Sebevrazda v zajmu celku,
aneb programovana bunééna smrt (nejen) u rostlin

Zuzana Lenochova, Andrea Kuthanova, Olga Votrubova

Pod timto ponékud morbidnim nadpisem se skryvaji déje, které jsou pro orga-
nismy povétsinou prekvapivé spi§ prfinosem, casto dokonce Zivotni nutnosti.
Mohou byt nezbytnou soucasti jejich bézného vyvoje, nebo jsou vyvolany stre-
sem. Jak se vlastné lisi programované bunéc¢né smrti od téch neprogramovanych?
Predné jde o déje fyziologické, jejichZ nastup a prabéh organismus prisné regu-
luje. Probihaji podle presného programu s jasnym sledem morfologickych a bio-
chemickych zmén.Vyzaduji energii, proteosyntézu, uplatnéni specifickych gen,
transkripci a zapojeni specialnich signalnich drah, které umozni jejich spusténi
a reguluji jejich prabéh a dokonceni. Programovana buné¢na smrt (PCD — angl.
Programmed Cell Death) se u eukaryotnich organismt vyskytuje v mnoha podo-
bach. I kdyz rizné typy PCD maji vyse uvedené obecné charakteristiky, jsou vzdy
fizeny vlastnim genetickym programem, takze se jejich priabéh muze lisit jak
spoustécim mechanismem, tak i morfologickymi a biochemickymi zménami
v jejich pribéhu (terminologie vysvétlena v anatomickém slovniku, Ziva 2001).
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Obr. 2 TUNEL reakce, pomoct niz se detekuje stépeni DNA
pii programované bunéiné smrti (PCD) u rostlinnych
bunék. A-C: pricné Tezy kotenem kukuiice (Zea mays), ve
kterém je PCD vyvoldna nedostatkem kysliku a predchdzi
odumirdni bunék pii vzniku lysigenniho aerenchymu; D—F:
buiiky bunéiné kultury tabdku (linie BY-2), PCD je vyvo-
lina piisobenim chladu (4 °C); G: detail jddra s pozitivni
TUNEL reakct (Sipka) z kotene kukusice; A, D: kontrolni
barveni vsech jader fluoresceninim barvivem Hoechst
33258; B, E: barveni pouze téch jader, u kterych doslo ke
stépeni DNA a kterd vykazuji pozitivni TUNEL reakci;
C, F: sloZeny obrdzek A a B, resp. D a E. V riizovych jdd-
rech na obr. C (Sipka) probéhlo stépeni DNA (pozitivni
TUNEL reakce), v modrych jddrech ke stépeni nedoslo.
Blize viz text. Snimky Z. Lenochové, A Kuthanové
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Obr. 1 Fragmentace DNA vyvoland aplikaci
Cd* u bunék tabikové linie BY-2 (DNA Ze-
bricek). M — marker, 1 — kontrolni neoset-
rené buiky, 2 — nespecifickd degradace po
jednodenni aplikaci 1 mM kadmia, 3 —
buiiky po pétidennt aplikaci 50 UM kadmia,
4 — buiiky po sedmidenni aplikaci 50 nM
kadmia. Po péti— a sedmidennt aplikaci vzni-
kaji charakteristické stépy DNA (viz Sipky).
Foto A. Kuthanovd

V souvislosti s pojmem programovana
buné¢nd smrt se mozna nejednomu ¢tena-
i vybavi termin apoptoza. Ale zdaleka ne
kazdy vi, Ze apoptodza je jen jeden z mnoha
zatim popsanych typu programované bu-
nécné smrti. Ackoli slovo apoptdza ptvod-
né pochazi od rostlin, a sice z feckého vyra-
zu pro opad kvétnich platku ¢i listd (apo =
od, ptosis = padani), jde o typ PCD probi-
hajici u zivocichu. Vyznacuje se nékolika
charakteristickymi zménami v bunkach,
z nichz né€které se vyskytuji i u jinych typa
PCD. Jednou z prvnich pozorovatelnych
zmén je kondenzace cytoplazmy a vznik
tzv. pyknotického chromatinu, coz jsou
shluky DNA natésnané u vnitini strany
dosud neporuseného jaderného obalu.
V jadre pritom vétsinou dochazi ke speci-
fickému $tépeni DNA, které probiha mezi
nukleozomy. (Nukleozom je kulovity utvar
tvoreny bilkovinnym jadrem, kolem né-
hoz se obtaci dvousroubovice DNA. Délka
useku DNA obtacejici histony je pomérné
konstantni, tvori jej 146 paru bazi.) Vzniklé
fragmenty DNA jsou pak nasobky 180 part
bazi (bp) a v zavislosti na své délce se na
elektroforetickém gelu radi do tzv. apopto-
tického Zebficku (obr. 1). Stépeni DNA lze
obvykle zjistit i histochemicky pomoci tzv.
TUNEL reakce. Ta je zaloZena na tom, Ze
detekuje volné 3" -OH konce DNA vzniklé
pfi jejim Stépeni (obr. 2). Na jaderné
zmény navazuje tvorba apoptotickych téli-
sek, coz jsou casti cytoplazmy s fragmenty
jadra a n€kterymi bunécnymi organelami,
obalené jednou ¢i vice membranami. Tato
téliska jsou pak pohlcena okolnimi fagocy-
ty. Kromé apoptozy, ktera je dosud nejlépe
popsanym typem PCD, Ize jak u Zivocicht,
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tak u rostlin najit fadu dalSich typa PCD,
které vSak jsou zejména u rostlin daleko
méné poznany. Obvykle u nich byly nale-
zeny alespon nékteré vySe popsané znaky
apoptozy (obr. 1, 2).

Podivaime-li se do historie, poprvé po-
psal bunécnou smrt jako fyziologicky déj
v tkanich obratlovct v r. 1951 A. Gluecks-
mann. Privlastek ,programovana“ poprvé
pouzil o n€kolik let pozdéji Carl Leopold,
ktery takto oznacil specifické odumirani
bunék u rostlin, kterému tyto organismy
vdéc¢i za svij zdravy vyvoj. Donedavna
zustaval vyzkum PCD u rostlin v pozadi,
zastinén zajmem odborné verejnosti o tuto
problematiku tykajici se Zivocichi, potaz-
mo i Clovéka. Za roky vyzkumu na Zivocis-
nych organismech bylo zjisténo, Ze apop-
tozou se napf. odbouravaji bunky, které
ztratily svou funkci. Pfikladem mutize byt
ztrata ocasu pri preméné pulce v dospélou
zabu. Jiny pfipad najdeme tifeba pri pre-
méné (metamorféze) hmyzu na dospélého
jedince, kdy jsou odstrafiovany jiz nepo-
tfebné bunky. U lidského plodu se takto
odstranuji ¢asti tkané, které by jinak vypl-
novaly prostory mezi prsty. Tvorba vrstvy
odumfelych keratinocyti na povrchu lid-
ské kuze je dalsim prikladem. Ke zmince
o vyznamu PCD pro clovéka je vSak nutno
dodat, Ze pravé timto zpusobem jsou likvi-
dovany i lidské T-lymfocyty CD4, které
napadl virus HIV a zménil jejich morfolo-
gii natolik, Ze se pro né navazani protilatky
a antigenu, jinak jejich bézny ukon, stava
smrtelnym. Také odumirani neurond pfi
Huntingtonové, Alzheimerové ¢i Parkinso-
nové chorobé ma na svédomi mj. i apopto-
za. Na jeji obhajobu je vSak tfeba fici, Ze
likviduje i poskozené a potencialné nebez-
pecné bunky, jakymi jsou napft. bunky rako-
vinné. Na principu podobném apoptoze
funguje fada chemoterapeutik.

Signaly spoustéjici PCD a signalni kaska-
dy, které vedou k jejimu dokonceni, jsou
slozité a zdaleka nejsou pro vSechny typy
PCD presné znamy; zejména u rostlinnych
organismul je jesté velmi mnoho ,bilych
mist“. U apoptozy v ZivoCisné buiice je
vyznamna kaskada tzv. kaspaz — speci-
fickych enzymu rozkladajicich bilkoviny.
U rostlin byly nalezeny sekvencné podob-
né proteazy, oznacované jako metakaspazy.
Pro mnohé typy PCD rostlin i zivocicht je
dile spolecna ucast vapenatych iontu
(Ca*), oxidu dusnatého (NO), reaktivnich
forem kysliku (ROS) a také cytochromu c.
Cytochrom ¢ se uvoliluje z mitochondrie
a tim mimo jiné zpusobuje zablokovani
prenosu elektrontt v mitochondrialnim
elektrontransportnim fetézci, které vede
k tvorbé ROS. Fakt, Ze se zminéné dé¢je
vyskytuji i u evolu¢né dosti vzdalenych
organismu, vyvolava zatim nezodpovéze-
nou otazku, zda maji rizné typy PCD spo-
le¢né znaky u vSech eukaryot a zda tedy jde
o evoluc¢né konzervovany proces.

Obr. 3 Pripady PCD u rostlin. 1 — smrt inkom-
patibilniho pylu, 2 — smrt synergid, 3 — odu-
mirdni megaspor, 4 — odumirdni pohlavnich
orgdnil, 5 — pukdni prasnikd, 6 — odumirdni
bunék suspenzoru, 7 — odumirdni endospermu,
8 — stdrnuti (senescence) a opad, 9 — vznik
byzigenniho aerenchymu, 10 — oddélovdni
bunétk korenové Cepicky, 11 — vznik sitkovych
elementil, 12 — vznik cévnich elementd, 13 —
hypersenzitivni reakce, 14 — vznik perforova-
nych a vykrajovanych listii. Orig. Z. Lenochovd,
D. Bartdkovd
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U rostlin se spousténi rtuznych typt PCD
a regulace jejich pribéhu casto ucastni
fytohormony (napf. etylen, gibereliny, cyto-
kininy).

Rozklad bunécného obsahu a zavér PCD
u rostlin mize mit nékolik podob. Jednou
z moznosti je postupny rozklad jednotli-
vych slozek protoplastu poté, co praskne
tonoplast a z vakuoly se vyliji hydrolytické
enzymy schopné stépit bilkoviny, nukleové
kyseliny a dalsi slozky cytoplazmy. Jinou
moznosti je odbouravani jednotlivych orga-
nel spolu s cytoplazmou v mensich, tzv.
autofagickych vakuolach neboli autofago-
zomech, ve kterych jsou pritomny potreb-
né hydrolytické enzymy. V obou pripadech
nasleduje kompletni rozloZeni vSech sloZzek
bunky, n€kdy i jeji bunécné stény. Po od-
bourani protoplastu ale nemusi nutné dojit
k odbourani bunéc¢né stény. Tak tomu je
napf. u bunék tvoricich cévni elementy,
vodivé drahy xylému (viz dale). U rostlin se
nikdy nesetkivame s fagocytézou odumfre-
lych bun€k, nenajdeme u nich ani zadné
specializované fagocyty.

Sledovani raznych typu rostlinnych PCD
ukazuje, Ze tento proces muze byt casto
zastaven, nebo Ze je dokonce vratny. To je
také jeden ze znaku, kterymi se rostlinné

PCD odlisuji od zivocisnych, kde jednou
zapocaty program PCD uz nemuize byt pre-
rusen.

Kdy se miZeme setkat s PCD u rostlin?

Rizné typy PCD mohou byt u rostlin
bud soucasti jejich normalniho vyvoje,
nebo reakci na pusobeni okolniho prostre-
di (obr. 3).

PCD jako soucast vyvoje rostliny

Programovana bunéc¢na smrt se uplatiu-
je jak pri vyvoji vegetativnich organt, tak
i v organech generativnich pfi procesech
vedoucich k pohlavnimu rozmnozovani
rostlin.

K PCD dochazi hned na pocatku vyvoje
mladé rostliny ze semene, kdy napf. odu-
mira endosperm. Ten se poté, co jsou
z jeho bun€k vyuzity rezervni latky pro
rast nové rostliny, stivi nepotfebnym.
Zvlasté zajimavym zptisobem probiha PCD
u obilek trav (obr. 4). Béhem jejich vyvoje
se daji velmi zahy rozlisit dvé casti endo-
spermu. Ve stfedu obilky je to Skrobovy
endosperm obklopeny bunkami aleurono-
vé vrstvy, ve které jsou ulozené zasobni
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bilkoviny. Bunky aleuronové vrstvy zusta-
vaji zivé, zatimco bunky Skrobového endo-
spermu prodélavaji béhem zrani obilky
poté, co se do nich ulozi zasobni skrob,
zvlastni typ PCD. Odumiraji, ale nedochazi
u nich ani k rozloZeni jadra, ani ostatnich
organel. Vnitfni obsah téchto ,mumifiko-
vanych* bunék se ¢innosti enzymu vyluco-
vanych bunkami aleuronové vrstvy rozkla-
da pri kliceni obilky, ke kterému muze
dojit az po rad¢ let. Jakmile je dokoncen
rozklad zasobnich latek ze Skrobového
endospermu i z aleuronové vrstvy, bunky
aleuronové vrstvy hynou, pravdépodobné
rovnéz procesem PCD.

Také vznik cévnich elementt, bunék
specializovanych pro transport vody a roz-
pusténych mineralnich Zivin (TEs, trachei-
dy a trachealni ¢lanky — cévice a clanky
cév, Ziva 2004, 1: 14-16) je piipadem rost-
linné PCD. Tyto bunky jsou prikladem
maximalni specializace, jsou plné funkcni
az po odumreni protoplastu. Jejich ontoge-
neze zakoncena vznikem bunék se sekun-
darni lignifikovanou sténou, postradajicich
protoplasty, je prikladem dokonalé koordi-
nace PCD s diferenciaci bunék. TEs vznika-
ji z meristematickych bunék prokambia
nebo kambia. Poté, co prestanou rust,
dochazi u nich k nerovhomérnému ztloust-
nuti bunéénych stén a zaroven k syntéze
hydrolytickych enzymu, které se ukladaji
do vakuoly. Po dokonceni tvorby sekundar-
ni stény praskne tonoplast a obsah vakuoly
se smisi s cytoplazmou, ktera se postupné
rozklada. Rozklad protoplastu je v tomto
pripad¢é velmi dusledny, dochazi k jeho
uplné autolyze. Vznikaji tak mikrokapilarni
prostory ohranicené bunécnou sténou,
jimiz je veden transpiracni proud. V pfipa-
dé, Ze by likvidace protoplastu nebyla
dokonala, mohlo by pozdéji dojit k ucpa-
ni cévnich elementd a k jejich vyfazeni
z funkce. Zajimavé je, Ze sekundarni stény
jsou lignifikovany az po prasknuti tonoplas-
tu, tedy v dobé, kdy uz obsah burky odu-
mira. Jako modelovy systém byva pro
vyzkumy PCD u cévnich elementd pouZi-
vana bunéc¢na kultura parenchymatickych
bunék listového fotosyntetického pletiva
(mezofylu) ostalky slicné (Zinnia elegans).
V pfitomnosti rostlinnych hormont auxi-
nu a cytokininu (Ziva 2001, 3: 105-106)
jsou bufiky mezofylu donuceny k dosti
synchronizované preméné¢ v bunky TEs.
Vzhledem k tomu, ze pii vhodném postu-
pu muze k této pfeméné dojit u 40-60 %
bunék, je tento systém nepostradatelnym
pomocnikem témér pro vSechny vyzkumy
tykajici se vyvoje cévnich elementu, at uz
jde o studium exprese genu, propustnosti
tonoplastu ¢i zmén v bunécné morfologii.
Neni bez zajimavosti, Ze parenchymatické
buiiky jsou podobné premény schopné téz
in vivo, tedy v pletivech celé rostliny,
v pripadé, ze je poskozen prilehly cévni
svazek.

Zajimavy je osud sitkovych elementu,
které jsou zakladni stavebni jednotkou
floému, pletiva zajiStujiciho rozvod asimila-
th po rostliné. Dochazi v nich k vybéro-
vému odbouravani nékterych bunécnych
struktur véetn€ jadra, Cili vlastné k jakési
nedokoncené PCD. V tomto stavu pak
bunky funguji a odumiraji az poté, co pre-
stavaji fungovat — obvykle po jedné vege-
tacni sezong€.

Zajimavymi strukturami podléhajicimi
PCD jsou i nékteré chlupy (trichomy) na
povrchu listt ¢i stonkt. Ty funguji také az
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poté, co odumrou a jsou vyplnény vzdu-
chem. Diky tomu mohou napf. odrazet
svétlo a na slunnych stanovistich tak za-
braiovat nadmérnému ozareni a prehrati
listu.

PCD se uplatiiuje i pfi vzniku nékterych
silicnych nadrzek, kde spolu s ukladanim
silic a esencialnich oleja dochazi k progra-
movanému rozkladu (lyzi) bunék. Asi nej-
znaméjsim prikladem je vznik sili¢nych
nadrzek v oplodi citrusovych plodi.

Zvlastnim pripadem PCD je vznik vykra-
jovanych a perforovanych listd u r. Monste-
ra. Tento tvar je nasledkem odbourani jen
nékolika bunék ve vyvijejicim se listovém
zakladu (primordiu). Nasledné ,chybéji“
nejen tyto bunky, ale i ty, které by mély
vzniknout jejich délenim. Nejde vSak
o bézny zpusob vzniku vykrajovanych listu,
u vétsiny rostlin se pfi jejich vyvoji uplat-
nuje nerovnomérny rist okraju ¢epeli zpa-
sobeny nestejnomérnym mnozenim a rus-
tem bunck.

PCD se uplatniuje i v zavérecnych fazich
Zivota organu Ci pletiv, pfi jejich starnuti
(senescenci). Je to obvykle pomaly, presné
regulovany proces, pri kterém jsou Ziviny
a jiné uzite¢né latky odvadény ze starnou-
cich pletiv do zasobnich nebo reproduk-
¢nich organti. Dobre je tento proces po-
psan u listd. V nich se postupné rozkladaji
zejména bilkoviny a chlorofyl a produkty
rozkladu jsou nasledné transportovany do
Zivych casti rostliny, kde jsou spotfebova-
ny nebo uloZeny do zasoby. Chloroplasty
se nevratné preménuji na zvlastni typ
plastidd — gerontoplasty. Klesa rychlost
fotosyntézy a soucasné se zvySuje rychlost
dychani, které poskytuje energii pro vsech-
ny procesy spojené se senescenci. Behem
tohoto procesu vznikaji produkty speci-
fickych gent, napf. enzymy ucastnici se
degradace proteint nebo tvorby latek
chranicich pred patogeny. Pro studium
senescence jsou dulezité n€které mutanty
nebo genetické varianty, které bud ne-
mohou tvorit nékteré enzymy nutné pro
prub€éh senescence, nebo maji nastup
senescence opozdény. Genetické varianty
s opozdénym ndstupem senescence se
oznacuji anglickym terminem stay-green.

Jsou velmi perspektivni v zemédélstvi, ne-
bot prodlouzeni doby, po kterou u nich
muze probihat fotosyntéza, mtze za vhod-
nych klimatickych podminek vést k vyraz-
nému nardstu vynosu.

PCD se dale vyznamné uplatiuje i pri
pohlavnim rozmnoZzovani rostlin, a sice
pfi determinaci pohlavi kvétnich organd,
pri tvorbé gamet, pii oplozeni a pfi vyvoji
embrya.

Prestoze vétSina kvéta je oboupohlav-
nych, tedy obsahujicich jak samdci organy
— tycinky, tak i sami¢i — pestik, setkava-
me se i s kvéty jednopohlavnymi. Pfi vyvo-
ji téchto kvéta jsou vSak vétsinou vytvo-
feny zaklady jak samcich, tak i samicich
organu. Pred vykvetenim jsou pak selektiv-
né odbourany procesem PCD samdi organy
v samicCich kvétech a opacné.

PCD je dulezita i pro spravny vyvoj
uvnitf generativnich organt. V samicich po-
hlavnich organech krytosemennych rostlin
je to napf. pfi tvorbé zarode¢ného vaku.
Ten se vyviji z megaspory, haploidni bunky
vzniklé meiotickym délenim. Timto déle-
nim vSak vznikaji ¢tyfi bunky. Tfi z nich
jsou vétsinou vyrazeny, zfejmé procesem
PCD, a v zarodeCny vak se vyviji jen jedna.

Pylové zrno uvolnéné z prasniku klici
po dosednuti na bliznu v pylovou lacku.
V nékterych pripadech vsak brzy nasleduje
smrt pylu. Cnélka pestiku ma nékolik roli.
Jednou z nich je umoznit pylové lacce
prorust az k semeniku, druhou je rozliSeni
vhodného a nevhodného pylu. Timto zpt-
sobem lze zabranit opyleni jinym druhem,
ale mnohdy i samoopyleni.

Obr. 4 Schéma stavby obilky trav. Vievo podélny
rez obilkou psenice (Triticum aestivum), vpravo
detail jejich povrchovych vrstev. 1 — skrobovy
endosperm, hlavni zdsobni pletivo, ve kterém
probihd pii zrdni obilky zvldstni zpiisob progra-
mované bunéiné smrti — PCD (bliZe viz text),
2 — buiiky aleuronové vrstvy, které obsabuji
zdsobni proteiny a béhem kliceni produkuji
enzymy rozklddajict jak litky v busikdch skro-
bového endospermu, tak v aleuronové vrstvé; po
odbourdni zdsob rovnéZ podléhaji PCD, 3 —
osement a oplodi obilly, 4 — embryo. Orig.
O.Votrubovd, D. Bartdkovd
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P1i opyleni prorusta pylova lacka do zaro-
dec¢ného vaku, kde se uvolni samci gameta
nesena pylovou lackou. Jeji cesta k vajec-
né buice (samici gameté€) vede pres jednu
z podpurnych bunék (synergid), ktera poté
umird. Zda se, Ze zde jsou impulsem k jeji
PCD signaly od pylové lacky.

Z oplozené vajecné bunky, zygoty, vzni-
ka posléze embryo. U vétSiny semennych
rostlin je prvni déleni asymetrické a dava
vznik jedné bunce, ze které se vytvari vlast-
ni embryo, a druhé, z niZ se vytvoii sus-
penzor, jenz po urcité dobé obvykle odu-
mira, opé€t procesem PCD.

PCD vyvolana vnéj$imi vlivy

Do této skupiny rostlinnych PCD patii
napf. hypersenzitivni reakce (HR). Je to
odpovéd rostliny na napadeni neinfek¢énim
patogenem (napf. houbovym), ktery rostli-
na dokaze rozpoznat a pravé timto zpuso-
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Obr. 5 Vznik aerenchymu v kofeni kukufice
(Zea mays). A — koven kukutice péstované
v prokyslicovaném médiu, mezi busikami jsou
jen drobné mezibunéiné prostory — interce-
luldry; B — kofen kukurice péstované v pro-
stiedi s nedostatkem kysliku (hypoxie). Nékte-
ré buiiky jsou po odumieni nabrazeny
rozsdhlymi mezibunélnymi prostory (Sipka).
Orig. Z. Maskovdi

bem je schopna se mu branit. V okoli pri-
niku patogenu do rostliny velmi rychle odu-
miraji ¢asti pletiv procesem PCD a vytvareji
se ostruvky mrtvych bunék (suché jizvy),
které brani postupu patogenu. PCD podlé-
haji predevsim buiky obklopujici cévni
svazky, coz zfejm€ zabranuje systémovému
rozSiteni infekce. V nékterych pripadech
se nasledné vytvareji suché jizvy dokonce
i v ostatnich ¢astech rostliny, které by moh-
ly byt potencionalnimi vstupy pro patogen.
Pravé rychlost odumirani, kdy rostlina ,obé-
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tuje“ své bunky, aby zabranila Sifeni patoge-
nu, je v tomto pripadé st€zejni. Napadeni
rostliny virulentnim (infek¢éné ucinnym)
patogenem hypersenzitivni reakci nespusti
a dojde k onemocnéni. Ze opravdu jde
0 programovany proces fizeny napadenou
rostlinou a nikoli o prosté zabiti rostlinnych
bunék patogenem, lze dokumentovat napf.
tim, Ze tento proces muze u odolnych rost-
lin vyvolat nejenom patogen, ale i preparaty
tzv. elicitort, specifickych latek uvolnova-
nych bud patogenem, nebo samotnou rost-
linou po napadeni.

Dalsi pripad rostlinné PCD vyvolané
vlivy okolniho prostiedi je vznik lyzigen-
niho aerenchymu. Aerenchym je druh pa-
renchymatického pletiva, ve kterém nad
bunkami prevazuji mezibunécné prostory
vyplnéné vzduchem (obr. 5). To, ze vznika
lyzigenné, znamena, Ze jsou odstranény
nékteré bunky umisténé nad sebou. Vznik-
1é prostory predstavuji potom jakési ,po-
trubi“ zprostifedkovavajici vyménu plynt
mezi nadzemni a podzemni casti rostliny.
U rostlin, které nejsou adaptovany na
zaplaveny substrat, tedy u rostlin nemok-
fadnich, se ¢asto tvofi aerenchym v primar-
ni kiife kofent jako odpovéd na zaplaveni,
které je doprovazeno nedostatkem kysliku
v pudé. Na viné byva zatopeni vzdusnych
prostor v pudé v okoli korenti, kde jsou
zbytky kysliku velmi zahy spotfebovany
dychanim mikroorganismti a podzemnich
organt rostlin. V bunkach primarni kiry
pritom dochazi k fragmentaci DNA v bu-
nécnych jadrech, ktera je detekovatelna
TUNEL reakci (obr. 2).

Pro spusténi PCD vedouci k tvorbé lyzi-
genniho aerenchymu je nezbytny rostlinny
hormon etylen, jehoz syntéza stoupa pri
nedostatku kysliku. V hypoxickych kore-
nech (s nedostatkem kysliku) bylo prokaza-
no zvysené mnozstvi jak etylenu, tak jeho
prekurzort. Krom toho sim exogenné do-
dany etylén spousti tvorbu aerenchymu,
a to i u rostlin rostoucich v dobfe pro-
vzdusnéném substratu, a naopak inhibitory
tvorby nebo ucinku etylenu vznik aeren-
chymu blokuji i v podminkiach hypoxie.
U mnohych mokradnich rostlin, které jsou
adaptovany k zivotu v substratech s ne-
dostatkem kysliku, se aerenchym vytvari
i tehdy, kdyz tyto rostliny rostou v pro-
vzdusnéném substratu. O regulaci jeho
vzniku u téchto rostlin se mnoho nevi, nic-
méné je pravdépodobné, Zze probihda ob-
dobné (napf. u ryze).

Na zavér lze tedy fici, Ze programovana
bunécna smrt hraje v Zivot¢€ rostlin vyznam-
nou roli, at uz jde o PCD, ktera je soucasti
vyvoje rostliny, ¢i o PCD zpusobenou vlivy
vnéjsiho prostredi. Ukazali jsme, Ze proce-
sem PCD jsou odstraiiovany buiiky posko-
zené a neschopné radné fungovat, bunky;,
které maji v organismu pouze docasné
funkce, které jsou jiz nepotfebné nebo
které jsou extrémné specializovany a plni
své funkce az poté, co u nich dojde
k odumfeni protoplastii. Fenomén PCD, ac¢
u rostlin dlouho opomijeny, je v soucasné
dobé intenzivné studovan a da se pred-
pokladat, ze vyzkumy pfinesou mnozstvi
zajimavych informaci, které umozni poro-
zumét mechanismu fizeni, signalizace i sa-
motného pribehu rostlinné PCD a snad
i odhaleni dalsich pripadd, v nichz k PCD
dochazi.
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