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Abstrakt

z 2N

Kubala, A.: Fyziologické ti¢inky teploty prostredia na formovanie fotosyntetického aparatu
drevin: (Bakalarska praca) — Slovenskd pol'mohospoddrska univerzita v Nitre. Fakulta
agrobioldgie a potravinovych zdrojov; Katedra fyzioldgie rastlin. — Veduci bakaldrskej

prace: Ing. Marek Ziveak, PhD. — Nitra, 2010, 44 s.

Rastliny sd v priebehu Zivota vystavené premenlivym faktorom prostredia. Jednym
z najvyznamnejSich faktorov ovplyvnujicich vSetky fyziologické procesy v rastline
neustdle pocas jej celého Zivota je teplota prostredia. Nadoptimilne aj podoptimalne
teploty vyvoldvaju tzv. teplotny stres, ktory nepriaznivo ovplyviiuje rast a vyvin rastlin,
vyvolava vSak aj aklima¢né reakcie, ked’ sa rastlina prispdsobuje zmenenym podmienkam.
Medzi také patria zmeny na urovni bunky — zmeny zloZenia bunkovych membran,
vlastnosti cytoplazmy, metabolické zmeny, ale aj na vySSej urovni, kde dochadza
k anatomicko-morfologickym zmendm fotosyntetického aparétu, zmene obsahu a pomerov
asimila¢nych pigmentov a podobne. Schopnost’ realizovat’ popisané zmeny je podmienkou
adaptability jednotlivych druhov a genotypov, ktord je obzvlast’ dolezitd v podmienkach

nastupujicej globdlnej klimatickej zmeny.

KPuacové slova: teplota, fotosynteticky apardt, asimilacné pigmenty, stres



Abstract

Kubala, A.: Physiological effects of temperature on formation of photosynthetic apparatus
of woody plants (Bachelor thesis) — Slovak Agricultural University in Nitra. Faculty of
Agrobiology and Food Resources; Department of Plant Physiology. — Director of studies:
Ing. Marel Zivcék, PhD. — Nitra, 2010, 44 s.

Plants are within their lifetime subjected to variable environmental factors. One of the most
important factors influencing all physiological processes in plants constantly during all its
life is the temperature of environment. Suboptimal temperature as well as temperature over
optimum brings up temperature stress that unfavorably influences growth and
development. However, it activates also acclimation reactions, when plant adjusts itself to
changed conditions. Acclimation goes through changes at cellular level — changes in
membrane compositions, properties of cytoplasm, metabolic changes; moreover on higher
levels appears anatomical and morphological changes of photosynthetic apparatus,
alterations in assimilation pigment content and ratio etc. The ability to realize that
adjustments are necessary for adaptability of individual species or genotypes; that property

is especially important in conditions of incoming global climatic change.

Keywords: temperature, photosynthetic apparatus, assimilation pigments, stress
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Uvod

Nachadzame sa uZ tretom tisicroci a je Cas sa pozastavit’ a pozriet spat’ Co ¢lovek
zanechal uplynulom storo¢i. Mdme vel'a dovodov na zamyslenie a na premyslanie hl'adania
novych smerov, ktoré pre nids nebudid nielen vyhovujiceho z hl'adiska produktivity ale aj
kvality. Viaceré vyndlezy anové pokroky v prirodnych vedach, ktoré zasahuji do
pol'nohospodérstva a taktiez vo vyrobe, distribicie potravin ovplyviluju kvalitu a zdroven
uroven Zivota l'udi.

Moderné vedecké poznania ktoré aplikujeme v praktickom Zivote ndm prindSa nielen
ul’ahCenie prace ale taktiez niektoré nepriaznivé vplyvy, ktoré suivisia s intenzifikdciou préce.
Casto dochddza k nere$pektovaniu a zdkonnostiam prirody, ktoré vedome porusujeme. Clovek
by mal Zit' s prirodou v harmoénii a nie za kazdd cenu sa stat’ jej vykoristovatelom. Ak sa
budeme spravat’ k prirode ohladuplnejSie tak urcite sa ndm nebudd hldsit’ problémy
zo svetovymi  globdlnymi  problémami ato ndhlymi zmenami klimy a velkym
environmentalnym stresom.

Stresové faktory abiotické a biotické neustdle vplyvaji na rastliny atie sa museli
s nimi vZdy vyrovnat’. Slnko, teplota, voda, ainé si potrebné pre ich Zivot a bez nich by
nemohli existovat’, ale pri velkom mnozZstve a nerovnomernom rozlozeny urcitého faktoru sa
moze rastlinu poskodit’ a moZe sa stat’ Ze sa dostane do takého stavu, ktorom uZ nieje schopna
zregenerovat’ svoje poSkodenia a uhynie. Poukazovanie na tieto problémy a ich systematické
skimanie, a to vplyv nepriaznivych teplot na rastliny ¢i vysokych alebo nizkych aich vplyv
na fotosynteticku ¢innost’ je vel'mi dolezité, aby sme predisli k tymto nepriaznivym vplyvom.
Pri dbslednom poznany cinnosti ktoré sa deji v rastline vplyvom tychto nepriaznivych
faktorov, mdZeme najlepSie pomoct’ rastline k ich prekonaniu.

NaSa prdca je suCastou vyskumnych aktivit na pode Katedry fyzioldgie rastlin
zamerané na Stidium tolerancie na vysoku teplotu. Teoretické poznatky zhromazdené v tejto

praci maju posluzit pri d’alSej experimentdlnej praci v tejto oblasti.



1. Ciel’ prace

Hlavnym cielom mojej zdvereCnej price je vytvorenie komplexnej Stidie o vplyve roznej
urovne teplot a teplotného stresu na procesy fotosyntézy a formovanie fotosyntetického
apardtu rastlin so zameranim predovsetkym na skupinu drevin. NaSimi ¢iastkovymi ciel'mi pre

naplnenie obsahu prace bude:

e Popisat’ faktory prostredia a ich vSeobecné uc¢inky na rastliny s osbitnym doérazom na

problematiku stresu v rastlinach,

e zhromaZzdit' dostupné publikované informdicie zaoberajice sa aktudlnymi otdzkami
faktorov prostredia pdsobiacich na rastlinu, predovSetkym teploty, vnimanie stresu v

rastlindch a obrannych mechanizmov ktorymi sa brania,

e nacrtnit’ mozny potencidlny prinos vyskumu v oblasti fyzioldgie stresu a vplyvu

teploty na rast rastlin
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1. Metodika

Pri vypracovani mojej bakaldrskej prace som vyuzivali dostupné zdroje informacii
publikované ako:

e vedecké Clanky v doméacich ¢asopisoch,

e vedecké Clanky publikované v zahrani¢nych ¢asopisoch,

¢ knizné publikicie,

e vedecké aodborné clanky publikované v zbornikoch z domécich a zahrani¢nych

konferencii,
e odborné a vedecké prispevky pristupné on-line na verejne dostupnych internetovych

strankach r6znych institdcii.

Vyhl'addvanie pouZitych zdrojov bolo realizované prostrednictvom:
® osobnych ndvstev kniZnic,
e prieskumu v elektronickych kniZznicnych  databdzach (databazy Slovenskej
pol'nohospodarskej kniZnice na www.slpk.sk a iné),

e webovych vyhladdvacov (www.google.sk, http://scholar.google.com),

e osobnych kontaktov s odbornikmi zaoberajicimi sa Studovanou problematikou,

Po prestudovani ziskanych zdrojov boli vybrané poznatky zaclenené do jednotlivych kapitol
vramci Stidie o suCasnom stave arieSeni sledovanej problematiky pri dodrZzani platnych

pravidiel a noriem pre citovanie.
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3. Stidium o sicasnom stave rieSenej problematike

3.1. Vyznam faktorov prostredia pre rastliny

Produk¢ny proces rastlin prebieha v prirodzenych podmienkach a realizuje sa v systéme
pdda - rastlina - atmosféra vo vymedzenom priestore a Case. Je zdvisly od faktorov prostredia a
ich vzdjomného spolupdsobenia. Je Casto vystaveny pdsobeniu nepriaznivych (limitujicich)
faktorov. Nepriaznivé podmienky vyvolavaji i zmeny fyziologickych funkecif rastlin, sposobuju
rdzne poskodenia, znizujui funkéné prejavy, najmé rast a produkénii vykonnost’ pod potencidlne
moZznu droven. Tym vyznamne ovplyviiuju ekonomicku rentabilitu ich pestovania.

Podl'a (Wiesera et al., 2010), ktory uvadza s narastajicou nadmorskou vyskou klesa aj Specificka
listové plocha.

Faktory vonkajSieho prostredia ovplyviiujuce realizaciu produkéného procesu
rozdel'ujeme na:

atmosfericko-klimatické, podno-edafické.

Do skupiny atmosfericko-klimatickych patria:

° hustota toku dopadajiiceho Ziarenia na porast, distribiicia v jeho profile, kvalita, dizka
poOsobenia,

° teplota pddy, porastu, celej rastliny (alebo jej organov), atmosféry, jej stupeni a dizka
pOsobenia,

i zrdZky, mnoZzstvo, intenzita, frekvencia a rozdelenie pocas vegeticie,

° vihkost pddy, porastu, atmosféry - stupefi a dizka pdsobenia ap.

o vietor, rychlost’, frekvencia, smer a di7ka trvania,

o chemické zloZky vzduchu (0,, CO,, NOy, S0,), Skodlivé a jedovaté plyny a komponenty

. elektrické javy, pozadie prirodzenej radioaktivity atmosféry a pod. Problematika
vzdjomnych vztahov medzi porastom a atmosferickym prostredim sa doteraz v prevaznej
miere Studovali oddelene podl'a toho, ¢i predmetom prvotného zdujmu bol porast, alebo jeho
mikroklima. Zdkladné klimatické faktory i menia svoju intenzitu, frekvenciu a kvalitu z
hladiska ich distribiicie v poraste. Pri  ich funkénom ucinku na produkény proces.

Rozoznavame droven makroklimatickd a mikroklimaticka.

12



Pod mikroklimatickym (meteorologickym) faktorom rozumieme klimaticky faktor
merany v definovanych miestach porastu. Aktivny povrch porastu, prizemna a hrani¢nd vrstva
atmosféry a porastu mad velky vyznam pri vytvdrani jeho mikroklimy. Okrem toho pre
mikroklimu porastu su dolezité aj vertikdlne profily meteorologickych prvkov, radidcia a
energetickd bilancia. Meteorologické faktory merané v meteorologickej budke (v 2-metrovej
vyske nad poddou), ktoré sa meraji v sieti meteorologickych stanic, patria do oblasti
makrometeorologie, meranie fyzikalnych veli¢in ovzduSia pod tito vySku a v poraste do sféry
mikrometeoroldgie.

Okrem toho mikroklimatické fyzikdlne faktory sa v beznej sieti meteorologickych
stanic nemeraju, vztahuji sa vZzdy na konkrétny systém - poda, porast, atmosféra (PPAT).
Preto pri kvantitativnom 3tddiu produk&ného procesu porastu plodin a jeho funkénych

prejavov sa sibezne meraju aj mikrometeorologické faktory (Kostrej, 1988).

3.2 Rastliny a stres

Rastliny v prirodzenych podmienkach pestovania su cCasto vystavené pOsobeniu
nepriaznivych faktorov vonkajSieho prostredia. Tie vyvoldvaju destabilizaciu fyziologickych
funkcii rastlin, spdsobujui rézne poskodenia, znizuji funk¢éné prejavy, rast a produkénd
vykonnost' pod potencidlne mozni udroveil. Tym vyznamne ovplyviluju aj ekonomicku
rentabilnost’ pestovanych plodin.

7. ekofyziologického a fyziologického hladiska trvalé, alebo docCasné nepriaznivé
podmienky pre zivé organizmy sa vo vSeobecnosti oznacuji terminom stres. Nepriaznivé
podmienky sa obvykle spdjaju s koncepciou a definiciou ekofyziologického optima.

Priaznivé podmienky pre rast su kratkodobé, maju ¢asovo - priestorovi dimenziu, roznu
v intenzite pdsobenia a Casu trvania.

Tie podmienky prostredia, ktoré si potrebné pre existenciu organizmu su ¢asto menej priaznivé
pre rast a rozmnoZovanie. Oznafujeme ich Casto ako suboptimdlne, ba dokonca subletdlne aZ
letdlne sposobujice véazne poskodenie az thyn organizmu. V naSich hlavnych pestovatel'skych

oblastiach si optimdlne podmienky pre rast kritkodobé, maji réznu frekvenciu, intenzitu pdsobenia

(Kostrej, 1988).
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3.2.1 Vyznam stresu pre rastliny

Stres je odchylka od optimélnych podmienok vyvoldvajica prechodné odovzdy, trvalé
zmeny a poSkodenia na roznych hierarchickych urovniach. Pod biologickym stresom sa
rozumie faktor prostredia, ktory vyvoldva poskodenie organizmu (Kostrej et al. 1999).

Larcher (2003) oznacuje stres ako stav, pri ktorom zvySujice sa poziadavky na rastlinu
vedd k pociatocnej destabilizacii funkcii s nasledovnou normalizdciou a zlepSovanim
rezistencie. Dynamika stresu obsahuje destabilizujicu deStruktivnu zloZku ,,distress a aj
zlozky podporujtice restabilizaciu a rezistenciu ,,eutress*.

Problematika stresu u rastlin je zlozitejSia ako u zivocichov. Je to dané nielen ich
prisadlym spdsobom Zivota, ktory neumoZznuje Unik pred pdsobenim stresorov nepriaznivé
posobenie jednotlivych faktorov prostredia, ale tieZ tym, Ze urastlin je omnoho vicsia
medzidruhova variabilita aj hetorogenita vnitorného prostredia (buniek, pletiv) (Hudcovska,
2002).

Bezprostredne po zaliatku pdsobenia stresového faktora dochddza k naruSeniu
bunkovych Struktdr a funkcii. Pokial’ intenzita posobenia stresoru neprekroceni letdlnu droven.
Dochdadza k mobilizacii kompenzaénych mechanizmov, ktoré smeruji ku zvySeniu odolnosti
rastliny voci posobiacim faktorom. Nie vzdy toto zvySenie ma trvaly charakter. Pri dlhodobom
a intenzivnom pdsobeni stresového faktora moze byt vystriedané d’alsSim poklesom. Pdsobenie
stresového faktora mdzu byt vystriedané d’alsim poklesom. Posobenie stresorov v§ak mozZu na
druhej strane podmieniovat’ priebeh ddlezitym morfogenetickych procesov, napriklad kliceniu
¢i tvorbu kvetnych organov, a tym zvysit’ reprodukéné schopnosti rastlin.

Stidium stresu u rastlin rasticich v prirodnych podmienkach je tie? komplikované
tym, Ze Casto viacero stresovych faktorov poOsobi sicasne. Interakcie medzi nimi mdZu
podstatne menit’ charakter stresovej reakcie, v porovnani s posobenim kazdého faktora
oddelene. Pdsobenie stresorov byva tiez Casto obmedzené iba na Cast’ rastliny, v ktorej
dochadza k lokdlnej stresovej reakcii, ale td mdzu druhotne spdsobit’ stres i v ostatnych

orgédnov (Hudcovsk4d,2002).
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3.2.2 Vyskyt stresu

Z pohl'adu prognézovanych stupniujicich sa ekologickych zmien je v poslednom
obdobi Studium stresov, adaptacii a funkénych portch biologickych systémov v podmienkach
extrémnych faktorov vel'mi aktudlne. Z toho dovodu sa komplex pohladov na stres rozSiruje
a nadobuda nové rozmery.

Do popredia vystupuje hlavne jeho prakticky vyznam vo vztahu k vplyvom
negativnych dosledkov vedecko-technického pokroku, industrializicie, neraciondlnych
intenzifikacnych postupov, spalovanie fosilnych paliv, prehlbovania sklenikového efektu
v atmosfére Zeme. Z historického pohl'adu sa prejavuje zase ndhlymi zmenami ekologickych
podmienok Zivota rastlin. Tieto skutoCnosti vytvaraji nové interakcie a pre biologické
systémy nové situdcie, na ktoré rastliny odpovedaji a formuji adaptacné mechanizmy.
Formovanie adaptécii sa deje pri dlhodobo sa vyvijajicich zmenach ekologickych podmienok,
ako aj pri ¢asovo relativne nahlych zasahov do ,,bioenergeticych poli* rastlin. Ich polygénna
podstata a biologickd komplexnost’ ochrany voc¢i environmentdlnym stresom su principidlne,
zlozité pre rozSifrovanie mechanizmov adaptacnych vlastnosti, ale aj pre konStiticiu
ekologicky rozmanitych rastlin (Bresti¢c-OlSovskd, 2001).

Vysoké teploty vyvoldvaju néarast obsahu pigmentov xantofyového cyklu (violaxantin
+ anteraxantin + zeaxantin), ¢o je vyznamnym obrannym mechanizmom v podmienkach
stresu (Zsofi et al., 2009).

Prezite rastlin v Specifickom prostredi zavisi od ich schopnosti udrzat metabolocku
homeostazu, co moze byt do znacnej miery kontrolované Struktirou a kompoziciou membran.

Zabezpecenie dostatoného mnoZstva antioxidaénych enzymov pred teplotnym
stresom je prirodzenym mechanizmom pre vysporiadanie sa s rychlym narastom teploty listu,
ktory sa bezne vyskytuje v prirodnych podmienkach (Snider et al., 2010).

Struktdra a kompozicia membrdn sa meni so zmenou prostredia s cielom udrzat
vnitorni homeostdzu buniek, pletiv icelych rastlin, prezit' a fungovat' v podmienkach, na
ktoré sa rastliny adaptovali, ako aj na extrémne vykyvy prostredia. Jednym z kI'i€ovych
parametrov preZitia je udrZanie stupiia membranovej fluidity, ktord umoziuje membranovy
transport (prenos i6nov, metabolitov, signdlov aenergie) aenzymaticki c¢innost nielen

v optimalnych podmienkach ale aj v rdmci celého environmentdlneho spektra vyskytu daného
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druhu. Z ¢asového hladiska je zndme, Ze adapticidm a potencidlnym funkénym poruchdm
predchadza stresova reakcia. Adapticie sa formovali v priebehu evoldcie ako biologicky
nevyhnutné. Tato funkCénd aktivita Zivotne vyznamnych systémov pripravuje organizmus
k vyrovnavaniu sa podnetmi, alebo vedie k jeho uniku. Mobilizdcia systémov organizmu
zabezpeCuje udrzanie jeho homeostdzy alebo samotnd adapticia na pdsobiace faktory.
Dostatocne silné a dlhotrvajice pdsobenie stresovych faktorov mdze byt neskdr zdkladom

funkénych poruch resp. patologickych zmien (Brestic-OlSovskd, 2001).

3.2.3 Teplotny stres — stres z prehriatia

Teplotny stres sa Casto definuje ako posobenie vysokych teplot dostato¢ne dlhy Cas na
vyvolanie nevratného poSkodenia funkcii alebo vyvinu rastliny. Vysoké teploty mdzu
zvySovat’ rychlost’ produktivneho vyvinu, ¢im sa skracuje Cas fotosyntetickej aktivity potrebny
na produkciu plodu semena. Je spravidla sprevadzany nedostatkom vody — suchom.

Teplotny stres je komplexnd funkcia intenzity (teplotnych stupiiov), trvania a rychlosti
zvySovania sa teploty. Rozsah teplotného stresu sa prudko zniZi pri poklese teploty na
udrzateI'nd hladinu. V zavislosti od teploty a inych faktorov prostredia mézu tieZ v rastlindch
prebiehat’ komplexy aklimacnych procesov.

Vysoké denné teploty mdZu nepriaznivo vplyvat’ priamo na rastlinu prehriatim pletiv,
alebo nepriamo vodnych deficitom, ktory moze vzniknit’ ndsledkom vysokych evaporaénych
strat. Exponencidlne zvySovanie strdt vody méd podobnu tendenciu ako zvySovanie dennych
teplot. Nasledkom coho je vysoka transpirdcia a nizky vodny potencidl rastlin.

Teplota ovzduSia sa meni pocas dha a sezony. ZviacSovanie teplotného stresu mozu
nastat’ v urCitej klimatickej zéne a zdvislosti od pravdepodobnosti vyskytu vysokych teplot
aich trvania v priebehu dia alebo noci. Nasledkom globalnych klimatickych zmien je t'azko
predpovedat’ ich vyskyt iba na zdklade historickych rekordov pre urcitd lokalitu.

Podrla reakcie na vysoku teplotu sa delia rastliny na tri typy:

1. Rastliny citlivo reagujice. Do tejto skupiny patria rastliny, ktoré poskodzuje teplota
medzi 30 — 40 °C, maximdlne v8ak 45 °C. Su to hlavne eukaryontné riasy a vysSie
submerzné rastliny, liSajniky v hydratovanom stave a védcSina tielomilnych

suchozemskych rastlin.
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2. Rastliny relativne znéSajiice vysoki teplotu. Ich hranica preZivania je medzi 60 — 70 °C
a su to rastliny slne¢nych a suchych stanovist’.

3. Rastliny relativne znaSajice vysoku teplotu. Ktoré uz nepatria medzi rastliny. Skupinu
tvoria prokaryontné termofilné druhy, ktoré znasaji vynimo¢né vysoké teploty — sinice 75 °C
a baktérie aj 90 °C. Tieto maji, podobne ako virusy, vel'mi stabilné nukleové kyseliny
a bielkoviny. Podobné vlastnosti maji eukaryontné riasy rodu Cyanidium, ktoré Zziju
v extrémnych kyslych termdlnych poddach vulkanickych oblasti. V podmorskych sopkach
a gejziroch a sa moZu vyskytovat’ celé biocendézy organizmov znaSajicich teploty nad 100 °C.

(Slovédkova, 2007)

3.3 Teplota ako faktor Zivota rastlin

Priebeh fyziologickych n biochemickych procesov, ktory je spojeny s vymenou ldtok na
roznych hierarchickych tdrovniach rastlin je zdvisly na teplote a teplotnych podmienkach
prostredia. So zvySovanim teploty sa rychlost’ reakcii tychto procesov meni exponencidlne
(Kostrej, 1988).

Niérast teploty a CO, vedie k poklesu hmotnosti listov na jednotku plochy, teda ndrastu

Specifickej listovej plochy (Gutierrez et al., 2009).

Pri nizkych teplotich limitujicim faktorom je priebeh enzymatickych reakcii, pri
vysokych teplotach je obmedzovany priebeh fyzikalnych procesov, napr. difuzie.

Mechanizmus poésobenia teploty i reakcia plodin je univerzdlny tak na pdsobenie
vysokej ako aj nizkej teploty. Kardinalne body teploty, minimum, optimum, maximum su odliSné
pre rozne druhy plodin, ako aj pre rozne fyziologické a biochemické procesy: fotosyntéza,
dychanie, rast, vyvin, vodny reZim. minerdlna vyziva rastlin a porastu.

Teplotnym prostredim porastu je vzduch a pdda. Pre kvantitativnu charakteristiku
tohoto prostredia existuje cely rad ukazovatelov: teplota vzduchu nad porastom, na réznych
urovniach v profile porastu, teplota pddy, teplota plodiny a jej orgdnov. Tieto parametre
teplotného rezimu podstatne ovplyviuji rychlost priebehu zdkladnych fyziologickych
pripadov vyuZiva teplota vzduchu merand vo vyske 2 m od pddy v meteorologickej budke. T4

vSak nezodpovedd reédlnej teplote porastu. Porast je samoregulujici systém, adaptuje sa k
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redlnej situdcii vo vnutri porastu takym smerom, aby sa vytvorili ¢o najvhodnejSie podmienky
pre optimalny priebeh produkéného procesu (Kostrej, 1988).

Vlastnosti listov vSak nie st formované jednym faktorom prostredia, ale su vysledkom
spolup6sobenia viacerych faktorov, ako je teplota, dostatok vody a dostupnost’ dusika (Meier

a Leuschner, 2008).

3.3.1 Teplota ako nevyhnutny faktor Zivota

Slnec¢nd Ziarenie nieje pre rastliny len zdrojom svetelnej energie, ale meni sa teplota
vzduchu obklopujica rastliny a ohrieva aj ich povrch (Ferus, 2010).

VysSia produktivita genotypov pochddzajicich z teplejSich oblasti v podmienkach
vysokych teplot je spojend sich nizSou fotorespirdciou v tychto podmienkach (Weston
a Bauerle, 2007).

Na rastliny nepodsobia len teploty v optimdlnych hraniciach, ale aj teploty ktoré
dohaduji extrémne hodnoty. Rastliny m6Zzu byt poskodzované vysokymi teplotami, ale tak
isti aj teplotami bliZiacimi sa k0 °C ¢ pod bodom mrazu. Teplota vzduchu synergicky
poOsobiaci so suchom a slnecnym Ziarenim je kI'icovym klimatickym faktorom vyvoldvajicim
stres a podmienujicim rast drevin (Rubio-Casal et al., 2010).

Jednotlivé rastlinné orgdny su rdozne tolerantné voci teplotnym stresom. Obecne sa da
povedat’ , Ze generativne orgdny sui extrémnymi teplotami viac poSkodzované ako orginy
vegetativne. Alokécia suSiny do listov nie je podmienend teplotou (De Swart et al., 2006). Je
zndme , Ze kvety prezimujice v pupencoch a semennd v kvetoch reaguji vel'mi citlivo na
nizke teploty. Na strane druhej niesu k extrémnym vysokym teplotdm kvety citlivejSie ako
listy. Dormanté semend, teda semennd v kludovom stave, si odolnejSie , ale pri kli¢eni
semena a vzchddzani rastliny tito vlastnost’ stracaju. Korene a podzemné Casti stonky st
citlivejSie na obidva tepelné rozdiely.

Habitus jedincov resp. Struktdra porastu znaCne ovplyviiuje teplotny rezim
poilotermickyvh rastlin a podmieniuje distribiciu stresovych situédcii. Zasiahnuté si bunky,
pletivd organy resp. cely rastlinny organizmus. Neexistuje vSak fyziologicky proces, ktory by

vysokou teplotu nebol ovplyvneny (Ferus, 2010).
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Obr.1 Vplyv roznych teplot na rychlost’ fotosyntézy

3.3.2 Posobenie nepriaznivych teplot na rastliny

Extrémne teploty pdsobiace na rastliny odliSne, lebo jednotlivé rastlinné druhy sa
teplotnym stresom prispdsobili roznymi mechanizmami (Bldha, 2003).

Teplotné podmienky na pevnine sa na rdoznych miestach planéty vyrazne liSia.
Priemerna ro¢nd teplota na rovniku je 26,4 °C . najvysSia priemernd ro¢na teplota je na 10°
severnej zemepisnej Sirke. Celkovo je na severnej pologuli teplejSej ako na juznej, ked’Ze sus
aj dynamika ich zmien v priebehu roka. Teplotne pomery na stanovisti si d’alej vyrazné
ovplyviiované nadmorskou vySkou, orienticiou horskych pasiem a expoziciou
k dopadajicemu Ziareniu. Teploty v urcitych oblastiach mozu byt ovplyviiované d’al§imi
faktormi, napr. morskymi priadmi alebo vulkanickou ¢innost'ou (Pavlova, 2005)

Rastliny sa adaptovali na vel'mi odlisné teplotné pomery na rd6znych stanovistiach a aj
na ich zmeny v priebehu dna aroka. Zdkladny charakter druhu (alebo niZsej taxonomicke;j
jednotky) je obvykle charakterizovany tzv. optimélnou teplotou. Za optimélnu teplotu je
povazovand teplota prostredia, pri ktorej je vegetativny rast rastliny najrychlejsi (pricom su
ostatné faktory pre rast optimdlne) (Pavlova, 2005). Vo vSeobecnosti plati, Ze rastliny su

schopné prekonat’ teploty o 5- 10 °C vyssie ako je optimdlna teplota ich rastu bez vystavenia
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stresu. Pri teplotach 10-15°C nad hladinou optima rastliny trpia teplotnym stresom. Nahly
narast teploty na viac ako 15°C nad hladinu optima pre danu rastlinu vyrazne ovplyviiuje rast
a vyvoj rastliny v miere zavislej na dizke trvania posobenia stresora (Di Toppi et al., 2003). So
stipajuicou i s klesajicou teplotou rychlost’ rastu klesd, az sa rast zastavi na tzv. teplotnom
rastovom maxime a teplotnom rastovom minime. Tieto teploty su kritické pre rast, nie su to
vSak teploty kritické pre existenciu rastliny, tj. teploty letdlne. Podl'a hodnét rastového optima
su druhy rastlin charakterizované ako (Pavlovéa, 2005):

Megatermné — rastliny s teplotnym optimom nad 20°C;

Mezotermné — rastliny so strednymi narokmi avsak citlivé k nizkym teplotam:;

Mikrotermné — chladnomilné rastliny s optimom v rozpéiti 10-5°C.

Vicsina uvadzanych teplot uddva teplotu vonkajSieho prostredia, ktord rastlinu
i ostatné environmentdlne podmienky na stanovisti (napr. vzdus$nu vlhkost’) nesporne vyrazne
ovplyviiuje. Pre rastlinu je vSak rozhodujica teplota vo vnitri buniek, ktord sa mdze od
teploty vonkajSieho prostredia 1iSit aj o niekol'ko stupnov (rozdiel mdze byt kladny aj
zaporny).

Vysoky obsah vody a jej vysoké Specifické teplo spomal’uji tepelné zmeny v rastline.
Rastlina mdze vydavat znacné mnoZstvo tepla transpirdciou. Moznost zvysit teplotu
alternativnou oxidéciou (respirdciou cez AOX) rastliny vyzaduji len vo vynimocnych
a Specifickych situdcidch (Pavlova, 2005). Externé teploty, ktoré ohrozuju existenciou rastliny,
st odliSné nielen medzi druhmi, ale menia sa aj v priebehu ontogenézy a v priebehu roka.

Citlivost na extrémne teploty je dand druhom rastliny, vyvinovym S$tiadiom a aj
fyziologickym stavom rastliny. Semend a dormantné orgdny su k extremnym teplotim
vyrazne rezistentnejSie ako kli¢iace rastliny a lebo listy (Agrios, 2005). Schopnost’ rastliny
preZit’ nepriaznivé teplotné podmienky je d’alej vyrazne ovplyvnend rychlost'ou, ktorou zmena
teploty nastala. Nizkym zimnym teplotdm v prirode obvykle prechddza obdobie zniZenych
teplot na jesen a vysoké letné teploty neprichddzaji bezprostredne po hlbokych mrazoch
v zime. Rastliny aklimatizované na nizke teploty su rezistentnejSie i na teploty pod bodom
mrazu (Pavlovd, 2005). OtuZenie voc¢i nizkym teplotdm sa pdsobenim optimalnych teplot
straca(Di Toppi et al, 2003). Specificky senzor teploty nebol u rastlin identifikovany.

Teplota charakterizuje kinetickd energiu molekul, ktord so stipajicou teplotou rastie.

Zvysenim kinetickej energie sa zvySuje pravdepodobnost’ stretu molekdl a zniZuje sa
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aktivacnd energia chemickych reakcii. Menia sa tiez biologicky vyznamné fyzikdlne
charakteristiky, napr. hodnoty difiznych koeficientov, rozpustnost’ latok (vratane plynov) vo
vode a obsah vodnej pary vo vzduchu (Pavlova, 2005).

Na urovni bunky a jej organel a kompartmentov sa vplyv teploty vyrazne prejavuje na
vlastnostiach membran. Lipidova dvojvrstva je organizovany subor molekil stabilizovany
nekovalentnymi vidzbami, ktorych sila sa s mnoZstvom kinetickej energie molekil meni
(Pavlovd, 2005). So zvySujucou sa teplotou vdzby medzi molekulami slabni ¢o vedia
k zvySovaniu fluidity membrin (Van Montague a Inz€,2002). Sucasne klesd sila vodikovych
vizieb a d’alSich nevidzbovych interakcii medzi lipidovou dvoj vrstvou a integralnymi
proteinmi a vyrazne sa zvysuje priepustnost membrany. Fluidita membran ma pre Zivot bunky
zéasadny vyznam, ovplyviiuje osmotické, transportné a metabolické procesy v bunke (Pavlov4,
2005).

Kinetickd energia ovplyviiuje tiez vidzby medzi atémami v molekuldch atym ich
Strukturdlne a funk¢né vlastnosti. Zmena priestorového usporiadania (konformadcia) proteinov
s katalytickou funkciou sa prejavi na pomeroch medzi metabolickymi procesmi v bunke (Van
Montague a Inz¢,2002).

Jednotlivé enzymatické reakcie maji svoje teplotné optima. S meniacou sa teplotou sa
meni dynamika tvorby a vyuZivania rdéznych metabolitov a pomery medzi jednotlivymi
metabolickymi cestami. Hrubo poskodené proteiny sa stavaji tplne nefunkénymi, zhlukuji sa

a zrazaju a niektoré metabolické alebo transportné cesty mozu byt’ blokované (Pavlova, 2005).

3.3.2.1 Efekt vysokych teplot

Stres spdsobovany vysokymi teplotami je jednym z najvyznamnejSich abiotickych
stresov ovplyviujicich produktivitu rastlin (Boyer, 1996). Bolo stanovené, Ze stresom
spOdsobovanym vysokymi teplotami je ohrozenych 25 % vSetkych pol'nohospodarsky
vyuzitelnych pdd (Basra, 2001).

Je mozné prijat’ vSeobecne prezentovany ndzor, Ze iba jednobunkové eukaryotické
organizmy su schopné realizovat’ celi ontogenézu v teplotich nad 50°C a iba prokaryoty su
schopné rast’ a delit’ sa pri teplotdich nad 60°C. V prirodzenom prostredi si vysoké teploty

spdsobené predovsetkym vysokou oZiarenost'ou. Rastliny takychto stanovist’ chrdnia povrch
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nadzemnej Casti Specifickym pokryvom (trichémy, zliazky, vosky), ktory zvysi schopnost
dopadajicu energiu odrazat’ atvorit malé, Clenité alebo zlozené listy, ktoré maji tenku
hrani¢ni vrstvu vzduchu. Tenkd hrani¢nd vrstva kladie men$i odpor odvadzaniu tepla do
okolitého prostredia kondukciou a konvekciou (Pavlova, 2005).

Vysoka teplota ovplyviiuje mnoho fyziologickych procesov v rastlindch spojenych
s poCiatonym rastom, rastom korenov, vyuzitim vody aobsahom minerdlnych latok
(Basra,2001).

Pri aktudlnej vysokej oZiarenosti niektoré druhy rastlin zniZuji mnoZstvo dopadajice;j
energie tym, Ze stacaju listové Cepele do vertikdlnej polohy, alebo ich zvijaju (Pavlova, 2005).

Rastliny vydéavaji prebytocnd energiu do okolia vo forme dlhovlnového
infracerveného Ziarenia. Po zniZeni vnitornej teploty je najddlezitejSi vydaj energie
transpirdciou. Transpirdcia vSak predpokladd dostatocné zdsobenie vodou. V prirodzenych
podmienkach je stres spdsobeny extrémne vysokymi teplotami Casto spojeny so stresom
z nedostatku vody a adaptécia k extrémnym teplotdim ma vel'a spolo¢nych ¢ft s adapticiou na
sucho.

Respirdcia je spravidla menej citlivd na vysoku teplotu ako fotosyntéza. Tento
poznatok dokladaji vysledok Lyons et al. (2007), kedy rychlost’ Cistej fotosyntézy (Pn)
nameranej v poraste chladnomilného psinceka poplazového (Agrostis stolonifera) s rastiicou
teplotu pddy klesla, zatial ¢o rychlo temnostného dychania (Rp) stdpla. K minimalnej
zmenadm v tychto parametroch vSak doSlo u Agorstis scabra (Wild), druhou pdvodom
z geotermalnych zén Narodného parku Yellowstone v USA. V tom istom roku vasla d’alSia
praca z kolektivu prof. Huang (Rachmilevitch et al., 2007), v ktorej sa zamerali na analyzu
podielu cytochrémovej a alternativnej cesty respirdcie korenov u tychto dvoch druhov.
Ukazalo sa , Ze napriek malému ndrastu respirdcie A. scabra, zna¢nu Cast’ (asi 10 %) zastavala
alternativna cesta. Naopak, u A. stolonifera zaznamenali vyraznejSie zvySenie intenzity
dychania, v ktorom dominovala cytochrémova cesta. Zapojenie alternativnej cesty dychania
mdzu byt jednym z faktorov odolnosti voc¢i vysokej pddnej teplote. Korotaeva et al. (2001)
publikovali pricu popisujicu spojitost medzi termostabilitou mitochondrii a zastipenim
nizkomolekulovych heat-shock proteinov (HSP). (Bldha, 2010)

Fotosyntetické procesy su k vysokym teplotdm citlivejSie ako respirdcia a extrémne

vysoké teploty spdsobuju zniZenie rezerv asimilatov v rastline. OtuZovanie rastliny k vysokym
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teplotdm spociva predovSetkym v stabilizacii funkcie membran a ochrannej Struktiry
proteinov. V membranach dochddza k zvySeniu stupna saturidcie zvySkov mastnych kyselin
v lipidoch (acyly mastnych kyselin maju menej dvojitych vizieb), ¢im sa zniZuje ich fluidita
(Pavlova, 2005).

Na ochranu Struktiry proteinov sliZzia Specifické proteiny, ktoré sa nazyvaji proteiny
teplotného Soku a oznacuju sa ako HS - proteiny (heat shock, HSPs). Tieto proteiny sa tvoria
ako protireakcia na pdsobenie teplot vyvolavajicich stres (Wilkinson, 2000). HS-proteiny u
rastlin aj Zivoc¢ichov tvoria vel'mi r6znorodd skupinu. Molekulovd hmotnost’ HS proteiny sa
pohybuje od 26 do 104 kDa a podl'a velkosti sa tieto proteiny obvykle delia do piatich skupin.
V cytoplazme, jadre, mitochondridch, plastidoch a endoplazmatickom retikule sa vyskytuje
rozne HS-proteiny. V priebehu podsobenia Soku spdsobeného vysokou teplotou syntéza
mnoZstva proteinov klesa alebo uplne ustdva, syntéza HS-proteinov vSak naopak rychle stipa

(Pavlova, 2005).

3.3.2.2 Efekt nizkych teplot

Nizkymi teplotami, t.j. hladom, obvykle rozumeju teploty nad bodom mrazu nizsie ako
optimdlne, ktoré spdsobuji vyrazne zniZenie rasu (nedochddza pri nich vSak k tvorbe l'adu v
pletivach). Nizke teploty vyrazne ovplyviuji metabolizmus rastliny (zniZuji rychlost
fotosyntézy, transport asimildtov, respirdciu, syntézu proteinov, zvySuji degradéciu
nizkymi teplotami spoc¢iva predovsSetkym v naruSeni funkcie membran (Pavlova, 2005).

Rastliny rastice vo vysokych nadmorskych vyskach pri nizkych teplotich musia mat’
vybudovany osobitny systém ochrany pred poSkodenim silnym slne¢nym Ziarenim (Maslova
et al., 2009).

Pri nizkych teplotich dvojvrstva meni konzistenciu, straca fluiditu a zo stavu sélu
prechddza do stavu pevného gélu. V tomto stave sa meni interakcia lipidov s integrovanymi aj

asociovanym proteinmi (Pavlova, 2005).
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3.3.2.3 Poskodenie rastlin vplyvom vysokych teplot

Teplotné rozdiely vnutri korin stromov indukuji varidcie v morfoldgii listov
a chemickom zlozeni listov (Shabba a Bauerle, 2009).

Vysoka teplota pddy vyvoldva redukciu kli¢enia rastlin. Maximum vhodnych teplot pre
klicenie a vyvin su vysSie pre teplomilné ako pre chladnomilné jednoro¢né byliny. Ryhovanie
kory a floému je tieZ ndsledok vysokej teploty povrchu pody.

Slaby stres spomaluje rast rastlin. Specifickymi symptémani je ,zahorenie kory*
v stromoch s tenkou korou, pri ktorom odumiera korkova vrstva — felogén — na miestach
expozicie slne¢ného Ziareniu. Extrémne teploty mozu sposobit’ pred¢asné odumriete rastlin.

Vplyv vysokych teplot na reprodukény vyvin sa prejavuje neschopnostou tvorby kvetov

alebo ich sterilitov (Slovakova, 2007).

3.3.2.4 Vplyv na fyziologické a biochemické procesy

Posobenie vysokych teplot na rastliny sa prejavuje inhibicoiu fotosyntézy, ku ktorej
prichddza skor ako poklesu respirdcie. Za teplotnym kompenza¢nym bodom, ¢o je teplota pri
ktorej sa fixdcia CO, = CO, vyli¢enému pri respiricii, fotosyntetické procesy, uzZ nie su
schopné nahrddzat’ uzlikaté zliceniny vyuZivané ako substrty pri respiracii. Tym dochddza
k poklesu zdsob, ovocie a zelenina strdcaji cukry. Tato nerovnovdha medzi fotosyntézou
arespiraciou je jednym z hlavnych ddsledkov nepriaznivého vplyvu vysokych teplot. V tej
svetlu. ZvySenie respirdcie v porovnani s fotosyntézou je vyraznejSie a SkodlivejSie v C3
rastlina ako v C4 a CAM rastlinach. PretoZze k nim dochadza k postupnému zvySovaniu ako
fotorespiracie, tak aj tmavej respirdcie (Slovakova, 2007).

Nérast rychlosti dychania je vyS$i pri sicasnom zvySeni teploty a obsahu CO; vo

vzduchu neZ len samotné zvySenie teploty (Wang et al., 2008).
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3.3.2.5 Aklimacia na vysoké teploty

Rastliny disponuji celou Skdlou mechanizmov, ktoré vyuZivaji v ochrane pred
stresorom. Stresory vyvoldvajice na bunkovej trovni podobné zmeny, vedid k podobnej
odozve vo forme indukcie viacerych z nich (Wang et al., 2003).

Priaznivym znakom z hladiska odolnosti k vysokym teplotdm je niz$i podiel
nenasytenych mastnych kyselin v membréanach buniek (Dias et al., 2010).

Teplotna aklimécia fotosyntézy a respirdcie mdze umoznit rastlindm udrZat’ si takmer
konS$tantni Cistd rychlost’ asimildcie CO,, napriek pretrvavajicim zmendm v priemernych
dennych teplotach (Atkin et al., 2006). Stupeni, do ktorého sa fotosyntéza a respirdcia aklimuje
sa 1iSi medzi druhmi rastlin, kde niektoré druhy sa silne aklimuju, kym iné nie su schopné ani
CiastoCnej aklimdcie (Berry a Bjorkman, 1980). Aj ked pri zmene teplotného reZimu moze
dochddzat’ k aklimécii fyziologickych funkcii, plnd aklimidcia na novud teplotu rastu si
vyzaduje tvorbu novych listov (Atkin et al., 2005).

Fotosyntetickd aklimécia na vysoké teploty pozostdva zo schopnosti udrziavat’ vysoku
kapacitu zachytdvania slnecného Ziarenia ako aj fixédcie uhlika pocas trvania teplotného stresu
(Liu a Huang, 2008).

NajdolezitejSim obrannym mechanizmom chraniacim pred negativnym ucinkom
vysokych tepldt prostredia na fotosyntetické procesy v rastlinich je transpirdcia, ktord
umoziuje zniZenie tepldt listov, pri intenzivnej transpirdcii sa dosahuje teplota listov aj
o niekol’ko stupniov nizsia neZ je teplota prostredia. Prieduchy tak zohrdavaji rozhodujicu
dlohu v udrZiavani optimdlnej teploty listov (Jones, 1998). Otvéranie prieduchov vplyvom
zvySenej teploty je druhovo rozdielne, napriklad pri pSenici zvySenie teploty z 20°C na 30°C
zvysilo hodnoty difiiznej vodivosti dvojndsobne (Bunce, 2000). VysSia teplota prostredia tak

vedie k zniZeniu rozdielu medzi teplotou listu a teplotou prostredia.

3.3.2.6 Prenos stresového signalu

Kazda stresova odpoved’ rastlin v jednotlivych fazach sa vyznacuje charakteristickym

sledom udalosti, ktoré mdzu byt Specifickej alebo neSpecifickej povahy (Ichatenthaler, 1996).
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V poplachovej faze vyvolanej stresom dochddza k poruSeniu bunkovych Struktir,
hospodarenia s ibnmi a metabolizmu. Kratko nato zacina restitucna faza, v ktorej sa aktivuji
kompezan¢né mechanizmy. Syntéza ochrannych bielkovin a zmeny v Strukture bunky (obnova
osmotickej rovnovdhy) pocas aklimdcie (otuzovanie) vedie k maximélnej odolnosti pocas faze

vycerpania k poklesu odolnosti (Masarovicova et al., 2002).

3.3.2.6 Tolerancia voci teplotam

Kazda teplota nad jeho optimum moze znamenat stres (stres z horucavy, stres zo
supraoptimalnej teploty. Vacsina vysSich rastlin patri do skupiny mezofilov, ktoré rastd
a vyvijajd sa vrozmedzi teplot od 10 az do 30°C. Pre ich rast a vyvin sd letdlne teploty
v rozmedzi od 42,5 A6 DO 55°C, pre sukulenty sa uddva 65°C. Semennd a plodiny mavajd
vysSie hrani¢ne teploty.

VysSie rastliny rastd pri teplotdach v rozpiti od 0 do 60°C. Pestovanie rastlin sa

realizuje v rozpiti priblizne 10 az 40 °C.
PoZziadavky na rastlin na optimu teplotu sa menia podla druhu, odrody a stupna
ontogenetického vyvinu. Jej presné stanovenie velmi stazuje fyziologickd komplexnost
rastlin, lebo rozli¢né fyziologické pochody moézu mat rozdielne poZiadavky na teploty
a rozdielne teplotné koeficienty (Brinza, 2003) minimaélne,

Podla reakcie rastlin, vyjadrenej rastom, vyvinom aprodukciou, je moZne
predpokladat minimdlne, optimdlne a maximdlne teploty pre jednotlivé druhy, variety
a odrody. Vyhodné je, ak rastliny mo6zu z tepelného hl'adiska zacat’ skoro vegetaciu, ak su ¢o
najmenej vystavené ucinkom nizkym a vysokych teplot, a ak sa nachddzaji o najdlhSie
v podmienkach optimalnych teplot.

Optimdlna teplota, ako najdolezitejsi faktor z hl'adiska produkcie, moze byt rozdielna
pri rdznych druhoch, odrodach ¢i linidch. Kukurica, proso, s6ja si vyZaduje na vysoku
produkciu podstatne vysSie teploty ako napr. zemiaky, hrach, ovos a iné (Brinza, 2003).

Pri niektorych plodindch je optimélna teplota kompromisom medzi optimalnou
teplotou pre rast a optimalnou teplotou pre ziadice chemické zlozenie (napr. pri sé6ji a jej

olejnatosti).
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Vysoké teploty spomal’uju rast. Vysvetluje sa to aj tym, Ze nepriaznivo ovplyviluju
Specifické biochemické pochody, pri ktorych sa tvoria Specifické latky. Ak sa tieto dodavaju
rastlindm umelo, nepriaznivy ucinok vysokych teplot zniZi (napr. pri hrachu dodanim
vitaminov C a biotinu). Nepriaznivo vplyv vysokych teplot sa tieZ vysvetluje stabilitou
proteinov (enzymov). Pri urcitych teplotich nastdvajui rychle zmeny viskozity vody a tito
Strukturdlna zmena stavby vody modze mat vztah k hydratacnym obalom bielkovinovych
makromolekul. Maximédlna stabilita proteinov je pri tych teplotach, pri ktorych je Struktdra
vody vel'mi stabilnd (Jenks, Hasegawa, 2003).

Podmienkou pre odolnost’ k nizkym teplotdim je schopnost’ pruzne menit’ parametre
fotosyntetického aparatu podl'a teplotnych podmienok prostredia (Yamori et al., 2010).

Odolnost’ k nizkym teplotdm je spojend s vysokou antioxidacnou schopnost'ou, pricom
najvyssia bola zistend v najmladSich listoch (Kuk a Shin, 2007).

Na chlad aklimované rastliny maji zvySeni koncentrdciu rozpustnych latok
v koretioch spojené s aktivitou niektorych enzymov zapojenych do syntézy cukrov v listoch
(Hekneby et al., 2006).

Aklimdcia respirdcie je kl'i¢ovou pre zachovanie rastu v podmienkach nizkych teplot
(Loveys et al., 2002).

Celkova suma teplot, ktord sa pouziva na charakteristiku prostredia, ¢i poZiadaviek
rastlin, nezohl'adiiuje termoperiodicitu a okolnost’, Ze optimdlne teploty sa v priebehu vyvinu
rastlin menia.

Produkcia aj inych plodin citlivych na vysSie teploty v priebehu vegetacie sa zvysi, ak

ich odrody budu odolnejSie proti nepriaznivym vyssich tepl6t (Brinza, 2003).

3.4 Fotosynteticky aparat a jeho premenlivost’ od teploty

Podmienky prostredia dané geografickou polohou vyrazne podmienuji vlastnosti
fotosyntetického apardtu, predovSetkym anatomické a morfologické parametre listov
(Loranger a Shipley, 2010; Qi et al., 2009; Ordonez et al., 2009).

K priebehu fotosyntetickych dejov je nevyhnutné Ziarenie. Vyuzivajui sa v nich len tzv.
Fotosynteticky aktivne Ziarenia (FAR) v rozpiti vinovych diZok 400 — 700 nm, tvoriace

priblizne 45% slne¢ného Ziarenia. Cast’ dopadajiiceho FAR absorbuji vrchné listy, ¢ast’ sa
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odrdza do prostredia a zvySok prenika do nizSich vrstiev porastu. Zastipenie jednotlivych
zloziek zéavisi od anatomickej stavby (vosky, krycie trichdmy), jeho indiklimécii, obsah

pigmentov, no najviac od vinovej dizke svetla (Ferus, 2004).

3.4.1 Struktira a funkcia fotosyntetického aparatu

NajvyznamnejSou morfologickou Struktirou vo vztahu k asimilacnym pochodom
rastliny su listy. Svojou velkou plochou tvoria priestor pre maximalizdciu absorpcie FAR, st
tenké pre skratenie difiznych drdh CO,, O, a vodnej pary a ich vnitorny povrch, 10-20 krat
prevySujuci vonkajsi, umoZziiuje dostatocne vel'kd vymenu plynov. Bifacidlny list Struktirne
pozostdva z jednovrstvovej pokozky, pokrytej kutikulou, voskami z palisidovym a hubovitym

parenchymu a cievnych zvidzkov na ich rozhrani(Bobdk et al ,1992).

3.4.1.1 Svetlozberné antény

Proteiny LHC nesu nekovaletne viazané molekuly chlorofylov a karotenoidov, a tak
tvoria, priestorové Struktiry, umoziiujice optimdlnu absorpciu svetla Specifickej kvality
(moduldciou poctu molekdl pigmentov, alebo upravou plochy komplexu) ako aj efektivny
transfer energie medzi susednymi molekulami pigmentov. Medzi syntézou pigmentov
a akumuldciou apoproteinov pocas biogenézy chloroplatu je silnd koreldcia. V pripade
LHC IIb sa tvoria najprv monomérne formy, ktoré nasledne kondezujui na trimér ¢i oligomér.
Zistilo sa, Ze nadstavboy oligomér pozostava z troch alebo viacerych trimérov, obsahujicich
iba 28kD a 29 kDa komponenty. LHC IIa, LHC Ilc a 25 29 kda — trimér tvoriace podjednotky
LHC IIb su povazované za ,.konektory* medzi RC II a vonkaSimi trimérmi LHC IIb. Tvorba
kompletného PS 1II teda pokracuje naviazanim ,konektorov* na RC II akon¢i pripojenim
vonkajSich trimérov LHC IIb. Podobne sa realizuje konstrukcia PS 1. LHC I nesie cca 20%
chlorofylov, LHC IIb 45% a ostatné LHC II po 4% (z toho asi 50% chl.b, LHC I menj).
V absolutnch hodnotdch pripadd na LHC II asi 300 molekul chlorofylov a ostatnych
akcesorickych pigmentov, LHC I obsahuje 80 — 120 molekil chlorofylov (Ferus, 2004).
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3.4.1.2 Asimila¢né pigmenty

Fotosyntéza je jediny proces, pri ktorom z latok chudobnejSich na energiu vyuZitim
svetelnej energie vznikaji latky bohatSie na energiu, preto niet divu, Ze vyskum jej
mechanizmu z chemickej, fyzikdlnej i fyziologickej stranky je stredobodom zdujmu vedcov
a praktikov. Predpokladom fotosyntetickej aktivity su latky schopné prijat’ svetelnej energiu
a previest’ ju z energeticky niZSej hladiny na vysSiu. Takymto ldtkami su asimilacné pigmenty,
predovsetkym chlorofyly (Haspelova — Horvatovi¢ov4,1981)

(Sebanek,1989) dopiia, Ze zachytenie svetelnej energie je funkciou lipofilnych
pigmentov a tie st uloZené v chloroplastoch. Chloroplasty su relativne autonomné jednotky,
maji dvojitd membrénu, uzatvdrajice stromy slamelarnym membranovym systémom.
Reakcia fotosyntézy sa uskutocniuji hlavne v chloroplastoch buniek.

Chloroplasty st v mezofylovych bunkich rozmiestnené pozdiz bunkovych stien. Toto
typické usporiadanie chloroplastov je podmienené pritomnostou centrdlnej vakuoly, ktord
cytoplazmu aj s bunkovymi organelami zatla¢a tesne podmienok. Pri rastlindch, ktoré rastd na
stanoviStiach s dostatkom svetle, su chloroplasty usporiadané do skupin v strede bunky,
naproti tomu chloroplasty rastlin, ktoré rastd v tieni. St v celej bunke rozlozené rovnomerne.
Intenzita osvetlenia vyplyva nielen na rozloZenie chloroplastov v bunke, ale aj na ich

submikroskopicku Struktiru (Boardman et al., 1975)

3.4.1.3 Chlorofyl

V roku 1818 izolovali a pomenovali chlorofyl. Farbivami sa zaoberal aj objavitel
chromatografie, rusky vedec M.S Cvet, ktory zil v rokoch 1872 az 1919 (gkérka, 1984).
Syntéza chlorofylu uskuto€nil vrokoch 1960 R. B. Woodward so spolupracovnikmi
(Cervenka, 1966).

Chlorofyly, zelené farbiva chloroplastov, su najdolezitejSim farbami rastlin. Chlorofyly
a a bsu su najvyznamnejSie, vyskytuji sa vo vSetkych autotrofnych organizmoch s vynimkou
pigmentov baktérii. Chlorofyl aje modrozeleny, kym chlorofyl je Zltozeleny. Pomer
chlorofylom a s chlorofylom b je priblizne 3 : 1, nie je viak stile (Sebanek et al., 1983).

Podl'a Hudédk, Herich, Boddk (1983), chlorofyly sd pritomné v membranach

chloroplastov a su viazané na bielkoviny vo forme pigmentov - bielkovinového komplexu.
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Spdsob viazby medzi chlorofylmi a bielkovinami nie zatial’ jasny, ale vzhl'adom na ich l'ahkad
extrahovatel'nost’ organickymi rozpustadlami sa predpoklada sa, Ze nejde o kovaletnu vézbu.

Tvoria asi 4 % suSinu chloroplastov vysSich rastlin. Ak sa tylakoidy chloroplastu
rozpustia, zisti sa Ze aZ 75 % je viazaného na bielkoviny, nie je vSak vylicené, Ze vSetok
chlorofyl obsiahnuty v chloroplaste existuje iba vo forme pigmentovo — bielkovinového
komplexu. Pomer pigment — holochrému a bielkovine je asi 17 : 83 (Kirk, 1978).

Nendvratné zmeny chloroplastovych Struktdr nastivaji uz pri teplotich medzi 40
a 50°C (Lipova et al., 2010).

Chlorofyly sa daji extrahovat’ z listov rastlin etanolom, aceténom alebo éterom.
Roztoky chlorofylov javia charakteristické absorpcné pasy. Roztok chlorofylu a v dietylétere
silne absorbuje pri 600 nm a 429 nm. V oblasti 450 azZ 600 nmsa nachddza niekol’ko podstatne
menejintenzivnych absorpénych pasov. Podobné absorpcné vlastnosti maji aj roztoky
chlorofylu 4. Dlhovinové absorpénych pasy baktériochlorofylu si v oblosti 800, 850 a 890
nm. Koncentrdcia chlorofylu v tylakoidoch dosahuje hodnoty 0,1 mol. Dm™. Vzhl'adom na
rozmery porfyrinového systému sa pri takejto koncentracii vzdialenost’ malekul bliZi k 1 nm.
pocet absorbnych pasov s maximami v oblasti 668 az 760 nm. Tieto pasy zodpovedajui 10 az
12 rozne agregovanym formdm, ktoré si zrejme pre rastlinnd bunky univerzdlne (Cepan,
1989).

Suboptimalne teploty nad bodom mrazu inhibuje akumuldciu chlorofylu, zniZuju
kapacitu pre zachytdvanie a konverziu svetelnej energie vo fotosyntéze (De Oliveira et al,
2009).

Pri prirodzenom svetle kli¢iace rastliny vytvéraju chlorofyl v pravych listoch. Rastliny,
ktoré st po vyvinuti pravych listoch poinechané bez pristupu svetla chlorofyl nevytvéraju. Je
vSak rozdiel, ¢i su rastliny vystavené priamemu svetlu slnecnému, alebo svetlu ruzptylenému
difdznemu. Pri difiznom svetle v oboch pripadoch, avSak na priamom svetle dochddza k jeho
rychlemu rozkladu, takZe sa v chloroplastoch hromadi omnoho neskor. U niektorych rastlin je

mozny vznik chlorofilu aj tme (Grdi¢ov4, 1976).
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Obr. 2 Absorpcné spektrum chlorofylu a a chlorofylu b

3.4.1.4 Biosyntéza chlorofylov

V Struktdre chlorofylu a héme (hemoglobinu) existuje vel'kd podobnost. Zikladom
chlorofylu ihému je porfinovy skelet tvoreny 4 pyrolovymi jadrami, spojemé si 4
methinovymi skupinami v dokonale konjugovany kruhovy systém. Na rozdiel od hému je
chlorofyl komplexnou zluceninou porfyrinu a horc¢ika. Hémy obsahuji v molekule Zelezo,
katalytickd d¢innost’ Zeleza je mnohondsobne zvysSend zabudovanim do porfyrinového kruhu.
Bunec¢né hematiny sa zucastiiuji oxidacnych pochodov v organizme. V hl'uzach bdbovitych
rastlin sa nachddza hemoglobin, ktory sa len mdélo 1iSi od hemoglobinu Tl'udského.

V korenovych hl'uzach tychto rstlin byvaju tiezZ kobalaminy — vitamin B12, obsahujice kobalt.

Ich povod je prave v baktéridch hliz (Jindra, 1966).
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3.4.1.5 Karotenoidy

Karotenoidy st ZIté aZ Cervené pigmenty. Ich vyznam spociva v tom, Ze pdsobia ako
pridavné pigmenty, ktoré zachytivaji slnecnd energiu a prendSaji ju na chlorofyly.
Karotenoidy (najmé B-karotén) posobia ako ochranné latky proti footooxidéacii. V precese
fotosyntézy vznikd prebyto¢né mnozstvo kylika, ktory sposobuje deStrukciu chloroplastov aj
chlorofylov a prave kratenoidy tento negativny jav obmedzuju

Absorbujii najviac e s vinovou diZkou okolo 450 — 480 nm. Neobsahuji slne¢né
lice v Cervenej Casti spektra tam, kde maximum pripadé na absorpciu chlorofylu (Hudék et al.,
1983).

Pocet znamych prirodzenych karotenoidov je viac ako 270. Obsah karotenoidov. Je
viac ako 270. Obsah karotenoidov v rastlindch je priblizne do 0,20 % suchej vahy (Haspelova
— Hortvatovicovd, 1981). Molekuly karotenoidov su tvorené 40 atdémami uhlika a Specificka je
pre nich pritomnost” konjugovanych dvojitych vizieb v retazcoch. V strednej Casti polynového
retazca si mytylové skupiny vzdialené od seba o 6-uhlikovych c¢lankov, ostatné metyly su
zozlozené po dizke retazca vo vzdjomnej polohe 1,5.

Obvykle tiez uprostred polyénového retazca sa nachddza miesto symetrie, rovine
oboch casti molekuly pred tymto miestom a za nim k sebe vzdjomne v priestore natocené.
Priestorové usporiadanie polyénového retazca sa prejavuje tieZ v polohe metylov v priestore
atym aj vysokym poctom moznych izomérov. Polyénovy retazec byva u niektorych
karotenoidov zakonéeny Sest¢lennymi kruhmi o alebo B-iénovymi (Sestdk, 1987).

Vyznam karotenoidov je nielen v absorbcii energie pre fotosyntézu, ale maju aj
dolezitd ochranni dlohu. V situdciach, kde je vel'ky nadbytok dopadajicej energie pre vyuZitie
fotosyntetickym apardtom a hrozi jeho poskodenie, za¢ina fungovat tzv. xantofylovy cyklus,
vktorom sa violaxanin meni na anteraxantin a anteraxantin na zeaxantin, ktory ma schopnost’

nadbtok energie menit’ na teplo (Pavlova, 2005).
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Obr. 3 Chemicka Struktira molekuly karotenoidu.
3.4.1.6 Biozyntéza karotenoidov

Biosyntéza karotenoidov prebieha v plastidoch. Izoprénové jednotky (IPP) st
syntetizované z 3-P-glyceraldehydu a pyruvéatu cez 1-dexyxylulézu. V cytoplazme vychadza
syntéza IPP z kyseliny mevalonovej. Tato bola predtym predpokladand aj pre syntézu
v plastidoch. Mechanizmus syntézy je podobny ako pri biosyntéze steroidov. IPP je
v rovnovahe so svojim izomérom dimetylallyldifosfatom.

Tvorba cyklickych karoténov vychddza z neurosporénu alebo lykopénu. V molekule
xantofylu sa nachddza kyslik, ktory sa tam dostdva hydroxyldciou za katalyzy oxiddzového-
peroxidazového systému, hydroxylovd skupina vstupuje do molekuly aZ po Gplnom vystaveni
polyetylénového retazca, do metoxylu sa inkorpuje kyselina mrav¢ia transmetyldciou.
Molekula lykopénu mé v centrdlnej Casti vSetky védzby konjugované. Posobenim cykldz sa
tvoria karotény, molekuly s cyklickymi Struktirami na koncoch retazcov. Podl’a typu cyklazy,
ktord reakciu katalyzovala, vznikd napriklad [-karotén alebo a-karotén, naviazanim
hydroxylovej skupiny na o-karotén vznikaji lutein, naviazanim OH™ na B-karotén vznika

zeaxantin (Pavlova, 2005).
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3.4.2 Zmeny fotosyntetického aparatu ovplyvnené vonkajSimi faktormi prostredia

3.4.2.1 Vplyv vysokej teploty na fotosynteticky aparat

Na vysoku teplotu je citlivych viacero fyziologicko-metabolickych procesov v rastline.
Je dobre zdokumentované, Ze vysokou teplotou inhibovand fotosyntetickd fixacia CO, nie je
spOsobend aktivitou prieduchov (Berry a Bjorkman, 1980; Law a Crafts-Brandner, 1999).
Dlho sa predpokladalo, Ze mechanizmus tc¢inku vysokej teploty ide najmi cestou poSkodenia
fotosyntetického elektronového transportu, obzvlast’ na strane PS II (Havaux a Tardy, 1996).
Avsak v poslednych rokoch bolo mnohymi autormi zdokumentované, Ze aktivita PS II nie je
inhibovand pri teplotach, ktoré dplne inhibuji asimildciu CO, listom, z ¢oho vyplyva, Ze
asimildcia CO, je najcitlivejSim fotosyntetickym procesom k podsobeniu teplotného stresu.
Ukazalo sa, Ze PS 1II je poskodzované az vel'mi silnym teplotnym stresom, ¢asto pri teplotach
nad 45°C (Havaux, 1996), zatial' o asimildcia CO, je uz preukazne znizovand podtstatne
niz$imi teplotami (Feller et al., 1998; Salvucci a Crafts-Brandner, 2004). Pokles asimilécie
CO; je spdjany s inhibiciou aktivicie Rubisco priamym u¢inkom na Rubisco-aktivizu, ktord
pri zvySenych teplotach prestava dobre fungovat, ¢im je enzym Rubisco inaktivovany (Feller
et al., 1998; Crafts-Brandner a Law, 2000; Haldimann and Feller, 2004). Svetelna aktivacia
ribuléza-1,5-bisfosfatkarboxyldzy oxygenazy je inhibovand uz miernym zvySenim teploty
prostrednictvom tc¢inku na Rubisco aktivdzu. Pri pSenici bolo zistené, Ze aktivacia Rubisco je
inhibovana teplotou nad 30°C. Teplotou inhibovana aktivacia Rubisco je plne reverzibilna pri
teplotach pod 40°C. Celkova uroven aktivity Rubisco nie je plne inhibovana ani teplotou 45°C
(Feller et al., 1998). Nefotochemické uhasinanie je ale citlivejSie na teplotny stres ako

maximdlny kvantovy vytazok fotochémie (Law a Crafts-Brandner, 1999).

3.4.2.2 Zmena Struktiiry membran

Rastliny vel'mi citlivo reaguji na pdsobenie extrémne vysokych teplot zmenami
v zdkladnych fyzikdlnych a chemickych vlastnostiach bunkovej membréany a bielkovin. Pri

teplotdch nad 35°C sa menia vyrazne vlastnosti cytoplazmy a rastlina mdZe byt po$kodena

nezvratne. Dochdadza k rozpadu cytoskeletu a zastavuje sa pridenie cytoplazmy. PoSkodenie
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membran ndhlym teplotnym stresom moze byt spdsobené bud’ zmenou konfiguricie
proteinov, kedy dochddza k oslabeniu vodikovych mostikov a elektrostatického podsobenia
medzi poldrnymi skupinami, ich denaturdciou a stratou funkcie alebo roztavenim lipidov
membrany, ¢o md za ndsledok rozruSenie membrin a stratu bunkového obsahu. Vysoké
teploty zniZuji obsah lipidov a zniZuje sa aj pomer nenasytenych a nasytenych mastnych
kyselin na tretinu. PoruSenie celistvosti membrdn ma za ndasledok inhibicie procesov
fotosyntézy a respirdcie, ktoré su zavislé od aktivity membranovych enzymov. Vysoké teploty
tieZ vyvoldvaju oxidacny stres, zniZuju aktivitu antioxidacnych enzymov astym spojend

peroxidaciu lipidou (Slovakova, 2007).

3.4.2.3 Ovplyvnenie biochemickych reakcii

Vplyv teploty sa odrdza na dvoch funkcidch — exponencidlnom zvySeni rychlosti
reakcii a exponencidlnom rozklade enzymov ndsledkom denaturécie. Teplotné prostredie pre
organizmus je v Uzkom vztahu s limitnymi teplotami aktivity enzymov, pri ktorych si este
funkéné (40 - 45 °C). Toto rozmedzie uruje vplyv teploty na viéSinu biologickych funkcif,

pre ktoré mozZeme stanovit’ minimalne optimalne a maximadlne teploty (Slovdkova, 2007).

3.4.2.4 Zmeny ultrastruktiry

Vplyvom vysokych tepldt dochddza k zmendm a poSkodeniu vo vSetkych organeldch
bunky. Mikrotubuly a citoskelet sa rozSirujui, Golgiho aparat sa fragmentuje. Zvysuje sa pocet
lyzozémov. Mitochondrie napucaju, zniSuje sa ich respirdcia a oxidacna fosforiléacia.
Rozpadaji sa polyzomy, ¢im a nariSa normdlna syntéza proteinov, miznd polypeptidy. Nartisa
sa spdjanie prekurzorou mRNA, oddeluje sa pre — rRNA, opracovanie a zniZuje sa
transkripcia RNA polymerdzou 1. Na drovni jadra sa vytvaraju odchylky v syntéze DNA,
inhibuje sa kondezdcia chromatinu, nastavaji rychle zmeny vo vzore expresie génov

(Slovakova, 2007).
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3.4.2.5 Zmeny v zloZeni lipidov a proteinov

Vplyvom vysokej teploty nieje sprevadzany hlavnymi chemickymi modifikdciami
lipidov membrany chloroplastov ako je oxiddcia nenasytenych mastnych kyselin.
Trojminutéve vystavenie (in vivo alebo in vitro) teplote 48°C preukdzane neovplyviuje
zloZenie mastnych kyselin lipidov v tylakoidnej membrane v porovnani skontrolov 20°C.
Hladina vsetkych mastnych kyselin v membrane tylakoidov moZe vyrdst 2 aZz 3 krat po
inkubdcii iozolovanych membrdn pri vysokej teplote. NajCastejSie sa vyskytujice su
nenasytené mastné kyseliny ako kyselina linolénova ahexadekatriénovd. Membrany
tylakoidov obsahuji hlavne monogalaktézyl-diacylglycerol a fosfofatidylglycerol, MGDG
aDGDG su zloZené z vidcSej Casti z viac nenasytenych mastnych kyselin. Teplotny stres
indukuje zniZenie v pomere MGDG/DGDG a zvySenie zabudovdvania DGDG s nenasytenymi
mastnymi kyselinami do tylakoidnych membréan.

Aj malé mnozstvd nenasytenych mastnych kyselin, ako kyselina linoleova,
v membranach tylakoidov prespievaji k zvySenej citlivosti na teplotny stres pri 30°C.
Predpokladd sa, Ze endogenné lipdzy aktivované teplotou mozu zvySovat obsah volnych
kyselin s vyslednym zvySenim polarnych interakcii na povrchu membrdn, Co zniZuje
termostabilitu membréanovej Struktiry. Tvorba volnych mastnych kyselin pocas teplotného
stresu mozZe byt ddlezitym mechanizmom veddcim k teplotnym poskodeniam. Pdsobenie
vysokej teploty spdsobuje zvySovanie fluidity membrdny a bo¢nd difiziu membranovych
lipidov. Predpoklada sa, Ze sa zvySuje permeabilita membran pri pdsobeni vysokych tepldt, ¢o
ma za ndsledok zniZenie tvorby proténového gradientu cez tylakoidni membranu. Vplyvom
vysokych teplot dochddza silnej redukcii proteinov tylakoidov, zvI4st’ apoproteinu reakéného
centra PSII, podjednotick oo a P ATPaza — syntdzy, citochromu f, citochromu b559
a apoproteinu anténového komplexu. VSetky tieto polypeptidy su kdédované chloroplastovym

genémom (Slovakova, 2007).
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4. Navrh na vyuZzitie poznatkov

Nasa praca poskytuje informdcie umozZnujice zorientovat sa v problematike
nepriaznivych teplotnych podmienok didva ndmety pre vyskumné aktivity v tak aktudlnej
oblasti ako je vplyv vysokej a nizkej teploty.

Pri zisteni najnovs$ich informécii pri nepredvidatenych klimatickym podmienkam
vel'mi tazko rastlinu chranit’ pred stresovymi faktormi. Musime pouZivat’ také odrody rastlin,
ktoré sui Slachtené v uznanych S$lachtitel'skych tstavoch, ktoré vedia najrychlejSie a
najucinnejSie reagovat’ na vyskytujuci stres. Dodrziavat’ ich fyziologické podmienky, ktoré
nam zarucia vysledny efekt a to je v naSom pripade kvalitnd a kvantitativna troda.

V sdacasnosti je vysoko aktudlne pestovanie energetickych plodin, medzi nimi aj
energetickych drevin. V podmienkach narastajicich teplot bude dolezité pestovanie takych
druhov, ktoré budud schopné rychlo sa aklimovat’ na meniace sa podmienky a realizovat
vysoku udroven fotosyntézy, ktord je stresom inak vyrazne inhibovand. Tak sa zabezpeci

vysokd produkcia biomasy a efektivne pestovanie energetickych rastlin aj v budicnosti.
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5. Zavery

Na zdklade pouzitych zdrojov literatiry tykajucich sa ekofyzioldgie stresu, stavbou

fotosyntetického apardtu a vplyvov rdznej turovne tepldt ovplyvilujicich rast rastliny,

a porovnani vysledkov viacerych Studii sme dospeli k nasledovnym zdverom:

Nepriaznivé podmienky vyvoldvaju i zmeny fyziologickych funkcii rastlin, sposobuji
rozne poSkodenia, znizujui funkéné prejavy, najmi rast a produkénd vykonnost. Tym
vyznamne ovplyviluji ekonomicku rentabilitu ich pestovania.

Problematika stresu u rastlin je zloZitejSia ako u Zivocichov. Je to dané nielen ich
prisadlym spdsobom Zivota, ktory neumoziuje tinik pred pésobenim stresorov, ale tiez
vnuitorného prostredia.

Teplotné podmienky vyrazne podmienuji vlastnosti fotosyntetického aparatu,
predovSetkym anatomické a morfologické parametre listov, ale aj biochemicko-
metabolické ukazovatele na trovni buniek.

Mierny stres z vysokych teplot spomal’uje rast rastlin, pricom pri¢inou je reverzibilna
inhibicia fotosyntézy prostrednictvom poklesu aktivacie enzymov Calvinovho cyklu.
Teplota, pri ktorej dochddza k inhibicii fotosyntézy zavisi od druhu a adaptécie rastlin
na vysoké teploty.

Vysoké teploty vyvoldvaju aj ireverzibilné zmeny spojené predovsetkym
s oxidativnym stresom. Preto je vel'mi vyznamnym ochrannym mechanizmom aktivita
antioxida¢ného systému rastliny.

Specifickymi symptémami vysokych tepldt drevin je ,,.zahorenie kory“ v stromoch
s tenkou korou, pri ktorom odumiera korkova vrstva (felogén) na miestach expozicie
slne¢ného Ziareniu. Extrémne teploty moZu sposobit’ pred¢asné odumriete rastlin.
Nizke teploty vyrazne ovplyviiuji metabolizmus rastliny, zniZuji rychlost’ fotosyntézy,
transport asimildtov, respirdciu, syntézu proteinov a zvySuju degradiciu existujucich

proteinov.

Stadium vplyvu teploty, predovietkym vysokej teploty je v st¢asnosti vysoko aktudlnou

témou, ktord moZe prispiet aj k dosahovaniu vysokej produktivite v meniacich sa

klimatickych podmienkach.
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