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Abstrakt

Pfi nedostatku vody v pudé je rostlina vystavena stresu, béhem kterého vznikaji reaktivni
formy kysliku (ROS) a dochézi k poklesu obsahu vody v pletivech. ROS zptisobuji oxidativni
poskozeni a rostlina se vi¢i nim brani pomoci antioxidac¢nich systémt. Udrzovani obsahu
vody v rostliné napomaha osmotické ptizpisobeni. Priming je chapan jako oSetfeni rostlin
vedouci ke zvySovani odolnosti vici stresu. Tato prace je zaméfena piedevSim na shrnuti
informaci o primingu ve spojitosti se zlepSenim tolerance vuci suchu a stim spojenymi
zménami aktivit a mnozstvi antioxidacnich systémi a osmolytld. Zatim pravdépodobné
nejprozkoumangj$i jsou metody primingu semen, mezi které se ftadi hydropriming,
osmopriming a priming pomoci elicitor. Priming ve vegetativni fazi rGstu je spojovan
predevsim s aplikaci elicitord. Transgenera¢ni priming ma dopad na potomstvo osetfenych
rostlin. Zmény navozené primingem jsou druhové specifické a v nékterych ptipadech mohou

v rostlinach ptetrvavat i delsi dobu.
Kli¢ova slova: reaktivni formy kysliku, stres, sucho, priming, kli¢eni, antioxidanty

Abstract

When there is a lack of water in the soil, the plant is subject to stress during which reactive
oxygen species (ROS) are formed and the water content in the tissues decreases. ROS cause
oxidative damage, which the plant tries to prevent by antioxidation systems action. The
osmotic adjustment process ensures water maintenance in the plant. Priming can be thought of
as a treatment of plants aimed at increasing stress resistance. This thesis is mainly focused on
summarizing information related to priming in connection with drought tolerance
improvement and related changes in the activities and amount of antioxidation systems and
osmolytes. So far, seed priming methods are probably the most explored, these include
hydropriming, osmopriming and priming with elicitors. Priming in the vegetative phase of
growth is mainly associated with the application of elicitors. Transgenerational priming has an
impact on the progeny of treated plants. Priming-induced changes are species-specific and in

some cases may affect the plants for a longer period.
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Seznam pouzitych zkratek

ABA — kyselina abscisova

APX — askorbatperoxidaza

AsA — kyselina askorbova
AsA-GSH cyklus — askorbat-glutathionovy cyklus
BABA — kyselina -aminomaselna
CAR — karotenoidy

CAT — katalaza

DHA - dehydroaskorbat

DHAR - dehydroaskorbatreduktaza
GA; — kyselina giberelova

GABA - kyselina y-aminomaselna
GOX — guajakolperoxidaza

GPX — glutathionperoxidaza

GR — glutathionreduktaza

GSH - redukovany glutathion
GSSG — oxidovany glutathion
MDA - malondialdehyd

MDHA — monodehydroaskorbat
MDHAR — monodehydroaskorbatreduktaza
PEG — polyethylenglykol

POD — peroxidaza

PS II — fotosystém I1

ROS — reaktivni formy kysliku
RWC - relativni obsah vody

SA —kyselina salicylova

SOD - superoxiddismutdza



1 Uvod

Sucho je jednim z vyznamnych abiotickych faktorti negativné ovliviujicich rist a vyvoj
rostlin. V dusledku klimatickych zmén se sucho projevuje Castéji a ve vEétsi intenzité, s tim
rostou i ztraty vynostt zemédélskych plodin. Castednym feSenim této situace je $lechténi
rostlin a vytvaieni geneticky modifikovanych rostlin, které budou k suchu odolné;jsi. Klasické
Slechténi rostlin je staletimi provétend metoda, ale je limitovana kiizenim pfibuznych druht
a jedna se o Casové naro¢ny proces. Genetické modifikace sice umoznuji pfenos genti
zvySujicich odolnost rostlin k suchu mezi vzdalenymi rostlinnymi druhy, ale v mnoha zemich
je pestovani takovych rostlin legislativné omezeno nebo zakazano. Techniky primingu semen
a rostlin mohou byt zplisobem jak zvysit odolnost rostlin a vyhnout se ¢asové naro¢nému
Slechténi a legislativnim omezenim. Odhaleni souvisejicich mechanismt ukladani rostlinné

paméti by pak mohlo pomoci k vylepSeni téchto technik.

Rostliny si v pribéhu osidlovani souse vyvinuly riizné mechanismy a strategie vyrovnani se
s omezenou dostupnosti vody. Pro vétSinu rostlin je pfijem vody z pidy zasadni pro rist a pro
pfeziti. Voda tvofi prostfedi probihajicich chemickych reakci, ptimo se nékterych reakci
ucastni, umoznuje transport latek a udrZovanim turgoru se podili na zachovani tvaru
rostlinnych pletiv. Nedostatek vody v ptidé zpiisobuje pokles obsahu vody v rostling, ktery

muze vést az k jejimu thynu.

Vyznamnym problémem je také zasoleni pidy zpiisobené intenzivnim zavlazovanim.
Zasoleni pidy omezuje pfijem vody rostlinou a ziroven miize zplusobovat zvySovani
koncentraci iontil v rostliné aZ na hranice toxicity (Munns, 2011). ZvySovani tolerance rostlin

k suchu by mohlo vést k redukei zavlazovani.

Cilem této prace je shrnout poznatky o metodach primingu, které vedou ke zvySovani
odolnosti rostlin vii¢i suchu modulaci antioxidacnich mechanismi a akumulaci osmolyti

a o uchovani téchto navozenych zmén.



2 Vliv sucha na kliCeni rostlin a jejich vyvoj
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potencial roztoku v pidé, tim hife je voda pfijimana rostlinou. Plisobeni sucha v dob¢ klic¢eni
rostlin ma za nasledek sniZzeni procenta vykli¢enych rostlin a zpomaleni kliCeni a rtstu
sazenic (Amini, 2013; Zhang et al., 2015; Road et al., 2019). V dalsich fazich rastu zpiisobuje
sucho snizovani relativniho obsahu vody (RWC) v rostliné. To vede k poklesu turgoru
v pletivech a vadnuti. Pokles turgoru v bunikach zaroven zastavuje rast. Soucasné je omezen
1 pfijem mineralnich Zivin kvili naruseni transportnich procest. Pii snizeni obsahu vody
v kotfenech dochézi k akumulaci kyseliny abscisové (ABA), kterd aktivuje zavirani praducht
v listech. Priduchy se zaroven =zaviraji pii snizeni RWC v listech. Zavieni priducha
zpusobuje redukci pfijmu CO,. Snizenim dostupnosti CO, se snizuje rychlost fotosyntézy,
kvili omezeni asimilace uhliku v Calvinové cyklu se nevytvaii dostatek oxidovaného
NADP", ktery funguje jako akceptor elektronii v necyklickém pienosu elektrontl primérni
faze fotosyntézy. Elektrony pak mohou ptfechazet na O, a vytvaret superoxidovy radikal O, ",
coz je jedna z reaktivnich forem kysliku (ROS), kterd mize zptisobovat vznik dal§ich ROS
(Karuppanapandian et al., 2011). ROS zpisobuji peroxidaci lipidi, a tedy i naruSeni
bunécnych membran, které se projevuje Unikem elektrolytii a naruSenim homeostaze bunék.
ROS posSkozuji také proteiny, DNA a dal$i makromolekuly, zaroven inhibuji opravné
mechanismy fotosystému II (PSII) a syntézu proteinu D1, ktery je soucasti reakéniho centra
PS II (Bartels and Sunkar, 2005). NaruSeni elektron-transportniho fetézce zpisobuje tvorbu
dalsich ROS jako je peroxid vodiku H,O,, hydroxylovy radikdl OH' a singletovy kyslik '0,.
Moznym indikatorem poSkozeni rostlin pisobenim ROS je obsah malondialdehydu (MDA),
coz je jeden z produktl peroxidace lipidi (Ayala, Mufioz and Argiielles, 2014).

2.1 Hlavni obranné mechanismy proti ptisobeni stresu suchem

Jak jiz bylo fe€eno, hlavnimi problémy pfi plisobeni sucha je sniZeni obsahu vody v rostling,
s tim spojeny pokles turgoru, a dale tvorba ROS, které poskozuji bunécné struktury. Rostliny
maji obranné mechanismy, které¢ jim umoznuji udrzovani turgoru i pii poklesu obsahu vody

vvvvvv

antioxidacénich systému a akumulace osmolytii a osmoprotektanti.

2.1.1 Antioxidacni systémy
Antioxidacni systémy zabranuji oxida¢nim poSkozenim zhaSenim ROS. Rozdélujeme je na

enzymatické a neenzymatickeé.



Mezi hlavni neenzymatické antioxidani systémy se fadi kyselina askorbova (AsA),
glutathion, karotenoidy (CAR) a prolin. Enzymatické antioxida¢ni systémy jsou napiiklad
katalaza (CAT), peroxidazy (POD) - askorbatperoxidaza (APX), glutathionperoxidaza (GPX)
a guajakolperoxidaza (GOX), superoxiddismutaza (SOD), glutathionreduktaza (GR),
monodehydroaskorbatreduktazy (MDHAR) a dehydroaskorbatreduktazy (DHAR).

AsA a glutathion se nachazeji ve vétSiné bunéénych kompartmentl. AsA patii mezi
nejucinnéjsi rostlinné antioxidanty, podili se na zhaSeni vSech vySe zminénych ROS a je
substratem APX. Glutathion se v buiice vyskytuje v redukované (GSH) a oxidované (GSSG)
formé, udrzuje redoxni rovnovahu v bunice a slouzi také k regeneraci redukované formy AsA
v askorbat-glutathionovém cyklu (AsA-GSH cyklus). V AsA-GSH cyklu zhasi APX peroxid
vodiku pomoci AsA, za vzniku vody a monodehydroaskorbatového radikdlu (MDHA).
MDHA je bud’ redukovan pomoci MDHAR na AsA za oxidace NADH, nebo 2 molekuly
MDHA samovoln¢ dismutuji na AsA a dehydroaskorbat (DHA). DHA je redukovan na AsA
pomoci GSH-dependentni DHAR, pfi ¢emz vznikd GSSG, ktery je redukovan GR, zaroven
dochézi k oxidaci NADPH (Noctor and Foyer, 1998; Smirnoff, 2000). Redukce pomoci GR je
krok urcujici rychlost celého cyklu, zvySovani aktivity GR vedouci k akumulaci GSH ma

vyznamnou roli v navySeni odolnosti ke stresu (Ahmad, Sarwat and Sharma, 2008).

CAR jsou lipofilni organické slouceniny, nachazeji se v plastidech a mohou odstrafiovat
singletovy kyslik (Ramel ef al., 2012), reaguji 1 s produkty peroxidace lipidii, ¢imZ zabraiiuji
vzniku dalSich poSkozeni. ZhaSeji také tripletové excitované molekuly chlorofylu, které
mohou zpusobovat vznik dalSich ROS. Piebytecna energie pohlcena CAR, je uvolnéna
disipaci na teplo nebo prostfednictvim xantofylového cyklu (Karuppanapandian et al., 2011).
DalSim antioxidantem je prolin, aminokyselina, kterd je, pfedev§im ve své volné formé,

schopna zhaset singletové formy kysliku a hydroxylové radikaly (Matysik et al., 2002).

Klicovym enzymem v boji s oxidativnim stresem je SOD. Podle kofaktori se rozliSuji 3 typy
SOD - Fe-SOD (v chloroplastech), Mn-SOD (v mitochondriich) a Cu/Zn-SOD
(v chloroplastech, peroxisomech, mitochondriich a cytosolu). VSechny tyto SOD dismutuji
superoxidovy radikal na peroxid vodiku, ktery je zhaSen dal§imi enzymy, a kyslik (Ahmad,

Sarwat and Sharma, 2008; Karuppanapandian et al., 2011).



Enzym CAT se nachazi v peroxisomech a katalyzuje dismutaci peroxidu vodiku na vodu
a kyslik. POD slouzi hlavné ke zhaSeni nadbyte¢ného peroxidu vodiku. Mezi konkrétnimi
POD a CAT muze probihat kompetice o tento substrat. APX puasobi predevSim
v chloroplastech a cytosolu, k peroxidu vodiku ma vyssi afinitu nez CAT a pro jeho zhaseni
vyuziva AsA (viz vySe). GPX redukuje peroxid vodiku, ale uplatiiuje se i v detoxikaci
produktti peroxidace lipidti, k obéma procestim potiebuje GSH (Ahmad, Sarwat and Sharma,
2008). GOX je v cytosolu, vakuole, bunécné sténé a v mezibunéénych prostorach, jako donor
elektronu pro zhaseni peroxidu vodiku vyuziva pfedevSim aromatické slouceniny jako
guajakol nebo pyrogallol (Karuppanapandian et al., 2011). Nejefektivnéj§im mechanismem

zhaseni peroxidu vodiku je ovSem AsA-GSH cyklus (Akram, Shafiq and Ashraf, 2017).

V rostlinach se vyskytuji i dalsi antioxida¢ni systémy. Ja zde shrnuji jen ty nejvice zkoumané

v souvislosti v primingem.

2.1.2 Osmotické prizpiisobeni

Snizovanim vodniho potencidlu pidniho roztoku se zhorSuje pfijem vody rostlinou. Voda
putuje do mist, kde je niz$i vodni potencial. V rostliné se proto pfi stresu suchem akumuluji
osmoticky aktivni latky, které sniZzuji vodni potencial v bunikdch a usnadiuji tak ptijem vody.
Mezi osmoticky aktivni latky patfi anorganické latky, které se hromadi hlavné ve vakuole.
DalSimi latkami jsou nizkomolekularni organické latky, mezi které se tadi i1 specifické latky,
oznac¢ované jako kompatibilni soluty. Kompatibilni soluty se hromadi v buiikdch, aniz by
naruSovaly biochemické reakce, zaroven interaguji s proteiny a udrzuji jejich hydrataci. Patii
mezi né aminokyseliny (napfiklad jizZ zminény prolin), rozpustné proteiny, glycinbetain, cukry

a cukerné alkoholy (Bartels and Sunkar, 2005; Li ef al., 2010).

3 Priming

Definice primingu neni zcela jednotnd. Jako priming se obecné oznacuje oSetfeni rostlin pied
pusobenim stresu, které vede ke zvySeni odolnosti vii¢i stresu (Conrath et al., 2006). Priming
muze oznacovat 1 prvni pusobeni stresu, které vede k vyssi odolnosti pfi opakovani stresu.
Primingem lIze vyvolat zvySeni vnimavosti stresu rostlinou (Wu et al., 2010). Nékteti autofi
rozliSuji priming jako oSetfeni ke zvySeni odolnosti vii¢i biotickym stresiim a ,.hardening*
(otuzovani) jako oSetfeni pfed plsobenim abiotickych stresti (Bruce et al., 2007). Metody

primingu/ hardeningu jsou rizné a voli se podle typu stresu, vici kterému chceme rostlinu



posilit a druhu rostliny. V této praci budu pouzivat pojem priming jen v souvislosti se stresem

z nedostatku vody.

Rostliny 1ze oSetfit v riznych fazich vyvoje — semena pied klicenim, rostliny ve vegetativni
nebo generativni fazi ristu. OSetfeni rostlin v generativni fizi se muze projevit i u jejich
potomstva (Wang et al., 2018). Priming se da aplikovat na celou rostlinu, nebo jeji Cast.
Zmény navozené primingem mohou byt v rostliné uchovany do dal$iho piisobeni stresu, kdy
se s nim rostlina diky primingu vyrovnava lépe nez neosetfené rostliny (Sani et al., 2013;

Abid et al., 2018).

3.1 Priming semen

Jako priming semen se oznacuje oSetfeni semen pied vysetim, které vede ke zlepSeni
rastovych vlastnosti rostlin. Primingem semen lze Castecné zvratit negativni dopad sucha
predevsim na kliceni rostlin. OSetfeni vede ke zvySeni procenta klicicich rostlin pii stresu,
kliceni zaroven nastava diive nez u neoSetienych rostlin a sazenice 1épe rostou (Amini, 2013;
Liet al., 2014; Zhang et al., 2015; Samota ef al., 2017). RozliSujeme n¢kolik typt primingu.
Vychozi metoda je oSetfeni semen vodou — hydropriming. Pfidavanim osmoticky aktivnich
latek do vody se snizuje osmoticky potencidl — osmopriming. Osmopriming se dale déli podle
typu latek pfidanych do roztoku. Zvlast pak fadim priming pomoci elicitort, u kterého se do
roztoku pridavaji latky, které interaguji s bunéénymi receptory v semeni. Pro vSechny tyto
techniky je spole¢nym rysem piijem vody semenem — proces imbibice, ktery je v urcité fazi
pferuSen vyjmutim semen z roztoku. Poté se semena nechédvaji vyschnout do plvodni

hmotnosti, pfedev§im kviili skladovéani (Vijayakumari, Jisha and Puthur, 2013).

Klic¢eni spojené s imbibici Ize rozdé€lit do 3 fazi. V 1. fazi dochazi k rychlému pfijmu vody,
ve II. fazi se piijem vody zpomali, aktivuji se metabolické procesy a pfiblizné v poloving II.
faze zacina vystupovat radikula, ve III. fazi se pfijem vody opét zrychluje a buniky radikuly se
prodluzuji. Az po tomto procesu dochazi k rastu délenim bunék. Pfi primingu je zasadni
zastavit imbibici béhem II. faze, po aktivaci metabolismu, ale pfed prinikem radikuly, viz
obrazek ¢. 1. Optimdlni trvani oSetfeni je druhové specifické, zalezi také na konkrétni metodé
primingu. Vhodny moment pro zastaveni primingu 1ze ur¢it pomoci biomarkert. Biomarkery
mohou byt strukturni, fyziologické, biochemické nebo molekularni. Molekularni markery
stanovené pro konkrétni rostlinny druh by mohly byt nejpfesnéjSimi ukazateli vhodné doby

ukonceni primingu (Cheng et al., 2017).



Konkrétni procesy probihajici v semeni béhem imbibice navozené primingem semen se lisi
v zavislosti na zptsobu primingu a druhu rostliny (viz nize). Obecné ale dochazi béhem

primingu k aktivaci metabolismu v semeni.

fare imbibice
l. Il. Il. nedostatek
vody

pfijem
vody /

Fri
LE

W

Obrazek €. 1: Piijem vody béhem imbibice a primingu. PferuSovana zelena Cara ptredstavuje kliceni za
optimalnich podminek. Cerna &4ra predstavuje pritbéh primingu a nasledného kli¢eni ve stresovych
podminkach. Cervena pieruiovana ¢ara piedstavuje pribéh kliceni ve stresovych podminkach. Volng
upraveno dle Wojtyla et al. (2016).

3.1.1 Hydropriming

Béhem hydroprimingu dochéazi k rychlému pfijmu vody semenem vlivem velkého rozdilu
vodniho potencidlu vody (0 MPa) a semene (-50 az -350 MPa). Pfili§ rychly piijem vody
muze zpisobit poskozeni semene. Miize dojit k naruseni integrity bunék a vyplavovani latek
ze semen (Woodstock, 1988; Balestrazzi ef al., 2011). Hydropriming je u¢innou metodou pro
zlepSeni kli¢eni a raného rlstu rostlin pfi stresu suchem (Saglam et al., 2010; Jisha and
Puthur, 2018), ale ukazuje se, Ze technikami osmoprimingu a bioprimingu lze dosdhnout

lepsich vysledki (Zheng ef al., 2015; Hussain, Farooq and Lee, 2017; Tao et al., 2018).

U Vigna radiata byly zkoumany zmény v aktivitdch antioxidacnich systémli navozené
primingem semen u rostlin rostoucich ve stresovych podminkach mezi kultivarem citlivym
k suchu a odolnym k suchu. U tolerantniho kultivaru stoupl oproti kontrolnim rostlindm obsah
CAR a prolinu a aktivity GPX a SOD. U citlivého kultivaru stoupl jen obsah CAR, obsah
prolinu se snizil, zaroven stoupla jen aktivita SOD, aktivita GPX klesla. Snizeni mnoZzstvi

prolinu mize znamenat mens$i zavislost na akumulaci prolinu pfi zvySovani tolerance vici
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stresu u dané¢ho kultivaru (Jisha and Puthur, 2018). Je ale také mozné, Ze odolny kultivar snasi
stres 1épe prave diky schopnosti akumulovat prolin. U Brassica rapa ssp. pekinensis se
vlivem primingu pfi kli¢eni za nedostatku vody zvySovala aktivita SOD a CAT, aktivita POD
se nezvySovala (Yan, 2015). U Cleistogenes songorica se zvysila aktivita SOD a aktivity
POD a CAT se nelisily oproti kontrolnim rostlindm (Tao et al., 2018). U Oryza sativa ssp.
indica se zvysila pfi stresu oproti kontrolnim rostlinam aktivita SOD, POD i CAT (Zheng et
al., 2015). V téchto piipadech by mohlo byt spoleénym znakem zvyseni aktivity SOD.

Odlisn¢ je tomu u Glycine max, u které byly zkoumany kultivary lisici se odolnosti k suchu.
Primingem semen se u rostlin pii plisobeni stresu u obou kultivari zvysila aktivita CAT
a mnoZzstvi prolinu, aktivita SOD byla zvySena jen u kultivaru citlivého a aktivita APX nebyla
zvySend ani u jednoho z kultivarti (Langeroodi and Noora, 2017). Je mozné, ze aktivita SOD
u odolného kultivaru byla pro rostlinu pfi stresu dostate¢na i bez oSetieni a jeji zvySovani by
Jiz nemélo dalsi efekt. U tolerantniho kultivaru byla oproti citlivému kultivaru vyssi aktivita
SOD i v normélnich podminkach. Nejvyraznéjsi rozdil mezi kultivary byl ov§em v aktivité
dehydrogendzy, ktera oxiduje NADH, a zajistuje tak dostatek redukéni sily pro dalsi reakce
jako je napriklad fotosyntéza. Vlivem primingu se v normalnich podminkach u obou kultivara
aktivita dehydrogenazy zvysila na stejnou hodnotu, ale pfi plisobeni stresu byla u odolného

kultivaru dvojnasobné vyssi oproti citlivému (Langeroodi and Noora, 2017).

SOD je zasadni pro zhaSeni superoxidovych radikald, ze kterych vznikaji dalsi ROS. GPX
zhé$i peroxid vodiku, ktery ale miZze byt zhaSen i APX a CAT (Karuppanapandian et al.,
2011), jejich role jsou navzijem casteCné zastupitelné. Peroxid vodiku mé navic signalni
funkci a miize modulovat aktivitu antioxidacnich enzymt (Hossain et al., 2015). SOD by
POD. Prevladajici typ ROS béhem stresu mize byt navic odliSny mezi rostlinnymi druhy
a podle toho se pak mohou zvySovat aktivity riznych enzymti (Hameed and Igbal, 2014).

Vlivem hydroprimingu semen tedy dochdzi u kli¢icich rostlin pfi stresu k modulaci aktivit
antioxidacnich enzyml a akumulace antioxidanti a osmolytll oproti neoSetfenym rostlinam.
Tyto modulace vedou k mensi tvorbé MDA. Uéinnost antioxidaénich systémi se diky
primingu obecné zvySuje, ale zmény aktivit a mnoZstvi u konkrétnich antioxidacnich systému
jsou ruzné intenzivni a u nékterych mize dojit i k poklesu aktivity/mnoZstvi. Jedna se
o proces, ktery se muze lisit mezi druhy i kultivary (Zheng et al., 2015; Langeroodi and

Noora, 2017; Jisha and Puthur, 2018).



3.1.2 Osmopriming

Osmopriming je vétSinou U€inngj$i nez hydropriming, umoziuje zpomaleni pfijmu vody
semenem diky snizeni vodniho potencidlu roztoku pomoci osmoticky aktivnich latek.
Zpomaleni pfijmu vody muze zabranit poskozeni buné¢k. Osmopriming by také na rozdil od
hydroprimingu mohl simulovat prostedi nedostatku vody (Wojtyla et al., 2016). To by mohlo
vést k aktivaci odpovédi na stres suchem jiz béhem osmoprimingu. Pii hydroprimingu se
pravdépodobné aktivuje metabolismus, coz déva oSetfenym semenim béhem kliceni za
stresovych podminek lepsi startovni pozici nez je u neosetfenych semen, které musi aktivovat
metabolismus a pak az mohou zalit kli¢it. Ke zvySené aktivaci enzyml a akumulaci
antioxidanti (SOD, POD, CAT a prolin) a osmolyti (rozpustné proteiny) v semenech po
osmoprimingu oproti neoSetienym sementim doslo u Oryza sativa ssp. indica. K podobnému,

ale mén¢ vyraznému, efektu doslo 1 vlivem hydroprimingu (Sun ef al., 2010).

Piivodni metoda osmoprimingu je zalozena na ptidavani osmoticky aktivnich latek, které jsou
metabolicky inertni, rozpustné ve vodg¢, stabilni, ale neproniknou do protoplastu. Mezi takové
latky patii polyethylenglykol (PEG) s vy$s$i molarni hmotnosti. Lze pouzit také soli, ale ionty

se mohou dostat do semene a zpusobit posSkozeni (Woodstock, 1988).

3.1.2.1 Polyethylenglykol

Priming roztokem obsahujicim PEG zlepSuje kli¢eni rostlin pfi nedostatku vody oproti
neoSetfenym rostlinam. VétSinou se pouzivd PEG o molarni hmotnosti 6 000 nebo 8 000
(Woodstock, 1988). Vhodna koncentrace PEG v roztoku/ osmoticky potencial a délka

primingu jsou druhové specifické.

Aktivace metabolismu v semenech béhem imbibice je spojena se zvySovanim respirace
v mitochondriich a degradaci lipidd v glyoxysomech, béhem téchto procesii se mohou
produkovat ROS. V semeni se zaroven aktivuji antioxidacni mechanismy, aby se zabranilo
oxidativnim poskozenim. U semen Helianthus annuus se osmoprimingem pomoci roztoku
PEG zvysila aktivita SOD a CAT, po vysuseni ovSem doslo k poklesu aktivit na hodnotu jako
u neoSetienych semen (Bailly et al., 2000). U semen Spinacia oleracea se projevil opacny
efekt na tyto enzymy, priming pomoci PEG snizil aktivitu SOD a CAT, naslednym
vysousenim se aktivita SOD a CAT zvysila. U tohoto druhu béhem primingu zaroven stouplo
mnozstvi AsA a GSH a zvysSila se aktivita APX, vysuSenim semen se aktivita ani mnoZstvi

téchto antioxida¢nich systémti nezménily (Chen and Arora, 2011). Zmény v semeni navozené



osmoprimingem jsou specifické pro jednotlivé druhy i kultivary (Sun et al., 2010) a mohou

byt ovlivnény i pribéhem vysouseni semen po primingu.

Rozdil je i mezi aktivitou enzymi v primingem oSetienych a vysuSenych semenech
a aktivitou enzymut v rostlindch kli¢icich za stresovych podminek. U semen Helianthus
annuus se pi1 imbibici po primingu a vysuSeni opét zvysila aktivita SOD a CAT (Bailly et al.,
2000). Béhem klic¢eni osetienych semen Spinacia oleracea se oproti oSetienym a vysusenym
semenim zvySovaly aktivita APX a mnozstvi AsA a GSH, aktivity SOD a CAT se snizovaly
(Chen and Arora, 2011). V semenech Oryza sativa ssp. indica se po osmoprimingu PEG
a vysuSeni oproti kontrolnim semenlim zvysila aktivita SOD, POD a CAT a obsah prolinu
a rozpustnych proteinii (vztazeno na suchou hmotnost semene). Po 10 dnech rlstu pii
nedostatku vody se oproti aktivité v semenech snizily aktivita SOD a mnozstvi rozpustnych
proteint a aktivity POD a CAT se zvysily. Obsah cukrii a prolinu se lisil v zavislosti na

kultivaru a intenzité ptisobeni sucha (vztaZzeno na ¢erstvou hmotnost prytu) (Sun et al., 2010).

Rozdil mezi aktivitami a mnozstvim antioxidacnich systémi v semenech a v rostlinach
kli¢icich v suchu neni v rozporu s moznosti, ze se pfi osmoprimingu v semeni aktivuji
obranné mechanismy proti suchu. V semenech mohou byt jiné optimédlni hodnoty
antioxidantli pro vyrovnani se se stresem a aktivaci kliceni nez u 10 dni starych rostlin.

Zmeény v semeni mohou byt ovlivnény také vysouSenim po osmoprimingu.

Aktivity antioxidacnich systém a mnozstvi osmolyti se béhem kliCeni pii stresu diky
osmoprimingu pomoci PEG o vhodné koncentraci u dalSich druhii rostlin zvySovaly —
u Medicago sativa (POD, CAT), u Cleistogenes songorica (POD, CAT, SOD), u Oryza sativa
ssp. indica (POD, CAT, SOD, cukry) a u Sorghum bicolor (POD, CAT, SOD, APX, prolin,
volné aminokyseliny, rozpustné proteiny, cukry) (Zhang et al., 2015; Zheng et al., 2015;
Mouradi et al., 2016; Tao et al., 2018).

U Cicer arietinum se zvysila aktivita POD, aktivita CAT se u vétSiny zkoumanych kultivara
nezménila nebo poklesla oproti kontrolnim rostlindm (Khadraji et al., 2017). U Glycine max
doSlo diky osmoprimingu oproti kontrolnim rostlindAm ke zvySeni aktivity CAT a APX
a mnozstvi prolinu, aktivita SOD byla zvySena jen u kultivaru citlivého ke stresu suchem
(Langeroodi and Noora, 2017). Vysvétleni mize byt stejné jako u hydroprimingu, aktivita
CAT mohla byt nahrazena jinymi antioxida¢nimi systémy a u Glycine max mohlo dojit

k dosazeni optimalni aktivity SOD u neosetfeného odolného kultivaru.



Zmény v modulaci antioxida¢nich systému vlivem osmoprimingu roztokem PEG pii kli¢eni
béhem stresu jsou, stejné jako u hydroprimingu, mezi druhy i kultivary specifické.
V porovnani s hydroprimingem dochazi pii pouziti vhodné koncentrace PEG k mensi
produkci MDA pfi kli¢eni ve stresu. U osmoprimingu navic dochazi ke zvySovani aktivit
nekterych antioxidacnich systémi, které se pii hydroprimingu nezvysily (Tao et al., 2018).
Nevyhodou je, Ze u osmoprimingu je kromé¢ ur¢eni vhodného trvani nutné uréit i vhodnou
koncentraci PEG, ktera se muaze liSit u riznych druhii a kultivarii. V pfipadé€ pouziti nevhodné
koncentrace miize byt vysledny efekt horsi nez piti pouziti hydroprimingu (Sun et al., 2010;

Khadraji et al., 2017).

3.1.2.2 Dalsi zpiisoby osmoprimingu

Z ekonomickych divodii je snaha najit levnéjsi latky pro osmopriming nez PEG. Vodni
potencial roztoku lze snizit také pfidanim soli, jejichz ionty se ovSem muzou dostat do
semene. Jestli do semen proniknou, je ovlivnéno predev§im stavbou konkrétniho semene
(zejména strukturou a propustnosti osemeni). Ne vzdy maji ionty, které se do semen z roztoku
dostanou, toxicky efekt. Nekteré soli, ve vhodné zvolené koncentraci, mohou semeni
poskytnout ziviny (Gorzi, Omidi and Bostani, 2018). Mezi pouzitelné soli patii naptiklad
chlorid sodny, siran zine¢naty, dusi¢nan draselny, kiemicitan sodny, siran Zeleznaty a chlorid
vapenaty. Osmopriming pomoci soli je oznaCovan také jako halopriming. Dal§i pouZivanou

latkou je mocovina (Saed-Moocheshi ef al., 2014; Yan, 2015).

Chlor patii mezi mikrobiogenni prvky, sodik je pro nékteré rostliny beneficnim prvkem.
V pidé¢ je vsak ionth sodiku a chloru vlivem zavlazovani a nasledného zasoleni cCasto
nadbytek. Osmopriming chloridem sodnym je testovan hlavné v souvislosti se zvySovanim
odolnosti vici zasoleni, ale miize byt efektivni 1 u stresu suchem (Jisha and Puthur, 2014a).
U rostlin Vigna radiata kli¢icich pii nedostatku vody snizil osmopriming chloridem sodnym
mnozstvi MDA a zvysil aktivity antioxidacnich systémli a mnoZstvi osmolytli oproti
neosetfenym rostlindm. Mezi kultivary byl rozdil v akumulaci prolinu a sacharidd, u citlivého
kultivaru se vyrazné zvysil obsah sacharidi, u kultivart tolerantnich k suchu a zasoleni stoupl
hlavné obsah prolinu (Jisha and Puthur, 2014a). Tyto rozdily mohou naznacovat riznou
zavislost kultivarQi na hromadéni prolinu a sacharidii pfi zvySovani tolerance k suchu. Rozdil
v hromadéni prolinu byl i mezi hydroprimingem a haloprimingem chloridem sodnym u Oryza
sativa (cv. Neeraja, Vaisakh a Vytlla 6). Hydropriming u rostlin pfi nedostatku vody snizil
obsah prolinu oproti kontrolnim rostlindm. Halopriming snizil obsah prolinu u kultivaru

citlivého ke stresu, u kultivaru tolerantniho k suchu se obsah prolinu zvysil a u kultivaru
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tolerantniho k zasoleni se nezménil. Obé oSetfeni vedla ke zvysSeni aktivit antioxidacnich

enzymil a snizeni obsahu MDA (Jisha and Puthur, 2014b).

Zinek a Zelezo patifi mezi rostlinné mikrobiogenni prvky a v nékterych pudéach je jich
nedostatek. V rostliné je zinek slozkou nékterych enzymd, transportnich a regulacnich
proteinti a transkripénich faktort. Zelezo slouZi k pfenosu elektrontl v oxida¢né redukénich
reakcich a je vazané vhemu, ktery je soucésti nékterych antioxidacnich enzymii.
Osmoprimingem roztokem obsahujicim zinek nebo Zelezo, ptipadné oboji, je mozné rostling
dodat tyto ziviny. Pfi porovndni hydroprimingu a primingu roztokem siranu zine¢natého
u Cicer arietinum bylo lepsiho vysledku pifi plsobeni sucha dosazeno osmoprimingem.
Rostliny Iépe rostly a mély vyssi obsah CAR oproti rostlindm oSetfenym hydroprimingem
(Road et al., 2019). Zinek zlepsil rust pfi stresu 1 u Nigella sativa, kde se zvysil obsah prolinu,
rozpustnych proteini a aktivita CAT. Je mozné, ze lepSiho rlstu bylo dosazeno diky roli
zinku v syntéze enzymu (Fallah, Malekzadeh and Pessarakli, 2018). Aktivitu a mnozstvi
antioxidacnich systéma pii kliceni ve stresu zvySil osmopriming zinkem 1 u Stevia
rebaudiana, podobny efekt byl i u osmoprimingu s obsahem Zzeleza (Gorzi, Omidi and

Bostani, 2018).

Dusik a draslik jsou makrobiogenni prvky. Dusik je sou¢asti mnoha organickych sloucenin,
jako jsou aminokyseliny, proteiny, nukleové kyseliny, fytohormony a dalsi. Draslik se
v rostlin€ nachazi ve volné formé¢, je vyuZivan v regulaci osmotickych potencialt v bunikach.
Osmopriming dusi¢nanem draselnym mél pozitivni efekt na kli¢eni Oryza sativa ssp. indica
za stresovych podminek, snizil se obsah MDA, zvysily se aktivity CAT, POD a SOD
a mnozstvi cukri (Zheng et al., 2015). Podobného vysledku bylo dosazeno i u Zea mays
(Saed-Moocheshi ef al., 2014). U Glycine max mélo plisobeni dusi¢nanu draselného opacny
efekt, obsah MDA se pfi stresu oproti neoSetfenym rostlindm zvysil, aktivita CAT, APX
a SOD se snizila, ale zvysil se obsah prolinu (Langeroodi and Noora, 2017). Je mozné, Ze
u Oryza sativa ssp. indica mél dusi¢nan draselny jen efekt osmotického pusobeni nebo se
ionty dostaly do semene, ale neplsobily toxicky. U Glycine max se pravdépodobné ionty
dostaly do semene pies osemeni. Tomu by mohl nasvéd€ovat i zvySeny obsah prolinu, ktery
mohl byt zpiisoben zvySenym pifijmem dusiku z dusi¢nanu draselného. Na rist Glycine max

toto oSetfeni nemélo piiznivy efekt (Langeroodi and Noora, 2017).

Kfemik je beneficnim prvkem, ukldda se v bunécné stén¢, ma piedevsim strukturni funkci.

Exogenni aplikace kiemiku miize mit vliv také na biosyntézu ROS a regulaci obrannych
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mechanismi jako antioxidanich enzymi a AsA-GSH cyklu (Ma et al, 2016).
Osmoprimingem roztokem s kiemikem (ve formé pentahydratu kiemicitanu sodného) se
u Triticum aestivum pii stresu zvysily aktivity antioxidacnich enzym@ (Bukhari ef al., 2015).
U Zea mays se diky osmoprimingu s kiemikem (v podobé¢ kyseliny kiemicité) zlepsil rust pii

stresu (Sirisuntornlak et al., 2019).

Véapnik se vyskytuje ve volné formé¢ nebo vazany v bunécné stén¢, kde tvoii vapnikové
mustky a zlepSuje tak jeji pevnost, slouzi také jako signalni molekula. Osmopriming
chloridem véapenatym zlepSil rlst pii nedostatku vody naptiklad u Hordeum vulgare
(Kaczmarek et al., 2017), Zea mays (Bismillah Khan et al., 2015), Triticum aestivum (Farooq
et al., 2017) a Oryza sativa (Hussain, Farooq and Lee, 2017).

Utinek osmoprimingu pomoci soli je druhové specificky, obzvlasté kvili rozdilné
permeabilit¢ osemeni (Salanenka and Taylor, 2011). V nékterych piipadech mohou soli
pusobit jen jako osmoticky aktivni slouceniny v roztoku a semeno nijak nenarusit, u druhd
s permeabilnim osemenim mohou mit naopak na semeno toxicky ucinek. Nekteré soli ve
vhodné koncentraci mohou semeni poskytovat ziviny, byt prospé$né pro rist a zaroven
podpofit toleranci vi¢i suchu. Zaroven ale soli neaktivuji obranné mechanismy proti stresu
suchem, na rozdil od elicitorii (viz kapitola 3.1.3). Otazkou je, u kterych druhi se ziviny
z roztoku do semene dostavaji a jestli neni zvySovani odolnosti vici stresu jen vysledek

osmoprimingu.

3.1.3 Priming pomoci elicitori

Nékteré metody primingu semen vyuzivaji exogenni aplikaci latek oznafovanych jako
elicitory. Jedna se o latky, které jsou schopné aktivovat obrannou reakci rostliny (Samota et
al., 2017). K takové aktivaci by mohlo dochazet i béhem primingu semen s témito latkami.

Mezi elicitory patii naptiklad signalni molekuly a riistové regulatory.

3.1.3.1 Kyselina p-aminomaselna a y-aminomaselna

Kyselina aminoméselna je neproteinogenni aminokyselina. V mnoha rostlinach se pfirozené
vyskytuje kyselina y-aminomaselnd (GABA), jeji isomer kyselina -aminomaselnd (BABA)
je vyrabéna uméle. V rostlinich ma GABA rizné funkce, hromadi se pii plisobeni stresu,
muze fungovat jako signalni molekula, modulovat aktivity enzymu a ovliviiovat rast (Serraj,
Shelp and Sinclair, 1998; Barbosa et al., 2010; Li et al., 2016). Osetfeni rostlin pomoci
BABA je efektivni v obran¢ proti biotickym i abiotickym stresim (Ahmed et al., 2009;
Macarisin et al., 2009; Rajaei and Mohamadi, 2013; Jisha and Puthur, 2016b, 2016a).
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Priming pomoci GABA a BABA je testovan hlavné v souvislosti s vegetativnim primingem
(viz kapitola 3.2). Priming semen Vigna radiata pomoci BABA zlepsil kli¢eni za nedostatku
vody, doslo ke snizeni mnozstvi MDA a zvySeni aktivit SOD a POX. Obsahu prolinu se
zvysil u kultivart odolnych k suchu a zasoleni a snizil u kultivaru citlivého ke stresu (Jisha
and Puthur, 2016a). Ke zlepSeni rastu pii stresu a zvySeni aktivit antioxida¢nich systému

doslo také u Oryza sativa (Jisha and Puthur, 2016b).

3.1.3.2 Kyselina askorbova

AsA je vyznamny zhaSe¢ ROS, zaroven ma vliv na regulaci vyvoje rostlin (Akram, Shafiq
and Ashraf, 2017). Priming semen Triticum aestivum pomoci AsA vedl ke zvySovani
endogenniho obsahu AsA a prolinu pfi stresu oproti hydroprimingu. Obsah MDA se snizil
a priming mél pozitivni dopad na rast pfi stresu (Farooq et al., 2012). Jind studie vlivu
primingu AsA na Triticum také prokazala snizovani obsahu MDA pfi stresu oproti
hydroprimingu. Navic se zvySily aktivity SOD, CAT, APX a GR pfi stresu u tolerantniho
kultivaru. U citlivych kultivarli se zvysila aktivita CAT a APX a u jednoho z nich i SOD.
Obsah AsA ve stonku se vlivem primingu zvysil u vSech kultivarti. Nezvysil se ovSem obsah
prolinu (Singh and Bhardwaj, 2016). U Brassica napus se vlivem primingu zlep$il rast pfi
stresu, ale zarovei se sniZily aktivity CAT a POX oproti neoSetienym rostlinam. Je mozné, Ze
je zastoupila AsA, ¢emuz napovida i fakt, Ze priming vétsi koncentraci AsA vedl k dal§imu
snizovani aktivit zminénych enzymul (Razaji, Farzanian and Sayfzadeh, 2014). ZvySovani
obsahu AsA v rostlinach mize u nékterych druhit pomoci k lep§imu rustu za stresovych

podminek.

3.1.3.3 Riistové regulatory

Ristové regulatory se déli na fytohormony, které se v rostliné pfirozené vyskytuji a dalsi latky
s regulacni aktivitou. Regulatory nelze striktné rozd€lovat na stimulujici nebo inhibicni,
jelikoz mohou v riznych fazich vyvoje a koncentracich ptsobit odlisné. Mezi fytohormony
zkoumané pro pouZiti pfi primingu ke zvySeni odolnosti k suchu patii kyselina salicylova
(SA), kyselina giberelova (GA3) a metyljasmonat. Latkou s regulacni aktivitou je napiiklad

spermidin.

Fytohormony jsou organické nizkomolekularni latky, slouzi k pienosu informaci v rostling
a pusobi 1 ve velmi nizkych koncentracich. Rovnovaha fytohormont ovlivituje rlst a vyvoj

rostliny.
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SA zmirnuje poskozeni pfi piisobeni biotickych i abiotickych strest (Shakirova et al., 2003;
Kabiri, Hatami and Naghizadeh, 2014). Priming semen Foeniculum vulgare pomoci SA
zvysil obsah prolinu a zlepsil rist pfi nedostatku vody (Kabiri, Hatami and Naghizadeh,
2014). ZlepSeni riustu nastalo i u Stevia rebaudiana, u které se zaroven zvysily aktivity
antioxida¢nich enzymt a mnozstvi prolinu (Gorzi, Omidi and Bostani, 2018), a u Triticum

aestivum (Ulfat, Majid and Hameed, 2017).

Metyljasmonat je ester kyseliny jasmonové, Gcastni se mnoha vyvojovych a fyziologickych
procest v rostliné véetné kliceni. Odolnost k suchu zvysil naptiklad u Vigna unguiculata, coz
bylo doprovdzeno sniZzenim obsahu MDA a zvySenim mnoZzstvi prolinu pii stresu
(Sadeghipour, 2019) a také u Oryza sativa (Samota et al., 2017). U Oryza sativa byly
testovany i1 dalsi elicitory a to SA a paclobutrazol, ob¢ tyto latky zlepsily rist rostlin pfi
normdlnich i stresovych podminkéch, ale aplikace metyljasmonatu méla signifikantné lepsi

ucinek (Samota et al., 2017).

Gibereliny stimuluji kli¢eni a prodluzovaci rist nadzemni ¢ésti rostliny a indukuji kveteni.
GA; stimuluje syntézu o-amylazy v semeni, coz je jeden z faktord aktivujicich klic¢eni.
U Glycine max priming pomoci GAj zlepsil kliceni pifi nedostatku vody zvySenim aktivit
antioxida¢nich enzymi a a-amyldzy a mnoZstvi prolinu (Langeroodi and Noora, 2017).
Podobného efektu bylo dosazeno i u Brassica napus (Li et al., 2010) a ke zlepSeni rastu doslo

i u Triticum aestivum (Ulfat, Majid and Hameed, 2017).

Spermidin patii mezi polyaminy. Polyaminy stimuluji rlst a jejich hladina ve stresovych
situacich stoupd. Priming semen spermidinem zlepSil riist a zvysil aktivity antioxidacnich
enzymu pii nedostatku vody u Trifolium repens (Li et al., 2014), Oryza sativa ssp. indica

(Zheng et al., 2015). a Cleistogenes songorica (Tao et al., 2018).

3.1.3.4 Peroxid vodiku
Peroxid vodiku je signalni molekula, ktera se Gc€astni velkého mnoZstvi reakci souvisejicich

s ristem a vyvojem rostliny a také s obranou vici stresim (Singh and Bhardwaj, 2016).

Priming semen Chenopodium quinoa pomoci peroxidu vodiku kombinovany s aplikaci na
listy po kliceni vedl ke snizeni endogenniho mnoZstvi peroxidu vodiku a superoxidovych
anionl a zvyseni aktivit antioxidacnich enzymt pfi stresovych podminkach, zvysil se 1 obsah
prolinu a cukrl. Doslo také ke snizeni koncentrace ABA pfi nedostatku vody (Igbal et al.,

2018). Zvyseni aktivit antioxidac¢nich systémli a odolnosti vii¢i nedostatku vody diky
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primingu peroxidem vodiku bylo dosazeno i u Cakile maritima a Eutrema salsugineum
(Ellouzi, Sghayar and Abdelly, 2017). U Triticum aestivum klesla vlivem primingu semen pii
stresu oproti kontrolnim rostlindm aktivita POD a APX, ale stoupla aktivita CAT a snizilo se

mnozstvi MDA (Hameed and Igbal, 2014).

3.1.4 Porovnani metod primingu semen

Metody primingu semen vedou ve vétSiné€ piipadl ke zlepSeni kliceni a ristu za nedostatku
vody. V piipadé¢ osmoprimingu a bioprimingu vSak musi byt zvolena spravna koncentrace
piidanych latek. Langeroodi a Noora (2017) porovnavali metody hydroprimingu, osmotického
primingu pomoci PEG a pomoci soli a hormondlniho primingu GAj; u Glycine max pfti
nedostatku vody 1 v normalnich podminkéach. Nejlepsich vysledki doséhli hydroprimingem
a hormonalnim primingem. Ob¢ tyto metody zvysily aktivity antioxida¢nich enzymt a vynos
semen u citlivého i odolného kultivaru. V aktivité antioxidacnich systémi a vynosu nebyl
mezi metodami vyrazny rozdil. Ve vysledku tedy hodnoti hydropriming jako jednoduchou,
ekonomickou a bezpecnou techniku, kterou lze zvysit vynos Glycine max pii mirném suchu,
nebo normalnich podminkéch az o 55% (Langeroodi and Noora, 2017). U Oryza sativa ssp.
indica byl priming spermidinem efektivné€j$i neZ osmopriming pomoci soli nebo PEG
a hydropriming (Zheng et al., 2015). Efektivnéjsi byla aplikace spermidinu oproti
osmoprimingu a hydroprimingu i u Cleistogenes songorica (Tao et al., 2018). Gorzi, Omidi,
and Bostani (2018) porovnavali hydropriming, hormonalni priming pomoci SA a priming
pomoci soli poskytujicich Ziviny — zinek a zelezo a také kombinace téchto metod u Stevia
rebaudiana NejlepSiho vysledku dosdhli kombinaci primingu pomoci SA s primingem
zivinami. Fallah, Malekzadeh, and Pessarakli (2018) hodnoti hormonélni priming pomoci
GA; a osmopriming siranem zine¢natym jako efektivnéj$i neZ priming dusi¢nanem draselnym

a PEG u Nigella sativa.

Metody primingu pomoci elicitord, osmoprimingu nebo kombinace obou mohou mit na
kliceni pfi nedostatku vody lepsi efekt nez hydropriming. Je ale tfeba zvazit, jestli je
ekonomicky vyhodnéjsi pouzit metodu hydroprimingu, ktery nemusi dosahovat tak velkych
zlepSeni ristovych vlastnosti pfi stresu, nebo vyuzit metody osmoprimingu ¢i primingu
s elicitory, u kterych je ndkladné&jsi provedeni, ale mohou mit na zlepSeni ristovych vlastnosti

vetsi efekt.
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3.2 Priming rostlin ve vegetativni fazi ristu
Rostlinu Ize na stres pfipravit i ve vegetativni fazi. Roztok s elicitory nebo jinymi latkami

(PEG, soli) se mtze aplikovat na listy nebo na koteny.

Priming ve vegetativni fazi mize byt navic u¢innéj$i nez priming semen. Napiiklad pfi
porovnani oSetieni Oryza sativa roztokem glycinbetainu byla aplikace na listy efektivné;si
v kompenzaci negativniho dopadu sucha na rostliny nez priming semen (Farooq et al., 2008).
Stejné tak byla aplikace na listy G€innéjsi pti oSetfeni Oryza sativa polyaminy (Farooq, Wahid
and Lee, 2009) a SA (Farooq, Basra, Wahid, Ahmad, et al., 2009) a Vigna unguiculata
metyljasmonatem (Sadeghipour, 2019). Ve vSech téchto ptipadech vedly obé metody
primingu k lepSimu ristu rostlin pfi stresu i optimalnich podminkach oproti neoSetfenym
rostlinam. Podobn¢ jako pfi primingu semen se i pifi aplikaci na listy zvySuje ucinnost
antioxidacnich systému a akumuluji se osmoprotektanty (Farooq et al., 2008; Farooq, Basra,
Wahid, Ahmad, et al., 2009; Farooq, Wahid and Lee, 2009; Sadeghipour, 2019). Lepsi uc¢inek
pfi aplikaci na listy by mohl byt kviili rozdilné prodlevé mezi primingem a pisobenim stresu

u obou osetfeni nebo kvili aplikaci v pokrocilejsim stadiu vyvoje.

V piipad¢€ primingu pomoci BABA muze aplikace na listy zpusobit tvorbu nekrotickych skvrn
(Siegrist, Orober and Buchenauer, 2000). Aplikace do plidy/ média, ve kterém rostliny rostou,
je 1épe snéasena a zlepSuje toleranci k suchu (Jakab et al., 2005; Rajaei and Mohamadi, 2013;
Sos-Hegedus ef al., 2014). ZvySovani tolerance v tomto ptipadé probiha pravdépodobné diky
rychlému zvySeni koncentrace ABA pfii piisobeni stresu. ABA funguje v signalizaci stresu
suchem a miZe vést k rychlému osmotickému pfizpisobeni a udrzeni obsahu vody pomoci
zavirani praducht (Jakab et al., 2005; Rajaei and Mohamadi, 2013). U Brassica napus se
zéaroven zvysily aktivity a mnozstvi antioxida¢nich systémil (Rajaei and Mohamadi, 2013).
U Zea mays poklesla oproti kontrolnim rostlinam pfti suchu aktivita SOD a snizil se obsah
prolinu, zvysila se jen aktivita GR. ZvySeni aktivity GR muze souviset s vys§i rychlosti
AsA-GSH cyklu. Na rozdil od vySe zminénych piipadii se koncentrace ABA oproti
kontrolnim rostlindm nezmeénila, zvysSila se vSak koncentrace kyseliny jasmonové, kterd mize
také mit vliv na regulaci zavirdni praducht (Shaw et al., 2016). BABA muzZe rostlinu pfipravit
na razné typy strest, pro které ma rostlina odlisné obranné mechanismy, v optimalnich
podminkdch mlze ovSem rlst brzdit (Wu et al., 2010). Negativni dopad miize mit také
nespravné zvolena koncentrace BABA (Sé6s-Hegedus et al., 2014). Rostlinu Ize oSetfit také

pomoci GABA. Aplikace GABA do rGstového média pomohla ke zvySeni odolnosti vici
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suchu u rostlin Piper nigrum, u kterych doslo pii piisobeni stresu k rychlejsi aktivaci a vyssi

aktivit¢ GPX a SOD oproti neosetfenym rostlindm (Vijayakumari and Puthur, 2016).

Kofeny rostliny je mozné v ramci primingu vystavit nedostatku vody, bud’ pferusenim
poskytnuti vody, nebo umisténim rostlin do média se snizenym osmotickym potencialem.
U Triticum aestivum pomohl priming nedostatkem vody béhem vegetativniho rlstu
ke zmensSeni redukce vynosu zrna vlivem stresovych podminek pfi plnéni zrna. Pti
optimélnich podminkach mél ale priming na plnéni zrna negativni efekt (Wang et al., 2015).
U Triticum aestivum doSlo diky vegetativnimu primingu suchem také ke zvySeni aktivity
APX a snizeni obsahu MDA pii stresu béhem plnéni zrna (Wang et al., 2014). Osmopriming
pomoci chloridu sodného aplikovany na koteny Arabidopsis thaliana zvysil odolnost rostlin

pfi naslednému ptsobeni nedostatku vody (Sani et al., 2013).

Zasadni rozdil mezi pouzitim techniky primingu semen a primingu ve vegetativni fazi, je fakt,
ze priming semen zvysuje procento klicicich rostlin a napoméha ranému rustu sazenic pii

stresu.

3.3 Transgeneracni priming

Transgeneracni priming je chdpéan jako oSetfeni parentalnich rostlin, které vede ke zlepSeni
odpovédi na stresu u potomstva (Kumar, Kumari and Sharma, 2015). Potomstvo rostlin
Triticum aestivum vystavenych suchu bylo vii¢i ptisobeni sucha odolné¢jsi nez potomstvo
rostlin péstovanych v kontrolnich podminkach. Potomstvo oSetfenych rostlin mélo vyssi
aktivity antioxidacnich enzymi SOD, CAT, GPX a APX a také vyssi obsah prolinu a GSH.
Pfi plisobeni sucha mélo potomstvo osetfenych rostlin mensi oxidativni poskozeni a vyssi
RWC listhi oproti kontrolnim rostlindm. Pfi ristu v kontrolnich podminkach nebyl mezi
potomstvem oSetfenych a kontrolnich rostlin rozdil (Wang et al., 2018). Transgeneracni
priming lze zkombinovat i s primingem semen a dosahnout tak dal$iho zvySeni odolnosti viici
suchu (Tabassum et al., 2018). ZvySeni odolnosti dcefinych rostlin vii¢i suchu bylo dosazeno
diky transgenera¢nimu primingu pusobenim sucha i u Lupinus angustifolius (Kalandyk,

Waligorski and Dubert, 2017) a u Hordeum vulgare (Nosalewicz et al., 2016).
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4 Pretrvani zmén navozenych primingem

Modulace antioxidacnich systémili navozena primingem semen muze byt zachovana i dale
béhem vyvoje. U rostlin oSetfenych primingem semen se projevila zvySena odolnost viici
suchu i pii pasobeni stresu az ve stadiu 4 listi (Farooq et al., 2008; Farooq, Basra, Wahid,
Ahmad, et al., 2009; Farooq, Wahid and Lee, 2009). U Sorghum bicolor se udrzela vyssi
aktivita antioxida¢nich systimi APX, CAT, POD a SOD diky primingu semen roztokem
PEG i po 3 tydnech rustu v optimalnich podminkéach (Zhang et al., 2015). Leps$i odolnost viici
stresu diky primingu semen pomoci peroxidu vodiku se ukéazal i u Cakile maritima a Eutrema
salsugineum, které byly vystaveny stresu po 4 tydnech rlstu v optiméalnich podminkach
(Ellouzi, Sghayar and Abdelly, 2017). U Triticum aestivum oSetfené osmotickym primingem
semen dosSlo k efektivnéjsi odpovédi na stres suchem ptisobici az ve stadiu odnozovani
a sloupkovani rostlin (cca po 5 a 18 tydnech od vyseti). Oproti rostlindAm z neoSetfenych
semen mély po 5 1 10 dnech pisobeni stresu rostliny z oSettenych semen vyssi obsah CAR
a vys$§i aktivitu antioxidacnich enzymii APX, CAT a GR. OSetfené rostliny mély zaroven
niz§i obsah ROS a mensi miru oxidativniho poskozeni (Abid et al., 2018). U rostlin
z oSetfenych semen Spinacia oleracea rostoucich v optimalnich podminkach vSak aktivita
APX, CAT, SOD a mnozstvi AsA a GSH po 5 tydnech klesly na hodnoty jako u kontrolnich
rostlin a pfi nasledném nedostatku vody u nich doslo k vétsimu hromadéni MDA. Rozdil

v pretrvani efektu primingu mize byt druhove specificky (Chen and Arora, 2011).

Pii vegetativnim primingu aplikovaném na listy byl stres navozen aZ tyden po oSetieni
a oSetiené rostliny vykazovaly lepsi odolnost vii¢i suchu nez neosetfené (Farooq ef al., 2008;
Farooq, Basra, Wahid, Ahmad, et al., 2009; Farooq, Wahid and Lee, 2009). Osetfeni koteni
Arabidopsis thaliana osmotickym primingem zlepSilo odolnost vii¢i suchu ptsobiciho po

10 dnech rlstu v kontrolnich podminkach, viz obrazek €. 2 (Sani et al., 2013).

Efekt transgeneracniho primingu se u potomstva oSettenych rostlin 7riticum aestivum projevil
1 v jejich generativni fazi, kdy se zlepsilo plnéni zrna pfi stresu oproti potomstvu neosetfenych

rostlin (Wang et al., 2018).
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Control Primed

2 weeks drought

Obrazek ¢. 2: Rozdil mezi primingem neoSetfenymi (vlevo) a oSetfenymi rostlinami (vpravo)
Arabidopsis thaliana po 10 dnech rustu v normalnich podminkach a 2 tydnech plisobeni stresu
nedostatkem vody. Pfevzato ze Sani et al. (2013).

Zmény navozené primingem mohou néjakou dobu pretrvavat, jednd se ale o druhové
specificky proces a je mozné, ze pii ristu v optimalnich podminkich se efekt navozeny
napftiklad primingem semen mtize postupn¢ vytratit (Chen and Arora, 2011). Rozdil miZze byt
také mezi jednotlivymi metodami primingu a efekt miiZze zaviset 1 na fazi rlstu, ve které je

rostlina primingu vystavena (Wang et al., 2018).

5 Zavér

Priming zlepSuje rust rostlin pfi nedostatku vody pfedev§im diky modulaci antioxidacnich
systémd, ktera se projevuje snizenim hromadéni MDA. Osetfeni mize byt provedeno mnoha
riznymi zplisoby a druhy a kultivary rostlin mohou reagovat na stejnd oSetfeni odliSné.
Odlisna je 1 mira vyuZiti jednotlivych antioxidacnich systéml béhem piisobeni sucha.
U primingu semen pomoci soli zatim neni jasné, pro které¢ druhy jsou jaké latky toxické
a jestli se ionty do semene dostdvaji. Pro metody primingu semen by jist¢ bylo prospesné

zaméfit se vice na zkoumdani procest, které se déji v semeni béhem primingu. Ke zlepSeni
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techniky by také mohlo pomoci objasnéni permeability osemeni konkrétnich druht a kultivara
rostlin. Béhem hydroprimingu a osmoprimingu semen dochazi k aktivaci metabolismu a ¢asto
ke zvyseni hladin antioxida¢nich molekul i aktivit enzymi. Pfi primingu pomoci elicitorQ
dochazi k interakci elicitorti s receptory v semeni, diky tomu by se mohly aktivovat i dalsi
metabolické drahy, které se hydroprimingem a osmoprimingem neaktivuji. Pro tucely
vegetativniho primingu i primingu semen jsou testovany i dalsi latky, kromé vySe zminénych,
které by mohly fungovat jako elicitory a podporovat riist pfi stresu, naptiklad brassinosteroidy
a oxid dusnaty (Farooq, Basra, Wahid and Rehman, 2009; Farooq, Wahid, et al., 2009).
Vétsina studii se vSak zamétuje jen na efekt primingu na ristové vlastnosti rostlin jako je
procento kli¢icich rostlin a tvorba biomasy. Jen ¢ast z téchto studii se vénuje procesim
probihajicich uvniti semene/ rostliny. Délkou udrzeni zmén navozenych primingem ve vztahu
ke zvySovani odolnosti k suchu se zabyva jen velice malo praci, dostupné studie vSak
naznacuji, Ze by se v nékterych piipadech mohlo jednat o dlouhodob¢jsi ucinek. Nelze také
opomenout fakt, ze na rostlinu Casto plisobi vice stresti nardz a bylo by tedy vyhodné najit
metodu, kterd by mohla rostlinu posilit proti riznym typtim stresii. Toho by se dalo dosahnout
napiiklad vhodnou kombinaci vice metod nebo vyuzitim BABA, ktera dokaze rostlinu
pfipravit na rizné abiotické 1 biotické stresy. Priming je jednou z metod, ktera muze
vyznamné zlepSit odolnost rostlin vii¢i suchu a zvysit vynosy a lze ji aplikovat i na jiz

vyslechténé odolné kultivary nebo transgenni rostliny.
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