Auxin — univerzalni vyvojovy
signal v zivoteé rostlin

,Objev hormoni ndm pomobl pochopit jednotu
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Ziveho tela sloZenébo z miliard bunék...
(Zivot rostlin 1942)
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V poslednich letech doslo k nebyvalému narastu nasich poznatkti o bunécnych
a molekularnich mechanismech, které reguluji vyvojové procesy v rostlinach a pre-
devsim schopnost rostlin prizptisobit svijj vyvoj ménicim se podminkam prostredi.
Ukazalo se, Ze zasadni ulohu v téchto procesech hraji rostlinam vlastni signalni
molekuly — predevsim rostlinny hormon auxin. Tyto moderni poznatky vyvojo-
vé a bunécné biologie rostlin navazaly na prikopnické prace vyznamného ceské-
ho rostlinného fyziologa a buné¢ného biologa Bohumila Némce, ktery svymi vize-
mi o vyvojovych rolich rostlinnych hormont a studiemi mechanismt vnimani
podnéti prostredi (predevsim zemské tize) predbehl svou dobu o cela desetileti.

Buchlovské preludium

Na okraji Chiibskych bor se nad tirod-
nym idolim tekRy Moravy tyci stiedovéky
brad Bucblov. Mistni legenda vyprdvi, Ze
r 1581 byl na zdkladé loveckébo prdava
odsouzen k trestu smrti za spoluiicast na
Dpytildctvi osobni zbrojnos bradnibo pdna.
Prestoze zbrojnos neochvéjné trval na své
neviné, byl nakonec loveckym tribundlem
na zdmecké terase odsouzen. Po vyslech-
nuti ortelu mlady odsouzenec vytrbl opo-
ddl rostouci mladou lipku a zasadil ji do
zemé koveny vzbiru. ,Nespdchal jsem ten-
to zloc¢in a az se tento strom do roka zaze-
lend, pozndite, Ze jste odsoudili nevinného!*
probldsil ke shromdzdénym soudciim. Ti
se rozbodli tedy s popravou poseckat a sku-
tecné! Pristibo roku z mladébo stromku
vyrazily zelené listky a zbrojnos byl osvo-
bozen. Buchlovskd lipa neviny na bradé
Buchlové stdle roste a je Zivoucim svédec-
tvim nejenom této romantické legend), ale
predevsim tobo, jak zdsadné se rostliny
zpitsobem svého Zivota list od Zivocichil.

Pro rostliny, na rozdil od zivocichu, je
typicka jejich neobycejna schopnost pri-
zpusobit svij individualni vyvoj neustile se
ménicim podminkam okoli. A¢koli rostliny
kontroluji svou reprodukci, metabolismus
a ostatni bunécné funkce na zakladé stej-
nych obecnych principt jako zivocichové,
jejich prisedly a autotrofni zptsob existen-
ce je donutil, aby vyvinuly své vlastni vyvo-
jové mechanismy, které jim umozni prezit.
Kde vétsina zivocCichu reaguje na podnéty
okoli prevazné zménou svého chovani
(napf. bojem nebo tutékem), tam jsou rost-
liny nuceny mnohdy velmi dramaticky pfi-
zpusobit svou velikost, rychlost a smér
rastu, pocet organd, dobu kveteni a mnohé
jiné aspekty vyvoje. Tyto rozdilné zivotni
strategie rostlin a zivocichu se projevuji jiz
v ranych stadiich vyvoje. Rostliny i Zivoci-
chové zacinaji svijj zZivot jako jednobunéc-
né zygoty, které v obou pripadech vznikaji
splynutim samci a sami¢i pohlavni bunky.
Avsak zatimco vétsina evolucné pokrocilej-
$ich zivocicht se vyviji v priabéhu embryo-
geneze v organismy s pevné stanovenym
tvarem, velikosti a poctem organt, je u rost-
lin vysledkem embryogeneze modularni
struktura, kterd umozinuje mnohdy drama-
tické postembryonalni zasahy do vyvojového
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planu. Rostliny zcela jisté nemaji legislativ-
ni problém s kmenovymi bunkami, nebot
stalé populace téchto neustile se délicich
nediferencovanych bunék (tzv. meristémy)
je provazeji po celou dobu jejich Zivota.
Rostliny si také v daleko vétsi mife nez zivo-
¢ichové uchovavaji schopnost zménit vy-
vojovy osud né€kterych jiz diferencovanych
bunék a znovu aktivovat bunécné délent,
pripadné spustit novy vyvojovy program.
Témito mechanismy rostliny reguluji inten-
zitu a smér svého rastu, vytvareji i v dospé-
losti nové organy a dosahuji vytec¢né schop-
nosti regenerace, kdy v extrémnim pripadé
je cela rostlina schopna zregenerovat z jed-
né jediné vegetativni bunky a vytvorit nor-
milniho jedince bez nutnosti projit em-
bryonalnim vyvojem. Takto jsou rostliny
stejného druhu schopny az k nepoznani
zménit svij vzhled v zavislosti na vnéjsich
podminkach, ve kterych rostou.

Tato vyvojova plasticita, kterou rostliny
dovedly k dokonalosti, je jednim ze stézej-
nich témat rostlinného vyzkumu. Presto
byly doneddvna nase znalosti o tom, jak ji
rostliny dosahuji, pouze zlomkovité. Vime,
Ze rostliny pfijimaji signaly z vné€jsiho pro-
stfedi a takto jsou schopny vnimat rtizné
aspekty svého okoli, jako napf. teplotu,
intenzitu a kvalitu svétla, zemskou tizi, vlh-
kost, obsah zivin v pudé, napadeni parazity
a mnohé dalsi. Tyto signaly pak musi byt na
arovni celé rostliny zpracovany, integrova-
ny a prelozeny do odpovidajici vyvojové
odpovédi; presné mechanismy, jak se to
déje, vSak zustavaji stale jeSt€ do znacné
miry zahaleny tajemstvim. Je ovSem zna-
mo, Ze zasadni roli v fizeni téchto procestu
hraji rizné rostlinam vlastni signalni mole-
kuly, které byly nazvany po vzoru svych
Zivocisnych protéjsku rostlinnymi hormo-
ny (fytohormony). K propagitorim a pru-
kopnikim studia rostlinnych hormont pa-
tfil také vyznamny Cesky rostlinny fyziolog
a bunécny biolog Bohumil Némec, ktery
v ramci své mnohostranné védecké kariéry
prisp€l mimo jiné i k pochopeni fyziologic-
ké podstaty procest, jako je regenerace
rostlin, a predevsim k porozuméni tomu,
jak rostlinné bunky vnimaji razné fyzikalni
podnéty z vnéjsiho prostiedi. Zasadni jsou
predevsim jeho prace objasfiujici mecha-
nismus, jakym rostliny vnimaji zemskou tizi
— tedy pomoci sedimentace specializova-
nych bunécnych organel (statolit().
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Na pocatku byl auxin

Jiz v 19. stol. predpovidali néktefi bada-
telé existenci signalnich latek, které ovliviiu-
ji koordinovany rust rostlin. Vedle B. Némce
to byl predevsim jeho predchudce, zakla-
datel rostlinné fyziologie Julius Sachs, ktery
pusobil na pocatku své védecké Kkariéry
v Praze. Priblizn¢ ve stejné dobé Charles
Darwin se svym synem Francisem ukazali,
Ze pfi pohybu rostlin za svétlem (fototropis-
mu) je cast rostliny, ktera svétlo vnima
(vrcholova cast), fyzicky oddélena od casti,
ktera na néj reaguje zménou svého rustu;
musi tedy existovat néjaky signal transpor-
tovany mezi rostlinnymi pletivy ¢i organy.
Pozdéji Frits Went potvrdil existenci této
transportovatelné a rast podporujici sub-
stance a ukazal, ze ucinkuje v zavislosti na
své koncentraci a Ze jeji rozmisténi v rostli-
né se déje na zakladé sméru dopadajiciho
svétla, pfipadné vektoru zemské tize. Fyzio-
logické ucinky této latky vedly pozdéji k na-
zvu auxin (podle feckého auxaneo — rostu
¢i prodluzuji se). Chemicka povaha této
tajuplné substance se ukazala byt piekvapi-
v€ jednoducha — jde o indol-3-octovou
kyselinu (IAA), latku chemicky blizkou ami-
nokyseliné tryptofanu. Navzdory jednodu-
chosti své chemické struktury auxin v zad-
ném pripadé neomezuje své ucinky pouze
na regulaci tropismu. Ve skutec¢nosti je ja-
kykoli vycet fyziologickych ucinkid auxinu
neuplny; k dal$im hlavnim vyvojovym pro-
cesum ovlivnénym ¢i primo regulovanym
auxinem patii apikdlni dominance (Ziva
2001, 6: 249-251), tvorba nadzemnich orga-
nu, zakladani a diferenciace korenu, tvorba
a regenerace vodivych pletiv, starnuti listt
a zrani plodu atd. Pozdéji byly identifikova-
ny i jiné rostlinné hormony (Ziva 2001, 3:
105-100), jako napf. cytokininy, etylen,
gibereliny, kyselina abscisova a jasmonova
¢i brassinosteroidy, avsak zadna z téchto
latek nema tak Siroké spektrum ucinku
jako auxin. Tato univerzalni dalezitost auxi-
nu byla do jisté miry i jeho prokletim, ne-
bot cela desetileti si nikdo nedokazal vysvét-
lit, ¢i viibec predstavit, jak mize mit takova
chemicky jednoducha sloucenina tak velké
mnozstvi zdanlivé nesouvisejicich a casto
protichtdnych ucink.

Posel dobrych zprav:
auxinové gradienty

Zda se, ze klicem k pochopent, jak auxin
funguje, je jeho nerovnomérné rozlozeni
v rostlinnych pletivech. Jiz v ranych do-
bach auxinového vyzkumu ve 30. letech
20. stol. predpokladala hypotéza N. Cholod-
ného a E Wenta, ze zvysena akumulace
auxinu pouze na jedné stran€ organu sti-
muluje (v prfipadé prytu) nebo inhibuje
(v pripadé kofene) jeho rust a Ze takto
dochazi k jeho ohybu napft. pfi fototropni
nebo gravitropni odpovédi. Tyto tzv. au-
xinové gradienty byly nedavno popsany
i v. mnohych jinych c¢astech rostliny, jako
napft. v embryich, meristémech, vyvijejicich
se organovych primordiich, zrajicich plo-
dech, tvoficich se vodivych pletivech,
zkratka vSude, kde se z vyvojového hledis-
ka néco déje. Auxin se na téchto mistech
hromadi s prekvapivou tvrdosijnosti, a to
presné v téch bunkach, které v pribéhu
daného vyvojového procesu méni svij
vyvojovy program. K nazornym prikladim
patfi bunika embrya, ktera se pozdéji stane
zakladem kofenového meristému, ¢i nena-

Ziva 1/2007



Auxinovy transport floémem

Pfiklady auxinovych gradientii. Rozmisténi
auxinu v pletivech husenitleu rolniho (Arabido-
psis thaliana) je nepFimo monitorovdno aktivi-
tou syntetického promotoru DR5, ktery odpovi-
di na bunéénou hladinu auxinu: A) kvétni
pupen — zvySend aktivita DR5 ve spickdch
vyvijejicich se primordii riiznych kvétmich orgd-
nii, B) vrcholovy meristém prytu — aktivita
DR5 ve Spickdch vyvijejicich se listovych pri-
mordii a v misté zaloZent nového listu, C) kove-
novd $picka po gravitropni stimulaci — zvySend
aktivita DRS v centrdlnim korenovém meristé-
mu a na spodnit strané kotene, D) vyvijejici se
embryo — zvySend aktivita DR5 v buiikdch
budouctho korenového meristému, E) fototrop-
né stimulovany hypokotyl — zvysend aktivita
DR5 na strané odvrdcené od zdroje svétla, F)
vyvijejict se postranni koten — zvySend aktivi-
ta DRS5 ve spiéce primordia. Prevzato z praci
Benkové a kol. 2003 (A, B, F), Frimla a kol.
2002 (E), Frimla a kol. 2003 (D)

padna burka kofene, z niz se vytvori pri-
mordium vedlejsiho kofene, nebo jedna
z bunék vrcholového meristému, ktera da
vzniknout listu ¢i kvétu.

Zda se tedy, Ze hromadéni auxinu v bun-
ce je signalem ke zméné vyvojového pro-
gramu, ke zméné€, kterou maji razné typy
bunék rtzné ,piredprogramovanou‘. Sku-
te¢né, mala kapka auxinu aplikovana rukou
obratného experimentatora na spravné
misto postacuje k tvorbé nového kofene,
kvétu, listu, stonku nebo k iniciaci ohybu
organu. Nejde tedy o to, Ze by auxin byl
schopen regulovat tolik riznych vyvojovych
procesu, ale spise o to, ze funguje jako uni-
verzalni ,agitator“, ktery bunku presvéd-
cuje, ze je ,vyvolena k vyssim cilim®. Jak
ovSem takova bunka auxinovy signal inter-
pretuje, zalezi na tom, o jaky bunécny typ
jde a jaké dalsi signaly dostane. Je také
mozné, ze — podle znamé zasady ¢eho je
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moc, toho je prili§ — mize mit auxin raz-
né ucinky v zavislosti na tom, kolik se ho
v dané bunice nahromadi.

Auxin by tedy nejenom instruoval bunky,
Ze maji néco délat, ale navic by — v zavis-
losti na své koncentraci v dané bunce —
,vybiral* z nékolika rtznych vyvojovych
programu. V takovém pripadé by se auxin
svymi vlastnostmi blizil spiSe tzv. morfoge-
nim nez klasickym hormontm. Morfogeny
jsou signalni latky znamé z zivocisnych sy-
stému, kde se vyskytuji v gradientech a da-
vaji bunkam pokyny v zavislosti na své vnit-
robunécné koncentraci. OvSem at uz auxin
zaradime do kterékoli z obou pomyslnych
kategorii, z nedavnych studii jasn€ vyplyva,
Ze nerovnomérné hromadéni auxinu v urci-
tych bunkich je jednim z hlavnich mecha-
nismu v regulaci a koordinaci vyvoje celé
rostliny.

Pouceni z plevele:
auxinova signalni draha

Prestoze se fyziologické vyzkumy u rost-
lin v¢etné vyzkumu auxinu provadély na
mnoha raznych rostlinach od ovsa, hrachu,
cuket a tabaku az po fasy a mechy, pro
genetické vyzkumy se bezkonkure¢né pro-
sadil maly nenapadny husenicek rolni (Ara-
bidopsis thaliana), ktery se postupné stal
hlavni modelovou rostlinou (viz také cla-
nek J. Repkové na str. 5-7). HusenicCek se
dostal na vysluni slavy predevsim diky
svému malému genomu (125 miliont para
bazi na péti parech chromozomu), kratké
generaéni dobé (6-8 tydnd) a velkému
mnozstvi semen produkovanych jednou
rostlinou (az nékolik tisic). Tyto vlastnosti
umoznily jednoduchou a ve velkém méfit-
ku proveditelnou mutagenezi a naslednou
izolaci zajimavych mutantii, mimo jiné i ta-
kovych, které vykazovaly zménénou odpo-
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Bazipetalni a lateralni
transport prytu

—
—
fenové Spicce

Toky auxinu
v kor

Transport auxinu v rostliné. Auxin je v rostliné
transportovin apoldrné floémem (tedy ljkovou
istt vodivich svazki). Naproti tomu mezibu-
nélny poldrni tok auxinu probihd predeviim
jednosmérné z vrcholovyjch Cdsti rostliny smérem
ke korenové Spicce. V kotenové Cepilce je tento
tok auxinu rovnomérné presmérovdn do stran
a probihd vnéjsimi vrstvami zpét do prodluzo-
vact zény korene. Zndzornéno na prikladu hu-

senitleu rolniho. Upraveno podle Jonese (1998)

véd na auxin. S postupujicim rozvojem
molekularné genetickych metod a sekvena-
ci celého genomu husenicku bylo stile jed-
nodussi presné urcit gen a nasledné i pro-
tein, jehoz poskozeni je odpovédné za
pozorovany fenotypovy projev mutanta.
Predevsim molekularni genetice u husenic-
ku vdécime za objasnéni mechanismu,
jakym bunky auxin vnimaji a prekladaji do
prislusné vyvojové zmény.

Auxinova signalni draha se ukazala byt
az necekan€ jednoducha. K pfijmu auxino-
vého signalu nedochazi prekvapivé jenom
na plazmatické membriné, jak se dlouho
predpokladalo, nybrz predevsim v bunéc-
ném jadre, kde se auxin vaze na svij recep-
tor TIR1 (Transport Inhibitor Response).
Timto se spousti cela kaskada udalosti kon-
Cici zapnutim a vypnutim riznych gend,
jejichz produkty pak odpovidajicim zptiso-
bem ovlivni chovani buiiky. TIR1 byl iden-
tifikovan jako jeden z prvnich proteint,
ktery by se mohl podilet na pfenosu auxi-
nového signalu, trvalo ovSem takrka celé
desetileti, nez badatelé pochopili, Ze jde
o dlouho hledany receptor. Diivodem bylo,
ze protein TIR1 nevypada jako Kklasicky
receptor, nybrz patfi do rodiny tzv. F-box
proteind. Ty jsou znamy z jinych organis-
mu jako dulezité regulatory, které znackuji
(vazbou malého proteinu ubikvitinu) jiné
proteiny v buiice pro jejich fizené odbou-
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ravani — tedy nic, co by na prvni pohled
svédcilo o spojeni s hormonalnimi signalni-
mi drahami. Teprve izolace a molekularni
analyza dal$ich mutanti vykazujicich nej-
ruznéjsi vyvojové defekty spojené s auxinem
objasnila dilezitost fizeného odbourivani
proteinu. Tyto studie vedly k identifikaci
dalsich dvou genovych rodin, které hraji
dilezitou ulohu v auxinové signalni draze.
Jedna velka skupina gent (23 u husenicku)
koduje tzv. proteiny ARF (Auxin Response
Factor), které se v jadfe vazou na DNA
a reguluji tak prepis celé rady genu. Partne-
ry proteintt ARF jsou tzv. proteiny Aux/IAA
(29 u husenicku), které vazbou na proteiny
ARF inhibuji jejich funkci. A tady prichazi
ke slovu jiz vySe zminény TIR1. Proteiny
Aux/IAA jsou totiZ v bunice v zavislosti na
koncentraci auxinu velmi rychle odboura-
vany a TIR1 jim dava jiz zminény ubikviti-
novy cejch pro rychlou smrt. Auxin se tedy
vaze na TIR1, tim dochazi k interakci mezi
TIR1 a proteinem Aux/IAA, Aux/IAA je
oznackovan a nasledné odbourian. ARF
proteiny se tak zbavi svych nepohodlnych
Aux/IAA privazkad, navazou se na DNA a re-
guluji pfepis gent. Dilo je dokonano, bus-
ka nastoupila novou zivotni drahu a ve vét-
$iné pripadu je jeji dalsi osud nezvratné
zménén.

Vpied, jen vpred:
auxinovy transport

Jednou ze zasadnich otazek v modelu
auxinovych gradientd a v jejich precteni
signalni drahou TIR1 je, jakym zpusobem
dochazi k hromadéni auxinu v danych bun-
kach. Zda se, ze auxin se do spravnych bu-
nék dostava fizenym mezibunécnym trans-
portem. Nutnost ¢ilého transportu auxinu
v rostliné vyplynula jiz z prostého rozporu
mezi lokdlni produkci auxinu (k syntéze

dochazi predevsim v apikalnich castech
stonku, mladych listech a ve vyvijejicich se
semenech) a jeho globalni potfebou v pod-
staté v kazdém rostlinném pletivu. Pomoci
experimentd s radioaktivné znacenym au-
xinem byly jeho cesty v rostliné docela
presné zmapovany. Auxin je v pomérné vel-
kém mnozstvi transportovan spolu s ostat-
nimi asimilaty lykovou ¢asti vodivych pletiv
— floémem, ale zda se, Ze pro regulaci rost-
livé méné efektivni polarni transport, ktery
vyzaduje export auxinu z buiiky do mezibu-
nécného prostiedi a jeho import do bunky
nasledujici. Hlavni a unikatni vlastnosti
tohoto zpusobu prenosu je jeho prisné jed-
nosmérny (polarni) charakter. Polarni tran-
sport probiha asi desetkrat pomaleji nez
transport floémovy a prenasi auxin jak na
dlouhé vzdalenosti (z apikalnich casti rostli-
ny ke korenové $picce), tak predevsim mist-
né v méné diferencovanych castech rostli-
ny, jako jsou embrya, meristémy a vyvijejici
se organy — zkratka vsude tam, kde docha-
zi k tvorbé jiz zminénych auxinovych gra-
dientti.

Polarni transport auxinu je citlivy k tzv.
inhibitoriim auxinového transportu. Tyto
latky rtzné chemické povahy maji jednu
spole¢nou vlastnost — blokuji export auxi-
nu z bunék a tim v rostliné efektivné potla-
¢uji polarni auxinovy transport jako takovy.
Ucinek inhibitorti na rast rostliny je drama-
ticky a velmi dobfe ukazuje, jakou ma auxi-
novy transport pro vyvoj a rust rostlin dtle-
zZitost. Po inhibici rostou stonky a korfeny
v nahodnych smérech, nedochazi ke sprav-
né tvorbé listové zilnatiny, zastavuje se
tvorba lateralnich organt a rostlina vytvari
pouze nahy stonek pripominajici pletaci
jehlici. Pokud se tyto inhibitory aplikuji na
vyvijejici se rostlinna embrya, dochazi Cas-
to ke srustu ¢i k tvorbé nespravného poctu
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déloznich listku, k zastaveni tvorby korene
a v extrémnich pripadech se embryo vyvi-
ne bez rozliSitelnych organt a os prakticky
v homogenni kouli.

Jak ovSem tento pro rostlinu tak dutlezity
auxinovy transport funguje a jak je zajiStén
a fizen jeho jednosmérny charakter? Rada
nejruznéjsich fyziologickych experimentt
ukazala, ze polarni transport auxinu probi-
ha prenosem z bunky do bunky, Ze limitu-
jicim krokem je jeho export z bunék a ze
jde o saturovatelny proces, ktery zavisi na
energii a syntéze proteinu. Na zakladé téch-
to poznatku byla v 70. letech 20. stol. for-
mulovana tzv. chemiosmotickd hypotéza,
ktera predpovédéla existenci specifickych
auxinovych prenaSecu, jejichZz ukolem je
transportovat auxin z bunky ven (tzv. vyna-
Sece). O néco pozdéji byla experimentalné
prokazana i existence tzv. vnasecu, které
transportuji auxin dovnitf bunék a napo-
mahaji tak neregulované a malo efektivni
pasivni difuzi.

Chemiosmoticka hypotéza také navrhla,
jakym zptisobem je dosazeno prisné jedno-
smérného charakteru auxinového toku:
auxinové vynasece jsou v radé pod sebou
umisténych buné€k lokalizovany asymetric-
ky, a to vzdy na stejné stran¢ (napf. pouze
na strané privricené ke korenové Spicce).
Na zakladé tohoto modelu polarita jednot-
livych bunék vlastné urcuje polaritu auxi-
nového proudu a ten zase polaritu vyvoje
celych organt, pripadné celé rostliny. Che-
miosmotickd hypotéza takto shrnula vy-
sledky fyziologickych experimentt a uspo-
kojivé vysvétlila hlavni vlastnosti auxinového
transportu. Jeji formulaci byl odstartovan
,hon“ na auxinové prenasece, nebot se
zdalo jasné, ze jde o proteiny se zasadnim
vyznamem pro regulaci rostlinného vyvoje.
Biochemické pristupy, které se je snazily
identifikovat na zakladé jejich schopnosti
alespon prechodné€ vazat auxin, byly neus-
pésné, a tak na dalsi poznatky bylo nutno
pockat do nastupu genetickych a prede-
v$§im molekulirné genetickych metod v 90.
letech 20. stol.

Rikali mu pin: molekularni
komponenty auxinového transportu

Studiem husenicku rolniho metodami
molekularni genetiky tedy nebyla objasné-
na pouze auxinova signalni draha, ale byly
také identifikovany geny kodujici prenase-

Auxinovy transport a auxinovd signdini drdha.
Auxin (IAAH) se do buiiky dostdvd v nedisocio-
vané formé difuzi nebo aktivnim transportem
pomoct vndsee — proteinu AUXI1. V zdsaditéj-
Stm vnitrobunéiném prostiedi édst IAAH disociu-
je a vznikly anion IAA- se dostdvd ven z bunék
pomoct vynasecii PIN. Ty jsou v burice umistény
poldrné na plazmatické membrdné a ve viicich,
které se neustdle premistuji mezi plazmatickou
membrdnou a endozomy. V bunéiném jddre se
auxin vdze na receptor TIRI, podjednotleu tzv.
komplexu SCE jehoz aktivita je velmi presné
regulovdna a jehoZ tikolem je znackovat protei-
ny ubikvitinem. Takto oznacené proteiny jsou
rozezndny proteazomem a ndsledné odbourdny.
Vazba auxinu na TIRI podporuje interakci
mezi TIRI a proteinem Aux/IAA, /eter)f zad nor-
mdlnich okolnosti inhibuje akci transkripinich
Jfaktorii ARE. Aux/IAA je oznacen ubikvitinem
a odbourdn. Tim se proteiny ARF vymant z in-
hibice a mohou regulovat genovou expresi.
Upraveno podle Paciorka a Frimla (2006), blize

v textu
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Sméry auxinového toku a lokalizace proteinii
PIN v korenové spiéce. Schematické zobrazeni
kotenové Spicky husenilu rolniho (Arabidopsis
thaliana). Rizné bunéiné vypy jsou barevné
odliseny. Sipkami jsou vyznaleny toky auxinu
s odpovidajicimi proteiny PIN. Diile jsou zobra-
zeny priklady detekce proteinii PIN pomoct spe-
cifickjch protilitek

¢e auxinu, jejichz existenci predpovédéla
chemiosmoticka teorie. Charakteristickym
a dlouho znimym mutantem v ruznych
rostlinach vcetné husenicku je tzv. mutant
pin, ktery misto prirozené rozvétveného
stonku nesouciho listy vykazuje nahou
strukturu podobnou pletaci jehlici, a takto
velmi niapadné pripomina rostliny vysta-
vené ucinktm inhibitord auxinového tran-
sportu. Ukazalo se, ze v normilni nemu-
tované rostliné koduje dosud neznamy
membranovy protein (nazvany PIN1) a zZe
tento protein se vyskytuje pouze v rostli-
nach. Bylo také prokazano, Ze v bunkach je
PIN1 casto lokalizovan polarné. Velké nad-
Seni vyvolalo zjiSténi, Ze se nachazi na
spodnich stranach bunék xylémového pa-
renchymu v prytu presné tak, jak pfedpo-
védéla chemiosmoticka teorie pro auxino-
vé vynasece, které se ucastni toku auxinu
z apikalnich casti rostliny ke kofenové
Spicce. TéEmér soucasné nékolik védeckych
tymu nezavisle na sobé popsalo dalsi pro-
tein ze stejné rodiny — PIN2, ktery je dile-
Zity pro gravitropni rast kofene a je lokali-
zovan opét polarné, tentokrat na svrchnich
stranach epidermalnich bunék korene, tak-
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téz v presném souladu s predpovédmi pro
auxinovy vynasec v téchto pletivech.
Analyza dalSich proteind PIN u husenic-
ku potvrdila jejich zasadni ulohu v regulaci
auxinového toku a v utvareni auxinovych
gradientl v riznych castech rostliny. Tak
napf. PIN3 se ucastni lateralniho transpor-
tu auxinu na bo¢ni strané endodermalnich
bunék stonku a reguluje tak jeho prodluzo-
vaci, fototropni i gravitropni rast. PIN4
v korenové $picce kontroluje utvareni lo-
kalniho auxinového gradientu a odpovida
tak za spravnou funkci kofenového meris-
tému, a PIN7 reguluje auxinové toky v ra-
ném embryonalnim vyvoji a instruuje mladé
embryo, kde bude mit hlavu a patu (tedy
budouci rustovy vrchol a kofen). Genom
husenicku koduje celkem 8 rtznych pro-
teind PIN a podobné proteiny rovn€z s po-
larni lokalizaci byly nalezeny v celé rostlinné
1i8i pocinaje mechorosty. Pfestoze vsechny
vysledky molekularné genetickych a fyzio-
logickych studii jasné ukazovaly, Ze pro-
teiny PIN hraji nezastupitelnou ulohu v po-
larnim transportu auxinu, trvalo témér
desetileti stfidavych uspéchu a zklamani,
nez se védciim z Ustavu experimentilni
botaniky v Praze podafilo prokazat, Ze pro-
teiny PIN skutecné predstavuji ony dlouho
hledané auxinové vynasece. Dokonce i po-
kud jsou vylucné rostlinné geny pin vnese-
ny do kvasinkovych nebo savc¢ich buneék,
prepisované proteiny jsou i v téchto evoluc-
né vzdalenych organismech schopny trans-
portovat auxin z bunc¢k ven. Kromé toho,
Ze v rostlinach vynaseji proteiny PIN auxin

1

Gravitropni odpovéd’ kortene. Schematické zo-
brazent korenové spicly husenitku rolniho. Sip-
kami jsou vyznaleny toky auxinu s odpovidaji-
cimi transportnimi proteiny PIN. Hromadéni
auxinu v busikdch zndzoriiuji riizné odstiny
zelené. Statolity — specializované orgdny obsa-
hujici sSkrobovd zrna — v busikdch vnitini
kofenové Cepicly jsou vyznaceny hnédé se Sipka-
mi zndzornujicimi smér sedimentace: A) nesti-
mulovand kofenovd spicka — PIN3 je umistén
symetricky na plazmatické membrdiné a auxin
je rovnomérné transportovin do stran, B) gra-
vitropné stimulovand kotenovd Spicka — stato-
lity sedimentuji v buiikdch kotenové Cepicky ve
sméru zemské tize, PIN3 je v tychz buiikdch
premistén na ,novou* spodni stranu, auxinovy
tok je presmérovdin a auxin se prednostné hro-
madi na spodni strané kotene; zde inhibuje riist

a tak dochdzi k ohybu. Orig. J. Frimla

z bunék, jejich polarni bunéc¢na lokalizace
skute¢né rozhoduje o sméru mezibunéc-
ného toku auxinu. Tyto poznatky tak pre-
svédcivym zpusobem potvrdily predpovédi
chemiosmotické hypotézy a etablovaly pro-
teiny PIN jako jedny z hlavnich komponent
v polarnim transportu auxinu a ve vytvare-
ni auxinovych gradientt.

Hrouda k zemi viZe:
mechanismus gravitropismu kofene

Po desetiletich vyzkuma zacinime ko-
necné v hrubych rysech rozumét mecha-
nismtm, jak auxin reguluje vyvoj rostliny
— auxin je polarné transportovan rostlin-
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nymi pletivy pomoci polarné lokalizova-
nych vynasect PIN. Takto dochazi k tvorbé
auxinovych gradientd — auxin se hromadi
v urcitych bunkach a pomoci TIR1-signal-
ni kaskady tyto bunky priméje ke zméné
vyvojového programu. Jak ale do tohoto
modelu zapada vyvojova odpovéd rostlin
na zmény vnéjSich podminek? Jakym zpu-
sobem jsou signily z vnéjsiho prostfedi
integrovany do zmény auxinového rozloze-
ni a tak do preprogramovani rastu rostliny?
To jsou zasadni otazky, které zatim zastavaji
otevrené.

Moznym klicem k pochopeni obecného
principu téchto jevi je jiz zminény objev
prof. Bohumila Némce, Ze v prub¢hu gravi-
tropni odpovédi vnimaji rostliny zemskou
tizi sedimentaci specializovanych organt
— statolitli, které obsahuji $krobova zrna.
Prof. Némec tento objev ucinil soucasné¢ se
svym némeckym kolegou G. Haberlandtem
v ramci teorie drazdivosti. Moderni poznat-
ky ukazuji, Ze tato ,statolitova“ predstava
gravitropismu a v té dobé konkurencni
predstava ,hormonalni“ jsou dva nepostra-
datelné elementy téhoz procesu, kdy sedi-
mentace statolitti je prelozena do gravitrop-

Jedlové lesy
v Ceské republice

Karel Boublik

ni rastové odpovédi prostrednictvim fize-
ného toku auxinu.

V korenové Spicce se statolity nalézaji
v bunkiach vnitini kofenové cepicky, které
se tim stavaji organem vnimani gravitace.
Ve stejnych bunkich se nachdzi také auxi-
novy vynasec PIN3, ktery je za normalnich
podminek lokalizovan symetricky v plaz-
matické membrané a navic v malych mem-
branovych vaccich, které protein PIN3
v bunce nepretrzité transportuji podél bu-
nécné kostry — aktinového cytoskeletu.
V momenté tzv. gravitropni stimulace, kdy
vnéjsi podminky zpusobi zménu orientace
korene vzhledem ke sméru zemské tiZe, se
tézké statolity presypou na ,novou“ spod-
ni stranu bunék. JelikoZ statolity jsou na-
pojeny na aktinova vlakna, dojde k reorga-
nizaci aktinového cytoskeletu v bunce a tim
ke zméné transportnich drah vackt obsa-
hujicich PIN3. Takto se ptivodné€ symetric-
ky rozmistény PIN3 prednostné presouva
ve sméru pusobeni gravitace na ,novou
spodni stranu bunék kofenové cepicky
a auxinovy tok je presmérovan na spodni
stranu kofene. Hromadéni auxinu na spod-
ni stran€ kofene zde inhibuje prodluzovaci

V prirozenych podminkach by listnaté opadavé lesy pokryvaly vétsinu naseho
uzemi (viz téz ¢lanek J. Fanty na str. 18). Vyskyt jehliCnatych lesti se pfedpoklada
na mistech nevhodnych pro listnaté dreviny — ve vysSich polohach pohrani¢nich
hor (smrc¢iny) a na stanovistich pfili§ suchych nebo mokrych (skalni bory, raselin-
né bory, podmacené jedlové smrciny). Porosty s dominantni jedli bélokorou
(Abies alba) zaujimaji zvlastni postaveni — vyskytuji se jak v ramci rozsireni list-
natych lesu, tak i na stanovistich pro listnaice méné vhodnych. Pojdme si tedy pfi-
blizit jejich ekologii a vegetacni variabilitu a podivat se na jejich mozny ptivod.
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rast, koren roste asymetricky a ohyba se
ve smé€ru pusobeni gravitace — dochazi
k tzv. gravitropni odpovédi. Tento mecha-
nismus umoziuje rostliné velmi rychle
reagovat na zmény vektoru zemské tize, té-
mér okamzité presmérovat auxinovy trans-
port a dosahnout takto adaptacni vyvojové
zmény.

Zda se, Ze i ostatni rostlinné vyvojové
procesy, ve kterych auxin figuruje jako
koordinac¢ni signal, pouZivaji obdobny me-
chanismus, kdy zména bunécné polarity
proteini PIN vede k presmérovani toku
auxinu. Takové experimentalni indicie byly
ziskany kromé gravitropismu také pro foto-
tropismus (asymetricky rast organti vedou-
ci k ohybu za svétlem), embryonalni vyvoj,
zakladani a vyvoj organovych primordii,
fylotaktické usporadavani kvéta a lista,
nebo pro tvorbu a regeneraci vodivych
pletiv. Je tedy mozné, Ze integrace vnéjsich
a vnitfnich signald na urovni mezibunéc-
ného polarniho transportu auxinu je jed-
nim z hlavnich principti, na jehoz zakladé
rostliny koordinuji svtij rist a vyvoj a ziska-
vaji tak své nevidané adaptacni schop-
nosti.

Ekologie jedle a jedlin

Ekologii jedle byly vénovany prispévky
v minulém ro¢niku Zivy (2006: 3, 108-110;
5: 205-200), proto se na uvod omezime jen
na nejdulezitéjsi informace. Jedle bélokora
je schopna v mladi dlouhodobé snaset stin
pod dospélymi porosty. Proto se podili na
ptirozené klimaxové vegetaci stfedoevrop-
skych pahorkatin, vrchovin a hor. V nizsich
polohich Ceské republiky by byla vtrouse-
na do smiSenych listnatych lest, vyse se
podili na skladbé bucin, jedlovych bucin
a smrkojedlovych bucin. V jedlovych budi-
nach — zhruba v rozmezi nadmorskych
vysek 650 az 900 m — nachazi jedle, dfevi-
na naro¢na na vzdusnou a pudni vlhkost,
své rustové optimum (viz obr.) a dosahuje
vysky az 60 m. Se stoupajici nadmotskou
vyskou podil jedle klesa a jeji horni vyskyt
obvykle konci v bukovych smrcinach, tedy
kolem 1 200 m n. m. Na zakladé vyzkumu
prirozenych lesti Ukrajiny se vSak v posled-
ni dobé ukazuje, Ze je schopna stoupat ve
stromové formé az na horni klimatickou
hranici lesa do poloh kolem 1 500 m (Zarnik
a Holusa 2005). Na stanovistich neovlivné-
nych vysokou hladinou podzemni vody jed-
le prirozené nevytvaii dlouhotrvajici poros-
ty, v nichz by prevladala, ale v lesich, které
jsou povazovany za prirozené, se za tako-
vych podminek vyskytuje jako vtrousena
nebo primiSena drevina. Vyjimkou mohou
byt stanovisté trvale podmacena (s ptidnim
typem glej), kde lze ocekavat jeji vysoké
zastoupeni az dominanci; pfirozené poros-
ty tohoto charakteru se vSak na naSem
uzemi nezachovaly.

Zajimavym fenoménem, o kterém se
v odbornych geobotanickych kruzich ¢asto
vedou spory, je vyskyt porosti s dominant-
nim zastoupenim jedle na stanovistich, kde

Byvaly selsky les na Holém vrchu u Polné na
Sumavé (Vojensky iijezd Boletice). Smiseny po-
rost jedle, smrku a borovice je vyskové a vékové
bobaté diferencovany a patii ke spolelenstvu
kvétnatych jedlin se svizelem okroublolistym
(Galio rotundifolii-Abietetum)
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