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Abstrakt

Rostliny aktivné reaguji na podminky okolniho prostredi tak, aby dochdzelo
k efektivnimu vyuzivani vSech dostupnych zdrojl rostlinou a aby byla rostlina co nejodolnéjsi
vUci nepfiznivym podminkam, které mohou mit mnoho podob: zasoleni plid, nedostatek
vody, vysoké ozareni, vysoké nebo nizké teploty, nedostatek Zivin atd... Jednou z moznych
odpovédi na stres zplsobeny nedostatkem vody (DS) je i zména prostorového usporadani
kofenového systému (RSA). Jako vyhodné v takové situaci byva oznacovano ,Steep, cheap
and deep“ usporadani RSA. Kofeny rostou témér kolmo na povrch pady (steep). Levny rlst
(cheap) — vétsina zdroja je vénovana na rlst do co nejvétsi hloubky (deep), rostliny vytvari
kofeny s mensim primérem a velkym mnozstvim aerenchymu. Rostliny se touto modulaci
RSA snazi dosahnout do hlubsich vrstev pady, kde se vyskytuji vétsi zasoby vody a vyuzivaji
k tomu celou fadu mechanismu. Dalsi prestavba RSA reagujici na DS tim, Ze sméruje rUst
kofene do mist s vy$si koncentraci vody se nazyva hydrotropismus. Klicovou signalni drahou
aktivujici celou fadu gent podilejicich se na odpovédi rostliny na DS je signdlni draha kyseliny
abscisové (ABA). Rostliny maji také epigenetické mechanismy, pomoci kterych jsou schopny
si zapamatovat, Ze uz se s danym stresovym faktorem v minulosti setkaly a pfi pozdéjsim

vystaveni tomu stejnému stresoru jsou schopny intenzivnéjsi a rychlejsi odpovédi.

Klicova slova: architektura korenové systému, nedostatek vody, stresové reakce, rezistence,
koreny, kyselina abscisova



Abstract

Plants actively react to the environmental conditions in such a way that they can use
their resources efficiently and be resistant to suboptimal living conditions (e.g., high salinity,
drought stress, high radiation, extremely high or low temperatures, insufficient nutrients
etc.). One of the responses to drought stress (DS) is change in root system architecture
(RSA). Optimized shape of RSA during drought stress can be under some situations “Steep,
cheap and deep” ideotype. Steep — the roots grow in an angle ideally perpendicular to the
soil surface. Cheap — most of the resources are spent on growing deeper while having small
diameter and lots of aerenchym tissue. Plants with this RSA modulation try to reach deeper
parts of the soil with greater water reservoirs and to achieve this, they use a wide range of
mechanisms. Another change in RSA in reaction to drought stress, which directs the root to
areas with more water is called hydrotropism. The key signal pathway which activates a large
variety of drought responsive genes is the abscisic acid (ABA) pathway. Plants also have
epigenetic mechanisms, which by remembering a stress factor they have already

encountered, are capable of faster and more intensive response.

Key words: root system architecture, drought, stress reactions, resistence, roots, abscisic
acid



Seznam pouzitych zkratek

ABA - kyselina abscisova

BS - bunécna sténa

CCFN - cortical cell file number — pocet vrstev primdrni kary
CK - cytokininy

CPK - calcium dependentni protein kinaza

DS - stres zpUsobeny nedostatkem vody

LR - postranni kofen

LRFC - zakladatelské bunky postranniho kofene
LRP - primordium postranniho korene

PDs - plasmodesmy

QTL- quantitative trait locus

RAM - apikalni meristém korene

RLK - receptor-like kindza

RSA - architektura korfenového systému

TF - transkrip¢ni faktor

WT - pGvodni genotyp
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1.Korfenovy systém
1.1 Uvod

Nedostatek zdrojl potravin je spolu s ristem populace jeden z problému soucasného
svéta. Studie z roku 2018 udavaiji, Ze vice néz 820 miliona lidi, necelych 11 % lidské populace,
trpi hladem (FAO, 2019). Tato hrozba je s ohledem na nedostatek vody a Zivin v ptdé,
snizovani kvality pady a klimatické zmény stale aktualn&jsi. Casti Fedeni maze byt prekondni
mezery mezi produkénim potencialem, kdy rostliny rostou v optimalnich podminkach bez
limitace Zivinami, vodou atd. a jejich skutecnou produkci. Tento rozdil se nazyva produkéni
mezera (yield gap) a napfiklad v Severni Americe byla tato produkéni mezera v letech 1980-
2000 u kukufice (Zea mays) vice nez 2/3 produkéniho potencialu (Tollenaar, 1983; Tollenaar
& Lee, 2002; Van Ittersum et al., 2013). Existuji dva zpUsoby, jak produkéni mezeru zmensit.
Prvni z nich je zajistit efektivnéjsi pfijem zdroju rostlinou, druhy zpUsob cili na zlepseni
fyziologického vyuziti jiz ziskanych zdroju (Lynch & Brown, 2012). Pro predstavu, efektivita
vyuziti dusiku (NUE) rostlinou zavisi na poméru mezi N prijatym rostlinou a aplikovanym N
(RE) a také na poméru mezi vytvofenou biomasou a prijatym N (IE). Existuje nékolik zpGsobu,
jak zvysit NUE. Napfiklad Salvagiotti et al. ve své studii popisuji zvySeny pfijem N rostlinou
v zdavislosti na pouzivani hnojiv obsahujicich siru (Salvagiotti et al., 2009). DalSim ze zpUsob(
zvyseni efektivity vyuZziti Zivin mGze byt zména RSA napfiklad u fazole (Phaseolus vulgaris)

(Bonser et al., 1996) (viz kapitola obecné mechanismy prestavby RSA).

Navyseni rostlinné produkce lze fesit napfiklad zlepSenim zavlazovani, uzivanim
hnojiv nebo vyvojem pesticidl. VylepSovani téchto technik a vyuzivani modernich
technologii vedlo v druhé poloviné minulého stoleti k Zelené revoluci, kdy doslo k velkému
narustu produkce plodin (Lynch, 2007). Tyto praktiky by vsak mohly mit negativni
dlouhodoby vliv na produkci a vzhledem k celosvétové vzristajici poptavce po potravinach
vyuzivani pouze téchto praktik prestava stacit. PfestoZe povrch nasi planety pokryva ze 70 %
pravé voda, tak jen velmi malé mnoZstvi z toho objemu je vhodné pro suchozemské formy
Zivota. Z tohoto zlomku vyuzitelné vody se celych 70 % celosvétové spotiebuje pravé na
zavlazovani, které navic mize zpUsobit zasoleni, podmaceni plid a vymyvani hnojiv z pady
(*Koevoets et al., 2016). Dalsim ptikladem toho, proc¢ by se méla hledat i jina reSeni

problému nedostatecné produkce je i to, Ze v dnesni dobé pouzivana hnojiva obsahuji mimo



jiné i fosfor, ktery se ziskava z fosfatovych hornin - neobnovitelny zdroj, ktery by mohl byt

vyCerpan v nasledujicich 50-100 letech (Cordell et al., 2009).

Mezi dlouhodoba feseni vedouci ke stabilni produkci bez degradace pld patfi zména
vyuzivanych plodin, napfiklad zvyseni podilu lusténin v jidelni¢ku (Foyer et al., 2016), celkovy
pfiklon k vegetarianské stravé (mohla by se sniZit poptavka po fosforu o 20-45%) (Cordell et
al., 2009) nebo optimalizace vlastnosti rostlin, vedouci k efektivnéjsSimu vyuZziti zdroju
prostiedi. Rostliny jsou schopny reagovat v rdmci své vyvojové plasticity na podminky
prostiedi aklimaénimi a adaptacnimi mechanismy, které vedou k toleranci nebo avoidanci
plsobeni stresovych faktord (Mickelbart et al., 2015). Pochopeni téchto mechanismi mze
byt prostrednictvim selekce na optimalni vlastnosti nebo v budoucnu prostiednictvim
cilenych genetickych modifikaci vyuzZito k tvorbé kultivar( odolnéjsich vici stresovym
faktoram, se kterymi se mlze rostlina potencialné v prostfedi potkat (Tollenaar & Lee,
2002). Selektivni Slechténi za Ucelem zvySeni produkce se pouziva po staleti, selekéni kritéria
se vSak v soucasné dobé méni. Soucasné Slechtitelské snahy ustupuji od tradi¢niho vytvareni
specialnich kultivard péstovanych za optimalnich podminek (selekéni kritérium: mnozstvi
nadzemni biomasy a plodin) spiSe k vytvareni kultivarl rezistentnich k suboptimalnim
podminkam a identifikaci geni zodpovédnych za tyto vlastnosti (selekéni tlak na optimalni
vlastnosti kofenového systému), tyto poznatky by mély vést ke stabilni produkci (Tollenaar &
Lee, 2002). Adaptace rostlin na urcity abioticky stres je napftic¢ rdznymi druhy rostlin ¢asto
podobna (*Comas et al., 2013). MUZe to byt disledek monofyletického plvodu druh
s danou adaptaci nebo jako dlsledek plisobeni stejného selekéniho tlaku na nepfibuzné
druhy - konvergentni evoluce. Pravé optimalizace péstovanych druh( v kontextu

agronomickych postupl by mohla vést k druhé Zelené revoluci (Lynch, 2007).

Rostliny aktivné reaguji na vnéjsi podminky prostredi. Reakce, které se tykaji
kofenového systému, mohou byt naptiklad: zména poméru biomasy mezi nadzemni ¢asti a
kofeny (Passioura, 1983), vytvareni hlubokého nebo mélkého kofenového systému, zména
geometrie vétveni - korenového rlstového uhlu (Uga et al., 2013), zména poloméru korene,
zastoupeni urcitych typl pletiv (Chimungu et al., 2014; M. Fan et al., 2003) nebo jejich
hustota (*Lynch, 2007), délkou, poctem a mistem vétveni postrannich kofen( (Bao et al.,
2014; Kashiwagi et al., 2006), modifikaci bunééné stény (Kong et al., 2010) nebo tvorbou

kofenového vlaseni (Bao et al., 2014). Efektivnéjsi ptijem Zivin zajistuji u vétsiny vyssich



rostlin také interakce s mikroorganismy - vytvareni mykorhizy nebo symbidza s bakteriemi

vazicimi vzdusny dusik.
1.2 Vznik, evoluce a funkce

Zhruba pred 470 miliony lety doslo k udalosti, ktera ovlivnila prostfedi Zemé, a bez
které by Zivot na planeté, jak ho dnes zndme, neexistoval. V této dobé rostliny opousti vodni
prostiedi, zac¢inaji kolonizovat sous a postupné se tomuto prostfedi pfizplsobuji (Wellman &

Gray, 2000; Algeo, 1998).

U evolu¢né nejplvodnéjsich suchozemskych rostlin (Bryophyta: hleviky, jatrovky,
mechy) se vyskytuji rhizoidy v dominantni haploidni fazi Zivotniho cyklu (gametofyt).
Rhizoidy se vyvinuly u nékterych streptofytnich fas a stejné jako koreny slouzi k ukotveni
rostliny v ptdé, ale na rozdil od koren( neslouZi rostliné jako dominantni misto pfijmu vody
a Zivin, tyto rostliny je pfijimaji celym povrchem téla (*Jones & Dolan, 2012). U nékterych
cévnatych rostlin (kapradiny a plavuné) se vyskytuji jak rhizoidy ve fazi volné Zijiciho
gametofytu, tak kofenové vlaseni ve fazi sporofytu (*Jones & Dolan, 2012). Je mozné, ze
podobna funkce, rist a vyvoj rhizoidd a kofenového vldseni, je disledkem stejného

selekéniho tlaku - vyvinuly se konvergentni evoluci a jedna se o analogické struktury.

Suchozemské rostliny se vyvinuly ze streptofytnich fas a sdili spolu se svoji sesterskou
skupinou spajivky (Zygnematophyceae), patfici mezi streptofytni fasy, nékolik spole¢nych
vlastnosti. Napriklad depozice kaldzy na Spicce rhizoidl u rasy Spirogyra
(Zygnematophyceae) stejné jako v pylové lacce a u kofenového vlaseni suchozemskych
rostlin dochdzi k ukladani kalézy a vrcholovému rastu pfi vzniku téchto struktur (Yamada et
al., 2003). Nékteré geny Ucastnici se DS odpovédi rostlin (GRAS, PYR/PYL/RCAR) se
objevuji/expanduji pravé u posledniho spole¢ného predka téchto skupin, coZz ma souvislost
s prechodem rostlin na sous (Cheng et al., 2019). V nékterych vlastnostech se vsak tyto
sesterské taxony lisi. Zd3a se, Ze skupina Zygnematophyceae zredukovala nékteré vlastnosti
(ztrata morfologické komplexity), které mél posledni spolecny predek téchto dvou skupin

(Donoghue & Paps, 2020).

Pfi pfechodu rostlin na sous se nékteré osové organy prvotnich cévnatych rostlin
prizplsobuji terestrickému zpUsobu Zivota tim, Ze méni svoji stavbu za ucelem efektivniho

vyuzivani moznosti, které nabizi pldni prostfedi - vznikd kofenovy systém (Raven & Edwards,



2001). Kofeny v evoluci vznikly pravdépodobné nékolikrat nezavisle na sobé. Podle fosilnich
zaznamu se kofeny vyvinuly minimalné dvakrat, u plavuni (lycophyta) a nezavisle na nich i u
ostatnich cévnatych rostlin majicich pravé listy (euphyllophyta). Jednim z argument( pro
mnohondsobny vznik korfen( u suchozemskych rostlin je ten, Ze posledni spolecny predek
vSech cévnatych rostlin nemél kofeny a k jejich vzniku tedy nejspiSe doslo nezavisle az po
divergenci na skupiny lycophyta a euphyllophyta. Spole¢né vlastnosti jsou tak vysledkem
konvergentni evoluce (Raven & Edwards, 2001; Hetherington & Dolan, 2018). Zaroven je
mozny i odlisny plavod korene u jednotlivych ¢eledi lycophytes s ohledem na variabilitu typ(
organizace jejich apikalnich kofenovych meristému (RAM) (Fujinami et al., 2017). Prvni fosilie
kofenujicich struktur cévnatych rostlin se objevily v ¢asném devonu a nevytvarely jesté

postranni kofeny ani kofenové vlaseni (Hetherington & Dolan, 2018).

Evoluce apikalniho meristému probihala od meristém{ tvorenych jednou inicidlou
napr. u vraneckl (Selaginellaceae) k evolu¢né pokrocilejSim meristémUm, které jsou tvoreny
mnoha inicidlami — napf. u semennych rostlin (Raven & Edwards, 2001). Tato transformace
souvisi s rozvojem symplastického propojeni - plasmodesmu (PDs) a vznikem sekundarnich
plasmodesmu. RAMs s pouze primarnimi PDs (Fern type -Monilophyta, plavuné:
Selaginellaceae) maji RAM s apikalni inicidlou. U rostlin tvoficich sekundarni plasmodesmy
(Seed-plant type- nahosemenné, krytosemenné, plavuné: Lycopodiaceae, Isoetaceae) vznika

komplexni skupina inicial (Imaichi et al, 2018).

Nejstarsi znamy kofenovy meristém Lycophytes Euphyllophytes
mUlzZeme nalézt ve fosilnim zaznamu pred -
rigin
407 miliony let (spodni devon) ve __m%fts—_

vrstvach oblasti Rhynie u plavuné
Asteroxylon mackeiei. Jedna se o fosilie
specidlnich korenicich struktur, které |

vznikaji z apikalniho meristému. Podobné A. ’:;g‘ék"e"
jako kofeny recentnich plavuni tyto K B

struktury nemély priaduchy, listova
Rootless common ancestor of
primordia ani listy, vykazovaly pozitivni vascular plants
Obrdzek 1: Nezavisly vznik kofen( u 2 skupin cévnatych
gravitropicky rdst a dokazaly se dichotomicky rostlin s vyzna¢enim nejstarsi zaznamenané kofenici

) . L . L, struktury u vyhynulého zdstupce plavuni A.mackiei
(izotomicky) vétvit. Byly tvoreny z vodivych (Hetherington,Dolan,2018).



pletiv (které se vyskytovaly, stejné jako u recentnich druh, ve stfedu korenové osy),
zakladnich pletiv, pletiv krycich (epidermis) a mnohobunééného promeristému ve Spicce
korene. Témto korenicim strukturam chybi kofenova Cepicka, ktera se vyskytuje u vSech
koren( recentnich cévnatych rostlin a je to jedna z charakteristik definujici kofeny. Misto ni

se na $picce korene vyskytuje souvisld vrstva epidermis (Hetherington & Dolan, 2018).

Ve fosilnim zaznamu z Rhynie chert mizeme

| .
.

také nalézt doklad o symbiotickém vztahu houby . R 4 o
N S AN N
Ve s 7 fx \ b o
Palaeomyces nachazejici se v cortexu Asteroxylonu ‘\‘// . = f{ VT i
. { . . s - \_"'b.
nebo ve stonku Rhynie (Pirozynski & Malloch, 1975). b L\w O e €_,
94 $
Tato symbiodza hub s primitivnimi rostlinami ‘9 ~
2O > &

(arbuskuldrni mykorhiza) méla pravdépodobné klicovy
Obrdzek 2: Hyfy a spory houby

vliv na kolonizaci souse rostlinami (Simon et al., 1993). Palaeomyces gordonii ve stonku Rhinie
(Pirozynski & Malloch, 1975).

Vznikla pravdépodobné jiz mezi houbami a predchidci

suchozemskych rostlin - fasami a vedla k pfekondni nepfiznivych podminek suchozemského

prostredi a efektivnéjsSimu pfijmu vody a Zivin z pady (Pirozynski & Malloch, 1975).

Z devonu pochazi prvni dlikazy o existenci dichotomicky se vétvicich kofend,
z jednoho kofene tak zdvojenim jeho RAM vzniknou dva stejné koreny, kazdy s jednim
novym RAM (exogenni vétveni). Izotomické vétveni je typ dichotomického vétveni, obé nové
vzniklé vétve/koreny jsou stejné na rozdil od anizotomického dichotomického vétveni, kdy
jedna z vétvi mlze ziskat dominanci. Tento zpUsob vétveni je typicky pro skupinu lycophyta,
vyskytuje se vSak i u euphyllophyt. Pro skupinu euphyllophyta je naopak typické tzv.
endogenni postranni vétveni, novy RAM je zakladan v pericyklu, nebo endodermis (u
kapradin), vznikd novy postranni kofen odvétvujici se z toho predchoziho (Raven & Edwards,
2001; Hetherington & Dolan, 2019; Fairon-Demaret & Li, 1993). Rozdil mezi obéma typy
vétveni je v misté vzniku vétveni: exogenni vétveni vznika pouze v korenové Spicce
rozdélenim meristému, pfi endogennim postrannim vétveni dochazi k iniciaci primordia
postranniho kofene (LRP) na proximalni strané prechodové zény (mezi RAM a elongacni
zénou). Dale se lisi napriklad poctem nové vzniklych RAM nebo mirou plasticity kofenového
systému, kterd je prokazatelné vyssi u korenli s endogennim postrannim vétvenim(Baluska &

Mancuso, 2013; *Motte & Beeckman, 2019).



V pribéhu evoluce se ménil také prlimér korene. Ve fosilnim zaznamu maji
prvni kofenici rostliny kofeny o maximalnim priiméru v fadu jednotek milimetru. Tento
pramér se v pribéhu evoluce zvétsuje. S témito zménami souvisi i celkova nadzemni
biomasa, kterou je rostlina schopna vytvofit (na konci devonu mohou dosahovat priméry
nadzemni ¢asti rostlin az 2 m oproti 3 mm v siluru) a hloubka zakoreriovani, oboje béhem
devonu roste. Evoluce rostlin vtomto obdobi vyrazné ovlivnila zvétravani ptd a sloZzeni
zemské atmosféry. Zvysena asimilace atmosférického CO,, jeho koncentrace v atmosfére se
snizuje, vede k ochlazeni planety na konci devonu (Raven & Edwards, 2001; Algeo &

Scheckler, 1998; Mora et al., 1996).

Vétsina rostlin ma korenovy systém po celou délku Zivota zanofeny v pidé a vytvari
jednobunécné korenové vlaseni na jeho povrchu, které je dllezité pro prijem Zivin a interakci
se strukturou pUdy. Mezi dalsi funkce kofenového systému patfi to, Ze ukotvuje rostlinu
v pudé, produkuje fytohormony a dalsi latky, které pak transportuje smérem k nadzemnim
Castem, slouZi jako zasobdrna asimilatd a rostlina diky nému muiZe vytvaret interakce s

dalSimi organismy (bakterie vazici vzdusny dusik, mykorhiza atd.).

1.3 Architektura kofenového systému (RSA)

Architektura kofenového systému je plasticka, dynamicka, komplexni struktura, kdy
korenovy systém vykazuje urcité usporadani jednotlivych typd korent rostliny v ¢ase a
prostoru (Y. Chen et al., 2018; J. Zhu et al., 2011). Vystavbou specifické RSA (v rdmci
moznosti své genetické vybavy) rostlina reaguje na podminky okolniho prostredi a

optimalizuje své fitness.

Morfologie kofenového systému je velmi variabilni mezi taxony a v soucasné dobé
neexistuje jednoducha klasifikace pro jeji ¢lenéni. Existuji vSak dva zakladni typy
architektury: allorhizni kofenovy systém vytvati jeden dominantni osovy koren (hlavni koren,
na kterém se poté zakladaji ostatni postranni kofeny). Tento typ se dominantné vyskytuje u
krytosemennych dvoudéloznych a nahosemennych rostlin. Druhym typem je svazéity
korenovy systém (nékdy oznacovany jako homorhizni), sloZzeny prevaziné z adventitivnich
korend, rast hlavniho kofene neni dominantni. Vyskytuje se zpravidla u plavuni, kapradin a
krytosemennych jednodéloZznych rostlin (Kevin Boyce & Leslie, 2012; Augstein & Carlsbecker,

2018).



RSA je velmi variabilni, obecné mame dva zdroje této variability: genotypovou
variabilitu a fenotypovou plasticitu (Y. Chen et al., 2018). Za projev genotypové variability
mUZeme povazovat pravé tvorbu allorhizniho nebo svazcitého kofenového systému.
Fenotypova plasticita je pficinou toho, Ze dva geneticky identicti jedinci mohou mit rozdilnou
RSA v zdvislosti na prostredi, ve kterém se nachdzi(Osmont et al., 2007), diky tomu, Ze
rostlina interaguje se svym prostfedim, které Casto poskytuje heterogenni a suboptimalni
podminky pro rlst a vyvoj rostlin. Rostliny jako sesilni organismy, nemohou pred témito
nepfriznivymi podminkami utéct, ale diky neukoncenému rdstu a tim i postembryonalni
modulaci usporadani rostlinného téla, jsou schopny se |épe prizplisobit danym podminkam.
RSA muze byt modulovano mnoha zpUsoby: iniciaci nebo inhibici rlstu a zakladani
postrannich kofent (LR) a zménou ristu primarniho kofene, formovanim adventivnich
koren(, zménou rastového Uhlu nebo modifikaci délky korenového vlaseni (*Osmont et al.,

2007).

1.3.1 Prvky, které tvori RSA
Vznik biomasy kofene je vysledkem produkce novych bunék, jejich elongace a

diferenciace. Cast dcefinych bunék (vzniklych rozdélenim inicidl) si ponechava délivou
schopnost (identitu inicidly), zatimco ostatni buriky se dale v omezené mire déli a
prostiednictvim elongace (majoritni podil na tvorbé biomasy) a diferenciace se posléze
stavaji soucasti trvalych pletiv. Vyvoj rostliny i v postembryonalni fazi umoznuje tvorbu
novych orgdn( - organogeneze je zachovana po cely Zivot. V rdmci kofenového systému tak
muzZeme najit rizné typy kofend. Korfeny zalozené jiz v embryu (semindlni), které se dale déli
na: primarni koren, zaloZeny z radikuly a ostatni semindlni kofeny (adventitivni), a kofeny
zalozené postembryondlné: LRs vzniklé vétvenim primdrniho kofene nebo jinych LRs a
ostatni koreny vznikajici mimo akropetalni sekvenci (adventitivni) (viz kapitola vétveni
koren(). RSA je modulovano pomoci tvorby a vétveni korend (kde a jak husté budou
zakladany postranni koreny), elongace jednotlivych os a modulace uhlu pod kterym koreny
rostou nastavuje usporadani kofenového systému.

1.3.1.1 Produkce bunék

Produkce novych bunék probiha u rostlin v pletivech s trvalou délivou aktivitou meristéma.
Kazdy koren ma svij RAM. RAM primarniho korene je zakladan jiz béhem embryonalniho
vyvoje (Haecker et al., 2004). RAM postrannich koren( vznikaji pravdépodobné nejpozdéji

v VI stadiu vyvoje LR odvétvenim z jiz existujiciho korene, jsou aktivovany po emergenci LR



(Malamy & Benfey, 1997a) a jejich funkce, vznik, struktura a regulaéni mechanismy jsou
podobné s témi u RAM primarniho korene (ne vSechny vlastnosti jsou sdileny)(*Malamy &
Benfey, 1997b). Délka meristém( muze byt regulovdna mnoha faktory, mezi ty klicové patfi
rovnovaha mezi cytokininovou (CK) a auxinovou signalizaci, které prostfednictvim regulace
bunécné proliferace a vstupu bunék do dalSich kofenovych zén (pfechodova, elongacni)

ovliviuji rychlost rlstu kofene (Dello loio et al., 2008).

1.3.1.2 Elongace
ProdluZzovani bunék v elongaéni zoné ma nejvyraznéjsi efekt na tvorbu RSA, bunky

zde velmi rychle rostou dominantné ve sméru hlavni osy, prodlouzi se az 3-4 x za 2 hodiny (z
délky okolo 35um na primérnou délku mezi 100-130um). Mira elongace je tésné spojena

s etylenovou regulaci, zvysena koncentrace tohoto fytohormonu inhibuje elongacni rlist ( Le
et al., 2001). Bunky primarni klry Arabidopsis thaliana se mohou prodlouZit aZz o dva rady pfi
snizené koncentraci etylenu, do prechodové zény vstupuji buriky o primérné velikosti 8um -
zacina prodluzovani, které pokracuje v elongacni zéné, celkové buriky se mohou se
prodlouZit az do velikosti 180um (Le et al., 2004; Le et al., 2001). Zacinaji se zde projevovat
rastové odpovédi na stimuly napfiklad zastavenim nebo zpomalenim elongace (Swarup et
al., 2005). Pro starsi rostlinné bunky je charakteristické splynuti malych vakuol (které
muUzZeme pozorovat u mladsich bunék) v jednu velkou centralni vakuolu vypliujici vétsinu
buriky. Elongacni zéna je charakteristicka tim, Ze v disledku vzniku této velké centralni
vakuoly je jadro buriky presunuto od jejiho stfredu smérem k okraji (Baluska & Mancuso,

2013).

1.3.1.3 Vétveni kofeni

Postranni koreny vznikaji v akropetalni sekvenci. LRs se zakladaji na distalni strané
hlavniho korene, smérem k proximalni strané nachdazime jiz dtive zaloZzené (¢im dal starsi) LR,
u hranice hypokotylu s kofenem se tak nachazi nejstarsi LRs (Werner et al., 2003; Dubrovsky
et al., 2006). Kofeny, které se zakladaji mimo tuto popsanou akropetdlni sekvenci nebo
zakladajici se z jinych nezZ kofenovych ¢&3sti rostliny, nazyvame adventitivni. Jejich podil na
kofenovém systému je variabilni mezi rlznymi taxony ale i genotypy jednoho druhu a je
vyrazné ovlivnén podminkami prostredi - naptiklad dostupnosti fosforu a dalSich Zivin v padé

(Miller et al., 2003).



Vznik LRs je vdzany na vyvojové ,okno” (aby byla dodrZena akropetalni sekvence,
nemohou LRs vznikat kdekoli) a existuji mechanismy, které ur€uji minimalni vzdalenost mezi
dvéma po sobé nasledujicimi primordii LRs (Dubrovsky et al., 2006). Pfechodova zéna korene
je misto, kde dochazi ke specifikaci mist budouciho vétveni. Tato zéna se vyznacuje vyraznou
reorganizaci cytoskeletu, lokalizaci jadra ve stfedu buriky a specifickou oscilaci auxinovych
maxim a minim. V mistech auxinovych maxim dochazi k odliSné expresi urcitych gen( (v
porovnani s auxinovym minimem) a urceni mista budouciho vétveni. V blizkosti xylémového
pdlu v mistech auxinovych maxim dochazi ke specifikaci bunék pericyklu na zakladatelské
buriky postranniho korene (LRFCs), které davaji vznik aktivné se délici populaci bunék LRPs.
Na proximalni strané prfechodové zény také dochazi ke specifikaci bunék tvoficich kofenové
vlasky (trichoblast(l) — vznikaji z bunék epidermis (De Smet et al., 2007; Moreno-Risueno et
al., 2010; *Baluska & Mancuso, 2013). V diferenciacni zoné poté dochazi k iniciaci LR a k

’

ristu korenového vlaseni (Aloni et al., 2006; Verbelen et al., 2006).
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Obrazek 3: LRFC specifikace v prechodové zoné a ndsledna iniciace LR v diferenciacni zoné (Du & Scheres, 2018).

Vzorec formovani postrannich kofen( je druhové specificky. U husenicku je zpravidla
rozdéleny na nasledujici zakladni vyvojova stadia: 1) Jddra LRFCs migruji a bunky se za¢nou
délit antiklindIné (kolmo na povrch), 2) periklinalni déleni dcefinych bunék — vznik vnéjsi a
vnitini vrstvy LRP, 3-4) vznik 3 a 4 vrstevného LRP, 5-6) buriky LRP se dale déli antiklindlné i
periklinalné, LRP Arabidopsis thaliana musi prorlst skrze 3 vnéjsi vrstvy hlavniho korene
(endodermis, primarni kliru a epidermis) na povrch-emergence, nasleduje aktivace
meristému LR (Malamy & Benfey, 1997a). Enzymy, které remodeluji bunécnou sténu,
umozniuji separaci epidermalnich bunék v misté nové vznikajiciho LR a jsou regulovany

auxinem (Laskowski et al., 2006).
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Obrdzek 4:Stadia iniciace LR definovand Malamy & Benfey, 1997 (Torres-Martinez et al., 2019).
1.3.1.4 Mechanismy nastavujici thel RSA

Kofenovy uhel urcuje smér dalsiho rlistu korene (horizontalni x vertikalni) a tedy i
celkovou RSA. Uhly nastavuji geometricky tvar, ktery zaujimaji jednotlivé kofeny v reakci na
podminky prostfedi. Rostlina ma diky moZnosti ovlivnéni nastaveni postrannich korenl vici
hlavnimu kofeni vysokou miru variability uporadani kofenového systému. U pSenice
(Triticum aestivum L.), na které se délal experiment s rlistovym Uhlem, po odstranéni
hlavniho korene nastava kompenzacni rdst a prvni par seminalnich korent zméni svij
rastovy Uhel, novy smér ristu téchto koren( je vice vertikalni a pravdépodobné tak alespon
Castecné nahrazuji funkci hlavniho kofene (Nakamoto & Oyanagi, 1994). V reakci na DS
rostliny méni korfenové uhly tak, aby bylo docileno rlistu kofent smérem, kterym rostlina
ocCekava vétsi zasoby vody. Vétsi zasoby vody se bud obecné vyskytuji v hlubsich vrstvach
pldy, rostlina reaguje vyraznéjsi gravitropickou odpovédi - je vytvoren strméjsi korfenovy
systém (stejna odpovéd je pozorovana i pfi limitaci dusikem) (Woriella, 1931; Trachsel et al.,
2013) nebo na lokalnich mistech kdekoliv ptidé, rostlina reaguje hydrotropickou odpovédi

(Jaffe et al., 1985).

Na auxinu zavisla gravitropicka regulace sméru rlstu korent je evolu¢né pomérné
stary mechanismus, ktery umoziuje rostliné orientovat se v prostoru padniho prostredi a
nastavit tak usporadani korenového systému. Odpovéd na gravitropicky stimul vykazuji jak
rostliny s rhizoidy, tak i ty s pravymi koteny (cévnaté rostliny) (Braun, 2002; Friml et al.,
2002). U rostlin s rhizoidy je gravitace vnimana prostrednictvim sedimentace statolitu, ktera
je kontrolovdna komplexem tvorenym aktinem a myosinem, ktery je nasméruje do specifické
oblasti plazmatické membrany obsahujici membranové vazané receptory gravitace se
kterymi interaguji 2-3 statolity, coZ vede k reorientaci ristu korene pozitivné gravitropicky

(Braun, 2002). Rostliny s pravymi kofeny vnimaji gravitaci prostfednictvim sedimentace
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Skrobovych zrn v burikdch kolumely, coz vede k polarizovanému umisténi prenasecl pro
auxin PIN-FORMED 3 (PIN3) na spodni stranu téchto bunék (Friml et al., 2002). To vede

k polarizovanému toku auxinu po spodni strané kofene prenasec¢em PIN2 a AUXIN
TRANSPORTER PROTEIN 1 (AUX1) do elongacni zény, kde dochazi k odpovédi na
gravitropicky stimul prostfednictvim inhibice elongace bunék v mistech zvySené koncentrace
auxinu, coz zpusobuje ohyb kofene (Swarup et al., 2005). Hluboce kofenici genotypy psenice
(Triticum, severni kultivary), vykazuji vétsi ristovy uhel kofend nez mélce korenici genotypy
(jizni kultivary) majici signifikantné mensi rlstovy uhel. Hloubka zakoferiovani pozitivné

koreluje s velikosti rlistového uhlu (Oyanagi et al., 1993).

V pfipadé, Ze se v plidé nachazi lokalné zvysena koncentrace vody, rostlina cilené
sméruje rast koren smérem k tomuto vyssSimu vodnimu potencidlu. Tento jev se nazyva
hydrotropismus a mlzZe pUsobit proti vertikalnimu gravitropickému ristu. Podle nejnovéjsich
poznatkl dochazi k percepci vodniho gradientu u Arabidopsis thaliana v elongacni zéné
dosud neobjevenymi receptory (Dietrich et al., 2017). Rostliny ndsledné prostfednictvi
regulace koncentrace fytohormonu v urcitych oblastech korfene a ovlivnéni genové exprese
vytvofri hydrotropickou odpovéd. Jednim z fytohormon( podilejicich se na hydrotropickém
rastu jsou cytokininy. Na strané kofene s nizSim vodnim potencidlem dochazi k nadprodukci
cytokininovych regulatorli odezvy TWO-COMPONENT RESPONSE REGULATOR 16,17 (ARR16,
ARR17), coz zplsobuje zvysenou odpovéd na cytokininy, vyssi rychlost déleni bunék
meristému na této strané a ohyb korfene smérem k vy$Simu vodnimu potencidlu. Na
asymetrické distribuci cytokinin( v kofenové Spicce se pravdépodobné podili MIZU-KUSSEI2
(MIZ2) (Chang et al., 2019). Nadmérna exprese MIZ1 (MIZ10Es) vede k zvysené
hydrotropické odpovédi (Miyazawa et al., 2012). Mutace GNOM (miz2) vede k uplné ztraté
schopnosti hydrotropického rlistu, coz dokazuje jeho zapojeni v realizaci tohoto typu rustu.
GNOM kéduje GUANINE-NUCLEOTIDE EXCHANGE FAKTOR (GEF), ktery aktivuje ADP-
RIBOSYLATION FAKTOR (ARF) ucastnici se transportu vackd (Miyazawa et al., 2009). Na
hydrotropické odpovédi se podili také fytohormon ABA, indukuje rozdilnou rychlost elongaci
bunék na opacnych stranach korene, vedouci k ohybu kofene smérem k vyssimu vodnimu
potencialu (Takahashi et al., 2002; Dietrich et al., 2017). Inhibice auxinové odpovédi vede
k inhibici hydrotropické odpovédi, coz znaci zapojeni také auxinu (ne vSak polarniho toku

auxinu) v této odpovédi (Kaneyasu et al., 2007).
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2.PUsobeni stresu na kofenovy systém
2.1 Obecné mechanismy prestavby RSA

Stres je stav, ve kterém se nachdzi organismus pfi suboptimalnich podminkach
prostiedi. Rostlinné stresové faktory se rozdéluji primdarné na abiotické: chemické a fyzikalni
(nutri¢ni deficience, nedostatek vody, zasolené pudy, zaplaveni pldy, extrémni teploty nebo
stres zplsobeny toxickymi kovy) a biotické, zplsobené naptiklad patogennimi
mikroorganismy a herbivory. Plisobeni téchto stresord se na rostliné projevi primarné
zménou produkce biomasy, dochazi k celkovému sniZeni biomasy nebo ke zméné poméru
biomasy nadzemni a podzemni ¢asti rostlin (root-shoot ratio), z dvodu limitace ristu
nékterym ze zdrojl nebo zamezenim spravného fungovani fyziologickych proces( (napf.
plUsobenim toxickych kovi), coz mize vyustit aZz v odumfreni organismu (Flowers & Yeo,
1989; Passioura, 1983). Nékteré rostliny jsou schopné témto stresovym podminkdam
odoldvat, mdzZou byt v(ici nim rezistentni. Rezistence mlze vzniknout dvéma zpUsoby:
avoidanci, coz je schopnost vyhnout se pfimému plsobeni stresovému faktoru a predejit tak
jeho nepfiznivym ucinkim - prevence (napfiklad preckavani obdobi sucha v podobé semen).

Druhym zpUsobem je tolerance, schopnost aktivné odoldvat plisobeni stresu.

Odpovéd rostlin na stresor se mUze lisit v zavislosti na mnoha proménnych, mezi
které patfi intenzita, charakter, cetnost opakovani (viz kapitola stresova pamét (priming) a
regenerace po odstranéni stresoru) a délka plsobeni stresového faktoru, nebo senzitivita
dané rostliny/kultivaru ke stresoru (Flowers & Yeo, 1989). Senzitivita se mizZe ménit stejné
jako odpovéd v zavislosti na rlistové fazi ve které se dand rostlina nachazi (Skérzynska-Polit
& Baszynski, 1995). Variabilita v odpovédi na plasobeni rozdilnou intenzitou stresového
faktoru je naptiklad v tom, Ze zatimco vysoka salinita ma na rostliny negativni efekt
z hlediska vyrazného snizeni produkce biomasy, mimo jiné z divodu inhibice fotosyntézy a
bunécné expanze (inhibice rlistu kofent i nadzemnich ¢asti) a urychleni senescence listd
(Gerrit et al., 2004; Tattini et al., 1995; Munns, 2002), tak nizka koncentrace soli mtze mit
pozitivni uc¢inek, napriklad ovlivnénim délky hlavniho korene (Y. Wang et al., 2009), ¢emuz se
fikd hormeze . Jednou z prvnich fazi odpovédi, zavislé na délce plisobeni stresového faktoru,
je zména genové exprese. U kukufrice (Zea mays) vystavené po dobu 5 dn(i suchu doslo ke
zméné regulace u 27 % exprimovanych gen(. Kdyz se tyto vysledky porovnaly s rostlinami,
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které byly péstovany na poli a vystaveny DS vice nez 5 tydn(, byla zména regulace genové
exprese pouze 5 %. Geny, u kterych doslo ke zméné regulace genové exprese, se pfitom
Casto mezi témito dvéma experimenty lisily. Ze studie vyplyva, Ze rostlina ma rlzné strategie

jak se vypordadat s dlouhodobym a s kratkodobym plsobenim stresord (*Comas et al., 2013).

Mechanismy odolnosti k uréitému typu stresoru mohou byt u riznych druh( rostlin
Casto podobné, pravdépodobné z divodu velkého selekéniho tlaku na vyvinuti a pretrvani
ucinné obranné strategie. Napfiklad obecnym mechanismem pfi nutri¢ni deficienci je
primarné prestavba RSA, protoze pravé kofeny jsou mistem prijmu Zivin a pravé selekci na
jejich vlastnosti se tento pfijem optimalizuje. Obecny mechanismus prestavby RSA se mlze
dale lisit v zavislosti na tom, ktera z Zivin je limitujici. Napriklad opacny ucinek limitace
dusikem a fosforem na RSA z d{ivodu odlisné distribuce téchto Zivin v padé (Bonser et al.,
1996; Trachsel et al., 2013). P¥i limitaci dusikem kofeny zméni rlistovy uhel az o 18°, rostou
strméji a prohledavaiji tak mista s vétsi dostupnosti dusiku (Trachsel et al., 2013). Také na
limitaci fosforem reaguje fazole (Phaseolus vulgaris) zménou ridstového Uhlu bazdlnich
koren. Pri jeho nedostatku je vsak, na rozdil od limitace dusikem, snizena gravitropicka
odpovéd, koreny tedy rostou vice horizontdlné, RSA je mélce korenici ve prospéch
efektivnéjsiho prohledavani vrchnich vrstev plidy, kde se fosfor vyskytuje. (Bonser et al.,
1996). Nékteré typy odpovédi rostlina vykazuje pouze pfi plisobeni kombinaci stresor(
(napf. DS a teplotni stres, asto spolu souvisi), plsobenim pouze jednoho ze stresoru
nedojde k aktivaci daného regula¢niho mechanismu. Pti DS doslo u kukutice (Zea mays) ke
zméné exprese u 68 protein(, pfi vysokych teplotach u 135 a kombinaci téchto stresovych
faktor(i ke zméné exprese u 201 proteinl z nichZz u 59 dochazelo ke zméné exprese vyhradné
pfi plisobeni kombinaci vysokych teplot a sucha. Pouze pfi kombinaci téchto stresor(
dochazi k vyraznému zvysSeni exprese napfiklad putative DEAD-box ATP-dependent RNA
helicase family (F. Zhao et al., 2016). Tyto proteiny jsou exprimovany jak v kofenech, tak i
v prytu a pfispivaji napriklad k indukci exprese gen( souvisejicich se stresem, omezeni ztrat

vody a celkové ke zvySenému prezivani rostlin (M. Zhu et al., 2015).

2.2. Sucho, osmoticky stres

2.2.1 Proc je to pro rostlinu stresujici zalezitost
Stres suchem je jednou z nejzavaznéjsich pfricin vzniku produkéni mezery (Mueller et al.,

2012), jelikoz se jedna o velmi Casty stresovy faktor na prirozenych stanovistich a dostupnost
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vody v Case (sezonni variabilita) a prostoru (heterogenita ptdniho prostredi) se mlze
vyrazné ménit. Voda je absolutné nezbytnd pro spravné fungovani rostlinného organismu na
vsech jeho urovnich. Na biochemické urovni (vytvari vodikové mustky, stabilizace struktury
molekul, idedlni rozpoustédlo pro mnoho latek), trovni bunéénych procesa (vytvari
optimalni prostredi pro enzymatickou aktivitu, podili se na udrzovani tvaru buriky) a na
urovni fyziologické (rozvadi Ziviny a asimilaty z mist absorpce/produkce do mist jejich vyuZiti,
pomaha pfi termoregulaci). Nékteré rostliny dokazou odoldvat nedostatku vody lépe, nez
jiné. Extrémnim pfikladem rostlin osidlujici stanovisté s trvalym nedostatkem vody, které se
témto podminkam dokazaly efektivné ptizplsobit, jsou xerofyty. Napfiklad kofenovy systém
xerofytni rostliny Vite¢nik sitinovity (Spartium junceum) je velmi dobfe vyvinut a rozvétven,
jednotlivé kofeny se vyznacuji nedovyvinutou endodermis a redukci poctu kortikdlnich vrtev

(Bezi¢ et al., 2003).

2.2.2 Mechanismy umoZznujici zmirnit negativni plsobeni stresoru

Rostliny se mohou vyporadavat s DS na nékolika Urovnich:

Mezi biochemické odpovédi patfi tvorba/akumulace kompatibilnich solut(
(osmolytl). Jedna se o nizkomolekularni latky, které jsou osmoticky aktivni (napfiklad prolin
nebo cukry). Jejich akumulaci v burikach dojde ke snizeni osmotického potencialu kofene a
tim k efektivnéjSimu pfijmu vody (Rizhsky et al., 2004; Szegletes et al., 2000). Dale také
zména exprese rliznych proteinu, napfiklad: chaperond, late embryogenesis abundant
proteinl (LEA), asparagine synthetasy, aquaporint a dalSich, u nékterych zatim neni zndma
presna uloha pfti DS reakci, napfiklad B4F7X5, BGBUAN2, C4J3S1 (Almoguera et al., 1993; Zhao

et al., 2016; Henry et al., 2012; https://www.uniprot.org/ ).

Anatomické zmény jsou dalsi Urovni, na které mohou rostliny zefektivnit prijem latek
z pldy pfi DS a patfi mezi né redukce poctu bunék primarni kiry (cortical cell file number -
CCFN), zvySené mnozstvi aerenchymu (pletivo, jehoz prevladajici ¢ast je tvorena
mezibunécnymi prostory) v primdrni kife kofene a soucasné s tim snizena velikost oblasti
zivych kortikdalnich bunék (LCA). VSechny tyto zmény rostliny provadi za ucelem
minimalizovani metabolickych naklad( (zredukovani zdroja) potifebnych na prohledavani
pldy, zdroje jsou investovany do prodluzovani kofene namisto do jeho robustnosti (J. Zhu et
al., 2010; Jaramillo et al., 2013). Kortikalni buriky kofene jsou usporadany v kruzich, pocet

téchto vrstev vyjadfuje CCFN. Snizenim CCFN se snizi metabolické naklady potifebné
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k prohledavani pidy. Chimungu et al. ve své studii uvadi, Ze genotypy kukufice (Zea mays) s
redukovanym CCFN méli pfi DS hlubsi zakoferiovani (o 15-60%), lepsi priiduchovou vodivost
(0 78%), vykonnéjsi asimilaci CO2 (36%) a nékdy i vice jak dvojnasobné vétsi nadzemni ¢ast
biomasy nez genotypy s mnoha CCNF (Chimungu et al., 2014). Ke zménam dochazi nejenom
v oblasti primarni kliry kotrene, ale také ve stfednim valci. Pocet a priimér xylémovych cév se
sniZuje primarné proto, Ze se jedna o dalsi snizeni metabolickych ndkladl do vytvorené
biomasy korene a také aby se zabranilo riziku kavitace (Henry et al., 2012). Dalsi
anatomickou zménou je také modifikace bunécéné stény (BS), v burikach endodermis dochazi
ke zvySené suberinizaci BS a naopak ve sklerenchymatickych vrstvach (exodermis) ke snizené
suberinizaci, coz zpusobuje sniZzené ztraty vody ovlivnénim apoplastického transportu u ryze

(Oryza sativa) (Henry et al., 2012).

V rdmci morfologickych zmén dochdzi k prestavbé RSA a pravé proto se budu ddle ve
své praci zabyvat primarné morfologickymi zménami (vSe je vSak se vSim propojeno a
naptiklad bez uvolnéni zdrojl z ddvodu anatomickych zmén by nékteré prestavby RSA
nebylo mozno realizovat do takové miry, jakou pozorujeme). Rostliny jsou donuceny zménit
RSA tak, aby kofeny dosahovaly do hlubsich vrstev pldy a ty prohleddvaly, protoze voda je
prevazné ulozena ve spodnich vrstvach pldy, vrchni vrstvy se rychleji vysusi. Ideotyp pro
rostlinu, ktera musi Celit DS (plati také pro limitaci dusikem) proto charakterizuji vlastnosti
,Steep, cheap and deep”. Toho se rostlina snazi dosahnout prodlouzenim délky hlavniho
korene a zkracenim délky, zménou uhlu ristu a poctem postrannich korend (*Comas et al.,
2013; *Lynch, 2013). Extrémnim pfikladem hluboce kofenich rostlin jsou freatofyty (Olneya
tesota, Prosopis glandulosa atd.), jednd se o adaptaci na poustni a polopoustni podminky, ve
kterych se vyskytuji (Nilsen et al., 1984). Koreny takovychto rostlin jsou schopné dor(stat do
hloubky i vice nez 70 m, aby dosahly na zdroj podzemni vody (jedna se o extrémni hodnoty)
(Y. Fan et al., 2017). Dalsi morfologické zmény vedouci ke zméné RSA mohou byt zplsobeny

jako odpovéd na hydrotropicky stimul (viz kapitola mechanismy nastavujici Ghel RSA).

2.2.3 Percepce stimulu a signalni drahy

Kdyz je v plidé nedostatek vody, snizuje se vodni potencidl plidy a na rostlinu zacne
pUsobit (hyper)osmoticky stres. Hodnota vodniho potencialu Cisté vody je 0. Vodni potencial
se skldda z osmotického (¢im vétsi je osmoticky potencidl-stoupa se zvysujici se koncentraci

rozpusténych latek v roztoku, tim zapornéjsi je vodni potencial), tlakového, gravitacniho a
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matri¢niho potencidlu. Voda ma tendenci proudit po koncentraénim gradientu ve sméru
snizujiciho se vodniho potencidlu. Pfi hyperosmotickém stresu voda proudi z buriky ven-

rostlina neni schopna vodu pfijimat, klesa turgor a mlze dojit az k plazmolyze.

Rostlina vnima gradient vodniho potencialu v elongacni zéné korene (Dietrich et al.,
2017). BEhem osmotického stresu dochdzi v burice ke zménam jejiho objemu a tvaru a s tim
souvisejici zméné prostorového usporadani bunéénych struktur a vzdalenosti mezi
enzymatickymi komplexy vazanymi na tyto organely nebo na plazmatickou membranu. Déle
pak ke zméné membranového napéti, osmotického potencialu a charakteru BS, shlukovani
malych molekul a makromolekul a preruseni tésného kontaktu BS s plazmatickou
membranou (ztrata vody zplsobuje zmenseni objemu burky na coz reaguje plazmaticka
membrdana, ktera se prizplisobuje, zatimco BS svUj tvar neméni). Tyto zmény jsou vnimany
senzory, vyzkum zaméreny na senzory sucha byl doposud (oproti studiu mechanisma
transdukce signalu a nasledné reakce na signal) spiSe opomijen (Hsiao, 1973; Reiser et al.,
2003). V minulosti doslo k objeveni nékolika senzort sucha u rostlin, avSak predpoklada
se/neni vylouc¢eno zapojeni i dalSich, prozatim neidentifikovanych senzord. Zatim objevené
senzory mlzeme rozdélit podle typu na histidin kindzy, receptor-like kinase (RLKs), kandly

pro vapnikové kationty (Ca?*) a fosfolipazu C.

Histidin kinazy (HK) pravdépodobné nepatfi mezi hlavni osmosenzory, avsak tato
funkce se u nich vyskytuje a je evoluéné konzervovana od bakterii az po vyssi rostliny. U
Arabidopsis thaliana byl identifikovan osmosenzor HK1, ktery je exprimovany prevazné
v kotenech a jednd se o TSC (dvoukomponentni signalni systém), po detekci stimulu tedy
dojde k autofosforylaci histidin kinazové domény, kterd poté fosforyluje aspartatovy zbytek
na reguldtoru odpovédi a tim spousti signalni MAPK kaskadu. Mutace ahk1 vede k vyssi
cetnosti priduchi a k vétsSim ztratam vody (Urao et al., 1999; Nagaraj Kumar et al., 2013).
Urcity osmosenzor se mlze vyskytovat zaroven u nékolika rznych druhd, homology
proteinu AHK1 se vyskytuji u celé fady rostlinnych druh( (napf¥. Arabidopsis halleri, Capsella
rubella a Boechera stricta) a zaroven geny pro rizné osmosenzory se mohou vyskytovat
v jedné rostliné soucasné (napt. vyskyt AHK1, PM19 a OSCA1 u Arabidopsis thaliana)
(https://phytozome.jgi.doe.gov; https://www.uniprot.org/ ). Nékteré RLKs funguji jako
receptory abiotickych nebo biotickych strest (Chae et al., 2009). RLKs mohou byt aktivovany

vazbou ligandu (detekuji tak zmény charakteru BS béhem osmotického stresu nebo
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pfitomnost fytohormonu, jehoz zvysenda koncentrace je typickad pro DS-ABA) a
prostfednictvim fosforylace svych substratl prenaseji signal dale do buriky (Haswell &
Verslues, 2015; Feng et al., 2016; Hong et al., 1997). Pfikladem RLK Ucastnici se signalizace
pfi DS mUZe byt RPK1 (receptor-like protein kinasel) u Arabidopsis Thaliana, ktera je

lokalizovana v cytoplazmatické membrdané a jejiz funkci je detekce a

Membrane tension

transdukce ABA signalu. Exprese genu pro RPK1 je indukovana ABA,
dehydrataci, vysokou koncentraci soli nebo také nizkymi teplotami a
jeho mutace vede ke snizené odpovédi na ABA signal (Osakabe et al.,

2005; Hong et al., 1997). Mezi jedny z hlavnich senzor(i sucha patfi

mechanosenzitivni kanaly na plazmatické membrané pro vapnikové
Obrdzek 6: Princip

kationty (Ca?*). Prvnim identifikovanym takovymto senzorem byl kanal otevieni kandlu OSCA1
(Lamers et al., 2020).
OSCA1, ktery je aktivovan membranovym napétim zplsobenym
hyperosmolaritou, dalS$im kanalem je Calcium permeable Stress-gated cation Channel 1
(CSC1), po aktivaci téchto kanalG dochazi ke zvyseni hladiny cytosolického vapniku (Hou et
al., 2014; Yuan et al., 2014). Nedavno byla objevena funkce percepce sucha, ABA a vysokych
koncentraci soli u fosfolipazy C (PLC) u ryZe seté (Oryza sativa) OsPLC1 prostiednictvim
tvorby Ca?* signalu v reakci na tyto stimuly (L. Li et al., 2017). Nadmérna exprese tohoto
genu kukufice seté (Zea mays) ZmPLC1 v tabdku (Nicotiana) zvysuje toleranci téchto
transgennich rostlin vici DS (Zhai et al., 2013). Na pfenosu signdlu se podili enzymy MAP
kinazy svoji fosforyla¢ni aktivitou, fytohormony, ROS (reactive oxygen species) a kationty

Ca?* (*J. K. Zhu, 2016). Odpovédi na DS mGZeme rozlisit podle toho, zda jsou nebo nejsou

zavislé na signalizaci ABA:

1. Odpovédi zavislé na ABA signalizaci

Zvysena koncentrace Ca®* vede k jeho navazani na Ca* vazebné Osmotic stress
proteiny a spusténi fosforylaéni kaskady (calcium-dependent NJED
protein kinases - CPKs), fosforylace transkripcnich faktort (TF) a l
exprese genul pro enzymy biosyntézy ABA - NCED (9-cis- AEIA
epoxycarotenoid dioxygenase). Zvyseni exprese téchto enzymu Mo.zgpcsu,
vede ke zvySeni koncentrace ABA v bunice, kterd indukuje expresi l

o ABA

dalSich enzyma Ucastnicich se biosyntézy ABA: AAO (ABA aldehyde

Obrdzek 7:Pozitivni zpétnd
regulace biosyntézy ABA
(Xiong et al., 2002).

oxidaza), ZEP (zeaxanthin epoxidaza) a MCSU (molybden kofaktor
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sulfuraza) — pozitivni zpétna regulace diky které

Drought, salt stress fi-carotens
dochazi ke zvySené akumulaci ABA v burice (Xiong, l v
zeaxanthin
Lee, et al., 2002; Xiong, Schumaker, et al., 2002). > ZEP ]
——® Ca¥ viclaxanthin
ABA se vaze na jeden ze svych receptor( ' neoxanthin
Phosphoprotein % NCED ‘l‘
PYR/PYL/RCARs (PYRABACTIN RESISTENCE Ciposce AEA:'"T'”“
Transcription
1/PYRABACTIN RESISTENCE 1-Like/regulatory factars ABA-aldshyde
% AAQ
v o s ———# mMCSUu l
components of ABA receptor), coz zpusobi jeho agh
konformacni zménu, kterd umozni navazani PP2Cs Obrdzek 8: Regulace biosyntézy ABA
zvysenou hladinou cytosolického vapniku pri
(protein phosphatase 2C-negativni regulator, bez osmotickém stresu (Xiong, Schumaker, et al.,
2002).

pfitomnosti ABA inhibuje defosforylaci Snfl-related
protein kinase- SnRK2s) (Ma et al., 2009; Park et al., 2009). Po této vazbé jsou proteiny
PP2Cs inhibovdany a je aktivovana kindza SnRK2 (pozitivni reguldtor), reguluje odpovéd na

osmoticky stres prostfednictvim fosforylace svych substrattii (Umezawa et al., 2009).

Jako prvni nastava rychla reakce na stres, snaha zabranit nadmérnym ztratam vody:
SnRK2 fosforyluje transmembrdnové iontové kanaly svéracich bunék praducha, napriklad
SLAC1 —aniontovy kanal je aktivovan fosforylaci protein kindzou OST1 (SnRK2.6, open
stomatal)(Geiger et al., 2009), KAT1-K* influx kanal naopak fosforylace inaktivuje, draslik
prestane proudit do svéracich bunék priduch(, indukuje jejich zavirani (Sato et al., 2009),
snizeni vodivosti praduch( a ovlivnéni transpirace. Nasleduje pomala reakce, ta zahrnuje
zménu exprese genll zplsobenou posttranskripéni modifikaci (fosforylaci) TFs AREB/ABFs
(ABRE-binding faktors) a jeho nadmérnou expresi (bez posttranskripéni modifikace samo o
sobé nedostatecné pro zménu exprese genud). Nadmérna exprese genu a fosforylace
genového produktu AREB1 u transgennich rostlin Arabidopsis thaliana vede ke zvySené
toleranci vici DS (Fujita et al., 2005). AREB/ABFs nasedaji na element promotoru- ABRE (
ABA responsive element), nasleduje exprese genu tvoficich DS toleranci (Furihata et al.,
2006). Patfi mezi né geny pro LEA proteiny - napfiklad RD29B, RAB18 (Furihata et al., 2006),
TF nebo proteiny PP2C (Yoshida et al., 2010). Ca?*(jejichZ koncentrace se pfi osmotickém
stresu zvysuje ) se vazi na CPK4, CPK11,CPK32 lokalizované v jadru buriky. CPKs fosforyluji
ABA-responsive transcription factors (ABF1, ABF4) a tim je aktivuji, dochazi k transdukci ABA

signalu. CPK12 interaguje, fosforyluje a tim aktivuje ABF a tim inhibuje ABA signalizaci, jedna
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se o negativni regulator ABA signalizace (Choi et al., 2005; S. Y. Zhu et al., 2007; R. Zhao et
al., 2011).

2) Odpovédi nezdvislé na ABA signalizaci:

TFs NAC a DREB2 (DRE binding protein 2A) nasedaji na promotory NACR (NAC recognition
sequence) a DRE/CRT (dehydration-responsive element/C-repeat) a spousti expresi gen(
indukovanou osmotickym stresem -naptiklad RD29A (md minimalné dva cis- elementy,
aktivace jednoho je zavisla na ABA signalizaci, aktivace druhého je nezavisla) (Liu et al., 1998;
Tran et al., 2004; Yamaguchi-Shinozaki & Shinozaki, 1994). Nadmérna exprese TFs DREB2A u
transgennich rostlin Arabidopsis thaliana vede ke zvysené toleranci vici DS (Sakuma et al.,
2006). Dal$i odpovédi (nezavislou na ABA) je vazba Ca?* na CPK4, CPK11 lokalizované

v cytosolu burky a nasledna regulace otvirani a zavirani praduchd (S. Y. Zhu et al., 2007).

2.2.4 Regulace transkripce ovliviujici RSA
Vlastnosti kofenového systému jsou pod kontrolou mnoha gen, které mohou

interagovat mezi sebou navzajem a jejich exprese muze byt také ovlivnéna podminkami
prostredi. Dalsi variabilitu je moZné pozorovat diky posttranskripénim mechanismam, jako je
alternativni splicing, ktery zvySuje mnoZstvi rliznych variant proteind v organismech a

v rostlinach mize byt vyuzivan jako soucast odpovédi na stres. To, Ze se nejedna o
zanedbatelnou sloZzku odpovédi dokazuje napfiklad studie, ktera objevila alternativni splicing
pre-mRNA (zapojeni SKIP komponenty spliceozomu) u mnoha gen( uGcastnicich se odpovédi
na stres zasolenim (Laloum et al., 2018). Dale uvadim pftiklady genl podilejicich se na

zvySené DS toleranci v disledku zmény RSA.

Nadmérna exprese TFs ABSCISIC ACID INSENSITIVE4 (ABI4) v kofenech (jako dusledek
zvySené koncentrace ABA) zpUsobuje, Ze exprese PIN1 je inhibovana. Inhibici PIN1 dochazi ke
snizeni polarizovaného toku auxinu a tim k inhibici vyvoje LRs a zvySené DS toleranci
(Shkolnik-Inbar & Bar-Zvi, 2010). Dalsim proteinem, ktery se podili na represi vyvoje
laterdlnich kofenl z primordii pfi DS je LATERAL ROOT DEVELOPMENT 2(LRD2) (Deak &
Malamy, 2005).

TFs E2F prostiednictvim genové exprese reguluji bunéény cyklus a elongaci (proliferaci
bunék) a ovliviiuji i diferenciované bunky. AtE2Fa indukuje ektopické déleni diferencovanych

bunék a endoreplikaci u Arabidopsis thaliana. AtE2Fc je naopak inhibitor bunééného déleni a
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velikosti bunék(Del Pozo et al., 2002). AtE2Ff reguluje geny podilejicich se na biosyntéze BS.
Nadmérna exprese TF AtE2Ff zplsobuje mensi velikost diferencovanych bunék (Ramirez-
Parra et al., 2004). Tento rok (2021) vydana studie popisuje zménu exprese E2F v zavislosti
na zasoleni, DS a dennich cyklech u listoklasce jedlého (Phyllostachys edulis)(Long Li et al.,
2021).TF E2F reguluji mimo jiné expresi genl podilejicich se na tvarovani RSA - napfiklad
minichromosomome maintenance (MCM) proteiny, které ovliviiuji zakladani LRs (Ni et al.,

2009).

Exprese mnoha gent (DWF4, DWF5, HYD1, BRI1, BZR1, BAK1,SERK1, BRH1, OPR2, MES3,

JAZ12, OsPIN3a atd.) jejichZ proteinové produkty jsou zapojeny do biosyntézy a signalizace

brassinosteroidd, kyseliny jasmonové a salicylové, 35 a
etylénu, CK, giberelini, ABA a auxinu je béhem DS =z 7 ]T:
£
L A . = 254
zvySena u transgenni ryZe (Oryza sativa) % N
§ 204
s vnesenym genem pro isopentenyltranferasu 8 ..
y - . . >
(IPT)- enzym ucastnici se biosyntézy CK pod 2 104
a
promotorem Psark indukovanym stresem. Uméle 54 i
v Ve . Ve ’ v . v . v 0
zvySena biosyntéza CK tak vyrazné ovliviiuje dalsi O (1) (+4)

fytohormony a zvysuje toleranci vici stresu tim
Y y ysu) ! Obradzek 7: Nadprodukce CK (zplisobend nadmérnou

expresi IPT) ovliviiuje délku primdrniho korene a
Cetnost primordii postrannich korend. Mirné (+) a
silné zvyseni CK (++) v rostliné v porovndni s
kontrolnim vzorkem (-) (Kuderova et al., 2008).

Ze oddaluje odpovéd rostlin na DS ( oddalenim
senescence, ovlivnénim fotosyntézy a
nesrolovanim list(), coz zpUsobuje vyssi vynosy
zrna v porovnani s ptivodnim genotypem (WT). Transgenni rostlina pfi DS tedy dale investuje
zdroje do zvétSovani nadzemni biomasy, zatimco WT reaguje snizenim ztrat vody a investici
do podzemni biomasy pro efektivnéjsi prijem limitujici vody. (Peleg et al., 2011). Vytvorenim
transgennich rostlin Arabidopsis thaliana s nadmérnou expresi CK oxidazy/dehydrogenazy
AtCKX (AtCKX1-AtCKX6) doslo k ovlivnéni vyvoje rostliny (vyvoj prytu i kofent a
rozmnoZovani). AtCKX je katabolicky enzym nevratné odbouravajici CK, dochazi k redukci
mnozstvi CK v rostliné. CK maji vliv na proliferaci meristematickych bunék. Hlavni kofen
klicicich rostlin 355:AtCKX1 byl o 44 % delsi ve srovnani s WT, tato zména je dana vyssim
poctem délicich se bunék v RAM u 35S:AtCKX1 (Werner et al., 2003). CK maji vliv také na
formovani primordii postrannich korend, jejichz tvorbu za optimalnich podminek iniciuji

skrze ovlivnéni exprese prenasecd auxinu a tedy auxinovych maxim (Kuderova et al., 2008).
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PSenice seta (Triticum aesativum) s vnesenym
chromozomalnim segmentem (7DL) z Agropyron elongatum (TL)
ma vyssi toleranci vici DS a vyssi podil nadzemni i podzemni

biomasy v porovnani s rodi¢ovskou linii (P76) a WT. U P76 a WT

doslo k vyrazné zméné RSA pfi DS v porovnani s podminkami

s dobrou dostupnosti vody (snizeni délky hlavniho a seminalnich  Obrdzek 8: Oblast vzniku
primordia postranniho korene s

korend, snizeni poc¢tu a hustoty LRs) na rozdil od rostlin TL, u vyznacenou expresi KNAT
proteind, KNAT1 (zelend), KNAT5
kterych k vyraznym zménam nedochazi. Jednim z gen(, u (Cervend), KNAT3 (modrd)

(Truernit et al., 2006).
kterého byla pozorovdana rozdilna mira exprese pfi DS (pfi

porovnani TL,P76 a WT), ktery se podili na vyvoji korfene a jehoz lokalizace byla urcena pravé
na translokovany 7DL, byl ortholog genu KNOTTED-1-LIKE 3 (KNAT3) Arabidopsis thaliana.
Arabidopsis thaliana ma ve svém genomu 8 KNAT homeoboxovych gent podilejicich se na
vyvoji apikadlniho meristému prytu, listl a kofenU. V kofeni dochazi k expresi pouze KNAT1,
KNAT3, KNAT4, KNATS a KNAT6. U TL byla pozorovdna snizena exprese orthologu KNAT3 pfi
DS v porovnani s P76 a WT, tento TF ma funkci negativniho regulatoru vyvoje LRs u
Arabidopsis thaliana a exprimuje se proximalné od elongaéni zony (Placido et al., 2013;
Truernit et al., 2006; Truernit & Haseloff, 2007; Lincoln et al., 1994). DalSim KNAT proteinem,
podilejicim se na vyvoji LRs, je TF KNAT6. SniZzend exprese KNAT6 vede k celkovému zvyseni

poctu LRs (Dean et al., 2004).

Pti dlouhodobém vystaveni rostlin DS zvySena exprese TFs MYB124/FLP a MYB88
indukuje expresi gent (VND6, MYB46) podilejicich se na akumulaci celulézy a ligninu v
sekundarni BS jabloné (Malus domestica) (regulace formovani xylému- vétsi pramér a
hustota cév) a tim udrzuji hydraulickou vodivost kofenll (Geng et al., 2018). Mezi dalsi
vlastnosti, které maiji vliv na DS toleranci a jsou ovlivnéné MYB124 a MYBS88, patti u
Arabidopsis thaliana: ovlivnéni gravitropické odpovédi rostlin (zména kofenového uhlu)
regulaci exprese prenasecl auxinu PIN3 a PIN7 (H.Z. Wang et al., 2015), ovlivnéni
proliferace materské buriky svéracich bunék prliduchl (transpirace) a ovlivnéni vyvoje

postrannich korenl (Xie et al., 2010; Q. Chen et al., 2015).

Transgenni rostliny se zvySenou expresi genu HOMEODOMAIN GLABROUS11
(HDG11)/ENHANCED DROUGHT TOLERANCE(EDT1) u Arabidopsis thaliana vykazuji zvysenou

toleranci vici DS. Tento gen kdduje TF nasedajici na promotory gent kédujicich proteiny,
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které méni RSA. Snizend exprese RGAL a IAA28 (TF zde zastava roli transkripéniho represoru)
zpUsobuje posileni giberelinové signalizace, podporeni formovani LRs a vétsi kofenovou
délku. Delece tohoto TF nemad na rostliny efekt, pouze jeho nadmérna exprese. HDG11
ovliviiuje nejenom vlastnosti kofene, ale také vlastnosti rostliny jako celku, které vedou ke
zvySené DS toleranci- snizena transpirace (zvySend exprese ERECTA-regulace hustoty
praduch(), akumulace prolinu (zvySena exprese P5CS, kéduje enzym ucastnici se biosyntézy

prolinu) a ABA- amplifikace signdlu (zvySena exprese NCED3 a LOS5/ABA3) (Yu et al., 2008).

Zvysena exprese QTL DEEPER ROOTING1 (DRO1) ovliviiuje rist bunék v kofenové $picce.
Zména tohoto rustu vede k silnéjsi reakci kofene na gravitaci, korenovy Uhel se zvétsuje
(méni se RSA) a vznika vyssi tolerance rostliny vici suchu. Velky efekt DRO1 na hluboké
zakorenovani je ukazan na pokusu s rizné hluboko kofenicimi kultivary ryZze: mélce kotenici
IR64 a hluboce kotenici Kinandang Patong (KP). Jednonukleotidova delece v DRO1 u IR64
(DRO1-ir) zplGsobuje vznik nového stop kodonu-zkraceni proteinu a v disledku toho mélké

zakorenovani. Vnesenim DRO1 z KB (DRO1-kp)

. ’ . } [+]
do IR64 vznikne transgenni rostlina (DRO1-NIL), = L
B Lower
ktera vykazuje aZ dvojnasobné hlubsi _— —— o

MIL
zakorenovani oproti kontrole. Nejvétsi podil na | i

] 5 10 15 20 25 a0

Call length of epidanmis (Jm)

této zméné ma pravdépodobné zhruba

Obrdzek 9: Rozdil v délce bunék epidermis spodni a

dVOjnéSObné zvétSeni kofenové Uhlu p\rl'i DSu vrchni &dsti kofene u IR64 a Dro1-NIL v elongacni
. z0né, po jejich pootoceni o 90° horizontdlnim smérem
DRO1-NIL oproti IR64 (Uga et al., 2013). (Uga et al., 2013).

Jednim ze substrat( kindzy SnRK2 je SWI/SNF ATPasa BRAHMA (BRM) remodelujici
chromatin, BRM je fosforylaci inaktivovan. BRM je inhibitor exprese TF ABI5 (stabilizuje
nukleozom blizko zacatku transkripce ABI5). Proto kdyZ dojde k inaktivaci BRM, je iniciovana
exprese ABI5 (jako dusledek zvysené koncentrace ABA). Zaroven je BRM defosforylovan
(aktivovan) PP2CA, které jsou aktivni pti nizkych koncentracich ABA-exprese ABI5 je pfi
prechodu zpét do nestresovych podminek opét inhibovana (Peirats-Llobet et al., 2016; Han
et al., 2012). TF ABI5 vykazuje vysokou miru homologie s TF AREBs, oba tyto TF se podileji na
regulaci exprese gen( stresové odpovédi. ZvySend exprese ABI5 vede k rezistenci rostlin vici
DS nejenom modulaci RSA (negativni regulator vyvoje LRs v pfitomnosti ABA), ale také
udrZovanim rostlinného embrya v nevykliceném stavu v obdobi sucha nebo regulaci exprese

LEA protein( (Lopez-Molina et al., 2001; Finkelstein & Lynch, 2000; Lopez-Molina & Chua,

23



2000; Signora et al., 2001). BRM funguje také jako iniciator genové exprese, napftiklad pro
gen SCARECROW-LIKE 3 (SCL3). SCL3 je pozitivni regulator signalizace giberelin(, ty inhibuji
DELLA proteiny (negativni regulatory rlistu korene) a tim indukuji prodluzovani kofent (Z. L.
Zhang et al., 2011; Archacki et al., 2013). Mimo vySe zminéné se podili BRM také na udrzeni
identity meristematickych bunék ovlivnénim exprese proteind PIN a PLETHORA (brm

mutantni rostliny vykazuji zpomaleny rlst kofene) (Yang et al., 2015).

Dalsim identifikovany genem, jehoZ exprese se zvySuje pfi plisobeni ABA nebo
polyethylenglykolem (PEG, pouziva se k navozeni osmotického stresu), ktery prispiva k
zvySené toleranci vici osmotickému stresu u ryZe (Oryza sativa) (nejenom) zménou RSA, je
OsANN3. OsANNS3 ovliviiuje ABA signalizaci a jeho nadprodukce vede k zvétseni délky koren(

a také iniciuje uzavirani priduch (X. Li et al., 2019).

2.2.5 Stresova pamét (priming) a regenerace po odstranéni stresoru
Rostliny maji mechanismy, které jim pomahaji vyporddat se s opakovanym

plUsobenim stresoru tim, Ze si ,,zapamatuji”, Ze se s danym stresovym faktorem jiz setkaly a
pokud mu budou vystaveny opakované, stanou se vici nému odolnéjsi diky rychlejsi nebo
intenzivnéjsi odpovédi (Verhagen et al., 2004). Pokusy na pSenici (Triticum aestivum)
vystavené stresu suchem nasledovaného rehydrataci ukazuji, Ze kofenovy systém a bazalni
meristematicka pletiva (oblast proximalné od apikalniho meristému korene) jsou mnohem

odolnéjsi proti poskozeni pfi DS, nez nadzemni ¢asti rostliny (Johnson et al., 2018).

Zmény vzniklé plsobenim stresoru mohou byt
prechodné (vznikaji pfi plisobeni stresu a po jeho ukonéeni se
vraci do pUvodniho stavu), nebo trvalejsi (po ukonceni
pUsobeni stresoru se nevraci do plvodni stavu, ale
pretrvavaiji), ¢imz vznika pamét (Ding et al., 2014). Jednim ze
zpUsobd jak vytvofit stresovou pamét je zachovani stresem
indukovanych posttranslacnich modifikaci histont a DNA
methylace-dochazi k prestavbé chromatinu, coz ovliviuje

genovou expresi (Sani et al., 2013; Dowen et al., 2012). Takto

naucené informace mohou pretrvavat do dalSich generaci i

3, ke Armniaht
Obrdzek 10: Rozdil mezi rostlinou s

v pfipadé, Ze nedoslo k vystaveni danému stresoru u vytvofenou DS paméti a kontrolni
rostlinou po vystaveni
nasledujici generace prostrednictvim epigenetické paméti. dvoutydennimu DS (Sani et al., 2013).
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Jedna se o pamét daného jedince, ale i pamét mezigeneracni (Sani et al., 2013). Dalsim
zplUsobem vzniku paméti je pretrvani vyssich hladin signalnich molekul a TFs podilejicich se
na stresové signalizaci a odpovédi, nebo zastaveni aktivity RNA polymerazy Il a tim ovlivnéni
transkripce (Ding et al., 2012). V jedné z recentnich studii uvadéji autofi zménu transkripce u
2 062 z 39 635 genu kukutice (Zea mays) vystavenych DS v porovnani s kontrolnimi
rostlinami, jedna se o geny indukované/inhibované DS. U 816 z téchto 2 062 genl (pfiblizné
40%) prokazali pamét, u Arabidopsis thaliana se jednalo o priblizné 30%, to znamena, Ze se
druhy v poctu a procentudlnim zastoupenim gen( stresové paméti mohou vyrazné lisit (Ding
et al., 2014). Proteiny, jejichZ exprese je ovlivnéna paméti se tykaji predevsim fotosyntézy,
metabolismu, obrany proti stresu, chaperon(i a bunécné stény (X. Wang et al., 2014). Mimo
jiné existuje celd rada gent (napriklad: NCED1/2/3/4, TRAB1, SAPK6 atd.) se stresovou
paméti zapojenych do biosyntézy, metabolismu nebo signalni transdukce ABA a JA (P. Li et
al., 2019), tyto signdlni drahy se vyznamné podileji na modulaci RSA pfi DS. Porozuméni
fungovani stresové paméti u rostlin mize vést k porozuméni zotavovani se rostlin ze stresu.
Za urcitych okolnosti mlZe byt pro rostlinu pfinosné nejenom uchovdvat informace, ale i
zapominat to, co se naucila. Pro rostlinu by totiz urcité nebylo vyhodné prizplsobovat se
suboptimalnim podminkam, které mély jen kratké jednorazové trvani na Ukor maximalizace
produkce za vyrazné prevladajicich podminek optimalnich. Proces zapominani je tedy velmi

podstatnou strategii konceptu stresové paméti v rostlinné ¥isi (Crisp et al., 2016).

ZAVER

Optimalizace vlastnosti rostlin za U¢elem maximalizace produkce plodi a biomasy i za
suboptimalnich podminek byla a je zcela jisté predmétem mnoha vyzkumu. O tom, jaky
dosah m{ize mit badani v této oblasti, svédcii udéleni Nobelovy ceny miru v roce 1970 panu
Normanu Borlaugovi za jeho praci na vysoce rezistentnich odridach psenice. Diky existenci
velkého mnozstvi gen(, transkripénich faktord, enzym{, signalnich drah (prevdzné ABA) a
interakci (o nékterych z nich vime, objeveni jinych nas teprve ¢eka) podilejicich se na
odpovédi rostlin na nedostateéné zasobeni vodou a také vzhledem k tomu, Ze kofeny jsou
podzemni organy a Ze na rostlinu v jeden okamzik mize pUsobit vice neZ pouze jeden

stresovy faktor, je studium mechanismu zpusobujicich zménu RSA pfi DS narocné.
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