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Abstrakt

Tato bakalarska prace je literarni reSersi shrnujici u€inky vysokoteplotniho stresu na
reprodukéni vyvoj krytosemennych rostlin a toleran¢ni mechanismy reprodukéniho
vyvoje. Rostliny jsou pribézné vystavovany ménicim se podminkam prostiedi a stale se
zvySujicim teplotam. Reprodukeni vyvoj, zvlasté vyvoj samcéiho gametofytu, je na tyto
zmény obzvlasté citlivy. To vede k defektnimu vyvoji, sterilnimu pylu a nizSimu poctu
semen, coz ovliviiuje produktivitu a vynos plodin. Proto je dileZité témto zménam, a

piedevsim toleran¢nim mechanismim, porozumét.

Klicova slova: reprodukce, krytosemenné rostliny, teplotni stres, tolerance, samci

gametofyt, sami¢i gametofyt
Abstract

This bachelor's thesis is a review summarizing the effects of heat stress on the
reproductive development of flowering plants and their tolerance mechanisms. Plants are
continuously exposed to changing environmental conditions and ever-increasing
temperatures. Reproduction, especially the development of the male gametophyte, is
particularly sensitive to these changes. This leads to defective development, sterile pollen,
and fewer seeds, which affects crop productivity and yield. Therefore, it is essential to

understand these changes, and especially the tolerance mechanisms.

Keywords: reproduction, flowering plants, heat stress, tolerance, male gametophyte, female

gametophyte
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Seznam zkratek

ABA kyselina abscisova

Co crossing over

DNA deoxynukleotidova kyselina
EMF Casné ranni kveteni

ER endoplazmatické retikulum
FLM MADS FLOWERING LOCUS M
FT FLOWERING LOCUS T, florigen
GA kyselina giberelova, giberelin
HR homologni rekombinace

HSF faktory teplotniho stresu

HSP proteiny teplotniho stresu
HSR reakce na teplotni stres

[AA kyselina indol-3-octova, auxin
NAA kyselina 1- naftyloctova

PCD programovana buné¢na smrt
PMC pylova mateiska buiika

PMI pylova mitdza I

PMII pylova mitéza 1

RER hrubé endoplazmatické retikulum
ROS reaktivni formy kysliku

SA kyselina salicylova

SVP SHORT VEGETATIVE PHASE
UPR rozloZena proteinova odpovéd



U

vod

Rostliny jsou pribézné vystavovany nepiiznivym podminkdm okolniho prostiedi (De
Storme & Geelen, 2014). Na rozdil od vegetacni vyvojové faze, pri které je rostlina schopna
rist a vyvijet se v pomérné Sirokém rozmezi teplot (Mesihovic, lannacone, Firon, &
Fragkostefanakis, 2016), je reprodukéni faze vysoce citliva na zmény prostiedi, a to
predevsim na stres zplisobeny vysokou teplotou (De Storme & Geelen, 2014).

K pohlavnimu rozmnoZovani v mnoha ptipadech navic dochazi béhem teplejSich obdobi
roku, kdy je ohroZeni timto typem stresu nejvétsi (Mesihovic, lannacone, Firon, &
Fragkostefanakis, 2016), coZ miliZe vést ke sniZovani po¢tu semen a potazmo i k niZ§imu

vynosu ekonomicky vyznamnych plodin (Prasad, Bheemanahalli, & Krishna Jagadish,

2017).

Sam¢i gametofyt je vysoce citlivy na stres (Parry, Rosenzweig, Iglesias, Fischer, &
Livermore, 1999) a zvlasteé citlivy na vysokoteplotni stres (Lohani, Singh, & Bhalla, 2019).
Jeho vyvoj je nejzranitelnéjsi fazi vyvoje rostlin (Sakata, a dalsi, 2010; Lohani, Singh, &
Bhalla, 2019). To miiZe piedstavovat velké problémy (Parry, Rosenzweig, Iglesias, Fischer,
& Livermore, 1999), protoZe vystaveni stresu ¢asto vede k morfologickym, strukturnim a
metabolickym zménam, které obvykle vedou k meiotickym defektlim nebo sterilité (De
Storme & Geelen, 2014). To pak zpusobuje netspésny samci reprodukeni vyvoj u mnoha
druhii rostlin (Oshino, a dalsi, 2007). Pfehledovy ¢lanek Mesihovicové a dalSich (2016)
popisuje pomérné vysokou variabilitu reakci z divodu chybéjicich standardizovanych
protokoli pro riizné druhy rostlin a dynamické povaze zmén, které se odehravaji

v kratkém casovém horizontu, coZ znesnadnuje vyvozovani obecnych zavéri. Rozsah
stresu nelze zcela zobecnit a nadale ziistava z velké miry druhové specificky (Mesihovic,

lannacone, Firon, & Fragkostefanakis, 2016).

Samicimu gametofytu neni obecné vénovano tolik praci, jako sam¢imu, ackoliv je znalost
jeho poskozeni dlisledkem piisobeni vysoké teploty, neméné dtilezitd. Samici gametofyt je

povazovan za celkové termotolerantnéjsi (Ambastha & Leshem, 2020).

Kvili citlivosti reprodukéniho vyvoje je dulezité porozumét reakcim na vysokoteplotni
stres, zménam genové exprese a mechanismiim termotolerance. Mize to byt prilezitosti
pro péstovani termotolerantnéjsich plodin a zabranéni dlisledkiim klimatickych zmén a
zvySujicich se teplot (Prasad, Bheemanahalli, & Krishna Jagadish, 2017; Hamidou, Halilou,
& Vadez, 2012).



Reprodukcni vyvoj pod vysokoteplotnim
stresem

U rostlin se vyvinula celd fada reak¢énich mechanismi viici plisobeni stresu - zvySené
teploty prostredi, které minimalizuji jejich poSkozeni a zajiStuji ochranu bunéc¢né
homeostazy (vnitiniho prostredi) (Bokszczanin & Fragkostefanakis, 2013). Odpovédi na
zvySenou teplotu se ucastni fytohormony, reaktivni formy kysliku, vapnikové kanaly,
proteiny teplotniho stresu (chaperony), geny a malé RNA (Ambastha & Leshem, 2020) a
transkrip¢ni faktory (Deng, Howell, & Srivastava, 2011).

Reakce rostliny na vysokoteplotni stres a s tim spojena zména transkripce byla dobte
popsana Miillerem a Riem (2016). Popsali, Ze prvni reakci je zvySeni tekutosti membrany.
Za hlavni senzor je povaZovan kandl propustny pro vapnik umistény v plazmatické
membrané (Miiller & Rieu, 2016). Tento kanal (CNGC16, angl. ,cyclic nucleotide gated
channel”) (Tunc-Ozdemir, a dalsi, 2013) je dtlezity pro udrzeni termotolerance pylu
husenicku rolniho (Arabidopsis thaliana). Mechanismem je akumulace vapniku v
cytoplasmé a indukce exprese genii zapojenych do reakce na tepelny stres (Obr. 1).
Mutantni rostliny nejsou za kontrolnich podminek defektni, ale pti plisobeni stresu jsou
citlivéjsi a neindukuji expresi transkrip¢nich faktorti zapojenych do reakce na zvySenou

teplotu (Miiller & Rieu, 2016).

Druha reakce je umoZnéna skrze proteiny, které se dlisledkem zvySujicich se teplot
rozkladaji (Obr. 1). Spatné sbalené nebo ¢aste¢né rozbalené proteiny jsou rozpoznany
cytoplazmatickou membranou a endoplasmatickym retikulem (ER) reakci UPR (angl.
yunfolded protein response*). Ta slouZi jako termosenzor (Miiller & Rieu, 2016). Byly
popsany dveé regula¢ni drahy UPR. Prvni draha probiha skrze RNA sesttihovy faktor IRE1
lokalizovany v membrané ER. Dvé isoformy IRE1 jsou kddovany geny AtIRE1a a AtIRE1b.
Podili se na alternativnim sestfihu pre-mRNA a expresi transkripéniho faktoru (TF) bZIP60
eliminaci jeho transmembranové domény. Druha cesta je aktivovana stresem v ER skrze
transkrip¢ni faktory bZIP17 a bZIP28. Aktivace probiha uvolnénim z ER a migraci do
Golgiho aparatu, kde je TF Stépen protedzami na S1P a S2P a vstupuje do jadra, kde

reguluje genovou expresi (Deng, Howell, & Srivastava, 2011).
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Obr. 1: Reakce a mechanismy odpovédi burniky na vysokoteplotni stres

CNGC16 a UPR aktivuji hlavni regulatory odezvy teplotniho stresu (HSR, angl. ,heat shock
response”) jsou faktory teplotniho stresu (HSF, angl. ,heat shock factor). Hraji dileZitou
roli v termotoleranci v rostlinach (a jinych organismech), protoZe reguluji expresi
chaperont - proteinti teplotniho stresu (HSP, angl. ,heat shock protein®) a detoxika¢nim
enzymu ROS, ¢imZ obnovuji homeostazu (Suzuki, Bajad, Shuman, Shulaev, & Mittler, 2008).
Z tady HSF proteinti byly identifikovany dva klicové, a to HSFA1 a A2. Za normalnich
teplotnich podminek je HSFA1, hlavni regulator HSR, umistén v cytoplazmé a udrzovan
neaktivni interakci s chaperony HSP70 a HSP90 (Hahn, Bublak, Schleiff, & Scharf, 2011). Pti
stresové aktivaci ptisobi jako koaktivator indukujici expresi gentli reagujicich na teplo (Liu
& Charng, 2011). Jiné HSF, neZ HSFA1 nejsou nezbytné pro prekonani stresu, ale prispivaji
pozdéji k vys$si termotoleranci. Mezi né patii HSFA2, ktery je exprimovan v opakované
stresovanych bunkach a prispiva k dlouhodobéjsi termotoleranci. HSFA1 a HSFA2 spolu
vytvareji komplex, ktery aktivuje geny silnéji, neZ samostatné faktory (Fragkostefanakis,

Roth, Schleiff, & Scharf, 2014).

Regulace transkripce je fizena, mimo vyse zminénych, velkou rodinou regulac¢nich proteint
WRKY. TF WRKY se podileji na prekonani biotického i abiotického stresu, interaguji
s faktory remodelace chromatinu a reguluji expresi termotolerantnich gent, anebo aktivuji

¢i umlcuji jiné TF (Pandey & Somssich, 2009).



Rostlinna pletiva maji schopnost predem syntetizovat a uchovavat HSP. Na prikladu dvou
rostlin husenic¢ku je mozné pozorovat Skalu probéhlych transkrip¢nich zmén, které jsou
pro termotoleranci nutné. Prvni rostlina byla stresovana bez aklimatizace 45 °C. Druhd byla
stresovana postupnym zvySovanim teploty z 22 °C na 45 °C. U obou rostlin byly
pozorovatelné rozdily transkripcnich zmén. Rostlina vystavena postupnému zvysSovani
teploty odolavala stresu Iépe a probéhlo u ni vice transkripénich zmén (Larkindale &
Vierling, 2008). Schopnost rostlin preZit kratké obdobi primého teplotniho stresu bez
aklimatizace je popsana jako bazalni termotolerance. Limity bazalni termotolerance lze
prodlouZit, pokud jsou rostliny pred akutnim stresem predem aklimatizovana pfi mirné
vysokych teplotach. Tento stav se nazyva ziskana termotolerance (Mesihovic, lannacone,

Firon, & Fragkostefanakis, 2016).

Treti reakci je casna akumulace reaktivnich forem kysliku (ROS, Obr. 1). Ta je povaZovana
za jeden z prvnich kroki v kaskadach signalizace teplotniho stresu. Pii vysokych teplotach
je rovnovaha mezi produkci a detoxikaci narusena, coZ vede k akumulaci (Miiller & Rieu,
2016). ROS, jako jsou hydroxylové radikaly, superoxidovy aniont a peroxid vodiku, jsou
nestabilni molekuly, které mohou indukovat peroxidaci lipid(i a oxidaci DNA, cukrt,
proteint, degraduji membranu, sniZuji translaci a transkripci, a mohou vyvolat aZ apoptézu
(De Storme & Geelen, 2014). Tyto zmény a akumulace ROS signalizuje teplotni stres.

Signalizace se Ucastni i fytohormony (Kotak, a dalsi, 2007).

Zvysena teplota miiZe také zplisobit zmény chromatinu, coZ zahrnuje zménu konformace
chromatinu nebo vyménu jejich histonovych podjednotek specifickou histonovou
variantou H2A.Z, ktera je inkorporovana do nukleosomi, zejména kolem mista zacatku
transkripce gent a reguluje obsazenost nukleosomii v reakci na zménu teploty (Talbert &
Henikoff, 2014; Miiller & Rieu, 2016). Teplotni stres ovliviiuje konformaci chromatinu

v pylu prostrednictvim jeho modifikaci a také zménénou expresi malych RNA (Chen,
Miiller, Rieu, & Winter, 2016). Pri teplotnim stresu se méni methylace DNA a exprese
methyltransferazy, coZ je povaZovano za negativni regula¢ni znacku pro transkripci (Chen,
Miiller, Rieu, & Winter, 2016). Nékteré studie uvadéji i dlouhodobou pamét na stres a to

dédicnosti methylacnich vzorct (Chen, Miiller, Rieu, & Winter, 2016).

Stres vysokou teplotou ma vliv na vicero fazi reprodukcniho vyvoje rostlin (Obr. 2).
NaruSuje zménou genové exprese Fadu funkci tapeta (A). To navic ¢asto degeneruje. Dale
ma vliv na sniZené déleni pylovych materskych bunék, to snizuje produkci pylu. Zaroven se

miZe tvorit i pyl sterilni (B). NaruSené tapetum znesnadiiuje fadu jeho funkci pro
5



dehiscenci prasniki (C) a ¢astecnym uzavienim zamezuje uvoliiovani pylu (D). Kviili

nepravidelné dehiscenci se na bliznu dostane nizsi pocet pylovych zrn (E), které dale kvtli

rvzs

zménam v expresi proteini Spatné Klici (F) (Arshad, a dalsi, 2017).

Pylovd matefska bunka
(Mikrosporocyt)
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Obr. 2: Vliv teplotniho stresu na reprodukéni aparat A: degenerace tapeta; B: chybna a
sterilni produkce pylu; C: narusena dehiscence prasniku; D: niZs${ uvoliiovani zralého pylu;
E: porucha Kkliceni pylu na blizné; F: porucha ristu pylové lacky (upraveno podle Arshad, a

dal¥f, 2017).



Prechod z vegetativni do generativni faze

Prechod z vegetativni do generativni faze - kveteni, je dlileZitou udalosti v Zivotnim cyklu
rostliny a je ovlivnén radou vnitinich i vnéjsich faktort, jakoZ i biotickymi a abiotickymi
stresory (Balasubramanian, Sureshkumar, Lempe, & Weigel, 2006). Doba kvétu je
rozhodujici pro optimalni tvorbu semen a plodt (Del Olmo, Poza-Viejo, Pifieiro, Jarillo, &

Crevillén, 2019).

Spravné nacasovani kveteni je tedy zasadni pro reproduk¢ni uspéch rostlin a neni tedy
pirekvapenim, Ze se vyvinuly sloZité genetické regulacni drahy, které jsou kontrolovany jak
endogenné, napft. genem meristémové identity LEAFY, geny FT, AGAMOUS-LIKE 20, dale
obsahem sacharidi, fytohormony, tak exogenné, svétlem a teplotou (Araki, 2001; Posé, a
dalsi, 2013). O tom, jak je doba kvétu rizena v souvislosti se zménou okolni teploty, vime
stale pomérné malo. U huseni¢ku hraji v tomto procesu klicovou roli MADS geny
FLOWERING LOCUS M (FLM) a represor SHORT VEGETATIVE PHASE (SVP). FLM podléha
alternativnimu sestiihu zavislému na teploté. Dvé hlavni varianty sestrihu FLM proteinu,
FLM-f3 a FLM-§, vzajemné soupefi o interakci s represorem SVP. Komplex SVP-FLM- 3 je
tvoren prevazné pri nizkych teplotach a brani predc¢asnému vykveteni vazbou na
genomové oblasti pro FT. MnoZstvi SVP-FLM- (3 je za stresu sniZeno, ¢imZ je kveteni
urychleno. Stres vede k tvorbé nefunk¢niho konkuren¢niho komplex SVP-FLM-§, ktery za
normalni teploty brani kveteni pti vyssich teplotach, takZe rostlina mtize pti vyssi teploté

vykvést (Posé, a dalsi, 2013; Lee, Chung, Kim, & Ahn, 2014).

Zvysujici se teplota prostiedi méni fyziologické procesy v rostliné (transpiraci a
fotosyntézu), coZ ma vliv na produkci a rozdéleni asimilati nutnych pro kvétni organy.
Disledkem jsou morfologické abnormality kvétnich organii (Lohani, Singh, & Bhalla, 2019).
Teplota negativnéji ovliviiuje kvétni organy uloZené ve vrcholovych a exponovanych
kvétenstvich u jeCmene setého (Hordeum vulgare L.). U téchto bunék dochazi k potlaceni
exprese genu. NiZe uloZené, a tim padem chranénéjsi kvétni organy, vykazuji naopak
zvySenou nebo stejnou expresi genti. Jedna se hlavné o geny spojené s iniciaci replikace,
mitochondriemi, ribozomy a histony (Oshino, a dalsi, 2007). Pravé histony jsou zapojeny
do moznych zmén chromatinu z diivodu zvysené teploty, coz zahrnuje zménu konformace
chromatinu nebo vyménu jejich histonovych podjednotek, to umoZniuje histon

H2A.Z. MnozZstvi H2A.Z se u husenicku pti vysokych teplotach sniZuje (Talbert & Henikoff,

2014). SniZujici se mnoZstvi H2A.Z a zvySujici se teplota aktivuje prostrednictvim
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transkrip¢éniho faktoru PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR4 (PIF4), florigen FT, ktery
indukuje kveteni za kratkych dni (Kumar, a dalsi, 2012). Teplotni indukce nevyZaduje
fotoperiodicky efektor CONSTANS, plisobici pied FT a zaroven zavisi na pisobeni
giberelint. ZvySena teplota ma tedy u husenicku silny induk¢ni dc¢inek na kveteni
(Balasubramanian, Sureshkumar, Lempe, & Weigel, 2006). Zatimco u husenic¢ku vysoka
teplota kveteni urychluje, naptiklad u brukve repak (Brassica rapa) kveteni naopak
zpoZd'uje (Del Olmo, Poza-Viejo, Pifeiro, Jarillo, & Crevillén, 2019). Vysoka teplota u brukve
zvySuje hladiny H2A.Z a zpoZd'uje aktivaci FT. Tato data odhaluji riizné mechanismy
zaClenéni H2A. Z do lokusu FT v reakci na teplotu. Mechanismus potlaceni transkripce FT
pomoci H2A.Z je u obou druhti stejny, ale modulace H2A.Z na FT chromatinu v reakci na
vysokou teplotu, vykazuje opac¢ny trend (Del Olmo, Poza-Viejo, Pifieiro, Jarillo, & Crevillén,
2019). Existuje obrovska variabilita v této odpovédi, ktera je ¢aste¢né zplisobena
potlacujicim u¢inkem FLOWERING LOCUS C (FLC) na kveteni (Balasubramanian,
Sureshkumar, Lempe, & Weigel, 2006).

Zrychlené kveteni miZe vyvolat zména teploty i o jeden stupen (Talbert & Henikoff, 2014).
Mirné zvysenti teploty z 23 °C na 27 °C je stejné ucinné pro vyvolavani kveteni rostlin
husenicku péstovanych v podminkach kratkého osmi hodinového dne, jako je jeho
péstovani v podminkach dlouhého 16 hodinového dne (Balasubramanian, Sureshkumar,
Lempe, & Weigel, 2006). Vyuziti a zac¢lenéni ranniho kveteni (EMF, angl. ,early morning
flowering) by mohlo byt ti¢innou strategii pro minimalizaci poSkozeni zptisobeného
teplotnim stresem. Ve studii Bheemanahallia a dalSich (2017) byla ryZe (Oryza) s
vlastnostmi EMF v ménicich se podminkach stabilnéjsi. Z toho diivodu je zavadéni
vlastnosti EMF do rostlin moznosti pro zlepsSeni jejich odolnosti vii¢i epizodam teplotniho
stresu, které se kryji s dobou kveteni (Bheemanahalli, a dalsi, 2017). V jiné studii Aiqinga a
dalsich (2018) bylo jedenact genotypu pSenice seté (Triticum aestivum L.) vystaveno
teplotnimu stresu (34/16 °C, den/noc) béhem kveteni. Obecné vSech 11 genotypii pSenice
kvetlo béhem chladnéjsich hodin dne (tj. bud’ brzy rano, nebo pozdé vecer) (Aiging, a dalsi,
2018). I divoka ryZe (Oryza officinalis) unika poskozeni kvetenim béhem €asnych rannich
hodin, kdy nejsou teploty tak vysokeé (Prasad, Bheemanahalli, & Krishna Jagadish, 2017).
Tyto trendy poskytuji diitkazy o alternativnim mechanismu aniku minimalizujicim
poskozeni béhem kveteni pti vysokoteplotnim stresu a mohou byt piilezitosti pro
péstovani termotolerantnich plodin (Aiging, a dalsi, 2018; Prasad, Bheemanahalli, &

Krishna Jagadish, 2017). Zrychlené i zpoZdéné kveteni vSak muiZe vést i k niZsi produktivité



(Lohani, Singh, & Bhalla, 2019) a negativné ovlivnit dal$i procesy a to napft. interakci

s opylovaci (Kehrberger & Holzschuh, 2019).

Samci gametofyt

Samci gametofyt se vyviji uvniti prasniku v praSném pouzdre (loculu) vystlaném vrstvou
tapeta, které je stejné jako zbytek prasniku sporofytického ptivodu. Tapetum umoziuje
vyvoj meiocytl - matei'skych bunék pylovych zrn (angl. ,pollen mother cell“, PMC), tim, Ze
zprostredkovava jejich vyZivu skrze metabolity a enzymy potiebné pro regulaci jejich
vyvoje a také poskytuje ochranu pred degeneraci béhem vyvoje. Diploidni meiocyt se
meioticky déli a da vzniknout ¢tverici haploidnich mikrospor uspoiradanych do tetrady a
spolecné obalenych kal6zovou bunécnou sténou. Mikrospory jsou z tetrady uvolnény
plisobenim enzymu kalazy, ktery je produkovan tapetem. Ve vyvojové fazi mikrospory je
také syntetizovana unikatni bunécna sténa pylu, kterd ma mimo jiné ochrannou tlohu a
hraje vyznamnou roli i pfi uchyceni k opylovac¢iim. Bunéc¢na sténa se sklada ze dvou
zakladnich vrstev, vnéjsi a vnitini. Vnéjsi vrstva exina je sloZena predevsim ze
sporopolleninu a obsahuje charakteristické ztenceniny, apertury. Jednou z nich pozdé;ji
vykli¢i pylova lacka. Vnitini vrstva intina je slozena z pektinti a celuldzy. Mikrospory se
jesté dvakrat mitoticky déli (prvni a druha pylova mitéza, PMI a PMII) za vzniku zralého
pyluy, ktery se sklada z vegetativni buriky a dvou bunék spermatickych. Mikrospory a mlada
pylova zrna se vakuolizuji, coZ vede ke zvétSeni buniky a jejich vyrazné polarizaci. ZvétSeni
velikosti akumulaci vody v této vyvojové fazi poskytuje urcity stupen odolnosti vici
vodnimu stresu. V posledni fazi dozravani vSak pylové zrno dehydratuje, coZ umoziuje
dalsi uroven tolerance vici environmentalnim strestim (Pacini, Jacquard, & Clément, 2011;

Paupiéere, van Heusden, & Bovy, 2014).

Meidza pylové materské bunky a diferenciace mikrospor

U krytosemennych rostlin se diploidni pylova materska burika meioticky déli za vzniku
tetrady. Usporadani tetrady je odrazem kontroly chromosomové segregace jaderné
organizace meidzy [ a I (De Storme & Geelen, 2020). Spravna segregace chromosom
béhem meidzy PMC zavisi na meiotické homologni rekombinaci (HR) a crossing overu (CO)
homolognich chromosomti rostliny (Villeneuve & Hillers, 2001). Rekombinace se béhem
meidzy zvysSuje a jeji mira koreluje s teplotnim stresem (Wagner & Yanowitz, 2005; Miiller
& Rieu, 2016; Francis, a dalsi, 2007). Kvtili zvySené ¢etnosti HR a CO mtZe byt ovlivnéno

chovani chromozomii a déleni meiotickych bunék, coZ vede k nevyvazenému oddéleni
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chromosomii mezi sporami a nevznika tetrada (Miiller & Rieu, 2016; De Storme & Geelen,
2014). Na prikladu riize (Rosa), vystavené pri casné meidze teploté 36 °C, je vidét, Ze doslo
ke sniZeni Zivotaschopnosti pylu, riiznym pylovym defektiim, ale zejména ke vzniku
cetnych diploidnich pylovych zrn. Ta pochazela z dyad nebo triad, které se tvorily hlavné
kvili teplotné stresovanému délicimu vireténku v telofazi Il (Pécrix, a dalsi, 2011). Pri
meidze u husenicku, ovlivnéné mirnym stresem, vznikaji v malé mire (priblizné z 5 %)
dyady, mondady a polyady. S rostouci teplotou se zvysSuje frekvence rekombinace a
vyvazené tetrady vznikaji jen asi z 80 % (aberantni mikrospory z 20 %). Podil polyad se
zvySuje. Zménéné mikrospory (dyady, monady, polyady) se nezastavuji ve vyvoji a vstupuji
do mikrogametogeneze, aby se vyvinuly ve zrala pylova zrna. Kombinovana tvorba dyad,
tridd, monad a polyad obecné indikuje zmény v cytokinezi (De Storme & Geelen, 2020).
Diky polyploidizaci a teplotni senzitivité meiézy (zejména CO a cytokinezi meidzy II) je
rostlina konkurenceschopnéjsi a ziskava evolu¢ni vyhodu v ménicich se podminkach
prostredi (De Storme & Geelen, 2014; De Storme & Geelen, 2020) zménou karyotypu a
vyvojem genomu. Zakladni bunécny defekt se vSak velmi lisi v zavislosti na druhu a teploté

(De Storme & Geelen, 2020; De Storme, Copenhaver, & Geelen, 2012).

Prvni pylova mitéza a vznik pylového zrna

Po mei6ze podstoupi mikrospora I. a II. pylovou mitdzu. Stres vysokou teplotou béhem
mikrosporogeneze vede bud’ pfimo k aborci mikrospor, anebo pokud probéhne alespon

jedno mitotické déleni, ke vzniku sterilniho pylu (Lohani, Singh, & Bhalla, 2019).

Vysoka okolni teplota (32/27 °C, den/noc) béhem mikrosporogeneze u fazolu obecného
(Phaseolus vulgaris) ma za nasledek abnormalni vyvoj pylu a prasniku. Genotypy fazolu
tolerantni viici plisobeni vyssich teplot a naopak viici nim citlivé se vyrazné lisi, pokud jde o
dehiscenci prasniku, morfologii pylu, Zivotaschopnost pylu a architekturu pylovych obalt
(Porch & Jahn, 2001). Rostliny jecmene vystavené vysoké teploté po dobu péti dnd v casné
nulovym obsahem cytoplazmy (Sakata, Takahashi, Nishiyama, & Higashitani, 2000). Pylova
zrna maji v porovnani s vegetativnimi bunikami nizsi schopnost stresové reakce.
Pritomnost vyssich hladin nesbalenych proteinti v ER vede k UPR (Fragkostefanakis,
Mesihovic, Hu, & Schleiff, 2016).

Mikrospora miZe na stres reagovat zajimavou cestou a to pylovou embryogenezi

(androgenezi). Androgenezi se z mikrospory vyvine nova haploidni rostlina, ¢imz je
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zabranéno vyvoji gametofytu. Androgeneze miiZe byt vyvoldna stresovou reakci a HSP ve
stadiu mikrospory kolem mit6zy I. Pro zjisténi miry stresu nutné k stimulaci androgeneze
se vyuzivaji HSP. U brukve fepky (Brassica napus) je androgeneze indukovana 32 °C po
dobu 8 hodin. Obvykle ale k indukci dochazi pri teplotach nad 25 °C (Pechan & Smykal,
2008; Custers, Cordewener, Noellen, Dons, & Van Lookeren Champagne, 1994).

Tapetum

Tapetum vyssich rostlin vystyla vnitini stranu prasniku a poskytuje vyvijejicim se
mikrospordm a nasledné pylovym zrniim nezbytné latky - prekurzory a enzymy podilejici
se na syntéze bunécné stény pylu, dalsi sporofytické bilkoviny a kalazu (Pacini, Franchi, &
Hesse, 1985; Lohani, Singh, & Bhalla, 2019). Tapetum postupné degeneruje (Ku S., Yoon,
Suh, & Chung, 2003) a podléha PCD (Papini, Mosti, & Brighigna, 1999).

Zmény vyvolané teplotnim stresem zahrnuji vakuolizaci (zvétSeni bunky), nadmérny vyvoj
chloroplastii, zmény mitochondrii v tapetu, pred¢asnou degeneraci - PCD (Ku S., Yoon, Subh,
& Chung, 2003; Oshino, a dalsi, 2007; Suzuki, Takeda, Tsukaguchi, & Egawa, 2001), zmény
hrubého endoplasmatického retikula (RER) (Suzuki, Takeda, Tsukaguchi, & Egawa, 2001),
predc¢asnou progresi meidzy PMC, doprovazenou komplexnimi zménami transkripce
(Oshino, a dalsi, 2007) a naruSeni nékterych funkci tapeta potiebnych pro adhezi pylu a
jeho kli¢eni na blizné (Endo, a dalsi, 2009). Tyto zmény, predevsim piedc¢asna PCD
zahrnujici smrStovanim cytoplasmy, membrany a vakuolizaci, jsou spojeny se samci
sterilitou ryZe (Ku S., Yoon, Suh, & Chung, 2003). Pfed¢asnou PCD a dplnou, anebo
CastecCnou sterilitu, kdy se ¢ast mikrospor dezorientovala z tapeta a dale se nevyvijela,
zpusobilo vystaveni teplotnimu stresu i u psenice (30 °C po dobu 3 dnti) (Saini, Sedgley, &
Aspinall, 1984). Iniciaci PCD a samdi sterilitu miize vyvolat i vysokou teplotou narusena
homeostaza ROS (De Storme & Geelen, 2014; Ku S., Yoon, Suh, & Chung, 2003). Bunky
tapeta v Casném stadiu riistu jsou metabolicky velmi aktivni a obsahuji rychle se délici
mitochondrie (Lee & Warmke, 1979), coz vede k produkci ROS (Ku, Yoon, Suh, & Chung,
2003). Dale vysoka teplota ovliviiuje strukturu ER. To vykazuje strukturni abnormality
RER. Bylo pozorovano kruhové ER, hrubé ER s ribozomy hladké ER bez ribozomii.
Zménéna struktura RER blokuje jeho funkci v tapetu (Suzuki, Takeda, Tsukaguchi, &
Egawa, 2001) a zpusobuje vice defektili buiiky, jejichz kombinace pravdépodobné

zplUsobuje sam(i sterilitu (De Storme & Geelen, 2014).
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Metabolity v prasniku

Zivotaschopnost pylu je spojena se zménami nékolika skupin metabolitt (Obr. 3), které
hraji roli ve vyZivé a ochrané proti stresu, ¢imz zabranuji degeneraci. Aby rostliny snasely
teplotni stres, musi si udrZovat metabolickou homeostazu. Jinak dochazi k naruseni drah,
které mohou vést k abnormalni akumulaci nebo redukci nepostradatelnych sloucenin.
Vysoka teplota mize byt ovlivnéno nékolik sloucenin soucasné. Jedna se o sacharidy,
aminokyseliny (prolin), lipidy, polyaminy a fytohormony (Paupiére, van Heusden, & Bovy,
2014; Paupiere, a dalsi, 2017).

Vysoka teplota

| =

I/'—"\.I
Sacharidy Prolin Lipidy Polyaminy Fytohormeny
s Vyiiva s ROS s Tekutost s ROS s Rist
* Signalizace * Homeostaza membrany * Kliceni pylu * Signalizace
b _d

Obr. 3: Metabolity ovlivnéné teplotnim stresem a jejich iloha pti ochrané pylu (upraveno

podle Paupiere, van Heusden, & Bovy, 2014).

Sacharidy

Sacharidy jsou v prvni fadé substratem pro rist a vyzivu. Lze je ukladat jako energetickou
rezervu a také slouZi jako signalni molekuly. Hlavnimi sacharidy v pylu jsou frukto6za,
glukéza, sachar6za a Skrob. Pfemény sachar6zy na glukézu a fruktézu se ucastni kyselé
invertazy. Invertazy hraji roli podpoie vyzivy, riistu a ochrané pylového zrna proti stresu
(Paupiére, van Heusden, & Bovy, 2014). Prasniky pfi stresu obsahuji zvySené mnozstvi
sacharozy, které nejsou schopné metabolizovat (Dorion, Lalonde, & Saini, 1996), protoze
geny zodpovédné za jeji syntézu jsou transkribovany v tapetu, které je v diisledku
teplotniho stresu utlumeno (Miiller & Rieu, 2016). SniZena hydrolyza sacharézy invertazou
v prasnicich ¢iroku dvoubarevného (Sorghum bicolor) v diisledku vysokoteplotniho stresu
vede ke zméné metabolismu sacharidd a nedostatku Skrobu v pylu (Jain, Prasad, Boote,
Hartwell, & Chourey, 2007). Ten slouZi jako zdroj energie pro kliceni a jeho nedostatek se
projevi snizenou klic¢ivosti a 27% ztratou semen (Jain, Prasad, Boote, Hartwell, & Chourey,

2007; Datta, Chamusco, & Chourey, 2002).
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Prolin

Vysoka teplota ovliviiuje také metabolismus aminokyselin (Mazzeo, a dalsi, 2018) a to
predevsim prolinu (Hayat, a dalsi, 2012). Prolin je béZnou aminokyselinou v saméim
gametofytu, syntetizovanou z glutamatu (Paupiére, van Heusden, & Bovy, 2014). Hraje roli
v ochrané membran, detoxifikaci ROS, homeostaze a udrzuje turgor (Hayat, a dalsi, 2012) a
miiZe udrZovat stabilitu proteinti hydrata¢nim obalem kolem molekul. Mutant husenicku

s nedostatkem prolinu vykazuje sniZzenou Zivotaschopnost pylu (Paupiere, van Heusden, &
Bovy, 2014). Pokud je prolin exogenné dodavan v nizkych koncentracich, zlepSuje odolnost
vUCi stresu, coz dale potvrzuje vztah prolinu k ochrané pylu (Hayat, a dalsi, 2012; Paupiere,

van Heusden, & Bovy, 2014).

Lipidy

Lipidy hraji dtlezitou roli v tekutosti membran. Pii vysoké teploté se zvySuje mnozstvi
nenasycenych mastnych kyselin na tkor nasycenych. Nenasycené mastné kyseliny €ini
membranu zranitelnéjsi k ROS. U ¢iroku vedl teplotni stres (32/28 °C den/noc) po dobu

deseti dnii ke zméné pylové membrany a zarovein se zvysila hladina ROS, jenZ mohla podle

autorl za poskozeni membrany (Paupiere, van Heusden, & Bovy, 2014).

Polyaminy

Polyaminy udrZuji homeostazu snizovanim hladiny ROS, udrzuji tekutost membrany a hraji
roli pti kliceni pylu za teplotniho stresu. Mimo jiné hraji roli v 1akani opylovact a kliceni
pylové lacky (Paupiere, van Heusden, & Bovy, 2014). Za kontrolnich podminek mladé
mikrospory rajcete (Solanum) shromazd'uji velké mnozstvi alkaloidli a polyamini, zatimco
zraly pyl silné akumuluje flavonoidy (Paupiére, a dalsi, 2017). K akumulaci flavonoidi uz

v mikrospore vede oSetfeni teplotnim stresem (38 °C) (Paupiére, a dalsi, 2017).
Nahromadéné flavonoidy se ticastni antioxida¢ni reakce a tim prispivaji k sniZeni hladin
ROS, protoze zachytavaji volné radikaly (Rice-Evans, Miller, & Paganga, 1996; Agati,
Azzarello, Pollastri, & Tattini, 2012), které se pri teplotnim stresu hromadi a mohou
modifikovat dalsi biomakromolekuly véetné membranovych lipid, DNA a proteini
(Driedonks, Xu, Peters, Park, & Rieu, 2015). Tyto flavonoidy jsou umistény uvnitt nebo v

blizkosti center tvorby ROS (Agati, Azzarello, Pollastri, & Tattini, 2012).
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Fytohormony

Kyseliny abscisova

Rostlinny hormon kyselina abscisova (ABA) se podili na regulaci transportu sacharidi

z tapeta do mikrospor a vyvoji mikrospor (De Storme & Geelen, 2014), inhibuje rist pylové
lacky (Wu, Qin, & Zhao, 2008) a u kli¢icich semen reguluje toleranci k vysychani (Maia,
Dekkers, Dolle, Ligterink, & Hilhorst, 2014).

ABA hraje klicovou roli v riiznych vyvojovych procesech a adaptivnich reakcich na stres
(Fujita, Fujita, Shinozaki, & Yamaguchi-Shinozaki, 2011). Dtsledkem vysokoteplotniho
stresu se ABA hromadi a ma nepriznivé ucinky na pyl (Miiller & Rieu, 2016). Interaguje se
sacharidovou signaliza¢ni drahou a predstavuje mobilni signdl, ktery reguluje meiotickou
HR, ¢imz aktivuje stresovou reakci (De Storme & Geelen, 2014; Arenas-Huertero, Arroyo,

Zhou, Sheen, & Leon, 2000).

Kyselina giberelova

Kyselina giberelova (GA) se stejné jako ABA podili na regulaci transportu sacharid z
tapeta do mikrospor a vyvoji mikrospor (De Storme & Geelen, 2014) a funguje jako
regulator ristu (rozvoje ristu a vyvojovych zmén). Ackoliv neni GA Fazena mezi stresové
hormony, dochazi k jejimu hromadéni v reakci na vysokou teplotu prostiedi (Hedden &

Thomas, 2012).

Auxin

Hormon auxin, zejména kyselina indol-3-octova (IAA), se akumuluje v prasniku a ridi
bunécnou expanzi, déleni a diferenciaci, fototropismus, geotropismus, embryogenezi a
diferenciaci vaskularnich systémi (Feng, a dalsi, 2006), vyvoj kvétu a plodi (Ghanashyam

& Jain, 2009).

Ackoli nenf auxin primarné stresovym hormonem, hraje roli pti regulaci vyvojovych
procest pri plisobeni stresu, coz se tyka zejména nepriznivych teplot (De Storme & Geelen,
2014; Sakata, a dalsi, 2010; Ghanashyam & Jain, 2009). Sakata a dalsi (2010) zjistili, Ze
endogenni hladiny auxinu ve vyvijejicich se prasnicich je¢mene a husenicku za stresu
specificky poklesly. Exprese genti pro biosyntézu auxinu (YUCCA geny) jsou potlacena
zvySenymi teplotami, coZ vede ke sniZeni obsahu auxinu v prasniku a mtiZe vést az k samci
sterilité (Paupiére, van Heusden, & Bovy, 2014; Sakata, a dalsi, 2010). Auxin hraje roli ve
vyvoiji a funkcnosti pylového zrna prostiednictvim kontroly mitotického déleni mikrospor,
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kdy nepritomnost auxinu blokuje prodluzovani filament a to vede ke zkracenym
filamentiim a vyrazné defektnim pylovym zrntim. Meiéza pylové materské bunky byla pri
nepritomnosti auxinu normalni (Feng, a dalsi, 2006). Exogenni aplikace auxinu mliZe aplné
zvratit vznik defektl a samdi sterilitu. Jeho vyuziti tak miiZze pomoci udrZet stabilni vynos
semen navzdory budouci zméné klimatu (Paupiere, van Heusden, & Bovy, 2014; Sakata, a

dalsi, 2010).

Kyselina salicylova

Kyselina salicylova (SA) miiZe zvysit odolnost rostlin viici plisobeni stresu. Za podminek
teplotniho stresu SA sniZuje akumulaci ROS v prasnicich a zabranuje tak PCD tapeta (Feng,
a dalsi, 2018) tim, Ze zvysSuje hladiny peroxidu vodiku (H202) v prasnicich. To zvysi
antioxidac¢ni kapacitu pro zachycovani ROS (Feng, a dalsi, 2006; Lohani, Singh, & Bhalla,
2019).

Brassinosteroidy

Brassinosteroidy hraji roli v indukci tolerance viici teplotnimu stresu. Interaguji s HSP a
hraji roli v zachycovani ROS (Mazorra, 2010), kliceni pylu za teplotniho stresu (Paupiere,
van Heusden, & Bovy, 2014) a biosyntéze exiny (Paupiére, van Heusden, & Bovy, 2014;
Sakata, a dalsi, 2010).

Ethylen

Ethylen je zapojen do mechanismi bazalni i ziskané termotolerance. Indukovana exprese
genl reagujicich na ethylen v pylu rajc¢ete naznacuje zapojeni ethylenu do reakce pylu na
teplotni stres a to mnoha zpulsoby. Jednim z nich je mutace receptoru ethylenové odpovédi
pri tepelném stresu (32/26 °C, den/noc), ktera ma za nasledek ztratu Zivotaschopnosti
pylu. Porucha signalni drahy ethylenu a receptoru zvysSuje citlivost na stres ovliviitovanim
metabolismu sacharidli a snizovanim mnozstvi sachardzy v pylu, coz se projevuje snizenim
poctu pylovych zrn a zvySenim poctu nezivotaschopnych pylovych zrn. To lze ¢aste¢né
zvratit exogenni oSetieni rostliny ethylenem. OSettreni rostlin rajcete inhibitorem biosyntézy
ethylenu indikuje 8,5-2,5 nasobné sniZeni bazalni termotolerance pylu a tiplnou inhibici kli¢eni
pylu pti vysokoteplotnim stresu. Dale vystaveni rostlin rajc¢ete velmi vysoké teploté (50 °C, 2
h) kolem antheze zplisobuje 17-7 nasobné sniZeni poctu pylovych zrn. Zvyseni hladin
ethylenu ethephonem pred timto stresem, vede k priblizné 10 nasobnému pozitivnimu
zvySeni pocCtu zivotaschopnych pylovych zrn (Firon, Pressman, Meir, Khoury, & Altahan,
2012).
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Antheze

Uvolnéni pylu z prasniku do prostredi je rizeno rovnovahou mezi fyziologickym stavem
materské rostliny (sporofytu) a atmosférickymi podminkami v dobé dehiscence. Za
optimalnich podminek prostredi je pro preziti a prenos pylu zasadni dehydratace prasniku
a pylovych zrn (Pacini & Dolferus, 2019) a vstup pylovych zrn do metabolicky neaktivniho
stavu, aby se podpofrilo preZiti béhem rozptylu (Franchi, Piotto, Nepi, & Baskin, 2011).

Zvysena teplota pulisobici na rostlinu pSenice béhem dozravani pylovych zrn a antheze,
vyrazneé snizuje vynos semen. Dvé obdobi reproduk¢niho vyvoje (prvni 8-6 dni pred
anthezi a druha 2-0 dni pred anthezi) jsou velmi citliva na kratké epizody zvysené teploty,
coz zpusobuje snizeni plodnosti (Prasad & Djanaguiraman, 2014). Vysokoteplotni stres u
ryze ma za dlsledek tésné uzavieni lokuli bunéénymi vrstvami. Ty maji omezené moznosti
puknuti a tim padem dochazi ke zpoZdéni antheze a sniZeni plodnosti (Matsui & Omasa,
2002). Jednim z mechanismu termotolerance a zabranéni nizsi plodnosti u ryZe je antheze
v Casnych rannich hodinach, kdy se rostlina ochlazuje transpiraci (Arshad, a dalsi, 2017;
Jagadish, Craufurd, & Wheeler, 2008). Rostliny ryZe, které dokonc¢i anthezi pred dosazenim
teploty 35 °C, vykazuji vyrazné vyssi ispésnost opyleni (Jagadish, Craufurd, & Wheeler,
2008). Antheze je Fizena i hormonalné. Teplotné stresovana ryZe pri anthezi vykazuje nizsi
hladiny auxinti. Tomu mtZe byt zabranéno exogenni aplikaci kyseliny 1-naftyloctové (NAA)

(Zhang, a dalsi, 2018), syntetického auxinu (Flasinski & Hac-Wydro, 2014).

Samici gametofyt

Ackoli jsou oba gametofyty citlivé k plisobeni vysokoteplotniho stresu, vétsina praci se
zameéruje na studium samciho gametofytu. Samic¢i reprodukéni vyvoj béhem
vysokoteplotniho stresu a jeho degenerativni ticinky nejsou proto dosud dostatecné znamy.
Vliv na nedostateCny zajem o samici gametofyt ma uloZeni gametofytu uvnitr pestiku.
Nejde ho tedy ziskat tak lehce, jako pyl. Samic¢i gametofyt je také obecné povazovan za

tolerantnéjsi viici stresu vysokou teplotou (Ambastha & Leshem, 2020).

Ambastha s Leshem (2020) studovali neoplozené zarodecné vaky husenicku a zjistili, Ze
centralni burika (centralni diploidni jadro zarode¢ného vaku) odolava teplotnimu stresu
1épe, nez vajicko, a to zase 1épe, neZ bunky protistojné (antipody). Nizka perzistence
antipod byla prekvapenim a zaroven bylo vyvraceno, Ze by mohla poskytnout zalohu za

centralni buriku, kdyby degenerovala. Vyssi termotolerance centralni buiiky by mohla
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souviset s jeji diploidii. Analyza transkriptomickych dat vedla k identifikaci nékolika genti
teplotni stresové odpovédi, které jsou zvySené (vice nez 64x) exprimovany béhem
vysokoteplotniho stresu v centralnich burikach (ve vajicku nikoli). Jednalo se hlavné o geny
HSP a jeden dalsi gen zvySujici toleranci k vysoké teploté. Naznacili, Ze reakce samiciho
gametofytu na vysokou teplotu je spiSe specificka a odliSné zprostiedkovana podle identity

buriky. Pro pochopeni téchto procesti je nutny dalsi vyzkum (Ambastha & Leshem, 2020).

Reprodukcni synchronizace a oplozeni

Pro uspéch reprodukce je nutné opyleni blizny Zivotaschopnym pylem (Dresselhaus &
Franklin-Tong, 2013). Podle piehledového ¢lanku Carrizo Garcia a dalsich (2017) je

k ispésnému oplozeni potieba synchronné vytvoreny funkéni pyl. Asynchronni vyvoj

v disledku stresu zvySuje rozdily mezi obsahem metaboliti v mikrosporach, které mohou
ovlivnit rehydrataci pylu na blizné a rist pylové lacky (Carrizo Garcia, Nepi, & Pacini,
2017). I mirny teplotni stres vyznamné méni rovnovahu sacharidi v pestiku, coz
naznacuje, Ze rychlost rlistu pylové lacky mtze byt omezena jeho dodavkou. Hladiny
rozpustnych sacharidi v pesticich bavlniku (Gossypium hirsutum) byly p¥i stresu az o 67,5
% nizsi (Snider, Oosterhuis, Loka, & Kawakami, 2011). Dtilezitou roli v riistu pylové lacky
hraji flavonoly snizujici mnozstvi ROS a hormony, zejména IAA a GA. Rist lacky naopak
inhibuje ABA (Wu, Qin, & Zhao, 2008; Muhlemann, Younts, & Muday, 2018). Vysoké teploty
negativné ovliviuji dynamiku mikrotubulii a cytoskeletu ve vegetativnich pletivech, jakoz i

béhem ristu pylové lacky (Miiller & Rieu, 2016).

Vyvoj semen

Spravny vyvoj a vysoka kvalita semen jsou rozhodujicimi predpoklady ispéSného
dokonceni reprodukce. Tato faze muize byt negativné ovlivnéna vysokoteplotnim stresem.
Dva kultivary pSenice byly vystavené 10 dni po anthezi teplotnimu stresu (36/29 °C,
den/noc), mély nizZ8i vynos a semena se zhorSenou kvalitou. Vysoka teplota béhem vyvoje a
zrani semen nemeéla Zadny vliv na kli¢ivost semen u jednoho kultivaru, ale u druhého ji
snizila, coZ mize ukazovat na druhovou specificnost. Stres mél vliv i na vitalitu vyklicenych
rostlin (Grass & Burris, 1995). Podobné diisledky mél stres i na rostliny brukve fepky
(Brassica napus L.). Ty byly vystaveny tepelnému stresu (30/25 °C, den/noc) béhem
dozravani, coz zplisobilo sice snizeni kliceni jen o méné nez 10 %, ale vyrazné se snizila

vitalita a hmotnost semen (Rashid, Hampton, Rolston, Khan, & Saville, 2017). Pti hodnoceni
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kvality semen je klicovym faktorem obsah amylézy. Ten klesa s teplotnim stresem a méni
se i jemna struktura amylopektinu, coz svédci o nepravidelné expresi syntazy skrobu. U
ryze, s kazdym zvySenim teploty o jeden stupen se doba vyvoje zrna sniZuje aZ na tfi dny,
coZ snizuje primérnou hmotnost semen (Arshad, a dalsi, 2017). Predcasné ukonceni
dozravani zrn ryze za vysoké teploty ale neni zplisobeno nedostatkem produktii asimilace,
protoze listy dale dodavaji asimilaty do ostatnich rostlinnych pletivech i po ukonceni
plnéni zrna (Kim, a dalsi, 2011). Teplotni stres béhem raného vyvoje semen tedy ovliviiuje
sloZen{ Skrobu, podporuje hromadéni suSiny v zrnu (Arshad, a dalsi, 2017) a miiZe vést

k urychleni starnuti a tedy zkraceni doby plnéni zrna (Lohani, Singh, & Bhalla, 2019).
Teplotni stres luSténin vede dale ke zvySenému kliceni pred sklizni a niZsi rychlosti kliceni
(Liu, a dalsi, 2019). Rostliny ¢iroku s termotolerantnim genomem produkuji vy$$i mnozstvi
semen (Djanaguiraman, Prasad, Murugan, Perumal, & Reddy, 2014). Vyvoj a produkce
semen jsou ovlivnény predchozim vyvojem, protoZe jak je vidét z Obr. 4, nejvétSi dopad na
produkci semen ma citlivost samc¢iho gametofytu a pylu. Oplozeni a nasledna
embryogeneze se nevyznacuje takovou citlivosti a jeji prispéni k ibytku semen neni tak

markantni (Jagadish S., 2020).
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Obr. 4: Citlivost reprodukcnich organi na teplotni stres béhem kveteni a jejich prispéni

k sniZeni mnoZstvi semen. Skala na levé strané znazorfiuje miru citlivosti na teplotni stres.

Je z ni patrné, Ze prasnik a pyl (a) jsou nejcitlivéjsi k stresu, oplozeni a embryogeneze (c)

jsou nejméneé citlivé. Grafy (d-f) na pravé strané predstavuji priimérné mnozstvi semen u

obilovin nebo plodt u rajcete. Rostliny byly vystaveny zvysené teploté nad 30 °C béhem

dne a nad 24 °C béhem noci (upraveno podle Jagadish S., 2020).
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Zaver

Krytosemenné rostliny Celi nejen béhem reprodukéniho vyvoje neustale se zvySujicim
teplotam a teplotnimu stresu. Balancuji mezi prizptisobenim se podminkam a netispéchem
reprodukce. Z toho diivodu vyvinuly fadu mechanismii odezvy na tento stres, mezi néz
patii predevsim aktivace UPR a nasledna exprese HSP a enzym detoxikace ROS. Tyto
mechanismu umoziuji znovunastoleni ztracené homeostazy. V tomto pripadé hovorime o
bazalni termotoleranci. Uchovanim HSP je rostlina schopna vyrovnat se 1épe s pozdéjSim
stresem, hovoiime o ziskané termotoleranci. Toho lze vyuzit i v pripadé, Ze je rostlina
vystavovana zvysujicim se teplotdm postupné. SniZit dopady lze i napriklad kvetenim

v ¢asnych rannich hodinach.

0 dopadech stresu na sam¢i gametofyt toho vime uZ pomérné mnoho, ale samici gametofyt
by zaslouzil vice pozornosti a jeho studium by mélo byt predmétem dalSich vyzkumd,
protoZze pro Slechténi plodin s vy$$im vynosem a vyssi termotoleranci je nezbytné
porozumét citlivym fazim pohlavniho rozmnoZovani a obéma gametofytiim. Fyziologické a
biotechnologické metodické nastroje, jakoZ i konvencni Slechténi, mohou napomoci vyvoji
novych genotypt rostlin, které budou mit lepsi vynos i pti teplotnim stresu (Arshad, a dalsi,
2017), coZ neni ale snadné z diivodu nizké dédicnosti této vlastnosti (Paupiere, van

Heusden, & Bovy, 2014).
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