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Uvod

Rastliny ako sesilné autotrofné organizmy su scBoprodukové obrovské mnoZstvo
réznych organickych latok, ktoré su nielen zakladmrtravinového néazca v ekosystémoch,
ale maju aj viké priemyselné vyuzitie. Tato vysoka produkcia ki@ vSak nemyslitha
bez efektivneho spdsobu prijmu latok z prostreitia, transportu do buniek, ako aj ich
distribacie v ramci rastlinného tela.

Od momentu ké& rastliny kolonizovali kontinenty, boli natené sitvorit adaptané
stratégie na mobiliziciu a prijem latok dostupnyah v&sSine pripadov v limitovanom
v mnozstve v zavisloti od typu prostredia, v ktor@a nachadzaju. S vynimkou uhlika
a kyslika je hlavhym zdrojom latok p6da. Pdda jetiiym prostredim pre katievy systém
rastlin, predstavujucom priblizne polovicu rastého tela. P6dnym prostredim a jeho
vplyvom na dostupnaidatok pre rastliny sa venuje tvodna kapitola skryp

Pri prechode z vodného prostredia do suchozemsgghadli rastlinam aj poziadavky na
efektivny prijem a hospodérenie s vodou. K&tom na to, Ze latky su z pbdy prijimané
a transportované vo vodnom roztoku, su hospodarermdou a mineralna vyziva rastlin
Uzko prepojené.

Priamo, alebo nepriamo sU procesy prijmu a tramgplitok spojené aj so spotrebou
chemickej energie. Primarnou hybnou silou transpgetvo v&Sine pripadov protonovy
gradient, ktory zabezpaju Specifické pumpy za spotreby ATP ziskavanéhmimarnej
faze fotosyntézy, alebo zrespiracie. Transportoklatcez membrany rastlin  musi
zabezpe&ova’ dostatok anorganickych aj organickych latok prengSpecializované bunky
rastlinného tela v extrémne Sirokej Skale vonkajSakologickych podmienok. Z toho
doévodu existuje v rastlinach obrovské mnoZstvo gpantnych bielkovin (pump, kanalov
alebo prenasav) ktoré sa v roznej miere syntetizuju v zavislaxl lokalizacie v ramci
buniek, typu rastlinného pletiva, Stadia ontogenékyp aj vplyvom stresu. Takymto
spb6sobom si riadi rastlina svoju homeostazu.

Téma prijmu atransportu latok je predmetom rozskah vyskumu od molekularno-
biologického cez fyziologicky az po ekologicky. Mieym cid'om predkladanéhoc¢ebného
textu je poskytntl zékladny prefad swastného stavu poznatkov v tejto oblasti. Text
a predkladané obrazky a schémy by mali paihdiedentom magisterského stappri Stadiu

predmetu ,Mineralna vyziva rastlin® na Prirodoveligc fakulte UPJS v KoSiciach.



Predpokladom Uspesného zvladnutia tematiky sU psia zakladné poznatky z fyzioldgie

rastlin.
Na zéaver dakujem recenzentom za dbéslednt kontrolu predklddantextu a cenné

pripomienky.

Autor.



1. P6dne prostredie

1.1 Fyzikalne a chemické zloZenie pod

Rastliny ako sesilné organizmy su cely svoj Zivieizané na rovnaké miesto, a asi polovica
ich tela sa nachadza v pbéde. Pddne prostredie skypge vodu a W&inu Zivin. Pdda
vznika zvetravanimlitosféry a naslednym dlhodobym sp&bdym pdsobenim hornin, klimy
a organizmov. Zakladnym typom zvetravanidyjeikalne (mechanické zvetravanie, erdzia)

najma vplyvom vetra, mrazu. Délezitym désledkomt@daeania je rychly narast povrchu

Obr. 1.1 Rozpadom ¥aich¢astic na mensie vznikaji nové povrchy — napr. rdapa

jedného kvadra na dva kusy vzniknu dva nové povictoyvine rozdelenia.

materialu (rozpadom ¥&ich ¢astic na menSie vznikaju nové povrchy obr. 1CHemické

zvetravaniena rozdiel od fyzikalneho meni chemické
zloZzenie horniny. N&pstejSia je oxidacia, karbondcis
a hydrolyza materialu. Typickym prikladom oxidagge \

tvorba hrdze. Ku karbonéacii dochadza vplyvol

rozpu¥ania vzdusného COvo vode, kde tak vznika

slaba kyselina uhtita (H.COzs). Pri hydrolyze posobia na

material iény H, pripadne OH Ide o beZny proces, O pevna faza 45 %
v T AW . e , . A v A 4 0,
ktorym sa silikaty mozu mefina il. Zvetravanie mozu W kvapaina faza 25 %
o ] ] O plyny 25 %
urychlova’ aj zivé organizmy a to ako mechanicky tak B organicky material 5 %

chemicky (napr. kyslé exudaty z kaoy rastlin). i o
Obr. 1.2 Fyzikalne zloZenie pod.

Pdsobenim fyzikalnych, chemickych a biologickyc

faktorov sa zvetrana hornina postupne meni na p¥dniknuta péda sa potom sklada

z pevnej, kvapalnej, plynnej a organickej fazy (dbe).



Verkog' pevnych pbdnycltastic, pddna textura vplyva na absokmu kapacitu pdd pre

vodu a ziviny a tiez na vzdusnosod.

* Verlké castice pomahaju lepSej prevzdusnenosti péd, alé maju absorgnu kapacitu.
(napr. piesky sasticami vékosti 0,05 — 2 mm).

* Naopak malé castice maju vysoky absamy povrch, ale spdsobuju nizku
prevzdusnenas pody. Napr. ilovitécastice s vEkos'ou okolo 0,002 mm majua v
priemere aZ 1Onasobne \&i povrch ako piesok.

* Prechod medzi pieskom a ilom tvoria prachéastice (0,002 — 0,05 mm).

Idedlna pdda je ta, ktord obsahuje vyvazenu zdassic roznej vikosti. Pédne druhy

modzZeme ufit’ na zaklade zastupenia jednotlivych pdédnych frajabir. 1.3).
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Obr. 1.3 VSeobecne pouzivany texturny trojuholridlobrazuje pddne druhy na zéklade percentualneho
zastupenia jednotlivych frakcii pédnej textdry. R@diruh je mozné it z trojuholnika, alebo vyuzitim on-
line kalkulatora na stranke http://www.pedospheneuresources/bulkdensity/worktable_us.cfm (upravené
z wikipédie podla Fulajtar 2006 a stranky pedosphere.com a v s@adgsifikaciou, ktoru prijala Slovenska
spolainog’ pre po’nohospodarskelesnicke potravinarskea veterinarne vedy pri SAWo Zvolene v roku
2000).



Pdda vznika zvetrdvanim hornin, preto je jej zligavplyvnené zloZzenim zemskej kory.
Litosféra obsahuje z 80% aluminosilikaty £8L0sg), a preto je O, Si a Al hlavnou zloZkou
vSetkych podDalsie prvky ako vapnik, sodik, draslik, bibrpredstavuji len niek&o malo

hmotnostnych percent v péde (obr. 1.4). Nevyhnynéky pre vyZivu rastlin ako dusik,

fosfor a iné, sa nachadzaju v pédach v mnozZstugogtamom desatinami, resp. stotinami

percent.
Aluminosilikaty sa skladaju z
50— kyseliny kreméitej (kryStalizuje
s v tetraédroch) a oxidu hlinitého
g 4 osi (kryStalizuje v oktaédroch).
@ OA
S 0. mre| | Poda usporiadania tychto dvoch
o
2 01 zloziek sa  aluminosilikaty
% 20 mC
= mK rozliduju. NajznamejSie su napr.
8 10 ENa . . .
< & Mg montmorillonit, zlozka
0 cernozeme alebo vermikulit,
ktory moéze by aj vyhodny

Obr. 1.4 Prefad obsahu prvkov v péde rastlinny substrat,
Aluminosilikaty spbsobuju
zaporny naboj pédnyctastic, preto pdéda dobre viaze mnohé kationy, akmkjrne latky
vratane vody. Naopak anidny sa absorbuju malozapdy v&Sinoulahko vymyvaténé do
podzemnych véd (napr. NQ. P6da obsahuje aj mensie mnoZzstvo kladne nabitgstic,
hydroxidy Fe a Al, a redukované kaolinové alumitikéty. Prevazne kladne nabitastice v
pode sa mbzu vyskytovaro vlhkom tropickom pasme. Pédu obohacuju organildiky
biogénneho pbvodu, humus a organické komplexy. i@keraiov rastlin je pdda Zivotnym

prostredim pre huby, baktérie, niektoré jednobuékzivaiichy a hmyz.

1.2 Dostupnos t’ionov pre rastliny

Pdda je vEmi heterogénny a komplikovany systém. Vlastnost,pdajma pédna textara,
obsah vody a vzduchu, ako aj obsah organickyck kafedde, su v bezprostrednont’ahu
k pohyblivosti a dostupnosti mineralnych latok pastliny. Pevna zlozka pddy z#h pory

réznej v&kosti. Zadrziavanie latok v péroch nazyvamechanicka sorpciaNiektoré latky



sa mozu zadrzia¥vana povrchu pevnychastic vplyvom povrchovych javo¥p nazyvame
fyzikalna sorpcia Pédnetastice maju naboj,daka ktorému ptiahuju a zadrziavaju opae
nabité iony. Existuje dynamicka rovnovaha medzidakbsorbovanymi latkami a podnym
roztokom. Ide o tvzvymennu (fyzikalno-chemickul) sorpciu poédgpk pridame nejakua latku
do pédy (napr. hnojenim anorganickymi hnojivane) ¢ps’ sa naabsorbuje na podiestice,
pricom moze vytestiiiné latky. Ak naopak koncentricia nejakej latkyklpsne (napr. v
dosledku jej prijmu kot@mi rastlin), z&ne sa tato latka z pdédnye¢hstic uvdnova’. Tieto
procesy udrZiavaju viac-menej stalu rovnovahu medaabsorbovanou a rozpustenou
frakciou danej latky a pésobia proti nahlym zmenénkoncentracie.

Jednotlivé katiény sa liSia vo svojej schopnostibsmrbové sa na pédnéastice v zavislosti
od veakosti naboja a M#osti atbmu (molekuly) vratane jej hydrat&ho obalu. Malé
molekuly maja pritom vé&i hydratény obal ako vEké (vynimkou je vodik). Pda sily

sorpcie m6zeme kationy zardadiasledovne:

Li*<Na <K'<NH;" <Mg**<Ca" <H' <Fe'

Vymenna sorpcia anionov je pomerne mala a tykaagandn fosfatov. V kladne nabitych
podach (najma vihké trépy) moéze dochadapk vyznamnejSej vymennej sorpcii anionov.

Sorginé schopnosti anibnov mézeme zostalo nasledujuceho radu:

PO >S0O2>NOs>Cl

Mineralne latky, ktoré chemicky reaguju s pédnyiasticami ¢hemickd sorpciasu viazané

v pode vémi pevne a pre rastliny su nedostupné.

Korene rastlin prijimaju len tie mineralne latkytole su rozpustené v pédnom roztoku.
Prijem i6énov korgmi rastlin preto zavisi od rychlosti prijmu vodyyan aj od transpiracie.
Dynamicka rovnovaha medzi ionmi v pédnom roztokmedzi ionmi pUtanymi na pédne
Castice spOsobuje, Ze su pocerpani rastlinou opado pébdneho roztoku damlvané
uvo’nenim zo sorfnych vazieb. Prijem vody z pdody spdsobuje sice porake aj tak
vyznamny tok pdédneho roztoku smerom k povrchu kawveatym aj prisundalSich
rozpustenych minerélnych latok. Takyto prisun ketkeho ibnu moze loywelmi efektivny
ak jeho koncentracia v poédnom roztoku je vysok@liiikéad pre NQ@). VyZzaduje vSak

dostaténu vihkos' pédy a v podmienkach sucha sa zastavuje. Ak jecémtracia
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konkrétneho iénu v péddnom roztokul'«@, v&sSia nez rastlina potrebuje, tak sa akumuluje v
okoli koreia. Korer prijima najma vodu, kym v nej rozpusteny ion pngi menej. Takato
situ4cia nastavéasto v pripade Ng C&* alebo S@ a to najma v zasolenych pddach.

Ak je koncentracia iénu v pédnom roztoku nizka stli@a ho potrebuje Ve, prijme vSetok
dostupny i6n z okolia kot®v a vznikajudeple’né zony Su to Uzke zony v okoli kate, kde
bol dany i6n takmer Werpany,¢o je mozné preto, Zze s vynimkou fosfatov su ragtlin
schopné prijimé&iony aj v ovda nizSich koncentraciach, nez su bezné v pédnotokwz
Umoziuje to extistencia transportnych systémov Bnievysokou afinitou k prenaSanému
i6nu. Ak su uz iony v deptmej zone korga vycerpané, moze rastlina ziskaw#alSie iony
tak, Zze koré rychlo prerastie dd’alSej vrstvy pédy. Korene aktivne reaguju na dasbgp
ionov. KelZze mineralne latky v pdde obvykle nie su rozloZzeaenomerne, méze ich
dostupno$ stimulova® rast a vetvenie tefasti koréového systému, ktord sa nachadza
v z6ne pody bohatSej na zZiviny na ukor ostatryasti (tento jav je typicky najma v pripade
dusika a fosforu). Naopak, celkovy nedostatok ndilmgch latok moze stimulova
predlZovaci rast kot®vych buniek, umaiujuc tak koréu rychlejSie prerastadeple&nu
z6énu za pomerne malé energetické naklady. Inou osddn je ziskavé ibny pomocou
hubového symbionta, poKiakorene Zzija v mykoriznej symbiéze. Mykorizna syo#a
napomaha prijmu P&, v mensej miere aj Kalebo NQ..

Korene rastlin su v pdde rozlozen&siaou tesne pod povrchorn plati najma pre mladé
rastliny. Ztoho dovodu je pre ne dolezity obsalirziv najvrchnejSej vrstve pody.
Konkrétne rozloZenie kotiev v péde je vSak aj druhovo Specifické a rasthioydo utitej
miery dokazu prispésobotaaktualnemu rozloZeniu Zivin vo svojom okoli. Zvwygerast
korenov je mozné pozorovav tych ¢astiach pédy, kde je vySSia koncentrécia Zivin (nap
NOs alebo PGQ).

1.3 Pddna reakcia

Jednou z najdélezitejSich viastnosti pédy je f@ma reakcia, ktord ovplyuje pédotvorné
procesy ako ajrozpustnosmineralnych latok. Definuje sa ako zaporny dekagic
logaritmus aktivity vodikovych kationov (M ktoré sa vo vode spéajaju s molekulami vody

do oxoniovych katiénov D" a udava sa v jednotkach pH.
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pH = -logio(H")

Neutrdlne pH je pri hodnote 7, vtedy je mnoZstvaikovych katibnov a hydroxylovych
aniénov vyrovnané (pH=7 znamena, Ze ich koncertigci0’ M).

Podna reakcia zavisi od pritomnosti kyselin v pdderé uvdnuji H'. Silné kyseliny su
vacSinou rychlo neutralizované a tvoria soli. Délezitg@dde su organické kyseliny (napr.
jabkna, citronova, oxaloctova), ktoré mézu ivova’ Zivé korene rastlin alebo sa uiaju

z ich rozkladajucich sa organov. Organické kysefiayo zivych rastlin uvauju na Gpravu
pH pdd v okoli korgov, na wahtenie prijmu ibnov (napr. Fe), alebo na obranu plaitkym
kovom, ktoré tvoria s nimi komplexy. Na pH pdd m@yw aj atmosféricky oxid uhtity,
ktory sa vo vode rozpéd vo forme slabej kyseliny ubiitej. Velky vplyv na pH p6d ma
obsah vapnika, ktory reaguje s kyselinou ¢itdu na hydrogénuhlitan vapenaty a ten

potom reaguje s Yoymi kationmi vodika poih vzorca:

Ca(HCQ), + 2H" — C&" + 2H,CO;5

Takymto vychytavanim vmého vodika sa zvySuje pH péd. Podobnym spdsoboie mo6
zvySova pH péd aj sodik, alebo hik.

Vyrazny vplyv na pH péd méze maj pouzivanie hnojiv. Okrem priameho pridavania
vapnika, alebo hdéfka zavisi dinok hnojiva na pH pdd aj od spdsobu, akym je imdjhé
korenmi rastlin. Za fyziologicky kyslé hnojiva oz&igeme tie, pri ktorych sa kation prijima
rychlejSie ako kysly anion znizujuci pH pod (nafH4),SQ, KCI). Naopak, hnojiva s
intenzivnym prijmom aniénu su fyziologicky zasadit@pr. NaNQ@ , Ca(NQ),). V tomto
pripade v péde pretrvavaju katiény zvysSujuce jej pH

Z hradiska agrochémie rozliSujeraktivnu a potencialnukyslog’ péd. Aktivna kyslos p6d

je dana momentalnou koncentracioli Y podnom roztoku. Wujd ju hlavne mineralne a
organické kyseliny a obsah Ca a Na v pbéde. Starogaj vo vodnom vyluhu pddy.
Potencialna kyslasp6d zofiadiuje aj vodikové katibny pritomné v sérpm komplexe
pody. Vytesnenim iénov vodika a hlinika so sogho komplexu neutralnymi Bami
(obvykle sa pouziva 1M KCI, alebo 0,01M CgCkiskavamevymennu kyslog pod.
Vymenna kyslos vyjadruje stabilnejsi, dlhodobejSi stav pédy aktivama kyslos. Preto je
dblezitd v pdnohospodarstve pri rozhodovani o potrebe vapnémizakciou pédy s KCI sa

nevytesni vSetok vodik. PevnejSie viazané iony kenanb6Zzeme vytestiioctanom sodnym,
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alebo vapenatyndim modzZzeme stanowihydrolytickl kyslog’ péd. Hydrolyticka kyslaos je
eSte stabilnejSia, ako vymenna, mdze sa iquzistanoveni maximalnej samej kapacity
pody t.j. maximalneho mnoZstva katiébnov, ktoré pauge viazé.

Okyd’ovanie p6d je zavaznym problémom poslednych tlle$iaa to najma vzFadom na
zvySenu potrebu Urodnych pod pre vyZivu narastapicedtu obyvat&ov planéty. Ide
o komplex prirodzenych aj antropickych gni. Medzi prirodzené ptiny okyd’ovania pod
patri vulkanick&innog’, nadmernda vlaha (vyplavuju sa bazické mineralrigka z pody),
rozklad odumretycliasti rastlin obsahujucich zvySené mnoZzstvo orggaofckyselin (napr.
ihlicie niektorych stromov) ainé. Medzi antropickécmy patri nadmerny zber Grody
ochudoliujuci pédy o bazické minerélne kationy, nadmernézge fyziologicky kyslych
hnojiv a vyraznym zdrojom okisvania je aj priemyselna a doprawianog’ vytvarajaca
kyslé dazde bohaté na zéniny siry a dusika.

1.4 Vplyv podnej reakcie na dostupnos ¢ mineralnych latok

Pddna reakcia ovplywje rozpustnas latok v péde, atym aj ich pristupmogpre Zivé
organizmy, sorpciu kationov, biochemickeé reakcigyldtru pédy a jej fyzikalne vlastnosti.
Neutralne a mierne alkalické p6dy sa vyana lepSou dostupnésu viacerych katiénov,
ako napr. hatika, vapnika alebo molybdénu. Dostuphasstatnych ibnov moézu rastliny
zlepSovd tak, Ze vylduju vodik a organické kyseliny, ktoré lokalne zifizupH

v bezprostrednom okoli katfa. Pédy su bohaté na baktérie, ktoré rozkladaju odigmre
organizmy, za vzniku kvalitného humusu. Neutralnel ge vhodné pre \&inu
pa’'nohospodarsky vyznamnych plodin. Mierne alkalickéyZaduje napr. kapusta (7,0 —
8,4) alebo cibla (6,8-8,5).

V kyslych pédach je vySSia dostuptiasacerych esencialnych latok, ako si mangan, aelez
med’, zinok alebo bor. V niektorych pripadoch mézé& kgncentracia esencialnej latky pre
niektoré rastliny az toxicka (napr. manganu). N&opazickych kationov je v pdde malo.
Dostupnos fosfor&nanov méze kb znizovand chemickou fixaciou, draslik sa stavémie
pohyblivym a vyplavuje sa z pody. Odumreté orgarizna rozkladané hlavn&nnog’ou
hab,¢o je pomalSie, ako v pripade baktérii a vznika mkwnalitny humus. Niektoré rastliny
vyZaduju nizSiu kyslas pody napr. zemiak (4,7-6,2), jahody (4,5-6,5) alefiektoré

ihlicnany, iné m6zu kyaz kalcifébne (napr. brusnice, vresovée)znamena Ze pritomnbds
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vaSieho mnozstva vapnika v pode je pre ne vyraznéckax Kyslomilné rastliny na
neutralnych pédach ¥&inou trpia nedostatkom Zeleza, pretoze nie sUtadapé na jeho
nedostatok.

Dal3im negativnym javom v kyslych pédach je lavanie hlinika do pddneho roztoku,
ktory je toxicky pre rastliny aj pre zi¢echy. Pri pH vySSom ako 4,8 je hlinik pevne viazany
v aluminosilikatoch a pre rastliny je takmer nedpsty. V nizSom pH sa vSak ufuje vo
forme Al(H,0)s>" (AI*"), ktora vyrazne inhibuje rast kdiev, delenie buniek a zasahuje do
mnohych procesov metabolizmu rastlin. Toxicitounida je postihnutych zhruba 40%
svetovych ptnohospodarskych pdd a to najma v tropickom pasme.

Hlinik prispieva ku pufrovacej kapacite péd, pridlarOH- idbnov sa vyzraza pevny Al(OH)
Naopak, napr. s kyselinou sirovou reaguje hlinik vmnik hlinitych hydroxysiranov
AIOHSO,. Pbddna reakcia sa zvySuje vapnenim. Pouziva saan&aCQ, niektori
po’'nohospodari uprednastju rozne zmesi CaCGa MgCQ. Dochadza k saturacii pédnych
castic bazickymi kationmi, ktora sa vyjadruje v mer@ch (napr. 25% saturacie = 25%
bazickych katiénov a 75% kyslych; ld AP"). Na zvySenie pH pdd sa méZe paii popol,
ktory taktieZz obsahuje ¥gdie mnozstvo bézickych kationov.
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2. Voda a jej biologicky vyznam

2.1 Molekula vody

Molekula vody pozostava z dvoch
atomov vodika ajedného atomu
kyslika, viazanych dvoma
kovalentnymi  vazbami, ktoré
zvieraju uhol priblizne 105(obr.

2.1). Molekula vody je navonok

neutralna, ale elektronegativita

atomu kyslika (3,4) je ova vasia

Obr. 2.1 Schéma molekuly vody

ako vodika (2,2), preto su
elektrony priahované viac ku kysliku a vytvaraju nsm ciastkovy zaporny nabo;.
Kovalentna vazba medzi kyslikom a vodikom je paarvoda je preto polarne rozpaslo.
Vdaka ciastkovym nabojom vznikaju medzi jednotlivymi molg&mi vody vodikové
mostiky (vazba medzi vodikovym atdmom jednej molgka kyslikovym atémom inegj
molekuly), waka ktorym ostava voda kvapalna v relativne Sirokmmmedzi teplot.
V tuhom skupenstve (Wade) su v podstate vSetky molekuly vody navzajorazamé
vodikovymi mostikmi. Pri rozmrznuti vody sa Uiwd asi 15% vodikovych vazieb, pri 25
sa uvdni priblizne 20% vazieb. Vodikové mostiky prispigvaj v ve’kému povrchovému
napatiu vody (73 mN . ) a ku kapilarnym javom.

Voda je vémi dobré rozpugadlo pre mnohé anorganické aj organické latky. Jpart latok

v rastlinach je nemyslifey bez ich rozpustenia vo vode aich transportulogpe

s molekulami vody. Pohyb vo vode rozpustenych |gpokllieha difGznym zékonom, pri
ktorych maju vSetky latky tendenciu sambwe prenikd medzicastice inych latok v smere
od vysSSej koncentracie knizSej. Tento jav trva tddy, kym sa nedosiahne Uuplne
homogénne rozlozZenie vSetkych latok.I'kest’ difizneho toku sa pdd Fickovho zakona
uréuje paitom molekul, ktoré prejdu jednotkou plochy za sekunZakon objavil nemecky
fyziolég Adolf Fick v roku 1855.

Acg
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Js ... diftzny tok [mol. rif. '], Ds ... diftizny koeficient [rh s] (charakterizuje uitd latku
pri $tandardnej teplote 25 napr. pre sachar6zu Ds = 1,9 .°1é7° s%), A c ...
koncentrgny gradientA x vzdialenos. Diflzia je silne zavisla od vzdialenosti, je'ne efektivna

pre malé vzdialenosti (napr. prechod cez membraahyb vnatri bunkovych kompartmentov), ale

pomala pre v&ie vzdialenosti (napr. pohyb medzi bunkami a ypdetii).

2.2 Osmotické javy

Vzlinanie vody

roztok

membran
vode

J

Obr. 2.2 Schéma osmometra. Zvon je potiahnuty semmipabilnou membranou, ktora je priepustna pre
vodu gerveno-biela) a nepriepustna pre iné molekuly YzWadosledku toho prechadza viac molekul vody
do zvona a dviha hladinu vody nahor. Zdvihnutipest vody vytvara spatny tlak na membranu, az kym
nevyvazi rozdiel vodného tlaku kvapaliny v nadobeoazvone. Vyska vodného igta je Umerna

osmotickému tlaku.

KedZe rastliny st mnohobunkové organizmy, molekuly yoausiacasto prechadzacez
rézne typy bunkovych membran. Su to jednak cytopktické membréany, vakuolarne
membrany (tonoplast) ako aj membrany bunkovych meba(napr. mitochondrii,

chloroplastov a podobne). Biologické membrany sinigermeabilné,co zjednoduSene
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znamena, Ze suU viac priepustné pre vodu, ako p¥8inkA v nej rozpustenych latok -
osmolytov. Désledkom toho dochadza k javud’ kekSina vody prechadza cez membranu
v smere od nizSej koncentracie osmolytov k vy3¥gk povedané, voda prudi v smere od
vysSieho vodného potencialu k nizSiemu (t.j. zap@iemu). Takéto pradenie vody mdze
vytvara’ tlakovu (vztlakovu) silu, ktora je principom fungmia osmometra (obr. 2.2), a je
aj hnacou silou pohybu vody vo floéme&iiasta:ne aj v xyléme.

Vodny potenciél je definovany ako rozdiel chemického potencialudywov danych
podmienkach (v roztoku, vo vnutri bunky ...) a clekého potencialdistej, vd’ne ulozenej
vody (napr. ultréista voda v kadke), ktory je rovny nule. Vodny potencial sa oana y.,

a udava sa v jednotke pascal (Pa=).mVodny potenciél roztoku zavisi od osmotického
potencialu {s) tlakového potencialuy() gravit&ného potencialu yfg) a matrixového

potencialu yn):

Yw = Ys T Yp +yg+ym

Osmoticky potenci&tévisi od koncentracie latok rozpustenych vo vddetlym negativnejsi,
¢im je koncentracia rozpustenych latok vySSiglakovy potencialvznika vtedy, ké& na
kvapalinu p6sobi nejaky vonkajsi tlak. V rastlinhybunkach vznikakladny tlakovy
potencial vplyvom bunkovej steny. Pokiarastlinna bunka nasdva vodu z okolia,
cytoplazmaticka membrana sa tabuje, az kym nezae tl&it na bunkovl stenu,
podobnym sp6sobom, ako nafuknuta dusa bicykta tia plag kolesa. Spatny tlak bunkovej
steny na membranu nazyvanigrgor. Existencia turgoru pomaha rastlinam udrziava
vzpriameny tvar tela (najma v pripade bylin), vymitie turgoru registrujeme ako vadnutie.
Zapornytlakovy potencidl je zriedkavejSi ale mbze sa yyslt’ v pripade, Ze vonkajsi tlak
posobi na roztok, v ktorom sa bunky nachadzaju r(nepripade, Ze dame bunky do
injekénej striek&ky a zatlgime).

Gravitachy potenciavznika vplyvom graviténého pésobenia Zeme na vodnipst:

my.g.h

Yg=
Vw
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Kde my je molekulova hmotna'sg je gravit&né zrychlenie, h je vyska vodnéhdpsa a Vw

je parcialny molarny objem vody. Na Urovni buniekgravit&ny potencial zanedbdiey,
dblezity je vSak v pripade vysokych stromov, alelmwipade osmometra na obr. 2.2.
Matricovy potencial zoadiuje adhezivne sily medzi vodou a pevnymi povrchide.
typicky pre pédne prostredie, kde kapilarne silggddia proti prijmu vody korgni. Vyrazne
zavisi od pédneho druhu, vysoku kapilaritu majwitéo pédy kym kapilarita piesoatych
pdd je nizka. Pri vysychani péd sa v pode rozSibwjliny, vody jecoraz menej a jéoraz
pevnejSie adsorbovana na podgastice. Matricovy potencial jetoraz negativnejsi
a spbsobuje tiez pokles vodného potencialu podiyar sa nevyrovna vodnému potencialu
korenovych buniek. V tom bode uz rastlina nie je schoprift’ viac vody (aj k€’ poda

v skuta@nosti nie je Uplne suchd) a postupn&iza vadnd, ide teda dod trvalého vadnutia
(cca—1,5 MPa).

Vodny potencial oviada smer toku vody v rastlinaBlastlinné bunky obsahuju pomerne
vel'ké mnoZzstvo osmolytov. Preto naberaju aj pomerri&évennozstvo vody a vytvaraju
turgor, ktory udrzuje tvar rastlinného tela. & prasknutiu buniek brani bunkova stena,
rastlinné bunky bez problémov prezivaju aj v destihej vode.

Rastlinné pletiva si reguluja svoj vodny potenci@jma transportom alebo syntézou
osmoticky aktivnych latok ( napr. draslik, cukrpadobne) a tym zvySuju svoj osmoticky
potencial. Napriklad zvySenie koncentracie tychétok v bunkach kor®v napomaha
prijmu vody aj za podmienok sucha, alebo zasoldhigem a transport vody je nevyhnutny
aj pre prisun, prijem a transport mineralnych latBkegulacia osmoticky aktivnych latok

v prieduchoch zase reguluje ich otvaranie a zatw@ratym aj transpiraciu.
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3. Transport latok cez membrany

3.1 Priepustnos t bunkovej steny a cytoplazmatickej membrany

VSetky bunky eukaryotickych organizmov su obklopendoplazmatickou membranou,
ktora sa sklada z fosfolipidovej dvojvrstvy a rémsaych bielkovin. Membrany vytvaraju aj
kompartmentaciu celej bunky na cely rad roznyclaned Z fadiska mineralnej vyzivy méa
délezitd ulohu najm& membrana obklopujuca vakuoltoroplast. Membranovy systém
buniek je vyraznou hranicou a bariérou medzi tungkni doménami bunky a okolitym
prostredim a zabezfge ich homeostazu a integritu. Vyrazne regulujgepr a transport
organickych aj mineralnych latok.

Okrem cytoplazmatickej membrany maju rastlinné lyunk svojom povrchu aj bunkovu
stenu, pozostavajucu zo Styroch zakladnych druholynperov — celuldzy, pektinu,
hemicelul6z a bielkovin. Zakladnou zloZkowguldza ktora je tvorena razcami molekul
glukézy viazanych 1,8 - glykozidickou vazbou. Tieto dlhé a tenké cehaldé molekuly
su spojené do mikrofibril (10-25 nm) a tie sa spa@o makrofibril (0,5 pm). Celulézova
kostra je vyplnena molekulampektinov (ramnogalaktourénan, arabinan, galaktan) a
hemicelul6z (xyloglukany, glukomanany, xylany, arabinoxyl§nktoré tvoriamatrix ako
aj Strukturalnymi glykoproteinmextenzinmi ,bohatymi na hydroxyprolin. Bunkova stena
moZe obsahovaaj amorfné polyméry, lignin, kutin, suberin alebosky. Z lPadiska
relativneho pomeru jednotlivych zloZiek bunkovegrst obsahuje primarna bunkova stena
asi 25% celulozy, 25% hemicelul6z, 35% pektindv&o Strukturalnych proteinov.
Polyméry bunkovej steny vytvaraju zlozitu tsigbsahujucu M&ké mnozstvo rézne Vkych
porov a kanalikov (interfibrilarny, alebo intermi@émy priestor), ktoré vyznamnym
spbsobom ovplywuju pohyb latok v tomto priestore. Péry bunkoveinst rozdéujeme na
makropoéry (v&Sinou okolo 3,5 nm, maximalne 5 nm) a mikropéryodp0,5 nm).
Karboxylové skupiny pektinov vytvaraju na povrchwunkovej steny zaporny néboj,
pomocou ktorého méZu naviazedzne katiény, typicky napr. aale silne viaZu aj toxicky
Al**. V principe je bunkova stena pre mineralne latk§rspriepustna, ale systém pérov

a zaporny povrchovy ndboj mézu viac, alebo mengjeatzovad pohyb tychto latok.
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Naopak, suvisla dvojitd fosfolipidova dvojvrstvaolugickych membran je vyznamnou
bariérou pre vstup ¢8iny latok do vnatra bunky. Priepustna je hlavne pralé nepolarne
molekuly plynov (Q, CO, Ny) a lipofilné latky, ktoré sdahko rozpu&ju v lipidovych
dvojvrstvach a difunduju cez ne. Slabo priepuseh@rg nenabité malé polarne molekuly
(voda, glycerol, etanol), ktoré difunduju vyraznenmlSie ako plyny a lipofilné latky. Pre
vSetky iony a nabité molekuly bez laldu na ich vikos' je lipidova dvojvrstva
nepriepustnd. Naboj a silné elektrickétphovanie k molekuldm vody brani tymto latkam
vstupt do vnutornej hydrofobnej libvodikovej vrstvy membrany. VSetky latky, pre ktoré
je fosfolipidova dvojvrstva nepriepustna, alebdslariepustna, su transportované pomocou
transmembranovych bielkovin, ktoré su viac, alebenep Specifické pre transport danej
latky. Okrem fosfolipidovej dvojvrstvy sa na biologych membranach nachadzaju aj
membranové bielkoviny, ktoré mozu tuworaz 50% hmotnosti membrany. Molekuly
fosfolipidov su vSak o l'ahSie, takZze p@t molekul fosfolipidov vysoko prevysuje ¢t
molekul bielkovin. Bielkoviny na membranach sdiaou funkné (enzymy, receptory,
transportné bielkoviny) a su lokalizovanédbua povrchu lipidovej dvojvrstvypgriférne
bielkoviny, alebo su do nej ponorenitégralne bielkoviny Transportné bielkoviny su
vasSinou transmembranoveé bielkoviny, ktorychtaeec prestupuje membranu Zsjne
viacnasobne vo formes-helixov, alebo zriedkavejSig-skladanych listov. Vo vnutri
fosfolipidove] dvojvrstvy obsahuju hlavne hydrof@raminokyseliny, kym nad a pod

membranou prevazuju hydrofilné aminokyseliny.

3.2 Zakladné rozdelenie transportnych mechanizmov

Z hradiska spotreby energie roZdgme transportné mechanizmy na pasivne a aktivne.
Pasivny transpor{difuzia) prebieha v smere od vysSej koncentritak k nizSej (obr. 3.1).

Ak prebieha cez membranovy prengSalebo kanal hovorime aul’ahéenej diflzii Pri
transporte elektricky nabitych molekdl napr. yell organickych alebo anorganickych
i6nov riadi prijem iénov okrem koncentreého gradientuaj d’alSia sila, ktorou je rozdiel
elektrickych potencialov na kazdej strane membraritory sa ozraje ako membranovy
potencial To znamena, Ze nabité molekuly nemusia precltadembranou len v smere

k nizSej koncentracii danej latky, ale aj v smdekgickej pri’azlivosti (t.j. aniony v smere

ku kladnému naboju, katidny v smere zapornému mabdradient elektrochemického
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potencialu wuje teda smer pasivneho transportu cez membRxayniektoré iony pracuje
napatie na membrane a konce#ia gradient v rovnakom smere a vytvara strmy
elektrochemicky gradient. Ak pbsobi koncetitna gradient a napétie v ageom smere
moZe by vysledny gradient elektrochemického potencialuymab nadobudnuti rovnovahy

(vyrovnanie koncentracie, alebo naboja) sa transgastavuije.

Vysoka koncentrécia‘ O Nizka koncentrécic
A @ B @

D:Oo
ST R
i JULLLLLLLLL

o

| - 7 | - 7
g N

Pasivny transport Aktivny transport

Vysoka koncentréciao Niidcmcentrécia‘ O

Obr. 3.1 Schematické porovnanie jednotlivych typoansportu cez membrany. A — difizia aB —
urahiena difazia su pasivnymymi typmi transportu a pkhju v smere chemického gradientu
transportovanej latky (tmavo modrd). C — primarkyivany transport prebieha proti smeru chemického
gradientu transportovanej latky (svetlo modra) pateby ATP. D — sekundarny aktivny transport
vyuziva chemicky gradient jednej latky (svetlo m@dmna transport inej latky (oranzova) proti jej

chemickému gradientu.

Aktivny transportvyZaduje dodanie energie do systému:gugou vo forme ATP) adiaka
tomu mdzZe prebieliaaj proti gradientu elektrochemického potenciéliti¥ny transport je
najrozsirenejSi typ  transportu v rastlinach, ktaozhodujicou mierou prispieva
k zabezpé&eniu prijmu latok z vonkajSieho prostredia. ARii transport dominuje aj pri
prijme mineralnych Zivin kot®m, pretoZe ich koncentracia v pédnom roztoku ESviu

nizSia ako v bunkach.
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Typ transportu, pri ktorom je transmembranovy popybnasanej latky priamo spojeny so
spotrebou energie nazyvampemarny transport Typickym prikladom su pren&&a typu
ATPA&z, ktoré stmsne s prenosom iénu cez membranu Stiepia na aneopiaté ATP na
ADP a Pi. V pripadsekundarneho transportisa vyuziva uz existujaci gradient iného ionu,
v rastlinach je to H Tento gradient sa zabezpge aktivita H-ATPazy, nazyvanej aj
vodikova pumpa. Vodikové iény sa hromadia na jedsieine membrany kde zvySuju
kladny néboj. V dbsledku toho maju tendenciu sgiinpohybu jednak v smere svojho
koncentrgného gradientu a jednak su tiahované zapornym nabojom na épg strane
membrany.

Z hradiska Specifickosti k transportovanej latky delinm@ansport cez membrany na
Specificky aneSpecificky transport NeSpecifickym transportom je difazia plynov a
lipofilnych latok cez membrany ¢ CO,, NHsz, N benzén, etanol a podobne), ktory
prebieha bez prechodnej interakcie latky prechédepjcez membranu s membranovymi
bielkovinami.Mechanizmus pohybu latky je identicky s difuziouelmeha pasivne v smere
koncentr@ného gradientu prenasanej latky. Specifickym trartspn je Kahiena diflzia
(prechod cez kanaly), ktora je charakterizovanahmdnou interakciou prenaSanej latky

s membranovou bielkovinou, ako aj vSetky typy akeivo transportu.

3.3 Membranové transportné bielkoviny

Rastliny obsahuju J&é mnoZstvo membranovych transportnych bielkovitgrék sa
zaral'uju do troch hlavnych skupin.

I6nové kandly su pasivne transportné bielkoviny, ktoré v poéstgtvaraju hydrofilny por
cez inak hydrofébnu membranu, veduci z jednej gtraa druhd.Pumpy zabezpeéuja
primarny aktivny transport, @om spotrebujud chemickd energirenasSae (transportéry)
su vémi réznorodou skupinou transportnych bielkovin, r&t@renaSaju latky pomocou
svojich konformé&nych zmien. V&Sina znich je stag’ou sekundarneho aktivneho
transportu, ktory vyuziva elektrochemicky gradieyivarany pumpami. Niektoré prenésa

vSak moOZu zabezpeva’ ibacisto pasivny transport (ahtena difuzia).
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3.3.1 Kanaly

NajjednoduchSim spésobom ako umdznmalym vo vode rozpustnym molekulam
prechod z jednej strany membrany na druhl jeorgivie hydrofilného kanalu cez ktory
moZu tieto molekuly prechadzaKanaly su najrychlejSim spésobom transportu¢opni
dosahuju rychlas10P-1¢% idnov za sekundu. Transport kanalmi je pasivngces tzn., Ze
difdzia iénov cez kanal je funkciou membranovépotencialu a rozdielu koncentracii
transportovaného ionu na oboch strandch membrany.

I6nové kandly su pritomné prakticky vo vSetkych-exendomembranach rastlinnej bunky a
st zamerané na transport anorganickych i6nov hialaieK*, CI a C&"*. Niektoré kanaly
maju vémi nizku selektivitu a prenasSaju Siroku paletu Mnané moézu by vysoko
selektivne k jednému, alebo malémuétpio molekdl. Selektivita kanalov zavisi od ich
priemeru a tvaru ako aj od rozdelenia nabitych akygeelin v ich stenach ato najméa na
zUzenom mieste v oblasti vstupu do kanalu, ktomyvemefilter selektivity(obr. 3.2). Cez
Uzke kanaly prechadzaju len malé idény, kanaly soom@& nabitymi stenami odpudzuju
zaporne nabité iony a prepafi kladné iony. Kandly s vysokou selektivitou magjl

vazbové miesto, ktoré rozpoznava prenasany iGfapdaransportu. Pomenovanie kanalov

v&Sinou suvisi s prendSanym i6nom napf. Kénal (selektivny kanal pre transport

draslika).

Obr. 3.2 VSeobecna schéma Struktary kanalu. Zupeesgtor v hornegasti kanalu je filter selektivity, spodna
svetlejSia ¢ag’ kontroluje otvorenas alebo uzavretds kandlu v zavislosti od vazby kandla s ligandom

(cerveny).
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Cinnog’ kanalov je v rastlinach regulovana. Otvaranieta&anie kanalov sa uskuwiaije
pomocou konformé&nych zmien a to vplyvom vonkajSich alebo vnutorngodmienok.

Patria k nim zmeny membranového potencidlu, régélatinky ligandov ktoré sa viaZzu na
$pecifické miesta kanalu a tym ho aktivuju (nap'CIPs, cADPR a iné). V rastlinach viak
boli najdené aj kanaly aktivované tlakom (mechanegine kanaly), ktoré riadia zmeny
turgoru buniek.

Prvé objavené a najviac preskimané su v rastlimfieklikové kandly. Rozdleju sa do
dvoch kategorii Prvy typ K kandlov sa otvara v podmienkach negativnejsieho
membranového potencialu (pri hyperpolarizacii meimbrého potencialu) a sprostredkuje
vstup K do bunky.

Transport je len jednosmerny a tieto kanaly sa @ziaako Kin alebo KIRC (“K™ inward
rectifying channels®) (Kdnu) kanaly. Druhy typ Kkanalov sa otvéara pri pozitivnejSom
membranovom potenciali (pri depolarizacii membratavpotencialu) pgbom sprostredkuje
transport K smerom von z bunky. V literatire sa tieto kanatnauji ako Kout alebo
KORC (“K™" outward rectifying channels®) (Kon) kanalyV Arabidopsis thaliana( K'dnu
kanaly kddované génmi AKT a KAT, a'¥on kanaly st kédované génmi SKOR a GORK.
Draslikové kanaly zabezpgl osmotickl regulaciu buniek a&stuju sa mnohych
procesov zalozenych na zmenach turgoru buniekla@dkn takého procesu je zatvaranie
prieduchov, v ktorom ma dolezitt Glohu\on kanal kddovany génom GORK, alebo rozne
pohyby listov, ¢i kvetnych ¢asti. Nezastupitel Ulohu maju draslikové kandly aj pri
transporte vody xylémom.

Dal3ou déleZitou skupinou kanalov s vapnikové kar@ii menej Specifické a prechadzaju
cez ne aj iné katiény (napr."K. Ich hlavnou funkciou je prenos signalov v bunkajlep3ie
charakterizované boli vakuolarne @umpy, ktoré maju na strane cytoplazmy miesto na
naviazanie ligandu H° (inositol trisfosfa), NAADP (adenindinukleotidfosfat kyseliny
nikotinove) alebo cADPR (cyklicka ADP rib6za) ktoré ich akijitru

Z aniénovych kandélov su v rastlinach vyznamné dtiwé kandly, ktoré su aktivované
zmenami membranového potencialu. Ufilgdl sa pri prenose signalov, kde zabempe
eflux CI z cytoplazmy, pripadne v turgorovych pohyboch.kiéie? chloridové kanaly su
priepustné aj pre dusianovy anion.

Specialnym typom kanéalov st vodné kanaly — akvayoébr. 3.3.). Boli prvykrat objavené
v Pudskych erytrocytoch a ukazuje sa, Ze sa vyskwtojuSetkych skiimanych organizmoch.

Samotné fosfolipidova dvojvrstva je si¢mstaine priepustna pre vodu, ale prechod vody
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ceznu je len v&mi pomaly. Pritomnasakvaporinov vyrazne zvySuje rychfosansportu
vody cez membrany. Z toho dévodu sa v rastlinaché&dzaju akvaporiny vSade tam, kde je
potrebny rychly transport vody, napr. pri prijmedydckoreimi, transporte vody do vakuol,
nadnani xylému, elongacii buniek, pohybe prieduchovymimiek, nastiach a podobne.
Okrem vody, mézu akvaporinylaitova’ aj transport oxidu uhiitého, ¢0 ma vyznam
najma v mezofylovych bunkéch pri fotosyntéze. Mladch sa mbze vyskytovaz vysSe 30
réznych homoloégov akvaporinov, ktoré umopl precizne vybalansovanu kontrolu
transportu  vody. StruktGra akvaporinov je 'mé konzervativna, obsahuji 6
transmembranovych domén so Struktumehelixu, spojenych 5 stikami (A-E). Slkky B

a E su hydrofébne a obsahuju konzervativhe NPAesedie (asparagin-prolin-alanin), ktoré
vytvaraju stred péru akvaporinu. Pohyb molekul vody akvaporiny je obojsmerny a zavisi
od vodného potencialu. V dosledku rozdelenia nabwmjatri kanala sa molekuly vody
pohybuju cez kanal v rade za sebodqm sa otéaju kyslikovym atbmom smerom dolu (po
vstupe do kanalu), v strede sadafé@ bokom a pri vystupe smerom hore (Obr. 3.3).
Transport je inhibovany pritomn@su ortwnatych zl@enin ktoré selektivne blokuju vodné
kanaly.

Obr. 3.3 Schéma akvaporinu a pohybu molekil vagyravené pokh Taiz a Zeiger 2010, Zhao a spol. 2008,
wikipédia).

3.3.2 Pumpy

V rastlinnych bunkach je v mnohych pripadoch potéetransportovalatky proti smeru ich
elektrochemického gradientu. Preto musi exigtamachanizmus, ktory na transport vyuZiva
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chemicky viazanu energiu. Primarny aktivny transpggiva energiu vo forme ATP, menegj
casto GTP alebo pyrofosfatu. Tento transport je zadevany Specifickymi bielkovinami
s enzymatickou aktivitou, ktoré nazyvame pumpy.ifloliko zdroj energie vyuZzivaju ATP,
nazyvaju sa apTP-azy.Stiepenie ATP poskytuje energiu asi 32 kJ/moln$port pumpami
je relativne pomaly, nanajvys 500 idnov za sekurkgd’Zze pumpy transportuju len jeden

i6n, v tomto pripade ide o uniport.

3.3.2.1 ATP-azy typu P

ATP-azy typu P dostali svoj nazov pgadtoho, Ze na transport prenasanej latky je
nevyhnutna fosforylacia. Vyskytuju sa v dvoch kanfiagnych stavoch Ea B (preto sa
v literatire obas nazyvaju aj fE, ATP-azy). Konformany stav B ma vysokd afinitu
k prenaSanému i6nu. Fosforyldciou pumpy s pomocodP Aprechadza pumpa
z konform&ného stavu Edo konformé&ného stavu E Paias tejto zmeny dbjde k prenosu
ibnu z jednej strany membrany na druhd. Konfamyastav B ma len nizku afinitu
k prenaSanému ionu, preto sa po kratkdase uvéni z vazby. Nasledne sa z pumpy
uvolnuje aj anorganicky fosfat ata sa vrati do vychkoN®ho konforméného stavu E
Jedna molekula ATP umdidje prenos jednej molekuly vodika.

ATP-4azy typu P sa vyskytuju vo vSetkych Zivych aiiganoch. Z fylogenetickéholhdiska
sa rozdéuju do 10 linii, Zoho v rastlinach sa vyskytuje 6. Su to vodikoveé pur(linia
P3A), C&" ATP-azy (linie P2A aP2B), pumpy pre transpoazkych kovov (P1B),
pravdepodobné aminofosfolipidové ATP-azy (P4) a AER typu 5 (P5) so zatiaejasnou
funkciou.

NajtypickejSim zastupcom ATP-az typu P vrastlinagh vodikovA pumpa na
cytoplazmatickej membrane. Tato pumpa vytvara aktixloZzku membranového potencialu
bunky, ktora mimo iného zabezpge aj prijem iénov do bunky pomocou prer@sa
v sekundarnom aktivnom transporte. Tymto spésobontréluje prijem mineralnych latok
ako aj najiianie xylémwi floému. Okrem toho sa 2éstiuje procesov predlzovania buniek,
otvarania prieduchov a regulacie vnutrobunkovéha pddikové pumpy su regulované
fosforylaciou reguldnej domény blizko C-konca polypeptidovéhd’azca a naviazanim
regula&ného 14-3-3 proteinu, ktory pumpu aktivuje.

Cd* ATP-azy (vapnikové pumpy) maji extrémne vysokiniafi k vapniku a preto mézu
zabezpéova® nizku koncentraciu vapnika v cytoplazme buniekd@dréo v nmol), kym

koncentracia vapnika v extracelularnych priestoraubZe by aj vy3Sia ako 1 mM. Dve

26



fylogenetické linie C& ATP-az v rastlinach sa Z#diska funkcie ligia tym, Ze linia P2B
obsahuje navysSe vazbové miesto pre kalmodulin karidt polypeptidového rfazca. Pdas
stresového signalu sa vrastlinach otvaraju vamdéik&analy a koncentracia vapnika
v cytoplazme stupne asi na g@gmol. Vapnik sa naviaze na kalmodulin a aktivuje ho.
Aktivovany kalmodulin sa naviaze na vapnikovl pura@timuluje jeginnog’, ktora vracia
koncentraciu vapnika v cytoplazme diulového stavu.

Pumpy pre transpottzkych kovov (linia P1B), zabezhgu transport esencialnyetazkych
kovov, ako C@*, Mo?*, Mn**, Zr?*, F&* alebo C&'. Typickym prikladom je chloroplastova
CU?* ATP-4za, ktora zabezpge prisun medi do chloroplastov, kde st potretmeétyorbu
plastocynaninu alebo niektoré enzymy. Inym priklad@e vylutovanie esencidlnych
tazkych kovov z cytoplazmy do apoplastu, alebo d&uwh pretoZze napriek svojej

uzitocnosti su pre bunky aj toxické.

3.3.2.2 ATP syntazy

ATP syntadzy su enzymy nachadzajuce sa v mitochadmm@échloroplastoch, kde katalyzuju
tvorbu ATP svyuzitim protonového gradientu. Na veyenie jednej molekuly ATP
potrebuju prechod 3 iénov vodika a takymto sp6sobarachopné vytvatiasi 100 molekul
ATP za sekundu. Ich fyziologicka funkcia je tedaoy, ako v pripade vodikovych pamp,
ale zo Strukturalneho aj fylogenetickéhi@atliska patria medzi ne. V pripade fermentujdcich
baktérii funguja pri  dostatku ATP ako vodikové puymp V respirujucich

a fotosyntetizujucich organizmoch tak mézu fungolen vynimane, pri nefyziologickych
podmienkach.

3.3.2.3 ATP-azy typu V

ATP-azy typu V (vakuolarne ATP-4azy) prenasaju vodikiony cez membranu za Stiepenia
ATP, podobne ako membranové ATP-azy typu P, Bdeliska svojej Struktury a fylogenézy
maju blizSie ku ATP-syntazam. Aj samotny mechanignmienosu vodika je v podstate
totozny, ibaze prebieha v gfjeom smere. ATPazy typu V si pumpy $mé komplexnou
Struktarou, pozostavajucou z bazéalneho rotogaa\Katalytického sektora;V Sektor \§ je
hydrofébny bielkovinovy komplex, tvoreny 16 kDa pedhotkami ,c* zvyajne v 6
kopiach, jednou centralnou podjednotkou ,d“ ajednaz StyrmidalSimi pridavnymi
podjednotkami. Podobne ako u ATP syntaz dochadzgorajcinnosti ATP-az typu
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V k rotatnému pohybu ich hydrofobneho sektora, ktory v migaATP-az zabezpaje
samotny transport vodika cez membranu (obr. 33&Rtor \ je hydrofilny a pozostava z 6-
8 roznych podjednotiek (A, B, C, D, E, F, G, H).dimnotky A a B maju katalyticku

funkciu, pri ktorej pomocou Stiepenia ATP ra@dfl sektor . Jedna rozStiepena molekula

ATP sta&i na prenos 2-3 molekul vodika.

Obr. 3.4 Schéma ATP-azy typu V. Podjednotky hyithého sektoru YV (modré a zelené) su ozfemé
velkymi pismenami. Podjednotly lipofilného sektorg tmavé farby) st oziané malymi pismenami.
(upravené pokh Gaxiola a spol. 2007, Yeo a Timothy 2007, Scluirena Krebs 2010).

ATP-azy typu V (obr. 3.4) spatoe s vakuolarnymi pyrofosfatazami ¢vkapitolu 3.3.2.4)

sU najviac zastapenymi bielkovinami vakuolarnej rbesmy. Spoldne vytvaraju
membranovy potencial, gom koncentruju protony vo vnutri vakuoly a znizagk jej pH.
Membranovy potencidl (B vakuolarnych membréan je takmer désasobne nizsi (-20 - -30
mV) ako membranovy potencial na cytoplazmatickepinine. Napriek tomu postge
ako zdroj energie pre sekundarny aktivny trandatok.

Vyznamnym sekundarnym pren&Sem na vakuolarnej membrane je antiportny systém
Na'/H", ktory prenasa sodik do vnutra vakuoly vymenouidmavodika. Na jeh@innog’ je
potrebn& dostatma akumulécia protonov vo vnutri vakuoly. Pretorggodmienkach stresu
Z0 zasolenia vyrazne zvySuje expresia a aktivit®-AE typu V£im sa rastliny brania proti

toxickému @inku sodika.
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3.3.2.4 Vakuolarna pyrofosfataza

Rastliny, ako jedny z mala organizmov maju na téaste aj druhy typ protonovej pumpy,
vakuolarnu pyrofosfatazu. Funguje paralelne ku eékuej ATP-aze, na rozdiel od nej vSak
nevyuziva ako zdroj energie ATP, ale pyrofosfataydepodobne vo forme MgPPI)
a vyskytuje sa vykne v rastlinach a fototrofnych organizmoch. Jejldtira je pomerne
jednoducha, sklada sa z dvoch rovnakych podjedanatiemotnogou priblizne 70 kDa.
NajvysSiu aktivitu ma v mladych pletivach a prideii rastling¢o pravdepodobne suavisi aj
z dostupno®ou pyrofosfatu. Pdwh niektorych autorov by pyrofosfataza mohlatrhéavnu
funkciu pri odburavani nadbyiného pyrofosfatu, ktorého koncentracia méze v dgimpe
narag pri niektorych katabolickych procesoch. Stechiamaetransportu je 1:1, teda na

transport jedného vodikového kationu je potrebdéagemolekula PPi.

3.3.2.5 ABC prenase

ABC prenasée (z angktiny ATP binding cassette), je vSeobecné ozeaie vékej
aréznorodej skupiny prena®w svékym mnozstvom transportnych funkcii, ale
s podobnou Struktirou. Ako zdroj energie vyuZivRJgATP, ale v niektorych pripadoch
moZze by ATP nahradené GTP. Ich molekularna Struktlra pdxasz transmembranovej
domény (TMD) a nukleotid-viazucej domeény (NBD). Oéemény sa vyskytuju v dvoch
koépiach. Prenasany ligand sa naviaze na vnuatormanwst domén TMD a spdsobi
konformanu zmenu, ktora uzavrie domény NBD smerom k sebgy&i ich afinitu k ATP
(obr. 3.5). Nasledkom hydrolyzy naviazaného ATPhdalza k druhej konforntaej zmene,
pri ktorej sa domény TMD uvoi prenasany ligand.

V prokaryotickych organizmoch sa ABC prend&San6zu zdastiova® prijmu zivin, ale
v eukaryotickych bunkach sluzia hlavne na v¥ghanie roznych latok z cytoplazmy, vratane
réznych toxinov. V rastlinach bolo charakterizovamyiekdko typov ABC transportérov.
ABC transportéry na tonoplaste zabeapé transport xenobiotik (naprazkych kovov
alebo herbicidov), do vakuolyasto po ich konjugacii s glutationom alebo orgaymck
kyselinami. Medzid’alSie funkcie ABC transportérov pari exudacia larokoreia, ako aj
transport réznych metabolitov. Expresia niektorygdmov pre ABC transportéry je silne
indukovana alebo naopak pa#ma vplyvom patogénov, funkcia ABC prenésa pri

obrane proti abiotickému stresu doteraz nie jegasn
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Obr. 3.5 Schéma mechanizmu fungovania ABC preinésaktoré maju tri konformmé stavy v zavislosti od
vazby sligandom a ATP. TMD - transmembranova danéfMD) a nukleotid-viazuca doména (NBD).

(upravené pokh Procko a Gaudet 2009 a wikipédie)

3.3.3 PrenasSa ée sekundarneho transportu

Prenas&e sekundarneho transportu v rastlinach vyuzivajsteici gradient H na prenos
iného i6nu. Priamo pre svoginnog’ nevyuzivaju Ziaden zdroj chemickej energie, ale na
zabezpéenie protonového gradientu je potrebna aktivimmos’ vodikovych pump, ktoré
spotreblvaju energiu z ATP. D4 sa teda poteda prenadse vyuZivaju energiu ATP
nepriamo. Ak sa transportovana latka prenaSa vigiom smere ako vodikovy kation,
hovorime o kontransporte, ktory je v rastlinadastejSi a vyskytuje sa najma na
cytoplazmatickej membrane. Ak sa transportovankalgirendSa v ogaom smere ako
vodik, ide o antiport. Antiport sa vyskytuje najmi transporte latok do vakuoly. Rychtos
transportu latok prenadai je priblizne 16 do 1d iénov za sekund&im nedosahuiju
parametre kanalov ale su vyrazne rychlejSie ako lon&nove pumpy.

Prijem latok cez membrany sa dé sledopauZzitim metdéd enzymovej kinetiky pretoze pri
transporte dochadza k naviazaniu a disociacii parsvanych molekdl na aktivne miesto
transportnej bielkoviny podobne ako pri enzymowegkcii. Ak je koncentracia prijimanej

latky nizka, s kazdym zvySenim tejto koncentra@ezeysi aj rychlog prijmu tejto latky
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(obr. 3.6.). Postupne sa vSak zvySovanie konceaatpagimanej latky prejavujéoraz menej
aZz nakoniec strati akyReek vyznamnejSi vplyv na rychlogprijmu. Je to dané tym, Ze
volnych a pripravenych na prenos, pdkea jej dostupna'szvysi. Naopak pri vysokych
koncentraciach je \8ina vazbovych miest prenéda obsadenych, prend&a funguju
v podstate na maximalny vykon a preto uz nie s@micé prenigsviac latok. Na opis tohto
spbésobu prenosu pouzivame Michaelis-Mentenovejtikine ktor mézeme ju vyjadfi

vzorcom:

V = Vimax X [S]/ (Km +[S])

Vmax— Maximalna rychlas transportu cez prenaSav skut@nosti ju prenasa nikdy
nedosiahne, ale so zvySujucou sa koncentraciolapaeej latky sa rychlégprenosu k tejto
hodnote asymptoticky priblizuje

Km — reflektuje vlastnosti vazobného miesta. Ide ndemtraciu daného iénu, pri ktorej su
vazbové miesta prenasanasytené na 50%.

[S] — koncentracia prenasanej latky (substratu).

Nizku hodnotu K, maju tvz. vysokoafinitné transportné systémy (haffinity transport
systems - HATS), pretoz&im je afinita prena&a k prenasanej latke vysSia, kym nizSia
koncentracia prenaSanej latky pdsifa na jej transport. Vysoku hodnotu,Kmaju
nizkoafinitné systémy (low affinity transport sysie - LATS). Pri prijme minerélnych latok
z pbdy vyuzivaja rastliny zvyajne oba systémy, pretoZze dostuphosneralnych latok je
vel'mi variabilna (obr. 3.6).

PrendS& sekundarneho transportu slUzia v rastlinach ngenpra transport niektorych
minerélnych latok (najma aniénov), aminokyselirkdrych cukrov a podobne. Zddiska
stechiometrie prijmu je na prenos jednej latky @ty prenos 1-3 vodikovych katiGnov
v zavislosti od typu prend&a Sekundarny transport vyuzivajuci gradient sodi&aniesto
vodika je na rozdiel od ZzZi¢ichov v rastlinach J&ni vzacny. M6Zze sa vyskytova
v niektorych riasach, z vysSich rastlin len v me#th halofytoch, ktoré vyuZzivaju gradient

sodika na prijem draslika, pripadne aj &usnu.
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Obr. 3.6 A: Michaelis-Mentenovej kinetika prijmu N@A). S rasticou koncentraciou rychigsrijmu najprv
prudko stupa, ale pri vySSich koncentracidch dazhédkinasyteniu. Maximalna hodnota prijmu jga.V
Michaelisova konStanta K je koncentracia dusianov, pri ktorej je polovica vazbovych miest prEaia
obsadenych a rychlogrijmu je polovéna (1/2 \,ay. Na rozdiel od transportu prenésa, jednoduché difizia
(Cervendciara) by zavisela linearne od koncentracie preré$andnu. B: Priklad merania rychlosti prijmu
NOs, ktory je prijimany dvoma systémami s Michaelisfittovej kinetikou. Vysokoafinitny transportny
systém HATS (prva krivka) a nizkoafinitny transmgrsystém LATS (druha krivka).
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3.4 Membranovy potencial

Membranovy potencial je rozdiel elektrického potaéhc na vonkajSej a vnutornej strane
biologickych membran.
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Obr. 3.7 Zaznam membranového potencialu kortikdirtyeniek koréa pouZzitim mikroelektréd, gas prijmu
dusinanov. Na z&atku sa kor# nachadza v médiu bez dusika a jehadovy potenciél je okolo -130 mV. Po
pridani dusinanu (prva Sipka) ddjde k rychlej depolarizaciiywpim ¢innosti transportérov, pretoze dusik sa
prijima v pomere BNO; 2:1. Po 1-2 minGtach sa zvy3i aktivita vodikovyminmp ktoré zvySuja polaritu
membrany a po kratkoriase sa potenciél ustéli na novej hladine okolo -0 Po odobrati du&hanov

(druhd Sipka) s&innog’ transportérov zastavuje &uklovy potencial sa vracia na pévodnu hodnotu.

KPudovy potencidje charakteristicky potencidl membrany v ustélenmostredi. Je typicky
pre vSetky Z2Zivé organizmy. Vrdmci bunky sa vyskytw bunkovych organeléch,
tonoplaste aj cytoplazmatickej membrane. Priemearmgi&kos’ k'udového membranového
potencialu na cytoplazmatickej membrane rastlindyahiek je priblizne -130 - -200 mV. Je
zavisla od druhu rastliny, od Specializacie jej iblinaj od podmienok prostredia, ale pre
konkrétny typ pletiva a v danom prostredi je poreestala. Hodnota membranového
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potencialu je sttom difizneho potencialuaaktivneho potencialu Difuzny potencial
vznika v désledku réznej priepustnosti membranrpeme idny. Ak je membrana digeviac
priepustna pre kation ako pre anion, prechadzaikata druht stranu membrany rychlejSie
a hromadi sa tam kladny naboj. Typickym katiénora kitory je membrana priepustna je
draslik, pretoZze membrany rastlin obsahujiravedraslikovych kanalov. Rozdielna
priepustnos pre iony je typicka vlastnésiologickych membran, preto ku vzniku difdzneho
potencialu dochadza vo vSetkych rastlinnych bunkathpicka hodnota difuzneho
potencialu je -60 - -80 mV. Aktivny potencial jeskydkom¢innosti vodikovych pamp,
ktoré vyuzitim ATP prenaSaju vodikove katidbny zopjfazmy na vonkajSiu stranu
membrany. Jeho Vkos je porovnaténd s vékos'ou difizneho potenciélu. Pas anoxie,
alebo pbésobenim kyanidov doch&dza jeho vymiznugitgetoZze sa vodikové pumpy
inaktivuju. Za prirodzenych podmienok vplyva naiaky potencial aj sekundarny aktivny
transport, pretoZe je vyuzivany na prenos ionovprikéd na prijem jednej molekuly
dusiénanu (NQ) je potrebny prenos dvoch kationov vodikd)Hakze dochadza k prenosu
jedného kladného naboja do vnuatra bunky. Tento fakioziuje sledova ¢innog’
sekundéarnych transportérov pomocou elektofyziologib merani (obr. 3.7).

Pri vykyvoch prostredia, ¥8inou vplyvom lokalneho stresu sa v rastlinach Zimena
potencialu, ktord mézeme rozdelha akény potencial avariacny potencial Existencia
akéného potencialu v rastlinach je znama uz od 30ovakinulého storéia. Schopnaos
Sirenia akného potencialu na dlhSie vzdialenosti je danakysetrastlinam, aj ké& je
makroskopicky pozorovaitea skér vynimone pri rastlinach schopnych rychlej pohybovej
odozvy svojich listov, akymi siMimosa pudicaaleboDionaea muscipula NajlepSie
adaptované na prenoscakho potencialu sa ukazujutbsitkovice vo floémeLahko sa tiez
prendsa cez plazmodezmy, takze zo sitkovic sa §iGZedo sprievodnych buniek a cez ne
potom dod’alSich buniek v susedstve. Prenos signalu je padako v Zivgéichoch, zavisly
od otvarania kanalov. Najprv sa otvaraju vapnikkagaly a C& sa dostava do cytoplazmy,
kde aktivuje kanaly Cla K pricom tieto dva i6ny prechadzaji do extracelularneho
prostredia. Akny potenciél sa Siri rychlésu okolo 10-30 mm/sRefrakéna peridda teda
¢as po prechode signalu gas ktorého nie je bunka excitoviia trva v rastlinach radovo
minuty, takze je oM@ dlhSia ako v Ziv&@choch, kde trva len tisiciny az stotiny sekundy.
Variatny potencial (nazyvany tiez pomaly vinovy potengcjélpomalsi (0,5 — 5 mm/s) a na
rozdiel od akného potencidlu so vzdialenos jeho sila klesa. Aktivovany méze tby

napriklad pri pozere, alebo opaleni listu. MO0ZeSis# aj cez nitve bunky a je zavisly od
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negativneho hydrostatického tlaku v xyléme, ktoey jytvarany transpiraciou. Ak sa
transpiracia vyrazne znizi (uzavru sa prieduchgbalie vysoké vzdusna vihkdsk Sireniu
varia&tného potencialu nedochadza. Elektricky prejav ¢agao potencialu je dany

pravdepodobne prechodnym uzavretifATP-az typu P.
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4. Transport latok na stredné a dlhé vzdialenosti

4.1 Transport na stredné vzdialenosti - Radialny tr  ansport

Latky z pbédy su prijimané kateni. Samotny apex kofi@ je Specializovany na rast
a diferenciaciu a z vonkajSieho prostredia prijiBraminimum latok. Za zénou elongacie sa
nachadza kratka zona vyvinu kdogych vliaskov, ktora je hlavnym miestom prijmu vajy
mineralnych latok. Kongové vlasky, ktoré sa vyskytuju vtejto zOne vyrazngtsuju
povrch koréa a jeho kontakt s podou. V niektorych druhochlirashézu koréové viasky
fungova’ pomerne dlho, ale vo ¥dine pripadov maju zivotndpomerne kratku a postupne
vlaskov sustredena len v kratkej oblasti za vrcholkoreia. V korgiovych vlaskoch je
pomerne vEké pradenie cytoplazmy od $Ri vlasku ku koréu a spé, ¢o zn&ne urycliuje
transport. Niektoré transportéry s vysokou afimnik transportovanej latke sa prednostne
exprimuju v kor#éovych vlaskoch. Tym su kotievé vliasky dobre prisp6sobené prijmu
mineralnych latok, ak je ich dostupmiosizka. V pripade vysSej dostupnosti prijimaného
ibnu mézu mé vyraznu Ulohu v prijme latok aj bunky kortexu. Kkalne bunky mozu
taktiez prijima tie iony, ktoré boli sice povodne prijaté kibogymi vlaskami, ale neskor sa
z nich uvdnili do medzibunkového priestoru.

VacSina latok je v koreni transportovana do strediweiar pretoze tam sa nachadza xylém,
ktory ich mdZze transportovalalej do nadzemnejasti rastliny. Transport latok od okraja do
stredu koréa nazyvameadialny transport Pohyb latok cez membranu z bunky do bunky je
energeticky narny, preto méze pohyb latok v rastlinach prebietdvoma d’alSimi
spbsobmi a toapoplastickou cestoasymplastickou cestouApoplasticka cesta prebieha
mimo buniek v komplikovanom systéme bunkovych stigrorov. Apoplasticka cesta kon

v oblasti endodermy, kde je blokovana Uzkou subedo vrstvou, ktord nazyvame
Caspariho pasikmiV tejto oblasti musia latky vstithtez membranu do vnutra buniek, aby
mohli by’ transportovanéd’alej do xylému. Symplastickd cesta je transporttokla

v intracelularnom priestore (v symplaste). Latkyssce presunu z bunky do bunky, ale bez
toho, aby museli prechadza&ez membrany. Je to umoznené tym, Ze bunkynkoszl

pospdjané plazmodezmami a vytvaraju tak v podstaereruSent sfe cytoplazmy.
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Plazmodezny sa nenachadzaju len v kock ale vo vé&Sej, alebo mensej miere po celom
tele rastliny. MnoZstvo plazmodeziem variruje vigksti od typu pletiva, najviac je ich
medzi sitkovicami a ich sprievodnymi bunkami.

Existencia symplastickej a apoplastickej cesty zram Ze teoreticky na radialny transport
mineralnych latok (a aj vody) ku xylému &itgediny prenos cez membranu. V skirtosti

su takéto prenosy wainou minimalne tri, pretoZe pri viacerych druhgehspojenie cez
plazmodezmy medzi epidermélnymi a kortikdlnymi bamk pomerne slabé. Je teda
pravdepodobné Ze latky prijimané epidermou (vratkoeaiovych vlaskov) sucéasto
vylu¢ované do medzibunkového priestoru, kde su opatpxijimané kortikalnymi bunkami,
alebo transportované apoplastickou cestou a dekwstupuju az v endoderme.
BazalnejSiecasti koraéia, ktoré uz nemaju katievé vlasky, maju mall schopnoprijmu
mineralnych latok. V uwitej miere mozu prijimé& mineralne latky s vysokou mierou
mobility a s vysokou koncentraciou v pédnom roztoRiati to napriklad pre iony NaK*
alebo NQ'. Vynimkou je vapnik, ktory je prijimany iba v zohk@reiovych viaskov, hoci
jeho dostupnasv niektorych typoch pod je pomernelké. Pravdepodobnou piou je, Ze
vapnik je signalnou latkou a jeho prijem do cytaplg buniek je prisne regulovany. Na
transport vapnika do vnuatra buniek a nasledne axylému su Specializované vyioe
bunky endodermy, ktoré funguju len v apikaldasti koréa, lebo v bazalnejSiatastiach su

uz uplne pokryté suberinom.

4.2 Transport na dlhé vzdialenosti

V rastlinach prebiehaju dva transportné procesgrékizabezpmiju pohyb latok na dlhé
vzdialenosti Je toxylémovy transportktory zabezpaije tok vody a mineralnych latok z
korenov do nadzemnejasti rastlin &loémovy transportktory zabezpéuje prenos latok z
asimilatnych organov, najma listov, do ostatnych rastlitmyarganov. Transport sa
uskuta@nuje v Specializovanych bunkéach centralneho valcgé(m a floém) pozid osi
rastliny akropetalne z kaiiev do listov (xylemovy), alebo obojsmerne ako jevtpripade

floémového transportu.
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4.2.1 Xylémovy transport

Xylémovy transport sa uskutiuje v Specializovanych bunkach xylému. Zabeénpe ho
mitve bunky, ktoré pgas svojho vyvinu stratili cytoplazmu. Maji charalgtcky do dzky
pretiahnuty tvar aich bunkova stena je vysledkoharakteristického  druhotného
zhrubnutia. Viaceré bunky ktoré na seba nadvazyjuavaju dlhé trubice, a bunkové steny
medzi trubicami su kil Uplne rozpustené (cievy - trachey), alebo obsahsps pocetné
sterteniny (cievice - tracheidy). ¥aka pevnym stenam cievy v xyléme odolavajicnganu
pnutiu, prispievaju aj k spevneniu rastliny. Ictaviou Glohou je jednosmerny pdzaly
(longitudinalny) transport vody a v nej rozpustemydtok z koréa do nadzemnych organov.
Xylémom sa transportuju najma mineralne latky aganickych latok najmé& organicke

kyseliny a aminokyseliny. Hodnota pH xylémovéagy je okolo 6,0.

4.2.1.1 Napranie xylému

Aby sa voda a v nej rozpustené latky dostali d&myl, musia vzZtadom na bariéru, ktoru
predstavuju v endoderme Caspariho pasiky v obkxstiodermy, vstupi do symplastu.
V oblasti stredného valca dochadza ku opatovnénulinawniu latok do apoplastu. Kée
bunky xylému su ifive, mdéZzeme ich povaZzowaza pokréovanie apoplastu. Proces
uvolnovania latok z buniek stély preto nazyvamenapjianie xylému V principe mdzu
latky v stéle prechadfa bunky do bunky cez plazmodezmy a uvdka cez membranu do
apoplastu z ktorejlvek z nich. V niektorych druhoch dochadza klineniu latok prevazne
priamo do xyléemu zo susednych parenchymatickych idbun(obr. 4.1). Tieto
parenchymatické bunky maju vysokd metabolick(l dktiva obsahuju V& spojeni

s okolitymi bunkami cez plazmodeznig umo#uje rychly prisun latok. V tych druhoch,
ktorych parenchymatické bunky xylému obsahuju ledlomplazmodeziem, dochadza
k uvalnovaniu latok do apoplastu stredneho valca najmanzel pericyklu, ktoré su priamo
napojené na endodermu a do samotného xylému senpiistavaju cez apoplast pomedzi
ostatné bunky stély.

Mechanizmus ndpania xylému je komplikovany v podobnej miere akdjgon latok
koreimi. Je riadeny pritomnésu ve’kého mnozstva transportnych bielkovin a v zavislost
od momentélneho elektrochemického gradientu moze dkyivny aj pasivny. Hlavnym
osmotickym regulatorom v xyléme je draslik, ktorjeto moéze riadi aj pohyb vody

urahteny pritomnoou paetnych akvaporinov a vytvardak koreiovy vytlak (vid' kap.
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4.2.1.2). Transport kationov zabezZpgl najma kanaly, al&iastaine aj sekundarny aktivny
transport. Elektricky gradient medzi xyléemom a pateymatickymi bunkami zabezggu
pocetné vodikové pumpy. Aniény (najma NOCI a malat) sa do xylému dostavaju cez
kanaly pravdepodobne iba pasivnym transportom.

ZloZenie xylémovej Bavy je vémi premenlivé a vyrazne zavisi od miery transpaaélri
vysokej transpiracii, k& sa transportuje pomernelaevody, je Xxylémovat&va pomerne
zriedena (voda sa v tomto pripade dostava do xylgroblejSie ako véSina mineralnych
alebo organickych latok). Pokusy na rastlinach dakaze najianie xylému je regulované
aj poziadavkami nadzemneépsti na jednotlivé Ziviny, ale mechanizmus tejtgul@cie

zatid’ nie je znamy.

Endoderm Parenchyr Parenchyr Endoderm
Y ) rH
N .
I I KORC K* i
< ..............
» NORC
| | 16n
I IV PR
> ATP l
Ll =
\ J
Pericyklu Pericyklus
Xylém

Obr. 4.1 Schéma némnia xylému. Voda a mineralne latky pradia cez mladezmy z buniek endodermy
(hnedozlta farba) smerom ku xylému. Xylém saimapv&sinou z parenchymatickych buniek susediacich
z xylémom (Yavo). Mechanizmus néifania spoiva hlavne v transporte osmoticky aktivneho drasiilez
kanaly (KORC, NORC - modra farba), alebo cez seéumal prend&a (oranzova) vymenou za vodik.
ZvySena koncentracia draslika spdsobuje prechoyg gtlodkylému v désledku osmézy. V druhoch, ktoré imaj
menej plazmodeziem v parenchymatickych bunkachy,stdbchadza k uviovaniu draslika a vody do
medzibunkovych priestorov cez ktoré voda prudi gtému (vpravo). Spatnému uniku vody zo stély do
kortexu cez endodermu brania Caspariho pasiky yepea potla Yeo a Timothy 2007 a Colmer a Greenway
2010).
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4.2.1.2 Mechanizmus xylémového transportu

Hnacou silou pohybu vody v xyléme je tlakovy rozdieedzi bazou a vrcholom rastliny.
Tento tlakovy rozdiel vytvaraju dva mechanizmy &toesiovy vytlakatranspiracny rah

z listov. Koreiovy vytlak vznika daka osmotickym silam pri négni xylému. Hlavnu
tlohu viiom ma pohyb katiénov draslika (obr. 4.1). V plazana parenchymatickych
buniek obklopujucich vodivé elementy xylému péitomné 3 rbzne typy katidbnovych
kanalov, ktoré su Specifické pre xylémovy guahym. Dva z nich, KORC (Koutward
rectified channel) a NORC (nonselective artirectified channel) sa &stiuju na
uvoliiovani K, Na', pripadne C& z buniek parenchymu do xylému. Okrem kanalov sa
transportu draslika v xyléme moZzu cadtiova® aj prenadS&ée sekundarneho transportu.
Znxna ¢ag’ draslika, ktory sa takto dostava do xylemu pochéd#loému (v pripade
jaémena to je az 40%), takZe draslik prinajmen&fastaine cirkuluje v cievnych zvazkoch
rastlin. Pritomnasdraslika a inych osmoticky aktivnych latok v xykéspésobuje néipanie
xylému vodou a rast turgoru a voda stupa nahoracnevExistencia kotgvého vytlaku je
dobre pozorovat®a pri niektorych druhoch rastlin, ako napr. &iaiebo slnénica. Ak tieto
rastliny odreZzeme tesne nad zemou tak z ponechasigjstonky zéne vytekad voda (hovori
sa, ze rastliny ,slzia®).

Transpirgny tah vznikd v doésledku vyparu vody z listov cez puigty. Spongiovita
Struktara listového parenchymu vytvara systém ntaljeedzibunkovych priestorov, do
ktorych vnika voda vplyvom svojich kapilarnych wiassti. Kapilarita vznika v désledku
toho, Ze molekuly vody su k bunkovym stenamt’gmované viac ako k sebe navzajom.
Hovorime, Ze voda zmia bunkové steny. Vyslednyah v xyléme je potom gtom
kapilarnych sil z obrovskej listovej plochy. Najmépripade drevin je tato sila Rrai
vyznamna a na transporte vody sa ptalievé’a viac ako korgovy vytlak. V xyléme je
preto tlak vo véSine pripadov zaporny (t.j. nizSi ako atmosfericldd prekrai kriticku
hodnotu, molekuly vody uZ nie sidwej schopné udrfavodny sipec a méze défsk jeho
pretrhnutiu. Tomuto pretrhnutiu braniatazlivé sily medziiastkovymi kladnymi nabojmi
vodika aciastkovymi zapornymi nabojmi kyslika v molekulacbdy. Tuto silu nazyvame
kohézia Vdaka kohézii je kritickd hodnota pri ktorej ddjdeptetrhnutiu vodného kica
pomerne vysoka afaka tomu voda mdZze pritdkylémom stromov aj do vySky niekko
desiatok metrov. Pohybu v cievnych zvazkoch nap@mahadhézia ¢o je prinavos

molekudl vody k stenam cievy jej fyzikalna podst@arovnaka ako v pripade kapilarnych
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javov a Wahtuje jej vzlinanie. V pretrhnutiu vodnéhoimsta mdZe déjs aj pri prieniku

vzduchu do xylému. A to désledkom poranenia, stxesepriaznivych podmienkach.

Magnoliorasty
apertura ;
d q Borovicorasty

Obr. 4.2 Schéma stéenim bunkovych stien v xyléme. Magndliorasty magdnjoduché stéeniny, kym

margo
apertura
torus

borovicorasty maju stéenimy s centralnym torusom. Centralna ,membraneémtre stetenim je v podstate
polopriespustna tenka bunkové stena, ktora prapuddu ale zabraje prieniku vzduchu do xylému (B). Pri
extrémnych tlakovych rozdieloch vS8ak mé6ze vzdugprie& tomu prenikntl (C).

V stenéch ciev sa nachadzaju stmniny bunkovych stien¢o su vlastne kruhovité, tenké
a pruzné utvary primarnej bunkovej steny uloZengak sekundarne zhrubnutej bunkovej
stene cievy. Steéeniny umo#uju lateralny transport vody najma pre pletiva, r&étea
nachadzaju pod nich ale na druhej strane mézu’ biyiestom prieniku vzduchu do cievy
(kavitacia, alebo embdlia). Borovicorasty majured¢ stedeniny zhrubnuté miesto torus,
ktoré sluzi ako zatka zahimajuca prieniku vzduchu do xylému (obr. 4.2). Poikarembdlie
su cievy nefunéné. K ich opatovnému sfiineniu méze dojsnaplnenim xylému osmoticky

aktivnymi latkami kontransportom s vodikom. Poti@lbnda pochadzgasto z floému.
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4.2.2 Floémovy transport

Floém je transportny systém zabeagaci transport prevazne organickych latok. Tigttiy
zabezpéuju vyzivu rastlinnych pletiv a su transportované mllhé vzdialenosti
z fotosynteticky aktivnych pletiv, najma z listalg koreiov, mladych vyhonkov, kvetov a
plodov. Na rozdiel od xylému je floém systémyziv buniek pozostavajuci zo sitkovice a
jednej, alebo viacerych sprievodnych buniek.m&ay floémovy tok sa uskuttiuje
predZenych v bunkach sitkovic, ktoré na seba nadvazupdzdznom smere prederavenou
prepazkou "sitkom”. Tieto otvory s priemeronli-® um vznikaju pé&as cytokinézy z
povodnych plazmodeziem naslednou dezintegraciookdwej steny. Takto vzniknuté pory
umoziuju rahky pohyb latok aj s pomernelieu molekulou (napr. bielkovin). Bunky
sitkovic nemaju jadro ani Gogiho aparat, ale obgamitochondrie aj plastidy aj ke

v menSom péte, ako ostatné bunky. Endoplazmatické retikulunykme by spojené
s membranou buniek ato najma cez plazmodezmy.l'addm na nepritomndsjadra

v zrelych bunkach sitkovic, preberajucstu ich Zivotnych funkcii sprievodné bunky.
Sprievodné bunky su spojené so sitkovicaniikym pattom plazmodeziem, cez ktoré
prechadzaju latky potrebné pre Zivot sitkovej burgkto vratane bielkovin. K&e obe
vznikli pozdznym delenim jednej materskej bunky predstajegnu funkn( jednotku
(SE-CC komplex, z angl. sieve elements — compacetis).

Floémom sa transportuje v drvivejégine rastlin hlavne sachar6za, ktorej koncentragia
floémovej $ave mbze dosahovaradovo az stovky mM. Okrem sachar6zy sa mézu
transportova aj oligosacharidy, rafin6za, stachioza alebo vekbaa ktoré sa syntetizuju zo
sachardézy a galaktozy &u priamo v sprievodnych bunkach floému, alebo v tvz.
intermediarnych bunkéach, ktoré s nimi susedia. lagic sa dostavaju cez plazmodezmy.
V niektorych druhoch sa tieto oligosacharidy traggu aj vo v&Sej miere (napr. rody
Cucurbita aleboVerbascury ale v malom mnozstve sa mézu vyskytdwq pri druhoch,
ktoré transportuju hlavne sacharozu. Vyntme® moézu by hlavnou transportnou formou aj
cukornaté alkoholy, ako napr. v broskyni ktora $mortuje sorbitol, alebo v olivovniku
transportujacom manitol. Okrem toho sa vo v3eobsttvo floéme v pomerne Vieej miere
transportuja aminokyseliny, malé organické kyseliaydraslik, v menSej miere aj iné
anorganické iony, niektoré bielkoviny, hormony, idip sekundarne metabolity a malé

molekuly mRNA.
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Podobne ako xyléemovy aj floémovy tok je 'me vykonny arychly. Transport vo
vodivych drahach xylému a floému dosahuje 1-2 mvlachanizmus floémového transportu
spaiiva v rozdieloch vodného potencialu natiatku a na konci floémovej transportnej
drahy. V miestach nédpania floému sa do sitkovic dostava’aesmoticky aktivnych latok
(hlavne sachar6za a draslik) a vplyvom osmozy db prenika aj voda. Naopak, v mieste
vyprazdiovania floému sa osmoticky aktivne latky transgartdo okolitého pletiva a za
nimi potom prenika aj voda. Takto sa vytvara roktlaku vody medzi z&atkom a koncom

floémovej transportnej drahy.

4.2.2.1 Napranie floému

Latky, ktoré su transportované vo floéme sa doositk dostavaju zo sprievodnych buniek
cez plazmodezmy. N&mnie floému je proces, v ktorom sa latky dostawijisprievodne;
bunky atym vstupuju do SE-CC komplexu (obr. 4/4.sa medzi SE-CC komplexom a
ostatnymi bunkami vyskytuje Ve plazmodeziem ide o otvoreny typ floému
(Cucurbitaceap a naiianie floému nazyvamesymplazmické Jednotlivé bunky su
poprepajané plazmodesmami az po mezofyl. V SE-C@pkexe mobze dochadzaku
oligomerizacii sachardzy na rafin6zu, stachiézbaleerbaskdzu (na sachar6zu sa napoja 1,
2 alebo 3 jednotky galaktézy a cukor sa méze tramepa’ sitkovicami). Tym sa udrZuje
nizky gradient sachardzy a znemoje spatna difuzia cukrov.

Ak je medzi SE-CC komplexom a ostatnymi bunkamizpladeziem malo, alebo nie su
Ziadne, ide o uzavrety typ floému (napabace&) a nafiianie je prevaZnapoplazmické
cez membranu sprievodnej bunky. Influx sachar6zyygaduje pritomnassacharézového
prenasaa, eflux sa realizuje antiportom, alebo pasivnduzitbu. Na transport cukornych
alkoholov a aminokyselin je potrebny symport@hto latok. DOlezita uloha pripada
protonovej pumpe, ktorda je zodpovedna za doastgtogradient H medzi  vnatrom

sprievodnej bunky a okolitym pletivom.

4.2.2.2 Ekologicky vyznam rozdielnych spésoboviiaaa floému

Vysoky vyskyt plazmodezmovych spojeni a tym aj skammické najianie je typické pre
vasSinu drevin a krikov. Deli sa na dva typy. Prvy sypyskytuje v C4 rastlinach. Sacharéza
sa transportuje z mezofylovych buniek aktivhe ceamiorany do buniek poSiev cievnych
zvazkov a odtiddo intermediarnych buniek cez plazmodezmy. V mgiarnych bunkach
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sa z nej syntetizuje rafindza, alebo stachyo6zagktuaju vasi priemer ako sachar6za a preto
nemoézu prechadfgplazmodezmami sgado buniek poSiev cievnych zvéazkov. Na druhej
strane plazmodezmy medzi intermediarnymi bunkarsitk@vicami maju vé&Si priemer,
takZze nie su prekadzkou pre transport rafindzy ehstazy do vnuatra sitkovic. Druhy typ
symplazmického ndpania floému je pasivny, bez aktivneho mechanizrtaryly dokazal
zvySova koncentraciu cukrov v samotnom floéme. Ztoho dfiwdunguje transport
floémom jedine vtedy, ak je celkova koncentracilirou v celom mezofyle listov natko
vysoka, aby dokazala udtZzapotrebny turgor pre floémovy transport. Tieto druh
transportuju takmer vyhradne sacharézu.

Symplazmicka izolacia SE-CC komplexu v miesteiapia floému a tym aj apoplazmické
nadnanie je typické pre @inu bylin kam patria aj délezité jpwhospodarske plodiny
mierneho pasma&l'adi Asteraceae, Brasicaceae, Chenopodiaceae, Fabar8atanacea
Hlavnym transportnym cukrom je sachardza, ktoraveafloéme koncentruje aktivhym
transportom. Niektoré rastliny mozu traralelne apoplazmické aj symplazmickéinapie
floému.

Druhy s apoplazmickym néganim floému sa vyskytuji najmé v miernom a aridrp@sme.
Apoplazmické nathanie floému by preto mohla Byadaptacia na vysoky transport
asimilatov v kratkom obdobi vegetacie. V niektorgthhoch so symplazmickym niapnim
floému mo6Ze dochadZari teplote pod 10° C k jeho vyraznému spomaleniu.
Symplazmické nadpianie méze bgyvhodné pri dlhom vyvinovom cykle rastlin s viaceg
konStantnou mierou asimilacie @ sezony. Vyskytuje sa najma vo vihkych trépoch
a subtropickom pasme.

Apoplazmické naliianie umo#uje lepSiu kontrolu transportu latok, ako aj ,prewiie”

medzi apoplasmickym a symplazmickym transportom g@mou blokovania plazmodesiem.

sy Wt
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———— SE-CC komple;

H-O

Sitkovica
¥,=-1,1, ¥<-1,7,¥,= +0,6

’

Mezofyl .
Sprievodna

bunka

Sprievodna
bunka

Sitkovica

¥,=-0,4,¥=-0,7,9,= +0,3 Spotreba
(napr.
koren)

Obr. 4.3 Schéma némnia floému a mechanizmu pohybu latok vo floémelgaly sachardzy (Zltohnedé) su

transportované kontransportom s vodikom (biele) spaevodnych buniek floému. Sprievodné bunky su
spojené so sitkovicami plazmodezmami a tvoria g feaen komplex (SE-CC komplex). Vysoka koncentéci

sachar6zy znizuje osmoticky atym aj vodny potdnf#, ) v sitkoviciach, ktoré z okolia naberaju vodu

(osmobza). V sitkovici sa nasledne zvysi vnitorrak t{turgor) a spOsobuje pohyb floémovéa¥y do miest

spotreby, kde je turgor nizSi (spracovanéljpodeo a Timothy 2007 a Dinant 2010).
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Zoznam najdélezitejSich skratiek a symbolov

ADP
ATP
CcADPR
Cs

Ds

Js

GTP
HATS
IP3
KIRC
Km
KORC
LATS
NAADP
NORC

Pi
PP
SE-CC

adenozin-5’ -difosfat

adenozin-5’ -trifosfat

cyklicka ADP riboza

koncentrény gradient

difuzny koeficient

difuzny tok

guanozin-5’ -trifosfat

vysokoafinitny transportny systém (high-aityntransport system)
inozitol trifosfat

kanal usmaetujlici K" smerom do bunky (Koutward rectified channel)
Michaelisova konStanta

kanal usmeiujici K smerom z bunky (Koutward rectified channel)
nizkoafinitny transportny systém (low-affipitransport system)
adenindinukleotidfosfat kyseliny nikotinovej

neselektivny kanal usmejici K* smerom z bunky (nonselective outward
rectified channel)

anorganicky fosfat

pyrofosfat

komplex pozostavajlci zo sitkovice a sprieapdbunky (sieve element —
companion cell)

vodny potencial
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