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11. ONTOGENEZE I: VEGETATIVNI FAZE,
FOTOMORFOGENEZE

Ontogeneze je vyvoj jedince. Ontogenetické zmeény, kterymi rostlina prochdzi
od svého zrodu pies dospivani, reprodukci az k starnuti a odumirani, se uskuteciiuji
s pomoci zakladnich regula¢nich mechanismi ristu a vyvoje. Hormonalni regulace rastu
pii kliceni, pii ristu kvétniho stonku nebo embrya v semeni se d¢je za spoluticasti tychz
péti skupin fytohormont, o kterych byla fe¢ v kapitole Regulace ristu. Znovu pfipomi-
name, Ze je to regulace rtstovych aktivit v rostlin€, kterd je hlavnim prostfedkem k fizeni
pribéhu ontogeneze a k prizpisobeni vyvoje riznych rostlinnych forem svému prosttedi.

Béhem evoluce rostlinstva na Zemi vzniklo mnoho riiznych strategii ptizptisobeni
ontogeneze sezénnim zmeénam klimatu. Projevy ontogeneze rostlin jsou proto neobycejné
pestré. Dédi¢né rozdily najdeme nejen mezi taxonomickymi skupinami, ale i mezi ekoty-
py té¢hoz druhu, pochazejicimi z riznych stanovist.

11.1 DORMANCE A KLiCENI SEMEN

Klic¢eni semen zacind pfijmem vody - bobtnanim. S pfijmem vody se aktivuji en-
zymy, hydrolyzuje se Skrob, bilkoviny a lipidy a vznikaji osmoticky uc¢inné latky, které
dale urychluji ptijem vody. Fytohormony, které se v semenech ukladaly v matetské rostli-
né¢ v konjugované form¢, se pii kliceni uvoliiuji z konjugati. Molekularni zmény
v chromatinu ptipravuji replikaci DNA a déleni bun¢k v klicku a jeho rtst. Kliceni je tedy
souborem mnoha procesii.

Kulturni rostliny byly Slechtény na dobrou kli¢ivost. AvSak vétSina rostlin v pfi-
rodé mé vice nebo méné vyraznou dormanci semen, kterd umoziiuje posunout rist nové
generace az do bezpecného ukonceni zimniho nebo jinak neptiznivého ro¢niho obdobi.
Dormance semen se tak podili na sezénnosti vegetacni doby.

Rostliny maji mnoho zplsobu regulace dormance. Ekodormance je zplsobena
pouze okamzitym nedostatkem néjakého faktoru, potiebného ke kliceni, napt. vody, kys-
liku, dostatecné teploty. Takova "dormance" se da odstranit dodanim chybéjiciho faktoru.

Jinym typem dormance je dormance obalového typu. Jeji pfic¢inou je tvrdost
a neprostupnost osemeni. Zkratit nebo Upln¢ odstranit tuto dormanci Ize poskozenim
osemeni, obruSovanim, napichovanim nebo chemickym naleptanim. Mechanické posko-
zeni se pouziva v péstitelské praxi (napt. u cukrovky, jetele, lisky). Naleptani koncentro-
vanou kyselinou sirovou se pouziva napi. u oblibené pokusné rostliny Pharbitis nil, jejiz
tvrda semena po 10-30 minutach plisobeni kyseliny sirové se stanou propustnymi pro
vodu a plyny, aniz by se pfitom poskodil klicek. Jinym vhodnym oSetfenim miize byt n¢-
kolikahodinové vymyvani inhibitori ze semen tekouci vodou.

Dormance embryonalniho typu je dédna klidovym stavem embrya a nedé se od-
stranit ani promyvanim semen ani poSkozenim osemeni. Kyselina abscisova (ABA) hraje
dilezitou tlohu pfi indukci dormance semen v pozdnich fazich embryogeneze. Znacné
mnozstvi ABA se hromadi ve zrajicim semeni ztracejicim vodu. Nezralad embrya nemayji
jesté vyvinutou dormanci a snadno kli¢i in vitro po izolaci ze semen. Dodani ABA kultu-
ram izolovanych nezralych embryi zvySuje jejich dormanci. Dulezitost ABA v indukci
dormance dosvédcuje také viviparie, tj. pred€asné kliceni na matetské rostliné, které se
vyskytuje u mutantli s nedostatecnosti v biosyntéze ABA. Dormance embryonalniho pu-
vodu se vysvétluje tim, ze ABA indukuje proteosyntézu specifickych polypeptidi, které
se vazou na bilkoviny v semeni a chréni je ptfed destrukci ¢i zménou v aktivni enzym.
Vznika tak pravd hlubokd dormance semen. Jeji pfi¢inou neni pak jen ABA, ale tran-
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skripce indukovana timto fytohormonem. Dodani ABA putsobi vSak také inhibi¢né na
kliceni celych semen (viz Kap.2) a podminky, které indukuji zvySeni hladiny ABA v se-
meni (napf. anaerobioza), snizuji kli¢ivost.

Mezi rostlinami jsou vyrazné genetické rozdily v regulaci dormance embrya.
U néekterych rostlin je dormance omezena na dobu embryogeneze, u jinych pfetrvava
ve zralych semenech. Rozmanitost je mimo jiné déna tim, Ze semena riznych druht
opoustéji matetskou rostlinu v riizné fazi vyvoje, napt. orchidej ma nezralé embryo, tabak
ma jesté zCasti nespotfebovany endosperm, hoicice jiz endosperm spotiebovany.

Giberelin plisobi v semenech opacné¢ nez ABA, tj., mobilizuje rezervy. V obilce
vyvolava ve vrstvé aleuronovych bun¢k indukci transkripce gent pro a-amyldzu (viz Kap
2.). Stimuluje kli¢eni semen 1 u mnoha rostlin dvoud€loznych, avsak reakce neni tak vy-
razna jako u obilek

Cytokinin rovnéz muze stimulovat kli¢eni. Spolecné pro obé¢ tyto skupiny fyto-
hormonti je stimulace bunééného déleni. Stimulac¢ni U¢inky maji také polyaminy.
Pti kli¢eni pomaha nékdy slabé okyseleni, osmotika plisobi naopak inhibi¢né.

Dormance semen se velmi ¢asto projevuje jako poZadavek dlouhodobého piiso-
beni sniZenych teplot, odpovidajicich nékdy az délce celého zimniho obdobi. V experi-
mentalnich podminkach je toto obdobi rizné dlouhé, optimalni jsou teploty slabé nad
nulou, semena musi byt vlhka. Takové oSetieni semen se nazyva stratifikace a pouziva
se v praxi u lesnich a ovocnych dfevin, které maji velmi hlubokou dormanci embryonalni.
Méné vyrazny pozadavek snizenych teplot pro kli¢eni ma mnoho bylin, mimo jiné také
Arabidopsis thaliana. Mutanti Aradobidopsis s nedostate¢nosti v biosyntéze ABA tento
pozadavek ztratili. Opétovné se ukazuje spojitost ABA s dormanci.

Pii regulaci klieni se uplatituje souhra regulacnich mechanismti. Ptikladem in-
terakce ABA a GA je kliceni obilky (viz kapitolu Regulace rtstu). Jinym ptikladem je
urychleni stratifikace u ovocnych dievin, napt. jablong, diky oSetfeni semen giberelinem,
cytokininem nebo ethylenem.

U nékterych rostlin je podminkou kliceni stfidani vySSich dennich a niz§ich noc¢-
nich teplot. Naptiklad zdlouhavé a nerovnomérné kli¢eni Chenopodium rubrum se da
zkratit az na 2 -3 dny dennim stfidanim teploty 30/10 ©C. U nékterych fotoperiodicky
citlivych druht napt. Chenopodium album, je kli¢eni zavislé na fotoperiod¢ v obdobi em-
bryogeneze na mateiské rostlin€. O fotoperiodismu pojednéava nasledujici kapitola.

Fotomorfogeneze hraje pii kliceni vyznamnou tlohu. Je to obecny regula¢ni me-
chanismus, ktery provazi celou ontogenezi rostlin. K objasnéni fotomorfogeneze kdysi
znacnou mérou prispélo studium vlivu svétla na kliceni semen. Proto uceleny vyklad fo-
tomorfogeneze je zarazen hned za kapitolami o dormanci.

11.2 DORMANCE PUPENU

Dormance pupent je potlaceni rastu v pupenech i za podminek pfiznivych
pro rust. Je zvlast’ vyznamna u dievin. Dormance pupenti ma podobny vyznam pro vyme-
zeni vegetatni doby jako dormance semen. Podobné jako dormance semen je dormance
pupent regulovana pomoci hormonalnich, teplotnich a svételnych signalt. Projevy pupe-
mezi organy prezimujici rostliny.

Obecné mizeme rozeznat tii faze dormance: 1) letni dormance, zvana téz kore-
lativni dormance, kterd ptredstavuje inhibici pupent dospélymi listy a fidicim terminal-
nim pupenem vyhonu. Lze ji odstranit odlisténim nebo dekapitaci. 2) Prava dormance je
hluboka. Je provazena zménami na bunécné urovni. Pfestava déleni bunék, hromadi se
rezervni latky, nastava inaktivace plazmodesmat. Hlubokd dormance se neda ptrekonat
pfiznivymi rastovymi podminkami ani oSetfenim fytohormony. 3) Postdormance se da
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ovlivnit podminkami vhodnymi pro raseni, napt. vyssi teplotou. Giberelinem nebo cyto-
kininem je rovnéz mozné urychlit prub¢éh postdormance.

Vstup do dormance byva spojen s vodnim deficitem, ktery nastava pii poklesu
teploty v padeé. V té dob¢ stoupa ABA v rostlin€. Je mozné nékdy prohloubit dormanci
pomoci ABA. Kratkéd fotoperioda mize byt signdlem pro vstup do dormance. Ukonceni
dormance lze v nékterych pitipadech urychlit dlouhym dnem nebo giberelinem. Také apli-
kaci cytokininit mizeme podpofit rist pupenti, pokud nejsou v hluboké dormanci.

11.3 FOTOMORFOGENEZE

Fotomorfogeneze je regulace riistu a utvareni rostlin svétlem. Podobné jako pfii
fotosyntéze, slunecni zafeni urcité vinové délky je pohlcovano barevnym fotoreceptorem.
Na rozdil od fotosyntézy, pii které svétlo je zdrojem energie, staci k fotomorfogenezi
energeticky mnohem chudsi svételné signaly. Pii fotomorfogenezi nejde o prirtstky
hmoty, ale o jeji distribuci. Ristové a vyvojové reakce, navozené fotochemickou modi-
fikaci fotoreceptoru pak vyzaduji energii a ¢as pro prub¢h celé kaskady prenosu signalu a
pro realizaci ristu. Nazornym piikladem je soubor riistovych reakci kli¢ni rostliny, ktera
vyuziva zasoby ze semene a pripravuje se k autotrofnimu zptsobu Zivota (obr. 11-1A, B).

Pro nékteré¢ fotomorfogenetické reakce staci Smin. svétla slabé zarovky denné,
jiné, napt. zelenani, vyzaduji vice svétla.
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Obr.11-1A. Hof¢ice kli¢ici ve tmé, etiolova- Obr.11-1B Vlevo kli¢ni rostlina bramboru cerpa
na(vlevo), a na svétle (vpravo).. Fotomorfogenetic- ziviny z hlizy a to ji umoziuje delsi preziti ve
ké reakce (t.j. reakce na svétlo) zahrnuji narovnani a  tmé.Tvofi stejny pocet internodii jako na svétle, ale
zkraceni hypokotylu, vzptimeni plumuly (narovnani jinak ma vSechny znaky etiolované rostliny.Vpravo
hacku), rast déloh, rist listd v plumule (vrcholovém fotomorfogeneze na svétle.

pupenu) zelenani (vyvoj chloroplasti), diferenciaci

pletiv vodivych a mechanickych, rist trichomd,

biosyntézu anthokyanu

Fotoreceptory v oblasti modrého a blizkého UV svétla jsou kryptochrom,
ktery se ti€astni hlavné v morfogenezi kli¢nich rostlin pfi jejich piechodu k autotrofii, a
fototropin, s funkci v tropizmech a v regulaci priducht. Fotoreceptorem ¢erveného
svétla je fytochrom, ktery hraje dilezitou roli v regulacich ristu a vyvoje a je také nejlé-
pe charakterizovanym fotoreceptorem fotomorfogeneze.

11.4 FYTOCHROM

Fytochrom je chromoprotein, jeho chromoforem je otevieny tetrapyrol(obr. 11-
2), ktery je kovalentné€ vazan na protein. Molekulovd hmotnost monomeru fytochromu je
124 kDa, v rostlin¢ se nachazi jako dimer (obr. 11-2C). Vyskytuje se ve dvou konfor-
macnich formach, v neaktivni form¢ absorbujici cervené svétlo s maximem ve vinové
délce Amax = 660 nm (red absorbing phytochrome, Py, Pggo, forma cis,) nebo v aktivni
forme absorbujici dlouhovinné Cervené svétlo s maximem ve vinové délce Apax = 730 nm
(far red absorbing phytochrome, Py, P73, forma trans) (obr. 11-3).

Historické pojmenovani podle vinové délky maxima absorpce se pouziva, i kdyz se dnes jevi jako
neodpovidajici zjisténym tdajim o riznych fytochromech - viz dale.

Obr. 11-2. A Struktura chromoforu fytochromu; pfeména z formy cis na trans je zacatkem pfijmu signalu
fytochromem. B- Chromofor je vazan na bilkovinu v N-doméné¢; tato jeji ¢ast je konzervativni a probihaji
v ni fototransfomacni déje; C-doména je mistem vazby dvou monomerl na dimer, ma vEtsi variabilitu a je
sidlem regulace pienosu signalu. C - Model dimeru fytochromu

~8-peptid
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0.6 Obr. 11-3. Absorp¢ni spektra obou

forem fytochromu. Ktivky absorpce se
zCasti prekryvaji a v oblasti 600-700 nm
se vyskytuji zaroven obé¢ formy. Pti
zméné vlinové délky zareni dochazi k
posunu rovnovahy mezi formami, niko-
liv k apIné preméné

Absorbance

300 400 500 600 700 800
Vinova délka (nm)

Red : inle &
. zioloqicke
syntéza |— P T A — fy 9
-~ by o8 reakce

Tma \

destrukce

Obr. 11.4. Pfemény fytochromu

tma R

R, FR R,FR, R

R, FR, R, FR R, FR, R, FR.R

R, FR, R, FR, R, FR, R, FR R, FR, R, FR, R, FR, R, FR, R

Obr. 11-5. Pokus se stfidavym ozafovanim semen salatu odridy Grand Rapid svétlem cervenym (R) a
dlouhovinnym éervenym (FR). Fytochrom pfechazi na ¢erveném svétle do své aktivni formy Py, pii které
semena klic¢i, a na dlouhovlnném ¢erveném svétle se vraci do neaktivni formy P,. Kliceni, které je zavislé na
aktivni formé fytochromu Py nastane tehdy (miska vpravo), kdyZ posledni bylo éervené svétlo ®, které ma
Amax = 660 nm), posledni ozafeni svétlem FR (A, = 730 nm) naopak kli¢eni inhibuje (miska vlevo). Re-
verze musi nastat dfive, neZ se rozb€hne pienos a zpracovani signalu k zahjeni klic¢eni. Doby osvétleni v
tomto klasickém pokusu byly : R - Imin, FR - 5Smin.
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Fytotochrom vratné prechazi z jedné formy v druhou. Ve vratnych reakcich
je Cervené svétlo absorbovano fytochromem P, a zpiisobuje jeho pfeménu na Py,
ktery absorbuje dlouhovinné ¢ervené zareni a jeho pisobenim se méni na P, (nebo
pomaleji ve tmé). Ve vétsin¢ fotomorfogenetickych reakcei aktivni formou je Py. Je to také
labilng¢jsi forma, kterd z velké Casti podléha destrukci na svétle. Pii biosyntéze se tvoii P;
(obr. 11-4).

Vratné ptemény fytochromu jsou zakladem fyziologickych reakci (obr. 11-5). Po-
dobné fotoreverzibilni reakce zprostiedkované preménami fytochromu jako je uvedeny
ptiklad salatu Grand Rapid byly popsany také pii rozvinuti mladych trubkovité svinutych
listh ovsa a u nékterych regulaci ontogeneze mechti, kapradin a kvetoucich rostlin.

Rovnovaha mezi aktivnim a neaktivnim fytochromem je zéavisla na spektralnim
slozeni svétla dopadajiciho na rostliny. MnoZstvi aktivniho fytochromu v rostlin€ je
také regulovano rychlosti biosyntézy, rychlosti rozkladu aktivni formy. Aktivni forma
fytochromu (Pg) reguluje mimo jiné také biosyntézu fytochromu (do formy P;). Zpétno-
vazebna regulace mnozstvi fytochromu v rostliné spociva v tom, Ze rychlost transkripce
gent pro fytochrom klesé s pfibyvajicim mnoZzstvim Pg.

Fyziologické reakce vice zavisi na podilu fyziologicky aktivni formy fyto-
chromu neZ na jeho absolutnim mnoZstvi. Pomér forem fytochromu se v rostlinach
ustavuje podle poméru tokt fotond v oblastech kolem 660 nm (R) a kolem 730 nm (FR)
ve svételném zafeni dopadajicim na rostliny. Riistové reakce mohou byt pozitivni nebo
negativni (pfiklad inhibice dlouzivého riistu hypokotylu kli¢ni rostlinky).

Molekularni metody rozsifily poznatky o fytochromu. Ukézalo se, Ze ani v ramci
jedné formy neni populace molekul fytochromu jednotna. U Arabidopsis thaliana bylo
nalezeno 5 riznych genii pro apoprotein fytochromu. Byly oznaceny A,B,C,D,E. Prvni tfi
byly studovany detailnéji. Fytochromy se daji od sebe odlisit imunochemicky. Lisi se také
stabilitou na svétle, fotorecepénimi vlastnostmi a fyziologickou funkci (Tab. 11-1).
Chromofor je u vSech stejny a podléha stejnym preméndm.

Tabulka 11-1. Fytochromy kédované riznymi skupinami genti

Oznaceni Vlastnost Vyskyt Relativni mnoZstvi

ve tmé na svétle
Fytochrom A fotolabilni | v etiolovanych rostlinach 500 5
Fytochrom B fotostabilni | v zelenych rostlinach 10 10
Fytochrom C fotostabilni |v zelenych rostlinach 1 1

Klasicka absorpce Cerveného svétla (max. 660 nm) pro pfeménu fytochromu do
aktivni formy se pfipisuje fytochromu B, kdezto fytochrom A v aktivni formé& absorbuje
zéteni vysSich vinovych délek (nad 700 nm). Fytochrom A je fotolabilni a nejvice se lisi
od ostatnich fytochromi. Nejenze podléhd rychlejsi destrukci na svétle, ale také tran-
skripce jeho genu je na svétle snizena. Ve tmé je vSak v rostlin€ nejvice zastoupen. Ostat-
ni fytochromy jsou si pravdépodobné fylogeneticky ptibuzné a jsou vSechny povazovany
za fotostabilni.

Ponévadz fotolabilniho fytochromu je ve tmé asi 50krat vice nez fytochromt foto-
stabilnich, tykaji se poznatky ziskané z etiolovanych rostlin pravé nejvice fytochromu A.
Nachazi se v rostling vSude, nejvice je ho v rostoucich ¢astech rostliny (obr. 11-6).



FYZIOLOGIE ROSTLIN
Setlik, Seidlovad, Santricek

11. ONTOGENEZE I: VEGETATIVNI FAZE,

| Il | |

!

stoupajici koncentrace fytochromu

e

FOTOMORFOGENEZE

Obr. 11-6. Pomérné mnozstvi celkového
fytochromu v riznych ¢astech etiolované
kli¢ni rostliny hrachu.

O funkci jednotlivych
fytochromi mlZzeme usuzovat
z chovani mutantti, které jsou
defektni v jednom genu pro
fytochrom. Napi. mutant, ktery

se vyznacuje redukei
fytochromu B, ma
nedostate¢nost ve  vnimani

Cerveného zareni (R) a Spatné
rozpoznava  pomér  R/FR.
Nevnima zastinéni a na svétle
ma dlouhy hypokotyl, jako

kdyby rostl ve tmé, piestoze fytochrom A a C je pfitomen. Pfi ozafeni svétlem FR se
tento mutant chova normalné, z toho vyplyva, Ze vnimani FR neni u n¢j poskozeno.

e 2

Relativni délka hypokotylu

O vyznamu fytochromii A a B ve fyziologickych reakcich nejlépe vypovidaji po-
kusy s mutanty deficientnimi v jednom fytochromu a provadéné ve svétle ve vymezené
casti spektra. Vysledky ukazuji, ze i v ,,jednoduchych® fotomorfogenetickych reakcich
jako je zastaveni prodluzovaciho rastu hypokotylu nebo stimulace kli¢eni semen funguji
oba fytochromy, kazdy podle sobé¢ vlastnich reakci na svétlo (obr. 11-7 a 11-8).
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Obr. 11-7. ProdluZzovani hypo-
kotylu normalnich kli¢icich rostli-
nek Arabidopsis thaliana zasta-
vuje se na dennim i na ¢erveném
svétle (WT-L a WT-R). Mutanti
s poruchou biosyntézy fytochromu
B (phy B) nezastavuji rlst hypo-
kotylu na cerveném svétle (R) ani
pfi zvySeni intenzity svétla. Cini
tak na svétle FR, kde tuto reakci
zajistuje fytochrom A, i kdyz k
tomu potiebuje o fad vyssi inten-
zitu svétla. Naproti tomu mutanti
s poruchou biosyntézy fytochromu
A (phy4) nezastavuji rust hypo-
kotylu na svétle FR ani pfi vyssich
intenzitach, ale ¢ini tak na svétle
R, kde tuto reakci zastane fyto-
chrom B.
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Obr. 11-8. Kli¢eni semen Arabidop-
sis thaliana: funkce fytochromu B
spoc¢iva ve stimulaci klieni na Cerve-
ném svétle a inhibici na dlouhovin-
ném Cerveném svétle, jak to odpovida
klasické reakci kli¢eni salatu; fyto-
chrom A funguje jako fotoreceptor
pro stimulaci kli¢eni v Sirokém roz-
mezi spektra a s velkou u€innosti.
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Obr 11-9. A nakonec znovu schéma pfemény dvou forem fytochromu s pfihlédnutim k rozdilim mezi
fytochromem A (nahofte) a fytochromem B (dole) v reakci na oblast svételného spektra, ve vratnosti reak-
ce a stabilit¢ aktivni formy

1.5. FOTOMORFOGENEZE V PRIRODE

Pomér R/FR ve svétle dopadajicim na rostliny je velmi dilezitou hodnotou pro
podminky riistu a vyvoje. Tento pomér se méni v pribéhu dne, podle pocasi a zavisi na
ekologickych podminkach stanovisté. V nasledujici tabulce jsou nékteré piiklady z piiro-
dy. Ukazuji, ze rozdily poméru R/FR v pribehu dne nejsou velké, ale zato vliv biologic-
kych faktora je znacny (Tab. 11-2).

Tabulka 11-2. Hodnoty ozafenosti a pomérné zastoupeni zareni s vinovou délkou 66010 nm a 730£10
nm z ruznych zdroju a v riznych lokalitach

Hustota toku fotonu

(umol.m=2.s1) Pomér R/FR

LOKALITA

Denni svétlo 1900 1,19
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Zapad slunce 26,5 0,96
Mg¢€si¢ni svit 0,005 0,94
Porost bre¢tanu 17,7 0,13
Puda v hloubce 5 mm 8,5 0,88
Jezera v hloubce 1 m:
Black Loch 680 17,3
Loch Boralie 1200 1,2
Porosty polni 0,1az0,5
Porosty lesni 0,1 az 0,75

V hustém porostu se vyrazné zvysuje podil dlouhovinného Cerveného svétla ve
spodnich patrech porostu (obr. 11-9) a snizuje se podil Pg. . Vytahovani kli¢nich rostlin
v hustém porostu nachazi vysvétleni v rozdilné absorpci a fotolabilit¢ fytochromu A a B
(obr. 11-10). Také u starSich rostlin pozorujeme, Ze se zastinéné rostliny vice vytahuji,
rostou za svétlem a snazi se jakoby uniknout ze stinu. Prodluzuji se také fapiky, listy by-
vaji mensi, vétveni slabsi. Zastinéni 1ze napodobit pfidanim dlouhovinného cerveného

svétla (obr. 11-11).

_ Gprné™" \

& slunecni zareni 1

\g :

zo :

E.g B !

or . .

£E slunecni zareni: :

EE vporostu 1

ol i !

n i

C ]

-E <& zelené » :

g modie—> e hES <—Cervens—> f dlouhovilnné

s " r’ il =" dervené

400 500 600 700 800

vinova délka (nm)

Obr. 11-9. V hustém porostu
dochazi nejen k celkovému
snizeni ozarenosti, ale také

k relativnimu zvySeni podilu
dlouhovinného zareni

Diky tomu, Ze
fytochromy  kdédované
jednotlivymi geny maji
riznou stabilitu a
odlisné kiivky spektralni
zavislosti pfemény P; na
aktivni Py, mohou se
rizné uplatnit v reakcich
sriznym pozadavkem
na ozarenost a spektralni

slozeni a pfispivaji k rozmanitosti fotomorfogenetickych reakei a k adaptabilité rostlin.
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Obr 11.10. Rast klicni rostlinky
Red Far red Red Far red Fed Far red na volném prostranstvi (vlevo) a
[ ' ' ' ve stinu rostlin vysSich pater
(vpravo). Na plném slune¢nim
svétle bohatém na Cervené svétlo
se rlst hypokotylu brzy zastavuje.
V porostu je znacna ¢ast Cervené-
ho svétla odfiltrovana vys$imi
rostlinami a prevazujici svétlo FR
je pfijimano pfedevsim fytochro-
mem A, ktery prechazi do aktivni
formy pravé pii téchto vinovych
délkach (uprostied), ale ponévadz
fytochrom A je na svétle labilni,
uplatiiuje se vice fytochrom B a
ten se pfi nizkém poméru R/FR
b méni ve svou neaktivni formu.

Proto se rostlinka vytahuje

Obr. 11-11. Rostliny Chenopodi-
um album péstované v konstant-
nich podminkéch lisi se pfidanim
dlouhovinného ¢erveného svétla.
Pomér R:FR ve spektru uveden
dole. P¥idani rizného mnoZstvi
FR napodobuje rist p¥i rizném
zastinéni: ¢im vice FR, tim vice
se rostliny vytahuji.

=228 4=0-61

Podle intenzity a trvani svételného signalu, se daji fotomorfogenetické reakce
rozlisit na reakce na 1)nizkou, 2)velmi nizkou a 3)vysokou intenzitu svétla. Klasickou
vratnou reakci na nizkou ozarenost je uvedeny ptiklad kli¢eni semen salatu, pii némz
semena reaguji na 1 az 100 pmol. m . s~ fotoni (low fluence reaction, LFR). Tato reak-
ce je ptipisovana fytochromu B, a také fytochromtim C,D,E. Pfi kliceni se uplatiiuji
rovnéz reakce na velmi nizkou ozéfenost (very low fluence reaction, VLFR) tj. na tok
zafeni 10 *az 10 pmol.m 2.s™' fotond; pro n& posta¢i malé mnoZstvi Py, a tyto reakce jiz
nejsou vratné a jsou pripisovany fytochromu A. Projevy fotomorfogeneze kli¢ni rostliny
pii prechodu k autotrofii také z velké ¢asti nejsou klasickou reakci LFR, ale spadaji do
kategorie reakci HIR (high irradiance reaction), které vyzaduji del$i osvétleni, vyssi
intenzitu svétla a zvySeni podilu FR ve spektru (obr. 11-12). Nejsou vratné ptisobenim
svétla FR. V reakcich typu HIR je pfesto fytochrom hlavnim fotoreceptorem, jak ukazuji
fytochrom-deficientni mutanti, kteti maji naruseny ptechod kli¢nich rostlinek k autotrof-
nimu zpisobu Zivota. Reakce HIR je pfipisovana piedevsim fytochromu A.

12
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Kladna reakce kli¢eni na Cervené svétlo, jaka byla zjiSténa u salatu odriidy Grand
Rapid, neni zdaleka u vSech rostlin. Pozitivni vliv svétla na kliceni byl nalezen u fady
rostlin z riznych taxonomickych skupin (naptf. u Rumex, Adonis, Fagus), naproti tomu
semena nékterych jinych rostlin Spatné kli¢i na piimém svétle. Reakce kliceni na svétlo
je zavisla tom, v jakém stavu se nachazi fytochrom v dormantnich semenech, na hydrataci
semen, na teploté. Ve vrstvé pidy, kam se semena v piirodé dostanou, nebyva absolutni
tma. A tak se pfi kliceni mohou uplatiiovat reakce LFR i VLFR.

11.6. PRENOS SIGNALU PRIJATEHO FYTOCHROMEM

Pieménou neaktivniho fytochromu v aktivni zacina kaskada biofyzikalnich a
biochemickych a molekuldrnich déji pienosu signalu, které vrcholi zménami ristu
a vyvoje. Pienos signalu z fotoreceptoru az na vlastni fyziologickou reakci ma pro rizné
reakce razné trvani (vtefiny az tydny) a sklada se z riizného poctu krokt. Signélni kaska-
dy fytochromi A a B nejsou totozné. Na signal pfijaty jednotlivymi fytochromy navazuji
rizné cesty prenosu signalu. Cesty pfenosu signalu se dale vétvi, ale také setkavaji v mo-
lekularnich interakcich. Viz : Pfijem a pfenos signala ve 2. kapitole.

Fytochrom vyvolava rychlé fotoreverzibilni zmény transmembranového po-
tencidlu a zmény toku iontli pfes membrany. Pfemény fytochromu jsou nésledovany
zménami transmembranového potencialu jiz po nékolika vtefinach. Zmény v transportu
iontll pfes membrany byly naméteny po né¢kolika minutach. Byly ponejvice studovany v
takovych reakcich, které nejsou pfimo spojeny s rustem. Napiiklad pohyb draselnych
iontl, vyvolany malou davkou svétla v Cervené oblasti spektra, méni osmoticky tlak a fidi
pohyb vody v pletivech. Tyto zmény jsou napt. pfi¢inou dennich pohybt listi (viz dale
Fotoperiodismus). Zvyseni koncentrace cytosolického Ca”" je soucasti pfenosu signalu pfi
rustovych a vyvojovych reakcich.

Reakce probihajici v membrané jsou soucésti regulaci riistu a vyvoje fytochro-
mem. Prenosu signalu fotomorfogeneze se Ucastni G-proteiny a fosfoinositidinovy sig-
nalni systém. Dillezity vyznam prostfednika mezi zménami transportnich vlastnosti mem-
bran a indukei rastovych reakci maji vapenaté ionty; t¢inkem aktivni formy fytochromu
se ionty Ca*" uvoliji do cytosolu, tvoii komplexy s Ca-dependentnimi bilkovinami,
umoziuji jejich enzymatickou aktivitu a spousti kaskadu fosforyla¢nich reakci v bunce.
Proces prenosu signalu zavrsuje vznik bilkovin (nebo bilkovinnych komplexit), které inte-
raguji s chromatinem a tim reguluji transkripci.

Cast pienosu signalu se miZe uskuteciiovat v cytoplazmé, kde se fytochrom
prokazatelné¢ vyskytuje a kde v aktivni formé tvoii shluky, interaguje s proteiny
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s fosforylacni aktivitou a spousti tak kaskadu aktivacnich pochodl proteinkinas. ptedpo-
klada se také kinasova aktivita samotného fytochromu v aktivni formé.

Fytochrom v aktivni formé se také z¢asti premist’'uje do jadra. U fytochromu
B k tomu dochazi po pisobeni Cerveného svétla, u fytochromu A hlavné po plsobeni
svétla FR. Plsobeni fytochromt zprostiedkovavaji v jadie proteiny, které interaguji
s aktivni formou fytochromu a vazou se na jadernou DNA (jsou transkripénimi faktory)
nebo tvofi proteinové komplexy, které¢ pak reguluji transkripcni faktory v jadie. Nékteré
z nich tlumi, jiné zesiluji signdl (jsou negativnimi nebo pozitivnimi regulatory).

Fytochrom reguluje usporadani cytoskeletu. Tak se vysvétluje u fasy Mougeo-
tia otaCeni chloroplastu, ktery reaguje na nadmérnou intenzitu svétla vystavenim uzsiho
profilu svétlu. Je zprostiedkovano fytochromem, jak ukazuje typicka vratnd reakce na
svétlo R a FR. Otéaceni je tazeno preskupovanim cytoskeletu v zavislosti na ozareni. Lze
predpokladat také ucast cytoskeletu ve fotomorfogenezi vyssich rostlin pfi regulaci sméru
ristu a déleni bunék.

Fytochrom reguluje expresi mnoha geniu. Tyto reakce jsou jiz vysledkem pied-
chozich krokl v membranég, cytoplazmé a v jadru a proto trva n&jakou dobu, nez se reak-
ce projevi. Tvorba novych mRNA pro biosyntézu specifickych bilkovin po ozafeni foto-
morfogeneticky G¢innym svétlem byly nejvice studovany u tvorby anthokyanu a v sou-
vislosti s vyvojem fotosyntetického aparatu u kli¢nich rostlin (obr. 11-13).

A= B ==

Obr. 11-13. Morfogeneze a stoupajici aktivita dvou gend, kodujicich
enzymy fotosystému II v riznych ¢astech kli¢nich rostlin tabaku: A,
B, C - na svétle, stafi 2,4, 6 dni, D - ve tmé, staii 6 dni.

11.7. RECEPTORY MODREHO SVETLA A BLIiZKEHO UV.

Receptory zareni v modré a blizké UV oblasti spektra, kryptochrom a fototropin,
se uplatiuji v tropizmech, pii otvirani praduchu a také v morfogenezi kli¢nich rostlin.
Proteiny kryptochromti Arabidopsis thaliana jsou kodovany 2 geny CRYI a CRY2.
Kryptochrom 1 je fotostabilni, kryptochrom 2 je fotolabilni. Jejich chromoforem u vys-
Sich rostlin je latka flavinového typu.

Nekteré reakce spousténé aktivaci receptori modrého svétla jsou velmi rychlé (v
sekundach nebo minutach) a predstavuji ptisobeni na iontové kandly. Je to napi. zastaveni
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dlouzivého ristu hypokotylu a zmény v uzavieni praduchii. Vétsina reakci pfechodu klic-
ni rostliny k autotrofii je pomalejsi a vyzaduje fosforylacni pochody v bufice a zmény
transkripce.

11. 8. SPOLUPRACE FOTORECEPTORU

Pii fotomorfogenezi spolupracuji fytochromy a fotoreceptory modrého svét-
la. Tato spoluprace se odehrava na urovni pienosu signalu. Obr. 11-14 uvadi priklad
ucasti fotoreceptora v pomérné jednoduché reakci inhibice hypokotylu svétlem. Tim spiSe
se musi projevit v tak komplexnich rastovych reakcich, jakou je celd morfogeneze klicni
rostliny (obr. 11-15 a 11-16) nebo ve fotoperiodické reakci (viz nasledujici kapitolu).

Relativni rypchlost rastu

= et 1 ry Liory 2/ pheyd

L
L

Obr. 11-14. Model inhibice rastu hypokotylu kli¢ni rostliny Arabidopsis svétlem rizného spektralniho
slozeni. Po ozafeni modrym svétlem (B) je zastaveni rdstu nejrychlejsi, ale je kratkodobé. Této reakce se
zpocatku Ucastni fototropin, pak také oba kryptochromy a fytochrom A. Na dlouhoviném cerveném svétle
(FR) rust hypokotylu se zastavuje pomaleji. Také Cervené svétlo (R) pfijaté nejprve fytochromem A a po
jeho rozkladu fytochromem B riist zpomaluje. Reakce je nejpomalejsi ale trvalejsi, nebot” se jedna o fyto-
chrom, ktery je na svétle pomérné staly (viz. Tab. 11-1).

V horni ¢asti grafu je relativni rychlost ristu v rizné oblasti spektra vztazena na rust ve stalé tmé. V dolni
Casti grafu je Casova posloupnost ucasti fotoreceptori

V priibéhu klic¢eni, ristu kliéni rostliny a béhem celé vegetativni faze rostlina pfi-
zpiisobuje svlyj rist vnéjSimu prostiedi. Gravitace a svétlo poskytuji signaly pro rlst
(obr.11-15). Interakce signalnich cest, prokazané na zjednoduSenych modelech, se daji
pfedpokladat i u tak slozitych pochodt, jako je piechod k autotrofii nebo ptechod
z vegetativni faze k reprodukci. Provdzanost cest prenosu signalii z vnéjSiho prostiedi je
vysledkem adaptace rostlin na zivotni podminky, protoZe pomahd minimalizovat Sum
vznikajici nahodilymi signdly z prostiedi.
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Interpretace pouze pomoci vratné reakce fytochromu B, kterou jsme vyklad o fo-

vvvvvv

gickych procest riistu a vyvoje, kdy dochazi také k interakcim s jinymi signaly, napf. také
hormonalnimi.

Obr. 11-15. Projevy etiolace (a), fotomorfogeneze (b), fototropismu (c), gravitropismu pozitivniho
a negativniho (d) u kli¢nich rostlin fepky.
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Obr. 11-16. Rostlina fazolu: vpravo ze svétla,
uprostfed etiolovana rostlina ze tmy, rostlina vlevo
rostla ve tmé skazdodennim ozafenim slabym
Cervenym svétlem po dobu 5 minut; toto svétlo
stimulovalo rust listd, ale nestacilo pro jiné projevy
fotomorfogeneze, napf. pro zastaveni ristu hypo-
kotylu. Nestaci samoziejmé ani pro slozity proces
vyvoje fotosyntetického aparatu a sezelenani listt.
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