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Abstrakt

PrizpGsobeni architektury kofenového systému je jednou z mozinych reakci rostliny na
stresové plsobeni okolnich podminek. Tvar kofenového systému spoluvytvari aktivita
korenovych apiklanich meristému, mira elongace bunék korfene a rozsah tvorby, vyvoje a
usporadani postrannich a adventivnich korenl. Tato prace ma za cil popsat zakladni
mechanismy vyvoje kofenového systému a z morfologického a regulaéniho hlediska nastinit
zmény, které v tomto vyvoji nastavaji pri plsobeni vybranych stresovych faktoru.

klicova slova: korenovy systém, morfogeneze, stres, vyvoj

The root system architecture adjustment is one of the possible plant reactions to stress
effects of environmental conditions. The shape of root system is jointly formed by the root
apical meristem activity, the rate of elongation of root cells and by the degree of formation,
developement and organization of secondary and adventitious roots. This paper aims to
describe basic mechanisms of the root system developement and outline the morphological
and regulatory changes occuring during development while being affected by selected stress
factors.

keywords: root system, morphogenesis, stress, development
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Seznam pouzitych zkratek

RAM root apical meristem (korfenovy apikalni meristém)

PK postranni kofen/y

ROS reactive oxygen species (reaktivni formy kysliku)

SIMR stress-induced morphogenic response (stresem indukovana morfogenni
odpovéd)

BS bunécéna sténa

AK adventivni kofen/y



1 Uvod

Rostliny jsou sesilni organismy a jako takové nemohou migrovat za optimalnimi podminkami
prostfedi a nepfiznivym podminkdm v misté rlstu se musi umét prizplsobit. Jakykoliv
nepriznivy faktor, ktery ovliviiuje ¢i blokuje rostlinny metabolismus, rlst ¢i vyvoj, je
povaZovan za stresor (Lichtenthaler, 1998). Jaké bude mit jeho plsobeni (stres) na rostlinu
vliv, zalezi na jeho typu, mife, rychlosti nastoleni a také na stavu, ve kterém se stresovana
rostlina pravé nalézad. Nasledky mirného stresu mohou byt kompenzovany aklimaci a
adaptaci. Naopak pokud jde o silny ¢i chronicky stres, nebo pokud je rostlina ve Spatném
fyziologickém stavu ¢i ma k danému stresu jen malou toleranci, mize stres zpUsobit rostliné
vaind poskozeni, které mohou vést aZi k jejimu uhynu. (Lichtenthaler, 1998). Aklimacni
strategie muUzZe zahrnovat modifikaci metabolismu (napt. pfechod na xantofylovy cyklus nebo
spusténi obrany proti reaktivnim formam kysliku - reactive oxygen species, ROS),. DalSim
prikladem aklimacni strategie mlze byt stresem indukovand morfogenni odpovéd' (stress-
induced morphogenic response, SIMR).

Koncept stresem indukované morfogenni odpovédi (SIMR) navrhl vroce 2007 Dr. Geert
Potters. Jde o morfologické prizplsobeni rostliny na mirny chronicky stres rlstovou
reorganizaci vramci vyvojové plasticity rostliny. Ta se sklada ze tfi slozek: 1) inhibice
bunécné elongace, 2) lokalizovana stimulace bunééného déleni a 3) zména charakteru
bunécné diferenciace. Koncept byl odvozen zporovndni mnozstvi studii, popisujicich
morfologickou odpovéd rdznych druhl rostlin na Sirokou S$kalu stresord. Potters
predpoklada, Ze rostliny takto méni svoji morfologii s cilem omezit plochu svého téla, ktera
je stresoru vystavena - mohou tak "urdst" stresovému pusobeni. Proto konkrétni podobu
morfologického ptizpUsobeni rostliny na urcity stresor znac¢né ovliviiuje poloha mista, na
kterou stresor pusobi Ci kterou do rostliny vstupuje. Jinymi slovy, i kdyZ je SIMR odpovédi
celého rostlinného téla, nejvétsimi morfologickymi zménami prochdzi organy, jejichz
prestavbou je mozno vliv stresoru na rostlinu limitovat (Potters et al., 2007).

Cilem této prace je shromazdit informace o morfologickych zménach v koreni rostlin pfi
pusobeni vybranych stresord a jejich regulacnich souvislostech. V prvni ¢asti své prace tak
provedu hruby popis regulac¢nich mechanism(, které podkladaji rlst kofene a vznik
kofenového systému. V druhé ¢asti prace navazu popisem morfologickych zmén, které byly

na korenech pfi plsobeni rGznych stresorll zaznamenany, s uvedenim, jaky celkovy trend



tyto zmény mély. VZdy pljde o situaci, kdy stresor pasobil na cely kofenovy systém stejné -
homogenné. Ve své praci se nebudu vénovat zménam pfi lokalnim plsobeni stresoru. A dale
na nékolika prikladech uvedu, jakou zménou regulacnich mechanismd rlstu jsou tyto
morfologické zmény podlozZeny.

Jednotlivé korfeny samy o sobé nevykazuji velkou morfologickou variabilitu (hlavni
morfologické rysy, ve kterych se mohou lisit, jsou polomér, barva a vyvoj kofenovych vlaska).
Morfologicka prizplsobeni reflektujici promény okolnich podminek se proto uskutecénuji
vramci zmény architektury korenového systému (Fitter, 1987). | kdyZz je architektura
kofenového systému pod genetickou kontrolou (Zobbel 1995), vliv prostfedi na jeho
konecnou podobu je znacny. Prostiedim indukovana prestavba kofenové architektury by se
ale zaroven rostliné méla ekonomicky vyplatit (Fitter 1991). Hlavnimi funkcemi kofenového
systému je pfijem Zivin a vody z pldy a ukotveni rostliny v substratu (Smith and De Smet,
2012). Vyvolana zména architektury by tedy méla vést ke zlepSeni vtéchto oblastech

vzhledem k energetické a materidlové investici.

2 Regulace rustu korenového systému

2.1 Riist korrenového systému a vznik jeho architektury

Neukonceny rast ddva rostlindm celoZivotni moZnost reagovat morfologickym
pfizpisobenim téla na zmény v jejich okoli. Rast rostlin se uskutecfuje délenim bunék a
jejich naslednou elongaci. Oblasti produkce novych bunék jsou meristémy, v pfipadé
primarnich pletiv kofene je to kofenovy apikdlni meristém (root apical meristem - RAM),
nachazejici se v korenové Spicce. Zde vznikaji vSsechny buriky primarniho pletiva kofene, a to
délenim inicidl a jejich derivatl. Inicidly jsou schopny po dobu, po kterou si udrzi
nediferencovany charakter, produkovat trvale nové bunky. Jejich derivaty se vsak déli jiz jen
omezenou dobu. (Scheres et al., 1994) Produkty téchto déleni, prekurzory trvalych pletiv, se
pak postupné prodluzuji a diferencuji v prodluzovaci a diferenciacni zéné korene nad
kofenovym meristémem. V diferenciacni zéné dochazi také ke vzniku primordii postrannich
kofenU, kterymi se kofen vétvi.

Kofen se vétvi za Ucelem zvétseni své sorpcni plochy, pro pokryti vétsiho objemu pldy a pro

lepsi stabilitu rostliny, kterou ukotvuje (Smith and De Smet, 2012). Jak jsem jiz uvedla,



architektura korenového systému muZe nabirat znacné raznorodych podob. Podle mista
vzniku a vyvoje jednotlivych jeho ¢asti ale miZeme korenové systémy zhruba rozdélit na

allorhizni a homorhizni.

@

seminalni
koren ——

postranni
kofen
primarni
koren

Obr. ¢. 1 - Kofenovy systém l4denni Arabidopsis thaliana (a) a 10denni Zea mays (b). Kofenovy systém
Arabidopsis thaliana tvofi predevsim primarni kofen vétveny koreny postrannimi. U Zea mays v pozdéjsich
fazich vyvoje dominanci prevezmou koreny kréku a podplrné koreny. Oba typy se odvétvuji z nod(l stonku,
koreny kréku z podzemnich, podplirné z nadzemnich. Seminalni kofeny maji podobné jak primarni kofen ptvod

v embryu. (Smith and De Smet, 2012)

Allorhizie je typickd pro rostliny dvojdélozné, mezi které patti napfiklad Arabidopsis thaliana
(viz Obr. ¢. 1a) (Smith and De Smet, 2012). U tohoto uspotadani tvofi hlavni osu celého
systému primarni kofen, jenz ma embryonalni plivod (Smith and De Smet, 2012). Naopak
postranni kofeny, odvétvujici se od ného témér po celé délce v akropetdlni vyvojové
sekvenci, vznikaji postembryondlné (Smith and De Smet, 2012). Dalsi ¢asti kofenového
systému mohou byt adventivni kofeny, které mohou vznikat na kofenech mimo tuto
akropetalni sekvenci, nebo na nekorenovych ¢astech rostlinného téla, a to bud’ jako soucdst
standardniho vyvojového programu, anebo z dalSich pficin (Bellini et al., 2014; Dubrovsky et
al., 2006). U homorhizie, typické pro jednodélozné rostliny, se také vyviji primarni koren.
Kofenovy systém je vtomto pripadé ale daleko komplexnéjsi a kofen primarni neni jeho
hlavni, dominantni osou (Smith and De Smet, 2012). U obilovin, mezi které patfi Zea mays
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(viz Obr. ¢. 1b) a Oryza sativa, tvori hlavni masu kofene adventivni kofeny (Smith and De
Smet, 2012). Jakykoliv typ kofene se mlzZe vétvit korfeny postrannimi (Waisel et al., 2002).
V pfipadé vétveni kofenl postrannich vznikaji postranni korfeny vysSich radd (Malamy,

2005).

2.2 Aktivita apikalniho meristému korene

Charakter inicidl, které jsou schopné trvale produkovat nové buriky, je dlouhodobé udrzovan
interakci s klidovym centrem RAM (Van den Berg et al.,, 1997) v ramci niky kmenovych
bunék. V pfipadé Arabidopsis thaliana je klidové centrum obvykle tvofeno 4 burikami
s dlouhym bunéénym cyklem. Neautonomni signalizace klidového centra ma kratky dosah,
proto pusobi pouze na inicidly s nim pfimo sousedici (Van den Berg et al., 1997). Poloha
inicial v kofenové Spicce je tedy pozicné urcéena polohou klidového centra (viz Obr. €. 2),

v interakci se kterym tvofi niku kmenovych bunék (Vernoux and Benfey, 2005).

télo kotene

kofenovs cepitka

Obr. €. 2 - Poloha inicidl (modré) v kofenové Spi¢ce je pozicné urcena polohou klidového centra (Cervené).

(Vernoux and Benfey, 2005)

Pavod klidového centra miZeme sledovat od asymetrického déleni hypofyzy béhem
embryondlniho vyvoje (Scheres et al., 1994). Tomuto déleni predchdzi tvorba auxinového
maxima v této oblasti (Friml, 2003).

Postembryonalni vyvoj meristému je v podstaté prohloubenim vyvojového schématu, jehoz
rysy byly stanoveny béhem vyvoje embryonadlniho a je také fizen podobnymi prostredky -
napfiklad jednu zkliCovych roli mda auxinovy gradient. Hromadéni auxinu muize byt
zpUsobeno polarnim auxinovym transportem z prytu, ¢i jeho lokalni syntézou (Galun, 2007).

Schopnost lokalni syntézy auxinu ma cely mlady koren, nejsilnéjsi syntéza tohoto hormonu
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byla zjisténa u Arabidopsis thaliana v korfenové Spicce primarniho korene a ve vyvijejicich se
korenovych Spickach postrannich korenl (Ljung et al., 2005). Lokalni distribuce hormonu
v koreni Arabidopsis thaliana je fizena jeho prenaseci PIN, AUX a LAX (Blilou et al., 2005).
Mistem s nejsilnéjsi odpovédi auxinem indukovaného reportérového genu je klidové
centrum a kolumela, s maximem v inicidlach kolumely (Sabatini et al., 1999). Pozice
auxinového maxima také mulZe ovlivnit redoxni stav jednotlivych casti kofenového
meristému. Pro bunky klidového centra Zea mays je charakteristicky jejich vysoce oxidovany
stav, v porovnani se sousednim meristematickym pletivem. Experimentdlni presunuti
auxinového maxima z klidového centra do okolniho meristematického pletiva zplsobi zménu
oxidace téchto pletiv. V meristematickém pletivu oxidace vzroste, naopak v klidovém centru
je snizena, coZz ma za nasledek aktivaci buné¢ného déleni v klidovém centru. (Jiang, 2003)

Ve sloZité siti reguldtort, ktefi udrzuji dynamickou rovnovahu mitotického klidu a aktivity a
zachovavaji tak meristém v dlouhodobé aktivnim stavu, ma auxin klicové postaveni. Na této
regulaci se ale podileji i dalsi fytohormony, napfriklad ethylen a kyselina giberelova (Lee et al.,
2013). DalSimi klicovymi regulatory jsou naptiklad PLETHORA (PLT), SCARWCROW (SCR),
SHORTROOT (SHR) a WUS-RELATED HOMEBOX 5 (WOX5) .

Geny rodiny PLT koduji transkripéni faktory, které jsou esencialni pro specifikaci klidového
centra a zachovani aktivity kmenovych bunék (Aida et al., 2004). Exprese genu PLT je
spusténa v reakci na kumulaci auxinu v burice, a to v klidovém centru a okolnich kmenovych
burikach (Aida et al., 2004). Jeho produkt plsobi v zavislosti na koncentraci — silnd mistni
exprese PLT pfispiva kudrzeni charakteru a aktivity inicial, nizsi koncentrace podporuje
(Galinha et al., 2007). PLT zaroven zpétné kontroluje expresi PIN a jejich lokalizaci (Blilou et
al., 2005).

Gen SHR je exprimovan vyhradné ve stfednim valci. Jeho produkt je symplasticky pfendsen
do sousedni vrstvy, kde podpofi transkripci genu SCR, SCR mu zaroven zabrani v lokalizaci do
dalSich bunék (Nakajima et al., 2001). Exprese SCR je dullezitym bunécnym autonomnim
signalem pro udrZeni charakteru klidového centra (Sabatini et al., 2003). Na prUseciku
expresnich domén PLT a SCR vznika klidové centrum (viz Obr. €. 3)(Vernoux and Benfey,

2005).
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Obr. €. 3 - Protein SHR je produkovan v centralnim valci a poté prendsen (zelené Sipky) do sousednich bunék,
kde aktivuje produkci SCR. Exprese PLT je kontrolovana auxinem, ktery cirkuluje korenem ve sméru korenové

Spicky. Klidové centrum se pak nachazi v misté interakce PLT a SCR. (Vernoux and Benfey, 2005)

Posledni jmenovany element nutny pro udrZeni identity meristému je WOXS5, transkripcni
faktor obsahujici homeodoménu (Sarkar et al., 2007). Jeho exprese v klidovém centru je
udrzovana transkripénim faktorem SCR a auxinovou signalizaci (Haecker, 2004; Sarkar et al.,
2007).

Rast kofene je tradicné povaziovan za nedeterminovany, s meristémem stabilné
produkujicim nové bunky. Naproti tomu mnoho praci dokazuje, Ze podoba kofenového
apikalniho meristému, a tedy i rlst kofene, se s casem méni, a to i u rostlin péstovanych
v optimalnich podminkach (De Tullio 2010). Napfriklad rlst primarniho korene Arabidopsis
thaliana za optimalnich podminek ustdva po 4 nebo 5 tydnech, podle toho, jak se pfirozené
meéni vnitfni organizace apikalniho meristému korene (Devienne-Barret et al., 2006). V radé
ptipadld mUze byt dokonce ¢asné zastaveni rustu soucdsti ontogeneze, napfiklad u Cactaceae
(Shishkova et al., 2008). Silné neoptimalni podminky prostfedi mohou zpUsobit zastaveni
rastu mimo standardni vyvoj, vtomto pripadé hovofime o nekonstitutivné determinovaném
rastu (Shishkova et al., 2008).

Prikladem nekonstitutivné determinovaného rlstu je inhibice ristu korene Arabidopsis
thaliana pti fosfatovém hladovéni (Sanchez-Calderon, 2005). Vtomto experimentu autofi

srovnavali podobu korenového meristému u Arabidopsis thaliana péstované v dostatku



(1 mM) a v nedostatku (1 uM) fosfatu. Fosfatové hladovéni primarni kofen oproti kontrole
znacné zkratilo. Po 12 dnech hladovéni byly bunky z pdvodné meristematické oblasti vysoce
vakualizované, nebylo rozeznatelné klidové centrum ani inicidly a nebyla v této oblasti
pozorovana mitoticka aktivita. Absenci mitotické aktivity dokazuje i vymizeni skrobovych zrn
z kolumely korene. (viz Obr. €. 4)

Nekonstitutivné determinovaného ristu bylo dosazeno i v pripadé, kdy stresor nepUlsobil na
korenové Spicky pfimo — pfi aplikaci patogennich hub na jinou ¢ast kofene (Fusconi et al.,
1999). To nasvédcuje existenci signalizacniho mechanismu pro prenos informace na dlouhou

vzdalenost (De Tullio et al., 2010).

Obr. €. 4 - D - plné zachovald meristematicka zéna u nestresovaného korene (v detailu na obr. F se Skrobovymi
zrny), E - po 12 dnech fosfatového hladovéni je veskeré pletivo kofenové Spicky diferencované a vakualizované

(detail na obr. G) (Sanchez-Calderon, 2005)

2.3 Elongace bunék

Rast bunék tésné souvisi s charakterem bunécné stény. Hlavnimi stavebnimi slozkami
bunécné stény (BS) jsou celuldza, pektiny, hemicelulézy a strukturni proteiny. Jeji sloZzeni
urcuje mechanické vlastnosti. Jmenované slozky spolecné s bohaté glykosylovanymi proteiny
tvofi vzajemnym provazanim ¢etnymi nekovalentnimi vazbami sloZitou prostorovou sit, ktera
dovoluje BS byt velmi dynamickou strukturou a zdroven si zachovat vnitfni integritu a
regulovat rlst burky (Cosgrove, 2005).

RUst bunécné stény probiha tak, Ze se v uréeném misté tato sit rozvolni a podvoli se turgoru.

Zaroven s uvolnovanim spoja v plvodni siti a jejich posunem na nové misto jsou vSak do

8



struktury zabudovavany nové stavebni komponenty, takZe se sténa neztencuje a neni tak
ohrozZena jeji stabilita (Cosgrove, 2005; Taiz and Zeiger, 2002). Stabilité této struktury také
velmi napomdhd schopnost jednotlivych vidken v nové poloze automaticky vytvofit na
zakladé chemicko-fyzikalnich vlastnosti se sousednimi vlakny nové vazby (Cosgrove, 2005).
Rast BS se da vyjadfit rovnici:
GR=m (¥, -Y)

Kde GR je rychlosti ristu, W, tlakem turgoru, Y prahem poddajnosti a m roztazZitelnosti stény.
Regulacni mechanismy, které méni rychlost rdstu buriky, méni jednu z téchto proménnych
(Taiz and Zeiger, 2002). Regulace tlaku turgoru (W,), tedy pfijmu vody do burky, je
provadéna zménou rozdilu vodniho potencialu mezi bunkou a jejim okolim (Cosgrove, 1993).
VétsSina ostatnich regulator(i ma vliv na roztazitelnost BS (m). Vyznamna je proteinova rodina
expanzin( (McQueen-Mason et al., 1992), ktera pfti kyselém pH neenzymaticky zeslabuje
nekovalentni vazby mezi celulozovymi vldkny a ostatnimi polysacharidy anebo vazby mezi
témito polysacharidy (viz Obr. €. 5) (Cosgrove, 2000). Rozvolfiovani polysacharidové sité BS
pfi snizeni jejiho pH, které expanziny svou Cinnosti podporuji, nazyvame kyselym rlstem

(Cosgrove, 2005; Rayle and Cleland, 1970).

Obr. €. 5 — Model uvolfiovani sité BS expanzinem, a — celulozové mikrofibrily (zelené) jsou drzeny ve vzajemné
poloze polysacharidy matrix (Zluté a ervené), expanzin (modry) mlzZe uvolfiovat pfipojeni polysacharidu matrix
k povrchu celulozové mikrofibrily, nebo b - vzajemné propojeni polysacharidii matrix, c — pod tlakem turgoru
dojde kvzdjemnému posunu, ktery je nasledovan opétovnym spojenim polysacharidd na novém misté

(Cosgrove, 2000)

Kyselé pH je v bunécné sténé vytvareno zménou v Cerpani vodikovych proton( prenasecem
H*-ATP4zou skrz plasmatickou membranu (Hager 1971). Spousté&em téchto zmén je mimo
jiné auxin (Cosgrove, 2005). Kromé pH auxin ovliviiuje pritomnost hydroxylovych radikal(

v BS (Schopfer, 2001). Zkoumani vlivu auxinu na prodluZzovani je obtizné, protoZe auxin
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zaroven indukuje produkci etylenu, ristového inhibitoru. Vysoké koncentrace auxinu navic
blokuji elongaci bunky samy o sobé (Swarup et al., 2007). K rozvolfiovani sité a zabudovavani
novych vldken slouZi endotransglukosyldzy. Ty prerusuji vidkna glukanl a na takto vznikly
volny konec napoji konec jiného (nového) glukanu (viz Obr. ¢. 6) (Nishitani, 1997; Smith and

Fry, 1991).

a xyloglukany

H\\“ :
S

w Obr. €. 6 — Aktivita endotransglukosylazy/hydrolazy (XTH) jako

endotransglukosylazy. a — XTH se vaze k jednomu vlaknu xyloglukanu

f/\/ b — po preruseni vldkna xyloglukanu zlstava jeden jeho nové vznikly

volny konec kovalentné uchycen ke katalytickému mistu XTH, volny

9 konec druhého xyloglukanu mifi také k tomuto mistu, c — po spojeni
\'/\ vznika nové vldkno xyloglukanu (Cosgrove, 2005)

¥

Neenzymatické rozvolfiovani sité BS mulZe zplsobovat hydroxylovy radikal e¢OH, ktery
zpusobuje oxidativni rozvoliovani polysacharidovych fetézcd - priddni askorbatu, peroxidu
vodiku, ¢i meédnatych iontl rozvolfiovani podpofilo, naopak inhbi¢né pusobilo pridani
kataldzy. (Fry, 1998)

Oligosacharidy odstépené od BS béhem jejiho pretvareni mohou slouzit jako signalizacni
molekuly uvnitt bunky (Fry et al., 1993).

Zastaveni rlistu bunécné stény je v zdsadé nevratny proces, zplsobeny maturaci buriky ci
vnéjsimi pricinami. Ukonceni rlstu zahrnuje zmény uvnitt BS, které miZzeme rozdélit do 3
skupin: 1) redukce rozvolfiovacich procesu, 2) navyseni poctu vazeb mezi slozkami BS, ¢i 3)
zména ve skladbé BS, tvorici vice rigidni strukturu, nebo strukturu méné nachylnou
k uvolfiovani. Urcity tlak turgoru zUstava, ale je vyrovnavdn elastickym roztahovdnim a
stahovanim necelulézovych polysacharadovych sloZzek bunééné stény. Mezi zmény uvniti BS
patfi de-esterifikace pektinli, coZz ma za nasledek tvorbu Ca®* mustkd a zpevnéni sité BS.

Zpevnéni sité BS podporuji i peroxidazy, které zde katalyzuji vznik vazeb fenolickych
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sloucenin (Hohl et al., 1995). Nové syntetizované heteropolysacharidy mohou mit jinou

strukturu, tvofi pevnéjsi spojeni s celulézou a nejsou tolik nachylné k uvoliovani.

2.4 Tvorba postrannich a adventivnich koienti

Vznik a vyvoj kofene byl podrobnéji zmapovan u korend postrannich. Vyzkum korent
adventivnich komplikuje velké mnoZstvi bunécénych typu, z nichZ adventivni kofeny mohou
vznikat (napf. bunky pericyklu hypokotylu, parenchymatické buriky floemu ¢i xylemu, mladé
sekundarni bunky floemu, nebo bunky mezisvazkového kambia blizké floemovym burikam),
raznorodost rostlinnych druh(, jenZ je tvofi, a také odliSnost divod(, proc je rostlina tvofi
(adventivni kofeny mohou byt soucasti klasického kofenového systému rostlinného druhu,
mohou byt tvoreny pro vegetativni rozmnozovani, ¢i jsou tvorfeny v reakci na vnéjsi udalosti)
(Bellini et al., 2014). Lokace vzniku postranniho kofene semennych rostlin je omezena na
pericykl hlavniho kofene, ze kterého se odvétvuje postembryondlné (mimo vlastni RAM
materského korene). Podle rostlinného druhu je to pak oblast pericyklu sousedici s xylemem
(u vétsiny sledovanych druhl - napt. Arabidopsis thaliana), ¢i floemem (napt. Zea mays)
(Bellini et al., 2014; Casero et al., 1995). Nejintenzivnéjsi vyzkum vzniku postrannich kofen
je provadén na modelovém organismu Arabidopsis thaliana a dale popisovany
mechanismus, ktery urcuje, v kterém misté na hlavnim kofeni bude vytvofen kofen
postranni, byl navrzen pravé pro néj.

V bazalnim meristému kofene (nachdzi se mezi meristematickou a elongacni zénou) dochazi
k oscilaci koncentrace auxinu a fluktulaci exprese dalsich gent (viz Obr. ¢. 7b) (De Smet et al.,
2007). Protoxylemové bunky, které se nachdzeji v bazalnim meristému v dobé oscilaéniho
maxima, pak regulacné ovliviuji sousedni pericyklové buriky - priming (viz Obr. ¢. 7a). Takto
poziéné oznacené pericyklové bunky maji potencidl v budoucnu vytvofit postranni koren -
stat se zakladatelskymi bunikami postranniho korfene (De Smet et al., 2007). Pro nastoupeni
cesty vyvoje v postranni kofen musi probéhnout jejich aktivace - iniciace, po které dochazi

k asymetrickému antiklinalnimu déleni obou zakladatelskych bunék.
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Obr. €. 7 - a - Pficny prlrez bazalnim meristémem, navrhovany signal (?) putuje z protoxylemovych bunék do
sousednich bunék pericyklu (P), b - Oscilace koncentrace auxinu a genové exprese v bazalnim meristému
(Cervend cara) oznacuje jen urcité bunky pericyklu, modra = zakladatelska bunka, svétle modra = oznacena

bunka pericyklu (De Smet, 2012)

Dalsim antiklindlnim délenim je pak vytvoreno jednovrstevné primordium postranniho
kofene prvniho stupné. Kdyz primordium prvniho stupné dosdhne velikosti do 10 bunék,
zatnou se nékteré bunky v jeho stfedu délit periklindlné a daji tak wvzniknout
dvouvrstevnému primordiu druhého stupné. Dalsim délenim prostiednich bunék a posléze i
radidlnim zvétSovanim vnitfnich bunék primordia nabyva primordium kupulovitého tvaru,
ktery postupné prorazi bunécné vrstvy primarni kdry hlavniho korene (Norman et al., 2013).
Hlavni silou pro prorazeni vrstev primarni klry je zvétSovani objemu bunék primordia. Po
prorazeni na povrch se v blizkosti Spicky primordia zacinaji tvofit malé bunky - zaklad
meristému, zdroje bunék pro dalsi rlst kofene. Od této chvile novy rostlinny organ
nenazyvame primordiem, ale postrannim kofenem (Malamy and Benfey, 1997). Ve chvili,
kdy se v kofeni meristém vytvofi, je dalsi vyvoj postranniho kofene podobny kofeni
materskému.

Jak je vidét z predchoziho textu, vznik a vyvoj postranniho kofene ma vice fazi. Kazda z nich
ma své vlastni regulatory, které zarucuji urcitou autonomii. Ukonceni jedné faze vyvoje tak
neznamena automatické zapoceti dalsi. Vznik postranniho kofene muze byt ovlivnén tim, Ze
neprobéhne iniciace (Celenza et al., 1995), dale se rist mlze zastavit kratce prfed prorazenim
na povrch (Mallory et al., 1970), Ci kratce po ném (Baum et al., 1998). A stejné jako u

ostatnich kofen(, kone¢na délka korene také znacné zavisi na podminkach prostredi.
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Ve vsech fazich vyvoje PK ma dominantni roli auxin (viz obr. ¢. 10) (Benkova and Bielach,
2010), opét vétsinou funguje ve spolupraci ¢i v opozici proti dalsSim hormondm. Napfiklad
v pocatecnich fazich vyvoje je oproti pozdéjsim fazim obsah cytokininu sniZzen a Upravy jeho
koncentrace maji vliv na formaci PK (Bielach et al., 2012). Jak uvadim vyse, zcela prvni fazi
vyvoje je oznaceni (priming) urcitych skupin pericyklovych bunék oscilacnim plsobenim
auxinu a dalSich gend (Moreno-Risueno et al., 2010). Specifikace zakladatelskych bunék
probiha v Sirokém vyvojovém okné, kde je obsah auxinu redukovan (viz Obr. €. 8) (Dubrovsky
et al., 2011). V bunkach oznacenych primingem ale pretrvava vyssi obsah auxinu a tedy i
vysSi exprese genll jim indukovanych (Dubrovsky et al., 2008). V tomto okné také osciluje
exprese GATA23 a mira jeji exprese spoluurcuje, kterd zbunék se stane burkou

zakladatelskou. Jeji exprese je opét ovlivnéna auxinem (De Rybel et al., 2010).

Epidomis.
Conax

— Endodermis
Paricycla

-‘ Ehin

BOLNAATE e i ARFS

ACRA
vyvojové
okno pro

SLRIAATA e | :.J‘nsn_"' ¥ : iniciaci
postranniho
kotene

PAAZE ey GATAZY e— .2 mm

ohlast, kde probihd
priming (bazalni
meristém)

& 0.3 mm

Obr. €. 8 - Vpravo vyznaceni oblasti, ve kterych probiha priming, ustanoveni zakladatelskych bunék a iniciace
tvorby PK. Vlevo vyznacené regulacni drahy, kterym dominuje auxin. svétle modrd = primingem oznacené

bunky pericyklu, tmavé modra = zakladatelské buriky, cervena = asymetrické déleni (De Smet, 2012)
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Jakmile probéhne specifikace zakladatelskych bunék, relativné brzy poté probéhne iniciace
primordia, a to v diferenciacni zéné kofene (Dubrovsky et al., 2011). Pro iniciaci postranniho
kofene je klicova spravna regulace a spole¢né nacasovani asymetrického déleni vSech
zUcastnénych bunék. Klicové jsou tedy regulatory, které zplsobi prechod z bunécné faze G1
do Sa také dalsi regulatory bunécného cyklu (De Smet, 2012). Bylo navrZeno, ze ALF4
protein udrzuje tyto burnky v mitoticky kompetentnim stavu (DiDonato et al., 2004). Po
prvnim asymetrickém déleni auxinové maximum prechdazi do stfedu vytvorenych malych
bunék (Benkova et al., 2003) a dalsi regulace je soustfedéna kolem MP/ARF5 a BDL/IAA12
genll (De Smet et al., 2010). Pro odliseni osudu malé a velké buriky vzniklé asymetrickym
délenim probihd rozdilnd genovd exprese — napriklad receptorova kindaza ACR4 je
exprimovana pouze v malé dcefinné burice (De Smet et al., 2008).

Adventivni korfeny (AK) mohou vznikat v rozmanitych mistech a z rGznych divod(, vzdy vsak
v blizkosti vodivych pletiv (Bellini et al., 2014). Jejich vyvoj miZeme shrnout na 3 fyziologické
faze: 1) indukéni fazi - priprava na budouci histologické zmény, 2) iniciacni fazi, béhem

kterych bunécna déleni vedou k tvorbé vnitfnich meristém0 a 3) expresni fazi, zahrnujici

rast primordia a prorlstani AK povrchem materského orgdnu (de Klerk et al., 1999).

Podrobnéji je vyvoj AK uveden na Obr. €. 9.

Obr. €. 9 — Vyvoj kofenu kréku u ryZe: A — ustanoveni inicial, B — ustanoveni inicial epidermis-endodermis a
inicidl korenové cepicky, C — diferenciace epidermis—endodermis inicial do epidermis a endodermis, D —
diferenciace primarni klry, E — ustanoveni zdkladniho usporadani kofenového primordia, F — pocatek bunécné
vakualizace (hrot Sipky) v primarni klfe a elongace (Sipka) v centralnim vaélci, G — proraZzeni crown kotrene na
povrch, IC = inicidly, PV = periferni cylindr cévniho svazku, C = kofenova ¢epicka ¢i iniciala kofenové cepicky, EE
= epidermis-endodermis inicialy, S = centralni valec, EP = epidermis, EN = endodermis, CO = primarni kdra, COL

= kolumela, MXII = pozdni metaxylemova céva (Itoh 2005)
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Pro nepfitomnost specializovanych meristematickych bunék u vétSiny vegetativné
rozmnozovanych rostlin je pred indukéni fazi zarfazena dediferenciace bunék pletiva, jichz se
bude iniciace tykat. Naopak u nékterych drevnatych rostlin, napriklad u vrby, byly
zaznamendny preformované inicidly AK (Hartmann and Kester, 1968).

Kontrola vyvoje postrannich a adventivnich kofenl ma spolec¢né prvky, jak ale dokazuji
mutanti schopni tvofit pouze jeden typ téchto kofend, ma i své specifické regulaéni
mechanismy (Bellini et al., 2014). Jednim ze spolecnych znak( je centralni role auxinu (viz
Obr ¢. 10). Omezeni jeho syntézy a transportu méni ¢etnost adventivnich kofenli a u Zea
mays, Oryza sativa a Arabidopsis thaliana bylo identifikovano mnoho regulatord z rodiny
AUX/IAA, které maji na tvorbu téchto korenu vliv (Zhi-Guo et al., 2012). MikroRNA hraje
dllezitou roli pfi pfenosu auxinového signalu (Meng et al., 2009). Cytokinin ma opét k auxinu
opozi¢ni funkci (2002). S plisobenim cytokininu mohou byt spojeny napriklad geny WOX11 a
OsMT2b (Yuan et al., 2008; Zhao et al., 2009). Dalsi hormony zapojené do této regulace jsou
vyznaceny na obrazku ¢. 10. Do vyvoje AK muzZe byt zapojen i oxid dusny (NO). Vyznamnou
roli maji geny zapojené do regulace korenového apikalniho meristému — napfriklad gen

WUSCHEL (Kamiya et al., 2003).
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Obr. €. 10 - Interakce fytohormond ovliviiujici vyvoj kofene u: a — tvorba adventivnich kofent u dvojdéloznych

rostlin, b — tvorba crown koren( u jednodéloZnych rostlin, c —iniciace lateralniho korene u Arabidopsis thaliana;
prerusovanou ¢arou vyznaceny ne plné potvrzené vztahy, oranzové Cary se vztahuji k tvorbé adventivniho

kofene u nenarusenych rostlin, modré k tvorbé adventivnich kofent u odfiznutych stonka; (Bellini et al., 2014)

15



3 Morfologické zmény korenového systému
indukované stresem

UZ v roce 1934 S. N. Smith publikuje, Ze vysoky pomér sekundarnich a podpurnych korend ku
primarnim u Zea mays je spojen s vyssi efektivitou v prijmu fosfatu. Uvadi ale, Ze tento
zvySeny pomér je pouze dédicnym znakem, neovlivnénym médiem, ve kterém rostlina
vyrasta (Smith, 1934). Nastinuje tak vliv korenové morfologie na prijem Zivin. Dnes vime, Ze
tento vztah funguje i obracené, jak pro jednotlivé prvky ilustruje Obr. ¢. 11 (Lopez-Bucio et

al., 2003).

TP

Current Opinian in Plant Biology

Obr. €. 11 - Pfi nedostatku Zivin je zménéna morfologie kofene u Arabidopsis thaliana. (Lépez-Bucio et al.,

2003)

Snizena dostupnost Zivin ale neni jediny stresovy faktor, ktery tyto zmény muZe vyvolat.
V nasledujicim textu uvedu vysledky publikovanych experimentli, které se témito
morfologickymi zménami korfenového systému zabyvaly. Vysledky jsou fazeny do kapitol
podle typu stresoru, ktery byl pouzit. Pro tuto praci jsem se omezila pouze na tyto stresory:
stres z nedostatku Zivin (konkrétné fosfor a dusik), stres z pfemiry soli a stres vyvolany

pritomnosti tézkych kova.

3.1 Nutricni stres - nedostatek fosforu a dusiku

Na rozdil od laboratornich podminek, kde se nitrat a fosfat standardné pridavaji v silném
nadbytku (napf. u Hoaglandova Zivného roztoku je to 2 mM fosfatu, a 16 mM nitratu)

(Epstein and Bloom, 2005; Taiz and Zeiger, 2002), jsou v ptirozeném prostiedi tyto latky
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casto hlavnimi limitujicimi Zivinami (Linkohr et al., 2002). Fosfat i nitrat jsou v pudnim
horizontu rozlozeny nerovhomérné a jejich koncentrace se méni podle ro¢niho obdobi (viz
Obr. €. 12) a lokality — napt. dést Ziviny odplavuje, bohaty opad listu v listnatém lese obsah

Zivin v padé navysuje a podobné (Cain et al., 1999; Farley and Fitter, 1999).
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Obr €. 12 — Zména koncentrace nitratQ a fosfatl v padé v prabéhu dvou let (Farley and Fitter, 1999)

3.1.1 Fosfor

Celkovy obsah fosforu v padé muze byt vysoky, jeho vétsi ¢ast ale tvofi s dalSimi slozkami
pady nerozpustné komplexy. Nejvétsi mnozstvi dostupného fosfatu je u povrchu pldy a
klesa s jeji hloubkou (Lynch, 2013). Pro laboratorni podminky v ptipadé Arabidopsis thaliana
Zivné médium sfosfatem o koncentraci 2,5 mM je povazovano na tuto Zivinu bohaté
dostacujici, rast limitujici koncentrace se pohybuje okolo 0,1 Mm (Williamson et al., 2001).

Specifikem fosfatu je, Ze jeho nedostatek indukuje tvorbu a elongaci korenovych vlasku
(Bates and Lynch, 1996), jenz zvysuji aktivni sorpcni povrch kofene (Fitter et al., 2002).
Dalsimi morfologickymi reakcemi na nedostatek fosfatu v puadé je u Arabidopsis thaliana
redukce délky primarniho korene (Linkohr et al., 2002; Lopez-Bucio et al., 2002; Williamson
et al., 2001). Kinetické studie exprese markerd bunécného cyklu a markerl identity
klidového centra ukazaly, Zze v podminkdach snizené pritomnosti fosfatu redukci v proliferaci
bunék v primdrnim koreni predchazi zmény v klidovém centru (Sanchez-Calderon, 2005).
Naopak postranni korfeny se prodluzuji (Linkohr et al., 2002; Williamson et al., 2001) a

zvysuje se i jejich pocet a hustota (Bates and Lynch, 1996; Linkohr et al., 2002; Lopez-Bucio
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et al., 2002). Dale se zkracuje vzdalenost mezi Spickou hlavniho kofene a prvnim postrannim
kofenem (Lopez-Bucio et al., 2002; Williamson et al., 2001). Popsané zmény mohou byt
zpusobeny zvySenou citlivosti kofen( Arabidopsis thaliana k auxinu, kterd byla u této rostliny
pfi nedostatku fosfatu pozorovana (Lépez-Bucio et al., 2002), a ktera souvisi s degradaci
AUX/IAA represort auxinové odpovédi a zvysenou expresi TIR1 (Pérez-Torres et al., 2008).

U Oryza sativa nedostatek fosfatu zplsobuje prodluzovani seminalnich i postrannich korend,
hustota postrannich kofen( se ale zmensuje. Redukce Zivin stimuluje produkci strigolaktond,
které plsobi pres modulaci transportu auxinu ze stoku do korene a vede tak ke zméné
morfologie kofene. Mutanti defektni v syntéze strigolakton(i byli méné citlivi na zmény
v pfisunu N a P - u mutantnich rostlin se tak nevyvinula tak silna morfologicka odpovéd na
nedostatek téchto prvkd (Sun et al., 2014).

Nasledujici dva ¢lanky vénujici se reakcim Zea mays déli veskeré koreny pouze na dvé
skupiny. Jednou skupinou jsou koreny postranni a do druhé radi vSechny ostatni koreny -
tedy vSechny, které nevznikly jako vétev jiného korene. Tyto kofeny popisuji jako primarni Ci
axialni. Mechanismus experimentld maji ale znacné odlisSny, coZz vysvétluje odliSnost
dosazenych vysledku. V prvnim pripadé byly semenacky 11 dni staré, kdyZz byla polovina
z nich prenesena do média zcela bez fosfatu a péstovana na ném byla po dobu 16 dnli. Po 6
dnech se u fosfat-deprivovanych rostlin prestaly tvofit axidlni kofeny, které se do té doby
tvorfily v podobném mnoizstvi jako u kontroly. Mezi 9. a 14. dnem hladovéni byly axialni
kofeny na treti fytomere oproti kontrole znatelné delsi, ale kvali nizSimu poctu axialnich
kofenl byla celkovd délka téchto kofenli srovnatelna s kontrolou. Hustota postrannich
koren( byla u vsech na fosfat hladoveéjicich rostlin oproti kontrole nizsi, ale jen zfidka
signifikantné. Rychlost elongace PK byla tésné po odebrani fosfatu podporena, po kratké
dobé ale opét poklesla na hodnotu srovnatelnou s kontrolou a po delsi dobé byla
zaznamendna znatelna redukce v rychlosti elongace (Mollier and Pellerin, 1999). V druhém
pripadé byly semendacky staré pouze tyden a obsah fosforu v médiu, na kterém po 10 dni
rostly, byl pouze snizen. Délka a rychlost rlstu primarnich korfent byla u fosfat-hladovéjicich
koren( vyssi, ale naopak pocet postrannich korent byl nizsi (Li et al., 2012).

Morfologické ptizpisobeni kofenl dfevin na snizeny pfijem fosfatu jsem nalezla jen pro
jasan Fraxinus mandshurica. Zde redukce fosfatu redukovala rychlost elongace primarniho
korene, ale vétvici zéna primarniho korene se prodluzovala a celkovy pocet primordii PK se

zvysil. Postranni kofeny byly delsi, coz bylo zplUsobeno zménami v produkci a elongaci
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novych bunék. V meristematické zéné postrannich korena byly bunky oproti kontrole kratsi,
coZ naznacuje rychlejsi bunécné déleni v této oblasti. Naopak bunky v elongacni a maturacni

zéné byly oproti kontrole delsi (Wu et al., 2005).

Morfologicka odpovéd jednodéloZznych a dvojdéloinych rostlin na nedostatek fosfatu
v Zivném médiu se logicky liSi pro odliSnou architekturu jejich korenového systému. U vSech
rostlin ale mGZeme sledovat redistribuci ristu, ne jeho prosté zastaveni, pokud je pfitomnost
fosfatu v médiu pouze sniZzena a rostlina tak neni nucena delsi dobu fungovat zcela bez ného.
Pokud rostlina veskeré vnéjsi i vnitfni zdroje této Ziviny vyCerpd, nema energii na redistribuci
a jeji rUst ustava. Redistribuce rdstu u dvoudéloinych byla provadéna redukci délky
primarniho kofene, naopak podporeny rist byl sméfovan do kofen( postrannich (viz Obr ¢.
19). U jednodéloznych dochazelo k nardstu délky kofenl prvniho fadu i kofen( postrannich,
naopak jejich pocet byl redukovan. VétSina uvedenych ¢lankd pouzivala urcity gradient
koncentraci fosfatu a podle pouZitého gradientu se morfologické reakce prohlubuiji.

Morfologickd odpovéd na stres a jeji intenzita je tedy koncentracéné zavisla.

3.1.2 Dusik

Hlavnim zdrojem anorganického dusiku, pfijimaného vyssimi rostlinami v pfirodé, jsou nitrat
(NO3) a ionty amonné (NH,") (Marschner, 1995). Pomér, v jakém jsou v padé pfitomny, méni
rostlinnou morfologii a prijem dalSich prvkd. Vic rostlin preferuje NOs™ jako zdroj dusiku, jen
mensina reaguje pozitivng, kdy? je hlavnim zdrojem dusiku NH;" (Na et al., 2014). LokaIné
vysoka koncentrace NH." dokonce ptisobi jako stresor (Moody et al., 1995). Podobné jako
fosfor je vétSina dusiku v plidé organicky vazana, podil anorganického dusiku je vétSinou
méné nez 5%. Presné mnoistvi anorganického dusiku v plGdé se odviji od mnoha
proménnych (viz vyse). Pokud se omezime jen na dusi¢nan, tak u 61% z odebranych vzorka
pudnich roztok(l byla stanovena koncentrace vrozmezi 51 a 150 mg/l, celkové rozmezi
koncentrace nitratu bylo 0 az vic nez 1000 mg/l (Reisenauer, 1966).

Nejdulezitéjsi rozdil mezi dusikem a fosforem pro potieby rostlinné vyzivy je odlisna
mobilita. Zatimco difuze iontl H,PO, pldou je znacné pomala (difuzni koeficient v rozmezi

10 a7 10> m?/s), dusi¢nanové ionty se vyznacuji velkou mobilitou, s difuznim koeficientem
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10™° a7 10 m?/s (Waisel et al., 2002). Jediny kofen tak mQiZe &erpat Ziviny z velkych objemd
pady (Fitter et al., 2002).

Ve vSech nasledujicich experimentech, jejichz vysledky pouZiji kilustraci morfologickych
zmén korenové architektury po redukci obsahu dusiku v Zivném médiu, byl pfisun dusiku
modifikovdan formou snizeni koncentrace nitratovych iontl (NOs’). Opét nejvic ¢lankd
popisovalo morfologické zmény na rostliné Arabidopsis thaliana. Zhang and Forde (1998)
uvadéji, ze podle jejich vysledkli elongace primdarniho kotene Arabidopsis thaliana neni
citlivd na koncentraci nitratu a Ze je toto zjisténi v souladu svysledky ziskané pro jiné
rostlinné druhy. Naopak Linkohr et al. (2002) pozoroval s ubytkem nitratu v médiu
prodluzovani primarniho kofene. Vyvoj postrannich koren( je silné redukovan nadmirou
nitratu v médiu — vétSina PK je pfitom zastavena ve fazi primordia do velikosti 0,5 mm (viz

Obr. €. 12) (Zhang et al., 1999).

Obr. €. 12 - Primordium zastavené ve vyvoji, Arabidopsis thaliana, 50 mM KNOs, zvétSeno (viditelny primarni

kofen ma primér cca 0,2 mm) (Zhang et al., 1999)

S redukci nitratu se délka PK zvySovala, ale pouze do bodu kolem 1 mM, dalsi redukce Ziviny
v médiu uz efekt neprohlubovala (Linkohr et al., 2002; Zhang and Forde, 1998). Hustota PK
se neméni (Linkohr et al., 2002). Oryza sativa reagovala na redukci nitratu prodlouzenim
semindlnich a postrannich korenu, naproti tomu hustota PK byla snizena (Sun et al., 2014).
Wang et al. (2004) podrobil zkoumani morfologické odpovédi péti imbrednich linii kukufice
(478, H21, Wu312, Zong 31, a Baici). Jeho vysledky by se daly shrnout takto: délka
primarnich kofend s redukci nitradtu rostla az do bodu 0,4 mM, ale pfi dalsi redukci Ziviny
klesala, pocet primarnich koren( i jejich délka s redukci Ziviny klesala.

Obdobné jako v minulé kapitole, morfologické zmény kofenl indukované nedostatkem
nitrdtu v Zivném meédiu vedou k redistribuci tohoto systému v pQdé, jak je patrné na

obr. ¢. 13. Konkrétni morfologické zmény ale znacné zavisi na konkrétni koncentraci
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zkoumaného prvku v médiu v zavislosti na pouzité plodiné. Nékteré ¢lanky dokonce uvadéji

zlomové body koncentrace prvku, po jejichz prekonani se morfologicka zména jiz neprojevi.

N? junctions= 29 N® junctions = 74 N® junctions = 58
e | N junctions =7 N junctions = 5
a=1l a=27 \f a=129
£ i Pe =400 Pe =890 = Pe =859
% f p=75 4 u=>"'J
AT
5
’ 1
¢ /\\.‘

Control PD ND

Obr. €. 13 - Redistribuce rlstu kofenl Pistacia letiscus pfi nutricnim stresu: kontrola (Control), médium bez

fosfatu (PD), médium bez nitratu (ND) (Trubat et al., 2012)

3.2 Stres z premiry soli

Solny stres ma slozku osmotickou a ionickou, jeho efekt na rostlinu tedy nezavisi tedy pouze
na osmotickém potencialu dané soli, ale i na chemickém sloZeni solného média (Cramer et
al., 1988). Tomu také odpovida fyziologicka odpovéd rostliny na tento stres (Munns and
Tester, 2008). Na otazku, ktera slozka solného stresu ma hlavni vliv na zménénou morfologii,
se odpovédi rizni. K osmotickému potencialu se pfiklani Deak and Malamy (2005), naopak
Pritchard et al. (1987) na prvni misto davd solné ionty jako takové, které méni vlastnosti
bunécénych stén prodluZujicich se bunék. Podobné jak u Zivin, ani obsah soli neni v p4dnim
profilu uniformni - u povrchu pldy je nizky a s pfibyvajici hloubkou stoupa (Dang et al.,
2006). V intenzivnim zemédélstvi je hlavni pri¢inou nadmérné koncentrace soli v pudé
zavlaZovani - aZ jedna tfetina zavlazovanych pld trpi pfesolenim (Mamo et al., 1996). Pida je
charakterizovana jako slana, kdyz je jeji ECe 4 dS/m nebo vyssi (ARS [online] - 2015), coz
odpovida priblizné 40 mM NaCl a generuje osmoticky tlak o hodnoté zhruba 0,2 MPa.

Korenovy systém Arabidopsis thaliana reaguje na stres ze zesilené koncentrace NaCl redukci
délky primarniho korene (Burssens et al., 2000; Wang et al., 2009), pficemz podle (Burssens
et al., 2000) 1% roztok této soli zpUsobi zkraceni meristematické zény primdarniho korene
0 56%. Reakce poctu postrannich korenl se zda byt znacné zavisla na sile soli v Zivném

roztoku a experimentdlnim postupu, ktery pro zkoumani téchto reakci zvolime.
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V korenovych Spickach Arabidopsis thaliana solny stres zpUsobil pokles exprese cyklin-
dependentni kindzy CDC2aAt a mitotickych cyklind CycB1;1 a CycA2;1, coZ naznacuje, Ze
solny stres ovliviiuje bunécny cyklus a tim rlst zasazeného kofene (Burssens et al., 2000).
V zavislosti na mnozZstvi NaCl v Zivném médiu byla téZ zménéna distribuce a mnozstvi auxinu
v kofenové $picce (Wang et al., 2009). Zolla et al. (2010) i Wang et al. (2009) sice publikovali
data, ktera shodné ukazuji, Ze pfi koncentraci soli kolem 50 mM je pocet postrannich korenu
podporen a Ze vyrazné vyssi koncentrace soli pocet PK naopak redukuje (v tomto zavéru je
podporuji i vysledky (Burssens et al., 2000)). Konkrétni podoba zavislostni kfivky koncentrace
soli — pocet korenl se ale liSi. Mirnda salinita také podporuje tvorbu lateral druhého fadu
(Zolla et al., 2010). Délka postrannich kofend stoupa od mirné salinity az po hodnotu 150
mM NaCl (Wang et al., 2009). 150 mM NaCl podpofilo i rist adventivnich koren.

Rychlost rastu primdarniho kofene Zea mays reaguje jiz na mirny osmoticky stres zplsobeny
soli CaCl, zpomalenim, je ale zajimavé, Ze Uplné nebyl rist primarniho kofene zastaven ani
silnym stresem. Elongacni zdna se s klesajicim vodnim potencidlem progresivné zkracuje
(Sharp et al., 1988). Cosgrove (1996) pozoruje pfi suchu u kukufice zvySenou aktivitu
expanzin(, které indukuji zménu prodluzovaciho ristu korene.

Morfologicka reakce korenu drevin Picea mariana, Picea glauca, Pinus baksiana na stoupajici
koncentraci soli NaCl i Na,SO4 v Zivném roztoku se podle Croser et al. (2001) shoduje — délka
primarniho i pocet postrannich kofend postupné klesa, jen s vyjimkou Picea glauca. Tato
drevina si aZz na nejsilnéjsi koncentrace udrzuje staly pocet postrannich kofenu.

Vystupl z publikovanych ¢lankl neni vtéto kapitole uveden dostatek pro naleZité
mezidruhové srovnani morfologické reakce architektury kofenového systému na stres
z pfemiry soli. VSechny vystupy se alespon shoduji na redukénim ucinku premiry soli
v pfipadé elongace hlavnich kofen(. Také je patrné, Ze konkrétni podoba morfologické

zmény znacné zavisi na koncentraci stresoru.

3.3 Stres z premiry toxickych kovii

Toxické kovy jsou definovany jako kovy, jejichz zvySend koncentrace ma toxicky vliv na
rostlinu. Nékteré z téchto kovl se v rostlinach bézné vyskytuji jako mikroelementy s urcitou
fyziologickou funkci (Fe, Mn, Co, Ni, Zn a Cu), naopak kovy Pb, Cd a Hg fyziologickou funkci

v rostlinach nemaji (az na velmi specifické vyjimky). | nékteré neesencidlni kovy (naptiklad
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kadmium a olovo) ale mohou mit pti nizkych koncentracich na urcité rostliny mirny
stimulacéni Gcinek (Hirt, 2009). Tézké kovy maiji ptivod v rudonosnych horninach a v ¢innosti
Clovéka. Postupujici okyselovani pid zplsobuje uvolfiovani iontl kovl do pldniho roztoku.
Tézké kovy navic nemohou byt pfirozené rozlozeny, a tak se postupem casu akumuluji,

hlavné v horni vrstvé pldy a v kofenech rostlin (Kahle, 1993).

3.3.1 Méd’

Méd' je vyznamnou sloZzkou mnoha oxidaz, fenolaz a laktaz, které se podileji na lignifikaci
pletiv. Vice nez polovina médi lokalizované v chloroplastech je slozkou plastocyaninu, ktery
prenasi elektrony na fotosystém |. (Prochazka, 1998). Jeji obvykly obsah v susiné muze byt
okolo 6 pg/g (Taiz and Zeiger, 2002).

Nejvic informaci o morfogenetickych zménach korenového systému indukovanych timto
stresorem jsem uz tradicné nalezla pro Arabidopsis thaliana. Zfejmé vinou odliSného
laboratorniho postupu byl u jednoho experimentu primarni kofen inhibovan vzrlstajici
mérou s tim, jak silila koncentrace médi v Zivném roztoku (Lequeux et al., 2010), druhy
experiment vykazal redukci délky primarniho korfene jen u druhé nejvysSsi pouzité
koncentrace (Kolbert et al., 2012). Zkracovani délky meristematické zény pfi 50 pM Cu®*
posouva korenové vlasky do blizkosti kofenové Spicky a indikuje tak posun mezi rychlosti
diferenciace a rastu korene. Pocet postrannich kofen( reaguje kladné na nizsi koncentrace
médi, pfi vyssi koncentraci je pocet PK srovnatelny s kontrolou ¢i dokonce nizsi (Kolbert et
al., 2012; Lequeux et al., 2010). Lequeux et al. (2010) zdlraznuje, Ze od koncentrace 50 uM
Cu®* vzivném roztoku zaCaly nad ostatnimi prevazovat PK kratSi nez 0,3 cm. Délku
kofenového systému Zea mays podpofilo pfidani 10 uM médi do Zivného roztoku, dalsi
zvySovani koncentrace tohoto prvku ale zpUsobilo silnou redukci. Tato inhibice rlistu je dana
do souvislosti s nizSim mitotickym indexem v korenové Spicce (Jiang et al., 2001).
Morfologické reakce korenl rostlin Brassica juncea a Brassica napus na stres ztohoto
tézkého kovu jsou podle Feigl et al. (2013) podobné. Délka hlavniho a postrannich kofen
byla stresem zkracena. Pocet koren postrannich se lisil podle toho, jak dlouho byly rostliny
médi stresovany — po 7 dnech mirna koncentrace cu® pocet PK navysila, méreni po 14
dnech trvani experimentu zaznamenalo hodnotu srovnatelnou s kontrolou. V obou
ptipadech silna koncentrace médnatych iontd tvorbu PK snizila. Pfijem médnatych kationtu

rostlinou vyvolava narlst koncentrace redoxné aktivnich molekul (ROS a NO), které pak
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modifikuji strukturu bunécné stény, coz ma za nasledek inhibici rlistu rostliny (Feigl et al.,

2013).

3.3.2 Kadmium

Kadmium vétSinou nema u rostlin fyziologickou funkci (Prochazka, 1998). V pldé se
ptirozené vyskytuje v koncentraci pfiblizné 0,2 ug na 1 gram pldy (Roberts et al., 1994).

Kadmium se do Zivnych roztokd priddvalo v podobé kademnatych soli. Nizkd koncentrace
chloridu kademnatého (50 puM) méla na pocet postrannich korenl Arabidopsis thaliana
stimulujici ucinek, silngjsi koncentrace pocet PK snizila na hodnotu mensi, nez byla u
kontroly. 100 uM chloridu kademnatého je hodnota, kterd jiz na Arabidopsis thaliana
pusobila negativné, rostliny Solanum nigrum ale mély pfi této koncentraci poCty postrannich
koren( oproti kontrole stale navysené. Také u nich byl zaznamenan vétsi pocet adventivnich
kofenl oproti kontrole (Xu et al., 2011a). U rostliny Oryza sativa péstované v 0,1 mM
Cd(NO3), se korenova morfologie oproti kontrole lisila takto: primarni, postranni a adventivni

kofeny byly delsi a byl navySen pocet postrannich kofen(.

3.3.3 Chrom, zinek, vanad, kobalt a bor

Zinek je dulezitym mikroprvkem pro spravnou funkci desitek enzym(, bér neni soucasti
enzym, je vyZzadovan napfiklad pro dostatecny floemovy transport sacharézy (Prochazka,
1998), ostatni jmenované fyziologickou funkci nemaji. Obvykly obsah zinku i boru v susiné je
okolo 20 pg/g (Taiz and Zeiger, 2002).

Koncentrace 200 uM dichromanu draselného u Arabidopsis thaliana zpUsobila trojnasobné
navyseni hustoty postrannich kofenl oproti kontrole. Rist primarniho kofene byl 150 uM
redukovan z 50 %, 200 uM zpUsobilo Uplnou redukci jeho ristu (viz Obr €. 14). Kofen mél
pritom velmi zkracenou elongacni zonu, takZze se korenové vlasky tvorily tésné u Spicky
kofene (Castro et al., 2007). Zinek dodany do Zivného média ve formé soli ZnSO4.7H,0
rostlindm Lolium perenne a Trifolium repens sniZoval elongaci kofenl (Lambrechts et al.,
2014). | Phaseolus vulgaris rostouci v médiu s vanadem mél kratsi hlavni kofen a mensi
mnozstvi postrannich korenl (Saco et al., 2013). Naopak kobaltnata sul pridana v mensi
koncentraci (do 20 puM) u rostliny Lycopersicon esculentum délku primarniho kofene

nezménila, vyssi koncentrace ji redukovala a zdroven zpUsobila zvySeni poctu postrannich
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korenU. Jedinec péstovany na silné koncentraci této soli ma pocet PK srovnatelny s kontrolou
(Xu et al., 2011b). 50% inhibici rastu korene zpUsobila 5 mM koncentrace soli H3BOs u
Arabidopsis thaliana byl negativni, koncentrace kovu 5 mM zplsobila jeho 50% inhibici a

podstatné zkraceni jeho meristému (Aquea et al., 2012).

Obr. €. 14 — Morfologickd odpovéd rostliny Arabidopsis thaliana na vzristajici koncentraci dichromanu

v roztoku (koncentrace v UM v pravém dolnim rohu obrazkt) (Castro et al., 2007)

Abych shrnula vySe uvedené vystupy vyzkumu reakci rostlin na stres z tézkych kovl, musim
poznamenat, Ze reakce rostlin silné ovliviiuje fada proménnych. Jak nékteré vystupy
dokladaji, morfologické prizplisobeni kofenl na tento stresor ovliviiuje délka, po kterou mu
byly vystaveny, sila koncentrace kovu v rdstovém médiu, stafi pouZité rostliny, jeji druh a
také jeji citlivost na dany kov. Napfiklad odliSné reakce Arabidopsis thaliana a Solanum
nigrum jsou zpusobeny tim, Ze Solanum nigrum je hyperakumuldtorem kadmia. VSechny
vySe uvedené proménné urcuji, zda rostliné zbyva energie na rozvinuti morfologické
odpovédi, ¢i jsou podminky natolik nepfiznivé, Ze svij rlst zcela zastavi. Pokud dojde
k morfologické zméné korenového systému, pak byl c¢asto podporen rast korent

postrannich, naopak hlavni koreny byly ¢astéji v ristu redukovany.

4 Zaveér

Koreny jsou hlavnim mistem prijmu vody a Zivin do rostliny a maji tak zasadni vliv na jeji rist
a vyvoj. Se zhorsujicim se stavem Zivotniho prostfedi a rostoucimi nutriénimi ndroky
zvétSujici se populace Zemé se tato cast rostliny dostdva do popredi zajmu védeckého
vyzkumu. Védeckych ¢lankl vénujicim se kofenovému systému jako celku v reakci na stres je
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vsak stale malo a nemaji velkou variabilitu ve vybéru modelovych organismU - nalézala jsem
vysledky prevainé jen pro Arabidopsis thaliana, Zea mays a Oryza sativa. Ziskané vysledky
potvrdily, Ze kofeny rostlin na stresové podminky reaguji spiSe presmérovanim rlstu nez
jeho pouhym zastavenim. Znacné vsak zalezi na sile plsobiciho stresoru, délce jeho
pusobeni, stavu vybrané rostliny a dalSich proménnych. Regula¢ni pozadi morfologickych
zmén logicky vychazi z regulacénich mechanism( klasického vyvoje, jenz jsem popsala v prvni

Casti prace.
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