7. Rostlina a vnéjsi fyzikalni, chemické a biotické faktory

Zivotni prostfedi rostliny je komplex vnéjSich prostorovych podminek a vnéjsich faktori,
jejichz plisobeni je rostlina vystavena, na néz aktivné reaguje a soucasné je také vyznamné
ovliviiuje. Rlst a vyvoj rostliny je vedle dopadajici sluneéni energie, teploty, dostupnosti
vody a mineralnich latek vyznamné ovlivilovan interakcemi s ostatnimi Zivymi organizmy
na stanovisti. Zivotni prostiedi rostlin je vyznamné ovlivitovano také ¢innosti élovéka.
Podminky na na$i planeté jsou velmi rozmanité. Jejich zakladni charakter urcuji faktory fy-
zicko-geografické a pudné-klimatické, zejména zemépisna poloha, nadmotska vyska, glo-
balni charakter proudéni vzduchu, orientace horskych pasem a motskych proudt a geologicky
podklad. Zemépisnd poloha urcuje dalsi dulezity faktor stanovisté — délku dne, kterd se
v ro¢nich cyklech pravidelné méni.

V¥V Rozmanitost podminek 1ze piipomenout vyétem zakladnich klimatickych zén a biomu (formaci).
Klimatické zény: rovnikova (teplé podnebi, vysoka vzdusna vlhkost, minimalni sezonni zmeény, sta-
lezelené tropické destné pralesy), tropicka (stfidani letnich dest a obdobi sucha, oblasti vlhké az
suché s opadavymi lesy nebo savanami), subtropicka (suché oblasti s ob¢asnymi desti a subtropickou
poustni vegetaci), mediteranni (zimni dest¢ a letni sucha, dfeviny citlivé k dlouhodobym mraziim),
mirna tepla (mirné pfimoiské klima, letni deste, stalezelené lesy), mirna chladna (s kratkymi chlad-
nymi zimami, opadavé listnaté lesy), kontinentalni (suché mirné klima s chladnymi zimami,
s vegetaci stepni az poustni), borealni (severska zona, chladna 1éta s dlouhymi zimami, jehli¢naté
lesy), polarni (klima chladné s velmi kratkymi léty, bezlesa tundra na trvale zmrzlé ptid€). (Charakte-
ristiky dle Waltera H. a Breckleho S.W.: Okologie der Erde 1 — Okologische Grundlangen in globaler
Sicht, 2. Aufl. Fischer, Stuttgart 1991).

Biomy (nejvyssi ekologické jednotky; rostlinna slozka se obvykle oznacuje jako formace): tropické
destné lesy, savany, tropické opadavé a poloopadavé lesy, subtropické smisené lesy, monzunové lesy,
mediteranni tvrdolista vegetace, opadavé lesy mirného pasma, smisené lesy mirného pasma, jehli¢naté
lesy mirného pasma, travnaté stepi a prérie, pousté a polopousté, horské lesy a alpinska tundra, tajga,
arkticka tundra (podle A.W. Kiichlera. In: Raven P.H., Evert R.F., Eichhorn S.E.: Biology of Plants. —
W.H. Freeman and Comp., NY 1999.).

V evoluci se rostliny podminkdm na nejriiznéjSich stanovistich obvyklym prizpusobily.
Pfirozenym vybérem po mnoho generaci rostlinné druhy ziskaly soubor zakladnich gene-
ticky fixovanych vlastnosti, které jim umoznuji na danych stanovistich setrvavat, riist a roz-
mnozovat se. Evolu¢ni prizpiisobeni — evolu¢ni adaptace — se projevuje na vSech Grovnich
zivota rostliny. Tyka se délky a priibéhu ontogeneze a faktorti a mechanizmd, které ontoge-
nezi fidi, projevuje se ve vnéjsi stavbé a vnitinich strukturach rostliny i v metabolickych
procesech a jejich regulaci. Evolu¢ni ptizptisobeni urcuje charakter a miru schopnosti piizpu-
sobit se aktudlnim podminkdm na stanovisti béhem ontogeneze.

Pro existenci rostliny na daném stanovisti je vSak rozhodujici plisobeni podminek extrém-

nich, které nuti rostlinu aktivovat obranné reakce. Tento stav se oznacuje jako stres.



7.1. Zatézové situace - stres (zakladni pojmy)
Stres je stav rostliny, kterd reaguje na pusobeni zatézovych, tj. stresovych faktori neboli
stresori, aktivaci obrannych mechanizmil.

A Definice stresu ve fyziologii rostlin vychazela ptivodné z terminologie uzivané ve fyzikalnich
a technickych oborech. V druhé poloviné minulého stoleti Jacob Levitt definoval ve shod¢ s timto
pojetim stres jako nepiiznivy zatéZovy faktor vyvelavajici v objektu, na néjz ptisobi (tj. v rostling),
zménu vlastnosti nebo funkci zvanou strain. Dnesni definice a celkové pojeti stresu u rostlin, které
zavedl v 80. letech minulého stoleti Walter Larcher, vychazi z pojeti stresu v mediciné a fyziologii
zivoCichi. Stres v Levittove pojeti je oznacovan jako stresovy faktor neboli stresor a strain jako stre-
sova reakce. Uzivani téchto i dalSich termint tykajicich se problematiky stresu je vSak v literatuie i
praxi velmi nejednotné, definice jsou Casto vagni nebo je obsah jednotlivych termint v urcitych oblas-
tech stresové problematiky ponékud posunut, coz pri studiu miize vést k situacim vpravdé stresovym.

mProblematiku stresu u rostlin velmi dobfe zpracovali J. Gloser a I. Prasil v kapitole Fyziologie stresu
v pfirucce Fyziologie rostlin (Prochdzka S., Machackova 1., Krekule J., Sebanek J.a kol. — Academia
Praha 1998, str. 412 - 431).

Stresory jsou obecné rozliSovany na abiotické a biotické. Abiotické stresory jsou povahy
fyzikélni nebo chemické a patii sem zejména piilis vysokéd nebo pfili§ nizka ozarenost, ex-
trémni teploty (vysoké i nizké), nedostatek vody i zaplaveni stanovisté¢ vodou vedouci k ne-
dostatku Kysliku, nedostatek esencidlnich mineralnich prvki v ptidé€, nadbytek iontd v pud-
nim roztoku (zasoleni pud), vysoké nebo nizké pH piidniho roztoku, pfitomnost toxickych
latek (t¢zké kovy, organické latky) a mechanické ptisobeni pohybii vzduchu - vitr. Biotické
stresory jsou povahy biologické a patii sem zejména plsobeni patogenii (viry, mikroby,
houby) a konkuren¢nich druhti rostlin (alelopatie, parazitizmus) a poskozeni rostliny zptiso-
bené Zivocichy,

Schopnost prezit nepriznivé podminky se oznacuje jako odolnost neboli rezistence. Rezis-
tence je didna avoidanci a toleranci. Avoidance je schopnost vzniku stresu predchazet -
vyhnout se mu (termin je pfejat z anglictiny). Ur¢itym nepfiznivym podminkam, které se na
daném stanovisti vyskytuji ¢asto nebo se v sezonnim klimatu pravidelné opakuji, jsou nékteré
druhy rostlin trvale pfizplisobeny geneticky fixovanymi vlastnostmi, které se projevi, 1 kdyz
rostlina plisobeni stresoru nebyla vystavena. Pfikladem vlastnosti tohoto typu miize byt zano-
feni praducht pod rovinu pokozky a vytvofeni piedpriaduchové dutiny, vyvoj kofenového
systému urcitého typu, zékladni typ listd (jednoduché, slozené, pfeménéné v trny), tvorba
specifickych dormantnich organa nebo kutikula specifického sloZeni a struktury. Tato uroven
odolnosti byva nazyvana evolu¢ni avoidance nebo evoluéni rezistence.

AV n¢kterych uéebnicich je jako adaptace chapana jen tato geneticky dana uroven rezistence ziskana
pfirozenym vybérem v evoluci (Taiz L. a Zieger E.: Plant Physiology. — Sinauer Associates, Inc., Publ.
Sunderland, Massachusetts, 2002). Nedédicné zmény na trovni fenotypu ziskané béhem ontogeneze
jsou klasifikovany jako aklimace, otuZovani nebo modifikace. Tuto terminologii a pojeti razi piede-



v§im evolu¢ni biologové. Jindy je vSak jako adaptace chapano jakékoli prizpiisobeni se neptiznivym
podminkam a podle stalosti projevu byvaji adaptace klasifikovany jako evolu¢ni, modifikujici a mo-
dulujici.

Tyto terminologické problémy mohou piisobit obtize pri studiu nebo komunikaci mezi lidmi, preZiti
rostlin v zatezovych situacich jimi neni ovlivinéno.

Dalsi dil avoidance mize rostlina ziskat béhem ontogeneze, jestlize stresova reakce vede k
dlouhodobému nebo trvalému projevu na urovni fenotypu. Tato Cast rezistence se Casto
oznacuje jako modifikujici neboli pozménujici adaptace. Piikladem muze byt prodlouzeni
internodii u rostlin zastinénych porostem, mensi plocha cepeli u listi, které se vyvijely v ob-
dobi nedostatku vody nebo opad listil v ptipad¢ hlubokého stresu z nedostupnosti vody.
Tolerance predstavuje Cast rezistence, ktera je ziskana schopnosti rostliny aktivné odolavat
aktualnimu pusobeni stresoru. Proces ziskavani tolerance, tj. ustavovani nového rovnovaz-
ného stavu odpovidajiciho zménénym podminkdm, se nazyvé otuZovani neboli aklimace.
Ziskané vlastnosti jsou kratkodobé, stav je reverzibilni. Toleranci lze ztotoznit s tzv. modulu-
jici (modula¢ni) adaptaci. Ptikladem mtize byt zvySeni obsahu nenasycenych mastnych kyse-
lin pii nizké teploté, hromadéni osmoticky aktivnich latek pii nedostatku vody, pfemistovani
chloroplastii v bunice pfi extrémné vysokych ozarenostech nebo zavirani pruduchi pii nedo-
statku vody.

Avoidance a tolerance nejsou protiklady, jak se v nékterych ucebnicich pise, ale tvori komplex obran-
nych reakci, které umoznuji prezit pisobent stresoru, tj. rezistenci. Na samém pocdatku vzniku genetic-
ky fixovanych i modifikujicich adaptact stoji aktivni reakce na aktualni piisobeni stresoru vedouci k
toleranci. Rostlina avoidantni k jisté urovni pusobeni stresoru reaguje na jeho zesileni odpovedi cha-
rakteru tolerance. Charakter reakci vedoucich k ziskani tolerance — strategie obrany — je geneticky
zaloZen.

Odpovéd’ na aktualni ptisobeni stresoru, stresova reakce vedouci k toleranci, se obecné déli
na n€kolik fazi (obr. 7-1.). V prvni fazi, oznacované jako faze poplachova, je rozeznano pi-
sobeni stresoru v rostliné na zakladé naruseni funkci a struktur bunék. Informace je signalnimi
cestami predana dalsim kompartmentim bunky, vyvold zmény exprese uréitych genti a na-
sledn¢ je informace Sifena i do ostatnich Casti rostliny. Ve fazi nasledujici, oznacované jako
restitucni, rostlina aktivuje pfislusné obranné mechanizmy, které¢ maji navodit stav rostliny
umoznujici v podminkéch ptisobeni stresoru dale existovat. Otuzenim rostlina ziska maximal-
ni odolnost, ve fazi rezistence plisobeni stresoru toleruje a pieziva. Plsobi-li stresor siln€ a
dlouhodobé, mize dojit k vy€erpani dostupnych energetickych rezerv rostliny, ke ztraté
schopnosti odolavat plisobeni stresoru a ke smrti rostliny.

Pribéh a vysledek stresové reakce zavisi na mnoha cinitelich, které se tykaji jak stresoru tak

reagujici rostliny. U stresoru je nutné brat v ivahu predevsim charakter stresoru, jeho veli-



kost (odchylku od optimalniho stavu), rychlost jeho nastupu a dobu pusobeni. U rostliny je
rozhodujici jeji genotyp, vyvojové stadium a fyziologicky stav. V piirozenych podminkach
obvykle plisobi vice stresori soucasné a jejich efekt se obvykle vzéjemné prohlubuje. Plso-
beni rtiznych stresorti na rostlinu se na trovni bunék a pletiv miize projevit stejné, napt. vyso-
ka teplota, mraz i vysoky obsah soli v ptidnim roztoku mohou vyvolat vodni deficit, stav, kte-
ry se obvykle nazyva vodni stres. Naopak, otuzeni k ptisobeni jednoho stresoru muze piinést
zvyseni odolnosti ke stresoru jinému.

Stres ma u rostlin znac¢nou §ifi projevi. Jako zékladni charakteristika se obvykle uvadi pte-
chodné nebo trvalé zastaveni ristu, nemusi vSak platit vzdy a pro vSechny typy stresort. U
nekterych rostlin pii plisobeni urcitych stresor mize byt zvySena riistova aktivita soucasti
obrannych reakci. Zastaveni ristu je vSak obvyklym diisledkem metabolickych zmén, které
maji zajistit preziti rostliny, energie je vyuzivana k obrannym reakcim.

Stres se nepriznivé projevi na hospodarském vynosu rostlin, a proto je predmétem znac-

ného zajmu fyziologt rostlin.

7.2. Svétlo

Rostliny jsou po vétSinu svého zivota fotoautotrofni prisedlé organizmy. Energie slunecni-
ho zafeni, kterou pii fotosyntéze transformuji v energii chemickych vazeb, je zdkladnim
zdrojem energie pro jejich (a nejen jejich!!!) zivotni procesy (kap. 3. a 4.). Pro rostlinu je
dilezité, aby fotosynteticky aktivni zafeni optimalné vyuzivala (kap. 3.4.1.), tj. aby vytvorila
dostatek asimilati pro udrzeni struktur a pochodt stavajicich i pro vyvoj struktur novych ale
také aby nebyla poSkozovana nadbytkem dopadajici energie. Proto se svételnym podmin-

kam na stanovisti po cely Zivot a neustale aktivné prizptasobuje.

7.2.1. Fotomorfogeneze

Rostliny maji vyvinuty senzory, jimiz informace o svételnych pomérech na stanovisti ziska-
vaji, a na tyto informace, dle svych moznosti, aktivné a koordinované reaguji — utvaieji
habitus i vnitini struktury, moduluji metabolizmus a méni polohu organt i organel. Tyto
procesy se souhrnné oznacuji jako fotomorfogeneze. Riistové a vyvojové procesy probihajici
ve tm¢ se nazyvaji skotomorfogeneze.

Fotomorfogenetické reakce se fidi predevsim kvalitou (sloZenim) dopadajiciho zaieni (coz se
vzhledem k fotosyntéze miize zdat paradoxni, avsak jen na prvni pohled). Dalsi vyznamnou
informaci pro rostlinu je délka dne neboli fotoperioda (pocet hodin svétla za 24 hodin). Podle

fotoperiody mnohé rostliny fidi nékteré vyvojové procesy, napt. piechod do generativni faze



nebo nastup dormance (kap. 11.1.2.). Tyto vyvojové reakce, oznacované jako fotoperiodické
neboli fotoperiodizmus, jsou povazovany za specifické fotomorfogenetické reakce.

V mnoha odbornych pojednanich o vztahu rostliny a svétla i v ucebnicich nejen domacich ale i reno-
movanych zahranicnich autorii Ize najit konstatovani, zZe ,,svétlo utvari (formuje) rostlinu*. Tato for-
mulace miize vést k faleSné predstave, ze svétlo vnasi do rostliny jakousi novou informaci a je aktiv-
nim cinitelem. Svétlo prindsi pouze energii, zastoupeni kvant v urcitych oblastech spektra odrdZi po-
méry na stanovisti (oteviené prostranstvi nebo porost a konkurence jinych rostlin), doba jeho piisobe-
ni ve ¢tyriadvacetihodinovych cyklech a charakter jeji zmeny (prodluzovani nebo zkracovani) odpovi-
da rocnimu obdobi. Rostlina tyto informace aktivné ziskava a aktivné na né reaguje.

Rostliny monitoruji oblasti spektra, které jsou vyuzivany k fotosyntéze, a oblasti k nim pftileh-
1¢, tj. oblast kratkovinnou ¢ervenou, znacenou R (z. angl. red; 640 az 700 nm), a dlouho-
vinnou ¢ervenou, znacenou FR (z angl. far-red; 700 az 740 nm), kterd vSak neni fotosynte-
ticky ucinna, a oblast modrou, znacenou B (z angl. blue; 425 az 490 nm), s presahem do ob-
lasti fialové (400 az 425 nm) a UV-A (320 az 400 nm).

V piirod¢€ se slozeni svétla béhem dne méni. Za svitani a za soumraku je v globalnim zafeni
zvySeny podil rozptyleného zareni a modra slozka je relativné vysoka. Je-li Slunce vySe nez
10° nad obzorem, stoupa podil pfimého zéafeni a prevlada slozka cervend. Na otevieném pro-
stranstvi je pomér R/FR asi 1,15 a béhem dne se neméni. V porostu se v§ak méni nejen cel-
kové mnoZstvi svétla ale i jeho kvalita. B a R jsou absorbovany fotosyntetickymi pigmenty
(chlorofyly a karotenoidy), FR je propousténo nebo odrazeno a pomér R/FR klesa. Pomér
R/FR informuje rostlinu o pritomnosti konkurujicich rostlin na stanovisti nebo o ptitom-
nosti vlastnich fotosynteticky aktivnich struktur, napt. listi v rdmci koruny jednoho stromu.
Obla¢nost mize vyrazné¢ meénit celkové mnozstvi dopadajici energie, neméni v§ak pomeér jed-
notlivych slozek. Informaci o poloze zdroje zareni rostliny ziskavaji z oblasti modrého svét-
la.

Podle téchto informaci rostlina formuje habitus, napt. délku internodii a fapikt, velikost plo-
chy listovych ¢epeli, utvari vnitfni struktury, napi. silu vrstvy palisddového a houbového
parenchymu (obr. 3-41.), metabolické procesy, jako je napt. syntéza karotenoidii, flavonoidu,
strukturnich proteini PSII 1 PSI, malé podjednotky Rubisco, redukce nitratu a mnoho dalSich.
Informace o svételnych podminkach rostlina interpretuje i pohybovymi reakcemi, jejichz
charakter miize byt ristovy, napt. fototropizmus (kap. 12.1.1.), i modula¢ni, napf. rozmisténi
chloroplasti v burice (obr. 7-6.).

Svételné podminky na stanovisti rostliny monitoruji pomoci specifickych fotoreceptori,

které maji funkci svételnych senzorii neboli fotosenzorii. Fotosenzory absorbuji dopadajici



zafeni, energie vSak neni vyuzivana k fotosyntetické asimilaci anorganickych latek a nevstu-
puje do energetického metabolizmu rostliny, ale piinasi informaci - je zdrojem signalu.
Cervenou oblast (R i FR) monitoruji fytochromy, modrou oblast s pfesahem do oblasti UV-A
kryptochromy a fototropin. Fytochromy a kryptochromy zprostfedkuji informaci o tom, zda
je svétlo nebo tma, a jejich signal je predavan i mechanizmu, ktery u rostlin méfi ¢as. Fyto-
chromy piinaSeji také informaci o poméru R/FR. Pohybové reakce jsou fizeny predevSim
kryptochromovym signalem. Fototropin zprostiedkuje signdl pro ty pohybové reakce, které
reflektuji pozici zdroje — tropizmy. Pfedpoklada se existence jesté dalSich fotosenzort, piede-
v§im pro oblast modrého svétla a zaieni v oblasti UV-B (280 az 320 nm). Signalni drahy jed-
notlivych receptorit maji urcité specifické slozky, ale béhem ptenosu signalu interferuji nejen
spolu ale 1 s dal$imi signalnimi drahami. Vysledna fotomorfogeneticka reakce (interpretace
signalu) mé komplexni charakter a odraZzi nejen prijaté svételné signaly ale i schopnost
rostliny na signdly reagovat. Schopnost reagovat na svételné signaly zavisi na genetické vy-
bavé i1 aktualnim stavu rostliny, napf. na jejim stafi, mnozstvi dostupnych asimilati, mineral-
nich latek i vody .

Chemicky jsou fotosenzory chromoproteiny. Proteinova ¢ast (apoprotein) vaZze kovalentné

nebo nekovalentné chromofor, tj. ¢ast, ktera absorbuje zafeni.

7.2.1.1. Fytochromy

Fytochromy jsou zatim nejlépe poznana skupina fotoreceptorti. Vyskytuji se u vSech rostlin
semennych i vytrusnych a u zelenych fas, ve v§ech Zivych buiikach po cely Zivot. Proteiny
podobné proteintim fytochromtl byly nalezeny i u sinic.

Fytochromy jsou homodimerni proteiny. Monomer, oznacovany jako holofytochrom, je
tvofen proteinovou ¢asti zvanou apoprotein a vaze jeden chromofor (obr. 7-2.). Chromofor
fytochromt je linearni tetrapyrol (vystizng&jsi je charakteristika ,,otevieny kruh®) a vznika
oxidaci hemu v plastidech. Protein je kédovan v jadru a syntetizovan na cytoplazmatickych
ribozomech. Spojeni proteinu a chromoforu je autokatalytické, probihd v cytosolu, vazba je
kovalentni. Chromofor se vdZe pfes atom S na zbytek cysteinu, ktery je soucasti velmi kon-
zervované sekvence aminokyselin na N-konci proteinu. Chromofor je u vSech fytochromt
stejny, proteinl existuje vétsi pocCet. Zatim se ukazuje, Ze rostliny vytrusné a né¢které nahose-
menné maji jen jeden nebo dva geny pro fytochromové proteiny, u rostlin krytosemennych
jsou fytochromové proteiny kddovany malou rodinou gentl.

Existuji dva zakladni typy fytochromii, znacené typ I a typ II. Hladina fytochromt typu I je

vysokd u rostlin etiolovanych (nezelenych, které se vyvijeji ve tm¢) a u zelenych rostlin po



n¢kolika hodinach tmy (napf. na konci noci). Na svétle obsah fytochromu typu I rychle a vel-
mi vyrazné klesa (az o dva tady, protein je po oznaceni ubiquitinem degradovan, piislusna
mRNA je rychle odbouravana, klesa 1 transkripce ptislusného genu). Fytochrom typu I je u
vétsiny rostlin reprezentovan jen jednim druhem proteinu a oznacuje se PhyA (z angl. phyto-
chrome). Hladina fytochromi typu II je ve tm¢ ve srovnani s typem I vyrazné nizsi, na svétle
vSak klesa jen velmi mirné a je o malo vyssi nez hladina typu I. Typ II je u krytosemennych
rostlin reprezentovan vétSim poctem fytochromt, které maji odliSné proteiny, znacené B, C,
D, atd. Oba typy fytochromi se v rostlin€ vyskytuji soucasné ve vSech bunikach. Jednotlivé
fytochromy maji specifické fotosenzorické funkce, funkce PhyB, PhyD a PhyE jsou do jisté
miry redundantni (piekryvaji se).

AU Arabidopsis thaliana bylo identifikovano 5 riiznych genidi pro fytochromové proteiny, které se
znac¢i A az E a konvencné se pokladaji za standardni. Fytochromové proteiny ostatnich druhii rostlin
se znaci dle podobnosti s témito proteiny napi. B, B2 nebo F. U je¢mene byly identifikovany 3 rtizné
geny pro fytochromové proteiny.

Hmotnost fytochromovych proteint je kolem 120 kDa, protein, tvarem podobny pulci, se sklada ze
dvou hlavnich ¢asti — hlavy a ocasu. Hlava tvoiena N-koncem nese chromofor, C-konec tvofi ocas a
nese misto pro dimerizaci. Obé ¢asti jsou pro funkci nezbytné, hlava s chromoforem urcuje charakter
informace (ocasy jsou u riznych fytochromti zameénitelné).

Fotoreverzibilita je zdkladni vlastnosti fytochromi (obr. 7-2.; 7-3.). Fytochromy jsou synte-
tizovany do formy, kterd ma schopnost absorbovat R (An.x 660 nm), oznacuje se Pr a je for-
mou nejstabilnéjsi. Absorpci fotonu prechazi ve formu, kterd ma schopnost absorbovat foto-
ny v oblasti FR (Amax 730 nm) a oznacuje se Pfr. Tato reakce se nazyva fototransformace.
Forma Pfr je povazovana za fotomorfogeneticky aktivni, absorpci fotonu FR se méni ve for-
mu, ktera je opét schopna absorbovat foton R. Tato reakce se nazyva fotoreverze. Vedle foto-
reverze Pfr podléha destrukcei, u nékterych rostlin se Pfr méni na Pr i ve tmé¢, rekce se nazyva
temnostni reverze. Na svétle probiha neustdld pfeména jedné formy fytochromu v druhou,
odbouravani Pfr a syntéza fytochromu de novo do formy Pr. Po Case se mezi témito procesy
ustavi dynamicka rovnovéaha, v niz pomér Pfr a Pr odrazi pomér R a FR v dopadajicim zateni.
Po absorpci R se méni konformace chromoforu, pivodni postaveni pyrolovych jader cis-
cis-cis se méni na cis-cis-trans (obr. 7-2.). Zména konformace chromoforu je nasledovana
zménou konformace proteinu, kterd vyrazn¢ zméni jeho vlastnosti. Fytochrom ziskava
schopnost se fosforylovat (autofosforylace) na n€kolika serinovych zbytcich, fosforylovat
dalSi proteiny, tj. ziskava kindzovou aktivitu, a méni lokalizaci v buiice. Ve tmé je fyto-
chrom homogenn¢ rozptylen v cytosolu, na svétle je ¢ast fytochromti ve formé Pfr transpor-
tovana do jadra (transportuji se vSechny druhy fytochromt ale riznou rychlosti), ¢ast vytvori

v cytosolu agregaty. Vyznam fosforylace dalSich proteini neni zatim zndm, pravé tak jako



vyznam agregace. O agregaci se piredpoklada, ze souvisi s destrukci fytochromu. Je jisté, ze
komponenty ptenasejici signal fytochromu jsou v cytoplazmé i v jadre.

A Nejrychlejs$i zmény zaznamenané pii pienosu rostliny ze tmy na svétlo jsou zmény povrchového
naboje bunék kofene a zmény membranového potencialu. Tyto zmény nastanou v fadu sekund a neni
pravdépodobné, Ze by souvisely s transportem fytochrom do jadra, ktery nastava pozdéji (v jadie je
detekovatelné mnozstvi fytochromu A asi po 15 minutach ptisobeni svétla, transport fytochromu B je
znacné pomalejsi). Fytochromy nejsou integralni soucasti membran, pienos signalu v cytoplazmé za-
hrnuje heterotrimerické G-proteiny, Ca*" a kalmodulin a cGMP (cyklicky guanosinmonofosfat; kap.
8.2.5.2.). Jsou znamy proteiny, které jsou fytochromem fosforylovany, vyznam fosforylace pro pienos
signalu vSak zatim neni zcela objasnén.

Pozitivni 1 negativni zmény v transkripci mnoha genti, které nastanou po preneseni rostliny ze
tmy na svétlo, byly zndmy jiz v 70. letech minulého stoleti. Transport Pfr do jadra, dolozeny
poprvé vr. 1996, vysvétlil prenos fytochromového signdlu do tohoto kompartmentu. Geny,
jejichz transkripce je ovlivilovana svételnym signdlem, maji v regulacnich oblastech cis-
elementy (vice nez jeden, obvykle tfi), znaCené LRE (z angl. light responsive element), na
které se slozky ptenasejici signdl vazou. Fytochrom vSak neni schopen se na DNA vazat
pfimo. Molekularné biologicka analyza mutantt prokazala, Ze pfenos fytochromového signéalu
ma v jadre vice raznych komponent, které mohou plsobit na riznych urovnich. Jeden z téchto
proteini (PIF3; z angl. phytochrome interacting factor) je transkripcni faktor a je schopen
tvofit s fytochromy komplex (na DNA se vSak véze 1 bez Pfr a tvofi komplexy i s jinymi pro-
teiny, u jednoho z nich byla prokazana ucast na pfenosu fytochromového signélu). U vétSiny
zatim zndmych slozek pienosu signalu neni prokdzana pifima interakce s fytochromem ani
s DNA.

AV piirozenych podminkach pisobi svétlo dlouhodobé a obsahuje vSechny sloZzky (R i FR), i
kdyz se jejich vzajemné pomery mohou lisit. Tyto reakce na dlouhodobé ptisobeni svétla se oznacuji
HIR (z angl. high irradiance response) a jsou nerevertovatelné dalsim svételnym zasahem. Nékteré
odpoveédi mohou byt u nékterych rostlin v pfirodé vyvolany extrémné slabym signalem (Pr/Pfr =
1000000/1 az 10000/1). Tyto reakce se vétsinou tykaji kliceni nebo deetiolace, napt. syntézy proteinti
svétlosbérnych komplext fotosystému I 1 11, a vyskytuji se nejcastéji u plevelt. Oznacuji se VLFR (z
angl. very low fluence responce) a jsou také nevratné. V experimentalnich podminkach, a n¢kdy i
v zahradnické praxi, se pouziva reakce oznacovana LFR (z angl. low fluence response), ktera je vyvo-
lana kratkodobym (5 az 20 minut) psobenim R nizkych intenzit (asi 1% energie plného slunecniho
zafeni). Jeji charakteristickou vlastnosti je, Ze miize byt revertovana naslednou aplikaci FR (odstrani
Pfr pfed tim, nez je signal interpretovan). Tento typ fytochromové reakce se v pfirodé nevyskytuje.
Reverzibilni fytochromova reakce byla objevena pii experimentalni praci, jeji studium vedlo
k objeveni fytochromu a dodnes slouzi jako néstroj ke studiu fotomorfogeneze.

7.2.1.2. Kryptochromy
Kryptochromy jsou fotoreceptory pro oblast modrého svétla s pfesahem do oblasti zafeni
UV-A a zprostifedkuji informace pro metabolické, ristové, vyvojové a pohybové reakce, ne-

zprosttedkuji vSak informaci o pozici zdroje. Reakce na modré svétlo byly znamy a studovéany



jiz ve 30. letech 20. stoleti, kryptochromy vsak byly identifikovany az v r. 1993 analyzou mu-
tantu Arabidopsis, ktery nevykazoval ristovou reakci na modré svétlo (u etiolované rostliny
pfenesené na modré svétlo nebyl inhibovan dlouzivy riist hypokotylu). Informace o krypto-
chromech jsou stale zna¢né neuplné.

U Arabidopsis byly nalezeny dva kryptochromy, znacen¢ CRY 1 a CRY2 (z angl. crypto-
chrome). Jsou piitomny v rostlindch po celou ontogenezi ve vSech ¢astech rostliny ve vSech
zivych bunikach na svétle 1 ve tmé. Proteiny kryptochromil si jsou velmi blizké (protein CRY?2
je mensi), jsou rozpustné, bazické a lokalizované v jadie, CRY2 je na svétle nestaly a jeho
hladina se snizuje. Na svétle ¢ast CRY 1 migruje do cytosolu, vyznam této migrace zatim neni
znam. Kryptochromy maji dva nekovalentné vazané chromofory, pterin a FAD (flavinade-
nindinukleotid; obr. 7-4.). Ve tm¢ je FAD v redukovaném stavu, na svétle pterin absorbuje
energii a pienasi ji na FAD, ktery se oxiduje. Mechanizmus plsobeni kryptochromti zatim
neni zndm.

A Kryptochromy jsou podobné fotolydzam, jejich proteiny jsou vSak vétSi a nemaji fotolyazovou
aktivitu. Fotolyazy jsou enzymy, které jsou schopny absorbovat B a UV-A a tuto energii pouzit
k opravé nékterych typl poskozeni DNA (cyklobutanovych struktur, které vznikaji dimerizaci thymi-
nd po absorpci zateni UV-B). Pfedpoklada se, ze kryptochromy a fotolyazy se vyvinuly nezavisle ze
spole¢ného predka.

7.2.1.3. Fototropin

Fototropin je fotoreceptor, ktery absorbuje zafeni v modré oblasti svétla (A, 450 nm) a
zprostiedkuje informaci o pozici zdroje zareni. Rostlina tuto informaci interpretuje jako
smérovanou pohybovou reakci — tropizmus. Fototropin byl identifikovan v roce 1995 analy-
zou mutantu, ktery nevykazoval fototropické reakce. Casto se pro né&j pouziva zkratka PHOT
(z angl. phototropin). Nejznaméjsim piikladem fototropickych reakci je ohyb etiolovanych
hypokotylti nebo koleoptili ke svétlu. Fototropizmus je, stejné jako vSechny fotomorfogene-
tické reakce, reakce komplexni, velikost zakiiveni je ovlivnéna signély, které zprostfedkuji
kryptochromy i fytochromy.

Fototropin je protein vazany na plazmatickou membranu a N-konec nese dvé vazebnd mis-
ta pro chromofory. Vazebna mista se zna¢i LOV1 a LOV2 (z angl. light, oxygen, voltage),
funkci chromofori plni FMN (flavinmononukletid; obr. 7-5.). Po absorpci svétla se mezi
FMN a proteinem vytvoii stabilni adukt, ktery jiz neni dalsi absorpce schopen. Schopnost
absorbovat svétlo se spontdnné obnovi ve tmé. Absorpce svétla dava fototropinu schopnost
autofosforylace a kinazovou aktivitu (typ serin/treonin). Fosforylace je povazovana za prvni
reakci prenosu informace. Jeji interpretaci je smér fototropické reakce, velikost zakiiveni

integruje informace zprostiedkované kryptochromy i fytochromy.
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7.2.2. Svételny stres

Stresovy stav navozuje predev§im nadbytek dopadajici zarivé energie. Rostliny jsou adap-
tovany na pravidelna obdobi tmy, stres z nedostatku dopadajici energie nastava pti vyCerpani
rezerv. Termin nadbytek energie je v zasadé relativni a vztahuje se k aktualni schopnosti foto-
syntetického aparatu energii vyuzit. Tato schopnost muze byt velmi rizna - jinou schopnost
vyuZzit energii ma fotosynteticky aparat velmi mladych listti béhem adaptace na svétlo (deetio-
lace; kap. 10.3.2.), listli dospélych, senescentnich nebo dlouhodobé adaptovanych na nizkou
nebo vysokou ozafenost.

Vsechny znamé fotoreceptory umoznuji rozeznat svétlo a tmu. Neni vSak zatim jasné, jak a
zda vibec rostliny maji specificky senzor pro vnimani mnoZzstvi dopadajici energie. Existuje
predstava, Ze rychlost fototransformace a fotoreverze fytochromu (tzv. pigment cycling) mize
tuto informaci zprostfedkovat, pfesvédcivé diikazy vSak neexistuji. Ur€itou mirou mnoZzstvi
dopadajiciho fotosynteticky ti¢inného zafeni je jist¢ mnoZstvi vytvorrenych asimilati, meta-
bolicky je vSak vzdy vyuzita jen velmi mala cast PAR.

O vztahu mezi mnozstvim dopadajiciho PAR a fotosyntézou pojednava kap. 3.4.1. Pro fizeni
fotosynézy je jisté dulezita celd fada parametrii, napi. pomér redukované¢ho a oxidované¢ho
plastochinonu v membrané thylakoidu, pH ve stromatu chloroplastu a lumenu thylakoidu,
mnozstvi ATP, NADPH a redukovaného thioredoxinu. O zatézové situaci informuje piitom-
nost latek, které vznikaji pfi nadmérné ozarenosti — singletového kysliku, superoxidu, HO, a
hydroxylového radikélu a patrné 1 poskozeni fotosyntetického aparatu, které mohou tyto lat-
ky zptisobit (naruseni funkce membrany thylakoidu). Rostlina aktivuje metabolické ochranné
mechanizmy, napt. xantofylovy cyklus (kap. 3.4.1.; obr. 3-43.). Stimulace syntézy karotenoi-
di na svétle je reakce fotomorfogenetickd. Vyznamnou tlohu redukéniho agens pii deepoxi-
daci xantofyld hraje kyselina askorbova. Oxidace kyseliny askorbové je katalyzovana askor-
batoxidazou, jejiz aktivita na svétle vyrazné stoupa. Bylo prokézano, ze je regulovana signa-
lem, ktery zprostiedkuje fytochrom. Kyselina askorbova je vyznamné antioxida¢ni agens,
které plisobi nejen v chloroplastech ale i v cytosolu a apoplastu. Za ochranny mechanizmus je
povazovana i fotorespirace (kap. 3.3.1.), ktera pii nadmérnych ozafenostech stoupd. Také pii
fotorespiraci vznika H,O,, ti¢ast fotomorfogenetické regulace jiné nez pres askorbatoxidazu
nebyla zatim prokazana. K tvorbé superoxidu a H,O, dochézi také v apoplastu pii napadeni
rostliny patogeny. I zde hraje antioxida¢ni schopnost kyseliny askorbové vyznamnou ulohu.
Nadmérna ozarenost je v prirod¢ provazena také zvySenou teplotou prostiedi, na teplo se

meéni také nadbyte¢na energie v xantofylovém cyklu. Svételny stres se tak propojuje se stre-
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sem zpusobenym vysokou teplotou a je dale ovliviiovan dostupnosti vody. Obranna reakce na
nadmérnou ozafenost je tedy velmi komplexni (kap. 7.3.; kap. 7.4.). Uloha fotomorfogenetic-
kych reakci v obrannych procesech na nadmérnou ozafenost nebyla zatim soustavné studova-
na.

Fotomorfogenetické procesy jsou dilezité v dlouhodobych adaptacich, tedy v predchazeni
stresu, v aktualnich stresovych stavech zptusobenych nadmérnou ozarenosti nabyvaji vy-
znamu fotomorfogenetické reakce pohybové — postaveni listii a rozmisténi chloroplasti
(obr. 7-6.). Informace jsou zprostiedkovany fotomorfogenetickymi senzory.

O dalsich adaptacich na svételné podminky, zejména o tvorbé fotosyntetického aparatu, a o

fotoperiodizmu, bude pojednano jeste v ¢asti rast a vyvoj rostliny (kap. 10.3.2.; kap. 11.1.2.).

7.3. Voda

Z hlediska adaptace na mnozstvi vody v prostiedi se rostliny obvykle klasifikuji jako hydro-
fyta (rostliny vodni), hygrofyta (rostliny moktadni a rostliny velmi vlhkych stanovist’), me-
zofyta (se sttednimi naroky na obsah vody v pid€) a xerofyta (rostliny stanovist’ s nedostat-
kem vody po vétSinu roku). Stres mizZe rostliné zpiisobit nedostatek vody 1 jeji nadbytek a
nedostatek vody v rostliné miize byt zptsoben i jinymi faktory nez je mnozstvi vody na sta-

novisti.

7.3.1. Nedostatek vody

Vodni stres vznika v diisledku vodniho deficitu, tj. nedostatecného zésobeni rostliny vodou.
Jako vodni deficit na urovni rostliny nebo bunky je obvykle chapan stav, kdy je obsah vody
niz$i nez pii maximalnim nasyceni. Vodni deficit vede ke ztraté turgoru, projevuje se zasta-
venim a ristu vadnutim. Rust je ovlivnén nejen v diisledku osmotickych poméra protoplastu
a zmény turgoru ale také v diisledky sniZené asimilace CO; a nasledného nedostatku staveb-
nich latek. Pii nedostatku vody jsou rostliny citlivéjsi k pilisobeni dalSich stresordl, napt. ke
zvysené teploté okoli (pfi vodnim deficitu se snizuje transpirace, kterd ptispiva k ochlazovani
rostliny).

Nedostate¢né zasobeni rostliny vodou je zptsobeno jeji nedostupnosti, kterd mize mit rizné
pri¢iny. Voda mtize byt nedostupna v disledku sucha, skute¢ného nedostatku vody v ptdé po
dlouhych obdobich velmi nizkych vodnich srazek nebo jejich naprosté absence. Dalsi pfici-
nou muze byt vysoky obsah rozpusténych latek v piidnim roztoku, obecné zvany zasoleni
pudy, ktery snizuje vodni potencial pidniho roztoku pod hodnotu vodniho potencidlu bun¢k

kotene, a zabrainuje piijmu vody (vodni potencial viz kap. 5.3.), piestoze jeji objektivni nedo-
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statek neexistuje. Vodni deficit mize mit pricinu také ve vysoké transpiraci (kap. 5.4.3.),
ktera neni kompenzovana adekvatnim piijmem vody kofeny z pidy (mtliZze nastat pii vysoké
teploté¢ a proudéni vzduchu, napi. v poledne horkého letniho dne). Vodni deficit miize byt
vyvolan také teplotami pod bodem mrazu, které vedou k tverbé ledu v mezibunéénych
prostorech nebo vakuolach a k dehydrataci cytosolu nebot chemicky potencial vody
v pevném skupenstvi je nizsi nez chemicky potencial vody v cytosolu. Voda z promrzlé pidy
je také obtizn¢€ dostupna.

K tomu, aby nedostatku vody ptfedesly nebo ho ptekonaly, rostliny vyvinuly rizné strategie a
mechanizmy, které zvysuji jejich schopnost vodu ziskat a udrzet ji v pletivech a prezit jeji
nedostatek. N¢které druhy rostlin, napt. poustni efemery, omezily délku ontogeneze na ob-
dobi, v némzZ je na stanovisti vody dostatek. Obdobi sucha prezivaji ve form¢ semen a tak
fakticky stresu unikaji (angl. drought escape, drought avoiders).

Zakladem adaptace na nedostatek vody na stanovisti je vytvoreni efektivniho korenového
systému a sniZeni rychlosti transpirace. Nékteré typické xerofyty, napf. vinnd réva nebo
palmy a kefe v oazach, tvoii extrémné dlouhé koteny (u nékterych az 30 m), davajici rostlin¢
schopnost dosahnout urovné spodnich vod. I tyto rostliny vSak musi byt schopny tolerovat
aktualni stres v obdobi, nez kofeny tirovné spodnich vod dosédhnou. Jiné rostliny, napt. kaktu-
sy, tvofi melky avsak velmi rozsahly kotfenovy systém, ktery umozni ziskat vodu pii kratkych
obdobich srazek nebo zrosy z velké plochy. Tyto rostliny také Casto vylucuji do prostiedi
latky inhibujici kli¢eni semen jinych rostlin a omezuji tak vyskyt konkurujicich jedinct (ale-
lopatie; kap. 7.6.4.1.).

K omezeni ztrat vody transpiraci slouZi tvorba silné kutikuly a redukce transpirujici plo-
chy. Transpirace vSak znamena nejen ztratu vody, ale umoznuje také vydej piebytecné ener-
gie. Pokryv nadzemni ¢asti rostliny trichomy a ¢lenita povrchova struktura kutikuly zvySu-
ji odraz dopadajiciho zafeni a poskytuji nejen ochranu pied nadbytkem dopadajici energie
ale zajist'uji 1 ¢ast rezistence k nedostatku vody. Redukce plochy listovych ¢epeli vede v ex-
trémnich ptipadech k transformaci listi v trny, napt. u kaktust. Geneticky fixovanou dispozici
ke snizenému vydeji vody je také uloZeni pruduchi pod rovinu epidermis. Vydej vody ko-
Feny nckteré rostliny omezuji tvorbou suberinizované nebo lignifikované hypodermis (kap.
5.4.2.3.). Specificky se na urovni metabolické i strukturni na nedostatek vody adaptovaly rost-
liny C4 a jesté vyraznéji rostliny CAM (kap. 3.3.2.).

UdrZovat znacnou zasobu vody v pletivech jsou schopny rostliny znamé jako sukulenty —

tucnolisté rostliny a kaktusy.
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A Sukulenty maji v parenchymu roztrousené specializované buiiky vylucujici do apoplastu mukdzni
polysacharidy, které maji vysokou schopnost vazat vodu (tyto polysacharidy obsahuji jako stavebni
jednotky arabinozu, fukozu, galaktdzu, xylozu a kyselinu galakturonovou). Idieblasty (bunky sekretu-
jici tyto latky) maji nejprve velké jadro, hustou cytoplazmu a ¢etné a aktivni diktyozomy. Z diktyozo-
mu se oddé¢luji vacky obsahujici polysacharidy, vacky fuzuji s plazmalemou a jejich obsah se uvolfuje
do prostoru mezi plazmalemou a bunécnou sténou. Protoplast se postupn¢ zmenSuje, organely presta-
vaji byt funkéni a protoplast degeneruje.

Béhem ontogeneze rostliny pfi adaptaci na suché klima uplatiiuji strategii podobnou strategii
evolucéni - snizuji vydej vody a zvySuji jeji pfijem. Pfi nedostatku vody se tvofti listy s mensi
plochou cepele, dostavi-li se vSak nedostatek vody az v dobé, kdy listy jiz dosahly konecné
velikosti, miize vodni deficit navodit senescenci a opad listli. V navozeni senescence hraji
vyznamnou roli fytohormony kyselina abscisova a etylén (kap. 12.1.4.; 12.1.5.). Vydej vody
je snizen tvorbou siln¢j$i kutikuly. Pti nedostatku vody se méni distribuce asimilati v rost-
lin€ ve prospéch kofent, coz mize zajistit jejich riist a pronikani do oblasti, v nichz je voda
pro rostlinu dostupnd. Kofenové meristémy v oblastech s nedostatkem vody zasychaji a odu-
miraji.

Na aktualni nedostatek vody bunky reaguji zvySenim pocétu osmoticky aktivnich &astic v
protoplastu, které vede ke sniZzeni vodniho potencialu a zvySenému piijmu a zadrzovani vody.
Tento proces se nazyva osmotické prizpuasobeni (angl. osmotic adjustement) a je soucasti
stresovych reakci zejména na sucho a zasoleni piidy. Soucasné se zvySenym mnozstvim roz-
pusténych latek se zvySuje celkové mnoZzstvi a pocet otevienych akvaporinii v plazmalemé.
Osmotické ptizplisobeni se uplatiiuje pfi ptijmu vody na trovni buiiky kotene - piidni roztok i
uvniti rostliny na urovni protoplast - apoplast. ZvySeni poctu rozpusténych ¢astic mize byt
zpusobeno zvySenim piijmu anorganickych ionti do protoplastu nebo tvorbou nizkomole-
kularnich organickych latek (napf. monosacharidll) a sniZenim jejich vyuZivani.

Celkova koncentrace a zastoupeni jednotlivych anorganickych iontd je fizeno na Urovni
mnozstvi a aktivity jednotlivych typi transportnich proteinti. Tento zptisob ziskavani toleran-
ce k vodnimu stresu mé sva omezeni. lonty pfitomné ve vysokych koncentracich se vazou na
proteiny, membrany nebo kofaktory a ovliviiuji jejich aktivitu. Vysoky obsah iontl v cytosolu
tak miiZe nepriznivé ovliviiovat metabolické i transportni procesy buiiky. Proto se anor-
ganické ionty hromadi predevs§im ve vakuolach.

V obdobi vodniho stresu se vodni potencial cytosolu a bunécnych organel dale snizuje tvor-
bou a hromadénim specifickych nizkomolekulirnich organickych latek, které se nazyvaji
kompatibilni soluty neboli kompatibilni osmolyty. Kompatibilni soluty jsou vysoce roz-
pustné (osmoticky aktivni) avS§ak metabolicky dale nevyuzivané latky. Nemaji iontovy cha-

rakter, molekula vSak mtze byt polarni (obr. 7-7.). Kompatibilni soluty interaguji s proteiny,
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neméni jejich strukturu ale udrzuji jejich hydrataci. Ke kompatibilnim solutim patii zejména
aminokyselina prolin, kvartérni amonné slouCeniny - betainy (p-alaninbetain, glycinbetain)
a polyhydrické alkoholy jako je pinitol (v rostlinach ¢eledi Pinaceae, Fabaceae, Caryophy-
laceae) nebo manitol. Jednotlivé druhy rostlin tvofi pfedevsim nekteré typy téchto latek, napf.
glycinbetain syntetizuji druhy ¢eledi Chenopodiaceae, alaninbetain druhy celedi Plumbagi-
naceae. Vodni potencial je u nékterych rostlin snizovan také zvySenou hladinou sacharidi.
Monosacharidy vznikaji §tépenim zésobnich polysacharidi — Skrobu a fruktanti nebo sacharo-
zy. Sachardza také mize plnit funkci kompatibilniho solutu.

Pti nedostatku vody k ochran¢ dulezitych struktur, zejména v bunkach meristémi a embryi,
slouzi proteiny LEA (z angl. late embryogenesis abundant; kap. 10.1.2.). Tyto proteiny maji
nizkou molekulovou hmotnost (9 az 10 kDa) a jsou extrémné hydrofilni. Jedna se o pomérné
¢etnou a rtiznorodou skupinu funkéné podobnych proteint (dle dalSich kriterii se d€li obvykle
do 5 tfid). Exprese gent kodujicich tyto proteiny je vedle jinych faktort fizena hladinou kyse-
liny abscisové (kap. 12.1.4.).

Vydej vody je aktualné sniZovan zaviranim praduchi (kap. 3.4.3. a kap. 7.3.1.1.). Zavirani
priaducht vede kromé snizeni vydeje vody také ke sniZeni rychlosti Cisté fotosyntézy nebot’

omezuje dostupnost CO,, a sniZuje moznost vydeje tepla transpiraci.

7.3.1.1. Otevirani a zavirani priduchi

Otevirani a zavirani priduchi je plisobeno zménou objemu a turgoru svéracich bunék
(kap. 3.4.3.; kap. 12.1.4.). ZvétSovani objemu svéracich bunék vede k otevirani praduchu, tj.
ke zvétSovani priduchové Stérbiny, zmenSovani objemu svéracich bunék vede k zavirani pri-
duchu. Objem se méni piedevsim pfijmem a vydejem vody, proces je vSak patrné kompliko-
vangj$i. Bylo zjisténo, Ze béhem zavirani pruducht se také méni plocha plazmatické membra-
ny svéracich bun¢k (zména miize idajné dosahnout az 50%) a reorganizuje se aktinovy cytos-
kelet. Membrana se vchlipuje, tvoti se malé vacky a probiha proces podobny endocytdze.
Svéraci buiikky mohou ztracet vodu pfimym vydejem (vyparem) do atmosféry. Zavirani pri-
duchi z této pficiny se oznacuje jako hydropasivni, odrazi predev§im vodni deficit vlastnich
svéracich bun¢k vznikajici v dsledku nizkého vodniho potencialu atmosféry. Vodni deficit v
listu nebo v celé rostling se projevuje tzv. hydroaktivnim zaviranim praduchi, které je vy-
sledkem aktivnich metabolickych a transportnich procesi ve svéracich buiikach. V téchto
procesech jsou integrovany informace z celé rostliny pfendsené riiznymi signalnimi cestami.
Otvirani priduchi je zptisobeno zvySenim koncentrace osmoticky aktivnich latek ve svéra-

cich buiikach a naslednym p¥ijmem vody. P¥i otevirani priduchu se aktivuji H'ATPazy
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v plazmalemé (spottebovava se ATP, zvysuje se transport protonti do apoplastu) a oteviraji se
kanaly pro pFijem K" do cytosolu. Koncentrace K™ v protoplastu stoupa 4- az 8-krat (ze 100
mM na 400 az 800 mM). Zména naboje v cytosolu je vyrovnavana piijmem anorganickych
aniontl, predevsim CI, z apoplastu a tvorbou organickych aniontii, predev§im kyseliny
jablefné, v cytosolu. Kyselina jablecnad vznika karboxylaci fosfoenolpyruvatu a redukci
vzniklého oxalacetatu v cytosolu (kap. 4.3.; obr. 4-4.). Jeji disociaci vznika osmoticky aktivni
zaporné dvoumocny malatovy anion a 2 H', vyuzitelné k transportu do apoplastu a k tvorbé
protonmotorické sily. Aktivuje se odbouravani §krobu v chloroplastech a vznikajici hex6zy
a tridzy (dale metabolizované v glykolyze na fosfoenolpyruvat, jeho karboxylaci a redukci na
malat) také prispivaji ke snizeni vodniho potencialu v cytosolu. I hladina sacharoézy, transportované
dosvéracich bunék z mezofylu, hraje v regulaci osmotickych pomérti svéracich bunék diilezitou
ulohu (obr. 7-8.).
Zavirani pruduchii je zpisobeno sniZenim hladiny osmoticky aktivnich latek ve svéracich
buiikach, vydejem vody a sniZenim turgoru svéracich bunék. Inaktivuji se H'ATPazy, plaz-
matickd membrana se depolarizuje a aktivuji se ,,pomalé* kanaly (typ S - zlstavaji dlouho
oteviené) pro transport CI', K a malatu® do apoplastu (po koncentratnim spadu). Malat
muze byt také metabolizovan v mitochondriich procesy Krebsova cyklu. Ze sacharidi se v
chloroplastech tvofi osmoticky neaktivni §krob. Navozeni téchto procesi je spojeno s pre-
chodnym zvy$enim hladiny iontii Ca** v cytosolu (az na 1100 nM). Ionty Ca®" vstupuji do
cytosolu z apoplatu i1 z jinych bunéénych kompartment, predev§im z vakuoly. Inaktivace
H'ATP4z a otvirani kanali pro transport K do apoplastu je fizeno také zvysenim pH cytosolu
(azna7,9).
V ptenosu signalll vyvolavajicich zavirani priducht v disledku nedostatku vody v rostling
hraje vyznamnou roli fytohormon kyselina abscisova — ABA (z angl. abscisic acid). ABA
inhibuje procesy vedouci k otvirani priduchi a navozuje procesy, které vedou k jejich zavira-
ni. Signal vodniho stresu je pfenasen nékolika cestami, nékteré z nich zahrnuji paisobeni Ca**

jako tzv. druhého posla (kap. 8.2.5.2.), jiné viak jsou na hlading Ca*" nezavislé.

7.3.1.2. Zasoleni

Zasoleni — vysoky obsah anorganickych iontl v ptidnim roztoku — je obvyklé na moiskych a
oceanskych brezich, v ustich fek, které se do mote vlévaji a jejichz voda se s motskou misi
(vody brakické). Obsah mineralnich latek v piidnim roztoku se zvySuje také v suchych oblas-
tech, kde je vypar dlouhodob¢ vyssi nez srazky nebot’ evapotranspiraci z ptidy odchazi pou-

ze vodni para a mineralni latky, pokud nejsou pfijaty rostlinami, zistavaji v ptidé. K zasoleni
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dochazi také na mistech dlouhodobé uméle zavlazovanych nebot’ s vodou uzivanou k zavla-
zovani ptichazeji do pidy i mineralni latky. V posledni dobé se zasoleni objevuje v mistech
s nadmérnou aplikaci mineralnich hnojiv a podél silnic udrzovanych v zimé chemickym po-
sypem. Udava se, Ze asi na 6% povrchu pevniny jsou pidy zasolené. Vysoky obsah soli v
pudé muze také negativné ovlivnit strukturu pady.

Hromadi-li se v pidé predevsim Na" (tfeti nejéetngjsi prvek zemské kiiry po O a Si) je stav
oznadovén jako sodicita. Zvy3uje-li se obsah viech ionti (kationtd Na*, K, Mg**, Ca®" i
aniontt CI', SO4%, HCO5") je stav oznaovan jako salinita.

Salinita je obvykle charakterizovana elektrickou vodivosti pidniho roztoku. Elektrickd vo-
divost je pfimo imérna osmotickému potencialu, obsah soli vodivost ptidniho roztoku zvysu-
je.

Vysoky obsah soli v ptidnim roztoku ¢€ini vodu obtizn¢ dostupnou pro rostliny, v cytosolu
narusSuje strukturu proteinli a metabolické procesy, obsah nékterych iontli ve zvysené koncent-
raci mize byt specificky toxicky, napf. vysoka koncentrace Na™ mize vytsiiovat Ca*" z
membran a naruSovat jejich funkei.

Rostliny citlivé na vysokou koncentraci iontl se charakterizuji jako glykofyty, rostliny rezis-
tentni k vysoké koncentraci iontd v ptidnim roztoku se nazyvaji halofyty. Euhalofyty (obli-
gatni, pravé halofyty, napt. slanobyl — Salsola) jsou do urcité (druhové specifické) miry na
zvyseny obsah soli natolik adaptovany, ze na piidach s niz§im obsahem soli je jejich rist po-
malejsi.

Obecné je mnozstvi iontl vstupujicich do rostliny regulovano na Grovni endodermis. En-
dodermis s Casparyho prouzky je pro obsah iontl ve vnitinim prostfedi rostliny velmi vy-
znamna. Nékteré druhy rostlin, napt. nékteré mangrovy (porosty bahnitych motskych biehi a
brakickych vod) vylu¢uji nadbyteéné mnozstvi anorganickych ionti jiz v bunkach primar-
ni kiiry kofenli (tzv. ultrafiltrace) a ve vnitinim prostiedi rostliny udrzuji normalni hladiny
iontll. Jiné druhy rostlin toleruji ur¢itou zvysSenou hladinu anorganickych soli v apoplastu
kofenli 1 nadzemni ¢asti rostliny a nadbytek soli vylucuji solnymi Zlazkami na povrch nad-
zemni Casti rostliny jako krystaly nebo je uklddaji do specifickych utvarti — solnych vlaska
(obr. 7-9.), které nakonec opadavaji. Nékteré druhy rostlin transportuji soli do bunék mezo-
fylu, kumuluji je ve vakuolach a listy s vysokym obsahem soli shazuji.

Rezistence ke zvySenému obsahu soli v cytoesolu je rizné a druhové specifickd. Bunky kotent
jsou obecné tolerantn¢j$i k vys$Simu obsahu soli neZ builkky nadzemni ¢ésti rostliny. Nizka

hladina soli se udrzuje ptredevsim v buitkach meristémil. ZvySenému mnozstvi anorganickych
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iontli v cytosolu se buiika brani tim, Ze omezuje jejich vstup, zvySuje jejich vylu¢ovani nebo
je uklada do vakuoly.

A Zvysena koncentrace soli v cytosolu aktivuje v plazmalemé kanily pro vstup Ca*". Ca’" se v
cytosolu véaze na protein SOS3 a spousti tzv. kaskadu SOS (z angl. salt overly sensitive; obr. 7-10.).
SOS3 je proteinova fosfataza, ktera aktivuje serin/threoninovou kinazu SOS2. Aktivni kinaza SOS2
blokuje kationtové kanaly s nizkou specifitou v plazmapemé, jimiz mize Na™ po koncentraénim
spadu vstupovat do cytosolu. Soucasné se zvySuje transkripce genu SOSI. Produkt tohoto genu je
transportni protein SOS1 lokalizovany v plazmalems, ktery zajistuje vylu¢ovani Na* do apoplastu.
K transportu se vyuziva protonmotoricka sila, ionty Na* jsou vylu¢ovany do cytosolu antiportem s
H". Podobné transportni proteiny jsou také v tonoplastu.

Tolerance k vysokému obsahu soli v cytosolu se zvySuje pfitomnosti specifickych stresovych
proteinii a kompatibilnich solutii.

Dalsim typem strategie vedouci k ochrané cytosolickych proteini pied poskozenim vysokou
koncentraci soli je zvySeny prijem vody a udrzovani nizké koncentrace soli, pfestoze jejich
celkovy obsah v susiné je vysoky. Tento specificky typ sukulence se vyskytuje u nékterych
druhil rostlin na mokrych zasolenych stanovistich, naptf. na moiském pobtezi u rodu slanlro-

zec — Salicornia.

7.3.2. Nadbytek vody

Stres u rostlin mize byt vyvolan nejen nedostatkem vody ale 1 jejim nadbytkem, ke kterému
muze dojit napt. pii zaplavach. K obasnému zaplavovani dochézi na stanovistich kolem vod-
nich tokl, pfi tdni snéhu na hluboko promrzlé pidé nebo v obdobi nadmérnych srazek
v pudach utuzenych nevhodnou mechanizaci. Primarni pri¢inou stresu je nedostatek Kkysli-
ku pro aerobni respiraci v zaplavenych ¢astech rostliny.

Pudni atmosféra mize dle druhu plidy zaujimat 5 az 30% jejiho objemu. Obsah O, v pldni
atmosfére mize odpovidat obsahu O, ve vlhké atmosféfe nad zemi (20,6% objemu), v hlub-
Sich vrstvach pidy miize byt obsah O, nizsi, nebot’ kyslik je spotfebovavan kotfeny rostlin a
aerobnimi pidnimi mikroorganizmy. Za normalnich podminek je mnoZstvi O, dostate¢né a
neklesa pod 5% objemu ptdni atmosféry. Pro dychani kofent a jinych podzemnich orgédn je
vSak dulezity obsah O, uvnitt jejich pletiv. Obsah kysliku v pletivech je ovlivnén nejen obsa-
hem O, v piidni atmosféte, ale také primérem organu a jeho vnitini stavbou, pfedevsim obje-
mem mezibunéénych prostort.

Pti zaplaveni nebo zatopeni plidy je vzduch z pidy vytésnén a ptida obsahuje pouze kyslik
rozpustény ve vodé. Ve vodé je kysliku vyrazné méné nez v atmosfére, z rhizosféry se zéhy
vycerpa a jeho ptisun je pomaly (difuzni koeficient kysliku ve vod¢ je o 4 fady nizsi nez ve

vzduchu).
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Kofteny ziskavaji energii respiraci, ktera v aerobnich podminkach zahrnuje glykolyzu v cy-
tosolu a Krebsiv cyklus a transport elektronu v dychacim fetézci v mitochondriich. Ae-
robni respiraci 1ze z 1 molu glukézy ziskat 30 aZ 32 mollt ATP. V anaerobnich podminkach
bunky ziskavaji energii anaerobni glykolyzou neboli fermentaci (kap. 4.1.), ktera poskytne
jen 2 moly ATP z jednoho molu glukézy.

Prosttedi se vzhledem k obsah kysliku obvykle klasifikuje jako normoxické, hypoxické nebo
anoxické. V normoxickém prostiedi probihd normalni aerobni respirace, bunky ziskdvaji
naprostou vétSinu ATP oxidativni fosforylaci. V hypoxickém prostiedi je acrobni respirace
omezena a bunky ziskavaji z glykolyzy vétsi mnozstvi ATP nez v prostfedi normoxickém.
Objevuji se metabolické, strukturni a vyvojové zméeny, které maji vést k preziti rostliny v pro-
stfedi se sniZzenym mnozstvim O,. V prostiedi anoxickém, tj. anaerobnim, buika ziskava
ATP pouze z glykolyzy. Delsi obdobi anoxie vede ke smrti buniky.

AV anoxickém prostfedi v pudé se projevuje také pusobeni anearobnich pidnich mikroorga-
nizmu. Zvysuje se denitrifikace a snizuje se mnozstvi pro rostliny dostupného i celkového N, nebot’
produkty vznikajici denitrifikaci — N,O a N, — jsou plyny a uvoliuji se do atmosféry. V anaerobnim
prostiedi je Fe*" redukovano na Fe*', které je ve vysokych koncentracich toxické, a tvoii se také to-
xicky H,S.

P¥i nedostatku O, se zastavuje rust koreni. Buiikky meristému se ned¢li, zvétSovani bunék
ustava. Energeticky deficientni bunky pfijimaji nejen mén¢ anorganickych latek ale i vody.
Snizeni funk¢ni aktivity bunék kofend se projevi snizenim ristu nadzemni ¢ésti rostliny a
vodnim deficitem, rostlina (zdanlivé paradoxn¢) vadne.

K prvnim zndmym projevim stresu z nedostatku O, v buinikach zaplavenych ¢asti rostliny
patii zvySeni aktivity enzymii glykolyzy vcetné jeji anaerobni faze, zejména alkoholdehyd-
rogenazy (katalyzuje vznik etanolu). Tvorba laktatu, kterda vede ke snizeni pH cytosolu, je
kratkodoba (udava se asi 30 min). Aktivuje se odbourdvani pyruvatu na etanol (pyruvat —
acetaldehyd — etanol; obr. 4-1.), ktery mize byt z rostliny uvoliiovan do prosttedi. Okyselo-
véani cytosolu se viak dale prohlubuje nedostatkem ATP, ktery snizuje ¢innost H' ATPaz v
plazmatické membrané i v tonoplastu. Acidifikace cytosolu mize vést k vaznému, Casto ire-
verzibilnimu, poskozeni bunky a k jeji smrti.

Podle stupné rezistence k zaplaveni a nedostatku kysliku, mohou byt terestrické druhy rostlin
klasifikovany jako mokradni (k zaplavam evolucné adaptované a znacné rezistentni), k za-
plavam tolerantni (schopny pfezit pfechodna obdobi zaplav) nebo na zaplavy citlivé, které
obvykle zéplavy nepteziji.

Strukturni evolu¢ni adaptace u rostlin mokradii a bazin spociva predevS§im v konstitutivni

tvorb& aerenchymatické primarni kiiry a nepropustné hypodermis. Aerenchym je pletivo s
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rozsahlymi souvislymi mezibunéénymi prostory, které propojuji zaplavovanou c¢ast rostliny s
¢asti nezaplavenou a tvofi cesty pro difuzi kysliku. Hypodermis zabranuje unikani O, do
vody. Je tvofena jednou nebo nckolika vrstvami bun€k bezprostiedné pod rhizodermis nebo
epidermis, ma minimum mezibunécnych prostort a stény jejich bunck jsou Casto impregno-
vany suberinem. Nékteré druhy rostlin (napf. mangrovy) tvoii specifickou formu negativné
geotropickych kofentli, zvanych pneumatofory, které¢ vyrtstaji nad povrch hladiny a slouzi ke
vstupu vzduchu do zaplavenych ¢asti rostliny. V dobé aktudlniho zaplaveni rostliny tvofi

na stonkovych ¢astech mélce pod hladinou, kde je obsah rozpusténého O, vyssi, adventivni
koreny. U organtl, které druhotné tloustnou, se v epidermis a subepidermalnich vrstvach bu-
nek nezaplavenych Casti Casto tvoii lenticely (CoCinky; obr. 7-11.) — soubory vétSinou mrt-
vych bunék s mnozstvim intercelulér, které navazuji na mezibunééné prostory vnitinich pletiv
a usnadnuji vstup vzduchu do rostliny. Nékteré druhy rostlin snizuji v dobé akutnich zaplav
zivotni aktivitu na minimum a nepfiznivé obdobi piezivaji ve stavu urcité metabolické strnu-
losti. Jiné druhy rostlin, napt. ryze, naopak zvysuji aktivitu glykolytickych procesii a stimuluji
rust nadzemni ¢asti, ¢imz se zvétSuje kontaktni plocha s atmosférou a moznost ziskat O, i1 pro
zaplavenou ¢ast rostliny.

Rostliny tolerantni k zaplaveni jsou schopny pfezit kratka, tj. nékolikadenni, obdobi anoxie.
Strategie preziti je obdobna jako u rostlin mokiadnich — aktivuji se procesy glykolyzy, tvoii se
adventivni kofeny a aerenchym. V zaplavenych orgdnech dochazi k tvorbé lyzigennich
dutin propojenych s mezibunénymi prostory nezaplavenych nadzemnich casti rostliny, které
umoziuji difuzi kysliku z atmosféry. Lyzigenni dutiny vznikaji tim, Ze nékteré buiiky primar-
ni kiiry odumtou. Smrt bun¢k navozuje fytohormon etylén (kap. 12.1.5.). Pii hypoxii se zvy-
Suje tvorba jeho prekurzoru kyseliny aminocyklopropankarboxylové (ACC). Rostliny senzi-
tivni k zédplavam obvykle nepfeziji v podminkdch anoxie vice nez 24h. Aklimace na hypoxii
muze odolnost k anoxii zvysit.

Specificky senzor pro nedostatek kysliku nebyl identifikovan. Na pienosu signdlu a indukci
stresovych reakci se podileji fytohormony kyselina abscisova a etylén (kap. 12.1.4. a kap.
12.1.5.).

7.4. Teplota

Teplotni podminky na pevnin€ se na riznych mistech planety vyrazné lisi. Primérnéd ro¢ni
teplota na rovniku je 26,4°C. Nejvyssi primérna ro¢ni teplota je na 10° severni Sitky (nejtep-
leji je na rovniku jen v lednu). Celkové je na severni polokouli tepleji nez na jizni, nebot’ sous

zabira veétsi ¢ast povrchu nez na polokouli jizni (primérnd ro¢ni teplota na 40° severni $itky je
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14°C, na 40° jizni $itky je 12,3°C). Smérem k polim teploty klesaji a méni se také dynamika
jejich zmén béhem roku. Teplotni poméry na stanovisti jsou dale vyrazné ovliviiovany nad-
moftskou vyskou, orientaci horskych pasem a expozici k dopadajicimu zafeni (rozdil teploty
jizniho a severniho svahu). Teploty v urcitych oblastech mohou byt ovlivnény dal$imi fakto-
ry, napf. moiskymi proudy nebo vulkanickou ¢innosti.

Rostliny se adaptovaly na velmi odlisné teplotni poméry na riiznych stanovistich i na jejich
zmény béhem dne i roku. Zakladni charakter druhu (nebo nizsi taxonomické jednotky) je ob-
vykle charakterizovan tzv. optimalni teplotou. Za optimalni teplotu je povazovana teplota
prostiedi, pfi niz je vegetativni rist rostliny nejrychlejsi (pii ¢emz jsou ostatni faktory - do-
stupnost vody a mineralnich latek, ozafenost - pro rast optimalni). Se stoupajici i s klesajici
teplotou rychlost riistu klesd, az se riist zastavi na tzv. teplotnim ristovém maximu a tep-
lotnim rustovém minimu. Tyto teploty jsou Kritické pro rist, nejsou to vsak teploty kritic-
ké pro existenci rostliny, tj. teploty letalni.

Dle hodnot ristového optima jsou druhy rostlin hrubé charakterizovany jako megatermni
(teplobytné rostliny s optimy nad 20°C), mezotermni (se stfednimi naroky avSak citlivé k
nizkym teplotdm) a mikrotermni (chladnobytné s optimy mezi 10° az 5°C).

Naprosta vétSina uvadénych hodnot teploty udava teplotu vnéjsiho prostiedi, které rostlinu 1
ostatni podminky na stanovisti (napf. vzdusnou vlhkost) bezesporu vyznamné ovliviiuje. Pro
rostlinu je vSak rozhodujici teplota uvnitt buné¢k, kterd se mize od teploty vnéjsiho prostredi
lisit 1 o n€kolik stupiiii (rozdil mize byt kladny i1 zdporny). Vysoky obsah vody a jeji vysoké
specifické teplo zpomaluji teplotni zmény v rostliné. Rostlina miize vydavat znacné mnoz-
stvi tepla transpiraci (kap. 5.4.3.2.). Moznost zvysit teplotu alternativni oxidaci (kap. 4.4.)
rostliny vyuzivaji jen ve vyjimec¢nych a specifickych situacich.

Extrémni teploty, které ohrozuji existenci rostliny, jsou odlisné nejen mezi druhy, ale méni
se 1 béhem ontogeneze a béhem roku. Citlivost k extrémnim teplotdm je dana vyvojovym
stadiem rostliny i fyziologickym stavem rostliny. Semena a dormantni organy jsou k
extrémnim teplotdm vyrazné rezistentn¢j$i nez klicni rostliny nebo listy. Schopnost rostliny
ptezit neptiznivé teplotni podminky je dale vyrazné ovlivnéna rychlosti, s kterou zména
teploty nastala. Nizkym zimnim teplotdm v pfirod¢ obvykle pfedchdzi obdobi snizenych
teplot na podzim a vysoké letni teploty nepfichazeji bezprostiedné po hlubokych mrazech v
zim&. Rostliny aklimované k nizkym teplotdm jsou rezistentnéjsi i k teplotdm pod bodem
mrazu. OtuZeni k nizkym teplotam se plisobenim optimalnich teplot ztraci.

Specificky senzor teploty nebyl u rostlin identifikovan. Teplota charakterizuje kinetickou

energii molekul, kterd se stoupajici teplotou roste. ZvySenim kinetické energie se zvySuje
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pravdépodobnost stfetu molekul a snizuje se aktivacni energie chemickych reakci. Méni se
také biologicky vyznamné fyzikalni charakteristiky, napt. hodnoty difuznich koeficienta,
rozpustnost latek (vCetné plynll) ve vod¢ a obsah vodni pary ve vzduchu.

Na trovni buiiky i jejich organel a kompartmentt se vliv teploty vyrazné projevi na vlastnos-
tech membran. Lipidova dvojvrstva je organizovany soubor molekul stabilizovany nekova-
lentnimi vazbami, jejichz sila se s mnozstvim kinetické energie molekul méni. Se zvySujici se
teplotou vazby mezi molekulami slabnou a membrana se stavéa fluidnéjsi (tekutcjsi, mekei,
ohebn¢jsi). Soucasné klesa sila vodikovych vazeb a dal§ich nevazebnych interakci mezi lipi-
dovou dvojvrstvou a integralnimi i asociovanymi proteiny a vyrazné se zvySuje propustnost
membrany. Fluidita membran ma pro zivot buniky zdsadni vyznam, ovliviiuje osmoticke,
transportni i metabolické poméry v burice.

Kineticka energie ovlivituje také vazby mezi atomy v makromolekulidch a tim také jejich
strukturni i funk¢ni vlastnosti. Zména prostorového uspotfadani (konformace) proteinti s kata-
lytickou funkci se projevi na pomérech mezi metabolickymi procesy v burice. Jednotlivé en-
zymatické reakce maji sva teplotni optima. S ménici se teplotou se méni dynamika tvorby a
vyuzivani riznych metabolitl i poméry mezi jednotlivymi metabolickymi cestami. Hrubé
poskozené proteiny se stavaji zcela nefunkénimi, shlukuji se a srazeji a nékteré metabolické

nebo transportni procesy mohou byt blokovany.

7.4.1. Efekt vysokych teplot

Lze pfijmout obecné prezentovany nazor, Ze pouze jednobunécéné eukaryotické organizmy
jsou schopny realizovat celou ontogenezi v teplotich nad 50°C a pouze prokaryota jsou
schopna rist a délit se pii teplotach nad 60°C.

V pfirozeném prostiedi jsou vysoké teploty zplisobeny piedevsim vysokou ozarenosti. Rost-
liny takovych stanovist’ chrani povrch nadzemni ¢asti specifickym pokryvem (trichomy, zlaz-
ky, vosky), ktery zvysi schopnost dopadajici energii odrazet a tvoii malé, ¢lenité nebo sloze-
né listy, které maji tenkou hranicni vrstvu vzduchu. Tenka hrani¢ni vrstva klade mensi odpor
odvadéni tepla do okolniho prostfedi kondukci a konvekei (kap. 5.4.3.2.). Pii aktualni vysoké
ozétenosti nékteré druhy rostlin snizuji mnozstvi dopadajici energie tim, Ze stavi listové Cepe-
le do vertikalni polohy nebo je svinuji (kap. 3.4.1.).

Rostliny vydavaji pfebytecnou energii do okoli ve form¢ dlouhovinného infracerveného

vvvvvv

race vSak predpoklada dostateéné zasobeni vodou. V ptirozenych podminkach je stres pliso-
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beny extrémné vysokymi teplotami ¢asto spojen se stresem z nedostatku vody a adaptace k
extrémnim teplotam ma mnoho spole¢nych ryst s adaptaci na sucho.

Pti fotosyntéze je nejdiive vysokymi teplotami narusena cinnost fotosystému II a pribch
primarni faze fotosyntézy. Pii dalSim zvysSeni teplot se snizuje stabilita enzymli Calvinova
cyklu. Fotosyntetické procesy jsou k vysokym teplotdm citlivéj$i nez respirace a extrémné
vysoké teploty plsobi sniZeni rezerv asimilatia v rostling.

Otuzovani rostliny k vysokym teplotam spocivéa pfedevsim ve stabilizaci funkce membrin a
ochrané struktury proteinii. V membranach dochazi ke zvySeni stupné saturace zbytki
mastnych Kyselin v lipidech (acyly mastnych kyselin maji méné dvojnych vazeb), ¢imz se
snizuje jejich fluidita. K ochrané struktury proteinii slouzi specifické proteiny, které se nazy-
vaji proteiny teplotniho Soku a oznacuji se jako HS-proteiny, (z angl. heat shock; Casto se
uziva také zkratka HSPs). Tyto proteiny ptsobi jako chaperony.

V Chaperony jsou ochranné polypeptidy, které se vazou na jiné proteiny, zabranuji nevhodné interak-
ci s jinymi molekulami béhem syntézy polypeptidového fetézce na ribozomu nebo pii transportu z
cytosolu do jinych bunécnych kompartmentt, zajist'uji spravné prostorové uspotfadani polypeptidu, tj.
konformaci (neovliviiuji vSak rychlost skladani proteinu), sestavovani proteinovych komplexi, stabili-
zuji konformaci za nepfiznivych podminek a umoziuji renaturaci proteinu, pokud je po jeho poskoze-
ni mozna.

HS-proteiny u rostlin 1 zivoCichl tvofi velmi riznorodou skupinu. Molekulova hmotnost HS-
proteint se pohybuje od 15 do 104 kDa a podle velikosti se tyto proteiny obvykle déli do péti
skupin. V cytosolu, jadfe, mitochondriich, plastidech a endoplazmatickém retikulu se vysky-

tuji rizné HS-proteiny. Piehled uvadi tabulka 7.1.

Tab. 7.1. Piehled proteinit HS u rostlin

skupina HS proteint

velikost (kDa)

vyskyt, charakteristika

HSP100

100-114

cytosol, mitochondrie, chloroplasty
rozvoliovani agregovanych proteini

HSP90

80-94

cytosol, endoplazmatické retikulum
dlouhodobd interakce s proteiny

HSP70

69-71

cytosol, pfi stresu transportovany do jadra
mnohé jsou konstitutivni (nezbytné pro fungovani
bun¢k za vSech teplot), ATP dependentni chaperony

HSP60

57-60

mitochondrie, chloroplasty, cytosol
skladdani proteinti s potiebou ATP

smHSP (malé)

15-30

cytosol, mitochondrie, chloroplasty, endoplazmatické
retikulum

u rostlin obzvlast’ Cetné, zamezuji shlukovani pro-
teind, schopny tvorit komplexy (200 az 800 kDa)

Skupiny HSP60 az HSP100 ptisobi jako chaperony, ovliviiuji skladani proteinti a stabilizuji

jejich konformaci, zajistuji vznik oligomernich proteinti a ke své funkci potiebuji ATP. Sku-




23

pina malych HS proteinii je u rostlin obzvlast poCetnd a riznoroda (d¢€li se na dalsi podsku-
piny).

Ne&které HS-proteiny jsou v buiikdch pfitomny i za optimalni teploty, tzv. konstitutivni HS-
proteiny. Nahly i postupny vzestup teploty (i jen 5°C nad optimum) vyvola zvyseni hladiny
pritomnych HS-proteind i syntézu HS-proteinti novych typt. Syntézu nékterych HS-proteint
mohou navodit i jiné neptiznivé podminky nez je vysoka teplota, napt. nedostatek vody, nizka
teplota, vysoky obsah iontd, poranéni. Pisobeni jednoho stresoru mize navodit toleranci k
pusobeni stresoru jiného, napft. rajéata vystavena 48h teploté 38°C ziskala toleranci k teploté
2°C po 21 dni.

Béhem Soku zpiisobené¢ho vysokou teplotou syntéza rady proteinti klesa nebo zcela ustava,
syntéza HS-proteinii naopak rychle stoupa. Geny kodujici HS-proteiny maji v oblasti
promotoru regulacni sekvence (cis elementy) oznacované jako HSE (z angl. heat shock
element). Na tyto oblasti se vdzou trimery transkripnich faktorQ, jejichz monomery se
oznacuji jako HSFs (z angl. heat shock factors). Za normalnich podminek jsou HS-faktory
pritomny v bufice jako monomery, které nejsou schopny se na DNA vazat. Pisobeni
stresoru vyvola tvorbu trimera (HSF)s, které se na HSE vaZou. Transkripce genu pro HS-
proteiny je zahajena fosforylaci trimeru asociovaného s DNA. Cely proces je velmi rychly,
hladina mRNA pro HSP vzroste po nahlé zméné¢ teploty jiz béhem 3 az 5 minut. Nadbytecné
HS-proteiny jsou transportovany do jadra, vazou se na fosforylovany trimer (HSF);, zptsobi
jeho rozpad a zastaveni transkripce (obr. 7-12.).

A Rostliny maji patrné vice mechanizmd, jimiz stabilizuji metabolizmus béhem vysokych teplot. Jed-
nim z nich je tvorba kyseliny y-aminomaselné (GABA, z angl. gama-aminobutyric acid), neproteino-
vé aminokyseliny, ktera vznika dekarboxylaci kyseliny glutamové. Reakce katalyzuje glutamatdekar-
boxylaza. Tento enzym je aktivovan kalmodulinem a Ca®". U savctt GABA funguje jako signalni mo-
lekula, ktera otvira kanaly pro Cl" v mozkovych buiikach. ZvySena hladina CI” vyrovnava zménu nabo-
je pti okyselovani cytosolu. Tepelny stres u rostlin vede také k inhibici funkce H'ATP4z a k acidifika-
ci cytosolu. Hladina GABA pfi teplotnim stresu a osmotickém $oku u rostlin stoupa az 6-krat. Uloha
GABA v pfenosu signalu a vyznam této latky v regulaci stresovych procesii u rostlin zatim nejsou
znamy.

7.4.2. Efekt nizkych teplot

Nizkymi teplotami — chladem — se obvykle rozumi teploty nad bodem mrazu niZsi nez op-
timalni, kter¢ plsobi vyrazné sniZeni ristu (nedochazi pii nich vSak k tvorbé ledu
v pletivech).

Nizké teploty vyrazné ovlivituji metabolizmus rostliny (snizuji rychlost fotosyntézy, transport
asimilatl, respiraci, syntézu proteinll, zvySuji degradaci existujicich proteint), vétSinu protei-

nd vSak strukturné neposkozuji. Poskozeni buné¢k nizkymi teplotami spociva piedevsim v
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naruSeni funkce membran. Pfi nizkych teplotach lipidova dvojvrstva méni konzistenci,
ztraci fluiditu a ze stavu sol ptechazi do stavu pevného gelu. V tomto stavu se méni interakce
lipidii s integrovanymi i asociovanymi proteiny. Zmény téchto interakci méni konformaci
proteinti a narusuji jejich funkce, pfedevs§im funkce transportnich proteinti. ZvySuje se pro-
pustnost membrany, dochazi k uniku iontii, méni se osmotické poméry a ztraci se mem-
branovy potencial. Po n¢kolika hodinach az dnech miize byt bunka poSkozena nevratné.
Nejcitlivéjsi k plisobeni nizkych teplot jsou membrany chloroplasti. V bunkach vSak do-
chdzi i k jinym strukturnim zménam, napt. k depolymeraci mikrotubuli.

OtuzZovani k nizkym teplotim spociva piedevsim ve stabilizaci membran. Ve zbytcich
mastnych kyselin membranovych lipidit dochazi ke zvySeni poctu dvojnych vazeb (zvysSuje
se jejich desaturace), ¢imz se snizuje teplota, pfi niz lipidy pfechazeji do stavu gelu. Béhem
aklimace na nizké teploty se také zacinaji syntetizovat specifické stresové proteiny o mole-
kulové hmotnosti vyss$i neZ maji HS-proteiny (160 kDa), které se oznacuji CIPs (z angl.
cold induced proteins), jsou vyrazn¢ hydrofobni a maji ochrannou funkci. Zvysuje se také
mnozstvi strukturnich proteini bunécné stény s vysokym obsahem prolinu (extenziny). V
buiikéch se zvySuje obsah latek, které jsou osmoticky aktivni, zadrzuji vodu a chrani buiiku

pted ztratou vody. Polysacharidy (Skrob, fruktany) se rozklddaji na monosacharidy

7.4.3. Efekt teplot pod bodem mrazu

Teploty pod bodem mrazu mohou vyvolat tvorbu ledu v mezibunéénych prostorech nebo
ve vakuolach, coz vede ke sniZzeni vodniho potencialu v téchto kompartmentech a k dehydra-
taci cytosolu. Vedle dehydratace miize vznik ledu buniky poskodit i mechanicky. Nebezpecna
je tvorba ledu ve vakuole, ktera mtze vést k naruseni tonoplastu a k vyliti obsahu vakuoly do
cytosolu a k roztrhani stény bunék.

Tvorba ledu v rostlin€ zavisi na mnoha faktorech, pfedevSim na rychlosti teplotnich zmén,
pritomnosti tzv. nuklea¢nich center a na obsahu rozpusténych latek. Pii pomalych zm¢-
nach teploty a nepiitomnosti nukleacnich center, mize voda setrvavat v tekutém podchlaze-
ném stavu, ktery se oznacuje také jako metastabilni, az do teploty —38°C. Pii niZSich teplo-
tach dochézi ke spontanni tvorbé krystalii. Jako nukleacni centra mohou ptisobit nékteré mak-
romolekuly nebo bakterie zijici saprofyticky na povrchu listl (napt. Pseudomonas syringae,
Erwinia herbicola).

Velikost vznikajicich krystali ledu je u nékterych rostlin omezovéana specifickymi protei-
ny, které jsou lokalizovany v epidermis a na rozhrani bunécnych stén a mezibunécénych pro-

storti a vazou se na povrch vznikajicich krystalti a zpomaluji jejich rast (angl. antifreeze pro-
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teins). Tyto proteiny jsou syntetizovany béhem obdobi nizkych teplot pied prichodem mrazi.
Omezeni tvorby velkych krystalti ledu ve vakuolach ptisobi pfitomnost sacharidi, zejména
fruktani, sachardzy, sorbitolu nebo manitolu. U nékterych rostlin, napt. ozimych obilnin, se
béhem aklimace na nizké teploty zvySuje mnozstvi monosacharidll a oligosacharidi v bunéc-
nych sténach.
Tolerance k ptsobeni teplot pod bodem mrazu je dana adaptaci na dehydrataci a schopnosti
membran a bunéénych stén odolavat mechanickému poskozeni. Ke stabilizaci membran,
akumulaci sacharidd, kompatibilnich osmolytii a ochrannych proteini dochéazi ptredevsim v
obdobi nizkych teplot nad bodem mrazu, nebot’ pii teplotdich pod bodem mrazu se metabo-
lizmus v rostliné celkové vyrazn€ snizuje. V normalnich ptirozenych podminkach se teploty
meéni postupné a snizené podzimni teploty rostliny pied pfichodem zimnich mrazii ptirozené
otuzuji.

A Velmi nizkych teplot se vyuziva pfi dlouhodobém uchovavani rostlinného materialu (semen,
embryi, meristémd in vitro), tzv. kryoprezervaci. Material, obvykle pfedem aklimovany na nizké
teploty a oSetfeny kryoprotektanty (ochranné latky — dimetylsulfoxid, glycerol, etylenglykol, prolin a
dalsi aminokyseliny, sacharidy), se rychle zmrazi na teplotu tekutého dusiku (-196°C). Rychlost sni-
zovani teploty je pfi zmrazovani podstatna. Jsou-li zmény dostate¢né rychlé, vytvoii se jen malé krys-

taly ledu, které bunky neposkodi. Velké krystaly se vSak mohou vytvorit a k poSkozeni mize dojit také
pii zvySovani teplot (kritické rozmezi -100°C az —10°C).

7.5. Kyselost pudniho roztoku — pH

Obsah mineralnich prvkl v pid€ a pH ptadniho roztoku spolu izce souviseji a jsou v podstate
uréeny charakterem mateéné horniny (napf. na vapenatych horninach je pH plidy vyssi nez
na pyritech). Pida dobrého slozeni a struktury ma ptirozenou pufracni kapacitu a je schopna
zmény pH do ur¢ité miry vyrovnavat. V posledni dobé je pH pidy, obzvlast v nékterych ob-
lastech, ovlivnéno €innosti ¢lovéka. Kyselé desté a nadmérnéd aplikace dusikatych hnojiv
pusobi okyselovani pudy.

A Na vlhkych stanovistich byvaji pudy slabé kyselé (pH 5 az 6,5) nebo neutralni (pH 6,5 az 7), v su-
chych oblastech se vyskytuji Castéji plidy neutralni az zasadité¢ (pH 7 az 9). Nejnizsi pH (pH< 4) maji
horské raselinisté (ke snizeni pH pfispiva vysoky obsah huminovych kyselin), ptidy s vysokym obsa-
hem Ca®" a Na” mohou byt velmi zasadité (az pH 10).

Z hlediska pH ptdy na stanovisti se druhy rostlin charakterizuji jako acidofilni (napt. Vaccinium myr-
tillus - brusnice bortivka, bika hajni - Luzula campestris, vies obecny — Calluna vulgaris; pH pudy 3
az 6,4), neutrofilni (napt. Hepatica nobilis - jaternik podléska, Alopecurus pratensis - psarka lucni;
pH 6,5 az 7,4) nebo bazifilni (napt. Tussilago farfara — podbél obecny, Lilium martagon — lilie zlato-
hlava; pH 7,7 az 11). Vétsina rostlin je vSak amfitolerantni, tj. schopna zit v SirSim rozmezi pH (3,5
az 8,5). Vyskyt nékterych druhti na stanovistich s extrémnim pH je spi$ vysledek neschopnosti konku-
rence na jinych stanovistich.
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pH vyznamné ovliviiuje rozpustnost anorganickych soli a tim také dostupnost prvkii pro
rostliny. Fosfat je pfijiman sndze jako jednomocny anion H,PO4™ a v této formé se vyskytuje
pii pH 5,5 az 6,5. P¥i vyssim pH se vyskytuje jako dvojmocné zaporny HPO,> nebo tvoii
obtizné rozpustné vapenaté nebo hlinité soli. Fe, Cu, Zn, Mn tvoii v zasaditém prostfedi malo
rozpustné hydroxydy. Pii nizkych pH (pH<4,7) mize pusobit toxicky Al*" (kap. 6.4.1.). Pro-
tony vytésiiuji K*, Ca** a Mg** adsorbované na padni ¢astice a pii destich jsou tyto kationty
splavovany do spodnich vod. Kyselé pidy jsou proto chudsi nejen na kationty Ca®*, Mg®", K*

ale i na HPO, a MoO?, které jsou v puidé zadrzovany interakci s adsorbovanymi kationty.

A Kyselost také vyznamné ovliviiuje druhové sloZeni pidni mikrofléry. V kyselych ptidach je, diky
mikroflote, obvykle vys$si pomér NH,/NO; , nebot’ nitrifika¢ni bakterie jsou citlivé na nizké pH.
Symbiotické bakterie fixujici N, vyZzaduji dostate¢né mnozstvi Ca*"a dafi se jim 1épe v ptidach neut-
ralnich a slab¢ zasaditych.

7.6. Interakce s jinymi Zivymi organizmy

Interakce rostliny s jinym zivym organizmem mize byt vzajemné vyhodna (mykorhiza -
kap. 5.4.1., kap. 6.2.5., symbioza - kap. 6.2.1.4.) nebo pro rostlinu neprizniva, ktera navodi
stres oznacovany jako stres bioticky. Rostliny jsou ohroZovany patogeny (parazity), konkuru-
jicimi rostlinami na stanovisti i bylozravymi Zivo€ichy. Jako nepohyblivé organizmy maji
rostliny znaén¢ komplexni a efektivni, konstitutivni i indukovatelny obranny systém.
Schopnost obrany je vlastni v§em Zivym buiikam rostliny a zahrnuje rtizné irovné a mecha-
nizmy pusobeni. Pro rostlinu je dulezité co nejdiive zjistit plisobeni stresoru, identifikovat

pluvodce a navodit odpovidajici zplsob obrany.

7.6.1. Pfirozena ochrana
Prirozenou ochranu rostlin¢ do urcité miry zajistuji kryci pletiva a specifické latky, ozna-

cované jako sekundarni metabolity nebo také jako ptirodni latky (pfirodni produkty).

7.6.1.1. Kryci pletiva

V Kryci pletiva rostliné poskytuji ochranu nejen proti patogenim a nékterym bylozravym Zivoci-
chim ale také pred ztratou vody. Primarnim krycim pletivem nadzemni Casti je epidermis s kuti-
kulou. Kutikula je tvofena kutinem a vosky (kap. 5.4.3.). Tato mechanicka ochrana nadzemni ¢asti
mize byt zesilena z vnéjsi strany trichomy, které Casto obsahuji sekundarni metabolity, a z vnitini
strany vrstvami bunék, jejichz stény jsou impregnovany suberinem (kap. 5.4.2.3.) nebo ligninem
(kap. 5.4.2.2., obr. 7-14.), nebo vrstvami sklerenchymu. Na mladych ¢astech kofene funkci mecha-
nické ochranné bariéry plni rhizodermis a pokud pietrvava i na starSich ¢astech kofene, stény jejich
bunek, obzvlast’ vnéjsi tangencialni stény, obsahuji suberin. Po dezintegraci rhizodermis na starSich
¢astech kotene mohou funkci mechanické bariéry plnit suberinizované buniky hypodermis, po poruse-
ni primarni kiry endodermis (kap. 5.4.2.3.). Sekundarni kryci pletivo kofend i nadzemni ¢asti -
periderm — se tvoifi na povrchu sekundarné tloustnoucich organti nebo v mistech poranéni. Z bun¢k
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primarni klry se tvoii sekundarni meristém zvany felogen. Felogen produkuje pfedevSim smérem
k povrchu rostliny bunky, které tvoii vlastni ochrannou vrstvu — korek (felém, suberoderm). Buiiky
pletiva korku k sobé tésné ptiléhaji, v jejich sténach se uklada suberin a vosky a povrchové bunky
odumiraji. Prostupnost korku pro plyny (pfedev§im pro O,) zajistuji ¢o€inky (lenticely; obr-7-11.),
ohrani¢ené oblasti s mezibunéénymi prostory, které vSak zaroven umoziuji nékterym patogeniim
vstup do rostliny.

K zaceleni ran slouzi také pryskyftice. Jsou to slozité smési diterpent a t€kavych monoterpent, ligna-
ni, gum (polysacharidy) a aromatickych latek, obsahuji také ochranné sekundarni metabolity.
V rostling jsou v tekutém stavu vylu€ovany do mezibunéénych pryskyficnych kanalkt v kife a ve
dievu. Na vzduchu se z nich t€kavé slozky odpafi a pryskyftice tuhnou.

7.6.1.2. Sekundarni metabolity

Sekundarni metabolity jsou definovany jako organické latky, které nemaji ziejmy piimy
vztah k metabolickym procesim zajistujicim zékladni zivotni funkce a riist a vyvoj rostliny.
Jednotlivé sekundarni metabolity se v rostlinné iSi nevyskytuji obecné, urcitou latku casto
syntetizuje jen jeden druh nebo né€kolik druht rostlin, vétSinou taxonomicky ptibuznych. Jed-
na rostlina vSak muze tvofit az sta riznych latek charakteru sekundarnich metabolitd. Pro
rostliny jsou tyto latky velmi vyznamné, i kdyz jejich funkce v rostliné u mnohych z nich zu-
stdva zatim Clovéku neznamé. Funkce sekundarnich metabolitl jsou velmi riizné. Nekteré z
nich dodavaji rostlin¢ pevnost (lignin, kutin), jiné ji ochranuji pfed dopadajicim zafenim, pa-
togeny nebo skidci, dalsi se podileji na pfijmu a pienosu signalti mezi rostlinou a prosttedim i
uvnitf rostliny. Piesto, Ze se n¢které latky — jedy, drogy 1é¢ivé, omamné i halucinogenni,
pryskyftice, latky vyrazné nebo lahodné chuti, latky aromatické nebo pouzivané ve vyrobnich
procesech jako ¢inidla nebo suroviny (barviva, tfisloviny, kaucuk) — t&€$ily znaéné pozornosti
¢lovéka, tvorba sekundarnich metabolitd byla dlouho povazovana za metabolickou rozmafi-
lost rostliny. Dnes je intenzivné studovan ekologicky vyznam téchto latek, predevsSim s vy-
hledem na jejich praktické vyuziti.

Hranice mezi primdarnimi a sekundarnimi metabolity je definovdana velmi neurcité a ponejvice kon-
vencne. Z hlediska rostliny je ostatné rozdeleni metabolitii na primarni a sekundarni zcela nepodstat-
ne.

A Podle chemické povahy jsou sekundarni metabolity konvencné déleny do tii zakladnich skupin:
terpeny, fenolické latky a latky obsahujici N.

Terpeny (izoprenoidy) jsou latky vystavéné z izopentenovych jednotek, které pii tepelném rozkladu
uvoliiuji izopren (metylbutadien CsHy). Patii sem monoterpeny, sloZzené ze 2 izoprenovych jednotek
(Cp), seskviterpeny ze 3 (C;s; jeden a pul terpeny), diterpeny (Cyp), triterpeny (Csp), tetraterpeny (Cag)
a polyterpeny (C-4). V buiice jsou terpeny syntetizovany v riznych kompartmentech z riiznych pre-
kurzord.

V plastidech prekurzor izopentenylpyrofostat (IPP) vznika z pyruvatu a glyceraldehydu (kap. 3.2.1.,
obr. 3-6.), z IPP jsou dale syntetizovany monoterpeny, diterpeny a tetraterpeny. Monoterpeny jsou
tékavé vonné latky listd i kvétid, slozky esencialnich oleji, od diterpenti je odvozen fytol a gibereliny
(fytohormony), od tetraterpenii karotenoidy, plastochinon, kyselina abscisova (fytohormon; kap.
12.1.4.) a dalsi latky.

V cytosolu a endoplazmatickém retikulu jsou syntetizovany seskviterpeny, triterpeny a polyterpe-
ny, prekurzor vznika z acetatu a kyseliny mevalonové. Seskviterpeny jsou slozky esencialnich oleji a
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substraty pro vznik latek ochrannych, od triterpent jsou odvozeny steroly (steroidni alkoholy, slozky
membran, zvySuji jejich nepropustnost pro malé molekuly a snizuji pohyblivost fetézcti mastnych
kyselin) a brassinosteroidy (fytohormony). Polyterpeny jsou napt. zakladem kaucuku (1500 az 15000
izoprenovych jednotek). Zakladni terpenovy skelet je dale a ¢asto velmi vyrazné¢ modifikovan — tvoii
se cyklické struktury, fetézec je oxidovan, redukovan, izomerizovan nebo konjugovan s dal§imi lat-
kami, napf. sacharidy nebo alkaloidy. Tak vznika obrovské mnozstvi riznych latek (dnes je znamo asi
25000 terpenoidnich sekundarnich metabolitl) s riiznymi funkcemi.

Fenolické latky (dnes znamo asi 8000 riznych latek) jsou strukturné odvozeny od fenolu, tvofeny
jsou zékladnimi fenylpropanovymi jednotkami (C¢C;), jejichz biosyntéza vychazi vétsinou
z fenylalaninu a tyrozinu, nebo jednotkami C4C; odvozenych z Sikimatu (taniny). Mezi fenolické
latky patii polymer aromatickych alkohold s funkci strukturni - lignin — po celuldze druhé nejcastéji se
vyskytujici organicka latka na$i planety. Dalsi dulezité skupiny fenolickych latek jsou lignany (di- a
oligomery fenylpropanovych jednotek), flavonoidy (vice nez 4500 znamych latek) a taniny, jejichz
funkce je predevSim ochrannd nebo signalni.

Latky obsahujici N je skupina uméla a velmi heterogenni, jejich funkce je pfedevsim ochranna. Jsou
sem fazeny napf. alkaloidy, kyanogenni glykosidy, glukosinolaty, neproteinové aminokyseliny i nékte-
ré polypeptidy. Alkaloidy (dosud znamo asi 12000 latek) jsou heterocyklické slouceniny, rozpustné ve
vodé (za normalniho pH atom N vaze proton, nesou tedy kladny néboj). Jejich syntéza vychazi
z aminokyselin (nejcastéji kys. asparagové, lyzinu, tyrozinu, tryptofanu), mnoho alkaloidt vaze dalsi
slozky, napf. sacharidy a zbytky terpenoidnich fetézcli. Kyanogenni glykosidy obsahuji N vazany
jako nitril. Pfi poranéni buniky se nejprve odstépi sacharidova ¢ast (substrat a enzym jsou v buiice ulo-
zeny v riznych kompartmentech), pak se uvoliuje HCN (spontanné nebo je uvoliiovani urychlovano
enzymaticky ptusobenim hydroxynitrillyazy). Kyanid se vaze na Fe v hemu pfenasect elektronu,
napf. cytochromoxidazy (blokuje respiraci). Glukosinolaty obsahuji N a gluk6zu vézanou na atom
neredukované S (viz kap. 6.2.6.). Pii poranéni enzym thioglukosidaza (myrozinaza) odstépi glukozu,
ze zbyvajiciho aglykonu se uvoliuje siranovy anion a HCN. Tyto latky jsou charakteristické pro celed’
Brassicaceae. Neproteinové aminokyseliny v rostlin€ mohou slouzit syntéze dalSich dilezitych latek
(napf. kyselina 5-aminolevulova je prekurzorem pro syntézu pyrolového jadra a vSech dalSich latek
obsahujicich tuto strukturu — chlorofylti, cytochromtl) nebo maji funkci ochrannou.

7.6.2. Patogeny — viry, bakterie, houby, nematoda

Rostlinny patogen je organizmus, ktery celou svou ontogenezi nebo jeji ¢ast prozije v tésné
interakci s rostlinou, kterou vyuziva a poskozuje. Projevy pilsobeni patogent na rostling
(hostiteli) se obvykle oznacuji jako onemocnéni nebo choroba.

Patogen, ktery zptisobi chorobu, se nazyva virulentni. Patogeneze se obvykle d€li na tii faze:
fazi infekce (vstup patogenu do rostliny), fazi keolonizace (vyuzivani metabolitd rostliny k
vlastni existenci patogenu) a fazi reprodukce (zmnozeni patogenu a jeho Sifeni v rostling).
Patogen, ktery parazituje na zivych bunkach, se klasifikuje jako biotrofni, patogen hemibiot-
rofni zabije bunku az po ur¢itém case parazitovani, patogen nekrotrofni intoxikuje a usmrti
buniku velmi rychle a Zivi se jejimi zbytky. Jako patogeny pusobi na rostlinach viry, bakterie,
houby a nematoda. V ptirodé dochazi ¢asto k infekci riiznymi druhy patogenii soucasné.
Kombinace rostlina — kontaktujici organizmus muize byt inkompatibilni nebo kompatibilni,
vztah je urCen geneticky. V piipad¢ inkompatibilnich organizmi je rostlina fakticky nebo
potencialné rezistentni (plisobeni patogena se projevi identifikovatelnym signdlem, rostlina

je geneticky vybavena k efektivni obran¢). U kompatibilnich organizmi rostlina neni rezis-
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tentni a rezistenci neziska, nerozezna patogena a nezahdji obranné reakce, dojde k infekci,
kolonizaci, Sifeni patogenu v rostling, projevi se silné ptfiznaky onemocnéni rostliny, rostlina
neni schopna se piisobeni patogenu brénit.

U rostlin tolerantnich dojde k infekci a parazitovani, pfiznaky onemocnéni se vSak na rostli-
n¢ neprojevi. Tolerantni rostliny mohou byt nebezpecnym zdrojem patogenti pro dalsi rostli-
ny.

Prubéh onemocnéni je vyrazné ovlivnén podminkami prostiedi, které ptisobi jak na hostitele tak na
patogena. Obranné reakce jsou energeticky i substratové (materialové) narocné a mohou byt ovlivné-
ny teplotou, ozafenosti i mnozstvim mobilizovatelnych rezerv. Patogen je ovliviiovan teplotou, vzdus-
nou 1 ptdni vlhkosti a podminkami v pidée (pH, struktura, obsah mineralnich i organickych zivin, syn-
ergické nebo antagonistické ptisobeni dal§ich mikroorganizmt).

Viry jsou intracelularni paraziti. VétSina z asi 500 druhti virti parazitujicich na rostlinach
jsou jednotetézcové pozitivni RNA-viry, znacené jako rostlinné +ssRNA-viry (ss z angl. sin-
gle strand). Jednim z nejznaméjSich je virus tabakové mozaiky (TMV; z angl. tobacco mos-
aic virus). Dalsi znamy virus je virus mozaiky kvétaku (CaMV; z angl. cauliflower mosaic
virus), ktery je dvouietézcovy DNA-virus (dsDNA-virus; z angl. double strand). Viry vstupu-
ji do bunék otevienymi ranami pii mechanickém posSkozeni, napt. pfi kultivacnich zasazich,
nebo jsou prendseny pii poranéni zpusobeném zivocichy, tzv. ptfenos vektory. Jako vektory
vird piisobi nejcastéji hmyz s bodavé savym ustrojim (mSice, kiisi), rozto¢i a had’atka, viro-
vou nakazu mohou pfendSet i parazitické houby nebo parazitické rostliny, napt. kokotice.
Velmi omezeny pocet virl se mize Sifit také pylem. Nékteré viry se ve vektorech (pienase-
¢ich) mnozi.

AV rostlinné buiice dochazi k replikaci virového genomu. Genom +ssRNA virti kodduje proteiny s
enzymatickou, strukturni a regula¢ni funkci. Podle pozitivniho fetézce RNA jsou tyto proteiny synteti-
zovany na translaénim aparatu hostitelské buiiky. Proteiny s enzymatickou funkci (replikazy) zajistuji
replikaci genomu, tj. podle pozitivniho fetézce syntetizuji negativni fetézce RNA a podle nich synte-
tizuji dalsi fetézce pozitivni. Strukturni proteiny jsou nezbytné piedevsim pro $ifeni viru do dalSich
bunék. V rostling se viry §$ifi symplastem. Priichod vird plazmodezmy umoziuji specifické strukturni
proteiny, znacené MPs (z angl. movement proteins), které funkei plazmodezmu modifikuji (zvysuji
jejich propustnost). Na del§i vzdalenosti v rostling se viry pohybuji zna¢né rychle floémem (1 cm/h).
DNA viry vyuzivaji k replikaci a transkripci jaderny aparat hostitelské buriky, translace probiha na
cytoplazmatickych ribozomech.

Fytopatogenni bakterie jsou jednobunécné prokaryotické obvykle heterotrofni organizmy,
schopné parazitizmu. Zndmo je asi 200 druhd. Nejcastéji se jednd o tyCinkovité Gram-
negativni rody, napt. Pseudomanas, Xanthomonas, Erwinia, Agrobacterium. Bunécna sténa je
tvofena peptidoglykanovou vrstvou prilé¢hajici k plazmatické membrané a lipopolysachari-

dovou vrstvou na povrchu (dulezita pro identifikaci). V prostfedi se bakterie §ifi vétrem,
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destém, zivocisSnymi vektory nebo ¢innosti clovéka. Do rostliny bakterie vnikaji ranami nebo
piirozenymi branami, jako jsou priduchy, lenticely nebo hydatody. Ziji v intercelularach a v
apoplastu vcetné xylému. Fytopatogenni bakterie sekretuji enzymy (pektinazy), polysachari-
dy a toxiny. Enzymy $tépi polysacharidy bunécné stény hostitele (pfedev§im pektiny), narusu-
ji soudrznost bunék a ptisobi v pletivech vznik dutin. Prostory vypliuji vlastnimi extracelular-
nimi polysacharidy, které zajiStuji soudrznost a hydrataci bakteridlnich kolonii. Bakterie mo-
hou zptlisobit neprichodnost xylému a vadnuti - jeden z charakteristickych projevl napadeni
rostliny bakteriemi. Toxiny poskozuji butiky hostitele. Mimovegetaéni obdobi patogenni bak-
terie pfezivaji v pude, v pretrvavajicich organech rostlin nebo v rostlinnych zbytcich.

A Bakterie Agrobacterium tumaefaciens a A. rhizogenes vyvinuly pro paraziticky zplisob existence
unikatni mechanizmus interakce, ktery je vyuzivan v genetickém inzenyrstvi. A. tumaefaciens je pud-
ni bakterie, ktera pfi patogenezi piisobi specifické nadorové onemocnéni rostlin. Vedle bakterialniho
chromozomu obsahuje plazmid (mimochromozomovy genofor), ktery mimo jiné vlohy nese genetic-
kou informaci pro vznik nadoru na hostitelské rostlin€. Tento plazmid se nazyva Ti plazmid (z angl.
Tumor inducing). Cast plazmidové DNA oznalovana jako T-DNA (z angl. transferred DNA) miize
byt pfenesena do jadra rostlinné buiiky a integrovat se do jejiho jaderného genomu. V piirozenych
podminkach T-DNA nese geny pro syntézu fytohormoni auxinu a cytokininu (kap. 12.1.1.; 12.1.2.),
které puisobi vznik nadoru, a opind. Opiny jsou organické slouceniny odvozené z aminokyselin, které
bakterie vyuZzivaji jako zdroj energie a organicky vazaného dusiku a uhliku.

Poranéné rostlinné buiiky syntetizuji a uvolnuji do prostredi specifické fenolické latky (napft. aceto-
syringon), které ptsobi aktivaci gentl virulence v bakterii. Bakterie se vaze na specifickou slozku stény
bunky hostitelské rostliny. K vazbé je nezbytna aktivace gentl, které jsou lokalizované na bakteridlnim
chromozomu (tj. mimo plazmid). Geny virulence jsou lokalizovany na Ti plazmidu mimo oblast T-
DNA. Kdéduji enzym (endonukleazu), ktery vystépi T-DNA z plazmidu, dalsi proteiny nezbytné pro
prenos T-DNA do hostitelské bunky a jeji integraci do nuklearniho genomu hostitelské rostliny.
Po integraci T-DNA do jaderného genomu jsou geny kodujici proteiny nezbytné pro syntézu auxint,
cytokininil a opinti exprimovany. Syntetizované opiny jsou transportovany do bakterie, kde jsou meta-
bolizovany. Fytohormony pisobi déleni bun¢k hostitelské rostliny a vznik nadoru (obr. 7-13.).
Schopnost T-DNA stabilné se integrovat do DNA hostitelské rostliny je Siroce vyuzivana pro
transformaci (pfeménu) rostlinnych bun¢k. Z T-DNA byly odstranény geny kodujici proteiny pro
syntézu opinti a fytohormont a byly do ni vneseny geny umoziujici selektovat transformované buiiky,
napf. geny pro rezistenci na néktera antibiotika. Takto pozménénd T-DNA slouzi jako vektor pro pie-
nos dal$ich gend do rostlinné buiiky. Podobné se vyuziva také T-DNA z A. rhizogenes, které v ptirod-
nich podminkach indukuje tzv. vlasatost kotfenti.

Fytopatogenni houby ziji vétSinou saprofyticky, z 8000 druhti hub parazitujicich na rostli-
nach tvofi obligatni paraziti (rzi a padli) jen malou skupinu. Z hospodaisky vyznamnych pa-
razitt lze pfipomenout napt. rody Phytophtora, Peronospora, Mucor, Rhizopus nebo Taphri-
na. Bunécna sténa hub obsahuje chitin a hemicelulézy. Vytrusy hub se $ifi vétrem, destém
nebo ziji v pad¢ a Siii se prenaSeci (vektory). Houby vstupuji do hostitele ranami, praduchy,
lenticelami, hydatodami, pokozkou s tenkou kutikulou na bliznach, nektariich, meristémech,
kotenovych vlascich i neporusenou pokozkou s normalné vyvinutou kutikulou. Kombinuji

mechanicky tlak rostouci hyfy s enzymatickym rozkladem kutikuly a bunééné stény. N¢-
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které biotrofni houby ziji jen v mezibunéénych prostorech (napt. Cladosporium fulvum ptiso-
bici pliseni na listech raj¢at), hyfy jinych hub pronikaji bunénou sténou, vytvareji haustoria,
ktera plisobi vchlipovani plazmatické membrany a zvétSovani kontaktni plochy houby s plaz-
malemou, umoziujici ziskat vétsi mnozstvi asimilat a vody. Nekrotrofni houby vylucu;ji
toxické latky, které bunky hostitele ireverzibilné metabolicky a strukturné poskozuji a usmr-
cuji. Mrtvé buiiky slouzi nejen jako zdroj potravy pro patogena ale usnadnuji také jeho Sifeni
v hostiteli. Na rozdil od enzymii hydrolyzujicich polysacharidy bunécné stény, jsou toxiny k
hostitelské rostlin¢ znaéné specifické a jeden druh houby obvykle parazituje na omezeném
poctu rostlinnych druhti, napt. pliseit bramborova (Phytophtora infestans) napada brambor a
jesté nékolik druhi rostlin stejné ¢eledi. Ale 1 u bramboru se vyskytuji kultivary, které jsou k
plisni bramborové rezistentni.

mKomplikovanost vztahil mezi patogenem a hostitelem lze ukéazat napi. vztahem mezi kukufici a hou-
bou Cochliobolus carbonatus. Houba produkuje glukanazy, které narusuji stény bun¢k hostitele a HC-
toxin, ktery blokuje deacetylaci histonidi. Deacetylace histoni je nezbytna pro transkripci gend zajistu-
jicich obranu rostliny, tj. gen kodujicich inhibitory glukanaz a enzym, ktery HC-toxin inaktivuje
(HC-toxin reduktazu). HC-toxin tak blokuje obrannou reakci hostitele.

Nematoda (hlistice) parazitujici na rostlinach, napt. had’atko bramborové (Heterodera rosto-
chinensis) nebo had’atko fepné (Heterodera schachtii), ziji v ptidé a napadaji kofenovy sys-
tém. Ektoparaziti napadaji jen povrch kofene, endoparaziti ziji v primarni kife kotene. Klido-
va stadia (vajicka) se zacnou vyvijet, kdyz rozeznaji signalni (dosud neidentifikovanou) latku,
vylu€ovanou kotfeny. Vylihnou se juvenilni nematoda, kterd jsou v dalSim vyvojovém stadiu
pohybliva a napadaji kofeny. Endoparaziti vstupuji do vodivych pletiv, kde se méni v sajici
nepohyblivé formy. Duté savé Ustni ustroji (stilet) pronikne bunécnou sténou, nikoli vSak
plazmalemou. Latky z cytoplazmy nematoda ziskavaji pomoci specialni trubicky, kterd pro-
rustd plazmalemou. Funkce trubi¢ky je doCasna, po sani se trubi¢ka uvolni do cytoplazmy a
pro dal$i séni se tvoii nova (napadené kotfenové builky obsahuji mnozstvi téchto struktur).
Nematoda sekretuji latky, které modifikuji a silné¢ stimuluji metabolizmus buiiky, dochazi k
naru$eni a rozpousténi bunéénych stén, k fuzi protoplastii a vzniku synticii. KoFeny se stavaji
neprichodnymi a nefunk¢énimi. Rostlina se brani tvorbou kotfenli novych, coz ji, vedle ztrat

pusobenych parazitem, dale vysiluje.

7.6.2.1. Rezistence a obrana proti patogenim
Obecnou nespecifickou rezistenci k patogenlim zajist'uji primarni nebo sekundarni kryci

pletiva, ktera tvofi strukturni ochrannou bariéru proti infekci i proti ztraté vody.
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Po ptekonani této bariéry dochazi k tésn¢€jSimu kontaktu a rozpoznavani partneri. V nckte-
rych ptipadech je souziti rostliny s bakterii nebo houbou vzijemné prospésné a rostlina na
kontakt s takovym organizmem reaguje kladné.

Vysoce ucinnou ochranu rostliné poskytuji také jeji prirozené metabolity, které¢ jsou pro
patogeny toxické. Tyto latky byvaji souhrnné oznacované jako fytoncidy nebo inhibitiny. V
rostlin¢ jsou pritomny stale (pfed poranénim a infekci) nebo ve formé prekurzori a k syn-
téze aktivni latky dochdzi az pti poSkozeni buiiky. Byvaji ulozeny obvykle ve vakuolach po-
vrchovych vrstev bun¢k nebo v jinych buiikach krycich pletiv (napt. trichomy), chemicky
jsou ruznorodé a taxonomicky znacné specifické. Chemickym charakterem patii mezi terpe-
noidy, fenolické latky, flavonoidy, alkaloidy nebo dalsi typy sekundarnich metaboliti.

mPiikladem muze byt rezistence ovsa k fytopatogenni houbé Gaeumannomyces graminis var. tritici,
ktera tispésn¢ parazituje na kofenech jeCmene a pSenice. Oves syntetizuje v buinikach primarni kiiry
pod rhizodermis latky typu triterpentl zvané avenaciny, které jsou pro tuto formu patogenu toxické.
Na ovsu vsak parazituje forma G.g. var. avenae, ktera tvoii avenacindzu, enzym, ktery avenaciny
detoxikuje (redukuje).

Rozpoznani patogenu aktivuje obranné reakce. Latka, ktera prozradi pfitomnost patogena,
se obecné nazyva elicitor. Elicitor miize mit charakter proteinu, peptidu nebo sterolu, jako
elicitory mohou pusobit latky pochazejici z bunééné stény nebo z vnéj$i membrany patogenu
(napf. stavebni jednotky chitinu, oligoglukany nebo glykoproteiny bunééné stény hub), jiné
latky sekretované patogenem ale i galakturonany — latky, které vznikaji pti rozkladu pektini
stény napadené rostlinné bunky plisobenim enzymt produkovanych patogenem (oligosacha-
ridy zvané oligosachariny). U virdi bylo prokdzano, ze jako elicitory plisobi proteiny tvofici
jejich obal (znaci se CP, z angl. coat protein), replikdzy i MP proteiny (z angl. movement pro-
teins) dualezité pro Sifeni viru plazmodezmy. Elicitor mé funkci ligandu, vaze se na recepto-
rovy protein rostlinné bunky, obvykle znaceny R (rezistence), ktery dava rostlinné burce
schopnost patogen rozeznat.

R proteiny jsou ¢asto lokalizovany na vnéjsi strané plazmatické membrany, mohou se vSak
nachazet i v cytoplazmé. Vytvoreni komplexu R proteinu s elicitorem je signdlem pro
spusténi obrannych reakei. R protein je produktem genu R a rezistence rostliny je podming-

na pfitomnosti jeho dominantni alely.

A Zatim znamé R proteiny maji mnozstvi opakujicich se sekvenci bohatych na leucin nebo jinou
hydrofobni aminokyselinu. Sekvence se oznacuji LRR (z angl. leucine-rich repeats). Obvykle se u R
proteinil vyskytuje také oblast schopna vazat nukleotidy, oznacovana jako NBS (z angl. nucleotide-
binding site). Navazani nukleotidu ATP nebo GTP je nutné pro pfenos signalu, komplexy mohou ale
nemusi mit kindzovou aktivitu. Nékteré typy NBS-LRR R proteinii maji jesté¢ strukturu leucinového
zipu (LZ), coz jim dava schopnost vazat dalsi proteiny.



33

A Nékteré proteinové elicitory se oznacuji jako avirulentni faktory a znaci se Avr (avirulence), kom-
binace dominantnich genii R a Avr je ptedpokladem pro rezistenci rostliny (model gen-for-gen, formu-
lovany H. H. Florem ve 40. 1étech minulého stoleti). Recesivni geny avr podporu;ji infekci nebot” pato-
gen neni rozezndn.

Obrana rostlin proti patogentim sleduje riizné strategie, ma rtizné projevy a vyuzivd mnoha
mechanizmil pisobicich na riznych trovnich. Sméfuje k posileni mechanickych bariér, k
poskozeni patogenu a k vytvoreni podminek pro patogen nepiiznivych. Obranné reakce
zahrnuji zahdjeni transkripce geni, jejichz produkty jsou nezbytné pro syntézu novych, pte-
devsim obrannych metabolitl, napt. fytoalexinti a defenzind, zmény v hladiné aktivnich fo-
rem kysliku, zmény v transportu iontli pfes membrany, aktivaci enzymt i fosforylaci a defos-
forylaci proteinti. Obrana rostlin proti patogeniim je proces komplexni a jeho soucasti je i
aktivace regula¢nich mechanizmti koordinujicich pribéh jednotlivych reakei v prostoru i
case.

Bunééna sténa, hlavni ochrannd mechanickéd bariéra protoplastu, je zpeviiovana zvySenim
poctu vazeb mezi latkami jiz pfitomnymi i vkladanim latek syntetizovanych de novo. Aktivuji
se enzymy nezbytné pro syntézu zakladnich stavebnich kament ligninu (obr. 7-14.), tj. aro-
matickych alkoholl — fenylalaninamoniumlyédza (PAL), chalkonsyntaza (CHS) a chalkonizo-
meraza, 1 peroxidazy, nutné k polymeraci slozek bunécné stény. Zvysuje se syntéza glykopro-
teini bohatych na hydroxyprolin. Aktivuje se NADPHoxidaza, lokalizovand na vnéjsi
stran¢ plazmatické membrany, ktera katalyzuje vznik superoxidu (O,"). Superoxid je dale
metabolizovan na peroxid vodiku (H,0), ktery se podili na vzniku novych vazeb mezi po-
lysacharidy a glykoproteiny bohatymi na hydroxyprolin a na tvorbé ligninu (kap. 6.3.2.).

V misté, kde hyfa biotrofni patogenni houby pronika do bunééné stény, se mezi plazmalemou
a buné¢nou sténou tvoii a uklada kaléza (kap. 3.3.4). Kal6za se tvorti také pti virové infekci
v plazmodezmech a zamezuje Sifeni virt.

Do bunécné stény rostlinné burika sekretuje proteiny PGIP, které inhibuji polygalakturona-
zy (PGIP; z angl. polygalacturonase inhibiting proteins). Polygalakturonazy jsou enzymy,
kterymi patogen narusuje buné¢nou sténu hostitelské rostliny. NaruSovani bunécné stény je
také soucasti obrany rostliny proti patogennim houbam. Rostlinné buniky vylucuji chitinazy a
glukanazy, enzymy, které rozkladaji buné¢nou sténu hub (obr. 7-15.).

Tvorba aktivnich forem kysliku, souhrnn¢é oznacovanych ROS (z angl. reactive oxygen spe-
cies), je jednim z prvnich zndmych projevi obranné reakce. ZvySené hladiny superoxidu a
peroxidu vodiku byly u nékterych rostlin prokdzany jiz v prvnich 5 minutdch po infekci.

Peroxid vodiku, sdim pro patogena obvykle toxicky, ptsobi v dalSich riznych procesech (ulo-
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ha H,O, pii zpevitovani bunécné stény jiz byla zminéna). Jeho preména v jeste toxictéjsi
hydroxylovy radikal sméfuje k poSkozeni patogenu. Peroxid vodiku, tvofeny na vnéjSim
povrchu plazmatické membrany, je schopen plazmalemu pfekonat a vstoupit do protoplastu
rostlinné bunky, kde stimuluje n¢které detoxikaéni enzymy (napf. glutathion-S-transferazu) a
syntézu kyseliny salicylové, jejiz funkce je piedev§im signalni a regulacni. V buiice je per-
oxid odbouravan katalazou a askorbatperoxidazou (kap. 6.3.2.).

Oxid dusnaty NO je dalsi latka, kterd se tvoii velmi zdhy po infekci, je soucasti obrannych
reakci a plisobi synergicky s aktivnimi formami kysliku. NO se vaze na hem, ktery je funkéni
skupinou kataldzy a askorbatperoxidazy, inhibuje odbouravani H,O, a mize tak navodit

smrt buniky. NO vsSak v buiice evidentné aktivuje jesté dal§i obranné reakce. Jeho piisobeni
spolu s aktivnimi formami kysliku miize byt signdlem ke spusténi hypersenzitivni reakce nebo
jeji soucasti.

Hypersenzitivni reakce (HR) je rychld smrt napadenych bun¢k a bun€k v nejbliz§im okoli,
ktera zabranuje Sifeni patogenu v rostlin€. V optimalnim ptipad¢ spolu s bunkou umira i pato-
gen. Hypersenzitivni reakce predstavuje jednu z forem programované bunééné smrti — PCD
(z angl. programmed cell death). Jedna se o aktivni proces zahdjeny na Urovni transkripce
specifickych genii, destrukce buiiky probihé rychle avSak koordinované. Nékteré agresivni
kmeny biotrofnich hub produkuji latky zvané supresory, které potlac¢uji vznik a priabéh HR.
Hypersenzitivni reakce se projevuje vznikem nekrotickych skvrn. Hypersenzitivni reakce je
v soucasnosti piedmétem intenzivniho studia.

A Vznik nekroz vSak mize nastat také v disledku tvorby toxickych latek, které maji znicit predevsim
patogena nebo latek, které produkuje patogen (nekrotrofni patogeny).

Fytoalexiny jsou nizkomolekularni latky, které jsou pro patogeny, predevSim nekrotrofni
houby, vysoce toxické a na rozdil od fytoncidl se zacinaji v rostliné tvofit az po kontaktu s
patogenem. Vznik téchto latek se aktivuje na trovni transkripce gent kodujicich enzymy,
které jsou k jejich syntéze pottebné. Fytoalexiny se syntetizuji v buiikach sousedicich s buri-
kami napadenymi a jsou G¢inné ve velmi nizkych koncentracich (10 az 10°M). Jejich cha-
rakter je pfevazné lipofilni, coZ jim umoziuje prichod membranami a vstup do patogenu.
Zatim je znamo vice nez 300 riznych fytoalexind, napt. diterpen kasben (obr. 7-16.). Che-
micky jsou tyto latky velmi riiznorodé, taxonomicky znacné specifické, napt. celed’ Solana-
ceae tvori latky charakteru seskviterpeni (rishitin v rajéeti a bramboru, kapsidiol v paprice a

tabaku), celed’ Fabaceae tvoii izoflavonoidy (medikarpin ve vojtéSce — obr. 7-16., glyceolin
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v s0ji, fazeolin ve fazolu, pisatin v hrachu). Jeden druh rostliny mize syntetizovat vice rtiz-
nych fytoalexint.

Defenziny jsou dalsi latky slouzici obrané proti patogeniim. Jsou u¢inné pfedevsim proti hou-
bam (efekty proti bakteriim jsou prokdzané ale mén¢ Casté) a vyskytuji se u rostlin i u zZivoci-
cht. Defenziny jsou malé peptidy (45 az 54 aminokyselin) bohaté na cystein, jejich struktura
je stabilizovana disulfidovymi mitstky. Jeden rostlinny druh syntetizuje nékolik typa téchto
latek, napt. u husenicku — Arabidopsis je znamo 11 riznych defenzinti. Defenziny jsou orga-
nove specifické a tvoti se predev§im v povrchovych vrstvach bunék, nékteré defenziny jsou
ptitomny stale (konstitutivni defenziny), jiné se za¢inaji syntetizovat po rozpoznani patogenu.
Vétsina defenzinli je vyluCovana do bunécné stény, nckteré vSak zlstavaji v protoplastu.
Konstitutivni defenziny byly prokézany i v buiikéch svéracich a ve sténach bunck v podpri-
duchové dutiné. Predpoklada se, ze rostlinné defenziny vylucované z buiiky se vdZou na stero-
ly v membranéch patogentd a narusuji tak jejich funkci (zvySuji permeabilitu membran pato-
gena pro ionty).

V nejblizsim okoli infikované¢ho mista se vyrazné zvysuje hladina fenolickych latek, zejmé-
na Kyseliny salicylové a kyseliny benzoové a jejich glukozidovych konjugati. Vyznam téch-
to latek v obrannych procesech byl experimentalné prokdzan. Mechanizmus ucinku neni de-
tailn¢ znam.

Obranné procesy se projevi nejen v napadené buiice a v buitkach v nejbliz§im okoli ale 1 v
rozsahlejSich oblastech pletiva, v celém orgénu a po n€kolika dnech se zvySuje rezistence v
celé rostling. Takto ziskand rezistence celého organizmu se nazyva systémova a oznacuje se
SAR (z angl. systemic aquired resistance).

Bylo identifikovano n€kolik latek, které se podileji na prenosu signalu v ramci bunky, mezi
bunkami 1 v celém organizmu a na regulaci prib¢hu obranné reakce. Jejich funkce je do znac-
né miry specificka. Jsou to pfedevSim Kkyselina salicylova a jeji glukozidy, kyselina jasmo-
nova (JA; z angl. jasmonic acid; kap. 12.1.6; obr. 7-17.) a etylén (kap. 12.1.5.). Kyselina sali-
cylové a etylén napft. stimuluji transkripci genti kodujicich chitindzu a glukandzu, kyselina
jasmonova a etylén fidi tvorbu defenzinl. Byla prok4zéana také uloha JA na vzniku systémové
rezistence.

Signal k obranné reakci se §ifi nejen v rostling ale také mezi rostlinami na stanovisti. Z napa-
dené rostliny se do okoli uvoliuji tékavé latky, které zprostiedkuji informaci o poranéni nebo

napadeni rostliny. Jednou z té€chto u¢innych latek je metylester kyseliny salicylové.
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7.6.3. Herbivorni Zivo¢ichové

Rostliny jsou poskozovany také mnoha druhy Zivo€ichi, bezobratlych (mékysi, hmyz) i ob-
ratlovcl, jimz slouzi jako potrava (bylozravi Zivocichové, herbivora). Tito zivo€ichové, na
rostlindch existen¢né zavisli, jsou schopni rostlinu hrub¢é zdevastovat az zcela znicit. Jejich
fyzicka interakce s rostlinou je vSak volné&jsi a oznacuji se jako Skidei nikoli jako patogeny.
Herbivorni Zivo¢ichové poskozuji rostliny sanim nebo okusem (pozerem). Savym zatfizenim
zivocichové (pfedev§im hmyz) zasahuji do floému, z néhoz Cerpaji sacharidy, aminokyseli-
ny a dali transportované latky. Rostlina strada piedevsim ztratami asimilatd. Skody vznika-
jici okusem jsou daleko hrubsi, rostlina ztraci nejen asimilaty ale i latky zpracované dalsi
energetickou investici, metabolicky nebo strukturné funkcéni. Vedle téchto materidlnich ztrat
zivoc€ichové plsobi rostliné rany, které mohou byt vstupni branou pro invazi patogenti. Né-
ktefi zivoCichové patogeny prenaseji, napt. savy hmyz je vyznamnym vektorem patogennich
rostlinnych virt.

Ochranu proti poskozeni zivoCichy poskytuji rostliné kryei pletiva silnd kutikula (kap.
5.4.3., obr. 5-19.), trichomy (obr. 7-18.), ostny, trny, mechanicka pletiva (sklerenchymaticka,
lignifikovana, korek) a latky, které jsou pro ZivocCichy toxické, nestravitelné nebo odporné,
nebo lakaji jejich predatory.

Toxické latky jsou vysoce ucinné a jejich obsah v rostliné je zpravidla nizky. Mechanizmy
jejich piisobeni jsou velmi rozmanité, mohou blokovat diilezit¢ Zivotni funkce nebo, piede-
v§im u hmyzu, ovlivilovat vyvoj. Obsah odpudivych latek v rostlinach je obvykle daleko
vy$$i nez obsah toxini. Oba typy latek se mohou vyskytovat spolecné, odpudivé latky Casto
signalizuji pfitomnost toxinu, n¢které latky maji oboji charakter.

A Jako insekticidy (latky toxické pro hmyz, roztoce) pisobi veliké mnozstvi latek. Jedny z nejdéle
znamych pfirozenych a pouzivanych insekticidii jsou pyretroidy, napi. pyretrin (obr. 7-19.) a cine-
rin, latky odvozené z monoterpend a syntetizované druhy rodu Chrysanthemum a Pyretrum (P. cine-
jsou pomérné nestalé. Silné insekticidni u€inky maji také alkaloidy nikotin (obr. 7-19.), jehoz obsah v
rostliné tabaku po poranéni stoupa, kofein a anabasin. Kofein (obr. 7-19.) obsazeny napt. v kavovniku
(Coffea), kakaovniku (Theobroma), Cajovniku (Camellia), kole (Cola) a maté (llex paraquariensis)
inaktivuje enzym (fosfodiesterazu) hydrolyzujici cAMP u larev hmyzu. Anabasin, blizky nikotinu,
syntetizuje anabasie bezlista (Anabasis aphylla) a nékteré lilkovité, napt. Nicotiana glauca. Anabasin
je alkaloid s Sirokym spektrem ucinkd, jedovaty i pro ¢lovéka. Také glykeosid rotenon (derivat benzo-
lu) syntetizovany nékterymi druhy celedi Fabaceae, napt. koznatec (Derris elliptica) a Lonchocarpus,
je insekticid u¢inny nejen proti roztocim ale 1 proti nékterym obratlovciim, napf. rybam, ¢lovéku ne-
Skodi. Fytoekdyzony, derivaty triterpentl, jsou latky strukturné podobné hormontim hmyzu a plsobi
letalni vyvojové poruchy.

Pro obratlovce jsou toxické mnohé glykesidy, napt. kardenolidy, syntetizované druhy rodu Digitalis.
Tyto latky obsahuji vedle sacharidové slozky fetézec odvozeny z triterpenti (mnohé se pouzivaji
v medicing). Proti obratlovetim poskytuje rostlindm ochranu také mnoho riznych alkaleidi. Pro do-
bytek je toxicky napt. lupanin, obsazeny v luping (Lupinus), delfinidin v ostrozce (Delphinium) nebo
senecionin ve starcku (Senecio; obr. 7-20.). Mechanizmus ptsobeni alkaloidi, mnohych toxickych i
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pro ¢lovéka, je velmi rizny — nékteré ovliviiuji pochody na membranach, jiné blokuji syntézu protei-
nt, inaktivuji rizné enzymy nebo ptisobi na nervovou soustavu (interferuji s neurotransmitery).

Proti Sirokému spektru $kiidci, hmyzu, hlemyzdim a slimakdm i obratlovcim ptisobi toxicky ze-
jména glykosidy a glykosinolaty uvolnujici kyanid. Kyanogenni glykosidy se vyskytuji se predevSim
u lusténin, trav a rostlin ¢eledi Rosaceae a Euphorbiaceae. Znacné mnozstvi téchto latek obsahuji
napft. hlizy manihotu (kasava; Manihot esculenta). Hlizy manihotu jsou bohaté na skrob a v tropickych
oblastech tvofi dilezitou slozkou stravy. Hlizy se musi dobie zpracovat drcenim a varem, aby se HCN
uvolnil. Obsah kyanogennich glykosid vSak vyrazné zvysuje trvanlivost hliz. Glukoesinolaty, které
pii poranéni uvoliiuji SO, a HCN, se vyskytuji v &eledi Brassicaceae (obr. 7-21.).

Jako ochranné latky nejen proti herbivorim ale i proti nékterym patogeniim plisobi saponiny (triter-
penoveé a steroidni glykosidy). Saponiny ovliviiuji ¢innost membran, u zivo¢ichli omezuji piijem stero-
14 v zazivacim traktu.

Jako latky odpudivé plsobi tzv. esencidlni oleje, smési monoterpent a seskviterpentl. Esencialni oleje
jsou Casto také pozitivnim signalem pro hmyzi predatory. Slozky esencialnich oleji byvaji ulozeny ve
specialnich prostorech v bunééné sténé trichomd, nékteré z téchto latek se zacinaji syntetizovat az po
napadeni hmyzem nebo jejich syntéza po poranéni vyrazné stoupne. U konifer byvaji z monoterpend
pfitomny pineny, limonen a myrcen, u dvoudéloznych, napt. u maty, bazalky a Salvéje, mentol, limo-
nen a dalsi latky. Slozeni esencialnich olejt je druhove specifické.

Latky nechutné a odpudivé pro hmyz i savce jsou hotké seskviterpenové laktony nebo seskviterpe-
nové dimery, jako je napf. gosypol. Gosypol, syntetizovany bavinikem (Gossypium), je G€inny i proti
neékterym patogentim (obr. 7-22.). Rostliny ¢eledi Asteraceae odvozuji ze seskviterpent latku chutoveé
odpudivou pro hmyz i savce — kostunolid. Forbol, latka odvozena z diterpend, je syntetizovana rost-
linami ¢eledi Euphorbiaceae, drazdi pokozku a pfi vnitinim poziti je toxickd (u savci byly prokazany
karcinogenni ucinky; obr. 7-22.). Odpudivé latky s toxickymi u€inky na hmyz (nikoli savce) jsou také
limonoidy — hoiké latky citrusovych plodi, odvozené z triterpent.

Pted zivocichy i pfed nékterymi patogeny chrani rostliny také tzv. hydrolyzovatelné taniny. Jsou to
polymery slozek fenolickych (kyselina galova) a jednoduchych sacharidti. Molekulova hmotnost hyd-
rolyzovatelnych tanind je 600 az 3000, jejich obsah je vysoky napf. v nezralych plodech. Hydrolyzo-
vatelné taniny jsou nechutné az toxické pro vétsinu hmyzu i vysSich zivocichl. Tyto latky jsou schop-
ny se vazat na proteiny a tak inaktivovat nékteré enzymy, s jinymi proteiny tvoii nestravitelné
komplexy. Proti t€émto latkam nekteti hlodavci sekretuji do slin proteiny s vysokym obsahem prolinu,
které piisobeni tanini omezuji.

Z neproteinovych aminokyselin poskytuje rostlinam ochranu napt. kanavanin. Kanavanin je amino-
kyselina strukturné podobna argininu, syntetizovana druhem Canavalia ensiformis a nékterymi dalsi-
mi tropickymi druhy ¢eledi Fabaceae. Kanavanin se vaze na tRNA pro arginin a je vestavovan do
proteint, které nejsou funkéné plnohodnotné. Rostliny, které produkuji tuto latku, jsou schopny argi-
nin a kanavanin rozlisit, stejn€ jako nékteré druhy hmyzu, které jsou ke kanavaninu rezistentni.

K ochrang proti zivocichiim syntetizuji nékteré rostliny také specifické proteiny, které mohou naruso-
vat nékteré travici procesy u herbivorti. Jsou to napf. u luSténin inhibitory a-amylaz nebo lektiny,
které se vazou na epitel traviciho Ustroji a brani vstfebavani potravy. Jiné proteiny obsazené v lusténi-
nach a v rajCatech piisobi jako inhibitory proteaz (trypsinu a chymotrypsinu) v zazivacim traktu.
Inhibitory proteaz jsou syntetizovany po poranéni v celé rostling. Jako signalni latka plisobi systemin,
polypeptid tvofeny 18 aminokyselinami (kap. 12.1.6.). Systemin se uvoliiuje z poranéné buniky do
apoplastu a floémem je distribuovan po rostlin€. Predpoklada se, Ze se vaze na receptor na plazmatické
membran¢ a vyvola tvorbu kyseliny jasmonové. Jeji biosyntéza vychazi z kyseliny linolenové (18:3).
Kyselina jasmonova vyvola aktivaci exprese gent, které koduji inhibitory proteaz.

7.6.4. Rostliny — alelopatie a parazitizmus

7.6.4.1. Alelopatie

Alelopatie je nepFiznivé pusobeni jedné rostliny na druhou zprostiedkované chemickymi
latkami, které rostlina vylucuje do svého okoli a které maji omezit vyskyt konkurujicich je-

dincll na stanovisti (€asto i jedincti vlastniho druhu). Alelopaticky G¢inné latky se Sifi vzdu-
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chem nebo vodou. Z nadzemnich ¢asti rostliny se mohou do prostfedi uvoliiovat alelopaticky
ucinné tékavé latky nejCastéji charakteru monoterpent nebo seskviterpenii. V ptdnim roz-
toku se vyskytuji rozpustné latky, které jsou vylu€ovany kofeny nebo jsou smyvany s povrchu
nadzemni ¢asti a do pidy se dostavaji s destém a rosou. Inhibuji kli¢eni semen, nepiiznivé
ovlivityji rist kofeni a jejich schopnost pfijimat minerdlni latky. Do pidy se mohou inhibic-
ni latky uvolnovat také ¢innosti mikroorganizmu pfi tleni jiz odumfielych casti rostliny (opa-
danych listi, oloupané borky).

Rostlina, kterd je zdrojem téchto latek, jimi neni poskozovéna (pro tuto skute¢nost existuje v
angli¢tin€ termin autotoxicity avoidance). Vlastni ochrana je dana napft. tim, ze Skodliva lat-
ka je tvofena jen v urCitych povrchovych bunikach, hromadéna v uzavienych prostorech (napf.
subkutikularni prostor Zlaznatych trichomil) a vylucovana. Dal$i ochrana je schopnost latku
detoxikovat.

Chemicky predstavuji alelopatika skupinu velmi riiznorodou. Maji casto povahu latek feno-

lickych (napf. kyselina hydroxyskoticova, benzoova, ferulova), tanini nebo flavonoidii.

mNejznaméjsi z téchto latek je juglon, ktery vznika pii rozkladu listt a ktiry ofesaku (Juglans regia, J.
nigra). Rada druht rostlin vysazenych do oblasti dosahu ptisobeni ofe$dku vadne a chiadne a kli¢ni
rostliny v kontaktu s kofeny ofesaku umiraji (napt. rajce - Solanum lycopersicum nebo vojtéska — Medi-
cago sativa).

Rostliny obvykle tvoii vice typt téchto latek, ve smésich se jejich u¢innost zvysuje. Uéinnost
alelopatik zavisi na charakteru latky, koncentraci v puade¢, stalosti v prostfedi 1 na cilové rostli-
né. Rizné druhy rostlin jsou k témto latkam rizné citlivé, rezistence rostliny je dana jeji
schopnosti tyto latky nepfijimat nebo detoxikovat. Detoxikace miize mit rizné podoby,
napf. navazani sacharidu, nejcastéji glukozy (glukosylace), nebo hydroxylace. Citlivost rostli-
ny se méni 1 s fazi ontogeneze.

Alelopatie ovlivituje druhovou skladbu spolecenstev, je vyznamnd pifi zamérné introdukci
nebo ndhodném zavleceni novych druhti (prfedevsim plevelil) do ur¢itého spolecenstva.
Studium alelopatie je pomérné komplikované, v posledni dobé se znaéné rozviji diky vyuzi-

vani metod molekularni biologie a genového inzenyrstvi.

7.6.4.2. Parazitizmus
Parazitizmus je vyznamnd interakce mezi rostlinami. Odhaduje se, ze asi 1% druht semen-
nych rostlin je parazitickych. Parazit mize mit riznou miru zavislosti na hostitelské rostling

(poloparazit az Uplny parazit) a riizné Siroké druhové spektrum moznych hostitela.
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Rostliny, které jsou uplnymi parazity (holoparaziti), z hostitelské rostliny ziskavaji asimila-
ty, vodu i mineralni latky. Uplny parazitizmus neni v nasi flofe ¢asty. Uplnymi parazity jsou
napi. podbilek Supinaty (Lathraea sqamaria), ktery napada koteny dievin (lisky — Corylus,
olSe — Alnus, topolti — Populus), zaraza (Orobanche) a kokotice (Cuscuta), parazitujici ¢asto
na kulturnich rostlindch (u nds na chmelu nebo Inu). V nasich oblastech se Castéji vyskytuje
poloparazitizmus (hemiparazitizmus). Poloparaziti jsou schopni tvofit vlastni asimilaty a od
hostlitelské rostliny ziskavaji pfedev§im vodu a minerélni latky. Poloparazitizmus se vyskytu-
je Casto na pudach chudych dusikem. Terestrické rostliny, napt. svétlik (Euphrasia), Cernys
(Melampyrum), kokrhel (Rhinanthus), vSivec (Pedicularis), se svymi kofeny ptichycuji na
kotenech jinych rostlin a zvétSuji tak oblast, z niz ziskavaji mineralni latky. Dokonalejsi polo-
parazitizmus je vyvinut u jmeli (Viscum) nebo ochmetu (Loranthus). Tyto zelené ketiky ziji v
korunéch stromti a z hostitelské rostliny ziskavaji pfedev§im vodu a mineralni latky.

V soucasnosti je parazitickym plevelim vénovéana velkd pozornost nebot, piedev§im v tep-
lych oblastech, piisobi znacné agronomické ztraty. Asi 28 druht rodu Striga (Scrophulariace-
ae) parazituje nejcastéji na obilninach — ¢iroku, prosu, kukfici a ryzi, zaraza Orobanche (Oro-
banchaceae) napada Castéji dvoudelozné rostliny — rajCata, slunecnice, tabaky, konopi a kul-
turni rostliny ¢eledi Fabaceae a Brassicaceae.

Habitus uplnych parazitii je do znacné miry zménén a ma mnoho morfologickych podob.
Charakteristickd je pfeménéna kotfenti v haustoria. Vnéjsi ¢ast haustoria slouzi k ptichyceni
na hostitelskou rostlinu, vnitini ¢ast je tvorena diferencovanymi vodivymi elementy, jimiz se
parazit piimo napojuje na xylém i floém hostitele. Listy bez chlorofylu maji podobu Supin,
n¢kdy zcela chybi, rostliny vSak kvetou a tvofi semena. Semena maji velmi malo zasobnich
latek, v embryich je diferencovand piedevsim radikula (zaklad kotfene). Nékteré parazitické
rostliny jsou oznaovany jako bezdélozné. Nizky obsah z4sobnich latek v semenech je pova-
zovén za velmi vyznamnou okolnost pro vyvoj parazitizmu.

U parazitickych druhti je dilezité obdobi kli¢eni a dosazeni kontaktu s hostitelskou rostlinou,
nebot’ zasobni latky v semenech staci jen na n€kolik mélo dnti. K zakladnimu kontaktu mezi
parazitem a hostitelem dochazi nejcastéji v pude. Pti dostate¢né hydrataci semen a teploté je
dormance semen (obdobi klidu) ukoncena rozeznanim signalni latky, kterou produkuji kote-
ny hostitelské rostliny. Schopnost rozeznat tuto latku je dilezita evolu¢ni adaptace parazitic-
kych rostlin. Chemicky charakter sekundarnich metabolitii, které ptisobi jako signalni latky, je
rizny (Casto se jednd o seskviterpenové laktony). Jeden parazit mizZe rozeznavat n€kolik latek
a mit vice hostitelli, taxonomicky piibuzné druhy produkuji strukturné podobné latky. Pokud

nedojde beéhem urcité doby ke styku se signalni latkou, miize nastat dal$i obdobi dormance
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(tzv. sekundarni dormance). V piipadé rozeznani blizkosti hostitelské rostliny se bunky radi-
kuly (embryonalniho zakladu kotfene) za¢nou prodluzovat. Radikula parazitickych rostlin da-
va vznik organu, ktery se Casto oznacuje jako kaulom, nebot’ méa redukovanou zonaci, postra-
da kotenovou ¢epicku a buiiky zéhy tvoii vakuoly. Kaulom roste smérem k hostitelské rostli-
n¢. K orientaci slouzi gradient metabolitti, produkovanych potencialni hostitelskou rostlinou,
vétsinou jinych nez byla latka stimulujici kliceni parazita. Pti styku kotfene s hostitelskou rost-
linou se kofen méni v haustorium. Buiiky haustoria vylucuji enzymy, které rozkladaji polysa-
charidy stén bun¢k hostitelské rostliny a umoziuji proristani haustoria pletivy kotfene. Ston-
kovy pol parazita se zane vyvijet az po vzniku funk¢éniho napojeni haustoria na vodiva pleti-
va hostitelské rostliny.

AU Striga asiatica bylo zjisténo, ze buiky kaulomu uvoliuji do prostfedi H,O,. Ten slouzi jako sub-
strat pro peroxidazy pfitomné ve sténé bunék koiene hostitelské rostliny, kde se z ptitomnych fenolic-
kych latek (napf. kys. sinapové) tvoii benzochinonové signalni latky, zvané xenognoziny. Koncent-
racni spad H,O, a gradient benzochinonovych xenognozini urcuji smér prodluzovani bunék kaulomu,
az dojde ke kontaktu mezi parazitem a hostitelskou rostlinou. Meristém se zacne podéln€ rozpadat v
fady bun¢k (vlakna), bunky na konci vlaken se radidlné zvétSuji a tvori haustorialni vlasky, vlakna
proristaji primarni kiirou kofene k vodivym pletiviim, tvofi se funkcni haustorium.

Hostitelska rostlina, pokud rozezné pfitomnost parazita, aktivuje obranné mechanizmy, véetné
tvorby toxickych latek, které jsou podstatou jeji rezistence. Metody molekuldrni biologie
umozinuji zna¢ny rozvoj poznani téchto komplikovanych vztahli mezi parazitem a hostitelem.
Ukézalo se, Ze n&které rostliny jsou schopny rozeznat pfitomnost parazita dokonce jesté pred
tim, nez s nim dojde k fyzickému kontaktu. Exprese gent kodujicich latky, které zajist'uji
obranu, stoupa vyrazn¢ jiz béhem dvou prvnich hodin.

AU husenicku Arabidopsis napaden¢ho zarazou Orobanche ramosa se zvySuje exprese gend pro re-
ceptorové kinazy (kap. 8.2.5.2.), kalmodulin (latky slouzici pfenosu signalu; kap. 6.2.3.), pro pfenasSe-
¢e sachardzy, inhibitory esteraz pektinl a peroxidaz, slouzicich ke zpevnéni bunéénych stén.

Boj ¢lovéka s parazitickymi rostlinami sleduje nékolik strategii. Jedna sméfuje k omezeni
produkce latek signalnich pro kliceni a latek, které sméruji rist kaulomu. U rostlin, které jsou
schopny syntetizovat signalni latky ale nejsou rostlinami hostitelskymi, se naopak zvySuje
produkce latek stimulujicich kli¢eni parazita a tyto rostliny se pouzivaji jako mezikultura pro
vycisténi pidy od semen parazitickych pleveld. Stejné se modifikuji i rostliny hostitelské,
které se jako mezikultura sklidi pfed tim, nez paraziti vytvoii semena. Dalsi strategie spociva

ve zvySovani geneticky zaloZené obrany rostlin proti parazitim.



Obr. 7-1. Schéma priibéhu stresové reakce.
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Obr. 3-41. Pricné fezy listem javoru (Acer saccharum). (Hanson H.C.: Leaf structure as
related to environment. — Am. J. Botany 4: 533 — 560, 1917.)
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Obr. 7-2. Fytochrom. Schéma zmén chromoforu (A) a fytochromového dimeru (B)
plsobenim svétla.
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Chromofor je vazan na cysteinovy zbytek fytochromového proteinu. Po absorpci
kratkovlnného ¢erveného svétla — R (Anax 660 nm) se postaveni pyrolovych jader méni z cis-
cis-cis na cis-cis-trans. Forma fytochromu, znac¢ena Pr, se méni na Pfr, ktera ma schopnost
absorbovat dlouhovinné cervené svétlo FR (A). Zména chromoforu navodi konformacni
zmény fytochromového proteinu (B). (Pouzito podkladi Parker W., Romanowski M., Song
P.-S.: In: Thomas B., Johnson C.B. (eds): Phytochrome Properties and Biological Action.
NATO ASI Ser. H, Vol. 50. — Springer-Verlag, Berlin, 1991).



Obr. 7-3. Schéma fotoptfemény fytochromu.

+ foton R fototransformace / fot(;{morfogenetické
reakce
Pr > Pfr 4
<
fotoreverze FR foton + X"
destrukce

R_ J

temnostni reverze

zpét do textu

Forma Pr se po absorpci fotonu z oblasti kratkovinného ¢erveného svétla R (Ay.x 660 nm)
méni ve formu Pfr. Této premén¢ se tika fototransformace. Pfr absorbuje fotony z oblasti
dlouhovinného ¢erveného svétla (Amax 730 nm) a méni se ve formu Pr. Tento proces se
oznacuje jako fotoreverze. Pfr se miize zménit ve formu Pr také ve tmé. Tento proces se
oznacuje jako temnostni reverze. Forma Pfr vyvolé fotomorfogenetickou reakci. Je relativné
nestata a je odbouravana (ubikvitinovou cestou).



Obr. 7-4. Pterin a flavinadenindinukloetid (FAD) — chromofory kryptochromt (oxidované
formy).
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Obr. 7-5. Flavinmononukleotid (FMN) — chromofor fototropinu (oxidovana forma). Protein
fototropinu vaze nekovalentné 2 molekuly FMN na doménéch zna¢enych LOV1 a LOV2. (P
znaci fosfat).
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Obr. 3-43. Schéma xantofylového cyklu
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Xantofylovy cyklus ochranuje fotosynteticky aparat pred poskozenim pti vysokych hodnotach
toku fotonli. Vznikajici zeaxantin méni absorbovanou energii na teplo. Dalsi podrobnosti v
textu.



Obr. 7-6. Rozmisténi chloroplastti v bunikach okiehku (Lemna) ve tmé (a), pti nizké (b) a vy-
soké ozarenosti (c). (Podle Haupt W., Wagner G.: Chloroplast movement. - In: Colombetti G.,
Lenci F. (eds): Membranes and Sensory Transduction.- Plenum Press, NY 1984. Upraveno).

zpét do textu na str. 5 do textu na str. 11




Obr. 7-7. Latky piisobici jako kompatibilni soluty.
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Obr. 4-4. Schéma glykolyzy a Krebsova cyklu transport
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Glykolyza a Krebstuv cyklus jsou prvni dvé faze respirace. V glykolyze jsou hexozy Stépeny
na fosforylované triézy a metabolizovany na pyruvat. Pyruvat je dale metabolizovan -
dekarboxylovan a oxidovén - v mitochondriich v Krebsové cyklu.



Obr. 7-8. Procesy provazejici otevirani pruduchu.
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Rozkladem skrobu v chloroplastech vznikaji hex6zy, které jsou transportovany do cytosolu.
Hexo6zy mohou vznikat také Stépenim sacharozy, ktera je do svéracich bunék transportovana
z mezofylu. Hexdzy jsou metabolizovany pies triozy na fosfoenolpyruvat a malat. Protony
jsou &innosti H ATP4z transportovany do apoplastu, ¢imZ se zvysuje elektrochemicky
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potencidl membrany. Oteviraji se kanaly pro vstup K™ a CI” do cytoplazmy. ZvySena
koncentrace osmoticky aktivnich latek vede ke zvySenému piijmu vody do cytoplazmy,
zvétSovani objemu protoplastu a otvirani pruduchu.
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Obr. 7-9. Solné trichomy na listech lebedy Atriplex mollis. (Berger-Landefeldt U.: Beitrage
zur Okologie der Pflanzen nordafrikanischer Salzpfannen. — Vegetatio 9 :1 — 47, 1959).

zpét do textu



Obr. 7-10. Velmi zjednodusené schéma regulace hladiny iontii signalnim cestou zvanou SOS.
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Zvysena koncentrace soli (Na") v cytosolu aktivuje vstup Ca>" do cytosolu. Zvysena
koncentrace Ca®" aktivuje fosfatazu SOS3, ktera dale aktivuje proteinovou kindzu SOS2. Ta
pusobi blokadu transportniho proteinu s nizkou selektivitou, ktery pienasi Na™ i K. Zaroven
se aktivuje transportni protein vysoce specificky pro K. V jadie se aktivuje transkripce genu
SOS1, ktery koduje membranovy protein pro transport Na’ do apoplastu (vyménou za H).



Obr. 4-1. Anaerobni glykolyza
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Za aerobnich podminek je v kone¢né fazi respirace (elektrontransportni fetézec) akceptorem

elektronu kyslik. Za anaerobnich podminek je inhibovéana nejen konecné faze respirace ale i
faze predchazejici, vétsina NAD 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-
glyceraldehydu na 1,3-P,-glycerat a otevira se tak cesta ke vzniku 2 ATP z glykolyzy.



Obr. 7-11. Lenticela. (Podle Smith G.M., Gilbert E.M., Evans R.I., Duggar B.M., Bryan G.S.,
Allen Ch.E.: A Textbook of General Botany. — The Mackmillan Comp., New York 1946.

Upraveno.).

primarni kiira

=<
]
=
Q
-

zpét do textu



Obr. 7-12. Rizeni exprese gent, kodujicich ochranné HS-proteiny pfi stresu piisobeném
vysokou teplotou. Funkce HS-faktori.
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Za normalnich podminek jsou HS-faktory (HSF) pfitomny v buiice jako monomery, v
promotoru genu kodujiciho HS-proteiny (HSP) je element HSE, gen neni transkribovan (A).
Stresor (S) zplsobi trimerizaci HS-faktora (B). Trimer (HSF); se navaze na ptisluSny HSE
(C) a po jeho fosforylaci je zahdjena transkripce genu HSP (D) a syntéza ochrannych HS-
proteini (HSP; E). Nadbytecné HSP se vazou na fosforylované trimery na promotoru a piisobi
jejich uvolnéni z elementu promotoru (G). Exprese genu HSP ustava.



Obr. 7-13. Schéma vztahli mezi Agrobacterium tumaefaciens a hostitelem.
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V oblasti virulence (V — zelena ¢ara) Ti plazmid nese mimo jiné gen pro endonukledzu, ktera
z plazmidu vys$tépi T-DNA (transferovd DNA - Cervend isecka). T-DNA je pienesena do
jadra hostitelské bunky, kde se integruje do jaderné DNA a geny pro syntézu opind, auxinil a
cytokininl se exprimuji. Auxiny a cytokininy indukuji déleni sousednich bunék a vznika
nador. Opiny se transportuji do Agrobacterium.



Obr. 3-6. Biosyntéza karotenoidil v plastidech.
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Biosyntéza karotenoidii. V plastidech jsou izoprenové jednotky (IPP = izopentenylpyrofosfat) syn-
tetizovany z 3-P-glyceraldehydu a pyruvatu pies 1-deoxyxylulézu. V cytoplazmée vychazi syntéza
IPP z kyseliny mevalonové. Tato cesta byla dfive predpokladand i pro syntézu v plastidech. IPP je v
rovnovaze se svym izomerem dimetylallylpyrofosfatem (DMAPP). Jejich sloucenim vznika gera-
nylpyrofosfat (GPP - Cp) a navazanim dalsich dvou jednotek IPP vznika geranylgeranyldifosfat
(GGPP - Cy). V tomto bodé€ se rozchazeji biosyntetické cesty vedouci ke karotenoidiim a jinym diter-
pentim, napt. fytolu. Cesta vedouci ke karotenoidim za¢ina vznikem fytoenu - prekurzoru vSech dal-



Sich karotenoidt. Fytoen vznika slou¢enim 2 molekul GGPP za katalyzy enzymem fytoen syntazou.
V dalsich fazich probiha v nékolika stupnich desaturace vedouci ke vzniku lykopenu. Molekula
lykopenu méa v centralni ¢asti vSechny vazby konjugované. Z lykopenu se ptisobenim cyklaz tvoti
karoteny, molekuly s cyklickymi strukturami na koncich fetézce. Podle typu cyklazy, ktera reakci
katalyzovala, vznika f-karoten (lykopen B-cyklaza) nebo a-karoten (pisobenim lykopen p-cyklazy a
lykopen e-cyklazy). a- a B-karoten se lisi polohou dvojnych vazeb v koncovych kruzich. Oxidaci a-
karotenu vznika lutein, oxidaci B-karotenu zeaxantin. Kyslikaté karotenoidy — xantofyly podléhaji
dal$im pfeménam v tzv. xantofylovém cyklu (viz. kap. 3.4.1.).



Obr. 7-14. Koniferylalkohol a ¢ast teoretické molekuly ligninu. Syntéza koniferylalkoholu a
ostatnich aromatickych alkoholi, které jsou stavebnimi slozkami ligninu, vychazi z fenylala-

ninu.
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Obr. 7-15. Interakce houby a napadené rostlinné bunky.
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Houba vylucuje do prostoru bunécné stény rostlinné bunky polygalakturondzy Stépici pektiny
za vzniku oligosacharidi (tzv. oligosacharinti), které ptisobi jako signalni molekuly. Jsou
rozeznany receptorem na plazmatické membrané a signal je prenesen do jadra, kde vyvola
transkripci gent pro fytoalexiny, inhibitory polygalakturonaz (PGIP), glukandzy a chitinazu.
Glukanazy a chitinaza stépi slozky bunécné stény houbové hyfy. Fytoalexiny jsou obranné
latky rostliny, které poSkozuji buniky patogenni houby.



Obr. 7-16. Fytoalexiny - kasben (diterpen; skocec - Ricinus communis) a medikarpin
(izoflavonoid; vojtéska — Medicago sativa).
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Obr. 7-17. Kyselina jasmonova a kyselina salicylova.
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Obr. 5-19. Kutikula. (Podle Buchanan B.B., Gruissem W., Jones R.L.: Biochemistry &
Molecular Biology of Plants. - Am. Soc. Plant. Physiologists, Rockville, USA, 2000.
Upraveno.).

helalitdst Ll dhob Alanlatledin Dol
==—————x= " kiystaly vosku
N aTE } amorfni vosky

kutin

bunécna sténa

zpét do textu



Obr. 7-19. Insekticidy — pyretrin (monoterpen; Pyrethrum), nikotin a kofein (alkaloidy;

Nicotiana, Coffea).
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Obr. 7-18. Trichomy. a — zlaznaté trichomy chmelu (Humulus lupulus), b — Salvéje (Salvia
sclarea), se sekretem pod kutikulou. - Némec B.: Rostlinopis II. Nauka o bufice, anatomie
rostlin. - Aventinum Praha 1930.
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Obr. 7- 20. Alkaloidy — lupanin (lupina — Lupinus) a senecionin (staréek — Senecio).
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Obr. 7-21. Glukosinolaty jsou glukosidy obsahujici siru (v redukovaném" 1 oxidovaném V.
stavu). Pfi poranéni jsou hydrolyzovany na nestalé meziprodukty a ddle se méni na latky
uvoliiujici SO4* a HCN.
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Obr. 7-22. Odpudivé latky — gosypol (seskviterpenovy dimer; bavinik — Gossypium) a forbol
(derivat diterpent; Cel. Euphorbiaceae).
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