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Abstrakt

Kovacs M. 2011. @inok vysokej teploty na fotosyntetickil aktivitu ths obilnin
(bakalarska praca). Nitra: SPU, 2011. 39s

Ciel'om bakalarskej prace bolo zhromazdenie a analyabkpuanych prac s tematikou
acinku vysokych tepldét na fotosyntetické procesy \stlindch. V podmienkach
nadoptipmalnych tepldt zaZiva rastlina stres, ktorfiej vyvolava roztiné procesy,
zmeny a reakcie. Jednym z najvyznamnejSich naslep&sobenia vysokych teplét na
rastlinu je inhibicia fotosyntetickych procesovioakvoli znizenej aktivite Rubisco, a
tym dochadza k obmedzeniu fixacie CO2. Medzi seliemal reakcie na teplotny stres
patri produkcia Specialnych proteinov ktory napoap@hudrZziavé homeostdzu v
bunke. Pri dlhotrvajucich zvySenych teplotach nagta nevratné zmeny veduce k
odumieraniu pletiv a organov, porucham rastu aodykcie. VSetky fyziologické
zmeny sdasne vyU&uju aj do vyznamnej redukcie hospodarskej urodyiploktorej
miera je zavisla od citlivosti jednotlivych druh@ genotypov pinohospodarskych
plodin.

Kracové slova: vysoka teplota, fotosyntéza, stres biicha



Abstract

Kovacs M. 2011. Effect of High Temperature on Phgithetic Activity of Cereal
Leaves (Bachelor Thesis). Nitra: SPU, 2011. 39s

The goal of this work was to gather and to anajyaiglished papers aimed at the effect
of high temperature on photosynthetic processgsaints. In conditions of temperature
above optimum plants are under stress, which irglueeious processes, changes and
reactions. One of the most important consequenfcespmsure to hight temperatures in
the plants is the inhibitions of photosynthetic gageses, due to decreased activity of
Rubisco, and the resulting restriction of gRation. The secondary responses to heat
stress include also the production of special metéhat help to maintain homeostasis
in the cell. At supra-optimal temperatures, longréreversible changes occur, leading
to necrosis of organs and tissues as well as todés of growth and reproduction. All
physiological changes together lead to importamtretese of yield depending on the
sensitivity of different species and genotypeshefdrop.

Key words: high temperature, photosynthesis, stiebgition
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Uvod

S prebiehajucimi globalnymi zmenami klimy narasfanam zigovania ich dinku na
rastliny a na ich fyziologické procesy. Neustale adgavuju nové vedeckélanky,
publikicie o negativnych¢inkoch stresu na rastliny, ako napriklad znizovawiality
alebo kvantity celkovej produkcie, obmedzeny rdsba@ nedoko&eny vyvin. Rastliny,
kedZe nemaju mozndssa vdne pohybové& a menf svoje stanovisko, su v z&izej
nevyhode oproti ostatnym organizmom. Aj preto s&adali perfektne prispésabi
k podmienkam prostredia. Ak sa vSak podmienky wyeandchylia od optima, su
rastliny vystavené stresu. Medzi &egtejSie ptiiny stresu patri teplota prostredia alebo
mnoZzstvo vlahy. Rastliny su sami schopné do isiefy tolerova vysokeé teploty, ale
od ukitého bodu sa nenavratne poskodzuju. Preto je mesendodlezité aby sme vedeli
¢o najviac o vSetkych reakciach prebiehajucich dirggh, a vedeli sa pripravina
pripadnéd’alSie zmeny klimy. VSetky tieto poznatky su nevyiméupre tvorbu novych,
odolnejSich odréd plodin, aby produkcia sa aj priemach klimy udrziavala alebo

idealne aj zvySovala.




1 Ciel prace
Hlavnym ci€om zavereénej prace je sustredenie publikovanych poznatkavirkoch

vysokych tepl6t na fotosyntetické procesy v listottinin. Predmetom rieSenia prace v

ramci spracovania literarnej Stadie preto bude:

popis@ vSeobecné dinky stresu na rastliny a koncepciu stresov a vSeio®

spbsoby obrany rastlin protiakom nepriaznivych faktorov,

« charakterizové U¢inky vysokych tepl6t na parcialne procesy konveemergie

a fixacie uhlika v priebehu fotosyntézy,

« popisd@ ostatné &inky vysokych teplét na rbéznych drovniach organigac

rastliny

« spracové moznosti detekcie dinkov a citlivosti fotosyntetického aparatu na

vysoké teploty




2 Metodika prace

Pri spracovani bakalarskej prace sme vyuZzivaliugwst literarne pramene publikované
ako:

» vedeck&lanky v domacich a zahramych¢asopisoch,

» vedecké a odborn#anky publikované v zbornikoch z domacich a zatuayih
konferencii,

* knizné publikacie,

e odborné a vedeckélanky dostupné on-line na webovych strankach rdanyc
institacii.

Vyhradavanie pouzitych zdrojov bolo realizované praltietvom:
* 0sobna navstev kniznic (Slovensk&mpahospodarska kniznica),
e prieskumami v elektronickych databazach kniznicatgdbazy Slovenskej
po’nohospodarskej kniznice na www.slpk.sk a iné),
* internetovych vyBadava&ov (www.google.sk, http://scholar.google.com),

» databazy Web of Science, EBSCO, ProQuest a inych,

Pri dodrzani platnych pravidiel a noriem pigovanie boli vybrané poznatky
zallenené do jednotlivych kapitol v ramci Studie éashom stave a rieSeni sledovanej

problematiky.
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3 Stadia o s®asnom stave riedenej problematiky

3.1 Stresové faktory

3.1.1Stres

Samotny termin stres sa v bioldgii chape v dvostingch, zéoho vznikli dve odlisné
koncepcie chapania stresu:

1) Levittova koncepcia (Levitt, 1980) definuje strako faktor vonkajSieho prostredia,
ktory je schopny indukovapotencialne Skodlivy dinok v Zivych organizmoch. Stres
moze spbsobi priame poskodenie, ktoré je ihhébadaténé a vedie k poSkodeniu
rastliny alebo méze spbsdhiepriame poskodenie, ak jéinok stresu reverzibilny, ale
pbésobi tak dlho, Ze vznikne iny ireverzibilny nepny (Einok, ktory mé za nésledok
posSkodenie rastliny.

2) Seleyho koncepcia (Seley, 1966), definuje saks stav, v ktorom narastajuce
poziadavky kladené na rastlinu vedu kéiptocnej destabilizacii funkcii, po ktorej

nasleduje normalizacia a zlepSena rezistencia.

Kazda reakcia Zivého systému ohrozeného pOsobetri@susje podmienena jeho
snahou ubraniisa pred Skodlivym dinkom stresu. Plati vSeobecny princip, Ze ak je
rovnovazny systém podrobeny stresu, ma snahu refagak, aby odstranil dinok
stresu. K&’ su vyterpané vSetky obranné moznosti a energia, ktoraablezpéovala,
dochadza k nezvratnému poskodeniu Struktary a funkito zmeny su pri pésobeni
letalnych davok univerzalne. Na jednej strane wigvirastlina po pésobeni réznych
stresov podobnu alebo rovnaku Struktaéntunkena odpovd’ a na druhej strane vSak
jediny druh stresu méze vyvdlaiac typov Struktarnych a fugkych zmien a dokonca
v jednej organele méze indukavaviac typov Strukturnych odpovedi. ¥&ina
stresovych faktorov ovplywje membrany a z nich rastejSie plazmalemu.
Vyplavovanie i6bnov ako fyziologicky prejawiinku stresu na membrany sa pozoroval
pri strese z vysokej teploty ale aj zo sucha, pemamad’. DalSimi prejavmi st zmeny v
prijme i6nov, zvéSovanie povrchu membran, zmeny vo frekvencii a ribistii
intramembranovych partikdl. Ry poSkodenia moéZu Isypritom mechanické alebo

chemické Ciamporovéa a Mistrik, 1991).
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3.1.2VSeobecné rozdelenie stresovych faktorov

Nepriaznivé podmienky prostredia nazyvame stre$akt@éry. Rozdéujeme ich na:

abiotické faktory (extrémy teploty, sucho, zatogemiasolenie, toxické latky, nadmerné

osvetlenie, UV Ziarenie a in€)

biotické faktory (poZer, virusy, baktérie, hubowhorenia a podobne)

3.2 Teplotny stres

Kazda teplota nad optimom mdZe znanteteplotny stres. Teplotny stres §@asto
ozna&ovany ako stupe teploty ktory nenavratne poSkodzuje rast a vywvastln.
Vacsinou sa za takéto teploty povazuje vykyv 10 — €500 normalnych hodnét..
Teplotna tolerancia je definovana ako schopnoss’ a produkové ekonomicku

hodnotu rastlin aj pri vysokych teplotach (Peetiditd/ 1998).

VacsSina mezofilnych rastlin rastie a vyvija sa v rodaigeplot od 10-30 °C. Pre tieto
rastliny st uz letalne teploty od 42 °C — 55 @@afmporova a Mistrik, 1991). Teploty v
rozmedzi 35-45 °C su stresové pré&sdmu rastlin patriacich do skupiny mezofytov a
vyvolavaju v ich bunkach Struktirne a funié zmeny. Teplotny stres sa kvoli trvalému
zvySovaniu priemernych &aych tepl6t stava vaznyréinitelom ovplywviujaci Grodu
(Hall, 2001).

Naroky rastlin na teplotu pas ontogenetického vyvinu jednotlivych organov &ne,
pricom najma z&atocné vyvinoveé Stadia su zére citlivé na zmeny teploty (Mistrik,
1988).

Vatsinou byva teplota rastlin pri priamom osvetlen2® °C vysSia ako teplota
vzduchu, iba korene maju prakticky rovnaku teplako ich pbédne prostredie
(Slavikova, 1986).

ZvySovanie teploty méze viesk pozmeneniu geografického rozdelenia a taktieZz aj
veget&ného obdobia gmohospodarskych plodin, a to tym Ze prah teploi§ekia a

obdobie zberu sa dosiahne skor (Porter, 2005).

Vplyvom vysokej teploty klesa v rastline obsah'mg vody, nastava dehydratacia,

koagulacia cytoplazmy, zastavenie rastu (Penka;)198
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Je predpoklad, Ze problematika stresu z vysokygibttebude ¢oraz viac
aktualna. Napriklad rok 2003 bol najteplejSi a wipralejSi aky bol zaznamenany
v Strednej Eurdpe, aplne potvrdil obavy =z klimieyich zmien na Eurdpske
ekosystémy. Je preukazané Ze Eurdpa sa stabilpu@eoriblizne o 0,3 az 0,6 °C za
dekadu (IPCC, 2001), tepla vina v lete v roku 2@d8dstavovala extrémne (0 5 °C
vySSie priemerné letné teploty) atrvalé zvySemiplaty hlavne v Strednej Eurdpe
(Baldi et al., 2004). NajvéSie a najvytrvalejSie hotavy aké kedy boli zaznamenané
v Eurdpe si vyziadali prehodnotenie vtedajSich nmdepretoze tieto teploty nemohli
byt zo’adnené na zaklade priemernych tepl6t ale len niadékpremenlivych teplét,
ktoré boli ovéa vasie ako sa predpokladali (Schaeal., 2004).

N Pocet (N) dni s priemerom teploty vzduchu v Hurbanove 124 az27 °C B nad 27 °C
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Obr. 1 Graf znazawjuci zvySovanie teploty na Slovensku (v Hurbanopevzaté z

(http://www.dmc.fmph.uniba.sk/public html/climate/GiHbanovo.htm

3.3 Zakladné fyziologické procesy fotosyntézy

3.3.1 Fotosyntéza

Rastliny predstavuju otvorené systémy, v ktoryclthdalza k trvalej vymene hmoty
(CO,; O, HO, mineralnych latok), energie a informacii s okoliV procese
fotosyntézy rastliny absorbuju energiu siného Ziarenia a prentigju ju na energiu

chemickd, ktoru vyuzivaju na stavbu a udrZiavanmhso tela.
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Popri dolezitych organickych latkach (cukry, tukygnika pri primarnej féaze
fotosyntézy v dbésledku fotofyzikalnych dejov kysliktorého sa za rok uyni do
atmosféry priblizne 10 ton. Fotosyntéza je Ve zjednoduSene charakterizovana

nasledujucou sumarnou rovnicou

6 CO + 12 HO— CsH1206 + 6 O + 6 HO

(Soukupova, Rohigk, dostupné na http://archiv.otevrena-

veda.cz/users/Image/default/C1Kurzy/Biolog/5soukiapdf)

3.3.2 Cinitele ovplyviiujlce intenzitu fotosyntézy

Fotosyntéza patri medzi fyziologické procesy na&j\waplywiované vonkajSimi
faktormi prostredia a bezprostredne reaguje naatkék zmeny. Medzi najddlezitejSie

faktory patria tie, ktoré sa priamod&&stuju alebo podmikuju fotosyntetické procesy.
Svetlo

Maximum absorpcie svetla pripada na vino¥ikg okolo 640-700 nim¢o je dervené
svetlo. Listy dobre absorbuji eSte modré svetloowch dZok 430-460 nm.co
zodpoveda absorpcii chlorofylu, ako hlavného fotdsiického farbiva. Ostatné vinové
dizky mdzu rastliny absorbovard’aka roznym pridavnym farbivam. Ich zastGpenie v
listoch je vSak menSie a aj efektivita vyuZitiatakbsorbovaného svetla vo fotosyntéze
je nizSia.

Oxid uhliity

Koncentracia oxidu uhlitého (CQ) v ovzdusi je 0,03 %. VySSia koncentracia ,CO
znamena aj W&iu efektivitu fotosyntézy (hlavne u C3 rastlin)le azrychlenie

fotosyntézy jeasto len ddasné a to kvoli inym faktorom, ktoré tia vplyvaju
Voda

Voda (HO) je délezita pre Zivot samotného fotosyntetizafiec organizmu, ale aj ako
dolezity donor elektronov v priebehu fotosyntetjckeakcie. Z vody pochadza aj
kyslik, ktory sa pri fotosyntéze ubituje. Ak je nedostatok vody, neprebieha fotolyza
vody, rastlina zatvara prieduchy a tak obmedzi uprisCQ. Neprebiehaju deje

fotosyntézy, znizi sa mnozstvo ATP rastlina vadneskdr m6ze uhyn

14



Teplota

Fotosyntéza sa uskuituje v rozmedzi tepl6t, ktoré znasaju bielkovinyraktorych
nemrzne voda (0 °C az 40 °C). Pri vySSich alebdsidi¢ teplotach fotosyntéza
neprebieha. Optimum teploty pre fotosyntézu C3lirage obvykle nizSie ako u C4
rastlin. Preto su C4 rastliny v prirode vyraznepgastiupené v teplych zemepisnych
Sirkach (Prochazket al., 1998).

3.3.3 Mechanizmus fotosyntézy

V rastlinach prebiehaju procesy fotosyntézy v dviazach:

Svetelna faza — prebiehaju v nej primarne fotasyeké procesy spojené s prijmom
(absorpciou) a premenou svetelnej energie na anehgimickej vazby.

Tmava faza — prebiehaju v nej sekundarne fotosigkée procesy spojené s fixaciou

uhlika a premenou anorganického uhlika §0@ organicky (sacharidy).

3.3.3.1 Svetelna faza

Nazyva sa tiez fotochemicka faza, pretozéagmej dochadza k fotochemickym dejom.
Podmienkou jej priebehu je

pritomnos asimilanych farbiv (chlorofyl),

pritomnos svetelného Ziarenia € 400—700 nm),

pritomnos fotosyntetickych enzymov.

V priebehu svetelnej fazy sa zachytava energiaebwto Ziarenia a prentig@ sa na
energiu chemickej vazby v podobe feredoxinu, ademdibsfatu (ATP) a
redukovaného nikotinamidadenindinukleotidfosfatuA[¥H). VSetky tri latky sa

potom moézu vyuzivaako zdroj energie pre tmavu fazu fotosyntézy (uocukrov),
alebo aj v inych chemickych procesoch, akymi siaéacia dusika a siry.

Tento proces prebieha v dvoch podobach:

cyklicka fosforylacia - predstavuje primitivnejgotofosforylatny mechanizmus.
Uskuta@nuje ju subor pigmentov a proteinov nazyvany foteays I, ktory je
aktivovany najméa fotonmi s vinovouiZkou do 700 nm. Aktivnhym pigmentom je
komplex chlorofylu al naviazaného na protein P-700.
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necyklicka fosforylacia —1Kicovy je tu fotosystém Il ktory sa nachadza v chipleP-
680. Prebieha tu fotolyza vody, kde limeny kyslik sa dostava do atmosféry, vzbudené
elektrony sa prenesu na feredoxin, ktory redukuwpenkym NADP /nikotinamid-

adenindinukleotidfosfat/ za spotreby ionot. H

Produkty cyklickej a necyklickej fotofosforylaciestupuju do tmavej fazy fotosyntézy

ako zdroje energie (Masarg¢ovaet al., 2002).

3.3.3.2 Tmava faza

Nie je priamo zavisla od Ziarenia.. Je lokalizovdnastromy chloroplastu a jej ulohou
je asimilacia a nésledna redukcia oxidu &itdho na glukézu. VyuZivaju sa produkty
primarnych fotosyntetickych procesov (ATP ako zdemjergie a NADPH + H ako
redulkény ekvivalent). Oxid uhdity si beru jednotlivé bunky listu zo vzduchu, Ktor
prenika do listu cez prieduchy.lécovy krok celého procesu, vlastnu fixaciu £0
katalyzuje enzym ribol6zo-1,5-bisfosfatkarboxyl@eafgenadza (ozr@avany skratkou
Rubisco), ktory umaluje naviazanie COna p& uhlikovy sacharid (ribuléza-1,5-
bisfosfat) a tak vlastne zabudovanie uhliku z aaického CQ@ do organickej latky.
Pri tejto reakcii je vyuzitd energia ziskana votsireej faze fotosyntézy. \dalSom
priebehu tmavej fazy fotosyntézy s@as’” molekudl trojuhlikovej latky vzniknutej
fixaciou CQ pouZije na regeneraciu ribul6zo-1,5-bisfosfatucas’ na produkciu
sacharidov, ktoré potom vstupuju dalSieho metabolizmu organizmu. Enzym Rubisco
je ale schopny popri vazbe GQatalyzova tiez naviazanie molekulového kyslika.
Pokid’ déjde ku naviazaniu Onamiesto CQ vznikd latka pre syntézu nevyufind.
Pomocou zlozitého systému reakcii potom dochadzardgeneracii pévodnej 5-
uhlikovej zl&eniny, ale za cenu strat energie @aggti skor fixovaného uhlika, ktory je
vyluceny vo forme CQ@ Tento proces sa ozhge ako fotorespiracia. Intenzita
fotorespiracie zavisi najma na dvoch faktoroch -tepote a na pomere koncentracii
CO; a O. Cim je vysSia teplota &im je vy33ia koncentracia ,Ov pomere ku
koncentracii CQ, tym je vySSia aj intenzita fotorespiracie.
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3.4 U&inky vysokych teplot

Inhibicia fotosyntézy kvéli teplotnému stresu j& i@ pre rastliny obyvajuce tropické a
subtropické oblasti a taktiez sa aj periodicky ageku rastlin v miernom podnebi
(Larcher 1995).

Reakcia fotosyntézy na vySSie teploty je hlavnoadon silou ktora ovplywje Urodu.
Primarne, karboxykna reakcia fotosyntézy katalyzovana Rubisco-m (Riau 1:5
bisfosfat — ribul6zabifosfatkarboxylaza) je priameplyvnena teplotou. Teploty vysSie
ako 35 °C vyrazne zniZuju aktivitu ribulozy 1,5 fosfat karboxylaza / oxygenaza
(Rubisco), a tym sa obmedzuje fotosyntéza (Crafsn@ner a Law 2000; Griffin,
Ranney a Pharr 2004).

VySSie rastliny, ktoré su vystavené vysSej tepldpdi 0 5 °C ako je ich optimalna
rastova teplota, vykazuju charakteristické zmenysporiadani buniek a metabolické
zmeny potrebné na prezitie rastlin vo vysokychaigh (Guy 1999). Tieto zmeny
vyvolavaju znizenie syntézy bielkovin a zrychlenanskripciu a translaciu proteinov
teplotného stresu (heat shock proteins - HSPs)y(Hailey-Serres aWeretilnyk 2000),
produkcia fytohorménov (ABA) a antioxidantov (Méeset al. 2002), a zmeny v
organizacii bunkovych Struktdr, vratane organetpskeletu a membranovych funkcii
(Weis a Berry 1988).

Aj mierne zvySenie teploty nad optimum mé& negatiwimky na fotosyntézu. Na
poliach jecasto sprevadzany teplotny stres zo suchom, ktorgdérasuje dostupnas
vody na prekonanie stresu. Rastliny ktoré maju ylalilahky pristup k vode nechavaju
svoje prieduchy otvorené aj pri vysokych teploté&ckiyuzivaju odparovanie vody na
ochladzovanie listov. Tento systém chladenia vybdunguje v suchych a horacich
oblastiach, a rozdiel medzi teplotou lista a ovrmluddze by az 10 °C (ldscet al.
1982).

3.4.1 Morfologické zmeny

V tropickych oblastiach s nadmernym singm Ziarenim a vysokymi teplotami
predstavuju prave teplotné charakteristiky hlavimétlijuce faktory ovplyviujuce rast
rastlin a konéné urody rastlin. Vysoké teploty mozu sposatnané pred a pozberoveé

Skody, ako napriklad spaleniny od slnka, rastotéinie, zafarbenia ovocia a rézne iné
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poSkodenia (Guilionet al., 1997 ; Ismail a Hall, 1999 ; Vollenweider a Guartft-
Goerg, 2005).

Podobne aj v miernych oblastiach je teplotny spegaZovany za jednu z hlavnych
pri¢cin zniZzenia Urod a produkcie suSiny v mnohych piadh, vratane kukurice
(Giaveno a Ferrero, 2003).

Rastliny vystavené vysokym teplotam moZu priamiyway’ na fyziologické procesy v
rastlinach. Napriklad dlhodoby teplotny stres naipajice sa semena zniZujeddnie a
Zivotaschopnas(Weaichet al., 1996).

Teplotny stresti uz samotny alebo s kombinaciou zo suchom patrealzazinbezné
obmedzenia pre tvorburz pasas kvitnutia. Napriklad teplotny stres pi&Hobdobie
tvorby zZn a tym k stratdm hmotnosti a hustoty jadra zrna % pri pSenici letnej
(Guilioni et al., 2003). K podobnému znizeniu doslo aj v zastupgkrabu, bielkovin a
obsahu oleja z kukumého jadra (Wilhelmet al., 1999) a kvalite &n inych obilnin
vplyvom teplotného stresu (Maesttial., 2002).

U pSenice je aj vaha zrna ajgeb Zn citlivy na prehrievanie a tym padom klesa uroda s
rastucou teplotou (Ferret al., 1998).

Na zaklade dostupnych Studii sa zda Ze reakcifirast teplotny stres sa liSi piad

fenologickych faz a druhu rastliny.

3.4.2 Anatomické zmeny

Aj ked je k dispozicii len obmedzeny rozsah poznatkoejwtoblasti, je zname, ze
anatomické zmeny pri vysokych teplotach su podanektoré sposobuje sucho. Na
arovni celej rastliny je tendencia zmensoweel’kos’ buniek, pravdepodone s boen
obmedzi stratu vody (Afioret al., 2004).

Teplotny stres tazko poskodzuje mezofyl buniek a tak zvySuje pretpos’
plazmatickej membrany (Zhamtyal., 2005).

Plazmaticka membrana svojimi vlasttiasi umozuje regulaciu vymeny latok medzi
bunkou a prostredim. Je polopriepusttia, znamenda, ze Vkos’, naboj, chemické
vlastnosti a tvar molekul pritomnych vo vonkajSorteba vnatornom prostredi
rozhoduje o tomgi sa im podari prejscez membranu. To ma Ry vyznam pri

osmoze a latkovej vymene.
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Na sub-bunkovej drovni sa hlavné zmeny vyskytujchloroplastochéo vedie k
vyraznym zmenam fotosyntézy. Vysoka teplota znizdmosyntézu zmenou
Strukturalnej organizéacie tylakoidov (Kariehal., 1997).

Stadie ukazali, Ze Specifické dosledky vysokychidiepa fotosyntetické membrany
maju za nasledok poruSenie zhlukovania tylakoiddko reakcia na teplotny stres,
chloroplasty v mezofyle ziskali faty tvar, stroma a lamely sa nafukli. Zmeny vagu
k strate funkcie fotosystému Il (PSll). DésledkoenznizZenie fotosyntézy a niekedy aj
respir&nej aktivity (Zhanget al., 2005).

Jednym zdal'Sich dosledkov vysokej teploty je aj oxidé posSkodenie spbsobené
teplom indukovanej nerovnovéhy fotosyntézy a reéspir (Fitter a Hay 1987). ZvySena
teplota méze aj zniZicinnosti antioxidanych enzymov, ktoré boli pozorované u
kukurici (Gonget al. 1997).

V subore genotypu pSenice letnejlrilicum aestivum L.), bola korelovana
termotolerancia s vySSou aktivitou Kkatalazy supehpx vySSi obsah kyseliny
askorbovej a menSie oxitl® poSkodenia (Sairam, Srivastava a Saxena 2000;
Almeselmaniet al. 2006).

VSeobecne plati Ze vysoka teplota evidentne owpligranatomickd Struktaru buniek a
tkaniv nielen na bunkovej ale aj na sub-bunkovejvar. Kumulativne vsetky tieto

Gcinky a zmeny pri vysokych teplotach negativne ovplyu rast a produkciu plodin

(Wahidet al., 2007).

3.4.3 Fenologické zmeny

Sledovanie fenologickych zmien v rastlinach nas endies’ k lepSiemu chapaniu
interakcii medzi stresom a rastlinou. Ro6zne feniolag stupne sa odliSuju v zavislosti
na ich citlivos voci vysokym teplotdm, aj k& zavisia od genotypu (Wollenweber
al., 2003; Howarth, 2005).

Teplotny stres je hlavny faktor ktory ovphlywje rychlog vyvinu ktory sa moze
stumova’ do ukitého limitu a potom klesa. (Hall, 1992; Marcum,989 Howarth,
2005). Vyvojove fazy v ktorej su rastliny vystavestéesu wuju zavaznospripadnych
8kdd a straty pri Zatve. Je vSak zname Ze poSkadguivom tepla su v rdéznych
vyvojovych etapach kumulativne (Wollenweleerl., 2003).
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Zranit’'nog’ druhov a kultivarov od teploty sa mézu i$i zavislosti od fazy vyvoja,
ale v3etky vegetativne a reprodok etapy su priamo ovplyvnené stresom z vysokych
teplot do istej miery. Straty z Urod obilnin mozpapisa teplom indukovanym
metabolickym zmenam, zniZeniu trvania vyvojovych fastlin a nasledné vnimanie
svetla za skrateného zivotného cyklu a odchylkucgsov suvisiacich s asimilaciou
uhlika (fotosyntéza, respiracia, vyparovanie). digimeny vedu k zniZeniu o
organov, ich poSkodenia alebo zmensenia (Takeo&h £991;. Stone 2001; MaestbD

al. 2002).

PSenica ma Styri az osem listov pri hlavnoniridim liste ke’ sa rastovy vrchol meni z
vegetativneho na reprodiry. Teploty nad 30 °C pri formovani reprodakch
organov mézu spbésabaj ich kompletnu sterilitu (Owen 1971; Saini a Al 1982).
Patas vegetativnej fazy mézu vysoké teploty sposob@jgposkodenia listov, alebo
vymenu plynov v rastline. Je dokazana pozitivnaekmia medzi Ekou vegetativnej
fazy a pétu klaskov (Rahmast al.,1977).

Preto, skratenie doby vegetativnej fazy indikugEii Urodu vplyvom vysokych teploét.
Patet Zn klesd 0 4 % za kazdy stupevySenia priemernej teploty ¢as tvorby
generativnych organov (Fischer 1985).

ZniZzenie potu peovych #n pri zvySenych teplotach je tiez dbélezity faktor
prispievajucim k zniZzeniu Urody (Pesttal., 1998; Satet al., 2006).

Z&kladné obilniny mézZu len v Uzkom rozpati tolemdwaysoké teploty, ktoré pri
generativnegasti vyvoja znizuju tvorbu Urody a produkciu osi¢a,vedie k zniZeniu
urod (Porter, 2005).

Okrem iného, vysoké teploty v priebehu yplania Zn mézu zmeni fyzikalno-
chemické vlastnosti zrnovin, ako je pSenica a typlywnit’ kvalitu muky (Perrottaet
al., 1998), vratane zmeny obsahu bielkovin v muke @Mdaret al., 2002).

Pre rastlinna vyrobu za vysokych tepl6t je délexntzna vyvojoveé etapy a rastlinné
procesy ktoré su najviac citlivé na teplotny steetaktiez¢i su citlivejSie na vysoké
denné alebo rimé teploty. Takéto postrehy su délezité ptiowani teplotnej tolerancie
u pd’nohospodarskych rastlin (Wahedal., 2007).
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3.4.4 Interakcia vysokych tepl6t a deficitu vody

Stav vody v rastline patri medzi najdolezitejSienraee sa premenné ukazovatele pri
zmenach tepldt (Mazorret al., 2002). V pdnych podmienkach je teplotny stréassto
spojeny aj s nedostatkom vody (Simoes-Arago al., 2003). Nedostatok vody
v rastlinach vedie k porucham mnohych fyziologidkyperocesov (Tsukaguctet al.
2003).

VSeobecne plati Ze rastliny maju tendenciu udrZiatabilny stav vody v pletivach bez
ohadu na teplotu a vihkésale vysoké teploty a nedostatok vody mézu vazaresy

tuto tendenciu (Machado a Paulsen, 2001).

Pre minimalizaciu strat vody pri prijme nevyhnutoéhnozstva C@pre fotosyntézu
sluzi hlavne prieduchova regulacia vymeny plynowdmekolitym prostredim a listom.
Prieduchy maja Ki¢ova ulohu pri aklimacii a adaptécii rastlin na iptostredie.
Intenzivne reaguju na impulzy prostredia ako aj vmitorné pomery v rastline.
Zohravaju doélezita alohu pri asimilacii, prostredtmdom ich prioritnej regulacie
vodného rezimu a prieniku GQdo rastliny. ZvySena vodivésprieduchov nie je
priamou vyhodou fotosyntézy, ale znizuje teplotatlmy a predstavuje tak moznbs
tolerancie vysokych tepl6t pas stresového obdobia (Fiscleeal., 1998).

3.4.5 Priamy vplyv vysokych teplét na fotosyntézu

Rastliny dokdZzu pomocou série chemickych reakcipriebehu tzv. tmavej fazy
fotosyntézy viazéuhlik z oxidu uhkitého do organickych latok. Oxid ubiy si beru
jednotlivé bunky listu zo vzduchu, ktory prenikalgtu cez prieduchy.

Kracovy krok celého procesu, vlastnu fixaciu £Q@atalyzuje enzym ribolézo-1,5-
bisfosfatkarboxylaza/oxygenaza (ozaeany skratkou Rubisco), ktory umaje
naviazanie C® na p& uhlikovy sacharid (ribul6za-1,5-bisfosfat) a takasine
zabudovanie uhliku z anorganického 10 organickej latky. Enzym Rubiscoleiuje
CO, do rastlin, predstavuje priblizne 30 percent wgdtkproteinov v liste a preto sa
predpoklada Ze je najrozSirenejSi protein na Z&ubisco je povazovany ako limit
koneinej miery vo fotosyntetickej fixacie uhlika. Atmesicky kyslik konkuruje C@
ako substrat pre Rubisatn vedie k fotorespiracii (Jensen, 2000).
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Plne aktivované Rubisco je Rrai stabilné pri vysokych teplotach (Kobza a Edwards
1987; Eckardt a Portis, 1997; Feller al., 1998). Preto je aktivita Rubisco teplom

stresovanych listov priamo ovplyvnena zmenami viguhaktivaze.

Feller et al. (1998) sa domnieva, Ze teplotnysstgehlo a reverzibilne inhibuje na
svetle zavislu aktivaciu Rubisco inhibovanim akyivRubisco aktivazy. Bolo dokazané,
Ze teplotny stres rozruSuje Strukturalne vlastnaktivazy. Ako dokaz tejto hypotézy,
aktivita izolovanej aktivazy bola extrémne citlima vysoku teplotu (Robinson a Portis,
1989; Holbrooket al., 1991, Crafts-Brandnett al., 1997; Eckardt a Portis, 1997).

Crafts-Brandneret al.. (1997) predlozili dokazy, Ze vysokeé teploty irdwiali aktivazu
naruSenim podjednotky interakcie.

Uz dlha dobu je zname ze C4 rastliny maju optimakyplotu pre fotosyntézu vysSiu
ako C3 typ rastlin, v doésledku systému hromaden@ &toré inhibuje Rubisco

oxigenaza aktivaza (Berry a Bjorkman, 1980; Edwartigalker, 1983).

Rubisco
(dead-end) (inactive) mg2* (active)
—j RuBP e, CO 4 4
-RuBP (_SL ;—)E .
== ]

d
ADP ATP I I
€ 4
(active) (inactive)
Activase

Obr. 2 Aktivacia Rubisco (prevzaté z Jensen, 2000)
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Aktivdza (modrd) premiga Rubisco (ZItd) z neaktivneho stavu na aktivnyrB Aledine
aktivovana forma Rubisco je schopna katalyrofreaciu CG, ¢o je prvym krokom
fotosyntézy. Na schéme vidno Rubisco ktoré strdiif@, (krok 2) a navazuje RuBP
(ribulozu bisfosfat) (krok 3). Naviazanie RuBP gspidgie neaktivnas Rubisco.
Aktivdza sa naviaze na Rubisco (krok @mn zmeni Struktiru Rubisco (krok 6) a tak sa
RuBP nevie naviazatak pevne. Na tieto zmeny je pgadvSetkého potrebna APT
hydrolyza na nabitie aktivazy (krok 4). Viadom na nizZsiu afinitu, RuBP sa odlad
aktivneho miesta Rubisco a tak Uioje miesto pre naviazanie CO2 (krok 1) alebo
nanovo naviazanie RuBP (krok 3). Crafts-Brandn8akucci poukazuju na to, Ze pri
vysokych teplotach dochadza zrychleniu Rubisco tilgatie (krok 2 a 3), ktoré ale nie
je sprevadzana zrychlenim aktivacie aktivazy. AfyRirolyza a aktivacia aktivazy
Rubisco m6zu obmedzirychlog’ aktivacie Rubisco pri vysokych teplotach (Jensen,
2000).

Optimalna teplota naistu fotosyntézu je v obmedzenej miery zavisla odmienkach

kde rastlina rastie (Berry a Bjorkman 1980).

Indukcia proteinov teplotného Soku ainych typovisgdisobenych reakcii sa
nepochybne podfaju na aklimatizacii rastlin k vy$Sim teplotam i typoskytuju
ochranu réznych zloZiek fotosyntetického aparare¢Bewskiet al. 2000, Burke 2001).
Ak je teplotny stres vyvolany postupne, deaktivaRizbisco stale sprevadza inhibicia
Cistej fotosyntézy, ale vySSie teploty su potrebméimhibiciu a deaktivaciu (Crafts-
Brandner a Law 2000).

V bavine, kukurici a p3enici prégeny teplotny stres indukuje syntézu 3pecifickej
teplostresovej aktivazy (Sanchez de Jimestet. 1995).

V mnohych rastlinach je aktivaza zloZzena z dvoclygeptidov ktoré su produktmi

alternativneho spojenia nezavislej pre-mRNA (Speeia Salvucci 2002).

Je zname Ze teplotny stres ovpilyje alternativne spojenie niektorych rastlinnych
génov (Lazar a Goodman 2000, Kinoshatal. 2001) a m6zu meniSablonu spojenia
vzorovej aktivdzy ktoré mézu vyvrcholiv unikatnom produkte odvodeného z tohto
génu. Vzitadom na vyniménu citlivog” aktivdzy na inaktivovanie teplom (Felletral.
1998, Salvucciet al. 2001), zmena v alternativnych spajaniach génov emiy’
odpovelou na teplotny stres atak poskytninechanizmus pre zvySovanie tepelnej
stability aktivazy zmenou polipeptidov v holoenzymgrafts-Brandneet al. 1997,
Law et al. 2001).
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Pri C3 type rastlin, inhibici&istej fotosyntézy pri stredne vysokych teplotacka s
pripisuje zvySeniu pomeru medzi Rubisco oxygend&®ubisco karboxylazou. Ako sa
teplota zvyuje, tak sa meni pomer rozpustenych aCCQ a Specifickog Rubisco pre
zvySenie pomeru £) zvySuje sa aktivita oxygenazy (Monsenal., 1982; Jordan a
Ogren, 1984; Sage a Sharkey, 1987) a tak nastdubidma cistej fotosyntézy. V
dosledku tohto javu, ki su C3 rastliny vystavené vysokymi hodnotami,C@lebo
naopak, nizkymi hodnotamiQcize podmienkam ktoré zniZzujtinnog’ oxygenazy,
optimalna teplota préistu fotosyntézu sa zvysuje (Berry a Bjérkman, 198@wards a
Walker, 1983).

Pri C3 a C4 rastlinach je teplotny rozsah pre oglim ¢istu fotosyntézu Siroky, a pri
teplotach nad tymto rozsahatista fotosyntéza klesa (Edwards a Walker, 1983).
Teplom spbsobeny poklesistej fotosyntézy pri C3 typoch rastlin je spojemy
inaktivaciou Rubisco (Law a Crafts-Brandner, 1998)kel’ aktivainy stav RUBISCo
je brany v Uvahe spolu s rozpusttms plynov, tak miera&istej fotosyntézy pri danej
teplote, alebo Urovni £a CQ odraza kinetiku Rubisco (Crafts-Brandner a Salyucc
2000).

Hoci C4 rastliny maja vysSie teplotné optimum ak8 f@astliny, ¢ista fotosyntéza je
inhibovana ak teplota listu prekiia38 °C (Berry a Bjorkman, 1980; Edwards a Walker,
1983).

Aj ked C4 fotosynteticky systém je komplexnejSi ako C3té&y, obmedzenie pre
viazanie CQ je aktivita Rubisco u oboch systémov (von Caemmeteal, 1997;.
Edwardset al., 2001).

3.4.6 Mechanizmus teplotnej tolerancie

Rastliny vyvinuli rbzne mechanizmy pre prezitie wyZenych teplotach, vratane
dihodobych evolénych fenologickych, morfologickych adaptéacii, alelvgtvorili
aklimatizané mechanizmy ako napriklad zmeny orientacie listtnanspiréné
chladenie, alebo zmeny zloZenia membranovych lipidd mnohych pestovanych
plodinach poas skorého dozrievania je Uzka korelacia s niz§odain a straty kvéli
vysokym teplotam (Adamet al., 2001).

Imobilita rastlin limituje ich rozsah reakcii na eny v Zivotnom prostredi, a preto maju

tak dokladne vyvinuté fyziologické mechanizmy adapt a ochrany. Taktiez rastliny
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zazivaju rdézne typy stresov na rdéznych drovniadhvgvinového Stadia a preto ich
obranné mechanizmy reaguju rdznorodo na urovniitk@ueitschet al., 2000).

Inici¢ny stresovy signal je zaznamenavany a &pa&sledny prepis ovladacich prvkov,
ktoré aktivuji stresové mechanizmy na obnovu hotdeygs atak ochisova’

a opravov@ posSkodené proteiny a membrany. Neadekvatnou mm@makeijednom
popripade viacerych krokov signalizacie a aktivatresového mechanizmu by mohlo
vies’ k nenavratnym Skodam v bunkovej homeostaze albrbygi odumretie membréan
a Strukturélnych proteinov (Vinocur a Altman, 2088hnertet al., 2006).

Dokonca aj rastliny rastice v ich prirodzenom pesdita v optimalnych podmienkach
moZu by vystavené teplotnému stresu, a keby nebolo prigtds obrannych reakcii,
hrozilo by odumretie rastliny. A pretoze rastlinyepivaju denné vykyvy tepl6t,
nadobudnuta termotolerancia méze nadobud®obecny obranny mechanizmus ktory

prispieva k homeostazy metabolizmu na dennej ddaadet al., 2003).

3.4.6.1 Stresové proteiny

Stresové proteiny su délezité pri adaptécii rastlinokolitym stresom. V&ina
stresovych proteinov je rozpustnych vo vode a psetqpredpoklada Ze odburavanie
stresu v rastlinach prebieha prostrednictvom hgdratbunkovych Struktar (Wahid a
Close, 2007).

Syntetizované a hromadené Specifické proteinjapdeplotného stresu su ozozané
ako proteiny teplotného Soku (heat shock protéii®). Ich zvySena produkcia nastava
ked’ rastlina zaZiva nahle, alebo pomalé zvySovanietyefNakamoto a Hiyama, 1999;
Schoffletet al., 1999).

Indukcia HSP proteinov sa zda tbyniverzalna reakcia organizmov na reakciu
teplotného stresu, boli spozorované vo v3etkyclarmmnov od baktérii az pdoveka.

Vo vySSich rastlinach si HSP syntetizované€Siriou len v rdmci tepelného Soku
v ktorejkd'vek faze vyvoja (Vierling, 1991).

Pritomnog HSP proteinov méZe zabrénienaturacii bielkovin spésobend vysokymi
teplotami. Ich dynamika méze Hykracova pri tepelnej ochrane rastlin ato tak zZe
chrania bunky pred Skodlivymicinkami teplotného stresu Schoéfflet al., 1999; Iba,
2002).

Schopnos syntetizovd charakteristické proteiny pri 40 °C a intenzitdoda syntézy sa

liSi medzi jednotlivymi pletivami v rovnakontase v skumanej rastline. Rychle
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hromadenie HSP v citlivych organov alebo pletiv sméZa’ délezitu alohu pri ochrane
metabolického systému bunky, a tym pOsobi ak@dvy faktor pre prispdsobenie sa
a prezitie rastliny pod stresom. V réznych rastcin druhov sa predlZzuji segmenty
primarnych koréaov kde sa syntetizuju HSP, ktoré maju rolu pri tetokerancii (Nieto-
Soteloet al., 2002).

Pri teplothom strese sa syntetizuju typické zostBl8P v sartich pletivach kvetov
kukurice, ale pE neobsahoval uz Ziadnu syntézu HSP, a preto je keydeplo
zodpovedné za zlyhania oplodneni kukurice. Podabndiely v HSP moZno nédjsj

v inych rastlinnych druhov (Dupuis a Dumas, 1990).

3.5 Detekcia &inku vysokych teplot a termostability na

urovni fotosyntetického aparatu listov obilnin

Vysoka teplota patri k vyznamnym stresovym faktorémoré ovplyviuju hlavne
fotosynteticky aparat rastlin. Jednou z efektnypbssbov detekciedinkov vysokych

teplot patri technika fluorescencie chlorofylu.

Rychla kinetika fluorescencie chlorofylu uniofe stanovenie poklesu maximalnej
efektivnosti PS I, ale aj Specifick€inky vysokych tepl6t, ktorym je poSkodenie kyslik
uvolnujuceho komplexu (OEC). Narast variabilnej fluomrszie v¢ase 0,3 ms (W tak

predstavuje parameter Specificky pre Skodlivé pésib vysokych teplét aje tak
vyborny pre detekciu ich Skodlivého ¢idku alebo hodnotenia termostability

fotosyntetického aparéatu rastlin vyuzitim teplométresu (Zivak et al., 2010)

Fluorescencia je ovplyvnena réagm stavom realnych centier, donorov akceptorov
PS Il a citlivo odzrkatluje Siroku Skalu javov vyskytujucich sa vo fotosyze. Skupina
fluoresceknych parametrov nazyvanych JIP - test ktoré kualjfi postupny tok
energie cez fotosystém PS I, vyuzitim vstupnychzdfiuorescetinej krivky (Forceet
al., 2003).

Zistilo sa Ze ak je list adaptovany na tmu a jelem@svetleny fotosynteticky aktivnym
Ziarenim , fluoresceama krivka nadobuda polyfazovy rast ktory &&hO, J, | a P. tvar

O-J-I-P prechodu je ¥eni citlivy na environmentalny stres (Strasser, 2000
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Teplotny stres rapidne indukuje zmeny na polyfagtiuerescerinej krivke ako pokles
(obrazok 3), aobjavuje sa nova faza, nazvana aka K (obrazok 4). faza K je
charakteristickym symptomom posSkodenia kyslik luwpiceho komplexu v PS Il
Faza K je povazovana ako charakteristicky znakotepho stresu, a tak sa da odliSi
Skodlivé poskodenie pdsobenia vysokej teploty gahirstresovych faktorov. (Zivak et
al., 2010)
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Obr. 3 Zmeny v priebehu OJIP kriviek a priebehrdidori fluoescencii (Zivék et al.,
2010)
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Obr. 4 Priebeh hodn6t relativnej variabilnej flsmencie wase 0 az 2ms (J — faza
krivky fluoresceinej indukcie) umoluje vizualizaciu K-kroku (prevzaté zo £k et

al., 2010).

Vyuzitim techniky fluorescencie chlorofylu ainyctechnik je mozné realizova
skrining druhov a genotypov s vySSou Grow odolnosti fotosyntetického aparéatu

k vysokym teplotam.
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4 Zaver

Na zéklade preStudovanych literarnych zdrojov satému &inku vysokych teplét na
fotosynteticka aktivitu listov sme dospeli k nagigdym zaverom:

 Stres zvysokej teploty predstavuje jeden z najayiamejSich abiotickych
stresovych faktorov vplyvajucich na rast a produkt rastlin, prtom jeho vyskyt
je zvyajne spojeny sinymi abiotickymi a biotickymi stoggmi faktormi,

predovSetkym zo suchom.

» Stres mdze vyvotaviacero Strukturnych a fudkych zmien, dokonca aj v jednej

organele méze indukovaniekd’ko typov Struktarnych odpovedi.

membranu a membrany tylakoidov v chloroplastoch.

* Rychlog’ fotosyntézy klesa uz pri mierne nadoptimalnychlageh listu, co je

spojené s poklesom aktivacie enzymu Rubisco.

» Pdsobenie vysokych teplot by¥asto spojené s deficitom vody v listoch. Vplyvom
vysokych tepl6t klesd obsah lireej vody v rastline, a tak nastava dehydratéacia so

vSetkymi jej nasledkami, vratane zastavenia ragmizenia produkcie rastlin.

« ZvySovanim priemernych &aych teplét sa posuvaju aj vegaté pasma, a menia
sa fenologické pomery rastlin DIhodoby teplotnyestzniZzuje Zivotaschopnos

a klicenie semien.

* Teplotny stres obmedzuje tvorbulpeych #n paas kvitnutia, vo vytvorenych
pe’ovych zrnach dochadza k zmene hustoty jadra, mankastupenie Skrobu,
bielkovin, oleja,éo zniZuje reproduiné schopnosti rastlin. Teploty nad 30 °C
spbsobuju sterilitu reprodakych organov ZvySena teplota vyvolava znizenie

syntézy bielkovin a zrychlenu translaciu proteiteplotného stresu

* NajvyznamnejSou ochranou pred pdsobenim vysokyplbttge chladenie listov

vyparom vody — transpiraciou.
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e Spolanym mechanizmom ochrany na bunkovej Urovni je smtétresovych
proteinov — proteinov teplotného Soku, ktoré cltadminkové Struktary pred stratou

funkeénosti Einkom vysokych teplot.

Teplotny stres predstavuje vyznamny abioticky fakpoostredia, ktorého zavazmos
bude pravdepodobne v buddcnostitraBude preto nevyhnutné &anit odolnos

k vysokym teplotam dol'achtitd’skych programov s vyuzitim réznych skriningovych
technik a rastlinnych biotechnoldgii.
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