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ABSTRAKT

Rostliny se mohou v pribéhu Zivota setkat s mnohymi stresovymi faktory vcetné
nizkych teplot. V ptedlozené praci jsou charakterizovany meze extrémnich teplot ptisobicich
na rostliny; chlad (teploty pohybujici se od 0 °C az 15 °C) a mraz (teploty pod 0 °C provazené
tvorbou krystald ledu v rostlinnych pletivech). RovnéZ jsou uvedeny projevy poskozeni rostlin
stresiim, zejména na bunécné trovni. Jsou zde popsany signalni drahy, které pienaseji teplotni
signal a vedou k aktivaci stresovych genti a nékterych fytohormont (kys. abscisova, kys.
salicylova, jasmonaty) a zaroven akumulaci stresovych proteinti (napt. anti-freezing proteins,
dehydriny). Sou€asné jsou zminény nckteré dopady klimatickych zmén vcetné globalniho

oteplovani na vybrané rostliny.

Kli¢ova slova: stres, odolnost rostlin, tolerance, nizka teplota, chlad, mraz, poskozeni rostlin

ABSTRACT

Plants can encounter many stressors throughout their lives, including low temperatures.
This work characterizes the limits of extreme temperatures that have an effect on plants; cold
(temperatures ranging from 0 ° C to 15 ° C) and frost (temperatures below 0 ° C accompanied
by ice formation in plant tissues). Consequences of plant damage caused by extreme
temperatures are also given, as well as the most important plant resistance and defense
mechanisms in response to these stressors, especially at the cellular level. These are temperature
responding signalling transduction pathways leading to the activation of stress genes and some
phytohormones (abscisic acid, salicylic acid, jasmonates), as well as the accumulation of stress
proteins (e.g. anti-freezing proteins, dehydrins). At the same time, some of the impacts of

climate change, including global warming, on selected plants species are mentioned.

Key words: stress, plants resistance, tolerance, low temperature, cold, frost, damage to plants
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SEZNAM POUZITYCH ZKRATEK

ABA — kyselina abscisova

AFPs — anti-freezing proteins
CBF — C-repeat binding factors
COR - cold regulated proteins
CSD — cold shock domain proteins
DHNs — dehydriny

DREB — dehydration responsive element binding factors
GB — glycinbetain

IBP — ice-binding proteins

JA —kyselina jasmonova

MK - mastna kyselina

NT — nizka/é teplota/y

PM - plazmaticka membrana

PSI — fotosystém I

PSII — fotosystém II

ROS - aktivni formy kysliku

SA — kyselina salicylova

TF — transkripéni faktory



1 UvVOD

Rostliny se béhem svého zivota potykaji s nespocetnym mnozstvim stresovych faktora
neboli stresorti. Pod pojmem stresor si Ize predstavit jakykoliv faktor, ktery negativné ovliviiuje
rostliny. Stresory rozdéluje na abiotické a biotické. Mezi abiotické faktory patii naptiklad nizka
teplota, extrémni U€inky vétru, nedostatek vody v pidnim profilu, zasoleni atd. Biotické faktory
jsou predstavovany bylozravymi zivocichy, patogeny nebo vzijemnou rostlinou kompetici.
Rostliny si béhem svého zivota vybudovaly mnoho mechanismti odolnosti, které jim pomahaji
nepiiznivé podminky piekonat. Mezi tyto mechanismy miZeme zafadit toleranci anebo
avoidanci. Schopnost tolerance umoZznuje rostlindm aktivné odolavat stresovym faktortm,

a naopak avoidance umozniuje rostlindm se stresu vyhybat.

Cilem této prace je ptedstavit vliv nizkych teplot na rostliny a popsat nékteré¢ z mechanismi
odolnosti, diky kterym se rostliny dokdzou na dané teplotni podminky aklimatizovat. Také
popisuji nékteré z vybranych sloZek signalnich drah, které jsou nezbytné pii odpovédi na nizké
teploty. Mezi tyto slozky mizeme zaradit napiiklad CBF chladem indukované transkripcni
faktory, proteiny reagujici na nizké teploty, rostlinné hormony nebo kompatibilni rozpustné

latky.

Nizka teplota 1ze z hlediska piisobeni na rostliny rozdélit na chlad a mraz, pfi¢emz chlad je
teplota pohybujici se nad bodem mrazu az k ptfiblizn¢ 15 °C a mraz predstavuje teploty pod
bodem mrazu. PoSkozeni rostlin je vlivem chladu a mrazu rozdilné. Mraz na rozdil od chladu
muze zpusobovat tvorbu ledovych krystali v rostlinnych pletivech. Nicméné obranné
mechanismy rostlin na tyto stresové faktory ptedstavuji kaskddy zmén, které se odvijeji
v zavislosti na stupiiujici se nizké teploté a dobé jejiho vystaveni. Jednd se o zmény, které
muzeme studovat na vSech trovnich organizace rostlin od molekularni biologie az po troven
jedinct, jednotlivych druht a jejich populaci. Prace také poukazuje na vliv zplisobeny zménami
klimatu (globalni oteplovani), které ovliviuji distribuci jednotlivych rostlinnych druhti v rameci
ekosystému 1 agrosystému a zaroven i jednotlivé rostliny, které jsou vystavovany mnohem

extrémnéj$im teplotnim podminkam.



2 ROSTLINY A STRES

Pojmem stres se rozumi stav rostlin, pii kterém jsou vystaveny ur€itym stresovym
faktorim neboli stresortim. Stresové faktory jsou piedstavovany nepiiznivymi vlivy prostiedi,
které vétSinou zpusobuji poskozeni rostlin. Tato poskozeni se mohou projevovat na riznych
urovnich rostlin, od bunééné az k organismalni. Mohou zpomalovat Zivotni funkce rostlin,
poskozovat jednotlivé organy a v neposledni fadé mohou vést az k thynu celé rostliny. Stres je
vétsinou navozen hned nékolika stresory, jedna se tedy spise o dynamicky komplex mnoha
reakci. Stresové faktory obecné klasifikujeme na abiotické a biotické, pricemz abiotické
stresové faktory miizeme rozdé€lovat jesté¢ na fyzikdlni a chemické. Mezi fyzikalni faktory
fadime extrémni teploty, nadmérné zareni nebo mechanické t¢inky vétru. Naopak nedostatek
vody (sucho) anebo zaplaveni, nedostatek ¢1 nadbytek Zivin v ptid€, ptitomnost toxickych kovi
v pudé anebo zasoleni fadime pod chemické faktory (Prochézka et al., 1998; Kranner et al.,
2010). Biotické faktory odpovidaji veskerym interakcim mezi organismy, jako napiiklad

predace, parazitismus, kompetice a mnoho dalSich (Lévéque, 2003).

Z vyse uvedeného textu vyplyva, Ze G€inky stresu jsou zejména negativni, jedna se tedy o tzv.
distres. OvSem stres mize mit 1 stimulac¢ni vliv na rostliny, v tomto piipad¢ se jedna o tzv.
eustres. Napfiiklad u rostlin, které jsou vystavovany neletdlnim nizkym teplotdm (NT) dochézi
k pochodiim, které vedou ke zvySovani odolnosti vii¢i NT a rostliny jsou proti tomuto stresoru

odoln¢;jsi (Kranner et al., 2010).

2.1 Obranné stresové mechanismy

Rostliny jsou sesilni a zejména diky tomu disponuji celou fadou mechanismi odolnosti,
protoze nejsou schopny uniknout pted bylozravci ani vlivu extrémnich abiotickych podminek
(mraz, horko, sucho atd.). Mezi tyto mechanismy patii napiiklad produkce toxickych latek, trny,
které jsou uréeny predevsim k ochrané pred spasanim anebo také programovand bunécéna smrt.
(Freeman and Beattie, 2008; Silvertown and Charlesworth, 2009; Karabourniotis et al., 2020).
Zékladni mechanismy odolnosti rostlin jsou ¢asto rozdélovany na aktivni a pasivni zejména ve
fytopatologii. Aktivni mechanismy odolnosti jsou dané syntézou indukovanych obrannych
latek. Obrana proti biotickym stresovym faktorim (patogentim) je spusténa jako reakce na
patogenni organismy jiZ po pouhém kontaktu rostliny s patogenem a snazi se zabranit,
poptipadé omezit jeho $ifeni do dalsich bunék rostliny (Repkova, 2021). Pasivni mechanismy
odolnosti predstavuji trvalé bariéry, které jsou pfitomny po celou dobu Zivota rostliny, 1 kdyz

dana rostlina napadena byt viibec nemusi. Zaroven rostliné dodavaji pevnost a tuhost. Radime
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sem napi. borku, vosky, kutikulu anebo trichomy (Freeman and Beattie, 2008; Serrano et al.,
2014; Levin, 2015; MatuSinsky, 2019). Tyto a dalsi struktury se daji obecné pojmenovat jako
strukturni bariéry, které jsou rostlinami vyuzivané béhem ptisobeni abiotickych i biotickych
stresorti (MatuSinsky, 2019). Z hlediska popisu abiotickych stresori rozdélujeme casto
mechanismy odolnosti na avoidanci a toleranci, protoZe tyto mechanismy vychazeji ze zdkladni
strategie obrany rostlin proti abiotickym stresortim, bud’ minimalizaci stresu (strategie
avoidance) nebo maximalizaci odolnosti proti vlivu stresu (tj. strategie tolerance) (Puijalon et

al., 2011).

Avoidance znamend, Ze rostliny se stresu vyhybaji nebo oddaluji jeho plisobeni. Neptiznivé
podminky preckavaji v podob¢ odolnych semen, které¢ daji v nasledujici sezoné nové generace
rostlin. Dieviny jako mozny mechanismus avoidance vyuZzivaji dormanci pupenti, kterd je
doprovazena naslednym opadem listi. Rostliny mohou expandovat do svého okoli ov§em pouze
rastem stonkt a kotenti. Nicméné tyto vegetativni ¢asti rostlin rostou pomalu, tudiz je jakykoliv
unik do bezpeci neucinny. Kazdopadné pokud si rostlina dokdze vybudovat rozsahly koifenovy
systém, muze tak velice dobfe snizit riziko, ze lokalni poSkozeni povede k thynu celého

organismu (Silvertown and Charlesworth, 2009).

Tolerance je mechanismus odolnosti, ktery je spojovan s aklimatizaci, schopnosti
ptizptisobovat se. Mechanismu tolerance, které rostlindm umoziuji aktivné sndSet stresové
podminky napf. nizké teploty je cela fada. Jedna se naptiklad o zmény ve slozeni fosfolipidové
membrany, o akumulaci solutti nebo o akumulaci ochrannych proteint, jako jsou anti-freezing
proteiny (AFPs) nebo dehydriny (DHNs) (Edrisi Maryan et al., 2019; Saleem, Fariduddin and
Janda, 2020; Repkova, 2021). Rostliny si mechanismy tolerance vyvinuly ina trovni
dlouhodobé¢ (adaptace), a to diky evolu¢nim tGpravam na morfologické a fenologické urovni
(Adams, Cockshull and Cave, 2001; Wahid et al., 2007). K takovymto mechanismim patii
zejména prizplisobeni rostlin na rizné typy stanovist’ (napt. typy fixace CO, - CAM nebo C4
metabolismus rostlin) vytvofeny na zakladé dlouhodobého nedostatku vody v pidnim profilu

(Hartzell, Bartlett and Porporato, 2018).

2.2 Stresova reakce

Stresova reakce piedstavuje kaskadu zmén, kterd je zahajena bezprosttedné po zacatku
pusobeni stresovych faktort. Jako prvni je takzvana poplachova faze, ktera trva velmi kratce
(v fadu minut aZ hodin). Béhem této faze dochazi k naruSovani struktur rostlin (bunék, pletiv

atd.) ijejich funkci, k aktivaci signalnich drah az k vyvolani zmén genové exprese. Vngjsi
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stresovy signal je obvykle pfijimédn na Girovni plazmatické membrany, kdy dochazi ke zménam
fyzikéalné-chemickych vlastnosti membrany (napi. zména ve fluidit¢) anebo miize plisobit na
membranové receptory. To ma za nasledek aktivaci transmembranovych signélnich
proteintl i dalSich navazujicich signalnich drah, viz obr. 1. Pfi pfenosu signalu spolu jednotlivé
drahy rGzné interaguji (tzv. crosstalk) a jsou regulovany rostlinnymi hormony, napiiklad
kyselinou abscisovou (ABA), kyselinou jasmonovou (JA) a kyselinou salicylovou (SA). Pokud
stresory piisobi nadéle a zdroven nevedou pifimo k letalité rostlin, dochazi k dalsi fazi, ktera je
nazyvana restituni. Trvani této faze zavisi na intenzit¢ a druhu daného stresoru, proto se
pohybuje vtadech dnl az tydnt. Pfi restituéni fazi dochézi k mobilizaci kompenzacnich
mechanismil, coz vede az k fazi rezistence. Faze restituni je charakteristickd zménami
v biosyntéze rtiznych proteinli a metabolit, které vedou ke zvySovani stresové tolerance.
Miuzeme sem zafadit proteiny s ochrannou funkci (napi. AFPs, chaperony), proteiny vazajici
vodu a udrzujici hydrataci bun¢k (velkd skupina LEA proteinil, kam patii dehydriny) anebo
proteiny spojované s ochranou proti patogeniim (pathogenesis-related, PR). Rezisten¢ni faze
zahrnuje jiz pIné pfizpisobeny fenotyp rostliny na dany stresovy faktor, ktery je adaptovany na
stavajici podminky prostfedi. Pokud ovSem stresory ptisobi dlouhodobé a intenzivné, mtze
dojit az k fazi vycerpani, pfi které rostliny jiz nejsou schopny energeticky udrzovat zvysenou

toleranci viici stresu (Larcher, 2003; Krugman et al., 2011; Hnilicka et al., 2016).

Stresovy signal (abioticky, bioticky) Adaptovany fenotyp ~ Obr.  1: Zobecnéne
Plasmaticka membrana Aklimaéni odezva schématickeé
5 = o, ,
. Transmembranova signalizace znazorneni Stresove
Aktivace membranového — — b
pétnovazebna .
transportu / \ Signini dréhy reauince odezvy rostlin  na
signalizace, S PR .
J ‘r—’_’/ exprese geniia bunéecné urovni. Lze
AN proteind vidét, ze proteiny
7 Jadro N /'
Zményv hraji vyznamnou roli
Degradace proteint genove expresi Biosyntéza ochrannjch ve vSech deiCh

molekul (proteiny, metabolity)

rostlin. Jsou

/' stresové reakce

/_L\“\\

/ pri utvareni vysledné
( Fotosyntéza— ,

\ fenotypové  podoby
ROS-deaktivujici molekuly behem pﬁsobeni

(proteiny, metabolity) ,
stresového  faktoru,

kdy propojuji odezvu
na urovni proteinii, transkriptii a také metaboliti. Prevzato od Hnilicka et al. (2016).



3 NiZKA TEPLOTA

Teplota je faktor velice variabilni, protoze se méni s rocnimi obdobimi a také vykazuje
cirkadidnni rytmicitu (stfidani nizkych teplot béhem noci, a naopak vyssich teplot za denniho
svétla). Extrémni teplotni zmény u rostlin mohou vést k dopadu na celou fadu fyziologickych
procesit od zhorSeni fotosyntézy az k destabilizaci proteinovych komplext (Ruelland and
Zachowski, 2010). Zména teploty nemusi byt nutné pro rostlinu jen neptizniva. Napomaha
rovnéz k denni synchronizaci a hraje roli ve vnitinich hodinach rostliny (Thines and Harmon,
2010). V neposledni fadé zména teplot mize regulovat pohyby rostlin jako otevirani a zavirani

kvét (van Doorn and van Meeteren, 2003).

Teplotni stres ma takzvanou prahovou hodnotu, coZ je oznaceni pro denni primérnou teplotni
hodnotu, pfi které je zjistén snizeny rast rostlin. Spodni prahova hodnota je takova hodnota,
které kdyz rostliny dosdhnou, zastavi se jejich rist i vyvoj. Obecné se jednéd o 0 °C v chladném
obdobi (Miller, Lanier and Brandt, 2001). Obdobné& je tomu i pro horni prahovou hodnotu,
o kterou se jedna tehdy, kdyz jsou rostliny vystavovany teplotdm o 5 °C vyssim, nez jsou jejich

optimalni teplotni podminky (Guy, 1999).

Obecné muzeme nizkou teplotu rozdélit na chlad a mraz, pficemz oba tyto faktory mohou
vyvolavat stresové reakce u rostlin a zaroven je mohou negativné ovliviiovat z hlediska riistu
ijejich produktivity (Guo, Liu and Chong, 2018). Rostliny z hlediska citlivosti k nizkym
teplotdm byly rozd€leny do tii kategorii, 1) citlivé na chlad, 2) tolerantni k chladu, ale citlivé
na mraz a 3) tolerantni k mrazu, mrazuvzdorné (Saleem, Fariduddin and Janda, 2020). Do prvni
skupiny patii rostliny, u kterych dochézi k poskozeni, poptipade k nekrdze jiz po kratké dobé,
kdy jsou vystaveny chladnym teplotdm. Jednd se napt. o kukufici (Zea mays), ryzi (Oryza
sativa) nebo rajcata (Solanum lycopersicum). Do druhé skupiny mtizeme zaradit naptiklad fazol
(Phaseolus sp.), ale obecné se v nasich zemépisnych Sitkach jedna o rozsadhlou skupinu rostlin
— letnic¢ek, které hynou pfii teplotdch pohybujicich se kolem bodu mrazu. Mrazuvzdorné
rostliny, v nasich zemépisnych S$itkach, jsou prezimujici byliny a dfeviny, které jsou schopné

piezit teploty pod bodem mrazu, extrémné i pod —40 °C (Rihan, Al-Issawi and Fuller, 2017).

3.1 Chlad

Chlad definujeme jako teplotu, ktera se pohybuje nad bodem mrazu, v rozmezi od 0 °C
do pfiblizn€ 15 °C. Rostliny citlivé na chlad jsou zejména takové rostliny, které pochézeji

puvodné z teplejSich klimatickych oblasti, kde se s nizkymi teplotnimi podminkami pf#ili$
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nesetkavaji. Mezi tyto rostliny miizeme zafadit kromé vySe zminénych i teplomilné druhy
zeleniny, naptiklad okurku (Cucumis sativus). Jejich citlivost na chlad se projevuje jak na
urovni generativnich organt (kvét a jeho casti, plody), tak i na urovni vegetativnich organa (list,
stonek a koten) (Prochédzka et al., 1998). I rostliny, které se vyskytuji v chladnéjSich oblastech,
mohou byt citlivé na nizké teploty. Projevy jsou zfejmé na kvétnich organech v raném stadiu
jejich vyvoje. Vegetativni orgdny v tomto piipad¢€ nejsou citlivé na chlad. Mezi takové rostliny
se fadi naptiklad ovocné stromy, kam patii hrusen (Pyrus communis) nebo kdoulon (Cydonia

oblonga) (Necas, 2010).

3.1.1 Mechanismy tolerance rostlin k chladu

Stres zpusobeny chladem dovede vétSina rostlin pfekonavat, a to zejména diky
mechanismim tolerance, které jim umoziuji eliminovat poskozeni zptsobené timto stresorem
(Somerville, 1995). Obecné¢ se jednd o vysledek velmi komplexnich zmén, kam tadime
fyziologické upravy spojené s indukci exprese gend, zmény ve slozeni lipidli a bilkovin,
akumulace proteinii reagujicich na nizké teploty napt. DHNs, akumulace fytohormoni
naptiklad kys. abscisové, kys. jasmonové nebo kys. salicylové a také zvysSené koncentrace
nékterych metabolitli, naptiklad osmoticky aktivnich latek (cukril) a antioxidacnich latek, jako
je glycinbetain (Arias et al., 2015). Jednotlivé mechanismy percepce a prenosu signalu jsou

vice popsany v kapitolach 3.4.1-3.4.7.

3.2 Mraz

Pojem mraz lze definovat jakoZto teplotu pohybujici se pod hodnotou 0 °C. V pfirodnich
podminkach prostiedi je pokles teplot pomérné pozvolny. Jednd se o fady jednotek stupiii
Celsia za hodinu. Béhem mrazu dochazi v rostlinach k tvorbé ledovych krystali, které mohou
rostliny zna¢né poskodit, pokud k jejich tvorbé dochédzi uvnitt bunck (intraceluldrné). Pii
extracelularnim mrznuti dochézi také ke ztratdm vody z bunék a mlze dojit 1 k poskozeni
rostliny dehydrataci. K odumfeni rostliny vlivem mrazu mutze dojit v pfipadech vyrazného
poklesu teplot za velmi kratkou dobu, kdy voda zmrzne uvniti bun¢k anebo kdyz mraz zasahne

rostliny, které nejsou k mrazovym podminkam ptizplisobené (Prochazka ef al., 1998).

3.2.1 Mechanismy tolerance rostlin k mrazu

Tolerance mrazu rostlinami podobné jako tolerance chladu je umoZnéna zménami
v genoveé expresi, které jsou ovlivnény nizkou teplotou. Dochazi k vyuzivani stejnych nebo

podobnych kaskadnich zmén (signalnich drah), jakozto odpovéd na stresor. Béhem toho
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dochdzi u rostlin ke zménam na fyziologické, metabolické a biochemické urovni (Ouellet and
Charron, 2013; Edrisi Maryan et al., 2019; Saleem, Fariduddin and Janda, 2020). Rovnéz
dochdzi k omezeni ¢i zastaveni rustu, sniZzeni obsahu vody v rostlinnych pletivech
a v neposledni fadé dochédzi k akumulaci osmolytli (napf. cukri, glycinbetainu nebo prolinu)

(Xin and Browse, 2000).

Obecn¢ rozlisujeme dva mechanismy, jak se rostliny brani proti mrazu. Jedna se o zamezeni
mrznuti vody a o toleranci zmrzl¢ vody v rostliné (Wisniewski, Gusta and Neuner, 2014).
K zamezeni mrznuti dochdzi povétSinou pii tepelné izolaci rostlinnych organti, kdy dojde
k podchlazeni vody pod bod mrazu, ale bez vzniku ledovych krystalt. Pfikladem takovych
organt mohou byt kvétni ¢asti chranéné Supinami pupend, které jsou citlivé na vymrzani (Arias
et al., 2015). Oproti tomu tolerance k extracelulirnimu mrznuti vody je spojena
s biochemickymi mechanismy, které umoziuji regulovat tvorbu krystali ledu v rostlinnych
strukturach a zarovei tolerovat buné¢nou dehydrataci. Odolnost rostlin vii¢i mrazu spoc¢iva ve
schopnosti dlouhodob¢ snaset tvorbu ledovych krystalii v extracelularnim prostoru rostlinnych
bunék spolu s odolnosti proti dehydrataci protoplastu (Hoermiller, Ruschhaupt and Heyer,

2018).

Schopnost rostlin tolerovat mraz je doprovazena urcitymi strukturnimi rysy rostlin, jako je
zmenSeni mezibunécnych prostor, diky kterym dochézi ke sniZzeni obsahu vody v apoplastu.
Béhem indukce tolerance mrazu je nezbytné utlumeni vSech bunécnych funkci, aby rostlina
dosahovala co nejvyssi odolnosti. Zaroven dochazi k jiz zminované dehydrataci a aktivaci
ochrannych mechanisma (Wisniewski, Gusta and Neuner, 2014; Arias et al., 2015; Hoermiller,

Ruschhaupt and Heyer, 2018).

Schopnost tvofit sklo misto krystal ledu (proces vitrifikace) v rostlinnych bunikach je taktéz
dilezitym mechanismem tolerance rostlin. Takzvané sklo je kapalina s viskozitou pevné latky
arostliny jej vyuzivaji jako kryoprotektivni strategii. Tato strategie hraje dtlezitou roli
v mrazuvzdornosti rostlin (dfevin, pupenti, semen), kter¢ Celi silnym nizkym teplotam a jsou
pfitom siln€¢ dehydratovany. Jedna se napiiklad o pupeny topolu (Populus) anebo biizy
(Betula), ptficemz vitrifikace zabraiiuje tvorbé intracelularnich krystalti ledu pii teplotach

pohybujicich se kolem —20 °C a nize (Hirsh, 1987; Steponkus, 1992).

3.3 Aklimatizace rostlin na nizké teploty
Aklimatizace rostlin k nizkym teplotdam probiha jiz béhem teplot, které se pohybuji

znac¢né nad bodem mrazu (ptiblizn¢ 15 °C) (Pearce ef al., 2013; Rihan, Al-Issawi and Fuller,
12



2017). V ptirozenych podminkach dochdzi k aklimatizaci béhem podzimu, kdy se snizuji
postupné teploty ataké dochazi ke zkracovani dnii (fotoperiody). K maximalni indukci
(zvyseni) mrazové tolerance dochazi v zimé&, kdy teploty klesaji pod bod mrazu. Tolerance na
nizké teploty se také snizuje, a to naopak s ptichodem teplejSich podminek (s ptichodem jara)
(Ouellet and Charron, 2013). JiZz pfi teplotach pohybujicich se od —1 do —3 °C voda zacina
v rostlinach mrznout. Aby k mrznuti nedochazelo, zacnou se hromadit kompatibilni rozpustné
latky a napomahaji tak ke sniZzovani bodu tuhnuti vody v rostlindch (Ouellet and Charron,

2013).

Hranice tolerance u rostlin se d4 méfit stanovenim LT50, coz je letalni teplota, kdy dojde
k odumfeni 50 % jedinc. Na urovni pletiv rostlin se jednd o ztratu 50 % elektrolyth
z rostlinnych pletiv po vystaveni rostlin nizkym teplotam. Jak jiz bylo fec¢eno, rostliny se
s pfichodem chladnéjsich teplot aklimatizuji a LT50 se postupné snizuje (Griffith and Yaish,
2004). Ke snizovani hranice LT50 napomahaji napiiklad anti-freezing proteiny, které svym
pusobenim snizuji LT50 u rostlin, napt. Zita setého (Secale cereale) o 2,5 °C, diky cemuz jsou

tyto rostliny tolerantnéjsi na nizsi teploty (Pihakaski-Maunsbach et al., 2003).

3.4 Percepce nizkych teplot a pirenos signalu

Receptory NT se u rostlin nachdzi na plazmatické membrané, jelikoz tvoii obal
ohranicujici protoplast bun¢k od vné&jsiho extraceluldrniho prostfedi. Signal je dale prendsen
signalnimi drdhami na jednotlivé komponenty signalnich drah, aby byla odpovéd’ na stresor co
nejrychlejsi (Kazemi-Shahandashti and Maali-Amiri, 2018). Reakce na NT jsou ¢asto zapojeny
do odpovédi soucasné, protoze signdlni drahy mohou vést az k jadru rostlinné bunky, kde
dochazi ke zménam v genové expresi, coz zpusobuje biosyntézu proteini podilejicich se na
toleranci nizké teploty, viz obr. 1. Spole¢n¢ s proteiny jsou do pfenosu signalu a schopnosti
tolerovat NT zapojovany i fytohormony, kompatibilni rozpustné latky (cukry, glycinbetain
atd.), reaktivni formy kysliku (ROS) anebo vapenaté ionty (Ca®"), které budou blize popsany
v nasledujicich kapitolach 3.4.1- 3.4.7 (Yamaguchi-Shinozaki and Shinozaki, 2006; Hnilicka
et al., 2016). Z toho vyplyva, ze pienos signalu béhem plisobeni nizkych teplot je rozsahly
komplex obsahujici mnoho komponentt, které se do odpovédi na stres nizkou teplotou zapojuji,

a proto uvadim jen né€které z nich.
3.4.1 Role plazmatické membrany v chladové signalizaci
Plazmatickd membrana (PM) je tvofena proteiny a lipidy a jeji funkce spoc¢iva hlavné

v bariéte, kterd odd€luje vnitini prostiedi bunky od vnéjsitho a také se aktivné podili na
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procesech membranového transportu i na signalni transdukci, diky receptorim, které jsou na
membrané pritomné (Alberts et al., 2002; Maxfield, 2002). Nejvice vyskytujici se membranové
lipidy jsou fosfolipidy, které jsou slozeny ze dvou Casti (polarni a nepolarni). Polarni cast
fosfolipidu je tvofena skupinou — fosfat a glycerol (poptipadé dalsi €asti napi. cholin).
Uhlovodikové fetézce (nepolarni ¢ast fosfolipidil) jsou tvofeny mastnymi kyselinami (MK),
kdy jeden typ MK ma jednu i vice dvojnych vazeb (nenasycené MK). Druhy typ MK
neobsahuje dvojné vazby (nasycené¢ MK). Tato skutecnost je pro fosfolipidy velice dilezita,
protoze ovlivituje jejich shlukovani za nizké teploty a tim tekutost membran (Alberts et al.,
2002). Rostliny, které jsou citlivé na chlad, maji v membrdnach vyssi podil nasycenych
mastnych kyselin, diky kterym je jejich pfechodova teplota vyssi. Naopak rostliny, které jsou
vice prizpisobeny podminkdm nizkych teplot, chladu i mrazu, maji v plazmatické membrang
vetsi podil nenasycenych mastnych kyselin, a proto je jejich pfechodova teplota nizs§i nez

u rostlin citlivych na NT (Uemura and Steponkus, 1994; Yadav, 2010).

3.4.2 Signalizace zprostiedkovana Ca*

Stres spojeny s nizkou teplotou zptsobi gelovaténi membran, nasleduje reorganizace
cytoskeletu a také dochazi k zm&nam v koncentraci cytosolického vapniku (Ca**) (Conde,
Chaves and Gero6s, 2011). Cytosolicky vapnik plisobi v rostlinnych buiikach jako druhy posel,
ktery spojuje rozsdhlou S$kalu stimull z extracelularniho prostiedi s intraceluldrnimi
odpovéd'mi (DeFalco, Bender and Snedden, 2009). Senzory Ca?" charakterizované v rostlinich
jsou kalmodulin (CaM), proteiny podobné CaM (CML), proteiny podobné kalcineurinu B
(CBL) (Cho et al., 2016) a proteinové kinazy interagujici s CBL (CIPK), které jsou také
oznacované jako kalcium-dependentni protein kinazy neboli CDPK (Bouché et al., 2005).
Béhem NT dochézi ke zvySovani Ca®* u husenicku (Arabidopsis thaliana) i vojtésky (Medicago
sativa) zejména diky pfilivu Ca*" z extracelularnich zasob i z endoplazmatického retikula
a vakuoly (Conde, Chaves and Gerds, 2011). Tento proces mize stimulovat signalni drahy
mitogenem aktivované proteinkindzy (MAPK), které¢ vedou k fosforylaci transkripénich
regulatorii (Conde, Chaves and Geros, 2011). Pravé vyse uvedené proteiny jsou spolu
s vapnikem spoustéci proteinkinazy, kterd je zodpovédna za fosforylaci. Proteiny vazajici
vapnik reaguji na zménu hladiny cytosolického vapniku a v zavislosti na ném méni svoji
konformaci, coz umoziuje interakci s jinymi proteiny spoustéjici fosforylacni kaskadu. Diky
tomuto procesu se nakonec aktivuji exprese gend, které jsou dulezité pii odpovédi rostliny na
stresovy podnét (Mahajan and Tuteja, 2005; Yamaguchi-Shinozaki and Shinozaki, 2006;
Yadav, 2010). Naptiklad u huseni¢ku dochézi k indukci drahy CBF (C- repeat binding factors)
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a genll CBFI-CBF3, kdy CAMTA (kalmodulin-vazajici transkripéni aktivatory), konkrétné
CAMTA3 pozitivné reguluje expresi CBF?2, coz je kodujici transkripéni faktor (TF), ktery se
podili na aklimatizaci rostlin béhem NT (Doherty et al., 2009; Conde, Chaves and Gero6s, 2011).

3.4.3 Reaktivni formy kysliku béhem signalizace NT

Molekuly ROS (napf. superoxid nebo peroxid vodiku) zpiisobuji u rostlin oxidac¢ni stres,
ale mimo to hraji 1 klicovou roli jakozto molekuly signalni transdukce zapojené do odpovédi na
stres véetné NT (Suzuki and Mittler, 2006). V produkci ROS hraji klicovou roli NADPH
oxidazy (RBOH, respiratory burst oxidase homologues), které jsou u husenicku zastoupeny
multigenni skupinou (4tRBOHA-AtRBOHJ) (Baxter, Mittler and Suzuki, 2014). Mittler et al.
(2011) ukézali, Ze RBOHD je nezbytna pro zahajeni rychlého Sifeni signalu z buiiky do buiiky,
ktery je zavisli na akumulaci H>O» (peroxid vodiku) v extraceluldrnich prostorech pro tvorbu
tzv. viny ROS (Baxter, Mittler and Suzuki, 2014). Stimulace pletiv rostlin NT mtize vést
k zvysené koncentraci Ca®' piilivem z extracelularnich prostor pies PM, coZ je pro aktivaci
enzymu RBOHD nezbytné (Monshausen ef al., 2009). Dale PLDal (fosfolipaza D alfa 1) a jeji
produkt vznikly Stépenim membranovych lipidd PA (kyselina fosfatidova) hraji nedilnou
soucast v produkci ROS v bunkéch prostiednictvim RBOHD a RBOHF (Ogasawara et al.,
2008; Zhang et al., 2009). Obecné lze tedy fict, ze ROS funguji v rostlinach jako prenasece

primarniho signalu a signalizuji vyskyt abiotického stresu (Baxter, Mittler and Suzuki, 2014).

3.4.4 Chladem indukovana signalizace zprostiedkovana CBF transkripénimi faktory
Rostliny pfi piisobeni nizkych teplot také aktivuji expresi fady gend, které jim umoziuji
Iépe snaset stresové podminky (Saleem, Fariduddin and Janda, 2020). Vysoce exprimované
geny reagujici na NT jsou geny COR (cold regulated), které jsou mnohdy také oznaovany jako
LTI (low temperature induced), ERD (early dehydration inducible) nebo K/N (cold inducible)
podle Thomashow (1998). V novéjSich publikacich 1ze nalézt i oznaCeni RAB, coz jsou geny

reagujici na kyselinu abscisovou (Ruelland et al., 2009).

Pii indukci COR genl se vyznamné uplatiiuje cesta fizend transkripénimi faktory CBF
(C- repeat binding factors), které jsou také znamé jako DREB (dehydration responsive element
binding) transkripéni faktory. U rostlin huseni¢ku byla identifikovana genova rodina CBF1,
CBF2 a CBF3, které se také oznacuji DREBIb, DREBIc a DREBIla, a tyto TF hraji roli
v aklimatizaci rostlin na nizké teploty a také v toleranci na mraz (Gilmour et al., 1998). Exprese
geni CBF/DREBI je tizena regulacnimi faktory ICEl (inducer of CBF expression 1),
transkripcnimi faktory typu MYC BhLH (basic helix-loop-helix) (Chinnusamy ef al., 2003).
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Transkripéni faktory CBF/DREBI1 u husenicku se vazi na specifické regulani sekvence
v promotorové oblasti genti, které obsahuji vysoce konzervovanou 5-bp sekvenci CCGAC.
Ta rozpoznava TF indukované nizkou teplotou, a tak indukuje expresi genti, které reaguji na
chlad, napt. COR gend, a dehydrataci rostlin (Gao, Chao and Lin, 2007; Mizoi, Shinozaki and
Yamaguchi-Shinozaki, 2012). COR proteiny mimo jiné ovliviiuji i metabolismus rostlin nebo
stabilitu proteint (Lee, Henderson and Zhu, 2005). Jejich indukce zplisobena nizkou teplotou
je velmi rychla a pohybuje se v rozmezi od minut do n€kolika hodin (Thomashow, 1999).
Napiiklad u husenicku COR15a posiluje rezistenci chloroplastii na chlad a také pomaha
stabilizovat poranéni chloroplastovych membran zplsobenych mrazem, a to zménami
kompozice membranovych lipidl, diky cemuz k dal§im poskozenim nedochazi (Thalhammer

etal.,2014).

3.4.5 Proteiny reagujici na nizké teploty

Zmény v genové expresi jsou nezbytné pro regulaci a udrzovani aklimatizace na nizké
teploty. Zména genové exprese miize byt dana i zménou epigenetickou, naptiklad metylaci
DNA. Metylace DNA zajistuje stabilitu DNA a je soucasti ¢asné reakce rostlin na stres
zpiisobeny nizkou teplotou. Krom¢ metylace DNA dochéazi ke zméndm exprese mnoha genti
vcetné upregulace ochrannych proteinii jako jsou led vazajici proteiny (IBP), proti-mrznouci
proteiny (AFPs), dehydriny (DHNs) anebo proteiny s doménou tepelného Soku (CSD)
(Kovalchuk et al., 2003; Bredow and Walker, 2017).

Ice-Binding proteins (IBP) slouzi k regulaci rychlosti ristu ledovych krystala v rostlinnych
pletivech, coz je zndmo jako inhibice rekrystalizace ledu (IRI), a tim snizuji nebezpeci
poskozeni pletiv zplisobené vétsimi krystaly ledu. IBP tvoii fada proteini oznacovanych jako
AFPs anebo IRI proteiny (Bredow and Walker, 2017). Rozdil mezi IBP a AFPs spociva
zejména v tom, Ze IBP se podileji na odolnosti rostlin proti mrazu a jeho toleranci, ale uz
nezabranuji zamrzani vody v rostlinnych pletivech, jako je tomu u AFPs. Anti-freezing proteiny
mimo schopnosti inhibovat rekrystalizaci ledu snizuji i iniciaci ledovych krystalii neboli
zamrzani vody v rostlinnych pletivech (Davies, 2014). Struktura IBP je zodpové&dna za
organizaci molekul vody do krystalické miizky, vytvofenim jakychsi vodnich kleci okolo
methylovych zbytk (Walker et al., 2015). Vlastnosti IBP tedy urcuji, jak budou molekuly vody

usporadany spolecné s tim, ktera rovina krystalu ledu bude vazana (Bredow and Walker, 2017).

Anti-freezing proteins (AFPs) jsou proteiny o velikosti od 16kb do 36kb. VétSina z nich je

homologni s proteiny, které se Gcastni odpovédi na ptitomnost patogenu (PR) a vyskytuji se
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v extracelularnim prostoru. Dva typy proteini AFPs byly izolovany zrostlin jako
endochitinaza, dalsi dva jako B- 1,3-glukanaza a zbylé dva jsou podobné thaumatinu (Griffith
and Yaish, 2004).

Psychrofilni patogeny velice dobfe prosperuji na rostlinach, které se vyskytuji pod sné¢hem,
protoZe teplota je zde témé&f konstantni a také je zde vysoka vlhkost. Pro rostliny, které jsou
patogeny napadeny, je obtizné de novo zahdjit obranu pii teplotich pod bodem mrazu. Ale diky
AFPs, které vykazuji hydrolytické a antifungalni aktivity a také aktivity vazani ledového
krystalu, jsou rostliny schopné t€émto psychrofilnim patogenlim odolévat. Proto rostliny
aklimatizované na nizké teploty dosahuji i vyS$si odolnosti vii€i poranéni a patogentim pusobici
pod snéhem (Tronsmo, 1993; Hiilovaara-Teijo et al., 1999).

Hlavni schopnost AFPs spoc¢iva v teplotni hysterezi. To znamend, ze dokazou snizovat bod
tuhnuti vody, pokud jsou jiz v rostliné pritomny ledové krystaly. AFPs zabranuji drobnym
ledovym krystalim splyvat do vétSich (rekrystalizace) a zaroven kontroluji velikost téchto
krystalti, diky ¢emuz nedochazi v rostlinnych buiikach k mechanickému poskozeni (Barrett,
2001; Saleem, Fariduddin and Janda, 2020). Dfive nez dojde k vazbé AFPs na ledové krystaly,
je dilezité rozpoznat misto na krystalu, které je vhodné pro vazbu AFPs na rozhrani IBS-led
(ice-binding site). Proti-mrznouci proteiny pomalou difuzi dosahuji urcité orientace vzhledem
k ledovym krystaliim nejcast&ji pod uhly 0°, 60°a 120°. Jakmile AFPs naleznou vhodnou
orientaci, dochdzi k vazb¢ na rozhrani ledového krystalu. K vazbé AFPs na krystal ledu rovnéz
napomahaji thyminové opakujici se domény v molekule AFPs, které zastavaji pfi vazbé na
krystal roli hydroxylovych a methylovych skupin. Vazba anti-freezing proteinti je tedy
kooperativni proces, pii kterém pfilnou k povrchu krystalu vS§echny zbytky thyminu a vytvofi
tak vodikové vazby, pies které se AFPs mliizou vazat na ledové krystaly a soucasné poskytovat
naslednou inhibici ledovych krystalii (Hudait, Moberg, ef al., 2018; Hudait, Odendahl, et al.,
2018; Vance et al., 2019).

Dehydriny (DHNs) se povazuji za stresové proteiny, jejichz role spo¢iva zejména v ochrané
rostlinnych bung&k pfed dehydrataci zptisobenou riiznymi stresovymi faktory, tedy i NT (Edrisi
Maryan et al., 2019). Jsou slozeny ze tfi vysoce konzervativnich domén, kterymi jsou:
K- segment nachazejici se jako jediny z domén ve vSech dehydrinech v jedné nebo vice kopiich.
Y-segment obvykle se nachézejici na N-konci peptidu poptipadé polypeptidu v 1-3 kopiich
ajako posledni S-segment bohaty na Serin (Ser) (Puhakainen et al, 2004). Pro tvorbu
dehydrini je dilezity fytohormon kyselina abscisovd (ABA). Po vystaveni rostlin stresu se

zvysi koncentrace ABA v rostlin€ a diky tomu 1 tvorba DHNs (Tiwari et al., 2019). Zptsob,
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jakym dehydriny chrani jednotlivé sloZky protoplastu pied dehydrataci, neni zcela jednozna¢né
objasnény. Napiiklad u dehydrinu WCOR410 u pSenice seté (Triticum eastivum) dochazi
k nahromadéni v blizkosti plazmatické membrany. Dehydrin LTI29 u husenicku byl
lokalizovan v cytosolu, plazmatické membrané, plastidovém obalu i v tonoplastu, a po
pusobeni chladu se jeho hromadéni zvySuje v okoli membran. Dehydriny tudiz piisobi jakoZto
ochrana struktury membran (Danyluk et al., 1998; Puhakainen et al., 2004) a krom¢ stabilizace
membran se DNHs podileji 1 na ochrané¢ enzyml a nukleovych kyselin obsazenych

v rostlinnych buiikach (Graether and Boddington, 2014).

Cold shock domain proteins (CSD) jsou proteiny s vysoce konzervovanou doménou vazajici
se na nukleové kyseliny (RNA, ssDNA a dsDNA), které se nachazi krom¢ rostlin 1 u bakterii
a zivo¢ichii (Chaikam and Karlson, 2010). Hlavni funkce CSD byla ukdzdna na WCSP1
proteinu jakoZzto chaperonu RNA, ktery stabilizuje struktury RNA béhem aklimatizace na chlad
(Sasaki, Kim and Imai, 2013). Prvni CSD protein byl studovan na pSenici (WCSP1), pfi¢emz
WCSP1 mRNA je modulovana jen chladem, nikoliv jinymi stresory. U huseni¢ku byly
identifikovany Ctyti CSD (AtCSP1 — AtCSP4), piicemz AtCSP3 je pro husenicek nezbytny pii

ziskani tolerance vici nizkym teplotdm (Kim, Sasaki and Imai, 2009).

3.4.6 Rostlinné hormony

Fytohormony jsou velmi dilezitymi regulatory pii ristu a vyvoji rostlin a také se ti€astni
odpovédi na stres (Hasanuzzaman et al., 2013). Signalni kaskady, které jsou spustény jako
reakce na stres, indukuji zménu v expresi gent, které se podileji na syntéze hormont, jako jsou
napiiklad kyselina abscisova, kyselina salicylova, kyselina jasmonova anebo ethylen (Mahajan
and Tuteja, 2005; Yadav, 2010; Hu et al., 2017). VysSe zminované fytohormony Casto spolecné
interaguji za tcelem umoznéni co nejlepsi odpovédi na stres zplisobeny nizkymi teplotami (Hu

etal.,2017).

Kyselina abscisova (ABA) je jednim z rostlinnych hormond, ktery je velice dilezity pti obrané
1 odpovédi na stres. Pasobi jako endogenni induktor transkripcnich faktorti béhem stresu a také
jako induktor obrannych reakei, ¢imZ napomaha k toleranci stresort (Sah, Reddy and Li, 2016).
Béhem stresu je hladina ABA mnohem vys$i, a napomahd tak zlepSit aklimaci rostlin na
abioticke faktory (Tuteja, 2007). Pii1 zvySeni koncentrace ABA dochézi ke snizeni stomatalni
vodivosti (Vishwakarma et al., 2017). Metabolismus kyseliny abscisové je fizen u husenicku
genem CYP707A4 a jeho exprese je spusténa ve svéracich buiikach priaducht (Okamoto et al.,

2011). Kyselina abscisova stimuluje priduchy k uzavirdni, a tim vede 1 ke snizeni fotosyntézy

18



a transpirace. Tento proces vede ke sniZzovani ztrat vody béhem plisobeni neptiznivych stresord.
Snizovani ztrat vody je nezbytné i béhem pilisobeni NT, protoze mize dochdzet k poskozeni
rostlinnych ¢asti, napt. prytd a kotfent, a tim pfijmu vody ¢i jejiho transportu v nadzemnich
¢astech rostlin. Rostliny tak nasledné odumiraji kviili nedostatku vody (Kim ef al., 2010; Mittler
and Blumwald, 2015). ABA plni diileZitou roli i pfi indukci exprese mnoha gent, které jsou
rovnéz zasadni pfi stresovych reakcich a pii toleranci na stres zptisobeny nizkymi teplotami

(Fujita et al., 2011).

Kyselina salicylova (SA) je dalsi ze skupiny rostlinnych hormonti reagujicich na NT. SA hraje
diilezitou roli ve zlepSeni rychlosti fotosyntézy béhem NT a také v obsahu pigmentt u rostlin
ve stresovych podminkach (Hayat et al., 2006; Saleem, Fariduddin and Janda, 2020). Dalsim
piikladem vyuziti kyseliny salicylové je, ze pii vyssi koncentraci zabranuje peroxidaci lipidd,
¢imz zabranuje degradaci membran, diky ¢emuz udrzuje celkovou strukturu rostlinné bunky
také za stresu NT (Siboza, Bertling and Odindo, 2014). Hladina kyseliny salicylové je
regulovdna chemickymi modifikacemi. Tyto modifikace produkuji neaktivni formy SA, jako je
naptiklad kyselina methylsalicylova (MeSA), glukosylester kyseliny salicylové (SGE) nebo
methylester O-B-glukosidu kyseliny salicylové (MeSAGQG), které jsou ulozeny v buiice az do
okamziku potfeby generovani odpovédi na stres zprostfedkované SA (Saleem, Fariduddin and
Janda, 2020). Glykosylace SA je zprostiedkovana aktivitou UDP-glukosyltransferdzovych
enzymi UGT74F1 a UGT74F2, které jsou lokalizované v cytosolu a indukované pravé SA
(Park et al., 2017).

U melounu vodniho (Citrullus lanatus) bylo dokézéno, ze aplikace SA napomaha k lepsi
odolnosti viici NT a zaroven je to latka, kterd zlepSuje rist rostliny béhem chladu (Sayyari et
al., 2013; Cheng et al., 2016). U révy vinné (Vitis vinifera) bylo prokazano, ze SA hraje
klicovou roli pfi zmirnéni dopadu NT, a to snizenim membranové permeability a také
peroxidace membranovych lipidi, diky cemuz udrzuje neposkozenou strukturu rostlinné bunky
(Wang and Li, 2006). UdrZovani tvaru buiiky za nizkych teplot mlize byt zptisobeno vlivem SA
na sloZzeni a pomér MK v membranach (Ahmad and Prasad, 2011; Siboza, Bertling and Odindo,
2014; Saleem, Fariduddin and Janda, 2020).

Kyselina jasmonova (JA) také patii do skupiny fytohormoni, které reaguji na stres zptisobeny

nizkymi teplotami azvySuji odolnost rostliny. Bylo prokdzano, ze ovliviiuji pozitivné

transkripéni regulacni kaskadni drahu ICE-CBF (inducer of CBF expression) za tcelem zvySeni

tolerance vici NT (Hu et al., 2013; Zhu, 2016). Tato tolerance spociva v akumulaci

kryoprotektnich sloucenin, jako jsou naptiklad antokyany (Hu et al., 2017). Biosyntéza
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kyseliny jasmonové je aktivovana enzymem allenoxidcyklaza. Dle Goulas et al. (2006) dochazi
az k 19x nasobnému zvySeni proteinu allenoxidazycyklazy 2 (AOC2) ve svéracich bunkach
proteint, které jsou vystaveny nizkym teplotdm po dobu deseti dnti. Exogenni aplikace MeJA
(methylester JA) zvySuje pieziti chladu u sazenic ryze a zaroven se jeho mnozstvi béhem stresu
zpusobeného nizkou teplotu zvySuje (Lee, Lur and Chu, 1997). Také dochazi k upregulaci
neékolika genii, které souviseji s biosyntézou JA, jednd se o OsLOX2, OsAOC, OsAOSI
a OsAOS2 (Du, Liu and Xiong, 2013). U né€kolika druhti subtropického a tropického ovoce:
bananovnik (Musa sp.), mangovnik (Mangifera sp.), papdja obecnd (Carica papaya)
a hruskovec ptelahodny (Persea americana) bylo prokdzano, Ze jasmonaty vedou k vétsi
toleranci na nizsi teploty. Napiiklad u bananovniki po jejich aplikaci dochazi k toleranci teplot,
které se pohybuji okolo 7 °C, a diky tomu Ize toto ovoce skladovat (Zhao et al., 2013; Hu et
al.,2017).

3.4.7 Kompatibilni rozpustné latky

Kompatibilni rozpustné latky oznaCované také jako osmolyty nebo soluty jsou
organické molekuly s nizkou molekuldrni hmotnosti hromadici se 1 pfi stresu zplisobeném
nizkymi teplotami, nedostatkem vody nebo pii osmotickém stresu (zasoleni). Tyto latky
nepusobi ani pii vysokych koncentracich Zadné negativni metabolické ucinky (Ruelland et al.,
2009), naopak hraji zasadni roli pfi regulaci mnozstvi vody v buiice. Byly identifikovany riizné
osmoprotektanty jako rozpustné sacharidy, glycinbetain (GB), prolin, a dalsi. Krom¢ jiz
zminované regulace osmotickych pomérii v buiice zastavaji roli pii udrzovani integrity
membran nebo pii zhaSeni reaktivnich forem kysliku (Verbruggen and Hermans, 2008).
U rostlin se béhem nastupu nizkych teplot zvysSuje obsah cukri. K jejich akumulaci dochézi
béhem tzv. aklimatizace na nizké teploty (Siminovitch, 1981). Bylo prokazano, Ze existuje
mnoho druhl rozpustnych sacharidii, které se ucastni aklimatizace rostlin na nizké teploty.
Jedna se naptiklad o sacharézu, hexézu (Paul, Driscoll and Lawlor, 1991) a o oligosacharidy
rafinézové fady (napf. rafindzu a stachyozu), které se hromadi zejména u dfevin (Sauter,
Wisniewski and Witt, 1996). Tyto latky slouzi jako osmoprotektanty a také zastavaji roli pfi
ochran¢ bunénych membran tim, Zze zabranuji nadmérné dehydrataci membran snizenim
gradientu osmotického potencialu. Diky tomu dochazi k vyrovnani osmotického u€inku mezi
ledem v apoplastickém prostoru rostlin a protoplastem (Shao et al., 2006; Korn et al., 2008).
Cukry funguji také jako Ziviny, protoze jsou zdrojem uhliku a energie, a rostlindm tak

napomahaji preZzit nizké teploty a rovnéz zotaveni z mrazového stresu (Yuanyuan et al., 2009).
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Prolin rovnéZz plsobi jako regulator osmotickych pomértt v buiice. Prolin hraje roli pfii
udrzovani integrity membran nebo pii zhaSeni reaktivnich forem kysliku (Verbruggen and
Hermans, 2008). Mimoto vykazuje i aktivitu podobnou chaperonu, ktera udrzuje celistvost
a fungovani riznych enzymi a proteind. Indukce syntézy prolinu je zajiStovana kyselinou

salicylovou (Saleem, Fariduddin and Janda, 2020).

Glycinbetain (GB) se ve vysSSich rostlinich zacind syntetizovat v cytosolu
z S- adenosylmethioninu (SAM) pfeménou na cholin, ktery je transportovan do chloroplastu,
kde je pfeménén na vysledny glycinbetain (Sahu and Shaw, 2009). Konverze GB je
dvoustupniovou oxida¢ni reakci z cholinu a jeho akumulace je fizena ontogeneticky i béhem
stresu. K akumulaci dochézi pravé v mladsich rostlinnych pletivech béhem ptisobeni stresu NT
(Annunziata et al., 2019). Listy jsou hlavnim mistem biosyntézy GB, ale k hromadéni dochazi
i v jinych rostlinnych ¢astech. K transportu glycinbetainu dochézi zejména prostrednictvim
floému (Hattori et al., 2009). GB se hojné vyskytuje v chloroplastech, kde hraje roli pti Gpravé
a ochran¢ thylakoidni membrany, diky cemuz udrzuje fotosyntetickou ¢innost béhem ptisobeni
stresu NT (Genard et al., 1991). Fotosynteticky aparat PSII je béhem plsobeni stresu NT
zasazen jako prvni, apravé GB je spojovan se zvySenou ochranou funkénich enzymi
fotosyntetického aparatu, jez jsou pro udrzeni toku elektronti zavislych na svétle nezbytné
(Chen and Murata, 2011; Adams et al., 2013). Studie Rajagopal and Carpentier (2003)
prokézala, ze aplikace glycinbetainu vede k minimalizaci poskozeni zptisobeného nadmérnym
ozatenim na PSI fotosyntetického aparatu. Rostliny pSenice osetfené GB vykazovaly vyssi
rychlost fotosyntézy béhem stresu nez rostliny kontrolni (neoSettené GB) a také se zvysila
fotochemickéd u¢innost fotosyntetického aparatu PSII (Ma et al., 2006). Glycinbetain miiZze
interagovat s rostlinnymi hormony (ABA nebo SA) bud’ pfimo nebo nepiimo za tcelem
dosazeni co nejlepsi odpovedi na stresové podminky (Jagendorf and Takabe, 2001; Misra and

Misra, 2012).
4 POSKOZENI ROSTLIN VLIVEM NiZKYCH TEPLOT

Rostliny vystavené chladu maji fadu pfiznakti poranéni, ale tyto symptomy se mezi
rostlinnymi jedinci li§i. Vzhled poranéni se odviji od citlivosti rostlin na NT. Toto poranéni
muze byt pozorovatelné po 48 az 72 hodinéach, kdy jsou rostliny nizkym teplotam vystaveny.
Naptiklad na rostlinach ryze seté, viz obr. 2, lze poranéni zplisobené NT pozorovat jiz po

12 hodinéch, kdy byla rostlina vystavena teploté pod bodem mrazu (Yadav, 2010).
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Obr. 2: Porovnani
viivu optimdalnich
a nizkych teplot na
sazenicich ryze seté.

Na leve strané

obrazku jsou sazenice

' ryZe, které rostou za
idealnich  podminek
(teplota pohybujici se mezi 25 °C az 30 °C) (Jagadish, Craufurd and Wheeler, 2007). Oproti
tomu sazenice na pravé strané byly vystaveny mrazivym teplotam —2 °C po dobu 12 hodin.
Podle Yadav (2010).
Na obr. 2 Ize také vidét, ze poskozeni, které mraz zpusobil, se projevilo na trovni celé rostliny.
Nejvice patrné je zpomaleni rastu rostlin, které nedosahuji takovych vySek ani mohutnosti.
Rovnéz se jedna o zmény na trovni listd, kde dochazi k zezloutnuti ¢ili chlordze. Tento jev je

dobfe pozorovatelny na detailu obrazku 2, kde jsou vedle sebe zachyceny listy nestresovanych

1 stresovanych rostlin nizkou teplotou (Yadav, 2010).

4.1 PoSkozeni chladem

Stres zptisobeny chladem muze mit mnoho fenotypovych projevi, jako je snizena
schopnost rustu listli, vadnuti nebo Zloutnuti listii, jinak také oznaovano jako chloroza, lze
vidét na obr. 2. V neposledni fadé mize dochazet k nekroze, tedy odumfeni rostlinnych pletiv
(Yadav, 2010). Chlad také negativné ovlivituje kli¢eni semen rostlin s nasledky, které jsou tzce
spojeny s reprodukci a mohou vést ke sterilité pylu (Suzuki, Nagasuga and Okada, 2008). Jedna
se 0 opozdéni kliceni a rtstu kli¢icich rostlin a také o zpomaleni ristu kotfinku. Obecné vliv
nizké teploty snizuje procento kliivosti semen, rovnéz vitalitu klicicich rostlin a také snizuje

rust sazenic (Sharifi, 2010; Airaki et al., 2012).

Stresové podminky zplsobené chladem ovliviiuji u rostlin akumulaci reaktivnich forem
kysliku, které mohou mit negativni vliv na PSII aparat fotosyntézy, kviili ¢emuz dochézi ke
snizeni rychlosti fotosyntézy. Také vlivem chladu mtize dochazet k depolymerizaci cytoskeletu
a celkoveé ke zhorSeni metabolickych procest (Ruelland et al., 2009; Yadav, 2010). Schéma

chladového poskozeni 1ze vidét na obrazku 3.
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zmény konformace proteini poskozeni aparatu Obr. 3: Schématicke
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Jednim z problémi, ktery rostlindm zptsobuje chlad, je poskozeni PM. Toto poskozeni je
zpusobené dehydrataci membrany vlivem chladu a mize trvat nékolik hodin az dni. Pokud
dochazi ke zménam teplot, méni se i tekutost membrany, ktera za nizkych teplot prechazi
z polotekuté soudrznosti do pevného gelovit¢ho stavu, viz obr. 3. To md za ndasledek
dezintegraci membrany, a to pravé kvili Spatné¢ vazbé mezi lipidy a proteiny. Nasledkem
nekompaktni plazmatické membrany dochéazi k volné propustnosti iontil skrze tuto membranu

(Steponkus, 1984).

4.2 Poskozeni mrazem

Mira poskozeni rostlin mrazem je ovlivnéna nékolika faktory. Jednd se zejména
o minimalni teploty, kterym rostlina musi celit. S timto Gzce souvisi fakt, po jakou dobu je
rostlina takto nizkym teplotdm vystavovana, a v neposledni fad¢ velice zaleZi na stavu vyvoje
rostliny (Papagiannaki ef al., 2014). Mraz ovliviiuje rostliny na vSech trovnich od bunécné az
k organismalni. Jedna se o schopnost riistu rostliny, o pfijem vody a zivin a mtze ovliviiovat
i vzajemnou kompetici o prostiedi (Bokhorst et al., 2008; Rixen et al., 2012; Neuner ef al.,

2020).

Zéavaznym poskozenim zpusobenym velmi nizkou teplotou pod bodem mrazu je tvorba krystala
ledu v rostlinnych buiikach, schéma poskozeni viz obr 4. Vytvareni extracelularnich ledovych
krystali v rostlinaich vede k ndhlému poklesu vodniho potencidlu mimo buiku, a to
zpiisobuje bunéénou dehydrataci, protoze voda zcytoplazmy prochazi plazmatickou
membranou diky osmoéze. To, jaké mnozstvi vody bude z bun¢k vylouceno, zavisi na
koncentraci solutli v cytoplazmé a také na hloubce mrazu, protoze ta ptimo ovliviiuje vodni

potencidl extracelularniho ledu, tedy tenzi vodni pary nad ledem (Xin and Browse, 2000).
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Obr. 4: Schématicke
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Dehydratace je zptisobena tim, Ze tlak nasycené vodni pary nad ledem je pii jakékoli teploté
znateln€ niz8i nez tlak nad kapalinou. Nésledkem této skute¢nosti vznika gradient mezi krystaly
ledu v apoplastu a cytoplazmé oddélené plazmatickou membranou a voda se presouva z
cytosolu do apoplastického prostoru. Piisobeni ledovych krystalti v apoplastu ma za nésledek
mechanické namahani PM a také bunécné stény, které vede az k prasknuti bun¢k, znazornéno
na obr. 4. Mimo to dochézi k silné dehydrataci bunééného obsahu (McKersie and Bowley,

1997; Yadav, 2010).

Pii nizkych teplotdich a dehydrataci rostlin dochéazi k pfiblizovani rGznych bunécnych
membran. U membranovych lipidii dochazi k laterdlni fazové separaci a jiné lipidy agreguji
a vytvafeji obracenou strukturu s hexagonalni symetrii baleni (Hexll faze). Plazmaticka
membrana zac¢ina byt propustna pro vodu a po navraceni do optimalnich teplotnich podminek

se rozpada, a ztraci tak schopnost funkce osmotické regulace (Xin and Browse, 2000).

5 ZMENY KLIMATU

Proces globalniho oteplovani patii v soucasnosti mezi zdsadni klimatické zmény. Nase
planeta Zemé se otepluje a celkové klima se méni. Tato skutec¢nost je do velké miry ovlivnéna
clovékem. Od konce 17. stoleti vzrostl podil oxidu uhli¢it¢ho (COz) v atmosféie o 40 %,
pficemz CO; je pravé jednim z faktort, ktery klima ovliviiuje, protoze se fadi mezi sklenikoveé
plyny. Otepleni je pomérné zasadni, za zhruba poslednich 50 let se povrch planety oteplil o 1°C
a povrch ocednu za 80 let rovnéz (United States Environmental Protection Agency, 2016).
Postupné klimatické oteplovani ma za nasledek zmény hned na nékolika arovnich od biomu az
po jedince. Co se biomu tyce, dochazi k jejich posunu do vyssich nadmotskych vysek, coz vede

k posunuti hranice mezi tajgou a tundrou (Prach, 2011). Na tirovni spolecenstev by se dalo fict,
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ze teplejsi klima miiZze zménit nebo posunout vyskyt jednotlivych druhli v rdmci jejich rozsifeni
na Zemi podle toho, jaké podminky vyZzaduji. Také miize dochdzet k vytlaeni ptivodnich druhti
invazivnimi, protoze pravé invazivni druhy se dokazou mnohem Iépe ptizpisobovat ménicim

se klimatickym podminkdm (United States Environmental Protection Agency, 2016).

Teplejsi zima a brzky piichod velmi teplého jara mlize mit za nasledek diivéjsi aktivitu rostlin
(Westerling, 2016). To znamena, ze na trovni jedincti oteplovani klimatu pozorujeme zejména
z hlediska fyziologickych pochodt, jako je naptiklad doba fazi ristu véetné kveteni rostlin
(Prach, 2011) anebo nachylnost k chorobam. Prostiedi ovlivituje také dostupnost zivin a vody
v ekosystému nezbytnych pro rist rostlin (Agrios, 2005). Rist rostlin je pfimo fizeny teplotou,
ktera ovlivituje rovnovahu mezi fotosyntézou a dychanim, tedy rychlost biochemickych

procest (Lambers ef al., 1998; Yanez-Lopez et al., 2012).

Na tzemi Ceska dochazi k posuntim v ramci agroklimatickych oblasti, jak 1ze vidét na obr. 5.

Production regions
1961-2000 2000-2019

1, 2, 3 - Soail Groups (1 = highest quality soil types), AL = Arable Land

Grape Vine Grain Maize Sugar Beet Cereal and Potato  Forage and Grassland Slope
Production Region Production Region Production Region Production Region Production Region 0-2°
i 2 3 3 [ 216°
1961-2000 = = E 6 Q 0 13 3 0 16 28 9 0 22 3 %AL % 61-12°
2000-2019 6 0 0 18 = 0 10 16 e 1 32 = 0 2 0 %AL B >12°

Obr. 5: Zména agroklimatickych oblasti v letech 1961-2000 a 2000-2019 na vizemi Ceska. Tyto
agroklimatické oblasti jsou rozdelovany podle sedmi faktorii, kam se radi: TS10 (°C) soucet
dennich primernych teplot nad 10 °C za rok bez obdobi s mrazem, Ky (mm) faktor
predstavujici deficit piidni vody béhem mésice cervna az srpna, prumérna rocni teplota (°C),
rocni srazky (mm), nadmorska vyska (m n.m.) a nazyvané jsou podle hlavni plodiny v dané
oblasti vhodné pro péstovani a jejich potencionalni produktivita. Podle Nemec (2001); Trnka
etal (2021)

Za tyto zmény muze kombinace nékolika faktoril, jako je zvySend teplota vzduchu spolu
s uhrnem srazek béhem roc¢nich cykla (Trnka ez al., 2021). Na obrazku 5 1ze velice dobie vidét,

jak se zménou klimatu v poslednich 20 letech méni podminky pro péstovani zemédé€lskych
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plodin a trav v Cesku. Zatimco v obdobi 1961 az 2000 ptevazuji v Cesku z hlediska zemédglské
vyroby vhodné oblasti pro louky a pastviny, po roce 2000 jsou tyto oblasti vhodnéjsi pro
rostliny citlivéj§i na nizké teploty, které piedstavuji napf. pSenice, a hlavné¢ dochazi
k expanzivnimu naristu oblasti vhodnych pro teplomilné;jsi plodiny, jako je kukufice na zrno
a také pro péstovani vinné révy. Obrazek 5 tedy znazoriiuje, Ze vlivem teplejsiho klimatu
dochazi k posuniim agroklimatickych oblasti, a z tohoto diivodu nastava moznost pestovat
teplomilnéjsi rostliny ve vétSich oblastech, nez byly podminky v letech 1961 az 2000. Tato
skute¢nost, ze dochazi k posunlim agroklimatickych oblasti, je rovnéz zplisobena poctem
nartistajicich tropickych dni, jejichz pocet se zvysil oproti roku 1961 o necelé dva dny za

kazdych deset let (Némec, 2001; Trnka ef al., 2021).

5.1 PoSkozeni rostlin mrazem zménou klimatu

Na alpskych rostlinach ve Svycarsku bylo prokazano, Ze globalni oteplovani prekvapivé
poskozeni rostlin holomrazem (Klein et al., 2018; Neuner et al., 2020). Globalni oteplovani ma
vliv i na zkraceni zimniho obdobi. Jedna se zejména o pokles po¢tu mrazovych dnli. Na nasem
uzemi bylo zjisténo, Zze mrazové dny od roku 1961 klesaji pfiblizné o Ctyfi dny za deset let

a snc¢hova pokryvka se snizila o Sest dnii za stejnou dobu (Trnka et al., 2021).

Mréaz poskozuje nadzemni i podzemni organy. Poskozeni v podzemni ¢asti rostlin je
problematické zejména pro jemné koteny, které zastdvaji zdsadni roli pro vstiebavani vody
a mineralt (Bigras and Dumais, 2005; Ambroise et al., 2020). Jak jiZ bylo fec¢eno, oteplovani
klimatu neznamena sniZeni rizika poSkozeni mrazem, ale dokonce toto riziko zvySuje. ZvySuje
se z diivodu snizeni sn€hové pokryvky, a tim 1 mensi izolaci pidy proti mrazu (Comerford et
al., 2013). Tento fakt byl pozorovan na smrku ztepilém (Picea abies) a bylo zjisténo, ze
odstranéni sné¢hu vede k promrznuti plidy az o 40 cm hloubéji, a tim padem se rapidné snizuje
teplota v substratu, kde se jemné koteny nachéazi. V nejsvrchngjsi vrstvé ptidy (prvnich zhruba
20 cm) dokaze absence sn¢hové pokryvky ovlivnit teplotu az o 5,5 °C, tudiz napiiklad
z chladovych teplot 0,5 °C na mrazové teploty —5 °C (Cleavitt ef al., 2008; Gaul, Hertel and
Leuschner, 2008). Vzhledem k naro¢nosti studia kofent v pfirozeném prostfedi doposud neni
znamo, zda se koteny stresu nizkymi teplotami vyhybaji, anebo zda jsou vii€i mrazu tolerantni

(Korhonen et al., 2019).
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6 ZAVER

Rostliny disponuji mechanismy odolnosti, které jim napoméhaji aktivn€ i pasivné
odolédvat nepfiznivym podminkam, které mohou byt abiotického i biotického ptivodu. V praci
se vénuji vlivu nizké teploty, pficemz NT se obecné rozdéluje na chlad a mraz. Oba tyto
abiotické faktory popisuji, a to jak z hlediska tolerance rostlin k t€émto stresortim, tak z hlediska
nasledného poskozeni, které zptsobuji rostlindm. Poskozeni se vlivem chladu a mrazu 1isi, a to
zejména tvorbou ledovych krystalt v rostlinnych pletivech, které souvisi s mrazem. Zatimco
mrznuti vody pfimo v bunkéch je pro rostliny letalni, extracelularni mrznuti mohou rostliny

prezit diky fadé mechanismu.

Rostliny se ptizptisobuji okolni teploté, a proto vétSina mechanismi jejich odolnosti patii do
tolerance. Tolerance je umoZznéna kaskadou signalnich drah, kter4 je zah4jena bezprostfedné po
naruSeni funkce membranového receptoru. Signdl vyvolany vlivem nizké teploty je dale vedeny
signalnimi drahami, které mohou vést az k regulaci genové exprese. V prubéhu plisobeni
nizkych teplot se do mechanismi odolnosti zapojuji naptiklad i specifické proteiny reagujici na
nizké teploty (AFPs, DHNs atd.) anebo fytohormony (ABA, SA, JA). V odpovédi rostlin na
nizké teploty se také uplatiiuji kompatibilni rozpustné latky (napft. cukry, glycinbetain atd.),
které¢ kompenzuji dehydrataci cytoplazmy zptisobené NT.

Velmi vyznamné jsou z hlediska ptisobeni nizkych teplot na rostliny klimatické zmény,
zejména vliv globalniho oteplovani, které patii v dnesni dobé¢ k velice diskutovanym tématim.
Tyto zmény zplsobuji rozsifovani teplomilngjsich plodin na naSem uzemi a tim padem i zmény
ve sloZeni ekosystému a agrosystémil. Taktéz vlivem globalniho oteplovani dochazi k omezeni
vySky a délky trvani sné¢hové pokryvky, kvili ¢emuz mohou byt rostliny vystavovany

holomrazum.
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