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Abstrakt

Rostliny piijimaji K* piedev§im z pidy pomoci kofenového systému.
Primarné se K* vyskytuje v mineralech jako je slida a draselny Zivec. Dostupnost
K" vpidé je zavisla na formé, v jaké se K vyskytuje. Existuji formy piimo
dostupné, pomalu dostupné, nedostupné a K" mezi jednotlivymi formami muze
prechazet.

V rostliné je K velmi mobilni a v bufikich se vyskytuje ve vysokém
mnozstvi, je nejhojnéji zastoupenym kationtem cytoplazmy. Zasahuje do celé fady
metabolickych procest, pfedevsim je dalezity v procesu fotosyntézy, osmoregulace,
aktivace enzymu atd.

Nedostatecné mnozstvi K* mize vyvolat zmény v morfologii, anatomii i
fyziologii rostlin. Deficience K" se mize projevovat deformaci listi, zmen3enim
listové plochy, nekrézami, nebo zkracovanim internodii, sniZenou rychlosti
fotosyntézy apod. Rostlina je také vice ohroZena napadenim patogeny a je sniZena
jeji odolnost pii zhorSeni abiotickych podminek, jako je sucho, nizké teploty,
salinita atd. Deficience K™ u zemé&délskych plodin snizuje celkovy vynos biomasy,
proto je potfeba aplikace hnojiv s obsahem K, jak ptidni, tak listova.

Prace se zamé&fuje na projevy nedostatku K™ u rostlin a shrnuje recentni
poznatky o mechanismech percepce nedostatku K* a signalnich drahach vedoucich

k odpovédi na tento nedostatek.

Klic¢ova slova: draslik, deficience, stres, signalizace



Abstract

Plants receive K™ mainly from the soil through the root system. In soil, K"
occurs primarily in minerals such as mica and potassium feldspar. The availability
of K* for plant uptake depends on the form in which K* occurs in soil. There are
forms directly available, slowly available, and unavailable for plant and the
transition of K™ between these pools may occur.

In plant, K" is very mobile and it occurs in high amount in cells. It is the most
prominent cytoplasmic cation. It affects high number of metabolic processes,
including photosynthesis, osmoregulation, and activation of enzymes.

K" shortage can cause changes in plant morphology, anatomy and
metabolism. K" deficiency can be manifested by leaf deformation, decreased leaf
area, necrosis, short internodes, reduced rate of photosynthesis, etc. K™ deficient
plant is also more vulnerable to pathogens and its resistance to abiotic stress factors
such as drought, low temperatures, or salinity is decreased. Deficiency of K*
reduces the biomass and overall yield in agricultural crops, so K* fertilizers, both
soil and foliar, are needed.

The thesis focuses on the manifestations of K™ deficiency in plants and
summarizes the recent findings on mechanisms of K" deficiency perception and

signal pathways leading to the response to this deficiency.

Key words: potassium, deficiency, stress, signaling



Seznam pouzitych zkratek

ADP — adenosindifosfat

AKTI1 — K" kanal (Arabidopsis K" tranporter 1)

AtHAKS — vysokoafinitni transportér K™ u huseni¢ku (high-affinity K* transporter
v Arabidopsis thaliana 5)

ATP — adenosintrifosfat

CBL10 — véapnikovy senzor (calcineurin B-like protein10)

CBLs — vapnikové senzory (calcineurin B-like proteins)

CHX — (cation/H" exhanger)

CIPKs — calcineurin B — like protein interagujici kindzy (CBL-interacting protein
kinases)

CIPK — calcineurin B — like protein interagujici kinaza (CBL-interacting protein
kinase)

CLCe — chloridovy kanal (chloride channel)

cytb6f — cytochrom b6f

EIN2 — pozitivni regulator etylénové signalizace, oznacuje také etylén-
insenzitivniho mutanta (ethylene insensitive2)

ETRI1 — etylénovy receptor, oznacuje také etylén-insenzitivniho mutanta (ethylene
responsel)

FD — ferredoxin

FNR - ferredoxin-NADP"-reduktaza

GORK - K" kanal (guard cell outward rectifying K*)

HAKS5 — vysokoafinitni transportér K™ (high-affinity K™ transporter 5)

HKT - vysokoafinitni transportér K (high-affinity K" transporter)

HVHKT?2.1 vysokoafinitni transportér K u jeémene (high-affinity K* transporter u
Hordeum vulgare 2.1)

KATI1 a KAT2 — K" kanaly (K" channel in Arabidopsis thaliana 1, 2)

KCI — K" kanal 1 (K" channel 1)

KEA3 - K'/H" antiporter 3

KT/HAK/KUP - rodina vysokoafinitnich transportéra K" (KT - K"
transporter/HAK - high-affinity K*/KUP - K" uptake)

KUE — G¢innost vyuziti K™ (K" use efficiency)

KUP — transportér z rodiny KT/HAK/KUP (K" uptake)



LHCI a LHCII - svétlosbérné komplexy fotosystému I a II (light harvesting
complex)

NADP" — nikotinamidadenindinukleotidfosfat

NADPH - redukovany nikotinamidadenindinukleotidfosfat

NHX — antiporter Na" (Na"/H" exchanger)

NPF7.3 / NRT1.5 — transportér nitratu (NPF = nitrate transporter] (NRT1)/peptide
transporter (PTR) transporter family; NRT = nitrate transporter)

NSCC - kanal zajist'ujici vstup Na" do bufiky (nonselective cation channels)

PC — plastocyanin

PM - plazmaticka membrana

PP2Cs — fosfatdza (protein phosphatases 2C)

PQH2 — redukovany plastochinon

PSI a PSII — fotosystém I a II

R/S — pomér biomasy kotfenti ku biomase nadzemni ¢asti (root/shoot ratio)

RCI3 — peroxidaza (rare Cold In- ducible gene 3)

ROS - reaktivni formy kysliku (reactive oxygen species)

SKOR - K" kanal (stellar K™-outward rectifying)

SPIK — K" kanal (shaker pollen inward K* channel)

SYP121 — syntaxin protein 121

TMS — transmembranové segmenty (transmembrane segments)

TPK — K" kanal (tandem pore K*)

TRH1/KUP4 — transportér z rodiny KT/HAK/KUP transportujici auxin (tiny root
hair 1/ K" uptake 4)



1 Uvod

Draslik je v zemské kiife zastoupen 2,35 % a patii tim mezi nejrozsifené;si
prvky zemské kiry. V zemské kiife se pfirozené vyskytuje ve forme¢ minerall, z
nichZ nejznaméj$Sim je sylvin, dalSim vyznamnym minerdlem je draselny ledek
(Brady and Weil 2002).

Draslik je dulezity biogenni prvek, nezbytny ke spravnému fungovani
bunck, jeho obsah v rostliné se pohybuje mezi 2-10% (Wang and Wu 2013). Je
jednim z esencialnich prvki rostlin, ktery hraje roli v mnoha rostlinnych procesech
jako je naptiklad osmoregulace, aktivace enzymt a iontova homeostaze (Marschner
1995). Optimalni mnozstvi drasliku je diilezité pti fotosyntéze a transportu zivin do
semen (Pettigrew 2008). Diky dostatecnému mnozstvi drasliku a dalSich prvki
rostlina spravné¢ roste a prospiva. Nedostatek nékterého z esencialnich prvki se
muze projevit vice ¢i mén¢ vyrazné¢ na morfologii zasazenych rostlin, proto
dostatek drasliku hraje roli v kvalité rostlin a ve vynosu zemédélskych plodin. Ve
vétSing pud je nedostatek drasliku, a proto si rostliny vytvofily adaptace, jak na tuto
stresovou situaci reagovat (Wang and Wu 2013). Draslik je také jednim z prvki,
které je nutno dodavat v podobé hnojiv pro zajisténi zemédélské produkce.
Celosvétove byla dodavka K>O v roce 2013 kolem 42,6 miliont tun (FAO 2015).

Rostliny pfijimaji draslik, stejné jako jiné prvky, predev§im pomoci kotent
membranovymi transportéry a kanaly. Draslik je v rostliné velmi pohyblivy, proto v
rostlindch najdeme fadu membranovych transportérii drasliku, které zajistuji jeho
distribuci 1 dal$i pohyb v ramci celé rostliny. U vysSich rostlin jsou geny kodujici
draselné¢ kanaly ptfedevS§im ze dvou hlavnich rodin, konkrétné¢ Shaker, TPK
(tandem-pore K* channel). U draselnych transportéra jsou to rodiny KT/HAK/KUP
(K" transporter/high-affinity K'/K" uptake), HKT (high-affinity K transporter),
NHX (Na'/H" exchanger) a CHX (cation/H" exchanger). Nékteré z rodin gentl
kédujicich transportéry u rostlin mohou mit homology v rodinach genti kodujicich
transportéry u bakterii a hub (Wang and Wu 2013).

Cilem této prace je shrnout dosavadni informace o projevech nedostatku K*
na stavbé rostlinného téla a jeho fyziologickych funkci. Pokusim se seskupit

informace o piijmu K™ rostlinou, jeho mechanismu a s nim spojenymi transportéry.



2 Zdroje drasliku v prostiedi a jeho vyznam v zemédélské

produkci

2.1 Draslik v pudé

Draslik je tfeti prvek nejvice ovliviiyjici rostlinou produkcei, hned po dusiku
a fosforu. Draslik se v ptidnim roztoku vyskytuje pouze jako pozitivné nabity kation
K'. Zdroje K" jsou primarné mineraly, jako je napi. slida (zejména druhy biotit,
muskovit) a draselny Zivec (zejména druhy ortoklas a mikroklin). K™ se pfirozené v
pudach vyskytuje vrizné dostupnych formach (pfimo dostupny K*, pomalu
dostupny K, nedostupny K"). Je mozné, aby b&hem cyklu mezi sebou tyto formy

ptechazely, viz obr. 1.

Rostliny

Zyifata

g
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pomaci
kofenového

systému Rozklad biomasy
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/ 7 < QOdtoky vody

ot

Vyménitelny K+

Fixovéno v 2:1 jilech s
pomalu dostupny K+
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Viyplavovani Primarni mineraly Zivce
90 - 98%

Obrazek 1 — Hlavni komponenty K* cyklu v ptadé. Upraveno podle (Brady
and Weil 2002).



Prvni skupina (pfimo dostupny K*) zahrnuje K ve formé& vodnych roztoki a
ve form& vyménitelného K ptidnich koloidt, do druhé skupiny (pomalu dostupny
K") patii forma K" v sekundarnich mineréalech a posledni skupina (nedostupny K*)
obsahuje formu K, ktery je vazan v primarnich mineralech (Brady and Weil 2002).
Nejméné se v pidach vyskytuje K* v roztocich, jehoz mnozstvi se pohybuje mezi
0,1 — 0,2 % celkového mnozstvi K" v padach. Toto mnozstvi ¢ini cca 5 %
pozadovaného pijmu pro rostliny. Vyménitelny K* ptdnich koloidii ¢ini okolo 1 —
2 % a pomalu dostupny K™ v sekundarnich mineralech ¢ini 1 — 10 %. Nejvétsi
mnozstvi K" v ptidach je v nedostupnych formach, které jsou 90 — 98 % veskerého
K" (Romheld and Kirkby 2010).

Postupem &asu mineraly, ve kterych se K™ vyskytuje, mohou zvétravat a tak
se K" zméni na pomalu dostupny K* a dale az na ptimo dostupny K" v piadnich
roztocich. Prestoze vétSina K z primarnich minerali se dostava do piidniho roztoku
jiz zminénym zplsobem, tak je mozné, Zze se K z primarniho mineralu uvoliuje
piimo do padniho roztoku (Brady and Weil 2002). Uvoliiovani K' mize byt
podpoieno i pidnimi mikroorganismy, které vylucuji organické kyseliny, které bud’
piimo rozpous§t&ji primarni mineraly s K* nebo chelatuji kiemikové ionty
v primarnich mineréalech, ¢imZ uvolfiuji K™ do padniho roztoku (Bennett et al.
1998). Na nékterych plodinach jako je napt. okurka, pept nebo lilek, byl pozorovan
jejich kladny vliv na piijem K rostlin z piidniho roztoku (Han and Lee 2005, Han
et al. 2006). Tyto experimenty byly provadény v laboratofich a je zndmo pouze
malé mnozstvi informaci z aplikaci téchto experimenti na polich. Aby byla tato
metoda vyhodna pro zeméd¢lstvi je nutné vétsi mnozstvi studii pfimo na ptidach a
vyhodnotit jejich G€inek nejen na rist plodin, ale také na pidni vlastnosti (Zorb et

al. 2014).

2.2 Draslik v zemédélstvi

Vétsina zemédélské pidy je pfirozené chuda na K7, ktery je schopna rostlina
pfijimat a vzhledem k jeho vyznamné roli pfi fyziologickych procesech rostlin to
negativné ovliviiuje nejen vynosy zemédelskych plodin, ale také jejich kvalitu
(Wang and Wu 2015). Fakt, ze jsou zemédélské pudy Casto chudé na K', je
zpisoben také mnozstvim K, které je odvazeno b&hem sklizn&. Nejhife jsou na

tom pudy, na kterych jsou péstovany plodiny, ze kterych se sklizi veskeré nadzemni



Casti a diky tomu je znemoznén kolob&h K™, ktery se mize opétovné dostavat do
pudy z rozkladajici se biomasy. Nadzemni Casti jsou pak vyuzity nejen pro lidskou
spotiebu, ale naptiklad také pro zvifata (Pettigrew 2008). Vyraznym nedostatkem
K" jsou postizeny az 3/4 ryzovych poli v Ciné a 2/3 oblasti jizni Australie, kde se
péstuje pSenice (Mengel et al. 2001). Nedostatetné mnozstvi K™ mize vést k
redukci mnozstvi listi a zmenSeni plochy listl, coz ovliviluje mnozstvi latek
pochazejicich z fotosyntézy a zhorSuje rust rostliny (Pettigrew 2008).

Vzhledem ke zvySujicimu se poctu lidi a =zvySujici se produkei
zemédelskych plodin je potfeba pouzivani stale vétsiho mnozstvi draselnych hnojiv,
ktera kompenzuji ztraty drasliku a zlepsuji tak jeho dostupnost pro rostliny. Prisun
drasliku zaroven pozitivné¢ ovliviiuje i dalsi vlastnosti pudy, napt. jeji stabilitu a
schopnost udrzet vodu. Tento efekt zfejmé souvisi s vétsi odolnosti pidy vici
smyku (s vétSim odporem ke smykovému napéti), je ale mozné, Ze v¢Etsi roli hraji
ionty Mg?* a Ca?*. Cim vice je K* v roztoku, tim mensi jsou odpudivé sily, &astice
jsou k sob¢ ptitahovany navzijem a tvofi shluky, diky ¢emuz vznika vétsi odolnost
viéi smyku. Vyssi koncentrace K™ v ptidnim roztoku snizuje tloustku elektrické
dvojvrstvy okolo castic, coz vede ke snizeni odpudivych sil mezi nimi. Pfestoze
jsou pudnimi koloidnimi casticemi ve vétSiné piipadd prednostné sorbovany
bivalentni kationty (Ca*, Mg?"), pfi vy3si dostupnosti je sorbovan také K*
(Holthusen et al. 2010).

Celosvétova spotifeba draselnych hnojiv v roce 2013 dosahla témét 42,6
milionti tun K>O a v roce 2018 se odhaduje az na 51,4 milionil tun (FAO 2015).
Spotieba hnojiv stale stoupa nejen v USA a Cing, coZ jsou nejvétsi spotiebitelé, ale
stoupa 1 v rozvojovych zemich jako je Indie a dalsi asijské zemé (Zorb et al. 2014).
V Asii dosahuje spotieba draselnych hnojiv az 44,9 % z celkové svétové spotieby,
pfesto vSak toto mnoZstvi nepokryva veskerou rostlinnou vyrobu a Asie trpi
nedostatkem hnojiv s K*. ZvySujici se potfeba téchto hnojiv zvySuje poptavku, coz
ma za nasledek rostouci cenu a to ze 165 USD za jednu tunu hnojiva v roce 2003 na
595 USD za jednu tunu v roce 2013 (Wang and Wu 2015). Dochazi k nepoméru
spotfeby K hnojiv ve vztahu k velikosti kontinentl (obd&lavané plose) v dusledku
rozdilné finanéni podpory zemédélstvi. Evropa spotiebovala v roce 2013 piiblizné
3,5 krat méné hnojiv nez Asie, prestoZze je piiblizné 4,5 krat mensi. Nejméné jich
spotfebovala Oceénie s Afrikou. V Africe je situace nejvyraznéjsi, kdy mnoho ptid

urcenych k zeméd¢lstvi je siln€¢ pod trovni spravnych doddvek hnojiv a to zejména



téch draselnych (Sardans and Penuelas 2015). Krom¢ Ameriky a Evropy nepokryva
vyroba draselnych hnojiv jejich spotiebu a je potieba hnojiva importovat. Napiiklad
Afrika je co se ty€e hnojiv s K™ naprosto zavisla na importu (FAO 2015). Finan¢ni
stranka je tedy vyznamnym limitujicim faktorem pro zemédélskou produkci tohoto
kontinentu (Sardans and Penuelas 2015).

Vyzvou pro soucasné zemédélstvi je proto zlepSit rostlinnou produkci tak,
aby rostliny byly schopné efektivné vyuzivat draslik a diky tomu i 1épe odolavat
nepiiznivym vliviim zivotniho prostfedi. U budoucich kultivari je pozadovano, aby
byla malé vstupni zemédélské vklady, aby bylo mozné pouzivat co nejlevnéjsi
hnojiva, coz vede k vizi, ze budou pouzity genotypy plodin, které¢ jsou schopny
efektivné vyuzivat K* v kombinaci s optimalnim hnojenim ptdy. Tyto nové
kultivary by mély byt schopny efektivnéji piijimat K" pomoci kofenti a hospodafit
s nim (Pettigrew 2008). Tedy mit co nejvyssi G¢innost vyuziti K™ (KUE, K' use
efficiency) pfi soucasném udrzeni vynosi. Srovnani genotypii s ohledem na tento
jiz bylo provedeno v nékolika studiich, napf. u pSenice (White et al. 2010).

Pfijem potravin, které obsahuji vy$§i mnozstvi K" ma navic piiznivy vliv na
lidské zdravi, napf. snizuje krevni tlak, sniZuje Umrtnost zpisobenou
kardiovaskularnimi onemocnénimi a mozna je také prevenci a snizuje ledvinové
onemocnéni (He and MacGregor 2008). Snahou je proto vyvinout také kultivary,

které maji vysoké nutri¢ni hodnoty.

3 Vyznam drasliku v rostliné, pfijem a transport

vvvvvv

vvvvvv

Ovliviiuje 1 mnoho fyziologickych funkci rostliny, které souvisi s prospivanim
rostliny a dale pak skvantitou a kvalitou rostlinné produkce. K* je zapojen
v osmoregulaci, enzymatické aktivit¢, membranovém transportu (Wang and Wu
2013), dale také napt. ve fotosyntéze, prodluzovani bun€k, pohybu svéracich bunék
(Rombheld and Kirkby 2010). Dostate¢ny piijem K™ z prostiedi je tedy pro rostlinu
velmi dualezity.

Vyssi rostliny piijimaji K* pomoci kofent zpidy pomoci riznych
transportnich systémd, jejichZz zapojeni zavisi na koncentraci K' v pudé.

Cytosolicka koncentrace K je relativné stabilni a jeji hodnoty jsou kolem 100 mM,



zatimco ve vakuole je mnozstvi K variabilni mezi 10 mM a 200 mM, ¢imz se da
vakuola povazovat za zasobarnu K' (Leigh and Wyn Jones 1984, Walker et al.
1996). V rhizosféie je vétsinou velmi nizka koncentrace K™ pohybujici se od 0,1 do
1 mM a tudiz absorpce K" pomoci kofenli probihd proti koncentraénimu spadu
(Wang and Wu 2013).

Vys8i rostliny vykazuji pii pfijmu K dudlni afinitu, kterd naznaluje
zapojeni vice transportnich systému s rozdilnou afinitou vi¢i K* v zavislosti na
piisunu K* z okolniho prostfedi. Pokud je koncentrace K" v rhizosféfe pod 0,2 mM,
rostlina pfijima K™ primarné pomoci vysokoafinitnich transportér (Epstein et al.
1963, Gierth and Maser 2007). Pti relativné vyssi koncentraci v okolnim prostredi
(nad 0,3 mM), je K" piijiman pomoci nizkoafinitnich kanalti (Schroeder JI, Ward
JM 1994). Transportéri a kanald transportujicich K* je v rostling velké mnozstvi,
ale u Arabidopsis existuji dva transportni proteiny, které jsou odpovédné témet za
veskerou absorpci K pomoci kofent, tim jsou vysokoafinitni transportér HAKS
(hig-affinity K+ transporter 5) z rodiny KT/HAK/KUP a kanal AKT1 (4rabidopsis
K+ transporter 1) z rodiny Shaker (Spalding et al. 1999, Gierth et al. 2005). Kanal
AKTI je hlavnim kandlem zajistujicim vstup K' do cytoplasmy, ktery je
exprimovan v kotfenech Arabidopsis. Tento kandl je lokalizovan na plasmatické
membrané epidermdlnich a kortikdlnich bunék kotfenti (Lagarde et al. 1996).
Ackoliv je to kanal, vykazuje dudlni afinitu. Ma funkci nejen nizkoafinitni, ale také
vysokoafinitni a ta se projevuje, pokud dojde ke sniZeni externi koncentrace K™ na
10 uM (Sentenac et al. 1992, Hirsch et al. 1998)

V rostling existuje celd fada proteind, které se Ucastni transportu drasliku
jako prenaSece nebo kanaly. Geny, které koduji draselné kanaly vysSich rostlin, jsou
piedevsim ze dvou rodin — Shaker a TPK (tandem-pore K™ channel). Kanaly Shaker
typu funguji jako tetramery, kazda ze ¢tyf podjednotek ma 6 transmembranovych
domén (obr. 2) a diky pfitomnosti napétového senzoru reaguji na zménu
membranového potencialu (Sharma et al. 2013). Jednim z kanalt patfici do rodiny
Shaker je kromé jiz zminéného AKTI1 napt. SKOR (stellar K -outward rectifying),
coz je kanal, zajistuji vytok K" z cytoplasmy. SKOR zprostiedkovava transport K
pies endodermis a nakladani K™ do xylému a napomaéha tak translokaci K" z kofenii
do nadzemnich ¢asti (Gaymard et al. 1998, Hedrich 2012). Dal$imi kandly patfici
do této rodiny jsou KAT1 a KAT2 (K+ channel in Arabidopsis thaliana 1,2), které

kontroluji vtok K" pfes PM (plazmatickd membrana) pfi otevirani praducht (Pilot



et al. 2001). Souvisejicim kandlem je GORK (guard cell outward rectifying K"),
ktery obstarava vytok K" pfi zavirani priducht (Ache et al. 2000, Hosy et al. 2003).
Vzhledem k tomu, Ze je exprimovan i v kofenovych vlédscich (Becker et al. 2003),
muiize se GORK podilet také na vydeji K™ do prostiedi (napf. pii reakci na sniZeni
osmolarity ptdniho roztoku po desti) (Hedrich 2012). V pylu a pylové lacce je
exprimovan Shaker kanal SPIK (shaker pollen inward K channel), ktery
zprostiedkovava vtok K* pies PM, regulujici rist a vyvoj pylové lacky (Mouline et
al. 2002).

Kanaly zrodiny TPK funguji jako dimery, kazdd podjednotka ma 4
transmembranové domény (obr. 2). TPK1 je vakuolarni K* kanal, ktery hraje roli
nejen v transportu pies vakuolarni membranu, ale také v intraceluldrni homeostazi,
ktera je dulezitd pro pohyb priducht a kli¢eni semen (Gobert et al. 2007). Kanaly
TPK2,3,5 jsou také na tonoplastu, ale jejich funkce je zatim nezndma (Voelker et al.
2006). Rodina TPK ma také kandly specifické pro pyl, jako napf. TPK4, ktery

kontroluje membranovy potencial pii riistu pylové lacky (Becker et al. 2004).

Obrazek 2 - Struktura kanali rodiny Shaker a TPK (tandem-pore K* channel)
Ptevzato z (Sharma et al. 2013).

Rostlinné draselné transportéry (pfenasece) maji nékolik genovych rodin,
zahrnujicich KT/HAK/KUP, HKT, NHX a CHX. Rodina KT/HAK/KUP je
rozsahla a zahrnuje proteiny, které se déli do 4 klastrti (Gupta et al. 2008, Véry et
al. 2014) nebo novéji do 5 klastrii (Nieves-Cordones et al. 2016). U husenicku 1

ryZe bylo u proteinli v této rodiné identifikovano 12 — 15 transmembranovych



segmentti (TMS), z nichz 11 je vysoce konzervovanych mezi celou KT/HAK/KUP
rodinou (Gupta et al. 2008). Do této rodiny patii kromé jiz zminéného transportéru
HAKS napt. KUP4/TRHI (tiny root hair 1). KUP4/TRH1 ma schopnost
transportovat auxin (citace Vincente-Agulo2004) a reguluje transport auxinu do
kotfenovych vlaskii, ¢imz se stava esencidlni pro jejich rast (Rigas et al. 2001).
Dalsim ptenaSeCem je KUP6, ktery se exprimuje v pericyklu, kotfenové Spicce a
svéracich bunkach praduchti. Byla zaznamenina jeho zvySena exprese pii
osmotickém stresu a suchu a predpoklada se jeho ucast ve vydeji drasliku z bunky
(Osakabe et al. 2013)

HKT (high-affinity K" transporter) transportéry maji 8 transmembranovych
domén, které dohromady tvofi hydrofobni jadro proteinu (Durell and Guy 1999).
Nejvice HKT transportérii funguje jako Na' transportéry, jen nékteré jsou K*
selektivni a n&kolik jich funguje jako Na'/K" symportery (Rubio et al. 1995, Kim et
al. 1998). Ptikladem Na'/K" symporteru je pfenase¢ HKT1 (Rubio et al. 1995).

Rada zastupct z rodin NHX a CHX bylo identifikovano jako Na'/H*
antiportery a nékolik z nich jako K/Na" antiportery (Gierth and Miser 2007, Wang
and Wu 2013). Napi. Na",K'/H" antiportery NHX1 a NHX2 zprostiedkovavaji
transport K™ do vakuoly a podileji se tak na regulaci riistu buniky i dalSich procest

(Barragan et al. 2012).

4 Projevy nedostatku drasliku u rostlin

K" je v rostling velmi mobilni a tudiz se projevy deficience projevuji nedfive
na starSich ¢astech rostliny. Nejvice zasazeny jsou listy, na kterych jsou zpocatku
vidét chlordzy, které pozdé&ji prechazi v nekrozy (obr. 3 — a, b) (Vanck et al. 1999).
V nékterych piipadech je dokumentovano zvysené poléhani rostlin (Brady and Weil
2002), souvisejici se zménami v anatomické stavbé stonku a jeho zhorSenou
mechanickou odolnosti (obr. 3 - ¢) (Vanék et al. 1999). Dochazi také ke zmensSeni
listové plochy (O’Toole et al. 1980, Pettigrew 1999) a sniZeni kvality semen (obr. 3
- d) (Vanck et al. 1999). K dal$im projeviim deficience patii horsi regulace pohybu
praducht, hors$i udrZitelnost osmotického potencidlu béhem obdobi sucha,
zpomaleni fotosyntézy, tvorba ROS. Deficience K" ma vliv i na enzymatickou
aktivitu a zmény v transportu latek v rostliné (Marschner 1995). Jednotlivé projevy

budou v nasledujicim textu rozebrany podrobnéji.



Obrazek 3 — MoZné projevy na nedostatek K*

a) zacinajici chloréza listil, b) nekréza listu, c) prifez stéblem ukazujici zvySenou

mechanickou odolnost, d) snizeni kvality semen. Pfevzato z (Vanék et al. 1999).

4.1 Fotosyntéza, transport sacharidii a enzymaticka aktivita

U K" deficientnich rostlin bylo zaznamenéano snizeni rychlosti fotosyntézy a
asimilace CO> (Zhao et al. 2001, Lu et al. 2016). Tento fakt souvisi nejen
s vodivosti praduchl, pfi jejichz zavirani a otvirdni hraji roli vySe zminéné
draslikové kanaly a pfenaSece, a tim regulované zasobeni fotosyntézy molekulami
CO; (Hosy et al. 2003). Jsou zde také zapojeny i vlastni déje na tylakoidni
membrang. Zde je potieba udrzovat gradient protont, do kterého je zapojen i K*/H"
antiporter KEA3, ktery zajistuje vytok K*. Tento antiporter pomaha vybalancovat
tok kladné nabitych castic, aby nedoSlo k hyperpolarizaci membrany (obr. 4)
(Hohner et al. 2016). Je tedy pravdépodobné, Ze jsou déje na tylakoidni membrané

pii nedostatku K negativné ovlivnény.
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Obrazek 4 — Transportér KEA na tylakoidni membrané

KEA3 - K'/H" antiporter 3, TPK3 - draselny kanal (tandem-pore K channel),
CLCe — chloridovy kanal (chloride channel), PSI a PSII - fotosystém I a II, cytb6f -
cytochrom b6f, LHCI a LHCII — svétlosbérné komplexy fotosystému I a II (light
harvesting complex), PQH2 — redukovany plastochinon, PC — plastocyanin, FD -
ferredoxin, FNR — ferredoxin-NADP*-reduktaza, NADP"* -
nikotinamidadenindinukleotidfosfat, ~ATP -  adenosintrifosfat, ADP -
adenosindifosfat. Upraveno podle (Hohner et al. 2016).

Kromé sniZeni rychlosti fotosyntézy a asimilace CO; bylo pozorovéano i
snizeni obsahu chlorofylu v chloroplastech (Zhao et al. 2001, Lu et al. 2016),
zmeény ultrastruktury chloroplasti (Zhao et al. 2001) a snizeni vodivosti mezofylu
(Battie-Laclau et al. 2014, Lu et al. 2016). I sniZeni vodivosti mezofylu ma vliv na
rychlost asimilace CO2, vzhledem k horsi difuzi CO,. A¢koliv by se mohlo zdat, Ze
snizeni obsahu chlorofylu bude tésné korelovat s poklesem rychlosti fotosyntézy,
neni tomu tak upln&. U K deficientnich rostlin bavlniku doslo ke sniZeni obsahu
chlorofylu na pouhych 12 % oproti kontrolnim rostlindm, ale snizeni rychlosti
fotosyntézy bylo na 23 %. Z toho zle usuzovat, ze pokles rychlosti fotosyntézy u
deficientnich rostlin zavisel i na dalSich faktorech (Zhao et al. 2001). Horsi aktivita
fotosystémil je ovlivnéna tvorbou reaktivnich forem kysliku (ROS). Produkce ROS
v chloroplastu nastdva ptfedevSim pii rGznych stresovych situacich (deficience

raznych prvki, nadmérné ozarenost, sucho, salinita ad.). ROS zplsobuji poskozeni
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membran, degradaci chlorofylu a jsou tak odpovédné i za vznikajici listové
chlorozy (Cakmak 2005).

Pokles rychlosti fotosyntézy mtize souviset i s inhibici transportu sacharidu
ze zdrojovych listl do ostatnich ¢asti rostliny. Akumulace sachar6zy v listech pfi
nedostatku K™ byla pozorovdna u bavlniku (Zhao 2001), Arabidopsis thaliana
(Hermans et al. 2006), s6jovych bobti (Huber 1984), ryze (Marschner et al. 1996).
Pfi nedostatku K* jsou sacharidy akumulované v listech transportovany piedevs$im
do floému. Mensi mira transportu do ostatnich ¢asti rostliny souvisi s vyznamem K*
pii nakladani a transportu sacharidii floémem (Cooke et al. 1977, Deeken et al.
2002). Jednou z dalSich roli K, je role v regulaci enzymové aktivity. Velké
mnozstvi enzymu je zavislé na piisunu K*. K" a n&které dalsi jednomocné kationty,
jako napt. NH4", Rb*, Cs" zplsobuji po navazani na protein jeho konformaéni
zménu a nasledné jeho aktivaci. Na rozdil od K" vSak ostatni jednomocné kationty
nehraji vyznamnégj$i roli, protoze se v cytoplasmé vyskytuji v nedostate¢ném
mnozstvi pro spravnou aktivaci enzymii (Nitsos and Evans 1969, Barker and
Pilbeam 2007).

Enzymi, které jsou aktivovany pomoci K* je ziejmé cela fada (viz shrnuti
(Marschner 1995, Barker and Pilbeam 2007)), experimentalné byl vyznam K*
prokdzan napf. u ADP-glukéza-pyrofosforylazy (Nitsos and Evans 1969) a
H*ATPazy lokalizované na plasmalemé (Miihling et al. 1993). H" ATPéza zajist'uje
transport H" na plazmalemé. Bylo prokéazéano, ze transport H" zavisi na slozeni
okolniho roztoku. Nejsou-li v roztoku ionty, tak velké mnozstvi H" ziistava v buiice.
Nejvice H vytékajici z buiiky bylo zaznamenano po ofetieni K* oproti Na*, Ca*",
Mg?". Aktivaci H'ATP4zy je ulehcen transport K zokolniho roztoku pies
plazmatickou membranu do kofenovych bunék, tento fakt ¢ini z K™ dilezity prvek

v bunééném ristu a osmoregulaci (Mengel and Schubert 1985).

4.2 Morfologie a anatomicka stavba

Morfologicka odpovéd’ rostliny na nedostatek K™ se projevuje piedevsim
zménou architektury kofenového systému, jiné morfologické zmény jsou méné
vyrazné.

V nadzemni &asti zpisobuje nedostatek K™ zmenseni listové plochy. Napi.

vyzkum provedeny na bavlniku odhalil n€kolik morfologickych zmén v nadzemni
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Casti rostliny pfi deficienci K*. Rostliny bavlniku byly péstované pii zvySujici se
dostupnosti K ve variantach simulujicich podminky od deficience K™ az po jeho
nadbytek (K1 50,02 mM, K2 50,07 mM, K3 s0,3 mM a K4 s3 mM). Mezi
variantami K1 a K2 byl zaznamenan vyrazny rozdil ve velikosti listové plochy,
ackoliv koncentrace K v listu byla podobna. Nejvétsi zmensent listové plochy bylo
pozorovano u listl rostoucich na vétvich, na rozdil od listi rostoucich na hlavnim
stonku. Pocdet nod na hlavnim stonku nebyl dostupnosti K* piili§ ovlivnén, ale
pocet nodii u vegetativnich vétvi byl redukovan. Deficientni rostliny mély také
kratsi internodia (Gerardeaux et al. 2010). I dal$i prace zaznamenaly mensi listovou
plochu u deficientnich rostlin (O’Toole et al. 1980, Pettigrew 1999, Zhao et al.
2001). Déle nékteré prace ukazaly mensi tloustku listu, napt. u fazolu (O’Toole et
al. 1980) a kukufice (Al-Abbas et al. 1972). U fepky a baviniku podobny vysledek
nebyl zaznamenan (Zhao et al. 2001, Lu et al. 2016), avSak K" deficientni rostliny
mély v listech méné intercelularniho prostoru (Zhao et al. 2001, Lu et al. 2016) a
vykazovaly snizenou vodivost mezofylu (Lu et al. 2016).

Bylo zaznamendno i zvyseni produkce suché hmotnosti listt (O’Toole et al.
1980, Gerardeaux et al. 2010, Lu et al. 2016), coz mlze mit souvislost s vySe
zminénou akumulaci sacharézy v listech K' deficientnich rostlin (Huber 1984,
Marschner et al. 1996, Zhao et al. 2001, Hermans et al. 2006). Zvysena akumulace
sachardzy v listech nicméné nepodporuje rast kofent, které jsou nedostatkem K*
velmi redukovany. Transport sacharézy zlisti do kofenli je sniZen, kvili
pozadavkim K" ve floému (Hermans et al. 2006). S inhibici transportu asimilati do
kotenli zfejmé souvisi i zména v alokaci biomasy, konkrétn¢ pokles R/S poméru
(root/shoot ratio — pomér biomasy koienti k biomase nadzemni ¢&asti) u K*
deficientnich rostlin. Pokles R/S poméru byl pozorovan napf. u baviniku
(Gerardeaux et al. 2010), fazolu obecného (Marschner et al. 1996), ibisku (Egilla et
al. 2001) a Arabidopsis thaliana (obr. 5) (Hermans et al. 2006). V nékterych
experimentech vSak toto sniZeni nebylo pfili§ vyrazné, napf. u ryZe (Jordan-Meille

and Pellerin 2008).
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Obrazek 5 — Vliv deficience riznych prvki na rist rostlin a) Hmotnost
cerstvé biomasy rostlin rostoucich 6 tydnG v hydroponii a pomér
kotenového systému (R) a nadzemni ¢asti (S) rostliny; b) Vzhled rostlin.

Pievzato z (Hermans et al. 2000).

U kotenového systému byl ve vice vyzkumech pozorovan negativni vliv
nedostatku K* pfedevsim na rast postrannich kofend. Napiiklad u jeCmene se
snizovala celkova délka postrannich kotenti (Drew 1975) a u Arabidopsis thaliana
byla snizena rychlost rlstu postrannich kofent i jejich pocet (Shin and Schachtman
2004). U Arabidopsis thaliana byla v nékterych experimentech pozorovana i kratsi
délka hlavniho kofene u deficientnich rostlin (pfi riznych dostupnostech K*) oproti
kontrolnim (Jung et al. 2009, Kim et al. 2010), v jinych vSak nikoliv, pfestoze
kultiva¢ni podminky se pfili§ nelisily a byl pouzit stejny ekotyp Col-0 (Columbia-0)
(Shin and Schachtman 2004). Kellermeier et al. nasledné provedl podrobny vyzkum
vlivu deficience K* na kofenovy systém riznych ekotypt Arabidopsis thaliana.
Zajimavym vysledkem tohoto experimentu bylo, ze jednotlivé ekotypy jednoho
rostlinného druhu reaguji trochu jinou zménou architektury kofenového systému.
Rozdily v ristu hlavniho kofene a postrannich kotfent byly u nékterych ekotyptl

znatelné jiz v kontrolnich podminkéach. Vyrazné prohloubeni rozdild vSak nastalo
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pii vystaveni rostlin snizenému mnozstvi K'. Napf. ekotypy Burren-0 [Bur-0],
Landsber erecta [Ler], Le Pyla-1 [Pyl-1] reagovaly na nedostatek K zpomalenim
ristu postrannich kofen pii souCasném zachovani rychlosti ristu hlavni osy
kotene, na rozdil od ekotypt Bayreuth-0 [Bay-0], Stobowa-0 [Stw-0], které mély
zkraceny hlavni kofen a delsi postranni kotfeny (viz obr. 6). U vSech testovanych
ekotypt nicméné doslo k vyrazné redukci celkové délky kofenového systému pii
nedostatku K* (Kellermeier et al. 2013).

Existuji 1 prace u dalSich rostlinnych druhti ukazujici zmény rlstu
postrannich kofent pfi nedostatku K, napf. u borovice pfimoiské (Triboulot et al.
1997), nebo tabaku (Song et al. 2015). U tabaku, bylo dale zjisténo, Ze tato zména
rastu kofenového systému muize souviset se zménami v distribuci fytohormonu
auxinu (Song et al. 2015). Dale také u Arabidopsis thaliana, kde se ukazuje, ze
v odpovédi by mohl hrat roli nitrdtovy transportér (Zheng et al. 2016). Kromé
zmény v architektufe kofenového systému a rychlosti ristu postrannich kotfenti byla
také pozorovana zména rastu kotfenovych vlaskd (Pitts et al. 1998, Shin and
Schachtman 2004, Jung et al. 2009). K elongaci kotfenovych vlaski dochazi
plisobenim fytohormonl etylénu a auxinu. Obsah etylénu je zvySen jiz nékolik
hodin po zacatku deficience (Shin and Schachtman 2004). Signalni drdhy a
mechanismy vedouci k odpovédi kofenového systému na nedostatek K' jsou
podrobnéji popsany dale v textu (kap. 5).

Mimo vSechny tyto zmény kofenového systému byla pozorovéana i zvySena
tvorba aerenchymu v kofenech u K* deficientnich rostlin. Coz miize byt uzite¢na
adaptace na nedostatek zivin, snizuji se tim metabolické naklady na prizkum pudy.
Nejvétsi uzite¢nost byla pozorovana u rostlin pii nedostatku K*, coz miize souviset i
s tim, Ze u t&€chto rostlin je omezen C vice, nez u rostlin trpicich nedostatkem P a N

(Postma and Lynch 2011).
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Obrazek 6 — Typické fenotypy korenu riznych ekotypu rostliny Arabidopsis
thaliana rostouci na Kkontrolnim médiu a na médiu s nizkym obsahem K.

Prevzato z (Kellermeier et al. 2013).

4.3 Odolnost vici abiotickym stresim

Dal§im projevem nedostatku K* je snizend odolnost rostlin vii¢i stresovym
faktortim prostedi. Dostate¢né mnozstvi K* proto mtize zlepsit toleranci rostliny k
abiotickym 1 biotickym stresovym faktoriim, coz je i jednou z vyzev soucasné¢ho

zemé&délstvi (Wang and Wu 2015)

4.3.1 Sucho

Hlavnim faktorem omezujici rast rostlin je dostupnost vody souvisejici
s tim, ze rostliny jsou celosvétoveé stile vice vystavovany suchu a vysokym
teplotam, mnohdy na delsi ¢asové obdobi (Romheld and Kirkby 2010). To zvySuje
mimo jiné i pozadavky na dostupnost K", jehoz dostate¢né mnozstvi je dilezité

v adaptaci na sucho. Jeho hlavni funkei je udrzeni osmotické regulace a fixace CO»
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pii fotosyntéze. Stres zpusobeny suchem ovliviiuje uzavirani praduchi, coz snizuje
fixaci CO,. Inhibice fotosyntetickych d&€ji vede ke zvysSeni produkce reaktivnich
forem kysliku (ROS) (Gupta et al. 1989). Tvorba ROS u rostlin, které jsou
vystaveny stresu z nedostatku vody a soucasné nizké koncentraci K a velkému
mnozstvi slunecniho zafeni, zptisobuje oxidativni poskozeni chloroplastli a s tim
dale souvisejici poskozeni lista (Cakmak 2005).

Negativni vliv $patné dostupnosti K" na schopnost rostlin odolavat suchu
byl opakované pozorovan v rtiznych studiich, u riznych druhti rostlin. Napftiklad
Egilla et al. dokumentuje vét$i biomasu kofeni, listl i prytu ibisku po pfidani K™ u
rostlin trpicich suchem. V této praci byl zaznamenan i nartst listové plochy po
pridani K pfi stresu ze sucha (Egilla et al. 2001). Podobné vysledky byly ukéazany i
u salvéje (Eakes et al. 1991). Prace Umar et al. prokazuje zvySeni vynosnosti
semen, zvySeni produkce biomasy a celkového vynosu sklizné pii aplikaci K™ u
hor¢ice, ¢iroku 1 podzemnice olejné. Jednotlivé plodiny, vSak vykazovaly nejvyssi
vynosy pfi rozdilnych dodavkach K* (Umar 2006). Pfi pokusu s pSenici bylo
dokézano, ze u rostlin trpicich nedostatkem vody, které byly nadstandardné hnojeny
K", vzrostla fotosyntetické aktivita v desitkach procent oproti standardné hnojenym
(Pier and Berkowitz 1987).

Celd fada faktordi mlze mit souvislost se zvySenou citlivosti K*
deficientnich rostlin k suchu. Kromé zhor$eni fotosyntetické aktivity nedostatek K*
podobné jako sucho omezuje tvorbu kotfenll, coZ utvaii negativni zpé&tnou vazbu,
jejimz vysledkem je niz§i mnozstvi K" piijimané koteny, které dale snizuje
fyziologickou odolnost rostliny. Je potfeba adekvatnich dodavek K* v obdobi sucha
k zajisténi transportu fotoasimilati do kofenl, ¢imz se podporuje jejich rust
(Rombheld and Kirkby 2010).

Jednim z vychodisek by mohla byt aplikace hnojiv K™ hloubgji do pidy,
napf. spolecné s P a N. Tato aplikace vyvola hlubsi kofenéni rostlin, ¢imz
umoziuje ziskat vodu pomoci kotenil ve vétSich hloubkach (Romheld and Kirkby
2010). Vyhody hluboko umisténych hnojiv byly ukézédny v nckterych
experimentech provedenych na polich v hloubce mezi 25 a 45 cm (Egilla et al.

2001).
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4.3.2 Salinita

Nedostatek K* zhorSuje také schopnost rostliny odolavat stresu ze zasoleni,
coz se projevuje napi. niz§i produkeci biomasy u rostlin vystavenych kombinaci
obou faktorti, oproti rostlindim vystavenym pouze zvysSené salinité¢ (Botella et al.
1997). Vzhledem k roli K" v rostling, se u rostlin trpicich stresem ze zasoleni a
zaroveh deficienci K™ prohlubuji negativni vlivy, jako je zavirani priaduchi, snizeni
rychlosti fotosyntézy, tvorba ROS, ale také zhorSeni osmotické regulace a iontova
toxicita (Cakmak 2005).

Zasoleni zpusobuje kromé nespecifického osmotického stresu i cytotoxicky
stres (Taiz et al. 2006). Zasoleni (nejcasté&ji spojené se zvySenou koncentraci Na” a
Cl ionth) diky kompetici mezi Na" a K* negativné ovliviuje pfijem K" a dochazi ke
snizeni obsahu K* v rostling (Ball et al. 1987, Botella et al. 1997). Na* navic
interferuje s funkcemi K* v buiice, proto je pro buiiku dilezité udrzeni pfimé&feného
poméru Na'/K" (Marschner 1995, Adams and Shin 2014).

Negativni vliv Na® souvisi ptedev§im sroli K vregulaci enzymatické
aktivity prostfednictvi vlivu na prostorové uspotradani enzymu (viz vySe v kapitole
4.1). Na enzymy se mohou vézat i ionty Na', které ale potiebuji mnohem vétsi
energii k dehydrataci nez K. Pokud se na enzym navaze Na', tak je konformace
enzymu pozménéna a dochazi k tomu, Ze substrat neni schopen se navazat do
vazebného mista (Barker and Pilbeam 2007). Ptikladem mohou byt jiz vySe
zmifiované enzymy ADP-glukoza-pyrofosforylaza a H'ATPaza. U obou téchto
protenii byla popsana vyrazné niz$i aktivita v pfitomnosti iontd Na® oproti K .
(Nitsos and Evans 1969, Mengel and Schubert 1985, Marschner 1995, Barker and
Pilbeam 2007).

Rostliny maji proto mechanismy, které jim umoziuji udrZzovat homeostazi
K*/Na*. Signalem zapojenym v odpovédi rostliny na salinitu jsou ionty Ca®". lonty
Ca?" inhibuji NSCC (nonselective cation channels) transportér lokalizovany na PM,
ktery zajistuje vstup Na* (Demidchik and Tester 2002) a Na* indukovany vytok K*
iontd (Shabala et al. 2006). Tento proces vede ke zlepSeni poméru Na'/K". Existuji i
dal$i komplexy zavislé na Ca*" hrajici roli v pfijmu K" a homeostdzi Na* (Luan et
al. 2009). V Arabidopsis byla zaznamenana zména exprese gent kodujicich K™
pirenase¢ KUP6 a KUP11 a kanaly SKOR a AKT2/3 jako odpovéd’ na salinitu
(Maathuis 2006). PredevSim u jednod€loznych rostlin se pak vyskytuji HKT
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transportéry, které jsou také s nejveétsi pravdépodobnosti zapojeny do udrzovani
homeostaze Na"/K" (Jabnoune et al. 2009).

Vsechny tyto neptiznivé vlivy jsou pro rostlinu zatézi, presto vSak existuji
druhy zvladajici zasoleni 1épe, nazyvané halofyty a druhy, které jsou vice senzitivni
vuc¢i salinité, nazyvané glykofyty (Taiz et al. 2006). Halofyty maji schopnost
akumulovat relativné velké mnozstvi Na* (Barker and Pilbeam 2007). Napf. u Beta
vulgaris, kterd patii mezi Na tolerantni druhy byly pozorovany negativni projevy
az pfi 97,5% substituci drasliku sodikem, kdy bylo doddno 0,1 mM K* a 3,9 mM
Na® (Faust and Schubert 2016). Glykofyty, coz je vétSina rostlin, jsou naopak
nachylné na vykyvy salinity v ptidé a dlouhodobé;jsi zasoleni, a predevs§im u nich je
potieba udrzovat spravnou homeostdzi K™ prostiednictvim jeho dostate¢né

dostupnosti v prostfedi (Shabala and Cuin 2007).

4.3.3 Chlad a mraz

Chlad a mréz jsou faktory ovliviiyjici rostliny riiznym zptisobem. Pfi chladu
jsou predevsim ovlivnény metabolické procesy v disledku napt. zmény fluidity
membran nebo stability enzymi, coz vede kprodukci ROS a oxidativnimu
poskozeni bunéénych struktur. Mrdz zptsobuje spiSe poskozeni bunécnych struktur
v souvislosti s tvorbou ledovych krystalti v pletivech a vydejem vody z bun€k pfi
mrznuti vody v extracelularnim prostoru (viz shrnuti (Taiz et al. 2006)). Vzhledem
k propojenosti negativnich vlivi chladu a nedostatku K" bylo prokdzano zmirnéni
oxidativniho stresu, snizend produkce ROS a potlaceni aktivace kyslikovych
radikalti produkovanych NADPH oxiddzami na rostlindch vystavenych stresu
z chladu po zlepSeni dodavek K* (Shen et al. 2000). Napi. u riiznych druhii zeleniny
(rajce, paprika, lilek) rostoucich mimo sklenik pfi teplotach pohybujicich se mezi
4°C az 16°C byla pozorovana vyssi tolerance na stres zplisobeny nizkou teplotou
pii zvySeni aplikace hnojiv s obsahem K. Dodani t&chto hnojiv zlepsilo celkovy
vynos u raj¢at 2,4 krat, u paprik 1,9 krat a u lilku 1,7 krat (Hakerlerler et al. 1997).
U kukufice, coZ je velmi senzitivni plodina vici chladu, byla pozorovéana aktivace
antioxida¢niho systému v dasledku tzv. primingu semen roztokem KCI. Priming
semen je agronomickd metoda pouzivana ke zlepSeni kliCivosti semen a zvySeni
stresové odolnosti rostlin. Pfedstavuje fizenou ¢astecnou rehydradataci osiva, ktera

v semenech nastartuje metabolické procesy za normalnich podminek aktivované
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behem cCasné faze klieni, ale neumozni jejich uplné vykliceni a semena jsou znovu
vysusSena na ptuvodni vahu (Paparella et al. 2015). Semena kukufice oSetfend béhem
primingu roztokem KCI a nésledné vystavend chladu, méla krat$i dobu kliceni a
vétsi jednotnost kli¢eni nez kontrolni semena. Priming semen s pomoci KCI tedy
zlepsil toleranci rostlin viici chladu. (Farooq et al. 2008).

Zmirfinjici efekt vysSich dodavkek K™ na poSkozeni rostlin vystavenych
mrazu byl prokazan napf. na bramborach. V experimentu byly brambory péstovany
na pdach s rliznymi koncentracemi K*. Po pfidani hnojiv s obsahem K" se snizilo
poskozeni zplisobené mrazem a vzrostla vynosnost hliz. Nejvétsi rozdily byly
vidény piedev§im na plidach s nejmenSim obsahem K. Na pudach s vysokym
obsahem K* klesly nepiiznivé vlivy mrazu az na nulu, ale rozdily ve vynosnosti
plodin byly nepatrné (Singh and Grewal 1980). Podobnych vysledkd dosahli u
stejné plodiny 1 dalsi autofi (Sud K.C. and Sharma R.C. 2001).

4.4 Odolnost vici biotickym stresiim (herbivori, patogenni organismy)

V tadé ptipadi bylo pozorovano také snizené napadeni rostlin skudci a
chorobami pfi zvySené dostupnosti K*. Napf. u ryze dodavka K™ pozitivné ovlivnila
mnozstvi biomasy a zarovenl se na téchto rostlinich vyskytovalo vét§i mnoZstvi
mrtvych Skiidci a men$i mnozstvi zivych ve srovnani s kontrolnimi rostlinami,
které rostly bez pfidani K*, ale za normalniho mnozstvi P a N. Jednalo se v tomto
ptipad¢ o Sklidce z fadu Lepidoptera, jejichZ larvy penetruji stonky (Sarwar 2012).
Dalsi studie ukazaly také vyssi odolnost vic¢i chorobam zptsobenymi houbovymi
patogeny u rostlin se zvySenou hladinou K" (Williams and Smith 2001,
Holzmueller et al. 2007, Sarwar 2012). Napt. byl pozorovan mensi rozsah hniti
stébel u ryze v disledku napadeni houbovymi patogeny (Williams and Smith 2001).
I jiné vyzkumy pozorovaly sniZzené dopady chorob napi. u baviniku (Pervez et al.
2007) nebo diinu kvétnatého (Holzmueller et al. 2007). V nekterych ptipadech vSak
nebyl prokazan zadny efekt dodani K*, nebo byl pozorovan dokonce efekt opacny
(Nam et al. 2006).

Ackoli mechanismy nejsou zcela jasné, zvySend odolnost mlize byt pfi¢itana
vice faktorim. Marschner vysvétluje pfinos K v odolnosti rostlin vi¢i $skidctim a
patogentim v syntéze vysokomolekularnich sloucenin, jako jsou proteiny, Skrob a

celuloza, ¢imzZ je sniZzena koncentrace rozpustnych sacharidi, organickych kyselin,
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aminokyselin a amida v pletivech rostliny. Tyto nizkomolekularni slouceniny se
naopak akumuluji v pletivech v K" deficientnich rostlindach. ZvySené mnozstvi
nizkomolekularnich slou¢enin u K" deficientnich rostlin vytvafi piiznivé prostiedi
pro vyvoj patogenit a hmyzu a navic jsou pro né atraktivnéjsi z hlediska potravy
(Marschner 1995). Deficience K" zfejmé navic komplikuje obranu rostliny vici
patogentim, napf. interferuje s ¢asnou odpovedi rostliny na patogena (Amtmann et

al. 2008).

5 Reakce rostliny na nedostatek drasliku

Rostlina nema moznost zménit stanovisté v reakci na nedostatek prvkl
v pudé, proto se v pribchu evoluce vytvotily mechanismy, diky kterym je schopna
pieckat nepiiznivé obdobi. TotéZ plati i pro dostupnost K™ (viz shrnuti (Sharma et
al. 2013, Wang and Wu 2013)). V nasledujicim textu se proto pokusim shrnout
regulacni mechanismy a signdlni drahy, které jsou v rostliné aktivovany

nedostatkem K a také popsat odpovédi jimi zprostiedkované.

5.1 Transport K*

Jednou z vyznamnych reakci rostliny na nedostatek K* jsou zmény v pifjmu
a transportu K*. Absorpce K* zavisi na aktivit€ protonovych pump (H'ATP4z) a
vyskytu K* transportérit na PM. Elektrochemicky potencidl mize pohanét prijem
K" pomoci KT/HAK/KUP transportérii, které kotransportuji K™ a H. Jak uZ bylo
zminéno vyse, u Arabidopsis hlavni piijem K v kofenech pii nizké dostupnosti K*
zajistuji HAKS a AKT1 (Rodriguez-Navarro 2000).

Vysokoafinitni transportér HAKS je nedostatkem K' regulovan piedev§im
na transkripéni urovni. Exprese HAKS je za dostateéné dostupnosti K™ minimalni a
vyznamné narusta pravé za K deficientnich podminek (Gierth et al. 2005).

V signalni draze vedouci k aktivaci exprese HAKS jsou ziejmé zapojeny
reaktivni formy kysliku (ROS). Tyto latky jsou znamé predevSim jako toxické,
funguji vSak 1 jako signdlni molekuly biotickych a abiotickych stresti (Neill et al.
2002). Vyznamnou roli ziejmé hraji i pfi deficienci K* . Napt. H,O: je zapojen do
regulace odpovédi rostliny pfi nedostatku K'. Bylo prokazano, Ze dochazi

k akumulaci H>O» jako odpovéd na kratkodobou deficienci K, které spousti
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expresi nekterych gent (Shin and Schachtman 2004, Shin et al. 2005). Produkce
ROS je vrostliné zajistovana mimo jiné riznymi oxidazami a peroxidazami.
Jednou z peroxidaz je i RCI3 (rare cold inducible gene 3). Pravé u této peroxidazy
bylo pozorovano, ze hraje roli vindukci exprese genu HAKS, kodujicim jeden
rostlin (Kim et al. 2010). Vyfrazeni RCI3 vede ke snizeni exprese HAKS pfi
nedostatku K*. Naopak rostliny overexprimujici RCI3 vykazuji vyssi produkci ROS
a zaroven vétsi miru exprese HAKS (Kim et al. 2010). V regulaci exprese HAKS
nicméné hraje roli i vysoké mnozstvi NH4" v pidé€, kdy jiz 100 pM koncentrace
muze vyraznéji potlaCovat expresi genu tohoto transportéru (Qi et al. 2008).
Aktivita HAKS je déale regulovdna i na postranslacni Grovni prostiednictvim
fosforylace. V aktivaci HAKS fosforylaci jsou zapojeny véapnikové senzory - CBL
proteiny (calcineurin B-like proteins), konkrétné CBL1 a CBL 8-11 a kinaza
CIPK23 (CBL-interacting protein kinase 23), ktera s nimi interaguje (Ragel et al.
2015).

ROS jsou zapojeny i v regulaci aktivity kanalu AKT1 pii K" deficientnich
podminkach. V tomto piipadé vede signalni draha pred Ca** ROS aktivuji Ca**
kanaly, které zprostfedkovavaji vtok Ca* do cytoplasmy (Demidchik and Maathuis
2007). V cytoplazmé tyto ionty aktivuji CBL proteiny, které jsou dale schopné
regulovat kanal AKT1. Ca*" ionty jsou vyzadovany v interakci CBL a CIPK, ktera
je potieba pro fosforylaci AKT1. Konkrétné se jedna o CBL1/9 a CIPK23 (Geiger
et al. 2009). Tento kanal je dulezity pro pfijem K' pomoci kofeni u K'
deficientnich rostlin a fosforylace vede k jeho aktivaci (Daram et al. 1997). A¢koliv
je AKTI1 kanal, je piekvapivé schopny zajistovat piijem K™ zroztoku jiz pii
koncentraci okolo 10 pM (Hirsch et al. 1998). Funguje tedy v nizkoafinitnim 1
vysokoafinitnim rezimu. Dalsi regulace AKT1 zahrnuje jeho deaktivaci za casti
CBLI10 a fosfatazy PP2C (protein phosphatases 2C), viz shrnuti (Sharma et al.
2013). Kanal AKTI1 navic funguje jako homotetramer skladajici se ze 4
podjednotek AKTI1, ale i jako heterotetramer, kde jsou 2 podjednotky AKTI
nahrazeny regulaénimi podjednotkami KC1 (K" channel 1) (Geiger et al. 2009).
Ptesny mechanismus zmény homotetrameru na heterotetramer zatim neni znam, ale
dochazi k nému piedevsim pfi nizkych koncentraci K v ptidé. Pokud kanal funguje
jako heterotetramer, stava se hypersenzitivnim vii¢i K™ a je schopny 1épe blokovat

tnik K" z buiiky a zmirfiovat tak jeho ztraty (Geiger et al. 2009).
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Obrazek 7 — Regulace kanalu AKT1

CBLs — vapnikové senzory (calcineurin B-like proteins), CIPKs — kindzy
interagujici s CBL (CBL-interacting protein kinases), CBL10 — (calcineurin B-like
protein 10), PP2Cs — fosfatazy 2C (protein phosphatases 2C), AKT1 — K+ kanal
(Arabidopsis K" tranporter 1), KC1 — K+ kanal (K" channel 1), SYP121 — syntaxin
protein 121. Pfevzato z (Sharma et al. 2013).

5.2 Riist kofenového systému

Nedostatek K*, jak jiz bylo zminéno, ovliviiuje rast kofeni a jejich
architekturu. Podle mnoha vyzkuml dochazi k inhibici ristu primarniho 1
postrannich kotent a stimulaci riistu kofenovych vlaska (Jung et al. 2009). V reakci
kofenového systému na nedostatek K* hraji roli fytohormony. Akumulace etylénu,
kyseliny jasmonové a auxinu byla ¢asto zaznamenana jako odpovéd’ na deficienci
K" (Jung et al. 2009). Po pfidani etylénu nebo auxinu do externiho média dochazi
k inhibici rGstu hlavniho kofene a elongaci kofenovych vlaskid. Etylén je
fytohormon reagujici na nedostatek K* jiz po n&kolika hodinach, zvySenim svého
obsahu (Shin and Schachtman 2004). Zména architektury kofenti K™ deficientnich
rostlin je z&visla na signalni draze etylénu a genech ETRI (ethylene response 1) a
EIN2 (ethylene insensitive 2). Bylo prokazéano, ze u etrl a ein2 insenzitivnich
mutantt dochéazi k utlumeni inhibice ristu primarniho kofene pfi nedostatku K.

Stejn¢ jako u mutantl et/ a ein2 dochazi k zvraceni inhibice rastu hlavniho
kofene také u auxin-rezistentnich mutantd pfi deficienci K* (Jung et al. 2009).
Tento fakt ukazuje, Ze auxin je dalsi fytohormon zapojujici se do regulace riistu

kofeni u K" deficientnich rostlin. Vyzkumy ukazuji, Ze se auxin a etylén
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v signalnich drahach ovliviiuji a formuji auxin-etylénové signaly, které kontroluji
rust a vyvoj kofent, viz shrnuti (Stepanova et al. 2007, Muday et al. 2012). Auxin
je také spojen s K" transportérem TRH1/KUP4 zrodiny KT/HAK/KUP, ktery
pokud je vytazeny, dochazi k ovlivnéni gravitropického chovani kofene a
zhorSenému rozvoji kofenovych vlask u Arabidopsis (Vicente-Agullo et al. 2004).
TRH1 je v podobé dimeru piimo schopen transportovat auxin a podili se tak na
regulaci riistu kotfenovych vlaski (Daras et al. 2015).

Dalsi molekulou, kterda mulize hrat roli nejen v regulaci transportu K a
exprese transportéru HAKS, ale také ovliviiovat rist kofenti je NHs". Pfi nizkém
mnozstvi K™ v ptidé ptitomnost NHs" prohlubuje inhibici riist kofenti (Hoopen et al.
2010). Divodem je pravdépodobné kompetice téchto dvou iontl, ale i samotny
nadmémy vstup NHs" do rostlin. Ke kompetici dochazi vzhledem k
jejich podobnym vlastnostem (primér iontu v hydratovaném stavu ndboj,
hydrata¢ni energie) a tomu, ze ackoliv NH4+" ma své transportéry, tak nékteré K"
transportéry a kanaly jsou propustné i pro NH4', napi. AKT1, AtHAKS5 (high-
affinity K" transporter v Arabidopsis thaliana 5), HvHKT2.1 (high-affinity K"
transporter u Hordeum vulgare 2.1) (Hoopen et al. 2010).

Neékteré dalsi vyzkumy poukazuji na to, Ze mnozstvi dostupného K™ v ptidé
s tim spojend signalizace mize souviset s mnozstvim N na Urovni transkripce i
translace. U K" deficientnich rostliny byla pozorovana zména exprese genil nejen u
K" transportérii, ale také u NOj3™ transportérii. Konkrétné jde napf. o transportér
NPF7.3 / NRT1.5 (NPF = nitrate transporter (NRT1)/peptide transporter (PTR)
transporter family 7.3; NRT = nitrate transporter 1.5) zprostiedkovavajici transport
NOs;™ mezi kofeny a nadzemni Casti u Arabidopsis. Bylo pozorovano, Ze mutanti
nrtl.5 maji sniZenou translokaci zkofeni do nadzemnich Ccasti. Tento fakt
naznacuje, Ze ptijem NOs™ a jeho transport se miZe tykat dodavky K* a transport K*
je zéavisly na NOs™ transportu (Lin et al. 2008). V nrtl.5 mutantech je potlacena
exprese HAKS oproti divokému ekotypu, coz snizuje vtok K* do bunék kofent pfi
snizené dodavce K™ (Drechsler et al. 2015). Nedostatek K™ v kofenech je zfejmé
zodpovédny za sniZenou hustotu lateralnich kofenti pfi nedostatku K™ u tohoto

mutanta (Zheng et al. 2016).
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6 Zavér

Prace se vénuje mechanismiim signalizace a projeviim rostliny pfi
nedostatku K", jejichz pochopeni ma vyznam predevs$im v zemé&dé&lstvi. Dostate¢né
mnozstvi K', diky dilezitosti K* v mnoha fyziologickych procesech, pozitivné
ovliviiuje vynos a kvalitu rostlin a jejich odolnost vii¢i biotickym a abiotickym
stresovym faktoriim. Dnes péstované rostliny jsou stile vice vystavovany napf.
vysokym teplotam, suchu a zasoleni pud.

Vzhledem k dilezitosti K v rostlinné produkci a nasledné i v nutri¢nich
hodnotach potravin, je snahou vyvinout kultivary, které jsou schopny efektivné
piijimat a vyuzivat K* a diky tomu vice odolavat nepfiznivym vlivim biotickych a
abiotickych faktort. Dulezité¢ je také pochopit dal$i mechanismy a anatomické
zmény v deficientnich rostlindch. Zéklady pro tyto experimenty existuji, pfestoze se
nékteré jiz provedené vysledky lisily s ohledem na rostlinny druh, pfipadné na
konkrétni ekotypy jednoho druhu.

Ve své diplomové praci bych se rada vénovala konkrétnim pienaseClim
transportujicim K z rodiny KT/HAK/KUP, do které patii vysokoafinitni draslikové
transportéry vyznamné pro piijem K" z prostiedi, ale funkce fady ¢lenti této rodiny

nebyla jeste charakterizovana.
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