IV. Riist a vyvoj rostlin

8. Rodozména a ontogeneze

Zivot nevzniké ani nezanika, Zivot trva. Vznikaji a zanikaji pouze jedinci. Jedinec b&hem
své existence dava vznik zpravidla vétsimu poctu dalsich jedincii — rozmnoZuje se.

Zékladni stavebni a funkcéni jednotky organizmt — buiiky — vznikaji délenim bunék jiz exis-

tujicich.

8.1. Rodozména

U rostlin se stridaji dvé generace — gametofyt a sporofyt. Toto stfidani generaci se nazyva
rodozména neboli metageneze (obr. 8-1.).

Gametofyt je generace haploidni, pohlavni a tvori gamety. Vyviji se ze spory a jeho tclo
tvoti vice nebo méné Clenéna stélka (lat. thallus). V evoluci byla tato generace potlacena co
do velikosti, slozitosti stavby stélky i délky zivota, jen u mechorosti a nékterych fas je game-
tofyt generace prevladajici. V ostatnich vyvojovych vétvich prevladl sporofyt. U rostlin vy-
trusnych jsou gametofyty samostatni jedinci, zijici fotoautotrofné (pteslickovité, kapradino-
vité) nebo heterotrofn¢ (vranecky ze zasobnich latek ve spote, plavuné saprofyticky). U rost-
lin semennych je gametofyt siln¢ redukovany a na sporofytu zcela existencné zavisly.
Gamety jsou specializované buniky gametofytu, vznikaji mitoticky. Gamety mensi a po-
hyblivé (aktivné nebo pasivné) jsou povazovany za saméi — & mikrogamety, vétsi gamety
jsou povazovany za sami¢i — @ megagamety. S vyjimkou nékterych druhi fas megagamety
zustavaji s gametofytem spojeny, jsou nepohyblivé a nazyvaji se buiiky vajeéné neboli oo-
sféry. Samostatné existujici gametofyty rostlin vytrusnych mohou byt oboupohlavné nebo
jednopohlavné (obr. 8-2.), jsou-li oboupohlavné, netvoii se gamety sam¢i a samici ve stejnou
dobu (pohyblivé sam¢i gamety se obvykle tvoti diive).

Gametofyty semennych rostlin jsou jednopohlavné. Sami¢i gametofyt semennych rostlin
se vyviji ve vajicku jako organicka soucast materského sporofytu a u naprosté vétSiny dru-
hi rostlin s nim ziistdva spojen i po splynuti gamet, tj. po oplozeni oosféry. Sami¢i gametofyt
rostlin nahosemennych je mnohobunéény, u krytosemennych rostlin je redukovan na osm
jader a sedm bunc¢k a nazyva se zarodecny vak. Sam¢i gametofyt - pylové zrno - se vyviji
v prasnych pouzdrech ty¢inek a u rostlin krytosemennych je tvofen pouze tiemi bunkami. V
urdité fazi svého vyvoje jsou samci gametofyty semennych rostlin samostatné a pohyblivé a

jsou pasivné piremisténny na vajicko. Splynutim sam¢i a samici gamety vznika zygota.



Sporofyt je generace diploidni, nepohlavni a tvofi spory. Vyviji se ze zygoty a jeho télo —
kormus — tvoii pravé, diferencované a funk¢né rozliSené organy. Kromé mechorostt je spo-
rofyt po vétSinu své existence samostatny a fotoautotrofni (aZ na vzacné vyjimky uplnych
parazitll). Na dospélém sporofytu se tvoii sporangia, v nichz se specializované buiiky re-
dukéné — meioticky — déli, vznikaji haploidni spory. Z haploidnich spor se vyviji dalsi ge-
nerace — haploidni gametofyty.

Spory mohou byt morfologicky stejné (izosporie) nebo rozliSené (heterosporie). Izospory
mohou dévat vznik oboupohlavnym gametofytiim, jsou-li spory fyziologicky rozliseny jsou
gametofyty jednopohlavné. Morfologicky rozliSené spory davaji vznik gametofytim jedno-
pohlavnym. U vytrusnych rostlin se spory ze sporangii uvoliuji (u vétSiny vytrusnych rostlin
jsou gametofyty samostatni jedinci).

Semenné rostliny jsou heterosporické, morfologicky vyrazné jsou rozliSena i sporangia na
mikrosporangia - pra$na pouzdra a megasporangia - vajicka. Spory zlstavaji ve spo-
rangiich, kde se z nich vyvijeji gametofyty. Sam¢i gametofyty - pylova zrna - se v ur¢itém
stadiu vyvoje z mikrosporangii uvolnuji, sami¢i gametofyty v megasporangiich setrvavaji.
Ve vajicku dochézi k fazi gamet — oplozeni oosféry, vzniku zygoty a vyvoji zakladu nového
sporofytu — embrya. Vajicko se méni v semeno. U krytosemennych rostlin se vajicka tvori
v semeniku (bazalni ¢ast srostlého megasporofylu — plodolistu neboli karpelu), ktery se méni
v plod. Plod mtiZze obsahovat jedno nebo vice semen.

Vystiidani gametofytu a sporofytu se obecné oznacuje jako Zivotni cyklus.

Osobné si nejsem jista, ze toto stridani ma charakter cyklu. Otevira se prostor pro Vase vlastni pre-
myslent, uvahy a ndzory.

8.2. Ontogeneze

Ontogeneze je vyvoj jedince (individua). Jedinec existuje v urcitém c¢asovém tseku ohra-
ni¢eném pocatkem a koncem. Pocatek a konec ma sporofyt i gametofyt. Po¢atkem gameto-
fytu je vznik spory, poc¢atkem sporofytu je vznik zygoty.

Za individua se Casto povazuji také jasné diferencované a Casové determinované organy, termin onto-
geneze se pouziva i ve spojeni s nimi a mluvi se napf. o ontogenezi listu, kvétu, plodu.

8.2.1. Faze ontogeneze

Ontogeneze se obvykle déli na dvé zakladni obdobi — obdobi juvenilni a obdobi dospélosti
(obr. 8-3.).

V obdobi juvenilnim jedinec neni schopen dat vznik nové generaci, novi jedinci mohou
vznikat pouze vegetativni cestou. Juvenilni obdobi sporofytu zacind mitotickym délenim

zygoty, kon¢i meiotickym délenim matetskych buné€k megaspory a mikrospory a vznikem



spor. Juvenilni obdobi gametofytu zacind mitotickym délenim spor a konci diferenciaci
gamet.

Juvenilni obdobi sporofytu semennych rostlin zahrnuje vyvoj zakladu nového jedince —
embryogenezi a vyvoj samostatného fotoautotrofniho jedince do dospélosti — fazi vegetativ-
ni, v niz jedinec tvoii jen vegetativni organy — koteny, stonky, listy nebo jejich metamorfo-
vané¢ podoby, napf. oddenky. Na konci vegetativni faze se tvofi novy typ organi —
mikrosporofyly s mikrosporangii (tyCinky s praSnymi pouzdry) a megasporofyly s mega-
sporangii (plodolisty s vajicky). U nahosemennych rostlin jsou tyto organy uspotadané v
Sisticovité soubory, u krytosemennych jsou ¢astmi specifické struktury s ochrannymi oba-
ly — kvétu. Plodolisty tvoii gyneceum a tyCinky andreceum.

Obdobi dospélosti zahrnuje fazi generativni, fazi starnuti — senescenci a smrt jedince.

V generativni fazi je jedinec schopen dat vznik generaci nového typu — sporofyt gametofytu
a gametofyt sporofytu. Gametofyt mé poloviéni genetickou vybavu rodicovského jedince,
sporofyt ma genetickou vybavu obou rodicovskych gamet. V generativni fazi gametofytu se
diferencuji gamety, sporofyt je v generativni fazi schopen dat redukénim délenim vznik
sporam.

Senescence a smrt jedince mohou nastat i v obdobi juvenilnim. Senescence a smrt determino-
vanych ¢asti, napt. déloh, listti nebo kvétnich obald, je pfirozenou soucasti ontogeneze stejné
jako smrt nékterych bunék v trvalych organech (napt. pfi vzniku cévnich elementl; kap.
5.4.2.2.). Na konci ontogeneze nastane senescence v celém organizmu.

Vstupem sporofytu do generativni faze nekonci procesy, které probihaji ve fazi juvenilni.
Ve vegetativnich meristémech pretrvavaji nediferencované bunky schopné se opakované
delit a davat vznik vegetativnim organiim i v dobé&, v niz rostlina jako cely organizmus je ve
fazi generativni a Cinnosti jinych meristémii, urcenych jako kvétni, vznikaji kvétni obaly,
sporofyly, sporangia, spory a na rostlin¢ se vyvijeji gametofyty a embrya novych sporofyti.

Soucasné mohou byt na rostlin€ senescentni organy, napf. listy, kvétni obaly.

8.2.2. Rodozména a rozmnoZovani rostlin

Béhem ontogeneze dava jedinec vznik jednomu nebo vétsimu poctu dalSich jedincti. Jedna-li
se o jedince odlisné generace (sporofyt — gametofyt, gametofyt — sporofyt), oznacuje se
rozmnozovani za generativni.

U rostlin krytesemennych je pro rozmnoZovani, tj. zvySeni poctu jedinci stejného druhu,
rozhodujici pocet vytvorenych megaspor. Jedna megaspora dé vznik jen jednomu sami¢imu

gametofytu, ktery ma jednu oosféru a je tedy chopen dat vznik jen jedné zygoté a jen jednomu



sporofytu. U rostlin nahosemennych se v jednom sami¢im gametofytu diferencuje vice oo-
sfér, vznika vice zygot a zpocatku se vyviji 1 nékolik embryi. V jednom vajicku (tedy i v jed-
nom semeni) vSak nakonec dozrava jen jedno embryo. Tvorba spor je rozmnoZovani nepo-
hlavni (haploidni spory, byt funkéné rozliSené a vyvojoveé urené, nemaji funkci pohlavnich
bunék, tj. gamet; nejsou schopny splyvat a dat vznik dal$i generaci). U semennych rostlin se
pocet jedincti zvySuje tvorbou vétS§iho poctu spor - semenné rostliny se generativné roz-
mnoZzuji cestou nepohlavni.

Vedle rozmnozovani generativniho mohou novi jedinci vznikat i cestou vegetativni (novy
jedinec vznika ze somatickych bun¢k matetského jedince). Vegetativni rozmnoZovani je u
(napf. odnozovéni u trav). Vegetativné vznikly jedinec ma genetickou vybavu shodnou s je-
dincem matetskym, sporofyt dava vznik sporofytu, gametofyt gametofytu. Vegetativni roz-
mnozovani neni omezeno jen na juvenilni obdobi ontogeneze, vegetativné se rostliny mohou

rozmnozovat i v obdobi generativnim.

8.2.3. Trvani ontogeneze

Trvani ontogeneze a zakladni charakter jejiho pribchu jsou dané geneticky a jsou soucasti
adaptace rostliny na podminky urcitého typu stanovisté.

Gametofyty nckterych vytrusnych rostlin mohou zit i n¢kolik let. Ontogeneze gametofyti
semennych rostlin trva obvykle né€kolik dni nebo tydnii, vyjimecéné nékolik mésicii, nepte-
kracuje rok.

Sporofyty, tvoiené funkéné specializovanymi buiikami, pletivy a organy si po cely zivot za-
chovavaji schopnost rtst. Specializované buiiky, tvofici déliva pletiva — meristémy — neztra-
ceji schopnost se délit, riist stonku a korene je teoreticky nekonecny a nelimitovany. Nej-
star§i znamé Zivé organizmy na svéte jsou rostliny (veék nejstarSich se odhaduje na vice nez
4000 let). Zatimco se buiiky v meristémech d¢li, jiné bunky se zvétSuji a funkéné specializuji,
tvofi organy trvalé (kofeny, stonky) i organy, jejichz vyvoj je determinovan, funk¢né i ca-
sové (listy, kvéty, plody).

Sporofyty nahosemennych rostlin jsou nejcastéji vytrvalé dfeviny, s mnohaletym juvenil-
nim i generativnim obdobim. Prib¢h ontogeneze sporofytu u rostlin krytosemennych ma
mnoho podob. U nékterych druhti probéhne v jedné vegetacni sezoné (letnicky neboli annue-
ly), u nékterych druhii dokonce jen v né€kolika malo tydnech (efemery). Ontogeneze jinych
druhti probéhne béhem dvou vegetacnich sezon (ozimy a rostliny dvouleté - bieny). Rostliny,

jejichz ontogeneze trva vice nez dvé sezény, se povazuji za vytrvalé. Jejich juvenilni faze



muze byt rizn¢ dlouhd, rostliny monokarpické tvoii semena a plody jednou za zivot, rostliny
polykarpické tvoii semena a plody po vice sezon.

Ontogeneze rostlin je diskontinualni, faze aktivity se stfidaji s fizemi vyvojového, riistové-
ho i metabolického Utlumu - klidu. Klid je adaptaci na klimaticky nep¥Fizniva obdobi, ma
vsak vyznam i v oblastech s klimatem pro zivot stale pfihodnym. Pohyblivé klidové formy
(spory rostlin vytrusnych a semena rostlin semennych) slouzi k rozSifovani arealu druhu i

k pretrvavani druhu v ¢ase.

8.2.4. Riist, vyvoj, diferenciace

Gametofyt 1 sporofyt jsou v dospélosti mnohobunécné organizmy. Buiiky, které je tvoii, jsou
odvozeny z bunky jedné, kterd je jejich buiikou pocatecni (spora — gametofyt, zygota — spo-
rofyt). Behem ontogeneze se diky absorbované energii, asimilaci anorganickych latek a meta-
bolickym procesiim méni celkové mnoZstvi hmoty, které organizmus tvofi. ZvétSujici se
mnozstvi latek se usporadava do novych funkénich struktur bunék stavajicich a do bunék
nové vznikajicich. Se zvétSujicim se poctem bunck tvoficich organizmus dochazi k jejich
funkéni specializaci, kterd se projevuje na tirovni metabolické i strukturni, buniky se odliSuji
od bunék, ze kterych vznikly — diferencuji se. Uspotfadavaji se do vyssich strukturnich jedno-
tek — pletiv a organii a tvoii koordinovany funkéni celek — organizmus.

Riist a vyvoj jsou pojmy definované v obdobi klasické vyvojové fyziologie rostlin. Kvantita-
tivni zmény se povazuji za zmény rustové, kvalitativni zmény za zmény vyvojové.

Ve skutecnosti jsou ristové a vyvojové procesy spolu neoddélitelné spjaty, hranice mezi
nimi je neurcitd, mize byt definovana dohodou vzhledem k urovni sledovani (cely organiz-
mus, organ, buiika).

Riist je definovan jako kvantitativni zména, vznikla na zéklad¢ procest primarniho meta-
bolizmu. Obvykle se vyjadiuje jako zména suché hmotnosti, kriteriem rtistu vSak mtize byt i
zména cCerstvé hmotnosti (méné spolehlivé kriterium) nebo zména délky, plochy nebo obje-
mu. Ristovd zména se miize vztahovat k celému organizmu nebo k jeho definovatelné ¢asti,
napf. organu nebo buiice, a mize byt kladna 1 zaporna (jakkoli je v nasich predstavach riist
chapan automaticky jako zména kladna). Zaporné ristové zmény jsou vyznamnou soucasti
vyvoje, zajistuji preziti druhu na mnoha typech stanovist (opadavani listd u dfevin a redukce
nadzemni casti u vytrvalych bylin je soucast adaptace vedouci k pteziti obdobi neptiznivych

podminek, napt. nizkych teplot nebo sucha).



Vyvoj je obvykle definovan jako soubor kvalitativnich zmén. Kvalitativni zmény jsou pro-
jevem zmény exprese genu a vedou k diferenciaci bunék, tj. k jejich odliSeni. Prib¢h
vyvojovych procesil je ¢asto popisovan a charakterizovan ristovymi parametry.

Kvantitativni i1 kvalitativni zmény v zivoté jedince a jejich casové i prostorové usporadani

jsou urceny genetickou vybavou, kterou jedinec ve chvili svého vzniku ziskal.

8.2.5. Diferenciace a exprese genti

Ontogenezi 1ze chapat jako sled kvantitativnich a kvalitativnich zmén, které probihaji me-
zi po¢atkem jedince a jeho smrti organizované a koordinované v prostoru i v ¢ase podle
informaci danych genetickou vybavou.

Geneticka informace — genom — je obsaZena v kazdé Zivé buiice rostliny, ulozena v DNA
jadra (jaderny genom; u sitkovych elementi mize chybét), v DNA plastidi (plastom) a v
DNA mitochondrii (chondriom) a zapsdna v primarni strukture DNA (pofadi nukleotidl v
polarnim fetézci DNA), universadlnim kédem, diskontinualné v jednotkach, které se nazyvaji
geny. (V nékterych ucebnicich se misto nazvu retézec pouziva termin vlakno).

V Geny nesou informaci o poiradi aminokyselin v proteinech (oznacuji se jako geny strukturni)
nebo o poradi nukleotidii v riznych druzich RNA (ribozomalnich rRNA, transferovych tRNA i dal-
Sich typech jako jsou malé jaderné snRNA, malé jadérkové snoRNA, RNA v telomeraze, malé regu-
lacni RNA — mikroRNA, apod.). Vyjadieni informace, kterou gen nese, ve funkénim produktu
(proteinu nebo prislusné RNA) se nazyva exprese genu. Geny jsou tvoieny oblasti kodujici (urcujici)
prislusny produkt a oblastmi, které reguluji expresi genu (promotor, enhancery). Kodujici oblast mtize
byt pferusena nekddujicimi sekvencemi DNA, zvanymi introny, a rozdélena na dvé nebo vice ¢asti,
zvanych exony.

V jadie je DNA rozdélena do urcitého (druhové specifického) poctu linearnich molekul, které spolu
s asociovanymi proteiny tvoii chromozomy. Nekddujici oblasti DNA ptfitomné v chromozomu mo-
hou mit jiné vyznamné funkce, napf. tvoii centromeru (struktura dilezita pro asociaci s cytoskeletem
pii mitdze nebo meioze; kap. 9.1.2., kap. 11.2.1.) nebo telomery (definuji konce chromozomu a spolu
s telomerazou zajistuji uplnou replikaci molekuly DNA; kap. 9.1.).

Genomy plastidi a mitochondrii maji prokaryoticky charakter. Genom plastidu je nesen jednim
chromozomem, tvofenym dvouietézcovou kruznicovou molekulou DNA. V jednom plastidu je genom
obvykle ve vétsim poctu kopii (polyploidie je vysoka obzvlast u chloroplastt; kap. 3.1.). Genom mi-
tochondrie je tvofen obvykle jednim hlavnim kruznicovym chromozomem, ktery nese kompletni
mitochondrialni genetickou vybavu, a n€kolika rizné¢ velkymi dvoufetézcovymi kruznicovymi nebo
linearnimi molekulami DNA s vybavou neuplnou. V buiikdch meristému se i u mitochondrii vyskytuje
polyploidie.

Genomy jsou u rostlin rizné veliké, genom huseni¢ku Arabidopsis thaliana tvoteny 1, 5 x10® pb
(part bazi) je povazovan za nejmensi, genom feb&iku Fritillaria assyriaca s 1x10'" pb patii jisté
k nejvétsim. Rozdily ve velikosti genomu jsou dany pfedevsim obsahem nekodujici DNA, polyploidni
druhy maji samoziejmé vyssi obsah DNA. Udava se, ze u vétSiny rostlin je v haploidnim genomu 20
000 az 30 000 genti (zhruba jako u ¢loveka).



Diferenciace u rostlin neni spojena se ztratou genetické informace — rostlinné burky
jsou totipotentni (vyjimku tvoii jen né¢kolik malo funkéné vysoce specializovanych typa bu-
n¢k, napt. cévni a sitkové elementy, kap. 5.4.2.2; kap. 3.5.).

Na jadernou DNA se vazou proteiny a spolu s ni tvoii chromatin. Proteiny chromatinu maji
rizné funkce. Strukturni proteiny histonové i nehistonové povahy urcuji uspofadani mole-
kuly DNA v chromozomu a stav chromatinu (kondenzovany heterochromatin, dekondenzo-
vany euchromatin a mnoho pfechodnych stavii mezi témito extrémy). DalSi proteiny maji
funkci katalytickou (napf. polymerazy zajist'ujici replikaci, transkripci a opravy DNA) a re-
gulacni. Na DNA organel jsou navazany proteiny odlisné od proteinti jadernych, supramole-
kularni struktury chromatinového charakteru se v organelach netvoii.

Geny jsou exprimovany selektivné. Geny zajist'ujici zékladni metabolické a bunétné proce-
sy nezbytné pro existenci buiiky (napf. respiraci, syntézu proteini) se exprimuji stale a jsou
oznacované jako provozni (anglicky se nazyvaji housekeeping genes). Specifické metabolic-
ké, funkéni nebo strukturni vlastnosti bunék zavisi na expresi genti specifickych, exprimo-
vanych docasné (napi. v ur¢itém pletivu, v urCité vyvojové fazi nebo za urcitych vnéjsich
podminek — svétlo, tma, nedostatek vody). Exprese téchto gend je vysoce regulovana a

kontrolovana.

8.2.5.1. Regulace exprese strukturnich gent

Informace genii kodujicich protein, tj. genti strukturnich, musi byt transkribovana (pte-
psana - vznik mRNA) a translatovana (pfeloZena - vznik polypeptidu na ribozomech), vznik
funk¢éniho proteinu mize zaviset téZ na posttransla¢nich Gpravach proteinu. Kazda z téchto
etap ma né¢kolik dalSich regula¢nich Grovni s mnoha rtiznymi regulaénimi mechanizmy. V
fadé¢ situaci je neméné dilezité expresi genu zastavit a vzniklé produkty odbourat.
Transkripce genu mtiize byt regulovana na Grovni dostupnosti informace, iniciace transkrip-
ce, prubehu transkripce, ukonceni transkripce, iprav primarniho transkriptu v jadre, transpor-
tu mRNA z jadra.

Dostupnost informace uloZzené v jaderné DNA je ddna usporadanim chromatinu. Tran-
skripcné aktivni chromatin je ve stavu euchromatinu (dekondenzovany), ne vSechna DNA
v euchromatinu je vSak aktivné transkribovana. Béhem mitdzy (i meidzy) je chromatin v nej-
vysSim stupni kondenzace a ptredpoklada se, ze transkripce neprobihd. Vedle uspotradani
chromatinu dostupnost informace ovliviiuje také metylace DNA. U rostlin se metyluje cyto-

zin (obr. 8-4.) v postaveni CpNpG (cytozin, p — fosfodiesterova vazba mezi fosfatem a deo-



xyribézou sousednich nukleotiddl, jakykoli nukleotid, guanin). Metylovana DNA se netran-
skribuje (ale replikuje se!), .

Exprese geni miZze byt ovlivnéna také transpozony, mobilnimi Useky DNA, které jsou
schopny se pfemistovat a ménit organizaci jaderného genomu.

A Transpozony jsou ohrani¢eny specifickymi sekvencemi opakovanymi v obraceném poiadi, které
rozeznava transposaza. Transposaza katalyzuje odd€leni mobilniho useku DNA, ktery je vlozen na
jiné misto genomu. Exprese gent této oblasti mize byt kladn€, zaporn€, v ¢ase nebo lokaln€ ovlivné-
na. Pfedpoklada se, ze transpozony zvysuji diverzitu genomu a adaptabilitu jedince na evolucni tlaky.

Vlastni transkripce jadernych geni je fizena vazbou regulacnich proteini na regulaé¢ni
elementy genu. Regula¢ni elementy jsou kratké sekvence (asi 20 pb) na fetézci DNA, ktery se
prepisuje, a oznacuji se jako cis-elementy nebo boxy. MozZnosti aktivace a inaktivace tran-
skripce jsou ur¢eny charakterem, poc¢tem a usporadanim regulacnich elementii v promotoro-
vé oblasti daného genu i regulacnich elementli mimo promotor. Promotorova oblast (fadové
stovky pb) lezi pred pocatkem transkripce (tzv. proti proudu, angl. up-stream) a tvoti ji ob-
vykle nékolik regulacnich elementl (obr.8-5.). Poc¢atkem transkripce se rozumi prvni tran-
skribovany nukleotid (jeho pozice se oznacuje se +1).

Zakladni cis-element promotorové oblasti jadernych gend je tzv. TATA box (zvany téz
Hognesstiv, bohaty na baze adenin a tymin), lokalizovany obvykle mezi 26. az 34. pb pied
pocatkem transkripce. Vyznam tohoto elementu spociva predevsim v tom, ze umoziuje vazbu
DNA dependentni RNApolymerazy II na transkribovany (tj. negativni) fetézec DNA. Ten-
to enzym katalyzuje vlastni polymeraci nukleotidi a tvorbu primarniho transkriptu (poly-
meraci TRNA a tRNA katalyzuji RNA-polymerazy I a III, uspotadani promotoru je jiné). Pied
TATA boxem (v oblasti asi -75 aZ -80 pb) lezi box znaCeny CAAT, ktery zvySuje silu promo-
toru, a dal$i elementy promotoru. Geny, které se exprimuji selektivné, maji v oblasti promo-
toru specifické elementy (napt. element znaeny LRE, z angl. light regulated element, zajis-
tuje moznost fizeni transkripce genu svételnym signalem). Dalsi regulacni oblasti mohou
lezet mimo promotor v oblastech vzdalenéjSich a to pfed pocatkem transkripce (az 50 tisic
pb) 1 za nim (tzv. po proudu, angl. down stream) v intronech pfislusného genu (nekodujicich
sekvencich DNA). Tyto vzdalené regulacni oblasti, ¢esky zvané zesilovace transkripce, ang-
licky enhancery, ovliviiyji transkripci ur¢itého genu kvantitativné, kladné nebo zaporné, tj.
zrychluji nebo zpomaluji transkripci.

Iniciace transkripce je fizena pfitomnosti regula¢nich proteinii — transkripénich faktori
(trans faktory, které se vazou na cis-elementy). Tyto proteiny jsou kodovany vlastnimi struk-

turnimi geny a jejich exprese podléha dalsi regulaci. Jsou syntetizovany na cytoplazmatickych



ribozomech a jsou transportovany do jadra (tim vznikaji dal$i mozné trovné regulace a kont-
roly). Na TATA box se postupné vazou transkripcni faktory TFII (dale rozliSované velkymi
pismeny D, B, A, F, E, H), které spolu s RNApolymerazou II, vytvofi iniciaéni komplex
(obr. 8-6.). Ten navaZe RNApolymerazu II na fetézec DNA a uvede ji do aktivniho stavu.
RNA polymeraza II je aktivovana fosforylaci n¢kolika serinovych a threoninovych zbytkl na
C-konci polypeptidu jedné z podjednotek, které ji tvori. Fosforylaci katalyzuje TFIIH, ktery
Na zakladni elementy promotoru se vdZou obecné neboli generalni transkripcni faktory.
Obecné transkrip¢ni faktory se vyskytuji ve vSech bunkach a rozeznavaji elementy promo-
tortt vSech gent, které jsou transkribovany RNApolymerazou II. Typt téchto regulacnich
proteind je relativné maly pocet, vyskytuji se vSak v jadru ve znacném mnozstvi. Na specific-
ké elementy promotoru se vazou specialni transkripéni faktory, které ovliviiyji transkripci
pozitivné i negativné (indukuji nebo blokuji transkripci). Tyto regulacni proteiny se vyskytu-
ji ve velikém mmnoZstvi typt avsak v jednom jadru je urcity typ pfitomen v malém poctu
molekul. Tvorba specifickych regulacnich proteinti je indukovatelna odpovidajicim podné-
tem, napft. produktem genu, ktery je v hierarchii postaven vyse a urcuje typ pletiva, nebo sloz-
kou ptenasejici svételny signal. Transkripci jednoho genu tidi vétsi pocet riznych regulacnich
proteinti, jeden typ proteinu mize regulovat transkripci vétsiho poctu gent.

Transkrip¢ni faktory maji nejméné dva funkéné€ rozdilné motivy dané primarni, sekundarni
1 tercidrni strukturou proteinu. Jeden motiv jim dava schopnost rozeznat a vazat se na urcité
useky DNA, druhy zajistuje vazbu s dal§im regula¢nim proteinem, ktery miize ale nemusi
byt schopen se vdzat na DNA (pokud tyto proteiny vyznamné ovliviiji transkripci genu
oznacuji se také jako transkripcni faktory, 1 kdyz se na DNA piimo nevazou).

A Uvadi se, Ze z asi 26000 gend Arabidopsis jich ptiblizné 15000 koéduje transkripéni faktory.

Na zakladé charakteru strukturnich motivii 1ze transkripcni faktory délit do n€kolika skupin. Jedna ze
skupin se oznacuje jako HTH = helix - otacka (z angl. turn) — helix. Tyto transkrip¢ni faktory se va-
zou na DNA jako homo- nebo heterodimery.

Dalsi skupinu tvofi proteiny bazického charakteru s motivem leucinového zipu. Také tyto proteiny se
vazou na DNA jako dimery (v oblasti a helix je kazdy sedmy aminokyselinovy zbytek leucinovy -
struktura slouzi tvorbé dimeru).

Motiv tzv. zinkovych prsti tvofi atomy Zn, které interaguji se Ctyfmi aminokyselinovymi zbytky
proteinu (histidinu nebo cysteinu) a tvoii na polypeptidu specifickou prstovitou nebo kruhovou struk-
turu. Tento typ transkripcnich faktort zpravidla dimery netvofi.

Dalsi skupina transkripénich faktorti se znaci HMG, podle jejich chovani pfi elektroforéze (z angl.
high mobility group). Protein ma tfi a helixy, z nichz dva se vazou na DNA a deformuji ji tak, Ze se
v té€sné blizkosti vytvoii misto pro vazbu dalsiho transkripcniho faktoru, ktery zaroven vytvori kom-
plex s proteinem HMG.

Geny kodujici transkripcni faktory s homeodoménou maji charakteristickou sekvenci 180 pb (home-
obox), urcujici poradi 60 aminokyselin v peptidu. Tyto transkripéni faktory byly poprvé poznany a
popsany u Drosophila a hraji tlohu piedevsim ve vyvojovych procesech. Jsou-li geny pro transkripéni
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faktory s homeodoménou nefunk¢ni, projevi se na jejich misté funkce jiného transkripéniho faktoru s
homeodoménou (u octomilky — Drosophila napt. noha na misté tykadla; jev zvany homeoze). Piedpo-
klada se, ze homeotické transkrip¢ni faktory tidi expresi gent, které koduji dalsi regulacni proteiny.
Neékteré transkripcni faktory se mohou $ifit symplastem z bunky do bunky (prochazeji plazmodezmy).

Transkrip¢ni faktory jsou obvykle kédovany rodinou genii a vyskytuji se ve vétsim mnozstvi
podobnych proteinti. Tvorba dimert poskytuje moznost vzniku mnoha kombinaci, které roze-
znavaji rizné regulacni sekvence na DNA.

Pro pribéh transkripce je nezbytna aktivni (fosforylovand) RNApolymeraza II a potfebné
mnozstvi ATP, CTP, GTP a UTP. Vznikajici nascentni Fetézec RNA je na pocatku 5'-konce
oSetien Cepifkou (navazani 7-metylguanylatu; obr. 8-7.) a po délce asociovanymi proteiny,
které zabrani nevhodnym interakcim s jinymi molekulami (v€etné vlastniho fetézce nebo s
RNApolymerazou II) a hraji vyznamnou ulohu pfi dalsi ipravé RNA v jadre.

Ukonceni transkripce je signalizovano specifickou sekvenci nukleotid na DNA, konec fe-
tézce je oSetien polyadenylaci (navazanim rizného vétsiho poctu A, 50 az 200 1 vice, pocet
ovliviiyje stabilitu a funkéni dobu molekuly mRNA). Primarni transkript, oznacovany jako
hn-RNA (heterogenni nuklearni RNA nebo pre-mRNA), je v jadFe dale upravovan proce-
sem zvanym sestfih, v némz jsou odstranény nekodujici oblasti — introny a vzniki mRNA
(obr. 8-5.). Sesttih (angl. splicing) muze probihat jen jednim zplisobem, tj. konstitutivné, nebo
alternativné a z jednoho genu mohou byt odvozeny odlisné mRNA (posléze 1 odlisné protei-
ny). Transport mRNA z jadra do cytoplazmy je kontrolni krok kvality produktu transkripce
1 dalsi regula¢ni Groven exprese genu.

Regulace exprese jadernych genti na urovni transkripce ma pro vyvojové procesy rostlin
zakladni vyznam. Dalsi faze exprese gent poskytuji dalsi arovné regulace a moznost uplat-
néni dalSich regula¢nich mechanizmii. Vyznamné je také odbouravani mRNA (slouZi rych-
Iému zastaveni tvorby proteinu).

Translace — biosyntéza polypeptidového Fetézce podle informace nesené mRNA - probihd v
cytoplazmé na makromolekuldrnich komplexech tvotenych proteiny a rRNA, zvanych ribo-
zomy.

V¥ Ribozomy jsou slozeny ze dvou ¢asti, malé a velké podjednotky. Sekvence ti'i nukleotidi na mR-
NA — kodon — ur¢uje jednu aminokyselinu, vétSina aminokyselin je uréena vice nez jednim kodonem
— kod je tzv. degenerovany. Pouze methionin a tryptofan maji jen jeden kodon. Aminokyseliny jsou
na misto syntézy piinaSeny transferovymi tRNA, které maji dvé specificka vazebna mista. Jedno misto
uré¢uje aminokyselinu a druhé, zvané antikedon, musi odpovidat jejimu kodonu na mRNA. Navazani
aminokyseliny na tRNA katalyzuji enzymy zvané aminoacyl-tRNA syntetazy (aminokyselina musi
byt pfedem aktivovana ATP, zlstava v komplexu s AMP). Translace je iniciovana tim, Ze mala pod-
jednotka nalezne pocatek translace (kodon AUG pro methionin) na mRNA, a umozni interakci s anti-
kodonem piislusné tRNA nesouci aminokyselinou (Met-tRNAM®). K iniciaci translace jsou tfeba re-
gulaéni proteiny, zvané iniciacni faktory translace a znacené elF (z angl. eukaryotic initiation fac-
tor), které rozeznaji 5'-konec mRNA, osetifeny Cepickou, za ucasti GTP vytvofi iniciaéni komplex a
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umozni navazani velké podjednotky ribozomu. Tak se mRNA a Met-tRNAM® dostanou do spravného
vzajemného postaveni.

Ribozom se pohybuje po mRNA a ¢te ji ve sméru 5'—3’, peptid je syntetizovan od N-konce k C-
konci. Konec translace je signalizovan tzv. stop kodony. Na ribozom se vazou specifické proteiny,
zvané terminacni, které polypeptid uvolni. Jeden fetézec mRNA muze byt translatovan nékolika ribo-
zomy soucasné. Dalsi ribozom naseda, kdyz je z mRNA piecteno 80 az 100 nukleotidl - vznikaji po-
lyzomy.

Proteiny nezbytné k zahajeni (iniciaci) translace, k jejimu priibéhu (elongaci), ukon¢eni
(terminaci) a proteiny, které se vazou na vznikajici neboli nascentni polypeptid, jsou dalsi
mista mozné regulace exprese genu, stejné jako misto, kde v cytoplazmé translace probiha.
Proteiny urcené k dal§im upravam, napfi. glykosylaci, nebo k transportu do organel a urcitych
kompartmenttl, maji ptislusné uréujici signalni sekvence. Podle nich jsou proteiny syntetizo-
vany na volnych ribozomech v cytosolu nebo na membrané endoplazmatického retikula (napf.
integralni membranové proteiny, proteiny ur¢ené do vakuoly nebo k transportu do bunécné
stény; kap. 9.2.4.).

Translace je regulovéana také negativné, muze byt efektivné blokovana napt. navazanim re-
gulacnich proteini v oblasti 5'-konce mRNA nebo jinymi kratkymi RNA, které maji
schopnost se s ur¢itymi useky translatované mRNA parovat.

Spravné prostorové usporadani polypeptidovych Fetézcu predstavuje dalsi dilezitou tro-
ven regulace exprese strukturnich gend. V téchto procesech hraji vyznamnou roli proteiny
zvané chaperony a energic ATP. Posttransla¢ni upravy proteinu, napt. fosforylace (kap.
6.2.5.), glykosylace (kap. 3.3.4.) , tvorba disulfidovych mustkd, které rychle a velmi vyznam-
n¢ ovlivityji funkéni vlastnosti nebo lokalizaci proteinii, umoZiuji rychlé reakce na nckteré
signaly.

Degradace proteinu muze byt konecnou fazi regulace exprese strukturniho genu a vyznam-
nym mechanizmem regulace metabolickych déji i vyvojovych procesi (napt. odbourava-
ni cyklind v pribéhu bunécného cyklu; kap. 9.1.1.). Soucasné poskytuje aminokyseliny pro
syntézu novych nezbytnych proteind. Proteiny jsou degradovany v riiznych bunéénych kom-
partmentech — vakuolach, cytosolu, jadie, chloroplastech a mitochondriich, riznymi cestami.
Vakuoly obsahuji proteazy lysozomalniho charakteru, podobné jsou odbouravéany proteiny
zasobniho charakteru. Degradace proteini musi byt velmi selektivni, aby nedoslo k
odbouravani proteind funkcnich. Cytoplazmatické proteiny, které jsou uréeny k brzkému od-
bouréni, nesou urcité signalni sekvence, napt. sekvenci oznacovanou PEST (P = prolin, E =

glutamin, S = serin, T = threonin). Béhem denaturace proteinu (poSkozeni) se obnazuji hydro-



12

fobni oblasti, které jsou normalné ulozeny uvnitf proteinu a ptsobi také jako signal k degra-
daci.

Mnozstvi proteintl, pfedevsim regula¢nich a signalnich, se v cytosolu i v jadie odbourava
na komplexu zvaném proteazom 26S.

A Proteazom 26S (1,5 MDa) je proteinovy komplex, tvoieny slozkami, které jsou kdédované asi jed-
nim stem strukturnich geni. Je tvofen dutym valcem (zakladni ¢ast 20S), na jehoZ vnitini strané pro-
biha Stépeni proteinu na aminokyseliny (tim jsou chranény proteiny vné proteazomu). Selektivni
vstup do proteazomu zajist'uji dva regulacni a rozeznavaci komplexy 19S (obr. 8-8.), které tvofi dno
a vicko valce a obsahuji ATPazy, zajist'ujici energii pro degradaci proteinti. Proteiny, které se v prote-
asomu odbouravaji, musi byt oznacené ubikvitinem

Ubikvitin je obecné se vyskytujici (od kvasinky po ¢loveka) signélni polypeptid, tvofeny fetézcem 76
aminokyselin, jejichz sled je silné konzervovany. Jeden nebo nékolik fetézcl se vaze na zbytky lyzinu
na C-konci proteinu, ktery je uréen k degradaci (polyubikvitinace). Pfed vazbou na protein vSak musi
byt ubikvitin aktivovan navdzanim enzymu El (za spotieby ATP), ktery umozni konjugaci s enzy-
mem E2. Protein ur¢eny k likvidaci musi byt vazan s proteinem E3, ktery ma funkci ubikvitinové liga-
zy. Vysledkem interakce obou komplexti je navazani ubikvitinu na protein a uvolnéni proteinti E2 a
E3 (obr. 8-9.). Specifita vazby je dana charakterem ubikvitinové ligazy E3. Rostlina tvoii velké
mnozstvi riznych ubikvitinovych ligaz.

Protein oznaceny ubikvitinem je regula¢ni podjednotkou rozeznan, asociovan s proteazomem 26S,
transportovan do stiedni ¢asti proteazomu, kde je protein $t€pen na aminokyseliny. Ubikvitin do pro-
teazomu nevstupuje a neni odbouravan, uvolfiuje se v neaktivni forme.

Regulace exprese genti ulozenych v plastidech a mitochondrich ma prokaryticky charak-
ter. Geny plastomu jsou uspotfadany do tzv. polycistronickych transkripénich jednotek, celkt
se spoleénym promotorem (pfipominaji operony). Soudi se, ze posttranskripéni regulace ma

v plastidovém genomu vyznamnéjsi ilohu nez v genomu jaderném.

A Transkripci v plastidech zajist'uji plastidové RNApolymerazy, kter¢ jsou dvejiho typu — proka-
ryotického (podobna jako u Escherichia coli) a bakteriofagového (obr. 8-10.). Katalytické podjednot-
ky polymerazy prokaryotického typu (o, B, B") jsou kdédovany v plastidu, regulacni podjednotka (o)
v jadfe — genom jaderny a plastidovy pfi regulaci transkripce plastidového genomu kooperuji. Polyme-
raza prokaryotického typu rozeznava specifické promotorové oblasti gent dilezitych pro fotosyntézu a
transkribuje tyto geny. Bakteriofagovy typ RNApolymerazy je tvofen jednim polypeptidem kédo-
vanym v jadru. Zajistuje transkripci genomu ve vSech typech plastidi ale netranskribuje geny pro
fotosyntézu. Podobny typ RNApolymerazy zajistuje také transkripci genomu mitochondrialniho.

8.2.5.2. Pfenos signali

Exprese genii musi byt koordinovana. Koordinace je nezbytnad nejen na urovni bunky.
Zvétsujici se organizmus s diferencovanym bunikami, funkéné specializovanymi orgdny musi
byt vnitiné organizovan na urovni celku. Rostlina Zije v t€sné interakci s prostfedim a své
funkce musi podle vnéjSich podminek neustale modulovat. Rostlina podnéty integruje a
nakonec interpretuje ve vysledné komplexni fyziologické odpovédi. Odpoveéd zavisi na
stavu rostliny (napf. na vyvojové fazi, stupni adaptace na aktualni podminky i1 na denni nebo
ro¢ni dob¢). K nékterym podnétlim jsou v rostling citlivé jen nékteré buiiky, riizné buiiky stej-

ny podnét rizn¢ interpretuji (napf. je-li etiolovana rostlina pfenesena ze tmy na svétlo bunky
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stonku, které se ve tm¢ prodluzuji, se prestanou prodluzovat, bunky listovych zakladu se za-
¢nou zvétSovat a diferencuji se ve fotosynteticky aktivni palisadovy a houbovy parenchym).
Ke koordinaci funkci je nutnd komunikace, kterd v konecné fazi koordinuje expresi genti v
jednotlivych bunikach. Koordinaci funkei v rostliné slouzi specifické signalni molekuly a sit’
propojenych signialnich drah. Ruzné signaly ovliviluji informacni sit’ riznym zplsobem a
na ruznych mistech. V kone¢ném efektu zpravidla méni expresi gent.

Studium piijmu signdlu a pfenosu informaci je jednou z dynamicky se rozvijejicich oblasti
fyziologie. Ve srovnani s pfenosem signalu u zivoc¢icht, kvasinek a prokaryot, u nichz je tato
problematika poznana detailnéji nez u rostlin, maji rostliny urcité specifické rysy. K rozvoji
studia téchto problému prispely predevsim piistupy a metody molekulérni biologie.

Signal (podnét, stimulus) mize mit rizny charakter, mize byt fyzikalni nebo chemicky. Fy-
zikalni charakter ma napf. svétlo nebo podnéty mechanické (napt. tlak), chemicky signal ma
podobu urcité molekuly, napt. fytohormonu (kap. 12.1.) nebo latky produkované patogenem
(kap. 7.6.2.1.).

Pro prijeti signalu musi byt rostlina vybavena pfisluSnym receptorem, pro svétlo se Casto
uziva termin senzor.

Receptory jsou zpravidla proteiny nebo proteinové komplexy. V buiice mohou byt recepto-
ry lokalizovany na riznych mistech. Senzory svétla — fytochromy - jsou lokalizovany v cyto-
solu, kryptochromy v jadie, fototropin je membranovy protein (kap. 7.2.1.). Chemické signa-
ly, pfendSené¢ mezi buiikami hydrofilnimi molekulami, jsou pfijimany nejcastéji na vnéjsi
stran¢ plazmatické membrany. Fytohormon etylén, jehoz molekula je hydrofobni a je schopna
prekonat plazmatickou membranu, ma receptor na endoplazmatickém retikulu (kap. 12.1.5.).
Informace je prenasSena urcitou signalni cestou (drahou), kterd je tvofena Fadou na sebe
navazujicich kroki, v nichz se aktivuje fada dalSich slozek, mezi néZ patii enzymy, efekto-
ry a druzi poslové. Z jednoho receptoru miize vychazet vice signdlnich cest, cesty se mohou
vétvit. Signalni cesty, vychazejici z riznych receptorti, jsou na urcitych mistech propojeny
(angl. cross talk) a Casto jiz v této fazi je informace konfrontovana a integrovana s informa-
cemi dal$imi. Signdl mlZe byt zesilen nebo tlumen, soucasné ovliviiuje dalsi signalni drahy.
Signalni drahy vedou ke zméné exprese genii (kvalitativni nebo kvantitativni), ktera v§ak mu-
ze byt ovlivnéna dal$imi mechanizmy na mnoha rtiznych urovnich (kap. 8.2.5.1.).

Prijem signalu vyvola konforma¢ni zménu receptorového proteinu (napt. fytochrom; kap.
7.2.1.1.). Receptory chemickych podnétl jsou zpravidla integralni membranové proteiny,
signalni molekula, kterd se vaZze na receptor se obvykle oznacuje jako ligand. (V soucasnosti

se zda, ze jen omezeny pocet signalnich molekul se §ifi z buniky do bunky symplastem, i kdyz
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ptes plazmodezmy mohou prochazet i latky zna¢né komplikované struktury, napf. mRNA ve
floému nebo virova RNA; plazmodezmy — kap. 3.5.). Membranové receptory maji v podstaté
dvoji charakter. Jedny jsou transmembranové receptorové enzymy, druhé jsou receptory
funkéné spojené s G-proteiny.

Transmembranové receptorové enzymy maji receptorovou ¢ast na vné¢jsi stran¢ plazmale-
my, membranovou cast a ¢ast cytoplazmatickou (doména, kterd je kotvi v membrané je ob-
vykle jen jedna). Navazani signalni molekuly vede Casto k dimerizaci tohoto receptoru v
membrané, vZdy ke zméné vlastnosti cytoplazmatickych domén, ¢imz je informace piene-
sena dovniti bunky (obr. 8-11.). Aktivuje se jejich katalyticka, obvykle proteinkinazova,
aktivita. Slozky v dimeru se fosforyluji navzajem (transautofosforylace). Cytoplazmaticka
doména pak fosforyluje dalsi proteiny, u rostlin pfedevsim na jejich serinovych nebo treoni-
novych zbytcich. Serinové kinazy jsou v rostlinach ptevazujici (u zivocichli prevazuji tyrozi-
nove kinazy). Nékteré receptorové kindzy u rostlin autofosforyluji zbytky histidinu a fosfat
je dale pfenasen na zbytek aspartatu v jiné doméné cytosolové slozky (napft. receptory fyto-
hormont cytokininll a etylénu; kap. 12.1.3., kap. 12.1.5.). Tento typ receptorovych kinaz je

v membrané kotven dvéma az ¢tyfmi doménami a je blizky receptorim u prokaryot.

Receptorova doména i kinazova doména u transmembranovych kinaz jsou substratoveé
(vazebng) specifické.

A Receptorové kinazy jsou podle charakteru receptorové ¢asti déleny do dvou hlavnich skupin (a
dalsich mnoha podskupin). Jedna z nich, znacend S, je charakteristicka Cetnymi cysteinovymi zbytky
a hraje vyznamnou ulohu pfi rozeznavani inkompatibilniho pylu (lokus S, SI — self-incompatibility;
kap. 11.2.4.1.). Druha skupina, zna¢ena LRR (z angl. leucin rich repeats) ma strukturu leucinového
zipu, ktera slouzi vazbé signalni molekuly (kap. 8.2.5.1.). Prikladem receptorové kindzy je napft.
CLAVATA 1 (CLV1), ktera se podili na regulaci velikosti vegetativniho i floralniho meristému (kap.
10.3.1.2.), dalsi receptorové kindzy tohoto typu se podileji na pienosu signalu pro diferenciaci bunék
listové epidermis, v aktualnich adaptacnich reakcich na desikaci nebo nizké teploty.

Receptorové kindzy piendseji signal na rizné efektory, které mohou byt ptimo fosforylovany
nebo odpovidaji na zménu konformace receptoru zménou aktivity. Vyznamnou skupinou
efektort jsou tzv. malé GTPazy, které vazou a §tépi GTP — a zahajuji fadu dalSich navazaji-
cich fosforyla¢nich reakci nebo aktivuji druhé posly. U rostlin se vyvinuly zna¢n¢ charak-
teristické GTPazy, kter¢ se UiCastni pfenosu signdlu v mnoha drahach. Receptorové kinazy a
GTPazy mohou byt inaktivovany vazbou regulacnich proteind.

Receptory funkéné spojené s G-proteiny maji receptorovou doménu na vnéjsi strané plaz-

matické membrany, transmembranové domény a cytosolovou ¢ast bez kinazové aktivity
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(obr. 8-12.). Aktivuji heterotrimericky G-protein, ktery dale pfimo nebo pies efektory a
druhé posly, navodi fadu fosforyla¢nich a defosforylacnich kroka. Receptory funkéné spojené
G-proteiny jsou proteiny velmi riizné a v ptirodé obecné rozsifené (v soucasnosti u Zivocichl
znamo asi 700 typt), které maji obvykle sedm velmi konzervovanych ¢asti, jimiz jsou kotve-
ny v membrané (oznacuji se také jako serpentiny, 7TM nebo 7-pass receptory). Ostatni, nao-
pak velmi odlisné casti, slouzi rozeznani nejriznéjSich signalnich molekul na vnéjsi strané
membrany a riznych proteinii Ga na vnitini strané membrany.

Heterotrimerické G-proteiny jsou komplexy tii proteinti Ga, G a Gy, z nichz kazdy je ko-
dovan né¢kolika geny. To umoznuje uréitou miru plasticity v tvorbé trimerickych komplexd,
specifickych k dal§im receptorovym proteiniim a efektorovym molekuldm. Jednotka Ga fun-
guje jako GTPaza, vaze a §tépi GTP, jednotky GP a Gy jsou nezbytné pro jeji funkci. V neak-
tivnim stavu je Go vazana s G a G y a s GDP. Receptor vazbou ligandu zméni svou kon-
formaci a aktivuje jednotku Ga, kterd vyméni GDP za GTP a z komplexu se uvolni.
GaGTP se vaze s urcitou efektorovou molekulou (efektorem) a komplex GBGy se miize va-
zat s jinou efektorovou molekulou. Ga je GTPaza, §tépi GTP na GDP, komplex s efektorem
se rozpada a obnovi se trimericky komplex GaGBGy s GDP. Jednotka Ga je tzv. pomala GT-
Péza a v dob¢, nez rozstépi GTP, mlze aktivovat fadu efektorovych molukul, napt. adenylat-
cyklazy, a zesilit signal. Tato slozka prenosu signalu byla prokdzana v fad¢ ptipadi u rostlin,
napf. v prenosu signalu auxinu v koleoptilich ryZe a pii otvirani kanala pro K ve svéracich
buiikéch pfii otevirdni priiduchii. Ve srovnéni s zivocichy je vSak tato signalni draha u rostlin
frekventovana vyrazné¢ méné¢.

Efektorové molekuly mohou mit riizny charakter, jsou to napt. enzymy nebo efektorové ion-
tové kanaly (kap. 6.1.2.3.). Efektorové molekuly reguluji koncentraci dalsich slozek pieno-
su signalu v buiice, tzv. druhych posli. Termin druhy posel (angl. second messenger) ozna-
cuje obvykle snadno difundujici molekulu, jejiz koncentrace se mize rychle zménit a vyraz-
n¢ ovlivnit dalsi slozky signalnich drah.

Efektorové enzymy jsou napi. fosfolipazy PL (z angl. phospholipase), adenylatcyklaza
nebo guanylatcyklaza. Efektorové fosfolipdzy PLC, PLA a PLD S§tépi membranové lipidy
(obr. 8-13.). Fosfolipaza C — PLC — existuje v mnoha formach. Forma v signalni cesté funkc-
n¢ spojené s Ga je asociovana s vnitini fosfolipidovou stranou plazmalemy a $tépi fosfatidyli-
nozitol-4,5-bisfosfat na diacylglycerol — DAG a inozitol-1,4,5-trifostat — IP; (obr. 8-14.). IP;
je hydrofilni, mobilni, difunduje v cytoplazmé a vaze se na receptor v tonoplastu nebo endo-
plazmatickém retikulu. Aktivuje piisluiné kandly a pasobi uvolnéni Ca®* z vakuoly nebo

z lumenu endoplazmatického retikula a vzestup hladiny Ca>" v cytoplazmg. Cyklazy katalyzu-
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ji vznik dalSich druhych posli, cyklického AMP — ¢cAMP (obr. 8-15.), cyklického GMP —
¢GMP. DAG a cyklické nukleotidy (cAMP, cGMP) piisobi u rostlin jako druzi poslové méné
¢asto nez u zivocichil (nebo se o nich zatim méné vi).

Ca®" slouzi u rostlin jako druhy posel nejéastdji. Jeho koncentrace je v cytosolu udrzovana
nizka ale mize se rychle zménit uvolnénim Ca*" z riznych kompartmentl (bundné sténa,
endoplazmatické retikulum, vakuola; kap. 6.2.3.) tim, Ze se oteviou efektorové kanaly.

Ca®" vyrazné ovliviiuje katalytickou aktivitu proteinovych kinaz — PK (enzymy katalyzujici
Stépeni ATP a ptenos fosfatu na proteinovy substrat) a proteinovych fosfataz (PP — z angl.
protein phosphatase; naopak odstépuji fosfat), které se ti€astni pienosu signalu v bunce. Tyto
enzymy se Casto oznacuji jako proteinové kindzy nebo proteinové fosfatazy zavislé na dru-
hém poslu. Fosforylace a defosforylace proteinll je vyznamny mechanizmus nejen pii pteno-
su signalu ale i pii mnoha dalSich regulacnich procesech (napf. regulace bunééného cyklu
prostfednictvim CDK; kap. 7.6.2.). U mnoha regulacnich proteint fosforylace umoziuje vstup
molekuly do jadra. Proteinovych kindz existuje v rostlin€ velké mnozstvi (udava se, ze az 4%
genomu koduje proteinové kinazy). Pro rostliny jsou charakteristické proteinové kinazy a
fosfatazy, které jsou aktivované Ca** p¥imo. Dal§i mohou byt aktivované Ca*" v komplexu s
kalmodulinem (kap. 6.2.3.). Proteinové kinazy aktivované Ca”" jsou u rostlin velmi &etné a
jsou kédovany velkou rodinou genti. Geny jsou exprimovany v riiznych organech specificky,
exprese je obzvlast vysoka v pletivech meristematickych. Ca*” miiZe zvysit aktivitu enzymu
70- az 100-krat. Fosforylovany stav miize byt stabilizovan navdzanim regulacnich proteind,
napf. proteint 14-3-3 (kap. 6.1.2.1.).

Pfenosu signalu u rostlin se ucastni také tzv. MAPKinazové kaskady. MAPkindzy (z angl.
mitogen-activated protein) byly objeveny pivodné u Zivocichli v souvislosti s aktivaci bunéc-
ného déleni. Jsou charakteristické tim, Ze k jejich aktivaci je nutna fosforylace zbytku serinu i
treoninu, mezi nimiz je jen jeden aminokyselinovy zbytek. Tyto kindzy mohou byt fosfory-
lovany jen specifickou kinazou — MAPKK (z angl. MAPK kinase; znacenou také MEK).
MAPKK je fosforylovana kinazou MAPKKK, ktera stoji na zacatku fosforylac¢ni kaskady.
MAP kinazy a jejich specifické MAPKK a MAPKKK mohou byt aktivovany odpovidajicimi
malymi GTPé4zami, slozkami heterotrimerického G-proteinu nebo jinymi slozkami signalnich
cest.V jedné bunce muiize byt n¢kolik desitek takovych kaskad a slouzi prenosu riznych signa-
G, napf. auxinu, pisobeni riznych abiotickych stresorii (poranéni) i signdlti uvnité bunky.
Fosforylovana MAPKkinaza muze vstoupit do jadra. V cytosolu nebo v jadie fosforyluje

transkrip¢ni faktory nebo jiné regulaéni proteiny.



Obr. 8-1. Schéma rodozmény. R — meidza (redukeni délent).
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Obr. 8-2. Gametofyty mechti (Bryum roseum), izosporickych kapradin (Dryopteris filix-mas),
plavuni (Lycopodium clavatum) a vraneckl (Selaginella elegans).
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Bryum roseum: a— pelatky (anteridia), b — sterilni vldkna, ¢ — hrdlo zarode¢niku
(archegonium), d — kanalek, e — zraly zarode¢nik s vajecnou buiikou (oosféra). Dryopteris
filix-mas: f, f| — zarode¢niky , g — pelatky, h — rhizoidy, ch — pelatky se spermatozoidy

v rizném stadiu vyvoje, 1, i; — zralé spermatozoidy. Lycopodium clavatum: j — pelatky, k —
zarodecniky, |1 — rhizoidy, m — zralé volné spermatozoidy, n — zaklad sporofytu. Selaginella
elegans: o — mlada megaspora se vznikajicim megagametofytem, p — st€éna megaspory, q —
pletivo megagametofytu, r — zdrodecnik, s — vaje¢na burika (oosféra), t — mikrospora, u — ez
mikrosporou, v, w — buiika mikrogametofytu, x — vznikajici spermatozoidy, y — zraly
mikrogametofyt, z — zralé spermatozoidy. (Podle Smith G.M., Gilbert E.M., Evans R.L.,
Duggar B.M., Bryan G.S., Allen Ch.E.: A text Book of General Botany. — Macmillan Comp.
New York, 1946. Upraveno.)



Obr. 8-3. Schéma ontogeneze sporofytu semennych rostlin.
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Obr. 8-4. Metylcytozin.
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Obr. 8-5. Schéma usporadani eukaryotického genu (délkové poméry nejsou zachovany).
(Podle Buchanan B. B., Gruissem W., Jones R.L.: Biochemistry and Molecular Biology of
Plants. — American Soc. Plant Physiol. Rockville, Maryland, 2001. Upraveno.).
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(TFII) a RNApolymeraza II se vazou v urcitém potfadi na TATA box — TFIID, TFIIB, TFIIA,
TFIIF, RNApolymeraza II, TFIIE a TFIIH. TFIIH ma kinazovou aktivitu a fosforyluje
RNApolymerazu II. Po vytvoreni komplexu zacina transkripce a komplex se rozpada. P -
fosfat.
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Obr. 8-7. Struktura typické mRNA strukturniho genu (A) a ¢epicka (B). (Podle Fosket D.E.:
Plant Growth and Development. — Academic Press Inc., San Diego, 1994. Upraveno.).
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Obr. 8-8. Schéma proteazomu 26S a odbouravani proteinti znacenych ubikvitinem. Proteazom
268 je tvofen centralnim dutym valcem 20S (jadrem, angl. core) a dvéma regulacnimi

jednotkami 19S (tzv. vicka).
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Obr. 8-9. Schéma ubikvitinace proteinti.
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Ubikvitin je aktivovan aktivaénim enzymem E1 a navdzan na enzym konjugacni — E2.
Specificka ubikvitinova ligdza E3 se navaze na protein, ktery mé byt odbouran, vytvofii se
komplex s konjugaénim enzymem nesoucim ubikvitin a ubikvitin je pfenesen na protein. Po
navazani ubikvitinu na protein se komplex rozpada (velmi zjednoduseno). Protein oznaceny
ubikvitinem je odbourdn na proteazomu 26S.



Obr. 8-10. Plastidové RNApolymerazy — schéma. Bakteriofagovy typ RNApolymerazy je
peptid kédovany v jadru. Zajistuje transkripci genti nutnych pro funkce plastidu mimo geny
nezbytné po fotosyntézu. Prokaryoticky typ plastidové RNApolymerazy je tvoiren dvéma
podjednotkami a, podjednotkami 3 a B” a podjednotkou o, kterd je kodovana v jadru.
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Obr.8-11. Schéma funkce membranové receptorové kinazy. Po navazani signalni molekuly
receptorové kinazy vytvoii dimery, autofosforyluji své cytosolické domény a fosforyluji dalsi
slozky signalni cesty.
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Obr. 8-12. Schéma ptisobeni receptorti funkéné spojenych s heterotrimerickymi G-proteiny.
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V neaktivnim stavu podjednotka Ga vaze GDP a podjednotky heterotrimerického G-proteinu
Ga,Gp a Gy tvoii komplex s receptorovym proteinem (A). Po navazani signalni molekuly
receptorovy protein aktivuje podjednotku Ga (B), ktera vyméni GDP za GTP, a komplex se
rozpada. Podjednotka Ga aktivuje efektor E1 v membrané, podjednotky G a Gy spolu
zustavaji spojeny a mohou aktivovat jiny efektor (E2) (C). Po odeznéni signalu podjednotka
Go méni GTP za GDP a komplex heterotrimerického G-proteinu s receptorovym proteinem
se opét ustavuje (D).
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Obr. 8-13. Stépeni membranovych fosfolipidt riznymi fosfolipidzami (PL).
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Obr. 8-14. Schéma ptenosu signalu.
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Signalni molekula S se navaze na receptor R, funkéné spojenym s heterotrimerickym G-
proteinem. Podjednotka Ga s navazanym GTP aktivuje fosfolipdzu PLC, ktera $tépi
fosfatidyl-4,5-inozitolbisfostat (PIP;) na inozitol-1,4,5-trifosfat (IPs) a diacylglycerol (DAG).
IP; aktivuje receptor v membrané endoplazmatického retikula a otevie se kanal pro Ca*".
Zvysena hladina Ca*” v cytosolu aktivuje fadu enzymu, napf. proteinové kinazy (PK). DAG
se mglge také ucastnit prenosu signalu, napt. miize ovlivilovat senzitivitu proteinovych kinaz
k Ca™.



Obr. 8-15. Cyklicky AMP.
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