analyza mutantu nphl (non-photo-tropic hypocotyl) u Arabidopsis,
ktery postrédal fototropickou reakci, vedl k identifikaci jednoho z receptort, ktery byl nazvan
fototropin (Liscum a Briggs, 1995).
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Obr. 14: Ohyb rostliny smérem ke zdroji svétla. Prevzato
z www.mgl.photographersdirect.com

7. Fotonastie

Fotonastie jsou pohyby ¢asti rostliny vyvolané svételnym podnétem, ale které nejsou smeroveé
orientované. Projevuji se naptiklad nestejnomérnym rhstem na protéjSich stranach organu.
Nejcastéji jsou fotonastie zpiisobeny zménami objemu motoricky specializovanych bunék a
zménou turgoru v buiikach. Ptiklady fotonastii se nejcastéji uvadéji na pohybech kvétd a
zmény Vv postaveni listl. Pohyby listi nebo listkii jsou plsobeny reverzibilnimi zménami
objemu motorickych bun¢k, které tvoii utvar, ktery je umistén na bazi fapiku zvany polstarek
(pulvinus) (Taiz a Zeiger, 2002). Ve struktufe pulvinu jsou dvé ¢asti, které jsou stavény proti
sob¢ jak pozi¢né, tak 1 funkéné — flexor a extensor. Buiiky extensoru na svétle zvétsuji sviyj
objem a pfi otevirani listi zaujimaji horizontalni pozici. V t¢ dobé se buiky flexoru zacinaji
smrstovat. Pfi zavirdni listi zvEtSuji svilj objem zase flexory a tim listy zaujimaji vertikalni
pozici. Pfi této situaci se extensory smrstuji. Pokud rostlina pfechdzi ze tmy na svétlo, je
v bilém svétle hlavni G¢innost B. Pokud rostlina prechazi ze svétla do tmy, je tato zména
registrovana fytochromem. Na stejné svételné signdly reaguji bunky flexorli a extensort

opa¢né (Obr. 13, 15).
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Obr. 15: Spankové pohyby listii.
Pifevzato z Kutschera, 2009.

V noci. Ve dne.

8. Zarazeni tématu fotomorfogeneze do gymnazialniho

vzdélavani

8.1 Systém kurikularnich dokumenti

Nérodni program rozvoje vzdélavani v CR (v tzv. Bilé knize) formuluje nové principy
kurikularni politiky, které jsou zakotveny v zakoné ¢. 561/2004 Sb., zakon o piedskolnim,
zakladnim, stfednim, vy$§im odborném a jiném vzdé¢lavani, a do vzdélavaci soustavy tak
zavadi novy systém kurikularnich dokumentd pro vzdélavani zaka od 3 do 19 let. VeSkeré
kurikularni dokumenty byly vytvofeny pro statni a Skolni uroven. Pro statni aroven byl
vytvofen Narodni program vzdélavani (NPV) aramcové vzdélavaci programy (RVP).
Pozadavky na vzdélavani jsou u NPV platné ve vzdélavani jako celek. Na rozdil od NPV
dokumenty RVP vymezuji zdvazné ramce pro jeho jednotlivé etapy (pro piedskolni, zakladni
a stfedni vzdélavani). Na jednotlivych 8kolach se vzdélani vytvaii podle Skolnich
vzdélavacich programti (SVP). Skolni vzdélavaci program si kazda $kola vytvaii libovolnd

sama, avSak podle z&sad stanovenych v piislusném RVP.
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Ramcové vzdélavaci programy

V roce 2007 byl Ministerstvem Skolstvi, mladeze a télovychovy schvalen Réamcovy
vzdélavaci program pro gymnazialni vzdélavani (RVP QG), ktery je urcen pro Ctyiletd
gymnazia a vyssi stupen viceletych gymnazii.

Obecna ¢ast RVP G vymezuje pojeti a cile vzdélavani a klicové kompetence —
souhrn védomosti, dovednosti, schopnosti, postojii a hodnot, kterych by mél zdk za dobu
studia dosahnout. Vzdélavaci obsah, ktery je tvofen ocekavanymi vystupy a ucivem, potom
urcuji vzdelavaci oblasti (v nichz jsou zaclenény odpovidajici vzdélavaci obory) a prifezova
témata. Prifezova témata se stala ve vzdélavani novym prvkem a jejich obsah je tvofen
z aktualnich otazek tykajicich se svétovych problémi. Kladou daraz zejména na
multikulturni, demokraticky, globalni a proevropsky aspekt vychovy a vzdélavani. V RVP G

je ucivo zavazné a je tieba naplnit vSechny jeho body.

Skolni vzdélavaci programy

Od 1. 9. 2007 zacala gymnazia vytvaret své Skolni vzdélavaci programy tak, aby podle nich
mohla nejpozdéji od 1. 9. 2009 vyucovat. Tvorba SVP musi vychazet v souladu s RVP G i
v souladu s obecné platnymi pravnimi predpisy. Pii tvorbé SVP vychazeji viceletd gymnazia
Z pozadavki RVP ZV a z pozadavkid RVP G.

Podle $kolnich vzdélavacich programi se uskute¢iuje vzdélavani v konkrétni Skole.
Pro své jedine¢né SVP si kazda §kola vytvaii své podminky, zaméry a plany, podle kterych se
budou fidit. Tento program tak otevira dvete pro vétsi autonomii Skol, vetsi kreativitu ucitela

a zdokonaleni samotného vzdélavani.

8.2 Opravnénost zarazeni tématu fotomorfogeneze do vzdélavaciho

obsahu

V systému RVP G je vzdélavaci obor Biologie zpracovan tak, ze je soucasti vzdélavaci oblasti
Clovek a pfiroda, ve které se nachazi dali piirodovédné obory jako je Fyzika, Geografie,
Chemie a Geologie. Propojenim téchto oborii v ramci jedné skupiny je zaktim umoznéno lépe
nahlizet do problematiky zakonitosti pfirodnich procesti a snaze tak odpovidat na otdzky,

které se mohou vyskytnout v praktickém Zivoté. Koncepce vzdélavaciho oboru Biologie by
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méla poskytnout Zakovi nejen zakladni védomosti a dovednosti, ale také prostor a pfilezitost
pro rozvoj postoju a hodnot (napt. kriticky ptistup ke zpravam v médiich, hodnotovy systém
ve vztahu Kk zivotnimu prostiedi apod.).

Fotomorfogeneticky d&j nevychazi pouze zuciva vzdélavaciho oboru Biologie, ale
také z u¢iva Chemie i Fyziky, a tak se miuZe fadit mezi témata interdisciplinarni. Toto téma

svym obsahem nepochybné nalezi do oblasti Clovék a piiroda.

8.3 Analyza tématu fotomorfogeneze ve vybranych ¢eskych ucebnicich

biologie urc¢enych pro stiredni a zakladni Skoly

Pro vytvofeni analyzy jsem si vybral veSkeré ucebnice pro stfedni $koly, zakladni Skoly a

niz§i stupné gymnazia, které souviseji s tématem fotomorfogeneze:

Biologie rostlin pro 1. ro¢nik gymnazia. Jarklova a kol.
Biologie pro gymnazia. Jelinek a kol.

Biologie rostlin. Kincl a kol.

Biologie pro stfedni odborné skoly. Bumerl a kol.

Biologie I v kostce pro stfedni $koly. Han¢lova a kol.

I A

Ptirodopis. Botanika 2, ucebnice pro zakladni Skoly a nizsi stupen viceletych
gymnazii. Maleninsky a kol.

7. Ptirodopis. Uéebnice pro zakladni $koly a viceletd gymnazia. Cabradova a kol.

8. Piirodopis 2. Botanika, pro 7. Roénik zékladni $koly. Cernik a kol.

9. Ptirodopis 2. Zoologie — Botanika, pro 7. Ro¢nik zakladni Skoly. Bic¢ik a kol.

Pro hodnoceni vySe uvedenych publikaci jsem si jako kritérium zvolil pfitomnost jakékoliv
¢asti textu nebo zminky, kterd se tyka problematiky fotomorfogeneze. Publikace jsem srovnal
do tabulky a ke kazdé jsem pftipsal, zda obsahuje néjaké informace, které by se dali zahrnout

do tématu fotomorfogeneze.
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Ucebnice ¢. Poznamka

Jarklova a | Odstavec o fotoperiodé a znazornéni vlivu fotoperiody na kveteni kratkodennich a
kol. 1993 | dlouhodennich rostlin, pojem fototropismus, fotonastie a spankové pohyby.

Jelinek a | Pojem fotoperiodismus a rozdéleni rostlin podle délky dne a noci, kterd jim
kol. 1999 |vyhovuje. Fototropismus a Fotonastie - oba pojmy doprovozené obrazky.

Kincl a kol. | Vliv fotoperiodismu na vyvoj rostliny. Pohybové reakce - fototropismus i
2000 fotonastie. Veskeré pojmy jsou doplnény nazornymi obrazky.

Bumerl a |Rozd¢leni rostliny podle naroku na délku osvétleni. Zminka o signalnim ucinku
kol. 1997 |svétla o rizné vinové délce.

Hancova a

kol. 1997 Pojmy fototropismus a fotonastie - pouze jednoduché vysvétleni jednou vétou.

Maleninsky

a kol. 2006 | B€? jakékoliv zminky o vymezené problematice.

Cabradova a

kol 2005 | B€? jakékoliv zminky o vymezené problematice.

Bicik a kol. | Popis pojmu fotonastie i fototropismu, ovSem v textu se nevyskytuji ndzvy téchto
1999 déju.

Cernik a

kol. 1997 Bez jakékoliv zminky o vymezené problematice.

Tab 2: Vysledky analyzy ucebnic.

9. Zavér

Za poslednich dvacet let intenzivniho vyzkumu fotomorfogeneze u rostlin, se jiZ s poznanim
tohoto d¢je znacné pokrocilo. PredevSim diky pokrokiim molekularni biologie se zprvu
neznamé fyziologické pochody zacaly postupné mapovat a odhalovat. Diky tomu si jiz nyni
muzeme vytvorit vcelku jasnou ptedstavu o tom, jak rostlina reaguje vyvojem a rustem na
cervené a modré barvy. Rostliny téz vnimaji i1 piesahy do ultrafialového a infracerveného
spektra, protoZe jejich receptory jim umoziuji vnimat Sir§i spektrum nez naptiklad lidé.
Existuji tfi rodiny fotoreceptort — fytochromy, kryptochromy a fototropiny, které umoziuji
rostlindm pfijimat informace z okoli. Diky nim jsou schopny reagovat na vnéj$i podminky na

arovni molekularni, fyziologické i strukturalni jak zménou vné&jsiho vzhledu, tak i zménami
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uvnitf jejich tél. Rostliny skrze zafeni dokdZou vnimat ¢as a ptizpusobit patficné své vyvojové
procesy. Napiiklad jsou schopny zménit sviij habitus tak, aby co nejdiive opustily tmu a
zaCaly s fotosyntetickou aktivitou. Sice zndme z fotomorfogeneze jiz mnoho, ale mnohé

objevy nés teprve cekaji.

Prace, byla zaméfena i na analyzu soucasného stavu stfedoSkolského a zakladoSkolského
uciva. Po analyze ucebnic jsem zjistil, Ze ani moderngj$i ucebnice neobsahuji hlubsi
vysvétleni fotomorfogenetickych déju. Vétsina obsahovala slabou zminku o fototropickych a
fotoperiodickych reakci, ale fotoreceptorech nebyla zminka ani jednou. Nékteré ucebnice
neobsahovaly zminku o fotomorfogenezi viibec Zadnou. Toto téma si jisté zaslouzi vice
pozornosti a své pevné misto v ucivu, protoze se z hlediska rostlin jednd o velmi dilezity

fyziologicky d¢j, ktery vysvétluje, jak rostliny vnimaji své prostiedi.
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