6. Mineralni prvky v rostlinach, jejich asimilace a funkce
Prvky, které tvoii zivé organizmy, se nazyvaji biogenni. Vedle prvka (elementt), které tvori
zaklad organickych latek — C, H a O, rostliny obsahuji fadu dalSich prvki, které se v pfiro-
d¢ vyskytuji predevsim ve slouceninach anorganickych (mineralnich, nerostnych) a ozna-
¢uji se jako prvky mineralni. VétSina z téchto prvkl plni v rostling specifické ulohy, ucastni
se metabolickych procesi nebo slouzi k vytvareni funk¢nich struktur. Takové minerdlni prv-
ky, které jsou pro zivot vSech druhi rostlin nezbytné, nenahraditelné a ve svych funkcich
jsou nezastupitelné, se oznacuji jako prvky esencialni. Rostliny bez jejich dostatku nepro-
jdou vSemi vyvojovymi stadii a ontogeneze konci predcasné. Dle svého funkéné nezbytného
obsahu v suSiné rostliny jsou prvky oznacovany jako makrobiogenni nebo mikrobiogenni
(tab. 6-1.).
Makrobiogenni prvky — C, H, O, N, K, Ca, Mg, P, S — jsou v 1 kg suSiny obsaZeny

v mnozstvi vét§im nez 1000 mg (1g).
Mikrobiogenni prvky — Cl, Fe, B, Mn, Zn, Cu, Ni, Mo — jsou v 1 kg suSiny zastoupeny

v mnozstvi mens$im nez 100 mg (0,1 g).

Nedostatek esencidlnich mineralnich litek se projevi specifickymi zménami tvaru nebo
barvy orgénil, zasychanim pletiv, zpomalenim az zastavenim rastu a poruchami vyvoje. Pro-
jevy deficience (deficien¢ni syndrom) jsou pro jednotlivé prvky znacné charakteristické, raz-
né rostliny vSak maji na mnozstvi jednotlivych prvki rizné pozadavky. Nedostupnost které-
hokoli z esencidlnich prvki je pro existenci rostliny limitujici — rostlina neprojde vSemi
fazemi ontogeneze a predcasn¢ hyne.

Esencidlni prvky mohou byt v rostliné obsazeny v mnozstvi zna¢n¢ vy§§im, nez je pro aktu-
alni stav rostliny nezbytné nutné. Nékteré prvky, zejména mikroelementy, mohou ve vyso-
kych koncentracich v rostlin€ ptisobit toxicky.

Vedle téchto prvki, které jsou nezbytné pro vSechny rostliny obecné, mohou byt nékteré prv-
ky nezbytné jen pro nékteré rostliny, napt. Si u ptesli¢ek (Equisetum), nebo jsou nezbytné jen
za urcitych podminek. Takové prvky se nazyvaji prospé§né nebo benefi¢ni. Patii mezi né Si,
Na, Co a Se, pozadavky rostlin jsou v tomto ohledu velmi specifické. Rostliny mohou obsa-
hovat i jiné prvky, nez ty, které ke své existenci nezbytné potiebuji (napt. Rb, Au, Cd, Pb, V,
Al, Co).

Rostliny ziskavaji nezbytné mineralni prvky z okolniho prostiedi a ve form¢ ptivodni nebo
asimilované je distribuuji na funkéni mista v rostliné. Klasicky se poznatky o potfebach mine-

ralnich prvkl v rostliné oznacuji jako mineralni vyZiva.



Tab. 6-1. Obsah jednotlivych prvka v susing (dle Salisbury F.B., Ross C.W.: Plant Physiolo-
gy. - Waldsworth Inc., Belmont, California, 1992).

chemickd |forma dostupna |obsah prvku relativni pocet atomi

znacka rostlindm v suding (mg . kg") | ve srovnani s molybdenem
makrobiogenni prvky
vodik H H,O 60 000 60 000 000
uhlik C CO,, HCO5 450 000 35 000 000
kyslik (0] 0,, H,0 450 000 30 000 000
dusik N NO;, NH," 15 000 1 000 000
draslik K K 10 000 250 000
vapnik Ca Ca™ 5000 125 000
hoi¢ik Mg Mg™* 2000 80 000
fosfor P H,PO,, HPO,~ | 2000 60 000
sira S S04~ 1000 30 000
mikrobiogenni prvky
chlor Cl Cr 100 3000
zelezo Fe Fe™, Fe'' 100 2000
bor B H;BO; 20 2000
mangan Mn Mn** 50 1 000
zinek Zn Zn™ 20 300
méd’ Cu Cu',Cu” 6 100
nikl Ni Ni** 0,1 2
molybden Mo MoO4" 0,1 1

mVyznam mineralnich latek pro rostliny zacal byt predmétem hlubsiho zajmu fyziologti v druhé polo-
viné 19. stol. po té, co chemik J. von Liebig v r. 1840 publikoval své ptedstavy o mineralni vyzivé
rostlin.

Funkce a potieba jednotlivych prvkl se studuje nejcastéji péstovanim rostlin v zivnych roztocich
znamého slozeni, v nichz sledovany prvek chybi od po¢atku nebo v ur¢itém obdobi kultivace. Pésto-
vani rostlin v zivnych roztocich se nazyva hydroponie. Existuje nékolik obecné pouzivanych zivnych
roztokl pfesné definovaného sloZeni, napt. roztok Hoaglandiv nebo Knopptv. U rostlin péstovanych
v neuplnych zivnych roztocich se sleduji vybrana rdstova kriteria a morfologické a vyvojové zmény.
Mnohé cenné informace ptineslo také péstovani rostlin v podminkach in vitro (kap. 12.3.).

Piijem minerilnich latek rostlinami, tj. transport téchto latek z vnéjSiho prostredi do
vnitiniho prostiedi rostlin, znamena soucasné jejich vstup do biosféry. Rostliny jsou
schopny pfijimat minerdlni latky z okolniho prostfedi celym povrchem svého téla, naprosta

vétSina mineralnich latek je vSak pfijimana kofeny z pidy. Schopnosti pifijimat mineralni




latky celym povrchem téla se vyuziva v zahradnické i agronomické praxi pfi tzv. hnojeni na
list. ZvétSovanim kotenového systému — rustem kotent do délky a tvorbou kofenli postran-
nich — se zvétSuje oblast pidy, z niZ mohou rostliny mineralni latky cerpat. Nejvice mineral-
nich latek kofen pfijima v zoné s korenovymi vlasky, které vyrazné zvétsuji kontaktni plo-
chu povrchu korene a pudy.

Mineralni prvky jsou pfijimany ve formé ionti — kationti nebo anionti. V pid¢ jsou mi-
neralni latky rozpusténé v pliidnim roztoku, s nim se v ptidé pohybuji hromadnym tokem, v
roztoku diftizi. Cést kationtil je adsorbovana na negativné nabity povrch pidnich &astic
(kap. 5.4.1.). Pii dychani bunky kotene vylucuji CO,, ktery s vodou tvoii H,COs3, disociujici
na H' a hydrogenuhli¢itanovy anion (HCO5"). Kationty H™ nahrazuji kationty adsorbované na
povrchu piidnich &astic (napt. K*, NH,") a uvolfiuji je do piidniho roztoku, anionty HCOs™ se
na povrchu kofene vyménuji za anionty rozpusténé v ptidnim roztoku a usnadiiuji jejich vstup
do bunécné steény.

Buné¢na sténa je pro mineralni latky prostupna, nepredstavuje vyznamnou ani selektivni
bariéru. Mineralni latky se timto prostfedim pohybuji predevsim difazi. Nékteré mineralni
prvky se v bunééné sténé strukturné vazou. Hlavni bariéru vstupu mineralnich latek do
vnitiniho prostiedi rostliny tvori plazmatickd membrana. Mineralni prvky ji pfekonéavaji
na povrchu kotene v rhizodermis nebo vstupuji do apoplastu primarni kiiry a plazmalemu
piekonavaji az v buiikach tohoto pletiva. Plazmalema endodermis s Casparyho prouzky je
bariérou nejzazsi (viz. kap. 5.4.2.3.). Pfijem mineralnich latek je proces aktivni, znacn¢ se-
lektivni, Fizeny dostupnosti liatky v rhizosféfe, aktualnimi potiFebami rostliny i jejimi
schopnostmi latku asimilovat.

V rostlin€ jsou mineralni prvky transportovany v podobé¢, v niz byly piijaty, nebo pieménéné
ve formy transportni. Na kratké vzdalenosti se pohybuji symplastem nebo apoplastem, na
dlouhé vzdalenosti z kofenti do prytu transpiraénim tokem xylémovou ¢éasti cévnich svaz-
ki, tedy apoplastem (kap. 5.4.2.2.). Pii redistribuci ze starSich casti rostliny do ¢asti mlad-

Sich se mineralni prvky v transportnich formach pohybuji s proudem asimilata lykovou ¢as-

ti cévnich svazki (kap. 3.5.).

6.1. Transport mineralnich latek pifes membrany
Biologické membrany jsou selektivné propustné bariéry, tvoiené lipidovou dvouvrstvou a
integralnimi a asociovanymi proteiny. Pfenos latek, které nejsou schopny spontanné prekonat

fosfolipidovou vrstvu, umoznuji specifické transportni membranové proteiny.



V¥ Fosfolipidova dvojvrstva a transportni membranové proteiny plazmalemy, tonoplastu, ostatnich
vnitinich membranovych systémil a organel umoziuji udrzet casto velmi rozdilné mnoZstvi iontii,
vody a metaboliti mezi apoplastem a symplastem i mezi jednotlivymi kompartmenty protoplasti
nebo buné&nych organel (napf. rozdilnou koncentraci H' v cytosolu, bunééné sténé a ve vakuole, K

v cytosolu a apoplastu nebo Ca®" v cytosolu, vakuole, endoplazmatickém retikulu a v bunééné sténg).
Transport mineralnich latek pfes membranu je aktivni nebo pasivni a uskuteciiuje se riznymi mecha-
nizmy — aktivnim transportem primarnim nebo sekundarnim, usnadnénou difuzi, vyjimecné i prostou
difazi. Aktivni transport je zavisly na dodani energie, je tedy spojen pfimo nebo nepfimo s n¢jakou
exergonickou reakci, nejCastéji s hydrolyzou ATP. Pasivni transport probiha bez dodani energie.

6.1.1. Elektrochemicky potencial

Hybna sila transportu urcité¢ latky pres membranu je dina rozdilem jejiho chemického
potencidlu na opa¢nych stranach membrany (chemicky potencial viz téz kap. 5.3.). Hodnota
chemického potencialu dané latky v sob¢ integruje pisobeni koncentrace dané latky, tlaku,
kterému je v daném prostfedi vystavena, a naboje (pokud ho latka nese) na mnoZstvi volné
energie vyuzitelné k préci, v tomto piipad¢ k transportu latky pies membranu. (V piipadé
prenosu latek pfes membranu je gravitacni slozka chemického potencialu zanedbatelna.).
Mineralni latky jsou prijimany jako ionty, vliv naboje v jejich ptfipad¢ hraje v hodnoté
chemického potencidlu vyznamnou roli a nelze ho zanedbat. Z téchto divodil se pro ionty
Castéji uziva nazvu potencial elektrochemicky, v némz je vyznam naboje zdliraznén. Elek-

trochemicky potencial, obvykle znaceny p, daného iontu (napf. i) je dan nasledujicim vzta-

hem: i = n’ + R.T.InC; + PV; + z.F.E
chemicky potencial chemicky potencial koncentracni tlakova slozka elektrického
iontu i iontu i za standardnich slozka slozka potencialu iontu i
podminek iontu i iontu i (vliv naboje)

1 — chemicky potencidl iontu i, u% — chemicky potencial iontu i za standardnich podminek, R —
univerzalni plynova konstanta (8,314 J . mol™ . K™), T - teplota v kelvinech, In C;— piirozeny logarit-
mus koncentrace daného iontu, P — tlak (rozdil mezi tlakem na iont v soustavé a tlakem atmosféric-
kym, je dan hydrostatickymi tlakem v bunice), V;— parcialni molalni objem daného iontu, z; — elektro-
stasticky naboj iontu (+1 pro K, -1 pro CI', +2 pro Ca*"), F — Faradayova konstanta (96 484 C . mol™,
C = coulomb), E — celkovy elektricky potencial prosttedi (V = volt).

mKdybychom uvazovali o transportu iontu K™ z cytosolu (C) do apoplastu (A) a piedpokladali, ze na
obou strandch membrany je stejny tlak, mohli bychom vypocist hybnou silu Apg. ze vztahu:
Ck:©

Apgs = prel - pe® = R.T.In +1.F.(E°-EY

Cx+"
Apgs - hybna sila jontu K', ue.™ - elektrochemicky potencial K™ v apoplastu, pg.© — elektrochemicky
potencial K™ v cytosolu, R — univerzalni plynova konstanta, T — teplota v kelvinech, Cx." - koncentra-
ce K v apoplastu, Cx.° - koncentrace K* v cytosolu, 1— naboj K, F — Faradayova konstanta, E* —

celkovy elektricky potencial apoplastu (V), E°— celkovy elektricky potencial cytosolu (V).

Je-1i hodnota rozdilu elektrochemickych potenciali Ay, pro dany ion (i) zdporna, je mozny

jeho pasivni transport pifes membranu. Je-1i Ay; = 0, je transport dané¢ho iontu pfes membranu



v dynamické rovnovaze, stejny pocet iontl se pienasi obéma sméry. Je-li hodnota Ay; kladna,
je nutné transportu daného iontu energii dodat.
Rozdil elektrickych potenciali na opacnych strandch membrany mtze udrzet transport urcité-
ho iontu (i) v dynamické rovnovaze (stejny v obou smérech) i pfi zna¢né rozdilnych koncent-
racich daného iontu na opacnych stranach membrany. Takovy potencial se nazyva potencial
Nernstiiv a 1ze ho vypocitat pomoci nasledujiciho vzorce, ktery je odvozen ze vztahu pied-
chézejiciho:

RT (o'
Eni = EC-E* = . In

ZiF CiA
Eni - Nernstv potenciél pro iont i, E* — celkovy elektricky potencial na jedné strand membrany (napf.
v apoplastu), EC — celkovy elektricky potencial na opaéné strané membrany (napi v cytosolu), R —
univerzalni plynova konstanta, T — teplota v kelvinech, C* - koncentrace iontu i na jedné strané mem-

brany (napf. v apoplastu), C;° - koncentrace iontu i na druhé strané membrany (napf. v cytosolu), F —
Faradayova konstanta, z; — naboj iontu i.

Zivé biologické membrany oddéluji prostiedi s velmi rozdilnymi elektrickymi potencia-
ly. Rozdil elektrickych potenciali na opacnych stranach membrany se nazyva potencial
membranovy a obvykle se znaci Vy,.

Membranovy potencial je vysledkem nevyvaZzenosti poctu kladnych a zapornych nabojl na
opacnych stranach membrany, vznikd komplexnim piisobenim komponent membrany i obou
prostiedi, kterd jsou membranou oddélena. Membranovy potencial je ovlivnén také charakte-
rem latek, které naboj nesou. Negativni naboj je na membranach na strané cytosolu. Na
vzniku a udrzovdni membrdnového potencidlu se u rostlin nejvyznamnéji podili aktivni
transport protonii z cytosolu, pisobeny transportnimi membranovymi proteiny - protono-
vymi pumpami, nazyvanymi téz H'ATPazy. Potencial pisobeny rozdilnou koncentraci
protoni na opac¢nych stranich membrany se oznacuje jako protonmotoricka sila — pmf.
Hodnoty pmf u rostlin se udavaji v rozmezi od —200 do —300 mV (obvykle se uvadi hodnota
—268 mV). Aktivné jsou z cytosolu transportovany také ionty Ca’* pumpami zvanymi
Ca’*ATPizy. Cinnosti H'ATP4z a Ca’*ATP4az se membrana hyperpolarizuje, importem
kationtli do cytosolu nebo exportem aniontd z cytosolu se hodnota membranového potencialu
zvysuje (zmens$i se jeho negativni hodnota) — membrana se depolarizuje.

A Dalsi z pficin vzniku membranového potencialu je skutecnost, Ze vétsina cytosolickych proteinti pii
fyziologickém pH 7,5 na svém povrchu nese negativni naboj, ktery je vyrovnavan kladnym nébojem
K'. Membrana je pro cytosolické proteiny nepropustna, diky transportnim proteinim vsak do jisté
miry miize propoustét ionty K. Koncentrace K* v kompartmentech mimo cytosol je vzdy nizsi nez

v cytosolu a ionty K* maji tendenci z cytosolu unikat. Na stran& cytosolu tak vznika negativni néboj.
Toto ptisobeni nepohyblivé proteinové slozky s negativnim nabojem a slozky s pozitivnim nabojem
schopné pfekonavat membranu tvofi ¢ast membranového potencialu, ktera se oznacuje jako potencial



Donnantv. Dalsi ¢asti membranového potencialu je potencial diféizni, ktery vznika riznou rychlosti
transportu aniontii a kationti pfes membranu (ionty K™ opoust&ji cytosol rychleji nez ionty CI’, které
mohou rozdil naboje do jisté miry vyrovnavat).

Velikost (trans)membranového potencidlu Vy, se vyjadiuje nejcastéji v jednotkéch napéti v
mV (nebo jako volna energie v kJ . mol™). Membranovy potencial plazmalemy u rostlin V.,
je asi —150 mV, pro tonoplast jsou uvadény hodnoty od —20 mV do —-90 mV (hodnoty jsou
mén¢ negativni, tedy vyssi nez na plazmalemé, rozdil naboje mezi cytosolem a obsahem va-
kuoly je mensi).

Rychlost transportu dané latky (iontu) pfes membranu je dana nejen rozdilem jejiho elektro-
chemického potencidlu ale také propustnosti, tj. permeabilitou, membriny. Permeabilita
membrany je pro ruzné latky rtizna. Je déna charakterem, po¢tem a aktivitou transport-

nich proteini, které obsahuje. Permeabilita membran je také ovlivnéna teplotou.

6.1.2. Mechanizmy prenosu latek pres membranu

Podle mechanizmu prenosu latek pfes membranu se transportni proteiny charakterizuji
jako pumpy, prenase¢e nebo kanaly (obr. 6-1.). Jednotlivé mineralni latky mohou byt pies
membranu pienaseny riiznymi mechanizmy, napt. K miize byt transportovan kanalem nebo

pfenaSecem, pro jeden ion mliZe existovat vice nez typ pienaSece i kanalu.

6.1.2.1. Pumpy

Pumpy jsou transportni proteiny, které ptenaseji iont, molekulu nebo komplex na opacnou
stranu membrany ve sméru gradientu jejich koncentrace, tj. ze strany membrany, kde je kon-
centrace dan¢ho iontu, molekuly, nebo komplexu nizsi, na stranu membrany, kde je jejich
koncentrace vyss$i, za sou¢asného primého dodani energie, ktera se ziskava Stépenim ATP
nebo PPi (u rostlin). Tento typ transportu se oznacuje jako primarni aktivni transport. Za-
jistuji ho pumpy oznaGované jako H'ATPazy typu P nebo V, H'PPazy, Ca** ATPazy a
ABC-transportéry (kazety).

H'ATPAazy jsou pumpy pienasejici H z cytosolu do apoplastu nebo do vakuoly, tedy do
mist, kde je koncentrace H' vy$si neZ v cytosolu. K transportu H' pfes membranu ve sméru
gradientu koncentrace protonu vyuzivaji energii ziskanou $tépenim ATP. Timto endergo-
nickym pienosem protont se zvysuje nejen rozdil koncentraci protonti — ApH — na opac-
nych stranach membrany ale také rozdil naboje — zvySuje se protonmotoricka sila (pmf).
Hodnota pH v cytosolu je obvykle 7,3 az 7,5, v apoplastu je pH asi 5,5, ve vakuole byva pH

jesté nizsi. Tyto transportni proteiny tvoii nejen pmf ale soucasné také udrzuji pH cytosolu.



ATPazy ptenasejici H' sniZuji hodnotu membranového potencialu (¢ini ho negativnéjsim,
zvétduji rozdil naboji na opaénych stranach membrany). Transport H' ATP4azami je piikladem
elektrogenniho transportu. Jako elektrogenni se oznauje transport, ktery vede ke zméné
hodnoty membranového potencialu.

V plazmatické membrané jsou H'ATPazy, které se oznacuji jako typ P. H'ATPazy typu P
jsou tvotfeny jednim polypeptidem o velikost asi 100 kDa, ktery ma 10 hydrofobnich oblasti,
jimiZz je vazan v membrané (obr. 6-2.). N- i C-konec jsou v cytoplazmé. Protein vaze H™ a
ATP. ATP se vaze na aspartatovy zbytek, ktery lezi v cytosolu v del$i hydrofilni smycce mezi
¢tvrtou a patou hydrofobni oblasti (hydrofobni oblasti jsou ¢islovany od N- konce). Vazebné
misto pro H' je ve struktufe tvofené hydrofobnimi oblastmi 6 az 10. Protein H' ATP4zy piiso-
bi jako enzym, §tépi ATP tak, Ze y-fosfat zlstane na protein prechodné avSak kovalentné
vazan. Z této vazby fosfatu (P) na protein se odvozuje oznaceni typu — typ P. Hydrolytické
odstépeni y-fosfatu poskytuje energii pro konformacni zménu proteinu, kterd umozni ptenos
H' na druhou stranu membrany a jeho disociaci. Pro tuto hydrolyzu je funkéné vyznamna
hydrofilni oblast mezi druhou a tieti membranovou doménou. Energie uvolnéna Stépenim
jednoho ATP umozni pfenos 1 H'. H" ATPazy typu P jsou aktivovany sniZenim pH
v cytosolu (optimalni pH pro vétsinu H' ATP4z typu P je 6,6) nebo fosforylaci. H' ATPazy
typu P jsou inhibovany ortovanadatem. Této vlastnosti se vyuziva pii studiu mechanismu je-
jich funkce.

A C-konec proteinu H'ATP4zy nese doménu, které interaguje s hydrofilnimi ¢4stmi proteinu v cyto-
solu a inhibuje funkci H'ATP4zy. Tato autoinhibice je odstranéna fosforylaci serinového zbytku
v C-konci, ktera umozni navazani regula¢nich proteint. Zatim bylo prokazano ptisobeni proteini ze
skupiny, kterad se oznacuje jako 14-3-3 (oznaceni je odvozeno z chovani proteinl pii frakcionaci na
kolong a pii elektroforéze). H'ATP4za je timto procesem aktivovéna.

Proteiny H™ ATP4z typu P jsou produkty malé rodiny genti (u Arabidopsis ma asi 10 ¢lent
znacenych AHA 1 az AHA 10), jednotlivé geny se exprimuji specificky v riznych typech ple-
tiv.

V tonoplastu se vyskytuje specificky typ H'ATPaz - typ V, ktery strukturou ponékud pfi-
pomind ATP syntiazy v thylakoidu nebo ve vnitfni membrané mitochondrie (obr. 6-3.).
H' ATPazy typu V pienaseji do vakuoly p¥i hydrolyze 1 ATP 2 H'. Tento typ H ATPaz ma
cast Vo, ktera je vazana v tonoplastu, a ¢ast Vi, kterd ¢ni do cytosolu, a vaze a $tépi ATP. Obé
casti se skladaji z vétsiho poctu podjednotek.

H'PPazy piedstavuji dalsi typ pump, které se vyskytuji v tonoplastu, a pirenaseji H' do va-
kuoly. K pfenosu pouzivaji energii uvolnénou $t€épenim anorganického pyrofosfatu (PPi).

Jsou tvofeny jednoduchym proteinem o hmotnosti asi 80 kDa, ktery obsahuje 16 hydrofob-



nich domén vazanych v tonoplastu. Tyto pumpy jsou charakteristické pro rostliny a vysky-
tuji se v mladych vyvijejicich se pletivech, kde se PPi tvoii ve vétSim mnozstvi jako vedlejsi
produkt pii syntéze UDP-gluk6zy pro tvorbu celuldzy, pifi syntéze nukleovych kyselin a pro-
teinti. H'PPazy jsou inhibovany Ca®".

Ca**ATPazy jsou pumpy, které prenaseji Ca** z cytosolu do jinych kompartmentd, a energii
k pienosu ziskavaji podobné jako H'ATP4zy typu P. Tyto transportni proteiny jsou lokalizo-
vany v plazmatické membrané, v membrané endoplazmatického retikula, tonoplastu a ve
vnitini membrané chloroplastd. Jejich struktura je mimo konzervovana funkéni mista znacné
variabilni a charakteristickd pro membréanu, v které se dana Ca** ATP4za vyskytuje. Na zakla-
d& studia energetické bilance pfenosu existuje piedstava, Ze pro transport 1 Ca’* se vyuziva
nejen energie z pfimé hydrolyzy ATP ale také protonmotoricka sila a Ze pienos Ca”’
z cytosolu je spojen s pfenosem jednoho protonu opaénym smérem. Ca’ ATPazy udrZuji
nizkou hladinu Ca® v cytosolu a hraji vyznamnou roli pfi pfenosu signali v nékterych
signalnich drahach. Ca** ATPazy v plazmatické membrang, v tonoplastu a ve vnitini membré-
n¢ chloroplastu jsou aktivovany kalmodulinem a maji vyssi hmotnost proteinu. Doména pro
vazbu kalomodulinu je u tonoplastové Ca* ATPézy, na rozdil od Zivo¢isnych Ca**ATPaz, na
N-konci (obr. 6-4.).

ABC-transportéry (kazety) (z angl. ATP binding casette) $tépi ATP a uvolnénou energii
vyuzivaji primo k transportu latek, které nejsou schopny piekonat lipidovou dvouvrstvu, bez
ohledu na jejich elektrochemicky potencial. Slouzi pfedevsim k transportu degrada¢nich pro-
duktii, toxickych metabolitii a cizorodych latek (napf. herbicidl), ¢asto vazanych v komple-
xech (napft. s glutationem; kap. 6.2.6) do vakuol. V posledni dob¢ byly tyto typy transportéra
nalezeny také v plazmatické membrané a v mitochondriich. ABC-transportéry maji N-konec
ve vakuole, C-konec v cytosolu, vétsi pocet (napi.14) domén, jimiZ jsou vazany v membrané

a dvé vazebna mista pro nukleotidy.

6.1.2.2. PrenaSece

Pienasece jsou integralni membranové proteiny, které na jedné strané¢ membrany transporto-
vanou latku navdzou a na druhé strané¢ membrany ji uvolni. Béhem pienosu dochéazi ke kon-
formaénim zménam proteinu, interakce s prenaSenou latkou je vSak pomérné kratka, piena-
Sena latka neni modifikovana. Transport pfenasec¢i mize byt aktivni nebo pasivni a mtze
byt saturovan.

V Pi‘enasece lze charakterizovat a hodnotit stejnymi kriterii jako enzymy: K,, enzymu (konstanta
Michaelise a Mentenové) je koncentrace substratu, pii niz se rychlost enzymatické reakce polovicni



nez rychlost maximalni mozna. Vysoké hodnoty K,, charakterizuji enzym s nizkou afinitou k substra-
tu. K,, prenasece je koncentrace pfenasené latky, pfi niz je rychlost jejiho prenosu polovic¢ni (Y2Vmax)
vzhledem k rychlosti nejvyssi mozné (obr. 6-5.). Transportni proteiny, stejné jako enzymy, vykazuji
specifitu k substratu a snizuji aktiva¢ni energii procesu (v tomto piipadé pienosu iontu pfes mem-
branu). Transportni procesy jsou na rozdil od enzymatickych reakci prostorové orientované (Casto se
oznacuji jako vektorové Ci vektorialni).

K aktivnimu prenosu latek prenaSeci se vyuziva protonmotoricka sila vytvorena
H'ATPazami. Protony pfenesené H'ATPazami z cytosolu se pfes membranu pasivné vraceji
do cytosolu ve sméru svého koncentra¢niho spadu a urcité typy prenasecti mohou tok proto-
ni vyuZivat k pienosu jinych ionti nebo molekul jinych latek ze strany membrany s nizsi
koncentraci téchto latek na stranu, kde je jejich koncentrace vyssi (proti koncentraénimu spa-
du, tedy po sméru jejich gradientu). Tento mechanizmus pfenosu se oznacuje jako sekundar-
ni aktivni transport (obr. 6-6.). Umoziuje vyuzit protonmotorickou silu k vytvoteni nebo
udrzovani velkého rozdilu koncentrace transportované latky mezi cytosolem a apoplastem,
mezi riznymi kompartmenty builky nebo mezi kompatmenty bunécnych organel. PrenaSecCe
mohou piendset anorganicky iont nebo rozpusténou latku ve sméru pohybu protonti nebo ve
sméru opacném. Prenos liatky stejnym smérem jakym se pohybuji protony se nazyva
symport, pienos smérem opaénym se nazyva antiport. Protony se obvykle vraceji do cyto-
solu, symport tedy pienasi latky z apoplastu nebo z intracelularnich kompartmentti do cytoso-
lu. Antiport slouzi obvykle transportu latek (aniontil) z cytosolu. Pfenasece tohoto typu trans-
portuji pfes membrany anorganické ionty (kationty i anionty) i nékteré organické slouceni-
ny jako je sacharéza (viz kap. 3.5.) nebo aminokyseliny. Rostliny maji velké mnozZstvi riz-
nych typu prenaseci, s riiznou mirou specifity a afinity k transportovanym latkam (pie-
nase¢ K prednostné transportuje K, je vSak schopen pienaset také Rb™ nebo Na', nikoli vsak
CI' nebo aminokyseliny; pfenaSe¢ neutralnich aminokyselin piendsi glycin, alanin a valin,
nepienasi vSak lysin nebo kyselinu asparagovou). Sekundarni aktivni transport je pro piijem a
distribuci mineralnich latek velmi vyznamny.

A Proteiny ptenaSecti tohoto typu maji velikost obvykle mezi 40 a 50 kDa a 12 vyrazné hydrofob-
nich oblasti, jimiz je protein vazan v membran€. N- i C-konec jsou v cytosolu. Mezi Sestou a sedmou
hydrofobni oblasti (ve sméru od N-konce) je hydrofilni smycka, sméiujici do cytosolu. Transport latek
pomoci pienasecl je regulovan na urovni transkripce gend kodujicich ptislusné proteiny i na Grovni
posttransla¢nich Gprav transportnich proteind.

Pasivnimu transportu latek prenaseci neni nutno dodavat energii, latky jsou prenaSeny ve
sméru koncentraéniho spadu. Tyto typy pfenasecli vyménuji urcitou latku za jinou a slouzi
k udrZzovani optimalnich koncentraci latek v urcitych kompartmentech. Typickym ptikladem

je prenase¢ TPT na vnitini membrané chloroplastu, ktery transportuje fosforylované triézy
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(dihydroxyacetonfosfat, DHAP) z chloroplastu do cytosolu vyménou za anorganicky fosfat
(P1). Tento striktni antiport zamezi sniZzeni hladiny fosfatu v chloroplastu. Podobné ptisobi
transportér na vnitini membrané mitochondrie, ktery pfenasi ADP do mitochondridlni matrix
vyménou za ATP.

Pasivni transport prenasec¢i nebo kanaly se oznacuje také jako usnadnéna difuze.

6.1.2.3. Kanaly

Kandly jsou integralni membranové proteiny tvofici v membran¢ péry, které usnadiuji
spontanni pasivni transport latek diftizi. Rychlost a smér pfenosu latek kandly zavisi na
rozdilu jejich elektrochemického potencidlu. Protonmotoricka sila, tvofend pumpami, se k
transportu iontovymi kanaly pfimo nevyuzivé, nicméné pmf se podili na existenci membra-
nového potencidlu a transport iontli iontovymi kandly tak nepfimo ovliviiuje. Pii pfenosu
transportni protein neméni konformaci, protein se s pfenasenou latkou mize ale nemusi
prechodné vazat. Struktura a biofyzikalni vlastnosti proteinu v oblasti vlastni transportni ces-
ty, tj. poru, urcuji charakter prenaSené latky, mira specifity je riizna. Oblast poru, kterd je pro
prendSenou latku urcujici, se nazyva selekéni filtr. Kandly pfi pfenosu ionti rozlisuji kationty
a anionty, kationtové kandly maji obecné vys$si miru specifity k prendSené latce nez kanaly
aniontové. Kanaly se spontanné zaviraji, rizné kanaly zistavaji otevifeny rtizn¢ dlouhou,
vzdy vSak omezenou, dobu. Pienos latek je regulovan aktivaci (oteviranim) i inaktivaci (za-
viranim) transportni cesty.

A Kanaly plazmatické membrany, které se velmi rychle oteviraji a rychle se také zaviraji, i piesto, ze
stimulus (napf. zména napéti na membrang) jesté plisobi, se oznacuji jako typ R (z angl. rapid), po-
kud se nachazeji v tonoplastu, oznacuji se jako FV (z angl. fast vacuolar). Kanaly, které zlstavaji
otevieny po celou dobu piisobeni stimulu se oznacuji jako typ S (z angl. slow), pokud se nachazeji v
tonoplastu jako SV (z angl. slow vacuolar).

Aktivace nebo inaktivace kanali (angl. gating) jsou zplisobeny konformacnimi zménami
transportniho proteinu. Konformacni zmény které mohou byt vyvolany zménou membrano-
vého potencialu, vazbou ligandu na protein, vlivy mechanickymi — pnutim, tlakem nebo ta-
hem, i pisobenim vice vlivli soucasné. Rostlinné membrany obsahuji velky pocet riznych
typu kanali, které se 1i$i nejen schopnosti ptenaSet urcitou latku ale také zptisobem aktivace.
Pro jednu liatku mize existovat nékolik typtu kanali s riznym typem regulace. Aktivace
kanald je vyznamna pro udrzeni urc¢itého prostiedi v daném kompartmentu a ma ¢asto charak-
ter prahové odpovédi. Pokles membranového potencialu pod urcitou hranici aktivuje kation-
tové kanaly (pfedevsim pro K"), které umozni vstup kationtd do cytosolu a zvySeni membra-

nového potencidlu. Tyto kandly se oznacuji jako pritokové rektifikacni kanaly (angl. inward
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rectifiers). Jiné kanaly se aktivuji, stoupne-li membranovy potencial nad urcitou hodnotu.
Témito otevienymi kanaly kationty (K") opoustéji cytosol. Kanaly aktivované zvysenim
membranového potencidlu se nazyvaji vytokové rektifikaéni kanaly (angl. outward recti-
fiers). Kanély neurcuji smér pohybu iontu. Smér pohybu iontu je dan rozdilem elektroche-
mického potencidlu, ptitokové a vytokové kandly jsou vSak aktivovany v riznych situacich a
riznymi stimuly.

mPienos iontl kanaly a vlastnosti iontovych kanalid se studuji metodou zvanou zdznam s pomoci terci-
kového zamku (angl. patch clamp method). Metoda umoziiuje méfeni velmi malych elektrickych
proudd, které vznikaji pti pfechodu iontii kanaly. Metoda je dnes na té urovni, ze lze sledovat déje i v
jednom kanalu. Tenka sklenéna kapilara o priméru usti jeden nebo né€kolik malo um funguje jako
mikroelektroda. Naplnéna vodivym vodnym roztokem se jemné pfisaje na plazmatickou membranou
nebo na tonoplast. V druhém konci elektrody je kovovy vodic, proud pfichazejici iontovymi kanaly do
mikroelektrody prochazi pripojenym vodicem a méficimi piistroji zp€t do media, ve které je sledovana
buiika nebo pletivo. Elektricky proud (hodnoty 10 pA) je amplifikovan a zaznamenavan. Hrubym sa-
nim lze ¢ast membrany ohrani¢enou ustim elektrody odd¢€lit a membranu pienést do definovaného a
experimentaln¢ modifikovatelného prostredi.

O akvaporinech, kanalech, které umoziuji transport vody pies membranu, bylo pojednano
v kap. 5.4.2.1.

Pokud jsou kandly otevieny, je prenos velmi rychly. Proteiny iontovych kanali pfi transportu
neméni konformaci a mohou pienaset 10° az 10® ionti za sekundu. V proteinech pump a
pfenaSeci dochéazi ke konforma¢nim zméndm a pienos je pomalejsi. PFenasSece transportuji
asi 1000 ionti nebo molekul za sekundu, pumpy asi 100 iontt za sekundu.

Sledujeme-li piijem urcité latky do cytosolu v zavislosti na jeji koncentraci v prostredi, mi-
zeme v uzkém rozsahu koncentraci shledat zavislost linedrni. V $ir§Sim rozmezi koncentraci
dané latky v prostfedi dynamika pifijmu vétSinou vykazuje dv¢ i vice vin. Takovy piijem se
oznacuje jako multifazovy. V piipadé multifazniho pfijmu mizeme ptredpokladat existenci
vétSiho poctu transportnich proteini s riznym mechanizmem pienosu pro danou latku

nebo existenci jednoho transportniho proteinu s riiznou regulaci afinity k dan¢ latce.

6.2. Makrobiogenni mineralni prvky

6.2.1. Dusik

Dusik je ¢tvrty nejcetnéjsi prvek v zivych organizmech.

V atmosfére dusik tvoii 78% objemu jako N, (N=N), tato forma je vSak zna¢né inertni a pro
eukaryotické organizmy neni vyuzitelna pfimo. Atmosféra obsahuje také mnozstvi oxidi du-
siku, které se uvoliuji pii spalovani fosilnich paliv. V zemské kiire je dusik vazan v anorga-

nickych slouc¢eninach, jeho mnozstvi se odhaduje asi na 0,1% objemu. Objem zemské kiiry je
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vSak zna¢ny a absolutni mnozstvi dusiku v zemské kute je velké, vétsi nez v atmosfére. Ani
v téchto formach vSak dusik neni rostlindm piimo piistupny.

Biosféra obsahuje urcit¢é mnozstvi dusiku, ktery v riznych formach koluje mezi zivymi or-
ganizmy a jejich vné&j$im prostfedim. Pro pfechod dusiku z prostredi do Zivych organizmi
maji rostliny naprosto zasadni vyznam.

V pudé se dusik vyskytuje v mnoha slou¢eninidch anorganickych i organickych. Organické
slouCeniny v pidé pochézeji z organizml odumfielych a z exkrementli nebo exudatd (napf.
kofenovych) organizmi zivych. V pidé€ jsou Cinnosti pidnich mikroorganizmt organické
slouceniny dusiku ménény v razné latky anorganické. Nekteré z téchto latek jsou rostliny
schopné pfijimat (transportovat pies plazmalemu) a dusik v nich obsazeny asimilovat. V or-
ganickych slouceninach rostlin je dusik zpfistupnén dalSim organizmiim biosféry — zivoci-
chiim i ¢loveku.

Rozkladem organickych latek, ktery ptisobi pidni bakterie a houby, vznika amoniak NHj;
(angl. ammonia). Tomuto procesu se fika amonifikace (obr. 6-7.). Amoniak reaguje s vodou
za vzniku NHy" (angl. ammonium) a OH". Amonny kation miZe byt adsorbovan na negativné
nabité pidni Castice a zadrzovan v piidnich koloidech, asimilovan piidnimi organizmy a rost-
linami do aminokyselin a z nich odvozenych metabolitii nebo oxidovan plidnimi mikroor-
ganizmy na NO,", NO3". Oxidace amoniaku na nitrit a nitrat se nazyva nitrifikace. Poskytuje
energii pro existenci aerobnim padnim bakteriim, napt. rodu Nitrosomonas, které oxiduji
NH; na NO;', a rodu Nitrobacter, které oxiduji NO, na NOs'.

Nitratovy anion NO;” mtize byt redukovan na NO,, NO, N,O nebo N, plsobenim anaerob-
nich padnich bakterii. Tyto procesy probihaji v hlubsich vrstvach pudy a v pudach zaplave-
nych nebo utuzenych, kde je obsah O, vyrazné sniZzen. Souborné se tyto redukcni procesy
oznacuji jako denitrifikace.

Nékteré bakterie (Rhizobium), vléknité aktinomycety (Frankia) a sinice (Anabena), jsou
schopny fixovat vzdu$ny N,. Cinnost téchto organizmii méa zasadni vyznam pro vstup at-
mosférického N, do biosféry.

V rostlinach je dusik obsazen v mnoha organickych slouc¢eninach rtizného charakteru —

v aminokyseliniach, proteinech, bazich nukleovych kyselin, ve slou¢eninach obsahujicich
pyrolova jadra (chlorofyly, cytochromy, chromofor fytochromil), v kofaktorech NAD(P)H,
ve fytohormonech a dalSich sekundarnich metabolitech, napt. v alkaloidech. Proteinové
aminokyseliny tvoii proteiny s funkci enzymatickou, strukturni nebo regula¢ni, neproteinové
aminokyseliny, jejichZ pocet je znacn¢ vyssi nez pocet aminokyselin proteinovych, jsou vy-

chozimi metabolity pro syntézu dalSich latek (napf. kyselina 5-aminolevulova je substratem
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pro syntézu latek obsahujicich pyrolové jadro). Urcita zdsoba dusiku je udrzovana ve formeé
NOj ve vakuolach.

Nedostatek dusiku v rostliné ovliviiuje fadu dilezitych fyziologickych pochodii véetné asi-
milace CO,, projevuje se inhibici rlstu i vyvoje rostliny a chlorézou (nedostatek chlorofylu,

tvorba svétlych skvrn) predevsim na starsich listech a zvySenou tvorbou antokyand.

6.2.1.1. Pfijem dusiku rostlinou

Rostlina p¥ijima dusik z pidy jako ionty NH4" nebo NO3™ nebo ve formé aminokyselin. Ve
vSech piipadech se jednd o aktivni elektrogenni prijem. Jen amoniak NH3 muze fosfolipi-
dovou dvojvrstvou membrany difundovat. Rostlina v ptipadé nedostatku N pfijimé pfednostné
NH," (vysoce afinitni piijem NH,", ktery rostlina pouziva pti nedostatku N, ma vyssi kapacitu
nez vysoce afinitni piijem NO5"). V kyselych pudach je obsah NH," vyssi, nebot v nich nitri-
fikace probiha pomaleji. Pro optimalni vyvoj rostliny je dilezity pfijem N v obou forméach.
Piijem NH," je zprostiedkovan vice neZ jednim typem pienaSecd s raznou afinitou k
NH," a méa nejméné dvé Kineticky rizné slozky. Jeden z transportnich proteint u Arabidop-
sis thaliana byl identifikovan a oznacen jako transportér AtAMT1 (z angl. Arabidopsis thali-
ana ammonium transporter). Jeho homology byly nalezeny i u jinych rostlin (napf. rajcete) a
u kvasinek. Protein AMT1 slouzi sou¢asné také jako senzor NH,". Rodina genit AtAMT1 ma
nejméné ti1 Cleny. VSechny geny se exprimuji soucasné¢ piedevsim v kotfenovych vlascich,
exprese jednotlivych gentl je fizena riznymi faktory.

A Exprese genu AtAMTI;1 je tizena dostupnosti NH,". S klesajici koncentraci NH," v prostiedi ex-
prese tohoto genu stoupa. Produkt genu AtAMTI1;1 ma k substratu nejvyssi afinitu, transportér je
efektivni i pfi nanomolarnich koncentracich NH," v prostfedi. Gen AtAMTI;2 je exprimovan stile a
jeho produkt efektivné transportuje NH,' | je-li v prostiedi pfitomen v koncentracich mikro- a mili-
molarnich. Exprese genu AtAMTI1;3 je naopak ovlivnéna mnoZstvim latek, do nichz se NH;" zabu-
dovava. Tento gen se exprimuje nejsilnénji na konci svételné periody, kdy je do kotfeni transportova-
no nejvice asimilati. Regulace exprese genu AtAMT]1;3 zajistuje optimalni poméry mezi metaboliz-
mem N a C. Ve tm¢ mirn¢ klesa také exprese gentit AtAMT1;1 a AtAMT1;2. Tyto geny se také slab&
exprimuji v nadzemni ¢asti rostliny, pfedevsim v dospélych listech, kde se NH; uvoliiuje v mitochon-
drich pfi fotorespiraci (kap.3.3.1.).

V cytosolu je NH4" rychle metabolizovan. Je vidzan na kyselinu glutamovou za vzniku glu-
taminu. NH," je toxicky, ovliviiuje pfedeviim funkci membran (silné sniZzuje membranovy
potencial).

VétSina dusiku je rostlinou pfijimana ve formé nitratového aniontu NOj3". Anion NOs’ je
pfijiman kofenovymi vlasky, buiikami rhizodermis i buitkami primérni kiry. Membrany téch-
to bun¢k maji pro NOj™ vice typu pienaseci, které maji rizné vlastnosti a podléhaji riznym

regula¢nim vliviim. Transport NO3;™ pfes membrany je vZdy aktivni a elektrogenni. Pii pii-
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jmu NOj™ dochazi k depolarizaci membrany, piestoze NO; nese negativni naboj. K piijmu
NOjs se vyuziva protonmotoricka sila, 1 anion NO;™ je transportovan symportem s 2H".
Proteiny pienasSejici NOs™ pfes membranu tvoii rizné transportni systémy. Rostlina mé pro
piijem NOs vysoce afinitni transportni systémy znacené HATS (z angl. high affinity trans-
port system) a transportni systémy s nizkou afinitou, znaceny LATS (z angl. low affinity
transport system). Systémy jsou vyuzivany podle dostupnosti NO;~ v prostiedi, aktualni po-
tteby dusiku i moznosti ho asimilovat.

A HATS ma slozku, ktera je exprimovana stale i v nepfitomnosti NO;™ v prostfedi - cHATS (z ang].
constitutive), a slozku, ktera je indukovana ptitomnosti NO;™ v prostfedi v nizkych koncentracich —
iHATS (z angl. inductive). Oba tyto systémy jsou saturovatelné. Indukovatelny HATS zahrnuje piena-
SeCe kodované rodinou gend NRT2 (z angl. nitrate transporter) a nékteré proteiny kdédované rodinou
gent NRTI. Proteiny kodované geny rodin NRT2 a NRT! si nejsou podobné. Vsechny geny NRT2
jsou indukovatelné piitomnosti NO; a inhibované piitomnosti NH," a nékterych aminokyselin v
prostredi a pritomnosti glutaminu v cytosolu. Umoznuji upravit piijem NO; podle moznosti prostie-
di i podle potieby rostliny.

Pti vysSich koncentracich NO;™ v prostiedi (nad 0,5mM) je vyuzivan transportni systém LATS, tvoii
ho transportni proteiny kdédované rodinou gentit NR7/ a i tento systém ma patrné slozku indukovatel-
nou a konstitutivni.

6.2.1.2. Redukce NO3

Pro vstup dusiku do organickych sloucenin (asimilaci) musi byt NO3” redukovan na NHj.
K redukci a asimilaci NO;” mtize dochazet v bunkéch kotene a do nadzemni Casti rostliny je N
transportovan v organickych transportnich formach nebo je do nadzemni ¢asti rostliny trans-
portovan nitrat a k jeho redukci a asimilaci dochézi v listech. Rtzné druhy rostlin redukuji a
asimiluji rizné velké mnozstvi nitratu v kofenech a transportuji organicky vazany dusik v
ruznych slou¢eninach (obr. 6-8.). Nitrat i jeho organické transportni formy jsou z kofene do
nadzemni ¢asti transportovany xylémem, z listi je organicky vazany N transportovan do
organli nadzemni ¢asti rostliny 1 do kofent floémem. Nitrat miize byt skladovan ve vakuo-
lach bunék kofene, stonku i listii ve vysokych koncentracich (i vice nez 20 mM).

Nékteré druhy rostlin redukuji ptevaznou ¢ast NO3™ v koteni (v bunikach povrchovych vrstev
primarni klry a pti vy$sich mnozstvich ptijatého NOs 1 v parenchymu centralniho valce, napf.
lupina), jiné druhy transportuji NO3;™ do nadzemni ¢asti a redukuji ho pfevazné ve fotosynte-
ticky aktivnich pletivech, pfedev§im v mezofylu.

Redukce NO; na NH," je znaén€ naro¢na na redukéni silu. Mocenstvi N se méni z +5 na
-3, k ¢emuz je tieba 8 elektronti. Redukce probiha ve dvou fazich. V prvni fazi je nitrat NO5
redukovan na nitrit NO, . Reakce probiha v cytosolu a je katalyzovana enzymem nitratre-
duktizou (NR). Druhd faze — redukce NO, na NHj probihd v plastidech a je katalyzovéana

enzymem nitritreduktazou (NiR).
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Nitratreduktaza je homodimer, kazda podjednotka o velikosti asi 1000 aminokyselin vaze tfi
kofaktory: FAD (flavinadenindinukleotid), Fe vazany v hemu a Mo vazany s pterinem (mo-
lybdenovy kofaktor), které jsou nezbytné pro prenos elektronii (obr. 6-9.). Donorem
elektronii je NADH, né&které¢ formy NR mohou vyuzit i NADPH. Monomer ma tfi funkéni
casti oddélené dvéma oblastmi regulacnimi. Na N-konci je funkéni ¢ast (360 az 370 amino-
kyselin), kterd vaze Mo-kofaktor. Uprostted je funk¢ni ¢ast s Fe v hemové struktute (75 az 80
aminokyselin). Mezi témito dvéma ¢astmi je regulacni oblast I. Na C-konci je funkéni Cést
(asi 260 aminokyselinovych zbytki), ktera vaze FAD a je od stfedni ¢asti oddélena regulacni
oblasti IT (obr. 6-9.). Na tuto cast se vaze NAD(P)H, pfeda 2 elektrony FAD, elektrony jsou
transportovany pies atom Fe ve stfedni ¢asti proteinu na Mo-komplex, kde dojde k redukci

navazaného NOs".

nitratreduktaza
NO; + NAD(P)H + H' » NO, +NAD(P)" + H,0
+5 +3

Nitratreduktaza je regulovana radou faktori, které pisobi na trovni transkripce i posttrans-
la¢nich uprav. Enzym je aktivovan zvySenim hladiny NOs’, hladinou asimilati (pfedevsim
sachardzy), CO,, svétlem a cytokininy, inaktivovan je asimilaty dusiku, napf. glutaminem.
Enzym je aktivni jen v burikach s funkénimi plastidy. Tento regulacni faktor zajiStuje na-
sledujici fazi redukce a brani hromadéni NO,, ktery je v podstaté toxicky. Informaci o svétle
zprostiedkuje fytochrom, jeho signal plsobi na urovni transkripce genu pro NR. Transkripce
genu NR podléha také endogenni cirkadienni rytmicite.

A Na posttranslacni urovni je enzym inaktivovan fosforylaci specifického serinového zbytku v regu-
lacni oblasti I, kterd umozni navazani regulacnich proteini 14-3-3. Fosforylaci katalyzuje specificka
kinaza, ktera je aktivovana zvy$enou hladinou Ca”". Inhibice je reverzibilni, pii jejim odstranéni hraji
roli specifické enzymy (kindzy), které uvolni proteiny 14-3-3, a fosfataza, ktera odstépi fosfat. Tato
regulace ptisobi v obou smérech a je velmi rychla. Nitratreduktaza inaktivovana fosforylaci a vazbou
proteinii 14-3-3 je vSak rychleji degradovana.

Druhé faze redukce nitratu — redukce NO, na NHj; navazuje neprodlené na fazi prvni a
probiha v plastidech. NH; reaguje s vodou a disociaci produktu vznika NHy4". Pro druhou fazi
redukce je tfeba 6 elektrond, reakci katalyzuje nitritreduktaza (NiR). Protein (60 az 70 kDa)
je kédovan v jadre, exprese genu je regulovdna na Grovni transkripce podobné jako gen pro
NR. Protein nese na N-konci sekvenci, kterd ho urcuje k transportu do plastidu a pfi transpor-
tu je odstépena. Enzym ma dvé funkcni ¢asti a vaze dva kofaktory (obr. 6-10.). Na N-konci
se vaze donor elektronii, ferredoxin. C-konec nese strukturu 4Fe-4S a prostetickou skupinu,
zvanou sirohem. Ob¢ struktury jsou spolu propojené atomem S. Na tuto oblast se také vaze

NO;'.
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NO; + 6 ferredoxineg + 8 H'  nitritreduktiza > NH,4" + 6 ferredoxin,, + 2 H,O
+3 -3

V chloroplastech vznik4 redukovany ferredoxin na svétle v primarni fazi fotosyntézy a je k
redukci bezprostfedné pouzit. V kotfenech je ferredoxin redukovan NADPH, ktery vznika

v pent6zovém cyklu. Redukce je katalyzovana enzymem ferredoxin-NADP "-reduktazou.

6.2.1.3. Asimilace NH,"

Vznikajici NH4" je okamzité zabudovan do organickych slouenin. Nejéast&ji je vAzan na
Kkyselinu glutamovou za vzniku glutaminu. Vznika-li NH,;" redukci NO,™ (nebo pochazi-li
NHj," z fotorespirace), asimilace probiha v plastidech. Dusik pfijimany z pidy ve formé NH,"
je asimilovan v cytosolu. Reakci katalyzuje enzym glutaminsyntetaza (GS), kterd se
v rostlindch vyskytuje ve formach specifickych pro cytosol a plastidy. Enzym je tvofen osmi
téméf stejnymi podjednotkami a jako kofaktor vaze dvoumocny kovovy prvek — Mg®" nebo

Ca®". Pro vznik amidové vazby je nutné dodat energii hydrolyzou ATP.

glutaminsyntetdza

glutamat + NH;" + ATP »  glutamin + ADP + Pi

Glutamin miZe byt pfimo zabudovavan do proteini, je vSak také jednou ze zakladnich
transportnich i zasobnich forem N v rostling (hlizy bramboru, kofeny fepy, fedkve, vodni-
ce) a donorem aminoskupiny pro dalsi substraty, predevsim pro a-ketokyseliny.

Alternativni cestou asimilace NHy4' je reakce s Kyselinou 2-oxoglutarovou, pfi niz vznika
kyselina glutamova. Reakci katalyzuje glutamatdehydrogenaza (GDH), k reakci je nutna re-
dukeni sila, kterou v chloroplastech poskytuje NADPH, v mitochondriich NADH. Reakce je

vratna.

glutamatdehydrogendza
NH," + 2-oxoglutarat + NAD(P)H € » olutamat + NAD(P)" + H,0

Glutamin miiZze byt reakci s dal$i molekulou kyseliny oxoglutarové (o-ketoglutarové) meta-
bolizovan na dvé molekuly kyseliny glutamové. Tuto reakci katalyzuje enzym glutaméatsynta-
za (glutamin:2-glutardtaminotransferdza, GOGAT) a vyzaduje dodani 2 elektront. V chlo-

roplastech doda potiebné elektrony redukovany ferredoxin, v leukoplastech nefotosyntetizuji-

cich bunék kotfene NADH, stejné jako v mitochondriich.

glutamatsyntaza

glutamin + oxoglutarat + NADH + H' (nebo 2 ferredoxine,g) —»
2 glutamat + NAD" (nebo 2 ferredoxin,y)
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Kyselina glutamova je vyznamny metabolit, proteinova aminokyselina a také vychozi latka
pro syntézu pyrolového jadra a vSech latek, které tuto strukturu obsahuji (napi. chlorofyly,
cytochromy, chromofor fytochromu).

Glutamin mtze poskytnout aminoskupinu také jinym latkdm, jednou z nich je kyselina aspa-
ragova (aspartat). Touto cestou vznika asparagin, dalsi diilezita transportni forma N. Re-
akci katalyzuje asparaginsyntetdza (AS) a je nutné ji dodat energii St€épenim ATP. Enzym je
aktivovéan CI'.

asparaginsyntetdza

glutamin + aspartat + ATP » glutamat + asparagin + AMP + PPi

Aspartat vznikd transaminaci kyseliny oxaloctové, kterd je metabolitem Krebsova cyklu v
mitochondrich (kap. 4.3.), v cytosolu vznikéd karboxylaci fosfoenolpyruvatu enzymem PEP-
karboxylazou (kap. 4.3. a 3.3.2.). Pro metabolizmus dusiku je vyznamnéjsi vznik oxalacetatu
v cytosolu.

Asimilace dusiku ovliviiuje metabolizmus sacharidi a organickych kyselin Krebsova cyk-
lu a jejich transport mezi plastidy, cytosolem a mitochondriemi. V plastidech se snizuje
syntéza Skrobu (snizenim aktivity enzymu ADPglukézapyrofosforylazy) a zvySuje se trans-
port sacharidi do cytosolu. V cytosolu se zvySuje aktivita PEPkarboxylazy, ktera katalyzu-
je tvorbu oxaloctové Kkyseliny. Oxaloctova kyselina je transportovana do mitochondrii, kde je
reakcemi Krebsova cyklu metabolizovana na kyselinu oxoglutarovou. Aminaci této kyseliny
vznika kyselina glutamova, na kterou je v plastidech vazan NH," vznikajici redukci nitritu.
Glutamat a glutamin jsou pifimé nebo nepiimé zdroje dusiku pro syntézu vSech ostatnich
rostlinnych metaboliti obsahujicich tento makroelement. Dulezita je syntéza dalSich protei-
novych i neproteinovych aminokyselin. Pfenos aminoskupiny (—NH») katalyzuji enzymy
maji jako kofaktor pyridoxalfosfat (vitamin Bg). Aminotransferazy se vyskytuji v cytosolu,
plastidech, mitochondriich, glyoxizomech i1 peroxizomech. Transaminaci pyruvatu vznika
alanin, z glyoxalatu glycin, z hydroxypyruvatu serin. Tyto aminokyseliny jsou vychozimi
substraty pro vznik vSech heterocyklickych struktur obsazenych v dalSich aminokyselinach,
napf. prolinu, histidinu, fenylalaninu, tryptofanu, i v latkach jiné povahy jako jsou pyroly,

puriny a pyrimidiny.

6.2.1.4. Fixace vzduSného dusiku
Fixace vzduSného N, vyznamné ovliviiuje mnozstvi dusiku v biosfére. Fixovat vzdusny

dusik jsou schopny jen nékteré prokaryotické organizmy - bakterie (4zotobacter, Clostri-
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dium, Klebsiella), aktinomycety (Frankia) a sinice (Anabena, Nostoc), oznaCované jako dia-
zotrofni. Tyto organizmy ziji voln¢ v ptidé€, nékteré sinice tropickych pralest ziji na povrchu
listd. Zakladni zptsob jejich existence je velmi rizny - saprofyticky aerobni (Rhizobium, Azo-
tobacter) 1 anaerobni (Clostridium), u sinic fotoautotrofni. Pfi volné existenci fixuje N, pro
vlastni potfebu jen nc¢kolik malo druhti, napt. bakterie Azorhizobium nebo vlaknita sinice
Nostoc. Naprostd vétSina vzdusného dusiku je fixovana pii koordinovaném a vzajemné pro-
spéSném souZiti téchto prokaryot s organizmy eukaryotnimi, predev§im s vyS$§imi rostli-
nami. Souziti mize mit formu symbiézy nebo asociace. Pii symbidze miize dochazet
k tvorbé specifickych struktur — hlizek. Takova symbidza se nazyva nodulujici. Symbidza,
pii niz se hlizky netvoii, se charakterizuje jako nenodulujici. Hostitelské rostliny Zziji
v symbidze s diazotrofnimi prokaryoty pfedev$im na stanovistich, kde je v pidé nedostatek
NH;" a NOs".

Pro vstup N, do organickych sloucenin je nutné nejprve vzdusny dusik redukovat na NHj.
Redukci N, na NHj; katalyzuje enzym nitrogenaza. Reakce je velmi naro¢na na energii a
redukéni silu. Energii a redukéni silu ziskavaji prokaryotické organizmy z organickych latek,
které jim poskytuji hostitelské organizmy. Hostitelsky organizmus zajistuje také okamzity
transport vznikajictho NH;3 z mikroorganizmu do cytosolu vlastnich bun¢k, nebot jeho zvyse-
na koncentrace vede k inhibici fixace N, a k poskozeni mikrosymbionta. Amonny iont je hos-
titelskym organizmem neprodlené asimilovan za vzniku kyseliny glutamové, glutaminu,
asparaginu nebo dalSich typd metabolitd. Pfi nodulujicim typu symbidzy hostitelsky organiz-
mus zajist'uje také prostredi se sniZenou koncentraci O,, nebot’ nitrogenaza je ireverzibil-
né inaktivovana kyslikem. Pfi nenodulujicim typu si takové prostfedi vytvaii mikroorganiz-
mus riznymi zpusoby sam. Urcité mnozstvi O, vSak aerobni mikroorganizmy pro respiraci
potiebuji.

Redukci N, na NHj; 1ze zndzornit ndsledujicim schématem:

nitrogendza

N;+ 16 ATP + 8¢" + 8H" » 2NH;+H,+16 ADP + 16 Pi

A Nitrogenaza ma soucasné hydrogenazovou aktivitu, pfi reakci jsou redukovany také 2 H' na H,.
Vznikajici H, seuvoliiuje. Neékteré organizmy oxiduji H, na H,O, pficemz z ADP a Pi vznika ATP.

Nitrogenaza je komplexni protein, slozeny ze dvou hlavnich ¢asti (obr. 6-11.). Prvni ¢ast se
nazyva dinitrogenazareduktaza, Castéji se vSak oznacuje jako Fe-protein. Je slozena ze dvou

stejnych proteinovych podjednotek, které jsou propojeny jednim komplexem 4Fe-4S. Tato
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cast ziskava redukeni silu (e7) od donort a vaze ATP. Druha ¢ast nitrogenazy se nazyva dinit-
rogendza, Castéji se vSak oznacuje jako MoFe-protein. Je slozena ze Ctyt proteinovych pod-
jednotek, ze dvou podjednotek a a dvou podjednotek B (azfB,). Obsahuje dva integralni kom-
plexy tvofené atomy Zeleza a siry 8Fe+7S a dal$i dva komplexni kofaktory tvoiené mo-
lybdenem, zelezem a sirou - 1Mo+7Fe+6S. Tato ¢ast katalyzuje vlastni redukci N, na NH;. U
bakterii, které redukuji N; 1 pfi volné existenci mtze byt v komplexu misto Mo atom V nebo
dalsi atom Fe. Enzymy s témito komplexy jsou vSak méné t¢inné.

Elektrony potiebné pro redukci N, poskytuje Fe proteinu redukovany ferredoxin (protein se
strukturou Fe-S) nebo flavodoxin. Flavodoxin je maly protein s prostetickou skupinou FMN
(flavinmononukletid), nékteré bakterie ho tvofi pfi nedostatku Fe misto ferredoxinu, Azotoba-
cter tvoti jen tento donor. Tyto bezprostfedni donory e ziskavaji elektrony z ketokyselin (py-
ruvatu, a-ketoglutardtu nebo dalSich dikarboxylovych kyselin — propojeni s glykolyzou a
Krebsovym cyklem).

Fe protein se redukuje a vaze 2 ATP s dvéma atomy Mg>". Energie uvolnéna pii hydrolyze je
vyuzita k pfenosu elektronu na MoFe protein a zptisobi konformaéni zmény, které oxidova-
nému Fe proteinu umozni pfijmout dalsi elektron z donoru, disociaci 2 (Mg)ADP a vazbu
dalsich 2 (Mg)ATP. K hydrolyze 2 (Mg)ATP jsou potiebné ob¢ Casti enzymu — reduktdza i
dinitrogenaza. Elektrony se na MoFe-proteinu akumuluji nejprve na komplexech 8Fe-7S, pak
se pfemisti na komplexy MoFe, kde je vazan N, a 2H", a dojde k redukci, pfi niz vznikaji 2
molekuly NHj a jedna molekula H,.

V naSem klimatu je nejcastéj$i a hospodarsky nejvyznamnéjsi symbiéza bakterii, které se
souhrnn¢ oznacuji jako Rhizobia (napt. rody Rhizobium, Sinorhizobium, Azorhizobium, Bra-
dyrhizobium, Photorhizobium), s druhy rostlin ¢eledi bobovitych (Fabaceae). Jednotlivé
druhy bakterii skupiny Rhizobium ziji v symbidze jen s omezenym poctem druhid hostitel-
skych rostlin. Rostlina a bakterie tvofi nartizovélé struktury — hlizky neboli noduly. Proto se
tyto bakterie Casto nazyvaji také bakterie hlizkové. Interakce bakterie a hostitelské rostliny
zalind piijmem signalu a rozpoznanim partnerd. Nasleduje vstup bakterie do kofenového
vlasku, vznik infekéniho vldkna a transport bakterii do zdkladu nodulu (obr. 6-12.). Zaklad
nodulu za¢ina tvofit hostitelska rostlina délenim bun¢k primérni kiiry kofene jako reakci na
signal z bakterie ve chvili infekce kotfenového vlasku. V dalsich fazich se bakterie uvolni do
bunék nodulu a vznikne symbiozom. V symbiozomu bakterie vytvoii specifickou formu exis-
tence, zvanou bakteroid, a za¢ina redukovat N,. Vznikajici NH4™ je transportovan do cyto-
plazmy bun¢k hostitelské rostliny a okamzité asimilovan, vznikad asparagin, glutamin nebo

kyselina glutamova, které jsou transportovany xylémem do nadzemni ¢asti rostliny. U tro-
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pickych druht ¢eledi Fabaceae (napt. soja, podzemnice) se tvofi a z kofenid transportuje
znacné mnozstvi ureidd - allantoinu a kyseliny allantoové. V nadzemnich Castech rostliny,
piedevsim v listech, jsou tyto metabolity katabolizovany na NH,", ktery vstupuje do anabo-
lickych procest pfes glutamat. Transportni formy, asparagin a glutamin, jsou z listd distri-
buovany floémem u do ostatnich ¢asti rostliny (i do neinfikovanych pletiv kotene).

K symbidze dochézi na stanovistich chudych dusikem. Dodéni amonnych soli nebo dusic-
nantl do piidy mé za nasledek sniZeni fixace N, které se projevi snizenim poctu vznikajicich
nodull i intenzity fixace N> v nodulech jiz existujicich. Mnozstvi fixovaného N, stoupa s
mnoZstvim asimilati transportovanych do kofent z nadzemni ¢asti, fixace N; je tedy po-
zitivné ovlivilovana faktory, které zvysSuji rychlost fotosyntézy, tj. svétlem, optimalni teplo-
tou, dostate¢nym obsahem H,O v pidé€ 1 ve vzduchu a mnozstvim dostupného CO,. Fixace N,
je béhem dne nejvyssi v casném odpoledni, kdy je vysoky transport asimilatl z listl i vysoka
transpirace, kterd zajist'uje transport latek z kotene. Béhem ontogeneze je fixace N, nejvyssi v
obdobi tvorby a ukladani zasobnich latek v embryich (semena rostlin ¢eledi Fabaceae obsa-
huji kolem 40% proteinil).

A Pro symbiozu je nutna exprese specifickych geniti v rostliné i v bakterii. Rostlinné geny potfebné
k tvorbé hlizek se oznacuji jako nodulinové (Nod), bakterialni geny nutné k symbidze se oznacuji
jako nodulacni (nod).

Bakterialni geny nod koduji enzymy pro syntézu specifickych latek, které se oznacuji jako faktory
Nod. Faktory Nod jsou glukosaminy nesouci rizné ligandy. U volné Zijicich bakterii se exprimuje
pouze gen nodD, ktery je regulacni a eprimuje se stale. Geny nodA4, nodB a nodC jsou geny obecné,
vlastni vS§em symbiotickym druhtim kmene Rhizobium. Koduji enzymy zajistujici syntézu zakladni
glukosaminové Kkostry faktoru Nod. Na kostru tvofenou tfemi az péti acetylglukosaminy jsou vazany
dalsi ligandy — mastné kyseliny a dalsi sacharidy. Ligandy urcuji vice nebo méné specificky druh
hostitelské rostliny a pro jejich syntézu jsou dilezité produkty dalSich genii, napi. nodE, nodF, nodP,
nodQ.

Rozpoznani bakterie a rostliny se déje v pudé. Rostlina uvoliuje z kotene do pidy latky, flavoneidy
(luteolin, apigenin, daidzein, naringenin), betainy nebo kyselinu aldonovou, na které bakterie reagu-
je kladnou chemotaxi. Tyto latky se vazou na produkt genu nodD, ktery v tomto komplexu aktivuje
dalsi bakterialni geny nod.

Bakterie kontaktuje kotenovy vlasek, ktery se zakiivi a obklopi bakterii. Morfologickym zménam
predchazi depolarizace plazmatické membrany, zptisobena importem H™ a Ca>" a zmény v postaveni
aktinovych filament. V misté bunécné stény, které je v kontaktu s bakterii, dochazi k hydrolyze bu-
nécné stény, plazmatickd membrana se vchlipuje dovniti buiiky a tvofi tubularni strukturu, zvanou
infek¢ni vlakno. V infek¢nim vlaknu se bakterie déli. Latky, které tvofi membréanu a obsah infek¢ni-
ho vlakna jsou produkovany hostitelskou rostlinou i bakteriemi. Soucasné s tvorbou infekéniho vldkna
se zacinaji délit bunky v primarni klife a vytvareji zaklad nodulu (hlizky), ke kterému infekcni vlakno
prorusta a nese bakterie. Zaklad nodulu vznika ve vnéjSich nebo vnitinich vrstvach primarni kary,
predevsim v blizkosti xylémovych ¢asti centralniho radidlniho cévniho svazku. Pokud zaklad nodulu
vznika v hlub$ich vrstvach, buiiky primarni kiiry méni uspofadani cytoplazmy a ptipravuji infek¢imu
vlaknu k zakladu nodulu cestu. Pfi styku s buiikou nodulu se membrana infek¢niho vlakna rozpousti,
bakterie se uvolni a vstupuje do bun€k obalena membranou odvozenou z plazmatické membrany buii-
ky hostitelské rostliny. Proces pfipominad endocytézu. Membrana obklopujici bakterii se nazyva peri-
bakterialni membrana (PBM), vznika z plazmalemy bunky nodulu, obsahuje vSak také proteiny
bakterialniho pivodu a ma nékteré slozky i vlastnosti tonoplastu. Struktura ohranicena touto membra-
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nou a obsahujici jednu nebo vice bakterii se nazyva symbiozom. Symbiozom se mize zvétSovat, bak-
terie se v symbiozomu mohou ale nemusi dale délit. V symbiozomu se bakterie méni na bakteroid —
formu, ktera fixuje N,. Membrana symbiozomu, obklopujici bakteroid se musi prizptisobit nové funk-
ci. Méni se na peribakteroidni, zajist'ujici transport latek a signaltt mezi bakterii a rostlinou. Ze symbi-
ozomu do cytosolu hostitelské buiiky je transportovan NH,", v membrané je specificky a netypicky
typ transportéru, znaceny SAT1 (symbiosome ammonium transporter), s jednou transmembranovou
doménou, kédovany hostitelskou rostlinou. Z hostitelské bunky do symbiozomu jsou transportovany
organické latky (pfedevsim dikarboxylové kyseliny a pyruvat), HO (specifickym typem akvaporinti),
i potfebné mnozstvi produkti asimilace NH,". Peribakteroid na strané cytosolu obsahuje leghemo-
globin, protein s hemovou prostetickou skupinou, ktery tidi ptistup O, k bakteroidu. Hem je synteti-
zovan bakterii, protein hostitelskou bunikou.

Noduly jsou dvojiho typu — nedeterminované a determinované. Oba typy nodulti maji v centralni
oblasti infikované i neinfikované buriky. V nedeterminovaném neboli meristematickém typu nodult
se buiiky v jeho apikalni ¢asti déli a infikuji, v bazalni ¢asti starnou a odumiraji. Tvofi je predevsim
druhy rostlin mirného pasma exportujici amidy. V determinovaném typu nodulti déleni bunék ustava,
hlizka se jako celek zaklada, vyviji, zraje, starne a odumira. Tento typ nodull tvofi tropické druhy
rostlin éeledi Fabaceae, exportujici amidy a ureidy. Ureidy se tvofi v neinfikovanych bunkéch
nodull z kyseliny mocové, kterd se tvoii v hostitelskych buiikach. Allantoin vzniké v peroxi-
zomech, kyselina allantoova je syntetizovéna v endoplazmatickém retikulu.

Nodulujici typ symbioézy tvoti také Frankia s asi 60 druhy stromt a keft (napt.olSe — Alnus,
hloSina — Eleagnus, viesna — Myrica, ptesliénik — Casuarina) z 9 riznych avsak fylogeneticky
blizkych ¢eledi. Shluky infikovanych bunck byvaji obklopeny vrstvou neinfikovanych bunék
s lignifikovanymi bunécnymi sténami, které omezuji ptistup O,. Tato symbidza je vyznamna
pro rust lesnich ekosystémi, umoziuje Sifeni rostlin Zijicich v symbioze na stanovisté chuda
dusikem jako jsou napt. mocaly (viesna - Myrica gale) a pise¢né duny (pteslicnik — Casuari-
na equisetifolia). Asimilatem NH," jsou amidy a citrulin (derivat kyseliny moc¢ové).
Nenodulujici typ symbiozy tvoii sinice (Nostoc, Anabaena, Calothrix, Phormidium). Sinice
vétSinou nevstupuji do bunek a ziji v dutinach, které byly na hostitelské rostlin€ vytvoreny jiz
pied kontaktem se sinici nebo je vznik dutin kontaktem se sinici stimulovan. Sinice v symbio-
ze s fotosyntetizujicim hostitelem obvykle fotosyntetizovat prestavaji a Casto si vytvareji
extracelularni pochvu, kterd jim umozZni vytvofit prostfedi se sniZenou hladinou O,.

Sinice Nostoc zije v symbiodze s riznymi typy hostitelii - s houbou (Peltigera - liSejniky), me-
chorosty (napt. Blasia, Anthoceros), cykasy (Cycas, Dioon), z krytosemennych rostlin Nostoc
tvoti symbidzu pouze s vodni rostlinou Gunnera (intracelularni typ symbidzy). Pokud Nostoc
Zije volné v prostiedi s nedostatkem NH,", tvoii pro fixaci vzduiného N, specializované silno-
sténné bunky, zvané heterocysty. Fotosynteticky aparat v téchto bunikach postrada fotosystém
I1, jehoz ¢innost je spojena s produkci O,, a vytvaii si tak prostfedi s nizkou koncentraci O,.
Podobné bunky specializované pro fixaci N, tvoii i nékteré jiné volné Zijici sinice (napt. Calo-
thrix). Hospodarsky a produkéné vyznamna je symbidza sinice Anabaena s kapradinou

azola (Azolla). Tato vodni kapradina je péstovana soucasné s ryzi a spolu se symbiontem vy-
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znamn¢ obohacuji ryzova pole dusikem a umoziuji tak stalé péstovani ryze na jednom sta-
novisti.

Asociativni souZiti vznika mezi bakteriemi Azospirillium nebo Azotobacter, které Ziji na po-
vrchu kotentl nebo v primarni kiife kotfent trav, predevsim typu C4. Tyto rostliny vylucuji v
kofenovych exudatech zvySené mnozstvi uhlikatych sloucenin, které bakterie vyuzivaji jako
zdroj energie. Prostfedi se snizenou hladinou kysliku si bakterie vytvareji velmi intenzivni
aerobni respiraci.

Jen nepatrné Cast fixovaného a asimilovaného dusiku se dostava do ptdy piimo v kofenovych
exudatech. Rostliny, Zijici v symbidze s mikroorganizmem fixujicim N, tvoii bohaty kore-
novy systém i mohutnéj$i nadzemni ¢ast a mnozstvi dusikatych metabolitt ukladaji. Cin-
nosti pidnich mikroorganizmi jsou dusikaté latky z tél téchto rostlin (vCetné hlizek) po-
stupné uvoliiovany do pudy. Tak se dlouhodobé zvySuje obsah rostlindm dostupného dusi-
ku i humusu v ptidé. Vedle obohaceni piidy dusikem bohaty kofenovy systém ovliviiuje struk-

turu pidy a jeji schopnost zadrzovat vodu.

6.2.2. Draslik

Draslik je nejéetnéjsi kation v rostlinch. Je pfijiman z pidy ve formé K' a v rostliné se ne-
vaze do stabilnich sloucenin ani struktur, tvofi jen slabé komplexy s organickymi kyseli-
nami, z nichZ se snadno uvoliiuje. K se vyznamné podili na udrZovani elektroneutrality
bunék a spolu s doprovodnymi anionty (CI', malat™) hraje dilezitou ulohu v regulaci osmo-
tickych poméri buiiky a slouzi k udrzovani turgoru. V cytosolu a v chloroplastech je kon-
centrace K" vysoka (80 az 200 mM) a v téchto kompartmentech je K™ funkéné nezastupitelny
jinym kladné& jednomocnym prvkem (Na"). Ve vakuolach je koncentrace K velmi rizna, za-
visi na funkci a stavu bunky, obvykle se uvadi rozmezi 10 az 200 mM. Vakuoly svéracich
bunék pii otevieném priiduchu mohou obsahovat K™ v koncentraci az 500 mM. Zmény obsa-
hu K" vedou k reverzibilnim zménam objemu bunék p¥i pohybech orginti (napf. pozice
listli ptisobend objemem bunék tzv. polstarka, lat. pulvini) a otvirani a zavirani priducht i k
trvalym zméndm objemu buiiky pfi jejim ristu. Obsah K™ v kofenu je vyznamny pro pFijem
vody a vznik kofenového vztlaku. Pti zvySovani osmotického potenciadlu obsahu vakuoly
mize byt K~ do jisté miry zastoupen jinymi kationty (Na", Mg*", Ca®") nebo organickymi
latkami (sacharidy). Draslik ovliviiuje hydrataci a tim 1 konformaci proteinti, ¢imz méni
aktivitu enzymii. Vyznamny vliv K* byl prokazan u asi 50 enzymd, napf. u skrobsyntazy.

V rostliné je draslik velmi pohyblivy, z kofenti do prytu je K transportovan xylémem, ze

starSich Casti rostliny do ¢asti mladych floémem.
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Deficience K se projevuje predevsim na starsich &astech rostliny. Nedostatek K se nejprve
projevuje svétlymi skvrnami, které¢ se objevuji v apikalni Casti listu, na jeho okrajich nebo
jsou skvrny roztrouseny mezi Zilnatinou. Pozdé&ji pletiva nekrotizuji. Listy se mohou kroutit a
nepravidelné prohybat. Pii deficienci K' jsou stonky tenké a slabé, internodia zkracena.
Rostliny, zejména obilniny, jsou nachylné k poléhani.

Prijem drasliku zajistuji dva mechanizmy, vysoko- a nizkoafinitni. Nizkoafinitni mecha-
nizmus ma také niz8i specifitu k substratu. V rostlin¢ existuje znaény pocet riznych trans-
portnich proteini, které zajistuji pfijem K™ z ptidniho roztoku do rostliny, jeho import do
xylému v kofeni a export z xylému v nadzemni ¢asti rostliny i transport mezi jednotlivymi
bunéénymi kompartmenty.

Vysoce afinitni mechanizmus zajistuje piijem K, je-li jeho koncentrace v prostiedi nizka
(uM). Prijem je elektrogenni, vyuziva protonmotorickou silu a uskuteciiuje se symportem s
H" v poméru 1:1. M4 slozku konstitutivni a indukovatelnou. Nizkoafinitni mechanizmus
tvoii pritokové rektifika¢ni kanaly, které v buiikach pfijimajicich K™ z paidniho roztoku zii-
stavaji dlouho otevieny. Oba transportni mechanizmy jsou tvoieny nékolika rGznymi typy
proteinti. Jak se ukazuje, jeden transportni protein mize byt funkéni sloZzkou obou mecha-
nizmil.

A Geny AKT koduji proteiny fungujici jako pritokové rektifikaéni kanaly. Maji 6 hydrofobnich do-
mén na N-konci (S1 az S6), na S4 je regulacni oblast a mezi S5 a S6 je oblast tvofici por a uréujici
selektivitu pfenosu. Na C-konci proteinu je oblast pro navazani nukleotidu a dal$i regulacni oblast.
Gen AKTI je exprimovéan v rhizodermis a v buiikdch primarni kiiry a je dllezity pro pifjem K'
z pudniho roztoku, geny AKT2 a AKT3 jsou exprimovany Vv listech. Ukazuje se, ze transportni protein
AKT1 ma dvoji charakter a je slozkou vysoko i nizkoafinitniho mechanizmu.

Informace o proteinech transportujicich K', o jejich specifické funkci a mechanizmech regu-
lace jsou zatim netiplné a neumoziiuji pochopit komplexni regulaci hladin K* v ur¢itych reak-

cich a stavech rostliny v plné §ifi.

6.2.3. Vapnik

Viapnik je pfijiman jako dvoumocny kation Ca>". Rostliny vyskytujici se na piidach se zvySenym
obsahem Ca®" se oznaluji jako vapnomilné neboli kalcifilni (napf. plesnivec horsky —
Leontopodium alpinum), rostliny vapnobojné neboli kalcifobni (napt. metlice kiivolakd —
Deschampsia flexuosa) 7iji na stanovistich s nizkym obsahem Ca®",

Do nadzemni ¢asti je transportovan xylémem, jeho redistribuce ze starSich do mladSich casti

rostliny je velmi omezena. Vapnik prakticky nevstupuje do floému.



24

Nedostatek Ca®" se projevuje predeviim na mladych &stech rostliny narugenou &innosti
meristémt, tvorbou deformovanych listii a opadavanim tvoticich se plodi.

V rostliné je vapnik vazany nebo volny. Ca*" je schopen tvofit pomérné stabilni aviak rever-
zibilni propojeni makromolekul, tzv. vapnikové mistky. Tato jeho vlastnost se vyznamné
uplatiiuje v bunécéné sténé a stifedni lamele, kde tvoii vapnikové mistky predev§im mezi
molekulami pektini. Tyto vazby vyznamné zvySuji pevnost bunééné stény. Jako dulezity
strukturni komponent bunééné stény je Ca®" nezbytny pro zvétSovani plochy bunééné stény,
napk. pii riistu buiiky, kli¢eni pylu a vzniku pylové lacky. Ca®" ovliviiuje soudrznost fosfoli-
pidi v membranach a jejich schopnost vazat proteiny.

V apoplastu jsou vedle kationtti Ca®” strukturné vazanych v bundné sténé a stfedni lamele
dalsi ionty Ca*" volné a pohyblivé, které se vyméiuji mezi vn&jsim povrchem plazmatické
membrany a bunécnou sténou. V apoplastu, zejména v mezibunéénych prostorech, 1ze najit
také Ca®" v krystalech $tavelanu, uhligitanu, fosfatu nebo sulfatu.

V cytosolu je koncentrace Ca®" ve srovnani s apoplastem a jinymi bun&énymi kompartmenty
udrzovana velmi nizka - asi 0,1 aZ 0,2uM (obr. 6-13.). V bunééné sténé je hladina Ca”" asi
500 az 1000pM, v endoplazmatickém retikulu asi 10pM. Také v mitochondriich, chlo-
roplastech a v jadie je obsah Ca®" vy3§i nez v cytosolu. Ve vakuole, kde je koncentrace Ca>"
100 az 1000 pM, muze dojit k tvorbé krystala s anionty organickych i anorganickych kyse-
lin. UdrZovani nizké hladiny Ca®" v cytosolu je dilezité mimo jiné také proto, aby nevznikaly
nerozpustné vapenaté fosfaty, které by snizovaly hladinu metabolicky dostupného Pi.

Nizka hladina Ca®* v cytosolu je udrZovana aktivné ¢innosti Ca’ ATPaz. Ca**ATPazy
prenaseji Ca*™ z cytosolu do kompartmenti, kde je elektrochemicky potencial Ca*" vyssi.
Proti transportu Ca’* z cytosolu pisobi nejen znaény rozdil koncentrace ale i dva pi‘ena-
Sené kladné naboje. K transportu Ca®” z cytosolu je vyuZivana energie z piimé hydrolyzy
ATP i protonmotoricka sila (kap. 6.1.2.1.).

Vstup Ca®* do cytosolu umoziiuji kanaly. Kanaly jsou schopny transportovat 10° ionti za
sekundu. Zména koncentrace Ca*" je tedy velmi rychld, obzvlast v oblastech kolem usti
kanalii do cytosolu, nebot’ diftze Ca** cytoplazmou je znaéné pomala (difuze Ca** v cytoso-
lu byla sledovana pomoci izotopu **Ca). To umoZiiuje vytvafeni gradienti Ca>" v bufice. Rost-
linné bunky obsahuji zna¢né mnozstvi riznych typi kanala. Jednotlivé typy kanali se vy-
skytuji v urcitém typu membran, nemusi byt v membrané rozmistény homogenné, jsou fizeny
riznymi signdly a li$i se kinetikou otevirani a zavirani. Kandly plazmatické membrany, jimiz
vstupuje Ca>" do cytosolu z apoplastu, jsou aktivovany uréitymi hodnotami membranového

potencialu (angl. voltage gated channels) nebo mechanickymi podnéty (pnuti, tah, tlak, an-
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gl. stretch). Mechanické podnéty mlize zplsobit napt. zména turgoru (osmoticky stres), tep-
lotni 3ok, vitr nebo dotek pevného predmétu. Kanaly, které umoziuji vstup Ca®" do cytosolu z
vakuoly, ER nebo jadra jsou aktivovany membranovym potencidlem a vazbou ligandu. Li-
gandy jsou zatim znamy dva — IP; (inozitoltrifosfat) a ¢cADPR (cyklickd adenosin-5-
difosforib6za). V tonoplastu se vyskytuji kanaly regulované vsemi tfemi typy podnéti.

V cytosolu se Ca’" vaZe reverzibilng, p¥imo nebo v komplexu s kalmodulinem na nékteré
proteiny, jejichZ funkce je tim vyznamné ovlivnéna. Odhaduje se, ze rostlinné buniky obsahu-
ji n&kolik set riznych proteintl, jejich aktivita je vazbou Ca”>" nebo komplexem Ca®" s kal-
modulinem (Ca**/CaM) fizena.

V Kalmoduliny jsou malé regulaéni proteiny (15 az 17 kDa) pritomné prakticky ve vSech pletivech,
nejvyssi hladiny kalmodulinti jsou v meristémech. V buiikdch jsou kalmoduliny volné (v cytosolu, v
jadte) nebo vazané na plazmatickou membranu. Kalmoduliny maji na N- i C-konci globularni struktu-
ry oddé€lené stfedni casti tvoifenou a-Sroubovici. Na kazdé globularni ¢asti jsou dvé vazebna mista pro
Ca* (obr. 6-14.). Kalmoduliny vazbou &éty¥ Ca** méni terciarni strukturu a ziskavaji schopnost
vazat se na proteiny.

Komplexy kalmodulinu s Ca*" se nejéastéji vaZou na proteinové kinazy nebo fosfatizy,
jejichz enzymatickou aktivitu méni. Vazou se vSak také na nékteré transkripcni faktory a
proteiny cytoskeletu (napt. na mikrotubuly pii organizaci déliciho vieténka), na proteiny
tvorici kanaly pro K* ve svéracich buiikich praduchi nebo na Ca**ATPazy plazmatické
membrany a tonoplastu.

U vyssich i nizsich rostlin je mnozstvi proteinovych kinaz aktivovano pouze vazbou Ca*".
N-konec téchto enzymi nese oblast s kindzovou aktivitou. Na C-konci maji tyto kindzy
strukturu podobnou kalmodulinu, kterd se vaze na N-konec a plisobi autoinhibici kindzové
aktivity. Po navazani Ca®" se autoinhibice zrusi. Tyto kinizy mohou byt volné v cytosolu,
vazané na membrany nebo na chromatin. Ca®* piisobi napf. aktivaci kindz, které fosforyluji
H'ATPazy. Kinazy mohou fosforylovat a tim aktivovat nebo inaktivovat transkripéni faktory
(v mistech, kde probiha aktivni transkripce, je mnozstvi chromatinovych proteinti fosforylo-
vano).

Zména koncentrace Ca>" v cytosolu vyvolava metabolické zmény, které jsou soudasti pieno-
su ruznych signala (kap. 8.2.5.2.; kap. 12.1.4.). V téchto procesech vapnik funguje jako tzv.
druhy posel. Signal vyvola otevieni kanalu pro Ca®"a jeho hladina v cytosolu rychle stoupne.
Ca®" sam nebo v komplexu s kalmodulinem vyvola urgité funkéni zmény proteini a navodi
dal3i ptisluiné procesy a reakce, mezi nimi také aktivaci Ca*"ATP4z na plazmatické membra-
ng, tonoplastu a ER, které nizkou hladinu Ca*" v cytosolu obnovi (kap. 6.1.2.1.). Vedle
Ca’"ATPaz jsou aktivovany také ndkteré H'ATPazy.



26

6.2.4. Hor¢ik

Hoi¢ik je maly dvoumocny kation. V podob& Mg** je piijiman a distribuovan po rostling. Z
kotend do nadzemni Casti je transportovan xylémem, ze starSich ¢asti rostlin do mladsich casti
je redistribuovan floémem. Piijem Mg®" je inhibovan pfitomnosti dalsich kationtd, piede-
v§im K, NH4" a Ca*" v ptdnim roztoku. V semenech je hoi¢ik obsazen piedevsim jako ho-
Fecnata sil kyseliny fytové (viz kap. 6.2.5.).

Mg®* tvoii iontové a kovalentni vazby s dalsimi molekulami. Tyto vazby, tzv. hoi¢ikové
mustky, zajiStuji spravné prostorové uspoiradiani komponent ve funkénich strukturach
stabilnich i dynamickych (napf. pfi enzymatickych reakcich). Strukturné je Mg** vazan v
chlorofylu a hraje dtlezitou ulohu pfi interakci pigmentu se strukturnimi proteiny anténnich
komplextll. Zajist'uje soudrznost podjednotek v ribozomech a je tedy nezbytny pro syntézu
proteint.

V primérni fazi fotosyntézy, kdy jsou protony piendseny ze stromatu do lumenu, je Mg*" z
lumenu uvolilovan do stromatu, kde kompenzuje ubytek kladnych niboji a soucasné¢ akti-
vuje nékteré enzymy Calvinova cyklu, napt. Rubisco a fruktoéza-1,6-bisfosfatfosfatazu.
Mg** pozitivné ovliviiuje aktivitu RNA polymeraz a mnoha dal$ich enzymii. Dynamicky
interaguje s fosfatovymi skupinami ATP a umoziuje priabch nékterych enzymatickych reak-
ci, napf. syntézu glutaminu (katalyza glutaminsyntetazou) pfi asimilaci NH," (kap. 6.2.1.3.), u
prokaryotickych mikrosymbiontd redukci N, nitrogenézou pii fixaci vzdusného dusiku (kap.
6.2.1.4).

Nedostatek Mg®* se projevuje vznikem chlorotickych skvrn na listech mezi Zilnatinou na
starSich listech a inhibici ristu a vyvoje v disledku snizené schopnosti syntetizovat proteiny a

RNA.

o
6.2.5. Fosfor OH—I|’ —OH
Fosfor je pfijimam z pidy ve form¢ fosfatového aniontu H,PO,, (") . Anorganicky

fosfat v rostlin€ je obvykle oznacovan Pi . Fosfatovy anion je ve vodé pomérn¢ malo rozpust-
ny a v pude je siln€ vdzan na ionty Fe a Al, které jsou adsorbovdny na negativné nabitém po-
vrchu pudni ¢astic. V pidnim roztoku je koncentrace Pi asi 1 pM i niZ8i a Pi je z rhizosféry
zahy vycerpan. Obsah fosfatu dostupného v ptidé se snizuje také tim, ze pidni organizmy
vazou Pi do organickych latek, které nejsou rostlinami vyuzitelné.

Nedostatek Pi se projevuje zakrslosti, tmavé zelenymi listy, které mohou mit abnormalni
tvar (malformace listil), nekrotické skvrny a brzy opadéavaji. Podobn¢ jako u nedostatku dusi-

ku, se zvySuje tvorba antokyani (zvySena tvorba antokyant je nespecificky projev stresu).
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Dostupnost Pi pro rostlinu velmi vyznamné zvySuje endomykorhiza (vesikularn¢ arbusku-
larni). Hustou spleti hyf houba ziskava Pi z podstatn¢ vétSiho objemu pudy (kap. 5.4.1.) nez
je rhizosféra. Rostliny ziskavaji Pi z povrchu arbuskuld a aktivné ho transportuji ptes plazma-
lemu do cytosolu bun¢k primarni kiry kofenti. Rostliny poskytuji houb& organické latky k
existenci a rastu.

A Potieba Pi u rostlin je znac¢na a proto rostliny, které neziji v mykorhize, vyvinuly k jeho ziskani z
pudy fadu riiznych mechanizmi. Nékteré rostliny, napt. lupina — Lupinus albus, na nedostatek Pi rea-
guji tvorbou velmi ¢lenitého a hustého kofenového systému vcéetné tvorby terciarnich postrannich
kotentl (takovy kotfenovy systém se oznacuje jako proteoidni). Kofeny vylucuji do rhizosféry organic-
ké kyseliny, zejména kyselinu jable¢nou a citréonovou, které vazou Fe a Al do organickych kom-
plexi, a uvoliuji Pi z vazby v pidnich koloidech. Pi je transportovan pres plazmalemu do bunék rhi-
zodermis. Kyseliny vylu¢ované z kotene jsou odvozeny z fosfo-enol-pyruvatu (PEPkarboxylaza — kap.
4.3.) ajejich tvorba a exudace pfedstavuje pro rostlinu zna¢nou energetickou zatéz.

Dalsi strategii, kterou rostliny pro ziskavani Pi vyvinuly, je vylucovani kyselych fosfataz do rhizosfé-
ry. Tyto enzymy odstépuji fosfat z organickych slou¢enin v piidé a uvoliuji ho pro piijem do rostliny.
Piijem fosfatu je aktivni, fosfatovy anion je pfenasen z pudniho roztoku do cytosolu, kde je
jeho koncentrace 5 az 10 mM, tj. o0 3 a vice Fadd vyssi nez v pudnim roztoku. Proti pfijmu
Pi z pidniho roztoku do cytosolu piisobi nejen znacny rozdil koncentraci ale i jeho zaporny
naboj. Piijjem Pi do rostliny zajiStuje prenasSec s vysokou afinitou k substratu, ktery k
transportu pres plazmalemu vyuziva protonmotorickou silu. Transportni proteiny byly za-
tim identifikovany dva, PT1 a PT2 (z angl. phosphate transporter). Transkripce ptislusnych
gentl se pii nedostatku Pi dramaticky zvySuje. Exprese gent PT/ a P72 je naopak siln¢ sni-
zena po kontaktu rostliny s mykorhizni houbou a po vytvofeni mycelia. Transportni proteiny
PT1 a PT2 jsou si velmi podobné, maji Sest hydrofobnich membranovych domén na N-konci
a Sest domén stejného charakteru na C-konci, které jsou oddéleny dlouhou hydrofilni oblasti
(struktura se oznacuje jako SLS, z angl. six — loop — six; obr. 6-15.). Na této oblasti je misto
pro navazani fosfatu (podobnou strukturu maji také transportéry sachardzy a aminokyselin).
Transportni proteiny pro Pi se vyskytuji pfedevs§im v rhizodermis. Pfijem Pi je fizen jeho
hladinou v cytosolu, pienasec je inaktivovan fosforylaci na stran¢ cytosolu.

Fosfat miize v rostlin¢ existovat jako anorganicky anion nebo je vazan v organickych slou-
¢eninach. Do organickych slou¢enin se zabudovava v kofeni nebo az v nadzemni ¢asti rostli-
ny, kam je transportovan v anorganické formé xylémem. Pi mize byt ve znatném mnoz-
stvi skladovan ve vakuolach.

Navazani fosfatu na organickou latku se nazyva fosforylace. Fosfat reaguje s hydroxylovou
skupinu vdzanou na uhlikaty fetézec za vzniku esteru ( -| C—O-P) nebo se skupinou —OH jiz

navazaného fosfatu (tzv. pyrofosfatova vazba, P~ P). OdStépeni fosfatové skupiny z orga-

nické latky se nazyva defosforylace. Esterové vazby fosfat rychle tvofi a rychle se z nich
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v

uvolnuje. Stabilngjsi je diesterova vazba (-| C-P-C |—). Pro oznaceni fosfatu vazaného v
organickych slouceninach se ¢asto uziva P v krouzku (nepouzivam toto oznaceni z technic-
kych divodi).

Fosforylace a defosforylace hraji vyznamnou roli v energetickém metabolismu rostliny. K
navazani anorganického fosfatu na molekulu je titeba dodat energii. Energii mize dodat
protonmotoricka sila nebo exergonicka reakce. Protonmotoricka sila je vyuzivana k nava-
zani Pi na ADP a k vzniku ATP v chloroplastech pfi tzv. fotofosforylaci (kap. 3.2.3.) a k
fosforylaci ADP na ATP v mitochondriich pii tzv. oxidativni fosforylaci (kap. 4.4.). Tyto
procesy jsou katalyzovany membranovymi ATPsyntazami. Energii miize poskytnout i reak-
ce oxidacné redukcni, napi. pii oxidaci 3-P-glyceraldehydu vznikéa 1,3-P,- glycerat za sou-
¢asné redukce NAD" na NADH (reakce probiha v cytosolu, je katalyzovana 3-P-
glyceraldehyd dehydrogenazou a je jednou z fetézce reakei, ktery se oznacuje jako glykolyza;

kap. 4.1., obr. 4-1., obr. 3-23.). Organicky vazany fosfat mize byt pfenesen na ADP za

vzniku ATP pfi tzv. substratové fosforylaci (napt. vznik ATP pii pfemeéné fosfoenolpyruva-
tu na pyruvat v glykolyze, kap. 4.1.).

V rostliné je fosfat soucasti latek s vysokym obsahem energie — ATP, UTP, GTP, CTP a
TTP. Tyto slouceniny, pfedev§im ATP (obr. 3-16.), reaguji s mnozstvim dalSich molekul, pfi
¢emz se vnitini energie téchto latek zvySuje a je tak umoznén jejich vstup do dalSich
metabolickych procesti. Na molekule miize zistat vazany fosfat (napt. fosforylace 3-fosfo-
glyceratu na 1,3-bisfosfoglycerat pred redukci na 3-P-glyceraldehyd v Calvinové cyklu;
kap.3.3., obr. 3-20.), nebo nukleotiddifosfat (napt. vznik UDPglukézy v cytosolu pro tvorbu
sacharozy a celulézy, ADPglukézy v plastidech pro vznik Skrobu, kap. 3.3.4., obr. 3-25;
CDPfosfatidatu pro vznik membranovych fosfolipidt, kap.3.6.2. Pii téchto reakcich se ATP
vaze na fosforylovany substrat a vznikd pyrofosfat — PPi). Vedle zmén vnitini energie mole-
kula navdzanim fosfatu ziskava zaporny pol.

V¥V Enzymy, které katalyzuji prenos fosfatu z ATP nebo GTP na jinou organickou latku se nazyvaji
kinazy (fosfokinazy), enzymy, které odstépuji fosfatovou skupinu z organické latky se nazyvaji fos-
fatazy. Enzymy, které premist’uji fosfat v ramci jedné molekuly se nazyvaji fosfomutazy.

V proteinech je fosfat vazan na zbytky polarnich aminokyselin — serinu, treoninu nebo tyrozinu.
Fosforylaci proteini katalyzuji proteinové kinazy. Fosforylace méni konformaci proteini a muze
vyznamn¢ ovlivnit jejich funkéni vlastnosti, napt. enzymatickou aktivitu (aktivace a inaktivace py-
ruvatdehydrogenazy pii vstupu pyruvatu do Krebsova cyklu; misto navazani fosfatu na zakladni pro-
teinové podjednotce ovliviiuje funkei kindz dependentnich na cyklinech v pribéhu bunééného cyklu),
propustnost akvaporinovych kanalu, lokalizaci proteinu v buiice (transport fosforylovaného fyto-
chromu z cytosolu do jadra a ptenos signalu). Fosforyla¢ni kaskady, v nichz proteinové kindzy fosfo-
ryluji dalsi proteinové kinazy jsou dtilezitou soucasti prenosu signalu (kap. 8.2.5.2.).

A Proteinové kinazy jsou velmi riizné proteiny, spolec¢na je jim doména tvofena asi 300 aminoky-
selinovymi zbytky, kde se 12 velmi konzervovanych domén stiida s oblastmi méné konzervovanymi.
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Oblast domény vice nebo méné specificky urCuje, ktery aminokyselinovy zbytek bude fosforylovan,
oblasti mimo tuto doménu uréuji napt. charakter regulace proteinové kinazy. V rostlinach je zna¢né
mnozstvi proteinovych kinaz, jsou klasifikovany a sdruzovany do skupin podle funkce v bunce, struk-
turnich charakteristik, specifity k substratu a ligandd, které ptsobi jejich aktivaci nebo inaktivaci.
Rostliny obsahuji znaéné mnozstvi proteinovych kinaz, které jsou aktivovany piimo Ca®" (kap. 6.2.3.),
nebo Ca”" vazanym na kalmodulin — skupina CaMPK. Proteinové kinazy A jsou aktivovany cyklic-
kym AMP, proteinové kinazy G cyklickym GMP, proteinové kinazy C jsou aktivovany diacylglycero-
lem (DAG), Ca”*" a fosfatidylserinem.

ATP, UTP, GTP, CPT a TTP slouzi jako zdkladni jednotky syntézy nukleovych Kkyselin. V
nukleovych kyselinach fosfat zlistava strukturné vazan a dava jim kysely charakter, dilezi-
ty pro interakce s dal§imi makromolekulami, napt. s bazickymi histony nukleozomu. Struk-
turné je fosfat vazan také ve fosfolipidech membran.

V semenech je fosfat ulozen ve forme kyseliny fytové, substituované vapnikem a hotc¢ikem.

Kyselina fytova je derivatem cukerného alkoholu — myo-inositolu.
O

6.2.6. Sira 0’—!—0'
Sira je z piidniho roztoku rostlinami pfijimana ve formé siranového aniontu SO4* (lg
(sulfatu). Sulfat v pid¢ pochazi predevsim ze zvétralych mateiskych hornin. Sira je ve for-
mé H,S nebo oxidi (nejcastéji jako SO;) obsazena také v atmosféie, kam se dostava pfi spa-
lovani fosilnich paliv a pfi vulkanické ¢innosti. Na okrajich sope¢nych kraterti 1ze najit 1
elementarni siru jako tzv. sirny kvét. Nékteré chemoautotrofni mikroorganizmy, napt. Thio-
bacillus, ziskavaji energii pro asimilaci CO, oxidaci H,S na SO4*. Oxidy siry v atmosféte
tvofi s vodou kyseliny a s vodnimi srazkami se v podob¢ kyselych desti dostavaji do ptdy.

Z atmosféry SO, vstupuje priduchy do rostliny a nelze vyloucit, Ze miiZe byt metabolizovan
na sulfét a sira asimilovana. Pti dlouhodobé zvySenych koncentracich sirnych latek v atmosfé-
fe vSak vznikajici kyseliny piisobi hrubé poSkozeni listti i jehlic.

V zivotnim prosttedi rostlin se sulfat obvykle vyskytuje v takovém mnozstvi, Ze nedostatek
siry jako limitujici faktor existence rostliny prakticky neplsobi. ZvySené naroky na mnoZzstvi
sulfatu v ptidé maji rostliny celedi Brassicaceae. Nedostatek S se projevuje chlorézou pre-
dev§im mladych listl, nebot’ asimilovana S neni v rostliné snadno distribuovana ze starSich
¢asti rostliny do mladSich. DalSim projevem nedostatku S je zakrslost a zvySena syntéza an-
tokyani.

Rostliny pFijem sulfatu i asimilaci siry efektivné Fidi podle dostupnosti sulfatu v prostiedi i
podle potieb rostliny. Sulfat miize byt skladovan ve vakuolach.

Sira se v rostlinach vyskytuje v mnoha strukturné 1 funkéné odlisnych latkdch a mize byt ve

stavu oxidovaném i redukovaném (S*). V molekule jedné latky mize byt sira piitomna v
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obou forméach, napt. v glukosinolatech jako je sinapin a v dalSich sekundarnich metabolitech
Seledi Brassicaceae. Zivo&ichové véetnd ¢lovéka nejsou schopni siru redukovat, v této formé
je pro né esencialni a ziskavaji ji z rostlin.

Sulfat mize byt pfimo vestavén do organickych sloucenin za vzniku sulfurylové skupiny.
V této formé se sira vyskytuje nejcastéji v sulfolipidech v membranach thylakoida (kap.
3.6.2.), v sekundarnich metabolitech a v nékterych latkach signalni povahy, napt. v Nod-
faktorech (kap. 6.2.1.).

Redukovana sira tvofi thiolovou skupinu —SH. V této podobé se vyskytuje predevSim v
cysteinu a metabolitech z n¢j odvozenych. Cystein je proteinova aminokyselina, thiolové
skupiny cysteinovych zbytkli davaji proteinu moznost vazat rizné ligandy (napt. chromofor
fytochromt na fytochromové proteiny), vyznamné ovliviiuji také terciarni a kvartérni struk-
turu proteini a tim i jejich funkei. Mezi vzdalenymi zbytky cysteinu se tvoii disulfidové
miistky —CH,—S—S—CH,—, které mohou byt redukci, tj. navazanim H,, zruSeny —CH,—SH
HS—CH;—. Vznik a ruseni disulfidovych mistkii méni aktivitu enzymi, napt. enzymi Cal-
vinova cyklu jako jsou fosfatazy nebo ribuldza-5-P-kindza (kap. 3.4.2.). Thiolové skupiny
cysteinovych zbytkli umoziuji vytvoftit struktury Fe-S, které slouZi prenosu elektronu. Vy-
skytuji se napt. ve ferredoxinech, thioredoxinech, Rieskeho proteinu v cytochromovych kom-
plexech (fotosyntéza viz kap. 3.2.1., respirace viz kap.4.4.) a ptenasecich elektronu ve foto-
systétmu 1. Ve strukturach 2Fe-2S jsou ¢tyfmi atomy siry cysteinovych zbytkd vazany dva
atomy Zeleza, mezi kterymi jsou vazany dalsi dva atomy siry (obr. 3-8.). Struktura miZe mit
podobu také 4Fe-4S. Atomy S vazané atomy Fe se mohou uvoliovat jako H,S a struktura
prestava byt schopna prenaset elektron.

Cystein je vSak také vychozi latkou pro syntézu mnoha dalSich metabolitl, napt. methioninu
(proteinovéa aminokyselina), koenzymii, které pfenaseji skupiny (napt. koenzym A), vitami-
ni — thiaminu (vitamin B1), biotinu (vitamin H; obr. 6-16.), sekundarnich metabolitd, napf.
¢pavych latek cibule a ¢esneku (allicin).

Cystein je funkéné dilezitou slozkou skupiny latek, které se oznacuji jako nizkomolekularni
thioly. Jednim z nich je latka tvofend tfemi aminokyselinami — kys. glutamovou, cysteinem
a glycinem (Glu—Cys—Gly). Glutathion (obr. 6-17.) nevznika translaci na ribozomech, jeho
syntéza je katalyzovana enzymy v cytosolu. Tato latka vaZe a tak inaktivuje fadu endogen-
nich toxinu i exogennich cizorodych latek - xenobiotik, napt. herbicidi. Vazbu katalyzuji
enzymy zvané glutathion-S-transferazy. Vzniklé komplexy jsou specifickymi pfenaSeci glu-
tathionu aktivné transportovany do vakuoly. Ve vakuole jsou komplexy hydrolyzovany, inak-

tivovana latka ziistava ve vakuole v komplexu s cysteinem.
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Glutathion je stavebnim kamenem fytochelatinti. Fytochelatiny (Glu—Cys),.;;—Gly inakti-
vuji tézké kovy tim, Ze je vazou do komplexii. Thiolové skupiny cysteinu slouzi ve fytochela-
tinech k ligaci atomt tézkych kovl. Enzymy, které katalyzuji vznik fytochelatind, jsou akti-

vovany piitomnosti tézkych kovt.

6.2.6.1. Prijem a asimilace sulfatu

Piijem sulfiatu koFeny je aktivni, k transportu SO4* pfes membranu se vyuZiva protonmo-
toricka sila a uskutediiuje se symportem s 3H". Pijem zajist'uje vysoce afinitni systémem.
Geny, které koduji transportni proteiny tohoto systému, se pri nedostatku S dereprimuji.
Jejich exprese je specificka pro koteny.

Vedle tohoto transportniho systému se v rostlindch vyskytuji transportni proteiny s nizkou
afinitou k sulfatu. Neslouzi pfijmu z vné&jSiho prostredi, ale importu sulfatu do xylému a jeho
exportu z xylému a k transportu sulfatu mezi cytosolem a vakuolou, tedy v prostiedi, kde je,
ve srovnani s ptudnim roztokem, vyssi a relativné vyrovnana koncentrace sulfatu. Tyto trans-
portni proteiny se exprimuji v kofenech i v prytu.

Sira mizZe byt asimilovana primym vestavénim sulfatu do organickych latek. Naprosta vét-
Sina siry se viak v rostling vyskytuje v redukované formé. Pfi pfeméné SO4* na —SH se mo-
censtvi S méni z +6 na —2, proces je znacné naro¢ny na redukéni silu a energii. Redukce
sulfatu a asimilace S* probiha v nadzemni &asti rostliny v chloroplastech. V plastidech se
vyskytuji viechny enzymy potiebné k redukci a asimilaci siry. Jen velmi malé mnozstvi SO4>
je redukovano v plastidech kofent. U rostlin C4 je sulfat redukovan v chloroplastech bunék
pochev cévnich svazki.

Prvni krok obou cest asimilace siry, tj. pfimého vestavéni SO4* nebo redukce a vestavéni
SH™ do organickych slouGenin, je stejny a spo&iva v navazani SO, na ATP za vzniku APS
(adenosinfosfosulfat). Casto se tato reakce oznacuje jako aktivace sulfatu. Vznika pii ni PPi

(pyrofosfat). Reakce je katalyzovana enzymem ATPsulfurylazou.

ATPsulfurylaza
SO.* + ATP » APS + PPi

K vestavéni SO4> do organickych latek je tieba daldi zvySeni vnitini energie, APS reaguje
s dalsi molekulou ATP za vzniku PAPS (fosfoadenosinfosfosulfat), ktery predd sulfatovou
skupinu na OH skupinu jiné latky. Reakce je katalyzovana enzymem PAPSsulfotransferazou
(obr.6-18.).

Reakce, vedouci k redukei sulfatu, jsou vice predpokladané nez presvédciveé dolozené. Predpoklada
se, ze sulfat z APS je pfenesen na redukovany glutathion, tj. na thiolovou skupinu cysteinového
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zbytku. Reakce je katalyzovana enzymem APSsulfotransferazou. Vzniké sulfoglutathion (thiosul-
fonat), ktery pfijima elektrony od redukovaného ferredoxinu a vznika thiosulfid. Z thiosulfidu je
thiolova skupina inkorporovana do cysteinu. Nelze vyloucit, Ze u rostlin existuje jesté jina cesta re-
dukce, podobna t¢, kterd je znama u mikroorganizmil vcetné sinic. V této cesté aktivovany sulfat neni
pfi redukci vazan na nosi¢ (glutathion) a elektrony potfebné k redukci poskytuji thioredoxin a ferre-
doixin. Ani existenci dvou alternativnich cest nelze odmitnout.

Vychozi latkou pro syntézu cysteinu je serin. Serin pfijima od acetylkoenzymu A acetylo-
vou skupinu, méni se na acetylserin a reaguje s H,S za vzniku cysteinu a acetatu (obr. 6-18.).

Dalsimi metabolickymi pfeménami vznika z cysteinu methionin.

6.3. Mikrobiogenni mineralni prvky

6.3.1. Chlor

Chlér je prvek v ptirodé v§udypritomny, jeho anorganické soli jsou snadno rozpustné a CI

je snadno pohyblivy v pidnim roztoku i ve vnitfnim prostiedi rostliny. V rostlinich bylo

identifikovano také vice nez sto organickych latek substituovanych chlorem. Obsah CI°

v susin€ riznych druht rostlin je velmi rozdilny, u nékterych druhiit mize dosahovat hladiny
obsahu makroelementt, funk¢ni obsah je vSak nejcastéji v oblasti mikroelementt. Chloridové

anionty spolu s Ca”" stabilizuji komplex rozkladajici vodu asociovany s fotosystémem II

v chloroplastu (OEC, kap. 3.2.).

Zvysend hladina CI” v cytosolu aktivuje H'ATPazy a H'PPazy v tonoplastu a nasledny
transport CI” do vakuoly, kde vyrovnava naboj kationtii. CI" spolu s K* hraje diileZitou roli v
osmotickych pomérech buiiky. Experimentadlné¢ navozeny nedostatek CI' se u dospélych
rostlin projevoval vadnutim, u vyvijejicich se rostlin zpiisobil inhibici objemového riistu bu-

nék. Vyznamna uloha CI” pFi otevirani a zavirani priduchi (kap. 12.1.4.) byla experimen-

taln¢ dolozena predevsim u téch rostlin, které ve svéracich bunkach postradaji zelené plastidy.

Na obsah CI' v ptidé maji rizné druhy rostlin znacné rozdilné naroky. Nékteré rostliny se se
zvySenou koncentraci Cl° vyrovnavaji obtizn¢, napi. rhododendrony a azalky, jiné druhy,

napf. je€men, salat, Spenat nebo cukrova fepa, jsou naopak ke zvySené hladiné Cl v prostredi

znacné tolerantni.

6.3.2. Zelezo
Zelezo se v pudé nejéastdji vyskytuje jako Fe’* v hydroxydech Fe(OH)>", Fe(OH); nebo
Fe(OH)y4, které jsou pii neutralnim pH obtizné rozpustné. Zelezo v téchto formach neni pro

rostlinu snadno dostupné. Fe®', které je vyrazné rozpustn&jsi, se pii obvyklém pH pidy (pH 6
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az 8) na Fe’" snadno oxiduje. Fe" tvoii s organickymi latkami komplexy, zvané chelaty, které
jsou stabilni a udrzuji Fe* v rozpustné forms. Jako chelatory mohou v piidé piisobit organic-
ké slozky humusu nebo organické latky kotfenovych exudati.

Kofteny dvoudéloznych i jednodéloznych rostlin, mimo travy (Poaceae), vylucuji do pudy pro
tvorbu chelatd s Fe’* fenolické latky, napf. kyselinu kavovou. Buiiky rhizodermis maji na
plazmatické membrané na stran& k bun&éné sténé asociovany enzym Fe'*(chelat)redukta-
zu, ktery Fe’* v chelatu redukuje na Fe?* a z vazby ho uvolni. Donorem elektronu pro re-
dukci je NADH nebo NADPH. Fe*" je transportovano pies membranu do cytosolu, chelator
zGstava vné kofene a mize vazat dalsi Fe’". Transport Fe** pies plazmatickou membranu
zajistuje patrné vice typi transportnich proteind s riiznou afinitou k Fe".

Nedostatek Zeleza navozuje v kotenech fyziologické a biochemické reakce, které vedou ke
zvyseni jeho pfijmu. Rostliny aktivuji H' ATPazy v plazmatické membrané rhizodermis a
transportuji do rhizosféry zvySené mnozstvi protoni, které tuto oblast okyseluji. Snizeni pH
pusobi také zvySena tvorba organickych kyselin, napt. kyseliny citronové a jable¢né, a je-
jich uvoltiovani do rhizosféry. Tyto kyseliny mohou také vazat Fe’" v chelatech. P¥i nedostat-
ku Zeleza v rostling se také zvySuje aktivita Fe'* reduktazy. U n&kterych dvoudéloznych
rostlin se vytvaii husty bohaté vétveny kompaktni kofenovy systém s terciarnimi postran-
nimi Kofeny (zvany proteoid), podobné jako pfi nedostatku fosforu. Pfi nedostatku zeleza se
zvysuje pocet kofenovych vlasku. U nékterych rostlin bunky rhizodermis (nékdy i hypoder-
mis) zvétSuji plochu plazmatické membrany, ktera tvoii zahyby (bunky ziskavaji charakter
tzv. bunk transferovych). Tato cytologickd zména zvysuje nejen plochu pro piijem Fe** ale
patrné souvisi také se zvysenou sekreci H' (okyselovani prostiedi).

Rostliny celedi Poaceae vyvinuly k ziskani Zeleza specifickou strategii. Vylucuji do rhizosfé-
ry latky zvané fytosiderofory, které tvoii s Fe'* komplexy. Chemicky jsou fytosiderofory
iminokarboxylové kyseliny odvozené z methioninu (napf. kyselina avenova, obr. 6-19.). V
plazmatické membrané bunék rhizodermis maji rostliny Celedi Poaceae transportni systém,
ktery pienese komplex do cytosolu. V cytosolu je ion Fe** z komplexu uvolnén, fytosiderofor
je odbouran nebo se vraci do pudy. Stejné jsou prijimany také jiné kovy — Zn>", Cu*", Mn*",
Ni*"a Co”". Proto se pro tyto latky navrhuje obecngjsi nazev fytometalofory.

Z kofene do nadzemni &4sti je Zelezo transportovano xylémem jako Fe'* v komplexu s citra-
tem, v rostlin¢€ se Zelezo ze starSich do mladsich ¢asti neredistribuuje.

Zelezo slouzi v rostling pienosu elektronu v oxida¢né redukénich reakcich. Zelezo struk-
turné vazané v hemu cytochromil (centralni atom porfyrinového kruhu) pienési elektron v

cytochromovém komplexu fotosyntetického aparatu v membrané thylakoidu (kap. 3.2.1.,
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obr. 3-11., obr. 3-12.) i v cytochromovém a cytochromoxiddzovém komplexu fetézce trans-

portujiciho elektron ve vnitini membrané mitochondrie (kap.4.4.). Hemova skupina je funk¢ni
také v nékterych enzymech, napt. v nitratreduktaze (kap.6.2.1.2.), katalaze a v peroxida-
zach. Katalaza detoxikuje peroxid vodiku za vzniku vody a kysliku. Peroxiddzy vazané v bu-
nééné sténé katalyzuji polymerizaci fenolickych latek na lignin a vznik suberinu (kap.
5.4.23).

A Peroxidazy potiebuji k polymeraci H,O,, ktery vznikd oxidaci NADH a redukci O na roz-
hrani plazmatické membrany a bunécné stény. Pfi polymeraci vznikd voda (schéma reakce:
XH + XH + H,0, —» X -X + 2 H,0).

Dalsi struktury dualezité pro pfenos elektront jsou centra Fe-S (viz kap. 6.2.6.). Proteiny s
témito strukturami se vyskytuji napt. ve fotosystému I a v Rieskeho proteinu cytochromové-
ho komplexu fotosyntetického aparatu, ve ferredoxinech a mnoha enzymech. Z enzymii jsou
dilezité predevsim superoxiddismutazy (SOD).

A Superoxiddismutazy (SOD) jsou enzymy, které metabolizuji a tim detoxikuji volny kysli-
kovy radikal O," (superoxid) na H>O,. Superoxid vznikéd pifenosem jednoho elektronu na O,.
Vznikly peroxid vodiku je dale detoxikovan katalazou nebo peroxiddzami. V rostlinach se
superoxiddismutazy vyskytuji v mnoha izoenzymech a mohou vazat i jiné kovy, napt. Mn
nebo Cu+Zn. FeSOD jsou charakteristické pro chloroplasty.

Pienosu elektronu na thylakoidni membrané se ucastni asi 20 atomti Fe vazanych v obou ty-
pech téchto struktur — v cytochromech i ve strukturach Fe-S.

Zelezo je v rostliné skladovano piedeviim v chloroplastech ve specifické struktufe, zvané
fytoferritin. Fytoferritin je tvofen jadrem a proteinovym obalem. Jadro obsahuje vysoky
pocet atomti Fe** (5 az 6 tisic) ve form& oxidi a fosfati. Fytoferritin se tvoii napf. v chlo-
roplastech béhem senescence listll, jako zdsoba Fe v semenech, lze ho vSak najit i v xylému a
floému. Tvorba fytoferritinu je v podstaté inaktivace volného Fe®*, které mize oxidovat né-
kter¢ latky, napt. nenasycené mastné kyseliny v membrandch nebo kyslik na superoxid.
Nedostatek Fe se projevuje tvorbou svétlych skvrn mezi Zilnatinou na mladych listech. Skod-
livy je vSak také nadbytek Zeleza, zejména na zatopenych nebo velmi suchych stanovistich.

Projevuje se poskozenim chloroplasta, listy ziskavaji bronzovy odstin.

6.3.3. Bor
Atom béru je maly, trojmocny a v anorganické formé se vyskytuje jako kyselina borita —
H;BO;. Kyselina borita je kyselina slaba, pti pH niz§im nez 7 prakticky nedisociuje, pfi vys-

Sim pH miize s OH tvofit anionty H4BO4 . Bor je do rostliny piijiméan jako H3;BOs (jediny
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prvek ptijimany v neiontové forme), v této podob¢ je distribuovan xylémem a redistribuovan
floémem. Jeho loha v rostlin€ neni zatim zcela jasnd, projevy jeho nedostatku jsou vSak
znacné komplexni. Obsah B v rostlinach je znané vysoky a predpoklada se, ze jeho potieba
u rostlin vznikla s vyvojem xylému a ligninu a jeho tloha v rostlin¢ spo¢iva primarné v jeho
strukturni funkci v bunééné sténé, kde se také vétsina boru obsazeného v rostliné nachazi (u
dvoud&loznych rostlin je obsah B v bun&éné sténé asi 30 pg . g”). Kyselina boritd ma vyraz-
nou schopnost tvofit komplexy s latkami, které obsahuji hydroxylové skupiny v poloze cis.
Takovymi latkami jsou nékteré sacharidy (ribéza, apidza) a sacharidové alkoholy (manitol),
které jsou stavebnimi slozkami hemicelul6z v bunééné stén, nebo fenolické latky jako jsou
kyselina kdvova nebo hydroxyferulova, které jsou slozkami ligninu. Piedpoklad, Ze bor je
dilezity strukturni element bunééné stény, se opird mimo jiné o experimentalni zjisténi, ze
prodluzovani bunék kotene ustane, ptenese-li se rostlina do media, které¢ neobsahuje B. Také
nezbytnost B pro kliceni pylu a rast pylové 1acky je experimentalné spolehlivé potvrzena. Pti
nedostatku B bunécna sténa obsahuje vice pektint, je siln€jsi, obsahuje charakteristické vezi-
kularni struktury a tvorba ligninu je snizena. Snizena tvorba ligninu souvisi se zvySenou hla-
dinou volnych fenolickych latek, které mohou ovliviiovat dal§i metabolické cesty, napf. sni-
zenou tvorbu flavonoidl. Nedostatek boru se projevuje také ve vlastnostech plazmatické
membrany, napf. snizenou aktivitou ATPaz, snizenym piijmem fosfatu a zvySenym unikem
K. I v tomto piipadé se predpoklada, ze funkce B je strukturni a souvisi s interakei plazma-
tické membrany s bunécnou sténou nebot’ jiné membrany v buiice nedostatkem B ovlivnény
nejsou. Také ostatni popsané efekty nedostatku boru, napi. snizend tvorba RNA, zmény
v sacharidovém metabolizmu, naruSena polarita bun¢k, dezintegrace stonkovych meristému,
tvorba dutin ve dfeni stonkll, jsou povazovany za projevy sekundarni, odvozené ze zméng-

nych vlastnosti bunécné stény.

6.3.4. Mangan

V pidé se Mn vyskytuje ve formé nerozpustnych oxida jako Mn?", Mn®" a Mn*" nebo vazan v
organickych komplexech — chelatech. Do rostliny je piijiman ve formé Mn?*, strategie jeho
ziskavani je podobna strategii, kterou rostliny vyvinuly pro ziskavani Fe*".

Mangan je dulezitou funk¢ni slozkou proteinového komplexu rozkladajiciho vodu (OEC),
ktery je asociovan s fotosystémem II (kap. 3.2.2.), a asi 35 enzymi, predevsim dekarboxylaz a
dehydrogendz Krebsova cyklu, mitochondridlnich superoxiddismutiz (MnSOD; kap.
6.3.2.), chloroplastovych RNApolymeraz a fenylalaninamoniumlyazy (PAL). Podobné

jako Mg muze zprosttedkovat interakci proteini s ATP a v n¢kterych pripadech mize byt



36

Mn®" hot¢ikem funkén& zastoupen. Mangan viak vaze ATP &tyfikrat silngji nez Mg a proto je
jeho mnozstvi v cytosolu a ve stromatu chloroplastii fizeno a aktivné udrzovano nizké. Nad-
bytek Mn je ukladén ve vakuole.

Nedostatek Mnse projevuje tvorbou drobnych svétlych nasedlych skvrn mezi Zilnatinou, které
nekrotizuji. Zasahuje predevsim chloroplasty, v nichz se dezintegruji thylakoidy. Nedostatek

Mn se nevyskytuje Casto.

6.3.5. Zinek

Zinek je piijiman jako Zn®*, xylémem je transportovan v této formé jen ve velmi malém
mnozstvi, pfevazné je transportovan vazany na organické kyseliny. V organickych komple-
xech je také Zn v rostlin¢ redistribuovan floémem.

Piijem je aktivni, existuji vysoce afinitni transportéry Zn>" i transportéry s nizkou afinitou.
Transportni proteiny jsou specifické pro membrany rizného typu a podléhaji specifické regu-
laci. Travy piijimaji Zn vazany na chelator typu fytosideroforti (fytometalofori; kap. 6.3.2.).

Zinek se v rostling vyskytuje vzdy jako Zn*" a nepodléha oxidaci a redukci. VazZe se na mo-
lekuly organickych latek pfes atomy S, N a O a je dileZitou strukturni slozkou fady enzymu,
transportnich proteini a regula¢nich proteinii, napf. transkripcnich faktorti se strukturou
zinkovych prsti nebo zinkovych shluki (klastrit). V enzymech se miize Zn piimo podilet
na vytvareni struktury vazebného mista pro substrat (funkce katalytickd) nebo se vazbou Zn
na jinou cast proteinu aktivni katalytickd struktura vytvoti (funkce strukturni). V jednom en-
zymu muze Zn plnit obé funkce, napt. u alkoholdehydrogenazy, kterda v jedné molekule
proteinu vaze 2 atomy Zn. Strukturni Glohu hraje atom Zn v CuZn-superoxiddismutazach
(kap. 6.3.2; 6.3.6.) a v aldolaze (enzym katalyzuje reverzibilni pfeménu 3-P-glyceraldehyd +
dihydroxyaceton-P < frukt6za-1,6-bisfosfatu v chloroplastu i v cytosolu). Z transportnich
proteinii je vazan v nékterych formach H'PPaz (kap.6.1.2.1.). Vyznamné ovliviiuje stabilitu
ribozomi a integritu membran.

Nedostatek Zn se projevuje vyraznym zkracenim internodii, zmenSenim plochy listovych
cepeli a odumirdnim vzrostnych vrcholi. Nadbytek Zn plsobi chlorézu mladych listii. Druhy
rostlin tolerantnich k nadbytku Zn tento ion vdZzou v komplexech s kyselinou jable¢nou a

citrébnovou, které ukladaji ve vakuolach predevsim v buitkach kotent.

6.3.6. Méd’
Meéd’ tvofi stabilni komplexy s organickymi slouceninami, kde se vaZze na thiolové, karbo-

xylové nebo fenolické skupiny, v pid¢ tvoti komplexy s organickymi latkami podobné jako
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Fe, Mn a Zn. Volna se v rostliné prakticky nevyskytuje, také xylémem je transportovana v
komplexech s organickymi latkami.

M&d’ velmi snadno p¥ijima a uvoliiuje elektron (Cu*” — Cu") a tvoii dileZitou slozku struk-
tur prenasejicich jeden elektron, napt. plastocyaninu (primarni faze fotosyntézy, PS 1, kap.
3.2.2.) nebo v cytochromoxidazovém komplexu (elektrontransportni fetézec, konecna faze
respirace, kap. 4.4.). Je soucasti enzymi, které katalyzuji oxida¢né reduk¢ni reakce, piede-
v§im oxidaz, peroxidaz, polyfenoloxidaz a superoxiddismutdz (spolu se Zn — CuZnSOD; kap.
6.3.2.). Polyfenoloxidazy se vyskytuji pfedev§im v bunécné sténé, kde se podileji na tvorbe
ligninu, a v membrané thylakoidl, kde se podileji na syntéze chinonu. CuZnSOdismutazy
pusobi predevsim proti oxidaci nenasycenych mastnych kyselin a vyskytuji se v mnoha for-
méach v cytosolu, mitochondriich i1 v chloroplastech. V téchto enzymech je Cu pfimym detoxi-
kac¢nim elementem zatimco funkce Zn je strukturni.

Nedostatek Cu se projevuje piedev§im na mladych listech, které jsou malformované (tvaroveé
abnormalni), tmave zelené a ¢asto zkroucené. Na koncich listi se objevuji nekrotické skvrny.
Vysoké koncentrace médi v ptidé mohou byt pro rostlinu toxické. Plisobi poSkozeni plazma-
tické membrany bunck kofene a inhibici ristu kofenti. Nékteré rostliny jsou k vysokym hladi-
nam Cu tolerantni (napft. silenka — Silene cucubalus). Podstatou tolerance je vazba médi v
bunécéné sténé, omezena prostupnost plazmatické membrany pro tento element nebo vyvazani
atomu Cu do komplext s organickymi latkami (organickymi kyselinami nebo fytochelatiny;

kap. 6.2.6.) a ulozeni do vakuol.

6.3.7. Nikl

Nikl je svymi vlastnostmi podoben Zelezu, obsah v susing se pohybuje mezi 1 az 10 pug . g
Vétsina Ni v rostling je pfitomna jako Ni**, mize se viak vyskytovat také jako Ni™ a Ni*".
Tvoti komplexy s kyselinou citronovou a s cysteinem (dilezité pro transport), pfes atomy S,
N nebo O se miize vazat na proteiny a ovliviiovat aktivitu enzymi, predevsim hydrolytic-
kych. Nikl je strukturni slozkou ureazy (kazda ze 6 podjednotek vaze 2 atomy Ni), dilezi-
tého enzymu v metabolizmu dusiku.

A Uredza $t&pi mocovinu (ureu) na NH," a CO,, amonny kation je znovu asimilovan vazbou na ky-
selinu glutamovou. Mocovina je degradacni produkt allantoinu a allantodtu. Allantoin a allantoat
vznikaji jako produkty oxidativni degradace purinovych latek. V rostlinaich mohou slouzit transpor-
tu dusiku na dlouhé vzdalenosti. Allantoin a allantoat tvofi nékteré druhy rostlin ¢eledi Fabaceae pii
asimilaci NH,", ktery vznika pii symbiotické fixaci N, s hlizkovymi bakteriemi (kap. 6.2.1.4.).
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6.3.8. Molybden

Molybden se vyskytuje ve vodnych roztocich jako molybdenanovy anion MoO4> (Mo®") a v
této formé je pfijiman a distribuovan po rostliné xylémem i floémem. Jako strukturni i kata-
lyticky kofaktor enzymii katalyzujicich oxida¢né redukéni reakce se vSak mize vyskytovat
také jako Mo*" a Mo”". Molybden je prvek nezastupitelny v metabolizmu dusiku a siry. Mo-
lybden je slozkou nitratreduktazy (kap. 6.2.1.2.; obr. 6-9.) a sulfitreduktazy (kap. 6.2.6.1.;
obr. 6-18.). Aktudlni potieba Mo v rostlin¢ z&visi na formé pfijimaného dusiku. Prevlada-li
ve vyzivé NOj’, stoupa také potieba Mo.

Mo je také slozkou nitrogenazy, enzymu, kterym prokaryotické organizmy Zzijici

v symbiéze s vyS$imi rostlinami fixuji vzdu$ny N, (kap. 6.2.1.4.).

6.4. Prvky prospésné (benefi¢ni) a jiné

Jako benefi¢ni se oznacuji prvky, které rist stimuluji, ale pro samu existenci rostliny nejsou
nezbytné, nebo prvky, které jsou nezbytné jen pro nékteré rostliny nebo jsou nezbytné jen
za ur¢itych podminek. Takovymi prvky jsou predevsim sodik, kiemik a kobalt.

Sodik se vyskytuje v zemské kiife v mnozstvi srovnatelném s draslikem (Na asi 2,8%, K asi
2,6%). V pudnim roztoku v suchych a uméle zavlazovanych oblastech miize koncentrace Na"
dosahnout 50 az 100 mM.

Polomér hydratovaného Na" je 0,358 nm, u K je 0,331 nm a vétsina rostlin je schopna tyto
hydratované ionty rozliSovat a piijimat selektivné. Ve schopnosti Na' piijimat nebo nepfijimat,
vyludovat nebo transportovat Na' do nadzemni &4sti jsou mezi rostlinami vyrazné rozdily,
znacné rozdily existuji ¢asto i mezi jednotlivymi genotypy jednoho druhu.

Sodik je povazovan za esencidlni mikroelement pro nékteré druhy rostlin C4 z celedi
Amaranthaceae, Chenopodiaceae a Cyperaceae a pro nékteré rostliny CAM (kap. 3.3.2.),
predeviim za podminek nizkych hladin CO, v prostfedi. P¥i nedostupnosti Na" tyto rostliny
maji chlorotické skvrny na listech, zpomaleny riist a netvoii kvéty. Pozitivni vliv Na je spo-
lehlivé experimentalné doloZen, nikoli vSak uspokojivé vysvétlen. Pfedpoklada se, ze souvisi
s transportem pyruvatu ptes vnitini obalovou membranu chloroplastii v mezofylovych buii-
kach. Nekteré rostliny C4, napf. cukrova titina, jsou vSak natrofobni.

U nékterych druhti rostlin je Na™ prvek pouze prospé$ny. U nékterych druhii z &eledi Cheno-
podiaceae (cukrova fepa, tuiin) mize byt K do uréité miry nahrazen Na' a pfi dostate¢ném
zasobeni K miize uréité malé mnoZstvi Na™ podpofit rist. U jinych druhd rostlin, napf. ryze,
je¢mene, prosa, rajéete, bramboru, je zastoupeni K sodnym kationtem mozné jen v omezené

mife, u nékterych, napt. u Zita, soji, bojinku, fazolu, je K" sodnym kationtem zcela nezastupi-
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telny a stimulace riistu se nevyskytuje viibec, naopak u fazolu se projev nedostatku K™ aplika-
ci Na' prohlubuje.

Kremik je druhy nejhojnéjsi prvek zemské kiry, kde se vyskytuje jako SiO,, ve vodnych
roztocich tvofi slabou kyselinu tetrahydrogenkiemicitou Si(OH)s. Podobné jako kyselina
borita, Si(OH)s tvoti komplexy s pektiny a polyfenoly, v rostliné¢ se vyskytuje v bunécné
sténé, funkce je strukturni. Obsah SiO; v susin¢ je u riznych druhti rostlin zna¢né odlisny, u
pieslicky — Equisetum arvense nebo ryze mize tvofit 10 az 15%, u trav, obilnin a nékterych
dvoud¢loznych rostlin 1 az 3%, u vétSiny dvoudéloznych méné nez 0,5%. Ptijem Si(OH)4 je
fizen a je aktivni i1 pfi vysokych koncentracich Si(OH)4 v prostiedi. Si(OH)4 je transportovana
xylémem, kde Cast zUstdva vazand v sekundarni bunééné sténé. Naprostd vEtSina piijaté
Si(OH),4 je lokalizovana v apoplastu, v buitkach epidermis trav miiZze byt uloZena i intracelu-
larn¢. Ovliviiuje vlastnosti bunééné stény a pies tvorbu ligninu mize sekundarné ovliviiovat
metabolizmus fenolickych latek.

Kobalt je prvek esencialni pro prokaryotické mikroorganismy fixujici N, a jeho prospés-
nost pro rostliny se projevuje lepSim zasobenim dusikem jen prFi symbioze s diazotrofnimi
organizmy. Pfi fixaci N> mé bakterie zvySeny pozadavek na obsah Co v prostiedi, tedy piede-
v$im v bunkach kofene, kde dochazi z mnoZeni bakterii, vzniku noduld a vlastni fixaci Nj.
Mimo jiné metabolické procesy (syntéza DNA) v mikroorganizmu je Co dulezity pro kataly-
zu vzniku leghemoglobinu.

A Selen je svymi vlastnostmi podobny sife, pfijiman je jako selenanovy anion SeO,”, patrné stejnymi
transportnimi proteiny jako SO,> a stejnou cestou je také asimilovan. Ve vztahu k selenu existuji mezi
riznymi druhy rostlin vyrazné rozdily. Nékteré druhy celedi Brassicaceae a druhy rodu Astragalus
tento prvek kumuluji ve zna¢ném mnozstvi bez zndmek poskozeni. Selen je pro Zivocichy i ¢lovéka
esencialni mikroprvek, jeho vysoké davky dlouhodobé konzumované v§ak mohou pisobit zdravotni
potize vedouci az k nemohoucnosti a umrti. Vysoky obsah selenu v rostlinach mize ptisobit znacné
potize zvifatim, ktera se rostlinami na pudach bohatych selenem pasou. Rostlindm s vysokym obsa-
hem selenu se nékteti zivocichové a druhy Skodlivého hmyzu vyhybaji, v ¢emz tkvi podstata prospés-
nosti Se ve veétsSin€é popsanych ptipadi. V jinych situacich, napt. u druhu Astragalus, selen snizuje
nepfiznivé efekty nadbytecného piijmu fosfata.

6.4.1. Hlinik

Hlinik tvofi asi 8% zemské kiry, je nejcetnéj§im kovem a tfetim nejcetnéjSim prvkem zem-
ské kary. Obsah a forma, ve které se Al vyskytuje v ptidnim roztoku, zavisi na pH. Pti pH
nizSich nez 5,5 obsah Al v pidnim roztoku vyrazné stoupa. Pii pH nizSich nez 5 se Al vysky-
tuje piedevdim jako AI’", pfi pH 5 az 6 jako AI(OH)*" a Al(OH),", pii pH vyssich neZ 6 pre-
vazné jako AI(OH),". Obsah Al v piidnim roztoku je pii obvyklych pH nizsi nez 1 mg . 1.
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Al neni esencialni prvek, v nizkych koncentracich v zivnych roztocich miize za uréitych pod-
minek stimulovat riist kofentl, podstata tohoto efektu vSak spociva v tom, Ze zmiriuje toxicky
efekt nadbytku jinych mikroelementl, napt. Zn. ProspéSnost Al je vyjimecna.

Okyselovani pudy, ptisobené kyselymi desti a aplikaci umélych hnojiv s obsahem NH,', vede
ke zvy$ené koncentraci AI’* v pidnim roztoku, ke spontannimu vstupu AI’* do rostliny a k
jejimu poskozeni, nebot’ AI** je forma hliniku pro rostliny toxicka (toxicita ostatnich forem Al
je vyrazné niz§i). Poskozeni piisobené hlinikem je komplexni. AI** blokuje transportni ka-
naly pro Ca”" a K" v plazmatické membrand. MiiZe se vazat na organické latky pfimo nebo na
jejich anorganické ligandy (na fosfat v nukleotidech a proteinech nebo na thiolové a sulfury-
lové skupiny v proteinech). Poskozeni pisobené Al’* se projevuje predevsim inhibici dlouzi-
vého riistu bun€k v apikalni ¢asti kotene, pti vyssich koncentracich naruSenim struktury pletiv
a zakladnich funkci kotfenového systému. NarusSeni funkci kofene se projevi také poSkozenim
nadzemni ¢asti rostliny, které piisobi nedostatek vody a mineralnich latek.

Ruzné druhy rostlin jsou ke zvySenym hladinim AI’" rtizné citlivé. Nékteré rostliny jsou k
hliniku zna&ng rezistentni. Rezistence miiZe spo&ivat v inaktivaci AI’" vytvofenim komplexii s
organickymi latkami v butice a jejich uloZzenim ve vakuole. Druhy typ strategie je vylu€ovani
organickych latek (malat, citrat) do rhizosféry a vytvofeni komplexit A" s organickymi kyse-

linami mimo vnitini prostfedi bunék kotene.



Obr. 6-1. Schéma transportnich mechanizmti v membrané.
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Nékteré molekuly, napt. CO,, O,, NH;, mohou lipidovou dvouvrstvu piekonavat spontdnné prostou
difuzi na zaklad¢ rozdilu svého chemického potencialu (sleduji koncentracni spad). Transport latek,
které nejsou schopny lipidovou dvouvrstvu pfekonat, napt. ionty, sacharidy, aminokyseliny, umoziuji
transportni proteiny. Podle mechanizmu pfenosu se transportni proteiny oznacuji jako pumpy (kap.
6.1.2.1.), prenasece (kap. 6.1.2.2.) nebo kanaly (kap. 6.1.2.3.). Pumpy k transportu vyuzivaji pfimo
energii ATP — transport je primarni aktivni, pfi pfenosu protonu do kompartmentu s jeho vyssim elek-
trochemickym potencialem vznika protonmotoricka sila. Nékteré prenasece (1) vyuzivaji protonmoto-
rickou silu k transportu latek pies membranu do mist, kde je elektrochemicky potencial pfenasené
latky vyssi — sekundarni aktivni transport (na obrazku je schématicky znazornény symport). Jiné typy
prenasect (II) pfenaseji latky ve sméru jejich koncentra¢niho spadu, energii transport nespotiebovava
(je pasivni, transportni protein usnadiuje difazi). Kanaly zprostfedkuji pfenos pifes membranu ve
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sméru spadu koncentrace pienasené latky, usnadiuji diftzi.



Obr. 6-2. H'ATP4za typu P.
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Obr. 6-3. H'ATPaza typu V (velmi zjednodusené schéma).
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H'ATPézy typu V jsou tvofeny
vétsim poctem proteinovych pod-
jednotek, usporadanych do dvou
zakladnich komplexii. Transport-
nim komplexem V, lokalizova-
nym v tonoplastu a katalytickym
komplexem V; lokalizovanym v
cytosolu, ktery snadno disociuje.
Komplex V; §tépi ATP, energie je
vyuzivéna k transportu H' z cyto-
solu do vakuoly.
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Obr. 6-4. Ca*"ATPézy v tonoplastu (zjednodusené schéma).
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Obr. 6-5. Kinetika transportu latky pees membranu prostou difiizi a peenaSecem.

rychlost transportu (V)
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zpét do textu

koncentrace pfenasené latky

Pii prosté difuzi je rychlost trans-
portu latky pfes membranu ptimo
umeérna jeji koncentraci. Pti pteno-
su latky pfenaSecem rychlost
transportu stoupa linearné jen pii
nizkych koncentracich prenasené
latky. Pti vysokych koncentracich
je prenos limitovan moznostmi
prenasece (poctem volnych mist
schopnych pfenasenou latku trans-
portovat), transport latky prenaSe-
¢em je saturovatelny. Koncentra-
ce latky, pfi niZ je rychlost trans-
portu polovi¢ni, nez maximalni
mozna, se oznacuje K,,, charakteri-
zuje vlastnosti pienasece a odpovi-
da konstanté Michaelise a Mente-
nové pro enzymatické reakce.



Obr. 6-6. Schéma sekundarniho aktivniho transportu latek ptenasecem pires membranu.
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Pumpa (H"ATP4za) pienasi z cytosolu do apoplastu ‘ (proton). Pfenasec navéie‘, zméni konformaci
a ziska schopnost navazat prenaSenou latku . Vazba navodi takovou strukturni zménu pienasece, ktera
umozni, aby se proton i pfenasena latka uvolnily na druhé strané¢ membrany.
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Obr. 6-7. Schéma kolobéhu N v biosfére.
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Rostliny pfijimaji z pidy N ve formé NH;" nebo NOj5". Nitrat je redukovan v cytoplazmé na NO, a v
plastidech na NH;. Amonny kation mohou rostliny ziskévat také od prokaryotickych mikrosymbion-
ti, které jsou schopny redukovat (fixovat) vzdusny N,. Amonny kation je v rostlinach zabudovavan
(asimilovan) do aminokyselin a dalsich z aminokyselin odvozenych latek. Ziv&ichové ziskavaji orga-
nicky vazany dusik z rostlin. Z odumfelych t¢l, exkrement a exudatt rostlin a Zivocicht se dostavaji
organické latky do piidy. V pd¢ jsou organické latky pidnimi mikroorganizmy rozkladany a dusik je

jako NH; uvoliiovan do ptidy (amonifikace). NH; se rozpousti ve vodé na NH,', z ptidniho roztoku
muze byt piijat a asimilovan rostlinami nebo oxidovan ptidnimi mikroorganizmy na nitrat NO3’
(nitrifikace). Vznikly NO;” muze byt dal§imi mikroorganizmy pfeménén na oxidy (NOy) nebo N,
(denitrifikace).



Obr. 6-8. Mnozstvi N v jednotlivych typech transportnich latek v xylému (%) u riznych druhi rostlin.
(Podle Pate J.S.: Uptake, assimilation and transport of nitrogen compounds by plants. — Soil. Biol.
Biochem. 5: 109 — 119, 1973. Upraveno.).

Xanthium

Stellaria

Trifolium

Perilla

Avena

Zea

Imnatiens

Helianthus

Hordeum

Phaseolus

Vicia

Pisum

Raphanus

Luninus

| | | | | | | | | | |
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

mnozstvi dusiku v jednotlivych typech transportnich latek v xylému (%)

NO5 aminokyseliny - amidy - ureidy

zpét do textu






Obr. 6-9. Nitratreduktaza — schéma.
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Nitratreduktaza (NR) katalyzuje readukci NOs;™ na NO;". Enzym je homodimer, kazda pod-
jednotka ma tii ¢asti dilezité pro vazbu kofaktori (FAD, Fe v hemu a Mo v komplexu s pteri-
nem), které prenaseji elektrony. Donorem elektronti je NADH nebo NADPH. Reakce probiha
v cytosolu. Oblasti I a II jsou dilezité pro vznik dimeru a regulaci aktivity enzymu. @ Vv re-
gulacni oblasti I znaci serinovy zbytek, ktery mtize byt fosforylovan (P) specifickou kinazou,
fosforylace umozni vazbu regulacnich proteinti ze skupiny 14-3-3 a reverzibilni inaktivaci
nitratreduktazy. Enzymatické odstépeni regulacnich proteinti a fosfatu (specifickou fosfata-
zou) vede k opétné aktivaci enzymatické aktivity.

zpét do textu na str. 15 do textu na str. 38




Obr. 6-10. Nitritreduktaza — schéma.
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Nitritreduktaza katalyzuje redukci nitritu na amonny kation, reakce probiha v plastidech,
protein enzymu je kodovan v jadfe. Donorem elektronu je ferredoxin.

7pét do textu



Obr. 6-11. Nitrogenaza — schéma.
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Enzym nitrogenéaza katalyzuje redukci vzdusného dusiku (N,) na NHs u prokaryotickych
organizmu. Osm elektronti potfebnych k redukci poskytuje redukovany ferredoxin nebo
flavodoxin (protein s FMN). Nitrogenaza se sklada ze dvou hlavnich ¢asti: Fe-proteinu a
MoFe-proteinu. Fe- protein vaze redukovany ferredoxin a ATP (pro vazbu je nezbytny Mg),
jehoz Stépenim se ziskava energie nezbytna pro transport elektronu na MoFe protein. Ke
Stépeni APT jsou nezbytné ob¢ ¢asti enzymu. MoFe-protein vaze N, a katalyzuje jeho redukci
na NHs.



Obr. 6-12. Prabéeh infekce bunek kotene nodulujici bakterii (Rhizobium), prvé faze symbidzy a hlizka.
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Obr. 6-13. Obsah vapniku v riznych kompartmentech buiky. ER — endoplazmatické retikulum
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Obr. 6-4. Kalmodulin — schéma molekuly a vazba na protein.

o-Sroubovice

o0 00
7 I
koncové globularni ¢asti ¢ast proteinu s vazebnym mistem pro kalmodulin

s vazebnymi misty pro Ca® *

Navézanim &tyf Ca’ " kalmodulin méni terciarni strukturu a ziskava schopnost vézat se na specifické
vazebné misto na proteinu. Funkce proteinu je vazbou vyznamné modifikovana.
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Obr. 6-15. Schematicky zndzornéna struktura vysokoafinitniho pfenasece Pi (struktura SLS,
six-loop-six) s misty regulace.
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Obr. 6-16. Dilezité koenzymy obsahujici siru.
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Obr. 6-17. Glutathion
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O CH; O
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Tripeptid glutathion je syntetizovan pfislusnymi enzymy v cytosolu. Glutathion a ptibuzné
tripeptidy jsou prekurzory fytochelatintl, latek, které vaZzou do komplexi a tim inaktivuji tézké
kovy.

zpét do textu



Obr. 6-18. Schéma asimilace sulfatu.
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zpét do textu na str. 31 do textu na str. 32 do textu na str. 38

Asimilace siry je zahajena reakci sulfatu s ATP, vznika APS. Pro ptimou inkorporaci sulfatu do
organickych latek APS reaguje s dalsi molekulou ATP. Vznika PAPS, latka s vysokym obsahem
vnitini energie, ktery je funkénim donorem sulfatové skupiny (reakce je katalyzovana enzymem
PAPSsulfotransferazou). Elektrony nutné k redukci sulfatu poskytuje nejprve redukovany glutathion,
v dalSich krocich ferredoxin (nelze vyloudit i iCast thioredoxinu). Redukovana sira (sulfid) reaguje s
acetylserinem za vzniku cysteinu. Cystein je prekurzorem dal§ich latek, obsahujicich redukovanou
siru, mapft. methioninu a glutathionu. fd,.q — redukovany ferredoxin, fd,x — oxidovany ferredoxin



Obr. 6-19. Kyselina avenova - fytosiderofor.

COO COO COOH

H()/\A+ /\A+ H

NH,; NH:

Fytosiderofory (fytometalofory) jsou vylucovany do rhizosféry, tvofi komplexy s kovovymi prvky a
slouzi k jejich transportu pfes membranu do cytosolu. V cytosolu se kovovy prvek z komplexu uvolni,
fytosiderofor je rozloZen nebo se vraci do rhizosféry.

zpét do textu



Obr. 4-1. Anaerobni glykolyza
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zpét na str. 28
Za aerobnich podinek je v kone¢né fazi respirace (elektrontransportni fetézec) akceptorem

elektronu kyslik. Za anaerobnich podminek je inhibovéana nejen kone¢né faze respirace ale i
faze predchazejici, vétsSina NADH je v redukované formé&, inhibovany jsou i procesy Krebsova



cyklu. Nedostatek NAD" ovliviiuje i glykolyzu. Za téchto podminek je pyruvat metabolizovan

na etanol nebo na laktat. P¥i téchto procesech vznika NAD", ktery umozni oxidaci 3-P-gly-
ceraldehydu na 1-3-P,-glycerat a otevira se tak cesta ke vzniku 2 ATP zglykolyzy.



Obr. 3-23. Transport energie z chloroplastu na svétle.
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zpét na str. 28



Na svétle jsou z chloroplastu transportovany fosforylované tridzy (predevsim dihydroxyace-
ton-P) vyménou za anorganicky fosfat. V glykolyze, Krebsové cyklu a v dychacim fetézci je
z tridz ziskavan ATP, NADH a meziprodukty, které slouzi jako substraty k syntéze dalSich
potfebnych metabolitli. 3-P-glycerat, vznikajici v glykolyze, mize byt z cytosolu transporto-
van do chloroplastu a byt znovu redukovan (tzv. glyceratovy ¢lunek). Na delsi vzdalenosti

v rostlin€ jsou sacharidy transportovany nejcastéji ve forme sacharozy.



Obr. 3-23. Schéma Calvinova cyklu
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Calvintv cyklus zahrnuje n€kolik fazi. Faze karboxylaéni: navaznia iCOO, na organicky
substrat ribuloza-1,5-bisfosfat (reakce je katalyzovana enzymem Rubisco) a vznik 2 molekul
kyseliny 3-P-glycerové. Faze redukéni: kyselina 3-P-glycerova je redukovana na aldehyd (3-
P-glyceraldehyd), spotfebovavaji se produkty primérni faze fotosyntézy, ATP a NADPH.
Féze regeneracni: z tridz se regeneruje substrat pro karboxylaci, vznikaji sacharidy s riznym
poctem atomul C. Tyto meziprodukty mohou byt vyuZity i k syntéze jinych latek, napf.
Skrobu. Dihydroxyaceton-P je transportovan do cytoplazmy. Dal$i podrobnosti v textu.



Obr. 3-25. Fotorespirace — vznik glykolatu.
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Obr. 3-8. Schéma centra Fe-S.
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zpét do textu

Struktura oznacovana jako Fe-S nebo Fe-S centrum je schopna ptenaset elektron a dava

proteinu oxidacné reduk¢ni schopnost. Je tvofena 2 atomy Fe, které jsou vazany na protein pies Ctyfi
atomy S v cysteinovych zbytcich. Atomy Fe vazou dalsi 2 atomy S, které nejsou soucasti proteinu.

V této podobé se centrum oznacuje jako 2Fe-2S. Vyskytuje se nejen v Rieskeho proteinu ale také ve
ferredoxinech a thioredoxinech. V mobilnich typech ferredoxind jsou centra tvofena 2 Fe a 2S, u
ferredoxinll vazanych, napt. na RCI, mohou byt centra tvofena 4 Fe a 4S. A — zbytky riznych
aminokyselin v proteinu.



Obr. 3-11. Necyklicky ptenos elektronu fotosyntetickym aparatem v primarni fazi fotosyntézy, produkty a jejich vztahy k dalSim procesim.
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PSII — fotosystém II. LHCII — svétlosbérny (anténni) komplex fotosystému II. e - elektron. H' -
proton. OEC — komplex rozkladajici vodu a uvolnujici kyslik (z angl. oxygen evolving complex). P680
— chlorofyl @ s maximem absorpce 680 nm. Q,,Qp — chinony vazané v jadru fotosystému II. PQ —
plastochinon, PQH, — redukovany plastochinon. hv — foton. CK — cytochromovy komplex bsf. cyt f—
cytochrom f. cyt b — cytochrom b s nizkym potencialem, cyt b, — cytochrom b s vysokym
potencidlem, 2Fe-2S — Rieskeho protein s centrem Fe-S. Q, — vazebné misto pro PQH, (PQH, se zde
oxiduje). Q, — vazebné misto pro PQ (PQ se zde redukuje na PQH,). PC — plastocyanin, protein
obsahujici Cu. P700 - chlorofyl a s maximem absorpce 700 nm. A — chlorofyl a. A| — fylochinon. AS
— ATP syntaza. CFo, CF; — podjednotky ATPsyntazy. Dalsi podrobnosti v textu.



Obr. 3-12. Cyklicky ptenos elektronu membranou thylakoidu v primarni fazi fotosyntézy

stroma pH 8
PQ PQ
PQ
PQ PQH;
PQ
membrana
thylakoidu PQ

OEC
H,O

Izpé’t do textu



PSII — fotosystém II; LHCII — svétlosbérny (anténni) komplex fotosystému II; e” - elektron; H' - pro-
ton;. OEC — komplex rozkladajici vodu a uvolnujici kyslik (z angl. oxygen evolving complex); P680 —
chlorofyl a s maximem absorpce 680 nm; Q4,Qp — chinony vazané v jadru fotosystému II; PQ — plas-
tochinon, PQH, — redukovany plastochinon; hv — foton; CK — cytochromovy komplex bgf; cyt f—
cytochrom f; cyt b, — cytochrom b s nizkym potencialem, cyt by — cytochrom b s vysokym potencia-
lem; 2Fe-2S — Rieskeho protein s centrem Fe-S; Q, — vazebné misto pro PQH, (PQH, se zde oxiduje);
Q. — vazebné misto pro PQ (PQ se zde redukuje na PQH,); PC — plastocyanin, protein obsahujici Cu;
PS I — fotosystém I; LHC I - svétlosbérny (anténni) komplex fotosystému I; J — jadro fotosystému I;
P700 - chlorofyl a s maximem absorpce 700 nm; A, — chlorofyl a; A — fylochinon; AS — ATPsynta-
za;. CFo, CF; — podjednotky ATPsyntazy. Dalsi podrobnosti v textu.
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