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Abstrakt

Cirok je zemé&délska plodina tradi¢né vyuzivand zejména v zemich Afriky a Asie jako potravina,
krmivo, zdroj vldkna a k vyrobé& energie. Odolnost k ptisobeni riznych druht abiotického stresu,
zejména sucha, mu ziskala oznaceni ,,velbloud mezi plodinami* a ¢ini ho pfedmétem zdjmu mnoha
studii. V dnesni dob¢ se uvazuje o zavedeni nebo rozsifeni péstovani vhodnych genotypt ciroku i
v dalSich ¢astech svéta (Severni a Stfedni Amerika, Evropa). Prvni cast této reSerSe shrnuje vysledky
souCasnych studii zaméfenych predev$im na fyziologickd ptizplisobeni Ciroku k suchu, zasoleni,
extrémnim teplotam, pfitomnosti hlinitych iontd v pidé a rtznym kombinacim téchto stresovych
faktorii. Druhd ¢4st prace se vénuje zptisobim umoziujicim zmirnit ptisobeni stresu na rostliny. Mezi

ty patii aplikace riznych latek a genetické upravy organismu.

Klic¢ova slova: Sorghum bicolor, sucho, zasoleni, extrémni teploty, toxicita hlinitych iontt, mykorhiza

Abstract

Sorghum is a traditional crop, which has been grown especially in the countries of Africa and Asia. It
is used as a food, fodder, source of fiber and energy. Because of its tolerance to various abiotic
stresses, especially drought, sorghum is often called ,,the camel of crops®, and there are a lot of studies
trying to clarify the basis of this tolerance. Nowadays, suitable sorghum genotypes are considered as
an alternative in other parts of the world (North and Middle America, Europe) or to widen the planting
areas. The first part of this thesis summarizes results of current studies aimed on sorghum
physiological responses to drought, high salinity, extreme temperatures, aluminium toxicity and the
combination of these stresses. The second part explains the ways how to alleviate effect of stresses on

the plant. It includes the application of various compounds and genetic modifications.

Keywords: Sorghum bicolor, drought, salinity, extreme temperatures, aluminium toxicity, mycorrhiza
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1. Uvod

Cirok [Sorghum bicolor (L.) Moench] je rostlina z ¢eledi lipnicovitych (Poaceae). Dortista az
do vysky péti metrti a vétsina jeho kultivar patii mezi jednoleté rostliny. Pochazi z Afriky a v roce
2013 byl patou nejpéstovanéjsi obilninou na svété (FAO, 2015). Pro ¢loveéka ma Siroké spektrum
vyuziti. Zrnovy ¢irok (Obr. €. 1) je péstovan kvili skrobu obsazenému v jeho zrnech, ktera slouzi jako
potrava pro lidi, krmivo pro domaci zvifata a k vyrobé alkoholickych napoji. Cukrovy ¢irok uklada
ve stonku velké mnozstvi cukrti. Mizu obsahujici tyto cukry je moZné extrahovat a pouzit k vyrobé
sirupu. Dale se z cukrového cCiroku pfipravuji téz biopaliva. Z kvétenstvi technického (metlového)
¢iroku jsou ziskavana vlakna a sudansky cirok (Obr. €. 2) je vyuzivan jako picnina. Diky rychlému

rustu lze ¢irok péstovat i k produkci biomasy, ktera slouzi prevazné k zisku energie jejim spalovanim.

Cirok disponuje C4 metabolismem, a piedevsim v teplejsich oblastech s nedostatkem zévlahy
dosahuje vyssiho vynosu nez dalsi C4 rostliny, naptiklad kukutice nebo cukrova titina. Diky tomu je
v nékterych zemich Afriky a Asie hlavnim zdrojem obzivy chudSich zemédélct. Se zvySujici se
nedostupnosti vody a zhorSujicimi se podminkami pro péstovani plodin roste potencial ¢iroku

v produkci potravin a zisku energie i v dalSich ¢astech svéta.

I ptes zna¢nou odolnost ¢iroku maji ovsem rizné stresové faktory vyrazny vliv na jeho rast
a vynos. Proto je ¢irok predmétem zajmu védcu i Slechtitelll vyuzivajicich jak klasické Slechténi, tak
genetické modifikace s cilem vylepsit jeho vlastnosti nebo dodat mu nové. Bohuzel pro né je
schopnost odolavat neptiznivym podminkam vysledkem mnoha komplexnich reakci a piizptisobeni
od zmén obsahu riznych latek v bufice az po ovlivnéni ristu celé rostliny. Genom c¢iroku jiz

osekvenovan byl (Paterson et al., 2009), nyni je pro efektivni vyvoj novych kultivara potieba co

nejlépe prozkoumat odpovedi organismu na pasobeni stresu.

Obr. €. 1: Pokusné pole
zrnového ciroku pobliz
Manhattanu. Pfevzato z
http://www.npr.org/sections
/thesalt/2013/10/31/231509
864/heat-drought-draw-
farmers-back-to-sorghum-
the-camel-of-crops




Obr. €. 2: Sudansky

2 éirok. Prevzato z

A http://www.livingcropm
useum.info/CropDetail/S
orghum%?20Sudangrass/
Sorghum%20sudangrass
%207aug05.JPG

Cilem této prace je shrnout aktualni poznatky o reakcich ¢iroku na pusobeni vybranych abiotickych

stresovych faktort.

2. Vyznamné stresové faktory ovlivitujici vynos ¢iroku
2.1. Sucho

Sucho patii mezi hlavni faktory snizujici vynos ¢iroku. Nedostatek vody u rostlin vyvolava
fadu fyziologickych, ristovych a vyvojovych zmén. Jeden z divodi nizsiho vynosu u rostlin
vystavenych suchu je snizeni aktivity enzymu syntetizujicich Skrob. Yi et al. (2014) sledovali vliv
sucha (7 dni bez zalivky béhem kveteni) na akumulaci Skrobu v zrnech a na aktivitu enzymu
podilejicich se na metabolismu Skrobu. Byly pozorovany rozdily mezi hybridem Tieza 17, ktery
akumuluje vysoké mnozstvi Skrobu a Liaoza 11, ktery ho uklada mén¢. U vSech rostlin vystavenych
suchu byla zji§téna snizena aktivita rozpustné syntasy skrobu (soluble starch synthase — SSS), syntasy
Skrobu vazané na Castice (granule-bound starch synthase - GBSS),
enzymu vétviciho skrob (starch branching enzyme — SBE) a enzymu odstrafiujiciho vétveni $krobu

(starch debranching enzyme — DBE). Akumulace Skrobu (amylosy a amylopektinu) byla suchem



ovlivnéna u hybridu Tieza 17 vice (sniZeni obsahu o 21,93 % — 22,5 % vuci kontrole) nez u hybridu

Liaoza 11 (sniZeni obsahu o 4,08 % — 8,99 % vuéi kontrole) (Yi et al., 2014).

Dalsi reakci na piisobeni sucha je snizeni ucinnosti fotosyntézy. To je zCasti nasledek
poskozeni molekul ucastnicich se fotosyntézy, a zcasti reakce rostliny, ktera snizenim ucinnosti
fotochemickych reakci tomuto poSkozeni predchazi. Zegada-Lizarazu et Monti (2013) provedli studii,
ve které zaznamendvali zmény ve fotosyntéze u rostlin cukrového Ciroku vystavenych kratkému (20
dni) nebo dlouhému (40 dni) obdobi sucha 40 nebo 60 dni po vysevu. Byl sledovan maximalni
kvantovy vytéZek a vykonnostni index (performance index - PI), do kterého je zahrnuto vice vlastnosti
— hustota aktivnich reakénich center, vyuziti excitacni energie a pifeména excitacni energie
v elektronovy tok. V obou fazich vyvoje sucho zpisobilo snizeni sledovanych veli¢in, v ptipadé sucha
V pozdni fazi vyvoje bylo toto snizeni dvojnasobné oproti Casné vyvojové fazi. V ¢asné fazi bylo jako
hlavni zptisob ochrany vyhodnoceno snizeni ucinnosti fotosyntetickych reakci. V pozdni fazi bylo
zjiSténo, ze mnoho reak¢énich center fotosystému II je inaktivovano nebo poSkozeno. Zde ma dle
autord hlavni podil na ochran¢ fotosystému zvyseny obsah kompatibilnich solutti. Po obnoveni zalivky
doslo nezavisle na délce sucha a vyvojové fazi rostliny ke kompletnimu obnoveni vSech funkci véetné
fotosystému II. To by mohla byt jedna z vlastnosti podilejicich se na schopnosti ¢iroku pii nedostatku
vody zastavit riist a po obnoveni zéalivky v ném pokracovat, coz bylo pozorovano i v tomto

experimentu (Zegada-Lizarazu et Monti, 2013).

Cést pfizptsobeni &iroku suchu ma ziklad ve zméné genové exprese. Johnson et al. (2014)
pomoci analyzy microarrays zjistili, Ze pfi vystaveni rostlin suchu pterusSenim zalivky doslo ke zméné
exprese cca 4 % genomu. VéEtSinou to byly geny kodujici proteiny znamych drah zvySujicich odolnost
k suchu — napf. vyssi exprese gend s promotory ABRE (ABA responsive element, ABA — kyselina
abscisova). Pocet genl se zménénou expresi byl podobny jako u experimentu, ktery provedli Dugas et
al. (2011), kde byl stres vyvolan pomoci polyethylenglykolu (PEG) 8000. Tato latka vyvolava
osmoticky stres, a pritom neprochazi do bunék a piimo neovliviiuje jejich metabolismus. Vysledky
dosazené s pouzitim PEG se ovSem n¢kdy mohou lisit od vysledkd experimentll navozujicich stres
zruSenim zalivky. Zplisob navozeni stresu a doba jeho trvani (v ptipadé PEG 27 hodin, v ptfipadé
preruSeni zalivky n€kolik dni) nejspi§ zplsobily pozorované rozdily v genové expresi — shodnych
gent byla cca jedna tfetina. Pfi pouziti PEG bylo exprimovéano vice genli pro enzymy zhasejici volné
radikaly, zatimco pfi preruSeni zalivky doslo naptiklad k vys$si expresi gend indukujicich syntézu

voskil na povrchu listll (Johnson et al., 2014).

Vyssi exprese byla pozorovana také u n€kterych geniti kodujicich enzymy, které se iCastni
syntézy osmoticky aktivnich latek. Wood et al. (1996) zjistili, ze u ¢iroku vystaveného suchu v obdobi
pred kvetenim meéla vyznamny podil na zvySeni osmotického potencidlu v bunkach listd akumulace

trimethylglycinu (TMG) a prolinu. Ve své studii se zaméfili na expresi geni BADH1 a BADH15.



Predpoklada se, Ze tyto geny koduji betainaldehyddehydrogenasu, ktera se ucastni syntézy
trimethylglycinu (Weigel et al., 1986). V listech rostlin vystavenych suchu byl zjistén zvySeny obsah
MRNA téchto gentl, coZ pozitivné korelovalo s vyssim obsahem TMG. Autofi predpokladaji, ze vyssi
obsah TMG v listech je zpuisoben pievazné jeho syntézou, ale neda se vyloucit ani transport z jinych
organu (Wood et al., 1996). Su et al. (2011) provedli studii, ve které se zaméfili na geny ShP5CS1
a SbP5CS2. Ty kéduji 8-1-pyrrolin-5-karboxylatsyntetasu, ktera se G€astni syntézy prolinu (Hu et al.,
1992). SbP5CS1 se nachazi na chromozomu 3 a SbP5CS2 na chromozému 9. Analyza promotord
odhalila u obou gend pfitomnost nékolika mist spoustéjicich expresi v odpovédi na rizné stresové
faktory. Po vystaveni desetidennich semenact suchu doslo ke zvyseni obsahu transkriptu obou gen,
¢emuz odpovidalo zvySeni obsahu prolinu (Su et al., 2011). Wood et al. (1996) piedpokladaji,
7e krom¢ syntézy muze byt jeho vyssi obsah zpusoben téZ snizenim degradace nebo snizenim jeho
vyuziti v proteosyntéze. SOP5CS2 byl exprimovan rovnomérné ve vSech pletivech, zatimco SbP5CS1
predevs§im v pln€ vyvinutych vegetativnich a generativnich organech. Z toho autofi usuzuji,
7e ShP5CS2 ma tulohu v syntéze prolinu za normalnich podminek a SbP5CS1 se wcastni hlavné
odpovédi na stres. S tim souvisi i dal$i ptedpoklad, a to Ze tyto dva geny pravdépodobné nejsou

redundantni (Su et al., 2011).

V reakci na sucho dochézi k rozsahlé zméné metabolismu rostliny. Pavli et al. (2013) provedli
metabolomickou studii, ve které pouzili k simulaci ptasobeni sucha PEG 6000. Rostliny cukrového
¢iroku byly po vykliceni vystaveny sedmidennimu ptisobeni PEG 6000 ve dvou koncentracich (2,5%
a 5% PEG). Zmény v obsahu metabolitt byly rtizné v kofenech a listech. Ve vétsiné piipadu byla
zména obsahu latek pfimo umérnd mire stresu. U nékolika vyjimek (alanin, lysin, ornithin, serin,
threonin, citrat) byl ovSem pfi pouziti 2,5% PEG zaznamenan vyssi nartst obsahu latky vaci kontrole
nez pii pouziti 5% PEG. K nejvétsim zménam v listech doslo u sacharidi — nasledkem sucha se zvysil
obsah glukosy, lyxosy, trehalosy, rafinosy, fruktosy a sacharosy. Naopak obsah talosy byl niZzsi.
Z cukernych alkoholt doslo ke zvySeni obsahu sorbitolu, threitolu a myo-inositolu (Pavli et al., 2013).
Pozorovana akumulace cukernych alkoholti je v souladu se zjisténimi ptedchozich studii, které
ptredpokladaji jejich roli v reakci na osmoticky stres (Patonnier et al., 1999; Rizhsky et al., 2004). Dale
se zvysil obsah nékterych aminokyselin a malatu. V kofenech doslo ke zvySeni obsahu lyxosy
a trehalosy. Soforosa byla pozorovana pouze v kofenech kontrolnich rostlin. Doslo ke snizeni hladiny
glukosa-6-fosfatu (Pavli et al., 2013), coz ma vliv na syntézu trehalosy (Rontein et al., 2002;). Dale
v kofenech doslo ke snizeni obsahu malatu a zvySeni obsahu manitolu a sorbitolu. Daéle se zvysila
hladina nékterych aminokyselin, zejména alaninu, glycinu, glutamatu, ornithinu, lysinu, serinu
a threoninu a snizila hladina methioninu a cysteinu. U sledovanych rostlin nedoslo ke zvySeni obsahu
prolinu v kotenech ani listech (Pavli et al., 2013). To Pavli et al. (2013) povazuji za zajimavé zjisténi,
protoze prolin je jedna znejCastéji syntetizovanych osmoticky aktivnich latek u riznych rostlin

pii osmotickém stresu (Ali et al., 1999; Evers et al., 2010; Kocheva et al., 2014). Vysledky Pavli et



al. (2013) jsou ovSem v Kkontrastu i se zji§ténimi studii provedenych na samotném ¢iroku, kde bylo
pozorovano zvySeni hladiny prolinu pfi vystaveni suchu (Ibrahim et Aldesquy, 2003; Su et al., 2011),
a dokonce i pifi vyvolani osmotického stresu pomoci PEG 6000 (Yin et al., 2014). Tento rozdil
ve vysledcich byl nejspis zptisoben riznym experimentalnim designem jednotlivych studii. Co se tyce
dalsich metabolitt, Vv listech i kofenech se zvysila hladina citratu, glykolatu, glukonatu a sukcinatu.
Dale doslo k vycerpani putrescinu (Pavli et al., 2013), coz stoji za povSimnuti, protoze téz patii mezi
latky Casto syntetizované rostlinami pii odpovédi na pisobeni riznych stresovych faktora. (Flores et
Galston, 1984; Racz et al., 1996). ZvySeni obsahu nékterych aminokyselin béhem ptisobeni stresu
bylo dle autorti zptisobeno bud’ snizenim proteosyntézy, nebo vyssi degradaci proteini, piipadn¢ diky

pusobeni obou vlivi (Pavli et al., 2013).

Komplexni soubor reakci na stres vyvolava kyselina abscisova (ABA). Mimo jiné kontroluje
otevirani a zavirani pruduchtl, zajistuje ochranu struktury membran pomoci zvySeni exprese
termostabilnich a hydrofilnich proteinti, indukuje dormanci pupenii a semen pii nepiiznivych
podminkach a ma vliv i na tvorbu lateralnich kofenti. Dllezitou skupinou proteint, jejichz syntézu
ABA vyvolava, jsou LEA proteiny (late embryogenesis abundant) skupiny 3. Maji roli v ochrané
bunék pii riznych stresovych situacich. Dalal et al. (2012) provedli analyzu genomu ¢iroku pomoci
metody BLAST a identifikovali 4 geny kddujici tyto proteiny. Poté byla provedena analyza miry
exprese téchto gentl vV semenech pii zrani a zralosti a ve vegetativnich pletivech pfi vystaveni riiznym
abiotickym stresovym faktorim. Geny SbLEA3A-1 a SbLEA3A-2 byly exprimovany v Casné fazi
vyvoje semen a ve zralych semenech se jejich exprese vyrazné zvysSila. Geny SbLEA3B-1
a SbLEA3B-2 byly exprimovany pouze ve zralych semenech. Piisobeni ABA i sucho vyvolaly zvySeni
exprese vSech SOLEA3 gent. Na rozdil od ostatnich gent, jejichz expresi ovlivnily i dal$i stresové
faktory (PEG, zasoleni), expresi SbLEA3B-2 zvysila pouze aplikace ABA nebo ptsobeni sucha. Z toho
autofi usuzuji, Ze by tento gen mohl mit specifickou roli v reakci na nedostatek vody (Dalal et al.,
2012).

Zménami v samotné draze signalizace ABA se zabyvaly Dalal et Inupakutika (2014), které
provedly studii zaméfenou na geny kodujici komponenty signalni drahy ABA a jejich regulaci. Jeden
z mechanismi signalni transdukce ABA zahrnuje tii klicové komponenty — jaderny receptor
PYR/PYL/RCAR, fosfatasy PP2C rodiny A, a kinasy SnRK2 tfidy IIl. Analyza genomu ciroku
in silico odhalila 8 PYL ABA receptorti, 9 PP2C rodiny A, a 3 SnRK2 t¥idy III. Vliv sucha na expresi
gent pro signalni komponenty byl sledovan u semenact ¢iroku. V listech byla zjisténa snizena exprese
vSech genti rodiny SPPYL kromé SbPYL1 a SbPYL7, jejichZ exprese byla vyrazné zvysena. V kofenech
byla exprese vSech geni rodiny SbPYL za sucha sniZena. Z deviti SOPP2C odhalenych analyzou
genomu bylo vybrano 6, u kterych byly dale sledovany zmény v jejich expresi pii vystaveni stresu.
U v8ech téchto gentl bylo pozorovano zvyseni exprese v listech, zatimco v kofenech doslo u poloviny

ke zvySeni exprese, u dvou ke snizeni a exprese jednoho genu zlstala neovlivnéna. Geny pro kinasy
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SnRK2 tfidy IIT mély za sucha bud’ snizenou expresi, nebo Se jejich exprese nezménila. Pro vyvoj
kultivari odolné&jsich ke stresu bude potieba provést dalsi studie jednak k ziskani detailnich informaci
o téchto genech, a jednak pro pochopeni celého komplexu signalizace ABA (Dalal et Inupakutika,
2014).

V ramci hospodateni s vodou dokdze ¢irok provadét upravy i na trovni celého téla rostliny.
V ptipadé vystaveni pisobeni sucha v obdobi po kveteni maji vyrazn€ vys$si vynos rostliny, které
nepodléhaji senescenci vyvolané suchem a doké&zi udrzovat zelené listy a stonky. Tyto rostliny maji
téz vy$si hmotnost zrn a jsou odolngjsi k poléhani (Borrel et al., 2014). Xu et al. (1999) provedli
experiment, ve kterém potvrdili pifimou souvislost mezi vizualné hodnocenou ,stalezelenosti*
(v originale stay green) a obsahem chlorofyla v listech. ,,Stalezelené rostliny v tomto experimentu
také udrzovaly v mladych listech vyrazné vyssi relativni obsah vody nez rostliny podléhajici
senescenci vyvolané suchem (Xu et al., 1999). Na chromozémech byla uréena fada mist, které koduji
geny s vlivem na hospodateni s vodou, a tim i na ,,stalezelenost. Patii mezi né lokusy Stgl, Stg2, Stg3
a Stg4. Exprese gent z téchto usekl ovliviiuje dle autor rast v zavislosti na zapoji rostlin. Bylo
zjisténo, Ze v prostiedich s malou hustotou rostlin zptsobuji snizeni poétu odnozi a zvySeni plochy
spodnich listt. V prostiedich s velkou hustotou rostlin zplsobuji zmenseni plochy hornich listt.
V nékterych piipadech téz snizuji pocet listl na stonku. Dale byl pozorovan vliv na rust kofent, stavbu
list a transpiraci na Grovni listu — ovlivnéni hustoty priducht. VSechny tyto vlastnosti umoznily
snizit spotiebu vody pfed kvetenim, a diky tomu rostliny netrpély suchem béhem zrani semen
a vydrzely déle zelené (Borrel et al., 2014). Hammer (2006) provedl simulaéni studii, ve které zjistil,
ze pokud je ¢ast zavlahy presunuta do obdobi po kveteni, vynos je podstatné vyssi. K této studii vyuzil

simula¢ni software APSIM — The Agricultural Production Systems Simulator.

Je dilezité si uvédomit, Ze reakce na sucho se lisi v zavislosti na stafi rostliny. Sankarapandian
et al. (2012) sledovali zmény v riznych morfologickych a fyziologickych vlastnostech u rostlin ¢iroku
vystavenych ptisobeni sucha ve tech riistovych fazich (prvni rstova faze — od vykliceni po zahajeni
tvorby klaskli, druhd rastovad faze — od zahajeni tvorby klaskd do kveteni, tfeti rGstova faze —
od kveteni az po dozrani semen). Hodnoceny byly tyto fyziologické parametry: vyska rostliny, pocet
a délka kotenu, relativni obsah vody v listech (LRWC — leaf relative water content), obsah chlorofyla
a vodivost priaduchii. Dale byla sledovana korelace téchto parametrti S vynosem zrna a celkovou
biomasou stonku. Vynos nejvice ovlivnilo ptisobeni sucha v druhé fazi, poté v prvni a nejméné ve tieti
(Sankarapandian et al., 2012). Jednim z divodd muize byt to, ze pii vystaveni suchu v prvni fazi maji
rostliny dost ¢asu na zotaveni. Ve tieti fazi ma jiz rostlina nashromazdéno ve stonku velké mnozstvi
cukrt, diky jejichz mobilizaci a transportu dokaze podobné jako dalsi travy Vv piipadé zhorSenych
podminek pokracovat ve vyvoji semen (Slewinski, 2012). Také se ukazalo, Zze v kazdé vyvojové fazi
maji rizné fyziologické parametry rostlin rozdilny vliv na vynos. V prvni fazi byla zjiSténa pozitivni

korelace vynosu s obsahem chlorofyla. V druhé fazi vynos pozitivné koreloval s poétem kofen,
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LRWC, obsahem chlorofyli a negativné s vodivosti praducht. Ve tfeti fazi byla zji§téna pozitivni
korelace s LRWC a negativni korelace s vodivosti priduchti. V prvni i druhé fazi mnozstvi biomasy
stonku pozitivn¢ korelovalo s vyskou rostliny a obsahem chlorofyll a negativné s vodivosti pridducht
(Sankarapandian et al., 2012). Podobnou studii jako Sankarapandian et al. (2012) provedli Mutava et
al. (2011), kteti sledovali 300 riznych genotypt ¢iroku s cilem vyhodnotit fenologické a fyziologické
vlastnosti souvisejici s toleranci k suchu a s vynosem rostlin. Celkové byla zjisténa negativni korelace
mezi vyskou rostliny a vynosem. Rostliny se lisily v hospodateni s vodou. Cast rostlin udrzovala nizi
teplotu v zapoji za cenu vyssi spotfeby vody a druha ¢ast rostlin dokéazala snaset vyssi teplotu listt

(zpsobenou snizenim transpirace) bez poklesu vynosu (Mutava et al., 2011).

2.2. Zasoleni

Dalsi piekazkou pro rostlinnou produkci je zasoleni pudy, které vyznamné ovliviiuje rust
péstovanych rostlin. Casto je problémem spoleéné s nedostatkem vody, obzvlast pokud je aplikovan
nespravny zpusob zalivky. Zasoleni rostliny nepfiznivé ovliviluje jednak vyvolanim osmotického
stresu, a jednak tim, ze naruSuje iontovou rovnovahu v bunkach a zptsobuje hromadéni iontl
Vv koncentracich, které jsou pro rostlinu Skodlivé (Tester et Davenport, 2003; Yin et al., 2013).
V experimentu provedeném Zhao et al. (2014) bylo zjisténo, Ze vys§i koncentrace Na* (200 mM nebo
300 mM) snizuje rychlost kli¢eni semen ¢iroku, pocet vykli¢enych semen, pocet prezivsich semenacu,
vzrast a produkci susiny. Je mozné, ze snizeni rychlosti klieni je pfizptusobeni, které umoziiuje

sementim vykli¢it az po odeznéni neptiznivych podminek (Ungar, 1996).

Pfi zasoleni se rostliny snazi udrzet staly pfijem vody zvySenim osmotického potencialu
bun¢k. Jednou skupinou latek, které k tomu vyuZzivaji, jsou cukry. Gill et al. (2003) zjistili,
Ze v embryich semen Ciroku kli¢icich na zasoleném médiu (410 mM NaCl) doslo k vyraznému
zvySeni obsahu cukrii oproti embryim semen na médiu bez soli. K nejvétsi zmeéné doslo u fruktosy,
které embrya obsahovala ze vSech cukrti nejvice, a u glukosy. Zvyseni obsahu sacharosy nebylo jiz tak
vyrazné (Gill et al., 2003). Yin et al. (2013) ve svém experimentu vystavili sedmnactidenni rostliny
¢iroku pusobeni 100 mM NaCl po dobu sedm dni a po 1, 3 a 7 dnech sledovali zmény obsahu cukri
oproti kontrolnim rostlinam. Po jednom dni doslo ke zvySeni obsahu sacharosy na vice nez
dvojnasobek oproti kontrole, coz bylo pozorovano i po tfech dnech ptsobeni NaCl. Po sedmi dnech
byla hladina sacharosy oproti kontrole stale vyssi, a navic doslo téz k vyraznéjSimu zvySeni hladiny
glukosy (Yin et al., 2013). Z vysledku téchto studii vyplyva, ze i u ¢iroku se cukry ucastni odpovedi
na zasoleni, a ze zvySeni jejich hladiny se li§i u rozdilnych vyvojovych stadii a pfi vystaveni rizné

urovni zasoleni.



Reakce na zasoleni je mozné pozorovat téZz na urovni proteosyntézy. Ngara et al. (2012)
provedli proteomickou studii na cukrovém ciroku (kultivar MN1618), ve které byly semenace
po vykli¢eni pé&stovany 14 dni na médiu se 100 mM NaCl. K separaci, vizualizaci a identifikaci
proteintt v listech semenaci byla pouzita 2D PAGE a hmotnostni spektrometrie (MS — mass
spectrometry). U 118 proteini byla pozorovana vyznamna zména v jejich obsahu viéi kontrole. Z toho
bylo vybrano 79 proteind k analyze pomoci MS. 17 z téchto proteind bylo detekovano pouze u rostlin
na médiu s NaCl. Pro 55 ze 79 zkoumanych proteind byla nalezena shoda s polozkami v sekvenéni
databazi (NCBI) — z toho 22 proteinti byly hypotetické proteiny pro ¢irok (Ngara et al., 2012). Jedna
se 0 proteiny odvozené ze sekvence nukleovych Kyselin, jejichz existence zatim nebyla potvrzena
v zadném experimentu (Lubec et al., 2005). Ve zbyvajicich 33 skvrnach na gelu bylo diky vyskytu
isoforem identifikovano pouze 19 unikétnich proteinii. 28 identifikovanych proteint, u kterych doslo
ke zméné obsahu, mélo né&jakou roli spojenou se =ziskem energic - napf. Rubisco
(ribulosa-1,5-bisfosfatkarboxylasa-oxygenasa), u  kterého  doSlo ke zvySeni  hladiny,
sedoheptulosabisfosfatasa (snizeni hladiny), fosforibulokinasa (snizeni hladiny) (Ngara et al., 2012).
Ve studii, kterou provedli Swami et al. (2011) se ovSem hladina Rubisca pfi zasoleni nezménila.
To mohla zptsobit odlisnd odpovéd’ kultivaru (genotyp csv-17) pouzitého v této studii nebo odlisna
doba vystaveni zasoleni a koncentrace soli (96 hodin, 200 mM NaCl). Vyssi obsah Rubisca muze
znamenat vyssi potfebu fixace CO, a vyS$$i naroky na energii pii zasoleni. Naopak u proteint
ucastnicich se regeneracni faze Calvinova cyklu (sedoheptulosabisfosfatasa, fosforibulokinasa) byl
zjiStén niz$i obsah pfi zasoleni. Z toho autofi usuzuji, Ze zasoleni mize mit odlisny vliv na rizné
proteiny ucastnici se té samé metabolické drahy. Dale bylo identifikovano Sest podjednotek
ATP-syntasy (u 4 se obsah zvysil a u 2 snizil). Dalsi identifikované proteiny patfily ke skupiné majici
roli v odpovédi rostliny na sekundarni stres — napf. doslo ke zvySeni obsahu glutathion-S-transferasy
a askorbatperoxidasy. Také se zvySil obsah proteinii Uc¢astnicich se proteosyntézy. To dle autort
umoziuje udrzovat stalou hladinu proteind, protoze pii zasoleni dochazi k jejich zvysené degradaci.
Dale byla zjisténa zména obsahu u nékolika proteini Gc¢astnicich se primarniho metabolismu a signalni
transdukce (Ngara et al., 2012). Wang et al. (2014) zjistili, Ze mezi dal$i proteiny 0céastnici se
odpovédi na zasoleni patii sodno-draselny transportér s vysokou afinitou k K*. Tento pienase¢
kédovany genem SbHKT1;4 selektivné piijima K* pfi vysoké koncentraci Na* v piidé. Autofi zjistili,
7e u rostlin tolerantnich k zasoleni byl pfi vy$s§i koncentraci Na* v piidé SbHKT1;4 exprimovan vice
nez u rostlin citlivych. U tolerantnich rostlin byl zjistén piiznivéjsi pomér Na* a K* v buikach,
coz pozitivné korelovalo s lep$im rstem téchto rostlin. Z vysledkli vyplyva, Ze Cirok pii zasoleni
udrzuje spravny pomér Na® a K pomoci akumulace velkého mnozstvi K* (Wang et al., 2014).
Podobné jako sucho, i zasoleni vyvolalo zménu exprese gent kodujicich LEA proteiny. Konkrétné

doslo ke zvyseni exprese genti SDLEA3A-1 a SOLEA3B-1 (Dalal et al., 2012).



2.3. Extrémni teploty
2.3.1. Vysoka teplota

Vzhledem k jeho geografickému ptvodu, ¢iroku vyhovuji vyssi teploty, idealni pro jeho rist
je rozmezi 26 — 34 °C (Maiti, 1996; cit. v Prasad et al., 2006). Extrémné vysoké teploty maji ovsem
obzvlast’ v obdobi vyvoje reprodukénich organt negativni vliv na vynos ¢iroku. Poskozeni vyvolana
vysokou teplotou ve své studii sledovali Djanaguiraman et al. (2014). Kultivary ¢iroku ve fazi pred
kvetenim vystavili plisobeni vyssi teploty (maximalni teplota ve dne 38 °C a minimalni teplota 28 °C
Vv noci) po dobu deseti dni. Kontrolni rostliny byly péstovany pii nizsi teploté (maximalni teplota
ve dne 30 °C a minimalni teplota 20 °C v noci). Po sedmi dnech po ukonceni piisobeni vyssi teploty
byly sledovany jednak zmény v listech souvisejici s fotosyntézou, a jednak stav pylovych zrn a semen.
U rostlin vystavenych vyssi teploté bylo pozorovano snizeni obsahu chlorofylt — u vSech kultivara
vV podobné mife. Dale doslo ke snizeni kvantového vytézku fotosystému II a snizeni rychlosti
transportu elektronii pfes membranu tylakoidd. Naopak se zvySila nefotochemické disipace energie

(Djanaguiraman et al., 2014).

Ke snizeni obsahu chlorofylti doslo téZ u rostlin vystavenych teploté 40 °C po dobu 6 hodin
ve studii, kterou provedli Gosavi et al. (2014). V této studii byly pouzity kultivary ¢iroku tolerantni
i citlivé k suchu, a téz genotypy divokého ¢&iroku. Nejvyssi Gbytek chlorofyli byl zjistén u citlivych
vyssi teploté zjistén vyssi obsah prolinu a vyssi aktivita 8-1-pyrrolin-5-karboxylatsyntetasy (Gosavi et
al., 2014). Ta se tcastni prvnich dvou krokd syntézy prolinu (Hu et al., 1992). Nejvyssi obsah prolinu
a nejvyssi aktivita 8-1-pyrrolin-5-karboxylatsyntetasy byly zji§tény u tolerantnich kultivart a nejnizsi
u citlivych. Také doslo ke zménam v obsahu transkripti pro enzymy zhasejici reaktivni formy kysliku.
U vSech rostlin vystavenych vyS$si teploté se zvySila aktivita peroxidasy, superoxiddismutasy (SOD)
a katalasy (CAT). Dale doslo ksyntéze neobvyklych typua HSP (heat shock protein) — 19
u tolerantnich, 8 u divokych a 6 u citlivych (Gosavi et al., 2014). Na rozdil od sucha a zasoleni vysoka
ani nizka teplota nezplsobily zadné zmény v expresi genti pro LEA proteiny skupiny 3. Z toho autofi
usuzuji, Ze se tyto proteiny nejspi§ netcastni reakce na nepfiznivé teploty (Dalal et al., 2012).
Ve srovnani s pusobenim sucha vyvolala vysoka teplota vyrazngj$i zménu exprese, a to priblizn¢ 18 %

genomu, coz autofi pfipisuji nahlosti a zavaznosti jejiho ptsobeni (Johnson et al., 2014).

Pii vystaveni vysokym teplotam ma znaény vliv na vynos snizeni kli¢ivosti pylu, které vede
k niz§imu mnozstvi produkovanych semen. Djanaguiraman et al. (2014) pozorovali u rostlin
vystavenych vyss§i teploté hrubsi povrch pylovych zrn neZ pfi normalnich teplotach (viz Obr. ¢. 3).
To bylo mozna zptuisobeno poskozenim bungk tapeta, ze kterého se vyviji exina (Djanaguiraman et al.,
2014). Jain et al. (2007) zjistili, ze u vyvijejicich se mikrospor rostlin ¢iroku dlouhodobé vystavenych

vy$si teploté (36 °C ve dne, 26 °C v noci) byl podstatné sniZzen obsah Skrobu oproti mikrosporam
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kontrolnich rostlin vyvijejicich se pii 30 °C ve dne a 20 °C v noci. Jako hlavni divod snizeni obsahu
Skrobu v pylovych zrnech rostlin vystavenych vyssi teploté autofi vyhodnotili snizeni aktivity
invertasy vazané na bunécnou sténu (CWI — cell wall invertase), ke kterému doslo v tapetu i bunikach
mikrospor. Dle autord ma tato invertasa klicovou roli v fizeni transportu sacharosy z bunék tapeta
do apoplastu okolo mikrospor, ve kterych jsou jeji $tépné produkty vyuzivany jako zdroj uhliku
pro syntézu Skrobu. TéZ bylo zjisténo sniZeni obsahu transkriptu genu Sbincwl, ktery tuto invertasu
kéduje. To bylo provazeno snizenim obsahu transkriptu genu MST1 (koduje pienaseé
pro monosacharidy) a Mhal (koduje H* ATPasu na cytoplazmatické membrang), coz vede K jesté nizsi
schopnosti pfijmu latek z apoplastu. U mikrospor rostlin vystavenych vyssi teploté byl téZ pozorovan
nizs§i obsah transkript pro geny kédujici proteiny, které se tiastni syntézy Skrobu (Jain et al., 2007).

SC 15 — HT susceptible SC 1047- HT tolerant

Optimum
temperature
(30/20°C)

High
temperature
(38/28°C)

Obr. ¢. 3: Snimky povrchu pylovych zrn zrajicich pfi rizné teploté potizené skenovacim elektronovym
mikroskopem. Na obrazcich a, b jsou vidét pylova zrna kultivaru citlivého k ptisobeni vyssi teploty
zrajici pfi optimalni teploté a na obrazcich e, f pfi zvySené teploté. Obrazky c, d zndzoruji pylova
zrna kultivaru odolného k pisobeni vyssi teploty zrajici pti optimalni teploté a obrazky g, h pii
zvysené teploté. Sipky ukazuji na povrch pylovych zr vyvijejicich se pii optimalni teploté a na jeho
naruseni pii zvySené teploté. Pievzato z Djanaguiraman et al. (2014).

2.3.2. Nizka teplota

Limitujicim faktorem pro pé€stovani ¢iroku v mirném pasu je nizka teplota. S timto problémem
se potykaji predev§im v USA, které patii mezi nejvyznamnéjsi producenty ¢iroku. Proto je zde kladen
velky duraz na vyslechténi kultivart, které by byly schopné rist brzy na jafe a mohly vyuzit dostatek
zavlahy, kterd se v tomto obdobi vyskytuje. Optimalni rozmezi pro klieni semen zrnového Ciroku
se nachazi mezi 21 — 35 °C (Maiti, 1996; cit. v Prasad et al., 2006), kriticka teplota lezi okolo 10 °C.
Ve studii provedené Razmi et al. (2013) bylo pii teplotach nizsich nez 15 °C ve dne a 10 °C v noci
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pozorovano snizeni poétu vykli¢enych semen, rychlosti kliceni, délky kofene i stonku a mnozstvi
vyprodukované susiny kotfene i stonku oproti rostlinam péstovanym pii vyssich teplotach (Razmi et
al., 2013). Dalsim z dasledka pasobeni chladu je snizeni obsahu chlorofyla v listech (Bekele et al.,
2014; Maulana et Tesso, 2013). U rostlin vystavenych chladu byl téz zjistén vyssi pomér délky kofene
vici délce stonku, coZ indikuje zhorSené hospodateni s vodou (Razmi et al., 2013). To potvrzuje
i viditelné vadnuti semenaci pozorované ve studii, kterou provedli Bekele et al. (2014). V této
rozsahlé studii srovnavajici data z experimentti provedenych v kontrolovanych i polnich podminkach
se autoii zaméfili na identifikaci vlastnosti souvisejicich s toleranci k chladu a na odhaleni oblasti
na chromozomech s geny, které jsou za tuto toleranci odpovédné. Nejvétsi vliv na preziti semenaci
vystavenych chladu méla jiz zminéna stavba kofenového systému a schopnost vzchazeni rostlin. Bylo
zjisténo, ze u rostlin vystavenych chladu od zacatku kliceni dochazi k rozsdhlejSim zménam
V metabolismu umoziujicim pfizpisobeni nez u rostlin, které jsou vystaveny chladu az poté,
co vyrostou nad uroven substratu. Nejvétsi citlivost k chladu byla pozorovana 4 — 5 dni po vzejiti.
Oblasti ovliviiujici odolnost k chladu byly identifikovany na 1., 2., 3., 6., 8., a 10. chromozému.
V téchto oblastech byly identifikovany geny pro enzymy ucastnici se metabolismu auxinu, cytokininu
a ABA. Autofi se domnivaji, Ze zmény v hladinach téchto hormont maji roli v reakci na pusobeni
chladu. Zajimavé je zjisténi, Ze lokalizace QTL (quantitative trait locus) na 3. chromozému odpovida
umisténi Stg2, kde se nachazi geny s vlivem na ,stalezelenost rostlin popisovanou vyse. To by mohlo
umoznit vySlechténi rostlin odolnych vuéi $irS§imu spektru abiotickych stresovych faktort. U nékolika
hodnocenych parametrti, obzvlast' u vyvoje kofend a preziti semenacu byla zjisténa silna dédicnost
a korelace mezi genotypem a fenotypem, coz je dalsi slibné zjisténi pro vyvoj odolnych kultivara
(Bekele et al., 2014). Na vynos ¢iroku ma vliv téZ vyvojova faze, ve které jsou rostliny chladu
vystaveny. Maulana et Tesso (2013) provedli experiment, ve kterém pouzili dvé skupiny rostlin. Prvni
skupinu vystavili tfi dny po vykli¢eni desetidennimu obdobi sniZzené teploty na 15 °C ve dne a 13 °C
v noci, a po ukonceni ptsobeni stresu péstovali rostliny pii stejnych teplotich jako kontrolu az do
dozrani semen. Druha skupina rostlin byla vystavena shodnému desetidennimu ptisobeni chladu,
ale v obdobi kveteni. Kontrolni rostliny byly péstovany pfi teploté 25 °C ve dne a 23 °C v noci. Chlad
u semenacu snizil rychlost ristu a oddalil nastup kveteni a zrani semen. Vysledna vyska rostliny
avynos ovSem ovlivnény nebyly. Autofi se domnivaji, Zze u tfidennich semenacii je$t¢ nejsou
nastartovany procesy souvisejici S vynosem rostliny, a proto nedoslo k jeho ovlivnéni. V piipadé nizsi
teploty v obdobi kveteni doslo u rostlin k oddaleni zrani semen a vyraznému snizeni vynosu. Nasledky
pusobeni stresu (napi. snizeny obsah chlorofylil) byly patrné delsi dobu po jeho ukonceni. Z vysledkt
pozorovani autofi usuzuji, ze semenace maji schopnost rychleji se zotavit po kratkém obdobi chladu
nez dospélé rostliny (Maulana et Tesso, 2013). Pfi tomto srovnani je ovSem nutné si uvédomit,
ze semenace maji mnohem delsi dobu k zotaveni nez rostliny v obdobi kveteni. Vyznamnou roli zde
hraje téz fakt, ze vyvijejici se generativni organy jsou obzvlast' citlivé k pasobeni riznych druhi

stresu.
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2.4. Hlinité ionty

Znacna Cast pudy vhodné k péstovani plodin méd hodnoty pH nizsi nez neutrdlni. V takovémto
prostfedi dochazi k uvoliiovani hlinitych iontl (AI*Y), které negativné ovlivituji rast plodin véetné
&iroku. Too et al. (2014) provedli studii, ve které sledovali vliv AI*" na rist kofent semenaci &iroku,
poskozeni bunééné membrany a akumulaci kalosy v kofenech. Byly pouzity kultivary citlivé i odolné

13, Rostliny byly vystaveny pasobeni AI** v koncentracich 27 uM a 39 puM a vysledky

Kk ptisobeni A
byly sledovany po 24, 48 a 120 hodinach pasobeni. U rostlin citlivych k AI** bylo pozorovano
vyznamné snizeni rdstu kotene, obzvlast po delsim pasobeni (48, 120 hodin). U odolnych rostlin toto
snizeni pozorovano nebylo. Hlinité ionty se ukladaly v kofenové $picce a prodluzovaci zoné kotene,
nejvice cca 1 — 2 mm od $pic¢ky kofene (Too et al., 2014). V téchto mistech téZ dochazelo k nejvétsi
tvorbé ROS (reactive oxygen species) a byla zde zjisténa nejvétsi exprese genu SOMATE. Ten koduje
prenasec, ktery transportuje ven z kofene citrat a je mu pfisuzovan vyznamny vliv na toleranci ¢iroku
k AI** (Sivaguru et al., 2013). U odolnych rostlin bylo pozorovano ukladani mensiho mnozstvi AI**
nez u citlivych, coz je dle autorli zptisobeno mimo jiné piitomnosti mechanismu umoziujiciho
vylutovani AI** zbungk. Viechny kultivary akumulovaly v prvnich 24 hodinach kalosu,
ale u kultivari odolnych k ptsobeni AI** se poté za¢al obsah kalosy snizovat a po 120 hodinich
jiz témé&f nebyla detekovatelna. Naopak u rostlin citlivych k piisobeni AI** se obsah kalosy dale
postupné zvySoval (Too et al., 2014). Akumulace kalosy nejspi§ snizuje rast kofent diky uzavieni
plasmodesmu a tedy blokovani transportu latek mezi buiikami (Sivaguru et al., 2000). Leiser et al.
(2014) provedli studii, ve které se zaméfili na oblast v okoli genu SOMATE, ktery se nachazi na 3.
chromozému. Byla zjisténa vazba mezi vyskytem gent v této oblasti a vynosem ¢iroku, obzvlast
pii nedostatku fosforu (P), ktery vynos téZ vyrazné snizuje. Z vysledku studie vyplyva, Ze SOMATE ma
mozna pleiotropni G&inky a podili se jak na toleranci k AI**, tak odolnosti k nedostatku P. V okoli
SbMATE byla prokazana silna genova vazba, coz znamena, ze na odpovédi na nedostatek P se nejspis
podileji i okolni geny. Na toleranci k nizkému obsahu P se pravdépodobné podileji i geny na dalSich

chromozoémech (Leiser et al., 2014).

2.5. Kombinovany stres

Pii péstovani v prirozenych podminkach jsou rostliny nejéastéji vystaveny pisobeni vice
stresovych faktorti zaroven. Bohuzel zatim nebylo provedeno mnoho studii, které by se zabyvaly
vlivem kombinace nékolika druhl stresu na rostliny c¢iroku. Pfitom kombinovany stres mize
zpusobovat daleko rozsahlejsi poskozeni. Zhao et al. (2014) provedli experiment, ve kterém sledovali
vliv sodnych kationtd v kombinaci s riznym pH na klieni a rist semena¢t cukrového ¢iroku.
Pii pokusu byly pouzity dvé neutralni soli — NaCl a Na,SO, a jedna zasadita sil — NaHCO;
a Vv prib&hu experimentu byly udrzovény tfi koncentrace Na* — 100 mM, 200 mM a 300 mM. Bylo
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zji§téno, ze pii nizké koncentraci soli (100 mM) neméa pH vliv na taspé$nost kli¢eni, dobu, po kterou
kliceni probiha a pocet preziv§ich semenact. V kombinaci s vyssi koncentraci soli jiz rostliny nebyly
schopné vysoké pH tolerovat a doslo k vyraznéjsimu poskozeni nez v pfipadé pisobeni jednotlivych
stresovych faktorti. Pii vy$§i koncentraci Na* a vy3§im pH doslo k sniZeni riistu stonku a sniZeni
obsahu chlorofylu b. Dale doslo ke zvyseni rustu kofeni a zvySeni obsahu chlorofylu a. To umoznuje
rostlinam udrzovat piijem vody a zivin a asimilaci uhliku. Pfitom pomér hmotnosti kofene a nadzemni
&asti rostliny byl vyznamné ovlivnén hodnotou pH; koncentrace Na* na tento pomér neméla vyznamny
vliv. Autofi sledovali téZ reakci rostlin na plisobeni oxidativniho stresu. Pi vyssi koncentraci Na*
a vyssim pH se v rostling tvofilo velké mnozstvi ROS a byla zjisténa vyssi hladina jednoho z produktt
peroxidace lipidi — malondialdehydu. U rostlin péstovanych pii 100 mM Na* a v neutralnim prostiedi
doslo ke zvySeni obsahu rozpustnych proteinii a aktivity enzymu zhéasejicich ROS (SOD, CAT,
guajakolperoxidasa). Pii vystaveni vy$§imu pH nebo koncentraci Na* k této reakci jiz nedoslo. Z toho
autofi usuzuji, Ze kombinace téchto stresovych faktori vyznamné snizuje regeneracni schopnost

semenacu (Zhao et al., 2014).

Reakce rostliny nemusi byt pouhym souc¢tem odpovédi na jednotlivé stresové faktory. Johnson
et al. (2014) zjistili, Ze u rostlin vystavenych zaroven ptisobeni sucha a vysoké teploty doslo ke zméné
exprese cca 20 % genomu. Z toho 60 % geni vykazovalo zménénou expresi pii zvySené teplote, 13 %
geni pii vystaveni suchu a 27 % byly geny, u nichz doSlo ke zméné exprese pouze pfi kombinovaném
stresu. Mezi né€ patii napt. transkripéni faktory MYB78 a ATAF1. Déle byla zménéna exprese genti
kodujicich rizné chaperony. Také doslo ke zméné exprese gent kodujicich enzymy ucastnici se
syntézy polyaminil. Studie potvrdila, ze pfi kombinaci plisobeni sucha a vysoké teploty na rostliny
jsou aktivovany jednak geny pro proteiny, které se uplatiiuji pii odpovédi na tyto jednotlivé stresové
faktory, a jednak geny kodujici proteiny, které se zapojuji pouze do reakce na kombinaci téchto
stresovych faktort (Johnson et al., 2014). Podobné vysledky byly diive zjistény u tabaku (Rizhsky et
al., 2002) a husenicku (Rizhsky et al., 2004).

3. Vliv mykorhizy na odolnost ¢iroku k abiotickému stresu

Dalsim faktorem, se kterym by se mélo pti vyzkumu tolerance ¢iroku k riznym druhim stresu
pocitat, je mykorhiza. Je znamo, ze souziti s riznymi druhy mykorhiznich hub u mnoha rostlin zvysuje
jejich schopnost odolavat ptisobeni nepiiznivych podminek (napf. Augé, 2001; Ruiz-Lozano, 2003).
Laei et al. (2011) sledovali vliv pfitomnosti mykorhiznich hub na rist a pfijem Zzivin ¢&iroku
péstované¢ho na médiu s riznou urovni zasoleni (0, 50, 100, 150, 200, 250 mM NaCl). Rostliny byly
kultivovany 15 tydnd a byla zaznamendvéana uroven absorpce K, Na, P, N, naridst suSiny kotene
astonku a délka stonku. Cim vy3si byla koncentrace NaCl, tim niz$i byl stonek, a to u rostlin

s mykorhizou i kontrolnich rostlin bez mykorhizy. U rostlin s mykorhizou byla ovsem délka stonku
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a mnozstvi susiny stonku vyrazné vy$si nez u kontrolnich rostlin. U obou skupin nebyla pozorovana
vyznamna zména v mnozstvi suSiny kofene pii zvySovani koncentrace NaCl. Obsah N, P
a K v pletivech rostlin se snizoval se vzristajici koncentraci NaCl. V pletivech rostlin s mykorhizou
byl obsah téchto prvki vyssi nez v pletivech kontrolnich rostlin. Obsah Na v pletivech obou skupin
rostlin se zvySoval se vzrustajici koncentraci NaCl, coz pomaha rostlinam udrzovat piijem vody diky
zvySeni osmotického potencialu v bunkach. Na druhou stranu vyssi obsah Na v buiikach zpiisobuje

naru$eni metabolismu (Laei et al., 2011).

Mehraban et al. (2009) zjistili, ze mykorhiza téZ zvySuje odolnost, a tim i vynos ¢iroku
pti nedostatku vody. Ve svém experimentu zaznamenavali rozdily mezi rostlinami ¢iroku péstovanymi
s mykorhiznimi houbami Glomus etanicatum nebo G. mossae a rostlinami neo¢kovanymi. Rostliny
pestované s mykorhiznimi houbami Iépe hospodatily s vodou, mély v pletivech vyssi obsah zivin
ajejich vynos byl vyssi nez u neo¢kovanych rostlin. Rostliny péstované s G. mossae mély pramérné
lepsi vysledky nez rostliny péstované s G. etanicatum. Autofi se domnivaji, ze mykorhiza zvySuje
odolnost ¢iroku k suchu diky vy$§imu pfijmu zivin, zejména N a P (Mehraban et al., 2009).
Z vysledkl téchto studii vyplyva, ze ockovani ¢iroku vhodnymi druhy mykorhiznich hub ma velky

potencial ve zvySeni vynosu pii pestovani v méné ptiznivych podminkach.

Cho et al. (2006) sledovali vliv mykorhiznich hub na reakci rostlin ¢iroku vystavenych
plsobeni sucha nebo kombinace sucha a zasoleni. Autofi ocekavali, Ze zasoleni by mohlo prohloubit
odpovéd’ na sucho indukovanou u rostlin péstovanych s mykorhiznimi houbami Glomus intraradices
nebo Gigaspora margarita. Tuto hypotézu se jim ov8em nepodafilo potvrdit. V nékolika ptipadech
udrzovaly rostliny péstované s mykorhiznimi houbami déle oteviené pruduchy v pfipadé vystaveni
kombinovanému stresu nez v ptripadé pusobeni samotného sucha. V jinych pfipadech naopak ptidani

soli zrusilo pozitivni G¢inky mykorhizy pozorované pii vystaveni suchu (Cho et al., 2006).

4. Zpusoby zvySeni odolnosti ¢iroku k abiotickému stresu
4.1. Exogenni aplikace ruznych latek

Existuji ruzné dalsi zpisoby jak zmirnit nasledky puisobeni stresu na rostliny ¢iroku. Jednim
Z nich je aplikace kiemiku (Si), ktery dokaze vyznamné ovlivnit hospodateni rostlin s vodou pii jejim
nedostatku. Vliv kiemiku v ptidé na piijem a transport vody v semenacich Ciroku vystavenych stresu
zkoumali ve své studii Liu et al. (2014). U jedné skupiny rostlin byl stres vyvolan pusobenim
10% PEG 6000 a u druhé skupiny zruSenim zalivky po dobu tii dnti. Podobny pokus provedli Yin et
al. (2014), kteti nechali na semenace pusobit 10% PEG 6000 po sedm dni a poté sledovali rozdily
mezi rostlinami s ptidanym Si (0,83 mM H,SiO3) a bez Si (Yin et al., 2014). Osmoticky stres
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vyvolany PEG snizil produkci biomasy, obsah chlorofylt, rychlost fotosyntézy, rychlost transpirace,
vodivost pruduchti a obsah vody v listech. Také doslo ke zmenseni plochy listi a zméné poméru
kotene K nadzemni ¢asti. U rostlin, kterym byl aplikovan Si, nebyla tato redukce tak vyrazna jako
u rostlin bez Si (Liu et al., 2014; Yin et al., 2014). Osmoticky stres téZ vyznamné sniZil schopnost
kotene a listd vést vodu. Vodivost stonku podstatné ovlivnéna nebyla. Rostliny s ptidanym Si
udrZovaly vyssi obsah vody v listech, vyssi vodivost praduchti, vyssi vodivost kofene a vyS$$i hladinu
transpirace nez rostliny bez Si. Vyss§i vodivost kofene byla zplisobena zvySenim poétu akvaporint
v membrané kotenovych bunék, coz bylo dokazano pomoci inhibitoru akvaporinti — rtuti a naslednou
regeneraci pomoci dithiothreitolu. Také byla pozorovana zvySend exprese neckterych gend
pro akvaporiny (Liu et al., 2014). Osmoticky potencial se pfidanim Si nezménil, coz znaci, Ze zmény
osmotického potencialu se neucastni odpovédi na sucho vyvolané Si (Liu et al., 2014; Yin et al.,
2014). Pridani Si také nezpusobilo zadné zmény povrchu kofene nebo jeho vnitini stavby (Liu et al.,
2014). V listech i kotenech rostlin s pfidanym Si byl pozorovan vyssi obsah volnych i konjugovanych
polyaminti (putrescin, spermidin, spermin) nez u rostlin bez Si. U rostlin s pfidanym Si byla
pozorovana zvysena exprese genl pro syntézu polyamint. Dale byl pozorovan vyssi obsah cukri,
zatimco obsah prolinu byl niz$i. Doslo ke snizeni obsahu kyseliny 1-aminocyklopropan-1-karboxylové
(ACCQ), ktera je prekurzorem ethylenu (Yin et al., 2014). Z vysledka téchto studii vyplyva, ze Si
se podili na odolnosti ¢iroku k suchu zvySenim vodivosti kofene, a to pomoci indukce vyssi exprese
genu pro akvaporiny v bunééné membrané (Liu et al., 2014), a ze zvySuje odolnost k suchu fizenim
rovnovahy mezi mnozstvim ACC a polyamint. V listech dochazi diky vy$si hladiné polyamint
a niz§imu obsahu ethylenu k udrzovani obsahu chlorofyli a zpomaleni senescence. V kofenech vyssi
hladina polyamini a niz§i obsah ethylenu zplsobuje vyssi plasticitu kofene, vysSi rist kofene

v poméru k nadzemni ¢asti a zvySeni piijmu vody (Yin et al., 2014).

Jiny zptisob zlepSeni ristu ¢iroku za sucha testovali Ibrahim et Aldesquy (2003). 40 dni staré
rostliny vystavili ptisobeni sucha po dobu 24 dnti a na ¢ast z nich exogenné aplikovali ve formé spreje
bud’ TMG, sikimat, nebo ob¢ latky spolecné. TMG se ukazal jako latka vyznamné zvySujici osmoticky
potencial bun€k ciroku (Wood et al., 1996), zatimco Sikimat je mimo jiné prekurzor syntézy
fenolickych latek, kterym je pfisuzovana role v reakci rostlin na rizné druhy stresu (Dicko et al.,
2005). Aplikace TMG, Sikimatu, nebo obou latek spole¢né zptisobila niz§i degradaci fotosyntetickych
barviv, zvySeni obsahu cukrii, snizeni rychlosti transpirace a snizeni obsahu prolinu oproti rostlinam
pestovanym za sucha bez aplikace téchto latek. Nejlepsich vysledkl bylo dosazeno pii pouziti obou
latek spole¢né, coz je dle autori zpuisobeno piiznivym vlivem obou latek na rostliny (Ibrahim et
Aldesquy, 2003). TMG pozitivné pusobi i na kliceni semen ¢iroku na zasoleném substratu. Arafa et al.
(2009) sledovali vliv exogenné aplikovaného TMG na kli¢eni semen ¢iroku V substratu s riznou mirou
zasoleni (1500, 3000 a 6000 ppm NaCl). Téz byl sledovan vliv aplikace kyseliny askorbové, ktera
hraje roli ve zhaseni volnych radikala (Foyer et al., 1983). TMG a kyselina askorbova byly aplikovany
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samostatné i spole¢né namacenim semen Vv roztoku. Pii nizké koncentraci soli (1500 ppm) doslo
ke zvyseni kli¢ivosti semen u neoSetfenych rostlin, vyssi koncentrace soli (3000 a 6000 ppm) kli¢ivost
snizily. Aplikace TMG, kyseliny askorbové i obou latek spolecné zvysila kli¢ivost u semen Vv substratu
bez soli i v zasoleném substratu. Nejvétsi efekt méla aplikace samotné kyseliny askorbové (Arafa et
al., 2009).

Nimir et al. (2014) zjistili, ze kli¢ivost semen &iroku lze podpofit téZz aplikaci kyseliny
giberelové nebo kinetinu. Kyselina giberelova stimuluje kli¢eni diky indukci aktivity hydrolytickych
enzymi (napf. B-mannosidasy), které¢ Stépenim latek v endospermu jednak odstrafiuji mechanicka
omezeni pii kliceni, a jednak poskytuji energii pro rist embrya (Andreoli et Khan, 1999). Cytokininy
zvySuji odolnost k riznym abiotickym stresovym faktorim vcetné zasoleni a vysoké teploty
(Barciszewski et al., 2000). Ve své studii Nimir et al. (2014) sledovali ucinky 288,7uM roztoku
kyseliny giberelové, 232,37uM roztoku kinetinu nebo obou téchto latek na klieni semen cCiroku
v zasoleném substratu (100, 200, 300 mM NaCl) nebo pii rizné teplot¢ (25, 35 a 39 °C). Byla
pozorovana imbibice, uspé$nost kliceni a rist kofene a stonku. Vyssi teplota zvysila imbibici, naopak
vyssi koncentrace soli imbibici snizila. Vyssi teplota i zasoleni téZ snizily rust kofene i stonku.
Aplikace hormont zpusobila vyssi piijem vody rostlinami pii obou typech stresu a celkové zmirnéni
nasledkt stresu. Aplikaci kyseliny giberelové bylo dosazeno ve vSech parametrech lepsSich vysledki
nez pouzitim kinetinu, kromé ptijmu vody, kde bylo nejlepsich vysledkli dosazeno aplikaci obou latek

dohromady (Nimir et al., 2014).

4.2. Genetické modifikace ¢iroku

Dosahnout vétsi odolnosti ¢iroku k abiotickému stresu je mozné Slechténim novych kultivart
nebo pomoci genetické modifikace rostlin. Zatim bylo ovSem provedeno pouze nékolik tspésnych
transformaci ¢iroku, napf. vneseni gent Cry1A nebo Cry1B kodujicich BT toxin, ktery ma insekticidni
uéinky (Visarada et al., 2013) nebo vneseni genu HarChit nebo HarCho, které koduji chitinasu
a chitosanasu $tépici bunénou sténu hub, a tim zvySujici odolnost k antraknoze (Colletotrichum
sublineolum) (Kosambo-Ayoo et al., 2011). Dosud jedinou uspés$nou transformaci ¢iroku zaméfenou
na zvySeni odolnosti k abiotickému stresu provedli Maheswari et al. (2010). Cilem bylo zvysit
odolnost ¢iroku vici suchu a zasoleni pomoci akumulace vy$§itho mnozstvi manitolu v rostling
(Maheswari et al., 2010). Ten je jednou z osmoticky aktivnich latek, jejichz obsah se v rostling
zvySuje pii odpovédi na osmoticky stres (Pavli et al., 2013). Do rostliny byl pomoci biolistické
metody (gene gun) vnesen gen MtID pivodem z E. coli, ktery koduje manitol-1-fosfatdehydrogenasu.
Bylo zjisténo, ze listy transgennich rostlin vystavené pusobeni PEG 8000 byly schopné udrzovat vyssi
obsah vody neZ listy netransformovanych rostlin. Pfi péstovani na médiu s 200mM NaCl méla semena

transgennich rostlin vyS$si kli¢ivost nez semena netransformovanych rostlin a rust stonku i kotene
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transgennich rostlin byl téZ vy$8i nez u netransformovanych. U transgennich rostlin byl pozorovan
vici netransformované kontrole vyss$i piirdstek u kofene nez v ptipadé stonku. Neni ovSem jisté,
jakym zpiisobem manitol rtst kofend stimuluje. Jednotlivé linie transgennich rostlin se mezi sebou
v odpovédi na stres liSily, coz bylo zpusobeno nejspi§ rozdilnou urovni exprese genu MtlID
(Maheswari et al., 2010).

5. Zavér

V soucasné dobé je k dispozici pomérné velké mnozstvi praci zabyvajicich se reakcemi Ciroku
na pusobeni stresu, véetné rozsahlych transkriptomickych, proteomickych a metabolomickych studii
z nékolika poslednich let. Pfibyvd praci zabyvajicich se urovanim mist v genomu odpovédnych
za toleranci k jednotlivym stresovym faktorim. Rada autorti se zabyva zjistovanim korelace mezi
dil¢imi ptizpisobenimi organismu s cilem pochopit komplexni odpovéd’ na dany druh stresu. I ptes to
je ovSem v soucasnosti dostupné relativné malé mnozstvi c¢lankd zabyvajicich se plisobenim
kombinace rtznych stresovych faktord. Pomérné malo prozkoumana je téz symbidza Ciroku
s mykorhiznimi houbami, coz je ovSem pochopitelné vzhledem k obtiznosti studia tohoto slozitého
vztahu. Cirok je slibna alternativni plodina pro péstovani ve zhor§enych podminkach, obzvlast
pii nedostatku vody. Zasadni pii péstovani je ovSem spravné vyhodnoceni podminek v dané oblasti
a vyuziti dostupnych znalosti k vybrani vhodného kultivaru a aplikace vhodné péce. Kultivary

s kratkou vegetaéni dobou odoIné k chladu je napiiklad mozné péstovat i v Ceské republice.
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