9. Bunécny cyklus a rist buiiky

Nové buriky vznikaji délenim bunék stavajicich, matetska buiika se rozdéli na dvé buiky
dcefinné. Pii déleni buniky se pfedava uplna geneticka informace uloZena v jadru, plastidech
1 mitochondriich. Délici se buniky prochazeji bunéénym cyklem, tj. interfazi a mitézou.
Zvlastnim pripadem bunécného cyklu je meiéza (kap. 11.2.1.). Pribéh bunééného cyklu je
fizen, kontrolovan a koordinovan na mnoha turovnich, mnoha riznymi mechanizmy a odrazi
nejen poméry ve vlastni bunice ale 1 v buitkkdch sousednich, v pletivu, organu, organizmu i v

okolnim prostiedi.

9.1. Faze bunécéného cyklu

V mitéze (M) se déli jadro a v interfazi (I) se buiika pfipravuje na dal§i mitézu. Interfaze se
konvenéné dale d€li na fazi G1 (z angl. gap; pauza, preruseni), fazi S (z angl. synthetic) a fazi
G2. Jednotlivé faze jsou samy o sob¢ velmi komplexni a maji své regulaéni mechanizmy.
Trvani fazi G1 a G2 je plastictéjsi nez faze S a mitdzy. Vznik dvou deefinnych buné¢k je dovr-
Sen doplnénim bunécnych stén dcetfinych bunék a plazmatickych membran, tzv. cytokinezi.
Ve fazi G1 se builka nejprve vice nebo méné zvétSuje (ptibyva cytoplazmy, organel i mem-
branovych struktur, zvétSuje se plocha bunécné stény) a ptipravuje se na vstup do faze S. V
Gl fazi mize bunka dlouho setrvat nebo piejit do faze GO, tj. prestat se délit a funkéné se
specializovat.

V fazi S dochazi k replikaci DNA, tj. k syntéze novych fetézci DNA podle fetézci stavaji-
cich. Replikace je semikonzervativni, v kazd¢ ze dvou vznikajicich molekul dvoutetézcové
DNA pochazi jeden fetézec z pivodni DNA a druhy je nové syntetizovany. Nutna je nejen
pritomnost strukturnich a katalytickych proteinti nezbytnych pro iniciaci a prubéh replikace,
ale také dostatek nukleotidti (ATP, TTP, CTP, GTP 1 UTP). Zdvojuje se nejen DNA ale také
cely chromatin. D¢leni plastidi a mitochondrii a replikace jejich genomt neni s replikaci ja-
derné DNA korelovéna.

V Replikace jaderné DNA zacina na urcitych nukleotidovych sekvencich, tzv. replika¢nich pocat-
cich ORI (z angl. origin replicaton initiation; asi 100 pb), které jsou na DNA rozmistény ve vzdale-
nosti asi 66 000 pb u rostlin dvoudéloznych a piiblizné 47 000 pb u rostlin jednodéloznych. Cast repli-
kovana z jednoho pocatku se nazyva replikon. Replikace neni simultanni, v riznych pocatcich zacina
v riznou dobu, obvykle se nejdiive replikuji aktivné se transkribujici oblasti, v nichz je rozvolnén
chromatin. Kazdy replikon se v S fazi zreplikuje jen jednou. Replika¢ni pocatek rozeznavaji regu-
lacni proteiny, schopné se na tuto sekvenci vazat. V oblasti pocatku, ktera je bohata na A a T, zacinaji
enzymy DNAhelikazy katalyzovat odd€lovani fetézci DNA. Separace probiha za spotieby energie,

ktera se ziskava Stépenim ATP. Po oddéleni fetézch se na dalsi element replikacniho poc¢atku, ORE (z
angl._origin recognition element), navaze replika¢ni protein A (RP-A; z angl. replication protein) a
dalsi proteiny s katalytickou a strukturni funkci. Vytvoii se kooperujici replika¢ni komplex (aparat),
zvany replikacni vidlice. Replikace probiha od pocatku na obou fetézcich DNA a obéma sméry



(obr. 9-1.). Vznik fosfodiesterové vazby mezi nukleotidy katalyzuji DNApolymerazy (9, €), které
pripojuji 5°-konec nukleotidu na 3'-konec Fetézce, tzn. Ze potiebuji primer (syntéza 5'— 3"). Prime-
ry jsou kratké tiseky RNA (asi 10 bazi), které se syntetizuji podle DNA matefského fetézce. Jejich
syntézu zajistuji polymerazy, zvané DNAprimazy (DNApolymeraza o na opozd’ujicim se fetézci).
Tyto polymerazy z matefského fetézce DNA zahy disociuji, poskytnou vSak 3 konec fetézce, na ktery
mize syntéza nového fetézce DNA, katalyzovana DNApolymerazami d nebo €, navazat. Podle matet-
ského tetézce ¢teného ve sméru 3'— 5’ se novy antiparalelni fetézec syntetizuje ve sméru 5'— 3 .
Syntéza tohoto nového fetézce DNA je kontinualni a vyzaduje jen jeden primer, novy fetézec se na-
zyva vedouci. Druhy matetsky fetézec, ktery se vzhledem k replikacnimu komplexu odviji ve sméru
5'— 37, se replikuje diskontinualné po kratkych tsecich, z nichz kazdy potiebuje vlastni primer. Re-
plikace tohoto matetského fetézce probiha pomaleji a vznikajici fetézec se oznacuje jako opozZd’ujici
se nebo vaznouci. RNA primer a usek nového fetézce DNA se nazyvaji Okazakiho fragmenty. RNA
primery jsou z nového fetézce odstranovany nukleazou a DNApolymeraza, zvana opravna, ve sméru
5’— 3’ dosyntetizuje chybé&jici Cast nového fetézce. Spojeni 3” konce tohoto useku DNA s 5’koncem
nasledujiciho fragmentu DNA zajistuje DNAligaza.

DNA polymerazy 6 a € jsou k matefskému fetézci vazany proteinem, ktery se oznacuje jako protein
sviraci nebo jako kofaktor PCNA (z angl. proliferating cell nuclear antigen). Tento nezbytny kofak-
tor DNApolymeraz d a € obepina jako prstenec rodi¢ovskou DNA a polymerazu na fetézci pridrzuje.
Polymerazy ¢ a € maji také exonuklelazovou aktivitu a jsou schopny opravit své ptipadné chyby v
predchazejicim kroku. Replikace konci tam, kde se setkaji fetézce rtiznych replikacnich pocatka.
Linearni DNA chromozémt je ukoncena telomerami, oblastmi DNA bohatymi na G, na které se vaze
komplex s enzymatickou aktivitou, zvany telomeraza. Telomeraza obsahuje RNA, ktera slouzi jako
templat pro prodlouzeni 3'-konce mateiského fetézce DNA. Prodlouzeny konec poskytne moznost
syntézy primerd a umozni vznik nového kompletniho nezkraceného fetézce DNA.

Pti replikaci DNA, jejiz jeden fetézec je metylovan (hemimetylovana DNA), je fetézec, syntetizovany
podle metylovaného fetézce, také metylovan.

Ve fazi G2 se rozhoduje o vstupu do mitézy. Tento krok je u rostlin kontrolovan peclivéji,
nez vstup do faze S. Rostlinna buiika se mize v bunééném cyklu zastavit (pfestat se délit a
zacit se diferencovat) 1 ve fazi G2.

Mitoza, ve skutecnosti plynuly sled udalosti, je tradicn¢ délena na nékolik fazi: profazi
(chromatin kondenzuje, tvoii se profdzni vieténka), metafazi (obalové membrany jadra se
rozpoustéji, chromozomy se uspotadavaji v ekvatoridlni rovin¢ mitotického vieténka), anafa-
zi (odd¢€luji se chromatidy a premist'uji se k polim) a telofazi (tvoifi se obalové membrany
novych jader, chromatin dcefinnych jader dekondenzuje). Nasleduje cytokineze — oddéleni
dcefinnych bunék. Jednotlivé faze maji vlastni regulacni mechanizmy.

Vyznamnou tlohu v pribéhu bunééného cyklu hraji kinazy rizené cykliny (cyklin dependentni
kinazy a cytoskelet.

9.1.1. Cyklin dependentni kinazy

V pribeéhu bunééného cyklu hraji dilezitou roli Kinazy, jejichZ aktivita je zavisla na regulac-
nich proteinech zvanych cykliny. Tyto kinazy se oznacuji jako cyklin dependentni kinazy,
CDKs (z angl. cyclin dependent kinases). Syntéza a odbouravani jednotlivych typtu cyklint
predstavuje vyznamnou uroven fizeni bunééného cyklu. Vazba cyklinti na zakladni katalytic-

kou jednotku kinazy je vyznamny mechanizmus regulace schopnosti kinazy fosforylovat dalsi



proteiny, neni vSak jediny. Druhy vyznamny mechanizmus je fosforylace a defosforylace
zékladni katalytické jednotky na nékolika funkéné specifickych mistech (tyrozinovy zbytek
v pozici 15 od N-konce, threoninovy v pozici 14 a threoninovy zbytek v pozici 160 nebo
167). Dalsi z dosud znamych regulacnich mechanizmt je vazba inhibi¢nich proteini CKI (z
angl. cyclin dependent kinase inhibitor).

Zakladni katalytické jednotky CDK (dle hmotnosti 33 az 35 kDa znacené také p34) jsou
produkty malé rodiny genti CDC (z angl. cell dividing cycle), na N-konci nesou doménu, na
kterou se vazou cykliny. U rostlin byly zatim prokazany dva typy téchto proteinti, znaci se
CDK-A a CDK-B. Kazdy z nich se mize vyskytovat v nékolika podobach (dale se rozlisuji
Cisly).

A CDK-A se vyskytuje béhem celého bunééného cyklu a nese charakteristickou doménu znacenou
PSTAIRE (sekvence aminokyselin znacenych jednopismenovym kédem = prolin, serin, threonin, ala-
nin, izoleucin, arginin, kyselina glutamova). mRNA i protein zakladni katalytické jednotky mohou byt
v nékterych situacich v malém mnozstvi pfitomny i v bunikach, které se nedéli, napft. pfi poranéni.
CDK-B se vyskytuje v mitéze a ma doménu pon€kud odlisnou (napt. PTALRE = prolin, threonin,
alanin leucin, arginin, kyselina glutamova nebo jinou podobnou).

Cykliny, proteiny o hmotnosti 30 az 65 kDa, jsou produkty vétsiho poctu vzajemné pitibuz-
nych strukturnich gent, jejichZ transkripce je fizena riznymi regula¢nimi faktory (napft. fy-
tohormony nebo hladinou sacharidii). Cykliny se vdzou na zékladni katalytickou jednotku a
vyskytuji se jen v buiikach, které se aktivné déli. U Arabidopsis je zatim znamo 11 riznych
genu pro cykliny. Rostlinné cykliny se znac¢i podle podobnosti s cykliny savéimi A, B, D, E a
jednotlivé proteiny se dale rozlisuji ¢islicemi (napt. A1, A2, B1). Podle faze bunééného cyklu,
ve které se vyskytuji, je 1ze rozdélit do dvou zakladnich skupin - cykliny zvané mitotické a
cykliny faze G1. Do skupiny mitotickych cyklini patii cykliny A a B (dfive znamé jako M-
cykliny), cykliny faze G1 jsou cykliny D a E (obr. 9-2.).

A CyKkliny A se objevuji v S-fazi a prertvavaji do faze G2, cykliny B jsou dillezité pro piechod z faze
G2 do mitozy. Cykliny typu A i B maji tzv. cyklinovy box, doménu, ktera jim dava schopnost vazat
se na zakladni katalytickou jednotku a tzv. mitoticky destrukéni box, ktery je urcuje k rychlému od-
bourani béhem mitdzy.

Do skupiny cyklini G1 patii cykliny typu D a E, které maji cyklinovy box k vazbé na zakladni pro-
teinovou jednotku, nemaji mitoticky destrukéni box. Cykliny D jsou ptfitomné v G1 fazi a degradované
na pocatku faze S a jsou velmi nestalé. Hladina cyklinu D3 je fizena cytokininy — jeden z bodl regu-
lace bunécného cyklu fytohormony. Cykliny typu E se tvofi v pozdni fazi G1 a v rané S-fazi na konci
S-faze prakticky mizi.

Fosforylace je dalSi regula¢ni mechanizmus aktivity a substratové specifity CDKs. Za-
kladni jednotka je fosforylovana specifickymi kindzami a defosforylovéana ptislusnymi fosfa-

tazami. V G1 fazi je CDK fosforylovana v pozici Tyr 15 nebo Thr 14 (i obou), fosforylace v



téchto pozicich blokuje vstup buiiky do mit6zy. Se vstupem do S-faze je CDK fosforylova-
na v pozici Thr 160, fosforylaci katalyzuje kinaza CAK (z angl. CDK activating kinase). Fos-
forylace na tomto misté¢ je pro vstup do mitdzy nezbytnd, stejn¢ jako odstépeni fosfatu
zpozice na Tyr 15 a Thr 14, ke kterému dochézi na konci faze G2 (obr.9-3.). U kvasinek je
odstranéni fosfatu z této pozice katalyzovano fosfatazou Cdc 25. U rostlin ma fosfataza, ktera
odstépuje fosfat pied vstupem do mitdzy z této pozice, specifickou podobu. Syntéza, aktivace
a inaktivace kindz a fosfatdz, které katalytickou jednotku fosforyluji a defosforyluji, predsta-
vuji dal$i oblasti regulace prubéhu bunééného cyklu.

Inhibi¢ni proteiny CKI se reverzibilné vazou na komplexy CDK-cyklin, inaktivuji ho ale
nedestruuji. Jejich syntéza a odbouravani poskytuji moznost fidit casovy prubéh bunécného
cyklu (destrukce probih4 po ozna€eni ubikvitinem na proteazomu 26S).

Urcité typy katalytickych jednotek se vazou s urcitymi typy cyklinti, spolu s fosforylaci pak
tyto komplexy urcuji aktivitu a substratovou specifitu kindz. Tento systém poskytuje mnoho
moznosti pro regulaci prubéhu bunééného cyklu. Zatim nejsou znamy vsechny substraty, kte-
ré CDK v jednotlivych fazich bunécného cyklu fosforyluji. Studium regulace bunécného cyk-
lu se t&ési neobycejné zajmu a podpote, predevsim v medicing.

A Ve fazi Gl je jednim ze znamych substrati pro CDK komplex transkripéniho faktoru E2F
s proteinem pRb (z angl. plant Retinoblastoma). Transkrip¢ni faktor E2F se vaze na promotory gent,
které koduji proteiny nezbytné pro replikaci DNA a prib¢h S-faze a také na promotory svych vlast-
nich gent a silné stimuluji svou vlastni syntézu.

Na konci faze G1 je na transkripéni faktor E2F vazan protein pRb a inaktivuje ho. Vstup do S-faze je
blokovan. Komplex CDK4/cyklin D fosforyluje (siln€, na mnoha mistech) pRb vazany na E2F, fosfo-
rylovany pRb se z komplexu uvoliiuje a geny kédujici transkripéni faktory E2F i replikacéni a regulacni
proteiny se exprimuji. V pozdni S fazi komplex CDK2/cyklin A fosforyluje transkripéni faktor E2F,
ktery tim ztraci schopnost se vazat na DNA. Ustdva exprese genii pro replikacni a regulacni proteiny
S faze i pro transkripcni faktory E2F (obr. 9-4.).

Pti vstupu do mitézy piislusné komplexy CDK/cyklin fosforyluji, tim inaktivuji a zaroven
urcuji k destrukci histony H1 a laminy. Odstranéni téchto proteinli je nezbytné pro vysoky
stupent kondenzace chromatinu a rozpad jaderné membrany. Dal$imi substraty pro fosforylaci
jsou zbyvajici volné nebo z rozpadajicich se komplexti uvoliiované cykliny.

Aktivni CDK v pozdni profazi asociuji s mikrotubuly preprofazového pasu (kap. 9.1.2.), ktery

se v této fazi rozpada. Vyznam této asociace zatim neni vysvétlen.

9.1.2. Cytoskelet a déleni buniky

V¥ Cytoskelet je soubor strukturnich proteini asociovanych ve vldkna, ktery prostupuje protoplast a
zajistuje vnitini funkéni usporadani eukaryotickych bunck. Tvofi vnitini flexibilni a dynamicky
proménlivou kostru buiky. Signaly pfichdzejici z vnitiniho prostiedi rostliny i z prostiedi vné&jsiho
zpusobuji jeho rychlé zmény. Cytoskelet urCuje pozici jadra, zajistuje funkéné optimalni vzajemné



postaveni organel - chloroplastli, mitochondrii, peroxizomi i vakuol, uspofadani membran endo-
plazmatického retikula, lokalizaci diktyozomu (soubor diktyozomd v buiice tvotfi Golgiho aparat),
ribozomii a makromolekul, napt. enzymil glykolyzy i jinych metabolickych drah. Cytoskelet usmér-
nuje pohyb organel, diktyozomt, vezikuld i makromolekul v bufice a zajiSt'uje transportni procesy
spojené napt. s délenim jadra i buiiky. Vyznamn¢ se podili na vzniku tvaru bunky.

Cytoskelet ma tfi zakladni vlaknité proteinové sloZKy - mikrotubuly, mikrofilamenta a intermedi-
atni (stfedni) filamenta. Jeho rizné funkce jsou dale zajistovany mnoZzstvim dalSich, tzv. asociova-
nych proteina, které skladaji, $tépi, stabilizuji i destabilizuji zakladni vlaknité slozky cytoskeletu,
propojuji je a vazou do struktur vyssi funkéni urovné (svazky, sit€), zprostiedkuji kontakt s jinymi
strukturami (napf. s membranami), pohybuji se po nich a zajist'uji transport makromolekul nebo orga-
nel uvniti bunky.

Mikrotubuly jsou vystavény ze zakladnich stavebnich proteinovych jednotek — heterodimeru a- a p-
tubulinu (monomer 50 kDa), vazby mezi monomery ani mezi heterodimery nejsou kovalentni. Tu-
buliny jsou kdédovany rodinou gend, rizné tubuliny se funkéné lisi. Heterodimery vazou GTP a skla-
daji se ve vlakna, zvana protofilamenta (obr. 9-5.). V nich se a- a B-tubulin pravideln¢ stfida (hetero-
dimer i vlakna jsou polarni), 13 vlaken k sobé po délce pfiléha a tvoti duty valec — mikrotubulus.
Priléhajici vlakna, drZzena pohromadé nekovalentnimi interakcemi, jsou vii¢i sobé posunuta a podjed-
notky stejného typu tvofi v mikrotubulu Sroubovici se stoupanim 10°. Vnéjsi primér mikrotubulu je
25 nm, vnitini 14 nm. Mikrotubulus je (stejné jako zakladni jednotky a protofilamentum) polarni,
konce se oznacuji jako minus a plus. Plus a minus nejsou urceny elektrickym nédbojem, rizné jsou
jejich biochemické vlastnosti - konec minus je stabilnéjsi, konec plus je méné stabilni. Heterodimer
s GTP ma k ostatnim heterodimertm vysokou afinitu. y-fosfat z GTP se odstépuje az po vytvoreni
vlakna a afinita tubulinového heterodimeru s GDP k sousednim jednotkam se snizi. Stépeni GTP pu-
sobi depolymeraci mikrotubuld, dava moznost jejich destabilizace a funk¢éni dynamiky, zavislé na
rychlosti sestavovani vlakna a Stépeni vazaného GTP. Po uvolnéni z vlakna tubulinovy heterodimer
vyméni GDP za GTP a mtize znovu s vlaknem asociovat.

Tvorba mikrotubulii za¢ind v tzv. organiza¢nich neboli nukleaénich centrech - MTOCs (z angl.
microtubule organizing centres). V nich je vzdy zakotven stabilnéj§i minus konec. Nuklea¢ni centra
jsou na plazmalemé i na jaderné membran€. Soucasti MTOC je y-tubulin (58 kDa) tvofici prstencovité
polymerni struktury, na které se navaze 13 heterodimert s GTP (a-tubulinovou podjednotkou) a vzni-
ka minus konec mikrotubulu. Plus konec mikrotubulu mize byt stabilizovan napf. navazanim urcité
makromolekuly nebo ukotvenim v membrang. Tyto procesy jsou vyznamné pro polaritu buiiky.
Proteiny asociované s mikrotubuly, znacené MAPs (z angl. microtubule associated proteins), zajis-
tuji vzajemné propojeni mikrotubuli a jejich interakci s membranami, odolnost mikrotubulti viici
chladu a dalsi funkce. Proteiny, zvané kataniny, katalyzuji rozpad mikrotubul@. Proteiny, které zajis-
tuji transport, tzv. molekulové motory, $tépi ATP a energii pouzivaji k pohybu po mitrotubulu. Tvo-
i velkou a heterogenni skupinu, li§i se smérem pohybu, rychlosti i charakterem pfemistované moleku-
ly nebo struktury. Jednim z typt téchto proteind jsou napf. kinesiny. Kinesiny jsou kodovany genovou
rodinou o poctu asi 60 ¢lenl, pohybuji se od minus konce k plus, jejich rizné funkce jsou na dalsich
trovnich regulované napf. hladinou Ca*" a kalmodulinem. Dal3i velka skupina motorovych proteinii
jsou dyneiny, které se, na rozdil od kinesintl, pohybuji smérem k minus konci.

Mikrofilamenta jsou tvofena globularnim proteinem G-aktinem, ktery se po navazani ATP sesta-
vuje v Fetézec F-aktinu (z angl. filamentous), vazby jsou nekovalentni. Aktin je kédovan rodinou
gent, ktera ma u Arabidopsis 10 a Petunia asi 100 ¢lent, jednotlivé geny jsou exprimovany specific-
ky, dle typu bunék a funkce filament. Dva fetézce F-aktinu (ze stejnych typi aktinu) se kolem sebe
otaceji a tvoii Sroubovici — mikrofilamentum, které je tenké a pruzné a ma prameér asi 7 nm (obr. 9-
6.). Aktinovéa vlakna se zacinaji sestavovat na komplexech obsahujicich proteiny piibuzné aktinu —
Arp proteiny (z angl. actin related protein) a formin a mohou se vétvit. Také mikrofilamenta jsou
dynamicky nestabilni a polarni (maji plus a minus konec urceny stabilitou). Po §t€peni vazaného
ATP na ADP se vlakno destabilizuje. Mlze vSak byt stabilizovano navazanim ochrannych proteind.
Depolymeraci ovliviuji proteiny souborné znaéené ADFs (z angl. actin depolymerizing factors). Na
ADP-G-aktin, uvolnény z vlakna, se vaze profilin, protein, ktery katalyzuje vyménu ADP za ATP a
vyznamn¢ tak ovlivituje dynamiku tvorby vlaknen. Transport po aktinovych vlaknech zajistuji mole-



kularni motorové proteiny, zvané myoziny. Energii k pohybu ziskavaji st€¢penim ATP. Vezikuly, je-
jichZ obsah je uréen pro necytoplazmatické kompartmenty (apoplast, vakuola), maji na povrchu pro-
teiny myozinového typu. Podél aktinovych mikrofilament se pohybuji diktyozomy a plastidy.

Intermediatni filamenta se oznacuji jako stfedni, nebot’ jsou ten¢i nez mikrotubuly a silnéjsi nez
mikrofilamenta (10 az 15 nm v priméru). Jsou pevna, nejsou polarni, vyskytuji se v mnoha podo-
bach predevs§im u zivocichti (keratinova filamenta, vimentinova filamenta, neurofilamenta a jaderna
intermediatni filamenta). U rostlin jsou intermediatni filamenta reprezentovana jadernymi mikrofi-
lamenty, slozenymi z proteintl, zvanych laminy. Jaderna intermediatni filamenta tvofi sit, ktera stabi-
lizuje vnitini jadernou membranu, tzv. nuklearni laminu, a zajistuje zakotveni dekondenzovaného
chromatinu. V profazi jsou laminy fosforylovany cyklin dependentnimi proteinovymi kindzami
(CDK) a nuklearni lamina se rozpada, v telofazi se opét tvofi.

V interfazi se vétSina mikrotubuli a mikrofilament nachéazi ve vrstvé pod plazmalemou a
tvofi tzv. kortikalni cytoskelet, dalSi mikrotubuly se paprskovité rozbihaji z jaderné
membrany (obr. 9-7.). U bunék, které se zvétSuji ve vSech smérech, jsou kortikalni mikrotu-
buly usporadany vSemi sméry, u bunék, které se budou prodluzovat v jednom sméru, se mik-
rotubuly stavi kolmo ke sméru prodluzovani.

V profazi mikrotubuly z kortikdlniho cytoskeletu mizi, ¢ast se uspofadava na vnitini strané
plazmalemy v roving, kde se v cytokinezi bude ptipojovat bunécna deska, oddélujici dcetinné
bunky. Tento prstenec mikrotubulil se nazyva preprofazicky pas, PPB (z angl. preprophase
band). Na vzniku této struktury se aktivné podileji aktinova mikrofilamenta. PPB je struktura
charakteristicka pro délici se bunky sporofytu (v meioze a déleni bunék gametofyta se pre-
profazicky pas netvofi, objevuje se az pfi prvnim déleni zygoty). V oblasti kolem jadra se
mikrotubuly usporadéavaji paraleln¢ s jeho povrchem ve sméru osy budouciho déliciho vietén-
ka — svym minus koncem sméfuji k jeho budoucim péliim. Tato struktura, charakteristicka
pro rostlinné burnky, se oznacuje jako profazni vieténko. V pozdni profazi mizi PPB i oba-
lové membrany jadra a mikrotubuly zacinaji interagovat s chromozomy.

V metafazi je chromatin ve stavu maximalni kondenzace, chromozomy, tvoiené¢ dvéma ses-
terskymi chromatidami, se piemist'uji do ekvatorialni (rovnikové) roviny vieténka a zacinaji
se Stépit na dcefinné chromozomy. Profazni vieténko se meéni ve vireténko mitotické, tvo-
fené mnozstvim (stovkami az tisici) mikrotubuli, aktinovych filament a asociovanych protei-
nd. Rostliny nemaji centrozomy s centriolami. Poly vieténka, obsahujici MTOC, jsou Si-
roké a zna¢n¢ diftizni, tvorené mnoha ohnisky (obr. 9-8.), ktera jsou propletena mikrotubuly.
Mikrotubuly svymi poly plus sméiuji k ekvatorialni roviné vieténka, kde mnozstvi z nich aso-
ciuje s kinetochory. Kinetochory jsou proteiny, které se vaZzou na centromery (nekodujici
oblasti DNA). Kazda chromatida ma svou centromeru a kinetochor. Na jeden kinetochor se
vazou mikrotubuly vychazejici z jednoho pélu vieténka a k chromatidam jednoho chromozo-

mu se musi vazat mikrotubuly vychazejici z poli opa¢nych. Na jeden kinetochor se vazou



desitky (obvykle 30 az 50, vyjime¢né i vice nez 100) mikrotubuli. Volné mikrotubuly, které
mohou (ale nemusi) piesahovat ekvatorialni rovinu, stabilizuji strukturu vieténka.

V anafazi se kinetochorova vlakna zkracuji a dcefinné chromozomy se pohybuji smérem
k péliim, casto se i poly od sebe vzdaluji. V telofazi se mitotické vieténko rozpada, tvoti se
obalové membrany dcefinych jader, chromozomy zacinaji dekondenzovat, intermediatni fila-
menta tvoii nuklearni laminu.

Bunéény cyklus je ukoncen cytokinezi, tj. vytvofenim piepazky mezi dcefinnymi bunikami.
Dtlezitou tlohu v tomto procesu hraje fragmoplast, Golgiho aparat a endoplazmatické retiku-
lum.

V Fragmoplast, charakteristickd struktura rostlinnych bunék, je velmi dynamickéa cytoskeletalni
struktura slouzici k transportu materialu, ze kterého se tvofi piepazka mezi dcefinnymi bunkami.
Fragmoplast zacina vznikat v pozdni anafazi v centralni oblasti ekvatorialni roviny vieténka jako dva
paralelni prstence volnych mikrotubuli vieténka, mikrotubulii nové tvofenych, nové tvorenych akti-
novych filament a myozinu. Polarni orientace mikrotubulti zGistava zachovana (konce minus smétuji
k poltim).

Material, predevSim pektiny, hemicelul6zy a glykoproteiny, je transportovan ve vezikulech,
které se odde€luji z trans-cisteren diktyozomi (kap.3.3.4.). V roving, ptivodné uréené prepro-
fazickym pasem, vezikuly splyvaji a tvoii plochou cisternu (strukturu tvarem podobnou disku
a obalenou membranou) zvanou bunééna deska (angl. cell plate). Diky fuzi s dal§imi veziku-
ly bunécnd deska centrifugalné roste (tj. smérem k plazmalem¢ mateiské buiiky). Buiky
jsou definitivné oddélené ve chvili, kdy membrana na okraji bunéné desky splyne s plazma-
tickou membranou mateiské bunky (nemusi nastat po celém okraji soucasn¢). Vlastni kon-
taktni plochu dcefinnych bun¢k tvoii pektinovd vrstva, zvanad stfedni lamela, smérem k
membrandm ptibyva hemiceluléz a glykoproteini. Membrany se méni ve funk¢éni plazma-
lemu. Na komplexech celulézasyntazy, zvanych téz komplexy terminalni, se zacind synteti-
zovat celuléza (kap. 3.3.4.), vznikd primarni bunécna sténa. Pohyb komplexti v membrané
a smé&r ukladani celul6znich mikrofibril do amorfni polysacharidové matrix urcuji mikrotu-
buly opét se formujiciho kortikalniho cytoskeletu.

Plocha bunécné desky neni celistva, je pieruSovana prstovitymi vybézky membrany ER, ko-
lem nichz zstava zachovan nepieruseny pruh cytoplazmy. Povrchova membrana bunééné
desky zlistava v téchto preruSenich, zvanych také pory nebo kanalky, kontinudlni. Z téchto
preruSeni se dale vyvinou primarni plazmodezmy (kap. 3.5.). Dalsi plazmodezmy mohou

vznikat sekundarné.



9.2. Rist bunék

Organizmus se zvétSuje zvySovanim poc¢tu bunék a zvétSovanim jejich objemu. Po rozd¢-
leni matefské buiiky dcefinné bunky zvétSuji sviij objem — rostou. Podminkou ristu je dosta-
tek organickych latek (pfedevsim sacharidli a aminokyselin), které rostoucim buitkdm posky-
tuji jiné casti rostliny (aktivné fotosyntetizujici nebo zasobni pletiva), a nezbytnych latek
mineralnich. Tyto latky jsou rostouci buitkou metabolizovany a ménény v nové funk¢ni
komponenty buiiky (véetné organel) nebo slouzi jako zdroj energie, kterd je k rGstovym
procesim nezbytnd stejné jako stavebni komponenty samy. Neméné podstatny je dostatek
vody.

Buiiky, které se opakované déli, jsou obvykle izodiametrické, zvétSuji se ve vSech smérech
ptiblizné rovnomérn€, obsahuji jednu nebo nckolik malych vakuol (vyjimku tvoii buiky
kambia) a zvétSuji se jen do té miry, kterd odpovida schopnosti dat vznik dostate¢né velkym
dcefinnym derivatim. Toto zvétSovani bunek se Casto oznacuje jako rist embryonalni.
Bunky, které se prestavaji délit (odchazeji do faze GO0), zvétsuji sviij objem vyraznéji, nez
bunky, které v bunécném cyklu setrvavaji. Vedle zvétSeni obsahu cytoplazmy se u téchto bu-
n¢k vyrazné zvétSuje predevSim objem vakuol (Cetné vakuoly mohou nakonec splynout v
jednu velkou centralni vakuolu; obr. 9-9.). Tento typ rastu se obvykle oznacuje jako riist ob-
jemovy nebo expanzni, rostlinné burika je schopna zvétsit sviij objem 10- az 100-krat (nékte-
ré 1 vicekrat). Ve fazi objemového ristu rovnomérné zvétSovani buiiky ve vSech smérech, tzv.
difazni rast, diive nebo pozdé&ji ustava a buiika zacne v jednom sméru rust rychleji - prodlu-
zuje se. Takovy rust se oznacuje jako dlouzivy. Nékteré specializované buniky zvétSuji svij
objem velmi vyrazné jen v urCité oblasti, riist je charakterizovan jako apikalni. Apikalnim
rustem vznikaji napt. kofenové vlasky a pylova lacka.

Pfi objemovém rustu dochéazi vedle zvétSeni obsahu cytoplazmy pifedev§im ke zvySenému
prijmu vody, zvétSovani objemu vakuoly a plochy tonoplastu a dile ke zvétSeni plochy
plazmalemy a bunééné stény. Objemovy rist buiiky vyzaduje nejen syntézu vsech slozek
téchto struktur ale také jejich spravnou a dostatecné rychlou distribuci, zprostiedkovanou
vnitrobunéénym transportem, a vestavéni sloZzek do stavajicich struktur.

Zvétsovat objem bunck pfijmem vody umoznilo rostlinam zvétsit plochu schopnou absorbo-
vat dopadajici energii slunecniho zatfeni bez energeticky naro¢né tvorby organické hmoty a

vysoké spotieby dusiku.



9.2.1. Bunécna sténa — funkce, sloZeni

V Bunééna sténa je extraprotoplastovy kompartment buniky, charakteristicky pro rostliny. Urcu-
je tvar a pozici builky a vymezuje prostor pro protoplast. Proto se Casto oznacuje také jako exoske-
let. Bunécna sténa vznika pii déleni bunky v cytokinezi (kap. 9.1.2.) a je tvoiena polysacharidy —
celuldzou, hemicelul6zami a pektiny (kap. 3.3.4.), a strukturnimi proteiny. Obsahuje proteiny katalytic-
ké a mnozstvi volnych i vazanych anorganickych latek, napt. Ca*", K, CI, B(OH); (kap. 6.2.3.;
6.2.2.; 6.3.1.; 6.3.3.). Diky ¢innosti H” ATP4z plazmatické membrany (kap. 6.1.2.1.) se v bun&né
sténé udrzuje zvySena koncentrace H' (pH v bun&éné sténé je 4,5 az 5.5).

Bunécéna sténa urcuje mechanické vlastnosti bunky, jeji vnéjsi cast - stfedni lamela - drzi buiky po-
hromad¢. Vétsinou je bunééna sténa pierusovana plazmodezmy, které umoziuji propojeni protoplastii
a kontinuitu membran plazmalemy a endoplazmatického retikula sousednich bunék. Bunécna sténa
predstavuje vyznamnou Cast apoplastové transportni cesty pro vodu, mineralni latky i nékteré orga-
nické latky. Jeji struktura urcuje velikost molekul, které sténou difunduji a vchazeji v kontakt
s vn&j$im povrchem plazmatické membrany a s receptory, které tam jsou pfitomny. V mikroporech
svych struktur bunécné sténa zadrzuje vodu (kap. 5.1.). V bunécné sténé probiha fada vyznamnych
metabolickych procest souvisejicich s diferenciaci buné¢k nebo s obrannymi reakcemi rostliny (kap.
7.6.2.1.).

Bunky, které se déli nebo se zvétSuji, maji pouze primarni bunéénou sténu, ktera je elasticka, tj.
pruzna, schopna reverzibilné (le¢ limitovan€) zvétsovat plochu, i plasticka, tj. schopna nevratné zveét-
§it plochu vkladanim dal$iho materialu. U diferencovanych bunék ma bunééna st€éna mnoho podob.
U mnoha typl bunck zlstava primarni bunécna sténa jako definitivni i v jejich diferencovaném stavu
(napt. listovy mezofyl, parenchym), plasticitu vSak ztraci a diky elasticit¢ je schopna jen malych re-
verzibilnich zmén plochy.

Diferenciace nékterych bungk je spojena s tvorbou sekundarni bunééné stény. Sekundarni bunéénou
sténu tvofi bunky, které dosahly kone¢né velikosti. Novy material je ukladan smérem dovnitf a ome-
zuje prostor pro protoplast. Podstatnou komponentou sekundarni bunécné stény je celuléza (mize
tvotit 40 az 90% susiny), material sekundarni stény nemusi byt ukladan stejnomérné (napt. u cévnich
elementi), u nékterych bunek (svéraci bunky priducht) tvoii ve sténé vyrazné lamely. Sekundarni
bunécna sténa mize byt dale impregnovana organickymi latkami, z nichz nejvyznamnéjsi je lignin
(druha nejcastéji se vyskytujici organicka latka na nasi planeté; kap. 5.4.2.2.; 7.6.2.1.), ktery se vSak
Casto uklada i v primarni bunécné sténé i ve stfedni lamele. Dal$i vyznamnou latkou impregnujici
stény nekterych funkéné specializovanych bunék je suberin (kap. 5.4.2.3.), na povrchu nadzemni ¢asti
rostliny se tvoii kutin a vosky (kap. 5.4.3.).

Polysacharidy buné¢né stény - celuloza, hemiceluldzy a pektiny jsou popsany v kap. 3.3.4. Celuldza
je syntetizovana tzv. termindlnim komplexem v plazmatické membrané (obr. 9-10.), hemicelulozy a
pektiny, syntetizované v Golgiho aparatu (obr. 9-11.), jsou do apolastu transportovany vezikuly, které
se z diktyozoml oddéluji. Enzymy, které katalyzuji syntézu hemiceluloz a pektint (glykosyltransfera-
zy), jsou integralnimi proteiny membran cisteren diktyozomil. Pektiny, vézané ionty Ca®’, tvofi za-
kladni a v podstaté amorfni matrix, v niz jsou ulozeny celul6zni mikrofibrily propojené pruznymi fe-
tézci hemiceluléz (obr. 9-12.).

Rostliny dvoudélozné a jednodélozné kromé trav a nékterych pfibuznych rostlin maji v bunécné
stén¢ vysoky obsah pektinti a zhruba stejné mnozstvi celulozy jako hemiceluldz, jejichz zakladni feté-
zec je tvoren molekulami glukézy - xyloglukany. Tento typ bunécné stény se oznacuje jako typ 1. U
trav a piibuznych jednod€loznych rostlin je bunééna sténa tzv. typu II, charakteristickd nizkym obsa-
hem pektinti a hemicelul6zami, jejichz zakladni fetézec je tvofen molekulami xylézy - glukuronoara-
binoxylany. Na hemicelul6zy jsou vazany aromatické latky, napt. kyselina hydroxyskoficova, ferulo-
va nebo p-kumarova, které je mohou vzajemné propojovat v sit'ovitou strukturu.

Proteiny obsazené v bunécné stén¢€ maji funkei strukturni, katalytickou nebo signalni. Jsou synte-
tizovany na hrubém endoplazmatickém retikulu a dale mohou byt upravovany glykosylaci v Golgiho
aparatu.

A Expansiny jsou strukturni proteiny bunécné stény, vyznamné pro zvétSovani buiiky. Expanziny
zvysuji plasticitu bunécné stény. Jejich plsobeni je chemoreologické — vazbou na hemicelulozy na-
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rusuji vodikové muistky mezi celul6znimi mikrofibrilami a hemicelul6zami a umoziuji ulozeni dalsiho
materialu, nezbytné pro zvétSeni plochy bunééné stény a zménu tvaru bunky.

Existuji dvé zdkladni skupiny téchto proteinii a- a p-expanziny, ob¢ jsou kdédovany cetnou rodinou
gent (u Arabidopsis se odhaduje asi 25 gentl), jejichZ exprese je velmi specificka, zavisla na typu bu-
nék, pletivu i1 vyvojové fazi organu. U rostlin, které maji typ bunééné stény I (dvoudélozné a jednodeé-
lozné mimo travy) se vyskytuji a-expanziny, které¢ se velmi pevné vazou na bunécnou sténu, jsou
funk¢né velmi efektivni a jejich hladiny jsou ve srovnani s B-expanziny nizsi. f-expanziny se vysky-
tuji pfedevsim u trav, v bunikach vegetativnich pletiv i v pylu, kde je jejich koncentrace zna¢n¢ vysoka.
Pylové B-expanziny pilisobi jako alergeny.

Dalsi strukturni proteiny se vyskytuji ¢asto jen v urCitém typu bunék a souviseji s jejich funkéni
specializaci. Proteiny jsou klasifikovany podle ¢asto se opakujicich sekvenci aminokyselin a byvaji
konjugovany s oligosacharidy na glykoproteiny.

Extenziny jsou bazické proteiny bohaté na hydroxyprolin — HRGPs (z angl. hydroxyproline-rich
glykoproteins). Rozpustné monomery polymeruji v bunééné sténé a tvoii tyCovité proteiny stabilizu-
jici bunéénou sténu, kdyz dosahla kone¢né velikosti a tvaru. Proteiny bohaté na prolin - PRPs (z angl.
proline-rich proteins) se vyskytuji v trachealnich ¢lancich a xylémovych vlaknech, strukturné a
funk¢éné jsou podobné extenzinim. Predpoklada se, Ze tyto dva typy strukturnich proteinti vytvofi pro-
storovou sit’, dilezitou pro fixaci tvaru dospélych diferencovanych bunék.

Proteiny bohaté na glycin — GRP (glycin-rich proteins) se vyskytuji v xylému a tvofi ploché struktury
na strané stény pfiléhajici k plazmatické membrané. Predpoklada se, ze plisobi jako kotvy pro vznika-
jici lignin.

Arabinogalaktanové proteiny — AGPs (z angl. arabinogalactan proteins) jsou velmi heterogenni sku-
pina rozpustnych bilkovin. V ur€itych pletivech jsou velmi ¢etné, vyznamné pro adhezi a rozeznavani
bunék, napt. pylu na blizné. Jejich funkce je pfedevs§im signalni, strukturni vyznam je nejasny.
Katalytické proteiny dulezité pro zvétSovani plochy bunééné stény jsou xyloglukan-endo-
transglykosylazy (XET). Podileji se na rozvoliiovani polysacharidové sité celul6znich mikrofibril a
hemiceluldz, tim, ze §tépi Fetézce hemiceluléz a vazou je na konce jinych xyloglukant. Umoznuji tak
zvetSit vzdalenost mezi mikrofibrilami a vytvorit tak prostor pro vkladani dalSiho materialu.
Peroxidazy jsou dulezité pro tvorbu ligninu (kap. 5.4.2.2.) ve fazi diferenciace, kdy buika dosahla
své koneéné velikosti a tvaru, nebo pii obrannych reakcich (kap. 6.3.2. 2 7.6.2.1.).

9.2.1.1. Riist bunécéné stény

Bunécna sténa je pruzna avsSak pevna struktura, kterd limituje zvétSovani objemu bunky.
Rist buniky je zavisly na ireverzibilnim zvétSeni plochy bunééné stény.

Pti zvétSovani objemu bunky hraje vyznamnou ulohu tlak zvétSujiciho se protoplastu na bu-
nécnou sténu — turgor (kap. 5.3.), rostlinnd buiika bez turgoru neroste. Protoplast se zvétSu-
je diky syntéze novych organickych latek a aktivnimu pfijmu anorganickych latek, hlavné
vSak v diisledku prijmu vody, kterd vstupuje do protoplastu akvaporiny pasivné na zikla-
dé rozdilu vodniho potencialu. Vodni potencial (kap. 5.3.) v protoplastu je pfi zvétSovani
bunky udrzovan nizsi nez v apoplastu diky obsahu osmoticky aktivnich latek. Obsah osmotic-
ky aktivnich latek, anorganickych (pfedevsim K™ a CI) i organickych, je aktivn& fizen na
urovni transportnich procesu pres plazmalemu a tonoplast (kap. 6.1.; kap. 7.3.1.1.) i na
urovni metabolickych procesi uvniti buiky (Stépeni polysacharidii, tvorba aminokyselin
nebo kompatibilnich solutil). Voda hydratuje slozky cytosolu, vétSina se vSak transportuje do

vakuoly, jejiz objem se zvétSuje. Turgor plisobi mechanicky stres v bunécné sténé, kterd se
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napina a rozvolituje pisobenim katalytickych (glykosylazy) i strukturnich proteinti (expan-
zinll). Rozvolinovani, zvané téz relaxace bunécné stény, je pro rust bunky rozhodujici. Zna-
mend naruSeni vazeb mezi celuloznimi mikrofibrilami a ostatnimi polysacharidy, které
umozni posunuti sloZek bunécné stény zplsobené tlakem a jejich nové uspotradani ve vetsi
plose. Je chapéano jako komplexni stresova reakce.

Experimentalné bylo zjisténo a mnohokrat ovéieno, ze rozvoliiovani bunécné stény je stimu-
lovéno nizkym pH a fytohormonem auxinem (kap. 12.1. 1.). Pfedpoklada se, ze auxin aktivu-
je protonové pumpy v plazmatické membrané€, ¢imz se prostfedi bunééné stény okyseluje a
aktivuji se enzymy, které uvolnuji vazby mezi polysacharidy. Vestavéni nového materialu
fixuje zvétSeni plochy a zabrani sniZzeni pevnosti, ke kterému by jinak pfi zvétSovani bunécné
stény doslo.

Turgor piisobi vS§emi sméry stejné, builkky vSak méni tvar podle moznosti danych vlastnostmi
bunécné stény. Smér prodluzovani builky je dan usporadianim celuléoznich mikrofibril
v bunééné sténé. Difuzni rist mize probihat jen u buné¢k, v jejichz sténach jsou mikrofibrily
ulozené vSemi sméry. Bunky, jejichz mikrofibrily jsou uspofadané paralelné, se prodluziji ve
sméru k mikrofibrildm kolmém nebo mirné Sikmém.

UloZeni celuléznich mikrofibril v bunééné sténé tidi kortikalni mikrotubuly (obr. 9-13.),
které jsou s plazmatickou membranou propojeny proteiny (patrné fosfolipazou D) a vymezuji
prostor, v némz se terminalni komplex mtize pohybovat. (Fosfolipaza D §tépi molekuly mem-
branovych lipidii za vzniku kyseliny fosfatidové, tzn. Ze fosfat zlstava na lipidovém zbytku
v membrang; obr. 8-13.). Vedle ulozeni mikrofibril je smér ristu ovliviiovan také tlakem sou-
sednich bunék v pletivu, u povrchovych bunék i pevnosti kutikuly (kap. 5.4.3.). Smér prodlu-
zovani je tedy urcen pred tim, nez se bunika prodluzovat zacne a bez ohledu na to, zda a jak

moc se prodluzovat bude.

9.2.2. Plazmaticka membrana

V Plazmaticka membrana neboli plazmalema je lipidova dvouvrstva s integralnimi a asociovanymi
proteiny. Ohranicuje protoplast a za normalnich osmotickych podminek pfiléha k bunécné sténé. V
plazmodezmech je propojena s plazmatickou membranou protoplastu sousedni buniky. Lipidova sloz-
ka, syntetizovana eukaryotickou cestou na endoplazmatickém retikulu (kap. 6.3.2.), je tvofena piede-
vS§im fosfolipidy, glykolipidy a steroly (kamposterol, sitosterol, stigmasterol). Zastoupeni jednotli-
vych slozek zavisi na typu a funkci buniky. Mastné kyseliny vazané v lipidech jsou nejcastéji kyselina
palmitova (C16:0), linolova (C18:2) a linolenova (C18:3).

Integralni proteiny zajistuji aktivni i pasivni selektivni transport organickych i anorganickych
latek do cytoplazmy (kap. 6.1., vCetné vody kap. 5.4.2.1.) i uvolilovani latek do apoplastu, pienos
signalu (kap. 8.2.5.2.) z prostfedi mimo protoplast a interakci se slozkami cytoskeletu. Z metabolic-
kych aktivit je vyznamna piedevsim syntéza celulézy a kaloézy (kap. 6.3.3.). Specifické proteinové
kinazy, znatené WAKs (z angl. wall associated kinases), slouzi interakci s buné¢nou sténou. Jejich
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¢ast na vngjsi strané plazmalemy je asociovana s pektiny bunécéné stény, ¢ast na vnitini strané¢ ma ki-
nazovou aktivitu a katalyzuje fosforylaci serinu a threoninu specifickych substratii v cytoplazmé.

9.2.3. Vakuola
Vakuola je endomembranovy kompartment, charakteristicky pro rostlinné buiiky, ohrani¢eny mem-
branou zvanou tonoplast. Vakuoly maji rGzny tvar, velikost, obsah a funk¢éni dynamiku, mohou fuzo-

vat ale také se zaSkrcovat a separovat. Béhem ristu bunék se objem vakuoly znacné zvétsuje.

V Vakuoly obsahuji, vzhledem k ostatnim kompartmentim buiiky, znaéné mnozstvi vody, ktera je
zadrzovana odpovidajicim mnozstvim rozpusténych anorganickych i organickych latek, jako jsou
napi. K', Na’, Ca**, CI, SO,*, PO,”, NO; , sacharidy (mono- a disacharidy, fruktany), aminokyseli-
ny a organické kyseliny. Proteiny obsazené ve vakuolach maji zasobni nebo katalyticky charakter.
Enzymy pfitomné ve vakuolach odbouravaji proteiny, nukleové kyseliny a rusi fosfatové nebo jiné
esterové a glykosidové vazby. Ve vakuolach jsou obsazeny také dalsi latky, napt. flavonoidy, poskytu-
jici ochranu pfed UV-zafenim, sekundarni metabolity (glykosidy, alkaloidy; kap. 7.6.1.2.), slouzici
jako latky ochranné, nebo inaktivované latky toxické.

U nékterych dospélych bun€k muze vakuola tvofit az 90% jejich objemu. Jedna buiika miZe obsaho-
vat né€kolik vakuol s riuznou funkci. Funkci vakuoly odpovida jeji obsah i sloZeni tonoplastu, tj. cha-
rakter lipidl a integralnich proteint.

A Lipidy tonoplastu jsou syntetizovany eukarytickou cestou (kap. 3.6.2.) ve specifické oblasti hlad-
kého ER, kde jsou pozd&ji syntetizovany také integrilni proteiny tonoplastu, napt. H” ATPazy typu V,
PPazy (kap. 6.1.2.1.), tonoplastové akvaporiny a nékteré zasobni proteiny. Vakuoly mohou vznikat v
bunice de novo jako derivaty endoplazmatického retikula nebo z provakuol. Jako provakuoly (nebo
provakuolarni kompartment) se oznacuji pfechodné struktury (drobné vacky) odvozené z vezikuld,
které se odd€luji z diktyozomt (kap. 3.3.4.; obr. 3-40.).

9.2.4. Distribuce materialu nezbytného pro rist buiky

Lipidy nezbytné pro zvétSeni plochy plazmalemy a tonoplastu jsou syntetizovany v ER
tzv. eukaryotickou cestou. Charakteristickym rysem téchto membranovych lipidl je navaza-
ni zbytku mastné kyseliny s 18 atomy C v pozici sn-2 (prostiedni atom C glycerolu; kap.
3.6.2.).

Proteiny, které maji byt integralnimi slozkami plazmalemy, tonoplastu nebo membran Golgi-
ho aparétu nebo jsou urceny k transportu do bunécné stény nebo vakuoly, jsou také syntetizo-
vany na ER. Na N-konci nesou informacni signalni doménu (sekvenci aminokyselin), ktera
je rozeznana specifickymi proteiny SRP (z angl. signal recognition particle). Tyto proteiny
se na signalni doménu navazou a zajisti spojeni se specifickym receptorem na endoplazmatic-
kém retikulu. Nascentni peptid je vlozen do kanalu translokac¢niho komplexu v membrané
ER a syntéza daného polypeptidu pokracuje. Budouci integralni membranové proteiny ziista-
vaji vazany v lipidové dvouvrstvé ER, budouci rozpustné proteiny jsou uvoliiovany do lume-
nu ER, kde dalsi proteiny (chaperony; kap. 7.4.1.) zajisti spravné strukturni uspotfadani po-
lypeptidového tetézce, a probéhnou dalsi Gpravy jako je napi. glykosylace, vznik disulfidic-

kych miistki nebo komplexi s dalsimi peptidy. Lipidy i proteiny jsou ve vezikulech, které se
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z ER odd¢luji, transportovany do cis-cisteren Golgiho aparatu. V Golgiho aparatu muze dojit
k dal§im upravam proteini. Vyjimecné jsou vezikuly z endoplazmatického retikula transpor-
tovany piimo k plazmatické membrang.

V Golgiho aparatu jsou syntetizovany také pektiny a hemicelulézy urcené pro bunécnou
sténu (kap. 3.3.4.). Z Golgiho aparatu je tento material uvoliiovan ve vezikulech, které putuji
k ptislusSnym membrandm, s nimiz fuzuji, a obsah vacka se uvoliiuje do bunécné stény
(obr. 9-12.) nebo do vakuoly.

Tento proces se nazyva exocytéza a transport anterogradni. Material piebytecny, chybné
doruceny, material ur¢eny k metabolické pfeméné nebo recyklovatelné regulacni proteiny
pienesené z predchoziho kompartmentu, se ve vezikulech vzniklych na plazmalené, diktyozo-
mech nebo tonoplastu vraci transportem zvanym retrogradni. Proces se oznacuje jako endo-
cytoza. Pti transportu vacki v obou smérech hraje diilezitou roli cytoskelet (kap. 9.1.2.).
Vezikuly nesou na povrchu obalové, pivodem cytosolické proteiny (angl. coat proteins),
které jsou nezbytné pro jejich vznik a oddéleni z ER, Golgiho aparatu nebo plazmalemy,
charakterizuji obsah vezikulu a urcuji jeho cilovou membranu. Membréna, s kterou ma
vezikul fuzovat, musi byt vybavena ptislusnymi integralnimi proteiny, které maji funkci re-
ceptorii. Po rozeznani vezikulu, ale ptfed fiizi s membréanou, je proteinovy obal vezikulu od-
stranén. Tim jsou obnaZeny integralni proteiny membrany vezikulu nezbytné pro fizi s mem-
branou cilovou. Vezikuly oddélené z ER nesou jiné obalové proteiny nez vezikuly oddélené z
Golgiho aparatu nebo plazmalemy a odpovidaji jim také jiné receptorové proteiny.

A Vacky, zajistujici anterogradni transport latek z ER do cis-cisteren Golgiho aparatu, nesou protein
znac¢eny COPII (z angl. coat protein), vacky retogradniho transportu mezi Golgiho aparatem a ER
nesou protein znaceny COPI. Vacky odvozené z plazmatické membrany nebo TGN, slouzici endocy-
toze, nesou obal z klatrinu a adaptind (jsou znacené CCV, z angl. clathrin_coated vesicles).

A Transport vezikuli je fizen regula¢nimi proteiny Rab, které vazou a §tépi GTP (tzv. Rab GTPa-
zy). Energie uvolnéna $t€penim GTP je vyuzivana k transportu a fuzi vackd. V buiice se mezi ER,
Golgiho aparatem, plazmalemou, tonoplastem a provakuolarnim kompartmentem neustale pohybuje
vSemi smery mnozstvi riznych vezikult. Jejich obsah odpovida stavu a potfebam buiiky.

Exocytoza i endocytoza jsou také ovlivnény turgorem. Po fizi vezikulu s plazmalemou turgor pod-
pofi uvolnéni (vypudi) obsahu vacku do bunécné stény. PIn¢ turgescentni bunka vsak mize zvétSovat
plochu plazmalemy jen omezen¢ a v rychle rostoucich oblastech buiiky (jako je napft. Spicka pylové
lacky) probiha soucasné s exocytdézou i endocytdoza. Membrana vacku v téchto situacich mize na
plazmalemé vytvofit plochou diskovitou vchlipeninu. Tuto vchlipeninu pevné obklopi membrana ER a
mechanizmem, zatim nezndmym, jsou jednotlivé molekuly lipidd pfimo inkorporovany do membra-
ny ER. Tento, vedle endocytézy druhy, zplsob odstraiovani piebytecnych lipidi z membrany pifimou
inkorporaci do membrany ER je charakteristicky pro rostliny (anglicky se uziva termin lipid inter-
nalization nebo ,,hopping**).



Obr. 9-1. Schéma replikace DNA. Nové fetézce jsou syntetizovany ve sméru 5'— 3’, DNA
opozd’ujiciho se fetézce je syntetizovana jako kratké tiseky DNA, které jsou pozdéji
pospojovany do souvislého fetézce.
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Obr. 9-2. Bunéény cyklus a vyskyt jednotlivych typt cyklini. M — mit6za, S — synteticka
faze.
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Obr. 9-3. Schema regulace aktivity cyklin dependentnich kindz cykliny a fosforylaci (P).
Komplex aktivni ve fazi G1 (A) a komplex aktivni pro vstup do mitozy (B).
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Obr. 9-4. Schéma regulace bunééného cyklu cyklin dependentni kindzou, cykliny,
transkripcnim faktorem E2F, proteinem pRb (z angl. plant Retinoblastoma) pfi pfechodu
z G1 do faze S a béhem faze S. pol II — polymeraza II.
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Obr. 9-5. Mikrotubulus. Heterodimery tubulinu aktivované GTP se skladaji ve vlakna -
protofilamenta, 13 vldken k sobé€ ptiléha a tvofi duty valec — mikrotubulus.
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Obr. 9-6. Mikrofilamenta. Aktinové monomery nesouci ATP tvofii fetézce, které se
uspotadavaji do dvousroubovic — mikrofilament — se zavitem 37 nm. V mikrofilamentu je
kazda molekula aktinu v t€sné interakci se ¢tyfmi dal§imi (A). ATP je stépeno na ADP a
anorganicky fosfat (Pi) a molekuly s ADP se z vldkna uvoliuji (B). Vyménu ADP za ATP na
volnych monomerech katalyzuje profilin.
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Obr. 9-7. Uspotadani mikrotubulti béhem bunécného cyklu.
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V interfazi se mikrotubuly nachézeji ve vrstvé pod plazmalemou (kortikalni mikrotubuly)
nebo se rozbihaji z jaderné membrany. V profazi se mikrotubuly uspotfadavaji paralelné

s povrchem jadra ve sméru osy budouciho vieténka (minus konce smétuji k polim), ¢ast tvori
preprofazicky pas. V metafazi mikrotubuly tvoii mitotické vieténko, preprofazicky pas mizi.
Po cytokinezi se mikrotubuly uspotfadavaji zpiisobem charakteristickym pro interfazi. (Podle
Buchanan B. B., Gruissem W., Jones R.L.: Biochemistry and Molecular Biology of Plants. —
American Soc. Plant Physiol. Rockville, Maryland, 2001. Upraveno.)



Obr. 9-8. Délici se jadro v metafazi. Délici vieténko u rostlin mé difzni p6ly. Mikrotubuly
jsou orientovany minus koncem k p6lim. (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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Obr. 9-9. Objemovy rist builkky — pfeména izodiametrické bunky meristematické (A)

v dospélou parenchymatickou buiiku (B). Béhem objemového rlstu se zvétsuje predevsim
objem vakuoly. (Podle Mohr H., Schopfer P.: Plant Physiology. — Springer-Verlag, Berlin
1995.).
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Obr. 9-10. Model terminalniho komplexu — celulozasyntdzy. Sacharoza je Stépena
sachardzasyntazou na fruktozu a UDP-glukozu (UDP-G). Celuldzasyntaza katalyzuje syntézu
jednotlivych molekul celulozy (polymeraci UDP-glukézy). (Podle Delmer D.P., Amor Y.:
Cellulose biosynthesis. — Plant Cell 7: 987 — 1000, 1995. Upraveno.).
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Obr. 9-11. Schéma transportu proteinti, hemicelul6z a pektind z diktyozomu do plazmatické

membrany a bunééné stény. (Podle Taiz L., Zieger E.: Plant Physiology. — Sinauer Associates,
Inc., Publishers, Sunderland, Massachsetts 2002. Upraveno).
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Proteiny urcené do bunééné stény a plazmatické membrany jsou syntetizovany na
endoplazmatickém retikulu. Polysacharidy jsou syntetizovany v diktyozomu. Proteiny i
polysacharidy jsou z diktyozomu dopravovany ve vaccich k plazmatické membrané, kde
vacky s plazmatickou membranou fizuji a jejich obsah se uvoliluje do bunécné stény.



Obr. 9-12. Schéma propojeni hlavnich slozek bunééné stény. Celuldzni mikrofibrily jsou
propojeny hemicelul6zami, pektiny tvoii zakladni gelovou matrix, ktera interaguje se
strukturnimi proteiny. (Podle Taiz L., Zieger E.: Plant Physiology. — Sinauer Associates, Inc.,
Publishers, Sunderland, Massachsetts 2002. Upraveno.).
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Obr. 9-13. Schéma terminalniho komplexu (celuldzasyntazy), ulozeni mikrofibril a
mikrotubuld. (Podle Taiz L., Zieger E.: Plant Physiology. — Sinauer Associates, Inc.,
Publishers, Sunderland, Massachsetts 2002. Upraveno.).
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Obr. 8-13. Stépeni membranovych fosfolipidt riznymi fosfolipidzami (PL).
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Obr. 3-40. Diktyozom.

ER — endoplazmatické retikulum, cis —
cis-cisterna, med — medialni (stfedni)
cisterny, E — mladé (z angl. early), L —
zralé (z angl. late), trans — trans-cisterny,
TGN — vezikuly z rozpadlych trans-
cisteren. (Zhang G.F., Stachelin L.A..:
Plant Physiol. 99 : 1070 — 1083, 1992.)
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