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Abstrakt 

 

 Živočišné steroidní hormony jsou velmi dobře známy a jejich výzkum probíhá již 

dlouhou dobu, v rostlinách však dlouho žádné steroidní látky s biologickou funkcí nebyly 

identifikovány. Teprve v druhé polovině minulého století byly objeveny brassinosteroidy, 

u nichž byla později potvrzena hormonální funkce v rostlinách. Stále je však při výzkumu 

jejich funkce mnoho neznámých. Tato práce předkládá ve své první části důkazy, že 

brassinosteroidy regulují u kukuřice (Zea mays L.) pěstované v polních podmínkách nejen 

morfologii a výnos, ale i některé vývojové a reprodukční charakteristiky, jako například 

počet samičích květenství či rychlost vývoje samčích květenství. Konkrétní reakce 

rostliny však závisí na typu použitého brassinosteroidu, na jeho koncentraci, a 

v neposlední řadě i na konkrétním genotypu kukuřice a na fázi vývoje rostliny v době 

postřiku. Vliv brassinosteroidů na primární fotosyntetické procesy v rostlině za těchto 

podmínek pěstování nebyl prokázán, a to ani na aktivitu fotosystému (PS) 1, ani na 

aktivitu Hillovy reakce. Nebyly nalezeny ani statisticky průkazné rozdíly v obsahu 

fotosyntetických pigmentů. 

 Dalším tématem, řešeným v této práci, byl možný ochranný vliv brassinosteroidů 

na rostliny vystavené chladu. U kontrolních rostlin došlo při exogenní aplikaci velmi 

nízkých koncentrací 24-epibrassinolidu ke statisticky průkaznému zvětšení některých 

listů a zvýšení obsahu fotosyntetických pigmentů, u rostlin vystavených chladu se naopak 

pozitivní vliv projevil pouze při ošetření vyššími koncentracemi 24-epibrassinolidu, a to 

pouze u obsahu chlorofylů. Ani tentokrát se nepodařilo zjistit statisticky průkazný vliv na 

primární fotosyntetické procesy fotosyntézy hodnocené jako aktivita Hillovy reakce či 

aktivita PS1. 

Zcela novým výsledkem práce bylo prokázání biologické aktivity u dalších 

steroidních látek, které se v některých rostlinách také vyskytují – ekdysteroidů. Při 

experimentech na rostlinách novozélandského špenátu (Tetragonia tetragonioides L.) 

došlo po ošetření 20-hydroxyekdysonem k statisticky průkaznému zvýšení účinnosti čisté 

fotosyntézy, ovšem pouze krátkodobému (do čtyř hodin po ošetření). Tyto výsledky 

poprvé naznačily potenciální biologickou funkci ekdysteroidů, které by se mohly podílet 

na regulaci fotosyntézy. Při práci s mladými rostlinami špenátu (Spinacia oleracea L.) a 

kukuřice, které mají odlišný endogenní obsah ekdysteroidů, bylo zjištěno, že rostliny 
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obou druhů ošetřené buď ekdysteroidy nebo brassinosteroidy, reagovaly snížením 

efektivity celého fotosyntetického elektron-transportního řetězce, ale odpověď PS2 na 

ošetření byla u obou druhů různá, v řadě charakteristik přímo opačná. Zároveň tato 

odpověď závisela na vývojovém stádiu listů, přičemž fotosyntetické procesy ve starších 

listech reagovaly více. Působení nízkých koncentrací ekdysteroidů tedy může ovlivnit 

účinnost různých částí fotosyntetických procesů obdobně jako u brassinosteroidů, záleží 

však na rostlinném druhu, vývojovém stádiu a podmínkách pěstování, a navíc různé části 

elektron-transportního řetězce reagují různým způsobem. Při společném ošetření rostlin 

oběma látkami však žádné rozdíly oproti kontrole nalezeny nebyly. Je možné, že 

v některých aspektech signalizace či metabolizmu rostlinné buňky může docházet ke 

kompetitivnímu účinku těchto příbuzných látek.  

 

Klíčová slova: 

Brassinosteroidy, ekdysteroidy, fotosyntéza, morfologie rostlin, primární fotosyntetické 

procesy, fotosyntetické pigmenty, reprodukce rostlin, vnitrodruhová a mezidruhová 

genetická variabilita, vývoj rostlin, abiotický stres 
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 Abstract 

 

While animal steroid hormones are very well known and have been studied for a long 

time, in plants no steroid substances were known until relatively recently. Only in the 

second half of the past century brassinosteroids were discovered; later on, their hormonal 

function in plants was confirmed. Still a lot of unknown remains as regards their function 

in plant cells. This paper presents in its first part the evidence that brassinosteroids control 

in maize (Zea mays L.) grown under field conditions not only its morphology and yield 

but also some developmental/reproduction characteristics like e.g. number of female 

inflorescences or speed of the development of male inflorescences.  Particular response 

of a plant depends, however, on the type of applied brassinosteroid, its concentration, and 

last but not least also on a particular maize genotype and developmental stage of the plant 

during applicatin. Impact of brassinosteroids on primary photosynthetic processes in 

plants has not been proven under these conditions, neither on the activity of photosystem 

(PS) I nor on the Hill reaction. No statistically significant differences in the content of 

photosynthetic pigments have been found either. 

Another topic dealt with in this thesis is the possible protective influence of 

brassinosteroids on plants subjected to cold. Control plants treated by exogenous 

application of very low concentrations of 24-epibrassinolide showed a significant 

enlargement of some leaves and an increase of the content of photosynthetic pigments 

occurred; in plants subjected to cold, on the contrary, positive influence occurred only 

after the treatment with higher concentrations of 24-epibrassinolide, and only regarding 

the chlorophyll content. A significant impact on primary photosynthetic processes 

assessed as the activity of the Hill reaction or activity of the PS1 was not found here 

either. 

Entirely new result of the thesis has been the proof of a biological activity of other steroid 

substances also occurring in some plants – ecdysteroids. During the experiments on plants 

of New Zealand spinach (Tetragonia tetragonioides L.), a statistically significant increase 

of the net photosynthetic rate occurred after the treatment with 20-hydroxyecdysone, but 

just in a short-term (up to four hours after the treatment). These results have for the first 

time indicated the potential new biological function of ecdysteroids – regulation of 

photosynthesis. When working with young plants of common spinach (Spinacia oleracea 

L.) and maize, species with different endogenous content of ecdysteroids, it has been 

found that plants of both species treated either by ecdysteroids or brassinosteroids 

responded by decreasing their efficiency of the entire photosynthetic electron-transport 

chain, but the response of PS2 of each species to the treatment was different and often 

quite opposite. This response also depended on the developmental stage of leaves (the 

photosynthetic processes in older leaves responded more). Thus, low concentrations of 

ecdysteroids can affect the efficiency of different parts of photosynthetic processes 

similarly to brassinosteroids; however, their effect depends on particular plant species, 

developmental stage as well as growing conditions; in addition, different parts of the 
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electron-transport chain respond in different ways. After joint treatment of the plants by 

both substances, no differences compared to control plants were found. It is possible that 

a competitive impact of these related substances may occur in some aspects of signaling 

or metabolism of plant cell. 

 

Key words: 

Brassinosteroids, ecdysteroids, photosynthesis, plant morphology, primary 

photosynthetic processes, photosynthetic pigments, plant reproduction, intraspecific and 

interspecific genetic variability, plant development, abiotic stress 
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Seznam zkratek 

 

20E - 20-hydroxyekdyson 

24E - 24-epibrassinolid 

AAC - 2α,3α,17β-trihydroxy-5α-androstan-6-on 

ABA - abscisová kyselina 

BR - brassinosteroid(y)  

ET - etylén 

GA - giberelová kyselina 

JA - jasmonová kyselina 

Me - metylace 

OEC - komplex vyvíjející kyslík 

P - fosforylace/defosforylace 

PN – rychlost čisté fotosyntézy 

PS - fotosystém  

ROS - reaktivní formy kyslíku 

RuBisCO – ribulóza-1,5-bisfostátkarboxyláza/oxygenáza 

SA- salicylová kyselina 
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1. Úvod 

 

Naše laboratoř se delší dobu zabývá odpovědí různých genotypů hospodářsky 

významných rostlin, především jejich fotosyntetického aparátu, na stres způsobený 

abiotickými faktory (hlavně chladem, nedostatkem či nadbytkem vody). V rámci tohoto 

výzkumu jsme navázali spolupráci se skupinou Dr. L. Kohouta z Ústavu organické 

chemie a biochemie AV ČR, v.v.i., která se zabývala syntézou a strukturně-funkční 

analýzou brassinosteroidů (BR), oxysterolů, které se v malých množstvích vyskytují ve 

všech rostlinných druzích a plní funkci fytohormonů. Z literatury jsme o této skupině 

látek věděli, že některé práce naznačují protistresový účinek těchto hormonů, což nás 

zajímalo. Zda a jak tento účinek souvisí s odezvou různých částí fotosyntetických procesů 

však zatím není jednoznačně vyřešeno. Téměř nic se také neví o tom, zda různé genotypy 

jednoho druhu nebo i různé druhy rostlin reagují na tyto hormony stejně nebo různě.  

Začali jsme tedy testovat vliv těchto látek nejprve na rostliny pěstované v polních 

podmínkách a poté se náš zájem soustředil na reakci různých genotypů kukuřice a posléze 

i dalších druhů na BR při vystavení stresu. Při testování biologické funkce BR s naší 

laboratoří navázala spolupráci skupina Prof. Ing. T. Macka z Vysoké školy chemicko-

technologické, jehož skupina pomocí afinitní chromatografie zjistila v podmínkách in 

vitro specifickou vazbu BR, ale i dalších rostlinných sterolů - ekdysteroidů - k některým 

proteinům souvisejícím s fotosyntézou nebo se stresovou reakcí rostlin. Role 

ekdysteroidů v rostlinách není zatím téměř vůbec objasněna a porovnání jejich funkce 

s rolí BR je velmi zajímavým tématem, na něž bychom se i v budoucnosti dále chtěli 

soustředit. Předkládaná práce shrnuje první výsledky týkající se této problematiky, na něž 

budou navazovat další, detailnější publikace, na kterých naše laboratoř v současné době 

intenzivně pracuje. 
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2. Cíle práce 

 

V předkládané práci řeším tři základní cíle: 

 

- popsat, jaký je vliv brassinosteroidů na vybrané fotosyntetické, morfologické, 

vývojové a výnosové charakteristiky inbredních a hybridních genotypů kukuřice, 

pěstovaných v polních podmínkách; srovnat, zda u různých genotypů bude tato 

reakce stejná nebo odlišná. 

 

- zjistit, zda exogenní aplikace brassinosteroidů zlepší možnost mladých rostlin 

kukuřice se vyrovnat se stresem a zda ovlivní primární fotosyntetické procesy a 

obsah fotosyntetických pigmentů 

 

- zjistit, jestli může exogenní aplikace ekdysteroidů na různé druhy rostlin mít vliv 

na funkci jejich fotosyntetického aparátu a porovnat případný efekt s reakcí na 

aplikaci brassinosteroidů, opět především s ohledem na různé části primárních 

fotosyntetických procesů a na možnou mezidruhovou variabilitu 
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3. Literární přehled 

 

3.1. Brassinosteroidy jako rostlinné hormony 

 

Ačkoliv v živočišné říši jsou steroidní hormony známé již velmi dlouho, v rostlinách 

žádné podobné látky nebyly dlouhou dobu identifikovány. Až v roce 1979 byla z pylu 

řepky (Brassica napus L.), nasbíraného včelami, izolovaná a charakterizovaná steroidní 

látka, která měla pozitivní účinek růstového stimulátoru v biologickém testu růstu 

druhého internodia fazolu (Phaseolus vulgaris L.). Byl to první identifikovaný 

brassinosteroid (BR), nazvaný brassinolid (Grove et al., 1979) a poté byly nalezeny další 

podobné látky (Abe et al, 1982). Protože se tyto látky v rostlinách vyskytují ve velmi 

malém množství a přímá izolace z rostlin je tedy nevýhodná, po zjištění jejich struktury 

(Obr. 1) následovala jejich umělá syntéza (Ishiguro et al., 1980; Fung et Siddall, 1980) a 

zároveň byly syntetizovány i látky obdobných struktur (Thompson et al., 1979; Kohout 

et al., 1991, Kohout, 1994). V současné době je známo více jak 70 BRs (Kohout et al., 

1991, Yokota, 1997, Khripach et al., 1999, Fujioka, 1999, Bajguz et Tretyn, 2003), které 

byly nalezeny jak v krytosemenných, tak i v nahosemenných rostlinách i v mechorostech 

a zelené řase (Hydrodictyon reticulatum L.), a to ve všech rostlinných orgánech, ale ve 

velmi nízkém množství. Nejvíce BRs obsahuje obvykle pyl a často také semena, (1-100 

ng na g hmotnosti čerstvé biomasy), zatímco v kořenech a starších listech je těchto látek 

výrazně méně (cca 0,01-0,1 ng na g) (Griffiths et al., 1995, Clouse et Sasse, 1998, 

Fujioka, 1999).  

Obr 1: Chemický vzorec 24-epibrassinolidu, jednoho z velmi běžných BRs (Rothová et al., 2014) 

 

 

 



12 

 

V devadesátých letech minulého století byly získány u několika druhů rostlin 

trpasličí mutanty deficientní v syntéze BR, které se lišily od mutant deficientních na 

syntézu jiných rostlinných hormonů (Yuan et al., 2010). Jejich získání pomohlo pochopit 

důležitou roli BR ve vývoji rostlin (Obr. 2) a tyto látky byly záhy přeřazeny z kategorie 

růstových regulátorů mezi fytohormony. Bylo totiž zjištěno, že BR mají pleiotropní efekt 

na celé rostliny (Rao et al., 2002). Jsou schopny ovlivňovat buněčný růst, dělení buňky, 

podílí se i na zrání plodů (Clouse et Sasse, 1998, Haubrick et Assmann 2006, Kartal et 

al. 2009, Rao et al. 2002, Mahesh et al. 2013), dále na regeneraci buňky (Sasaki, 2002), 

jejich důležitá role byla popsána při působení na apikální dominanci a senescenci (Sasse, 

2003, Rao et al. 2002). Podílí se také na indukci diferenciace cévního systému u rostlin 

(Clouse et Sasse 1998, Sasse 2003). Byla popsána indukce růstu pylové láčky po ošetření 

BR (Clouse et Sasse 1998), vliv na klíčení semen (Haubrick et Assmann 2006, Őzdemir 

et al. 2004, Rao et al. 2002, Sharma et Bhardwaj 2007, Vardhini et Rao 2003) a také 

indukce vzniku nových adventivních kořenů (Rao et al. 2002). Byl zjištěn i vliv BR na 

biogenezi buněčné stěny (Sasse 2003), na aktivaci protonových pump v buněčné 

membráně (Cerrana et al. 1984), působení na hladinu nukleových kyselin v buňce 

(Vardhini et Rao 1998, Swamy et Rao 2008) i na fosforylaci proteinů (Fedina et al. 2008).  

U různých druhů rostlin byl také pozorován vliv exogenně aplikovaných 

brassinosteroidů na regulaci různých fotosyntetických procesů. Autoři popisují ovlivnění 

rychlosti čisté fotosyntézy (PN) například u brukve (Brassica juncea (L.) Czern.) (Hayat 

et al. 2000, 2001a, 2007, Ali et al. 2008b, Fariduddin et al. 2009a,b), okurky (Cucumis 

sativus L.) (Yu et al. 2004, Xia et al. 2006), sóji (Glycine max (L.) Merrill) (Zhang et al. 

2008), rajčete (Solanum lycopersicum L.) (Singh et Shono 2005), rýže (Oryza sativa L.) 

(Farooq et al. 2009), vigny zlaté (Vigna radiata (L.)) Wilezek (Fariduddin et al. 2003, 

2004, Ali et al. 2008a) a pšenice (Triticum aestivum L.) (Sairam 1994a,b, Ali et al. 

2008c). Experimentální data také ukazují, že optimální hladina BR je nutná pro normální 

strukturu a funkci tylakoidní membrány (Krumova et al. 2014). Není však zřejmé, zda 

BR primárně ovlivňují aktivitu pigment-proteinových komplexů fotosyntetického 

elektron-transportního řetězce, chloroplastové ATP syntázy nebo enzymů katalyzujících 

jednotlivé kroky fixace CO2 , či se podílí na regulaci otevírání a zavírání průduchů nebo 

regulaci syntézy/degradace složek fotosyntetického řetězce (Yu et al. 2004, Hayat et al. 

2007, Ali et al. 2008c, Ogweno et al. 2008, Fariduddin et al. 2009a,b). Vliv BR na 

fotosyntetické procesy shrnuje např. Holá (2011).  
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Obr. 2: Vliv BRs na regulaci vývoje rostliny se zaměřením na některé agronomicky důležité znaky (růžové 

obdélníky - pozitivní vliv, žluté obdélníky - smíšený vliv, např. při různých koncentracích různý) (převzato 

z Vriet et al. 2012) 

 

 

Jelikož BR a některé jejich syntetické deriváty jsou biologicky aktivní ve velmi 

nízkých koncentracích, staly se kandidátem pro zemědělské využití v praxi. U obilovin 

zvyšují počet klasů a počet a hmotnost zrn v klasu (Ali et al. 2008b, Hnilička et al. 2007, 

Ramraj et al. 1997, Rao et al. 2002, Sairam 1994a, b, Takematsu et Takeuchi 1989, 

Torres-Ruiz et al. 2007), u luštěnin zvyšují počet lusků a semen v nich (Hayat et Ahmad 

2003, Ramraj et al. 1997, Rao et al. 2002, Takematsu et Takeuchi 1989, Vardhini et Rao 

1998). Lepší růst a více semen bylo po ošetření BR zjištěno i u hořčice a řepky i bavlny 

(Hayat et al. 2000, 2001b, Ramraj et al. 1997, Rao et al. 2002, Takematsu et Takeuchi 

1989). 

 Ačkoliv mají BRs na růst, vývoj a výnos rostlin obecně kladný vliv, působení 

těchto látek je ovlivněno mnoha vnějšími faktory, takže se může stát, že zjištění získaná 

v kontrolovaných podmínkách nemusí platit v polní kultuře. Většina prací zabývajících 

se touto tématikou byla prováděna v kontrolovaných podmínkách na velmi mladých 

rostlinách, bez působení přírodních faktorů reálného prostředí, které samozřejmě reakci 

celé rostliny velmi ovlivňují. Velmi také záleží na vývojovém stádiu rostliny, během 

něhož dochází k aplikaci BR (Amzallag 2002, Khripach et al. 2000, Núñez et al. 2003, 
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Ramraj et al. 1997, Sasse 2003), způsobu, délce a počtu jednotlivých aplikací BR 

(Fariduddin et al. 2003, 2008, Khripach et al. 2003, Núñez et al. 2003, Ramraj et al. 1997, 

Sasse 2003, Vlašánková et al. 2009). Zároveň také velmi záleží na rostlinném druhu a 

zřejmě i genotypu (Ali et al. 2008b, Hnilička et al. 2007, Kang et al. 2007, Khripach et 

al. 2003, Núñez et al. 2003, Ramraj et al. 1997, Sairam 1994b, Shahbaz et al. 2008, 

Torres-Ruiz et al. 2007, Vardhini et Rao 2003, Vlašánková et al. 2009, Zhao et Chen 

2003). Je tedy zřejmé, že použití BRs v zemědělské praxi ještě stále vyžaduje mnoho 

studia pro zavedení obecně přijímané metody pro polní aplikace. 

 

3.2. Mechanizmy působení brassinosteroidů na molekulární úrovni 

 

Oproti giberelinovým i auxinovým mutantám nemají mutanty v BR syntéze problémy 

s klíčivostí a ke standardnímu fenotypu je lze navrátit exogenním přidáním BR. Byly 

získány především u huseníčku (Arabidopsis thaliana L.) – mutanty dwf1, cpd/dwf3, 

dwf4, dwf5, det2/dwf6, ste1/dwf7, u hrachu (Pisum sativum L.) – mutanty lka a lkb, a u 

rajčete – mutanta dwarf (Yokota 1997, Kwon et Choe 2005, Zhao et Li, 2012). Díky těmto 

mutantám se později podařilo identifikovat první proteiny signální dráhy BR (Divi et al. 

2010). 

Na rozdíl od živočichů, u nichž jsou receptory pro steroidní hormony umístěny 

intracelulárně a komplex receptor-steroid reguluje expresi dalších genů přímo v jádře, 

rostlinné receptory pro BR jsou transmembránové proteiny. Receptorem je BRI1 protein 

(u Arabidopsis thaliana a jeho analogy u dalších druhů rostlin), což je serin/threonin-

kináza, jejíž receptorová doména je umístěna na vnější straně buněčné membrány a její 

intracelulární kinázová doména je aktivována navázáním BR. Signál je dále předáván 

prostřednictvím fosforylační/defosforylační kaskády a hlavní složky této signální dráhy 

a jejich funkce byly již vcelku objasněny a jsou schematicky představeny na Obr. 3, který 

je převzat z jednoho z posledních přehledových článků na toto téma (Gruszka, 2013).  

Nejvíce studií popisujících BR-signalizaci je zatím zpracováno na modelovém 

organizmu Arabidopsis thaliana, u kterého bylo také získáno nejvíce BR mutant. Existují 

však údaje, že některé mechanizmy se mohou lišit u jiných rostlinných druhů, například 

u rýže (Vriet et al. 2013). Geny, které jsou BR regulovány, zatím však nejsou přesně 

známy. Kódují pravděpodobně především různé transkripční faktory, které pak dále 

regulují expresi dalších genů. 
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Většina procesů v rostlině, které jsou BR regulovány, je ovlivňována i dalšími 

skupinami fytohormonů a v mechanizmech součinnosti těchto látek je stále mnoho 

neznámých. Některé hormony mohou mít jak pozitivní, tak negativní roli a BR mezi ně 

patří. Ovšem BRs nepůsobí v organizmu osamoceně, ale společně s dalšími rostlinnými 

hormony. Výsledná odpověď organizmu je vždy regulována velmi komplexně, jak je 

zřejmé např. ze současných znalostí o roli různých rostlinných hormonů při odpovědi na 

biotické stresory (Obr. 4) (Yang et al. 2013). 

Všechny modely, popisující signální dráhu BRs, počítají pouze s externím 

působením BR na buňku a nepředpokládají žádnou vnitrobuněčnou vazbu BR. Přesto 

existují in vitro studie, popisující specifickou afinitu BR k některým vnitrobuněčným 

proteinům, například proteinu ribulóza-1,5-bisfosfátkarboxyláza/oxygenáza (RuBisCO), 

který je jedním ze stěžejních fotosyntetických enzymů (Kamlar et al. 2010a). Je ovšem 

otázkou, zda tato vazba může existovat i v živé buňce. 
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Obr. 3: Model rozpoznání BRs a signální dráhy (převzato z Gruszka, 2013).  a) V nepřítomnosti BR je 

inhibován komplex na C-terminální doméně (CTD) BRI1 kinázy a BKI1 proteinu. Pozitivní regulátory BR 

signalizace jsou neaktivní, zatímco cytoplazmatická BIN2 kináza je fosforylována a inaktivuje transkripční 

faktory, což má za následek jejich uchování v cytoplazmě, export z jádra a degradaci. Exprese genů 

závislých na přítomnosti BR je potlačena. b) Po zachycení BR BRI1kinázou se tvoří transmembránový 

receptorový komplex a je iniciována fosforylační/defosforylační kaskáda. BIN2 kináza je inhibována, což 

způsobí akumulaci aktivních defosforylovaných forem transkripčních faktorů v jádře a tím i stimulaci genů 

závislých na přítomnosti BR. Zelené šipky znamenají aktivaci, zatímco červené inhibici. P - 

fosforylace/defosforylace, Me - metylace.  
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Obr. 4: Role rostlinných hormonů a jejich spolupráce při odpovědi rýže na biotické stresory. Šipky 

znamenají pozitivní účinek, červené úsečky ukončené T představují negativní účinek. GA - giberelová 

kyselina, SA- salicylová kyselina, JA - jasmonová kyselina, ABA - abscisová kyselina, ET - etylén, BR - 

brassinosteroid (převzato z Yang et al., 2013). 

 

 

 

3.3. Role brassinosteroidů v odpovědi rostliny na abiotické stresory 

 

Zatímco BR-spuštěná signální dráha, která vede k regulaci běžného růstu a vývoje 

rostliny, je v současné době již značně prostudována, mechanizmy, kterými BRs ovlivňují 

odpověď rostliny na stres, jsou zatím stále velmi nejasné (Hao et al. 2013, Fariduddin et 

al. 2014). Rostliny jsou organizmy, které nemohou před nebezpečím utéci, a proto si 

vyvinuly mnoho mechanizmů, jak mohou nepříznivým podmínkám vzdorovat. Působí na 

ně jak stresové faktory jak biotické, tak abiotické povahy. Z abiotických faktorů vnějšího 

prostředí, se rostliny musí vyrovnávat např. s vlivem těžkých kovů, změny ozářenosti, 

vysokou zasoleností půdy, nedostatkem nebo nadbytkem vody, s příliš vysokou nebo 

naopak nízkou teplotou. Sucho, nadměrná salinita, extrémní teploty a oxidativní stres 

mohou způsobovat obdobné typy poškození buněk a vyvolávat podobné fyziologické 

odpovědi rostlin (Bajguz et Hayat, 2009). Odpověď organizmu na stresy je opět velmi 

komplexní a existují experimentální důkazy, že se jí účastní i BR (Obr. 5). V této oblasti 
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probíhá již dlouho intenzivní výzkum, přesto je zde stále ještě mnoho neznámého 

(Khripach et al., 1999, Sakurai et al., 1999, Krishna, 2003, Ali et al., 2008a,b,c, Bajguz 

et Hayat, 2009; Divi et Krishna, 2009; Hayat et al., 2010, Yuan et al., 2010, Hao et al. 

2013, Fariduddin et al. 2014).  

 

Obr. 5: generalizovaný model signální sítě rostlin, vystavených stresovým podmínkám.  ABA - abscisová 

kyselina, BRs - brassinosteroidy, ET - etylén, JA - jasmonová kyselina, SA - salicylová kyselina (převzato 

z Bajguz et Hayat, 2009) 

 

 

 

Pozitivní vliv BR na rostliny v nepříznivých podmínkách prostředí se může 

projevovat různými způsoby. Při různých typech abiotických stresů jsou ve zvýšené míře 

produkované reaktivní formy kyslíku (ROS). Tak jako všechny aerobní organizmy, i 

rostliny mají vyvinuty metabolické dráhy, kterými umí využít svůj energetický potenciál 

v přítomnosti kyslíku tak, aby zabránily nebezpečným účinkům ROS na makromolekuly. 

Mají přirozeně vyvinuty i dráhy, kterými tyto látky zneškodňují (Navrot et al. 2007). Jako 
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ochranné prostředky rostliny využívají jednak antioxidativní enzymy, jako například 

superoxiddismutázu, katalázu, askorbátperoxidázu, monodehydroaskorbátreduktázu, 

glutathionreduktázu, glutathionperoxidázu aj. (Ruley et al. 2004, Šimonovičová et al. 

2004, Sharma et Dubey 2005), a dále neenzymatické antioxidanty, jako jsou prolin, 

askorbát, glutathion, α-tokoferol, karotenoidy aj. (Vardhini et Rao 2003, Őzdemir et al. 

2004, Sharma et Dubey 2005). O tom, jakou roli hrají BRs při regulaci oxidativního stresu 

v rostlině, se však zatím mnoho neví (Fariduddin et al. 2014). Některé experimenty 

ukazují, že externě aplikované BRs mohou ovlivňovat aktivity antioxidačních enzymů i 

obsah některých neenzymatických antioxidantů včetně sekundárních metabolitů (Li et 

van Staden 1998, Li et al. 1998, 2008, Vardhini et Rao 2003, Ahammed et al. 2013, 

Fariduddin et al. 2013), stejně tak jako množství antioxidačních enzymů (Núñez et al. 

2003, Őzdemir et al. 2004, Bajguz et Hayat 2009, Fariduddin et al. 2013). Jiang et al. 

(2012) popisují indukci tolerance vůči stresům právě pozitivní regulací antioxidačního 

systému prostřednictvím BR. Při pokusech s BR-mutantami se zdá, že exogenně 

dodávané BR u nemutovaných rostlin potlačují transkripci některých genů souvisejících 

se stresovou odpovědí nebo potranskripční úpravy jejich produktů, aby tím zajistily 

normální růst a vývoj rostliny. Avšak stále není zřejmé, zda BR upravují odpověď rostliny 

na oxidativní stres přímo či nepřímo (Cao et al. 2005).  

Jednou z možností uplatnění BR v odpovědi rostlin na stresové faktory může být 

například jejich vliv na fotosyntetické procesy. Exogenní ošetření rostlin BR často 

zmenšuje stresem indukovaný pokles PN, což bylo prokázáno u různých druhů rostlin 

(Sairam 1994a, b, Hayat et al. 2007, Ali et al. 2008a,b,c, Ogweno et al. 2008, Shahbaz et 

al. 2008, Zhang et al. 2008 Fariduddin et al. 2009a,b, Ma et Guo 2014). Avšak přesné 

mechanizmy tohoto jevu nejsou zatím zdaleka kompletně známy. BRs mohou indukovat 

syntézu fotosyntetických pigmentů či bránit jejich rozkladu (Hayat et al. 2007, Ali et al. 

2008a,b, Fariduddin et al. 2009a,b) nebo zvyšovat efektivitu fotosyntézy například 

překonáním limitace otevření průduchů a tím zvýšení koncentrace CO2 v listu (Ali et al. 

2008b, Shahbaz et al. 2008). V současné době se zdá, že blíže pravdě je spíš tato druhá 

varianta. Aby bylo možné se o mechanizmech vlivu BRs při ochraně fotosyntetického 

aparátu při stresu dovědět více, bude třeba věnovat pozornost především vlivu BR na 

vývoj fotosynteticky aktivních chloroplastů, analýze působení BR na různé složky 

elektronového transportu v chloroplastech, dále analýze vlivu BRs na všechny enzymy, 

podílející se na fixaci CO2 (nejen na RuBisCO) a to u rostlin se C3, C4 i CAM typem 

fixace CO2. Také je důležité získat informace ze strukturně-funkčních analýz, které 
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fotosyntetické charakteristiky jsou ovlivněny specifickými typy BR. Bude třeba 

odpovědět i na otázku, proč je obvykle vliv BR na fotosyntézu výraznější při stresových 

než při optimálních podmínkách (Holá 2011, Fariduddin et al. 2014). 

 

3.4. Ekdysteroidy – další steroidní látky obsažené v rostlinách  

         

V rostlinách se kromě BR vyskytují i další steroidní látky, ekdysteroidy, které se 

od BR odlišují nejen v některých aspektech biosyntézy, ale i výskytem v rostlinách, 

množstvím, distribucí mezi orgány a podobně. Nejčastěji se vyskytují v kořenech, listech 

a semenech, někdy byly detekovány i ve stoncích, cibulkách či květech (Dinan et al. 

2001).  

 

Obr. 6: Chemický vzorec 20-hydroxyekdysonu, nejběžnějšího ekdysteroidu obsaženého v rostlinách 

(Rothová et al. 2014) 

 

  

Koncentrace ekdysteroidů v rostlinných pletivech může být až 100krát vyšší než 

u členovců, avšak jejich obsah se velmi odlišuje u různých rostlinných druhů. Závisí i na 

konkrétním orgánu rostliny a na vývojovém stádiu (Dinan, 2009, Bakrim et al. 2008). 

Nejčastěji se vyskytujícím ekdysteroidem v rostlinách je 20-hydroxyekdyson (20E) (Obr. 

6), avšak v rostlinách bylo zjištěno již 460 typů těchto sloučenin a jsou stále objevovány 

nové. Ne ve všech druzích rostlin se však ekdysteroidy vyskytují v detekovatelném 

množství, odhady uvažují o jejich přítomnosti cca v 5% rostlin, zatím však tyto odhady 

jsou stanoveny na základě studia velmi nízného počtu rostlinných druhů. Bylo však 
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zjištěno, že i druhy, ve kterých se tyto látky nevyskytují, obsahují ve svém genomu geny 

nutné pro jejich biosyntézu, jejichž transkripce je však potlačena (Dinan, 2009, Lafont et 

al. 2013). Variabilita výskytu jednotlivých typů ekdysteroidů v rostlinách je veliká, závisí 

na rostlinném druhu, odrůdě, někdy i jednotlivé rostlině, dále na rostlinném orgánu a často 

i na jeho vývojovém stádiu (Dinan 1995, Dinan 2001, Dinan et al. 2001, Bakrim et al. 

2008, Festucci-Buselli et al. 2008, Cheng et al. 2010). Množství ekdysteroidů v rostlinách 

obvykle nepřesahuje 0,01 až 1 % hmotnosti sušiny a většinou je v rostlině obsažen jeden 

až dva majoritní ekdysteroid a pak více minoritních strukturních analogů (Lafont 1998, 

Dinan et al. 2009).  

Funkce ekdysteroidů v rostlině zatím není známá. Nejpřijímanější je hypotéza, 

podložená mnoha důkazy, že rostlině slouží jako ochranné látky proti fytofágům, 

především proti fytofágním druhům hmyzu a nematod, u kterých způsobují různé 

vývojové nebo reprodukční abnormality (Dinan 2001, Dinan 2009, Festucci-Buselli et al. 

2008). Na druhé straně jsou ekdysteroidy velmi strukturně podobné BRs, a proto se nabízí 

otázka, zda mají v rostlinách také jinou fyziologickou funkci. Při použití obecných 

biologických testů, využívaných pro zjištění hormonální aktivity látek v rostlinách nebyly 

pro ekdysteroidy většinou zjištěny pozitivní výsledky (Dreier et Towers, 1988, 

Macháčková et al. 1995). Avšak přestože tyto testy vyšly negativně, slabá aktivita, 

podobná jako u giberelinů, byla zjištěna u rýže (Macháčková et al. 1995) a exogenně 

aplikované ekdysteroidy měly pozitivní vliv na růst koleoptile a semenáčků u několika 

rostlinných druhů (Golovatskaya 2004, Bakrim et al. 2007). Dále byl po ošetření 

ekdysteroidy pozorován pozitivní vliv na efektivitu klíčení semen rajčete (Bakrim et al 

2007), zvýšení aktivity α-amylázy v aleuronu zrn ječmene a dokonce i vliv na obsah 

DNA, RNA, celkových proteinů, organického a anorganického fosforu či sacharidů, a to 

u řasy Chlorella vulgaris Beyerinck (Bajguz et Koronka, 2001). Pomocí afinitní 

chromatografie bylo pozorováno, že se ekdysteroidy specificky vážou k některým 

fotosyntetickým a jiným vnitrobuněčným proteinům podobně jako BR (Uhlík et al. 2008, 

Kamlar et al. 2010b). Všechna tato data naznačují, že by ekdysteroidy, podobně jako jim 

strukturně velmi příbuzné BR, mohly mít i roli při regulaci růstu a vývoje rostlin, která 

zatím není objasněna. 
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4. Materiál a metody    

 

4. 1. Biologický materiál  

 

- Kukuřice setá (Zea mays L.), inbrední rodičovské linie 2023 a CE704 a jejich F1 

kříženec (2023×CE704); osivo zakoupeno ze šlechtitelské stanice CEZEA a.s. 

- Čtyřboč rozložitá (Tetragonia tetragonioides L.); osivo zakoupeno od společnosti 

SEMO, a.s. 

- Špenát setý (Spinacia oleracea L. var. Matador); osivo zakoupeno od společnosti 

SEMPRA Praha, a.s. 

 

4. 2. Použité steroidy 

 

- 24-epibrassinolid (24E) neboli (22R,23R,24R)-2,3,22,23-tetrahydroxy-24-

methyl-7-oxa-7-homo-5-cholestan-6-on; dodal Dr. L. Kohout, ÚOCHAB AV 

ČR, v.v.i. 

- Syntetický androstanový analog castasteronu (AAC) neboli 2α,3α,17β-

trihydroxy-5α-androstan-6-on; dodal Dr. L. Kohout, ÚOCHAB AV ČR, v.v.i. 

- 20-hydroxyekdyson (20E) neboli (2β,3β,14,20R,22R,25-hexahydroxy-5β-

cholest-7-en-6-one); zakoupeno od Sigma Aldrich 
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4. 3. Výčet použitých metod 

 

- Měření morfologických, růstových, reprodukčních a výnosových charakteristik 

rostlin (výška, počet internodií a listů, rozměry listů, specifická hmotnost listu, 

hmotnost sušiny nadzemní a podzemní části rostliny, sledování vývoje celých 

rostlin, u kukuřice i samčích i samičích květenství, různé parametry výnosu) 

- Stanovení relativního obsahu vody v listu  

- Izolace fotosynteticky aktivních chloroplastů z listů a polarografické měření 

aktivity Hillovy reakce a aktivity fotosystému (PS) 1 v izolovaných 

chloroplastech 

- Polarografické měření rychlosti čisté fotosyntézy na listových terčících 

- Gazometrické měření (infračervený analyzátor plynů) rychlosti čisté fotosyntézy, 

transpirace, vodivosti průduchů a intercelulární koncentrace CO2 

- Spektrofotometrické stanovení obsahu fotosyntetických pigmentů – chlorofyl a, 

chlorofyl b, celkové karotenoidy 

- Analýza primárních fotosyntetických procesů pomocí fluorescence chlorofylu 

(fluorescenční přechodové jevy – OJIP analýza) 

- Statistická analýza (analýza variance, parametrické i neparametrické post hoc 

testy) 
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5. Výsledky 

 

5.1. Vliv brassinosteroidů na růstové, vývojové, reprodukční a 

fotosyntetické charakteristiky rostlin kukuřice rostoucích v polních 

podmínkách 

 

Toto téma bylo zpracováno v následujících publikacích: 

 

Holá D., Rothová O., Kočová M., Kohout L., Kvasnica M. (2010): The effect of  

brassinosteroids on the morphology, development and yield of field-grown maize. Plant 

Growth Regulation. 61: 29-43. IF 1,670 

 

Kočová M., Rothová O., Holá D., Kvasnica M., Kohout L. (2010): The effects of 

brassinosteroids on photosynthetic parameters in leaves of two field-grown maize inbred 

lines and their F1 hybrid. Biologia Plantarum 54: 785-788. IF 1,692 

 

První z publikací byla pilotní studií v naší laboratoři. Shrnuje výsledky čtyřletých 

polních pokusů, při nichž jsme studovali vliv ošetření rostlin roztoky 24E a AAC o 

čtyřech koncentracích (10-8, 10-10, 10-12, 10-14 M). Dva rodičovské inbrední genotypy 

kukuřice (2023 a CE704) a jejich křížence (2023×CE704) jsme ošetřili postřikem do 

vrcholové růžice listů, a to ve dvou různých vývojových stádiích (V3/4 a V6/7). Ošetření 

rostlin v mladším vývojovém stádiu způsobilo prodloužení listů od sedmého do desátého 

včetně, při stejném ošetření ve starším vývojovém stádiu rostlin byl efekt opačný. 

Rychlost nástupu reprodukční fáze byla různá v závislosti na použitém BR (24E, AAC) 

a na době, kdy byly BR aplikovány. Naše výsledky ukázaly, že ošetření rostlin v časné 

fázi vývoje spíše zpomalovalo nástup kvetení, při ošetření v pozdějším stádiu vývoje jsme 

naopak zaznamenali rychlejší nástup tvorby květů oproti kontrole. Pozorovali jsme 

rovněž zvýšení počtu sekundárních samičích květenství, které bylo velmi výrazné u 

rostlin F1 generace, u rodičovských genotypů byly rozdíly závislé na použité látce i její 

koncentraci. Stejně tak při měření výnosových parametrů byl vliv ošetření BRs výrazný. 

Závisel však na všech sledovaných proměnných, tj. na typu BR i jeho koncentraci, na 

vývojovém stádiu rostliny při ošetření i na genotypu rostlin.  
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Vliv ošetření BRs na obsahy fotosyntetických pigmentů (chlorofylů a 

karotenoidů) ani na aktivitu Hillovy reakce (která je měřítkem aktivity PS2) nebo aktivitu 

PS1 se statisticky průkazně neprojevil. Toto téma je zpracované v druhé z uvedených 

publikací. Vliv BRs na PS1 před uveřejněním tohoto článku nebyl studován, ačkoliv je 

tento fotosystém velmi důležitou složkou primárních fotosyntetických procesů. Tento 

výsledek tedy považujeme za velmi důležitý. 
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5.2. Ovlivňují brassinosteroidy reakci rostlin na abiotické stresory? 

 

Tato problematika byla zpracována v  publikaci  

 

Honnerová J., Rothová O., Holá D., Kočová M., Kohout L., Kvasnica M. (2010): The 

Exogenous Application of Brassinosteroids to Zea mays (L.) Stressed by long-term 

chilling does not affect the activities of Photosystem 1 or 2. Journal of Plant Growth 

Regulation 61: 500-505. IF 1,990 

 

Tato práce navazuje na širší výzkum probíhající v naší laboratoři, který se zabývá 

vlivem abiotických stresorů na vnitrodruhovou genetickou variabilitu rostlin. V této studii 

jsme mladé rostliny kukuřice (inbrední linie 2023), pěstované ve skleníku, ošetřili 

postřikem vodných roztoků o čtyřech různých koncentracích (10-14, 10-12, 10-10 a 10-8M) 

24E a AAC a poté je vystavili dlouhodobému chladovému stresu. Kontrolní rostliny byly 

dvojího typu, jednak rostliny neošetřené BRs a rovněž vystavené chladu, a dále ošetřené 

a neošetřené rostliny ponechané v optimálních teplotních podmínkách. Velmi nízká (10-

14 M) koncentrace AAC aplikovaná na nestresované rostliny způsobila statisticky 

průkazné zvětšení délky 4. až 7. dospělého listu i zvýšení obsahu všech sledovaných 

fotosyntetických pigmentů (chlorofyl a, chlorofyl b i celkové karotenoidy) v listech. U 

rostlin rostoucích v chladu však byla reakce na ošetření odlišná, pozitivní vliv se projevil 

vždy pouze při ošetření vyššími koncentracemi BRs (10-12, 10-10 a 10-8 M) a pouze u 

obsahů chlorofylu.  Nepodařilo se nám zjistit statisticky průkazný vliv BRs na primární 

fotosyntetické procesy (aktivitu Hillovy reakce ani aktivitu PS1). 

V současné době se zabývám také vlivem ošetření BR na rostliny, které jsou 

stresovány vodním deficitem. Tato problematika zatím nebyla zpracována do 

impaktovaných článků, průběžné výsledky byly prezentovány pouze ve článcích ve 

sbornících a formou plakátových sdělení na konferencích. 
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5.3.  Může vnější aplikace i jiné steroidní látky – 20-hydroxyekdysonu 

– ovlivňovat fotosyntetické procesy? 

 

Tato problematika byla řešena v následující publikaci: 

 

Holá D., Kočová M., Rothová O., Tůmová L., Kamlar M., Macek T. (2013): Exogenously 

applied 20-hydroxyecdysone increases the net photosynthetic rate but does not affect the 

photosynthetic electron transport or the content of photosynthetic pigments in Tetragonia 

tetragonioides L. Acta Physiologia Plantarum 35: 3489-3495. IF 1,305 

 

V předložené publikaci byla řešena problematika možného vlivu dalších 

steroidních látek, ekdysteroidů, běžně se vyskytujících se v rostlinách, na fotosyntetické 

procesy. V rostlinách byla přítomnost těchto látek mnohokrát prokázána, o jejich 

fyziologické roli je však dosud minimum údajů. V publikaci je zpracováno naše prioritní 

zjištění, kdy po ošetření listů pokusných rostlin novozélandského špenátu (Tetragonia 

tetragonioides L.) 2 mM roztokem 20E statisticky průkazně vzrostly hodnoty PN. Toto 

zvýšení jsme pozorovali mezi čtvrtou a šestou hodinou po ošetření listu, v delším 

intervalu již pozorováno nebylo. Žádný pozitivní vliv však nebyl pozorován u většiny 

parametrů fotosyntetického elektronového transportu (s výjimkou komplexu 

produkujícího kyslík - OEC) a ani se nezměnily obsahy fotosyntetických pigmentů. Tyto 

naše výsledky avízují novou potencionální biologickou funkci ekdysteroidů -  regulaci 

fotosyntézy, a vedly nás k zahájení dalších experimentů na toto téma. 
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Supplementary Figure 1 The difference kinetics ΔWOJ=(WOJ 20E - WOJ CONTROL) revealing the K-band and 

calculated from the relative variable fluorescence WOJ=(Ft-F0)/(FJ-F0), where  Ft represents the fluorescence 

intensity measured at any time during the recording period, FJ the fluorescence intensity at the J-step, and 

F0 the initial fluorescence intensity. Measurements were made in leaves of Tetragonia tetragonioides L. at 

various times (1, 2, 4, 6, 24, 48 or 72 hours) after treatment of plants with 2 mM aqueous solution of 20-

hydroxyecdysone (20E) or water (Control). Mean values (n=8) are shown for each time point.  
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5.4. Jaký je vliv 24-epibrassinolidu a 20-hydroxyekdysonu na 

fotosyntetické procesy u kukuřice a u špenátu? 

 

Tato problematika byla zpracována v následující publikaci: 

 

Rothová O., Holá D., Kočová M., Tůmová L., Hnilička F., Hniličková H., Kamlar M., 

Macek T. (2014): 24-Epibrassinolide and 20-hydroxyecdysone affect photosynthesis 

differently in maize and spinach. Steroids 85: 44-57. IF 2,803 

 

Zabývali jsme se vlivem postřiků 24E a 20E na mladé rostliny kukuřice a špenátu, 

a to na jejich mladé nevyvinuté listy a na listy vyvinuté, dospělé. Tyto dva rostlinné druhy 

se odlišují přirozeným obsahem 20E v rostlině, u kukuřice nebyla akumulace oxysterolů 

prokázána, u špenátu ano. Jednotlivé charakteristiky byly měřeny 1 hodinu po postřiku a 

potom 1 týden po postřiku 10-8 M vodnými roztoky steroidů. In vivo jsme měřili 

parametry fluorescence chlorofylu a, a dále PN, rychlost transpirace, vodivost průduchů 

a intercelulární koncentraci CO2. Dále jsme se soustředili na měření aktivity PS2 

v izolovaných chloroplastech a obsahů fotosyntetických pigmentů po jejich extrakci z 

listů.  

Rostliny, které byly ošetřené steroidy obou druhů, reagovaly snížením efektivity 

celého fotosyntetického elektron-transportního řetězce, ale zjistili jsme, že odpověď PS2 

na ošetření byla u jednotlivých druhů různá. U kukuřice byl zjištěn pozitivní vliv ošetření 

na aktivitu OEC a mírně vyšší energetická konektivita mezi jednotlivými PS, u špenátu 

byla odpověď na ošetření 24E nebo 20E opačná. Samostatné ošetření rostlin jednotlivými 

látkami působilo na obsah fotosyntetických pigmentů pozitivně pouze u kukuřice. U 

špenátu jsme zjistili pokles hodnot charakteristik výměny plynů v důsledku aplikace 24E 

nebo 20E mezi listy a prostředím, tento výsledek jsme však nezaznamenali u kukuřice. 

Při společném ošetření rostlin oběma látkami jsme žádné rozdíly oproti kontrolním 

rostlinám nezjistili. Prokázali jsme tedy, že ošetření rostlin nízkými koncentracemi 20E 

ovlivňuje účinnost různých částí fotosyntetických procesů obdobně jako 24E. Je možné, 

že může docházet ke kompetitivnímu účinku těchto příbuzných látek. Podle výsledků 

našich experimentů BRs neregulují pouze aktivitu PS2, ale i některých dalších částí 
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fotosyntetického transportního řetězce, k tomu však nemusí docházet stejným způsobem. 

Zaznamenali jsme také výrazné mezidruhové rozdíly ve fyziologické odpovědi na 

ošetření rostlin a zároveň i rozdíly, závislé na vývojovém stádiu jednotlivých rostlin. 
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Supplementary Fig. 1. The polyphasic rise of chlorophyll a fluorescence transients (OJIP) [panels A, B],  

the relative variable fluorescence WOJ [panels C, D], WOK [panels E, F], WIP [panels G, H, main graphs] 

and WOI [panels G, H, inset graphs] and the difference kinetics revealing the K- and L- bands, ΔWOJ  [panels 

C, D] and ΔWOK [panels E, F] as measured in young [panels A, C, E, G] or mature [panels B, D, F, H] 

leaves of maize one day after their treatment with 24-epibrassinolide (24E), 20-hydroxyecdysone (20E), 

both (24/20E) or distilled water (Control). Average values are always shown, the relative variable 

fluorescences are plotted on left vertical axes and shown in open symbols, the difference kinetics are plotted 

on right vertical axes and shown in solid symbols. Young and mature refer to the state of leaves at the date 

of the treatment.  
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Supplementary Fig. 2. The polyphasic rise of chlorophyll a fluorescence transients (OJIP) [panels A, B],  

the relative variable fluorescence WOJ [panels C, D], WOK [panels E, F], WIP [panels G, H, main graphs] 

and WOI [panels G, H, inset graphs] and the difference kinetics revealing the K- and L- bands, ΔWOJ  [panels 

C, D] and ΔWOK [panels E, F] as measured in young [panels A, C, E, G] or mature [panels B, D, F, H] 

leaves of spinach one day after their treatment with 24-epibrassinolide (24E), 20-hydroxyecdysone (20E), 

both (24/20E) or distilled water (Control). Average values are always shown, the relative variable 

fluorescences are plotted on left vertical axes and shown in open symbols, the difference kinetics are plotted 

on right vertical axes and shown in solid symbols. Young and mature refer to the state of leaves at the date 

of the treatment. 
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6. Diskuze 

 

6.1. Reakce různých genotypů kukuřice na aplikaci brassinosteroidů 

v přírodních podmínkách  

 

 Vliv ošetření rostlin postřikem nebo máčením semen v roztocích BR u různých 

druhů rostlin včetně kukuřice byl již před námi často studován, avšak tyto pokusy byly 

obvykle prováděny v umělých a ne přírodních podmínkách a navíc obvykle u velmi 

mladých rostlin. Většinou byly také postřiky provedeny jen v jednom vývojovém stádiu 

rostlin. Amzalag (2002) u čiroku zjistil při časné aplikaci 10-8 M 24E průkazný nárůst 

biomasy i délky listové čepele, při pozdějším postřiku se však tento efekt neprokázal. 

V našich pokusech se ukázalo, že postřik kukuřice stimuloval nárůst biomasy v obou 

sledovaných vývojových stádiích, avšak délka listu byla ovlivněna jen při postřiku 

v dřívějším vývojovém stádiu. Vývojové stádium rostliny v době ošetření je tedy důležité 

pro případné agronomické využití BR.  

Ještě výraznější závislost na době ošetření jsme pozorovali při vývoji samičích 

květenství kukuřice. Při postřiku různými koncentracemi BR ve  stádiu V3/4 jsme 

pozorovali zpomalení nástupu kvetení a nižší počet samičích květenství na rostlině, 

obdobně jako Janeczko (2003) a Kęsy et al. (2003). Na druhé straně jsme zjistili zkrácení 

doby vývoje květů při ošetření rostlin ve stádiu V5/6. Jelikož se samičí květy zakládají 

ve stádiu V3 až V5 a samčí ve V3 (Ritchie et al., 1993), je možné, že aplikace BR před 

tímto obdobím ovlivňuje kvetení rostlin negativně a pokud jsou rostliny postříkány po 

tomto období, je vliv BR naopak pozitivní. Efektivní koncentrace BR je pravděpodobně 

velmi závislá na rostlinném druhu, případně i genotypu. V našich pokusech byl celkový 

trend pozorovaných změn u jednotlivých genotypů podobný, ale rozdíl 1 až 2 dny mezi 

jednotlivými genotypy zaznamenán byl. 

Interpretace morfologických dat s ohledem na ranou a pozdní aplikaci BRs je 

obtížnější. Zatímco v našich experimentech jsme rozdíl mezi oběma aplikacemi steroidu 

zjistili pouze u délky listové čepele (avšak ne u všech listů, které se vyvíjely při nebo po 

postřiku), Amzallag (2002) u čiroku pozoroval průkazný vliv 24E na 5. až 7. list, ne však 

na listy níže ani výše položené. Obecně mají BR pozitivní vliv na velikost rostlin či počet 

listů u různých druhů rostlin (Arora et al 2008, Hayat 2001a, Sharma et Bhardway 2007, 



78 

 

Vardhini et Rao 1998). Na druhou stranu byl popsán i negativní vliv na růst rostlin po 

působení BR (Takematsu et Takeuchi 1989, Őzdemir et al 2004, Farooq et al 2009, 

Vlašánková et al. 2009). Vlašánková et al. (2009), kteří pracovali se stejnými BR jako 

my v našich experimentech, pozorovali inhibici růstu epikotylů hrachu a semenáčku lnu. 

Avšak všechny tyto práce byly prováděny na velmi mladých rostlinách v přísně 

kontrolovaných laboratorních podmínkách a BR byly obvykle přidány do růstového 

média, nebo v jejich roztocích přímo klíčila semena. Ošetření ve velmi časných stádiích 

obvykle nevykazuje žádný nebo vykazuje dokonce negativní vliv na růst studovaných 

rostlin.  

Velmi také záleží na genotypu rostliny a typu BR. Ve většině prací je studován 

pouze jeden rostlinný druh a jen velmi málo autorů analyzujících vliv BR na rostliny 

zároveň pracovalo s více genotypy. Různé genotypy jednoho druhu v experimentech 

někdy reagují odlišně (Hnilička et al 2007, Torres-Ruiz et al 2007). Během našich 

experimentů se dvěma inbredními liniemi kukuřice a jejich F1 křížencem jsme zjistili, že 

rozdíly v odpovědi na ošetření BRs mezi oběma inbredními liniemi byly výraznější, než 

mezi nimi a křížencem, a že reakce obou inbredních genotypů byla často opačná (např. u 

počtu fertilních palic na rostlinu, váhy palice, váhy 100 semen). Odpověď F1 hybrida 

byla obvykle podobnější rodiči, který byl donorem pylu, což bylo neočekávané zjištění, 

které by stálo za detailní rozbor při sledování více parametrů a většího množství rodičů a 

kříženců, aby se lépe dala popsat případná dědičnost odpovědi na působení BR. 

V našich experimentech v polních podmínkách se neprojevil statisticky průkazně 

vliv ošetření BR na obsahy fotosyntetických pigmentů (chlorofylů a karotenoidů) ani na 

aktivitu PS2 či PS1. Aktivitu PS2 po ošetření BR zkoumalo více autorů (hlavně 

prostřednictvím měření fluorescence chlorofylu a), avšak u rostlin pěstovaných 

v optimálních podmínkách prostředí často také nezjistili žádný vliv aplikovaného 

hormonu na tuto část fotosyntetických procesů (Yu et al 2004, Ali et al 2008c, Ogweno 

et al 2008). Rozdíly mezi ošetřenými a neošetřenými rostlinami však byly obvykle 

zjištěny tehdy, pokud rostliny byly vystaveny stresovým podmínkám (Shahbaz et al 2008, 

Zhang et al 2008).  
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6.2. Pomáhají brassinosteroidy rostlině zvládat abiotické stresy? 

  

 Rostliny kukuřice, které byly vystaveny dlouhodobému stresu způsobenému 

chladem, po ošetření BR neměly statisticky průkazně ovlivněné aktivity PS1 ani PS2. 

Tento výsledek považujeme za velmi důležitý, protože vliv BR na PS1 nebyl před námi 

dosud studován, ačkoliv je tento fotosystém velmi důležitou složkou primárních 

fotosyntetických procesů a při stresu chladem může být limitujícím faktorem pro 

efektivitu primární fotochemie (Zhang et Scheller 2004). Aktivity PS2 při ošetření rostlin 

BR jsou studovány častěji, zejména prostřednictvím analýzy fluorescence chlorofylu a, 

avšak výsledky nejsou jednoznačné. Většina autorů nezaznamenala vliv BRs na PS2 

v kontrolních podmínkách, ale například při stresu suchem (Zhang et al 2008), zvýšenou 

salinitou (Shahbaz et al 2008, Farridudin et al 2013), nebo v přítomnosti kadmia 

(Janeczko et al 2005), mědi (Farridudin et al 2013) bóru (Yusuf et al 2011) či různým 

herbicidů, fungicidů nebo insekticidů (Xia et al 2006, 2013, Piñol et Simón 2009, Cui et 

al 2011, Li et al 2013) se účinnost PS2 po působení BR zlepšila. Data o vlivu BR na 

primární fotosyntetické procesy při působení chladu jsou vzácnější a naše výsledky 

neukazují, že by ošetření BR u kukuřice v těchto podmínkách mělo pozitivní vliv.  

Z fotosyntetických pigmentů vykazovaly lepší odezvu na aplikaci BR při stresu 

chladem chlorofyly než karotenoidy, což je výsledek ve shodě se zjištěními dalších autorů 

(Janeczko et al 2005, Cevahir et al 2008). Nejlepší ochranný účinek na množství 

chlorofylu a i b ve stresovaných rostlinách měly nejnižší koncentrace BR, tj. 10-14 M. 

Nejnižší koncentrace BR ve stresu také nejlépe ochranně působily na délku listů, zatímco 

nejvyšší použité koncentrace působily inhibičně. Účinné koncentrace BR bývají obvykle 

velmi nízké, v optimální koncentraci pro ošetření mohou být samozřejmě mezidruhové 

rozdíly a záleží také na typu aplikovaného BRs a způsobu jeho aplikace (Cevahir et al 

2008, Farridudin et al 2009b). 
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6.3. Mají ekdysteroidy biologickou funkci v rostlině – regulaci 

fotosyntetických procesů? 

  

 O ekdysteroidech obsažených v rostlinách se předpokládá, že plní ochrannou 

funkci před napadením rostlin fytofágy a spekuluje se, že se možná podílí i na regulaci 

elongace a vývoje rostlin (Bakrim et al 2007, Dinan 2001, 2009, Festucci-Buselli et al. 

2008, Golovatskaya, 2004). Naše experimenty s novozélandským špenátem Tetragonia 

tetragonioides L. však prokázaly, že během prvních 24 hodin po postřiku rostlin 20E 

vzrostly hodnoty PN. To ukazuje, že další funkcí těchto látek v rostlině by mohla také být 

regulace fotosyntetických procesů. Tato jejich vlastnost dosud nebyla známa. V literatuře 

byly pouze ve dvou případech popsány pozitivní změny obsahů fotosyntetických 

pigmentů v důsledku aplikace ekdysteroidů (Bajguz et Koronka 2001, Golovatskaya, 

2004), avšak toto zjištění se v našem případě nepotvrdilo, což znamená, že pozitivní vliv 

na stav fotosyntetických pigmentů není v našem případě důvod růstu fotosyntetické 

účinnosti. Pomocí O-J-I-P analýzy (Strasser 1997) jsme však zjistili, že by tyto látky 

možná mohly podporovat aktivitu jedné součásti PS2 – OEC.  

 Při dalších experimentech zabývajících se tímto tématem jsme jako rostlinný 

materiál zvolili kukuřici (Zea mays L.) a špenát (Spinacia oleracea L.), neboť se jedná o 

druhy, které se liší přirozeným obsahem ekdysteroidů. Zároveň jsme studovali i vliv BR, 

které jsou fytoekdysteroidům strukturně velmi podobné, na různé části primárních 

fotosyntetických procesů, opět pomocí O-J-I-P analýzy fluorescence chlorofylu. Tím 

jsme získali jednak výsledky, které dávají detailnější informace o vlivu BR na 

fotosyntetický elektrontransportní řetězec, jednak prioritní výsledek ukazující, že 

exogenně aplikované ekdysteroidy (20E) mohou také ovlivňovat fotosyntetické procesy, 

a to v podobně nízkých koncentracích, jako je to známo o BR.  

 Velmi zajímavým výsledkem naší práce bylo zjištění, že primární fotosyntetické 

procesy obvykle společně s obsahy fotosyntetických pigmentů reagovaly na aplikaci BR 

a/nebo ekdysteroidů u studovaných rostlinných druhů zcela odlišně. Vliv postřiku na 

špenát byl převážně negativní, u kukuřice víceméně pozitivní, nicméně poměrně slabý. 

Autoři, kteří před námi zkoumali vliv postřiku BR na funkci PS2 u pšenice (Ali et al 

2008c, Shahbas et al 2008), ječmene (Janečko et al 2011), rajčat (Ahammed et al 2013, 

Ogweno et al 2008) nebo paprice (Houimli et al 2008, Ibn Maaouia-Houimli et al 2012) 
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nenašli žádný signifikantní vliv BR na funkci PS2. Pokud však byla pokusným 

materiálem okurka (Yu et al, 2004, Xia et al 2009, Jiang et al 2012a,b) byl zjištěn 

průkazný pozitivní vliv na různé parametry primárních fotosyntetických reakcí. Podobné 

výsledky byly získány také při práci s melounem (Zhang et al 2013), řepkou (Hayat et al 

2012) nebo vignou zlatou (Yusuf et al 2011). Vliv BR na PS2 může být tedy pozitivní, 

žádný nebo negativní v závislosti na druhu rostliny – co platí pro jeden druh, nemusí platit 

pro jiný. 

 Naše výsledky dále ukazují, že BRs mohou mít odlišný vliv na jednotlivé části 

fotosyntetického elektron-transportního řetězce a nejedná se tedy pouze o ovlivnění 

efektivity PS2. V této souvislost k zajímavým výsledkům dospěla Krumová se 

spolupracovníky (2014) která studovala tylakoidní membrány u BR-mutant Arabidopsis 

thaliana a dospěla k závěru, že BR ovlivňují fotosyntézu prostřednictvím ovlivnění 

stability OEC a tím pak mají vliv i na další fotosyntetické komplexy. 

Vliv 20E a 24E v našich experimentech byl často obdobný při samostatné aplikaci, 

pokud jsme je aplikovali společně, nezaznamenali jsme žádný rozdíl od kontrolních 

rostlin ošetřených pouze vodou. Antagonistický vliv 24E a 20E na segmenty koleoptile u 

pšenice popsala Golovatskaya (2004), která se domnívá, že tyto látky v rostlině mohou 

soutěžit o společný receptor. Antagonistická funkce obou typů látek byla popsána rovněž 

u hmyzu, kde autoři předpokládají rovněž kompetici o stejný receptor (Lehmann et al., 

1988). Oba typy látek však nemusí nutně soutěžit jen o ligandové místo BR-receptoru, 

neboť se ukazuje, že oba typy steroidů se mohou specificky vázat k dalším proteinům, 

z nichž některé se účastní i fotosyntézy, pravděpodobně ve funkci alosterických 

aktivátorů (Uhlík et al., 2008, Viktorová et al., 2012). Konečné objasnění této 

problematiky však vyžaduje velké množství dalších experimentů. 
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7. Závěry 

 

- Exogenní aplikace brassinosteroidů má statisticky průkazný vliv nejen na celkový 

růst, morfologii a výnos rostlin kukuřice, pěstovaných v polních podmínkách, ale 

i na tvorbu či rychlost vývoje samčích a samičích květenství. Tento vliv závisí na 

typu použitého brassinosteroidu a jeho koncentraci, na genotypu ošetřených 

rostlin i na stáří rostlin v době postřiku. 

- Statisticky průkazný vliv brassinosteroidů na efektivitu fotosyntetického elektron-

transportního řetězce ani na obsah chlorofylů ani karotenoidů nebyl u rostlin 

kukuřice pěstovaných v polních podmínkách zjištěn. 

- U velmi mladých rostlin kukuřice pěstovaných v optimálních podmínkách ve 

skleníku exogenní aplikace brassinosteroidu pozitivně ovlivnila některé 

morfologické parametry a obsah chlorofylů a karotenoidů. U rostlin vystavených 

chladu byl statisticky průkazný pouze vliv na obsah chlorofylu, a to při postřiku 

rostlin roztokem o jiné koncentrací brassinosteroidu než v kontrolních 

podmínkách. 

- Exogenní aplikace ekdysteroidu na listy novozélandského špenátu krátkodobě 

pozitivně stimulovala rychlost čisté fotosyntézy, neměla však pozitivní vliv na 

fotosyntetický elektronový transport ani na obsah fotosyntetických pigmentů. 

Tento výsledek jako první naznačil, že ekdysteroidy mohou mít in vivo nějakou 

biologickou funkci v regulaci fotosyntézy. 

- Ekdysteroidy mohou ovlivňovat různé části primárních fotosyntetických procesů 

při aplikaci v obdobně nízkých koncentracích jako brassinosteroidy. Mezi těmito 

steroidními látkami pravděpodobně může docházet ke kompetici na nějaké úrovni 

genové expese, buněčné signalizace či metabolizmu. 

- Brassinosteroidy i ekdysteroidy nemají vliv pouze na fotosystém 2, ale i na další 

části fotosyntetického elektron-transportního řetězce. Ty však nemusí reagovat 

stejným způsobem. 

- Vliv brassinosteroidů a ekdysteroidů na fotosyntetický aparát rostlin tedy výrazně 

závisí na rostlinném druhu, na vývojovém stádiu rostliny i listů a na podmínkách 

vnějšího prostředí, kterým je rostlina vystavena. 
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