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Abstrakt 

Rostliny aktivně reagují na podmínky okolního prostředí tak, aby docházelo 

k efektivnímu využívání všech dostupných zdrojů rostlinou a aby byla rostlina co nejodolnější 

vůči nepříznivým podmínkám, které mohou mít mnoho podob: zasolení půd, nedostatek 

vody, vysoké ozáření, vysoké nebo nízké teploty, nedostatek živin atd… Jednou z možných 

odpovědí na stres způsobený nedostatkem vody (DS) je i změna prostorového uspořádání 

kořenového systému (RSA). Jako výhodné v takové situaci bývá označováno „Steep, cheap 

and deep“ uspořádání RSA. Kořeny rostou téměř kolmo na povrch půdy (steep). Levný růst 

(cheap) – většina zdrojů je věnována na růst do co největší hloubky (deep), rostliny vytváří 

kořeny s menším průměrem a velkým množstvím aerenchymu. Rostliny se touto modulací 

RSA snaží dosáhnout do hlubších vrstev půdy, kde se vyskytují větší zásoby vody a využívají 

k tomu celou řadu mechanismů. Další přestavba RSA reagující na DS tím, že směřuje růst 

kořene do míst s vyšší koncentrací vody se nazývá hydrotropismus. Klíčovou signální drahou 

aktivující celou řadu genů podílejících se na odpovědi rostliny na DS je signální dráha kyseliny 

abscisové (ABA). Rostliny mají také epigenetické mechanismy, pomocí kterých jsou schopny 

si zapamatovat, že už se s daným stresovým faktorem v minulosti setkaly a při pozdějším 

vystavení tomu stejnému stresoru jsou schopny intenzivnější a rychlejší odpovědi. 

 

Klíčová slova: architektura kořenové systému, nedostatek vody, stresové reakce, rezistence, 

kořeny, kyselina abscisová 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

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 použitých zkratek 

ABA - kyselina abscisová  
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DS - stres způsobený nedostatkem vody  

LR - postranní kořen 

LRFC - zakladatelské buňky postranního kořene 

LRP - primordium postranního kořene  

PDs - plasmodesmy 

QTL- quantitative trait locus  

RAM - apikální meristém kořene 

RLK - receptor-like kináza 

RSA - architektura kořenového systému  

TF - transkripční faktor 
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1.Kořenový systém  
1.1 Úvod  

Nedostatek zdrojů potravin je spolu s růstem populace jeden z problémů současného 

světa. Studie z roku 2018 udávají, že více něž 820 milionů lidí, necelých 11 % lidské populace, 

trpí hladem (FAO, 2019). Tato hrozba je s ohledem na nedostatek vody a živin v půdě, 

snižování kvality půdy a klimatické změny stále aktuálnější. Částí řešení může být překonání 

mezery mezi produkčním potenciálem, kdy rostliny rostou v optimálních podmínkách bez 

limitace živinami, vodou atd. a jejich skutečnou produkcí. Tento rozdíl se nazývá produkční 

mezera (yield gap) a například v Severní Americe byla tato produkční mezera v letech 1980-

2000 u kukuřice (Zea mays) více než 2/3 produkčního potenciálu (Tollenaar, 1983; Tollenaar 

& Lee, 2002; Van Ittersum et al., 2013). Existují dva způsoby, jak produkční mezeru zmenšit. 

První z nich je zajistit efektivnější příjem zdrojů rostlinou, druhý způsob cílí na zlepšení 

fyziologického využití již získaných zdrojů (Lynch & Brown, 2012). Pro představu, efektivita 

využití dusíku (NUE) rostlinou závisí na poměru mezi N přijatým rostlinou a aplikovaným N 

(RE) a také na poměru mezi vytvořenou biomasou a přijatým N (IE). Existuje několik způsobů, 

jak zvýšit NUE. Například Salvagiotti et al. ve své studii popisují zvýšený příjem N rostlinou 

v závislosti na používání hnojiv obsahujících síru (Salvagiotti et al., 2009). Dalším ze způsobů 

zvýšení efektivity využití živin může být změna RSA například u fazole (Phaseolus vulgaris) 

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

Navýšení rostlinné produkce lze řešit například zlepšením zavlažování, užíváním 

hnojiv nebo vývojem pesticidů. Vylepšování těchto technik a využívání moderních 

technologií vedlo v druhé polovině minulého století k Zelené revoluci, kdy došlo k velkému 

nárůstu produkce plodin (Lynch, 2007). Tyto praktiky by však mohly mít negativní 

dlouhodobý vliv na produkci a vzhledem k celosvětově vzrůstající poptávce po potravinách 

využívání pouze těchto praktik přestává stačit. Přestože povrch naší planety pokrývá ze 70 % 

právě voda, tak jen velmi malé množství z toho objemu je vhodné pro suchozemské formy 

života. Z tohoto zlomku využitelné vody se celých 70 % celosvětově spotřebuje právě na 

zavlažování, které navíc může způsobit zasolení, podmáčení půd a vymývání hnojiv z půdy 

(*Koevoets et al., 2016). Dalším příkladem toho, proč by se měla hledat i jiná řešení 

problému nedostatečné produkce je i to, že v dnešní době používaná hnojiva obsahují mimo 
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jiné i fosfor, který se získává z fosfátových hornin - neobnovitelný zdroj, který by mohl být 

vyčerpán v následujících 50-100 letech (Cordell et al., 2009). 

Mezi dlouhodobá řešení vedoucí ke stabilní produkci bez degradace půd patří změna 

využívaných plodin, například zvýšení podílu luštěnin v jídelníčku (Foyer et al., 2016), celkový 

příklon k vegetariánské stravě (mohla by se snížit poptávka po fosforu o 20-45%) (Cordell et 

al., 2009) nebo optimalizace vlastností rostlin, vedoucí k efektivnějšímu využití zdrojů 

prostředí. Rostliny jsou schopny reagovat v rámci své vývojové plasticity na podmínky 

prostředí aklimačními a adaptačními mechanismy, které vedou k toleranci nebo avoidanci 

působení stresových faktorů (Mickelbart et al., 2015). Pochopení těchto mechanismů může 

být prostřednictvím selekce na optimální vlastnosti nebo v budoucnu prostřednictvím 

cílených genetických modifikací využito k tvorbě kultivarů odolnějších vůči stresovým 

faktorům, se kterými se může rostlina potenciálně v prostředí potkat (Tollenaar & Lee, 

2002). Selektivní šlechtění za účelem zvýšení produkce se používá po staletí, selekční kritéria 

se však v současné době mění. Současné šlechtitelské snahy ustupují od tradičního vytváření 

speciálních kultivarů pěstovaných za optimálních podmínek (selekční kritérium: množství 

nadzemní biomasy a plodin) spíše k vytváření kultivarů rezistentních k suboptimálním 

podmínkám a identifikaci genů zodpovědných za tyto vlastnosti (selekční tlak na optimální 

vlastnosti kořenového systému), tyto poznatky by měly vést ke stabilní produkci (Tollenaar & 

Lee, 2002). Adaptace rostlin na určitý abiotický stres je napříč různými druhy rostlin často 

podobná (*Comas et al., 2013). Může to být důsledek monofyletického původu druhů 

s danou adaptací nebo jako důsledek působení stejného selekčního tlaku na nepříbuzné 

druhy - konvergentní evoluce. Právě optimalizace pěstovaných druhů v kontextu 

agronomických postupů by mohla vést k druhé Zelené revoluci (Lynch, 2007). 

Rostliny aktivně reagují na vnější podmínky prostředí. Reakce, které se týkají 

kořenového systému, mohou být například: změna poměru biomasy mezi nadzemní částí a 

kořeny (Passioura, 1983), vytváření hlubokého nebo mělkého kořenového systému, změna 

geometrie větvení -  kořenového růstového úhlu (Uga et al., 2013), změna poloměru kořene, 

zastoupení určitých typů pletiv (Chimungu et al., 2014; M. Fan et al., 2003) nebo jejich 

hustota (*Lynch, 2007), délkou, počtem a místem větvení postranních kořenů (Bao et al., 

2014; Kashiwagi et al., 2006), modifikací buněčné stěny (Kong et al., 2010) nebo tvorbou 

kořenového vlášení (Bao et al., 2014). Efektivnější příjem živin zajišťují u většiny vyšších 
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rostlin také interakce s mikroorganismy - vytváření mykorhizy nebo symbióza s bakteriemi 

vážícími vzdušný dusík. 

1.2 Vznik, evoluce a funkce 

Zhruba před 470 miliony lety došlo k události, která ovlivnila prostředí Země, a bez 

které by život na planetě, jak ho dnes známe, neexistoval. V této době rostliny opouští vodní 

prostředí, začínají kolonizovat souš a postupně se tomuto prostředí přizpůsobují (Wellman & 

Gray, 2000; Algeo, 1998).  

U evolučně nejpůvodnějších suchozemských rostlin (Bryophyta: hlevíky, játrovky, 

mechy) se vyskytují rhizoidy v dominantní haploidní fázi životního cyklu (gametofyt). 

Rhizoidy se vyvinuly u některých streptofytních řas a stejně jako kořeny slouží k ukotvení 

rostliny v půdě, ale na rozdíl od kořenů neslouží rostlině jako dominantní místo příjmu vody 

a živin, tyto rostliny je přijímají celým povrchem těla (*Jones & Dolan, 2012). U některých 

cévnatých rostlin (kapradiny a plavuně) se vyskytují jak rhizoidy ve fázi volně žijícího 

gametofytu, tak kořenové vlášení ve fázi sporofytu (*Jones & Dolan, 2012). Je možné, že 

podobná funkce, růst a vývoj rhizoidů a kořenového vlášení, je důsledkem stejného 

selekčního tlaku - vyvinuly se konvergentní evolucí a jedná se o analogické struktury. 

Suchozemské rostliny se vyvinuly ze streptofytních řas a sdílí spolu se svojí sesterskou 

skupinou spájivky (Zygnematophyceae), patřící mezi streptofytní řasy, několik společných 

vlastností. Například depozice kalózy na špičce rhizoidů u řasy Spirogyra  

(Zygnematophyceae) stejně jako v pylové láčce a u kořenového vlášení suchozemských 

rostlin dochází k ukládání kalózy a vrcholovému růstu při vzniku těchto struktur (Yamada et 

al., 2003).  Některé geny účastnící se DS odpovědi rostlin (GRAS, PYR/PYL/RCAR) se 

objevují/expandují právě u posledního společného předka těchto skupin, což má souvislost 

s přechodem rostlin na souš (Cheng et al., 2019). V některých vlastnostech se však tyto 

sesterské taxony liší. Zdá se, že skupina Zygnematophyceae zredukovala některé vlastnosti 

(ztráta morfologické komplexity), které měl poslední společný předek těchto dvou skupin 

(Donoghue & Paps, 2020).  

Při přechodu rostlin na souš se některé osové orgány prvotních cévnatých rostlin 

přizpůsobují terestrickému způsobu života tím, že mění svoji stavbu za účelem efektivního 

využívání možností, které nabízí půdní prostředí - vzniká kořenový systém (Raven & Edwards, 
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2001). Kořeny v evoluci vznikly pravděpodobně několikrát nezávisle na sobě. Podle fosilních 

záznamů se kořeny vyvinuly minimálně dvakrát, u plavuní (lycophyta) a nezávisle na nich i u 

ostatních cévnatých rostlin majících pravé listy (euphyllophyta).  Jedním z argumentů pro 

mnohonásobný vznik kořenů u suchozemských rostlin je ten, že poslední společný předek 

všech cévnatých rostlin neměl kořeny a k jejich vzniku tedy nejspíše došlo nezávisle až po 

divergenci na skupiny lycophyta a euphyllophyta. Společné vlastnosti jsou tak výsledkem 

konvergentní evoluce (Raven & Edwards, 2001; Hetherington & Dolan, 2018). Zároveň je 

možný i odlišný původ kořene u jednotlivých čeledí lycophytes s ohledem na variabilitu typů 

organizace jejich apikálních kořenových meristémů (RAM) (Fujinami et al., 2017). První fosilie 

kořenujících struktur cévnatých rostlin se objevily v časném devonu a nevytvářely ještě 

postranní kořeny ani kořenové vlášení (Hetherington & Dolan, 2018). 

Evoluce apikálního meristému probíhala od meristémů tvořených jednou iniciálou 

např. u vranečků (Selaginellaceae) k evolučně pokročilejším meristémům, které jsou tvořeny 

mnoha iniciálami – např. u semenných rostlin (Raven & Edwards, 2001). Tato transformace 

souvisí s rozvojem symplastického propojení - plasmodesmů (PDs) a vznikem sekundárních 

plasmodesmů. RAMs s pouze primárními PDs (Fern type -Monilophyta, plavuně: 

Selaginellaceae) mají RAM s apikální iniciálou. U rostlin tvořících sekundární plasmodesmy 

(Seed-plant type- nahosemenné, krytosemenné, plavuně: Lycopodiaceae, Isoetaceae) vzniká 

komplexní skupina iniciál (Imaichi et al, 2018). 

Nejstarší známý kořenový meristém 

můžeme nalézt ve fosilním záznamu před 

407 miliony let (spodní devon) ve 

vrstvách oblasti Rhynie u plavuně 

Asteroxylon mackeiei. Jedná se o fosilie 

speciálních kořenících struktur, které 

vznikají z apikálního meristému. Podobně 

jako kořeny recentních plavuní tyto 

struktury neměly průduchy, listová 

primordia ani listy, vykazovaly pozitivní 

gravitropický růst a dokázaly se dichotomicky 

(izotomicky) větvit. Byly tvořeny z vodivých 

Obrázek 1: Nezávislý vznik kořenů u 2 skupin cévnatých 
rostlin s vyznačením nejstarší zaznamenané kořenící 
struktury u vyhynulého zástupce plavuní A.mackiei 
(Hetherington,Dolan,2018). 
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pletiv (které se vyskytovaly, stejně jako u recentních druhů, ve středu kořenové osy), 

základních pletiv, pletiv krycích (epidermis) a mnohobuněčného promeristému ve špičce 

kořene. Těmto kořenícím strukturám chybí kořenová čepička, která se vyskytuje u všech 

kořenů recentních cévnatých rostlin a je to jedna z charakteristik definující kořeny. Místo ní 

se na špičce kořene vyskytuje souvislá vrstva epidermis (Hetherington & Dolan, 2018). 

Ve fosilním záznamu z Rhynie chert můžeme 

také nalézt doklad o symbiotickém vztahu houby 

Palaeomyces nacházející se v cortexu Asteroxylonu 

nebo ve stonku Rhynie (Pirozynski & Malloch, 1975). 

Tato symbióza hub s primitivními rostlinami 

(arbuskulární mykorhiza) měla pravděpodobně klíčový 

vliv na kolonizaci souše rostlinami (Simon et al., 1993). 

Vznikla pravděpodobně již mezi houbami a předchůdci 

suchozemských rostlin - řasami a vedla k překonání nepříznivých podmínek suchozemského 

prostředí a efektivnějšímu příjmu vody a živin z půdy (Pirozynski & Malloch, 1975). 

Z devonu pochází první důkazy o existenci dichotomicky se větvících kořenů, 

z jednoho kořene tak zdvojením jeho RAM vzniknou dva stejné kořeny, každý s jedním 

novým RAM (exogenní větvení). Izotomické větvení je typ dichotomického větvení, obě nově 

vzniklé větve/kořeny jsou stejné na rozdíl od anizotomického dichotomického větvení, kdy 

jedna z větví může získat dominanci. Tento způsob větvení je typický pro skupinu lycophyta, 

vyskytuje se však i u euphyllophyt. Pro skupinu euphyllophyta je naopak typické tzv. 

endogenní postranní větvení, nový RAM je zakládán v pericyklu, nebo endodermis ( u 

kapradin), vzniká nový postranní kořen odvětvující se z toho předchozího (Raven & Edwards, 

2001; Hetherington & Dolan, 2019; Fairon-Demaret & Li, 1993). Rozdíl mezi oběma typy 

větvení je v místě vzniku větvení: exogenní větvení vzniká pouze v kořenové špičce 

rozdělením meristému, při endogenním postranním větvení dochází k iniciaci primordia 

postranního kořene (LRP) na proximální straně přechodové zóny (mezi RAM a elongační 

zónou). Dále se liší například počtem nově vzniklých RAM nebo mírou plasticity kořenového 

systému, která je prokazatelně vyšší u kořenů s endogenním postranním větvením(Baluška & 

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

 

Obrázek 2: Hyfy a spory houby 
Palaeomyces gordonii ve stonku Rhinie 
(Pirozynski & Malloch, 1975). 



7 
 

V průběhu evoluce se měnil také průměr kořene. Ve fosilním záznamu mají 

první kořenící rostliny kořeny o maximálním průměru v řádu jednotek milimetru. Tento 

průměr se v průběhu evoluce zvětšuje. S těmito změnami souvisí i celková nadzemní 

biomasa, kterou je rostlina schopna vytvořit (na konci devonu mohou dosahovat průměry 

nadzemní části rostlin až 2 m oproti 3 mm v siluru) a hloubka zakořeňování, oboje během 

devonu roste. Evoluce rostlin v tomto období výrazně ovlivnila zvětrávání půd a složení 

zemské atmosféry. Zvýšená asimilace atmosférického CO2, jeho koncentrace v atmosféře se 

snižuje, vede k ochlazení planety na konci devonu (Raven & Edwards, 2001; Algeo & 

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

Většina rostlin má kořenový systém po celou délku života zanořený v půdě a vytváří 

jednobuněčné kořenové vlášení na jeho povrchu, které je důležité pro příjem živin a interakci 

se strukturou půdy. Mezi další funkce kořenového systému patří to, že ukotvuje rostlinu 

v půdě, produkuje fytohormony a další látky, které pak transportuje směrem k nadzemním 

částem, slouží jako zásobárna asimilátů a rostlina díky němu může vytvářet interakce s 

dalšími organismy (bakterie vážící vzdušný dusík, mykorhiza atd.). 

1.3 Architektura kořenového systému (RSA) 

Architektura kořenového systému je plastická, dynamická, komplexní struktura, kdy 

kořenový systém vykazuje určité uspořádání jednotlivých typů kořenů rostliny v čase a 

prostoru (Y. Chen et al., 2018; J. Zhu et al., 2011). Výstavbou specifické RSA (v rámci 

možností své genetické výbavy) rostlina reaguje na podmínky okolního prostředí a 

optimalizuje své fitness. 

Morfologie kořenového systému je velmi variabilní mezi taxony a v současné době 

neexistuje jednoduchá klasifikace pro její členění. Existují však dva základní typy 

architektury: allorhizní kořenový systém vytváří jeden dominantní osový kořen (hlavní kořen, 

na kterém se poté zakládají ostatní postranní kořeny). Tento typ se dominantně vyskytuje u 

krytosemenných dvouděložných a nahosemenných rostlin. Druhým typem je svazčitý 

kořenový systém (někdy označovaný jako homorhizní), složený převážně z adventitivních 

kořenů, růst hlavního kořene není dominantní. Vyskytuje se zpravidla u plavuní, kapradin a 

krytosemenných jednoděložných rostlin (Kevin Boyce & Leslie, 2012; Augstein & Carlsbecker, 

2018). 
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RSA je velmi variabilní, obecně máme dva zdroje této variability: genotypovou 

variabilitu a fenotypovou plasticitu (Y. Chen et al., 2018). Za projev genotypové variability 

můžeme považovat právě tvorbu allorhizního nebo svazčitého kořenového systému. 

Fenotypová plasticita je příčinou toho, že dva geneticky identičtí jedinci mohou mít rozdílnou 

RSA v závislosti na prostředí, ve kterém se nachází(Osmont et al., 2007), díky tomu, že 

rostlina interaguje se svým prostředím, které často poskytuje heterogenní a suboptimální 

podmínky pro růst a vývoj rostlin. Rostliny jako sesilní organismy, nemohou před těmito 

nepříznivými podmínkami utéct, ale díky neukončenému růstu a tím i postembryonální 

modulaci uspořádání rostlinného těla, jsou schopny se lépe přizpůsobit daným podmínkám. 

RSA může být modulováno mnoha způsoby: iniciací nebo inhibicí růstu a zakládání 

postranních kořenů (LR) a změnou růstu primárního kořene, formováním adventivních 

kořenů, změnou růstového úhlu nebo modifikací délky kořenového vlášení (*Osmont et al., 

2007). 

1.3.1 Prvky, které tvoří RSA 

Vznik biomasy kořene je výsledkem produkce nových buněk, jejich elongace a 

diferenciace. Část dceřiných buněk (vzniklých rozdělením iniciál) si ponechává dělivou 

schopnost (identitu iniciály), zatímco ostatní buňky se dále v omezené míře dělí a 

prostřednictvím elongace (majoritní podíl na tvorbě biomasy) a diferenciace se posléze 

stávají součástí trvalých pletiv. Vývoj rostliny i v postembryonální fázi umožňuje tvorbu 

nových orgánů - organogeneze je zachována po celý život. V rámci kořenového systému tak 

můžeme najít různé typy kořenů. Kořeny založené již v embryu (seminální), které se dále dělí 

na: primární kořen, založený z radikuly a ostatní seminální kořeny (adventitivní), a kořeny 

založené postembryonálně: LRs vzniklé větvením primárního kořene nebo jiných LRs a 

ostatní kořeny vznikající mimo akropetální sekvenci (adventitivní) (viz kapitola větvení 

kořenů). RSA je modulováno pomocí tvorby a větvení kořenů (kde a jak hustě budou 

zakládány postranní kořeny), elongace jednotlivých os a modulace úhlu pod kterým kořeny 

rostou nastavuje uspořádání kořenového systému. 

1.3.1.1 Produkce buněk 

Produkce nových buněk probíhá u rostlin v pletivech s trvalou dělivou aktivitou meristémů. 

Každý kořen má svůj RAM. RAM primárního kořene je zakládán již během embryonálního 

vývoje (Haecker et al., 2004). RAM postranních kořenů vznikají pravděpodobně nejpozději 

v VI stádiu vývoje LR odvětvením z již existujícího kořene, jsou aktivovány po emergenci LR 
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(Malamy & Benfey, 1997a) a jejich funkce, vznik, struktura a regulační mechanismy jsou 

podobné s těmi u RAM primárního kořene (ne všechny vlastnosti jsou sdíleny)(*Malamy & 

Benfey, 1997b). Délka meristémů může být regulována mnoha faktory, mezi ty klíčové patří 

rovnováha mezi cytokininovou (CK) a auxinovou signalizací, které prostřednictvím regulace 

buněčné proliferace a vstupu buněk do dalších kořenových zón (přechodová, elongační) 

ovlivňují rychlost růstu kořene (Dello Ioio et al., 2008).  

1.3.1.2 Elongace  

Prodlužování buněk v elongační zóně má nejvýraznější efekt na tvorbu RSA, buňky 

zde velmi rychle rostou dominantně ve směru hlavní osy, prodlouží se až 3-4 x za 2 hodiny (z 

délky okolo 35µm na průměrnou délku mezi 100-130µm). Míra elongace je těsně spojena 

s etylenovou regulací, zvýšená koncentrace tohoto fytohormonu inhibuje elongační růst ( Le 

et al., 2001). Buňky primární kůry Arabidopsis thaliana se mohou prodloužit až o dva řády při 

snížené koncentraci etylenu, do přechodové zóny vstupují buňky o průměrné velikosti 8µm - 

začíná prodlužování, které pokračuje v elongační zóně, celkově buňky se mohou se 

prodloužit až do velikosti 180µm (Le et al., 2004; Le et al., 2001). Začínají se zde projevovat 

růstové odpovědi na stimuly například zastavením nebo zpomalením elongace (Swarup et 

al., 2005). Pro starší rostlinné buňky je charakteristické splynutí malých vakuol (které 

můžeme pozorovat u mladších buněk) v jednu velkou centrální vakuolu vyplňující většinu 

buňky. Elongační zóna je charakteristická tím, že v důsledku vzniku této velké centrální 

vakuoly je jádro buňky přesunuto od jejího středu směrem k okraji (Baluška & Mancuso, 

2013). 

1.3.1.3 Větvení kořenů  

Postranní kořeny vznikají v akropetální sekvenci. LRs se zakládají na distální straně 

hlavního kořene, směrem k proximální straně nacházíme již dříve založené (čím dál starší) LR, 

u hranice hypokotylu s kořenem se tak nachází nejstarší LRs (Werner et al., 2003; Dubrovsky 

et al., 2006). Kořeny, které se zakládají mimo tuto popsanou akropetální sekvenci nebo 

zakládající se z jiných než kořenových částí rostliny, nazýváme adventitivní. Jejich podíl na 

kořenovém systému je variabilní mezi různými taxony ale i genotypy jednoho druhu a je 

výrazně ovlivněn podmínkami prostředí - například dostupností fosforu a dalších živin v půdě 

(Miller et al., 2003). 
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Vznik LRs je vázaný na vývojové „okno“ (aby byla dodržena akropetální sekvence, 

nemohou LRs vznikat kdekoli) a existují mechanismy, které určují minimální vzdálenost mezi 

dvěma po sobě následujícími primordii LRs (Dubrovsky et al., 2006). Přechodová zóna kořene 

je místo, kde dochází ke specifikaci míst budoucího větvení. Tato zóna se vyznačuje výraznou 

reorganizací cytoskeletu, lokalizací jádra ve středu buňky a specifickou oscilací auxinových 

maxim a minim. V místech auxinových maxim dochází k odlišné expresi určitých genů (v 

porovnání s auxinovým minimem) a určení místa budoucího větvení. V blízkosti xylémového 

pólu v místech auxinových maxim dochází ke specifikaci buněk pericyklu na zakladatelské 

buňky postranního kořene (LRFCs), které dávají vznik aktivně se dělící populaci buněk LRPs. 

Na proximální straně přechodové zóny také dochází ke specifikaci buněk tvořících kořenové 

vlásky (trichoblastů) – vznikají z buněk epidermis (De Smet et al., 2007; Moreno-Risueno et 

al., 2010; *Baluška & Mancuso, 2013). V diferenciační zóně poté dochází k iniciaci LR a k 

růstu kořenového vlášení (Aloni et al., 2006; Verbelen et al., 2006).  

 

Obrázek 3: LRFC specifikace v přechodové zóně a následná iniciace LR v diferenciační zóně (Du & Scheres, 2018). 

Vzorec formování postranních kořenů je druhově specifický. U huseníčku je zpravidla 

rozdělený na následující základní vývojová stádia: 1) Jádra LRFCs migrují a buňky se začnou 

dělit antiklinálně (kolmo na povrch), 2) periklinální dělení dceřiných buněk – vznik vnější a 

vnitřní vrstvy LRP, 3-4) vznik 3 a 4 vrstevného LRP, 5-6) buňky LRP se dále dělí antiklinálně i 

periklinálně, LRP Arabidopsis thaliana musí prorůst skrze 3 vnější vrstvy hlavního kořene 

(endodermis, primární kůru a epidermis) na povrch-emergence, následuje aktivace 

meristému LR (Malamy & Benfey, 1997a). Enzymy, které remodelují buněčnou stěnu, 

umožňují separaci epidermálních buněk v místě nově vznikajícího LR a jsou regulovány 

auxinem (Laskowski et al., 2006).  
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Obrázek 4:Stádia  iniciace LR definovaná Malamy & Benfey, 1997 (Torres-Martínez et al., 2019). 

1.3.1.4 Mechanismy nastavující úhel RSA   

Kořenový úhel určuje směr dalšího růstu kořene (horizontální x vertikální) a tedy i 

celkovou RSA. Úhly nastavují geometrický tvar, který zaujímají jednotlivé kořeny v reakci na 

podmínky prostředí. Rostlina má díky možnosti ovlivnění nastavení postranních kořenů vůči 

hlavnímu kořeni vysokou míru variability upořádání kořenového systému. U pšenice 

(Triticum aestivum L.), na které se dělal experiment s růstovým úhlem, po odstranění 

hlavního kořene nastává kompenzační růst a první pár seminálních kořenů změní svůj 

růstový úhel, nový směr růstu těchto kořenů je více vertikální a pravděpodobně tak alespoň 

částečně nahrazují funkci hlavního kořene (Nakamoto & Oyanagi, 1994). V reakci na DS 

rostliny mění kořenové úhly tak, aby bylo docíleno růstu kořenů směrem, kterým rostlina 

očekává větší zásoby vody. Větší zásoby vody se buď obecně vyskytují v hlubších vrstvách 

půdy, rostlina reaguje výraznější gravitropickou odpovědí - je vytvořen strmější kořenový 

systém (stejná odpověď je pozorována i při limitaci dusíkem) (Woriella, 1931; Trachsel et al., 

2013) nebo na lokálních místech kdekoliv půdě, rostlina reaguje hydrotropickou odpovědí 

(Jaffe et al., 1985). 

Na auxinu závislá gravitropická regulace směru růstu kořenů je evolučně poměrně 

starý mechanismus, který umožňuje rostlině orientovat se v prostoru půdního prostředí a 

nastavit tak uspořádání kořenového systému. Odpověď na gravitropický stimul vykazují jak 

rostliny s rhizoidy, tak i ty s pravými kořeny (cévnaté rostliny) (Braun, 2002; Friml et al., 

2002). U rostlin s rhizoidy je gravitace vnímána prostřednictvím sedimentace statolitů, která 

je kontrolována komplexem tvořeným aktinem a myosinem, který je nasměruje do specifické 

oblasti plazmatické membrány obsahující membránově vázané receptory gravitace se 

kterými interagují 2-3 statolity, což vede k reorientaci růstu kořene pozitivně gravitropicky 

(Braun, 2002). Rostliny s pravými kořeny vnímají gravitaci prostřednictvím sedimentace 
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škrobových zrn v buňkách kolumely, což vede k polarizovanému umístění přenašečů pro 

auxin PIN-FORMED 3 (PIN3) na spodní stranu těchto buněk (Friml et al., 2002). To vede 

k polarizovanému toku auxinu po spodní straně kořene přenašečem PIN2 a AUXIN 

TRANSPORTER PROTEIN 1 (AUX1) do elongační zóny, kde dochází k odpovědi na 

gravitropický stimul prostřednictvím inhibice elongace buněk v místech zvýšené koncentrace 

auxinu, což způsobuje ohyb kořene (Swarup et al., 2005). Hluboce kořenící genotypy pšenice 

(Triticum, severní kultivary), vykazují větší růstový úhel kořenů než mělce kořenící genotypy 

(jižní kultivary) mající signifikantně menší růstový úhel. Hloubka zakořeňování pozitivně 

koreluje s velikostí růstového úhlu (Oyanagi et al., 1993).  

V případě, že se v půdě nachází lokálně zvýšená koncentrace vody, rostlina cíleně 

směřuje růst kořenů směrem k tomuto vyššímu vodnímu potenciálu. Tento jev se nazývá 

hydrotropismus a může působit proti vertikálnímu gravitropickému růstu. Podle nejnovějších 

poznatků dochází k percepci vodního gradientu u Arabidopsis thaliana  v elongační zóně 

dosud neobjevenými receptory (Dietrich et al., 2017). Rostliny následně prostřednictví 

regulace koncentrace fytohormonů v určitých oblastech kořene a ovlivnění genové exprese  

vytvoří hydrotropickou odpověď. Jedním z fytohormonů podílejících se na hydrotropickém 

růstu jsou cytokininy. Na straně kořene s nižším vodním potenciálem dochází k nadprodukci 

cytokininových regulátorů odezvy TWO-COMPONENT RESPONSE REGULATOR 16,17 (ARR16, 

ARR17), což způsobuje zvýšenou odpověď na cytokininy, vyšší rychlost dělení buněk 

meristému na této straně a ohyb kořene směrem k vyššímu vodnímu potenciálu. Na 

asymetrické distribuci cytokininů v kořenové špičce se pravděpodobně podílí MIZU-KUSSEI2 

(MIZ2) (Chang et al., 2019). Nadměrná exprese MIZ1 (MIZ1OEs) vede k zvýšené 

hydrotropické odpovědi (Miyazawa et al., 2012). Mutace GNOM (miz2) vede k úplné ztrátě 

schopnosti hydrotropického růstu, což dokazuje jeho zapojení v realizaci tohoto typu růstu. 

GNOM kóduje GUANINE-NUCLEOTIDE EXCHANGE FAKTOR (GEF), který aktivuje ADP-

RIBOSYLATION FAKTOR (ARF) účastnící se transportu váčků (Miyazawa et al., 2009). Na 

hydrotropické odpovědi se podílí také fytohormon ABA, indukuje rozdílnou rychlost elongaci 

buněk na opačných stranách kořene, vedoucí k ohybu kořene směrem k vyššímu vodnímu 

potenciálu (Takahashi et al., 2002; Dietrich et al., 2017). Inhibice auxinové odpovědi vede 

k inhibici hydrotropické odpovědi, což značí zapojení také auxinu (ne však polárního toku 

auxinu) v této odpovědi (Kaneyasu et al., 2007).  
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2.Působení stresu na kořenový systém 
2.1 Obecné mechanismy přestavby RSA  

Stres je stav, ve kterém se nachází organismus při suboptimálních podmínkách 

prostředí. Rostlinné stresové faktory se rozdělují primárně na abiotické: chemické a fyzikální 

(nutriční deficience, nedostatek vody, zasolené půdy, zaplavení půdy, extrémní teploty nebo 

stres způsobený toxickými kovy) a biotické, způsobené například patogenními 

mikroorganismy a herbivory. Působení těchto stresorů se na rostlině projeví primárně 

změnou produkce biomasy, dochází k celkovému snížení biomasy nebo ke změně poměru 

biomasy nadzemní a podzemní části rostlin (root-shoot ratio), z důvodu limitace růstu 

některým ze zdrojů nebo zamezením správného fungování fyziologických procesů (např. 

působením toxických kovů), což může vyústit až v odumření organismu (Flowers & Yeo, 

1989; Passioura, 1983). Některé rostliny jsou schopné těmto stresovým podmínkám 

odolávat, můžou být vůči nim rezistentní. Rezistence může vzniknout dvěma způsoby: 

avoidancí, což je schopnost vyhnout se přímému působení stresovému faktoru a předejít tak 

jeho nepříznivým účinkům - prevence (například přečkávání období sucha v podobě semen). 

Druhým způsobem je tolerance, schopnost aktivně odolávat působení stresu.  

Odpověď rostlin na stresor se může lišit v závislosti na mnoha proměnných, mezi 

které patří intenzita, charakter, četnost opakování (viz kapitola stresová paměť (priming) a 

regenerace po odstranění stresoru) a délka působení stresového faktoru, nebo senzitivita 

dané rostliny/kultivaru ke stresoru (Flowers & Yeo, 1989). Senzitivita se může měnit stejně 

jako odpověď v závislosti na růstové fázi ve které se daná rostlina nachází (Skórzyńska-Polit 

& Baszyński, 1995). Variabilita v odpovědi na působení rozdílnou intenzitou stresového 

faktoru je například v tom, že zatímco vysoká salinita má na rostliny negativní efekt 

z hlediska výrazného snížení produkce biomasy, mimo jiné z důvodu inhibice fotosyntézy a 

buněčné expanze (inhibice růstu kořenů i nadzemních částí) a urychlení senescence listů 

(Gerrit et al., 2004; Tattini et al., 1995; Munns, 2002), tak nízká koncentrace soli může mít 

pozitivní účinek, například ovlivněním délky hlavního kořene (Y. Wang et al., 2009), čemuž se 

říká hormeze . Jednou z prvních fázi odpovědi, závislé na délce působení stresového faktoru, 

je změna genové exprese. U kukuřice (Zea mays) vystavené po dobu 5 dnů suchu došlo ke 

změně regulace u 27 % exprimovaných genů. Když se tyto výsledky porovnaly s rostlinami, 
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které byly pěstovány na poli a vystaveny DS více než 5 týdnů, byla změna regulace genové 

exprese pouze 5 %. Geny, u kterých došlo ke změně regulace genové exprese, se přitom 

často mezi těmito dvěma experimenty lišily. Ze studie vyplývá, že rostlina má různé strategie 

jak se vypořádat s dlouhodobým a s krátkodobým působením stresorů (*Comas et al., 2013). 

 Mechanismy odolnosti k určitému typu stresoru mohou být u různých druhů rostlin 

často podobné, pravděpodobně z důvodu velkého selekčního tlaku na vyvinutí a přetrvání 

účinné obranné strategie. Například obecným mechanismem při nutriční deficienci je 

primárně přestavba RSA, protože právě kořeny jsou místem příjmu živin a právě selekcí na 

jejich vlastnosti se tento příjem optimalizuje. Obecný mechanismus přestavby RSA se může 

dále lišit v závislosti na tom, která z živin je limitující. Například opačný účinek limitace 

dusíkem a fosforem na RSA z důvodu odlišné distribuce těchto živin v půdě (Bonser et al., 

1996; Trachsel et al., 2013). Při limitaci dusíkem kořeny změní růstový úhel až o 18°, rostou 

strměji a prohledávají tak místa s větší dostupností dusíku (Trachsel et al., 2013). Také na 

limitaci fosforem reaguje fazole (Phaseolus vulgaris) změnou růstového úhlu bazálních 

kořenů. Při jeho nedostatku je však, na rozdíl od limitace dusíkem, snížena gravitropická 

odpověď, kořeny tedy rostou více horizontálně, RSA je mělce kořenící ve prospěch 

efektivnějšího prohledávání vrchních vrstev půdy, kde se fosfor vyskytuje. (Bonser et al., 

1996). Některé typy odpovědí rostlina vykazuje pouze při působení kombinací stresorů 

(např. DS a teplotní stres, často spolu souvisí), působením pouze jednoho ze stresorů 

nedojde k aktivaci daného regulačního mechanismu. Při DS došlo u kukuřice (Zea mays) ke 

změně exprese u 68 proteinů, při vysokých teplotách u 135 a kombinací těchto stresových 

faktorů ke změně exprese u 201 proteinů z nichž u 59 docházelo ke změně exprese výhradně 

při působení kombinací vysokých teplot a sucha. Pouze při kombinaci těchto stresorů 

dochází k výraznému zvýšení exprese například putative DEAD-box ATP-dependent RNA 

helicase family (F. Zhao et al., 2016). Tyto proteiny jsou exprimovány jak v kořenech, tak i 

v prýtu a přispívají například k indukci exprese genů souvisejících se stresem, omezení ztrát 

vody a celkově ke zvýšenému přežívání rostlin (M. Zhu et al., 2015).  

2.2. Sucho, osmotický stres 

2.2.1 Proč je to pro rostlinu stresující záležitost 

Stres suchem je jednou z nejzávažnějších příčin vzniku produkční mezery (Mueller et al., 

2012), jelikož se jedná o velmi častý stresový faktor na přirozených stanovištích a dostupnost 
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vody v čase (sezonní variabilita) a prostoru (heterogenita půdního prostředí) se může 

výrazně měnit. Voda je absolutně nezbytná pro správné fungování rostlinného organismu na 

všech jeho úrovních. Na biochemické úrovni (vytváří vodíkové můstky, stabilizace struktury 

molekul, ideální rozpouštědlo pro mnoho látek), úrovni buněčných procesů (vytváří 

optimální prostředí pro enzymatickou aktivitu, podílí se na udržování tvaru buňky) a na 

úrovni fyziologické (rozvádí živiny a asimiláty z míst absorpce/produkce do míst jejich využití, 

pomáhá při termoregulaci). Některé rostliny dokážou odolávat nedostatku vody lépe, než 

jiné. Extrémním příkladem rostlin osidlující stanoviště s trvalým nedostatkem vody, které se 

těmto podmínkám dokázaly efektivně přizpůsobit, jsou xerofyty. Například kořenový systém 

xerofytní rostliny Vítečník sítinovitý (Spartium junceum) je velmi dobře vyvinut a rozvětven, 

jednotlivé kořeny se vyznačují nedovyvinutou endodermis a redukcí počtu kortikálních vrtev 

(Bezić et al., 2003). 

2.2.2 Mechanismy umožňující zmírnit negativní působení stresoru 

Rostliny se mohou vypořádávat s DS na několika úrovních:  

Mezi biochemické odpovědi patří tvorba/akumulace kompatibilních solutů 

(osmolytů). Jedná se o nízkomolekulární látky, které jsou osmoticky aktivní (například prolin 

nebo cukry). Jejich akumulací v buňkách dojde ke snížení osmotického potenciálu kořene a 

tím k efektivnějšímu příjmu vody (Rizhsky et al., 2004; Szegletes et al., 2000). Dále také 

změna exprese různých proteinu, například: chaperonů, late embryogenesis abundant 

proteinů (LEA), asparagine synthetasy, aquaporinů a dalších, u některých zatím není známa 

přesná úloha při DS reakci, například B4F7X5, B6UAN2, C4J3S1 (Almoguera et al., 1993; Zhao 

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

Anatomické změny jsou další úrovní, na které mohou rostliny zefektivnit příjem látek 

z půdy při DS a patří mezi ně redukce počtu buněk primární kůry (cortical cell file number - 

CCFN), zvýšené množství aerenchymu (pletivo, jehož převládající část je tvořena 

mezibuněčnými prostory) v primární kůře kořene a současně s tím snížená velikost oblasti 

živých kortikálních buněk (LCA). Všechny tyto změny rostliny provádí za účelem 

minimalizování metabolických nákladů (zredukovaní zdrojů) potřebných na prohledávání 

půdy, zdroje jsou investovány do prodlužování kořene namísto do jeho robustnosti (J. Zhu et 

al., 2010; Jaramillo et al., 2013). Kortikální buňky kořene jsou uspořádány v kruzích, počet 

těchto vrstev vyjadřuje CCFN. Snížením CCFN se sníží metabolické náklady potřebné 
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k prohledávání půdy. Chimungu et al. ve své studii uvádí, že genotypy kukuřice (Zea mays) s 

redukovaným CCFN měli při DS hlubší zakořeňování (o 15-60%), lepší průduchovou vodivost 

(o 78%), výkonnější asimilaci CO2 (36%) a někdy i více jak dvojnásobně větší nadzemní část 

biomasy než genotypy s mnoha CCNF (Chimungu et al., 2014). Ke změnám dochází nejenom 

v oblasti primární kůry kořene, ale také ve středním válci. Počet a průměr xylémových cév se 

snižuje primárně proto, že se jedná o další snížení metabolických nákladů do vytvořené 

biomasy kořene a také aby se zabránilo riziku kavitace (Henry et al., 2012). Další 

anatomickou změnou je také modifikace buněčné stěny (BS), v buňkách endodermis dochází 

ke zvýšené suberinizaci BS a naopak ve sklerenchymatických vrstvách (exodermis) ke snížené 

suberinizaci, což způsobuje snížené ztráty vody ovlivněním apoplastického transportu u rýže 

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

V rámci morfologických změn dochází k přestavbě RSA a právě proto se budu dále ve 

své práci zabývat primárně morfologickými změnami (vše je však se vším propojeno a 

například bez uvolnění zdrojů z důvodu anatomických změn by některé přestavby RSA 

nebylo možno realizovat do takové míry, jakou pozorujeme). Rostliny jsou donuceny změnit 

RSA tak, aby kořeny dosahovaly do hlubších vrstev půdy a ty prohledávaly, protože voda je 

převážně uložená ve spodních vrstvách půdy, vrchní vrstvy se rychleji vysuší. Ideotyp pro 

rostlinu, která musí čelit DS (platí také pro limitaci dusíkem) proto charakterizují vlastnosti 

„Steep, cheap and deep“. Toho se rostlina snaží dosáhnout prodloužením délky hlavního 

kořene a zkrácením délky, změnou úhlu růstu a počtem postranních kořenů (*Comas et al., 

2013; *Lynch, 2013). Extrémním příkladem hluboce kořeních rostlin jsou freatofyty (Olneya 

tesota, Prosopis glandulosa atd.), jedná se o adaptaci na pouštní a polopouštní podmínky, ve 

kterých se vyskytují (Nilsen et al., 1984). Kořeny takovýchto rostlin jsou schopné dorůstat do 

hloubky i více než 70 m, aby dosáhly na zdroj podzemní vody (jedná se o extrémní hodnoty) 

(Y. Fan et al., 2017). Další morfologické změny vedoucí ke změně RSA mohou být způsobeny 

jako odpověď na hydrotropický stimul (viz kapitola mechanismy nastavující úhel RSA). 

2.2.3 Percepce stimulu a signální dráhy  

Když je v půdě nedostatek vody, snižuje se vodní potenciál půdy a na rostlinu začne 

působit (hyper)osmotický stres. Hodnota vodního potenciálu čisté vody je 0. Vodní potenciál 

se skládá z osmotického (čím větší je osmotický potenciál-stoupá se zvyšující se koncentrací 

rozpuštěných látek v roztoku, tím zápornější je vodní potenciál), tlakového, gravitačního a 
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matričního potenciálu. Voda má tendenci proudit po koncentračním gradientu ve směru 

snižujícího se vodního potenciálu. Při hyperosmotickém stresu voda proudí z buňky ven-

rostlina není schopná vodu přijímat, klesá turgor a může dojít až k plazmolýze. 

Rostlina vnímá gradient vodního potenciálu v elongační zóně kořene (Dietrich et al., 

2017). Během osmotického stresu dochází v buňce ke změnám jejího objemu a tvaru a s tím 

související změně prostorového uspořádání buněčných struktur a vzdálenosti mezi 

enzymatickými komplexy vázanými na tyto organely nebo na plazmatickou membránu. Dále 

pak ke změně membránového napětí, osmotického potenciálu a charakteru BS, shlukování 

malých molekul a makromolekul a přerušení těsného kontaktu BS s plazmatickou 

membránou (ztráta vody způsobuje zmenšení objemu buňky na což reaguje plazmatická 

membrána, která se přizpůsobuje, zatímco BS svůj tvar nemění). Tyto změny jsou vnímány 

senzory, výzkum zaměřený na senzory sucha byl doposud (oproti studiu mechanismů 

transdukce signálu a následné reakce na signál) spíše opomíjen (Hsiao, 1973; Reiser et al., 

2003). V minulosti došlo k objevení několika senzorů sucha u rostlin, avšak předpokládá 

se/není vyloučeno zapojení i dalších, prozatím neidentifikovaných senzorů. Zatím objevené 

senzory můžeme rozdělit podle typu na histidin kinázy, receptor-like kinase (RLKs), kanály 

pro vápníkové kationty (Ca2+) a fosfolipázu C.  

Histidin kinázy (HK) pravděpodobně nepatří mezi hlavní osmosenzory, avšak tato 

funkce se u nich vyskytuje a je evolučně konzervovaná od bakterií až po vyšší rostliny. U 

Arabidopsis thaliana byl identifikován osmosenzor HK1, který je exprimovaný převážně 

v kořenech a jedná se o TSC (dvoukomponentní signální systém), po detekci stimulu tedy 

dojde k autofosforylaci histidin kinázové domény, která poté fosforyluje aspartátový zbytek 

na regulátoru odpovědi a tím spouští signální MAPK kaskádu. Mutace ahk1 vede k vyšší 

četnosti průduchů a k větším ztrátám vody (Urao et al., 1999; Nagaraj Kumar et al., 2013).  

Určitý osmosenzor se může vyskytovat zároveň u několika různých druhů, homology 

proteinu AHK1 se vyskytují u celé řady rostlinných druhů (např. Arabidopsis halleri, Capsella 

rubella a Boechera stricta) a zároveň geny pro různé osmosenzory se mohou vyskytovat 

v jedné rostlině současně (např. výskyt AHK1, PM19 a OSCA1 u Arabidopsis thaliana) 

(https://phytozome.jgi.doe.gov; https://www.uniprot.org/ ). Některé RLKs fungují jako 

receptory abiotických nebo biotických stresů (Chae et al., 2009). RLKs mohou být aktivovány 

vazbou ligandu (detekují tak změny charakteru BS během osmotického stresu nebo 
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přítomnost fytohormonu, jehož zvýšená koncentrace je typická pro DS-ABA) a 

prostřednictvím fosforylace svých substrátů přenášejí signál dále do buňky (Haswell & 

Verslues, 2015; Feng et al., 2016; Hong et al., 1997). Příkladem RLK účastnící se signalizace 

při DS může být RPK1 (receptor-like protein kinase1) u Arabidopsis Thaliana, která je 

lokalizovaná v cytoplazmatické membráně a jejíž funkcí je detekce a 

transdukce ABA signálu. Exprese genu pro RPK1 je indukována ABA, 

dehydratací, vysokou koncentrací soli nebo také nízkými teplotami a 

jeho mutace vede ke snížené odpovědi na ABA signál (Osakabe et al., 

2005; Hong et al., 1997). Mezi jedny z hlavních senzorů sucha patří 

mechanosenzitivní kanály na plazmatické membráně pro vápníkové 

kationty (Ca2+). Prvním identifikovaným takovýmto senzorem byl kanál 

OSCA1, který je aktivován membránovým napětím způsobeným 

hyperosmolaritou, dalším kanálem je Calcium permeable Stress-gated cation Channel 1 

(CSC1), po aktivaci těchto kanálů dochází ke zvýšení hladiny cytosolického vápníku (Hou et 

al., 2014; Yuan et al., 2014). Nedávno byla objevena funkce percepce sucha, ABA a vysokých 

koncentrací soli u fosfolipázy C (PLC) u rýže seté (Oryza sativa) OsPLC1 prostřednictvím 

tvorby Ca2+ signálu v reakci na tyto stimuly (L. Li et al., 2017). Nadměrná exprese tohoto 

genu kukuřice seté (Zea mays) ZmPLC1 v tabáku (Nicotiana) zvyšuje toleranci těchto 

transgenních rostlin vůči DS (Zhai et al., 2013). Na přenosu signálu se podílí enzymy MAP 

kinázy svojí fosforylační aktivitou, fytohormony, ROS (reactive oxygen species) a kationty 

Ca2+  (*J. K. Zhu, 2016). Odpovědi na DS můžeme rozlišit podle toho, zda jsou nebo nejsou 

závislé na signalizaci ABA: 

1. Odpovědi závislé na ABA signalizaci 

Zvýšená koncentrace Ca2+ vede k jeho navázání na Ca2+ vazebné 

proteiny a spuštění fosforylační kaskády (calcium-dependent 

protein kinases - CPKs), fosforylace transkripčních faktorů (TF) a 

exprese genů pro enzymy biosyntézy ABA - NCED (9-cis-

epoxycarotenoid dioxygenase). Zvýšení exprese těchto enzymů 

vede ke zvýšení koncentrace ABA v buňce, která indukuje expresi 

dalších enzymů účastnících se biosyntézy ABA: AAO (ABA aldehyde 

oxidáza), ZEP (zeaxanthin epoxidaza) a MCSU (molybden kofaktor 
Obrázek 7:Pozitivní zpětná 
regulace biosyntézy ABA 
(Xiong et al., 2002). 

Obrázek 6: Princip 
otevření kanálu OSCA1 
(Lamers et al., 2020). 
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sulfuráza) – pozitivní zpětná regulace díky které 

dochází ke zvýšené akumulaci ABA v buňce (Xiong, 

Lee, et al., 2002; Xiong, Schumaker, et al., 2002). 

ABA se váže na jeden ze svých receptorů 

PYR/PYL/RCARs (PYRABACTIN RESISTENCE 

1/PYRABACTIN RESISTENCE 1-Like/regulatory 

components of ABA receptor), což způsobí jeho 

konformační změnu , která umožní navázání PP2Cs 

(protein phosphatase 2C-negativní regulátor, bez 

přítomnosti ABA inhibuje defosforylací Snf1-related 

protein kinase- SnRK2s) (Ma et al., 2009; Park et al., 2009). Po této vazbě jsou proteiny 

PP2Cs inhibovány a je aktivována kináza SnRK2 (pozitivní regulátor), reguluje odpověď na 

osmotický stres prostřednictvím fosforylace svých substrátů (Umezawa et al., 2009). 

Jako první nastává rychlá reakce na stres, snaha zabránit nadměrným ztrátám vody: 

SnRK2 fosforyluje transmembránové iontové kanály svěracích buněk průduchů, například 

SLAC1 –aniontový kanál je aktivován fosforylací protein kinázou OST1 (SnRK2.6, open 

stomata1)(Geiger et al., 2009), KAT1-K+ influx kanál naopak fosforylace inaktivuje, draslík 

přestane proudit do svěracích buněk průduchů, indukuje jejich zavírání (Sato et al., 2009), 

snížení vodivosti průduchů a ovlivnění transpirace. Následuje pomalá reakce, ta zahrnuje 

změnu exprese genů způsobenou posttranskripční modifikací (fosforylací) TFs AREB/ABFs 

(ABRE-binding faktors) a jeho nadměrnou expresí (bez posttranskripční modifikace samo o 

sobě nedostatečné pro změnu exprese genů). Nadměrná exprese genu a fosforylace 

genového produktu AREB1 u transgenních rostlin Arabidopsis thaliana vede ke zvýšené 

toleranci vůči DS (Fujita et al., 2005). AREB/ABFs nasedají na element promotoru- ABRE ( 

ABA responsive element), následuje exprese genu tvořících DS toleranci (Furihata et al., 

2006). Patří mezi ně geny pro LEA proteiny - například RD29B, RAB18 (Furihata et al., 2006), 

TF nebo proteiny PP2C (Yoshida et al., 2010). Ca2+ (jejichž koncentrace se při osmotickém 

stresu zvyšuje ) se váží na CPK4, CPK11,CPK32 lokalizované v jádru buňky. CPKs fosforylují 

ABA-responsive transcription factors (ABF1, ABF4) a tím je aktivují, dochází k transdukci ABA 

signálu. CPK12 interaguje, fosforyluje a tím aktivuje ABF a tím inhibuje ABA signalizaci, jedná 

Obrázek 8: Regulace biosyntézy ABA 
zvýšenou hladinou cytosolického vápníku při 
osmotickém stresu (Xiong, Schumaker, et al., 
2002).  
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se o negativní regulátor ABA signalizace (Choi et al., 2005; S. Y. Zhu et al., 2007; R. Zhao et 

al., 2011).  

2) Odpovědi nezávislé na ABA signalizaci: 

TFs NAC a DREB2 (DRE binding protein 2A) nasedají na promotory NACR (NAC recognition 

sequence) a DRE/CRT (dehydration-responsive element/C-repeat) a spouští expresi genů 

indukovanou osmotickým stresem -například RD29A (má minimálně dva cis- elementy, 

aktivace jednoho je závislá na ABA signalizaci, aktivace druhého je nezávislá) (Liu et al., 1998; 

Tran et al., 2004; Yamaguchi-Shinozaki & Shinozaki, 1994). Nadměrná exprese TFs DREB2A u 

transgenních rostlin  Arabidopsis thaliana vede ke zvýšené toleranci vůči DS (Sakuma et al., 

2006). Další odpovědí (nezávislou na ABA) je vazba Ca2+  na CPK4, CPK11 lokalizované 

v cytosolu buňky a následná regulace otvírání a zavírání průduchů (S. Y. Zhu et al., 2007). 

2.2.4 Regulace transkripce ovlivňující RSA 

Vlastnosti kořenového systému jsou pod kontrolou mnoha genů, které mohou 

interagovat mezi sebou navzájem a jejich exprese může být také ovlivněna podmínkami 

prostředí. Další variabilitu je možné pozorovat díky posttranskripčním mechanismům, jako je 

alternativní splicing, který zvyšuje množství různých variant proteinů v organismech a 

v rostlinách může být využíván jako součást odpovědi na stres. To, že se nejedná o 

zanedbatelnou složku odpovědi dokazuje například studie, která objevila alternativní splicing 

pre-mRNA (zapojení SKIP komponenty spliceozomu) u mnoha genů účastnících se odpovědi 

na stres zasolením (Laloum et al., 2018). Dále uvádím příklady genů podílejících se na 

zvýšené DS toleranci v důsledku změny RSA. 

Nadměrná exprese TFs ABSCISIC ACID INSENSITIVE4 (ABI4) v kořenech (jako důsledek 

zvýšené koncentrace ABA) způsobuje, že exprese PIN1 je inhibována. Inhibicí PIN1 dochází ke 

snížení polarizovaného toku auxinu a tím k inhibici vývoje LRs a zvýšené DS toleranci 

(Shkolnik-Inbar & Bar-Zvi, 2010). Dalším proteinem, který se podílí na represi vývoje 

laterálních kořenů z primordií při DS je LATERAL ROOT DEVELOPMENT 2(LRD2) (Deak & 

Malamy, 2005). 

TFs E2F prostřednictvím genové exprese regulují buněčný cyklus a elongaci (proliferaci 

buněk) a ovlivňují i diferenciované buňky. AtE2Fa indukuje ektopické dělení diferencovaných 

buněk a endoreplikaci u Arabidopsis thaliana. AtE2Fc je naopak inhibitor buněčného dělení a 
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velikosti buněk(Del Pozo et al., 2002). AtE2Ff reguluje geny podílejících se na biosyntéze BS. 

Nadměrná exprese TF AtE2Ff způsobuje menší velikost diferencovaných buněk (Ramirez-

Parra et al., 2004). Tento rok (2021) vydaná studie popisuje změnu exprese E2F v závislosti 

na zasolení, DS a denních cyklech u listoklasce jedlého (Phyllostachys edulis)(Long Li et al., 

2021).TF E2F regulují mimo jiné expresi genů podílejících se na tvarování RSA - například 

minichromosomome maintenance (MCM) proteiny, které ovlivňují zakládání LRs (Ni et al., 

2009). 

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

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

brassinosteroidů, kyseliny jasmonové a salicylové, 

etylénu, CK, giberelinů, ABA a auxinu je během DS 

zvýšená u transgenní rýže (Oryza sativa) 

s vneseným genem pro isopentenyltranferasu 

(IPT)- enzym účastnící se biosyntézy CK pod 

promotorem PSARK indukovaným stresem. Uměle 

zvýšená biosyntéza CK tak výrazně ovlivňuje další 

fytohormony a zvyšuje toleranci vůči stresu tím, 

že oddaluje odpověď rostlin na DS ( oddálením 

senescence, ovlivněním fotosyntézy a 

nesrolováním listů), což způsobuje vyšší výnosy 

zrna v porovnání s původním genotypem (WT). Transgenní rostlina při DS tedy dále investuje 

zdroje do zvětšování nadzemní biomasy, zatímco WT reaguje snížením ztrát vody a investicí 

do podzemní biomasy pro efektivnější příjem limitující vody. (Peleg et al., 2011). Vytvořením 

transgenních rostlin Arabidopsis thaliana s nadměrnou expresí CK oxidázy/dehydrogenázy 

AtCKX (AtCKX1-AtCKX6) došlo k ovlivnění vývoje rostliny (vývoj prýtu i kořenů a 

rozmnožování). AtCKX je katabolický enzym nevratně odbourávající CK, dochází k redukci 

množství CK v rostlině. CK mají vliv na proliferaci meristematických buněk. Hlavní kořen 

klíčících rostlin 35S:AtCKX1 byl o 44 % delší ve srovnání s WT, tato změna je dána vyšším 

počtem dělících se buněk v RAM u 35S:AtCKX1 (Werner et al., 2003). CK mají vliv také na 

formování primordií postranních kořenů, jejichž tvorbu za optimálních podmínek iniciují 

skrze ovlivnění exprese přenašečů auxinu a tedy auxinových maxim (Kuderová et al., 2008). 

Obrázek 7: Nadprodukce CK (způsobená nadměrnou 
expresí IPT) ovlivňuje délku primárního kořene a 
četnost primordií postranních kořenů. Mírné (+) a 
silné zvýšení CK (++) v rostlině v porovnání s 
kontrolním vzorkem (-) (Kuderová et al., 2008). 
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Pšenice setá (Triticum aesativum) s vneseným 

chromozomálním segmentem (7DL) z Agropyron elongatum (TL) 

má vyšší toleranci vůči DS a vyšší podíl nadzemní i podzemní 

biomasy v porovnání s rodičovskou linií (P76) a WT. U P76 a WT 

došlo k výrazné změně RSA při DS v porovnání s podmínkami 

s dobrou dostupností vody (snížení délky hlavního a seminálních 

kořenů, snížení počtu a hustoty LRs) na rozdíl od rostlin TL, u 

kterých k výrazným změnám nedochází. Jedním z genů, u 

kterého byla pozorována rozdílná míra exprese při DS (při 

porovnání TL,P76 a WT), který se podílí na vývoji kořene a jehož lokalizace byla určena právě 

na translokovaný 7DL, byl ortholog genu KNOTTED-1-LIKE 3 (KNAT3) Arabidopsis thaliana. 

Arabidopsis thaliana má ve svém genomu 8 KNAT homeoboxových genů podílejících se na 

vývoji apikálního meristému prýtu, listů a kořenů. V kořeni dochází k expresi pouze KNAT1, 

KNAT3, KNAT4, KNAT5 a KNAT6. U TL byla pozorována snížená exprese orthologu KNAT3 při 

DS v porovnání s P76 a WT, tento TF má funkci negativního regulátoru vývoje LRs u 

Arabidopsis thaliana a exprimuje se proximálně od elongační zóny (Placido et al., 2013; 

Truernit et al., 2006; Truernit & Haseloff, 2007; Lincoln et al., 1994). Dalším KNAT proteinem, 

podílejícím se na vývoji LRs, je TF KNAT6. Snížená exprese KNAT6 vede k celkovému zvýšení 

počtu LRs (Dean et al., 2004).  

Při dlouhodobém vystavení rostlin DS zvýšená exprese TFs MYB124/FLP a MYB88 

indukuje expresi genů (VND6, MYB46) podílejících se na akumulaci celulózy a ligninu v 

sekundární BS jabloně (Malus domestica) (regulace formování xylému- větší průměr a 

hustota cév) a tím udržují hydraulickou vodivost kořenů (Geng et al., 2018). Mezi další 

vlastnosti, které mají vliv na DS toleranci a jsou ovlivněné MYB124 a MYB88, patří u 

Arabidopsis thaliana: ovlivnění gravitropické odpovědi rostlin (změna kořenového úhlu) 

regulací exprese přenašečů auxinu PIN3 a PIN7  (H. Z. Wang et al., 2015), ovlivnění 

proliferace mateřské buňky svěracích buněk průduchů (transpirace) a ovlivnění vývoje 

postranních kořenů (Xie et al., 2010; Q. Chen et al., 2015). 

Transgenní rostliny se zvýšenou expresí genu HOMEODOMAIN GLABROUS11 

(HDG11)/ENHANCED DROUGHT TOLERANCE(EDT1) u Arabidopsis thaliana vykazují zvýšenou 

toleranci vůči DS. Tento gen kóduje TF nasedající na promotory genů kódujících proteiny, 

Obrázek 8: Oblast vzniku 
primordia postranního kořene s 
vyznačenou expresí KNAT 
proteinů, KNAT1 (zelená), KNAT5 
(červená), KNAT3 (modrá) 
(Truernit et al., 2006). 
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které mění RSA. Snížená exprese RGAL a IAA28 (TF zde zastává roli transkripčního represoru) 

způsobuje posílení giberelinové signalizace, podpoření formování LRs a větší kořenovou 

délku. Delece tohoto TF nemá na rostliny efekt, pouze jeho nadměrná exprese. HDG11 

ovlivňuje nejenom vlastnosti kořene, ale také vlastnosti rostliny jako celku, které vedou ke 

zvýšené DS toleranci- snížená transpirace (zvýšená exprese ERECTA-regulace hustoty 

průduchů), akumulace prolinu (zvýšená exprese P5CS, kóduje enzym účastnící se biosyntézy 

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

Zvýšená exprese QTL DEEPER ROOTING1 (DRO1) ovlivňuje růst buněk v kořenové špičce. 

Změna tohoto růstu vede k silnější reakci kořene na gravitaci, kořenový úhel se zvětšuje 

(mění se RSA) a vzniká vyšší tolerance rostliny vůči suchu. Velký efekt DRO1 na hluboké 

zakořeňování je ukázán na pokusu s různě hluboko kořenícími kultivary rýže: mělce kořenící 

IR64 a hluboce kořenící Kinandang Patong (KP). Jednonukleotidová delece v DRO1 u IR64 

(DRO1-ir) způsobuje vznik nového stop kodonu-zkrácení proteinu a v důsledku toho mělké 

zakořeňování. Vnesením DRO1 z KB (DRO1-kp) 

do IR64 vznikne transgenní rostlina (DRO1-NIL), 

která vykazuje až dvojnásobně hlubší 

zakořeňování oproti kontrole. Největší podíl na 

této změně má pravděpodobně zhruba 

dvojnásobné zvětšení kořenové úhlu při DS u 

DRO1-NIL oproti IR64 (Uga et al., 2013). 

Jedním ze substrátů kinázy SnRK2 je SWI/SNF ATPasa BRAHMA (BRM) remodelující 

chromatin, BRM je fosforylací inaktivován. BRM je inhibitor exprese TF ABI5 (stabilizuje 

nukleozom blízko začátku transkripce ABI5). Proto když dojde k inaktivaci BRM, je iniciována 

exprese ABI5 (jako důsledek zvýšené koncentrace ABA). Zároveň je BRM defosforylován 

(aktivován) PP2CA, které jsou aktivní při nízkých koncentracích ABA-exprese ABI5 je při 

přechodu zpět do nestresových podmínek opět inhibována (Peirats-Llobet et al., 2016; Han 

et al., 2012). TF ABI5 vykazuje vysokou míru homologie s TF AREBs, oba tyto TF se podílejí na 

regulaci exprese genů stresové odpovědi. Zvýšená exprese ABI5 vede k rezistenci rostlin vůči 

DS nejenom modulací RSA (negativní regulátor vývoje LRs v přítomnosti ABA), ale také 

udržováním rostlinného embrya v nevyklíčeném stavu v období sucha nebo regulací exprese 

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

Obrázek 9: Rozdíl v délce buněk epidermis spodní a 
vrchní části kořene u IR64 a Dro1-NIL v elongační 
zóně, po jejich pootočení o 90° horizontálním směrem 
(Uga et al., 2013). 
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2000; Signora et al., 2001). BRM funguje také jako iniciátor genové exprese, například pro 

gen SCARECROW-LIKE 3 (SCL3). SCL3 je pozitivní regulátor signalizace giberelinů, ty inhibují 

DELLA proteiny (negativní regulátory růstu kořene) a tím indukují prodlužování kořenů (Z. L. 

Zhang et al., 2011; Archacki et al., 2013). Mimo výše zmíněné se podílí BRM také na udržení 

identity meristematických buněk ovlivněním exprese proteinů PIN a PLETHORA (brm 

mutantní rostliny vykazují zpomalený růst kořene) (Yang et al., 2015). 

Dalším identifikovaný genem, jehož exprese se zvyšuje při působení ABA nebo 

polyethylenglykolem (PEG, používá se k navození osmotického stresu), který přispívá k 

zvýšené toleranci vůči osmotickému stresu u rýže (Oryza sativa) (nejenom) změnou RSA, je 

OsANN3. OsANN3 ovlivňuje ABA signalizaci a jeho nadprodukce vede k zvětšení délky kořenů 

a také iniciuje uzavírání průduchů (X. Li et al., 2019). 

2.2.5 Stresová paměť (priming) a regenerace po odstranění stresoru 

Rostliny mají mechanismy, které jim pomáhají vypořádat se s opakovaným 

působením stresoru tím, že si ,,zapamatují", že se s daným stresovým faktorem již setkaly a 

pokud mu budou vystaveny opakovaně, stanou se vůči němu odolnější díky rychlejší nebo 

intenzivnější odpovědi (Verhagen et al., 2004). Pokusy na pšenici (Triticum aestivum) 

vystavené stresu suchem následovaného rehydratací ukazují, že kořenový systém a bazální 

meristematická pletiva (oblast proximálně od apikálního meristému kořene) jsou mnohem 

odolnější proti poškození při DS, než nadzemní části rostliny (Johnson et al., 2018). 

 Změny vzniklé působením stresoru mohou být 

přechodné (vznikají při působení stresu a po jeho ukončení se 

vrací do původního stavu), nebo trvalejší (po ukončení 

působení stresoru se nevrací do původní stavu, ale 

přetrvávají), čímž vzniká paměť (Ding et al., 2014). Jedním ze 

způsobů jak vytvořit stresovou paměť je zachování stresem 

indukovaných posttranslačních modifikací histonů a DNA 

methylace-dochází k přestavbě chromatinu, což ovlivňuje 

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

naučené informace mohou přetrvávat do dalších generací i 

v případě, že nedošlo k vystavení danému stresoru u 

následující generace prostřednictvím epigenetické paměti. 

Obrázek 10: Rozdíl mezi rostlinou s 
vytvořenou DS pamětí a kontrolní 
rostlinou po vystavení 
dvoutýdennímu DS (Sani et al., 2013). 
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Jedná se o paměť daného jedince, ale i paměť mezigenerační (Sani et al., 2013). Dalším 

způsobem vzniku paměti je přetrvání vyšších hladin signálních molekul a TFs podílejících se 

na stresové signalizaci a odpovědi, nebo zastavení aktivity RNA polymerázy II a tím ovlivnění 

transkripce (Ding et al., 2012). V jedné z recentních studií uvádějí autoři změnu transkripce u 

2 062 z 39 635 genů kukuřice (Zea mays) vystavených DS v porovnání s kontrolními 

rostlinami, jedná se o geny indukované/inhibované DS. U 816 z těchto 2 062 genů (přibližně 

40%) prokázali paměť, u Arabidopsis thaliana se jednalo o přibližně 30%, to znamená, že se 

druhy v počtu a procentuálním zastoupením genů stresové paměti mohou výrazně lišit (Ding 

et al., 2014). Proteiny, jejichž exprese je ovlivněna pamětí se týkají především fotosyntézy, 

metabolismu, obrany proti stresu, chaperonů a buněčné stěny (X. Wang et al., 2014). Mimo 

jiné existuje celá řada genů (například: NCED1/2/3/4, TRAB1, SAPK6 atd.) se stresovou 

pamětí zapojených do biosyntézy, metabolismu nebo signální transdukce ABA a JA (P. Li et 

al., 2019), tyto signální dráhy se významně podílejí na modulaci RSA při DS. Porozumění 

fungování stresové paměti u rostlin může vést k porozumění zotavování se rostlin ze stresu. 

Za určitých okolností může být pro rostlinu přínosné nejenom uchovávat informace, ale i 

zapomínat to, co se naučila. Pro rostlinu by totiž určitě nebylo výhodné přizpůsobovat se 

suboptimálním podmínkám, které měly jen krátké jednorázové trvaní na úkor maximalizace 

produkce za výrazně převládajících podmínek optimálních. Proces zapomínání je tedy velmi 

podstatnou strategií konceptu stresové paměti v rostlinné říši (Crisp et al., 2016). 

ZÁVĚR 
Optimalizace vlastností rostlin za účelem maximalizace produkce plodů a biomasy i za 

suboptimálních podmínek byla a je zcela jistě předmětem mnoha výzkumů. O tom, jaký 

dosah může mít bádání v této oblasti, svědčí i udělení Nobelovy ceny míru v roce 1970 panu 

Normanu Borlaugovi za jeho práci na vysoce rezistentních odrůdách pšenice.  Díky existenci 

velkého množství genů, transkripčních faktorů, enzymů, signálních drah (převážně ABA) a 

interakcí (o některých z nich víme, objevení jiných nás teprve čeká) podílejících se na 

odpovědi rostlin na nedostatečné zásobení vodou a také vzhledem k tomu, že kořeny jsou 

podzemní orgány a že na rostlinu v jeden okamžik může působit více než pouze jeden 

stresový faktor, je studium mechanismů způsobujících změnu RSA při DS náročné. 
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