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Abstrakt

Teplota ovliviiuje celou Skalu procesii v rostlinné bunice. Piestoze je teplotni odpovéd’ rostlin
relativné dobfe zndmd, mechanizmy podilejici se na samotném vnimani zmén teploty nejsou
objasnény. Rostliny teplotu vnimaji komplexné v celé bunice pomoci Sirokého spektra procest
a odpovéd’ rostliny na zménu teploty je tak vysledkem integrace signali z né¢kolika riznych
organel a trovni bunétné komplexity. Na mechanizmu termosenzitivity u rostlin se podili
zména fyzikalnich vlastnosti membrany, membranové proteiny, zména konformace proteind,
fotoreceptory, sekundarni struktura RNA a DNA. V této praci jsou zakladni mechanizmy
vnimani teploty u rostlin shrnuty a dany do SirSiho kontextu bunécného metabolismu
a evoluce.

Klicova slova

vnimani teploty u rostlin, termosenzitivni role membrany, teplotni stres, fluidita membrany,
teplotou indukované zmény konformace proteinti, termosenzoricka funkce DNA a RNA,
cytoskelet






Abstract

Temperature is a key factor modulating a wide range of processes in the plant cell. While the
signaling pathways that triggered temperature changes are described, the way plants sense
temperature is not well understood. Plants perceive temperature changes by a complex
network of processes and response to temperature change is regulated by signals from
different organelles and cellular complexity levels. The main mechanisms taking part in
temperature perception in plants are changes in physical membrane properties, membrane
proteins, changes in protein conformation, photoreceptors, and secondary structure of RNA
and DNA. My thesis is focused on these main mechanisms by which plants sense temperature
and their context in cellular metabolism and evolution.

Keywords

plant temperature sensing, membrane heat stress response, heat stress, membrane fluidity,
thermally induced conformational changes protein, DNA and RNA thermosensors,
cytoskeleton






Obsah

1.
2.

8.
9.

Uvod

Vyvojové procesy rostliny ovlivnéné teplotou
2.1. Regulace kveteni

2.1.1. Fotoperiodicka draha

2.1.2. Termosenzorickd draha

2.1.3. Vernalizace

2.1.4. Endogenni faktory

Podil membriny na termosenzitivité
3.1. Stavba membrany
3.2. Fluidita membrany jako hlavni termosenzor
3.2.1. Zpétnovazebny mechanizmus
3.2.2. Vnimani fluidity
3.3. Dal§i mozné mechanizmy termosenzitivity membrany
3.3.1. Fazovy ptechod membrany
3.3.2. Role mikrodomén

Membranové proteiny a jejich role ve vnimani teploty
4.1. Histidin kinazy

4.2. Receptor-like kinazy

4.3. Iontové kanaly

Vnimani teploty prostirednictvim konformac¢nich zmén proteint
Fotosenzory jako termosenzory

Termosenzitivni funkce DNA a RNA

7.1. DNA a chromatin

7.2. Teplotné fizend modulace RNA
7.2.1. Sekundarni struktura
7.2.2. Alternativni sestiih

Role semiautonomnich organel

Depolymerace cytoskeletu jako termosenzor

10. Diskuze

11. Seznam literatury

11

12
12
13
13
14
14

15
15
16
17
18
18
18
18

19
19
21
22

23
24

26
26
27
27
28

29
30
30
34






1. Uvod

Rostliny museji byt schopné reagovat na neptiznivé abiotick¢é podminky, mezi které patii
1 zmény teploty. Kazdy rostlinny druh ma své specifické rozmezi optimalnich teplot pro rust
avyvoj a pokud se teplota pohybuje mimo toto rozmezi, dostava se rostlina do teplotniho
stresu. Rostliny osidluji celou planetu a v nékterych prostfedich se mohou denni teploty liSit
az o desitky stupiii, dobrym piikladem muze byt i hlavni modelova rostlina husenicek rolni
(Arabidopsis thaliana). Jde o ranou jarni rostlinu, rostouci na oslunénych stanovistich, kde
teplota mize béhem dne vyrazné kolisat (Iba 2002). S velkymi dennimi vykyvy teplot se
musi vyporadat i horské rostliny. Nékteré druhy horskych rostlin jsou schopné se vypotadat
s teplotou klesajici az k -70°C (Sakai and Otsuka 1970). Schopnost rostlin ¢elit rozdilnym
teplotim muze byt 1 vyznamnym hracem v evoluci. Napiiklad u husenicku pisecného
(Arabidopsis arenosa) je adaptace na mraz zcela klicova pro vznik horského ekotypu
(Kaplenig et al. 2022).

S aktudlni hrozbou globélniho oteplovani se problém adaptace rostlin na extrémni teploty
stava velmi aktudlni i mimo védeckou komunitu. Po dlouha léta bylo otepleni planety o 1,5°C
oproti teploté pied zacatkem industrialni éry jakousi pomyslnou hranici a hrozbou, které jsme
se jako civilizace m¢li snazit za kazdou cenu predejit. Mezivladni panel pro zménu klimatu
ve své Sesté hodnotici zpravé z roku 2022 oznadil narist teploty o 1,5°C b&hem nasledujicich
dvaceti let za nevyhnutelny. V této zprave bylo také poprvé panelem oficiadlné potvrzeno, ze
prave lidska aktivita je hlavni hnaci silou globalni zmény klimatu. Dle zpravy miize soucasny
dé€j udalosti zvratit pouze drasticky pokles v uzivani fosilnich paliv, i kdyz 1 tento, v optice
dnesniho svéta bohuZzel zcela neredlny krok, nemusi byt nutné dostatecny (IPCC 2022 ).

Slechténi plodin odolnych proti extrémnim abiotickym podminkam je tak jednim z kli¢ovych
z4jma védcu, stejné jako celé civilizace. Neni tedy divu, Zze porozuméni vnimani teploty
u rostlin je velmi popularni a prudce se rozvijejici téma mezi rostlinnymi bunéénymi biology.
V této préci se snazim nejnovejsi poznatky na tomto védecké poli shrnout a dat do SirSiho
kontextu.

Téma termosenzitivity rostlin je opravdu nesmirné Siroké a mé prace shrnuje jen hlavni,
nejvice objasnéné mechanizmy. Zakladni mechanizmem odpovédi na teplotni stres je zména
genové exprese, ktera vede k optimalizaci rostlinného metabolismu pro danou teplotu (Iba
2002). Soucasti reakce na zménu teploty jsou ale i rychlejsi mechanizmy, ve kterych se mimo
jiné uplatituje zména konformace proteinti, sekundarni struktury RNA, vlastnosti membrany
nebo lokalizace proteinti do jednotlivych kompartmenti.

Rostliny vnimaji teplotu komplexné v celé buiice pomoci fyzikalnich zmén vlastnich
molekul, organel a metabolickych drah. Odpovéd’ rostliny na zménu teploty je tak vysledkem
integrace signalll z n€kolika riiznych urovni bunééné komplexity. Rostlina vyuziva skutecné
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Siroké spektrum procest, pomoci kterych je teplotni odpovéd’ regulovana a modulovéna na
zaklad¢ intenzity a délky teplotniho stresu. Vysledkem vsech téchto procest je neobycejné
komplexni systém, ktery rostlindim umoziluje prezit i na téch nejextrémnéjSich stanovistich

nasi planety.



2. Vyvojove procesy rostliny ovlivnéné teplotou

Teplota ma zédsadni vliv na regulaci riistu a vyvoje rostlin. Podili se na regulaci dormance
semen 1 pupend, klieni a skrz termomorfogenezi ovliviiuje i architekturu rostliny (viz
kapitola 7.2.1.). Variace v teplot¢ béhem vyvoje semene vede ke zméné transkriptomu
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environmentalni signal pro regulaci dormance a kliceni semen (Chahtane et al. 2017). Teplota
se také podili na regulaci cirkadiannich hodin (Gould et al. 2006) a regulaci kveteni. Tato

regulace je hezkym modelovym ptikladem integrace vnimani teploty a regulace
fyziologickych d&li a je v nasledujici kapitole podrobnéji popsana. Dal$im procesim se
vzhledem k rozsahu prace neni mozné podrobnéji vénovat.

2.1. Regulace kveteni

Pfechod z vegetativni do generativni faze je pro rostlinu klicovym okamzikem zivota
a spravné nacasovani kveteni je zdsadnim faktorem rozhodujicim o evolucni UspéSnosti
druhu.

Nacasovani kveteni je ovlivnéno dvéma protichidnymi selekénimi tlaky: ¢im delsi je
vegetativni faze, tim vétsi rostlina je a tim vice semen muze vyprodukovat, zaroven je ale
nezbytné, aby rostlina stihla vykvést v obdobi pfiznivych podminek, aby doslo k opylent,
semena mohla dozrat a piipadné se i rozsifit. Regulace kveteni je tedy velmi komplexni
a kombinuje v sob¢ jak signaly environmentélni, tak endogenni signalizaci. Mezi zakladni
vnéjsi faktory, které se na regulaci podili, patii délka dne a noci (fotoperiodicka dréha),
obdobi chladu (vernalizace), teplota (termosenzoricka draha) nebo dostupnost vody a zivin.
Diilezitymi endogennimi faktory jsou pak stafi a velikost rostliny, fytohormon giberelin nebo
dostupnost cukrti (Kinoshita and Richter 2020).

Kveteni a tvorba semen je klicova pro zeméd¢lstvi, a je tak védci zkoumana jiz po dlouha
1éta. Postupné se ukazuje, Ze téméf vSechny metabolické drahy a procesy v rostlin€ jsou néjak
napojeny na tuto slozitou regulacni kaskddu a vnimani teploty a regulace teplotni odpovédi
neni vyjimkou. Pro ucel této bakalaiské prace bude regulace kveteni jen struéné shrnuta.

Centralnim bodem regulace kveteni je FLOWERING LOCUS T (FT), ktery tvofi jakousi
ktizovatku, kde se environmentalni i endogenni signalizace propojuji (obrazek 1). FT je
dlouho hledany florigen, tedy protein, ktery je z listli floémem transportovan do apikéalniho
meristému, kde spousti prechod vegetativniho meristému na meristém kvétni (Corbesier et al.

2007).

2.1.1. Fotoperiodicka draha

Rostliny Ize na zéklad¢ fotoperiodicity rozdé€lit na 3 skupiny: kratkodenni rostliny, které
kvetou, kdyz délka noci ptekroci kritickou délku, dlouhodenni rostliny, které kvetou, pokud
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je noc krat8i nez kritickd délka, a rostliny neutrdlni k délce dne, jejichz kveteni neni délkou
dne ovlivnéno (Andrés and Coupland 2012). U husenicku, ktery patii mezi dlouhodenni
rostliny, bylo identifikovdno hned n¢kolik gentl, které se podili na vnimani fotoperiodicity
a indukeci kveteni. Centralnim proteinem pro fotoperiodickou drahu je CONSTANS (CO).

CO se vaze na promotor FT a aktivuje tak jeho expresi. Hladina CO béhem dne osciluje, coz
je zajisténo nekolika rliznymi regulacemi na transkripcni, posttranskripéni a posttranslaéni
urovni (rev. in Kinoshita and Richter 2020).

Transkripcni regulace je zaloZend na svétlem fizené degradaci proteind, které se podileji na
represi CO. Ubiquitin ligdza KELCH REPEAT, F-BOX1 (FKF1) je stabilizovana tvorbou
komplexu s GIGANTEA (GI). Tvorba FKFI1-GI komplexu je zavisld na modrém svétle.
Exprese obou téchto genl je regulovana cirkadidnnimi hodinami a hladiny proteinti jsou
synchronizovany jen pfi dlouhém dni. Vznikly komplex ubiquitinuje CYCLING DOF
FACTORs (CDFs) a ur¢i je tak k degradaci. CDFs se v komplexu s TOPLESS (TPL) podili
na represi exprese CO. Degradaci CDFs se tedy cela draha negativni regulace rozpada
a exprese CO je aktivovana. Na regulaci se podili 1 dal$i transkrip¢ni aktivatory (Sawa et al.

2008).

Posttranskripéni regulace je zavisla na alternativnim sestfihu CO. Alternativa COB vede
k zvyseni ubiquitinace CO, jeho rychlejsi degradaci a tim k poklesu hladiny proteinu v buiice
(Gil et al. 2017).

Posttranslacni regulace CO je zalozena na jeho fotosenzitivité. CO je komplexem E3
ubiquitin ligazy CONSTITUTIVE PHOTOMORPHOGENIC 1 (COP1) a SUPPRESSOR OF
PHYTOCHROME A-105 (SPA) urcen k degradaci a degradovan v proteazomu. FKFI
aktivovdna modrym svétlem reprimuje COP1 a zvySuje tak hladinu CO v burice. Receptory
modrého svétla CRY1 a CRY2, stejné jako receptory pro cervené svétlo phyB a phyA,
reguluji stabilitu CO béhem dne (Liu et al. 2016).

2.1.2. Termosenzoricka draha

Kveteni v zavislosti na teploté je regulovano pomoci represe kvétnich aktivatort. Mezi
PHASE (SVP) a FLOWERING LOCUS M (FLM). Zminéné proteiny pii nizké teplote
spolecné s dalS§imi proteiny vytvaii komplex, ktery reprimuje expresi aktivatori kveteni
SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CONSTANS 1 (SOC1) a FT (Capovilla et al.
2015). Dalsim dalezitym mechanizmem v této regulaci je alternativni sestiih proteint
v zavislosti na teploté (Posé¢ et al. 2013) a histonova varianta H2A.Z, ktera je zodpovédna za
teplotn¢ zavislou kondenzaci chromatinu (Kumar and Wigge 2010) (viz kapitola 7.1.). Mezi
geny downstream od H2A.Z patii napiiklad PHY TOCHROME INTERACTING PROTEIN 4
(PIF4), ktery je spolecné¢ s CO a PHYTOCHROME INTERACTING PROTEIN 5 (PIF5)
zodpovédny za interakce mezi fotoperiodickou a termosenzorickou drahou (Fernandez et al.

2016).
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2.1.3. Vernalizace

Vernalizace do regula¢ni kaskady vstupuje skrz supresor kveteni FLOWERING LOCUS C
(FLC), ktery je aktivovana pomoci proteinu FRIGIDA (FRI). Dlouhé obdobi chladu spousti
expresi gentl, které pomoci metylace histond a remodelace chromatinu reprimuji FLC a tim
aktivuji expresi FT, SOC1 a dalSich kvétnich regulatort (rev. in Xu and Chong 2018).

2.1.4. Endogenni faktory

J& 24

Klicovym endogennim faktorem je v€k rostliny. Molekuldrni mechanismus vnimani stafi je
zalozen na rovnovaze dvou microRNA. Hladina miR156 je nejvyssi v semenacku a béhem
zivota rostliny se postupné snizuje. Kdyz hladina klesne pod urcitou uroven, aktivuje se
exprese SQUAMOSA PROMOTER-BINDING PROTEIN (SBP)-LIKE (SPLs), ktera spusti
transkripci miR172. Molekula miR172 nasledné funguje jako posttranskripéni inhibitor
represoru kveteni APETALA2 (AP2) (Yamaguchi et al. 2009). Vyznamnou roli v endogenni
regulaci kveteni hraji i gibereliny a autonomni draha. Autonomni draha zahrnuje geny, jejichz
mutace reprimuje kveteni pomoci zvySené hladiny FLC, ale zaroven mutace nikterak
nepostihuje regulacni drahy zavislé na prostredi (Amasino 2010).
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Obrazek 1: Diagram molekularnich mechanizmii regulace kveteni u husenicku rolniho

Diagram ilustruje propojeni fotoperiodické drahy (photoperiodic), termosenzitivni drahy (ambient temperature),
vernalizace (vernalization) a endogennich faktorti, které jsou na obrazku rozdéleny na vek rostliny (age),
giberelinovou signalizaci (gibberellin) a autonomni drdhu (autonomous).

Pievzato z Leijten et al. (2018).


https://paperpile.com/c/Ap34xj/yd5B
https://paperpile.com/c/Ap34xj/jeGL
https://paperpile.com/c/Ap34xj/UdKk
https://paperpile.com/c/Ap34xj/p69G

3. Podil membrany na termosenzitivité

Zmény okolni teploty zisadné ovliviuji fyzikalni vlastnosti membrany, jeji sloZeni
a interakce mezi lipidy a proteiny i lipidy navzijem mezi sebou. Vzhledem k velkému
povrchu je tak membrana ¢asto oznacovana za nejvetsi termosenzitivni strukturu v buiice.

3.1. Stavba membrany

Biologickd membrana je mozaika tvofena vysoce uspotfadanou lipidovou dvouvrstvou
a proteiny. Pfedstava membrany jako fluidni mozaiky z roku 1972 (Singer and Nicolson
1972) je jiz v soucasné dobé& piekonana. A aktudlné se za platnou hypotézu povaZuje teorie
membranovych mikrodomén, podle které je biologickd membrana komplexné uspotfadana do
domén, které umoziuji specializaci jednotlivych oblasti membrany (Malinsky et al. 2013).

Zakladni stavebni jednotkou membran jsou lipidické molekuly tvofené polarni “hlavickou”
a hydrofobnimi “océasky” z mastnych kyselin. Diky amfipatické povaze tyto molekuly ve
vodnim prostfedi samovolné tvofi dvouvrstvu. Membranové lipidy mizeme rozdélit do tii
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pak fosfolipidy a galaktolipidy (Luckey 2014).

Slozeni membran se mezi jednotlivymi organelami li§i a rozdilnou skladbu maji i vné&jsi
a vnitini vrstva membrany. Asymetrie jednotlivych vrstev je udrzovana pomoci flipdz za
spotteby ATP (van Meer et al. 2008).

Tvar a velikost jednotlivych ¢asti amfipatickych molekul zdsadn€ ovliviiuji vlastnosti
membrany (Furt et al. 2011). Cylindrické lipidy, které maji stejny polomér hydrofobni
a hydrofilni ¢asti, tvoii dvouvrstvu, lipidy s rozdilnym polomérem hydrofobni a hydrofilni
casti pak maji kuzelovity tvar a zplsobuji zakfiveni membrany. Molekuly s vétSim
polomérem hlavicky neZz océasku tvofi pozitivni zakiiveni, a naopak lipidy s vé&tSim
polomérem hydrofobni ¢asti davaji vzniknout negativné zakiivené membrané (Luckey 2014).

Membranové struktury mizeme rozdélit do 3 zékladnich usporadani: lamelarni, hexagonalni
a kubické (obrazek 2). Nejb€znéjsi struktury jsou lamelarni, kam patii 1 dvouvrstva, ktera je
zékladni strukturou biologickych membran. Lamelarné uspofadand membrana se mulize
nachazet ve fazi tekutého krystalu, kdy jsou molekuly dal od sebe a membrana je fluidni,
nebo ve fazi gelového krystalu, kdy jsou molekuly bliz a membrana je rigidnéjsi. Teplota,
kdy membrana piechazi z gelové faze do faze tekutého krystalu, se nazyva teplota fazového
pfechodu a zélezi na konkrétnim sloZzeni membrany (Jouhet 2013). Pokud teplota dale roste,
mize membrana piejit do neusporadan¢ho stavu - hexagonalni faze, coz mize hrat dulezitou
roli v signalizace teplotni odpovédi (viz kapitola 3.3.1.) (Marrink and Mark 2004).
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Obrazek 2: Zakladni usporadani membrany

Molekuly s vétsim polomérem hydrofobni ¢asti zplsobuji negativni zakfiveni membrany a vedou
k invertovanému hexagonalnimu (HII) a kubickému (cubic phase) uspofadani. Cylindrické molekuly se stejnym
polomérem hydrofilni a hydrofobni ¢asti vedou k lamelarnimu uspofadani (lamellar phase) do dvouvrstvy.
Molekuly s vétsi hydrofilni ¢asti zptisobuji pozitivni zakfiveni membrany a vedou k hexagonalnimu uspofadani
(HI phase).

Upraveno z Jouhet (2013).

Fyzikalni vlastnosti membrany jsou ovlivnéné tvarem, délkou a mirou nasycenosti mastnych
kyselin. Pfitomnost cis-dvojné vazby zplsobi ohnuti fetézce o 30°, coz vede k vétsi
vzdalenosti mezi jednotlivymi molekulami a tim k zvySeni fluidity a zaroven sniZeni teploty
fazového prechodu. Délka mastné kyseliny taktéz hraje ve vlastnosti membrany dulezitou
roli. Delsi fetézce mastnych kyselin maji diky vétsi plose hydrofobnich interakei vyssi teplotu

tani a snizuji tak fluiditu membrany (Huang et al. 1997; Fujimoto and Parmryd 2016).

Dilezitym specifikem rostlinné plazmatické membrany je piitomnost bunécné stény, ktera
jesté zvySuje potencidl membrany podilet se na signalizaci a metabolismu bunky, ale zaroven
predstavuje 1 omezeni pro jeji strukturu a funkei (Malinsky et al. 2013).

3.2. Fluidita membrany jako hlavni termosenzor

Fluidita je zdsadni proménlivou vlastnosti vS§ech membréan v bufice. Pomoci zmén fluidity je
regulovana funkce membrany, stejné jako aktivita, konformace a mobilita membranovych
proteint (Cournia et al. 2015). Fluidita membrany je dana kombinaci ctyt zakladnich
parametrl: rotaénim pohybem fosfolipidovych molekul, jejich laterdlni difuzi, uspotfadanosti
fetézcli mastnych kyselin v hydrofobni vrstvé a hustotou a uspofadanim fosfatovych hlavic¢ek
v hydrofilnich vrstvach membrany (Los and Murata 2004).
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Se zvySujici se teplotou roste rotaéni pohyb 1 laterdlni difize, coz vede k vyssi
neuspofddanosti mastnych kyselin a k veétSim mezerdm mezi fosfatovymi hlavickami
molekul. Vysledkem je zvySeni fluidity membrany, které miiZze spoustét celou kaskadu
signalnich a regulacnich procest v bunice (Los and Murata 2004). Pravé samotnd zména
fluidity membrany se tedy nabizi jako elegantni mechanizmus vnimani teploty, pro ktery

zname i zpétnovazebnou smycku.

3.2.1. Zpétnovazebny mechanizmus

Zvyseni fluidity pfi teplotnim stresu je vyrovndvano zménou sloZeni membrany pomoci
procesu zvaného homeoviskozni adaptace (Sinensky 1974). Principem homeoviskozni
adaptace je zvysSeni obsahu nasycenych mastnych kyselin v membran¢, které vede k vyssi
usporadanosti fosfatovych hlavi¢ek a snizeni fluidity membrany (Hazel 1995). Dulezitym
aktérem tohoto procesu jsou proteiny z rodiny FATTY ACID DESATURASE (FAD). Jde
o enzymy, které¢ se podili na syntéze nenasycenych mastnych kyselin. Pravé délka a obsah
nenasycenych vazeb je jednim z klicovych faktort ovliviiujicim fluiditu membrany. Nasobné
vazby v nenasycenych mastnych kyselindch prostorové znemoznuji tésnou blizkost
fosfatovych hlavicek a zvySuji tak fluiditu (Aguilar and de Mendoza 2006; Fujimoto and

Parmryd 2016).

Jak ptesné je aktivita proteini rodiny FAD v rostlinné bunice regulovana neni popsano, ale
existuje hypotéza zaloZzend na regulaci aktivity FAD pomoci termolabilni domény. FADS,
desaturaza, kterd se podili na syntéze kyseliny linolenové s tfemi nenasycenymi vazbami
v plastidech, obsahuje autoregulacni doménu, kterd protein destabilizuje pii prechodu do
27°C. Destabilizace desaturazy vede ke snizeni obsahu kyseliny linolenové v buiice, coz vede
ke sniZzeni membranové fluidity (Matsuda et al. 2005). Desaturazy v endoplazmatickém
retikulu FAD2 a FAD3 jsou pravdépodobné regulovany pomoci degradace. Pti zvySeni
teploty dochazi k jejich ubiquitinaci a degradaci v porteazomu (Tang et al. 2005; O'Quin et
al. 2010). Mechanizmus, pomoci kterého jsou desaturdzy opét aktivovany pti poklesu teploty
je zatim neznamy.

Zména fluidity membrany pomoci homeoviskézni adaptace je velmi pomaly proces, ktery
muze trvat az nékolik dni (Falcone et al. 2004). Lze tedy ptedpokladat existenci rychlejSiho
mechanizmu reagujiciho na zmény fluidity. Tento mechanizmus by mohl byt zaloZzeny na
vyuziti sekundarnich posli. Béhem prvnich minut po zvyseni teploty se v bunice aktivuji
fosfolipaza D (PLD) a fosfatidylinositol fosfat kindza (PIPK) a vzrlsta koncentrace
sekundarnich posla: fosfatidylinositol 4,5-bisfosfatu (PIP2) a kyseliny fosfatidové (PA)
(Mishkind et al. 2009). Pfesna funkce této signalizace neni zatim zndma4, ale PA a PIP2 se
podili na regulaci velké Skaly déji v bunce, v€etné membranové dynamiky (Testerink and
Munnik 2005). Je tedy mozné, Ze by se tato signalizace mohla podilet i na udrzeni integrity
membrany pii zménach teploty. Dilezitou roli v rychlé odpovédi na zménu fluidity
membrany by mohly hrat i mikrodomény (viz kapitola 3.3.2.).
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3.2.2. Vnimani fluidity

U nékterym organizmu je zpusob, kterym se signal o zméné fluidity plazmatické membrany
pienese do cytosolu bunky, znamy (viz kapitola 4). U rostlin je ale problematika pfenosu
signalu zatim nevysvétlend. Soucasti teplotni stresové odpovédi rostlin je 1 vtok vapniku do
buniky. Vysoka koncentrace vapniku nésledné spousti napiiklad expresi heat shock proteinid
(Finka et al. 2012: Saidi et al. 2009). Vtok vapniku by mohl byt teoreticky regulovan prave

zménou fluidity. Tuto hypotézu potvrzuji 1 experimenty s chemikaliemi, které fluiditu
membrany uméle ovliviiuji. Dimetylsulfoxid (DMSO) zptisobi snizeni fluidity a aktivuje tak
chladovou odpoveéd’ (Furuya et al. 2014), naopak benzyl alkohol (BA) uméle fluiditu zvySuje
a spousti tak vtok vapniku a expresi heat shock proteinti (Saidi et al. 2009). Vyuziti DMSO
aBA pro potvrzeni hypotézy o fluidit¢ jako hlavnim rostlinném termosenzoru je ale
pfinejmensim diskutabilni (Riitgers et al. 2017) a neposkytuje pifimy dikaz o fungovani
tohoto mechanizmu.

3.3. Dal8i mozné mechanizmy termosenzitivity membrany

3.3.1. Fazovy ptfechod membrany

Dal$im mechanizmem podilejicim se na udrzeni membranové integrity pfi teplotnim stresu
jsou 1 samotné zmény fyzikalnich vlastnosti membrany. Membrany pod teplotnim stresem
podléhaji fazovému prechodu. Tyto zmény struktury mohou vést k navazani proteind na
membranu. Navazané proteiny nasledné funguji jako stabilizatory dvouvrstvy. Tuto drdhu
muzeme pozorovat napiiklad v plastidech. (Heckathorn et al. 1998: Zhang et al. 2016).

Vzhledem k tomu, Ze tento d€j neni zavisly na zmén¢ exprese, ale pouze na navazani
proteinli, mize probihat v podstat¢ okamzit¢ a mohl by tak predstavovat rychly a elegantni
mechanizmus, pomoci kterého miize rostlina na zménu teploty zareagovat.

Fazovy piechod membrany je mimo jiné kliCcovy pro teplotni signalizaci a aklimaci
v thylakoidech. Membrany thylakoidii jsou kviili svému tvaru a slozeni vzdy blizko piechodu
do hexagonalni faze. Agregace Light-harvesting complex II (LHCII) zplisobenad naristem
teploty vede k vytlaceni fosfolipidi z membrany do lumen a jejich piechodu do invertované
hexagonalni faze (Schaller et al. 2010). Pfestoze je potfeba nekontrolovanému fazovému
pfechodu membrany zabranit pomoci heat shock proteinii (Tsvetkova et al. 2002), ma

hexagonalni fdze svou zasadni roli pro aklimaci. Vzniklé membranové struktury
kompartmentalizuji a aktivuji enzymy xantofylového cyklu, ktery je klicovy pro ochranu
fotosyntetického aparatu pii teplotnim stresu (Dlouhy et al. 2020). Role chloroplastti ve
vnimani teploty a teplotni aklimaci neni zcela objasnéna, ale nové studie ukazuji Ze hraje
v teplotni toleranci husenicku zcela zdsadni roli (Dickinson et al. 2018) (viz kapitola 8).

3.3.2. Role mikrodomén

Vétsina lipidi v membrané se nachazi v tekutém neuspotadaném stavu, ale nékteré oblasti
membrany mohou nabyvat i uspofadané faze a tvofit tak nano a mikrodomény se
specifickymi vlastnostmi a slozenim. Mikrodomény tvoii specializované oblasti membrany
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a hraji klicovou roli v signalizaci, transportu, udrzovani integrity a dynamiky membrany, ale
ive vnimani okolniho prostfedi buiiky. Funkce a struktura mikrodomén je pro rostlinu
klicova 1 vzhledem k omezenim vlastnosti membrany, které s sebou piindsi bunécéna sténa
(Jaillais and Ott 2020).

Nickels et al. (2019) navrhli hypotézu, podle které by dalsi roli membranovych nanodomén
mohlo byt pufrovani fyzikéalni vlastnosti membrany v reakci na abioticky stres. Podle této
hypotézy by mikrodomény mohly fungovat jako jakési rezervoary lipida, které by pfi
vychylkach teploty mohly vyrovnavat zmény fluidity. Tento mechanizmus je na rozdil od
homeoviskozni adaptace vysvétlenim rychlého ptizpisobeni fluidity membrany teplotnim
zménam, které je klicové pro udrzeni homeostaze (Nickels et al. 2019).

Nékteré mikrodomény jsou propojeny s endoplazmatickym retikulem pomoci kontaktnich
mist - ER-plasma membrane contact sites (EPCSs). V kontaktnich mistech jsou membrany
tésné¢ propojené pomoci specifickych proteini - synaptogamini (Ruiz-Lopez et al. 2020).
V mistech kontaktu dochazi k transportu lipidi mezi dvéma membranami. Vymeéna
lipidickych molekul se zda byt klicova pro udrzZeni integrity membrany pod vlivem teplotniho
stresu u kvasinky (Collado et al. 2019) a nové studie ukazuji, ze by EPCSs mohly mit
podobnou funkci i v rostlinné butice (Yan et al. 2017).

4. Membranové proteiny a jejich role ve vnimani
teploty

Zména fluidity membrany je povazovana za jeden z hlavnich senzorickych mechanizmi
u husenicku, pfestoze je tato signalizace stdle obklopena velkym mnoZstvim otazek.
Zmeéna fluidity je pravdépodobné vnimana pomoci transmembranovych proteinti. Mezi hlavni
kandidaty na membranovy termosenzor rostlin patii  histidin  kindzy (HKs),
receptor-like-kindzy (RLKSs) a iontové kandly.

4.1. Histidin kinazy

Histidinové kinazy jsou slozkou dvoukomponentniho signaliza¢niho systému, ktery se sklada
z membranové histin kindzy (HK) a z proteinu, ktery se oznacuje jako response regulator
(RR). Pfi environmentalnim stimulu dochazi k aktivaci HK pomoci autofosforylace histidinu.
Aktivovand HK fosforyluje RR, ktery potom spousti signalizacni kaskadu v buiice. U rostlin
je tato signaliza¢ni draha casto komplexnéjsi a podili se na ni vice kindz, které¢ funguji
v kaskad¢. Zakladni mechanizmus pienosu fosfatu z histidinu na kyselinu asparagovou je ale
zachovan. Shrnuto podle piehledovych ¢lankt (Schaller et al. 2008: Hoang et al. 2021).

Pfesny mechanizmus vniméni teploty pomoci histidinové kindzy je popsany pro Desk,
kindzu regulujici Des signalni drdhu u bakterie Bacillus subtilis. Des signalni drdha je
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zodpovédna za aktivaci A5 desaturdzy mastnych kyselin. A5 desaturdza v rdmci aklimace na
chladovy stres zvySuje obsah nenasycenych mastnych kyselin ve fosfolipidové dvouvrstvé
a reguluje tim jeji fluiditu (Aguilar et al. 1998).

DesK je lokalizovana v plazmatické membrané, kde vnima teplotu skrz zmény fluidity
(Aguilar et al. 2001). Chladem indukovana rigidita membrany vede ke zméné¢ konformace
transmembranové domény DesK. Pfesny mechanizmus, pomoci kterého DesK zménu fluidity
vnima, by mohl byt zaloZeny na zmén¢ tloustky membrany. Zvyseni teploty vede k piechodu
gelové faze do faze tekutého krystalu a dvouvrstva se tak stdva vyrazné ten¢i. Chladem
indukovana zména fluidity membrany vede naopak k vzniku tlustSi dvouvrstvy. V proteinu
tedy pfi ochlazeni vznikd missmatch mezi transmembranovymi helixy a lipidickou vrstvou
membrany, ktery vede ke zméné konformace (Cybulski et al. 2010).

Zména konformace je pomoci helikélni coiled-coil domény pienesena na cytosolickou ¢ast
proteinu, kde vede k uvolnéni aktivniho mista pro vazbu ATP (Albanesi et al. 2009). Dochazi
k autofosforylaci a aktivovana DesK fosforyluje sviij response regulator DesR (Aguilar et al.
2001). Fosforylovany DesR se vaze na promotor genu des a aktivuje jeho expresi (obrazek 3)
(Cybulski et al. 2004). Exprimovana A5 desaturdza nésledné zvysuje podil nenasycenych
mastnych kyselin v cytoplazmatické membrané a tim 1 jeji fluiditu. ZvySeni fluidity vede skrz
zménu konformace membranové domény ke zméné konformace DesK (Aguilar et al. 2001)
a deaktivaci jeji kindzové aktivity (Albanesi et al. 2009). Samotnd zména fluidity tedy
funguje jako elegantni zpétnovazebny mechanizmus regulujici celou kaskadu.

Ordered membrane lipids Disordered membrane lipids
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Obrazek 3: Regulace Des signalni u Bacillus subtilis

Pfi chladnéjSich teplotach prechdzi membrana do gelové faze, kdy jsou lipidy vice uspoiadané (Ordered
membrane lipids) a DesK ma kindzovou aktivitu (Kinase dominant state). Dochazi tedy k expresi des mRNA.
Pii zvyseni teploty ale membrana piechazi do faze tekutého krystalu, kdy je usporadanost molekul nizsi
a membran je ten¢i (Phosphatase dominant state). Zména v tloustce membrany vede ke zméné konformace

DeskK. Protein pfechazi do fosfatazové aktivity (Phosphatase dominant state) a gen des neni exprimovan.
Prevzato z Saita and de Mendoza (2015).
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U huseni¢ku kindza s podobnym mechanizmem fungovani neni zndmda. Na chladové
odpovédi se podili histidin kindzy lokalizované v membrané endoplazmatického retikula:
receptor pro etylen ETHYLENE RESPONSE 1 (ETRI1) a receptory pro cytokinin
ARABIDOPSIS HISTIDINE KINASE 2 (AHK2) a AHK3. Neni vSak jasné, zda jsou
senzorickym komponentem, nebo zda se jen podili na transdukci signalu a chladové aklimaci
(Chen et al. 2021). Do rodiny histidinovych kinaz patfi mimo jiné 1 fotoreceptory (Hwang et
al. 2002), které se taktéz podili na vnimani teploty (viz kapitola 6). V genomu husenic¢ku se
celkem nachazi 16 HKs a 24 RRs (Huo et al. 2020). Je tedy otdzkou, zda by podobny
mechanismus jako u bakteridlni DesK mohl hrat roli i1 v termosenzitivité rostlin.

4.2. Receptor-like kinazy

Receptor-like-kindzy (RLKs) jsou membranové proteiny, jez se svou strukturou napadné
podobaji tyrosinovym kinazam, které funguji jako receptory u zvifat. Skladaji se
z extracelularni domény, ktera funguje jako receptor, a intracelularni domény s kinazovou
aktivitou. RLKs se v buiice podileji na regulaci Siroké skaly procesii véetné odpovédi na
abioticky stres. Shrnuto na zaklad¢ piehledovych ¢lankt (Shiu and Bleecker 2001; Shiu and
Bleecker 2001).

U husenicku se na teplotni stresové odpovédi podili naptiklad leucinové kindzy leucine-rich
repeat receptor-like-kinases (LRR-RLKs): ERECTA, PHLOEM INTERCALATED WITH
XYLEM-LIKE 1 (PXL1) a CALCIUM/CALMODULIN-REGULATED RECEPTOR-LIKE
KINASEI (CRLK1) (Shen et al. 2015; Jung et al. 2015; Yang et al. 2010). Zda se podileji
1 na samotném vnimani teploty, neni znamo. Lui et al. (2017) ale pfedpovédéli existenci jiné
membranové RLK podilejici se na vniméni chladu. Tato hypoteticka kindza by méla byt
chyb&jicim  Clankem  signalizacni  drdhy  obsahujici  cytoplazmatickou  kinazu
COLD-RESPONSIVE PROTEIN KINASE 1 (CRPKI). CRPK1 pienasi signdl o zméné
teploty z membrany dél do buniky a membranovy protein, ktery ji aktivuje, zatim neni zndmy
(Liu et al. 2017).

V genomu husenic¢ku se vyskytuje pies 600 homologii RLKs a u vétSiny z nich neni jejich
funkce objasnéna, je tedy mozné, Ze se nékteré z RLKs se na vnimani teploty podili (Shiu and
Bleecker 2001).

4.3. Iontové kanaly

Teplotni $ok u huseni¢ku vede k rychlému narGstu koncentrace Ca*" v bufice. Tento narist je
nezbytny pro aktivaci teplotni odpovédi (Finka et al. 2012; Saidi et al. 2009). Komponenty
regulacni kaskady, podilejici se na této odpovédi, se zdaji byt konzervované od mechorostl
po krytosemenné rostliny (Marchetti et al. 2021). V genomu husenicku se vyskytuje pres
40 vapenatych kanalti lokalizovanych v membran¢ (Ward et al. 2009) a vtok vapniku do
buiikky je jednim z prvnich kroki teplotni signalizace (Finka et al. 2012). Otazka, zda
vapenaté kanaly funguji pfimo jako termosenzory, se tedy piirozené nabizi.
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U saveid se na vnimdni teploty podili iontové kandly TRANSIENT RECEPTOR
POTENTIAL CHANNELS (TRPVs), které funguji jako mechanosenzory (Benham et al.
2003). Rostliny ale ve svém genomu TRPVs homolog nemaji. Zajimavé je, ze geny pro
TRPVs byly identifikovany v genomu zelené tasy Chlamydomonas reinhardtii (Wheeler and
Brownlee 2008), coz ukazuje na moznost druhotné ztraty téchto genii béhem evoluce.
U rostlin se na teplotni odpoveédi podili jiné typy mechanosenzitivnich iontovych kanala
(Mori et al. 2018), ale neni jasné, zda tyto kanaly u husenicku hraji roli 1 ve vnimani teploty.

Jinou dtlezitou rodinou iontovych kanall u rostlin jsou CYCLIC NUCLEOTIDE GATED
CHANNELS (CNGCs), které se podileji na zvySeni cytosolického vapniku v odpovédi na
teplotni stres a reguluji tak expresi HSP (Gao et al. 2012). Finka et al. (2012) piishi
s modelem, podle kterého CNGCs tvofi hetero-oligomerické véapenaté kandly v membrang,
vnimaji zmény fluidity a funguji jako primarni senzory teploty spoustéjici heat shock
response (HSR) signalni drahu. Tato hypotéza, ale neni zatim potvrzena. Herero-oligomery
CNGC:s se podileji na vnimani a ptfenosu signalu i v olfaktorickych neuronech savct (Zheng
and Zagotta 2004).

Prestoze u husenic¢ku nebyl iontovy kandl fungujici jako termosenzor identifikovan, u ryze
byl protein, ktery by mohl fungovat jako termosenzoricky véapenaty kanal nalezen.
CHILLING-TOLERANCE DIVERGENCE 1 (COLDI1) je transmembranovy protein
vyskytujici se v plazmatické membrané a membrané endoplazmatického retikula. Pii poklesu
teploty COLDI interaguje s a podjednotkou G-proteinu RHO GTPase-ACTIVATING
PROTEIN 1 (RGA1) a spousti signaliza¢ni kaskadu, ktera vede ke vtoku vapenatych iontti do
bunky (Ma et al. 2015). ZvySend hladina vapniku v buiice nasledn¢ reguluje dalsi
mechanizmy chladové odpovédi (Knight et al. 1996).

Regulace véapenatych kandll pomoci interakce s trimerickymi G-proteiny je u savcl
konzervovanym mechanizmem (Van Petegem et al. 2004) . U rostlin, na rozdil od Zivocichi,

G-proteiny nepotiebuji Guanine nucleotide exchange factor (GEF) pro svou aktivaci, protoze
jsou schopny autoaktivace. Hlavnim regula¢ni mechanizmem G-proteinil v rostlinné bunce je
tedy deaktivace G-proteinti pomoci Stépeni GTP (Urano et al. 2013). Ptikladem této regulace
je pravé i interakce COLD1 s RGA1. COLDI1 zvySuje GTPazovou aktivitu RGAT a tim méni
hladinu aktivované¢ho G-proteinu v bunce a spousti dalsi signalizaci (Ma et al. 2015).

Zajimavé je, ze jednotlivé alely COLDI ovliviiuji i bazéalni hladinu vapniku v bunce. Védci
tedy pfisli s hypotézou, ze by protein COLD1 mohl byt pfimo iontovym kandlem nebo jeho
podjednotkou (Ma et al. 2015). Termosenzitivita COLD1 by mohla byt zaloZzena na zménach
konformace transmembranové domény zavislych na fluidit¢ membrany (Ma et al. 2015), jako
to funguje naptiklad u bakterialni kindzy DesK (Aguilar et al. 2001).

Tento objev ma velky vyznam nejen proto, ze jde o prvni popsany membranovy protein
urostlin, ktery by mohl fungovat jako termosenzor, ale i proto, Ze chlad je hlavnim
limitujicim faktorem pro péstovani ryZze. Objasnéni signalizace zodpovédné za regulaci
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chladové odpovédi je klicovym krokem pro genetické modifikace ryze, kterd bude odolnéjsi
viici abiotickému stresu.

Piestoze se transmembranové proteiny podili na mnoha signdlnich drahach v burice,
molekularni mechanizmus jejich senzorické funkce je stile obklopeny velkym mnoZzstvim
otazek. Studium této problematiky znacn€¢ komplikuje komplexita interakci mezi
membranovym proteinem a membranou samotnou. Kontext membrany a jejiho lipidického
slozeni a vlastnosti je totiz Casto kliCovy pro regulaci funkce daného proteinu. Praveé proteiny
vnimajici teplotu na zakladé zmén fluidity membrany tak predstavuji dobrou piilezitost, jak
komplexnim interakcim membran a membranovych proteinii porozumét.

5. Vnimani teploty prostfednictvim konformacnich
zmeén proteintl

Teplota ma na fungovani a aktivitu proteinli pfimy vliv. Ovliviiuje kinetiku enzymatickych
reakci, stabilitu, interakce, aktivitu a bunéénou lokalizaci proteini (Somero 1995). Piimo

zmény konformace by tedy mohly fungovat jako jednoduchy mechanizmus vniméni teploty.

Piikladem termosenzitivni zmény konformace proteinu je transkripéni reguldtor EARLY
FLOWERING 3 (ELF3), ktery je soucasti dulezitého reguldtoru cirkadiannich hodin rostlin
EVENING COMPLEX (EC). ELF3 funguje jako “scaffold protein”, ktery zprostiedkovava
vazbu dvou zbyvajicich slozek EC a hraje tak kliCovou roli ve formovani komplexu
(Nusinow et al. 2011). Ztrata funkce ELF3 vede mimo jiné k ¢asnému kveteni (Zagotta et al.

1996).

Jung et al. (2020) skrze tvorbu chimérnich proteintl, objasiiuji mechanizmus, pomoci kterého
protein ELF3 funguje jako termosenzor a zaroven ptepinac teplotou regulovaného ¢asného
kveteni.

Protein ELF3 obsahuje prionovou doménu (PrD). Soucasti této domény je 1 polyglutaminova
repetice, jejiz délka se u rostlin ptirozené pohybuje mezi 7 az 29 aminokyselinami na zakladé
riznych alel (Tajima et al. 2007; Undurraga et al. 2012). U rostlin adaptovanych na teplejsi

klima je prionova doména mensi nebo dokonce Gplné¢ vymizi (Jung et al. 2020).

Mechanizmus termosenzitivity ELF3 je zalozeny na zméndch konformace a jaderné
lokalizace proteinu. Pii teploté 22°C je protein ELF3 v EC komplexu navazaném na DNA
a geny teplotni odpovédi jsou reprimovany. Pti zvySeni teploty na 27°C dojde ke zméné
konformace PrD a nasledné zméné konformace celého proteinu. ELF3 nabyva multimerni
vysoce uspotradanou strukturu, kterou po fuzi s GFP miizeme pozorovat v jadie jako jaderné
skvrny. Kvili zméné konformace ELF3 dochazi k rozpadu komplexu EC a geny teplotni
odpovédi, které byly pomoci komplexu reprimovany, mohou byt aktivovany. Reverzibilni
vznik jadernych skvrn bylo mozné pozorovat i po pieneseni genu do kvasinky
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Saccharomyces cerevisiae. Samostatné izolovand prionovd doména z ELF3 se chova stejné
1 v roztoku in vitro (Jung et al. 2020).

Vysledky této studie prokazuji, ze prionova doména ELF3 funguje jako termosenzor, ale
samotny protein je zaroven i efektor teplotni signalizace. Opét tak miizeme pozorovat miru
komplexity rostlinné signalizace, kdy ¢asto dochazi ke smazavani hranice mezi senzorem
a efektorem signalni drahy. Prionova doména ELF3 diky rGzné dlouhé polyglutaminové
repetici funguje jako modulator senzitivity na zmény teploty, a mohla by tak byt vhodnym
genem pro Slechténi plodin odolnych viici vyssim teplotam.

Z ptedchozich studii vyplyva, Ze samotna teplota mlize spustit u husenicku casné kveteni,
pfestoze nejsou splnény fotoperiodické podminky, a Ze je tato regulace zévisla na Ustfednim
regulatoru kveteni FLOWERING LOCUS T (FT) (Kumar et al. 2012) a pravé vyse zminény
mechanizmus by mohl byt vysvétlenim. Jednim z gend, které jsou reprimovany pomoci EC je
1 transkripéni faktor PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR 4 (PIF4)
a PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR 5 (PIF5) (Nusinow et al. 2011). Tyto
transkripcni faktory pak piispivaji k regulaci exprese FT (viz kapitola 2.1.). Vazba PIF4
a PIF5 na FT promotor je navic také teplotné zavisla (Kumar et al. 2012).

vvvvvv

své studii ukdzali, ze ELF3 reguluje odpovéd cirkadidnnich rytmli na zmény teploty
nezédvisle na EC. Lze tedy ptedpokladat, ze ELF3 funguje jako termosenzor i skrz jiny
molekularni mechanizmus. Zda tomu tak skute¢né je a jak by tento na EC nezavisly
mechanizmus mél fungovat, je v soucasné dobé neznamé.

6. Fotosenzory jako termosenzory

Mnozstvi svétla a okolni teplota jsou pro rostlinu jednémi z klicovych faktorti pro rast
a vyvoj. Receptory pro vnimani svétla jsou u rostlin zndmy a mechanizmus jejich fungovani
je pomémné dobie objasnén. Cervené a dlouhovinné &ervené svétlo je vnimano pomoci
fytochromti, modré svétlo a UV-A rostlina vnimd pomoci kryptochromt, fototropina
a proteinlt z rodiny ZEITLUPE, a UV-B je absorbovano UVRS receptory (Galvao and
Fankhauser 2015). Termosenzitivni a fotosenzitivni dradhy jsou v Uzkém propojeni skrze
PHYTOCHROME INTERACTING PROTEINSs (PIFs) (viz kapitola 2.1.) (Leivar and Monte
2014). Neni tedy piekvapenim, ze fotoreceptory hraji dilezitou roli i ve vnimani teploty.

Nejlépe je mechanizmus termosenzitivity popsan u fytochromu B (phyB). Fytochrom se
v bunice vyskytuje ve dvou konformacich: Pfr je biologicky aktivni formou proteinu a je
aktivovana cCervenym svétlem, naopak dlouhovinné cervené svétlo vede ke zmeéné
konformace na Pr, biologicky neaktivni formu fytochromu. Pravé pomoci poméru Pfr a Pr
rostlina vnimd svételné podminky (Butler et al. 1959). Aktivovany Pfr je translokovan do
j&dra, kde tvoii jaderna tcliska (Yamaguchi et al. 1999), kterd se zdaji byt kliCova pro

15


https://paperpile.com/c/Ap34xj/3vpP
https://paperpile.com/c/Ap34xj/Z0ce
https://paperpile.com/c/Ap34xj/5mfR
https://paperpile.com/c/Ap34xj/Z0ce
https://paperpile.com/c/Ap34xj/seeZ/?noauthor=1
https://paperpile.com/c/Ap34xj/zxuQ
https://paperpile.com/c/Ap34xj/zxuQ
https://paperpile.com/c/Ap34xj/4hko
https://paperpile.com/c/Ap34xj/4hko
https://paperpile.com/c/Ap34xj/bXqu
https://paperpile.com/c/Ap34xj/il8F

fytochromovou signalizaci, piestoze jejich funkce neni plné objasnéna (Kaiserli et al. 2015).

Aktivni Pfr forma muze pfejit zp¢t na neaktivni Pr formu i samovoln¢ a studie ukazuji, ze je
tento proces teplotné zavisly (Legris et al. 2016; Jung et al. 2016).

Samovolny ptechod Pfr na Pr se sklada ze dvou krokti. Pomalejsi pfechod homodimeru
Pfr-Pfr na heterodimer Pfr-Pr a rychlejsi pfechod heterodimeru Pfr-Pr na homodimer Pr-Pr
(Klose et al. 2015). Teplota ovliviiuje rychlost obou téchto krokli a zvySeni teploty vede
k vychyleni rovnovahy smérem k neaktivni formé& Pr (Jung et al. 2016: Legris et al. 2016).

Tento proces se nazyva teplotni reverze a je kliCovy pro spravnou regulaci fytochromové
signalizace. Vychyleni poméru teplotni reverzi vede ke zméné velikosti a stability jadernych
télisek a schopnosti phyB asociovat s promotory cilovych geni (Hahm et al. 2020). Pomoci
teplotni reverze je integrovana informace o zménach teploty béhem dne i noci (Jung et al.

2016).

Podle nejnovéjSich studii by za teplotni reverzi mél byt zodpovédny vnitin€é neuspotradany
region proteinu, ktery je dilezity i pro tvorbu jadernych télisek. Vnitin€ neuspoiadany region
proteinu podstupuje fazovou separaci, ktera je klicova pro dynamiku jadernych télisek a tim
1 fytochromové signalizace (Burgie et al. 2021; Pardi and Nusinow 2021).

Za normalnich podminek aktivovany fytochrom reguluje degradaci PIFs, pii zvyseni teploty
ale kvuli teplotni reverzi mnozstvi aktivované¢ho Pfr v buiice klesa, PIFs nejsou degradovany
a spousti se termomorfogeneze (Leivar and Monte 2014).

V bunkéch husenicku se vyskytuje 5 zékladnich typt fytochromu, a pravé fytochrom B se
zda byt kliCovy pro termosenzitivitu. Tato hypotéza jiz byla potvrzena i u kukutice a lilku
brambory (Burgie et al. 2021).

Vyse popsany mechanizmus pfedstavuje elegantni propojeni dvou dllezitych signalnich drah
reagujicich na abiotické podminky a umoziiuje tak rostlin€ ménit svou architekturu
v zavislosti na prostfedi. Termosenzitivni a fotosenzitivni draha jsou navic v uzkém propojeni
i v dalsich krocich signalizace (viz kapitola 2.1.).

Podil na vnimani teploty u dalSich fotosenzorti je mnohem mén¢ jasny. Fototropin se podili
na cold avoidance odpovédi u porostnice Marchantia polymorpha skrze podobny
mechanizmus termosenzitivity jako phyB u huseni¢ku. Podle studie Fujii et al. (2017)
fototropin v porostnici integruje informace o svétle a teplot€¢ a reguluje tak pozici
chloroplastii v bunice. Teplota je pak vniméana opét pomoci teplotni reverze, s nizkou teplotou
je prechod fototropinu z aktivni na neaktivni formu pomalejsi, coz zpusobi vychyleni
rovnovahy a signalizaci vedouci k optimalizaci fotosyntézy v odpovédi na okolni teplotu
(Fujii_et al. 2017). Zda podobny mechanizmus funguje u husenicku zistava otazkou.
Fototropiny jsou u huseni¢ku nutné pro otevirdni praduchii v reakci na vysoké teploty, coz
ukazuje na jejich zapojeni do teplotni odpovédi (Kostaki et al. 2020). Zda a jak piesné se

fototropiny u husenicku podili na vnimani okolni teploty, ale neni v soucasné dobé& jasné.
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U ZEITLUPE, kryptochromit a UVRS8 je zapojeni do vnimani teploty jest¢ méné objasnéné.
Teplotni reverze u ZEITLUPE by mohla vysvétlovat zpomaleni cirkadiannich hodin pfti
vyssich teplotach (Hayes 2020). ZEITLUPE byl navic identifikovan jako hlavni kvantitativni
lokus pro teplotni kompenzaci cirkadiannich hodin (Edwards et al. 2005). Role ZEITLUPE
v regulaci rychlosti cirkadidnnich hodin ale neni v soucasné dobé potvrzena.

Teplotni reverze je spolenym motivem pro vétSinu fotoreceptorti, je tedy mozné, ze ve
stabilita aktivovanych chromofora navic nabizi jednoduchou moznost, jak reagovat na zmeény
teploty v rozdilném Casovém meéftitku. Polo€as rozpadu aktivovaného fytochromu je relativné
dlouhy (t1/2 = pfiblizn€ 30 minut) naopak aktivovany fototropin je mnohem mén¢ stabilni
(t1/2 = ptiblizné¢ 30 sekund) (Casy jsou uvedeny pro porostnici Marchantia polymorpha)
(Eichenberg et al. 2000) a umoziiuje tak reagovat na zmény prostfedi mnohem rychleji.

7. Termosenzitivni funkce DNA a RNA

7.1. DNA a chromatin

Vnimani teploty pomoci DNA je zaloZeno na zménach superspiralizace v reakci na okolni
teplotu. Remodelace chromatinu miize vést ke zmeéné exprese a teplotni odpovédi.

Piikladem této regulace je cyanobakterie Synechocystis, ktera pomoci superspiralizace
reguluje expresi genut chladové odpoveédi. Konkrétné expresi desaturazy, kterd zvySuje
fluiditu membrany pomoci zvySovani obsahu nenasycenych mastnych kyselin ve
fosfolipidové dvouvrstvé. S poklesem teploty se zvysi superspiralizace DNA v oblasti
regulacnich elementl genu desB, coZz vede k naristu exprese desaturazy o3 (Mironov et al.
2012). Stejny mechanizmus podilejici se na regulaci chladové odpoveédi funguje
iu Escherichia coli (Falconi et al. 1998).

U husenicku se podobny model zavedl pro histonovou varianta H2A.Z, ktera byla
povazovana za termosenzor zodpovédny za remodelaci chromatinu v zévislosti na teplot¢.
Hypotéza byla zalozena na destabilizaci nukleozomii obsahujicich H2A.Z se zvySujici se
teplotou, a tim padem zpiistupnéni DNA pro expresi (Kumar and Wigge 2010). Z novéjSich
studii ale vyplyva, e regulace H2A.Z je downstream od HEAT SHOCK FAKTORU (HSFs),
které jsou hlavnimi transkripnimi faktory regulujicimi odpovéd na teplotni stres (Cortijo et
al. 2017), a histon jako takovy se tedy na vnimani teploty nepodili.

Motiv zamény signalizacni role za senzorickou je ve vyzkumu vnimani teploty u rostlin
velmi Casty a komplikuje hlubsi porozuméni této problematice. Prestoze je role epigenetické
regulace pro teplotni odpovéd klicova, neni jasné, zda remodelace struktury chromatinu
funguje piimo jako termosenzor.
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7.2. Teplotné fizend modulace RNA

7.2.1. Sekundarni struktura

U bakterii je velké mnoZzstvi genli regulovano pomoci termosenzitivnich RNA, tak zvanych
RNA thermometers (RNATs). Regulace teplotni odpovédi pomoci RNA je vyrazné rychlejsi
nez regulace pomoci zmény exprese, protoze translace potfebnych proteinii mize zacit ihned
(Kortmann and Narberhaus 2012). Mezi takto regulované geny u bakterii patii napiiklad geny
pro virulenci, které se aktivuji teplotou nad 37°C po vstupu do téla hostitele, geny stresové
odpovédi na chlad, které reguluji zpomaleni metabolismu a zastaveni déleni, a heat shock

geny reagujici na extrémné vysokeé teploty (Narberhaus 2010).

Principem této regulace je zména sekundarni struktury tseku mRNA, ktery v sobé zahrnuje
1 AUG start kodon a zabranuje tak nasednuti ribozomu na RNA. Zména teploty vyvold zménu
sekundarni struktury, start kodon je dostupny pro ribozom a dochazi ke spusténi translace
proteinu (de Smit and van Duin 1990).

RNATs muizeme rozdélit do dvou zékladnich kategorii zippers a switches. Zippers maji na
5’ konci region, ktery pii nizké teploté vytvaii vlasenkovou strukturu. Struktura je zalozena
na Non-Watson-Crickovském parovani. Se zvysujici se teplotou se vlasenka stava nestabilni
adochazi k aktivaci translace. Switches mohou zaujimat dv€ rovnocenné struktury
v zavislosti na vnéjsi teploté a fungovat tak jako jednoduchy piepinac translace proteinu.
Dilezitym rozdilem je, ze zména sekundarni struktury muze byt zptusobena i prudkym
poklesem teplot, ktery za normalnich podminek sekundarni strukturu RNA stabilizuje

(Kortmann and Narberhaus 2012). Zda tento princip vyuZzivaji i archea a eukaryota neni
jasné, ale n¢které studie vyuziti RNATSs potvrzuji.

Translace mRNA kédujici HSP90 u octomilky se zda byt regulovana stejnym mechanizmem
jako u bakterii. Teplotn¢ labilni sekundarni struktura mRNA HSP90 na 5’ konci se zda byt
zodpovédna za vyznamné zvySeni hladiny HSP90 v buice v odpovédi na teplotni stres.
Delece nukleotidii pobliz AUG vede ke ztrat€ schopnosti reagovat na teplotni stres
zefektivnénim translace HSP90, zatimco normalni hladina translace timto neni nijak
ovlivnéna. Ahmed and Duncun (2004) pfisli s hypotézou, Zze podobn¢ jako u bakterii funguje
sekundarni struktura RNA jako termosenzitivni piepinac, ktery reguluje pfechod mezi
normalni mirou translace HSP90 a vyznamnym zvySenim HSP90 v buiice pfi teplotnim
stresu.

DalSim pfikladem je heat shock RNA-1 (HSRI), kterd se podili na aktivaci heat shock
odpovédi v savcich bunikach (Shamovsky et al. 2006) a je Siroce rozSifend mezi eukaryoty
vcetn€ husenicku (Choi et al. 2015). Teplotné zavisla zména konformace mRNA se zda byt
jednim z regulacnich mechanizmi exprese HSF-1, ktery je dulezitym aktivatorem exprese
heat shock genti (Shamovsky et al. 2006). Siroké rozsifeni HSR1 mezi eukaryoty se da
vysvétlit horizontalnim pfenosem genu z bakterii do eukaryot (Choi et al. 2015).
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U husenicku je funkce RNA jako pfepinace potvrzend u regulace exprese proteinu
PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR 7 (PIF7). PIF7 je jednim z faktort regulujici
termomorfogenezi skrz aktivaci exprese genil podilejicich se na biosyntéze auxinu
a prodluzovani hypokotylu (Chung et al. 2020). ZvySeni efektivity translace po narGstu
teploty je zavislé na vlasenkové sekundarni strukture na 5’ konci PIF7 mRNA a mutace v této
oblasti vedou k naruseni termomorfogeneze (Chung et al. 2020). Na regulaci PIF7 se ale
podili i jiné mechanizmy. Model vysvétlujici roli PIF7 v shade-avoidance je zalozeny na roli
aktivni formy phyB ve fosforylaci PIF7 (Li et al. 2012, Huang et al. 2018). Pfedchozi studie
prokazaly vliv teploty na urychleni piechodu phyB z aktivni na neaktivni formu (Legris et al.
2016) (viz kapitola 6). Je tedy otazkou zda by teplota do regulace PIF7 mohla vstupovat
iskrz phyB. Podobna sekundarni struktura byla nalezena iu dalich proteinli (naptiklad
HSF2A2), je tedy mozné, Ze by jejich regulace mohla fungovat na stejném principu (Chung

et al. 2020).

Vyuziti RNA jako termosenzort piedstavuje rychly a efektivni zpiisob vnimani teploty, jehoz
presné fungovani a rozSifeni v eukaryotické fiSi stale obklopuje spousta otazek. Vyzkum
komplikuje fakt, Ze schopnost RNA fungovat jako termosenzitivni pfepinac¢ neni zavisla na
sekvenci, ale na sekundarni struktufe. A sekvence termosenzitivnich regiont tak nejsou
evoluéné konzervované (Kortmann and Narberhaus 2012). Dominantni roli struktury oproti
sekvenci dokazuje i sekundarni strukturou podminéné navraceni termosenzitivity u mutantt,
kteti tuto schopnost uplné ztratili. Zmény sekvence, které obnovily sekundarni strukturu,
vedly k obnoveni teplotné regulovanych zmén efektivity translace u huseni¢ku (Chung et al.
2020). Celogenomova studie sekundarni struktury RNA u husenicku také potvrzuje
schopnost mRNA gent stresové odpoveédi plasticky ménit sekundarni strukturu v reakci na
vnéjsi faktory (Ding et al. 2014). Nové se rozvijejici metody genomiky umoziuji analyzu
struktury RNA na urovni celého genomu a otviraji tak zcela nové moznosti pro analyzu role
sekundarni struktury RNA v odpovédi na teplotni stres.

7.2.2. Alternativni sestith

Alternativni sestfih je dilezitym mechanizmem posttranskripcni regulace exprese. Geny
stresové odpoveédi Casto maji nékolik variant mRNA, které mohou sestithem pre-mRNA
vzniknout. Vysledné izoformy proteini se v buiice vyskytuji v rizném poméru, ktery se
dynamicky méni v odpovédi na environmentalni stresory (Laloum et al. 2018).

Prikladem teplotné zavislé regulace alternativniho sestfihu je FLOWERING LOCUS M
(FLM), kvétni represor, ktery se podili na regulaci kveteni skrz termosenzitivni drahu a je
zasadni pro modulaci termosenzitivity (Balasubramanian et al. 2006). Protein se v burfice
vyskytuje ve dvou izoforméach: FLM-3 a FLM-9, které spolu kompetuji o tvorbu komplexu
s SVP a dalS§imi proteiny (viz kapitola 2.1.1.). FLM-B v bufice pfevazuje pii chladnéjSich
teplotich a v komplexu s SVP reprimuje expresi kvétnich aktivatorii. Pii zvySeni teploty
zacne v buiice pfevazovat izomorfa FLM-9, kterd vykompetuje FLM- z komplexu s SVP.
Vznikne tak neaktivni varianta SVP-FLM komplexu a represe kvétnich aktivatori je
ukoncena (Pos¢ et al. 2013). PrestoZze regulace a dopady alternativni sestfihu FLM jsou
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pomérné dobie popsany, komponent, ktery v této kaskadé vnima zménu teploty, je zatim
neznamy.

Model objasiiujici termosenzitivni komponent alternativniho sestfihu byl navrzen pro LATE
ELONGATED HYPOCOTYL (LHY). Vliv teploty na alternativni sestfih vede k poklesu
LHY v bunce a podili se tak na regulaci cirkadiannich hodiny (James et al. 2012). Pozdé&jsi
studie James et al. (2018) odhalila 4 haplotypy LHY, které¢ se lis§i SNP v 5° regionu
pre-mRNA a které koreluji s jednotlivymi variantami vysledné mRNA vzniklé alternativnim
sestiihem. Vzhledem k tomu, ze haplotypy vykazuji rozdilnou termodynamickou stabilitu,
navrhli autofi studie model, ve kterém pravé rozdilnd stabilita RNA funguje jako
termosenzitivni prvek (James et al. 2018).

Fungovani RNA jako termosenzoru regulujiciho alternativni sestfih bylo prokazano
u kvasinek (Meyer et al. 2011), ale u rostlin se s timto modelem stale poji fada otazek
a k potvrzeni hypotézy jsou tfeba dalsi studie.

Alternativni sestfih miize byt regulovan také pomoci reverzibilni fosforylace proteint
podilejicich se na sestfihu. Tento mechanizmus funguje naptiklad u teplokrevnych savct, kde
zména teploty o 1°C vede ke zméné sestfihu pre-mRNA velkého mnozZstvi genl. Vcetné
proteinti podilejicich se na tvorbé spliceozomu (Preuf3ner et al. 2017). I u rostlin jsou proteiny
podilejici se na sestfihu Castym cilem fosforylace (de la Fuente van Bentem et al. 2006). Je
tedy otazkou, zda i tento mechanizmus hraje u rostlin roli a co je termosenzitivnim
komponentem této signalni kaskady.

8. Role semiautonomnich organel

Mitochondrie a chloroplasty se podili na signalizaci abiotického stresu mimo jiné skrz ROS.
Pod abiotickym stresem dochazi k vyraznému navySeni mnozstvi kyslikovych radikalt, které
vznikaji jako vedlejsi produkt elektronového transportniho fetézce (Suzuki et al. 2012).
Retrogradni signalizace, tedy signalizace ze semiautonomnich organel do jadra, je naprosto
klicova pro teplotni stresovou odpoveéd’ a vede ke zmeéné exprese genti v jadie bunky. Princip
retrogradni signalizace je Casto zaloZeny na hromadéni metabolitu, jenz nasledné vyvolava
signalizaci, kterd vede ke zméné exprese (Sun and Guo 2016). Retrogradni signalizace a jeji
podil na stresové odpovédi rostlin by mohly vydat na samotnou bakalaiskou praci. Uvadim je
tedy jen pro Uplnost a nebudu se jim podrobn¢ vénovat.

Role chloroplastli ve vnimani teploty a teplotni aklimaci neni zcela objasnéna, ale studie
ukazuji, Ze hraje v teplotni toleranci huseni¢ku zasadni roli (Dickinson et al. 2018: Sun and
Guo 2016).Prikladem retrogradni signalizace podilejici se na teplotni odpovédi v chloroplastu
je MEcPP (metyl-D-erythritol-cyklodifosfat). MEcPP je jednim z prekurzorii pro syntézu
isoprenoidli. Zvysenim teploty dojde k rozladéni biosyntetick¢é drahy a MEcPP se za¢ne
v chloroplastu hromadit. ZvySena hladina spousti retrogradni signalizaci, kterd vede
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k stresové odpovédi (Benn et al. 2016). Jak pfesné¢ samotna signalizace probiha neni zndmé,
ale existuji dvé hlavni hypotézy. Prvni hypotéza je zaloZena na transportu do jadra, kde by
signalizace meénila pfimo expresi. Podle druhé hypotézy je MECPP transportovan do
endoplazmatického retikula, kde by mél ovliviiovat sestiih mRNA a translaci proteinti

(Walley et al. 2015)

Dalsim dilezitym faktorem podilejicim se na teplotni odpovédi chloroplastu je membrana
thylakoidt (viz kapitola 3.3.1.).

9. Depolymerace cytoskeletu jako termosenzor

Reorganizace cytoskeletu je dilezitou soucasti teplotni odpovédi na horko i chlad.
Depolymerace aktinovych filament a mikrotubuli v reakci na vysoké teploty byla
pozorovana jak u husenicku, tak u tabaku (Miiller et al. 2007; Malerba et al. 2010). Zajimavé

je, Ze 1 nizka teplota ovliviiuje stabilitu mikrotubull i aktinovych filament u tabaku (Pokorna

et al. 2004).

Role depolymerace mikrotubuli byla prokdzana naptiklad pro regulaci heat shock proteinii
a MAP kinazové kaskady. Pokud je depolymerace uméle vyvolana, rostliny zareaguji zménou
aktivity a exprese proteinti teplotni odpovédi. Naopak, pokud je depolymerace zablokovana,
rostlina neni schopna teplotni odpoveéd’ spustit ani pfi vysokych teplotdch (Suri and Dhindsa
2008). Depolymerace cytoskeletu je ale vzdy v zkém propojeni s dalSimi procesy teplotni
odpovédi (zména fluidity, vtok vapniku, denaturace proteini...), a neni tedy jasné, zda
depolymerace cytoskeletu jako takova funguje jako primérni termosenzor.

10. Diskuze

Vnimani a odolnost viic¢i teplotnim stresiim jsou pro rostlinu naprosto klicové a vétSina rostlin
se béhem svého zivota musi s teplotnimi vykyvy vypotadat. Zakladni principy jsou pro
signalizaci teplotniho Soku zplsobeného vysokymi a nizkymi teplotami stejné. Oba teplotni
stresy maji vliv na fluiditu membrany, na obou signalizacich se podileji sekundarni poslové
(vépnik, ROS, lipick¢é molekuly), dochdzi ke zméné aktivity a exprese proteind
a pfizpiisobeni metabolismu na nové teplotni podminky.

U vnimani obou teplotnich extrémii jsou ale rané kroky signalizace stale neobjasnéné. Vysokeé
teploty vedou k pfechodu membrany do faze tekutého krystalu, zvySeni neusporadanosti
a fluidity. Do né€kolika sekund po vystaveni vysokym teplotam dochdzi ke vtoku vapniku do
buiiky. Vapnik néasledné¢ moduluje aktivitu proteind, ktera vede k aktivaci teplotni odpovédi -
heat shock response (HSR). Stejné tak méni vlastnosti membrany chlad. Membrana ptechazi
do gelové faze, snizuje se fluidita a permeabilita. Dochdzi ke zméné aktivity proteint a taktéz
ke vtoku vapniku do buiky (Sangwan et al. 2002). ZvySend koncentrace vapniku spousti
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slozitou kaskadu dé&ju, kterd vede k aklimaci na chlad. Samotné termosenzorické komponenty
obou signalizaci jsou ale stale nepotvrzeny. Vnimani teploty neni lokalizované do specidlnich
organel ¢i bunéénych kompartmentti, ale probihd na membrané, v cytosolu, membranach
organel a také v samotném jadre.

Membréna je Casto oznaCovana za nejveétsi termosenzitivni strukturu v rostlinné buiice.
Pfestoze mechanizmus zmén fyzikdlnich vlastnosti membrany v reakci na teplotni vykyvy je
dobte vysvétlen, hypotéza membrany jako termosenzoru postrada vysvétleni, jak se u rostlin
signal o zméné fluidity pfenese do bunky. Mechanizmus pienosu signalu zalozeny na zméné
konformace membranovych proteini v reakci na zménu fluidity je podrobné popsan
u bakterii, ale u rostlin je analog DesK zatim neznamy. Funkce véapenatych kanalti jako
mechanoreceptorti fluidity membrany by byla elegantnim feSenim i vzhledem k vépenatému
vtoku v ¢asné fazi signalizace. Véapenaty kanal, ktery by na zmény fluidity pfimo reagoval ale
zatim nebyl u huseniCku nalezen. U ryze je hypotéza o pifimé termosenzitivni funkci
vapenatych kandli rozpracovdna pro protein COLDI1, ale pro jeji potvrzeni zatim chybi
dostatecné diikazy.

Dal$im popsanym termosenzitivnim mechanizmem je zména konformace proteind. Tento
princip termosenzitivity je v soucasné dobé€ Siroce piijiman u proteinu ELF3, ktery je soucasti
proteinové komplexu EC, represoru genti teplotni odpoveédi. EC remprimuje i PIFs geny,
a hraje tak kli¢ovou roli v indukci kveteni. Nova studie z tohoto roku ale ukazala, ze ELF3
reguluje teplotni odpovéd’ 1 pomoci jiného mechanizmu, zcela nezavislé na EC. Tato zjisténi
piinasi spoustu novych otazek ohledné¢ mechanizmu, ktery byl povazovan za vysvétleny.
Velkym ptinosem pro tuto oblast vyzkumu je pokrok v predikei struktury proteinli pomoci
nastroje AlphaFold (Jumper et al. 2021). MoZnost predikovat strukturu proteini s témef
stejnou spolehlivosti jako krystalografické analyzy (Kryshtafovych et al. 2021) otvira zcela

nové moznosti pro vyzkum chovani proteint pii riznych teplotnich podminkach.

Fungovani phyB jako termosenzoru je taktéz Siroce pfijimano a potvrzeno u vice rostlinnych
druht. PhyB propojuje informace o teploté a svételnych podminkéch prostiedi a skrz PIFs se
podili na regulaci celé fady vyvojovych procest rostliny. Role ostatnich fotoreceptorti ve
vnimani teploty neni ta dobfe objasnéna. Role fototropinti v reakci na chlad byla potvrzena
u porostnice, ale u husenicku neni jejich podil na vniméani teploty potvrzen. Funkce ostatnich
fotoreceptorti je obklopena jesté¢ vétSim mnozstvim otazek. Mechanizmus teplotni reverze,
ktery je spolecny pro vSechny fotoreceptory (Galvao and Fankhauser 2015), je ale elegantni

moznosti jak diky rozdilné stabilité¢ aktivovanych chromoforti teplotu vnimat v rtiznych
casovych rozmezich.

Dalsi zajimavou oblasti vyzkumu je role RNA a DNA. Termosenzitivni funkce RNA byla
u zivocichti objasnéna jiz v minulosti. Jeji podil na vniméni teploty u rostlin je rychle se
rozvijejicim tématem a vzhledem k novym metodam genomiky miizeme ocekdvat rychly
pokrok v porozuméni tohoto mechanizmu. Role DNA byla naopak povazovana za obecn¢
platnou, ale ukazalo se, Ze jako piimy termosenzor pravdépodobné nefunguje (Cortijo et al.
2017), ptestoze je role epigenetické regulace pro teplotni odpoved’ klicova.
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Podil dal§ich organel na vniméni teploty je také obklopen velkym mnoZstvim otazek.
Retrogradni signalizace ze semiautonomnich organel do jadra zcela jist¢ hraje v teplotni
odpovédi roli, ale podil na vnimani teploty neni potvrzen. U chloroplastii jsou hypotézy
o termosenzitivni funkci vice rozpracovany, ale je potfeba si uvédomit, Ze teplota
v chloroplastu neodpovida teploté¢ v celé buiice. Vzhledem k tomu, ze v chloroplastu dochazi
k absorpci svétla, je teplota uvnitt této organely stabiln€ vyssi nez ve zbytku rostlinné buriky.
Stejné tak cytoskelet se nepochybné podili na teplotni odpovédi. Zda ale funguje piimo jako
termosenzor neni jasné.

Objasnéni schopnosti vnimat teplotu u rostlin s sebou nese mnohd tuskali. Hranice mezi
termosenzorem a efektorem termosenzitivni signalizace se u rostlin Casto smazava
a znesnadiuje tak védciim praci. Samotna definice termosenzoru je totiz problematicka.

Vu et al. (2019) ve svém piehledovém ¢lanku definuji termosenzor rostlin pomoci tii kritérii:
1. zména teploty ptimo vede ke zméné aktivity nebo konformace termosenzoru,
2. tato zména je nezbytné nutnd pro termosenzitivni signalizaci,
3. tato zména vede k teplotni odpovédi.

Takovéto strojené definovani se mulze zdat zbytecné, ale vzhledem ke komplexnosti
rostlinného vnimdani teploty je naprosto nezbytné. Sama jsem se pii psani této prace
nescCetnékrat setkala se zaménou termosenzoru a efektoru termosenzitivni signalizace.
Napftiklad zminén4 histonova varianta H2A.Z (viz kapitola 7.1.) spliuje dvé ze tii téchto
kritérii a dlouho byla za termosenzor povazovédna. Postupné se ale ukazalo, ze nevnima
teplotni zmény piimo, ale je regulovana downstream od jiné signalizace.

DalSim problém je i Gzké propojeni abiotickych stresii. Stres vysokou teplotou je Casto
doprovazen stresem z vysokého osvitu, suchem a osmotickym stresem. Signdlni drahy téchto
abiotickych stresort se navic ptekryvaji a intenzivné spolu komunikuji (Suzuki et al. 2012).

Vyzkum problematiky termosenzitivity se Casto dava do souvislosti se Slechténim plodin
odolnych globdlnimu oteplovani. Tato ptfedstava je ale pfinejmensim zkratkovitd. Globalni
oteplovani muze pifinést mnohem komplexn€jsi zménu klimatu nez zvySeni teploty
a predstavovat si porozumeéni teplotni signalizace a naslednou genetickou modifikaci nebo
Slechténi rostlin jako jednoduché feSeni je skutecné kratkozrakeé.

Jak tedy rostliny vnimaji teplotu? Tato jednoduché otdzka si na své zodpovézeni bude muset
jesté pockat. V poslednich letech, ale védci postupné ziskali alespont ¢asteCnou odpoved.
Budouci vyzkum vSak ma pied sebou jesté spoustu vyzev a s rychle postupujicim globalnim
oteplovanim se tato otazka stdva vic a vic palCivou. Nezbyva tedy nez doufat, Ze si védci
zachovaji chladnou hlavu.
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