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Abstrakt

Tato prace se zabyva ovijenim pomoci stonki a iGponki a bunécnymi procesy, které se pii ném
uplatiuji. Rostliny, které ke svému ristu potiebuji oporu, se nazyvaji popinavé a jedna se

o velmi rozmanitou skupinu. Pro tispésné ovinuti je dilezité, aby doslo ke kontaktu rostliny

a opory. To umoznuji mimo jiné pohyby zvané skototropismus a cirkumnutace. Po kontaktu

s oporou dochazi k ovijeni. Dllezitou roli pti ovijeni hraji ziejmé specializované bunky G-fibers.
V souvislosti s helikdlnim riistem obecné jsou intenzivné studovany také mikrotubuly a celul6zni
mikrofibrily. Kompletni obraz bunécné signalizace pti ovijeni zatim neni znam, je ale popsano
mnoho chemickych latek, které ovijeni ovliviiuji, naptiklad jasmonaty a dalsi rostlinné hormony.
Mezi popinavé rostliny se fadi mnoho vyznamnych plodin, piesto toho o jejich ovijeni stale

mnoho nevime.

Klic¢ova slova: ovijeni, popinavé rostliny, iponky, thigmotropismus, G-fibers

Abstract

This work focuses on the twining of stems and tendrils of vines and the underlying cellular
processes involved. Vines, comprising a diverse group, require support for their growth and are
known as "climbers." Successful coiling depends on the contact between the plant and

the support, this contact is facilitated by movements such as skototropism and circumnutation.
Once in contact with the support, coiling occurs. Specialized G-fiber cells appear to play a crucial
role in the coiling process. Additionally, microtubules and cellulose microfibrils are extensively
studied in the context of helical growth. Although the complete picture of cellular signaling
during coiling remains elusive, numerous chemical substances influencing coiling have been
identified, including jasmonates and other plant hormones. Many significant plants fall into the

category of climbing plants, yet much remains unknown about their coiling mechanisms.
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1. Uvod

Ovijeni rostlin pomoci stonk a tiponki je zajimavy fenomén, ktery Ize pozorovat u mnoha
riznych druhi rostlin. Diky této schopnosti mohou obsazovat nové ekologické niky a dosahovat
velkého vzristu za cenu relativné malé investované energie ve srovnani se stromy a jejich
mohutnymi kmeny.

Pro tspésné ovinuti rostliny kolem opory je diilezitych nékolik aspektii. Rostlina musi dokazat
oporu najit a rozeznat [1]. Poté musi piizptsobit svij rist priiméru opory, dostatecné silné

k opofte prilnout a reagovat na zmény tvaru opory [2].

Pri téchto déjich se uplatiiuje nékolik riiznych pohybi rostlin. Zasadnimi jsou pohyby samovolné
- nutace - i pohyby odpovidajici na vnéjsi podnéty - tropismy [3].

Prvnimi pohyby, které mizeme u rostlin pied zacatkem vlastniho ovijeni pozorovat, jsou
cirkumnutace a skototropismus [4]. Po kontaktu s oporou dochazi k orientovanému ristu
vyvolanému mechanickym stimulem, ktery se nazyva thigmotropismus, a k thigmomorfogenezi,
ktera umozni rostliné riist okolo opory [3, 5].

Bunécné procesy, k nimz béhem ovijeni stonki a dponkt dochazi, zahrnuji rizné fyziologické

i morfologické zmény. MiiZeme pozorovat zmény ve tvaru bunék, jejich riistu, déleni a obsahu
latek. Tyto zmény jsou regulovany adou vice i méné znamych signaliza¢nich drah.

Tato prace se vénuje obecnému popisu popinavych rostlin a popisu riznych bunécnych procesi
v ramci celého procesu ovijeni. Cilem prace je vedle shrnuti informaci v jednotlivych kapitolach
také propojovani znalosti a poskytnuti celkového obrazu dané problematiky. Dliraz je kladen
také na piiklady. V kapitolach popisujicich obecné principy je vénovana pozornost hlavné tém
procestim, které jsou (nebo by v budoucnu mohly vice byt) zajimavé v kontextu bunécnych

procest béhem ovijeni stonki a iponkd.



2. Popinavé rostliny

Popinavé rostliny jsou takové rostliny, které pro sviij vertikalni rlist vyuzivaji mechanickou
oporu. Diky tomu se dostavaji ke zdroji svétla, aniZ by musely vynakladat tak velké mnoZstvi
energie jako naptiklad stromy na stavbu kment [6].

Podle zpisobu uchyceni k opoi'e miizeme popinavé rostliny rozdélit do nékolika skupin [1].
Prvni skupinou jsou rostliny, které se jsou na opoie uchyceny tak, Ze kolem ni oviji sviij stonek.
Patii mezi né naptiklad rod povijnice (Ipomoea) [3]. Dal§im zplisobem, jak se uchytit opory, je
tvorba specializovanych typicky dlouhych a tenkych rostlinnych organi zvanych ponky [7].
Priklad rostlin ovijejicich se pomoci iponkd je rod réva (Vitis) [3]. Rostliny mohou k udrzeni
opory vyuzivat také koreny nebo jiné specializované organy [1]. Rostliny, které se oviji pomoci

stonki anebo uponkii jsou ale nejrozsirenéjsi strategie [3] a tato prace se zaméruje pravé na né.

2.1.Uponky
Rostlinné uponky vznikly v evoluci nékolikrat nezavisle na sobé a mohou byt odvozeny od
stonkdj, listd, kvétni stopky i dalSich orgénii [8]. Prvni iiponky se v historii objevily pomérné brzy
po vystupu rostlin na sous$ [9]. Uponky odvozené od list méiZeme najit naptiklad u hrachu
setého (Pisum sativum) [10]. Uponky u révy vinné (Vitis vinifera) jsou odvozeny
od reprodukénich organt [11]. U stétince lalo¢natého (Echinocystis lobata) je ptivod
uponkt v postrannich vétvich [12].

atendril | a host

| object

Obrdzek 1 Detail popinavych rostlin s Sipkami ukazujicimi na tiponek (a tendril) a rostlinu, po které se popinava
rostlina pne (a host object). Prrevzato z [13]



2.2. Seznam vybranych popinavych rostlin

Cesky nazev

Latinsky nazev

Reference

hrach sety

Pisum sativum

[1], [2], [7], [10], [14],
[15], [16], [17], [18]

réva vinna

Vitis vinifera

[1], [2], [11], [18]

Stétinec laloCnaty

Echinocystis lobata

[1], [2], [12]

monstera tenka Monstera gigantea [4]
mucenka jedla Passiflora edulis [19]
meloun vodni Citrullus lanatus [19]

posed dvoudomy

Bryonia dioica

(1], [5], [18], [20], [21]

fazol obecny Phaseolus vulgaris [1],12], [22]
okurka seta Cucumis sativus [1], [23], [24]
- Brunnichia ovata [1], [25]
povijnice Ipomoea nil [26]
kokotice Cuscuta pentagona [1],[18], [27]
- Bogquila trifoliolata [28]
svlacec rolni Convolvulus arvensis [18], [29]
chmel otacivy Humulus lupulus [1],[29]
libenka hranata Sicyos angulatus [1]
thunbergie kiidlata Thunbergia alata [1]
loubinec pétilisty Ampelopsis hederacea [1], [2]
lilek potméchut’ Solanum dulcamara [1]
brectan popinavy Hedera helix [1],12], [18]
svicnik Ceropegia gardnerii [1]
vanilovnik Vanilla aromatica [1]
hoja masita Hoya carnosa [1]
tykev lahvova Lagenaria vulgaris [2]
srdcovnice nadmuta Cardiospermum halicacabum [1],[18]




3. Jevy predchazejici ovijeni
Nedilnou soucasti procesu ovijeni stonkt a iponkii je faze, ktera piredchazi prvnimu dotyku
rostliny s oporou. V této fazi miZeme pozorovat cirkumnutace a skototropismus, jejichz vznik,

pribéh a povaha zavisi na mnoha raznych faktorech. Tyto faktory jsou popsany dale v této

kapitole (kapitola 3.3).

3.1.Cirkumnutace
Pojem cirkumnutace zavedl jiZ Charles Darwin. Zabyval se cirkumnutacemi u spousty druht
rostlin, i téch nepopinavych, a sva pozorovani uverejnil v dilech The Power of Movement in Plants
z roku 1880 a On the Movements and Habits of Climbing Plants z roku 1865. Z popinavych rostlin
zkoumal pohyby vrchniho internodia hrachu setého [1].
Cirkumnutace je pohyb, ktery se vyskytuje u vétSiny rostlin, u popinavych rostlin je vsak silné
rozvinut a vyuzivaji jej pro nalezeni opory [14]. Jedna se o explorativni riist do vysky, pri kterém
je v plose opisovan urcity tvar. Rostlina miiZe v plose opisovat kruh, ale také elipsu ¢i tvar
pripominajici pohyb kyvadla. Opisovany tvar miiZe byt také nepravidelny [30]. Rozdil miizeme
pozorovat také ve sméru otaceni doprava ¢i doleva nebo v periodé, za kterou dany tvar opise.
Tato perioda mtiZe byt nékolik minut, ale i nékolik hodin [30]. Cirkumnutaci miiZe ovlivnit

vnimani svétla, teploty ¢i nékterych chemikalii a plisobeni gravitace [30].

3.1.1. Pivod cirkumnutace
Cirkumnutace miiZe byt chapana jako endogenni proces iniciovany a ovladany pirevazné
samotnou rostlinou, jako jakysi zakladni pohyb, od kterého jsou odvozeny vSechny ostatni
rostlinné pohyby [2].
Existuji ale vyzkumy, které dokladaji poruchy v cirkumnutaci u rostlin s naruSenym
gravitropismem [26, 31]. Gravitropismus je pohyb zavisly na vnimani gravita¢niho pole zemé.
Jednim z téchto vyzkumi je vyzkum povijnice (Ipomoea nil) s mutovanym genem PnSCR [26].
Tento gen je dilezity pro diferenciaci endodermalnich bunék rostliny. Po jeho mutaci byly
pozorovany poruchy v gravitropismu, v cirkumnutaci, a v disledku toho i v ovijeni povijnice.
V této studii je zminovan také husenicek rolni (Arabidopsis thaliana) mutovany v genu SCR,
vykazujici podobny fenotyp. Po zavedeni genu PnSCR do tohoto mutantu husenicku doslo
k obnové jeho cirkumnutace a gravitropismu. Tim byl potvrzen pfedpokladany vliv genu PnSCR
na tyto déje [26].
Toto pozorovani propojeni gravitropismu a cirkumnutace je v rozporu s teorii endogenniho
vzniku cirkumnutace [31]. Na druhou stranu jiné vyzkumy, které byly provadény na kosmickych
stanicich, ukazuji, Ze cirkumnutace mize probihat i bez pritomnosti gravitace [32].

Zda se, ze cirkumnutace je endogenni proces, ktery je gravitaci ovliviiovan [29, 33, 34].



3.1.1.1. Role plasmodesmii
Podle dalsi teorie maji na vznik cirkumnutaci vliv poruchy ve vyvoji plasmodesmi v rostoucim
pletivu [35]. BEhem prodluzovani bunék miize dochazet k poskozeni a nasledné obnové
plasmodesmi. Toto poskozeni plasmodesmi miize prerusit symplasticky transport latek
potrebnych pro rist, coZ miZe v misté poskozeni zplisobit zpomaleni riistu na dobu potfebnou
pro jeho opravu [36]. Mala asymetrie, ktera zplisobi poSkozeni plasmodesmi, tak muize zpiisobit
rozsahlejsi asymetrie v riznych ¢astech rostliny a tim jeji ohyb [36]. Navic existuje hypotéza,
Ze plazmodesmy jsou citlivé na protazeni podobné jako mezibunécné spoje u zZivocichi [36]. Pak
by mohlo dochazet k mensimu transportu na vnitini strané ohnuti a vétSimu na vnéjsi, coz by

posililo vzniklou asymetrii v réistu a umoznilo oscilace, které miiZeme vidét u cirkumnutace [36].

3.2. Skototropismus
Pred dotykem s oporou a ovijenim miizeme u rostlin pozorovat také smérovany pohyb zvany
skototropismus. Jeho opakem je fototropismus, kdy rostlina roste ve sméru vnimaného
svételného podnétu. Pri hledani“ opory pomoci skototropismu rostlina roste naopak smérem
do mist, odkud svételny podnét neregistruje. Nejedna se jen o riist od svétla, ale o primé
smérovani k nejtmavs$im mistlim [4]. Takto se mlze dostat napriklad do stinu jiné rostliny

ru
1

a kjejimu stonku [3]. Prikladem rostliny, u které je ,hledani“ opory pomoci skototropismu dobte

prozkoumano, je monstera tenka (Monstera gigantea) [4].

3.3. Faktory ovliviiujici pohyby pred zacatkem ovijeni
Pohyby rostliny pred zahdjenim ovijeni se 1isi v zavislosti na riznych faktorech. Jednim z nich je
prosta pritomnost opory v blizkosti rostliny, pficemz je mozné nalézt rozdil v pohybech rostliny,
pokud se jedna o oporu zaujimajici urcity objem v prostoru, ¢i pouze o fotografii opory [37].
Dalsim faktorem je pocCet potencialnich opor v okoli rostliny a také charakter téchto opor
(Obrazek 2). Hrach sety naptiklad preferuje tenci opory [15]. Konkrétni preference tloustky
opory se v ramci druht zrejmeé lisi, 1ze ale predpokladat, Ze rostliny budou davat prednost

ten¢im oporam vzhledem k nizZsi spotirebé zdroji pri ovijeni okolo nich [15].



Obrdzek 2 Zobrazeni cirkumnutaci v pfitomnosti jedné a dvou opor. (a)(b) Fotografie a grafické zndzornéni pohybt
pied zacatkem ovijeni v pritomnosti jedné opory. (c)(d) Fotografie a grafické zndzornéni pohybt pied za¢atkem
ovijeni v pritomnosti dvou opor o rozdilné tloustce. Prevzato z [15]

Zajimavym faktorem je také self-discrimination, fenomén, pti kterém muiZeme pozorovat, Ze se
rostlina oviji vice okolo jinych rostlin stejného druhu v okoli nez okolo ¢asti sebe sama. Lze

z toho usuzovat, Ze uvnitf rostliny probiha signalizace, pomoci které rostlina pti ovijeni
rozeznava samu sebe, podobné jako to miizeme pozorovat u riistu kotenti [38].

Na preferenci opory poskytované rostlinou miize mit vliv také druh rostliny, ktera mize slouzit
jako opora. Toto miizeme pozorovat u parazitickych rostlin. Piikladem je kokotice (Cuscuta
pentagona), ktera na zakladé molekul pachii rozpoznava hostitele - rajce

(Solanum lycopersicum) - a sméruje svij riust k nému [27].

Cirkumnutaci u rostlin ovliviiuji také cirkadialni rytmy [39]. Roli hraji také rGzné formy stresu,
napiiklad u slunecnice (Helianthus annuus) zpisobuji zvySené teploty a jimi vyvolany elektricky
potencial zmény v periodé, tvaru a v nékterych piipadech i sméru cirkumnutace [40].

Z tohoto vyctu faktort lze usuzovat, Ze uvniti rostliny probiha pred nalezenim opory komplexni
“rozhodovaci” proces, jehoz molekularnf a buné¢né podstata zatim neni zndma a jehoz
vysledkem je smérovani riistu k optimalni opofte.

Komplexni schopnost rostlin vnimat své okoli a prizplisobit se mu dobfte ilustruje také rostlina
Boquila trifoliolata z Celedi kokylovitych (Lardizabalaceae). Tato rostlina dokaze prizplsobit
tvar svych listi listim sousedni rostliny, po které se potencialné bude pnout, a to i pokud se

jedna o rostlinu umélou [28].



4. Ovijeni iniciované mechanickym stimulem

4.1. Thigmomorfogeneze
Stejné jako ZivoCichové dokaZi i rostliny vnimat mechanické stimuly z okoli a odpovidat na né
zménami svého ristu a vyvoje. Pro popis odpovédi rostlin na mechanicky stimul byl zaveden
termin thigmomorfogeneze [5].
Tato odpovéd probiha u vétsSiny rostlin opozdéné po zaznamendni stimulu a souvisi
s fenoménem rostlinné “paméti”. Na rozdil od vyssich Zivocichi neni uchovavana vzpominka
na danou udalost, ale je ukladana forma odpovédi na dany stimul, ktera mize byt v budoucnu
vyvolana. Casto se jedna o vratnou zménu proteomu rostliny. Dal$im typickym znakem rostlinné
“paméti” je jeji decentralizace. Doba “paméti” miiZe byt az nékolik mésict [41].
Konkrétni odpovéd na mechanicky stimul se u jednotlivych druht i u rizné starych pletiv jedné
rostliny lisi. Kone¢nym cilem je ale vZdy adaptace na mechanicky stimul, tak aby mu rostlina
odolala, anebo jej mohla dokonce vyuzit ve sviij prospéch [42].
To se d€je praveé v piipadé popinavych rostlin, které po zaznamenani dotyku opory zahajuji
ovijeni. Mechanicky stimul mohou zaznamenavat pouze koncové ¢asti iponki jako u hrachu
setého [1] nebo jej mGzou vnimat celym povrchem, jako Brunnichia ovata z ¢eledi rdesnovitych
(Polygonaceae) [25]. Rostliny jsou schopné rozeznat mechanicky stimul objektu o hmotnosti
az 1 mg [1]. Tato schopnost je navic selektivni. Kapky vody ovijeni neinicializuji [43].
Pro mechanorecepci je obecné nutné, aby urcité senzorické burky stimul zaznamenaly
(i pres kutikulu a bunécnou sténu) a byly jej schopné prevést na intracelularni signal a signal
pro dalsi buniky uvnitf rostliny. Na tyto signaly pak musi byt buiiky schopné odpovidat [44].
U popinavych rostlin se na vnimani mechanického stimulu a signalizace ovijeni pravdépodobné
vyznamné podileji mikrotubuly (viz kapitola 4.2.3).
Zahdjeni ovijeni na zakladé mechanického stimulu je dobte prozkouméano u hrachu setého.
Vyznamnym mistem pro zahajeni ovijeni je strana diponku, ktera je mechanicky
stimulovana [16]. Stimulace ventralni strany vyvolavaji ovijeni. Tuto odpovéd’ je mozné zvratit
soucasnou stimulaci dorzalni strany. Odpovéd na kombinovanou stimulaci obou stran tponku je
urcena pozici posledniho zaznamenaného dotyku. Stimulace dorzalni strany sama o sobé ovijeni
neinicializuje. Jedna z hypotéz vysvétlujici tento jev je zaloZena na zménach membranového
potencialu bunék rostliny [16].
Povaha odpovédi na mechanicky stimul iponku zavisi vedle mista také na poctu dotykd, jejich
frekvenci a dalSich vnéjsich podminkach. Vyvolani odpovédi ve formé zahajeni ovijeni je mozné
posunout v Case vystavenim rostliny chladu, priCemz intenzita pozd€jsi odpovédi se lisi dle
povahy predchozi stimulace. Predpoklada se, Ze chlad inhibuje aktivni transport iontt nebo jiny

mechanismus, ktery se podili na signalizaci po vjemu stimulu na odpovéd’ na néj [16].



4.2. Princip ovijeni

Rostliny ziskavaji mnoho podnéti z okoli jiz pred kontaktem s oporou, na zakladé kterych
moduluji své pohyby a rist. Po dotyku s oporou se zpisob ristu opét méni a rostlina se za¢ina
okolo opory ovijet [2]. Vinuti opisuje pramér a zahnuti opory. Rostlina dava prednost ovijeni
okolo tenci opory [14], kriticky polomér opory, kolem niZ uZ se neni schopna ovinout, byl
stanoven na 3,3-3,5nasobek poloméru rostliny [45].

Pfi studiu toho, co udava smér vinuti Sroubovice, kterou rostliny pfi ovijeni opisuji, byly
vyvraceny pivodni piedpoklady (urc¢eni sméru dle pohybii slunce, na zakladé Coriolisova efektu,
nahodné) a ukazalo se, Ze silné prevazuje mnozZstvi rostlin, které se ovijeji ve sméru pravotocivé
Sroubovice [46].

Rostlina po ovinuti udrzuje stabilni tlak kolem opory, aby se na ni udrzela. Tento tlak je vedle
dale popsané kontrakce pomoci G-fibers (kapitola 4.2.2) pravdépodobné umoznén v pozdé;si
fazi vinuti také riistem palistd, p¥i jejichZ bazi je stonek odtlacovan od opory, ¢imz se zvétSuje

tlak vytvareny na oporu (Obrazek 3) [47].

Jiz ovinuté Casti rostliny mohou lignifikovat. Lignifikace vyztuZuje vinuti, brani odpojeni

od opory a ziejmé se podili i na kontrakci kolem ni [18]. KdyZ se rostlina dostane na vertikalni

konec opory, miiZe opét zacit s nutacnimi explorativnimi pohyby [2].



4.2.1. Asymetricky rist
Proces vlastniho ovijeni stonki a iponkti lze na zakladé pozorovani rozdélit do dvou fazi. Faze
zakriveni stonku kolem opory a jeho prodluZovani. Tyto zmény jsou zplisobeny rozdilnou
odpovédi na dorzalni a ventralni strané stonku na mechanicky stimul [16]. V prvni fazi miiZeme
pozorovat vétsi rist na dorzalni strané, a naopak kontrakci na strané ventralni. Také ve fazi
prodluzovani prevazuje rychlost riistu na dorzalni strané [16].
Kontrakce na ventralni strané je pravdépodobné aktivni a nejedna se o pouhé stlaceni
v dtsledku asymetrického riistu [19]. Vliv kontrakce, ale neni u vSech rostlin stejny.
Napriklad pti srovnani ovijeni mucenky jedlé (Passiflora edulis) a melounu vodniho (Citrullus
lanatus) je patrny rozdil mezi vlivem kontrakce ventralni strany stonku na jeho vinuti [19].
Asymetricky rist je pro ovijeni dilezity. Na zakladé novych poznatki se ale zd3, Ze model],
ve kterém by hlavni silou umoznujici vinuti mél byt rychlejsi riist na dorzalni strané stonku, neni
uplné spravny a ¢im dal vétsi vyznam je pripisovan kontrakci specifickych bunék, tzv. G-fibers

(viz kapitola 4.2.2) na ventralni strané [25].



4.2.2. G-fibers
Pojem G-vlakna (G-fibers) zkracené oznacuje specializované buiiky nazyvané v anglic¢tiné
gelatinous fibers, Cesky ekvivalent ,Zelatinova vlakna“ ¢i mozna vystiznéjsi ,elasticka vlakna“ se
zatim neuziva. Tyto buriky se nachazeji u mnoha druht krytosemennych rostlin véetné
popinavych [18]. Jednou z prvnich popinavych rostlin, u které byly dobte popsany, je Brunnichia
ovata [25]. U této rostliny vznikaji G-fibers pri ovijeni, na kterém se zirejmé aktivné podileji.
Uponky, které nebyly schopné ovijeni, postradaly také vrstvu G-fibers [25].
G-fibers se u této rostliny nachazeji ve tvaru valce a ukazalo se, Ze je to spolecné pro velkou Cast
rostlin s iponky, které jsou schopné se ovijet rliznymi sméry. U tiponkti ovijejicich se pouze
v jednom sméru nachazime G-fibers pouze na ventralni strané u opory. U ovijejicich se stonkii se

objevuji také, ale pozdéji v procesu ovijeni (Obrazek 4) [18] .

(A) TENDRILS THAT COIL IN ONE DIRECTION (B) TENDRILS WITH ADHESIVE PADS

G-fibers G-fibers

epidermis epidermis

cortex cortex

vascular tissue vascular tissue

G-fibers
epidermis
epidermis cortex
cortex phloem

vascular tissue cambium

xylem

Obrazek 4 Vyskyt G-fibers, fotografie a nakres pti¢ného prirezu stonkem ¢i iponkem. (A) G-fibers na ventralni strané
u uponkd ovijejicich se v jednom sméru. (B) Rozmisténi G-fibers ve tvaru valce u iponk? se specializovanymi Gponky.
(C) G-fibers ve tvaru valce u iponkd, které se mohou ovijet vicero sméry. (D) Umisténi G-fibers izolovanych pod
epidermis na ventralni strané u ovijejicich se stonki. Prevzato z [48]

Buriky G-fibers jsou specifické slozenim bunécné stény. Ta vedle primarni a sekundarni stény
obsahuje dal$i vrstvu, v angli¢tiné nazyvanou G-layer. Navrhovano je dokonce oznacenf ,tercialni
sténa“, vzhledem k nariistajicimu mnozstvi dikazi o jejim vyznamu, a protoZe vznika az pozdéji
po vzniku primarni a sekundarni stény [49].

Tato vrstva se sklada prevazné z axialné orientovanych celuléznich mikrofibril [25]. Mezi nimi se
nachazi dalsi polysacharid rhamnogalakturonan I (RG-I), enzym beta-galaktosidaza

a arabinogalaktan (Obrazek 5) [25, 49]. RG-I vznikaji v Golgiho aparatu jako objemné molekuly

s dlouhymi galaktanovymi retézci a z buiiky jsou vylucovany spolecné s beta-galaktosidazou

ve vaccich [49].
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Ve vyvoji bunécné stény G-fibers pak dochazi k tomu, Ze jsou galaktonové retézce RG-I
beta-galaktosidazou Stépeny a zmensuje se jejich objem [50]. ZmensSeni objemu G-layer miize

vyvolat kontrakci buriky potfebnou ke stoceni stonku nebo tponku (Obrazek 4) [49].

Newly deposited Mature Associate of_nascent RG-l in
Secondary cell wall Plant fiber G-layer (Gn)  G-layer S-layer newly deposited G-layer (Gn)
with tertiary cell wall [ I 1 Backbone
Cellulose ~ 40%
Xylan ~ 25%
Lignin ~ 30% (o)
<
o
Cellulose microfibril ] =l
orientation in different — o0 o
cell wall layers < =l /
o \
Tertiary cell wall ?—: Galactan chains
Cellulose up to 85% 5
RG-I~ 3-7% 'ﬂ Associate of modified RG-l in
{ ;Jf!her ~ — mature G-layer
'mannans, proteins, ; |
including AGP) ~ 8% Tra?ﬁ?;??ﬁ%”e‘r’: bl Backbone
%8s Nascent RG-I
"= RG- modified by galactosidase in cell wall N .
Galactan chains|
* Galactosidase -~ Lignin Xyloglucan ~ —— Cellulose microfibril
g - Bl Laterally interacting
l AGP Xylan % XET + % % Tension cellulose microfibrils

Obrdzek 5 Nakres slozeni bunécné stény G-fibers Inu. Na levém schématu je vyobrazen priifez butikou a bunéénou
sténou s popisem slozeni jednotlivych vrstev bunécné stény. Uprostied se nachazi ndkres podélného rezu bunécnou
sténou, s popisem jednotlivych vrstev a jejich sloZeni. Vyobrazeny jsou zde také modifikace RG-I Stépenim beta-
galaktodisazou, které pravdépodobné umoznuji kontrakci buiiky. Na obrazcich vpravo jsou tyto zmény molekuly RG-I
vyobrazeny v detailu. Pfevzato z [49]

Zkratky: RG-I - rhamnogalakturonan-I, PCW - primarni bunécna sténa, ML - stredni lamela,

AGP - arabinogalaktan, XET - xyloglukan endotransglykosylaza.

Dalsim faktorem, ktery muze prispivat ke kontrakci, je sloZeni G-layer, které umoznuje vazat
velké mnozstvi vody. Kontrakce by pak mohla byt zplisobena vysychanim G-layer [25].

To by mohlo mit velky vyznam pozdéji pii vinuti, aby rostlina vytvorila tlak potiebny k udrzeni
rostouci rostliny na opofre.

Mechanismus kontrakce v souvislosti s rozdilnym obsahem vody vysvétluji také dalsi autori,
tentokrat ale na zakladé rozdilného podilu lignifikace G-fibers [23]. Na trovni pletiva by G-fibers
meély byt poskladany podél opory do dvou vrstev, priCemz ta bliZe k opote by méla byt vice
lignifikovana. Tato vnitini strana obsahujici vice hydrofobniho ligninu by pak obsahovala méné
vody nez méné lignifikovana vnéjsi strana. Obsah vody by zptsobil asymetrii v objemu pletiva

a doslo by k ohybu [23]. Pocet a objem G-fibers zhruba odpovida velikosti torzni sily

potrebné k tomu, aby se rostlina mohla kolem opory ovinout a udrzet se na ni [18].
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4.2.3. Role cytoskeletu a bunécné stény
V asymetrickém ristu u jinych organismi a v riistu kotrenti i dal$ich rostlinnych organti plni
dtlezitou roli mikrotubuly. Predpoklada se tedy také urcity vliv i pfi ur¢eni smeéru ovijeni rostlin
[46]. Tuto hypotézu podporuji diikazy vlivu mikrotubulli na riist u mutantt husenicku rolniho
(mutace genu TOR1/SPR2), kteri jsou schopni helikalniho rtistu. Nemutovana linie husenic¢ku
helikalniho ristu schopna neni. Zaktiveni riistu doprava lze pozorovat dokonce i u bunék
odebranych z dal§iho mutanta husenicku rolniho (gen TORZ) a nasledné péstovanych v kulture.
Tento vyzkum ukazuje, Ze helikalni rist u pouzitého mutanta nezavisi na déleni bunék [51].
Po naruseni struktury mikrotubuld kolchicinem dochazi u hrachu setého k uplné inhibici
dotykem iniciovaného ovijeni a k mensi odpovédi u posedu dvoudomého (Bryonia dioica) [52].
Mikrotubuly mohou hrat roli v signalizaci mechanorecepce [52].
Odpovéd na otazku, do jaké miry se jevy pozorované u mutanti husenicku rolniho podileji
na helikalnim rdstu také u rostlin prirozené se ovijejicich kolem opory a jaky ma na jejich vinuti
vliv zaktiveni jednotlivych bunék ¢i interakce bunék v rdmci pletiv, vyzaduje dalsi vyzkum.
Vyznamnou roli pti zaktiveni rostlinnych bunék obecné hraje také bunécna sténa. V plazmatické
membraneé rostlinnych bunék se nachazi enzym syntaza celulézy (CesA), ktery syntetizuje
celul6zové mikrofibrily ven z buriky a je napojen na mikrotubuly uvniti buiiky pod plazmatickou
membranou. Mikrotubuly mohou kontrolovat orientaci celul6zovych mikrofibril diky interakci
s CesA6 [53, 54]. Pri naruSeni tohoto usporadani pomoci chemickych latek dochazi k naruseni
anizotropniho ristu [53, 54].
Pti studiu paroznatek (Charophyceae) se prokazalo, Ze preference levotocivého ¢i pravotocivého
ristu miiZze byt zplisobena orientaci celul6zovych mikrofibril a urcen je tak i ihel otaceni [53].
Samotné mikrofibrily se mohou také kroutit podél své osy, vliv tohoto jevu na zaktiveni celé
buriky ale zatim nenf znam [53]. Role celul6zovych mikrofibril v butikach G-fibers je popsana

v predchozi kapitole (kapitola 4.2.2).
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4.3.Biochemie ovijeni

Pro rané pohyby pfi ovijeni stonk a iponki je specifické, Ze probihaji velmi rychle

po zaznamenani fyzického stimulu. Rychlost této odpovédi omezuje mnozinu moznych procest,
které se mohou uplatiiovat béhem signalizace. Je to také jeden z argumentt proti moznému vlivu
auxinu a dalsich rostlinnych hormoni béhem ranych fazich ovijeni. Pravdépodobnéjsi je
signalizace zaloZena na zménach koncentraci ionti [19]. V této kapitole jsou jednotlivé

rozebrany chemické 1atky a fyzikaln{ faktory, které mohou mit na ovijeni vliv.

4.3.1. Jasmonaty
Na zakladé studia posedu dvoudomého bylo zjisténo, Ze v procesu ovijeni rostlin pomoci tponki
miZou po dotyku s oporou hrat ddleZitou roli metabolity alfa-linolenové kyseliny, které z ni
vznikaji v rdmci oktadekanoidni drahy. Konkrétné se jedna o rizné jasmonaty, z nichz nejvétsi
roli hraji zfejmé kyselina jasmonova a 12-oxo-fytodienova kyselina (OPDA) [20]. Pti ovijeni
uponkt Ize pozorovat nardst koncentrace téchto latek uvniti bunék. Navic po piisobeni téchto
latek dochazi u posedu k indukci Sroubovicového riistu uponkt i bez pritomnosti opory
a fyzického stimulu [20].
OPDA hraje klicovou roli pti odpovédi na fyzicky stimul také naptiklad u fazolu obecného
(Phaseolus vulgaris), u néjz lze pozorovat zvyseni koncentrace této latky v buiikdch béhem
thigmomorfogeneze [22]. Vliv na postup thigmomorfogeneze lze u fazolu pozorovat také
po expozici koronatinu, coZ je strukturni analog OPDA [22].
U hrachu setého k zvyseni koncentrace jasmonové kyseliny pfi ovijeni po mechanické stimulaci

nedochazi [52].

4.3.2. Auxiny
Na ovijeni stonki a iponki se vyznamné podili také rostlinné hormony auxiny [7]. Jednim
z nejprozkoumanéjsich vlivii je vliv kyseliny indol-3-octové (IAA). Ovijeni u druhu Marah
fabaceus z Celedi tykvovitych (Cucurbitaceae) 1ze indukovat plisobenim IAA [55]. Po naruseni
struktury mikrotubuld kolchicinem byla v§ak u posedu dvoudomého tato odpovéd utlumena
a uplné chybéla u hrachu setého (taktéz po aplikaci kolchicinu) [52]. To naznacuje, Ze se auxiny
nepodili na ovijeni v prvnich fazich signalizace, ale aZ pozdéji.
U posedu dvoudomého vzriista koncentrace IAA uvniti bunék po plisobeni jasmonové kyseliny.
Oktadekanoidni draha muze byt signalnim spojenim mezi signalizaci probihajici po dotyku
rostliny s oporou a modulaci riistu rostliny prostrednictvim rostlinnych hormont [21].
U okurky seté (Cucumis sativus) se nachazi gen pro PINOID (serin/threonin-proteinova kinaza).
PINOID reguluje geny, které se podileji na transportu auxinu a auxinové signalizaci. Pfi mutaci
genu PINOID dochazi k porucham ovijeni rostliny, pravdépodobné v diisledku narusenych drah

auxinové signalizace [24].
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4.3.3. Ethylen
Zvysena koncentrace IAA stimuluje v rostliné zvySenou produkci ethylenu, ktery je dalsi latkou
vyznamneé se podilejici na ristu rostlin. Inhibice zvySené produkce ethylenu v§ak nema
na ovijeni rostlin vyznamny vliv [20].
Postiik rostliny etefonem, latkou, ktera je v rostliné preménéna na ethylen, ale miiZe sdm o sobé
vyvolat spontanni ovijeni rostliny i bez pritomnosti opory [56]. Ethylen je tedy v nékterych

pripadech pro ovijeni dostacujici, neni ale nutnou podminkou [20].

4.3.4. UV-B
Dal$im stimulem, pomoci néhoz je mozné vyvolat ovijeni iponki rostlin, je radiace. Tento vliv

miiZeme pozorovat napriklad u hrachu setého, u kterého Ize indukovat ovijeni tiponkii pomoci
UV-B zéreni [17].

Vzhledem k roli jasmonatii v odpovédi na UV-B zareni by se dalo predpokladat, Ze se jasmonaty
uplatnuji i pri ovijeni za psobeni UV-B. U hrachu setého vsak nebyl po ptlisobeni
metyljasmonatu, latky ze skupiny jasmonatd, pozorovan stejny efekt jako u posedu
dvoudomého. Z toho lze usuzovat, Ze vliv oktadekanoidni drahy na ovijeni uponk asi neni

u vSech rostlin stejny a Ze vliv UV-B zareni je spojen s dalSimi signaliza¢nimi drahami [17].
Ozareni UV-B predstavuje pro rostlinu stres, na ktery reaguje indukci ovijeni. U jinych

stresovych faktort - UV-A zateni, ozonu a NaCl - se ale stejny vliv na ovijeni neprokazal [17].

4.3.5. Oxid uhlicity
Ovijeni mtlize vyvolavat také zvySena koncentrace oxidu uhli¢itého a tato reakce je srovnatelna

s reakci na mechanicky stimul [55].

4.3.6. Alamethicin
Alamethicin je latka extrahovana ptivodné z hub. Jedna se o peptid, ktery po aplikaci na buiiky
indukuje de novo vznik napétové ovladanych kanall v jejich membranach. Aplikace alamethicinu
na popinavé rostliny, konkrétné napriklad na hrach sety a posed dvoudomy, vyvola ovijeni
téchto rostlin [57]. Tato odpovéd na plsobeni alamethicinu pfetrvala i pti inhibici

oktadekanoidni drahy [57] a i po naruseni struktury mikrotubul kolchicinem [52].
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4.3.7. Vapenaté ionty
Signalizace vadpenatymi ionty je u rostlin vyznamna v mnoha procesech [53] a podili se
pravdépodobné i na prvotni signalizaci béhem mechanorecepce pti ovijeni rostlin a pri
thigmomorfogenezi [42], asi prostirednictvim mechanicky ovladanych kanald [58]. To doklada
inhibice iniciace ovijeni vyvolaného dotykem po blokaci vapenatych kanalt [59] a naopak vyse
zminéna moznost iniciace ovijeni po plisobeni alamethicinu [57]. ZvySena koncentrace
vapenatych iontl v rostlinnych burnikach vyvolava expresi mnoha tzv. touch genes, genti se
zvySenou expresi po mechanické stimulaci, jejichZ produkty se mohou dale podilet

na thigmomorfogenezi [60].

4.3.8. Shrnuti
Na zakladé poznatkl popsanych v této kapitole I1ze predpokladat, Ze v prvnich fazich ovijeni
po vystaveni mechanickému stimulu se na signalizaci podili ionty, pravdépodobné vapenaté,
a také mikrotubuly, pravdépodobné prostiednictvim jejich asociace s cytoplazmatickou
membranou a buné¢nou sténou [52]. Rostlinné hormony se uplatiiuji pozdéji a jejich vliv neni
u vSech rostlin stejny [52].
Pro pochopeni buné¢nych procest je dilezité porozumét bunécné signalizaci, ktera pri nich
probiha. Kompletni pochopeni signalizace pti ovijeni stonkt a iponkt zatim chybi. Vyse byly
shrnuty chemické latky a fyzikalni faktory, které se vedle dotyku mohou dcastnit indukce

ovijeni, anebo jeho regulace.
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5. Free coiling

Free coiling je ndzev dal$iho pohybu, ktery miizeme pozorovat u iponki popinavych rostlin
[61]. Oproti ovijeni kolem opory, které jsem popisovala v minulé kapitole, se jedna o ovijeni
zaloZené na otaceni kolem vlastni osy, které mize probihat i bez pritomnosti opory [61].

Bez pritomnosti opory vede free coiling k jednosmérné sto¢enému tponku (Obrazek 6b) [62].
Kdyz se konec uponku dotkne opory a obtoci se kolem ni, dochazi k pnuti vznikajici kviili tomu,
Ze jsou oba konce pevné ukotvené (jeden na opoie a druhy na stonku) [23]. Na Sroubovici mezi
oporou a bazi iponku pak dochazi k zménam sméru vinuti (Obrazek 6a). Toto pnuti mize

slouZzit k tomu, aby se rostlina pribliZila k opote [23].

(b)

Obrdzek 6 (a) Free coiling, je pritomna opora, takze jsou ukotvené oba konce tiponku a miizeme pozorovat zménu
smeéru vinuti, zde uprostred iponku. (b) Free coiling, opora neni pritomna, proto se iponek vine jen v jednom sméru.
Prevzato z [62]

Otaceni typu free coiling ziejmeé také umoznuji specializované bunky G-fibers, stejné jako
umoziuji ovijeni kolem opory [23]. Dal$i bunécné procesy, které pfi free coiling probihaji, zatim
nejsou dobfe prozkoumany a fenoménu je obecné vénovana mensi pozornost nez ovijeni kolem
opory. Aktualné dostupna literatura se zaméruje spiSe na mechanickou podstatu free coiling

a jeho modelovani [23, 62].
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6. Zavér

Rostliny, které se oviji pomoci svych stonkli nebo Gponkd, tvoii rozmanitou skupinu. Patii sem
rostliny péstované na okrasu v domovech, napriklad hoja masita (Hoya carnosa), i v zahradach,
napriklad ploty pokryvajici loubinec pétilisty (Parthenocissus quinquefolia). Kolem opory se
ovijeji také vyznamné hospodarské plodiny, napriklad fazol obecny, ale i rostliny, jejichz riist

v pritomnosti hospodaiskych plodin snizuje jejich vynosy, napriklad kokotice. Patii sem také
nékteré vyznamné invazni rostliny, napiiklad thunbergie kiidlata (syn. smatovka kridlata,
lidové ¢ernooka Zuzana, Thunbergia alata).

Aktualni vyzkum navic piredpovida, Ze ocekavana sucha v disledku klimatické zmény budou
popinavym rostlinam, konkrétné lianam, svédcit vice neZ stromdm, se kterymi popinavé rostliny
neustale kompetuji o zdroje. V prirodé lze tedy ocekavat jesté vétsi rozmach nékterych
popinavych rostlin [63].

Navzdory jejich vyznamu toho o nich stdle mnoho nevime. Tim, jak se rostliny ovijeji, se zabyval
jiz Charles Darwin, presto je spousta podrobnosti jeSté neznama a mnoho hypotéz ceka na dalsi
potvrzeni ¢i vyvraceni. Jednim z moznych diivodi je jizZ zminéna rozmanitost zkoumané skupiny,
coz ztézuje hledani obecnych principt.

Zajimavé poznatky mohou v budoucnu prinést studie vyuZzivajici moderni zobrazovaci techniky,
pocitacové modelovani nebo napriklad strojové uceni.

Ja jsem se v této praci pokusila shrnout aktualni stav poznatkt v této oblasti, véetné nahledu

do obecnych procest, které se pri ovijeni rostlin uplatnuji.
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