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1 Úvod 

Reaktivní formy kyslíku (ROS) jsou částečně redukované formy atmosférického 

kyslíku. Jsou známé především pro svou vlastnost způsobovat oxidativní poškození 

proteinů, DNA a lipidů. Mohou ovšem sloužit také jako signální molekuly, kdy spouštějí 

genovou expresi v podmínkách stresu anebo napomáhají při regulaci buněčného cyklu, 

prodlužování buněk, embryogenezi, klíčení semen a programové buněčné smrti (PCD; 

Mittler, 2017). ROS se v rostlinách tvoří jako vedlejší produkty aerobního metabolismu 

ve více buněčných kompartmentech, a během stresových podmínek dochází k jejich 

nadměrné akumulaci. Díky toxicitě některých ROS si rostliny musely vyvinout určité 

obranné mechanismy, díky nimž se mohou efektivně těmto toxickým účinkům bránit. 

Superoxiddismutasy (SOD) jsou antioxidační enzymy, které představují jeden z těchto 

obranných mechanismů proti oxidativnímu poškození způsobenému ROS. SOD 

odbourávají superoxidový radikál (O2
·-) na peroxid vodíku (H2O2) a molekulu kyslíku. 

Tímto zabrání tvorbě hydroxylového radikálu (HO˙), nejvíce reaktivní formy ROS, jež 

extrémně reaguje se všemi biomolekulami (Mittler, 2017). Jedná se o rodinu 

metaloenzymů, využívající kovové kofaktory, kdy u vyšších rostlin mezi takto využívané 

kovové kofaktory patří železo (FeSOD), mangan (MnSOD) a zinek-měď (Cu/ZnSOD). 

Auxin je jedním z hlavních fytohormonů, který ovlivňuje řadu procesů v rostlinách, 

zejména procesy související s růstem a vývojem. Při zvýšené hladině ROS, auxin 

interaguje s redoxním metabolismem, což vede ke snížení hladiny ROS (Iglesias et al., 

2010). ROS na druhou stranu ovlivňují stabilitu auxinu, a to oxidací kyseliny 

indol-3-octové (IAA), jež je jedním z nejvíce zastoupených auxinů (Kawano, 2003). 

Kyselina N-1-naftylftalamová (NPA) je syntetický inhibitor polárního transportu auxinu 

(PAT). NPA interaguje s proteiny zodpovídajícími za transport auxinu, ale také s proteiny 

zodpovědných za regulaci transportu auxinu  (Bailly et al., 2008). 

Pletivová distribuce exprese FSD1 (FeSOD1) ukázala značnou podobnost s distribucí 

auxinu v kořenové špičce Arabidopsis thaliana (Petersson et al., 2009; Dvořák et al., 

2021a). Z tohoto důvodu bylo cílem této práce studovat propojení FSD1 s PAT 

prostřednictvím testování vlivu NPA na fenotyp tDNA inserčních mutantů A. thaliana 

fsd1-1 a fsd1-2.  
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2 SOUČASNÝ STAV ŘEŠENÉ PROBLEMATIKY 

2.1 Tvorba a regulace reaktivních forem kyslíku u rostlin 

2.1.1 Reaktivní formy kyslíku 

ROS jsou částečně redukované formy atmosférického kyslíku, které jsou zejména známé 

pro svou vlastnost způsobovat oxidativní poškození proteinů, DNA a lipidů. Narůstající 

množství důkazů ale poukazuje na to, že ROS jsou také signální molekuly. Jsou neustále 

produkovány rostlinami jako vedlejší produkty aerobního metabolismu. Na Zemi se 

pravděpodobně objevily zároveň s prvními molekulami atmosférického kyslíku před 

zhruba 2,4 - 3,8 miliardami lety (Halliwell a Gutteridge, 2015). 

Jsou to reaktivní formy molekulárního kyslíku. Patří mezi ně například singletový 

kyslík (1O2), hydroxylový radikál (HO·), superoxid (O2
·-) a peroxid vodíku (H2O2; 

Wrzaczek et al., 2013). Tvorba ROS probíhá v mitochondriích, chloroplastech, 

peroxisomech, ale také v každé buněčné organele obsahující proteiny nebo molekuly 

s dostatečně vysokým redoxním potenciálem k excitaci nebo transferu elektronu 

atmosférickému kyslíku (Mittler, 2017). 

ROS vznikají přeměnou kyslíku v základním stavu (3O2), a to dvěma způsoby: buď 

transferem energie, nebo transferem elektronu. Transfer energie vede k tvorbě 

singletového kyslíku. Transfer elektronu směřuje k redukci a následnému vzniku 

superoxidu,  peroxidu vodíku a hydroxylového radikálu (Apel a Hirt, 2004). 

Jakožto signální molekuly jsou ROS velmi všestranné, za což vděčí svým rozmanitým 

vlastnostem. Příkladem těchto vlastností jsou rozdílné úrovně reaktivity, místa produkce 

a potenciál pro průchod biologickými membránami (Mignolet-Spruyt et al., 2016; 

Halliwell a Gutteridge, 2015). ROS byly pravděpodobně použity buňkami jako první 

signální molekuly k detekci nebezpečných hladin atmosférického kyslíku nebo 

k monitorování metabolických reakcí (Mittler et al., 2011). Například u vyšších rostlin 

došlo ke zjištění, že ROS regulují vývoj, diferenciaci, redoxní rovnováhu, odpovědi na 

stres, interakci s ostatními organismy, systematické odpovědi na PCD (Mittler, 2017). 

Některé ROS mohou být velmi toxické a jsou následně detoxikovány různými 

enzymatickými a neenzymatickými mechanismy. Produkce ROS jako vedlejších 

produktů aerobního metabolismu, spojená s jejich detoxikací antioxidačním systémem, 

probíhá v buňkách neustále z důvodu prevence potenciálního oxidativního stresu 

vedoucího k oxidativnímu poškození. Evoluce aerobních metabolických procesů, jako 

jsou respirace a fotosyntéza, vedla k produkci ROS v chloroplastech, mitochondriích 

a peroxisomech. 
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2.1.2 Charakterizace reaktivních forem kyslíku 

Každý z ROS se liší v několika vlastnostech, jako jsou reaktivita, životnost, migrační 

vzdálenost, místa produkce a látky/mechanismy, které je detoxikují. Liší se 

i mechanismem vzniku, kdy dojde k přeměně atmosférického kyslíku různými 

mechanismy (Mittler et al., 2004). 

Singletový kyslík jako jediný ROS vzniká transferem energie a je poměrně reaktivní 

(Obr. 1). Reaguje zejména s lipidy (Farmer a Mueller, 2013), s aminokyselinovými 

zbytky Trp, His, Tyr, Met nebo Cys  (König et al., 2012; Mignolet-Spruyt et al., 2016) 

a s guaninem v DNA (Mignolet-Spruyt et al. 2016), jež oxiduje. Jeho životnost je 

odhadována na několika mikrosekund (1-4 μs) a migrační vzdálenost je zhruba 30 nm. 

Místy produkce jsou buněčné membrány, tylakoidní membrána chloroplastů a jádro. 

Typickými detoxikanty jsou karotenoidy a α-tokoferoly (Mittler, 2017). 

Superoxidový radikál vzniká transferem elektronu (Obr. 1). Je poměrně reaktivní 

s Fe-S proteiny, ale také může docházet k jeho dismutaci na peroxid vodíku (Obr. 1). 

Mimo dismutaci na peroxid vodíku může superoxidový radikál reagovat s oxidem 

dusnatým (Obr. 1), čímž dojde k tvorbě peroxynitritu, což je jedna z reaktivních forem 

dusíku (Vandelle a Delledonne, 2011).  Životnost a migrační vzdálenost je podobná jako 

u singletového kyslíku. Vzniká v elektronovém transportním řetězci chloroplastů 

a mitochondrií, dále pak v apoplastu a peroxisomech. Typickými detoxikanty jsou 

flavonoidy, askorbát (ASC) a SOD (Mittler, 2017). 

 

Obr. 1 Schéma vzniku jednotlivých reaktivních forem kyslíku (ROS) a jedné z reaktivních forem 

dusíku, kdy jako základní molekula figuruje molekula atmosférického kyslíku (dikyslíku). Zdroj: 

(Mittler, 2017). 
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Peroxid vodíku může vznikat transferem elektronů superoxidovému radikálu, kdy 

vzniká peroxidový iont (O2
2-), který je následně přeměněn za dodání protonů na peroxid 

vodíku (Obr. 1). Peroxid vodíku je také jedním z produktů fotorespirace. V tomto případě 

je produkován v peroxisomech oxidací glykolátu, produkovaného v chloroplastech 

během fotorespirace. Peroxid vodíku je nejstabilnější formou ROS. Životnost má peroxid 

vodíku větší než 1 ms a migrační vzdálenost je větší než 1 μm. Reaguje 

s aminokyselinovými zbytky (Cys a Met), s proteiny obsahujícími hemovou skupinu 

a s DNA. Je rozkládán neenzymaticky pomocí ASC a glutathionu (GSH), a také 

enzymaticky askorbátperoxidasou (APX), jinými peroxidasami (PRX), katalasou (CAT) 

a peroxiredoxinem (Prxr; Mittler, 2017). 

Hydroxylový radikál vzniká transferem elektronů, konkrétně Fentonovou reakcí, kdy 

reaguje peroxid vodíku s železnatým iontem (Fe2+; Obr. 1). Je to nejvíce reaktivní forma 

ROS, kdy extrémně reaguje se všemi biomolekulami, včetně DNA, RNA, lipidů 

a proteinů. Má nejmenší životnost (okolo 1 ns) a migrační vzdálenost (zhruba 1 nm) ze 

všech ROS. Typickými detoxikanty jsou flavonoidy, prolin, cukry a ASC (Mittler, 2017). 

2.1.3 Tvorba reaktivních forem kyslíku 

2.1.3.1 Tvorba reaktivních forem kyslíku v chloroplastech 

Produkce ROS v chloroplastech je velmi úzce spojena s fotosyntetickými reakcemi 

závislými na světle a je ovlivněna fyziologickými a environmentálními faktory. Ve chvíli, 

kdy intenzita fotonů převyšuje intenzitu vyžadovanou pro asimilaci CO2, dojde 

k akumulaci elektronů v elektronovém transportním řetězci chloroplastů a ke zvýšení 

míry tvorby ROS (superoxidu) přenosem elektronů z fotosystému I (PSI) nebo 

fotosystému II (PSII) na kyslík (Obr. 2; Asada, 2006). K této situaci dochází především 

během abiotického stresu (sucho, salinita, extrémní teploty), který způsobí vodní stres 

a limitaci koncentrace CO2 vlivem zavírání průduchů  (Das a Roychoudhury, 2014). 

Jako donor elektronu může figurovat například NADPH nebo xantin (Obr. 2). Tyto 

donory jsou oxidovány svými specifickými oxidasami (pro NADPH to je 

NADPH-oxidasa, pro xantin to je xantinoxidasa (XO; Obr. 2). Superoxidový radikál je 

přeměňován na peroxid vodíku ve stroma chloroplastů spontánně, nebo za pomoci 

enzymů SOD (Obr. 2). Tvorba peroxidu vodíku v chloroplastech spolu se změnami 

antioxidačních systémů jsou signálem poskytujícím informace o chloroplastových 

metabolických změnách do jádra v procesu retrográdní signalizace. Pro chloroplasty je 
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unikátní formování singletového kyslíku. Ten může vznikat transferem energie 

 
Obr. 2 Schéma tvorby a detoxikace ROS v rostlinné buňce. K tvorbě singletového kyslíku 

dochází zejména transferem energie z PSII v membráně tylakoidů. Ke tvorbě superoxidového 

radikálu dochází v procesech s velkým tokem elektronů, jako jsou elektronové transportní 

řetězce v chloroplastech a mitochondriích, anebo může vznikat jako produkt několika 

enzymatických reakcí. Peroxid vodíku je produktem enzymaticky katalyzovaných dismutací 

superoxidového radikálu, nebo může vznikat jako vedlejší produkt oxidace glykolátu. Peroxid 

vodíku jako jediný z ROS, je schopen procházet přes biomembrány pomocí akvaporinů. 

Všechny subcelulární kompartmenty, ve kterých vznikají ROS, mají mechanismy (ať už 

neenzymatické, nebo enzymatické), kterými detoxikují vznikající ROS. Všemi mechanismy 

tvorby a detoxikace ROS si je buňka schopná regulovat vnitřní hladiny ROS dle potřeby. 

Zkratky: AOX, alternativní oxidasa; APX, askorbátperoxidasa; ASC, askorbát; CAT, katalasa; 

DHA, dehydroaskorbát; DHAR, dehydroaskorbátreduktasa; SOD, superoxiddismutasy; MDA, 

monodehydroaskorbát; MDAR, monodehydroaskorbátreduktasa; Fd, ferredoxin; FNR, 

ferredoxin-NADP+ reduktasa; FTR, ferredoxin dependentní thioredoxinreduktasa; GOX, 

glykolátoxidasa; GR, glutathionreduktasa; GPXL, enzymy podobné glutathionperoxidase; 

GSH, glutathion; GSSG, glutathion disulfid;  MP, mezimembránový prostor; NTR, NADPH 

dependentní thioredoxinredkutasa; OPPP, oxidativní pentosa-fosfátová dráha; PAO, 

polyaminoxidasa; PRX, peroxidasy; Prxr, peroxiredoxiny; PSI, fotosystém I; PSII, fotosystém 

II; RBOH, NADPH-oxidasy lokalizované na plazmatické membráně; ROS, reaktivní formy 

kyslíku; sAPX, stromální askorbátperoxidasa; SA, kyselina salicylová; SOD, 

superoxiddismutasa; tAPX, tylakoidní askorbátperoxidasa; Trx, thioredoxin; XO, 

xantinoxidasa; I-V, mitochondriální elektronové transportní řetězce. Zdroj: (Waszczak et al., 

2018). 
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z tripletového primárního donoru elektronů (3P680*) PSII do kyslíku v základním stavu 

(Obr. 2; Waszczak et al., 2018). 

2.1.3.2 Tvorba reaktivních forem kyslíku v mitochondriích 

Živočišné mitochondrie jsou největším zdrojem ROS, zatímco u rostlin přispívají 

k tvorbě ROS relativně málo, především ve fotosyntetizujících pletivech (Apel a Hirt, 

2004). K tvorbě ROS v rostlinných mitochondriích dochází převážně za normálních 

podmínek, ovšem během abiotického stresu je tvorba ROS velmi zvýšena, což ovlivňuje 

spřažení elektronového transportního řetězce a syntézy ATP (v mitochondriích), vedoucí 

ke zvýšené redukci elektronových přenašečů (např. ubichinonu), což generuje ROS (Das 

a Roychoudhury, 2014). 

Produkce ROS v mitochondriích je spojena s mitochondriálním elektronovým 

transportním řetězcem, nacházejícím se na vnitřní membráně. Hlavními místy produkce 

superoxidového radikálu v mitochondriích jsou mitochondriální komplexy I, II a III 

(Obr. 2). Mezi komplexy III u rostlin a živočichů nejsou žádné významné rozdíly, a díky 

tomu lze usoudit, že produkce superoxidového radikálu na vnitřní membráně probíhá 

i u rostlin (Waszczak et al., 2018). 

Není jisté, zda mezimembránový prostor mitochondrií obsahuje enzymy štěpící ROS, 

ovšem na základě polopropustnosti vnější membrány by tuto roli mohly zastávat 

cytoplazmatické komponenty. Rostliny mají strategie, jak se vyhnout formování ROS 

v mitochondriích, a to přesměrováním proudu elektronů alternativní cestou přes 

alternativní oxidasu (AOX) mimo komplexy III a IV (Obr. 2; Huang et al., 2016). Ve 

chvíli, kdy jsou elektrony z redukovaného ubichinonu (Millenaar a Lambers, 2003) 

předány AOX, elektrony již dále nepokračují do komplexu III a IV, jak tomu bývá 

obvyklé, ale na místo toho jsou uvolněny ve formě tepelné energie (Obr. 2; Millenaar 

a Lambers, 2003). 

2.1.3.3 Tvorba reaktivních forem kyslíku v peroxisomech 

V peroxisomech dochází k metabolickým procesům, z nichž mnoho vede k tvorbě ROS. 

K fotorespiraci dochází za podmínek nízkých koncentrací CO2 (při stresových 

podmínkách, např. při zavírání průduchů za podmínek vodního stresu), kdy místo toho, 

aby došlo ke karboxylaci ribulosa-1,5-bisfosfátu, dojde k  oxygenaci za vzniku 

2-fosfoglykolátu, který je přeměněn na glykolát (Foyer et al., 2009). Proto je tvorba ROS 

v peroxisomech úzce propojena s fotosyntézou (Waszczak et al., 2018). Glykolát je 

transportován z chloroplastu do peroxisomu, kde je oxidován glykolátoxidasou na 
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glyoxylát, přičemž zároveň s glyoxylátem vzniká peroxid vodíku (Obr. 2; Foyer et al., 

2009). 

V peroxisomech dochází i k tvorbě jiných ROS. Superoxidový radikál je produkován 

v peroxisomech na dvou místech. Prvním místem je matrix peroxisomů, kde se nachází 

XO, jež hraje roli v přeměně xantinu a hypoxantinu na kyselinu močovou, během které 

dochází k tvorbě superoxidového radikálu jako vedlejšího produktu (Obr. 2). Druhým 

místem je membrána peroxisomu, v níž se nachází na NADPH závislý elektronový 

transportní řetězec, který využívá O2 jako akceptor elektronů a uvolňuje superoxidový 

radikál do cytosolu (Das a Roychoudhury, 2014). 

CAT jsou hlavními peroxisomovými enzymy štěpící H2O2 (Obr.2), kdy mutantní 

rostliny s nedostačující aktivitou CAT vykazují mnohé abnormality růstu závislé na 

periodě a intenzitě světla a na koncentraci CO2 (Queval et al., 2007). 

2.1.3.4 Tvorba reaktivních forem kyslíku v apoplastu 

Apoplast je místem, kde dochází k výměně živin a informací mezi rostlinou buňkou 

a prostředím. Mimo tyto funkce se zde tvoří i ROS. K produkci ROS v apoplastu dochází 

díky aktivní stimulaci enzymů, jako jsou NADPH-oxidasy lokalizované na plazmatické 

membráně (RBOHs,), apoplastické PRX (peroxidázy třídy III) a polyaminoxidasy (PAO; 

Obr. 2). 

NADPH-oxidasy jsou nejdůležitějšími producenty ROS v apoplastu. Tyto oxidasy 

přenášejí elektrony přes plazmatickou membránu z cytoplazmatické NADPH na 

molekulární kyslík, a produkují tak superoxidový radikál (Obr. 2). Ten může být 

přeměněn na peroxid vodíku spontánně, nebo pomocí apoplastické SOD (Suzuki et al., 

2011). U rostlin jsou NADPH-oxidasy kódovány geny rodiny RBOH (Kadota et al., 

2015). Z této rodiny jsou RBOHD a RBOHF nejdůležitějšími enzymy při signalizaci 

v reakci na biotický či abiotický stres (Kadota et al., 2015). Za regulaci těchto RBOH je 

zodpovědných několik mechanismů. Jedním je regulace závislá na apoplastickém Ca2+. 

Jedná se o pozitivní regulaci, kdy se v přítomnosti patogenu Ca2+ naváže na specifické 

vazebné místo na RBOH, čímž spustí produkci ROS (Kadota et al., 2004). Dalším 

regulátorem jsou na Ca2+ závislé protein kinasy, které aktivují RBOHD jeho fosforylací, 

což způsobí tvorbu ROS jakožto signálních molekul při napadení rostliny patogenem 

(Dubiella et al., 2013). Mimo tyto mechanismy existují i regulační mechanismy nezávislé 

na Ca2+. Příkladem je regulace RBOHD cytoplazmatickou kinázou BIK1, jež fosforyluje 

N-terminální část RBOHD (Li et al., 2014). Odlišným mechanismem regulace RBOHD 
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je endocytóza, kdy dochází ke změně subcelulární lokalizace RBOHD. Tímto se sníží 

celkové množství aktivní RBOHD na plazmatické membráně (Hao et al., 2014). 

RBOH společně s apoplastickými PRX hrají klíčovou roli při tzv. apoplastickém 

oxidativním vzplanutí v odpovědi na biotický stres.  Apoplastické PRX mají důležitou 

roli při poranění rostliny, kdy zesilují buněčnou stěnu polymerizací makromolekul  

a zesíťujících komponent buněčné stěny (Almagro et al., 2009). PAO katalyzují 

metabolismus spermidinu a sperminu, přičemž je tento metabolismus doprovázen 

tvorbou peroxidu vodíku (Yoda et al., 2006). 

2.1.4 Neenzymatická antioxidační obrana 

Antioxidační systémy u rostlin udržují koncentraci ROS na netoxické úrovni.  

Antioxidační obranu rostlin lze rozdělit na enzymatickou a neenzymatickou. Mezi 

typické neenzymatické antioxidanty patří ASC, GSH, aminokyseliny, cukry, karotenoidy 

a flavonoidy (Noctor et al., 2018). 

Nejdůležitějšími antioxidanty nacházejícími se v rostlinách jsou ASC a GSH, které 

fungují jako přímé detoxikanty ROS (dochází k přímému chemickému odstranění ROS; 

Noctor et al., 2018). Mohou ale být i součástí enzymatické antioxidační obrany, kdy 

vystupují jako substrát (GSH – pro určité PRX), nebo jako kofaktor (ASC – pro PRX; 

Noctor et al., 2018). Výhodou ASC a GSH je, že mohou být opakovaně využity pro 

udržení redoxní rovnováhy, na rozdíl od jiných antioxidantů (Foyer a Noctor, 2011). 

Toho je docíleno regenerací jejich oxidované formy vysokokapacitními reduktasami 

a přidruženými systémy, jež čerpají reduktanty generované během fotosyntézy (Foyer 

a Noctor, 2011). 

Dalšími jsou α-tokoferoly, karotenoidy, flavonoidy a prolin. A-tokoferoly  jsou 

jediným zástupcem tokoferolů, přispívajících k antioxidační obraně rostlin (Hussain et 

al., 2013). Reagují s lipidovými radikály, které redukují, a samy se přitom transformují 

na radikál, jenž je následně recyklován na svoji redukovanou formu interakcí 

s redukovaným GSH nebo s kyselinou askorbovou (Das a Roychoudhury, 2014). 

Karotenoidy se nacházejí v plastidech fotosyntetických a nefotosyntetických tkání rostlin 

(Sun et al., 2018). Reagují jednak s excitovaným, nebo tripletovým chlorofylem (3Chl*), 

čímž zabrání tvorbě singletového kyslíku. Dále pak mohou přímo detoxikovat singletový 

kyslík, během čehož se uvolňuje energie ve formě tepla (Pospíšil, 2016). Flavonoidy jsou 

sekundárními detoxikanty ROS, protože doplňují jiné, více důležité antioxidační 

mechanismy, např. enzymy (Fini et al., 2011). Aminokyselina prolin je jedním z účinných 
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detoxikantů hydroxylového radikálu a singletového kyslíku (Verbruggen a Hermans, 

2008). 

2.1.5 Enzymatická antioxidační obrana 

K enzymatické antioxidační obraně dochází za pomocí enzymů. Odbourávání superoxidu 

a peroxidu vodíku je zabezpečováno odlišnými enzymy. Mezi nejvýznamnější 

enzymatické antioxidanty řadíme SOD, CAT, APX, monodehydroaskorbátreduktasy 

(MDAR), dehydroaskorbátreduktasy (DHAR), glutathionreduktasy (GR) 

a glutathionperoxidasy (GPX; Dvořák et al., 2021b). 

2.1.5.1 Superoxiddismutasy 

SOD jsou antioxidační enzymy, které odbourávají (katalyzují dismutaci) superoxidový 

radikál na peroxid vodíku, čímž zabraňují jeho přeměně na velmi reaktivní hydroxylový 

radikál Haber-Weissovou reakcí (Fridovich, 1995; Kliebenstein et al., 1998). Jedná se 

o rodinu metaloenzymů, využívajících kovové kofaktory. U vyšších rostlin mezi takto 

využívané kovové kofaktory patří železo (FeSOD), mangan (MnSOD) a měď-zinek 

(Cu/ZnSOD). 

Výskyt jednotlivých SOD u rostlin (Kliebenstein et al., 1998) a živočichů (Oury et al., 

1996) se liší. Genom A. thaliana obsahuje celkem sedm isoforem SOD, z níž tři jsou 

isoformy Cu/ZnSOD (CSD1, CSD2 a CSD3), dále pak tři isoformy FeSOD (FSD1, FSD2 

a FSD3) a jedna isoforma MnSOD (MSD1; Dvořák et al., 2021b). Lokalizace 

jednotlivých SOD v buňce se různí a je závislá na požadavcích na odbourávání 

superoxidového radikálu. 

Cu/ZnSOD je složena ze dvou podjednotek vázajících atomy Cu a Zn, což zvyšuje 

celkovou aktivitu a stabilitu enzymu (Lin et al., 1995). Všechny tři isoformy se vyskytují 

v různých kompartmentech buňky. CSD1 je cytosolická (Kliebenstein et al., 1998), 

CSD2 se nachází v chloroplastech (Kliebenstein et al., 1998; Myouga et al., 2008) a 

CSD3 je pravděpodobně peroxisomální (Chu et al., 2005). Pro jejich aktivitu a expresi je 

důležitá koncentrace mědi v prostředí (Abdel-Ghany et al., 2005). Cu/ZnSOD chrání 

rostliny před fotooxidativním stresem (Xing et al., 2013) a zvyšují jejich toleranci vůči 

nízkým teplotám (Che et al., 2020). Mají také vliv na kvetení rostlin (Rizhsky et al., 

2003). 

MnSOD je mitochondriálním zástupcem SOD u A. thaliana (Morgan et al., 2008). 

Rostlinám propůjčuje zvýšenou toleranci vůči solnému stresu a stresu ze sucha (Wang et 

al., 2005; 2007). Je také důležitá při růstu rostliny (Morgan et al., 2008) a udržuje 

homeostázu ROS během embryogeneze (Martin et al., 2013). 
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FeSOD se vyskytují u prokaryot a rostlin, ale ne u živočichů, což vede k názoru, že 

gen FSD pochází z genomu plastidů a až následně se přesunul do jaderného genomu 

v průběhu evoluce (Alscher et al., 2002). Tato teorie je podporována přítomností několika 

konzervovaných sekvencí FSD v rostlinách a cyanobakteriích, jež se ovšem nenacházejí 

u nefotosyntetizujících bakterií (Bowler et al., 1994). 

FSD2 a FSD3 se vyskytují v chloroplastech rostlin, kde těsně přiléhají na stromální 

stranu tylakoidní membrány (Kliebenstein et al., 1998; Myouga et al., 2008). Obě tyto 

SOD spolu tvoří heterokomplex v nukleoidech chloroplastů a jsou zodpovědné za 

ochranu chloroplastů před oxidativním poškozením (Myouga et al., 2008). 

Protein FSD1 byl lokalizován v nadzemních i podzemních orgánech A. thaliana. 

Subcelulárně se FSD1 vyskytuje v plastidech, jádru a cytosolu, kde je lokalizovaná 

zejména v blízkosti plazmatické membrány (Kuo et al., 2013; Myouga et al., 2008; 

Dvořák et al., 2021a). Lokalizace FSD1 je podobná i za podmínek etiolizace, i když 

intenzita FSD1 v cytosolu v blízkosti plazmatické membrány je větší oproti světlu 

vystaveným rostlinám (Dvořák et al., 2021a). V jádře je lokalizace FSD1 difúzní, přičemž 

absentuje v jadérku (Dvořák et al., 2021a). 

Jednou z funkcí FSD1 je její vliv na vývoj rostliny. Účastní se růstu laterárních kořenů 

a klíčení (Dvořák et al. 2021a). Exprese FSD1 během klíčení a brzkého vývoje klíčků 

A. thaliana se různí v závislosti na čase. Během prvních hodin klíčení dochází 

k maximální expresi v mikropylárním endospermu v oblasti budoucího místa proniknutí 

radikuly. S protržením endospermu a se vznikem rychle rostoucího primárního kořene 

dojde k utlumení exprese v mikropylárním endospermu a hlavním místem exprese se 

stává primární kořen, a to zejména v přechodové (angl. transition zone) a prodlužovací 

zóně, ovšem se snižující se expresí v diferenciační zóně zejména po vzniku kořenových 

vlásků. Ke zvýšení exprese následně dochází ve vznikajících kotyledonech, později 

v hypokotylu a s pokračujícím vývojem ve stonkovém apexu a v prvních pravých listech. 

Celkově pak dochází ke snížení exprese v oblastech prodlužování buněk, diferenciace 

a v oblastech vzniku kořenových vlásků (Dvořák et al., 2021a). 

V případě kořenů byl protein FSD1 lokalizován v buňkách kořenového apexu. 

Nachází se v buňkách laterární kořenové čepičky, v meristematických buňkách, buňkách 

prodlužovací (elongační) zóny primárního kořene, v trichoblastech v diferenciační zóně 

primárního kořene, v menší míře v buňkách kolumely a v primordiích laterárních kořenů. 

Zvýšená akumulace FSD1 byla pozorována v iniciálech kortexu a endodermy, přičemž 

v buňkách klidového centra exprese absentovala (Dvořák et al., 2021a). 
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Při tvorbě kořenových vlásků se nejdříve FSD1 akumuluje v apikální a subapikální 

zóně kořenového vlásku a po ukončení prodlužování se FSD1 akumuluje v plastidech 

v kortikální vrstvě cytosolu. Ze všech organel to jsou právě plastidy, v nichž dochází 

k největší akumulaci FSD1, kdy celkové množství FSD1 v plastidech odpovídá zhruba 

polovině celkového množství FSD1 v buňce (Dvořák et al., 2021a). 

Hlavním faktorem ovlivňujícím expresi FSD1 jsou přítomnost a koncentrace mědi 

v prostředí/médiu. Při nedostatku mědi se transkripční faktor (TF), zodpovědný za 

regulaci homeostázy (rovnovážného stavu) Cu2+ SPL7 (SQUAMOSA promotor vázající 

protein-like 7) přímo váže na FSD1 promotor, čímž pozitivně reguluje expresi FSD1 

(Yamasaki et al., 2009). Při nízkých koncentracích mědi v prostředí SPL7 také pozitivně 

reguluje expresi miRNA398, která negativně ovlivňuje expresi CSD1 a CSD2 (Cohu et 

al., 2009). Při vysokých koncentracích mědi je exprese CSD1 a CSD2 regulována 

pozitivně, ovšem exprese FSD1 je potlačena (Abdel-Ghany et al., 2005). Mimo tento 

faktor expresi genů FSD1 (a SPL7) regulují také cirkadiální a diurnální rytmy (Perea-

García et al., 2016). 

Aktivita FSD1 je zprostředkována přímou interakcí s chloroplastovým co-chaperonem 

20 (CPN20; Kuo et al., 2013) a také pomocí MAPK (mitogenem aktivované 

proteinkinasy; Takáč et al., 2014). CPN20 pomáhá chaperonu CPN60 při skládání 

proteinů v chloroplastech. CPN20 má tedy dvojí funkci kdy, mimo napomáhání při 

skládání proteinů, podstatně zprostředkovává aktivitu FSD1. Mimo tyto funkce CPN20 

také pravděpodobně zasahuje do post-transkripční regulace FSD1 (Kuo et al., 2013). 

FSD1 je známa především pro svou funkci chránit rostliny před oxidativním 

poškozením způsobeném ROS, konkrétně superoxidového radikálu (McKersie et al., 

2000; Camp et al., 1990; Gallie et al., 2019). Jelikož se FSD1 vyskytuje i v cytosolu, 

mohla by být jedním z proteinů odpovídajícím za detoxikaci superoxidu v cytosolu, 

a mohla by tak chránit buněčné kompartmenty před oxidativním poškozením 

způsobeném akumulací superoxidu v cytosolu (Dvořák et al., 2021a). Plastidová FSD1 

u A. thaliana je důležitá při obraně vůči ROS generovaných v chloroplastech. Tato funkce 

plastidové FSD1 byla potvrzena experimentem, kdy knock-out mutantní linie  fsd1 

vykazovala při vystavení oxidativnímu stresu podstatně snížené množství chlorofylu 

a a chlorofylu b oproti divému typu a transgenním liniím (Dvořák et al., 2021a). 

Mimo antioxidační funkci během oxidativního stresu ale přibývá studií upozorňujících 

na další funkce, a to konkrétně na osmoprotektivní úlohu FSD1 při toleranci vůči solnému 

stresu. Úlohou FSD1 při vystavení solnému stresu je zvýšení tolerance rostliny 



19 

 

A. thaliana na tento stres, a to jak během klíčení rostliny, tak i celkově během života 

rostliny (Dvořák et al., 2021b). Solný stres způsobuje prudkou produkci ROS (konkrétně 

superoxidu) NADPH-oxidasami (Leshem et al., 2007). Akumulace takto produkovaných 

ROS musí být přísně kontrolovaná, aby nedošlo k oxidativnímu poškození způsobenému 

ROS (Dvořák et al., 2021a). Během vystavení buněk hypertonickému prostředí (např. 

pomocí NaCl) dochází k jejich plazmolýze. FSD1 je během tohoto, mimo svou typickou 

lokalizaci (plastidy, cytosol, jádro), lokalizována v Hechtových řetězcích a Hechtově 

retikulu (Dvořák et al., 2021a), které propojují smrštěné protoplasty s buněčnou stěnou 

plazmolyzovaných buněk. Akumulace ROS a lokalizace FSD1 na Hechtových řetězcích 

a Hechtově retikulu se shoduje u buněk, kde došlo k plazmolýze vlivem solného stresu, 

z čehož lze usoudit, že produkce a akumulace ROS v Hechtových řetězcích a Hechtově 

retikulu závisí na expresi FSD1 (Dvořák et al., 2021a). 

2.1.5.2 Další enzymy antioxidační obrany 

Detoxifikaci peroxidu vodíku zajišťují CAT, APX a GPX. MDAR, DHAR a GR se 

podílejí na detoxifikaci peroxidu vodíku nepřímo, jelikož slouží k regeneraci ASC a GSH 

v rámci askorbát-gluthatinového cyklu (ASC-GSH; Obr. 2).  CAT katalyzuje dismutaci 

peroxidu vodíku na H2O a O2 v peroxisomech (Mhamdi et al., 2010). 

CAT se nachází v peroxisomech, cytosolu a mitochondriích a má vysokou aktivitu, 

kdy je schopna přeměnit 6 x 106 molekul peroxidu vodíku na H2O a O2 za min-1  (Mhamdi 

et al., 2010). A. thaliana obsahuje tří CAT geny, CAT1, CAT2 a CAT3, přičemž CAT1 

a CAT3 jsou lokalizované na chromosomu 1 a CAT2 je lokalizován na chromosomu 4 

(Frugoli et al., 1996). Aktivita CAT je důležitá pro toleranci rostlin během mnoha 

abiotických a biotických stresů, jako jsou solný a osmotický stres, stres z nízkých teplot 

(Vanderauwera et al., 2005), rezistence vůči bakteriím (Chaouch et al., 2010), 

fotooxidativní stres (Vandenabeele et al., 2004) nebo stres z těžkých kovů (Corpas 

a Barroso, 2017).  CAT2 dohromady s CAT1 a CAT3 generují signál, který podporuje 

autofágní PCD během imunitní odpovědi rostliny (Hackenberg et al., 2013). CAT mají 

významnou roli při senescenci, kde je jejich exprese regulována TF jako GBF1 (G-Box 

vázající faktor; Smykowski et al., 2010) anebo WRKY53 a WRKY25 (Miao et al., 2004; 

Doll et al., 2020) a účastní se také procesů souvisejících s růstem primárního kořene 

(Yang et al., 2019). 

APX jsou součástí ASC-GSH cyklu. Jedná se o PRX obsahující hemovou skupinu. 

Redukují peroxid vodíku v cytosolu a chloroplastech na H2O a dehydroaskorbát (DHA) 

pomocí ASC jakožto reduktantu (Obr. 2). V A. thaliana se nachází 9 APX genů, přičemž 
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jeden je pseudogen a jednomu chybí detoxikační aktivita peroxidu vodíku (Granlund et 

al., 2009). Zbylých sedm APX se odlišuje svou subcelulární lokalizací, kdy tři APX 

(APX1, APX2, APX6) jsou cytosolické, dále jsou dvě chloroplastové, jež se dělí na 

stromální (sAPX) a tylakoidní (tAPX), a dvě peroxisomální (APX3 a APX5; Maruta et 

al., 2016). sAPX byly lokalizované i v mitochondriích (Chew et al., 2003). APX mají 

především význam při odbourávání peroxidu vodíku produkovaného v chloroplastech. 

Studie potvrzují, že sAPX a tAPX jsou nezbytné pro odpověď rostlin při vystavení 

nadměrnému osvětlení (Kangasjärvi et al., 2008), při zlepšení tolerance vůči solnému 

a osmotickému stresu (Sun et al., 2010a; Li et al., 2012) nebo při odolnosti vůči nízkým 

a vysokým teplotám (Sun et al., 2010b). Je zajímavé, že exprese cytosolických isoforem 

je důležitá pro stabilitu exprese chloroplastových isoforem (Davletova et al., 2005) a že 

cytosolické isoformy se významně podílejí na obranných reakcích rostlin vůči solnému 

stresu (Teixeira et al., 2006), stresu z vysokých teplot a vůči patogenům (Park et al., 

2004), těžkým kovům (Vansuyt et al., 1997) a vůči nadměrnému osvětlení (Fryer et al., 

2003). APX hrají roli během růstu, reprodukce a také zlepšují klíčení (Agrawal et al., 

2003; Sun et al., 2010a). 

GPX jsou enzymy neobsahující hemovou skupinu jakožto kofaktor detoxifikující 

peroxid vodíku. Místo toho obsahují Cys (Bela et al., 2015). Genom A. thaliana obsahuje 

celkem 8 GPX genů, k jejichž expresi dochází v rozdílných buněčných kompartmentech 

(chloroplasty, cytosol, mitochondrie, jádro, plazmatická membrána, Golgiho aparát, 

endoplazmatické retikulum (ER), apoplast; Bela et al., 2015).  Hrají důležitou roli při 

biosyntéze ligninu a obraně proti biotickému stresu, a to použitím peroxidu vodíku při 

degradaci IAA (Djiana et al., 1996; Morales a Barceló, 1997). Důležitá role GPX spočívá 

především v ochraně rostliny před solným stresem a stresem z mrazu (Paiva et al., 2019; 

Janda et al., 2003). Během vývoje rostliny jsou GPX důležitým kontrolorem architektury 

kořene a vývoje laterárních kořenů (Passaia et al., 2014). 

MDAR regeneruje askorbovou kyselinu z monodehydroaskorbátu pomocí NADPH 

jakožto reduktantu (Obr. 2; Foyer a Noctor, 2011). MDAR souvisí se zvýšenou odolností 

rostlin vůči ozónu, solnému a osmotickému stresu (Eltayeb et al., 2007). Mimo svou účast 

v odolnosti vůči různým stresům figuruje MDAR také v procesech klíčení, vývoje klíčků 

a senescence (Eastmond, 2007). DHAR redukuje DHA na askorbovou kyselinu využitím 

redukovaného GSH jakožto donoru elektronů a ten je oxidován na glutathion disulfid 

(GSSG; Obr. 2). Je to thiolová skupina na DHAR, která se účastní katalyzované reakce 

(Dvořák et al., 2021b). DHAR se účastní procesů souvisejících s ochranou rostlin proti 
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solnému a fotooxidativnímu stresu (Ushimaru et al., 2006; Noshi et al., 2017). GR 

využívá NADPH jako reduktantu k redukci GSSG na GSH, jenž je následně využit na 

regeneraci askorbové kyseliny (Obr. 2). GR chrání rostliny před fotooxidativním stresem 

a stresem z těžkých kovů (Müller-Schüssele et al., 2020; Guo et al., 2016). Účastní se 

i vývoje rostlin, a to konkrétně růstu kořenů a udržování kořenového apikálního 

meristému (RAM; Yu et al., 2013). Tento ASC-GSH je odpovědný za udržování 

rovnováhy v hladinách peroxidu vodíku v buňce (Obr. 2). 

Specifickou skupinou, která detoxikuje peroxid vodíku ve stroma chloroplastů, jsou 

Prxr (Asada, 2006). Prxr využívají katalytických mechanismů založených na thiolu 

k redukci peroxidu vodíku (Obr. 2; Dietz, 2011). Jejich regenerace může být následně 

katalyzována glutaredoxiny, thioredoxiny (Trx) a NADPH dependentní 

thioredoxinreduktasou C (Obr. 2; Dietz, 2011). 

2.2 Auxin 

Auxin je jedním z hlavních fytohormonů, jenž ovlivňuje řadu procesů, zejména ty, které 

souvisejí s růstem a vývojem rostlin. Zodpovídá za regulaci dělení, elongaci a diferenciaci 

buněk, dále reguluje tvorbu laterárních kořenů a kvetení rostlin (Davies, 2010; Zhao, 

2018). Mezi auxiny spadá mnoho sloučenin, z nichž nejznámější, nejvýznamnější 

a v přírodě přirozeně se vyskytující formou auxinu je IAA. Mimo IAA existuje mnoho 

jiných forem auxinu, ať už přirozených, či syntetických, kdy z přirozených lze zmínit 

například kyselinu indol-3-máselnou (IBA) nebo kyselinu fenyloctovou, ze syntetických 

například 2,4-dichlorofenoxyoctovou kyselinu (2,4-D) nebo kyselinu 1-naftyloctovou 

(NAA; Enders a Strader, 2015). 

2.2.1 Metabolismus auxinu 

Biosyntéza auxinu v rostlinách je komplexní a rostliny mají unikátní strategie pro její 

regulaci. K biosyntéze dochází v mladých pletivech, a to zejména v meristematických, ve 

špičkách primárního kořene, dále pak v listech, či apikálních meristémech (Tognetti et 

al., 2012; Wang a Jiao, 2018). Převládající forma auxinu IAA, je syntetizována 

z indolových prekurzorů, a to buď prostřednictvím na tryptofanu závislé syntézy, či na 

tryptofanu nezávislými drahami (Zhao, 2018). Mezi nejvíce se vyskytující prekurzory 

patří kyselina indol-3-pyrohroznová (IPyA), indol-3-acetaldoxim (IAOx), 

indol-3-acetamid (IAM), indol-3-acetonitril (IAN) a indol-3-acetaldehyd (IAAld; 

Obr. 3). 

Tryptofan-dependentní dráha, při které dochází k dvoukrokové přeměně tryptofanu na 

IAA, je považována za hlavní dráhu biosyntézy auxinu (Enders a Strader, 2015). Prvním 
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krokem je přeměna tryptofanu na IPyA pomocí enzymu tryptofanaminotransferasa z A. 

thaliana (Stepanova et al., 2008) a druhým krokem je přeměna IPyA na IAA pomocí tzv. 

YUCCA enzymů (Obr. 3; Stepanova et al., 2011). Tryptofan je na IAOx přeměněn 

pomocí cytochrom P450 enzymů, což jsou monooxygenasy s označením CYP79B2 

 

Obr. 3 Tvorba kyseliny IAA z indolových prekurzorů (de novo syntéza, tryptofan dependentní) a 

přeměna zásobních neaktivních forem IAA na aktivní formu. Plné čáry reprezentují reakce, u 

kterých jsou známé katalyzující enzymy, zatímco čárkované čáry reprezentují reakce, u nichž 

nebyly identifikovány žádné enzymy nebo je jejich objev ve fázích zkoumání. Zkratky: AMI1, 

amidasa 1; AO, aldehydoxidasa; IAA, kyselina indol-3-octová; IAA-AA, amidové konjogáty 

IAA; IAAld, indol-3-acetaldehyd; IAM, indol-3-acetamid; IAN, indol-3-acetonitryl; IAOx, 

indol-3-acetaldoxim; IBA, kyselina indol-3-máselná; IPyA, kyselina indol-3-pyrohroznová; NIT, 

nitrolasa; TAA, tryptofanaminotransferasa. Zdroj: (Enders a Strader, 2015). 
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a CYP79B3 (Hull et al., 2000). V závislosti na podmínkách je IAOx přeměněn v různé 

míře na IAA (Enders a Strader, 2015). Endogenní auxinový prekurzor IAM může vznikat 

přeměnou IAOx nebo i jiných prekurzorů (Sugawara et al., 2009). Mechanismus přeměny 

IAOx na IAN a IAM zatím není znám a vyžaduje další studie. Je ovšem znám způsob 

přeměny IAN a IAM na IAA. Přeměna IAM na IAA je dosažena pomocí enzymu amidasa 

1 (AMI1; Obr. 3; Pollmann et al., 2003). IAA vzniká z IAN reakcí katalyzovanou 

nitrolasami (Obr. 3; Normanly et al., 1997). IAAld je přeměňován na IAA pomocí 

aldehydoxidas (AO; Seo et al., 1998). 

Existence Trp-nezávislých drah biosyntézy IAA byla prokázaná analýzou, kdy trp 

mutantní rostliny A. thaliana nevykazovaly žádné změny hladin volné IAA v porovnání 

s rostlinami divého typu  (Normanly et al., 1993). Cytosolická indolsyntasa je klíčovým 

enzymem drah Trp-nezávislé biosyntézy IAA, kdy takto generovaný auxin má 

nezastupitelnou roli během počátečních fází vývinu embrya (embryogeneze) 

u A. thaliana (Wang et al., 2015). 

Mimo zmíněné dráhy může dojít k rychlé tvorbě IAA ze zásobních neaktivních IAA 

forem, mezi něž patří amidové konjugáty IAA (IAA-AA), metylester IAA (MeIAA) nebo 

IBA (Obr. 3; Korasick et al., 2013). Konjugace auxinu je jedním z determinantů jeho 

homeostázy a spolu s oxidačními procesy negativně (inaktivací IAA) ovlivňuje stabilitu, 

transport a ukládání auxinu (Tognetti et al., 2012; Casanova-Sáez et al., 2021).  Existují 

tři hlavní typy auxinových konjugátů: esterové typy (karboxylová skupina IAA je vázána 

na sacharidy např. glukózu), amidové typy (karboxylová skupina IAA tvoří amidovou 

vazbu s aminokyselinami či s polypeptidy) a MeIAA (Casanova-Sáez et al., 2021). U 

A. thaliana patří většina extrahovatelných konjugátů ve vegetativních pletivech mezi 

amidové typy (Tam et al., 2000). IAA-AA, konkrétně IAA-Leu a IAA-Ala, mohou být 

hydrolyzovány zpět na IAA aktivitou specifických hydrolas (Obr. 3; Korasick et al., 

2013). Zisk IAA z MeIAA je zapříčiněn díky aktivitě enzymu metylesterasa a dalším 

enzymům (Obr. 3; Yang et al., 2008). IBA je β-oxidací přeměněna na IAA, ovšem 

mechanismus převedení IAA na IBA v rostlinách není znám, tudíž nelze přesně říct, zda 

je IBA prekurzorem, nebo zásobní formou IAA (Casanova-Sáez et al., 2021). Mimo 

konjugaci mohou oxidativní modifikace také katabolizovat auxiny. Oxidativními 

modifikacemi se v tomto případě rozumí na peroxidáze závislá oxidace IAA, při níž 

nedochází k dekarboxylaci. Tyto modifikace ovlivňují indolový kruh i s jeho kruhovými 

řetězci, což vede k inaktivaci auxinu (Woodward a Bartel, 2005). 
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2.2.2 Transport auxinu 

Transport auxinu je zajišťován jak aktivními, tak pasivními mechanismy. Auxin 

syntetizovaný ve zdrojových pletivech je distribuován na velkou vzdálenost pasivně 

prostřednictvím floému do kořenů, kořenových špiček a dalších pletiv. Druhou možností 

transportu je transport na krátkou vzdálenost mezi buňkami. Jedná se o aktivní transport, 

který je pomalejší ve srovnání s pasivním transportem a je zabezpečován polaritou buněk 

(Vanneste a Friml, 2009). Tento polární transport buněk zabezpečuje asimetrickou 

distribuci auxinu v pletivech, což vede k růstovým změnám (Zhao, 2018). 

 V rámci kořenové špičky se distribuce auxinu různí. Největší koncentrace auxinů je 

ve srovnání   s okolním kořenovým pletivem v buňkách klidového centra (až 5x větší), 

v buňkách endodermis a v buňkách apikální části stély (2x větší). Naproti tomu 

v buňkách epidermis a v buňkách kolumely je celková hladina auxinů menší v porovnání 

s okolními pletivy (Petersson et al., 2009). Existuje specifické schéma transportu auxinu 

v kořeni nazvané obrácená fontána (Grieneisen et al., 2007). Auxin je v tomto 

mechanismu transportován uvnitř stéle směrem ke kořenové špičce, tam dojde k jeho 

redistribuci a následně je transportován směrem vzhůru (ke stonku) vnějšími vrstvami 

kořene (Grieneisen et al., 2007). 

2.2.2.1 Buněčný import a export auxinu 

Za příjem a výdej auxinu buňkou zodpovídají různé přenašeče (transportéry). Příjem 

auxinu je zprostředkováván AUX1/LAX (AUXIN RESISTANT1/LIKE AUX1) 

přenašeči, které jsou lokalizované na plazmatické membráně a jsou specifické pro určité 

formy auxinu (Obr. 4; Kerr a Bennett, 2007). Výdej auxinu buňkou je možný díky pro 

rostlinu specifickým PIN proteinům (Plant-specific pin-formed; Gälweiler et al., 1998), 

nebo díky ABCB transportnímu proteinu (ATP vázající kazetový transportér B; Obr. 4; 

Verrier et al., 2008). 

PIN proteiny jsou gradientem poháněné přenášeče auxinu ovlivňující PAT, jež se  

ovšem účastní i endomembránového transportu (Mravec et al., 2009). Vyskytují se pouze 

u rostlin a u A. thaliana se nachází celkem osm isoforem těchto proteinů rozdělených na 

„krátké“ a „dlouhé“ PINy (Adamowski a Friml, 2015). Dlouhé PINy (PIN1-4, PIN7) jsou 

subcelulárně lokalizovány polárně na plazmatické membráně (Obr. 4) a jejich lokalizace 

v rámci pletiv se liší (Enders a Strader, 2015). Všechny dlouhé PINy transportují IAA, 

ovšem schopnost transportovat ostatní formy auxinu se výrazně liší mezi jednotlivými 

PINy (Enders a Strader, 2015). Je to právě polární lokalizace PIN proteinů na plazmatické 

membráně, která je důležitá pro polaritu buněk (Adamowski a Friml, 2015). Krátké PINy 
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(PIN5, PIN6, PIN8) a proteiny podobné PIN proteinům (PILS) transportují IAA a NAA 

z cytoplasmy do lumen ER (Obr. 4). Krátké PINy jsou lokalizované v membráně ER 

a fungují jako regulátory homeostázy volného auxinu v cytoplasmě (Mravec et al., 2009; 

 

Obr. 4 Transportní mechanismus auxinu z/do buňky. Auxin je do buněk transportován 

pomocí AUX1/LAX přenašečům nebo specifickými ABCB proteiny (ABCB4 a 

ABCB21) v závislosti na koncentraci cytoplazmatického volného auxinu. Pokud je 

koncentrace vysoká, ABCB4 a ABCB21 se „přepnou“ z importu na export auxinu 

z buňky. Mimo tyto specifické ABCB proteiny jsou za výdej auxinu buňkou odpovědné 

zbývající BACB proteiny a „dlouhé“ PIN proteiny. Dlouhé Piny jsou lokalizované na 

apikální nebo bazální straně buňky v kořenech z důvodu udržování auxinového gradientu 

a ovlivňování PAT.  V buňce může být auxin transportován z cytoplazmy do ER 

„krátkými“ PINy, nebo pomocí PILS proteinů. Tímto buňka reguluje hladiny volného 

auxinu v cytoplazmě. Na vnější laterární oblasti v epidermis se nacházejí ABCG 

proteiny, které transportují IAA ven z buněk. Zkratky: ABCB/G, ATP vázající kazetový 

transportér B/G; AUX1/LAX, AUXIN RESISTANT/LIKE AUX1 proteiny; ER, 

endoplazmatické retikulum; IAA, kyselina indol-3-máselná; IBA, kyselina 

indol-3-máselná; PILS, proteiny podobné PIN proteinům; PIN, Plant-specific 

pin-formed proteiny. Zdroj: (Enders a Strader, 2015). 
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Ding et al., 2012; Simon et al., 2016). PIN5 a PIN6 jsou podobné dlouhým PINům 

a mohou být lokalizované i na plazmatické membráně, z čehož lze usoudit, že tyto PINy 

mohou fungovat jako duální regulátory intra- a extracelulárního transportu auxinu 

(Ganguly et al., 2014; Simon et al., 2016). 

ABCB transportní proteiny jsou další možné transportéry, které jsou využívány pro 

výdej auxinu buňkou (Obr. 4). Jedná se o aktivní transportéry, jež pro transport auxinu 

proti jeho gradientu využívají energii z hydrolýzy ATP, na rozdíl od PINů a AUX1/LAX, 

které transportují auxin po elektrochemickém gradientu (Geisler et al., 2017). ABC 

transportéry se skládají ze dvou transmembránových domén zodpovědných za translokaci 

a dvou cytoplazmatických domén hydrolyzujících ATP (Liu et al., 2017). U A. thaliana 

to jsou konkrétně ABCB1, ABCB4, ABCB19 a ABCB21 (Remy a Duque, 2014). I když 

jsou tyto proteiny zmíněné v souvislosti s výdejem auxinu buňkou, tak konkrétně ABCB4 

a ABCB21 se mohou „přepnout“ a v závislosti na vnitřních koncentracích auxinu mohou 

buď exportovat auxin ven z buňky (při vysokých koncentracích), nebo importovat auxin 

do buňky (při nízkých koncentracích), což je pravděpodobně zapříčiněno rozdílnou 

strukturou ABCB4 a ABCB21 oproti ostatním ABCB (Kamimoto et al., 2012; Kubeš et 

al., 2012). 

Mimo transport aktivních forem auxinu (např. IAA, 2,4-D, NAA) dochází u rostlin 

i k transportu endogenního auxinového prekurzoru IBA, která je transportována ABCG 

transportními proteiny (Obr. 4; Růžička et al., 2010). Transport prekurzorů a zásobních 

forem auxinu je zatím málo prozkoumán a je předmětem budoucích studií. 

2.2.2.2 Kyselina N-1-naftylftalamová 

Jednou z vlastností auxinu je, že pro jeho hormonální funkci vyžaduje aktivní transport 

auxinu mezi buňkami a celkově i v rámci celé rostliny, v kontrolovaném směru (Abas et 

al., 2021). Tento proces se označuje PAT. Schopnost vykonávat PAT je přisuzována 

aktivitě PIN proteinů poskytovat export auxinu (Petrášek et al., 2006). Jak již bylo řečeno, 

PIN proteiny jsou lokalizovány polárně na plazmatické membráně a ve chvíli, kdy je 

polarita v buňce udržována v kombinaci s aktivitou PINů, dochází k proudu auxinu 

daným směrem (Wiśniewska et al., 2006). 

NPA je syntetický inhibitor PAT, který byl původně syntetizován jako herbicid a až 

později využit jakožto inhibitor PAT za účelem charakterizace jednotlivých mechanismů 

PAT, pohánějících růst a vývoj rostlin (Hertel et al., 1983). Rostliny ošetřené NPA 

vykazují fenotyp podobný fenotypu mutantních rostlin pin1 (Okada et al., 1991). 

U rostlin A. thaliana došlo k ovlivnění květenství, kdy u 30 dní starých rostlin nedošlo 
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k formování květů a listy byly formované v opačné poloze na ose květenství (Okada et 

al., 1991). NPA má také vliv na fenotyp kořene. Inhibuje prodlužování kořene a narušuje 

jeho gravitropismus (Fujita a Syono, 1996). Klíčení na médiu obsahujícím NPA vede 

k radiálnímu růstu kořene, což je způsobeno ektopickým dělením buněk a narušenou 

orientací dělení (Sabatini et al., 1999). Mimo to také inhibuje tvorbu laterálních kořenů 

tím, že inhibicí PAT dochází k akumulaci auxinu v kořenovém apexu a jeho úbytku 

z pletiv iniciace laterárních kořenů (Casimiro et al., 2001). Rostliny kukuřice ošetřené 

NPA měly silně nevyvinuté laterární kořeny, tento efekt přetrval i v případě, že po 

kultivaci na médiu s NPA byly rostliny přeneseny na médium bez NPA (Scanlon, 2003). 

Dále NPA způsobuje opožděné zakořenění u borovice (Greenwood et al. 2001) či 

způsobuje větší délku kořenových vlásků (Santelia et al., 2005). NPA narušuje planární 

polaritu trichoblastů a tvorbu ektopických kořenových vlásků (Fischer et al., 2007). 

Mimo NPA existují i další inhibitory PAT, a to 2,3,5-trijodobenzoová kyselina (TIBA) 

a morfactin (Katekar a Geissler, 1980; Thomson a Leopold, 1974). Inhibiční 

mechanismus NPA pravděpodobně spočívá v navázání NPA na specifické proteiny na 

plazmatické membráně (Michalke et al., 1992; Muday et al., 1993; Geisler et al., 2016). 

Přímá asociace NPA s PINy byla již prokázána na sobě nezávislými studiemi (Abas et 

al., 2021; Teale et al., 2021). Došlo ke zjištění, že oligomerace PINů je senzitivní na 

ošetření pomocí NPA. V prvním případě NPA stabilizovala PIN dimery (Teale et al., 

2021), v druhém případě NPA inhibovala jejich zesíťování do dimerů (Abas et al., 2021). 

Z těchto vlivů lze usoudit, že vazba NPA vede k jejich konformačním změnám a že vazba 

NPA na PINy je pravděpodobně ovlivněna jejich oligomerizačním stavem (Tan, 2021). 

NPA se mimo PINy váže i na ABC transportní proteiny (Di Pietro et al. 2002), TWD1 

(TWISTED DWARF1) chaperon, který asociuje s ABCB1 a ABCB19 transportními 

proteiny na plazmatické membráně (Geisler et al., 2004) a v poslední řadě se může NPA 

vázat na aminopeptidasu 1 (APM1; Murphy et al., 2002). Z ABC proteinů to jsou ABCB1 

a ABCB19, jež ukázaly vysokou afinitu k NPA (Geisler et al., 2017). Přesný 

mechanismus, kterým TWD1 reguluje transport auxinu nebo biogenezi ABCB proteinů, 

není zatím znám (Hao et al., 2020). NPA se nemůže stabilně vázat na komplex 

TWD1-ABCB, ovšem NPA zasahuje do regulace ABCB proteinů chaperonem TWD1, 

čímž ovlivňuje interakci mezi ABCB a TWD1. TWD1 se rovněž účastní transportu PINů 

závislém na aktinu, procesu senzitivnímu na NPA (Zhu et al., 2016). Díky těmto 

znalostem byl vytvořen model, kdy TWD1 ovlivňující senzitivitu ABCB a PIN proteinů 

může fungovat jako modulátor PAT (Abas et al., 2021). APM1 je významný regulátor 
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procesů růstu rostlin souvisejících s auxinem (Peer et al., 2009). NPA se navzdory malé 

afinitě váže na APM1, ovšem tato interakce nijak nesouvisí s přímou regulací PAT (Peer 

et al., 2009). 

2.3 Reaktivní formy kyslíku a auxin 

Během působení stresu dochází k adaptivním obměnám a abnormalitám růstu a vývoje 

rostlin. Takovéto změny označujeme jako stresem vyvolané morfogenetické reakce 

(SIMRs, stresem indukované morfogenetické odpovědi). SIMRs jsou součástí 

aklimatizační strategie, která zeslabí nebo zabrání škodlivým efektům vzniklým 

působením vnějších stresů (Potters et al., 2007; 2009). Tyto obměny jsou ovlivněny řadou 

faktorů, mezi než patří homeostáza mezi ROS a fytohormony (Tognetti et al., 2012). 

Příkladem SIMRs je inhibice elongace kořene nebo stimulace tvorby laterárních kořenů 

(Potters et al., 2009). 

S ohledem na morfogenetické změny během adaptace, ROS a auxin jsou hlavní 

regulátory, jelikož jsou oba silně ovlivněny během vystavení rostlin vnějšími podněty 

(Tognetti et al., 2012). Auxiny hrají důležitou roli v hormonálních procesech ovlivněných 

stresem, kdy mohou regulovat homeostázu ROS nepřímo, či přímo pomocí ROS 

detoxikačních enzymů, jako jsou GSH S-transferasy, NADPH-oxidasy (RBOH) či 

apoplastické PRX (Laskowski et al., 2002; Correa-Aragunde et al., 2013; Mangano et al., 

2017). 

ROS a auxin jsou součástí velkého komplexu hormonálních procesů, ve kterých 

kontrolují různorodé aspekty růstu a vývoje rostlin, jako jsou buněčný cyklus (Feher et 

al., 2008), plasticita buněčné stěny (Teale et al., 2006), adaptace na abiotický stres 

(Tognetti et al., 2010), větvení stonku a doba kvetení (Tognetti et al., 2010), PCD 

(Gechev et al., 2004; Xia et al., 2005), tvorba adventivních kořenů (Takáč et al., 2016) 

a tvorba laterárních kořenů (Orman-Ligeza et al., 2016). 

2.3.1 Vliv ROS na auxin 

Pasternak et al. (2005) zjistil, že při ošetření rostlin A. thailana dvěma látkami 

navozujícími oxidativní stres (alloxan a paraquat) dochází k fyziologickým změnám 

souvisejícím se změnou homeostázy auxinu. Mezi tyto změny patří rychlejší prolomení 

osemení, inhibice elongace kořene, růst klíčního listu a expanze pravých listů (Pasternak 

et al., 2005). K podobným změnám dochází i při ošetření semen A. thaliana NPA 

(Tognetti et al., 2012). 

Jak již bylo řečeno, GR je součástí ASC-GSH cyklu, který je zodpovědný za udržování 

rovnováhy v hladinách peroxidu vodíku. GR zde redukuje GSSG na GSH. Toto je 
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důležité zejména u RAM, kdy se v buňkách klidového centra nachází silně oxidované 

prostředí z důvodu akumulace GSSG. Za správný vývoj RAM zodpovídá plastidová 

GR2. Akumulace GSSG snižuje expresi PLETHORA 1 (PLT1) a PLT2 genů, TF 

ovlivňující PIN geny, což dokazuje nutnost GSH na signalizaci auxinu v RAM (Yu et al., 

2013). Z tohoto lze vyvodit, že celkové množství peroxidu vodíku ovlivňuje signalizaci 

auxinu pomocí GSH. 

S RAM souvisí i jiný mechanismus vlivu ROS na auxin. Kyselina abscisová (ABA) 

indukuje tvorbu ROS v mitochondriích. Tyto ROS zprostředkovávají retrográdní signál, 

jenž v jádře redukuje expresi PLT genů vedoucí ke snížení akumulace a signalizace 

auxinu, což se projeví regulací RAM. Důvodem snížení akumulace a signalizace auxinu 

by mohla být přeměna aktivní formy auxinu (IAA) na oxidovanou formu s malou 

auxinovou aktivitou (IAOx). Zvýšená akumulace ROS by mohla tuto přeměnu stimulovat 

(Yang et al., 2014). 

Peroxid vodíku může ovlivnit PAT a redistribuci auxinu, a tak regulovat architekturu 

kořenového systému. Po ošetření rostlin A. thaliana peroxidem vodíku došlo ke změně 

auxinové odpovědi a k redistribuci auxinu ve špičkách laterárních kořenů a v primordiích 

laterárních kořenů. K redistribuci došlo pozměněním exprese AUX1/LAX a PIN genů 

zodpovědných za PAT (Su et al., 2016). Z tohoto důvodu je peroxid vodíku důležitým 

regulátorem PAT a architektury kořenového systému. 

2.3.2 Vliv auxinu na ROS 

Stejně jak ROS ovlivňují homeostázu, signalizaci, akumulaci či redistribuci auxinu, tak i 

auxin může ovlivňovat ROS. Například auxin může indukovat tvorbu ROS. Při auxinem 

indukovaném vzniku laterálních kořenů auxin indukuje expresi RBOH genů, čímž dojde 

k tvorbě peroxidu vodíku (Orman-Ligeza et al., 2016). RBOHD a RBOHE katalyzují 

produkci superoxidu, který funguje jako donor pro SOD produkující peroxid vodíku (Sagi 

a Fluhr, 2006). Tato produkce peroxidu vodíku podporuje vývoj laterárních kořenů tím, 

že peroxid vodíku podporuje vznik modifikací buněčné stěny (Orman-Ligeza et al., 

2016). 

Další možností, jak může auxin regulovat tvorbu ROS, je pomocí ARFs (faktory 

auxinové odpovědi; Mangano et al., 2017). ARFs jsou TF regulující expresi genů 

auxinové odpovědi a jsou aktivovány auxinem (Guilfoyle a Hagen, 2007). Ty mohou 

transkripčně regulovat (aktivovat) RSL4 (ROOT HAIR DEFECTIVE SIX-LIKE 4) geny 

(Mangano et al., 2017). RSL4 je TF kontrolující homeostázu ROS během růstu polárních 
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kořenových vlásků regulací exprese RBOH genů (konkrétně RBOHC, RBOHH, RBOHJ) 

a genů pro apoplastické PRX (Mangano et al., 2017). 

APX1 je schopna udržovat redoxní homeostázu, přičemž aktivita APX1 může být 

negativně regulovaná auxinem. Mechanismus regulace APX1 auxinem spočívá 

v denitrosylaci APX1. Auxin indukuje denitrosylaci pomocí Trx systému, čímž částečně 

inaktivuje APX1. Inaktivací APX1 dojde k navýšení hladiny peroxidu vodíku, jelikož 

cytosolická APX1 je enzym degradující peroxid vodíku (Correa-Aragunde et al., 2013). 

Auxin může ovlivňovat ROS svojí signalizací, a to vazbou auxinu na auxinové 

receptory TIR1/AFB (TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE 1/AUXIN SIGNALING 

F-BOX), kdy touto vazbou dojde k cílené ubiquitinizaci a degradaci Aux/IAA proteinů 

(Dharmasiri et al., 2005). Tato degradace napomáhá aktivaci ARFs a následné expresi na 

auxin reagujících genů (Hagen a Guilfoyle, 2002). Auxin takto způsobuje snížení hladin 

ROS (peroxidu vodíku) indukcí antioxidačního metabolismu (Iglesias et al., 2010). 

Auxin může ovlivňovat ROS i nepřímo. V kořenech A. thaliana auxin zlepšuje 

degradaci DELLA proteinů (Fu a Harberd, 2003). DELLA proteiny zvyšují expresi genů 

kódujících enzymy detoxikující ROS (SOD, konkrétně CSD1 a CSD2), čímž přispívají 

k toleranci vůči solnému stresu (Achard et al., 2008). 

Dalším bodem propojení mezi ROS a auxinem jsou Rho GTPasy  u A. thaliana, což je 

rozmanitá rodina monomerních GTP vázajících proteinů (Tognetti et al., 2012). Jedna 

podtřída těchto genů, kódovaná RAC/ROP geny, reguluje rozmanité procesy, jako jsou 

hormonální a stresové odpovědi, růst, vývoj, reprodukce a Ca2+ signalizace (Duan et al., 

2010). RAC/ROP proteiny jsou aktivovány auxinem a interagují s NADPH-oxidasami, 

které produkují ROS v apoplastech (Duan et al., 2010).  
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3 EXPERIMENTÁLNÍ ČÁST 

3.1 Materiály 

3.1.1 Biologický materiál 

Jako rostlinný materiál byly použity rostliny A. thaliana L. Heynh (Huseníček rolní) 

ekotyp Col-0 (divý typ) a dvě T-DNA inzerční mutantní linie fsd1-1 a fsd1-2. Linie fsd1-

1 pochází z kolekce SALK (SALK_029455) a linie fsd1-2 pochází z kolekce GABI 

(GABI_740E11; Dvořák et al. 2021). 

3.1.2 Chemikálie 

Název chemikálie Dodavatel 

dimetylsulfoxid (DMSO) Sigma-Aldrich 

Ethanol Sigma-Aldrich 

gellan gum Alfa-Aesar 

hydroxid draselný Sigma-Aldrich 

kyselina 2-(N-morfolino)-ethansulfonová (MES) Sigma-Aldrich 

kyselina N-1-naftylftalamová (NPA) Sigma-Aldrich 

M0221 Murashige a Skoog médium bez vitamínů  Duchefa 

sacharosa Sigma-Aldrich 

 

3.1.3 Přístroje 

Název přístroje Dodavatel 

analytické váhy (XA 110/2X) Radwag 

flowbox Merci 

fytotron Weiss Technik 

Imagescanner III GE Healthcare 

pH elektroda (PC 2700) Eutech Instruments 

zoomovací stereo mikroskop (Axio Zoom.V16) Carl Zeiss 

 

3.2 Metody 

3.2.1 Příprava rostlinného materiálu 

Semena A. thaliana divého typu a mutantních linií byla asepticky vysterilizovaná v boxu 

s cirkulovaným vzduchem. V prvním kroku byla semena promývána v roztoku 70% (v/v) 

ethanolu po dobu pěti minut. V druhém kroku byla semena přemístěna do roztoku 96% 

(v/v) ethanolu a zde promývána po dobu tří minut. Po uplynutí tří minut byla semena 

promyta 5x sterilní destilovanou vodou. 
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Tabulka 1 Složení ½ MS média 

 

Složení Množství látky na 1 l média 

sacharosa 10 g 

MS soli 2,15 g 

MES 1 g 

gellan gum 6 g 

 Po promytí se semena přemístila na suchý filtrační papír umístěný v Petriho misce 

a ponechána ve sterilním boxu pro vysušení. 

Po vyschnutí byla semena přemístěna na sterilní ½ MS médium (složení Tab. 1, 

pH = 5,8) ve čtvercové Petriho misce. Na jednu Petriho misku bylo naneseno pomocí 

sterilního párátka celkem 30 semen divého typu do jedné řady a po 30 semenech od každé 

mutantní linie do dvou řad. Horní řada byla umístěna zhruba 1 cm od horního okraje. 

Jednotlivé řady byly od sebe odsazeny zhruba 2-3 cm. Petriho misky se semeny byly 

umístěny do lednice za účelem stratifikace přes noc při 4 °C. Následně byla Petriho miska 

přemístěna z lednice do fytotronu (Weiss Technik), kde byla kultivována vertikálně po 

dobu 4 dní při 21 °C, 70% vlhkosti a fotoperiodě 16/8h (světlo/tma) s intenzitou světla 

150 µM.m-2.s-1. 

Po čtyřdenní kultivaci byly klíčky přeneseny na kontrolní ½ MS médium s přídavkem 

2 µmol·l-1 NPA rozpuštěné v DMSO. Pro kontrolní ovlivnění byly rostliny simultánně 

kultivovány na médiu s přídavkem sterilního DMSO v koncentraci zodpovídající 

množství v NPA médiu (0,0001% v/v). Petriho misky obsahující kontrolní médium 

a médium s NPA byly podélně rozděleny na tři segmenty. Jednotlivé segmenty byly 

určené pro jednotlivé linie. Po přenesení byly Petriho misky ze spodu zakryty černými 

fóliemi, aby se omezil přístup světla na kořeny. Černé fólie zasahovaly do výšky báze 

primárního kořene klíčků. 

Takto byly následně klíčky kultivovány po dobu 10 dní ve fytotronu (Weiss Technik) 

při 21 °C, 70% vlhkosti a fotoperiodě 16/8h (světlo/tma) s intenzitou světla 

150 μM.m-2.s-1. 

3.2.2 Fenotypová analýza rostlin A. thaliana 

Rostliny A. thaliana byly od přenesení na kontrolní médium a na médium obsahující NPA 

dokumentovány denně pomocí skeneru Image Scanner III (GE Healthcare) po dobu deseti 

dní (od 4. dne do 14. dne). Cílem bylo zaznamenat denní přírůstek primárního kořene na 

jednotlivých médiích. Čtrnáctý den byly rostliny zdokumentovány pomocí zoomovacího 

stereomikroskopu ZEISS Axio Zoom.V16 (Carl ZEISS). Cílem byla dokumentace 

kořenových vlásků jednotlivých čtrnáct dní starých rostlin. 
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Na linii bylo měřeno 54 rostlin ve třech biologických replikách, po 18 rostlinách na 

repliku. Z každé repliky byla polovina rostlin kultivována na kontrolním médiu 

a polovina na médiu s NPA. U rostlin byla měřena délka primárních kořenů, počet a délka 

kořenových vlásků (25 vlásků na rostlinu) a vzdálenosti apexu primárního kořene od 

prvního kořenového vlásku byly změřeny pomocí softwaru ImageJ. Délka kořenových 

vlásků byla měřena u kořenových vlásků v oblasti 5 mm od kořenové apexu. Nasbíraná 

data byla následně analyzována a vyhodnocena s využitím jednofaktorového ANOVA 

(Analysis Of Variance) testu s Tukey HSD testem. Získaná data byla následně 

zpracována v programu Microsoft Excel 2016 (Microsoft Corporation) do formy grafů. 

Obrázky byly upraveny pomocí programu ZEN 3.3 Blue edition (Carl ZEISS), dále 

pomocí programu Microsoft PowerPoint (Microsoft Corporation) nebo pomocí programu 

Adobe Photoshop (Adobe Systems).
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4 VÝSLEDKY  

4.1 Fenotypová analýza rostlin divého typu a mutantů fsd1 

v odpovědi na NPA 

Jedním z cílů této bakalářské práce bylo zjistit projev fenotypu kořenů rostlin divého typu 

a mutantních linii fsd1 při modulaci PAT. K modulaci PAT byl využit syntetický inhibitor 

NPA. 

4.1.1 Délka primárního kořene 

Prvním pozorovaným projevem fenotypu při modulaci PAT byla délka primárního 

kořene. Délky primárních kořenů se lišily, a to jak v závislosti na kultivačních 

podmínkách, tak i v závislosti na genotypu. Obecně lze říct, že rostliny kultivované na 

médiu s NPA měly kratší primární kořeny oproti rostlinám kultivovaným na kontrolním 

médiu (Obr. 5). Rozdíl byl velmi dobře viditelný u 14 dní starých rostlin (Obr. 5). 

Z obrázku je také viditelný negativní vliv NPA na gravitopismus, přičemž nebyly 

pozorovány rozdíly mezi divým typem a mutantními rostlinami (Obr. 5). 

Délka primárních kořenů byla měřena pomocí programu ImageJ a statistická analýza 

byla provedena pomocí jednofaktorové ANOVA analýzy při hladině významnosti 0,05 

pro porovnání genotypů. Při kultivaci na kontrolním médiu se ukázalo, že délka kořenů 

mutantní linie fsd1-1 se nelišila od délky kořenů divého typu s výjimkou 8. dne, kdy byly 

kořeny fsd1-1 mutanta mírně kratší (Obr. 6A). 

DMSO NPA 

Col-0 fsd1-1 fsd1-2 Col-0 fsd1-1 fsd1-2 

 

Obr. 5 Fotodokumentace rostlin A. thaliana Col-0 (divý typ), a tDNA inserčních mutantů 

fsd1-1 a fsd1-2 po deseti dnech kultivace na kontrolním médiu (DMSO) a na médiu 

s přídavkem kyseliny N-1-naftylftalamové (NPA). Měřítko = 1 cm. 
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Mutant fsd1-2 vykazuje průkazně delší primární kořeny v porovnání s divým typem 

a linií fsd1-1 (Obr. 6). Toto platilo do 6. dne kultivace. Rozdíly mezi mutanty a divým 

typem byly podobné také po ovlivnění NPA. Zatím co délka kořene u mutanta fsd1-1 byla 

mírně kratší (bez statistické průkaznosti), mutant fsd1-2 měl (statisticky neprůkazně) 

mírně delší primární kořeny v porovnání s divým typem (Obr. 6B). Byly zjištěny 

statisticky významné rozdíly mezi linií fsd1-1 a linií fsd1-2 po celou dobu kultivace na 
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Obr. 6 Délky primárních kořenů rostlin A. thaliana divého typu Col-0 a mutantních 

linii fsd1-1 a fsd1-2 přenesených na kontrolní médium (A) a na médium s přídavkem 

kyseliny N-1-naftylftalamové (NPA) (B). Den 0 je den ve kterém byly rostliny 

přeneseny. Chybové úsečky představují standardní odchylky. Statistická analýza 

provedena jednofaktorovou ANOVA analýzou při p = 0,05; n = 9. Statisticky byly 

porovnány linie (Col-0, fsd1-1, fsd1-2) v jednotlivé dny. Písmena a, b, c znázorňují 

signifikantní rozdíly. 
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NPA médiu, kdy linie fsd1-2 měla delší primární kořeny, a to průměrně o 34 % (Obr 6B).   

Míra inhibice růstu primárního kořene vlivem NPA se u divého typu pohybovala 

průměrně okolo 40,1 %, u fsd1-1 okolo 47,4 % a u fsd1-2 okolo 34,4 %. 

Z těchto výsledků je patrný negativní vliv NPA na růst primárního kořene rostlin. 

Zároveň můžeme usoudit, že FSD1 nemá vliv na odpověď rostlin A. thaliana na NPA 

z hlediska délky primárních kořenů a gravitropismu. 

4.1.2 Počet a délka kořenových vlásků 

Dalším pozorovaným znakem byl fenotyp kořenových vlásků. Zjistili jsme změny 

v počtu a délce kořenových vlásků u rostlin divého typu a mutantní linie fsd1-2 po deseti 

dnech kultivace na kontrolním médiu a na médiu s NPA (Obr. 7). Rostliny kultivované 

na kontrolním médiu měly o 74,5 % v případě divého typu a o 80 % v případě linie fsd1-

2 méně kořenových vlásků oproti rostlinám kultivovaným na médiu s NPA (Obr. 8). 

Počet kořenových vlásků jednotlivých linií kultivovaných na kontrolním médiu se 

významně nelišil, zatímco u rostlin kultivovaných na médiu obsahujícím NPA byl počet 

kořenových vlásků u mutanta průměrně o 10,5 % větší oproti divému typu. Toto 

prokázala i statistická analýza, kdy signifikantní rozdíl byl zjištěn jen při porovnání 

divého typu a linie fsd1-2 na NPA médiu (Obr. 8). Do počtu jsou zahrnuty kořenové 

vlásky do vzdálenosti 5 mm od apexu primárního kořene. Tento znak poukazuje na fakt, 

že NPA stimuluje zakládání kořenových vlásků a zároveň FSD1 může tento jev do určité 

míry ovlivňovat. 

1000 μm 1000 μm 1000 μm 1000 μm 

Col-0 fsd1-2 

DMSO 

Col-0 fsd1-2 

NPA 

 

Obr. 7 Snímky primárních kořenů rostlin A. thaliana divého typu Col-0 a mutantní linie fsd1-2 

deset dní po přenesení na kontrolní médium (DMSO) a na médium s přídavkem kyseliny 

N-1-naftylftalamové (NPA). Snímky byly pořízené pomocí zoomovacího stereo mikroskopu. 

Měřítko = 1000 μm. 
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Délky kořenových vlásků byly odlišné v závislosti na přítomnosti NPA (Obr. 9A). 

Délka kořenových vlásků byla měřena po 10 dnech od přenesení na kontrolní a NPA 

médium. NPA způsobilo výrazné prodloužení kořenových vlásků u obou linií (Col-0 a 

fsd1-2; Obr. 9A). Rozdíly mezi rostlinami divého typu a mutantem nebyly zjištěny. 

Statistická analýza prokázala statisticky významné rozdíly mezi délkami kořenových 

vlásků rostlin kultivovaných na kontrolním médiu a rostlinami kultivovanými na médiu 

obsahujícím NPA, kdy rostliny kultivované na NPA médiu měly průměrně o 59 % 

v případě divého typu a o 59,5 % v případě linie fsd1-2 delší kořenové vlásky (Obr. 9A). 

Pro detailnější porovnání jsme vyhodnotili početnost kořenových vlásků v různých 

intervalech jejich délky (Obr. 9B). Rostliny kultivované na kontrolním médiu mají více 

kořenových vlásků o délkách do 500 μm, zatímco rostliny rostoucí médiu s NPA mají 

více kořenových vlásků o délkách nad 500 μm (Obr. 9B). Dále je i pozorovatelný vliv 

genotypu. Mutant fsd1-2 má v kontrolních podmínkách rychlejší prodlužování v ranných 

stadiích růstu kořenových vlásků (Obr. 9B), přičemž ale délka dospělých kořenových 

vlásků nedosáhne velikosti divého typu. Prodlužování kořenových vlásků je naopak 
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Obr. 8 Počet kořenových vlásků rostliny A. thaliana divého typu Col-0 a mutantní 

linie fsd1-2 deset dní po přenesení na kontrolní médium (DMSO) a na médium 

s přídavkem kyseliny N-1-naftylftalamové (NPA). Kořenové vlásky byly počítány 

do vzdálenosti 5 mm od apexu primárního kořene. Chybové úsečky představují 

standardní odchylky; n = 9. Statistická analýza provedena jednofaktorovou 

ANOVA analýzou při p = 0,05. Písmena a, b, c znázorňují signifikantní rozdíly. 
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v podmínkách NPA rychlejší u divého typu (intervaly mezi 400-650 nm), ale maximální 

délky jsou u obou linií podobné (Obr. 9B). 
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Obr. 9 Délky kořenových vlásků rostlin A. thaliana divého typu Col-0 a mutantní linie fsd1-2 

deset dní po přenesení na kontrolní médium (DMSO) a na médium s přídavkem kyseliny 

N-1-naftylftalamové (NPA). Délka všech kořenových vlásků (A) a počet kořenových vlásků 

v jednotlivých intervalech délky (B). Chybové úsečky představují standardní odchylky; n = 

225. Statistická analýza provedena jednofaktorovým ANOVA testem při p = 0.05. Písmena a, 

b znázorňují signifikantní rozdíly. 
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Z těchto výsledků lze vyvodit pozitivní vliv NPA na iniciaci a elongaci kořenových 

vlásků. FSD1 má zrychlující efekt na elongaci kořenových vlásků v kontrolních 

podmínkách. Zdá se však, že fsd1-2 mutant pomaleji odpovídá na vliv NPA, což indikuje 

zapojení FSD1 do PAT. 

4.1.3 Vzdálenost kořenového apexu od prvního kořenového vlásku 

Vzdálenost kořenového apexu od prvního kořenového vlásku naznačuje změnu 

organizace zón kořenové špičky, přičemž zkrácením dané vzdálenosti může docházet ke 

zkrácení meristematické, přechodové a prodlužovací zóny. Vzdálenost se lišila jednak u 

rostlin kultivovaných na kontrolním médiu a médiu obsahujícím NPA, jednak v závislosti 

na genotypu rostlin (Obr. 10). V případě rostlin kultivovaných na NPA docházelo k 

iniciaci kořenového vlásku průměrně o 52 % dříve v porovnání s rostlinami na 

kontrolním médiu. (Obr. 10). Při porovnání divého typu a linie fsd1-2 se ukázalo, že 

vzdálenost byla u mutantní linie vyšší (o 13,5 %), a to jak v případě kontroly, tak i 

v případě ošetření (Obr 10.) Vzdálenost byla měřena 10 dní po přenosu rostlin na NPA 

médium a k měření byly využity snímky pořízené pomocí zoomovacího stereo 

mikroskopu (Obr. 11). 

Byly zjištěny signifikantní rozdíly jednak mezi rostlinami kultivovanými na různých 

médiích a jednak mezi liniemi (Obr. 10). Tyto výsledky poukazují na vliv NPA na iniciaci 

kořenových vlásků, kdy u rostlin na médiu s NPA dochází k iniciaci kořenových vlásků 
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Obr. 10 Vzdálenosti kořenového apexu od prvního kořenového vlásku rostlin A. thaliana 

divého typu Col-0 a mutantní linie fsd1-2 deset dní po přenesení na kontrolní médium 

(DMSO) a na médium s přídavkem kyseliny N-1-naftylftalamové (NPA). Chybové 

úsečky představují standardní odchylky; n = 9. Statistická analýza provedena 

jednofaktorovou ANOVA analýzou při p = 0,05. Písmena a, b, c znázorňují signifikantní 

rozdíly. 
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blíže k apexu v porovnání s kontrolou. Vliv FSD1 na zakládání kořenových vlásků se sice 

projevil, ovšem tento vliv je poměrně zanedbatelný (Obr. 10).

 

Obr. 11 Detailní snímky špiček primárních kořenů rostlin A. thaliana divého 

typu Col-0 a mutantní linie fsd1-2 po deseti dnech kultivace na kontrolním 

médiu (DMSO) a na médiu s přídavkem kyseliny N-1-naftylftalamové (NPA). 

Snímky byly pořízené pomocí zoomovacího stereo mikroskopu. Měřítko 200 

μm. Šipky označují první kořenový vlásek. 
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5 DISKUZE 

Cílem této práce bylo zanalyzovat vliv modulace PAT pomocí NPA na fenotyp rostlin 

tDNA inserčních linií A. thaliana fsd1. 

FSD1 patří mezi SOD, enzymy zodpovědné za detoxikaci ROS, čímž zabraňují 

oxidativnímu poškození rostlin (Kliebenstein et al. 1998). SOD katalyzují dismutaci 

superoxidu na peroxid vodíku. Auxin jakožto rostlinný hormon ovlivňuje řadu procesů 

spojených s vývojem a růstem kořene, jako jsou elongace kořene a gravitropismus (Chen 

et al. 2014) nebo tvorba laterárních kořenů (Dubrovsky et al. 2011). Schopnost auxinu 

ovlivňovat tyto procesy souvisí s biosyntézou auxinu (Chen et al. 2014) a PAT, kdy 

hlavní role PAT spočívá v regulaci gravitropismu (Chen et al. 1998) a růstu kořene 

(Grieneisen et al. 2007). Distribuce exprese FSD1 se částečně shoduje s distribucí auxinu 

v kořenových špičkách A. thaliana (Petersson et al., 2009; Dvořák et al. 2021a). Z těchto 

důvodů jsme se snažili pomocí analýzy fenotypu kořenů mutantů fsd1-1 a fsd1-2, 

kultivovaných na médiu obsahujícím syntetický inhibitor PAT NPA, vyvodit možný vliv 

FSD1 na PAT. 

Naše výsledky ukazují, že chybějící exprese FSD1 nemá vliv na odpověď rostlin na 

NPA z hlediska prodlužování kořene. Je možné, že tento efekt je způsoben právě 

rozdílností distribuce auxinu a FSD1 v kořenové špičce, když auxin je na rozdíl od FSD1 

akumulován v klidovém centru primárního kořenu (Grieneisen et al., 2007; Dvořák et al., 

2021a). Kontrola metabolismu ROS je důležitá pro zabezpečení správného buněčného 

dělení a kořenového růstu (Tsukagoshi, 2016). Zdá se, že FSD1 nemá zásadní roli pro 

redoxní regulaci důležitou pro prodlužování primárního kořene regulovaného PAT. 

Podobné výsledky byly získány také v kontrolních podmínkách (Dvořák et al., 2021a). 

Redoxní homeostáze v meristému kořene jsou kontrolovány například glutathionem, 

přesněji poměrem redukovaného a oxidovaného glutathionu (Tsukagoshi, 2016). 

Rostliny kultivované na médiu s NPA vykazovali abnormality gravitropismu. PAT je 

jedním z hlavních faktorů ovlivňující gravitropismus. Během vertikálního růstu kořene je 

auxin transportován rovnoměrně po všech stranách kořene. Pokud je kořen ovšem 

orientován horizontálně, auxin je transportován ve větší míře na spodní stranu kořene, 

což vede k nerovnoměrné distribuci auxinu a ke změně směru růstu kořene (Raschotte et 

al., 2000). Toto je zapříčiněno relokalizací PIN3 proteinů (Friml et al., 2002; Harrison 

a Masson, 2008). Takto vzniklý lokální auxinový gradient reguluje expresi genů 

zodpovědných za syntézu škrobových zrn, která způsobí akumulaci těchto zrn, které 

fungují jako statolity (Zhang et al., 2019). Navzdory výrazné akumulaci FSD1 v 
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amyloplastech kolumely jsme nezjistili rozdíly v gravitropismu mezi rostlinami divého 

typu a mutanty fsd1. Role FSD1 v kolumele musí být ještě prostudována. 

Deficience FSD1 v fsd1-2 mutantech jen mírně ovlivnila odpověď rostlin na NPA 

z hlediska počtu kořenových vlásků a vzdálenosti iniciace prvního kořenového vlásku. 

Celkově měli rostliny divého typu kultivované na médiu s NPA delší kořenové vlásky, 

což se shoduje se Santelia et al. (2005). Zjistili jsme také, že počet kořenových vlásků je 

výrazně větší u rostlin kultivovaných na médiu s NPA v porovnání s rostlinami 

kultivovanými na kontrolním médiu. V tomto znaku se odlišovala i mutantní linie fsd1-2 

od divého typu, ale pouze při kultivaci na médiu s NPA, kdy mutantní rostliny měli mírně 

větší počet kořenových vlásků. Z těchto výsledků vyplývá, že FSD1 má jenom malý vliv 

na PAT v těchto parametrech. Je třeba poznamenat, že k vyhodnocení fenotypu 

kořenových vlásků byly k dispozici jenom rostliny linie fsd1-2. Je potřebné tyto výsledky 

potvrdit i na druhé mutantní linii. 

Mezi faktory ovlivňující tvorbu a růst kořenových vlásků patří membránový transport 

a aktinový cytoskelet (Šamaj et al., 2006), interakce několika proteinů jako RHD6 a RSL4 

(Menand et al., 2007; Mangano et al., 2017), přítomnost fytohormonů (Pitts et al., 1998) 

a produkce ROS a akumulace Ca2+ (Foreman et al., 2003). Místa tvorby kořenových 

vlásků jsou charakterizována zvýšenou akumulací Ca2+, ROS a Rop GTPas. Ve chvíli, 

kdy je koncentrace Ca2+ v apoplastu vysoká, dojde k aktivaci kanálů propustných pro 

Ca2+ a nastane influx Ca2+ do cytoplazmy (Foreman et al., 2003). Při vysokých 

koncentracích Ca2+ v cytoplazmě dojde k produkci ROS prostřednictvím RBOHs 

(Foreman et al., 2003). ROS produkované RBOH mají schopnost modifikovat buněčnou 

stěnu, čímž determinují růst kořenových vlásků (Kärkönen a Kuchitsu, 2015). Rop 

GTpasy (ROP2,4 a 6) označují místa, v nichž dochází k iniciaci tvorby kořenových 

vlásků, a zároveň jsou přítomny po celou dobu růstu a vývoje kořenového vlásku 

(Molendijk et al., 2001; Jones et al., 2002). Rop GTPasy jsou regulovány ARF1-

GTPasou, což je důležitá komponenta vezikulárního transportu (Yang, 2002). ROP2 

reguluje aktivitu RBOH kódované RHD2, který hraje důležitou roli během influxu Ca2+ 

do buňky (Jones et al., 2007). 

RBOHC je isoformou RBOHs produkující superoxidový radikál směrem do apoplastu 

a ovlivňuje růst kořenových vlásků (Chapman et al., 2019). Jednou z možností regulace 

apoplastického superoxidu je regulace prostřednictvím SOD (Pilon et al., 2011). FSD1 

jakožto jedna z SOD by mohla tuto roli zastávat, a to z několika důvodů. FSD1 má 

transmembránovou doménu na plazmatické membráně, orientovanou směrem do 
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apoplastu (Příloha 1; Příloha 2). Dvořák et al. (2021a) zaznamenali zvýšenou expresi 

FSD1 v trichoblastech, ze nichž následně vznikají kořenové vlásky. Tato data se shodují 

s expresí RBOHC (Příloha 3). Z těchto důvodů lze usoudit jistou možnost výskytu FSD1 

v apoplastu a její roli v regulaci hladiny apoplastického superoxidu a peroxidu vodíku. 

Tato hypotéza ale musí být potvrzena dalšími experimenty. Jako možný experiment pro 

prokázání role FSD1 v odbourávání apoplastického superoxidu lze využít mutantní linii 

fsd1 kultivovanou na médiu s inhibitorem RBOHs diphenyleneiodonium (DPI). Tato 

fenotypová pozorování by bylo vhodné doplnit o detekci hladiny ROS u fsd1 mutantů 

v závislosti na přítomnosti inhibitoru. V budoucnu je potřebné zjistit hladiny transkripce, 

abundance a aktivity FSD1 v mutantech rbohc. In vivo mikroskopické analýzy můžou 

odhalit změny v lokalizaci FSD1 v trichoblastech v rbohc mutantech. Je ale také potřebné 

dokázat možnou lokalizaci FSD1 na plazmatické membráně nebo v apoplastu. 

V literatuře byla tato lokalizace prokázána např. pro CSD1 v listech hrachu nebo pro 

MnSOD a Cu/ZnSOD v kořenech pšenice (Hernández et al., 2001; Sgherri et al., 2007). 

Důkaz lokalizace FSD1 na PM je možné provést pomocí kolokalizace FSD1-GFP 

s membránovým markerem – např. vitálním barvivem FM4-64 (Novák et al., 2018). 

Naše výsledky naznačují, že regulace hladiny apoplastického superoxidu se zúčastňují 

jiné mechanismy než FSD1. Do úvahy přichází také spontánní rozklad superoxidu, který 

je ovšem závislý na pH (Fridovich, 1983). Další možností je možná redundance FSD1 

s CSD1, k níž dochází především při vysoké koncentraci mědi. Obsah Cu v ½ MS médiu 

je 0,1 μM, což se považuje za nízkou koncentraci, ale při této koncentraci dochází také 

k expresi CSD1, což nevylučuje možné nahrazení FSD1 pomocí CSD1 (Yamasaki et al., 

2009; Cohu et al., 2009).
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6 ZÁVĚR 

V této práci jsme se zabývali analýzou fenotypu kořenů rostlin A. thaliana divého typu 

Col-0 a mutantních linií fsd1-1 a fsd1-2 při modulaci PAT. Byla pozorována délka 

primárních kořenů, délka a počet kořenových vlásků a vzdálenost prvního kořenového 

vlásku od kořenového apexu. PAT byl modulován pomocí inhibitoru NPA. 

Zjistili jsme, že FSD1 neovlivňuje změny v prodlužování kořene v odpovědi na 

inhibici PAT, což je pravděpodobně způsobeno absencí FSD1 v klidovém centru.  

Naopak FSD1 může mít význam pro regulaci tvorby a prodlužování kořenových vlásků 

regulovaných pomocí PAT. Avšak je pravděpodobné, že ROS jsou během těchto procesů 

primárně kontrolovány jinými mechanismy a FSD1 se na redoxní regulaci podílí malým 

dílem. Absence FSD1 také ovlivňuje pletivovou organizaci kořenového apexu 

v odpovědi na PAT a způsobuje posunutí diferenciační zóny dále od apexu. 

FSD1 má tedy specifický vliv na reakci rostlin na modulaci PAT, ale přesné poznání její 

role v tomto procesu vyžaduje další experimenty. 
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8 SEZNAM POUŽITÝCH ZKRATEK 

ABA   kyselina abscisová   

ABC   ATP vázající kazetový transportér 

AMI1   amidasa 1 

AO   aldehydoxidasa 

AOX   alternativní oxidasa 

APM1   aminopeptidasa 1 

APX   askorbátperoxidasa 

ARF   faktory auxinové odpovědí 

ASC   askorbát 

ASC-GSH  askorbát-glutathionový cyklus 

AUX1/LAX  AUXIN RESISTANT1/LIKE AUX1 přenašeče 

CAT   katalasa 

CPN20  co-chaperon 20 

CSD   Cu/Zn superoxiddismutasa 

DHA   dehydroaskorbát 

DHAR   dehydroaskorbátreduktasa 

DPI   diphenyleneiodonium 

ER   endoplazmatické retikulum 

Fd   ferredoxin 

FNR   ferredoxin NADP+ reduktasa 

FSD   Fe superoxiddismutasa 

FTR   ferredoxin dependentní thioredoxinreduktasa 

GBF1   G-box vázající faktor 1 

GOX   glykolátoxidasa 

GPX   glutathion peroxidasa 

GPXL   enzymy podobné glutathionperoxidase 

GR   glutathionreduktasa 

GSH   glutathion 

GSSG   glutathion disulfid 

IAA   kyselina indol-3-octová 

IAA-AA  amidové konjugáty kyseliny indol-3-octové 

IAAld   indol-3-acetaldehyd 

IAM   indol-3-acetamid 



58 

 

IAN   indol-3-acetonitryl 

IAOx   indol-3-acetaldoxim 

IBA   kyselina indol-3-máselná 

IPyA   kyselina indol-3-pyrohroznová 

MAPK   mitogenem aktivované proteinkinasa 

MDA   monodehydroaskorbát 

MDAR  monodehydroaskorbátreduktasa 

MeIAA  metylester kyseliny indol-3-octové 

MP   mezimembránový prostor 

MSD   Mn superoxiddismutasa 

MV   methylviologen 

NAA   kyselina 1-naftyloctová 

NIT   nitrolasa 

NPA   kyselina N-1-naftylftalamová 

NTR   NADPH dependentní thioredoxinreduktasa 

OPPP   oxidativní pentosa-fosfátová dráha 

PAO   polyaminoxidasa 

PAT   polární transport auxinu 

PCD   programová buněčná smrt 

PIN   Plant-specific pin-formed protein 

PILS   proteiny podobné PIN proteinům 

PLT   PLETHORA gen    

PRX   peroxidasa 

Prxr   peroxiredoxin 

PSI   fotosystém I 

PSII   fotosystém II 

RAM   kořenový apikální meristém 

RBOH   NADPH-oxidasa lokalizovaná na plazmatické membráně 

ROS   reaktivní formy kyslíku 

RSL4   ROOT HAIR DEFECTIVE SIX-LIKE 4 transkripční faktor 

SA   kyselina salicylová 

sAPX   stromální askorbátperoxidasa 

SIMRs   stresem indukované morfogenetické odpovědi 

SOD   superoxiddismutasa 
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SPL7   SQUAMOSA promotor vázající protein-like 7 

tAPX   tylakoidní askorbátperoxidasa 

TF   transkripční faktor 

TIBA   2,3,5-trijodobenzoová kyselina 

TIR1/AFB TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE 1/AUXIN SIGNALING 

F-BOX receptor 

Trx   thioredoxin 

TWD1   chaperon TWISTED DWARF1 

XO   xantinoxidasa 

2,4-D   kyselina 2,4-dichlorfenoxyoctová



 

 

9 PŘÍLOHY 
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Příloha 1 Predikce transmembránových domén podle databáze Aramemnon 

(http://aramemnon.botanik.uni-koeln.de/; A), lokalizace transmembránových 

domén predikovaných v Obr. A (B). 



 

 

 

 

  

 

Příloha 2 výstup predikce transmembránových domén podle programu 

TmPred (https://embnet.vital-it.ch/software/TMPRED_form.html). 

https://embnet.vital-it.ch/software/TMPRED_form.html


 

 

 

 

Příloha 3 Exprese RBOHC v buňkách primárního kořene Arabidopsis thaliana. 

Zdroj: https://bar.utoronto.ca/ 


