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Skryty zivot rostlin —
koreny v interakci s rhizosférou

Kofeny jsou obvykle skrytou, presto zcela zasadni casti rostliny. Umoznuji jeji
ukotveni v pudé, a proto byva kofen prvnim rostoucim organem pti kliceni.
Zajistuji piijem vody a dalsich latek z ptidniho prostiedi (bliZe v ¢lanku str. XXXTI
kuléru), coz je nezbytnym predpokladem pro rozvoj a pieziti prytu, tvoieného
stonkem a listy. Kof'en a pryt se tak vyvijeji koordinované ve vzijemné funkcni
rovnovaze a komunikaci. Kofeny jsou zpravidla heterotrofni a jejich metabo-
lismus zavisi na pfisunu energie (asimilati) z fotosyntetizujicich ¢asti rostliny.
Investice do tvorby kofenového systému proto podléha prisné regulacni kontro-
le a citlivé reaguje na podminky prostredi, které také aktivné ovliviuje.

Mnozstvi Zivé hmoty v podzemi zhruba
odpovidé viditelné, nadzemni ¢asti. Tre-
ba u trav tvofi kofenovy systém bézné
20-50 % z celkové biomasy jedince. Pokud
ale rostlinu péstujeme pii vyrazném nad-
bytku Zivin, napf. v hydroponické kultu-
Te, k zajisténi pozadavkid dostacuje mno-
hem mensi kofenovy systém, ktery mize
byt redukovan na pouhych 5 %. Naopak
v podminkach nedostatku Zivin a vody
tvol{ vyznamnou ¢ést rostliny — az 90 %.
Architektura kofenového systému urcuje
efektivitu vyuzivani ptidnich zdroji, kom-
petici o ng, interakci s pidnimi organismy
nebo pfezivani nepfiznivych podminek.
Je proto dtlezitym prvkem urcujicim pro-
duktivitu rostlin, coz plati i pro klicové ze-
médélské plodiny, zajistujici obzivu stale
rostouct lidské populace. Kofenovy sys-
tém se tak stavd nejen zajimavym objek-
tem experimentdalni biologie, ale je mu
vénovéna pozornost pii vybéru vhodnych
genotypu pro zvys$eni zemédélské pro-
dukce a efektivity vyuziti hnojiv, zvlasté
v kontextu omezeni piidnich zdrojd, méni-
ci se kvality ptdy, dostupnosti a distribuce
vodnich srdzek nebo zmén klimatu.

Jak to bylo s kofeny

Kofeny se béhem evoluce objevily nésled-
kem kolonizace suchozemského prostfedi.
Pfizptisobily se riistu v mechanicky pevné
puidé a modifikovaly uspotddani apikél-
niho meristému, vétveni a anatomickou
strukturu tak, aby byly v tésném kontaktu
s pudnimi ¢asticemi a efektivné ziskava-
ly zdroje poskytované ptidou. Mezi pod-
minky, které spoluvytvarely vyrazny se-
lekeni tlak, patif imobilizace zivin v padé
v diisledku adsorpce na ptidni ¢astice a je-
jich nerovnomeérné rozmisténi v prostoru,
omezend dostupnost vody a mechanicky
tlak ptisobici na rostouci pletiva. Prvni
suchozemské rostliny, jejichZ pfitomnost
se pfedpoklddé zhruba pied 470 miliony
let, byly mechorosty (hleviky — Anthoce-
rotophyta a jatrovky — Marchantiophyta)
bez téla rozliseného na kofen a pryt. Jejich
stélky rostouci po povrchu ptdy pravdé-
podobné vyuzivaly ke zvySeni kontaktu
s pudnim prostfedim rhizoidy — jednobu-
nécné vyrustky podobné kofenovym vlas-
ktim, stejné jako jejich recentni pfibuzni.
Pozdé&jsi suchozemské rostliny postupné
zvétsovaly své télo, vznikla komplikovanéj-
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81 struktura pletiv, ale byly stéle tvofeny
nerozliSenymi osovymi organy. Pfikladem
muZe byt Aglaophyton major, rostouci na
Zemi asi pfed 400 miliony let. Ani u téch-
to rostlin jesté nenajdeme vyvinuty spe-
cializovany koten, komunikace s ptidnim
prostfedim v3ak byla usnadnéna nejen
rhizoidy, ale také mykorhizou — funké&ni
asociaci rostlin a hub, jejichz hyfy nésob-
zfejmé, Ze pravé mykorhiza a jeji ¢asny
rozvoj u rostlin dobyvajicich sous se sta-
la dilezitym faktorem podilejicim se na
utvéreni struktury kofene. V této dobé se
objevily skupiny rostlin (napf. rod Zoste-
rophyllum), u nichZ se nékteré vétve oso-
vych orgédnt zuzovaly, zkracovaly a smé-
fovaly do pudy. Fosilie téchto struktur
bohuZel nemaji potfebné detaily a nelze
tak posoudit, do jaké miry jiz odpovidaly
struktufe ,,modernich® kofent. Nicméné
se pfedpoklada, ze pravé takova modifi-
kace stoji na poc¢étku vzniku kofene. Prvni
suchozemské rostliny, u kterych nachézi-
me ,, moderni“ kofen (ca pfed 380 miliony
let), byly kapradorosty (Pteridophyta), za-
hrnujici preslicky, plavuné a kapradiny.
Pfi stfidani diploidnich a haploidnich ge-
neraci, které jsou v rdmci jejich vyvojového
cyklu oddélené, byly gametofyty bezko-
Fenné, kdezto objemnéjsi diploidni sporo-
fyty jiz nesly koteny a listy. Lze pfedpokla-
dat, Ze struktura téchto kofenti odpovidala
jejich dnes Zijicim pf¥ibuznym — plavunim
(Lycopodium), vraneckim (Selaginella)
a Sidlatkam (Isoétes).

Struktura kofene a jeji vznik

Pokud mluvime o kofeni, mame tim na
mysli mnohobunéény orgén se specific-
kymi vlastnostmi, jako jsou diferenciace
radidlniho cévniho svazku, pfitomnost
endodermis, vnitfni (endogenni) vznik po-
strannich kofenti, tvorba kofenové cepic-
ky, gravitropni odpovéd, produkce kote-
novych vlaski a dalsi. Vnitini struktura
kotene je velmi variabilni a odrazi vyvo-
jovou plasticitu rostlin, kterou mizeme
sledovat v rdmci evoluce i béhem vyvo-
je jedince. Pfesto lze definovat ,,obecné*
uspofadéani kofene cévnatych rostlin, kte-
ré charakterizuje nékolik koncentricky
uspofadanych vrstev (obr. 1).

Kotenovéa pokozka je ptizptisobena pii-
jmu latek a interakci s pidnim prostiedim.
Ve srovnéni s prytem mé povrch vyrazné
propustnéjsi pro vodu a v ni rozpusténé
latky. Nekteré z jejich bunék mohou vytva-
fet kofenové vlasky, vybézky pokozkovych
bunék podobné rhizoidim. Rostou speci-
fickym mechanismem, kdy je material nové
vznikajici bunééné stény transportovan
a ukladan do mista $picky, kterd se lokali-
zované prodluzuje ,,apikalnim rtstem®.
Jejich podobnost s rhizoidy fylogeneticky
puivodnéjsich taxont potvrzuje i vysoce
konzervovany molekuldrni mechanismus
jejich vzniku jdouci nap¥i¢ suchozemsky-
mi rostlinami, takze ho najdeme u dvoudé-
lozného husenicku rolntho (Arabidopsis
thaliana) i u mechu ¢epenky odstalé (Phys-
comitrella patens). U soutasnych cévna-
tych rostlin je tvorba kotfenovych vlaski
omezena pouze na pokozku kotene, kde

1 Schéma radialniho uspofadani
pletiv kotfene. Orig. A. Soukup
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vznikaji az v urc¢ité vzdalenosti za vlastnim
apikalnim meristémem kotene. Tato pozice
je veelku logickd, protoZe koten prodiraji-
ci se mechanicky hutnym prostfedim ptady
by tyto jemné struktury (pramér pouhych
10-15 um a délka do nékolika mm) ,,otrhal“.
Proto k jejich tvorbé dochazi v pokozko-
vych buinikach aZ po ukonc¢eni prodluzo-
vaciho (elongaéniho) ristu kotene. Vlasky
maji Zivotnost jen v fadech dnt, najdeme
je pouze v mladsich ¢astech kotfene, kde
zpravidla vymezuji oblast nejintenzivnéj-
§iho pfijmu latek z okolniho prostiedi.
Jejich hlavni funkci je zajisténi efektivniho
kontaktu s ptidnimi ¢asticemi. Vylucuji
zna¢né mnozstvi slizovitého mucigelu.
Tento silné hydratovany polysacharidovy
gel, az 99 % jeho hmotnosti je voda, vytva-
¥{ ,,adhezni mistky” k pidnim ¢ésticim
a roztoku s rozpusténymi minerdlnimi
zivinami na jejich povrchu.

Rostliny jsou aktivnimi hraci
Kofen z okolniho prostiedi nejen ziskdva
vodu a minerdlni latky, ale také své oko-
li (thizosféru) aktivné ovliviiuje. Vyznam
ptisobeni rostliny na ptidni prostfedi je dob-
fe patrny v historické perspektivé, kdy
prave rozvoj suchozemskych rostlin mél
znac¢ny vliv na globélni geochemické cyk-
ly Zems, urychloval zvétravani hornin, byl
klicovy pro vytvoreni pidniho horizontu,
zmeénil rozloZeni uhliku a kysliku v atmo-
sféfe a vyrazné ovlivnil klima na Zemi
v poslednich zhruba 400 milionech let.
Zmény rhizosféry v dusledku aktivity
kofent zahrnuji celou fadu procesti. Jed-
nim z dominantnich mechanismi je uvol-
novani vodikovych kationtd (H*) nebo hy-
droxylovych aniontti (OH") z bungk kofene
a nasledna zména pH okolniho prostiedi;
vétsinou nepfesahuje rozdil 0,5-1 pH a za-
sahuje pouze do vzdalenosti 2—3 mm od
povrchu kofene. Presto je s ohledem na
celkovy povrch kofenového systému vy-
znamnym faktorem ovliviiujicim rovno-
vahu mezi ionty v rhizosféfe, a tim dostup-
nost zivin, nebo naopak toxickych iontd.
Nekteré obilniny tak napf. mohou upravit
pH blizké rhizosféry a zvySenim jeji zésa-
ditosti minimalizovat toxické ptisobeni
nadbytku ionta Zeleza (Fe2*) nebo hliniku
(Al%*), naopak okyselenim zvysit dostup-
nost Fe?* ¢i manganu (Mn?*) v pfipadé
jejich nedostatku. Rozsah téchto zmén je
druhové specificky a zavisi na chemic-
kych a fyzikalnich vlastnostech pidy —
napft. kyselosti nebo zéasaditosti, p¥itom-
nosti amonnych (NH,*) ¢i dusi¢nanovych
iont (NO,’), dostupnosti vody atd.
Kofeny do okolniho prostfedi uvolriuji
také mnozstvi organickych latek. Jejich
spektrum zahrnuje napi. sacharidy, poly-
sacharidy, aminokyseliny, kratké organické
kyseliny, fenolické latky, enzymy a ne-
enzymatické peptidy, fytohormony. Piiso-
beni téchto latek byva omezeno na kratké
vzdalenosti, protoZe jejich difuze probiha
relativné pomalu, a navic jsou ¢asto me-
tabolizovany ptdnimi mikroorganismy.
Zvlasté u nizkomolekularnich latek (cukri,
organickych kyselin, peptidia) mtze byt
jejich zivotnost v piidé pouhé minuty az
hodiny. Jejich tloha je velmi variabilni,
a proto si uvedeme jen nékolik p¥ikladi.
Fytosiderofory (napf. nikotinamin, kyselina
muginové, kyselina avenova) jsou vylu-
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¢ovany rostlinami pfi nedostatku zeleza
a zinku. Jejich chelata¢ni schopnost (vytvo-
feni chemické vazby za vzniku rozpustné-
ho komplexu) vyrazné zlepsuje pohybli-
vost téchto iontt, a tim i jejich dostupnost
v ptidnim roztoku. Organické kyseliny
(citronové, stavelova, jable¢nd) také chela-
tuji ionty kovti a jejich uvolnénim z pev-
néjsich chemickych vazeb je ¢ini dostup-
néjsimi. To zéroveni zlepsuje dostupnost
fosfati, jejichz pohyblivost v ptidé je kvii-
li vazbé s ionty kovi vyrazné omezena.
Sekretované organické kyseliny slouzi ale
i jako ochrana, protoze chelatuji fytoto-
xické ionty (napt. Al**). Jiné vylutované
latky mohou zprostfedkovat pfenos infor-
maci. Pfikladem fytohormoni vylucova-
nych kofeny do okolniho prosttedi jsou
strigolaktony — karotenoidiim strukturné
pribuzné latky, z nichZ se b&hem evoluce
vyvinuly dtlezité soucésti komunikacni-
ho systému s dalsimi organismy. Mohou
podporovat rast mykorhiznich hub, nékte-
rych skupin ptidnich bakteri{ nebo semen
parazitickych rostlin, které tak vyhledévaji
své hostitele. Bilkoviny vylu¢ované kore-
ny do ptdniho prostfedi ¢asto pisobi jako
exoenzymy — proteiny se specifickou akti-
vitou. Nedostatek fosfatd napt. v padeé
stimuluje sekreci kyselych a alkalickych
fosfataz ¢i fytaz, uvoliiujicich fosfat z or-
ganickych latek, a tim zvy$uji jeho dostup-
nost. Jiné skupiny enzym?u (napf. chiti-
nazy) hraji roli v signalizaci p¥itomnosti
houbovych hyf v blizkosti kofene a identi-
fikaci potencialniho symbiotického part-
nera nebo patogenu. Dosah enzymatického
pusobeni je obvykle 1-5 mm od povrchu
kotene, v zavislosti na podminkach pro-
stfedi. Pfitomnost enzymt v ptdé pfitom
neni jen otazkou sekrece kofent, ale také
mikrobidlni aktivity v pidnim prostiedi,
kterou kofen ovliviiuje vylu¢ovanim orga-
nickych latek — exudata.

Tvorba exudatd a mucigelu je energe-
ticky naro¢ny proces. Odhaduje se, Ze
20—40 % uhliku fixovaného rostlinou pfi
fotosyntéze se uvoliluje touto cestou, coz
neni z pohledu ekonomie rostliny rozhod-
né zanedbatelny vklad. Proto musi byt tato
investice v rovnovéze s pfinosem, kterym
je pro rostlinu zpravidla ziskéni pfistupu
k limitujicim zdrojam a zisk konkurence-
schopnosti v kompetici s jinymi organis-
my. Sekrece v ramci kofenového systému
neni rovnomeérna. Je specificka pro jednot-
livé typy kofent, ale i jejich zonaci podél
hlavn{ osy. Nejvyssi aktivitu vétsinou za-
znamendme v mladych ¢astech kofene.

Rhizosféra a interakce

s dal$imi organismy

Vy$e uvedené piiklady maji ukazat rhizo-
sféru jako heterogenni a velmi dynamické
rozhrani mezi rostlinou a jejim prostfe-
dim. Zaroveii ale jde o bohaté mikrosta-
novisté pro dalsi piidni organismy. Pravé
distribuce Zivych organismt a jejich inter-
akce s rostlinou je velmi zajimavym aspek-
tem funkce kofenového systému. Speci-
fické podminky tohoto prostfedi vyrazné
zvy$uji ¢etnost mikroorganismu oproti
okolni ptdé a ovliviiuji slozeni tohoto
spolecenstva. V prostoru mezi endodermis
a okolni ptdou tak vznikaji specifické
domény (oblasti) kolonizované rtiznymi
mikroorganismy — napt. endofyty; hlizko-
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vymi bakteriemi, mykorhiznimi houbami,
bakteriemi povrchu kofene, bakteriemi
a houbami rhizosféry nebo vzdalené ,,volné“
pudy (obr. 2). Jejich umisténi a kolonizace
specifickymi skupinami mikroorganismiu
jsou dény raznymi fyzikalné-chemickymi
podminkami (pH, redoxni potencial, kon-
centrace CO,, O,), dostupnosti a slozenim
organickych latek (exudatt) slouzicich
jako potrava nebo mezidruhova signaliza-
ce ¢i pfimou interakci s pletivy kofene.
Tato spolecenstva jsou velice dynamicka
v ¢ase i prostoru, méni se s pribéhem dife-
renciace kofene a posouvaji se spolu s jeho
ristem. Rychlost riistu kofene je velmi va-
riabilni, ale pokud si jako p¥iklad uvede-
me pfibliZzné 1 mm za hodinu nebo 20 mm
za den, ziskdme rozumnou pfedstavu.
Zajimavdé je také Cetnost a diverzita mikro-
organismu. Zatimco jejich pocet klesé od
kotene smérem do pudy, druhova diver-
zita mé pfesné opacny trend. Tato distri-
buce je vysledkem zminéného ptisobeni
rostliny na pidni prostiedi. Nékteti auto-
i dokonce mluvi o aktivni podpofte ,,pro-
spésnych” mikroorganismu v blizkosti
kofene. V ramci takto obecné definované-
ho ramce jsou samoziejmé vyrazné mezi-
druhové rozdily a ovlivnéni podminkami
prostiedi. Rostlina neni pasivnim hrd¢em
a ukazuje se, Ze sloZeni a intenzita uvolilo-
vani exudatt do rhizosféry jsou rostlinou
kontrolovany pravé v zdvislosti na dostup-
nosti limitujicich zdrojt a potfebé ménit
okolni prostiedi a jeho Zivou slozku (biotu).

Hledéni zdroju v podzemnim labyrintu

Nékolikréat jsme se zminili o heterogenité
ptdniho prostiedi. Na rozdil od vodniho,
kde je koncentrace rozpusténych latek
pomeérné homogenni nebo tvofi pozvolné
gradienty, dochazi v pidnim prostiedi
s adsorpci latek na pevné Castice a ome-
zenou rychlosti difuze k vyraznému pro-
storovému rozriiznéni. Ziviny a voda jsou
¢asto lokalizovany do , kapes® rozmisté-
nych v objemu pidy. Vznik, rist jednotli-
vych kofent a jejich vétveni tvoii hlavni
mechanismy uréujici vyslednou architektu-
ru kofenového systému, ktera je do urcité
miry geneticky determinovana. Vyvojova
plasticita vznikajictho kofenového systé-
mu ale umoziuje pfizptsobit se podmin-
kam prosttedi. Vyslednd architektura kote-
nového systému predstavuje klicovy faktor
urc¢ujici schopnost rostliny hledat a vyuzit
,kapsy“ s vysokym obsahem Zivin. K regu-
la¢nim mechanismtm lokalizovaného rts-
tu se fadi napf. vyvoj postrannich kofent
v mistech s vy$8i nabidkou NO,". Dusic-
nany jsou nejen klicovou zivinou, ale také
signdlni molekulou, jejiZ pfitomnost ma sil-
ny stimulacén{ efekt na tvorbu postrannich
kofenti u rostlin s celkové nizkou vnitini
koncentraci NO,". Tuto odpovéd zprostted-
kuji dusi¢nanové prenasece rodiny NRT.
Jejich dvojita funkce umoziuje transporto-
vat kromé dusi¢nanovych ionti také fyto-
hormon auxin a regulovat timto zptisobem
riistovou aktivitu apikdlniho meristému
v postrannich kotenech. V prostiedi s niz-
kou dostupnosti NO," jeho nedostatek po-
tlacuje déleni bunék meristému. Naopak
lokalni pfitomnost dusi¢nanu v prostiedi
omezi odtok auxinu z meristému a stimu-
luje jeho aktivitu, coZ se projevi ristem
postrannich kofentd pravé v oblasti piady
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bohaté nitratem. To ale neplati, pokud
rostlina Zije v prostedi s vysokou dostup-
nosti dusiku a jeji vnitini stav ukazuje, ze
dalsi hledani tohoto zdroje by bylo pou-
hym mrhénim biomasou. V takovém pi¥i-
padé je tvorba postrannich kofenti potla-
¢ena jiz na pocatku jejich vyvoje (béhem
prorustani z matefského kofene) na zékla-
dé systémové odpovédi zprostfedkované
mimo jiné geny skupiny CLAVATA, kte-
ré k6duji extracelularni signalni peptidy
a jejich receptory.

Navigace rostliny v podzemi mé kromé
dostupnosti zivin fadu dalsich vstupti a sig-
néld, na néz kofen reaguje smérovanym
ristem. Jednim z dlouho zndmych je gravi-
tropickd reakce. ,,Buitky s pfepadavym
gkrobem ve sluzbach recepce sméru tize
(statocyty),” popsal ve stfedni ¢éasti kote-
nové ¢epicky jiz v r. 1901 prof. Bohumil
Némec. Teprve pozdéji byla tato odpovéd
spojena s polarnim transportem auxinu,
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ktery je u modelového husenicku rolniho
(Arabidopsis thaliana) uréeny umisténim
auxinového pfrenasece PIN3, smérujictho
tok auxinu. Zmeéna v lokalni koncentraci
auxinu zpusobuje rozdilné prodluZzovani
bunék v kofenové $picce a jeji ohyb ve
sméru pisobeni gravitace. V podminkach
mechanicky hustého prostiedi bez dostup-
nosti svétla je tento zptisob navigace velmi
efektivni. Samozfejmé ne viechny kofeny
rostou pfimo dolt. Nastaveni kompenzac-
niho thlu viéi tomuto sméru pro jednotli-
vé typy a fady kofenti také patii k zdsadnim
prvkim prostorového usporadéani kofeno-
vého systému. Na toto nastaveni mé vliv
prostiedi, napf. dostupnost N a P jsou vy-
znamnymi faktory, jejichz vliv na dhel vét-
veni a smér rustu je opét zprostiedkovan
auxinem a jeho signalni drahou. Nastave-
ni sméru ristu postrannich kofent souvisi
s antagonistickou tlohou cytokininu vaci
auxinu. Cytokininova signalizace v horni
¢asti vznikajiciho kofenového primordia
potlacuje tc¢inek auxinu na prodluzovani
bunék, a brani tak ohybu ve sméru gravita-
ce — kompenzuje gravitropickou reakci.
Prestoze kofeny Casto rostou v prostie-
di, kde svétlo neni béZnym faktorem, jsou
schopny ho vnimat a maji receptory svétla,
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které vnimaji také jeho spektralni sloze-
ni. Aktivace téchto receptorti smérovanym
zdrojem svétla podobné jako gravitropic-
ka reakce méni polarni tok auxinu, a tim
i rlistovy ohyb kofene. Utelem takové reak-
ce muze byt tinik z povrchu pudy. Kofe-
ny mohou vnimat také gradient vlhkosti
v pudé a smérovat sviyj rist za zdroji vody.
Tato hygrotropickd odpovéd nevyzaduje
redistribuci auxinového toku jako u pred-
chozich zmitiovanych faktort a zda se
tedy, Ze mechanismus této odpovédi je
odlisny. Recentné bylo ukazano, ze i Zivi-
novy gradient miiZze vyvolat smérovanou
odpovéd a méné nez mikromolarni rozdil
v koncentraci NH,* na jedné a druhé stra-
né kotene je rostlina schopna zaznamenat
a reagovat ,nutritropicky” smérovanim
rastu ke zdroji (Yamazaki a kol. 2020).

Tato pfevazné skrytd stranka rostlinné-
ho zivota je zajimavou a rychle se rozvije-
jici oblasti rostlinné biologie. Jeji vysledky
zaroven osvétluji klicové body, na nichz
zavisi schopnost rostliny pfezit v podmin-
kach méniciho se prostiedi.

Doporucenou literaturu uvddime
na webové strénce Zivy. K tématu také
napt. Ziva 2007, 4: 150-152; 2020, 1: 6-9.
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