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Abstrakt

V rostlinnych kotenech se v priabehu zivota rostlin vytvaii nékolik vyznamnych anatomickych
struktur, jejichz pritomnost je kli¢ova pro fungovani kotenového systému a preziti rostlin
v proménlivych podminkach prosttedi. Mezi tyto struktury, diky kterym se rostliny mohou
adaptovat na razné stresové faktory stanovisté, patii apoplastické bariéry tvofené buiikami
endodermis a exodermis. V téchto bunéénych vrstvach dochazi k modifikaci bunécné stény.
Témito modifikacemi jsou Casparyho prouzky a suberinové lamely, které blokuji apoplasticky
transport a jsou nezbytné pro selektivni piijem latek. Druhou strukturou, jejiz piitomnost
v kofenech je spojovdna piedevSim s ristem v zaplavenych padach, je aerenchym neboli
pletivo obsahujici velké mnozstvi mezibunéénych prostor. Kromé neptiznivych faktort
prostiedi je tvorba téchto strukturnich adaptaci v poslednich letech spojovéana s kyselinou
abscisovou (ABA) a ethylenem. Tyto fytohormony, které jsou znamé predevsim diky své ti¢asti
v odpovédi na stres, jsou dualezité 1 v mnoha vyvojovych procesech. Dosud publikované
vysledky ukazuji, ze v nepfiznivych podminkiach ABA v kofenech stimuluje uklddani
suberinovych lamel v endodermis. Ethylen naopak uklddani suberinu potlacuje, dokonce
zifejmé reguluje degradaci jiz ulozenych suberinovych lamel. V mnoha ptipadech se ethylen
velmi vyznamné podili na vzniku konstitutivniho i indukovaného aerenchymu. Bakalatrska
prace shrnuje recentni poznatky o roli ABA a ethylenu v diferenciaci apoplastickych bariér a
aerenchymu v kofenech pii plisobeni riznych stresovych faktori prostiedi a ptiblizuje dalsi
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ovliviiuji rast rostlin a anatomickou stavbu kotend.

Kli¢ova slova: aerenchym, Casparyho prouzky, endodermis, ethylen, exodermis, kyselina

abscisova, stresové faktory prostiedi



Abstract

During their life cycle, plants form several important anatomical structures in roots, which are
crucial for the proper function of the root system and for survival of plant organisms in variable
environmental conditions. These structures enable plants to adapt to various stress factors
of the environment. Among them, apoplastic barriers are very important. They are formed
by cells of the endodermis and exodermis. These cell layers develop Casparian bands and
suberin lamellae, modifications of cell walls, that block the apoplastic pathway and are
necessary for selective nutrient uptake. Another structure is aerenchyma, a tissue containing
many intercellular spaces, which is primarily associated with growth in flooded soils.
Development of these structural adaptations is associated with the abscisic acid (ABA) and
ethylene. These phytohormones are known mainly for their involvement in stress responses but
they are also important in many developmental processes. Work published so far have shown
that ABA stimulates deposition of suberin lamellac in the endodermis in unfavourable
conditions. Ethylene on the other hand suppresses the deposition of suberin and can even trigger
a degradation of previously developed suberin lamellae. In many cases ethylene plays a crucial
regulatory role in development of constitutive and induced aerenchyma in roots. This bachelor
thesis summarizes recent knowledge about the role of ABA and ethylene in apoplastic barriers
and aerenchyma differentiation in roots grown under various environmental stress factors. It
also summarizes other roles of these phytohormones in plant and describes the most important

stress factors, which affect plant growth and root anatomical structure.

Key words: abscisic acid, aerenchyma, Casparian bands, endodermis, ethylene, exodermis,

environmental stress factors
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1 Uvod

V poslednich letech se stale Castéji hovoii o globalnich klimatickych zménach a o tom, jaké
tyto zmény maji nebo budou mit dopady na zivotni prostfedi. Podle riiznych studii dochézi
mimo jiné k ¢astéj$im perioddm suchych obdobi s nedostatkem vody, kterd jsou na druhé strané
doprovazena castéjSimi zéplavami, a to i v oblastech, kterych se dfive extrémy pocasi tolik
netykaly. V souvislosti s t€émito problémy se také zvysuje zastoupeni soli v padé. Kromé jinych
negativnich dopadl je témito stresovymi faktory ovlivnhéno i1 zeméd€lstvi. V oblastech
postizenych zaplavami, suchem nebo zasolenim klesaji vynosy zemédé€lskych plodin, coz vede
ke zna¢nym ekonomickym ztratdm a snizené produkci potravin (Dasgupta et al. 2014, Normile

2008, Zhang et al. 2018).

Je jasné, Zze podminkdm prostfedi se musi organismy pfizpisobovat. V pribéhu evoluce se
proto u rostlin vyvinula fada mechanismii a strukturnich i metabolickych adaptaci, které jim
umoziuji pfezivat v neptiznivych podminkach. Diky vySe zminénym zménam prostiedi se ale
ve zvysené mife setkdvaji s plisobenim stresovych faktorii i rostliny, které jim dfive tolik
vystaveny nebyly. Je proto dilezité porozumét mechanismim tolerance, vyzkumy zaméfené na

anatomické, morfologické i metabolické adaptace rostlin jsou velmi aktudlni.

Tato bakalarské prace se soustfedi na anatomické adaptace kotene a roli stresovych hormonti
ethylenu a kyseliny abscisové (ABA). V ramci prace budou popsany piedevsim modifikace
bunécné stény vytvarejici apoplastickou bariéru (Casparyho prouzky a suberinové lamely) a
pletivo s velkymi mezibunénymi prostory (aerenchym). DilleZitou otazkou také bude, jakou

ulohu v utvareni téchto strukturnich adaptaci kofene hraji vySe zminéné fytohormony.
Konkrétni cile prace jsou:
1. shrnuti poznatkli o strukturnich adaptacich kotene (apoplastické bariéry, aecrenchym),
vyznamnych pro toleranci vi¢i nepfiznivym faktorim prostredi
2. analyza role kyseliny abscisové a ethylenu v rostling, s diirazem na vyznam téchto

fytohormonil v regulaci utvareni vnitini struktury kofene



2 Stresové faktory prostredi ovliviiujici anatomickou stavbu koiene

Stresovych faktori, které vedou k riznym, at’ uz fyziologickym nebo anatomickym zménam
u rostlin, je mnoho. Kromé abiotickych faktort, které budou rozebirany dale, na rostliny ptisobi
také biotické stresové faktory, napt. herbivofi nebo fytopatogenni organismy, na né€ se tato prace
nicmén¢ nesoustiedi. Prace se zamétuje na stresové faktory prostiedi, které hraji vyznamnou
roli vindukci zmén anatomické stavby kofenti, pfedevSim =zaplaveni, sucho, zasoleni,

nedostatek zivin a pfitomnost toxickych latek v ptde.

Prvnim zminovanym faktorem je =zaplaveni. Rostliny vyskytujici se na zaplavenych
stanovistich se musi vyrovnavat s hypoxii, coz je stav, pii kterém se rostlinné buiiky musi
vyporadat s deficitem kysliku (Fukao & Bailey-Serres 2004). Zaplavenim byvaji postizené
pfedevsim koteny, nicméné vodni sloupec muze dosdhnout takové hladiny, Ze se pod vodou
ocitnou i nadzemni organy (Vreeburg et al. 2005). V kofenech béhem zaplaveni klesa
koncentrace kysliku, coz vede k nedostatku energie ziskavané respiraci, ke které je kyslik
potfebny. Aby byla odvracena energetickd krize, dochazi v téchto bunkach ke stimulaci
glykolyzy a fermentaci, které mohou probihat anaerobn& (Voesenek et al. 2006; Loreti et al.
2005). Kyslik mize byt dopravovan do kotfent z nadzemnich organii (Armstrong et al. 1994).
K tomu, aby byl tento transport kysliku do kofeni umoznén, se vytvaii pletivo s velkymi
intercelularnimi prostory — aerenchym (Jung et al. 2008). Také muze dochazet
k morfologickym a anatomickym adaptacim listi a stonkl jako je jejich prodluZzovani nebo

natoCeni chloroplastt (Vreeburg et al. 2005).

Na druhé strané stoji sucho, které piisobi stres z nedostatku vody. Pro rostliny je tento faktor
stresovy hned z n€kolika diivodu. Pti nedostatku vody se snizuje mnozstvi listi (Krieg & Sung
1986) i jejich velikost (Liu & Stiitzel 2004), uzaviraji se priidduchy, aby nedochazelo k odparu
vody (Tombesi et al. 2015), a zarovei je tak omezena fotosyntéza (Cechin et al. 2015). Déle je
spole¢né s vodou omezen piijem zivin (Nawaz et al. 2012). Krom¢ listli se zastavuje také rast
stonktl, naproti tomu vsak rostliny investuji zdroje do riistu kotenti, které se tak mohou dostat
k zasobam vody v hlubsich vrstvach pudy (Gargallo-Garriga et al. 2014; Xiong et al. 2006).
Sucho také miize vést ke zvySené produkci ROS (reaktivni formy kysliku), které ve zvySeném
mnozstvi mohou poSkozovat buiikky do té miry, Ze to mize vést k nekrdze rostlinnych organt
(Munné-Bosch & Alegre 2004). Rostliny také ztraci turgor, ktery mechanicky rostlinné télo
zpeviiuje. Dilezitou adaptaci na urovni vnitini struktury kotent, ktera rostlindm poskytuje

béhem sucha ochranu pted ztrdtou vody, je stimulace diferenciace apoplastickych bariér



v kotfenech (endodermis a exodermis), které zabranuji nekontrolovanému zpétnému toku vody

zpét do pudy (Kreszies et al. 2019; North & Nobel 1991).

Dalsim stresovym faktorem je zasoleni piidy. V zasolenych ptidach je vysoké mnozstvi NaCl,
ktery pochéazi z mate¢ni horniny, v pfibfeznich oblastech z moiské vody nebo se v pudé
hromadi kvuli pouzivani nekvalitni zavlazovaci vody v zeméd¢€lskych systémech (Klay et al.
2010; Uri 2018). Kvuli zvySené koncentraci soli v ptidé dochdzi k osmotickému stresu a je
omezeno ¢erpani vody koteny rostlin, coz mize vést k problémlim souvisejicim s nedostatkem
vody (Munns et al. 1995). Pro udrZeni piijmu vody a turgoru bun¢k jsou dilezité kompatibilni
soluty jako prolin, glycin betain, gluk6za ¢i cukerné alkoholy, napf. manitol nebo sorbitol
(Bohnert & Shen 1998; Tester & Davenport 2003). Zasoleni také miize zpisobit oxidativni
stres, kdy se akumuluji ROS (Mittler 2002), které ve zvySeném mnozstvi mohou narusit
metabolismus nebo poskozovat membrany (Sharma et al. 2012; Tanou et al. 2009). Zarovei je
na zasolenych stanovistich vysoky pfijem iontd Na' pro rostlinu toxicky, protoze v dasledku
kompetice s draselnymi ionty o vazebna mista nékterych enzymu narusuje rtizné metabolické
drahy. To muze vést k zpomaleni riistu kotenti a dalSim projeviim toxicity sodiku (Lin & Kao
2001; Shelden et al. 2013). Krom¢ deficience drasliku sodik mize zpiisobit 1 deficienci dalSich
prvkd, ke kterym se koten v disledku kratsi délky nedostane (Tester & Davenport 2003).

Pro rostlinu mohou byt toxické i dalsi prvky. Kromé nebiogennich tézkych kovil (napf.
kadmium, rtut’) (Dias et al. 2013; Chen et al. 2009) mohou byt ve vyssich koncentracich toxické
také kovy, které rostliny v malych davkach pottebuji jako esencialni mikroprvky (zinek, meéd’,
nikl a dalsi) (Andreji¢ et al. 2018; Aghajanzadeh et al. 2020; Rahman et al. 2005). T¢zZké kovy
se do pudy mohou dostdvat riznymi zpiisoby, naptiklad t€Zbou (Angelovicova & Fazekasova
2014), spalovanim fosilnich paliv (Mandal & Sengupta 2006), z odpadnich vod (Balkhair &
Ashraf 2016) nebo pouzivanim pesticidii a hnojiv (Atafar et al. 2010). ZvySené koncentrace
jednotlivych prvki zpiisobuji odlisSné symptomy, pficemz nékteré U¢inky jsou podobné.
Toxicita je obecné patrnd v podobé zvySeni mnozstvi ROS v pletivech rostliny, poSkozeni
riznych metabolickych drah, chlor6zy rostlinnych organt, zastaveni ¢i zpomaleni ristu nebo
v nékterych ptipadech zhorSeného ptijmu nebo transportu jinych prvkl (Mendoza-Cdzatl et al.
2008; Zhou et al. 2007; Stadtman 1990; Reddy et al. 2005; Chatterjee & Chatterjee 2000;
Rahman et al. 2005). K ochrané rostlin rostoucich v pidach se zvySenou salinitou nebo
obsahujicich tézké kovy pfispiva, podobné jako v pfipadé nedostatku vody, existence
apoplastickych bariér v kotenech, které zabranuji pfechodu téchto latek do stfedniho valce

apoplastickou cestou (Seregin et al. 2004; Karahara et al. 2004).



Nebezpena muize byt pro rostlinny organismus rovnéz deficience zivin. Biogenni prvky
v zivoté rostlin hraji roli v mnoha rozli¢nych procesech, tvofi stavebni prvky makromolekul
rostlinného téla, funguji jako kofaktory riiznych enzymd, které se ucastni dilezitych procesi
v metabolismu rostlin, jako je napft. fotosyntéza, respirace nebo antioxidac¢ni ochrana. Rostlinné
organismy pii deficienci esencidlnich mineralnich prvkl vykazuji podobné ptiznaky jako pfi
toxicité, napt. chlorézu (Gao & Shi 2007) nebo zastaveni rustu (Yu & Rengel 1999). I se
snizenou dostupnosti zivin jsou spojeny zmény na urovni anatomické stavby kotene. Vznik
aerenchymu by mohl mit vyznam ve zvyseni tolerance k deficienci fosforu nebo dusiku, jak
poukazuji n¢kteti autofi (Fan et al. 2003; Saengwilai et al. 2014). Zmény v postupu diferenciace
apoplastickych bariér by zase mohly ovliviiovat propustnost apoplastu kofene a s nim i
efektivitu piijmu zivin. To souvisi s pozorovanim, Ze se rychlost diferenciace apoplastickych
bariér v kofenech méni pii vystaveni rostliny deficienci, 1 kdyz se tato reakce riizni podle toho,

které prvky jsou v nedostatku (Armand et al. 2019; Barberon et al. 2016; Namyslov et al. 2020).

3 Apoplastické bariéry a aerenchym - struktury korene vyznamné
v toleranci ke stresovym faktortim prostiedi

3.1 Apoplastické bariéry

Rostliny coby sesilni organismy podléhaji veskerym vlastnostem svého stanoviste, ze které¢ho
nemohou jednoduse migrovat a vyhnout se podminkam, které jsou pro n¢ neptiznivé. Mnoho
stresovych situaci, kterym jsou rostliny vystavovany, souvisi s nedostatkem nebo naopak
prebytkem rtznych prvki a sloucenin (Fukao & Bailey-Serres 2004; Dias et al. 2013). Aby byl
prijem latek regulovan, vyvinuly se u kofenti rostlin v pribéhu evoluce anatomické struktury,
apoplastické bariéry, které jsou pro selekci latek nezbytné. Jednd se o definované bunécné
vrstvy, endodermis a exodermis. Endodermis je vnitini vrstva primarni kiry kofene a vytvari
proto hranici mezi stfednim vélcem a primarni klirou. Exodermis je pak podobnou hranici
mezi primarni kiirou a rhizodermis. V bunikdch endodermis 1 exodermis se v pribéhu vyvoje
kotene utvareji Casparyho prouzky (Caspary 1865), suberinové lamely (Enstone & Peterson
2005), ptipadné i terciarni stény (Meyer et al. 2009). Tyto modifikace bunécné stény se podileji
na vzniku bariéry, jez umoziiuje kontrolovat transport latek apoplastem kotene, cozZ je nezbytné

pro selekci latek (Krishnamurthy et al. 2009; Baxter et al. 2009; Peng et al. 2004).



3.1.1 Casparyho prouzky

Casparyho prouzky jsou struktury, které¢ vznikaji modifikaci bunécné stény endodermélnich a
exodermdlnich bun¢k kotene (Enstone et al. 2002; Song et al. 2019). Hlavnimi slozkami
Casparyho prouzkii jsou hydrofobni biopolymery lignin a suberin (Zeier & Schreiber 1997),
1 kdyz lignin ma zfejm¢ dominantni roli (Naseer et al. 2012). Lignin je polymer slozeny
z jednotek monolignola (koniferylalkohol, sinapylalkohol, p-kumarylalkohol) (Vanholme et al.
2010). Suberin je polyester obsahujici slozky lipida a fenolt (Vishwanath et al. 2015).

V mnoha druzich rostlin jsou Casparyho prouzky v endodermis pfitomné jiz ve vzdalenosti
I cm od kotfenové Spicky (Meyer et al. 2009). Casparyho prouzky jsou bariérou pro
apoplastickou cestu transportu latek, které tak musi z primarni kiry do stfedniho valce projit
symplastem endodermalnich bun€k. Pii priichodu pies plazmatickou membranu dochazi
k jejich selekci (Grebe 2011). Stejnym zplisobem Casparyho prouzky také zabranuji zpétnému
toku latek ze stfedniho valce do primarni kiry (Singh & Jacobson 1977). O vyznamu
endodermis pro fungovani kotene sv€dci jeji pritomnost v kotenech vSech pozorovanych druhii

rostlin, vyjimkou jsou pouze plavuné (Damus et al. 1997).

Exodermis je tvofena bunikami svrchni vrstvy hypodermis, ve kterych dochazi k tvorbé
Casparyho prouzkii (Soukup et al. 2002). Exodermis muize byt jedno- i vicevrstevna (Enstone
et al. 2002). Ve vicevrstevné exodermis se mohou tvofit Casparyho prouzky ve tvaru pismene
Y, coZ je ukazano na obrazku 1. Exodermis netvofi vSechny rostliny, u vétSiny krytosemennych
rostlin se nicméné vyskytuje (Perumalla et al. 1990; Peterson & Perumalla 1990). K tvorbé
Casparyho prouzkd dochézi v exodermis, na rozdil od endodermis, vétSinou nékolik centimetri
od kotenové $picky (Meyer et al. 2009), 1 kdyz existuji 1 vyjimky. Tou jsou naptiklad mokiadni
rostliny, u kterych miiZze lignifikace se suberinizaci prob¢hnout v exodermis diive nez
v endodermis (Soukup et al. 2002). Pfesto exodermis pravdépodobné neni pro funkci kotene

tak dualezita jako endodermis (Ma & Peterson 2003) .



Obr. 1: Vyvoj Casparyho prouzkii vicevrstevné exodermis v kofenech Iris germanica.
(a,c) pricny tfez kofenem, barveno berberin hemisulfat-anilinovou modfi, zlutad fluorescence
Casparyho prouzkill (oznaceny bilymi Sipkami), métitko 100 um; (a) prvni vrstva exodermis je
diferencovana ve vzdalenosti 80 mm od kotfenové Spicky, (c) druhd vrstva exodermis je
diferencovéana ve vzdalenosti 120-170 mm od kofenové Spicky a jsou jiz patrné Casparyho
prouzky ve tvaru pismene Y; epi epidermis, ex exodermis.

Prevzato z: Meyer et al. (2011)

3.1.2 Suberinova lamela

Suberinova lamela patii, podobné jako Casparyho prouzky, k modifikacim bunécéné stény
bun¢k endodermis (obrazek 2) a exodermis, a je sloZena ze suberinu. Uklada se z vnitini strany
bunééné stény nad celou plasmatickou membranu (Vishwanath et al. 2015), kromé¢ oblasti, kde
se nachazi plasmodesmy (Robards et al. 1973). Oproti Casparyho prouzkiim nemusi byt
suberinova lamela pfitomna v kaZzd¢ endodermalni buiice nebo v kazdém koteni. V endodermis
zacind tvorba suberinovych lamel az po vzniku Casparyho prouzkii (Zeier et al. 1999), kdezZto

Vv ow

v exodermis se tyto anatomické struktury tvofi téméf soubézné (Soukup et al. 2002).

Funkci suberinu v endodermis je podobné jako ligninu v Casparyho prouzcich zabranéni
apoplastické cesté¢ vody a Zivin z primarni kiiry do stfedniho valce, exodermalni suberin pak
brani apoplastické cesté téchto latek z vnéjSiho prostiedi do kotene (Baxter et al. 2009). Oproti
Casparyho prouzkim, které zabranuji transportu latek na Grovni prostoru bunécné stény, ale
suberinova lamela vzhledem k svému umisténi brani latkam v pfistupu k plazmatické
membrané bunék endodermis a exodermis (Andersen et al. 2015). Diky suberinu mohou
rostliny 1épe odolavat abiotickym stresovym podminkam (sucho, zasoleni) i biotickym stresim

(patogeny) (Vishwanath et al. 2015).



Obr. 2: Suberinové lamely v endodermis kotene Hordeum vulgare, (d) pficny fez kofenem,
barveno fluorol yellow 088, Zlutd fluorescence suberinovych lamel, métitko 50 um; (d) plné
suberinizovana endodermis v poloviné délky kotene.

Prevzato z: Kreszies et al. (2019)

3.2 Aerenchym

Aerenchym, typ parenchymatického rostlinného pletiva, je charakterizovan tim, zZe jej z velké
¢asti tvoii prostory vyplnéné vzduchem, intercelulary (Drew et al. 2000), které jsou v kofeni a
prytu navzajem propojené (Schussler & Longstreth 1996). Toto pletivo miize vznikat n¢kolika
zpusoby, napf. schizogenn¢ a lyzigenné (Drew et al. 2000). Specidlnim typem aerenchymu je
aktinenchym, ktery vznikd jinym zplsobem, kdy mezibunécné prostory vznikaji mezi cipy
hvézdicovité tvarovanych bunc¢k (Darby 1860). Mezibunééné prostory schizogenniho
aerenchymu vznikaji oddélenim bunék v misté stfedni lamely (Evans 2004). Intercelulary
lyzigenniho aerenchymu se tvofi tak, Ze je v nékterych buitkach parenchymu indukovéna
programovana bunécna smrt, tyto builky se ¢astecné rozpusti a v pletivu zlistanou pfitomné
zbytky bunécnych stén (Schussler & Longstreth 1996). Riizné typy aerenchymatického pletiva

a usporadani lakun jsou na obrazku 3.

Ptitomnost aerenchymu v rostlindich muize byt konstitutivni, a pletivo je tedy soucasti
normalniho vyvoje (Visser & Bogemann 2006). Nebo miize byt jeho tvorba indukovana
v odpovédi na stresové podminky, napt. pti hypoxii (Yamauchi et al. 2016) nebo nedostatku
zivin (Postma & Lynch 2011). Aerenchym se tedy vytvaii naptiklad u moktadnich rostlin, které
rostou v zaplavené pid¢, a musi se tak vyrovnavat s nedostatkem kysliku. Diky propojenym
intercelularam mutize dochazet k transportu plyni mezi prytem a kofenem (Jung et al. 2008;

Drew et al. 2000).



Obr. 3: Pficné fezy kofenem zobrazujici typy uspofaddani aerenchymu ve 4 druzich rostlin,
(a, b, ¢, d) lakuny jsou oznacené hvézdickou, métitko 150 um; (a) lyzigenni aerenchym v koteni
Paspalum dilatatum, (b) lyzigenni aerenchym v kofeni Cyperus eragrostis, (c) lyzigenni
aerenchym v koteni Lotus tenuis, (d) schizogenni aerenchym v koteni Rumex crispus.

Ptevzato z: Striker (2012)

4 Role fytohormonii v odpovédi rostliny na stresové faktory prostiedi

Fytohormony jsou organické latky, které hraji dulezité role v ristovych, vyvojovych a
obrannych procesech rostlin. Maji nizkou molekulovou hmotnost a v rostlinach jsou pfitomny
v malych koncentracich. K nejdiileZitéjSim fytohormoniim jednozna¢né patii auxiny,
cytokininy, gibereliny, brasinosteroidy, kyselina abscisova a ethylen (Wani et al. 2016).
Posledni dva jmenované jsou spolecné s dal§imi molekulami oznacovany jako stresové
fytohormony. Kromé jejich ucasti v ristu a vyvoji se zna¢n¢ podili na odpovédi rostlinnych
organismil na stres (Hose et al. 2000; Liu et al. 2021). Ke stresovym fytohormondm se fadi také
kyselina salicylova a kyselina jasmonova, pfi¢emz obé¢ tyto latky jsou dillezité pti vyrovnavani
se predevsim s biotickymi stresovymi faktory, jako je herbivorie (Schweiger et al. 2014) nebo

ptisobeni fytopatogennich organismi (Métraux et al. 1990; Hase et al. 2008). Z tohoto divodu

nedostanou v praci vétsi prostor, ktery bude naopak vénovan ABA a ethylenu, jejichZ role je
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vyznamna v odpovéedi na abiotické stresové faktory. V nasledujicich kapitolach bude stru¢né
nastinéna biosyntéza a metabolismus téchto dvou fytohormonti a budou shrnuty hlavni oblasti
jejich plsobeni v rostlindch s hlavnim zamétfenim na jejich roli v utvafeni vnitini stavby

kofenu.

4.1 Kyselina abscisova

4.1.1 Syntéza a signalizace

Kyselina abscisova je fytohormon objeveny v 60. letech minulého stoleti, ktery v fizeni
rostlinného vyvoje hraje roli naptiklad v dormanci semen (Shuai et al. 2017). Déale je ABA
v zivoté rostliny velmi dulezitd pii odpovédi na stresové podminky zptsobené UV zafenim
(Berli et al. 2010), suchem (Bauer et al. 2013), chladem (Huang et al. 2017), zasolenim
(Sripinyowanich et al. 2013) nebo piitomnosti patogenti (Adie et al. 2007), a proto také byva

oznacovana stresovym hormonem.

Z chemické podstaty je tento fytohormon seskviterpen, ktery se muze vyskytovat ve dvou
izomerech. Z téchto izomerl se v rostlinach pfirozené vyskytuje pouze S-(+)-ABA, druha
forma R-(-)-ABA se sice v rostlinach nenachazi, ale pfi jeji aplikaci lze pozorovat podobné

ucinky (Lin et al. 2005).

Rozlisujeme dvé biosyntetické drahy ABA, které se oznacuji jako piimé a nepiima draha. Pfima
drédha probiha u fytopatogennich hub za ucasti kyseliny mevalonové (Hirai et al. 2000). U
rostlin byla pozorovéana draha nepiima vychazejici ze syntézy karotenoidd. V prvni fazi, ktera
probiha v plastidu, je z pyruvatu a 3-fosfoglyceraldehydu drdhou prochazejici ptes né€kolik
meziproduktl syntetizovan karotenoid fytoen s 40 atomy uhliku. Fytoendesaturaza (PDS)
katalyzuje pfeménu fytoenu na (-karoten, dale draha pokracuje pies lykopen a je ukoncena

syntézou B-karotenu (Seo & Koshiba 2002).

V plastidu navazuje na prvni fazi nepfimé drahy faze druhd, ve které je nejprve B-karoten
pfeménén na zeaxanthin, z n€hoZ je pomoci zeaxanthinepoxidazy (ZEP) ptes n€kolik vzniklych
meziprodukti (Seo & Koshiba 2002) syntetizovan 9-cis-violaxanthin anebo 9°-cis-neoxanthin
(Rock & Zeevaart 1991). Enzymem 9-cis-epoxykarotenoiddioxygenazou (NCED) je z téchto
produkti odStépen xanthoxin (Qin & Zeevaart 1999), ktery je transportovan do cytosolu
(Sindhu & Walton 1987).

Ve tieti, kone¢né fazi je xanthoxin v cytosolu pfeménén na ABA. Byly navrZeny tfi rizné drahy

této pfemény. Prvni drdha vede z xanthoxinu na aldehyd kyseliny abscisové katalyzou
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enzymem SDR (short-chain dehydrogenaza/reduktaza) (Endo et al. 2014). Pfeména aldehydu
kyseliny abscisové na ABA je katalyzovéana aldehyd oxidédzou (AO) (Seo et al. 2000). Druha
draha vede syntézu ABA z xanthoxinu pies xanthoxinovou kyselinu (Milborrow 2001). Tteti
draha vede ptes aldehyd kyseliny abscisové a alkohol odvozeny od kyseliny abscisové (Rock

et al. 1991). Schéma biosyntézy ABA je na obrazku 4.
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Obr. 4: Schéma biosyntetické drahy kyseliny abscisové v rostlindch, (a,b) ¢asti drahy
probihajici v plastidu, (c) kone¢nd faze drdhy probihajici v cytosolu; ¢ervenym pismem jsou
oznaceny enzymy, modré Sipky znaci jednotlivé kroky biosyntetické drahy, (ABA) kyselina
abscisovd, (ABAId) aldehyd kyseliny abscisové, (AO) aldehyd oxid4dza, (DXP)
1-deoxy-D-xyluloza-5-fosfat, (DXS) DXP syntaza, (GGPP) geranylgeranylpyrofosfat, (IPP)
isopentenyl pyrofosfat, (NCED) 9-cis-epoxykarotenoiddioxygenéza, (PDS) fytoendesaturaza,
(PSY) fytoensyntaza, (SDR) short-chain dehydrogenaza/reduktaza, (ZEP)
zeaxanthinepoxidaza

Ptevzato z: Seo & Koshiba (2002)

Dalsim dilezitym procesem v metabolismu kyseliny abscisové je jeji katabolismus. V zésadé
existuji dva druhy reakci, pii kterych vznikaji rizné formy ABA. Prvnim typem téchto reakci
jsou hydroxylace, tedy zavadéni hydroxylové skupiny na riznd mista fetézce této molekuly.
Mezi tyto latky odvozené od ABA patii naptiklad kyselina fazeova (PA), kyselina
dihydrofazeova (DPA) (Saito et al. 2004) nebo kyselina neofazeova (neoPA) (Zhou et al. 2004).
PA a DPA byly dlouho povaZovany za neaktivni molekuly, ale nedavno se ukazalo, Ze PA muze
ovlivilovat expresi nejen ABA-responzivnich genl ale i n€kolika genl dalSich, zatimco
signalizace DPA je téméf zanedbatelna (Weng et al. 2016). Kyselina neofazeova je povaZzovana

za neaktivni formu (Zhou et al. 2004). Druhym typem reakci je konjugace, pii které ABA
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reaguje s glukozou a vzniké glukézovy ester kyseliny abscisové (ABA-GE) (Xu et al. 2002),
jehoz inhibi¢ni Uc¢inky na rast kofene a hypokotylu byly pozorovany u semenackli Lactuca
sativa (Kato-Noguchi et al. 2002). Ve formé ABA-GE je ABA skladovéna ve vakuole (Burla
et al. 2013). Pomoci enzymu B-glukosidazy je ABA-GE hydrolyzovan zpét na aktivhi ABA
(Lee et al. 2006). ABA-GE je také pravdépodobné formou ABA, kterd diky svym chemickym

vlastnostem muize byt rostlinou transportovana na dlouhé vzdalenosti (Sauter et al. 2002).

K pochopeni toho, jak ABA v rostlindich funguje, je potfeba znat cestu jeji signalizace.
Jadernymi a cytosolickymi receptory ABA jsou proteiny PYR (pyrabactin resistence), PYL
(PYR-like) (Park et al. 2009) a RCAR (regulatory component of ABA receptor) (Ma et al.
2009). V ptipadé, Ze na tyto receptory neni ABA navazana, neinteraguji tyto proteiny s protein
fosfatazou typu 2C (PP2C), ktera tak zlstava v aktivnim stavu a zanechava protein kinazy
SnRK2 (SNFl-related protein kinase) neaktivni. Po navazani ABA na receptory
PYR/PYL/RCAR dojde k inaktivaci PP2C, diky ¢emuz mohou byt fosforylovany, tedy
aktivovany SnRK2 (Park et al. 2009; Santiago et al. 2009; June & Page 2009), které dale
aktivuji transkripcni faktory fidici expresi ABA-responsivnich gent (Yoshida et al. 2015).

4.1.2 Procesy regulované prostirednictvim ABA

Kyselina abscisova ovlivituje fadu procest, které¢ jsou klicové pro rist a vyvoj rostliny. Mezi
tyto procesy patii dormance semen. B&hem dormance se zpomaluje nebo zastavuje
metabolismus semen, coZ je dilezité pro preckani nepfiznivych podminek. ABA dormanci
semen spousti a zaroven ji udrzuje a zabranuje kli¢eni. O tom svéd¢i napiiklad pozorovani
semen mutantnich rostlin, které mély poskozenou biosyntetickou drahu kyseliny abscisové
(Frey et al. 2012). Tato semena klicila dfive nez semena rostlin divokého typu, nékdy dochdzelo
1k tzv. viviparii neboli kli¢eni semen na matetské rostliné (Nakashima et al. 2009). Na kontrole
dormance a klic¢eni se podili i dalsi fytohormony. Velmi dulezita je zde role giberelinti, které
maji opacny efekt nez ABA. Na rovnovaze téchto dvou hormont zavisi, zda bude semeno
v dormantni fazi (vys$i hladina ABA) nebo zda bude zahajen proces kliceni (vyssi hladina
giberelinil) (Shuai et al. 2017). Ukazuje se, Ze pro dormanci semen je dilezity také auxin, ktery
se spolecn¢é s ABA podili na udrzovani dormance (Liu et al. 2013; Shuai et al. 2017). Kliceni
je tizeno také pomoci ethylenu (Linkies et al. 2009) a brassinosteroidii (Steber & McCourt
2001), které piisobi proti t€inkim ABA, a dohromady s gibereliny fidi ztencovani a protrZeni

endospermu, coZ umoziuje rust radikuly (Groot & Karssen 1987).
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Dal8im procesem, kterého se ABA ucastni, je postgerminacni zastaveni rustu. Jiz vykli¢ené
semendcky, které jsou vystaveny stresovym podminkam, mohou za ptisobeni ABA znovu piejit
do klidového stavu, dokud se podminky prosttedi opét nezlepsi (Lopez-Molina et al. 2001; Wu
etal. 2019; Yadukrishnan et al. 2020). Kyselina abscisova je dllezita také v regulaci senescence
listd (Mao et al. 2017). Senescence obvykle nastdva v kone¢ném stadiu vyvoje rostlinnych
organt nebo celého organismu. Je ovlivnéna vé€kem (Lee et al. 2011), ale mize byt indukovéana
vlivem neptiznivych podminek (Lutts et al. 1996). Na fizeni senescence se podili n¢kolik
fytohormonii. Kromé hladiny ABA (Mao et al. 2017) se zvysuje také hladina ethylenu (John et
al. 1995), kyseliny jasmonové (He et al. 2002) a kyseliny salicylové (Morris et al. 2000). Behem
senescence dochdzi k transportu zivin do jinych ¢asti rostlin a programované bunééné smrti,

ktera vede k odumfeni orgdnu (Guiboileau et al. 2010; Maillard et al. 2015).

V rostlinné fyziologii je kyselina abscisova zasadni pro vodni rezim rostlin, protoze fidi
otevienost priaduchti (Macrobbie 1992). Pokud se rostlina nachézi v podminkéach nedostatku
vody, zacne se v kofenech syntetizovat ABA, kterd je xylémem vedena do listi az ke svéracim
buikdm priduchii (Zhang & Davies 1990). Tento fytohormon ovS§em muze byt syntetizovan i
v samotnych svéracich buiikach (Bauer et al. 2013). V nich ABA zpiisobi zvySeni aktivity
kanald, kterymi ze sv€racich bunék odchazi ionty K™ (Lemtiri-Chlieh & MacRobbie 1994) a
anionty (Roelfsema et al. 2004), coz v disledku snizeného osmotického tlaku vede k vytoku
vody ze svéracich bunék. K zabranéni zpé&tnému vtoku iontd K™ piispiva krom& ABA také
zvysena koncentrace Ca**, které inaktivuji kanaly slouZici k piijmu draselnych iontd do buiiky
(Grabov & Blatt 1999; Zhang et al. 2001). Nakonec se snizi turgor svéracich bun¢k a dojde

k uzavieni pruduchu, diky ¢emuz je omezena ztrata vody transpiraci (Armstrong et al. 1995).

4.1.3 Vyznam ABA vregulaci ristu koienového systému a utvaieni vnitini
struktury korene

Kys. abscisova v kofenech reguluje napt. reakci apoplastickych bariér na nedostatek zivin
v prosttedi. Vliv deficience zivin na diferenciaci apoplastickych bariér byl tématem prace
Barberon et al. (2016). Nejprve byly vybrany rostliny s mutaci v transportérech n¢kterych Zivin.
Ukézalo se, ze mutantni rostliny v transportérech siry a drasliku vykazuji oproti kontrolnim
rostlindm brzké uklddani suberinu a vyvoj suberinovych lamel v endodermis kotfene vedl
rychleji do faze, ve které byla suberinizace kontinudlni. Na rozdil od ukladani suberinu byla
lignifikace Casparyho prouzkti u mutantnich i kontrolnich rostlin podobna. Poté byla sledovana

suberinizace u rostlin, které byly péstovany v nedostatku zivin. V kotfenech rostlin rostoucich

14



v deficienci siry nebo drasliku se suberinové lamely vyvijely podobné jako u mutantt. Dale se
v této praci zkoumalo, jaké ucinky mé na syntézu suberinovych lamel ABA. U kofent, které
rostly v podminkdch exogenné piidavané ABA, byla zvySena exprese genu GPATS
(glycerol-3-phosphate acyltransferase 5), ktery koduje jeden z enzymu syntézy suberinu
(Belsson et al. 2007). Krom¢ bun¢k endodermis se v téchto kotfenech ukladal suberin i ve
sténach bunék primarni kliry mimo endodermis. Podle autorti tohoto ¢lanku je pravdépodobné,
ze pti deficienci ne€kterych zivin fidi tvorbu suberinovych lamel pravé ABA (Barberon et al.
2016). Na obrazku 5 je zobrazeno schéma ucinku ABA na diferenciaci endodermalnich

suberinovych lamel.
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Obr. 5: Schéma suberinizace endodermis v zavislosti na deficienci Zivin a plsobeni
fytohormonu, suberin je oznacen oranZovou barvou; leva ¢ast obrazku — degradace suberinu
vlivem regulace ethylenem, prava ¢ast obrazku — stimulace diferenciace endodermis regulovana
ABA

Ptevzato z: Barberon et al. (2016)

Tento zavér podporuje i studie tvorby apoplastickych bariér u dvou rizn¢ tolerantnich ekotypti
Sedum alfredii v reakci na ptitomnost kadmia, kde byly sledovany zmény koncentrace ABA
(Tao et al. 2019). Pokud byly oba ekotypy péstovany bez pfitomnosti kadmia, nebyly
pozorovany velké rozdily v mnozstvi ABA. Po ptfidani kadmia do Zivného roztoku se hladina
ABA u netolerantnich rostlin (NHE — nonhyperaccumulating ecotype) se zvySujicim se
mnozstvim kadmia zvySovala, u rostlin tolerantnich (HE — hyperaccumulating ecotype)

zlstavala nezménéna. Tvorba suberinovych lamel v endodermis u NHE zacala blize
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ke kotenové Spicce a celkové byla zvySena, u HE byly pozorovany pouze malé zmény
v ukladéani suberinu. Sledovany byly také tii geny: SaCYP86A1 (Sedum alfredii cytochrom
P450 86A1), SaGPATS (Sedum alfredii glycerol-3-phosphate acyltransferase 5) a SaKCS20
(Sedum alfredii 3-ketoacyl-CoA synthase 20), jejichz exprese je pro tvorbu suberinu diilezita,
nebot’ koduji enzymy ucastnici se syntézy suberinu. U NHE se ukazala korelace mezi
mnozstvim pfitomné ABA a mirou exprese téchto tii genli. Tvorba Casparyho prouzkii
v endodermis byla u NHE za ptitomnosti kadmia také iniciovana blize kofenové Spicce, kdezto
u HE opét nebyla pozorovéna zadna zména. Pii zvySujicim se mnozstvi ABA se Casparyho
prouzky syntetizovaly oproti kontrolnim rostlinam ke kotenové $picce bliz, vysledky ovSem
nebyly signifikantni. Podle autort je tedy mozné, ze se ABA na tvorb¢ Casparyho prouzki

podili, ale jeji u€inky jsou mnohem zfetelnéjsi v syntéze suberinovych lamel (Tao et al. 2019).

ABA ovliviiuje suberinizaci kofene i1 v reakci na zvySenou salinitu prostiedi. Efekt zvySené
salinity byl zkoumén napf. na dvou kultivarech ¢inského zeli — tolerantnim Qinghua (QH) a
senzitivnim Biyu (BY) (Cao et al. 2020). U obou kultivart se v pfitomnosti vyssi koncentrace
soli tvortily krat$i kotfeny véetné kotfent postrannich a povrch kofenového systému byl vyrazné
mensi, pficemz redukce téchto parametri byla markantnéjsi u BY. V QH byla oproti BY vyssi
exprese genu pro NCED (enzym syntézy ABA) a naopak niz$i exprese genu pro ABA
8‘-hydroxylazu (enzym katabolismu ABA). Déle se v QH vice exprimovaly naptiklad geny pro
PYL (receptor ABA). Nékolik pozorovanych genti dilezitych pro syntézu suberinu bylo rovnéz
v QH exprimovano vice. Autofi této prace z vysledkl usuzuji, ze ukladani suberinu je dilleZitou
adaptaci kofene na stres vyvolany salinitou a Ze v syntéze suberinu hraje roli ABA (Cao et al.

2020).

V pracich zabyvajicich se vlivem sucha na anatomii kofene a ukladani apoplastickych bariér
jsou Casto pozorovany zmény v hydraulické vodivosti kofene. Ve studii Zimmermann et al.
(2000) byly tyto zmeény a jejich zavislost na vyvoji endodermis a exodermis analyzovany
v kotenech kukufice. Pfi péstovani rostlin v aeroponii byla kompletné diferencovana
endodermis pozorovéana blize ke kofenové Spicce nez u rostlin péstovanych v hydroponii.
Exodermis se u semenacki kultivovanych v hydroponii viibec nediferencovala, exodermalni
suberinové lamely byly pozorovény jen u kofenti v aeroponii. Hydraulicka vodivost kofene byla
pfi aeroponii niz§i nez pii hydroponii, s¢imz souvisi pravé rychlej$i diferenciace
apoplastickych bariér. Bariéry apoplastické cesty omezuji zpétny tok vody z kotene do pldy
v podminkéach sucha, zarovei viak zabrafiuji transportu vody apoplastem do kotene. Uginky

uzaviené apoplastické cesty tak musi byt kompenzovany cestou symplastickou a transcelularni.
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V posledné zmiflované cesté se uplatiiuje ¢innost aquaporinl, membranovych proteind, které
transportuji molekuly vody. V kukufici byla v oblasti kofene s diferencovanou endodermis i
exodermis pozorovana zvySena exprese genil pro aquaporiny rodiny ZmPIP (Zea mays plasma
membrane intrinsic protein), které byly lokalizované v buiikach tvoficich exodermis a
v bunikach primarni kiry v okoli endodermis (Hachez et al. 2006). Podle Hose et al. (2000)
kyselina abscisovd s témito vodnimi kanaly interaguje. Kdyz jsou rostliny vystaveny
nedostatku vody, dochéazi k hromadéni ABA v kotfenech. Autofi zde ze svych vysledkii usuzuji,
ze v suchu ABA stimuluje aktivitu aquaporini v koteni, diky ¢emuz se zvysi hydraulicka
vodivost kofene, a je tak usnadnén piijem vody symplastickou a transcelularni cestou (Hose et
al. 2000). ABA tedy ovliviiuje hydraulickou vodivost vice zptisoby a vysledny efekt (snizena
nebo zvysend hydraulickd vodivost) zifejmé zavisi mimo jiné na délce plsobeni stresu sucha

(Kuromori et al. 2018).

V souvislosti s roli ABA v kofenovém systému pii pisobeni stresovych faktort je dilezité
alespont stru¢né¢ zminit i jeji roli v utvafeni architektury kotenového systému. Napf.
v podminkéch sucha dochdzi k vyraznym zménam architektury. Rostliny s mensim poctem
lateralnich kofenti maji vyssi toleranci k nedostatku vody (Seo et al. 2009; Zhan et al. 2015).
Vyznam ABA v regulaci téchto zmén naznacuje nékolik skutecnosti. Podobné zmény lze
vyvolat exogenné pridavanou ABA. Mutantni rostliny, které na ABA dostate¢né nereaguji,
vykazovaly vyssi citlivost v suchych podminkdch nez mutanti, kteti maji k ABA naopak
senzitivitu zvySenou a k nedostatku vody byli tolerantné&;jsi. Pii nedostatku vody je pro rostlinu
nejspi§ vyhodné inhibovat rist lateralnich kofenli a zdroje vyuZit k prodluZzovani hlavniho
kotene, ktery se tak miize v ptidé dostat do vétSich hloubek, kde se pravdépodobné vyskytuje
vetsi mnozstvi potiebné vody (Xiong et al. 2006). Vliv ABA na elongaci hlavniho kotfene byl
sledovan také v praci Saab et al. (1990) u kukufice, kde snizené mnozstvi ABA vedlo
k zastaveni rustu kofene. U kofent kukufice a jecmene byla pozorovana inhibice vyvoje
lateralnich kotend v suchych oblastech pidy, jez byla i zde regulovana kyselinou abscisovou
(Orman-ligeza et al. 2018). Dale bylo zjisténo, ze ABA v regulaci ristu hlavniho a lateralnich

kotenil pfi nedostatku vody spolupracuje s auxinem (Seo et al. 2009; Xu et al. 2013).

Co se tyce role ABA v reakci rostliny na zaplaveni a ve vyvoji aerenchymu, byly pozorovany
jeji negativni ucinky na vznik sekundarniho aerenchymu indukovaného =zaplavenim
v hypokotylu séji, pro jehoz tvorbu je vyzadovano snizeni koncentrace ABA (Arbona et al.

2017). Nicméné prace, které by analyzovaly roli ABA ve formovani aerenchymu v kofenech,
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v soucasné dobé pravdépodobné neexistuji a tato otazka bude muset byt zodpovézena

v budoucich vyzkumech.

4.2 Ethylen

4.2.1 Syntéza a signalizace

Druhym rostlinnym hormonem, jehoz roli v anatomické odpovédi kofenli na podminky
prostiedi se bude tato prace vénovat, je ethylen. Ethylen je plyn patfici k nejjednodussim
uhlovodiktim. Biosyntéza ethylenu je napojena na Yangtv cyklus methioninu (Murr 1977).
Methionin se pomoci enzymu S-adenosylmethionin syntetdzy pfeméni na S-adenosylmethionin
(SAM) (Markham et al. 1980), ktery se dale diky ACC syntize (ACS) rozstépi
na l-aminocyklopropan-1-karboxylovou kyselinu (ACC) a 5‘-methioninadenosin (MTA) (Yu
et al. 1979), ktery se dale ucastni reakci Yangova cyklu (Bakshi et al. 2015). Dal§im enzymem,
ktery je dllezity pro syntézu ethylenu, je ACC oxidaza (ACO). V buiice se ACO nachazi
v cytoplasmé (Hudgins et al. 2006), dale mize byt ACO lokalizovana také na vnéjsi strané
plasmatické membrany (Ramassamy et al. 1998). ACC se pusobenim ACC oxidazy rozstépi
na ethylen, CO; a HCN (Peiser et al. 1984), pticemz HCN je déale pfeménén na B-kyanoalanin
(Miller & Conn 1980). Biosynteticka draha ethylenu je znazornéna na obrazku 6.

— — — — » L-methionine NH,
- (Met) CH=S=CHCH-CH=COO"
4
/ ATP
SAM synthetase

! PP, +P, M,
Imethionine CHE$—CH—CHGH—COO
| orYang S-adenosyl-L-methionine ch,

Cycle (SAM) 3 Adencsine

\ ACC synthase OHOH

\

~
-~ - 5’-methy\thmadenosme‘/

1-aminocyclopropane-
1-carboxylic acid
(ACC)
%0,
ACC oxidase

HCN + CO;
HagaeM

ethylene W

Obr. 6: Schéma biosyntetické drahy ethylenu v rostlinach, Sipky zna¢i jednotlivé kroky
biosyntetické drahy; (ATP) adenosintrifosfat, (PP1) pyrofostat, (Pi) fosfat, ostatni zkratky jsou
vysvétleny v obrazku

Prevzato z: Bakshi et al. (2015)

Je zndmo né€kolik forem prekurzoru ethylenu. Prvnim z objevenych konjugiti ACC je

malonyl-ACC (MACC) (Philosoph-Hadas et al. 1985), ktery vzniké v cytosolu a byva uloZen
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ve vakuole (Pedrenro et al. 1991). MACC muze byt za urcitych podminek, jako je jeho vysoka
koncentrace, opét pfeménén na ACC, a nejspis tak v n¢kterych ptipadech slouzi coby zasobni
molekula ACC (Hanley et al. 1989; Jiao et al. 1986). Dalsimi objevenymi formami ACC je
v-glutamyl-ACC (GACC) (Martin et al. 1995) a jasmonyl-ACC (JA-ACC) (Staswick & Tiryaki
2004).

Kromé biosyntézy ma v rozvoji poznani funkci ethylenu v rostlinném organismu vyznam také
porozuméni jeho signalizaci. Receptory ethylenu, mezi které patii EIN4 (ethylene
insensitive 4), ERS1 a ERS2 (ethylene response sensor 1, 2), ETR1 a ETR2 (ethylene response
1, 2), se nachdzi na membrané endoplasmatického retikula (Grefen et al. 2008) a Golgiho
aparatu (Dong et al. 2008). Tyto receptory jsou navazany na kinazu CTR1 (constitutive triple
response 1), kterd je v nepfitomnosti ethylenu aktivni (Clark et al. 1998; Huang et al. 2003).
V tomto ptipad€ je protein EIN2 (ethylene insensitive 2) touto kindzou fosforylovan a je
neaktivni (Ju et al. 2012). Je obecné piijimano, Ze po navazani ethylenu na receptor dojde
k inaktivaci CTR1 (Miiller et al. 2002), protein EIN2 je aktivovan a mtze fidit transkripcni
faktory EIN3/EIL (ethylene insensitive 3/ethylene insensitive 3-like), a dochazi tak k expresi
gentl fizenych pisobenim ethylenu (An et al. 2010).

V rostlin€ muze byt ethylen nebo jeho prekurzor transportovan na kratké i dlouhé vzdalenosti.
Samotny ethylen ma coby plyn schopnost difize a mlZe se tak transportovat na kratké
vzdalenosti mezi sousedicimi bunikami, skrze aerenchym se takto muize v rostlin¢ pohybovat
na dlouhé vzdalenosti (de Poel & Van Der Straeten 2014). Dokonce mize ethylen difundovat i
mimo rostlinu, ve které byl syntetizovan. Jeho uvoliiovani do okoli ma dilezity efekt naptiklad
na okolni plody, jejichZ zrani je tak urychlovano (Bregoli et al. 2002). Prekurzor ethylenu,
ACC, muze byt na dlouhé vzdalenosti transportovan xylémem napt. v podminkéach hypoxie

(Bradford & Yang 1980).

4.2.2 Procesy regulované prostirednictvim ethylenu

Ethylen se v rostlin¢€ ucastni regulace tfady procest. Podili se na regulaci dormance a kli¢eni
semen, kde spolecné s gibereliny podporuje prechod z klidové faze do procesu kliceni (Calvo
et al. 2004; Corbineau et al. 1988). Ethylen je také znamy jako hormon trojné odpovédi.
Po vykliceni roste semenacek ve tme a plsobenim ethylenu ustava dlouzivy rist kofene a
hypokotylu, rist téchto organti pokracuje radidln€, a navic se ohybd vrchol hypokotylu
s déloznimi listky (Li et al. 2007; Guzman & Ecker 1990), které jsou tak spole¢né s apikalnim

meristémem chranény pred moZznym poskozenim (Béziat & Kleine-Vehn 2018). Dale se
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v rostlinném vyvoji ethylen ucastni udélosti spojenych se zranim duznatych plodi (Hiwasa et
al. 2003; Xiao et al. 2013). Pfi tomto procesu dochazi ke zménam barvy, kdy se rozpada
chlorofyl a akumuluji se karotenoidy, castecné se degraduji bunécné stény bunék, uvoliuji se
aromatické latky a hromadi se cukry a dalsi ziviny (Giovannoni 2004). Na zrani plodi mtize
dale navazovat abscise (Merelo et al. 2017), kterd postihuje také fadu dalSich rostlinnych
organti, naptiklad listy (Agusti et al. 2008) nebo kvéty (Patharkar & Walker 2015). Béhem
abscise dochézi ke ztenCovani bunéénych stén bunck v oblasti mista oddéleni daného organu
(Morre 1968). Abscise mize byt spusténa v zavislosti na stddiu senescence (Chatterjee &
Leopold 1965) nebo v disledku nedostatku vody (Patharkar & Walker 2016) ¢i poranéni
(Orozco-Cardenas & Ryan 2003). Tento d¢j je fizen rovnovahou mezi auxinem a ethylenem.
Auxin abscisi zabranuje, béhem zvySujici se hladiny ethylenu jsou ovS§em inhibi¢ni G¢inky

auxinu potlaCovany a miiZe tak dojit k oddéleni organu od organismu (Li & Yuan 2008).

Ukazuje se, Ze 1 samotnd ACC ma fyziologické Ucinky 1 bez toho, aby byla pfeménéna
na ethylen. Napiiklad ACC hraje roli v rostlinném rozmnozovani, kde se podili na atraktanci

pylové lacky vajickem (Mou et al. 2020).

4.2.3 Vyznam ethylenu v regulaci riistu korenového systému a utvareni vnitini
struktury korene
Ethylen se podili na vzniku konstitutivniho aerenchymu i na vyvoji aerenchymu indukovaném

zaplavenim (Yamauchi et al. 2016; Yukiyoshi & Karahara 2014).

Vyvoj aerenchymu byl studovan napt. v adventivnich kotfenech ryze kultivaru Shiokari a
u kukutice (Yamauchi et al. 2016). U ryze byly vybrany rostliny divokého typu (WT) a rostliny
s mutaci rcnl/OsACOS (reduced culm number1/Oryza sativa ACC oxidase 5), které oprott WT
vykazovaly niZ§i expresi genll pro biosyntézu ethylenu. Rostliny divokého typu péstované
za pristupu vzduchu vytvafely ve svych kofenech méné aerenchymu nez v podminkach
zaplaveni, rostliny rcnl obsahovaly za obou podminek podobné mnoZzstvi aerenchymu. Kdyz
byl do prostiedi ptidan 1-MCP (1-methylcyclopropene), coz je inhibitor signalizace ethylenu
(Serek et al. 1994), pak se u WT rostlin mnozstvi aerenchymu snizilo, u mutantnich rostlin
nebyla postifehnuta Zadna zména. V kotfenech kukufice péstované ve stejnych podminkach jako
ryZe aerenchym vznikal pouze pii zaplaveni, ale po aplikaci ACC se toto pletivo formovalo 1
u kotent, ke kterym byl umoZznén pfistup vzduchu. Pii sledovéani exprese gent se zjistilo, Ze

ACO ma u WT ryze vyssi miru exprese nez u rcnl mutanta i kukufice. Z vysledkt vyplyva, Ze
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se ethylen u tohoto kultivaru ryze podili na tvorbé konstitutivniho aerenchymu. Pti aplikovani
1-MCP doslo u WT ale pouze k ¢astecné inhibici aerenchymu a konecné mnozstvi tohoto
pletiva bylo stejné jako u rcnl mutanta. Vznik konstitutivniho aerenchymu je tedy u kultivaru
Shiokari castecné regulovan ethylenem a zaroven i cestou, kterd je na ethylenu nezavisla.
V kotenech kukufice, kterd roste typicky v nezaplavovanych oblastech, se konstitutivni
aerenchym nevytvarel. Ze zminénych vysledkii lze usuzovat, Ze tvorba aerenchymu
indukovaného vnéj§imi podminkami je zavisla na regulaci ethylenem. Autofi této prace také
navrhli nasledujici zptisob, jakym se ethylen podili na vzniku indukovaného aerenchymu. Diky
tomu, ze v ryzi vznika aerenchym konstitutivné, se miize béhem zaplaveni do kotenti rychleji
transportovat kyslik, ktery je potfebny pro funkci ACO, a indukovany aerenchym tak miize
v ryzi vznikat rychleji nez u kukufice, kde se konstitutivniho aerenchymu vytvéaii mnohem

mén¢ (Yamauchi et al. 2016).

O tom, Ze se ethylen podili na tvorbé konstitutivniho aerenchymu v kofenech ryze, referuje také
prace (Yukiyoshi & Karahara 2014). Zde byly pro vyzkum pouzity rostliny kultivaru
Nipponbare, které byly péstovany mezi dvéma plotnami agaru s riznym slozenim. Z jedné
strany byly kofeny obklopeny agarem obsahujicim ACC, ze strany druhé byla umisténa
kontrolni agarova deska bez ACC. V kofenech se ze strany s pfistupem k ACC formoval
aecrenchym diive nez v druhé Casti kofene na kontrolni strané. V piipadé, ze byl k obéma
stranam aplikovan navic 1-MCP, pak byly ucinky ACC omezeny, coz se projevilo zpomalenim
vyvoje aerenchymu. Na kontrolni strané vznikal za téchto podminek aerenchym také pozdéji,
coz naznacuje, ze je ethylenem tvorba konstitutivniho aerenchymu regulovana (Yukiyoshi &
Karahara 2014). Tvorba aerenchymu v kotfenech ryze péstované ve zminénych podminkach je

zobrazena na obrazku 7.
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Obr. 7: Tvorba aerenchymu v kotfenech Oryza sativa
péstovanych v riznych podminkach, (CON) kontrolni strana,
(ACC) strana obsahujici 1puM ACC, hvézdicky oznacuji
vzniklé lakuny, méfitko 100 um; (a) pficny fez kofenem
ve vzdalenosti 35 mm od kofenové Spicky péstovaném
mezi plothou s ACC a kontrolni plotnou bez ptidan¢ho
I-MCP, (c)pficny tez kotenem ve vzdalenosti 40 mm
od kotfenové Spicky péstovaném mezi plotnou s ACC a
kontrolni plotnou s pfidanym 1-MCP

Ptevzato z: Yukiyoshi & Karahara (2014)

Pro vznik lysigenniho aerenchymu v kofenech ryZze v dusledku zaplaveni byl navrzen
nasledujici model (Yamauchi et al. 2017). Béhem zaplaveni se v kofenech hromadi ethylen
kvili zhorSené difuzi do okolniho prostfedi a diky jeho zvySené biosyntéze. V disledku
zvySen¢ho mnozstvi ethylenu se syntetizuje vice proteini RBOH (respiratory burst oxidase
homolog), které v apoplastu redukuji molekulu kysliku na superoxidovy radikal, jenz se dale
muze pfeménit na jinou formu ROS, peroxid vodiku. Ten ma schopnost dostat se
pres plazmatickou membranu do cytosolu (Yamauchi et al. 2011). Vysoké mnozstvi ROS
uvniti bunky i v apoplastu vede k programované bunééné smrti bunék primarni kliry a vzniku

lysigenniho aerenchymu (Yamauchi et al. 2017).

Ethylen se vSak na tvorbé aerenchymu nemusi podilet vzdy. V praci (Visser & Bogemann 2006)
byly analyzovany rozdily ve tvorbé aerenchymu v kofenech Juncus effussus a kukufice.
V kofenech sitiny se aerenchym tvofil konstitutivné nezavisle na tom, v jakém prostiedi
rostliny rostly, péstovany ptitom byly jak v hydroponii, tak v odvodnénych ptidach. U rostlin
péstovanych v kontrolovanych podminkach se po pfidani ethylenu nezmeénila mira elongace
kotenli a mnozstvi i velikost mezibunéEnych prostor zlstala také na stejné urovni. Po aplikaci
1-MCP se zadny ze sledovanych parametrti rovnéz nezménil. Tyto vysledky svéd¢i o tom, ze
tvorba konstitutivniho aerenchymu v sitiné neni zavisla na ethylenu. V kotenech kukufice
péstované ve stejnych podminkdch ovSem byla situace odliSna. Pfi zvySeném mnoZzstvi

ethylenu se v kofenech zvysila porozita primarni kiiry (zvétSilo se zastoupeni aerenchymu) a
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byl zastaven dlouzivy rist. Po ndsledném pfidani 1-MCP se aerenchym vytvaret piestal a
elongaci nebylo vlivem ethylenu zabranéno (Visser & Bdgemann 2006). Aerenchym
v kofenech kukufice byl zkouman také v praci Lenochova et al. (2009). Rostliny byly
pestovany v podminkach upravenych tak, aby nebyly vystaveny stresovym faktoram.
V kotenech byl sledovan konstitutivni aerenchym. Pokud byl ke kofeniim aplikovan AOA
(aminooxy-acetic acid hydrochloride), inhibitoru syntézy ethylenu, aecrenchym se nevytvarel.

V kukufici tedy ethylen reguluje vznik konstitutivniho aerenchymu (Lenochova et al. 2009).

Kromé¢ vyvoje aerenchymu hraje v kofenech ethylen roli i vregulaci diferenciace
apoplastickych bariér. V praci Barberon et al. (2016) se kromé vlivu deficience nékterych prvka
a pusobeni ABA na vytvareni apoplastickych bariér v kotenech Arabidopsis thaliana zkoumalo
také to, jakou roli ma v jejich tvorbé prave ethylen. Pii aplikaci ACC do rstového média doslo
k tomu, Ze se jiz vytvofené suberinové lamely v endodermis zmenSovaly a v mladSich ¢astech
kotene bylo jejich syntéze zabranéno. Podobny ¢inek méla na anatomii kotfenti i deficience
zeleza, manganu a zinku. U rostlin mutantnich v signalizaci ethylenu (mutanti et/ a ein3)
nachdzejicich se v nedostatku téchto zivin nebyly pozorovany zmény v mnozstvi suberinu.
Pii nedostatku Zeleza byl k rostlinam aplikovan AVG (aminoethoxyvinylglycine), coZ je
inhibitor syntézy ethylenu, a ani v tomto pfipadé nebyla suberinizace ovlivnéna. Zavislost
tvorby Casparyho prouzkd na ethylenu nebyla pozorovana. Podle autorti fidi degradaci
suberinovych lamel v endodermis pii deficienci nékterych zivin pravé ethylen. Diky menSimu
mnozstvi suberinu mohou Ziviny snaze piejit z apoplastu primarni kiry do cytoplasmy
endodermalnich buné€k, coz usnadni jejich pfijem do rostliny a umozni zlepSeni riistu rostliny
(Barberon et al. 2016). Schéma diferenciace suberinovych lamel v zavislosti na ethylenu a

deficienci Zivin je na obrazku 5.

O tom, ze ethylen negativné reguluje diferenciaci apoplastickych bariér, referuje i studie Liu et
al. (2021), ktera se zabyvala vlivem ethylenu na apoplastické bariéry v souvislosti s toleranci
Sedum alfredii ke kadmiu. Stejné jako ve vySe zminéné praci (Tao et al. 2021) byly pro vyzkum
pouzity tolerantni (HE) a netolerantni (NHE) ekotypy. V podminkach, kdy byly rostliny
vystaveny kadmiu, se aplikace ACC u NHE projevila v prodlouzeni vzdalenosti
mezi kofenovou Spickou a mistem, kde se v endodermis diferencovaly Casparyho prouzky,
u HE byly Casparyho prouzky v pfitomnosti i absenci kadmia vzdy ve vétsi vzdalenosti
od Spicky nez u NHE a aplikace ACC neméla na jejich diferenciaci vliv. Pokud bylo k rostlindm
rostoucim v pfitomnosti kadmia pfidano AVG, pak se vzdalenost Casparyho prouzki od $picky

u obou ekotypil snizila. Co se ty¢e ukladani suberinovych lamel, u obou rostlin v pfitomnosti
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kadmia vedla zvysena koncentrace ACC ke zpozdéni jejich diferenciace a tloustka bunéénych
stén byla u endodermalnich bun¢k mensi. Pii aplikaci AVG se suberinizace u obou ekotypt
naopak zvysila. Z vysledka vyplyva, ze zvysujici se koncentrace ethylenu vede ke zpozdéni
formovani apoplastickych bariér (Casparyho prouzki i suberinovych lamel). V HE byla
produkce ethylenu vzdy vyssi nez u NHE a diky vyssi absenci bariér je zde umoznén vstup
kadmia do rostliny (Liu et al. 2021), kde se mtze nasledné¢ v prytu akumulovat (Sun et al. 2007).
Oproti tomu relativné niz§i mnozstvi ethylenu v NHE vede k tomu, Zze se v kofenech téchto
rostlin Casparyho prouzky a suberinové lamely syntetizuji ve vyvoji diive, a je tak transportu

kadmia apoplastickou cestou zabranéno (Liu et al. 2021).

Ethylen ma pfi deficienci zivin kromé¢ regulace syntézy apoplastickych bariér roli také
v utvareni architektury kotfenového systému. Ovliviiuje napt. diferenciaci kofenovych vlaska
(Jung et al. 2009). V ptipad¢, Ze byly koteny Arabidopsis thaliana vystaveny nedostatku
drasliku, byl rlst kofenovych vlaski stimulovan. V pfitomnosti inhibitord biosyntézy ethylenu
AVG a AIB (aminoisobutyric acid) byl riist kofenovych vlaskii zastaven. Ovlivnéna byla také
délka hlavniho kotene, jehoz riist byl za nedostatku drasliku u rostlin divokého typu inhibovan,
avSak u mutantnich rostlin insenzitivnich k ethylenu riist kofene zastaven nebyl (Jung et al.

2009).

Zmény na urovni architektury kofenového systému Arabidopsis thaliana byly pozorovany také
v pripad¢ toxicity kadmia. V rostlinach vystavenych kadmiu byla pozorovana zvysena exprese
genli pro biosyntézu 1 signalizaci ethylenu. Elongace hlavniho kotfene byla u rostlin
vystavenych témto podminkam inhibovéna. Rostliny divokého typu vytvarely oproti rostlindm
rostoucich v kontrolnich podminkach vice lateralnich koteni a hustota kofenovych vlaskt byla
taktéZ zvySena. Naproti tomu u rostlin mutantnich v signalizaci ethylenu byl pocet lateralnich
kotfenli niz8i a mély velmi malo kofenovych vlaskl, které navic byly kratsi (Abozeid et al.

2017).
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5 Zavér

V praci byly shrnuty dosavadni poznatky o strukturnich adaptacich kofene a roli ABA a
ethylenu v jejich utvareni. Prvnimi vybranymi adaptacemi byly apoplastické bariéry,
definované vrstvy bun¢k nazyvané endodermis a exodermis. V bunéénych sténach téchto bunék
se diferencuji modifikace bunétné stény, vznikajici ukladanim biopolymert ligninu a suberinu
— Casparyho prouzky a suberinové lamely, které¢ vytvari bariéru transportu latek apoplastem.
Diky tomu je na urovni kofene umoznén selektivni ptijem latek a zaroven je zabranéno jejich
zpétnému toku. Tyto vlastnosti apoplastickych bariér jsou v nepfiznivém prostiedi pro rostlinu
velmi dtlezité. Druhou vybranou adaptaci byl aerenchym, pletivo s velkymi mezibunéénymi
prostory, které mize vznikat n¢kolika moznymi zpusoby. Toto pletivo je vyhodnou adaptaci
pfedevs§im v podminkéch zaplaveni, kdy je omezen transport plynii mezi kofeny a prostredim.

Diky aerenchymu mohou byt plyny rychle transportovany rostlinnym télem.

V nejdulezitéjsi ¢asti prace byly analyzovany role dvou fytohormont, kyseliny abscisové a
ethylenu v rostling, pficemz duraz byl kladen hlavné na jejich vyznam v regulaci utvéieni
struktury kofene. Kyselina abscisovd v kofenech stimuluje diferenciaci suberinovych lamel
v podminkdch deficience Zivin, toxicit€¢ NaCl a v n€ékterych ptipadech také pfi toxicité kadmia.
Casto je ABA spojovana se stresem zptisobenym nedostatkem vody. Ma kli¢ovou tlohu
v procesu zavirani praducht a pravdépodobné také stimuluje aktivitu aquaporini v kotfenech,
¢imz je usnadnén piijem vody. V suchu mad ABA ulohu rovnéz v inhibici ristu lateralnich
kotenli. Neni znamo, Zze by ABA v kofenech regulovala vznik aerenchymu. Ethylen ma
vyznamnou roli v tvorbé indukovaného a v nckterych piipadech také konstitutivniho
aerenchymu. V deficienci Zivin a toxicité kadmia inhibuje ukladani suberinovych lamel. Dale

v nedostatku Zivin stimuluje nartst poctu lateralnich kotent i kofenovych vlaski.

Zminéné poznatky by se daly vyuzit napiiklad v zemédélstvi, kde by se ve vlastnostech
kulturnich plodin pfihlizelo k tomu, aby byly pro péstovani vybirany napiiklad takové rostliny
nebo kultivary, které by néktery z téchto fytohormont vice syntetizovaly, a v disledku toho
byly odolngjsi vici nepfiznivym podminkdm stanovisté. V souCasné dobé je vyzkumi
zamé&fenych na to, jakou roli ma kyselina abscisova nebo ethylen na diferenciaci apoplastickych
bariér, pomérn¢ malo. Napiiklad ucast téchto fytohormont v procesech vedoucich k syntéze
Casparyho prouzkii dosud téméf nebyla zkoumana, a tak bude ukolem budoucich vyzkumi i

na tuto otdzku odpoveédét.
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