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4. CAST - STRESOVA FYZIOLOGIE

Funkce rostlin v riiznych typech prostredi - obecné problémy

VétSina  zékladnich fyziologickych poznatkli byla ziskdna na omezeném poctu
"modelovych" druhti rostlin, a to jeSté péstovanych za stalych podminek blizkych optimu. Pro
analytické poznavani jednotlivych funkci je tento postup jist¢ vyhodny. V pfirodé vsak
rostliny rostou Casto za podminek mnohem méné ptiznivych. Faktory prostiedi, které je
obklopuje, kolisaji v Sirokych mezich, ¢asto az na samou hranici existenéniho minima. Pteziti
v t&chto podminkach by bylo sotva mozné bez schopnosti piizpiisobovdni (adaptability). Cim
vice a déle se vn&jsi prostiedi odchyluje od optima, tim vice trvalych zmén struktur a funkci
nachazime u organismu zijicich v tomto prostiedi.

Kazdy rostlinny druh prosel od svého vzniku slozitym selekénim sitem nejriznéjSich

kombinaci vnéjSich podminek. Selekce neprobihala na irovni jednoho procesu ¢i funkce, ale
vzdy na arovni fenotypovych projevii celého organismu. Uspé&$né druhy nemuseji mit proto
zrovna nejlepsi parametry v urcitém znaku, ktery povazujeme za nejdilezitéj$i. Rozhodujici
byva Casto vyrovnanost ve vice znacich. Limitujicich faktorti totiz piisobi na rostlinu
v priub¢hu kratké doby obvykle vice a pfizptisobeni k nim miize klast protichidné pozadavky
na funkéni 1 strukturni zmény. Také kolisani nékterych faktorti prostfedi (napf. zafeni,
teploty, vlhkosti pidy) je velké a nepravidelné, takze jednoznacné optimalni prizptisobeni ani
neni mozne.
Prizpuisobenim rozumime veskeré modifikace funkci a struktury rostliny pod viivem urcitého
typu prostredi, které zvysuji pravdépodobnost preZiti a reprodukce. Dédicné fixované zmény
oznaCujeme jako adaptace, kratkodobé, nedédicné zmeény v ramci fenotypové plasticity
jistého genotypu jsou aklimace.

Oba uvedené typy piizptisobeni mohou mit povahu kvalitativni (napt. syntéza latek nové
struktury) ¢i kvantitativni (syntéza vétStho mnozstvi jiz diive pfitomnych sloucenin). Muze
k nim dochdzet na bunécné urovni i na urovnich organiza¢né vyssich (pletiva, organy, celé
rostlina). Pfizpiisobeni struktury (morfologie) a fyziologickych funkci je obvykle na sebe
velmi tzce véazano. Prechodné, aklimacni zvySeni odolnosti mize byt zaloZzeno jak na
zménach rychle pomijivych (zvySeni aktivity nékterého enzymu, tvorba specifickych
metabolitl), tak i trvalejSich (zmény v tvorbé novych organti a v jejich vnitini struktute).

Prostiedi ovlivilyjici funkce rostlin v prirod¢ je slozity komplex faktort, ktery nelze
charakterizovat jednim souhrnnym znakem, ale je nutny rozklad na jednotlivé slozky.
Nejbéznéjsi je déleni faktorh prostiedi do tii kategorii: fyzikalni, chemické a bioticke.

Z prostorového hlediska je mozné déleni na faktory klimatické (ptisobici na nadzemni
¢asti rostlin) a edafické (ptidni). Nekdy je také vyhodné rozdélit slozky prostfedi na zdrojové
(tedy zdroje hmoty a energie pro rostliny - fotosynteticky aktivni zaieni, oxid uhli¢ity, voda a
mineralni ziviny) a modifikacni (napft. teplota, toxické latky, biotické vlivy).

U téch slozek prostredi, které jsou nezbytné pro funkce rostliny, miizeme stanovit jejich
prahovou hodnotu (= troven, pfi které je jiz pusobeni na rostlinu meéfitelné), hodnotu
nasyceni (saturace, zabezpecujici optimalni funkci) a dale hodnoty inhibi¢ni az letalni. Velmi
Casto se mohou ucinky jednotlivych faktorti s¢itat €i nasobit (aditivni a multiplikativni
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Intenzivni vyzkum vztahG mezi prostiedim a fyziologickymi procesy je velmi casto
motivovan potiebou pfispét k feSeni zavaznych ekologickych problémi. V prvé fadé
jde o wvysvétleni pfi¢in vyskytu a prosperity raznych druha rostlin v urcitych typech
prostiedi, o poskytnuti podkladii pro mechanismové prediktivni modely utvareni a vyvoje
rostlinnych spolecenstev a rychlosti produkce rostlinné biomasy. Na tuto problematiku se
zamétuje ekologickd fyziologie (ekofyziologie), ktera se v soucasné dobé velmi rychle rozviji.
Jejim cilem neni tedy studium zdkladnich principti fyziologickych procesi, ale spise
vyuziti detailnich znalosti téchto procest pro syntetické hodnoceni vyznamnosti
riznych mechanismi adaptace a aklimace rostlin k pfevazujicim vnéjSim
podminkdam. Jde o rozsahlou hrani¢ni disciplinu, ve které nevystac¢ime jen se sbérem dat
o fyziologickych procesech rostlin v uréitém typu prostfedi. Obvykle je nutno
s nemensi intenzitou sledovat i variabilitu faktor prosttedi, strukturni charakteristiky rostlin
(napf. orientaci jednotlivych organii v prostoru, horizontalni variabilitu rozmisténi rostlin
v porostech, druhové slozeni porosti, populacni dynamiku, atd.). V ekologické fyziologii
Casto nejde jenom o zkoumdani schopnosti ptizpisobeni k aktudlnimu piisobeni prostiedi, ale
také o posouzeni vyhodnosti jistého typu chovani rostlin v delsim casovém méritku (mésice,
roky). Fyziologické procesy jsou pak chapany jako regulacni ¢len celkového kolob&hu
uhliku, vody a mineralnich Zivin v ekosystémech. Uzite¢ny mtize byt také "ekonomicky"
pohled na funkce rostlin, spojeny s hodnocenim u¢innosti transformace zdroji hmoty
a energie, ¢i s aplikaci analyzy naklady-prospéch (cost-benefit analysis).

V rédmci ekologické fyziologie se zvlasté bouflivé rozviji dil¢i smér oznacovany jako
stresovd fyziologie. Ta se specialn¢ zamétuje jen na nepriznivé piisobeni jednotlivych faktora
prostiedi (= stresové faktory, stresory) na rostliny. Kromé rostlinnych ekologhi ma velky
zdjem na tomto vyzkumu zemédélska praxe, nebot’ vysSlechténi novych genotypl polnich
plodin s vétsi odolnosti k nepfiznivym podminkdm je z mnoha divodi velmi zadouci.
Racionalni postup pii tvorbé odolnéjSich genotypi by mél vychdzet ze znalosti
fyziologickych mechanismli podmitujicich zvySenou odolnost.

Koncepcni pristup ke studiu stresu u rostlin

Termin stres je obvykle (i kdyZ nejednotné) pouzivan pro souhrnné oznaeni stavu, ve
kterém se rostlina nachazi pod vlivem stresort. Nejde pfitom nikdy o néjaky ustileny
a snadno definovatelny stav, ale spiSe o dynamicky komplex mnoha reakci. Problematika
stresu je u rostlin komplikovangj$i nez ve fyziologii Zivocichl. Je to dano nejen jejich
prisedlym zplisobem zivota, ktery neumoziuje Unik pied ptisobenim stresort, ale také tim, ze
u rostlin je mnohem vétsi mezidruhova variabilita 1 heterogenita vnitiniho prostiedi (bunék,
pletiv). Ta se projevuje znaénym kolisdnim fyzikalné-chemickych parametri rostlinnych
bunék i v prib&hu ,,normalniho* fungovani. Potize se stanovenim reakéni normy se pak nutné
prenaseji i do stanoveni pocatku ,,nenormalnich®, tedy stresovych reakci.

Vyzkum vztahi mezi vnéjSim prostfedim a stresem v rostlindch obvykle zacina studiem
pfenosu podnétil vyvolavajicich stres na rozhrani organii rostliny s vnéj$im prostfedim, a déle
pak pfenosem signalll uvnitf rostliny. Stresové faktory, at’ uz fyzikalné-chemickeé ¢i biotické,
mohou pronikat do vnitiniho prostiedi rostlin rdznych druhli nestejné snadno, a to predev§im
v dbsledku rtizn¢ vyvinutych ochrannych struktur. Tento zplsob ochrany ma pievazné
pasivni a dlouhodoby charakter (napf. tlusta kutikula na listech, vyrazna impregnace
bunéénych stén, rezervoary vody a snadno rozlozitelnych organickych latek, tlumici jejich
nedostatek). Jedna se vlastné o schopnost vyhnout se stresu (stress avoidance, Levitt 1980),
ke které prispivaji také vhodn¢ nacasované zivotni cykly.

Z fyziologického hlediska jsou mnohem zajimavéjs$i mechanismy aktivni odolnosti
(stress tolerance), omezujici negativni dopad stresorti az po jejich proniknuti k plazmatické
membrané bun¢k a do symplastu. V takovém ptipadé dochazi ke spusténi fetézce zmen, ktery

STRESOVA FYZIOLOGIE 2



byva oznacovan jako stresovd reakce. S védomim zna¢né davky zjednoduSeni lze i u rostlin
piijmout obecné schéma prabehu reakce organismu na stres, znamé z zivoc¢isné fyziologie.
Bezprostiedné po zacatku pisobeni stresového faktoru dochazi k naruseni bunéénych struktur
a funkci (poplachova faze). Pokud intenzita pusobeni stresoru nepiekroc¢i letalni uroven,
dochazi zahy k mobilizaci kompenzacnich mechanism (restitucni faze), které sméfuji ke
zvySeni odolnosti rostliny vic¢i plisobicim faktorim (faze rezistence). Ne vzdy vsak toto
zvySeni ma trvaly charakter. Pfi dlouhodobém a intenzivnim pusobeni stresového faktoru
muze byt vystiidano dalSim poklesem (fdze vycerpani).

Zékladni schéma pribéhu stresové reakce ale nevypovidd vlbec nic o rozmanitosti
vlastniho putsobeni stresordi, ani o koordinaci slozit¢ého komplexu reakci, kterymi je
podloZena odpovéd’ rostliny na jejich ptsobeni. Tato neobycejné rozsahla problematika je v
soucasné dobé intenzivné studovana na riznych organiza¢nich trovnich, od molekulovych a
genetickych zakladl az po integrujici projevy celé rostliny. V nésledujicim textu bude mozné
podat jen velmi struéné shrnuti zékladnich poznatki, a to jednak o zvlastnostech piisobeni
jednotlivych stresort, jednak o nékterych spole€nych mechanismech stresovych reakei.

Pfedem je vSak potfeba zdlraznit, ze prubéh stresové reakce a jeji konecny vysledek
zavisi jak na intenzit¢ a délce plsobeni stresového faktoru na danou rostlinu, tak i na
geneticky vazanych predpokladech odpovédi, souhrnné oznaCovanych jako adaptacni
schopnosti. Zvyseni odolnosti a opétovné ustaveni homeostaze i za dlouhodobého plisobeni
stresorti byva obvykle dosahovéano jen za cenu jistych dodatecnych energetickych nédklada,
hlavné na syntézu specifickych metaboliti. I né¢které dalsi zmény v metabolismu zajistujici
vysokou odolnost (napf. udrZzovani zvySené koncentrace osmoticky aktivnich latek) byvaji
Casto provazeny snizenim rychlosti ziskavani novych zdroji hmoty a energie, a tedy i
snizenim rychlosti tvorby biomasy. Zmeény struktur a funkci rostliny vedouci k nizké
efektivité¢ ziskavani zdroji mohou pietrvavat jest€é hodné dlouho po néavratu vnéjSich
podminek k optimu, nékdy i po cely zbytek vegetacniho obdobi.

Plisobeni stresort (napf. nizké teploty) vSak mulze na druhé strané¢ podminovat pribéh
dalezitych morfogenetickych procest, napt. kli€eni ¢i tvorbu kvétnich organd, a tim zvysit
reprodukcni schopnosti 1 kompeticni uspéSnost. Nelze se tomu divit, vzdyt cely dlouhy
proces evoluce rostlin nepochybné probihal pod vlivem stresovych faktorti. Ty z nich, které
m¢ély dostate¢né pravidelny, periodicky vyskyt, mohly byt "vyuzity" nejen ke spousténi
stresové reakce, ale i jako signal pro fizeni jinych fyziologickych procest, které se zvySenim
odolnosti nemély Zadnou piimou souvislost. Z toho je ziejmé, jak obtizné miize byt
posuzovani piiznivosti ¢i nepiiznivosti vnéjSich faktorti pro rostliny a souc¢asn¢ jak vyznamné
je Casové meétitko pfi tomto hodnoceni.

Studium stresu u rostlin rostoucich v pfirodnich podminkach je dale komplikovano tim,
ze Casto vice stresovych faktorG pisobi soucasné (napf. silné zéfeni, vysoka teplota a
nedostatek vody). Interakce mezi nimi mohou podstatné ménit charakter stresové reakce ve
srovnani s ptusobenim kazdého faktoru oddélen€. Plisobeni stresorti byva také ¢asto omezeno
jen na jednu ¢ast rostliny (listy ¢i koteny) ve které dochdzi k lokalni stresové reakci, ale ta
muze druhotné zplsobovat stres 1 v ostatnich organech.

Spolecné mechanismy stresovych reakei

Stresové a aklimacni reakce, podobné jako n€které jiné projevy fenotypové plasticity,
neprobihaji nahodile. Jsou zavislé na "programech" aktivace urcitych genti, které¢ mohou byt
za jistych okolnosti spustény, a to nékdy 1 nékolika odlisSnymi mechanismy. Tyto programy
jsou casto evolucné velice staré. Proto také naptiklad nahlym zvySenim teploty (teplotnim
Sokem) muzeme indukovat tvorbu skupiny proteintl, jejichZz zastoupeni je shodné nejen u
vSech druhii rostlin, ale 1 u mikrobii a zivoc¢ichti. Hlavni abiotické stresové faktory, jako napf.
nedostatek vody, extrémni teploty ¢i zasoleni, formovaly metabolické procesy zivych
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organismii uz od samého zacatku kolonizace sousi. Dokonald a frvald adaptace k Siroké
amplitud¢é kolisani vnéjSich faktorti nebyla mozna, uz jen z divodi fyzikalné-chemickych
vlastnosti zékladnich stavebnich kament zivé hmoty, makromolekul a membran. Jedinym
moznym feSenim byla docasnd uprava struktur a metabolickych cest podle aktudlniho stavu
vngjsich podminek, a také zajisténi rychlé opravy poskozenych soucasti.

Metabolické zmény v bunikach pii pisobeni i velmi odlisnych stresort maji sice fadu
spole¢nych znaki, avSak predstava jediné obecné platné stresové reakce je neredlnd. Jedna se
spiSe o jisté dilci komplexy spolecnych reakci, které vedou ke zvySeni odolnosti vii¢i nékolika
stresorim soucasn€. Pfipomenime si alespon ty nejcastéjsi spolecné stresové reakce rostlin.

a) Piijem a vnitrobunécny pienos signdlii

Stresové reakce jsou spoustény podnéty (signaly), které maji fyzikalni nebo chemickou
povahu a pro které je v buiice vhodny receptor. Prakticky vSechny dnes znamé receptory jsou
specializované proteiny umisténé predevsim v plazmatické membrané, ale i v jinych castech
buiiky (napt. v bunécné sténé, v cytosolu, v jadie). Pfenos signdlu z receptoru ke konecnym
efektoriim (obvykle proteinlim, na kterych bezprosttedné zavisi néjaka fyziologicka funkce -
napf. enzymy primarniho i sekundarniho metabolismu, transportni proteiny v membranach,
cytoskelet, trankripni faktory ovliviiujici expresi genil) neni podle naSich soucasnych
znalosti realizovan jednim linedrnim fetézem mezic¢lankti (druhotnych pienaseci, second
messangers), ale spise slozitou siti vice paralelnich cest.

Kli¢ovou ulohu v této siti maji jednak ionty vapniku, jednak pocetnd skupina (vice nez
70) proteinkindz. Mnoho proteintl, zvla§té enzymi, je totiz aktivovano aZ po navazani Ca®'
(za asistence proteinu calmodulinu) nebo fosfatové skupiny (pomoci proteinkindz). Ovsem
jen ziidkakdy pfenasi receptor signal pfimo na proteinkinazy ¢i na vapnikové kanaly, Castéji
byva pienos zprostiedkovan pomoci G-proteinit (¢i GTP-az). Tyto proteiny se energeticky
aktivuji navazanim GTP (guanosintrifosfat), respektive jeho pfeménou z GDP (guanosin
difosfat), ke které dojde kontaktem se stimulovanou molekulou receptoru. Aktivované G-
proteiny jsou pak schopny ptivadét do funkéniho stavu dalsi proteiny zapojené do Siteni
signalu (viz obrazek):
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Schéma vnitrobunécného pfenosu signalu pomoci fosfoinositidového mechanismu: po zachyceni
signalu v receptoru dojde pomoci G-proteinu (G) k aktivaci fosfolipazy typu C (PLC). Ta Stépi
fosfatidylinositol-4,5-bisfosfat (PIP,), vznikajici z fosfatidylinositolu (PI), na inositol-1,4,5-trisfosfat (I1Ps)
a diacylglycerol (DAG). IP; stimuluje otevreni vapnikovych kanall v endoplazmatickém retikulu (ER) a
ionty vapniku pak aktivuji pfislusny efektor bud’ pfimo &i zprostfedkované pomoci proteinkinaz (PK).
Paralelné muze byt zapojen do pfenosu signalu i diacylglycerol. Pfenos signalu obvykle kongi aktivaci
specifického genu, aktivaci nékterého z metabolicky vyznamnych enzymu, anebo také aktivaci
urcitych transportnich proteinti v membranach.
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K otevieni véapnikovych kanali (nejen v ER, ale i v plazmatické membrané
a v tonoplastu) muze dojit 1 pfimym ptisobenim G-proteinli, zménou transmembranového
potencialu, i mechanickymi podnéty (napf. zménami turgorového tlaku v buiice). Vzhledem k
tomu, Ze koncentrace Ca*" iontd v apoplastu, ve vakuole ¢ v ER je nejméné tisickrat vetsi
neZ v cytosolu, probiha transport otevienym iontovym kanalem velmi rychle (asi 10° iontt za
sekundu!). Po odeznéni signdlu je vapnik transportovan zpét z cytosolu pomoci vapnikovych
pump (Ca’"-ATPaz) ¢ pomoci Ca®'/H" sekundarné aktivnich prenase¢i. K signalizaci mohou
slouzit i rychlé zmény (oscilace, vlny) koncentrace Ca>" v buiice. Uloha ionti vapniku je pro
vnitrobunéénou signalizaci skutecné zasadni, je totiz znamo vice nez sto enzymul
aktivovanych navazanim Ca®’. Aktivace neprobihd souasnd v celém vnitfnim prostoru
bunky, nybrz je lokalizovana jen na mista s vyskytem enzymu, ktery ma byt aktivovan.

Pienos signalu pomoci proteinkindz mutze probihat zcela nezdvisle na iontech vapniku.
Obvykla cesta navazujicich aktivaci je: receptor — G-protein — proteinkinaza — efektor,
existuji ovSem 1 dalSi alternativni cesty a Casta je taky funkce nékterych proteinkindz jako
primarnich receptorii signalu. U rostlin, stejné jako u Zivocichi, byvéa nékdy signal pfenasen
pomoci kaskady proteinkinaz, ve které kindza aktivujici efektorovy protein je nejprve
aktivovana jinou (specifickou) kindzou, ktera ale opét vyzaduje aktivaci dal$im typem kinazy
- jedna se tedy o soustavu nejméné tii na sob& zavislych kinaz typu MAPK (mitogen
activated protein kinases).

Popsany zpiisob pienosu signalu je pouZzivan nejen za stresovych situaci, ale i1 k pienosu
informaci koordinujicich riistové procesy, kdy primarnim (vnéjSim) signalem mize byt zareni
¢i fytohormony. Za stresovych situaci vSak vyznam rychlé signalizace zvIasté vyrazné stoupa
a k druhotnym pienosiim se vyuzivaji i nékteré dalsi slouCeniny (napt. peroxid vodiku,
glutation, askorbat, jasmonaty a polyaminy).

b) Tvorba stresovych proteinii

Pod vlivem nahlého plsobeni stresovych faktorii a za asistence pfislusnych receptorii
s navazujicim fetézcem vnitrobunéénych prenasecti signalli dochazi Casto jiz béhem jedné
hodiny k velmi dramatickym zménam v kvantitativnim i kvalitativnim zastoupeni proteina
v buiikach. Tvorba nékterych prudce stoupa, tvorba jinych se naopak zastavuje. V hojné mire
se ale také syntetizuji proteiny, které¢ se za normalnich okolnosti viibec nedaji v bunikéach
zjistit. Zmény v syntéze proteini obvykle kulminuji nékolik hodin po zacatku plisobeni
stresoru. Poté dochdzi k pomalému néavratu do piivodniho stavu. Z né€kolika desitek proteind,
jejichz syntéza se prudce zvysSuje (stresové proteiny), jen jista Cast je specificky vazana na
urcity stresovy faktor. K indukci mnoha dalSich dochazi zcela pravidelné pod vlivem stresu
obecngé, tedy bez ohledu na to, jakym typem stresoru je vyvolan.

Nové tvorené stresové proteiny maji velmi rozmanitou velikost i funkci. Neni piili§
obtizné rozdélit je pomoci vhodnych detekénich metod (napt. pomoci dvojrozmérné gelové
elektroforézy, presnéji pak pomoci hmotnostni spektrometrie) do skupin podle molekulové
hmotnosti, ktera byva obvykle v rozmezi od 8 do 260 kDa. Mnohem obtiznéjsi je urcit jejich
funkci. NejCastéji se jim piisuzuje vyznamna Uloha v ochrané strukturni integrity proteind,
nukleovych kyselin a membran (napf. udrzovanim hydratacnich oballl), a podili se také na
odstraniovani ¢i reparaci poskozenych bunécnych struktur. Nékdy se jednd o konmstitutivni
proteiny, které patii k pravidelné¢ vybavé vSech bunck, ovSem za stresu se jejich mnozstvi
mnohonasobné zvysuje. Casto plni funkci chaperonii, které slouzi nejen k fizeni zmén
konformace proteinii pii transportech pfes membrany, ale jsou schopny upravit jejich
konformaci 1 pfi mirném poSkozeni. Pokud ovSem dojde k velkym, nenapravitelnym
zménam, pak je takovy protein ,,0znacen“ malou molekulou ubikvitinu a rozlozen pomoci
protedz na aminokyseliny, které jsou vyuzity k syntéze novych proteini.
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¢) Koordinace stresovych reakci pomoci fytohormonii

Pro zvySeni odolnosti vici stresim je obvykle vyhodné, aby reakce v jednotlivych
buiikach probihaly koordinovang, a to i v okoli postizeného mista. To je zvlasté dilezité pti
mechanickém poranéni rostliny ¢i pfi pronikéni patogenni houby. K Sifeni signali mezi
buiikami i na delsi vzdalenosti vyuzivaji rostliny hlavné fytohormony. I kdyz jsou to
slouceniny zna¢n¢ mobilni a mohou pronikat nejen k receptorim v plazmatické membrang,
ale az do bunécného jadra, jejich plisobeni na bunééné funkce (zejména na aktivaci genti) je
téméi vzdy zprostiedkovano pomoci nékterého z Clankli vnitrobunécné soustavy pienosu
signalu, jak jiz bylo popsano v kapitolach o fytohormonech ve 3. ¢asti u€ebnich texti.

Kyseliny abscisova (ABA), etylén a brassinosteroidy patii k zédkladnim fytohormontim,
jejichz zvySena tvorba pravidelné provazi pisobeni vétSiny stresort. Zname jiz desitky gend
aktivovanych za stresovych situaci témito fytohormony, ovSem zdaleka jest¢ nezname
vyznam vSech nové syntetizovanych produkti. Vedle vylozené¢ kladnych uc¢inkt (napf.
aktivace tvorby stresovych proteini a nékterych hydrolaz) maji i vyrazné inhibicni u¢inky na
tvorbu nékterych enzymi (naptf. Rubisco, a-amylaza, aj.), coz vede ke zpomaleni ristu.
Vyznam ABA a brassinosteroidii pro zvysSeni odolnosti vic¢i suchu a mrazu je vSeobecné
uznavan, uloha etylénu je jiz pon€kud nejednoznacnd - kromé aktivace antistresovych
mechanismi pusobi i1 rychlejsi starnuti postizenych organd.

Jasmonaty (kyselina jasmonova, metyljasmonat), polyaminy (pfedevSim spermin,
spermidin a putrescin) a kyselina salycilova patii také k latkdm fytohormonalniho typu,
jejichz koncentrace za strest roste a jejichz ochranny tc¢inek byl bezpecné prokazan. Jejich
veétsi vyznamnost je vSak omezena jen na nékteré taxonomické skupiny rostlin.

d) Tvorba a odstraiiovani reaktivnich forem kysliku
Stresové reakce rostlin jsou neodmyslitelné spojeny se zvySenim tvorby reaktivnich forem
kysliku (singletni kyslik, superoxidovy radikal, hydroxylovy radikéal a peroxid vodiku), ale
souCasné 1 se zvySenim potencidlu pro jejich odstranovani. Mechanismus jejich vzniku
1 zplsob odstraniovani je dosti rizny. Také uloha téchto latek ve stresovanych rostlinach je
znacn¢ rozmanitd a do jisté miry rozporna. Jednak vznikaji jako nebezpecné produkty pii
pusobeni fady stresovych faktorii, ale n¢kdy mohou mit kladnou ulohu jako signaly ci
ochranné latky pri nékterych typech stresii.
Tvorba reaktivnich forem kysliku probihd u vSech rostlin, a to i1 pfi jejich rastu
v optimalnich podminkach. Je nevyhnutelné spojena s transformaci energie a s redoxnimi
reakcemi v riznych ¢astech bunky vcetné bunécné stény. Stresové faktory mohou tuto tvorbu
podstatné zrychlit, a to zejména:
e selektivnim ovlivnénim metabolickych reakci spojenych s redoxnimi vyménami,
e celkovym poskozenim metabolismu a tim i poklesem ucinnosti antioxidacnich systémt.
Prvni slou€eninou vznikajici ¢astecnou redukci kysliku je superoxid a jeho dalsi redukci
dochazi ke tvorbé peroxidu vodiku:
O, + ¢ - Oy (1)
O,y + e + 2H" — H0, (2)
Reakce (1) vyzaduje dodani energie, zatimco reakce (2) probiha samovolné¢, ovsem velmi
pomalu. Katalytickym piisobenim enzymu superoxiddismutazy se jeji prubéh velmi zrychluje.
Superoxid a peroxid vodiku nejsou pfili§ nebezpe¢né slouceniny, ale jejich spolecny
vyskyt mize vést ke vzniku vysoce reaktivniho hydroxylového radikalu (OH):
0O, + H,O, - OH + OH + 0O, (3)
Tvorba hydroxylového radikalu je velmi zrychlovdna v pfitomnosti zeleznatych ¢i
médnatych ionth:
Fe** + H,0, > OH + OH + Fe* (4
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Nejvétsi mnozstvi aktivnich forem kysliku se vytvari v chloroplastech, vznikaji vSak
1 v mitochondriich a v jinych membranovych systémech (plazmalema, tonoplast, peroxisomy,
glyoxysomy). Ve vétSin¢ piipadi jako redukéni cCinidlo slouzi NAD(P)H ve spojeni
s ptislusnou NAD(P)H oxiddzou.

Negativni pusobeni reaktivnich forem kysliku spoc¢iva predevSim v peroxidaci lipidii.
Nejvice nachylné jsou membranové lipidy s vysokym obsahem nenasycenych mastnych
kyselin. PoSkozeny mohou byt i nékteré aminokyseliny, proteiny a nukleové kyseliny,
pricemz nejvice nachylny k poskozeni je histidin, metionin, tryptofan a guanin.

Mechanismy ochrany pred oxidativnim poskozenim: Nejuniverzalngjsi ochranu pied
poskozenim reaktivnimi formami kysliku ve vSech castech bunky poskytuji nékteré
specializované enzymy a antioxidacni substraty. K hlavnim enzymim patii pfedevSim jiz
zminénd superoxiddismutaza (SOD), kterd katalyzuje pfeménu superoxidu na peroxid
vodiku. V rostlinach se vyskytuji dokonce tii typy SOD (Cu/Zn SOD, Mn SOD a Fe SOD),
a ve vetSiné bunécénych organel nachazime alespon jeden z nich. Peroxid vodiku je dale
rozkladan bud’ kataldzou (ptedev§im v peroxisomech a glyoxisomech), nebo
askorbatperoxidazou (AP, zejména v chloroplastech, kde chybi kataldza, nékdy i v cytosolu
jinymi typy peroxidaz). K reakci katalyzované AP je nutny askorbat a k regeneraci
vznikajiciho dehydroaskorbatu také redukovand forma glutationu, spoleéné s enzymy
dehydroaskorbatreduktazou a glutationreduktazou. Kli¢ovou tlohu v antioxida¢ni ochrané
hraje askorbat a glutation. Obou sloucenin byva zejména v chloroplastech velké mnozstvi.
Askorbat miize reagovat se superoxidem a singletnim kyslikem i pfimo, bez ucasti enzymi,
navic pfispiva k regeneraci a-fokoferolu (vitamin E), vyznamné lipofilni slou¢eniny chranici
membranové lipidy pred peroxidaci.

20; + 2H' A
;] ..... e, superoxiddismutdza
0,
H,0, H,O
/\< ................... askorbétperoxidaza
askorbat monodehydroaskorbat
e
dehydroaskorbat

................. dehydroaskorbéatreduktdza
glutation (ox.) glutation (red.)

glutationreduktaza
2 NADPH 2 NADP*

Schéma inaktivace superoxidu a peroxidu vodiku s navazujicimi regeneraCnimi cykly askorbatu a
glutationu s finalni redukci pomoci NADPH.

Protistresova uloha reaktivnich forem kysliku dosud neni uspokojivé prozkouména ve
vSech souvislostech. Zcela zasadni roli maji nepochybné v hypersensitivni reakci (bude blize
popsana pozd¢ji). Peroxid vodiku je zapojen i do dalSich obrannych reakci rostliny pfti
napadeni patogeny. Zrychluje tvorbu ligninu (a tedy zpevnéni bunécné stény), mtize plsobit
na otevieni vapnikovych kanali - vtok Ca®* ma pak dalekosahlé aktivaéni uginky. V
soucinosti s kyselinou salycilovou (ta je schopna inaktivovat kataldzu a tim docasné¢ udrzet
zvySenou koncentraci peroxidu vodiku v bufice) indukuje tvorbu nékterych stresovych
proteinti. Funkce peroxidu vodiku jako prenasece signdlu pro expresi nékterych gent je
vyznamna iu zivocichu a bakterii.
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Piisobeni abiotickych stresovych faktoru

Zareni jako stresovy faktor

Ultrafialové (UV) zareni v oblasti vinovych délek 200 az 400 nm ptedstavuje jen asi 7 %
z celkového slunecniho zafeni dopadajiciho na nasi planetu. UV zéfeni krat§ich vlnovych
délek, oznacované jako UV-C (200 az 280 nm), a ¢astecn€ i UV-B (280 - 320 nm) je z vétsi
¢asti absorbovano v atmosféfe Zemé¢, zejména pak ve stratosférické ozonové vrstveé. Nejméné
je atmosférou filtrovana oblast UV-A (320-400 nm), ktera vSak ma na zZivé organismy
mnohem méné Skodlivy ti¢inek nez pronikajici zbytek zafeni UV-B.

UV zafeni s krat$i vinovou délkou (B, C) je velmi siln¢ absorbovdno celou tadou
biologicky vyznamnych sloucenin, zvlasté pak aromatickymi aminokyselinami a nukleotidy,
a tudiz 1 makromolekulami proteinti a nukleovych kyselin. Po absorbci UV zéieni dochazi
u excitovanych molekul k fotochemickym reakcim, které poSkozuji jejich normalni funkce.
K nejcastéj$im zmeénadm u proteinl patii fotooxidace thyrosinu a tryptofanu, a také rozstépeni
disulfidickych mustkli mezi cysteinovymi zbytky, které zajistuji spravnou terciarni strukturu
proteinll. U nukleovych kyselin dochazi po excitaci ke vzniku novych vazeb mezi blizkymi
pyrimidinovymi nukleotidy. Zvlasté Casta je tvorba dimer thyminu uvnité jednoho ¢i mezi
dvéma vlakny DNA - nasledkem jsou poruchy v replikaci DNA 1 v expresi genetické
informace. UV zafeni mlze zplsobit u rostlin také poskozeni asimilacniho aparatu a tim
snizeni rychlosti fotosyntézy. Nejvice citlivé jsou proteiny D1 a D2 ve fotosystému II, a také
proteiny centra oxidace vody. Poskozeny vSak mohou byt i asimila¢ni pigmenty a redoxni
systémy, zejména plastochinony.
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V horni &asti obrazku je uvedeno zastoupeni UV-zafeni ve spektru sluneéniho zafeni jednak nad
stratosférou a jednak po prichodu atmosférou s neporuSenou ozénovou vrstvou na zemsky povrch. V
dolni €asti obrazku jsou uvedeny kfivky relativni absorbance nékterych vyznamnych sou¢asti bunék

Adaptace rostlin smétujici k omezeni Skodlivych G¢inkit UV zéafeni spociva piedevsim

v zamezeni jeho vstupu do wvnitinich c¢asti exponovanych organii, zejména tedy do

asimilacniho parenchymu list. Velmi ucinnou ochranu ptedstavuji kutikularni vosky na

vnéjsim povrchu a zejména pak flavonoidni pigmenty ve vakuolach epidermalnich bunék. Pii
vyssich davkach UV zéfeni se syntéza ochrannych pigmentli velmi rychle zvySuje.

K rychlé opravé poskozenych nukleovych kyselin slouzi ptedevsim skupina specifickych
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enzymi fotolydz, které Stépi vazby nov€ vzniklych dimerd. Tento proces se nazyva
fotoreaktivace. Fotolyazy jsou flavoproteiny aktivované kratkovinnym zarenim (370 - 450
nm). Radia¢ni energie zachycena flavinovym chromoforem a pfenesend na redoxni skupinu
FADH (na tomtéZ proteinu) je vyuzita ke St€peni nezaddouciho dimeru. Kromé& toho mize byt
poskozend DNA opravena, i kdyz pomaleji, pomoci jinych enzymatickych systémi
(endonukleazy, DNA-polymerazy, ligazy). PoSkozené proteiny je obvykle nutno rozlozit
a nahradit novymi. Rychlost resyntézy proteinii tedy rozhoduje dobé nutné k navratu
bunéénych funkci do piivodniho stavu.

V béZznych piirodnich podminkdch dochdzi jen velmi zfidka k vazné&jSimu poskozeni
vyssich rostlin UV zafenim. Vysledky pokust ukazuji, ze 1 pti zvySeni toku UV-B zafeni na
zemsky povrch o 10 % (v dasledku oslabeni filtracni vrstvy ozonu ve stratosféfe) budou
ochranné mechanismy vétSiny béZnych druht rostlin jesté dostatecné spolehlivé chranit pied
vaznéjSim poskozenim. Nesmime vSak zapominat na skuteCnost, Ze rostliny péstované ve
stinu €1 v umélych podminkéch (napt. ve sklenicich - sklo nepropousti UV zéfeni!) nemayji
dostate¢né vyvinuté strukturni ani funkéni ochranné mechanismy viici ptisobeni UV zéfeni.
Pii jejich ndhlém piemisténi na volné prostranstvi mize k poskozeni dojit.

Viditelné zareni (svétlo) v oblasti vinovych délek 400 az 700 nm piedstavuje energeticky
nejbohatsi Cast spektra slunecniho zéafeni a je listy rostlin velmi ucinné absorbovano.
K absorbci slouzi hojné asimilacni pigmenty napojené na centra zpracovani zachycené
energie ve fotochemickch procesech. Ne vzdy vSak muize byt veSkerd absorbovana energie
také skuteCné¢ vyuzita. Pln¢ oslunéné listy absorbuji mnohem vice zéfeni, nez mohou
fotochemicky zpracovat. Rostliny, jejichZ rist a metabolismus je zpomalen napf. nizkymi
teplotami ¢i nedostatkem vody, maji moznosti vyuziti radiacni energie jesté mensi, pfesto
vsak 1 v jejich listech probiha absorbce zafeni a prenos excitont do asimilacnich center.

Zpracovani velkych davek absorbované radiacni energie v chloroplastech je pro vSechny
rostliny velmi nebezpecna operace, nebot v relativné uzavieném prostoru s vysokou
koncentraci kysliku se vytvareji silnd oxidacni i reduk¢ni €inidla, ktera mohou poskodit velmi
jemné struktury thylakoidni membrany. K zdvaznym zméndm struktury a funkce
fotosyntetického aparatu plisobenim svétla také skutecné bézné dochazi - souhrnné jsou
oznacovany jako fotoinhibice. Projevuji se snizenim jak maximalni rychlosti fotosyntézy (pii
saturacni ozafenosti), tak snizenim hodnot kvantového vytézku. Toto snizeni byva obvykle
pln¢ vratné, ale az po nékolika hodinéach ¢i dnech.

Mechanismus vzniku fotoinhibice je v soucasné dobé velmi intenzivné studovan a nase
poznatky o ném nejsou tudiz zdaleka jest€¢ uplné. Vime vSak, Ze nejvice nachylny na
poskozeni je fotosystém II, ve kterém dochazi k oxidaci vody a k pocatku pienosu
uvolnéného elektronu necyklickou cestou. Pfi nedostate¢né rychlosti odvodu elektronti
z fotosystému II (napt. v disledku hromadéni nevyuzitych produktd primarnich procest
fotosyntézy, ATP a NADPH) zistavaji po del$i dobu v plné redukovaném stavu volné
plastochinony i chinony Q4 a Qg. Nejsou tedy schopny pfijimat elektron, ktery je predavan
z chlorofylu P680 na feofytin. Rekombinaci ndboje mezi oxidovanym chlorofylem P680
a redukovanym feofytinem dojde k ptechodu molekuly P680 do tripletniho stavu. Naslednou
reakci s béznym (tripletnim) kyslikem vznikd vysoce reaktivni singletni kyslik. Ten pak mtize
zpusobit poskozeni soucasti elektontransportniho fetézce ve fotosystému II a posSkozeni
vlastniho proteinu D1. Popsany sled udalosti se oznacuje jako fotoinhibice na akceptorové
strané a pritomnost kysliku je zde nutnd. AvSak i bez ucasti kysliku miize dojit k fotoinhibici,
a to zejména tehdy, kdyZz je omezena funkcénost centra Stépeni vody a nelze tudiz zajistit
dostate¢n¢ rychlou redukci molekuly chlorofylu P680. Tato molekula je po separaci naboje
mimofadné silnym oxidacnim ¢inidlem schopnym poskodit soucésti reakéniho centra
(fotoinhibice na donorové strané).

K fotoinhibici mize dochazet i poskozenim fotosystému I, ale jiz méné Casto. Také zde
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miZe vznikat tripletni molekula chlorofylu reakéniho centra P700 a tim i reaktivni singletni
kyslik. Dalsim toxickym produktem necyklického transportu elektroni je superoxidovy
radikal, ktery vznikd pfenosem elektront z redukovaného ferredoxinu na kyslik (Mehlerova
reakce, viz dale), a mize poSkodit redoxni systémy ve fotosystému I. Singletni kyslik,
superoxid a dalsi odvozené formy aktivniho kysliku vznikajici jako vedlejsi, nezadouci
produkty fotochemickych procesti, mohou poskozovat nejen fotosystémy, ale i jiné soucasti
chloroplastu, véetné chlorofylu, membranovych lipidd, enzymu a nukleovych kyselin.
Ochrana asimilacniho aparadtu pied posSkozenim zahrnuje jednak regulacni mechanismy,
které smétuji k predchazeni vzniku fotoinhibice, a jednak mechanismy smétujici k naprave
skod, tedy zejména k rychlé obmeéné poskozenych proteinii a k rychlému odstranovani

vvvvvv

a) snizeni ucinnosti funkce svétlosbérnych komplexii (antén).

Asimilacni pigmenty v anténach absorbuji vétSinu dopadajiciho zatfeni a zachycenou
energii jsou schopny s velkou ucinnosti (az 85 % u fotosystému II) prevést do reakcnich
center k vyuziti ve fotochemickych procesech. Zbyvajici ¢ast se ztraci preménou na teplo (asi
10 %) a na fluorescen¢ni zafeni (5 %). Pfeménou na teplo (nepiimo, reakci s karotenoidy)
jsou deexcitovany hlavné ty molekuly chlorofylu, které pteSly do tripletniho stavu.
Karotenoidy v anténach za normalnich podminek tedy velmi u€inné brani reakci tripletnich
chlorofylt s kyslikem, ktera by vedla ke vzniku nebezpecného singletniho kysliku. V piipadé
nadbytku radia¢ni energie 1ze pozorovat aktivaci dalsich systému ochrany, jejichz smyslem je
snizit mnozstvi energie prevadéné z antén k reakénim centrtim:

e dochézi ke strukturnim zménam ve vnéjSich anténach fotosystému II, a sice k aglomeraci
molekul chlorofylu, k agregaci proteinpigmentovych jednotek a dokonce i k odpojeni Casti
antén od fotosystému II a k jejich piesunu k fotosystému 1.

e dochazi k podstatnému zvySeni deexcitacni cinnosti karotenoidli, které piebiraji
a pfeménuji na teplo energii nejen od tripletnich, ale i od singletnich excitovanych molekul
chlorofylu, a v pfipad¢ potieby zneskodnuji i singletni kyslik.

Ob¢ tyto reakce "automaticky", reversibilné a hlavné velmi rychle reaguji na aktualni
energetickou potfebu fotochemickych procestt pomoci citlivosti na zmény pH v lumen
tylakoidu. Pfi nasyceni fotochemickych procesi zafenim dochazi k zvlasté velkému
nahromadéni vodikovych iont v lumen (neni dostatek ADP pro tvorbu ATP) a nizké pH
aktivuje enzymy, které se podileji na zminénych zménach. Ochranna funkce xantofyli pfi
preméné nadbytku radiacni energie na teplo je mimotfadné vyznamna - zvlasté¢ ucinny je
v tomto sméru zeaxantin, ktery se vytvaii snadnou deepoxidaci z neu¢inného violaxantinu
pravé jen za nadbytku zéafeni a poklesu pH v lumen:

e V)
e «ﬁ I
'./J::C;"-\.“MJ.‘*HLV.%J.%-[;N-,MII. -r’l
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silne zareni slabé zareni
deepoxidaza epoxidaza
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Zeaxantin

Schéma funkce xantofylového cyklu pfi regulaci pfemén excitacni energie ve svétlosbérnych
komplexech. Aktivita deepoxidazy je stimulovana nizkym pH (= za silného zafeni), naopak epoxidaza
ma optimalni funkci pfi pH 7,5 a je tedy nejvice aktivni za tmy ¢i za velmi slabého zareni.
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b) sniZeni ucinnosti viastnich fotochemickych procesii.

Hromadéni produktd primarnich procest fotosyntézy, at uz v dusledku jejich prili§ rychlé
tvorby (vysokéd ozafenost), nebo jejich malé spotieby (zpomaleni riistu ptisobenim stresu)
vede ke zpomaleni az zastaveni fotochemickych procesti, a tim 1 ke zvySeni nebezpeci
fotodestrukce. Snizeni G€innosti energetickych pfemén v primarnich procesech fotosyntézy,
tedy 1 snizeni rychlosti tvorby ATP a NADPH, miZe byt v uvedenych piipadech vyhodné,
nebot’ umoznuje zachovat po delsi dobu transport elektronii. Jednou z cest ke snizeni
ucinnosti primarnich procesi by mohl byt pfenos casti elektronli z plastochinonti na
cytochrom bssg, ktery je soucasti fotosystému II, a jejich navrat zpét do reakéniho centra na
chlorofyl P680. O skute¢né¢ vyznamnosti tohoto cyklického transportu ve fotosystému II
u rostlin v pfirodnich podminkéach vSak dosud mnoho nevime.

Nepochybné vyznamny je vSak jiny zpiisob "znehodnoceni" transformované energie, a to
v samém zaveéru linedrniho transportu elektrond, které z redukovaného ferredoxinu
nepostupuji obvyklou cestou na NADP, nybrz redukuji kyslik (Mehlerova reakce). Vznikajici
siln¢ reaktivni superoxid je ale nutno velmi rychle inaktivovat pomoci enzymu superoxid-
dismutdzy a navazujici série reakci v pfitomnosti antioxidacnich substrati, askorbatu
a glutationu, kterych je v chloroplastech vzdy velké mnozstvi. Reakce jiz byly schematicky
znazornény na stran¢ 7. Je ziejmé, ze se pii nich spotfebovava i jist¢ mnozstvi NADPH.
Zachovani linearniho toku elektronii pomoci Mehlerovy reakce i1 pii nedostatku obvyklého
akceptoru (NADP) pomaha tedy udrzovat transport protonti do lumen tylakoidu. Nizké pH
v lumen, jak jiz vime, ma zisadni dulezitost pro spravnou funkci dal§ich ochrannych
mechanismil, piedev§im xantofylového cyklu.

¢) snizena rychlost opravy fotosystéemu II.

Poskozeni proteinu D1 ve fotosystému II je nejcastéjSim priivodnim znakem fotoinhibice.
Soucasné je vSak moznd i jeho velmi snadnd vymeéna (syntéza probiha v chloroplastu a je
mimotadné rychld!). K vyméné poskozeného proteinu se vSak musi cely fotosystém premistit
z pritisknuté (grandlni) ¢asti tylakoidni membrany do volné (stromatélni) ¢asti. Ukazuje se, ze
snadna inaktivace proteinu D1 muze byt vlastn¢ velmi Ga¢innym zptisobem ochrany ostatnich
¢asti chloroplastu pied poskozenim. Proces obnovy proteinu D1 je totiz zajimave regulovan.
Jeho syntéza se zrychluje se vzestupem ozafenosti, ovSem po dosaZeni saturacnich hodnot se
opét zpomaluje. VEtSina inaktivovanych fotosystémi zdstavd za nadmérné ozatenosti ve
granalni Casti membran a absorbované zareni se v nich preméiiuje na teplo. Teprve po
poklesu ozarenosti piestavaji plnit ochrannou funkci a jsou rychle opraveny.

7 we

Stresové ucinky prili§ vysokych a nizkych teplot

Vliv vysokych teplot

Pii zvySeni teploty zhruba nad 40°C dochazi u vétSiny druht rostlin k zasadnim zménam
ve fyzikéalné-chemickych vlastnostech bunécnych membran i1 proteinti. U nékterych zvlaste
citlivych druhli lze tyto zmény zaznamenat jiz v teplotnim intervalu 35 az 40°C. Lipidova
vrstva membran prechazi do lamelarné-kapalného (superfluidniho) stavu, ve kterém nemutize
plnit svoje zdkladni funkce. Stava se propustnou pro ionty a prestdva poskytovat dostatecné
pevnou oporu pro membranové proteiny. U proteinti (nejen membranovych) dochazi navic za
vysoké teploty ke zménam konformace, a tim 1 ke ztrat¢ jejich funkce.

K nejsndze postizenym pravideln€ patii thylakoidni membrany v chloroplastech. Velmi
napadnym indikatorem vznikajiciho stresu je poSkozeni fotosystému II, které¢ lze lehce zjistit
métfenim fluorescence chlorofylu in vivo. Za zvySujici se teploty dochéazi nejprve k rozpadu
jednotlivych ¢asti fotosystému (pfedevsim k odtrzeni svétlosbérnych komplext), a teprve az
pozdé&ji k denaturaci proteint.
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Jinou rychlou metodou k uréovani stupné odolnosti k vysokym teplotam je mikroskopické
pozorovani bunék za postupného zvysSovani jejich teploty. Dosazeni kritické teploty se
projevi zastavenim proudéni cytoplazmy v dusledku rozpadu cytoskeletu.

Teplotni rozmezi pfechodu membranovych lipidi do tekutého stavu, vedouci ke ztraté
funk¢nosti membrany, zavisi hlavné na jejich chemickém slozeni. Ke zvyseni kritické teploty
(a tim i ke zvySeni odolnosti k vysokym teplotdm) pfispiva vyssi podil nasycenych mastnych
kyselin (v poméru k nenasycenym kyselindm), a také vyssi obsah steroll v lipidové vrstve.
Stavova zména lipidové vrstvy je vratna a pii poklesu teploty pod kritickou hodnotu dochazi
rychle k obnoveni pivodni struktury a funkce. PoSkozeni termolabilnich proteinii, vetné
enzyml s kliCovym postavenim v metabolickych a transportnich procesech, je mnohdy
nevratné a je nutné je nahradit novymi. Obnova normalniho provozu buiiky po sniZeni teploty
tedy zavisi na tom, do jaké miry zlistala zachovana funk¢&nost proteosyntetického aparatu.

Celkovy stupen poskozeni bunék je dan souc¢inem aktudlni teploty a doby jejiho ptisobeni.
Pti teplotach nad 50 az 55°C 1 kratkodobé plisobeni, trvajici nékolik desitek minut, zptisobuje
nevratné poSkozeni exponovaného orgénu a jeho odumfeni. K vzacnym vyjimkam patii
nékteré vytrvalé druhy rostlin z teplych pousti a polopousti. Zejména pak sukulenty, které¢ se
velmi Spatné "zbavuji" tepla jak konvekci (maly povrch), tak i vyparem (maji zaviené
praduchy v nejteplejsi ¢asti dne). U nékolika druht nopalu (Opuntia) bylo dokézano tspésné
pteziti teplot 60 az 65°C po dobu n¢kolika desitek minut. To uz je ale skutecné horni hranice
termotolerance pro eukaryotni organizmy v aktivnim stavu; odolngj$i jsou jiz jen nékteré
sinice a bakterie zijici napt. v horkych pramenech pfi teplotach blizkych bodu varu.

V dormantnim stavu maji rostliny vyssi odolnost k pfehtati nez za aktivniho rtstu. Zcela
mimofadné¢ odolnd jsou semena, ktera v nékterych piipadech ptezivaji bez poskozeni
kratkodobé zvysSeni teploty na 120°C. Semena nékterych druht rostlin z oblasti s ¢astym
vyskytem pozart dokonce takové teploty vyzaduji ke stimulaci klicent.

Aklimac¢ni reakce na zvysenou teplotu lze pozorovat jiz za necelou hodinu od zacatku
pusobeni, a to predevSim ve vyraznych zméndch v zastoupeni proteintl. Ke zméndm
chemického slozeni membran dochédzi pomaleji, obvykle az za n€kolik dni. Diky aklima¢nim
zménam muze byt kriticka teplota posunuta az o pét stupii .

Proteiny indukované zvysenou teplotou (heat shock proteins, HSP) patii k nejdéle
znamym a také k evolu¢né nejstarSim, nebot’ fada z nich se vytvari pii zvySeni teploty
(priblizn€ nad 35 °C) jak u rostlin a zivocicht, tak i u bakterii a hub. K indukeci jejich tvorby
dochézi po navazani specifickych proteint regulujicich transkripci (heat-shock factors) na
prislusné useky DNA (heat-shock elements) v tésné blizkosti genti pro HSP. Regulacni
proteiny jsou pfitomny v bunkach stale, ovSem v nefunkénim stavu K jejich aktivaci (
spojenim do trimerovych shlukil) dojde az po nédhlém zvyseni teploty.
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Zavislost rychlosti rdstu na teploté u mladych rostlin prosa (C, rostlina s optimem rlstu za vysSsich
teplot!). PIna Cara - kontrolni rostliny péstované pfi teploté 35°C, ¢arkované jsou vyznaceny reakce
rostlin vystavenych 24 hodin pfed méfenim teploté 45°C (po dvé hodiny).
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PoSkozeni rostlin chladem

Mnoho tropickych a subtropickych rostlin, u nas pak nékteré uzitkové rostliny pivodem
z teplejSich oblasti (napt. okurky, rajcata, papriky a kukufice), mohou byt vazné poskozeny
nizkymi teplotami je$t¢ nad bodem mrazu (= chladem). Doba, po kterou chlad ptlisobi, je
velmi dualezitd. Napiiklad listy okurky jsou poskozeny pfi teplot¢ +10°C az po tydenni
expozici, pii +8°C jiz za 3 dny a pii +3°C jiz béhem nékolika hodin. Velmi citlivé na chlad
jsou také kvétni organy v raném stadiu vyvoje a v pribéhu gametogeneze, a to i u rostlin,
jejichz vegetativni organy na chlad citlivé nejsou.

Vétsina proteinll neni nizkymi teplotami poskozovana, a tak primarni G€inky nepfiznivého
pusobeni chladu je nutno hledat predevS§im ve zméné fyzikalné-chemickych vlastnosti
membran. Pokud jejich lipidova vrstva ptejde z optimdlni polotekuté konzistence do stavu
pevného gelu, nedaii se jiz udrZzovat dokonalou celistvost membrany, a to zejména v
dasledku oslabeni vazby lipidiit k membranovym proteiniim. Volna propustnost membran pro
ionty pak vede ke ztraté¢ transmembranového potencidlu, k zastaveni selektivniho a
aktivniho transportu, a také k poruSe osmotickych funkci, véetné udrzovani turgorového
tlaku. Propustnost thylakoidnich membran v chloroplastech a vnitini membrany mitochondrii
znemoziuje nahromadéni vodikovych iontl pii transportech elektront, a neni tudiz mozné
vtvaret ATP pomoci H'-ATP-syntaz. Po jisté dobé trvani tohoto stavu (nékolik hodin az dni)
musi nutn¢ dojit k vy€erpani energetickych zdrojti a k odumfteni buiiky.

K poruSe struktury a funkce membran pii plisobeni chladu muze dojit 1 nepfimo
peroxidaci membranovych lipidi. Nebezpeci tohoto oxidativniho poskozeni membran vzrista
za nizkych teplot hlavné proto, Ze jsou zpomaleny az zastaveny ristové procesy. Hromadéni
nevyuzitych produkti fixace CO, v chloroplastech piisobi inhibi¢n¢ na tvorbu produktt
fotochemickych procesii a prebytek excitacni energie vede k tvorbé reaktivnich forem
kysliku. Obecné zpomaleni vSech biochemickych procesti za nizkych teplot vede, kromé
jiného, i ke snizeni rychlosti syntézy antioxidacnich substratli, coz jen pfispiva ke zvyseni
nebézpeci oxidacniho poskozeni.

Za nizkych teplot byvaji zjiStovadny i zmény ve struktufe cytoskeletu (depolymerace
mikrotubulil). Z organel jsou nejcitlivéjsSi na nizké teploty chloroplasty, méné¢ jiz
mitochondrie a peroxisomy. Tonoplast a plazmatickd membrana patii k relativné nejvice
odolnym bunéénym strukturdm.

Aklimacni zmény za nizkych teplot jsou spojeny s hromadénim osmoticky aktivnich latek,
s tvorbou stresovych (chladovych) proteind, s tvorbou "antioxidacnich" enzymu a substratd,
a se zménami chemického slozeni lipidové vrstvy membran. ZvySuje se v ni zastoupeni
nenasycenych mastnych kyselin, které vede ke sniZeni kritické teploty piechodu lipidi do
gelového stavu. Na fizeni aklimacnich zmén se podileji 1 n¢které fytohormony, ze kterych
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nejvyznamnéjsi tlohu ma kyselina abscisova.
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optimalni polotekuty stav : fazova zména lipidové vrstvy
membranovych lipidu i do tuhého gelu vede ke zmenam

konformace proteing a k volné
permeaci rozpusténych latek

Zmény struktury biologickych mebran pod vlivem nizké teploty
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PoSkozeni rostlin mrazem

Pii poklesu teplot pod nulu °C (= mraz) jiz voda mize piejit do pevného skupenstvi, coz
predstavuje pro vsechny rostliny vazné nebezpeci. Toto nebezpeci vyplyva nejen z mozného
mechanického poskozeni bunck krystalky ledu, ale 1 z ndhlého sniZeni tenze vodnich par nad
ledovymi krystalky (tedy velké "suchosti" vzduchu). Led se mize tvofit ve vSech vodou
bohatych strukturach, v symplastu i v apoplastu, tedy i v cévach a sitkovicich. Led vytvofeny
uvniti Zivych bun€k vede témét vzdy k jejich rychlému odumirani, ovSem tento typ mrznuti
se vyskytuje jen vyjimecné u zcela neodolnych rostlin ¢i pfi velmi rychlém poklesu teploty.
Nejcastéji dochazi k tvorbé ledu jen v apoplastu, tedy v bunécnych sténach a v xylému.

Voda v apoplastu rostlin za¢ind mrznout pfi teplotach -1 az -3°C, v zévislosti na obsahu
osmotik, které snizuji bod tuhnuti. AvSak ani pfi teplotach nizSich nez je ocekavany bod
tuhnuti nemusi jeSté nutné dojit k tvorb& ledu. Pokud nejsou pfitomna vhodna krystalizacni
jadra, ziistava voda v apoplastu i v symplastu v tekutém podchlazeném (metastabilnim) stavu,
a to v krajnim piipadé¢ az do teploty -38°C, kdy uz dochazi ke spontanni krystalizaci.
K iniciaci krystalizace podchlazené vody v apoplastu mohou piispivat 1 nekteré proteiny
vylu€ované né€kterymi druhy bakterii, které Zziji na povrchu listd (naptf. Pseudomonas
syringae, Erwinia herbicola). Jejich odstranéni vede k vyraznému zvySeni odolnosti listh
k poskozeni mrazem.

Pii delsi dobé trvani mrazu se krystalky ledu postupné rozristaji. Rist krystali je
podporovan pasivnim piesunem vody z cytosolu v duasledku znaéné nizkého vodniho
potencidlu na povrchu ledu (pfi -5°C jen asi -6 MPa!). Pfi ptekroceni jisté hranice procesu
mrznuti, ktera je specifickd pro riznad pletiva a druhy, dochdzi k nevratnému poskozeni
bunék. Bezprostfedni pfi¢inou odumirani muze byt jednak silnd dehydratace bunécného
obsahu, jednak mechanické poskozeni bunécné stény a plazmalemy ostrymi krystalky ledu
pronikajicimi z apoplastu. Krystaly ledu také indukuji tuhnuti zbytki tekuté vody udrzované
v podchlazeném stavu uvniti buiky.

Odolnost rostlin vii¢i mrazu (mrazuvzdornost) je zalozena v prvé fadé na schopnosti
zabranit vzniku ledu uvniti bunék (v symplastu) a dlouhodobé tolerovat pritomnost ledu
v apoplastu (omezit jeho mechanické i dehydratac¢ni uc¢inky). Snizeni bodu tuhnuti roztoka
v symplastu je mozné ptitomnosti velkého mnozstvi osmoticky aktivnich latek (cukrt,
aminokyselin, polyalkoholti ...).Tyto slouCeniny maji soucasné¢ i vyznamny vliv na tlumeni
negativnich a¢inkl dehydratace (spolecné s nékteryni stresovymi proteiny, viz nize). Dalsi
moznosti je schopnost udrzovat po dlouhou dobu vodu v symplastu v tekutém podchlazeném
stavu, coz je podminéno odstranénim vsech latek, které by mohly slouzit jako krystaliza¢ni
jaddra. K omezeni destrukénich ucinkll ledu, vznikajicim v apoplastu, je nutna zvySena
mechanicka pevnost bunééné stény.

Odolnost k extrémné nizkym teplotam (pod -25 az -30°C) je vzdy spojena se schopnosti
snaset silnou dehydrataci bunc¢k (vakuoly téméf mizi, voda zlstavd v tenkych zbytcich
cytosolu okolo organel a plazmalemy). Bliz§i popis mechanismu, na kterych je zalozena
tolerance zna¢ného vyschnuti cytosolu, je uveden v nasledujici kapitolce vénované vlivu
nedostatku vody na rostliny.

Proteiny indukované nizkou teplotou maji mimotadné vyznamnou ulohu pfi zvySovani
odolnosti vii¢i chladu a mrazu. Casté jsou glykoproteiny a nékolik typii silné hydrofobnich
proteinti s velmi u¢innou schopnosti chranit nékteré enzymy pted denaturaci. Nizkou teplotou
je indukovéna exprese celé fady gent, ktera vede k syntéze jak kryoprotektant a odoIng€jSich
enzymu, tak 1 strukturnich proteinti. Tak napiiklad v bunécnych sténach hrachu se po
nékolikadennim péstovani za teploty 2 °C zdvojndsobilo mnozstvi proteinii bohatych na
hydroxyprolin (pfedevS§im extensin), které zpeviuji bunécnou sténu a tim omezuji jeji
poskozeni pti tvorb€ ledu i pfi dehydrataci. Chladem a se také indukuji enzymy lipidového
metabolismu, jejichz ¢innosti dochéazi ke zméndm slozeni lipidové vrstvy membran.

STRESOVA FYZIOLOGIE 14



Zvlastni skupinu tvoifi protimrazové proteiny (antifreeze proteins), které se objevuji
v hojném mmnozstvi v apoplastu mrazuvzdornych druhii po indukci nizkou teplotou. Maji
unikatni schopnost pfilnuti (adsorbce) na povrch vznikajicich krystalkt ledu. Pristup dalSich
molekul vody ke krystalku je pak omezen a jeho riist se velmi zpomali. Timto zpisobem je
také inhibovana rekrystalizace ledu, pti které prednostné rostou velké krystaly na tukor
malych. Pfi vzniku velkych krystalkli vzdy vzristd nebezpeci mechanického poSkozeni
bunécné stény a plazmatické membrany.

Dosazeni vysoké odolnosti k nizkym teplotdm je spojeno s utlumenim vétSiny bunéénych
funkci a vlastni proces dehydratace musi probihat pomalu, fizené. Nelze ji tedy dosdhnout
nahlym poklesem teploty ani trvale udrzovat jako konstitu¢ni znak. Odolnost vii¢i mrazu ma
z téchto divodu silng sezonni charakter. I ty druhy, které jsou v zimnim obdobi vysoce
odolné (nase jehli¢naté dfeviny, ozimé obiloviny, aj.), by v letnich mé&sicich utrpély vazné
poskozeni pii nahlém poklesu teplot pod -3 az -4°C.

Proces zvySovani odolnosti vii¢i mrazu (otuzovani) ma u raznych druht odliSny charakter.
dochézi jiz koncem léta. Pod vlivem postupné se snizujicich dennich teplot a zkracovani
délky dne dochazi pak k plynulému zvySovani odolnosti az do nastupu zimnich mrazd.
U vétsSiny mrazuvzdornych bylin je indukce odolnosti rychlejsi a jednodussi, obvykle staci
nékolik dnit s teplotami blizkymi nule. Indukce odolnosti vii€i mrazu je podminéna
ptfitomnosti kyseliny abscisové ve zvySené koncentraci a dostatkem asimilati.
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DOBA AKLIMAGE [DNY]
Praibéh zmén v odolnosti viéi mrazu u rostlin Arabidopsis thaliana po pfeneseni do kultivacniho boxu s teplotnim
rezimem 4°C ve dne a 2°C v noci. Z obrazku je zfejma jednak rychlost aklimaénich zmén, a jednak neschopnost
aklimace rostlin s poruchou tvorby kyseliny abscisové (ABA). Po oSetfeni rostlin postfikem ABA k aklimaci doslo.

Periodicka aklimace rostlin k nizkym teplotam
u nasich drevin pred pfichodem zimy (,,podzimni syndrom")
Poéateénim signalem k zahajeni aklimace je zkracujici se délka dne
({obvykle jiZ v srpnu, tedy bez viivu nizkych teplotl!)

Poéateéni fyziologickou reakei je wvyrazna zména v hladinach fytohormoni
(vzestup konc. kyseliny abscisové, sniZzeni auxind, cytokinind a giberelind).

Masleduje série zmén struktur a funkci, napf.
# Fastavuje se ginnost meristénd (v pupenech ive stoncich — kambium)
+ zpomaluje se respirace a ve&tsina syntetickych procesi,

+ méni se ultrastruktura bunék (centralni vakuola se déli na mensi,
plazmodesmy se uzaviraji, plazmalema vytvafi zahyby, zmensujl se
mitochondrie, atd. )

sterminalni pupeny se méni na zimni typ.

K dokonéeni vstupu do dormance a k vyraznému zvyseni odolnosti
vigi mrazu je jiZ nutné pusobeni nizkych teplot (primér 0 az 7 °C).

Ke ztraté vnitini dormance dochazi za 5-10 tydnu plsobeni nizkych teplot.
Fak uz je dormance udrZovana jen vngjsimi faktory (= vynucena dormance).
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Vliv nedostatku vody na funkce rostlin

Ze vsech abiotickych faktori, které omezuji rist a produktivitu rostlinstva na
kontinentech na$i planety, stoji na prvnim mist¢ nedostatek vody. Voda, na rozdil od
mineralnich Zivin, md velmi rychly kolob&h v ekosystémech a jeji zasoba v rostlinach
1 v pudé staci jen na pomérné kratkou dobu. Doplilovani zasob vody srazkami byva obvykle
nepravidelné, ndhodné, a nejsou tedy vylouceny ani del§i periody sucha. Navic vodni
potencial vzduchu v okoli listl je po jistou ¢ast dne velmi nizky, a proto terestrické rostliny
ve vSech typech prosttedi jsou ohrozeny vodnim stresem.

K udrZeni maximalni rychlosti rlstu je zapotiebi udrzovat pln€ turgescentni stav bunck,
coz se vSak v dennich hodindch dafi jen velmi zfidka. Pfijem oxidu uhli¢it¢ho pro
fotosyntézu otevienymi pruduchy je obvykle spojen s takovou ztratou vody, jakou nelze
okamzité nahradit. Nejvice postizenym organem jsou vzdy listy. U béznych mezofytnich
druhti rostlin hodnoty vodniho potencialu listi do -0,5 MPa indikuji pisobeni mirného
vodniho stresu, od -0,5 do - 1,5 MPa stres stiedn¢ velky. Pti hodnotach pod -1,5 MPa jde
o stres velmi silny, pii kterém jiz Casto klesa turgorovy tlak v buiikdch listd na nulu a listy
zacinaji vadnout.

Nejcitlivejsi reakce na nedostatek vody byva pravidelné zjistovana u dlouzivého ristu
bunék postizenych organu. Je to pochopitelné, vzdyt' rychlost ristu je od jisté prahové
hodnoty linedrné€ zavisla na turgorovém tlaku. K méfitelnému zpomaleni ristu dochazi jiz pti
velmi malé ztraté vody, kdy turgor klesne jen o 0,1 az 0,2 MPa z maximalni hodnoty (tomu
odpovida pokles vodniho potencialu z nuly na pfiblizné -0,1 az -0,2 MPa). Uplné zastaveni
rustu nastava pii poklesu turgoru na prahovou hodnotu pro rist, ktera lezi obvykle mezi 0,3
az 0,4 MPa. K zastaveni rustu tedy dojde diive nez ke zjevnému vadnuti listu (nulovy turgor),
¢1 k ovlivnéni hlavnich metabolickych procesti véetné fotosyntézy. V dusledku toho se
v rostliné hromadi nevyuzité asimilaty.

Pii dalSim poklesu vodniho potencidlu bunék zhruba na hodnotu -0,2 az -0,8 MPa
dochazi k rychlym zméndm aktivity enzymu. Aktivita nékterych se sniZzuje (napf.
nitratreduktazy), u jinych naopak stoupa ( o-amylaza, ribonukledza a nékteré¢ dalSich
hydrolazy). To ma za nasledek zmény v rychlosti mnoha procest, dochdzi napft. ke zrychleni
hydrolyzy Skrobu a naopak ke zpomaleni redukce nitrati. Déle je snizena tvorba cytokinint
a zpomaluje se bunécné déleni.
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Rozdily mezi citlivosti ristovych procesu a fotosyntézy na pokles vodniho potencialu u slunecnice.

Pfiblizn¢ ve stejném rozmezi hodnot vodniho potencidlu dochazi v bunkach k velmi
podstatnému (az Ctyficetinasobnému) zvySeni koncentrace kyseliny abscisové, zejména
v listech, kde mé za nasledek zavirani priduchi. Zména v otevienosti pruduchii pak vede ke
snizeni rychlosti vymény plynti, a tim i rychlosti fotosyntézy a transpirace. Existuje fada
dikazli, Ze zvySeni koncentrace kyseliny abscisové je pii plisobeni vodniho stresu fizeno
poklesem turgorového tlaku pfes receptory mechanického napéti v plazmatické membrane,
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nikoli tedy pfimo zménami termodynamického stavu (chemického potencialu) vody.

Pii vétsSim poklesu vodniho potencidlu k hodnotam okolo -1,0 MPa dochazi u mnoha
druhtt k tvorbé aminokyseliny prolinu, jejiz koncentrace se zvySuje Casto az stonasobng.
(polyoltl) a kvartérnich dusikatych sloucenin (betainy). Tyto syntézy vedou k vyraznému
zvySeni osmotického tlaku v buiikdch (tzv. osmotické piizptisobeni, angl. osmotic
adjustment), které umoziuje osmoticky piijem vody do bunék i za klesajiciho obsahu vody
(a tim 1 snizeného vodniho potencidlu) v bunéénych sténach, v xylému a v padé okolo
kotfenld. Zminéné organické slouceniny nenaruSuji ani ve vétSi koncentraci enzymatické
procesy v buikich (= kompatibilni osmotika) a hraji také vyznamnou tulohu pii ochran¢
hydratacnich obalt bunécnych makromolekul (proteinti, nukleovych kyselin) a biomembran.

Jestlize se vodni potencidl listii dale snizuje (od -1,0 do -2,0 MPa), dochazi jiZ u béZnych
mezofytnich rostlin k vaznym metabolickym zménam. Rychlost fotosyntézy klesa na nulu
a zpomaluji se vnitrobunécné transportni procesy. Aktivita hydrolytickych procest (a nékdy
1 rychlost respirace) se obvykle naopak zvySuje. Piekvapivé maélo citlivé k vodnimu stresu
jsou dalkové transportni procesy v lyku. To umoziuje rostlindm i pfi velkém vodnim deficitu
mobilizovat rezervy organickych latek ve star§ich organech a pfesunout je do mladSich,
zejména pak do generativnich organi k dokonceni reprodukcéniho procesu.

Pokud v této pokrocilé fazi vodniho stresu dojde k doplnéni ztrat vody, vSechny bunécéné
funkce se postupné vraceji do normalniho stavu, 1 kdyz tento navrat neni okamzity (obvykle
trva nékolik dni). V piipad¢ delsiho trvani nedostatku vody miize silnou dehydrataci dojit
k tak vaZnym zménam (pfedevsim funkce membran a organel), ze odumieni organu ¢i celé
rostliny je nevyhnutelné.

Uvedené komplexni zmény metabolickych procesii v priabehu piisobeni nedostatku vody
jsou spojeny s regulaci genové aktivity, na které bezprostiedné zavisi zvySovani ¢i snizovani
rychlosti tvorby enzymi i strukturnich proteinti, nepfimo pak rychlosti tvorby ostatnich
metabolitl. Kyselina abscisova patii k vyznamnym mediatorim exprese gend pro stresové
proteiny za nedostatku vody.

Proteiny indukované dehydrataci (dehydration-induced proteins) jsou do znatné miry
podobné skupiné chladovych proteini a také skupiné stresovych proteinti indukovanych
vysokym obsahem soli v ptidé. Je to pochopitelné, protoze jak za nizkych teplot, tak pii
zasoleni pldy jsou rostliny ohrozeny dehydrataci bunck. Je ale potfeba upozornit na to, zZe
tvorba ¢asti chladovych proteinti je indukovéna pouze nizkou teplotou a nikoliv dehydrataci
¢i kyselinou abscisovou. Dehydratace vyvolava predevsim tvorbu enzymt nezbytnych pro
zvyseni syntézy osmoticky aktivnich latek. Tak napt. k syntéze glycinbetainu z cholinu je
nutnd cholinmonoesteraza a betainaldehyddehydrogenaza. Podstatné se zvySuje tvorba fady
enzymi metabolismu sacharidi, coz vede k hromadéni jednoduchych cukri a fruktant. Jejich
vyznamnd Uloha pro zachovani funk¢nosti membran a stabilizaci struktury proteinil i za
pokrocilého vodniho stresu byla jiz mnohokrat dokazana.

Zvlastni skupinou asi dvaceti stresovych proteinii které se nové vytvareji pii
nedostatku vody v buiikach jsou dehydriny. Jsou prakticky totozné s proteiny které se
hromadi pfi normdlnim (tedy nestresovém) procesu zasychani embrya v dozravajicich
semenech, a pro které bylo jiz diive zavedeno oznaceni LEA-proteiny (Late Embryogenesis
Abundant proteins). NejCastéji se jim ptisuzuje funkce ochrany strukturni integrity proteina,
nukleovych kyselin a membran (udrzovanim hydrata¢nich obalil), a také spoluucast na
reparaci poskozenych bunéénych struktur. Tvorba dehydrint je regulovana fytohormonalné
(predevsim kyselinou abscisovou a brassinosteroidy). Pro pteziti silné dehydratace jsou
naprosto nezbytné.

Suchovzdorné rostliny (xerofyty nesukulentniho typu), rostouci v aridnich oblastech
(pousté, polopouste), obvykle toleruji mnohem vétsi pokles obsahu vody v bunikach nez
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mezofytni druhy z oblasti na srazky bohatSich. Extrémnim pifipadem suchovzdornosti jsou
druhy, které snaseji témér uplné vyschnuti bez vazného poskozeni. Tuto obdivuhodnou
schopnost maji nejen nékteré evolucné starSi skupiny organismil (fasy, liSejniky a nékteré
mechy), ale 1 nékteré cévnaté rostliny - jednak cast kapradin (asi 200 druhi), ale
1 krytosemennych (asi 100 druhd, napt. z Celedi Poaceae, Cyperaceae, Scrophulariaceae,
Gessneriaceae), rostoucich hlavné v aridnich oblastech Afriky a Australie. U nékterych
z nich byla dokdzdna uspésnd regenerace vSech organi i po nékolikamésicnim ulozeni
v téméf absolutné suchém vzduchu.

Funkéni podstata vysoké odolnosti k vyschnuti je zaloZena na nékolika soucasné

ptitomnych strukturné-funkénich znacich (ptredpokladech). Je nutno zejména:

* zabranit mechanickému poskozeni plazmatické membrany a plazmodesmat,

* obnovit funkcnost xylému po Gplném zavzdusnéni (kavitaci) cév,

* zabranit destrukci membran a proteinu pii ztraté vody z hydratac¢nich obalt,

* zabranit oxidacnimu poskozeni bunécnych struktur reaktivnimi formami kysliku.

Je potieba zdlraznit, Ze schopnost tolerovat vyschnuti mély vSechny prvotni terestrické
rostliny. V pribéhu evoluce vsak pokrocilejsi skupiny rostlin byly schopny dlouhodobé
udrzovat vodu ve svych télech - jednak jejim efektivnéjSim pfijmem a transportem (rozvoj
kotfenti, vznik xylémové transportni soustavy), jednak omezenim ztrat vyparem (tvorba
kutikuly, praduchova regulace). U téchto skupin rostlin pak doSlo ke ztraté schopnosti
tolerovat vyschnuti, ovSem genetickd informace pro tuto schopnost ziistala v jejich genomu
zachovana. Doslo tedy ve skutecnosti jen ke ztraté¢ vybavovani genetické informace, ktera se
muze opét obnovit vhodnym procesem indukce:

Hlavni formy tolerance vvschnuti

Konstitutivni forma (u mechil a liZejnikii) s trvale aktivnimi
mechanismy tolerance i velmi fychfého vyschnuti a nasledné
reparace pfipadného pokozeni, obvykle bez Géasti fytohormonii.

Indukovatelna forma (u sememennych rostlin} vyZadujici
pomalou (n&kolikadenni) ztratu vody k aktivacl mechanismii

Indukovatelna jednorazove Indukovatelna opakované
ontogenetickym programem vnéjsimi podminkami {suchem)
(pfi tvorbé pylu a semen)

bez destrukce s destrukci a obnovou
fotosyntetickeho aparatu fotosyntetickeho aparatu

Popsana tolerance k velkym ztratdm vody je vcelku pasivni adaptacni strategie (ve smyslu
pfekonavani obdobi s nedostatkem vody v téméf inaktivnim stavu). Je vyhodné v oblastech se
silnou periodicitou srazek, kde rist a reprodukce miize prob&hnout v piiznivejsi Casti roku.
Pokud ovSem silny vodni stres pusobi trvale po cely rok, pak doCasny utlum zivotnich
procest nic nefesi. V takovych podminkdch musi byt rostliny schopny nejen piezivat, ale
i vytvafet dostate¢né mnozstvi asimilatd pro sviij riist. Usp&snost adaptace je tim vétsi, ¢im
vice uhliku se jim podaii fixovat na jednotku vydané vody.

K minimalizaci ztrat vody pii piijmu nezbytného mnozstvi CO, pro fotosyntézu slouzi
v prvé tfad¢ praduchova regulace vymény plyni mezi listem a okolnim vzduchem. Jeji
zakladni principy byly jiz diive vysvétleny. Zbyva jen dodat, Ze 1 u rostlin rostoucich na
stejném stanovisti byva obvykle velka mezidruhova variabilita v reakcich priiduchi na vodni
stres. Jiz zminény mechanismus zavirani priduchii, spoustény snizenim turgoru a pfenosem
signdlu pomoci kyseliny abscisové, je kupodivu €astéj$i u mezofytd nez u xerofyti. U této
druhé skupiny byva zato vyvinuta extrémné citlivd zaviraci reakce plsobenim snizené
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vlhkosti vzduchu piimo na svéraci bunky (tedy i za plné turgescence mezofylovych bunék!).
Na druhé stran€ jsou vSak znamy xerofytni druhy, které zaviraji pruduchy az pti zna¢né ztraté
vody, pfi hodnotach vodniho potencidlu okolo -4 az -5 MPa. Nejcastéji vSak u xerofyth
dochazi k zavirani praduchi pfi -1 az -2 MPa, zatimco u mezofyti pfi -0,5 az -1,0 MPa.

Mimotéadné ucinnou adaptaci k omezeni ztrat vody pii asimilaci uhliku jsou varianty
fixacnich cest typu C4 a CAM, které se hojn¢ vyskytuji u rostlin ve vSech aridnich oblastech.
Jak jiz vime z vykladu o biochemické podstaté téchto fixacnich cest, dochazi pfi jejich
fungovani ke zvyseni koncentrace CO, v okoli chloroplastii. Soucasné vsak, diky vysoké
afinit¢ PEP-karboxyldzy, byva sniZena koncentrace CO, v intercelularach listd. Pfi stejné
otevienosti priduchi je u rostlin typu C4 rychlejsi tok CO;, do listl, a tudiz transpiracni
spotieba vody na jednotku vytvotené susiny (transpiracni koeficient) je podstatné mensi nez
u rostlin typu Cs:

typ rostliny transpiraéni koeficient [kg (vody). kg™ (susiny)]
Cs 500 - 800
Cs 200 - 350
CAM 50 - 100

Sukulentni rostliny vybavené metabolickou cestou CAM jsou ze vSech rostlin
nejdokonaleji adaptované k uspornému hospodateni s vodou. Je nutno zduraznit, ze hlavni
podil na jejich UspéSnosti nemaji zasoby vody ve zduznatélych orgdnech, ale praveé
metabolismus CAM, umoziujici ponechat priiduchy ve svételné periodé dne zcela uzaviené.
Koncentrace osmoticky aktivnich latek je u nich pravidelné velmi mald, a tim i moZnost
vétsiho snizeni vodniho potencidlu pfi zachovani turgescence neni mozna. Nemohou proto
piijimat vodu z tak suché pldy jako jiné xerofyty a jsou odkazany pouze na rychly piijem pfi
nahodnych srazkach. Existuje vSak celd fada adaptacnich mechanismt, které usnadnuji rychlé
a ucinné vyuziti srazkové vody (napf. rychly rust tenkych sorpénich kotenii kaktusti po
ovlhéeni pldy, okamzité naplnéni kapacity velamenu u kofenidi orchideji ¢i pfijem vody
sorpcnimi Supinami na povrchu listt bromélii).

Fixa¢ni cesta CAM u sukulentnich rostlin umozituje udrzovat fotosyntetickou aktivitu
a pozitivni uhlikovou bilanci 1 v podminkéch, kdy je pfijem vody docasné zastaven. Tyto
rostliny maji také moznost dlouhodob¢ uzavtit priduchy a provadét vnitini recyklaci uhliku.
Jde tedy o vynikajici adaptaci pro podminky extrémniho sucha, ovSem v méné extrémnich
podminkéch neni jiz tak prospés$na. I v ptipad€ prechodu na ptimou efektivngjsi fixaci CO,
(u fakultativnich CAM-rostlin) nelze zménit zakladni morfologické charakteristiky
nevyhodné pro rychly rist (zduznatélé organy s malym asimila¢nim povrchem), a sotva proto
mohou obstat v konkurenci s rychleji rostoucimi druhy.

Vliv nedostatku mineralnich Zivin v prostiedi

Nejpotiebnéjs§imi prvky pro rist rostlin jsou uhlik, kyslik a vodik, které tvoii vice nez
90% biomasy. Rostlina je pfijimé hlavné v plynné¢ formé ze vzduchu (CO,, O,), a také z
vody. VSechny ostatni nezbytné prvky (= mineralni ziviny) ziskava rostlina z pudy, kde se
vyskytuji ve form¢ soli. Dostupné mnozstvi téchto prvkil v pidé v§ak mnohdy nestaci pokryt
potiebu rostlin, a pak dochazi ke zpomaleni rstu az k vaznému poskozeni.

Za nezbytné prvky povazujeme ty, bez kterych rostlina nemtze dokoncit sviij zivotni
cyklus, nebot” jsou slozkou nékteré nepostradatelné slouCeniny v rostlinném organismu. K
nim patii v prvé fadé (kromé¢ C, H, O), Sest makroZivin (makroelementii): N, P, K, Ca, Mg,
S, jejichz obsah v jednom kilogramu suSiny rostlinné biomasy obvykle pfesahuje jeden gram.

Podstatn€ nizs§i zastoupeni (obvykle méné nez 0.1 g.kg‘l) maji nekteré dalsi prvky,
oznacované jako mikroZiviny (mikroelementy). Nepochybné nezbytné pro vSechny rostliny
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jsou Fe, Cl, B, Mn, Zn, Cu, Mo, Ni, i kdyz v nékterych ptipadech (napt. u niklu) zasoba
v semenech postacuje k pokryti potfeby i vice generaci. Kromé uvedenych mineralnich
zivin zname jeste nekolik prvki, které pro rostliny nejsou sice nezbytné, ale pro jisté skupiny
rostlin jsou velmi prospésné (beneficni), nebot’ stimuluji jejich rast a zvysuji jejich odolnost
ke stresim. K takovym prvkim patii napt. Na, Si, Co, Se.

= 100 F
= N MAKROZIVINY MIKROZIVINY EEMEFIEMI
=] 1 K
E . ? % i FRVEY
B B4 B P
g 208 s
2 ZRZ
-~ 1} e k3 % Na
P i
= 2
= Mn CI ? ?
& 01f 2 BB N
; TIEY 00
“ B E
: x
£ o001} zRz
b “H wi
S Z
z -
0,001 é
=
Z
= Co
0,0001 |- 2
-
4 P
=

Obsah makrozivin, mikrozivin a benefi¢nich prvka v susiné lucnich rostlin. Sloupecky udavaji obvykly
rozsah variability hodnot (bez extrému) u riznych druhd rostlin v rdznych typech prostredi.

Jen velice vzacné muze dojit k tomu, Ze by néktery z nezbytnych prvkia v piadé zcela
chybél. Casté&j$im piipadem je snizena koncentrace v piijatelné iontové formé. Zptisob, jakym
se projevi nedostatek ziviny zavisi zejména na tom, jakou ma v rostlin¢ funkci a jak snadno
miiZze byt translokovana ze starSich organt do mladsich.

Nedostatek zivin se obvykle projevuje mnohem pomalejsi zménou funkci rostliny, jako
tomu byva u jinych stresovych faktor. NejCastéji pozorujeme zpomaleni riistu, fotosyntézy
a jinych procest az po n¢€kolikadennim ptisobeni. Rostliny mivaji jistou ¢ast zivin uloZenou
v zasobnich forméch, ze kterych mohou cerpat pfi jejich ndhlém nedostatku v pidé. Také
sama pida ma znacné tlumici schopnosti dané postupnym dopliiovanim odcerpanych Zivin
mikrobidlni dekompozici pidni organické hmoty, zvétrdvanim minerdlnich castic
a uvoliiovanim ionta zivin z vazeb na koloidnich casticich sorpcniho komplexu ptdy.

Zmeny v rychlosti riistu, ve tvaru a v barvé organti, ¢i dokonce jejich zrychlené starnuti a
odumirani lze pozorovat jen pii velmi vazném nedostatku zivin. Proto vizudlni diagnoza
poruch v mineralni vyzivé neni spolehliva. Analyza obsahu Zivin v piidé také neposkytuje
dostatecné uspokojivou informaci o jejich mozném nedostatku pro rostliny. Ne vzdy je totiz
mozné stanovit chemickou analyzou ptidnich extrakt skute¢nou dostupnost zivin pro koteny.

Analyza rostlin (obvykle listil) je jiz spolehlivejsi, 1 kdyz 1 tento ptistup ma svoje uskali.
Ptredev§im je nutno empiricky zjistit, jaky je vlastné optimalni obsah té které ziviny v
biomase rostliny pro zajisténi vSech funkci. Potiz je pravé v tom, Ze optimalni hodnoty (¢i
spiSe rozmezi hodnot) obsahu jednotlivych Zivin jsou siln€ zavislé na druhu a stafi rostlin, a
navic jsou ovliviiovdny vzdjemnymi interakcemi (mezi jednotlivymi zivinami). Uzite¢né
informace Ize ziskat i pomoci biochemickych metod, nebot’ nedostatek nekterych mikrozivin
se projevuje velmi specifickymi zménami enzymatické aktivity (viz dale u jednotlivych
prvki).

Mladgé, rostouci ¢asti rostlin ziskavaji mineralni Ziviny nejen piimo z pudy, ale i z jinych,
starnoucich organti. To je velmi ¢asté u téch prvkd, které nejsou zabudovany v pftili§ pevnych
vazbach. K prvkiim s velkou mobilitou uvniti rostliny patii dusik, fosfor, draslik, hoicik
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a chlor. Jsou snadno translokovany predevsim ze starych listi do mladych (a také do plodit),
proto prvni pfiznaky nedostatku se objevi u starych listi. Mnohem mensi mobilitu ma sira,
zinek, mangan a méd’. Vapnik, zelezo a bor jsou po zabudovéani do biomasy témef imobilni.

wevr

vvvvvv

mnozstvi a jeho hmotnostni podil v biomase rostlin byva obvykle 2 az 4 %. Ptijatelnych
forem dusiku (hlavné nitratovych a amonnych iontl) je v ptidé vzdy jen omezené mnozstvi,
které navic velice kolisa v zavislosti na ¢innosti pidni mikroflory. Proto je v pfirodé¢ rist
rostlin témét vzdy do jisté miry omezovan nedostatkem dusiku. Priivodnim znakem vétsiho
nedostatku je pokles obsahu bilkovin. Velmi napadny je také snizeny obsah chlorofylu. Listy,
zv1aste ty starsi, jsou svétleji zelené, pozdgji Zloutnou a usychaji. Umérné s poklesem obsahu
dusiku v listech se snizuje rychlost fotosyntézy listd a v disledku toho i rychlost ruastu.
Nedostatek dusiku v pidé je pravidelné provazen zvySenim pomeéru biomasy kofent
k nadzemnim ¢astem. Z toho je ziejmé, ze nedostatek dusiku ovliviiuje procesy regulujici
meziorganovou distribuci asimilati v rostliné a tim i rGstové procesy. Existuje nékolik
hypotéz 0 mozném regula¢nim mechanismu vychdzejicich jednak z plsobeni metabolit
asimilace dusiku (n¢které aminokyseliny) a uhliku (sachar6za) na alokaci asimilatt, jednak ze
zmén obsahu fytohormonti (cytokininy, kyselina abscisova, strigolaktony) a nasledného
ovlivnéni ristovych procest. Stresové ucinky nemusi mit jen celkovy nedostatek dusiku, ale
1 jeho jednostranni nabidka v amonné formé (napt. v kyselych, podmacenych ¢i v trvale
chladnych ptdach, kdy je inhibovana aktivita nitrifikacnich bakterii). Pfijem a asimilace
amonnych iontll jsou procesy spojené s vydejem vodikovych iontd, a tudiz i s poklesem pH
jak v buiikach kofenti, tak i v rhizosféte. V citlivosti na toxické piisobeni amonnych iontl
jsou ovSem velké mezidruhové rozdily.

Fosfor byva v pudnim roztoku vzdy jen ve velmi malé koncentraci (pod 2 uM). Mala je také
jeho celkova zasoba ve vétSin€ piid a rychlost uvoliovani z piidnich minerdldi i z padni
organické hmoty. Proto rostliny trpi velmi ¢asto jeho nedostatkem. Fosfor (vesmés ve formé
fosfatovych iontl) plni v rostlinach velmi rozmanité funkce:

e je stavebni soucasti nukleovych kyselin a fosfolipidd,

e zajiStuje rychlé energetické vymény pomoci vazeb v nukleotidech (ATP, GTP, aj.),

o aktivuje enzymy (fosforylaci proteinu - apoenzymu),

¢ svou koncentraci reguluje celou fadu procest (rychlost respirace, fotosyntézy, transportu).
Nadbytecné (rezervni) fosfatové ionty jsou ve vegetativnich Castech rostlin ukladany ve
vakuoléach, v semenech byva fosfor ulozen ve formé polyfosfatl (fyzaty).

Ptiznaky deficience se projevuji zcela jinak nez u dusiku. Listy zGstavaji syté zelené, nebot
obsah proteint a chlorofylu na jednotku listové plochy nebyva snizen. Stonky a listy zakriuji,
a také rychlost rastu kofenli se zpomaluje, 1 kdyZ méné nez u nadzemnich casti. Dozravani
plodii byva za nedostatku fosforu opozdéno. Pohyb fosforu v rostlin€ je snadny a tudiz i jeho
translokace ze starnoucich organi do mladych, rostoucich ¢asti je zcela bézné.

Draslik je prvek, jehoz nedostatek v ptirodé byva mnohem méné Casty nez v pripadé dusiku a
fosforu. Obsah drasliku v pidé velmi zavisi na typu matecné horniny - Zivce, slidy 1 nékteré
jily maji drasliku dostatek a ptidy na nich vzniklé jsou jim bohaté zasobeny. V piipadé¢
nedostatku drasliku je siln€ omezen rast vSech organil, vytvareji se malé plody a hlizy, na
listech vznikaji nekrézy (od Spicky a okrajii smérem k bazi). Stonky i kofeny jsou slabé a
malo odolné vi¢i infekci 1 vici jinym stresovym faktorim (sucho, mraz). Draslik neni
stavebni souc€édsti zadnych trvalych struktur, ale pfesto je nejhojnéjSim kationtem
v rostlinnych tekutindich (100 az 200 mM, jak v cytosolu, tak 1 ve vakuolach

a v chloroplastech). V rostlinach neni metabolizovan, ,
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nevytvati pevné komplexy (na rozdil od Ca®" a Mg®"). Neni proto kompetitorem pro jiné

kationty a jeho transport v rostliné je mimoradné rychly, k ¢emuz pfispivaji i hojné

draslikové kanaly v membranach. Draslik ma v rostlin€ nékolik zna¢né¢ odlisnych funkci:

e aktivuje mnoho enzymi, a to pfedevS§im udrZovanim optimalni konformace a afinity
k substratu. Pii nedostatku drasliku proto dochazi kromé jiného i k hromadéni primarnich
asimilath v listech, nebot’ nejsou aktivni ptislusné syntdzy a kinazy kytalyzujici syntézu
Skrobu a transportnich forem sacharida,

e aktivuje procesy syntézy proteinl a ¢innost ATP-azy v plazmatické membrang,

e je nutny pro dalkovy transport aniontii jako doprovodny kationt, v Iyku 1 jako osmotikum,

e je nutny pro vSechny procesy zavislé na osmotickém tlaku, tedy predevsim pro dlouzivy
rust, pohyby priducht a nékteré dalsi nastické pohyby (jako hlavni osmotikum zajistuje
dostate¢ny turgorovy tlak).

Sira ve form¢ snadno rozpustnych sirant byva v pidé obvykle v dostatecném mnozstvi,
a proto ke zjevnému nedostatku dochédzi jen velmi ziidka. Pokud k nému dojde, pak se
vizualné¢ projevuje blednutim mladych listt, nebot’ redistribuce ze starSich listl je velmi mala.
Asimilace siry v rostliné byla jiz probrana ve 2. ¢asti ucebnich textl. Z pfijatych sirand je
vzdy asimilovano jen takové mnozstvi, které rostlina nutné potiebuje. Neredukované sirany
mohou byt ulozeny ve vakuole, ale také zabudovany do sulfolipidi a polysacharidd,
Vyznamnou zasobarnou redukované siry predstavuje glutation, kterého je zvlasté velké
mnozstvi (asi 50 %) v chloroplastech. Tam také plni vyznamnou antioxida¢ni funkci.
Glutation je vychozi slouceninou pro tvorbu fytochelatinli (viz déale v kapitolce o plisobeni
tézkych kovili). Siru obsahuje i celd fada sekundarnich metabolith (napt. alliin v Cesneku
a cibuli, glukosinolaty u brukvovitych). Nedostatek siry vyvolava poruchu syntézy proteinii
a chlorofylu, a v disledku toho dochéazi ke zpomaleni ristu nadzemnich casti. Kofeny
obvykle nebyvaji postizeny.

Hoicik je také prvek, kterého byva ve vétsin€ pud dostatek. Presto se v soucasné dob¢ stava
hlavni limitujici zivinou pro vegetaci v oblastech s kyselymi ptidami. Za nizkého pH a za
zvyseného piisunu anionti (NO3,, SO4%) ve srazkové vode byva vyplavovan ze sorpéniho
komplexu rhizosféry do hlubSich vrstev pidy. K prvnim symptomim nedostatku hoic¢iku
patfi Zloutnuti starSich listd (ubytek chlorofylu), snizeny obsah proteinti a snizena rychlost
fotosyntézy. Kromé vazby v molekule chlorofylu hot¢ik aktivuje celou fadu enzymd, vcetné
hlavniho karboxyla¢niho enzymu Rubisco.

Vapnik je obsazen v nedostatecném mnozstvi pouze v nékterych velmi kyselych piidach.
Obdobn¢ jak u hoiciku, kyselé desté ptispivaji k jeho rychlému vyplavovani z ptdy.
Nedostatek vapniku se nejvice projevuje u mladych orgdnt. Véapnik (na rozdil od hot¢iku)
neni transportovan lykem a proto také neni retranslokovan ze starych organtt do mladych.
Nejvice jeho nedostatkem trpi meristematicka pletiva, protoze bez Ca-pektatu nelze vytvorit
sttedni lamelu pfi déleni bunék a ani dostatecné pevnou bunécnou sténu. Dochazi
k deformacim ristu, nékdy az k odumfeni meristému. Také spravna funkce membran neni
bez vapniku mozna - je nutny k zachovani soudrznosti fosfolipidové vrstvy. Celkovy obsah
vapniku byva v rostlindch (zejména dvoudéloznych) zna¢ny, ovSem vétSinou se na ném
podileji nerozpustné soli (hlavné uhliCitan a §tavelan) uloZené ve vakuole ¢i v bunééné stén¢.
Koncentrace vapniku v cytosolu je pfisné¢ udrzovana na velmi nizké arovni (0,1 az 0,2 uM).
Dulvodil prototo omezeni je n€kolik. Pfredev§im by mohlo dojit k inaktivaci fosfati tvorbou
nerozpustnych vapenatych soli. Za vys$si koncentrace v cytosolu by také vapnik sotva mohl
plnit vyznamnou ulohu pfi vnitrobunéénych pienosech signali a u celé fady enzymatickych
aktivit. Pfi transportu v bufnikdch je véapnik obvykle vadzan na specifickou bilkovinu
calmodulin.
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Zelezo se vyskytuje v hojné mite prakticky ve viech ptdach, oviem ne vzdy ve formé
dostupné pro rostliny. Pfi hodnot¢ pH 5 a vice prechazi za dostatku kysliku vétSina
rozpustnych Zeleznatych slou¢enin na mnohem méné rozpustné soli zelezité. Nedostatek
dostupného zeleza je proto Casty na pudach s alkalickou reakci (napf. na vapencovém
podkladu). Zjevné ptiznaky Spatného zasobeni rostlin zelezem jsou podobné jako u hotéiku
(ztrata chlorofylu), avSak s tim rozdilem, Ze jako prvé jsou postizeny mladé listy. Translokace
7eleza ze starSich listd neni témé&f mozna, nebot’ je vazano v pevnych komplexech. Zelezo je
vyznamnou soucasti mnoha enzymu, piedevSim v hemovych skupiniach cytochrom,
peroxidazy a kataldzy, ale 1 v nehemovych vazbach Fe-S proteinii (napt. ferredoxin,
akonitaza, Fe-superoxiddismutdza). VSechny tyto enzymy maji redoxni funkci, nebot’ snadna
a vratnd zména oxidacéniho stupné zeleza umoziuje pienosy elektronll. Zndme ovsem
1 neredoxni typy enzymi s obsahem Zeleza, které jsou nutné pro syntézu etylénu, mastnych
kyselin a chlorofylu. Proto se nedostatek Zeleza projevuje nejnapadnéji blednutim listh
(= snizenym obsahem chlorofylu).

Pro piijem zeleza z malo rozpustnych forem v piidé jsou u nékterych druhii rostlin
vyvinuty zajimavé adaptace. Jednou z moznosti, kterou vyuzivaji hlavné dvoudélozné
rostliny, je vylu¢ovani komplexotvornych organickych kyselin a fenolickych latek. Zelezité
jonty jsou pak na povrchu kofenti uvolnény z komplext, redukovany na Fe*" a teprve pak
pfijimény. Dokonalejsi adaptacni strategii, u¢innou i1 na velmi alkalickych ptdach, je
chelatovd vazba trojmocného zeleza bez nutnosti okyselovat okoli kotfene. Predpokladem
vSak je tvorba a vylouceni zvlast€ silnych chelatiza¢nich sloucenin, oznacovanych jako
Sfytosiderofory (obvykle typu iminokarboxylovych kyselin). Rostlina pak pfijima cely
chelatovy komplex, a aZ v kofenech dochézi k uvolnéni Fe*” a k redukei na Fe*'. Tato cesta
ziskavani zeleza je obvykla jen u trav.

Chlor je ptijiman ve formé chloridii, a to obvykle ve vétSim mnozstvi, nez kolik je nutné.
Priznaky jeho nedostatku se u rostlin v pfirod¢ neprojevuji, Ize je vSak vyvolat pokusné: riist
je pak velmi zpomalen, listy blednou a vadnou. Stopovd mnozstvi chloru lze nalézt
v rostlindch ve vice nez stovce organickych sloucenin (vcetné bilkovin), z nichz mnohé
zabezpeCuji zcela zdkladni funkce (napft. fotolyzu vody pii fotosyntéze, aktivaci ATP-azy
v tonoplastu, déleni bunék, rastové regulace). Vyznamna je 1 funkce chloridovych iontt jako
osmotika, zejména pii pohybech priaduchd.

Manganu je vsude v pfirod¢ dostatek, i kdyZz, obdobné jako v pfipadé Zeleza, rozpustnost
jeho soli je pti vys$sim pH mald. Je p¥ijiman jako Mn”" & v chelatové formé a jeho nedostatek
(coz je vzacny ptipad) se projevi v prvé fadé rozpadem thylakoidnich membran chloroplasta,
navenek pak mozaikovitou chlor6zou listii. Mangan ma klicovou tlohu pfi fotolyze vody, je
aktivatorem nekolika desitek enzymu a soucasti nékterych redoxnich systémd.

Bor je prvek, jehoz obsah v plidich znacné kolisd a pfiznaky jeho nedostatku byly
pozorovany uz davno (srdéckova hniloba fepy, skvrnitost jablek, snizeni rychlosti fixace
dusiku hlizkovymi bakteriemi, aj.). Casto jde viak o interakci s jinymi prvky. Prvnim, i kdyz
mén¢ zjevnym piiznakem nedostatku boru, je zpomaleni bunécného déleni v apikalnich
meristémech, coz se dava do souvislosti s prokdzanou inhibici syntézy nukleovych kyselin,
syntézy membran a bunéfné stény. Detailni informace o vSech aspektech mechanismu
pusobeni boru v rostliné ndm dosud chybi. Neni soucasti zddného ze znamych enzymt, ani
zadny neaktivuje. Zcela jist¢ vSak ma nezastupitelnou tlohu pii tvorbé funkcnich komplexii
s fadou sacharidii, hemicelul6z a fenolickych latek.

Zinek, méd, molybden a nikl patii sice mezi prvky nezbytné pro rist, avSak jejich potieba je
tak nepatrnd, Ze se s projevy nedostatku v pfirod¢ sotva setkdme. VSechny tyto prvky jsou
predevS§im vyznamnou soucasti nékterych enzymd.
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Zinek obsahuji napt. alkalické fosfatdzy, RNA-polymerdza, alkoholdehydrogendza
a karbonatanhydraza. Kromé toho aktivuje nékolik desitek dalSich enzymt nutnych pro
syntézu proteinli, pro metabolismus sacharidii, degradaci RNA, syntézu tryptofanu a auxind.
Meéd’ je soucasti mnoha proteinit s redoxni funkci, napf. cytochromoxidazy, askorbat-
oxidazy, polyfenoloxidazy a plastocyaninu.

Molybden je obsazen piedev§im v molybdopterinovém kofaktoru enzymii nitrogenazy,
nitratreduktdzy a xantinoxiddzy/reduktazy. Nedostatek molybdenu se projevuje zpomalenim
rustu, chlor6zami a nekrézami listd. Zvlast€ nachylné jsou bobovité rostliny, kukufice
a kvétak.

Nikl byl zatazen mezi nezbytné prvky teprve nedavno (Dalton et al. 1988), kdyz se ukazalo,
ze nikl obsahujici enzym uredza je skute¢né nutnd pro biochemické funkce rostlin, zejména
pak téch druhl, které vytvareji hodné ureidii jako transportnich dusikatych latek (napf.
bobovité a javorovité).

Sodik patti uZ mezi beneficni prvky, stejné tak jako nasledujici kiemik, kobalt a selen. Zvlaste
dilezity je pro halofytni rostliny, ale i pro n¢které dalsi tzv. natrofilni druhy vcetné fepy
a kukufice. U halofytd mtize nahrazovat draslik v uloze hlavniho osmotika. U Cy4 rostlin
vyznamn¢ stimuluje syntézu fosfoenolpyruvatu z pyruvatu.

Kiemik je zv14sté hojné piijiman rostlinami z Celedi Sachorovitych a lipnicovitych. Zpeviiuje
buné€nou sténu a tim zvySuje 1 mechanickou odolnost listi a stébel vici mechanickému
poskozeni (poléhani), i vii¢i ataku herbivorti a patogent.

Kobalt je nutny pouze pro zdarny vyvoj symbiotické fixace dusiku u téch druhti rostlin, které
jsou ji schopny provozovat (je soucasti vitaminu B, v hlizkovych bakteriich).

Selen je vazan v aminokyselinach selenocysteinu a selenometioninu. Na rozdil od Zivocicht
vSak pro rostliny tyto aminokyseliny nejsou nezbytné.

Nedostatek Kkysliku

Nadzemni ¢asti rostlin jsou obklopeny vzdusnym prostfedim, ve kterém je koncentrace
kysliku vysoka a stala (priblizné¢ 21 objemovych procent). Ve zcela jiné situaci jsou ale
podzemni orgédny, nebot’ koncentrace kysliku v plynné fazi ptidniho systému je trvale snizena
ve srovnani s volnou atmosférou. Kyslik je totiz nepfetrzit¢ odebirdn nejen respira¢nimi
procesy koient, ale i respiraci ptidni mikroflory. V piidé s dostatkem velkych port neni toto
snizeni velké (nanejvy$S na polovinu koncentrace ve volné atmosféie), diky rychlému
doplnovani difiznim tokem ze vzduchu nad povrchem ptdy. Pokud je ovSem vzdusnych pora
malo a navic jsou uzké, jak tomu byva u tézkych jilovych ptd, nebo v disledku zvyseného
obsahu vody v pudé (zamokieni), pak mize koncentrace kysliku v rhizosféte klesnout na
hodnoty blizké nule. Tyto hypoxické az anoxické podminky zplisobuji vazny stres u téch
druht rostlin, které nemaji vhodné adaptace.

Jakmile koncentrace kysliku v pldnim vzduchu v okoli kotfenii klesne pod 2 az 4 %
(objemova), dochazi k inhibici aerobnich respiracnich procest, a to jak v bunkach koteni, tak
1 u ptidnich mikroorganismti. V prvé fad¢ je zpomalena az zastavena funkce elektronového
transportniho fetézce v mitochondriich a hromadici se NADH inhibuje ¢innost citratového
cyklu. Glykolyza inhibovéna neni, nebot’ nevyzaduje kyslik a jeji hlavni produkt, pyruvat,
muze byt zpracovan néhradni anaerobni cestou (fermentaci). Pfi fermentacnim metabolismu
je spotiebovavan i NADH vznikajici pii glykolyze, takze nic nebrani tomu, aby reakce
probihaly tak dlouho, dokud je k dispozici primarni substrat.

Pfechod na uvedené anaerobni disimila¢ni procesy ma pro rostlinu velmi vazné nasledky.
Predevs§im trpi nedostatkem energie. Zatimco z jednoho molu glukozy lze ziskat aerobni
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cestou az 32 mold ATP, anaerobnim rozkladem jen dva. Na pokryti normalnich
energetickych potieb musi proto rostlina v prostfedi bez kysliku spotfebovat mnohonasobné
vetsi mnozstvi organickych latek (zrychlenou glykolyzou), coz brzy vede k jejich Gplnému
vycerpani. Dal$im nebezpecim jsou kone¢né produkty fermentace, nebot’ etanol a zejména
kyselina mlécna jsou ve vyssi koncentraci toxické slouceniny.
fosfoenolpyruvat

|
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Mozné cesty zpracovani produktd glykolyzy pfi zablokovani oxida¢nich procest v mitochondriich
nedostatkem kysliku.

Kromé pfimého negativniho pisobeni nedostatku kysliku na fyziologické procesy dochazi
1 v chemismu pudy k celé fadé zmén, které nepitimo ohrozuji rostliny. Mnoho druhti ptidnich
mikroorganismt je dobfe adaptovano pro zivot v anaerobnim prostiedi. Maji totiz schopnost
pii svych respiracnich procesech vyuzivat misto kysliku i1 jiné latky jakozto akceptory
elektronti a pievadét je do redukovaného stavu. Jednou z moznosti je redukce nitrati na
molekulovy dusik (denitrifikace). Pro rostliny mnohem nebezpecnéjsi je vSak redukce sirant
na sirovodik, a také uvolnéni dvojmocnych iontli Zeleza a manganu redukci oxidovanéjSich
nerozpustnych forem. Vzniklé latky jsou ve vyssi koncentraci toxické a navic Fe*" vaze volné
fosfatové ionty do nerozpustné soli. Za nedostatku kysliku je siln€¢ inhibovana cinnost
nitrifika¢nich bakterii. VéEtSina piijatelného dusiku je proto ve form& amonnych iontd, které
mohou pisobit ve vyssi koncentraci na n€které druhy rostlin inhibi¢né az toxicky.

Aklimacni reakce na nahlé snizeni koncentrace kysliku (napft. pii silnych destich ¢i po
zaplaveni plidy) ma znaéné komplexni charakter. Dochdzi pfedevSim ke zménam
v koncentraci fytohormonu a k syntéze stresovych proteinii. ZvySuje se syntéza kyseliny
abscisove, ktera zprostfedkovava regulaci fady procest 1 v nadzemnich orgénech (zavirani
priduchd, inhibici ristu, aj.). Tvorba cytokinini v kofenech je naopak zpomalena a stejné
tak 1 tvorba etylénu, protoze vyzaduje kyslik. Pfesto koncentrace etylénu v kofenech vzrista,
nebot” jsou znaéné omezeny jeho ztraty difuzi do okolniho prostfedi. Bylo také zjisténo, Ze
hypoxickém prostiedi stoupa citlivost bun¢k na pisobeni etylénu. Etylén je pravdépodobné
hlavnim signdlem ke spusSténi celé fady dalSich aklimac¢nich reakci. Jednou z prvnich je
indukce tvorby enzymi rozkladajicich pektinové stfedni lamely bunéénych stén. Dochazi tak
k rychlé tvorbé rozsahlych intercelular v parenchymatickych pletivech kofenli a stonku.
Jejich propojenim vznikaji podélné kanalky, kterymi do kofend difunduje kyslik
z nadzemnich casti. Nové vytvarené kofeny v hypoxickém prostiedi jsou napadné ztlustlé
a velmi malo vétvené.

Proteiny indukované snizenou koncentraci kysliku (anaerobic stress proteins, ASP)
miZzeme v bunikach dokdzat nejen za Gplné anoxie, ale uz pfi snizeni koncentrace kysliku ve
vzduchu v okoli rostliny asi na 4 %. Jejich indukce je pon¢kud pomalejsi nez u piedeslych
skupin stresovych proteini, nicméné uz po péti hodinach trvani nedostatku kysliku
predstavuje tvorba ASP pfiblizné tii Ctvrtiny celého objemu proteosyntézy. Je to dano také
tim, Ze jejich tvorbé predchazi utlum syntézy mnoha proteini vyskytujicich se v bunkach za
dostatku kysliku. Pocetnou skupinu v ASP, kterych celkem zname asi 20, tvofi enzymy nutné
pro nékteré specifické cesty metabolismu sacharidl, ale i pro glykolyzu a fermentacni
procesy (napf. alkoholdehydrogendza, pyruvatdekarboxylaza a laktdtdehydrogenédza, které

patii k nejhojnéjsim).
STRESOVA FYZIOLOGIE 25



I pfes velmi nepiiznivé ucinky hypoxického prostfedi na rostliny a velmi dramatické
zmény v bunikdch po jeho ndhlém navozeni, zndme celou fadu druhtl, které GspéSné rostou na
trvale zamokienych ¢i zaplavenych piidach. Na téchto lokalitach byvaji dokonce dosahovany
Spickové hodnoty produkce biomasy (napf. rdkosiny, ryzova pole). Z toho je ziejmé, ze
adaptacni schopnosti n¢kterych druht jsou skute¢né dokonalé.

Zéakladem uspésného prizpisobeni mokiadnich rostlin je zajisténi rychlého transportu
kysliku do kotfenli. Rozsahly systém intercelular, tvofici az 60 % z celkového objemu pletiv
ve stoncich a kofenech, patfi u nich k trvalym, konstituénim znakim. Transport plynt
v intercelularach neprobiha pouze difuzi, ale i mnohem rychlej$im hromadnym tokem (mass-
flow). K tlakovému rozdilu jakozto hybné sily hromadného toku dochdzi jednak kolisdnim
teploty nadzemnich Casti v pribéhu dne, jednak snadnym unikem vydychaného oxidu
uhlicit¢ého do vody v okoli kotfent. Kyslik transportovany do kofenli je vyuzivan nejen
k respiraénim procestim, ale i k detoxikaci rhizosféry, predevim k oxidaci Fe* a Mn®" na
nerozpustné slouceniny

Korovy
parenchym

Endodermis

Kylem

nove intercelulary

U kofent rostoucich za dostatku kysliku v ptidé (levy obrazek) nejsou témér zadné intercelulary,
avSak za nedostatku kysliku (po nahlém zaplaveni) se rychle vytvareji (vpravo).

Adaptované rostliny maji kromé vyhodnych morfologickych znakti i fadu trvalych
metabolickych zvlaStnosti. Patfi k nim napf. velmi dokonalé fizeni rychlosti glykolyzy a tudiz
u nich nedochazi za nedostatku kysliku k tak prudkému zrychleni rozkladnych procest, které
by vedlo k vyCerpani rezerv. Také konecné produkty fermentace (piedev§im etanol) byvaji
velmi U¢inné vyluCovany z kotfeni do vnéjSiho prostfedi. Nékdy také mohou pievazovat
méné toxické produkty, jako napf. malat, alanin ¢i glycerol. U druhti tolerantnich k
nedostatku kysliku dochazi k syntéze stresovych proteint rychleji nez u druht netolerantnich.

Silné zasolené a kyselé pudy

Zasolené ptdy se vyskytuji nejen v blizkosti mote, ale i ve vnitrozemskych oblastech, kde
potencialni vypar (tj. mnozstvi vody které by se za danych klimatickych podminek odpafilo,
pokud by byla voda v pad¢ stale v dostatecném mnozstvi) pfevazuje nad srdzkami. Jde
predevsim o rozsahlé pousté a polopousté na vSech kontinentech. K lokalnimu zasoleni mtize
dojit i na dlouhodob¢ zavlazovanych pozemcich.

Problémy, kterym rostliny musi Celit pii ristu na zasolenych ptdach, jsou komplexni
povahy. Kromé vlastniho toxického vlivu vysoké koncentrace nékterych iontd (zejména Na',
CI, SO4* a Mg*") to byva velmi nizky vodni potencial a zhorSené fyzikalni vlastnosti pidy.
Neadaptované rostliny hromadi ve svych bunkach uvedené ionty v takovém mnozstvi, které
je neslucitelné s normdlni funkci enzymt. Velmi brzy pak dochazi k zastaveni délivého
i dlouzivého ristu a nakonec k odumfeni celé rostliny.
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Presto zname fadu druhi, které snaSeji bez poskozeni i zna¢né zasoleni ptidy (halofytni
rostliny). Adaptace k zasoleni probihala nékolika sméry. U ¢&asti druhti je pfijem soli
dokonale kontrolovan vysokou selektivitou plazmatické membrany pro transport iontit do
bunck kofenil, takze 1 v podminkédch silného zasoleni (napf. u mangrovli na moiskych
pobiezich) proudi v xylému témét Cistd voda. Tyto druhy maji téz schopnost dobrého
rozliSeni ionti Na" a K (s preferenci p¥ijmu K).

Glykofyty - do 1% obsahu soli v padnim roztoku (= 10 g I'")
Halofyty -obvykle do 5az 10 % (extrém 26% - Salicornia sp.)

Mofska voda - prumérny obsah soli 3,5%
= hlavni sloZky: NaCl (78%), MgcCl, (10%), MgS0O,(5%),
Ca50, (4%), KCI {2%)
- vodni potencial -2,7 MPa!

Pokud hodnota vodniho potencidlu vody v pudé klesne pod hodnotu
=1,5 MPa, pak béZné rostliny (glvkofyty) ji nejsou schopny jiZ pfijimat!

Cominantni soli na pudach v blizkosti mofe je NaCl,
ve vnitrozemskych zasolenych pudach spiSe sirany a uhli€itany.

U vétsiny halofytli vSak neni piijem soli tak dokonale fizen, coz vede k jejich hromadéni
v listech. AvSak 1 u téchto druhli jsou organely a enzymy v cytosolu citlivé na vyssi obsah
soli, a proto jsou soli ukladany do vakuoly a apoplastu. Vysoky osmoticky tlak vakuolarni
Stavy musi byt vyrovnavan zvySenou koncentraci kompatibilnich osmoticky aktivnich latek
v cytosolu (sacharidd, prolinu, aj.). Cast soli byva vylu¢ovana na povrch listu .

Hodnoty vodniho potencidlu zasolenych ptid byvaji bézné snizeny pod -1 MPa. Pokud je
vystavena béznd, neadaptovana rostlina ndhlému pisobeni zasolené piidy, jednou z prvnich
reakci je zvySeni osmotického tlaku v bunkach kotfent (osmoregulaci). Jen tak Ize v aktivnim
(turgescentnim) stavu snizit hodnoty vodniho potencidlu na tiroven nizsi, nez je v pid¢, coz je
podminkou pro zachovéani piijmu vody. U halofyti obou uvedenych skupin jsou hodnoty
osmotického tlaku trvale velmi vysoké (i vice nez 10 MPa!). Dalsi vyznamnou reakci je
tvorba stresovych proteinti, které jsou velmi podobného typu jak pii stresech z vysoké teploty
a z nedostatku vody.

Silné kyselé pidy predstavuji v soucasné dob& zavazny problém nejen ve stiedni
Evropé, ale i1 na jinych kontinentech. Nadmérna kyselost pidy miize mit velmi rozmanité
priciny i nasledky pro rist rostlin. Na poklesu pH ptidy se podili nejen vstup vodikovych
tonti z kyselych srazek, ale 1 nevhodny zpisob obhospodafovani (nadmérné hnojeni
dusikatymi hnojivy, dlouhodobé péstovani monokultur stejnych plodin, sklizei a odvoz
veskeré biomasy). Vzestup koncentrace H' je Gc¢inné tlumen pouze na plidich s vy3&im
obsahem CaCOs;. Na vétSiné ostatnich ptid ma dominantni ulohu v fizeni pH komplex
s hydratovanymi ionty hliniku, ktery umoznuje pokles pH az na hodnotu 3,5. Hodnoty niZzsi
jsou jiz v ptirod¢ vyjimecné (napft. nékteré raselinné pidy ¢i pidy s vyS$im obsahem siry).

Pfimé poSkozeni rostlin vysokou koncentraci vodikovych iontli je pomérné vzéacné,
nebot’ k nému dochézi obvykle az pti hodnoté pH 3 a niz$i. Mnohem vyznamnéjsi je tedy
nepiimé negativni plisobeni zvySenou rozpustnosti nékterych sloucenin v ptid€ pii nizkém
pH. Zejména dochazi k uvoliiovani vysoce toxickych iontil hliniku (AP"). Také volné ionty
Fe’" a Mn”" puisobi v nadbytku toxicky.

Vysoka koncentrace vodikovych iontd v pidé vytdsiiuje kationty (zejména Ca>", Mg
a K") ze sorpénich vazeb na koloidech a snadno dojde k jejich vyplaveni z ptidy. Rostliny pak
trpi nedostatkem téchto kationtil. Déle je sniZena dostupnost fosforu (vazbami na volné ionty
hliniku a zeleza se tvofi nerozpustné slouceniny) 1 nitratového dusiku, protoze nitrifikacni
bakterie jsou citlivé na pokles pH.
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Rostliny, které UspéSné rostou na kyselych pidach, jsou adaptovany k tolerovani
nepfimych vlivii nizkého pH. V prvé tfadé to byva tolerance k vysoké koncentraci hliniku,
manganu a zeleza. Tyto adaptované druhy nejsou z fyziologického hlediska obligatné
acidofytni, nebot” v kultivaci dobfe rostou ve znacné Sirokém rozmezi pH. Vyhranéna
ekologickd vazba na stanovis$té s nizkym pH pidy byva podminéna neptimo fadou dalsich
faktorti, které jsou Casto jen v koincidenci (nikoli tedy v pfi¢inném vztahu) s hodnotou pH.

Negativni ptisobeni kyselych pud na rostliny

Primarni viivy:
+ toxické pusobeni vysoké koncentrace AlI** a Mn=*,
* inhibiéni vliv nedostatku dostupnéhe P, Ca, Mg.

+ inhibicni vliv vysoke koncentrace vodikovych iontu na
funkce kofenu (zejména na transportni procesy),

+ inhibiéni vliv vysoké koncentrace amonnych iontu,

Sekundarnf viivy (v dusledku inhibice rustu a funkce kofenu):

= omezeny pfijem vody (= nachylnost k vodnimu stresu),

+ omezena kapacita pfijmu Zivin (= zpomaleni mnoha
fyziologickych procesu véetné rustu, nachylnost ke stresum)

+ sniZena odolnost vaci patogenum.

Mechanismus toxického pusobeni iontd APR*

+ blokovani vazebnych mist pro Ca2* a Mg2* v apoplastu a
vyrazné omezeni rychlosti jejich transportu do cytoplasmy,

» rozvrat v signalnich a aktivaénich procesech, jejichZ fizeni je
normalné zavislé na nahlych zménach koncentrace Ca?*,
e blokovani vazby Ca2*do pektatu (inhibice déleni a rustu bunék).

Zridka bywva nalezena jasna zavislost mezi stupném posKkozeni rostlin
a koncentraci Al**v pudé éi v rostlinach! Poskozeni spise zaleZi na
poméru koncentraci Ca** a AF* v pudnim roztoku.

Pii poklesu poméru Ca2*/ Al**:
pod 10 - dochazi k poskozeni jen velmi citlivych druhu,
pod 1 - poskozeni jiz dosti odolnych druhu (napf. smrk),
pod 0,05 - poSkozeni i téch nejodolnéjSich druhu (napf.
acidofilni travy).
Pridavikem Ca?t a Mg®* do rhizosféry lze tedy toxicitu ARt sniZit!

Adaptacni znaky rostlin velmi odolnych k toxickemu
plisobeni AF*

+« chelatizace Al, Fe, Mn v okoli kofenu vyluéovanim aniontu
organickych kyselin (zejména jableéné a citronové) kofeny,

+ efektivnéjsi pfijem a vyuZiti Ca, Mg a P (zejména nedochazi
k blokovani vapnikovych kanalu!),

+ selektivni vazba AP* v buné&énych sténach omezujici jeho
inhibiéni viliv na pfijem kationtu Zivin,

« dokonalej3i chelatizace Al** v cytosolu (pomoci org. kyselin)
a ukladani inaktivnich komplexu ve vakuole,

» vy55j selektivita v pfijmu forem dusiku (preference NO.).
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Toxické latky v prostredi (polutanty)

Plynné, kapalné i pevné slozky prostiedi, ve kterém v piirodé rostliny rostou, jsou velmi
pestrou smesi desitek chemickych sloucenin, z nichz nékteré mohou mit vyrazn¢ inhibi¢ni az
toxické ucinky. Z plynt je nejvice nebezpecny ozon a oxid sificity, v pade pak ionty tézkych
kovl a aromatické organické latky. Stale vyssi obsah toxickych latek v prostiedi je spojen
hlavné€ s primyslovou a zeméd¢lskou ¢innosti ¢lovéka (spalovani fosilnich paliv, pouzivani
umeélych hnojiv, pesticidt, detergentti atd.). Tak se dostavaji do prostiedi i slouCeniny, které
se v piirodé nikdy dfive nevyskytovaly (xenobiotika).

0z0n je obvykle nejtoxict&jsi slozkou prizemni vrstvy atmosféry (troposféry), i kdyz
jeho koncentrace velmi kolisa jak Casové tak mistné (primérnd hodnota maxim byva v
rozmezi 300 az 500 pug m™ ). Naprosta vétsina troposférického ozonu vznika fotolyzou oxidi
dusiku (NO, NO;), a také nékterych plynnych organickych sloucenin (uhlovodik).
K rozkladu té€chto latek dochazi Gi¢inkem ultrafialového zareni. Velké koncentrace ozonu se
proto nejéastéji vytvareji v hornich vrstvach znecisténého ovzdusi vystavenych intenzivnimu
slune¢nimu zafeni, zv1asté je-1i inverzni typ pocasi s malou turbulentni vyménou. Vznikajici
ozon muze byt v tom pfipad¢ velmi nebezpecny pro rostliny v horskych oblastech.
Koncentrace ozonu ve vzduchu byva obvykle nejmensi v noci a nejvyssi v odpolednich
hodinéach. Nejvice poSkozené byvaji druhy s intenzivni vyménou plynt v listech.

Oz6n vstupuje do listi vyhradné priidduchy a jiz v intercelularach, v kontaktu s vlhkymi
bunénymi sténami, se rychle rozklada. Prunik nerozlozené¢ho ozénu pies plazmatickou
membranu je stézi mozny. Pfi rozkladu ozénu vznika nejen molekulovy kyslik, ale jako
meziprodukty i reaktivni superoxid (O;"), peroxid vodiku a hydroxylovy radikal OH'). Tyto
slouceniny v prvé fadé zpiisobuji nekatalyzovanou oxidaci slozek bunécné stény (zejména
proteinti a fenolickych latek), a slozek plazmatické membrany (lipidl 1 proteind).

Tvorba nekrotickych skvrn na listech poSkozenych ozénem velmi Casto piipomina
symptomy hypersensitivni reakce na poskozeni patogeny (viz str. 37). Na pocatku této
reakce, vedouci k néhlé smrti bun€k, je také tvorba aktivnich forem kysliku v bunécné stén¢ a
tak lze opravnéné spekulovat o obdobném mechanismu obou reakcei, 1 kdyz je spustén velmi
odliSnymi primarnimi podnéty. Pak uz neni tolik pfekvapujici zjiSténi, ze ozénem byva
indukovéna (krom¢ jiného) tvorba proteinli se specifickym ochrannym ucinkem proti
patogentim, napf. lytické enzymy chitindza a glukanaza. Pfi plisobeni ozonu dochazi velmi
rychle ke zvySené tvorbé etylénu (expresi genu pro ACC-syntdzu), ovSem tvorba etylénu
spiSe urychluje poskozeni a smrt bunék (pii zablokovani tvorby etylénu je poskozeni mensi!).
K zesileni negativniho plisobeni ozénu muze pravdépodobné pfispivat reakce uvolnéného
etylénu s ozénem v bunééné sténé provazena vznikem superoxidu a reaktivnich aldehydu.
Odumirani bun¢k pod vlivem vysSich dévek ozénu nemusi byt zplsobovano pouze
"programovanou" hypersensitivni reakci, ale i neregulovanym zptisobem po vazném naruseni
integrity plazmatické membrany peroxidaci lipidi.

Ne vzdy vSak pusobeni ozénu musi koncit odumirdnim bunck. Pfi interakci menSich
(neletalnich) davek ozonu s bunéCnou sténou se aktivuji 1 nékteré ochranné mechanismy,
které omezuji mozné poskozeni bunck. ZvySuje se aktivita glutation-s-transferazy, ktera
odstraiiuje produkty peroxidace lipidi. ZvySuje se také aktivita "antioxidac¢nich" enzymd,
superoxiddismutazy, askorbatperoxidazy a glutationreduktazy. Je stimulovana tvorba ligninu
a extensinu v bunécnych sténach. Pii dlouhodobém puisobeni i pomérné nizké koncentrace
ozonu vSak miZe dojit ke chronickému poSkozeni listl, které se vyznacuje snizenim
antioxida¢ni ochrany, tubytkem enzymu Rubisco, poklesem rychlosti fotosyntézy
a zrychlenym starnutim. Mechanismus tohoto typu poskozeni se v§ak experimentalné studuje
jen velmi obtizné.
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Oxid siFiity se sice v atmosféfe Zemé& vyskytoval i pred industridlni érou
(z vulkanickych emisi), ovSem v disledku spalovani uhli s velkym obsahem siry se jeho
koncentrace postupné zvysSovala az do fytotoxickych hodnot. V soucasné dob¢ jiz neptisobi
SO, tak vazné problémy jako kdysi, nebot’ uhli se spaluje jiz mén¢ a velké spalovny (hlavné
tepelné elektrarny) jsou vybaveny odsifovacim zatizenim.

Oxid sificity vstupuje do listl hlavné otevienymi pruduchy a difuizi v intercelularach se
snadno $ifi ke vSem bunkam listového mezofylu. Po proniknuti buné¢nou sténou se rychle
rozpousti a méni na sifiCitanové anionty, jejichz naprosta vétSina vstupuje do chloroplastt.
Tam se v menSich koncentracich neprojevuji Skodlivé, nebot’ za dostatku zateni dochazi
pravé v chloroplastech k jejich redukci (na sirnikovy iont) a k naslednému zabudovani do
snizeni pH cytosolu a blokuji ¢innost karboxyla¢niho enzymu Rubisco, ¢imzZ je inhibovan
1 prub¢h sekundarnich procesu fotosyntézy.

V odolnosti k toxickému plsobeni SO, existuji velké mezidruhové rozdily. Nejvice
ohrozeny byvaji druhy s dlouhovékymi listy, zejména jehlicnaté stromy, a také nékteré
stélkaté rostliny s riistovou aktivitou v zimnim obdobi. V zim¢ byva zpravidla koncentrace
SO, nejvyssi.

Aklimacni reakce na plsobeni SO, zahrnuji zvySeni aktivity enzymii metabolismu siry
a také zvySeni tlumici (pufrovaci) kapacity bunck. Tato kapacita je ale zavisla na dostate¢ném
zésobeni rostliny bazickymi kationty (Ca®", Mg”"). Nedostatek tdchto prvkil je b&zny na
acidifikovanych pidach, ke kterym patii vétSina naSich lesnich ptd, pfedevSim pak
v horskych oblastech. Deficitni rostliny z téchto oblasti jsou proto zna¢né nachylnéjsi na
poskozeni oxidem sificitym.

Bylo zjisténo, ze druhy s fixacni cestou Cs jsou mnohem odolnéjsi vic¢i toxickému
pusobeni SO; nez rostliny typu Cs. Je to ddno hlavné mensi citlivosti PEP-karboxylazy k SO,
a lokalizaci Calvinova cyklu do velmi dobtfe chranénych bun¢k pochev cévnich svazkl se
zvySenou koncentraci CO,.

Tézké kovy, zejména zinek, olovo a kadmium, se dostavaji do pidy ve vétSich
mnozstvich usazovanim prachu z primyslovych procest, z vyfukovych plynd, z
kontaminovanych odpadnich vod a hnojiv. Ionty téchto kovil jsou velmi snadno pfijimany
koteny, nebot’ selektivita transportnich proteint je zfejmé nedostate¢na pro jejich rozliSeni od
téch prvkd, které jsou pro Zivot rostliny nezbytné. Po vstupu do bunck inaktivuji nékteré
enzymy a redoxni systémy. Inhibice déleni a dlouzivého ristu bun¢k, kterda se projevuje
zejména zpomalenim ristu primarniho kofene, byva jednim z prvnich ptiznaki jejich
toxického plisobeni. V kotenech také dochéazi k nejvétSimu hromadéni tézkych kovti.
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Vliv iontd tézkych kovl na aktivitu nitratreduktazy, ktera je zvlasté citliva na jejich pasobeni.
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Do nadzemnich orgénil je translokovéana jen mensi ¢ast pfijatych iontl tézkych kovi, presto
jejich ptsobeni na inhibici zakladnich metabolickych procest v listech (asimilace uhliku,
dusiku, respirace) je obvykle vazné a velmi brzo prokazatelné.

Zvlastnosti tezkych kovu ve vztahu Kk rostlinam

Vyznamnéjsi prvky s hustotou nad 5 g en® (= téZké kovy):
As, Cd, Co, Cu, Cr, Fe, Hg, Mn, Mo, Ni, Pb, Sn, Zn

= Zast 2 nich jsou prvky pro rostliny nezbytng (mikroziviny),
oviem viechny jsou v nadbytku toxicke,

+ v rostlinach maji pfevazZné katalytickou a redoxni funkei,

= v pude i v rostlinach se mohou vyskytovat ve vice formach
(z hlediska valence, iontové vazby, hydratace ...},

s snadno vytvafeji chelatove vazby s fadou slougenin v pudé
i v rostlinach,

+ v pudé jsou vazany v dosti pevnych vazbach, oviem vzhledem
k nepatrné potfebé rostlin (v pfipadé mikroZivin) zfidkakdy
jsou rostliny omezovany jejich nedostatkem.

V odolnosti rostlin k plsobeni tézkych kova existuji velké rozdily nejen mezi druhy, ale
1 uvnitt téhoz druhu. Odolné rostliny (napi. nékteré travy) mohou piedevSim znacné
znesnadiiovat vstup toxickych iontd do cytosolu, a to jednak vylu¢ovanim organickych
kyselin do rhizosféry, sorpci na pektinové latky v bunéénych sténach, a konecné i vétsi
selektivitou transportnich proteinti v plazmatické membrané.

K vnitrobunéénym detoxifikacnim mechanismim patii tvorba obecné stresovych
(nespecifickych) proteini a odoln€jSich izoenzymit. Dalsi velmi G¢innou aklimacéni reakci je
tvorba specifickych sloucenin (fytochelatinit) schopnych inaktivovat tézké kovy vazbou do
chelatovych komplext. Fytochelatiny jsou zvlastni malé polypeptidy odvozené od tripeptidu
glutationu (viz ramecek). Vznikaji spojenim dvou az 11 molekul kyseliny y-glutamové a
cysteinu s jednou molekulou glycinu. Syntéza fytochelatinli neprobiha na ribosomech, ale
piimou biochemickou cestou, nicméné je indukovéana az piitomnosti iontti kovi v cytosolu.
Komplexné vazané toxické ionty jsou transportovany do vakuoly, kde po uvolnéni z
fytochelatinu jsou opét inaktivovany vysokou koncentraci organickych kyselin. Podobnou
chelatiza¢ni funkci maji i proteiny ze skupiny metallothioneinii, které jsou bézné u zivocichd,
ale jejich tvorba byla prokazéana i u nékterych druht rostlin.

Tvorba molekuly fytochelatinu: (Glu-Cys) Gly, n=2-11
Z glutathionu za odstépovani glycinu pomoci enzymu fytochelatinsyntazy
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Pisobeni biotickych faktori na funkce rostlin

Pii studiu vztahii mezi prostiedim a funkcemi rostlin nemizeme zanedbat biotické slozky
prostfedi, protoZe rostliny v pfirodé neziji nikdy bez interakci s jinymi organismy.
Mechanismus vzdjemného ovliviiovani mize byt zalozen na zménach fyzikalné-chemickych
slozek prostiedi (kompetice o zdroje, alelopatie), anebo na piimém pulsobeni (herbivorie,
parazitismus, symbidzy).

Kompetice, alelopatie, mykorhiza

Ke kompetici dochazi v téch ptipadech, kdy mnoZstvi zdroji hmoty a energie (hlavné
zafeni, vody a mineralnich Zivin) neni dostate¢né pro optimalni rist vSech rostlin na ur¢itém
misté, a proto rychlost riistu nékterych z nich (nebo vSech) je snizena. Toto sniZeni vS§ak musi
byt vyvolano aktivitou sousedicich rostlin, nikoli jen obecnym nedostatkem zdroje. Riizné
druhy rostlin nemaji obvykle stejnou schopnost vyuzivat zdroje, a tak se velmi Casto
setkadvame s dominanci jednoho, nejlépe adaptované¢ho druhu nad ostatnimi.

Zvlaste zietelny je tento vztah pii kompetici o zafeni, kdy vysoka potencidlni rychlost
rustu stonkll a listl rozhoduje o kompeti¢ni tspésnosti. Vzhledem k jednosmérnému toku
zafeni znamena rychlé vytvoreni velké listové plochy jednim druhem v dostate¢né vysce nad
ostatnimi témef Uplné vyuziti tohoto zdroje. Konkurence o vodu a ziviny, vzhledem k jejich
difusnimu charakteru, je méné¢ dramatickd a neni jen otdzkou potencialni rychlosti ristu
kotenti. Velmi zélezi i na jinych jejich vlastnostech, napt. na schopnosti snizit vodni potencial
¢i na efektivité pfijmu zZivin.

Zakladni mechanismus kompeticnich vztahii, zalozeny na rozdilech ve vyuzivani zdroja,
je jednoduchy, ale jeho fungovani v pfirod¢ je Casto obtizné vysvétlitelné. Predev§im pro
silny synergicky vztah mezi kofeny a nadzemnimi ¢astmi - rychlejSi pfijem Zivin vede
k rychlejsimu rastu listdl, a tudiz k vyhod¢ pii kompetici o zafeni. Obdobn¢ zase vrozena
schopnost rychlejsiho ristu stonkll a listl, umoznujici dokonalej$i piijem zafeni a vySsi
rychlost fotosyntézy, vede 1 k rychlejSimu rastu kofenii a k vyhod& v kompetici o Ziviny.
Ur¢it primarni pii¢inu kompeti¢ni usp&snosti je velmi obtizné. Casto mize byt zaloZena jen
na zcela malém a obtizné¢ méfitelném rozdilu na pocatku ristu, ktery vzhledem
k exponencidlnimu prabehu ristovych procestt ma dalekoséahlé nasledky.

Kompetice je velmi vyznamnou (nikoli vsak jedinou) biotickou interakci, urcujici
strukturu a fungovéani rostlinnych spoleCenstev. Jeji podstatou jsou genotypoveé vazané
rozdily v zakladnich fyziologickych procesech. Nase znalosti o pribc¢hu téchto procest
v ptirodnich podminkach vSak obvykle nedostacuji k uspokojivému vysvétleni kompetice -
zjednoduSené spekulace mohou velmi zkreslovat skute¢ny stav.

Alelopatie je zvlastnim ptipadem vzdjemného ovliviiovani rostlin na ¢isté chemickém
zakladu. Kazda rostlina obsahuje velké mnozstvi sekundarnich metabolitl, z nichz né&které
mohou pusobit inhibicné az toxicky na jiné rostliny vyskytujici se v jejich tésné blizkosti.
Pokud skute¢né dojde k pfenosu u€inné latky a k ovlivnéni sousedni rostliny, pak teprve
hovotime o alelopatii.

Vyznamnost alelopatie jako pficiny biotickych strest rostlin v pfirodnich podminkach
stale patfi mezi velmi rozporuplnou a malo probaddanou oblast rostlinné fyziologie. Existuji
sice nesCetnd pozorovani negativniho vzajemného ovliviiovani rostlin a také potencialni
ucinek mnoha rostlinnych metaboliti na jiné rostliny je dobie znam, ovSem k dikazu
alelopatického puisobeni to jesté zdaleka nestadi. U¢inné latky musi byt z jedné (zdrojové)
rostliny vylouceny a pfeneseny na jinou (cilovou) rostlinu v dostate¢né koncentraci. Pii tomto
transportu nutné dojde k poklesu jejich koncentrace vzhledem k neusmérnénému Sifeni
difazi, mozné sorpci na koloidech ¢i ¢astecnému mikrobidlnimu rozkladu. Z toho ovsSem
vyplyva, ze zdrojova rostlina musi byt viici G¢inné latce mnohem méné¢ citliva nez rostlina
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cilovd. Uvolnovani a pienos malych koncentraci organickych sloucenin je zejména v pidé
velmi obtizné sledovat. Jesté obtiznéjsi je ale v siln€ heterogennim piidnim prostiedi dokazat,
ze vysledny efekt (ovlivnéni cilové rostliny) byl vyvolan pouze metabolity vyloucenymi ze
zdrojové rostliny, a ne néjakym jinym zptisobem.

Vzhledem k uvedenym potizim je hodnovérnych diikazi o alelopatickém puasobeni latek
vyloucenych z zivych rostlin velmi malo. Toto ptsobeni je teoreticky mozné i u nadzemnich
organi pfenosem tékavych latek (hlavné terpent) ¢i smyvadnim netékavych metaboliti
vyloucenych na povrch listii, ale hlavni vyznam bude mit nepochybné v kotfenové zong.
Velka pozornost je v soucasné dobé vénovana t€ém druhim, které sice maji Spatné kompeticni
ptedpoklady (zejména pokud maji vrozené pomaly rast a tudiz i maly odbér zivin a vody
z pudy), ale pfesto v pfirod¢ vytvareji souvislé porosty, ve kterych se jinym druhtim nedafi.
K takovym druhim patii napf. metlicka ktivolakd (Avenella flexuosa), ¢esnek medvedi
(Alium ursinum), nebo bazanka lesni (Mercurialis perennis). Velmi Castym objektem zdjmu
je také vzajemné ovliviiovani trav a jetelovin, u kterych bylo dokazano alelopatické ptisobeni
ve zjednodusenych podminkéch vodnich kultur. K vzajemnému ovlivitiovani u nich dochézi
pfedevsim pomoci fenolickych sloucenin (skopoletin, eskulin).

Ponékud lépe prozkoumané je nepiimé alelopatické piisobeni, zprostiedkované metabolity
uvolnénymi mikrobialnim rozkladem z odumfelych casti rostlin. Zvlastni postaveni maji i v
tomto ptipad¢ fenolické latky, které se nachazeji v piidé v hojném mnozstvi jako produkty
rozpadu nékterych slozek biomasy, pfedevSim ligninu. K tém jednodu$Sim patii napf.
kyselina fenyloctova, benzoova, hydroxycinnamova, nebo i znamy juglon (5-hydroxy-o-
naftochinon), ktery zplisobuje silnou toxicitu rozkladajicich se listl ofeSdku na fadu druhi

Mechanismus piisobeni latek s potencidlnim alelopatickym ucinkem je dosud zndm velmi
nedostatecné. Inhibice membranovych funkci, v€etné pfijmu iontd mineralnich Zivin, inhibice
délivého i dlouzivého rastu bunék, a inhibice kliceni patii k nejcastéji pozorovanym ucinkiim.
Citlivost riznych druhti rostlin je vii¢i zminénym slouc¢enindm znacné rozdilna a lze proto
predpokladat existenci rozdiln¢ ucinnych detoxikacnich schopnosti.

Mpykorhiza je velmi dokonale fizeny vztah mezi kofeny rostlin a nékterymi druhy hub.
Existuje celd fada strukturné 1 funkéné odliSnych typid tohoto tésného spojeni.
U ektomykorhizy (EcM) jsou koteny obaleny pochvou z houbovych vlaken, které ¢astecné
pronikaji i do mezibunétného prostoru v kufe, ale nikoliv do bun¢k. Hyfy hub (ptevazné
z tfidy hub stopkovytrusnych, Basidiomycetes, v mensi mife to mohou byt i houby
vieckovytrusné, Ascomycetes) jsou nejen nahlouceny kolem kofene, ale bohaté se vétvi
1 v pidé. Tento typ mykorhizy je velmi Casty u lesnich stromli a mykobionty mohou byt
stovky druhti hub.

U endomykorhizy pronikaji houbova vladkna pifimo do bunék kary. Kromé velmi
specializovanych variant u rostlin ¢eledi Orchidaceae a tadu Ericales, je u vétSiny celedi
vysSich rostlin daleko nejCastéjsi arbuskuldarni mykorhiza (AM). Jednd se o celosvétove
nejrozsitenéjsi typ mykorhizy, ktery zcela dominuje ve vSech porostech trav a jinych bylin.
Zucastnénych druhti hub je sice jen maly pocet (jednd o glomeromycety, Glomeromycota)
aviak jsou neobydejné rozsifené. Ziji pouze symbioticky (ne saprofyticky, jako vét§ina hub),
nelze je tedy péstovat bez hostitelské rostliny a ani u nich nezndme z4dné pohlavni stadia.
Jejich hyfy proristaji do korovych bunék, ve kterych se vétvi do charakteristického
"stromeckového" utvaru (arbusculus). Na takto zvétSeném povrchu hyf probihd veskera
vymeéna metabolitti mezi hostitelskou rostlinou a mykobiontem.

Vnéjsi, mimokotfenové mycelium vytvaii rozsahlou sit’ v okolni ptidé a nékdy dokonce
propojuje nékolik hostitelskych rostlin navzijem. Toto propojeni umoziiuje i vyménu
metaboliti (pfedevsim uhlikatych latek) mezi jednotlivymi rostlinami v daném spolecenstvu,
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jak bylo v nedavné dob¢ bezpecné prokézano. To mize byt velmi vyhodné napt. pro mladé
semenacky stromt, pokud vyrtstaji v siln€ zastinénych podminkach a maji tudiz nedostatek
asimilati. Presun cCasti asimilati ze starSich, vyhodnéji exponovanych jedincti (i jiného
druhu!) mize =zajistit jejich preziti a zrychleni rastu. Sit mycelia dokonce muze
zprostiedkovat 1 Gplné a trvalé parazitovani nékterych nezelenych rostlin (napft terestrickych
orchideji z ¢eledi hnildkovitych, Monotropaceae) na blizkych dievinach.

ektomykorhiza arbuskularni mykorhiza

“: {:f'. ! | ‘

vacek (vesica)
vnéjgi mycelium

houbova vidkna (hyfy) . ]
mezi burikami kiiry —g

—— slromeckovité rozvétveni
hyly (arbusculus)

hyfy obalujici kofen —
yly j o+

Charakteristické utvary na kofenech rostlin s vyvinutou mykorhizou dvou nej€astéjSich typu.

Mykorhiza usnadiiuje rostlindm ptijem vody a mineralnich Zivin. Daleko nejvétsi vyznam
ma pro piijem fosforu, kterého je v plidnim roztoku vzdy jen nepatrnd koncentrace a transport
fosfatovych iontl ke kofenlim rostlin ze vzdalenéjSich mist je velmi pomaly. Hyfy hub
podstatn¢ zvétsuji sorpéni povrch (délka hyf je az tisickrat vétsi nez délka kotent!), a tim
zrychluji odbér zivin i z mélo koncentrovaného ptidniho roztoku. Vyznam mykorhizy vzrista
nejen v zivinami chudé pudé, ale také pii malé pidni vlhkosti, kdy difize vody a soli
k sorpénimu povrchu kotent je zvlasté zpomalena. Mykorhiza je samoziejmé vyhodna i pro
zucCastnéné houby, které ziskavaji z rostliny organické latky (hlavné cukry a aminokyseliny).
Tento odbér predstavuje piiblizné 5 az 10 % vSech asimilati vytvarenych fotosyntézou.

Arbuskularni mykorhiza, na rozdil od ektomykorhizy, je velmi proménlivy typ
vzéjemného vztahu, jehoz intenzita velmi kolisa v pribéhu roku. Snadno miZze také ptejit od
oboustrann¢ vyhodné symbiozy k parazitismu. Rychlost vymén uhlikatych latek a fosforu
mezi houbou a rostlinou velmi zavisi na vnéjSich podminkach i na vyvojovém stadiu rostliny.
Proto také rostliny s mykorhizou nemusi mit vzdy rychlejsi rast (¢i vynos u zemédélskych
plodin) ve srovnani s rostlinami stejného druhu bez mykorhizy. Rustovd deprese
infikovanych rostlin byva obvykle pozorovéana na pidach s dostatkem fosforu.

V soucasné dobé se mnozi dikazy o velkém vyznamu mykorhizy pro ochranu kotent
pred infekci patogennimi mikroorganismy (hlavné houbami). ZvIasté u druhi s kofeny hodné
vétvenymi, které maji velké mnozstvi citlivych meristematickych zon, mize pievazovat tato
ochranna funkce nad nutricnimi vyhodami, které z mykorhizy mohou plynout. Poznatky
o vyznamnosti mykorhizy pro rist a zdravotni stav rostlin se rychle prenaseji i do zeméd¢lské
praxe. Semena celé fady plodin (zejména obilovin) se jiz neziidka oSetfuji pred vysevem
inokulem vhodnych kment mykorhitickych hub.
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Reakce rostlin na patogenni organismy a ochrana pred herbivory

Interakce s herbivory

Rostliny jsou vystaveny stalému nebezpeci poskozeni svych orgdnti mnoha druhy
zivo¢ichli, zejména z pocetnych skupin fytofagniho hmyzu, ale i1 pastvou evolucné
vyspélejSich bylozraved. Kromé mnoha morfologickych a morfogenetickych adaptaci
k omezeni herbivorie (napf. ostré trny ¢i trichomy, vysoky obsah tuhych
sklerenchymatickych pletiv ¢i schopnost rychlé regenerace poskozenych organti) jsou také
velmi Casté 1 rozmanité biochemické adaptace.

Z velkého mnozstvi sekundarnich metabolitli, které se syntetizuji v rostlinach, mnohé
pusobi odpudivé az toxicky na herbivorni zivoCichy. Z hlediska mnozstvi, v jakém se
vyskytuji, lze je rozdélit do dvou kategorii. Prvni z nich zahrnuje latky kvalitativne
vyznamné, které se sice vyskytuji jen v malych koncentracich, ale zato jsou pro ZivocCichy
velmi toxické. Patii sem nejriznéjsi alkaloidy, glykosidy uvolnujici kyanovodik,
glukosinolaty a mnoho dal$ich. Rostliny s kvalitativné vyznamnymi ochrannymi metabolity
jsou sice pied vétSinou herbivori dobfe chranény, nicméné byvaji ohrozovany
specializovanymi Sktdci, ktefi v koevoluénim procesu ziskali dokonalou rezistenci vici
ptislusnému toxinu (napft. vytvareji specificky enzym, ktery je schopen toxin inaktivovat).

Do druhé kategorie tadime kvantitativné vyznamné metabolity, které sice nejsou tak
toxické, ale ve veétSim mnozstvi (Casto tvoii vice nez 10% suSiny!) zplsobuji Spatnou
stravitelnost, nechutnost az toxicitu (napf. lignin, taniny a fenolické latky). Energeticka
narocnost syntézy téchto metabolitl je vysokd a rostliny, které jsou jimi vybaveny, maji
obvykle pomalejsi riist. Tato zdénliva nevyhoda vSak za jistych okolnosti mlize byt vyvazena
piekonat.

Interakce bylozravych zivoc€ichil s rostlinami je do zna¢né miry dynamicky proces, ve
kterém hraji vyznamnou tulohu také stresové reakce postizené rostliny. Jejich podrobny
vyzkum je teprve v zalatcich. Presto je dokazéano, Ze syntéza toxickych metabolitli, napf.
inhibitorti protedz, se mize az prekvapivé rychle zvysit po napadeni rostliny zivociSnym
Sktdcem. Ke zrychleni syntézy dochazi nejen v naruSeném orgéanu, ale i v ostatnich ¢astech
rostliny, které nebyly naruSeny. To ovSem vyzaduje pienos signalu, ke kterému muize byt
vyuzita jak chemicka cesta (pomoci sloucenin typu fytohormont, napt. jasmonové kyseliny,
viz obrazek), tak i zmény elektrického potencidlu. Dokonce existuji ditkkazy o bezkontaktnim
prenosu signalu k tvorbé inhibitori protedz z poranéné rostliny na sousedni zdravé rostliny
pomoci tékavé slouceniny metyljasmonatu.

SIGNAL

RECEPTOR 4 Plazmaticka
(:I?j?:raz_%:) membrana

- linolenova kyselina

l < — — — lipoxygenaza
jasmaonova kyselina (JA)

receptor JA —b@ — aklivace genu

Schéma prfenosu signalu pomoci jasmonové kyseliny, ktera se tvofi z linolenové kyseliny (dehydraci a
B-oxidaci) za Ucasti enzymu lipoxygenazy. Linolenova kyselina je uvolfiovana membranové vazanou
lipdzou po jeji aktivaci signdlem pfenesenym z receptoru. Tato cesta, béZna pfi poranéni listu
herbivory i nékterymi patogeny, vede zejména k tvorbé inhibitora proteaz, které plsobi herbivordm
poruchy traveni. (G = G-protein, PK = proteinkinaza).
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Reakce na patogenni mikroorganismy

Kromé Zivocichti ohrozuji rostliny i patogenni mikroorganismy (viry, bakterie, houby).
Jejich prunik do bunék je sice ztizen pevnou bunécnou sténou, avSak ani ta neni pro fadu
z nich nepiekonatelnou prekazkou. Predev§im patogenni houby disponuji celou fadou velmi
ucinnych lytickych exoenzymt. Neni snad potfeba pfipominat, ze také kazdé mechanické
poranéni rostlinnych organti pfedstavuje otevienou branu infekci.

Hlavni skupiny fytopatogennich mikroorganismu

* houby: nejpoetné&jii skupina (asi 8000 druh z celkového
poé&tu asi 50 000) a také nejagresivnéjsi (schopnost
pronikat i do neporusenych pletiv) s Sirckym spektrem
penetracnich a nutriénich mechanismu,

* viry: asi 500 druhd ebligatnich endoparazita, pronikaji
jen do poaranénych organu, oviem mohou byt v rostling
transportovany cévnimi svazky a plasmodesmaty.

» baktérie: asi 200 druhu z celkového poétu asi 6000, obvykle
pronikaji jen do poranénych organu (ne viéak vZdy), moZnost
Sirfeni cevnimi svazky je velmi mala.

Nejen prunik, ale ¢asto jiz kontakt patogenniho organismu s buitkou vyvolava celou fadu
koordinovanych vnitrobunéénych procesi, jejichz cilem je omezit ¢i zcela eliminovat jeho
vstup a Sifeni do dalSich bunck. Jen mélo z téchto procesti ma zcela obecny charakter, spise
lze pozorovat velkou rozmanitost u jednotlivych skupin rostlinnych druhti i u jednotlivych
organd.

Na pocatku vSech obrannych reakci musi ovSem byt podnét k jejich spusténi, kterym
obvykle byva specificky metabolit (elicitor) uvolnovany pii pocateni interakci buiky
s patogenem a identifikovany vhodnym receptorem hostitelské rostliny. Jako elicitory mohou
slouzit jednak nékteré metabolity vylucované patogeny (exogenni elicitory, napt. nékteré
polysacharidy, specifické enzymy a peptidy), ale i1 slouCeniny, které se uvoliuji
z narusovanych bunécnych stén obou organismi (endogenni elicitory). K tém patii napf.
oligomery chitinu, oligoglukany a glykoproteiny uvoliované hydrolyzou bunécné stény
patogennich hub, ¢i oligogalakturonany uvoliiované z bunécéné stény napadené buriky.

VétSina obrannych reakci rostliny je zavisla na aktivaci vhodnych geni. Elicitory obvykle
neovliviiuji genovou aktivitu pfimo, ale zprostfedkované pomoci specifickych receptori
v plazmatické membrané a navazujici sit€¢ vnitrobunécného prenosu signélu, jejiz obecné rysy
byly jiz zminény. Zptsob vlastniho pfenosu se mize lisit podle typu elicitoru a intenzity jeho
pusobeni. Krom¢ "klasické" signalizace zvySenou koncentraci iont véapniku a aktivaci
proteinkinaz byva velmi Casto pozorovana i tvorba superoxidu a dalSich aktivnich forem
kysliku vyvolana elicitory. Na signalizaci se podili pfedevs§im peroxid vodiku, jehoz zvySené
mnozstvi je mozné zjistit uz po 5 az 10 minutach plsobeni elicitoru. Krom& mozného
piimého ucinku peroxidu vodiku na expresi geni existuje jesté nepiima cesta, pii které
nejprve peroxidaci lipidl v membréanach vzniké kyselina jasmonova a metyljasmonat a ty pak
ovliviiyji transkripci. Pfi napadeni rostliny patogeny se rychle zvySuje tvorba etylénu, ktery
se rovnéz podili na iniciaci genové exprese, a to i v builkdch sousedicich s bunikou
napadenou. Vlastni obranné reakce zahrnuji jednak tvorbu specifickych stresovych proteinti a
jednak syntézu a hromadéni chemicky jednodussich sloucenin s vyraznym antibiotickym
ucinkem.

Proteiny indukované patogeny tvori mimoradné pocetnou a riiznorodou skupinu, ktera je
dale délena na podskupiny podle velikosti a podle prevazujicich funkci. Krom& mnoha
obecné stresovych proteind, jejichZz vyznam pro zvySeni nespecifické odolnosti a napravé
poskozenych ¢asti bunék byla jiz zminéna, vyskytuji se zde n€které proteiny se specifickymi
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antimikrobidlnimi u€inky. K t€m patii zejména enzymy chitinaza a 1,3-p-glukandza, které
jsou schopny hydrolyzovat bunécnou sténu patogent a pritom produkovat elicitory dalSich
obrannych reakci. Silné¢ fungicidni uc¢inky maji proteiny inaktivujici ribozomy. Zvlastni
skupinu obrannych proteint tvoti tioniny, které lze nalézt velmi rychle po kontaktu buiky
s patogenem v bunéfné stén¢. Plsobi na Siroké spektrum patogenti, pravdépodobné
vytvafenim port v jejich membranach. Velmi rychle jsou také indukovany proteiny
prenasejici lipidy. Kromé ptenosu lipidi do organel jsou potfebné i k tvorbé zesilené
kutikuly. U né¢kolika dalSich stresovych proteini indukovanych patogeny byl zjistén silny
antivirovy ucinek.

Sekunddrni metabolity s ochrannou funkci jsou u nékterych druhi rostlin pfitomny trvale,
1 kdyz v menSim mnozstvi nez pfi infekci. Patfi k nim nejriiznéj$i flavonoidy, terpenoidy,
fenolické latky a alkaloidy, které byvaji souhrnné oznaCovany jako fytoncidy ¢i inhibitiny.

Zvlastni skupinu specifickych nizkomolekularnich obrannych latek tvoii fytoalexiny, které
se za normalnich okolnosti v buiikdch nevyskytuji, ale za¢nou se vytvaret aZ po napadeni
patogenem. V soucasné dob¢ je znamo vice nez 300 fytoalexind, které po chemické strance
patfi mezi velmi rtiznorodé¢ typy sloucenin. U systematicky ptibuznych druhii se obvykle
vyskytuji také podobné druhy fytoalexini. Tak napi. u rostlin Celedi Fabaceae ptevazuji
izoflavonoidy, u jinych celedi to mohou byt seskviterpeny (Solanaceae), diterpeny
(Poaceae), furanokumariny (Apiaceae), ¢i stilbeny (Vitaceae). U téze rostliny se nékdy
mohou tvofit dva i vice riznych typtu fytoalexinl. VétSina z téchto sloucenin je lipofilni
povahy, coz jim usnadiiuje pronikdni ptfes plazmatickou membranu patogenti. PoSkozeni
membranovych funkei patfi také k nejcastéjSim mechanismiim plsobeni fytoalexinli na
patogenni organismy. Fytoalexiny maji vysoce toxické G&inky jiz v koncentracich od 10° M
hlavné na patogenni houby, méné pak na bakterie.

Hal

pisatin

V horni ¢&asti obrazku jsou uvedeny chemické vzorce dvou hojnych fytoalexinG: rishitin
(seskviterpenovy derivat z infikovanych brambor) a glyceollin (izoflavonoid z rostlin séji). V dolni &asti
obrazku je znazornén jednoduchy zplsob inaktivace fytoalexinu pisatinu v rostlinach hrachu
patogenni houbou Nectria haematococca.

Pomérn¢ castd a piekvapivé ucinnd reakce na prinik patogent je fizend tvorba
ochrannych nekréz. V napadené buiice mohou byt béhem nékolika desitek minut po kontaktu
houbové hyfy s plazmalemou spustény biochemické procesy vedouci k rychlé zkaze jak
vlastni buiiky, tak 1 houbové hyfy. Pii této tzv. hypersenzitivni reakci dochazi k rozpadu
membranového systému hlavné nahlym zvySenim koncentrace aktivnich forem kysliku
("oxidative burst") a aktivaci lipaz, 1 kdyz n€kdy je provazeno tvorbou nékterych dalSich
toxickych latek (napi. polyfenoll). Tvorba aktivnich forem kysliku obvykle zacind aktivaci
NADPH-dependentni superoxidsyntazy v plazmatické membrané¢ vhodnymi elicitory
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vylu¢ovanymi bud’ pfimo patogenem ¢i vznikajici po naruseni bunécné stény a plazmalemy.
Soucasné také dochazi k inhibici antioxida¢nich enzymt v bunce. V konecném disledku pak
dochazi k rychlé peroxidaci a k rozpadu membranovych systémt, a tim i ke smrti bunky.
V dalsi fazi dojde k odumfteni bun¢k i v blizkém okoli mista infekce. Lokalizovana nekréza

Jinym typem obrannych reakci rostlin je rychlé zvyseni tvorby polysacharidu kalozy (1,3-
B-glukan), ktery pak vypliuje buniky v okoli infikovaného mista. Kaléza je velmi odolna viici
houbovym hydroldzdm. Pokud je Sifeni infekce pomalé, pak se po jisté dobé mulze pobliz
ohniska infekce zalozit sekundarni meristém (felogen), produkujici silné suberinizované ¢i
lignifikované bunky s velmi dobrou ochrannou funkci. Nekdy dochézi i k tvorbé odluc¢ovaci
vrstvy a celd infikovana ¢ast rostliny odpadne.

Uvedend ochrannd opatfeni rostlin v0¢i patogenim nejsou samoziejmé zcela
neptfekonatelnd, zejména pro nékteré siln¢ virulentni kmeny hub. Jejich uspéSnost spociva
jednak v mimotadné rychlém ristu hyf (8ifi se rychleji nez se staci aktivovat obranné reakce),
jednak v tvorbé specifickych latek (supresorit), které potlacuji vznik hypersenzitivni reakce,
tvorbu stresovych proteini a ostatnich ochrannych metabolitl. Patogenni houby také
disponuji bohatym arzendlem bunécénych jedl, jako je napi. fusicoccin (diterpenglukozid
houby Fusicoccum amygdalii) zpisobujici hyperpolarizaci bunéénych membran silnou
stimulaci Cinnosti protonovych pump. Detailnim studiem interakci rostlin s patogennimi
organismy se zabyva specializovany védni obor fytopatologie.
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Kontrolni otazky ke 4. ¢asti u¢ebniho textu Fyziologie rostlin

1. Jaké jsou nejcastéjsi spolecné typy stresovych reakcei rostlin pii plisobeni rozmanitych
nepfiznivych vnéjsich faktora?

2. Jakym zplisobem (mechanismem) mohou chrénit buniky pfed plisobenim nepiiznivych
vnéjsich faktora stresové proteiny?

3. Jakym mechanismem se mohou deaktivovat v buiitkach reaktivni formy kysliku?
4. Jakymi mechanismy se rostliny mohou chranit pfed destrukénimi u¢inky UV - zateni?

5. Jaké bunécné struktury jsou nejcitlivéjsi na ptisobeni vysokych teplot, pii jak vysoké
teploté zacina byt jejich poSkozeni pozorovatelné a jaka teplota jiz ma letalni ucinek?

6. Pro€ u citlivych rostlin dochazi k trvalému poskozeni teplotami mirn€¢ nad nulou (chladem)
jen po jejich del$im plisobeni?

7. Jaké jsou dva hlavni mechanismy destruk¢éniho ptisobeni mrazu na rostliny?
8. Jakymi zptisoby mohou rostliny zvySovat svoji odolnost vii¢i mrazu?

9. Jaké procesy v rostlinach jsou zvlaste citlivé (zpomaluji se) jiz za velmi mirného tbytku
vody v buiikach?

10. Jaké strukturni a funkcni vlastnosti umoziuji nékterym druhim rostlin snaset bez
vaznéjSiho poskozeni témet uplné vyschnuti?

12. K jakym zménam (biochemickym, strukturnim) dochazi u béznych rostlin, pokud jsou
jejich kofeny v anaerobnich podminkéch (napt. po zaplaveni)?

13. Jaké adaptacni mechanismy umoziuji nékterym druhim rostlin dlouhodob¢ rtst
v zaplavenych piidach s nedostatkem kysliku?

14. Na silné kyselych piidach je rist rostlin jen ziidka omezovan pfimym ucinkem zvysené
koncentrace vodikovych iontl, vyznamng;jsi jsou neptimé uc¢inky fady pedochemickych
faktort. O které se hlavn¢ jedna?

15. Jaké jsou hlavni adaptacni mechanismy rostlin sméfujici k omezeni toxického ptisobeni
sloucenin téZkych kovii na jejich bunécné funkce?

16. Jaké jsou hlavni rozdily mezi ektomykorhizou a endomykorhizou arbuskularniho typu?
17. Z jakych dtivoda byva mykorhiza pro rostliny obvykle velmi prospésna?
17. Jaké typy sekundarnich metaboliti zvySuji ochranu rostlin pfed bylozravci?

18. Pii infekcei rostliny patogennimi mikroorganismy dochazi k rychlé syntéze celé fady

vvvvvv
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