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Anotace

ZIDKOVA, M. Uloha fytohormonii p¥i reakci rostlin na poskozeni hmyzimi herbivory.
Hradec Kralové 2019. Bakalarska prace na Prirodovédecké fakulté Univerzity

Hradec Kralové. Vedouci bakalaiské prace Ttima Jifi, doc. Ing. CSc. 49s.

Tato bakalarska prace popisuje ulohu fytohormonti pii reakci rostlin na poskozeni
hmyzimi herbivory. Rostliny jsou schopné detekovat nejen obecné poskozeni
svych bunék, ale i velmi specifické podméty souvisejici s napadenim herbivory.
Jednou z latek hormonalni povahy, ktera integruje informace vnimané v rozhrani
mezi rostlinami a hmyzem do Sirokospektralnich obrannych reakci je kyselina
jasmonova (JA). Specificitu je mozZno dosahnout jednak pomoci procesi
nezavislych na JA nebo na prostorovych ¢asovych zménach koncentrace JA a
modulujicich hormonti, vcetné ethylenu, Kkyseliny salicylové, Kyseliny abscisové
(ABA), auxind, cytokininti, brassinosteroidi i gibberelinti. Cilem této reSersni prace
je svyuzitim dostupnych zdroji a predevSim databazi (WOS, Scopus, Ebsco-
Eenvironmentcomplete) zpracovat piehled o pilsobeni fytohormonl pfri
obrannych reakcich rostlin na napadeni herbivornim hmyzem a uvést piiklady

FeSené problematiky v poslednim obdobi.
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This Bachelor Thesis describes the role of phytohormones in plant response to
insect herbivores. Plants are able to detect not only general damage to their cells,
but also very specific subjects related to herbivore attack. One of the substances of
a hormonal nature that integrates information perceived at the interface between
plants and insects into broad-spectrum defense responses is jasmonic acid (JA).
Specificity can be achieved either by processes independent of JA and by spatial
temporal changes in the concentration of JA and modulating hormones, including
ethylene, salicylic acid, abscisic acid (ABA), auxins, cytokinins, brassinosteroids
and gibberellins. The aim of this research is to use the available resources and
especially databases (WOS, Scopus, Ebsco-Eenvironmentcomplete) to work out the
overview of phytohormones in defensive plant responses to herbivorous insect

infestation and to give examples of solved issues in the recent period.
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1 Uvod

Rostliny jsou prisedlé organismy, nemohou se proto branit nepriznivym
podminkdm utékem. Vyvinuly si proto nejen mnoho mechanickych zptsobt
ochrany, jako jsou trichomy, ostny nebo silna kutikula (Wu et Baldwin, 2009),
spolupraci s jinymi organismy (napf. mravenci), ale také Sirokou skalu chemickych
sloucenin, které jim umoziuji reagovat na rizné vlivy prostiedi. Patfi mezi né
sucho, zasoleni ptdy, napadeni patogeny a v neposledni fadé predace. Rostliny
mohou vnimat napadeni skrze nékteré elicitory v dstnim sekretu hmyzu nebo
skrze signaly pri poranéni (Lei et al.,, 2017). Energie a Ziviny, které musi rostliny
vynaloZit pro obnovu ¢asti zkonzumovanych predatorem, se potom nedostavaji pri
ristu a fotosyntéze. Projevem je sniZzend kondice a konkurenceschopnost

konkrétniho jedince.

Predatory rostlin najdeme napii¢ celou ZivociSnou ftisi. Od jednobunécénych
organismt, pres hlisty, mékkyse a Clenovce, aZ po obratlovce. Vzhledem k tomu, Ze
hmyz celkovym poctem druhd i jedincl vyrazné prevysSuje ostatni kmeny
bezestrunnych i strunatci, jedna se o skupinu s nezanedbatelnym vyznamem.
JelikoZ se predatori v priibéhu evoluce postupné adaptovali na rizné zpiisoby
rostlinné obrany, byly rostliny nuceny své chemické zbrané priibéZné inovovat a

zdokonalovat.

Dosud bylo objeveno nékolik vice ¢i méné ucinnych zpisobl obranyschopnosti
rostlin. Podileji se na ni jak primarni, tak sekundarni metabolity. Zahrnuji
uvolnovani tékavych latek, obranné reakce na zakladé oxidativniho stresu a také
nékteré rostlinné hormony. Podle védeckych vyzkumi se pravé tyto fytohormony
jevi jako velmi dtlezité, az nezbytné. Kromé jinych funkci, které latky
fytohormonalni povahy v téle rostliny vykonavaji, totiz funguji jako signalni

molekuly, startujici v rostliné sérii dalSich obrannych reakci.

Protoze mezi zastupce hmyzich herbivori patii i Sklidci kulturnich a zemédélskych
plodin, jez citelné snizuji jejich vynosy, je v zajmu védct, zemédeélca a Slechtitelt
hledat prostredky, jak ptfed nimi rostliny chranit. Jako nejlepsi zptisob redukce

poskozeni plodin hmyzem se dlouho jevily prostifedky na chemické bazi.



V poslednich letech se vSak stale vice diskutuje ekologicka zatéZz chemickych
pesticidi na biodiverzitu. Studium prirozené obrany rostlin proti dto¢niklim by

mohlo napomoci k objevovani novych, k prirodé Setrnéjsich zptisobi boje.

Cilem této reSersni prace je s vyuzitim dostupnych zdroji a predevSim databazi
(WOS, Scopus, Ebsco-Eenvironmentcomplete) zpracovat piehled o pusobeni
fytohormont pti obrannych reakcich rostlin na napadeni herbivornim hmyzem a

uvést priklady reSené problematiky v poslednim obdobi.



2 Literarni prehled

2.1 Fytohormony

Rostlinné hormony (fytohormony) jsou nizkomolekularni latky, které se zasadnim
zplUsobem podileji na regulaci rlistu a vyvoji rostlin. Hraji nezastupitelnou roli v
komunikaci mezi bunikkami, pletivy a organy v pribéhu celého Zivotniho cyklu
rostliny. MliZeme je oznacit za integratory vnéjSich a vnitfnich signald. Jednotlivé
hormony nereguluji vyvojové procesy samostatné, ale velmi casto spolecné s
dal$imi hormony, pricemZ ucinky byvaji jak synergické, tak antagonické
(Podlesakova et al.,, 2012). RozliSuji se dvé hlavni skupiny fytohormont. Prvni
skupina se oznaCuje jako stresové hormony. Patfi mezi né kyselina abscisova,
ethylen, kyselina jasmonova a kyselina salicylova. Tyto hormony se podili na
spusténi defenzivnich drah. Druhou skupinu tvoii tzv. pozitivni riistové regulatory.
Zahrnuje auxiny, cytokininy, gibbereliny a brassinosteroidy, které podporuji

bunécné déleni, riist a vyvoj rostliny (Vankova, 2010).

2.1.1 Kyselina jasmonova
Kyselina jasmonova (JA) a jeji derivaty, souhrnné nazyvané jasmonaty, se
vyznamné podili na regulaci rdstu rostlin pii zméné stavajicich vnéjsich nebo
vnitinich podminek. Vznikaji oxidaci lipidd a stimuluji obranny a adaptacni
mechanismus rostlinného organismu (PodleSdkova et al, 2012). Kyselina
jasmonova, chemicky 3 - oxo -2-(2‘-cis-pentenyl) cyklopentan-1- octova, je
fytohormon, ktery se v rostlinach nachazi ve dvou optickych izomerech. Funguje
jako signal pii poranéni. Vtéto situaci roste koncentrace kyseliny a jejiho
methylesteru v rostliné. Methyljasmonat miiZe diky své tékavosti ptlisobit i jako
plynny signal. ZvySené mnoZstvi obou latek vede k zahajeni transkripce proteinti
potifebnych pro obrannou reakci (Prochazka, 1998). SpusSténi jasmondatové
signaliza¢ni drahy je spojovano se zvySenim rezistence rostliny viici listoZravym,
bodavé sajicim a v nékterych pripadech i lykoZravym clenovciim (Escobar-Bravo et
al., 2019). Studie prokazuji, Ze kyselina jasmonova pulisobi ve vzajemném vztahu

vvvvvv

rostlinné obrany. Jeji vyznam byl doloZen u rostlin se sniZenou biosyntézou této
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slouceniny nebo vnimavosti k ni. Jejich odolnost viic¢i plisobeni herbivori se totiz
znatelné snizila (Wu et Baldwin, 2009). Kromé indukce okamZité obrany maiji
kyselina a jeji derivaty v reakci na predeslé podnéty schopnost obranu navysit a

urychlit (Lortzing et Steppuhn, 2016).

2.1.1.1 Riznorodé jasmonatové singnalizace v rostlinach a
jejich funkce
Interakce fytohormonadlnich signalizaci pravdépodobné prispivaji ke specifickym
reakcim v zavislosti na druhu pletiva. Napiiklad specifické skupiny geni,
kédujicich signalizacni procesy a souvisejicich s hormony auxinem a ethylenem,
vykazuji odezvy vyvolané ustnim sekretem herbivorli v systémovych pletivech

listi. Ty jsou odlisSné od odezev v lokalné osetrenych pletivech.

U tabaku (Nicotiana tabacum) reguluji jasmonaty expresi genu NtPYL4, ktery
kéduje proteinovy receptor Kkyseliny abscisové a pritom ovliviiuje regulaci
biosyntézy obrannych alkaloidli v kofenech. U rajcat (Solanum Iycopersicum)
antagonistické kriZové plisobeni mezi brassinosteroidy a jasmonaty specificky
méni hustotu trichomii a hromadéni obrannych metabolit. Souhra mezi kyselinou
salicylovou (SA) a jasmonaty zavisi na jejich koncentracich, specifickych pro
konkrétni pletivo, protoze SA a JA plisobi synergicky pii nizkych koncentracich, ale
antagonisticky pri vysokych koncentracich. Kinetika akumulace hormont po
vyvolani signalu silné ovliviiuje jejich vzajemnou interakci. JestliZe jsou drahy SA a
JA aktivovany soucasné, SA pusobi proti JA signalizaci. Toto omezeni je vSak do
znacné miry zruseno, kdyz tyto dvé signalni drahy nejsou aktivovany synchronné.
Jasmonatové obranné reakce na hmyzi herbivory se lii nejen napfic pletivy, ale
také v pribéhu ontogeneze daného pletiva v disledku komplexniho preskupovani
téchto interakci mezi hormonalnimi cestami. Vliv ontogeneze je zfejmy pri
porovnani mladych listli se starymi nebo dokonce odumirajicimi s ohledem na
mnozstvi herbivorem vyvolanych vyronli jasmonatu a obrannych reakci, které
aktivuji. Vyskyt téchto vyroni byl opakované pozorovan v mladsich pletivech.
Jasmonatova signalizace v pribéhu ontogeneze vykazuje genetické zmény, které se

projevuji na fenotypu (Li et al,, 2016).
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Schematicky model jasmonatové signalizace a odezvy na hmyzi herbivory v N.

attenuata je uveden na Obr. 1 (Li et al,, 2016).
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Obr. 1: Schematicky model jasmonatové signalizace

Schematicky model modulaci v jasmonatovém vjemu, signalizaci a odpovidajici tkafiové, herbivory vyvolané,
reakce. Pfedstavuje nové objevy v jasmonatové signalizaci v ekologickém modelu tabaku Nicotiana attenuata.
Maly kruh nahote predstavuje biosyntézu jasmonatu po Gtoku byloZravci; vnitini kruh reprezentuje vnimani
a signalizaci jasmonatu, vnéjsi vétsi kruh prredstavuje vystupy pletivové specifickych odpovédi. Sest riiznych
typl modulaci v modelu signalizace je prezentovano v riznych barvach. Bile jsou oznaceny odchylky
jasmondatové biosyntézy v rGznych typech tkadni listi; oranZové jiné derivaty jasmonatu, které budou
pravdépodobné slouzit jako ligandy a musi byt objeveny; fialové jiné F-box proteiny, které mohou slouzit jako
funkéni skupiny; zelené specifické projevy pro rizna pletiva, které nejsou plné popsany; rtizové transkripéni
faktory specifické pro pletiva, zkoumany; modie odchylky interakci hormont v réiznych pletivech. Cervené

popisky odkazuji na oblasti, kde se pravdépodobné uskutecni modulace (Li et al,, 2016).
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2.1.1.2 Jasmonaty v korenech

Kyselina jasmonova a jeji derivaty jsou v kotfenech rostliny hiife pozorovatelné nez
v nati. Nizsi tvorba jasmonatl je pravdépodobné zplisobena tim, Ze kofeny jsou
bud’ kjejich pisobeni citlivéjsi, nebo zde spolupracuji jiné okolnosti. Napriklad
pritomnost Kkyseliny salicylové, ktera miiZe plisobeni jasmonati omezovat, nebyla
v kofenech objevena. Jeji nedostatek tudiz miize neptrimo zvySovat jasmonatovou
aktivitu.

Johnson et al. (2018) zkoumali riist larev brouka Dermolepida albohirtum zivicich
se koreny travy Microlaena stipoides. Larvy tretiho instaru byly umistény do
Petriho misek spolecné skoreny nahodné vybranych jedinc travy a jedinct
oSetienych MeJA. Pribézné byl méren relativni vzriist larev. Ty, které byly krmeny
oSetrenymi koreny, byly znatelné mensi. PrestoZe zkonzumovaly stejné mnoZstvi
potravy, nedokazaly zni vyziskat odpovidajici mnoZstvi zivin. V disledku
dlouhovékosti larev (aZ jeden rok) je vSak nutno pocitat s casovym omezenim
plisobeni methyljasmonatu. Bylo zjisténo, Ze v disledku plisobeni Me]A se zménila
koncentrace nékterych primarnich a sekundarnich metabolitli. Vyrazné se snizilo
mnoZstvi galaktolipidd, které larvam slouzi jako zdroj mastnych kyselin. Naopak
koncentrace nenasycenych mastnych kyselin, jeZ samy o sobé mohou byt pro larvy
toxické, se zvysily. Nejvyssi vliv na herbivora vSak pravdépodobné méla zvysSena
koncentrace linoleoyllysofosfocholinu.

Castano-Duque et al. (2018) zkoumali globalni zmény v expresi proteint jak v
korenech, tak v listech kukuri¢nych rostlin napadenych korenovym herbivorem,
bazlivcem kukuti¢nym (Diabrotica virgifera virgifera). Zmény v expresi proteint

vykazuji metabolické zmény béhem poZeru, které umoziuji rostliné branit se.

2.1.1.3 Jasmonaty u nahosemennych rostlin
U¢innost  derivat  kyseliny jasmonové byla zkoumdana piedeviim u

krytosemennych rostlin, ale ukazuje se, Ze plisobi stejné i u nahosemennych.

Ti et al. (2006) aplikovali methyljasmonat na smrk ztepily (Picea abies) napadeny
lykoZroutem smrkovym (Ips typographus) vreakci na zjiSténou ucinnost proti
houbové chorobé Ceratocystistis polonica prendsené kirovcem. Na Petriho
miskdch byly po dobu 24 hodin kultivovany vzorky kiiry a lyka oSetifené

methyljasmonatem a neoSetrené vzorky ze stejného stromu. Cast kmene smrku
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oSetfenda methyljasmonatem vykazovala znatelné méné chodbicek vytvorenych
brouky, které byly vyrazné kratsi neZ u neoSetreného vzorku, a méné nakladenych
vajiCek. Postupem casu se negativni vliv prohluboval. Jiné experimenty potvrdily
mensi nachylnost k napadeni a pomalejsi rozmnozovani. Bylo zjisténo, Ze
a mensi schopnosti Sifeni. Pridani methyljasmonatu u stromt zvysilo mnoZstvi
pryskyri¢nych kandlkii a koncentrace terpenti v pryskyfrici, které strom potiebuje

k odpuzeni klirovct a k hojeni ran (Shikano et al., 2018).

2.1.2 Kyselina salicylova
Kyselina salicylova (SA) je rostlinny hormon, ktery reguluje mnoho fyziologickych
procest. Patii k nim kliceni semen, bunécny riist, dychani, zavirani priaduchf,
senescence nebo vynos plodd. Uéastni se ale také odpovédi na abiotické stresové
faktory. Je jednou z klicovych molekul regulujicich reakci rostlin na infekci
patogennimi mikroorganismy. Pisobeni kyseliny salicylové v nékterych uvedenych
procesech je dano jejim efektem na jiné rostlinné hormony. Bylo popsano
propojeni mezi SA a rezistenci tabaku vici viru tabakové mozaiky. SA slouZzi jako

klicova sloZka systémové ziskané rezistence (Janda et Valentov4, 2014).

Rostliny mohou vnimat specifické latky z ustniho sekretu hmyzu pfi napadeni,
které slouZi jako impuls ke spusténi fady signalli pro biosyntézu obrannych
metaboliti. Kyselina salicylovd indukuje tvorbu enzymu proteinkinazy, ktery
iniciuje syntézu proteinii pro obranu a jejich akumulaci v organismu. Bylo zjiSténo,
Ze vyroba obrannych metabolit pfimo pii napadenti je pro rostlinu efektivnéjsi a
méné nakladna neZ udrzovani metabolitli ve stalych koncentracich (Hettenhausen
et al, 2014). Funkce kyseliny salicylové v boji proti byloZzravému hmyzu zlstava
nejasna. Pri obrané proti okusovaciim pravdépodobné nenese vyznamné;jsi ulohu.
Pfi napadeni rostliny lykoZravym hmyzem je sice ¢asto aktivovana signalizace SA,
jeji ptisobeni se ale lisi podle druhu rostliny. Zatimco u rajcete se podili na vzniku
rezistence ke msSicim, u husenicku rolniho (Arabidopsis thaliana) omezuje rist
mSic a molic (Wu et Baldwin, 2009). Na rostlinné obrané se nepodili pouze
samotna kyselina salicylova, ale také jeji derivaty. Bylo zjiSténo, Ze napadeni mSici

sojovou (Aphis glycines) u sdji (Glycine max) vyvolava tvorbu methylsalicylatu. Tato
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latka slouZi jako lakadlo pro dravé brouky Zivici se mSicemi a omezuje tak Sireni

mSic (Chapman et al.,, 2018).

2.1.3 Kyselina abscisova

Kyselina abscisova je slouc¢enina na bazi terpenu. Je syntetizovdna z karotenoidii
v plastidech, predevSim v chloroplastech. Jako hormon se podili na inokulaci
semen a pupent, funguje také jako stresovy hormon. ZvysSena koncentrace kyseliny
v poranénych listech podminuje zvySeni tvorby Ca?*. Signalizace kyseliny
abscisové (ABA) je jednim z nejduleZitéjsich regulatord tolerance rostlin vici
abiotickému stresu, jako je sucho a zasoleni. Rostliny s narusenou syntézou ABA
vykazuji ve vegetativnim staddiu zvySenou nachylnost ke stresu ze zasolené ptidy.
Podili se ale také na regulaci tolerance rostliny k napadeni hmyzem. Rajcata
s deficitem ABA vykazovala sniZzenou odolnost vic¢i housenkam blyskavky
Cervivcové (Spodoptera exigua). Podobné i husenic¢ek se sniZzenou produkci ABA
byl méné odolny proti jinému druhu blyskavky Spodoptera litoralis (Lei et al.,
2017).

2.1.3.1 Vliv kyseliny abscisové na obranu zeli proti molicim
Molice patfi k nejvyznamnéjSim zemédélskym sSklidclim na svété. Pro sniZeni
poskozeni plodin na pfijatelnou Uroven jsou Siroce pouzivany chemické
insekticidy. Bohuzel témér vSechny tyto latky predstavuji nebezpeci pro Zivotni
prostredi. Je proto nutné objevovat alternativni metody. U hlavkového zeli
(Brassica oleracea var. capitata) byla objevena rezistence proti molici
vlastovi¢nikové (Aleyrodes proletella), ktera se zvySovala srostoucim stafim
jedince. Broekgaarden et al. (2018) se zamérili na objeveni molekularniho
mechanismu rezistence a zapojenych gent. Pomoci sekvenovani RNA analyzovali
transkripci gent v mladych citlivych rostlin ve srovnani se star$imi a odolnéjSimi.
Exprese mnoha obrannych geni byla urc¢itym zplisobem zastoupena u mladych i
starSich. Nékteré obranné procesy vSak byly u starSich rostlin pozorovany ve
vétSim mnozstvi. Na zakladé méreni bylo zjiSténo, Ze u obou vékovych kategorii se
snizilo mnozstvi kyseliny jasmonové. MnoZstvi ABA se u rizné starych rostlin
liSilo. U mladsich se zvysilo, u starSich sniZilo. Starsi rostliny mély oproti mladSim
nizsi hladinu auxinu, ale vyssi hladinu glukosinolatd, a to nezavisle na pritomnosti

molic. Kromé vySe zminéného byli také zkoumani kriZenci odolné a citlivé odridy
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zeli. Pri genetickém QTL mapovani byly na chromozomech 2 a 9 nalezeny
vyznamné intervaly pro ovipozici a preZziti dospélct. V téchto intervalech byla u
starSich rostlin zvySena exprese nékterych gent. Tyto geny u husenicku odpovidaji
genlim pro signalizaci kyseliny abscisové. Z toho lze predpokladat roli kyseliny

abscisové v tvorbé rezistence k molicim.

2.1.3.2 Mozné antagonistické ptisobeni u vojtésky
Lei et al. (2017) zkoumali u dvou kultivart vojtésky (Medicago sativa) plisobeni
fytohormoni pri napadeni blyskavkou Spodoptera litura, a to v normdalnim a
zasoleném prostiedi. Housenky, které Zraly na kultivaru tolerantnim k zasoleni,
byly o vice nez 40 % hmotnéjsi nez ty, které Zraly na citlivéjSim kultivaru. Navic,
kdyZ si mohly mezi témito kultivary samy vybrat, preferovaly ten tolerantnéjsi.
Na vyrovnavani se se stresem ze zasoleni ma u rostlin vliv predevsim Kkyselina
abscisova. Vzhledem ktomu, Ze rostliny stejného druhu, které lépe snasSeji
zasolené prostredi, byly nachylnéjsi k itoku housenek blyskavky, 1ze usuzovat, Ze

plisobeni kyseliny abscisové oslabuje jasmonatovou obranu.

2.1.4 Ethylen
Ethylen je plynny hormon, ktery vznika z methioninu pres intermedidrni 1-
aminocyklopropan-1-karboxylovou  kyselinu  (ACC) tfemi enzymy, S-
adenosylmethionin syntetazou, ACC syntazou a ACC oxidazou (Taiz et Zeiger,
2002). VSechny organy vysSich rostlin syntetizuji ethylen, ale na nejvyssSich
urovnich je produkovan ve starnoucich tkanich a dozravajicich plodech. Produkce
ethylenu se zvySuje v poranénych pletivech a stoupa i po dalsich stresech, jako je
sucho, ozon nebo poZer hmyzem. Ethylen ma nékolik roli ve vyvoji. Podporuje
zrani nékterych druhii ovoce, vyvolava lateralni buné¢nou expanzi, ktera narusuje
dormanci semen, a tim je vyvolan rist kofend a korenovych vlaskl. Kromé role ve
vyvoji je ethylen zapojen i do obrannych reakci. Jeho tloha miZe byt odliSna
v zavislosti na druhu rostliny nebo patogenu. Existuji také diikazy o tloze ethylenu
v obrané proti hmyzu. Rostliny pouZivaji ethylen jako tékavy hormon k interakci se

vzdalenymi ¢astmi nebo s jinymi rostlinami v blizkém okoli (Bodenhausen, 2007).

Louis et al. (2015) zkoumali obranné reakce kukurice (Zea mays). Bylo zjisténo, Ze

vvvvvv
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listoZravému hmyzu se jako signalni molekuly pro zahajeni syntézy tohoto enzymu
ukazaly kyselina jasmonova ve spolupraci s ethylenem. PozdéjSi vyzkum vSak
osvétlil, Ze na obranu proti bodavé savému hmyzu, napriklad mSici kukuri¢né
(Rhopalosiphum maidis), neni kyselina jasmonova zapotiebi. Pro signalizaci je totiZ

vyuzivan pouze ethylen.

2.1.5 Brassinosteroidy
Brassinosteroidy (BR) jsou polyhydroxylované steroidy, které stimuluji riist jak
vyhonk, tak kofenti. Spole¢né s auxiny se podileji na prodluzovani bunék,
podporuji bunécné déleni a rist laterdlnich korent. Pozitivné ovliviiuji diferenciaci
xylému, klicivost semen, tvorbu pylové 1acky nebo na svétle zavislé rlistové a
vyvojové procesy v rostliné. Velmi dulezita je jejich tloha pfti toleranci rostlinného
stresu. Bylo zjisténo, Ze zvysuji toleranci rostliny k chladu, teplu, zasoleni, suchu,
nadmérnému osvétleni, tézkym koviim a infekcim viry, bakteriemi a houbami
(Vankova, 2010). Bylo zjisténo, Ze antagonistické plisobeni brassinosteroidii a
kyseliny jasmonové méni u raj¢at hustotu trichomt a hromadéni metaboliti (Li et

al, 2016).

2.1.6 Dalsi fytohormony

Nejen ethylen, SA a JA, ale i ostatni objevené hormony, vzhledem k jejich Gc¢inkiim

na rist a rozvoj, jsou zapojeny do obrany nebo patogeneze (Pieterse et al., 2012).

2.1.6.1 Auxin

Auxiny predstavuji Siroké spektrum organickych latek. V téle rostliny ovliviiuji
celou skalu fyziologickych procest. Patfi mezi né stimulace bunécného déleni,
prodluzZovani a vétveni stonkli, nékteré tropismy nebo zrani plodd. Zaroven
zpomaluji starnuti. Pro strukturu vsech auxini je spolecny aromaticky skelet s
karboxylovou skupinou v postrannim tetézci. NejdilezitéjSim zastupcem
prirozenych auxint je kKyselina indolyl-3-octova (IAA). Dalsi latky auxinové povahy,
jako kyseliny 4-chlor-indolyloctova (4-Cl-IAA), indolyl-3-maselnd (IBA) nebo
fenyloctova (PAA), se vyskytuji v rostlinach v daleko mensSich mnozstvich a jejich
vyznam je spiSe okrajovy. Ve vétsiné pripadt, kdy hovotrime o auxinech, je minéna

pravé kyselina indolyl-3-octova (tzv. ,volna [AA“), pripadné jeji derivaty a
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konjugaty s aminokyselinami nebo s cukry, které hraji dilezitou tulohu v

biosyntéze a regulaci hladiny volné kyseliny v rostliné (PodleSakova et al., 2012).

Auxiny hraji roli v prakticky kazdé fazi vyvoje rostlin. Mnoho mikroorganismi je
miZe produkovat. Néktef{ mikrobi manipuluji s auxinovou signalizaci a narusuji
normalni proces vyvoje. Auxinova signalizace mliZe omezit mnoZstvi a signalizaci
kyseliny salicylové. Z uvedeného diivodu neni prekvapujici, Ze nékteré patogeny si
vyvinuly zplsoby, jak vyuzit auxinem zprostfedkované potlaceni salicylatové
signalizace a zvysit citlivost hostitele. Na druhé strané se ukazalo, Ze SA signalizace
brani Cinnosti auxini prostrednictvim globalniho potlaceni genid spojenych s
auxiny. Bylo zjiSténo, Ze bakteridlni protein flagelin navozuje transkripci
mikroRNA miR393. Ta se vaZe na auxinové receptory a potlacuje signalizaci
auxinu. Tim se zabrani protichidnému ptlisobeni auxinu k SA signalizaci. Toto
potlaceni auxinové reakce vedlo ke zvysené rezistenci proti infekci bakterii
Pseudomonas syringae a patogenni houbou Hyaloperonospora arabidopsidis, coZ
naznacuje, Ze pusobeni proti signalizaci auxinu je soucasti SA - zavislé ochrany.
Naproti tomu nadmérna tvorba miR393 ucinila rostliny odolnéjsi vii¢i biotrofiim. A
to tak, Ze zpusobila zvySenou nachylnost k nekrotrofiim, coz naznacuje, Ze
potlaceni signalizace auxinu ovliviiuje také interakce SA - JA. Navic potlaceni
signalizace auxinu pomoci miR393 presméruje metabolicky tok metabolické drahy
AMK tryptofanu, kterou jsou syntetizovany auxiny, antimikrobialni latky, indolové
glukosinolaty a camalexin. Rostliny s potlatenym auxinem ve vysledku produkuji
vice indolovych glukosinolatt, které se podileji na rezistenci k biotroftim, Rostliny
timto zrejmé kompenzuji snizenou tvorbu camalexinu, jenz je ucinnéjsi vuci
nekrotickym houbam neZ glukosinolaty. Role interakce auxinu s kyselinou
jasmonovou v regulaci signaliza¢ni sité rostlinné imunity zlistavd neobjasnéna
(Pieterse et al., 2012). Lze vSak predpokladat, Ze auxiny s kyselinou jasmonovou
spolupracuji. Marimuthu et Smith (2012) porovnavali ptisobeni mSice zhoubné
(Diuraphis noxia) na odolnou a citlivou odrlidu je¢mene (Hordeum vulgare). U
tolerantni odrlidy byla oproti té citlivé zjiSténa zvySend syntéza ethylenu a auxind.

Samotna jasmonatova obrana citlivé rostliny se ukazala byt nedostatec¢nou.
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2.1.6.2 Gibbereliny

Gibberelové kyseliny jsou hormony, které kontroluji rast rostlin regulaci
degradace rlist omezujictho proteinu DELLA. Vyrazné zapojeni gibberelini do
imunitni signalizace rostlin se ukazalo, kdyZ bylo zjiSténo, Ze degradace proteinii
DELLA podporuje nachylnost k nekrotrofii a odolnost wvii¢i biotrofim
prostrednictvim modulace signalizace JA a SA. DELLA-mutantni rostliny
vykazovaly sniZené hodnoty citlivosti na JA, zatimco znatelna aktivace DELLA v
mutantu necitlivém na kyselinu gibberelovou (GA) vedla ke zvySené citlivosti na
JA. To naznacuje, Ze proteiny DELLA pozitivné interaguji s jasmonatovou drahou.
GA-zprostiredkovana degradace DELLA proteinu odpovidajicim zptsobem zesilila
vyvolané exprese genu citlivého na JA. Kyseliny gibberelové tak potlacuji buné¢nou
kompetenci reagovat na JA a nasledné posunout rovnovahu mezi signalizaci JA a
SA, kterd je vysledkem ve zvysené SA signalizaci a biotrofni rezistenci. Vzhledem k
tomu, Ze DELLA proteiny integruji rostlinné reakce na rtizné hormonalni signaly a
environmentalni podminky, jsou KkliCovymi hrac¢i pro schopnost rostliny

maximalizovat rist a ochranu (Pieterse et al., 2012).

Gibberelliny  spolupracuji s jasmonatovou signalizaci prostfednictvim
kompetitivni vazby DELLA, GA signalizacnich transkrip¢nich represort, na
proteiny JAZ. Rovnovaha obou negativnich regulatort je flexibilni podle typu

pletiva.

Byla objevena synergie GA-JA v rozvoji nitek u tycinek a jejich antagonismus
vregulaci nadzemniho ristu. Dosud nebyl objeven vliv GA na JA signalizaci v

korenech (Li et al., 2016).

2.1.6.3 Cytokininy

Cytokininy jsou béZzné rlstové hormony, které slouzi také jako modulatory
rostlinné imunity. Jsou ¢asto spojeny s rostlinnou odpovédi na biotrofni patogeny,
které méni fyziologii hostitele. Bylo dokazano, Ze cytokininy moduluji SA
signalizaci. Tyto hormony, jeZ jsou aktivovany transkripcnim faktorem ARR2, ktery
reguluje geny citlivé na cytokininy, se mohou vazat na SA transkrip¢ni faktor TGA3
a pozitivné regulovat expresi genu PR-1 a odolnost proti Pseudomonas syringae.

Cytokininy tak mohou pusobit synergicky na imunitni signalizacni sit rostlin
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(Pieterse et al., 2012). Cytokininy jsou dobi'e znamé pro svou ulohu ve zpomaleni
starnuti listd, tedy v procesu, do kterého se zapojuje JA. Interakce mezi indukci
cytokinint a jasmonatd v odezvé na herbivory byla prokazana jak v lokalnich, tak i

ve vzdalenych systémovych pletivech (Li et al., 2016).

2.2 Imunita rostlin a hormonalni modulace

Jako diileZity modulator rostlinné imunity funguje také ethylen (ET). Tento plynny
hormon slouZi jako hlavni slozka smési obrannych signalii produkovanych béhem
mnoha interakci mezi rostlinou a Uto¢nikem a funguje jako dilezity modulator
rostlinné imunity. Analyza globalni exprese genli u ptivodniho typu infikovaného
patogeny a mutantni rostliny s poruchou hormonalni signalizace odhalila rozsahlé
kiiZové ptsobeni mezi ET a oblasti SA a JA signalizace imunitniho systému. ET
miZe plisobit pozitivné i negativné na imunitu rostlin. Napriklad u Arabidopsis ET
generuje expresi SA-responzivniho genu PR-1. U tabaku je ethylen nezbytny pro
vznik SAR (na SA zavisla systémové zvySena obrana celé rostliny pfti lokalni infekci

patogenem).

Naopak na ET-zavislé transkrip¢ni faktory EIN3 a EIL1 byly zapojené do globalniho
potlaceni gend zavislych na PAMP u husenicku Arabidopsis, véetné genu pro

biosyntézu SA ICS / SID2. To vede k redukci akumulace SA.

ET také vyrazné ovliviiuje vysledek JA odpovédi. Pri tvorbé v kombinaci s JA,
napiiklad pfi infekci nekrotrofnimi patogeny, ET ptlisobi synergicky na expresi ERF
vétve JA drahy. Oproti tomu antagonizuje vétev MYC, coZ vede k uprednostnéni
imunitni signalizace sité smérem k JA a ET obranné signalizaci, spojené s obranou
proti nekrotrofiim. Navic, kdyZ byla vétev ERF aktivovana a MYC vétev potlacena
nadmérnou expresi genu Octadecanoid-responsive Arabidopsis 59 (ORA59), se
rostliny staly atraktivnéjSimi pro housenky bélaska zelného (Pieris rapae). Proto
modulace JA odpovédi signalizaci ET miiZe negativné ovlivnit moznost preziti pti

napadeni hmyzem (Pieterse et al., 2012).
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2.3 Stres rostliny

V nepriznivych podminkach biotického nebo abiotického charakteru rostlina
zpomaluje nebo piimo zastavuje sviij rlst. Studovanim stresovych podminek
hospodarskych rostlin a jejich zmirnénim, pripadné eliminaci, lze zabranit

nezadoucim ztratam na vynosu.

2.3.1 Abioticky stres
Abioticky stres zpusobuji nepfiznivé podminky prostredi, ve kterém rostlina Zije.

Mize byt fyzikalni nebo chemické povahy.
Rozdéleni podle Tlmy (2018):
Fyzikdlni:

e Mechanické ucinky vétru
e Nadmérné zareni (UV, viditelné)

e Extrémni teploty (horko, chlad, mraz)
Chemické:

e Nedostatek vody (sucho)

e Nedostatek kysliku (napf. v disledku zaplaveni) - hypoxie, anoxie
e Nedostatek zivin v ptidé

e Nadbytek ionti solf a vodiku v ptidé (zasoleni, pH)

e Toxické kovy a organické latky v padeé

e Toxické plyny ve vzduchu (SOx, NOx, prizemni ozon aj.)

V dal$i c¢asti uvadime interakce mezi abiotickymi faktory a herbivornim

hmyzem.

2.3.1.1 Vliv zasoleni na odolnost proti hmyzu
Jako jeden z nejbéznéjSich abiotickych faktorti ma slanost pidy silny dopad na
preZiti rostlin a omezuje zemédélskou produktivitu na celém svété. Nadmérna
slanost plidy ma za nasledek zpomaleny riist a vyvoj rostliny a omezenou produkci
semen. Kromé toho se objevuje stdle vice diikazli, Ze solny stres ma vliv na

odolnost rostlin vi¢i hmyzu. Naptiklad u rajcete (Solanum lycopersicum) tento
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stres zplisobil akumulaci inhibitor proteinaz, které rostlina pouzivd na obranu
proti hmyzu. Vysoka salinita pidy také vyrazné sniZila plodnost mSice kyjatky
bavinikové (Acyrthosyphon gosypii) na bavilniku (Gossypium hirsutum),

pravdépodobné v dlisledku zvyseného mnoZstvi flavonoidt (Lei et al., 2017).

2.3.1.2 Vliv antropogenniho zvysSeni emisi CO:

MnoZstvi oxidu uhli¢itého v atmosfére se neustale zvySuje. Proto se nékteré studie
zaméruji, jak na tento jev reaguje obrana rostlin. COz vatmosfére ovliviiuje
interakci hmyzu s hostitelskymi rostlinami, protoze CO2 méni nejen vykonnost
hmyzu, ale také soucasné zplisobuje chemické zmény v rostlinném pletivu - viz

Obr. 2 (Zavala et al., 2017).
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Obr. 2: Vliv zvySené koncentrace COz na obranu rostliny

Odezvy riznych cest vyvolané poskozenim hmyzem na butikach rostlin péstovanych v prostiedi s vysokym
obsahem CO2. Ustni sekrety (0S) jsou vnimany aputativnimi receptory a riizné kinazy prenaseji signal
stimulujici jak drahy etylenu (ET), tak kyseliny jasmonové (JA). Naopak, bud patogen, nebo ttok msSice
indukuje drahu kyseliny salicylové (SA), ktera ma antagonisticky ucinek na drahu JA. Zatimco zvySeny CO:
indikuje SA, také inhibuje jak ET a JA cestu, ktera €ini rostliny zranitelnéjsi vii¢i Skodam zpisobenym hmyzem

(Zavala et al., 2017).

22



2.3.1.3 Vliv UV zareni na jasmonatovou signalizaci
Ultrafialové (UV) zareni mize ovliviiovat obranyschopnost rostlin proti
byloZravym ¢lenovciim. Escobar-Bravo et al. (2019) zjist ovali, jaky d¢inek ma
ultrafialové zareni na obranyschopnost rajcete (Solanum lycopersicum). PouZili
zareni o rlizné intenzité a s rozdilnou dobou plisobeni. Pfitom zkoumali, zda
nastolené podminky ovlivni obranné reakce rostlin proti utoku trasnének
zapadnich (Frankliniella occidentalis). Stanovovali efekt zareni na poSkozeni
zpusobené tifasnénkami a jejich vybér hostitele, zvolené metabolické a
fytohormonalni slozky, expresi genii spojenych s obranou, hustotu trichomi a
jejich chemismus. Kratké vystaveni UV zareni b€hem dne zvysilo rezistenci rostlin
ke hmyzu, u jednoho z pouzitych kultivari az nékolikandsobné. Zvysila se exprese
genl pro syntézu JA a SA. Vzrostla koncentrace SA a JA-isoleucinu. Nebyly vsak
pozorovany zadné zmény obsahu vybranych listovych polyfenoli a terpent. Nijak
se nezménila ani obrana vazana na trichomy. ZvysSeni rezistence vyvolané UV se
tak pravdépodobné podili na spuSténi jasmonatové signalizace v rostliné. Nema

vSak zrejmé vliv na skladbu sekundarnich metabolitii ani na trichomovou obranu.

2.3.2 Bioticky stres

Bioticky stres je zpiisoben interakci rostlin sjinymi organismy v prirodé. Mezi
ptivodce biotického stresu patii konkurence mezi rostlinami, byloZravci a
patogenni organismy (Ttma, 2018). Mezi patogenni organismy fadime houby,
bakterie, hlistice, viry a viroidy. V dalSim ptehledu jsme se zamérili na ptisobeni

byloZravci na rostliny a jejich obranné reakce.

2.4 Druhy bylozravého hmyzu

Hmyz{ herbivory délime na specialisty (monofagy) a generalisty (polyfagy). Hmyz
se muiZze podilet na prenosu rostlinnych onemocnéni (patogent). Zatimco vétSina
bylozravého hmyzu zptsobuje poZerem rozsahlé poskozeni, bodavé savy hmyz se
zivi obsahem tkani zavrtanim styletd do bunék, ¢imz zmensSuje poskozeni a
minimalizuje vznik odpovédi na poranéni. MSice, molice a knéZice zplisobuji
expresi gend spojenych s SA, ale jen malo jasmonatové obrany (Giacometti et al.,

2018).
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2.4.1 Specialisté a generalisté
Speacialisté a generalisté mezi hmyzimi herbivory spousteji v rostliné rtizné typy

obrannych reakci.
Specialisté

Oproti generalistim maji specialisté snaze predvidatelné interakce. V diisledku
specializace ztraci jedinec schopnost napadat vice hostitelskych rostlin, protoZze jiz
neni schopen piekonavat vice zplisobti rostlinné obrany, manipulovat s rostlinou
ve svlij prospéch a rozvijet cesty, jak se branit proti predaci a parazitaci. Oproti
tomu maji na zakladé fylogeneze vyvinuté adaptace, které jim umoZiuji se ucinnéji
branit proti obrané konkrétni rostliny. Housenky plochusky pastinakové
(Depressaria radiella) jsou schopny travit jedovaté furanokumariny. Housenkam
Manduca sexta nevadi nikotin. Tato adaptace se vSak jevi jako neucinna pri prilis
vysokych davkach toxind. Kromé toho, Ze se dokdzou branit proti specifickym
latkam, se u nékterych specialistii dokonce vyvinula schopnost vyuzit tyto latky ke

snaz$imu nalezeni hostitele nebo ochranu pred predatory (Ali et Agrawal, 2012).
Generalisté

Generalisté nemaji Zddny obzvlast vyvinuty mechanismus, ktery by mél zvysSenou
ucinnost proti ur¢itému typu obrany. Maji vSeobecné obranné mechanismy, které
jim umoznuji napadat Sirsi spektrum hostitelti, a proto jsou daleko méné ohrozeni
nedostatkem potravy pri absenci jedné Zivné rostliny. Predpoklada se, Ze zatimco
generalisté se snazi rostlinné obrany potlacovat, specialistim staci snizit uroven
obrany na prtijatelnou mez (Ali et Agrawal, 2012). Studie prokazaly, Ze hmyz je

schopen upravit stravovaci chovani, aby se vyhnul tkdnim spoustéjicim

jasmonatovou signalizaci (Lortzing et Steppuhn, 2016).

2.4.2 Podzemni a nadzemni herbivori
Korenovi herbivori se ve vétsiné svych zivotnich projevi lisi od nadzemnich. Tyto
projevy ovliviiuji jejich plisobeni ohledné rostlin, predevSim zplisobené Skody.
Zplsob konzumace potravy je u podzemnich herbivort podstatné méné rozmanity
- vétSina znich okusuje koreny. Také u nich neexistuje tak silna vazba na

konkrétniho rostlinného jedince, jsou schopni poZirat oddélené casti. ProtoZe jsou
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podzemni casti rostliny vice chranény pred abiotickym stresem, poranéni
v dlisledku napadeni bylozravcem je snaze zjistitelné. Aby mohla rostlina vhodné
zareagovat na herbivora, musi vnimat utok a podle toho uzptsobit svij
metabolismus. Kofeny reaguji jinym zptisobem na mechanické poskozeni neZ na

herbivorii. Divod rozdilné reakce zlistava neobjasnény (Johnson et al.,, 2016).

Zména a indukce rostlinnych sekundarnich metabolit po utoku bylozravci byla
prokazana témér ve vSech sledovanych druzich rostlin. Indukce je vyvolavana u
mistniho poskozeni nebo systémové, naptiklad od kofent az po vyhonky. Kromé
okamzité indukce bylo prokazano, Ze predchozi utoky byloZravci posilily rostliny
pro silnéjsi a rychlejsi odezvu na dals$i napadeni. Bakhtiari et al. (2018) aplikovali
na koreny freriSnice srstnaté (Cardamine hirsuta) kyselinu jasmonovou a po
urcitém casovém zpozdéni podrobili jak kontrolni, tak i oSetfené rostliny
napadené polyfagnim byloZravcem Spodoptera littoralis. Pozitivni efekt kyseliny na
odolnost demonstrovali mérenim prirtistku hmotnosti larev. Zaroven testovali vliv
indukované obrany kofent na hojnost a sloZeni glukosinolatt ve vyhoncich, pred a
po napadeni. Pozorovali silny pozitivni vliv indukce kofend na odolnost proti
herbivorii. Celkovy pocet a totoZnost glukosinolatt byly globalné ovlivnény indukci
kyseliny jasmonové a pozerem. Byl zjistén vztah mezi ristem larvy a sloZenim
glukosinolati ve vyhoncich. Autofi studie predpokladaji, Ze indukce kyseliny
jasmonové zplisobila setrvalou zménu zminénych latek v listech. Tato pocatecni
modifikace stacila k udrzeni nizsich prirtstki ristu housenek, a to dokonce 11 dni
po indukci korend. Celkem vzato bylo prokazano, zZe predchozi indukce kotrenové
obrany zvySuje odolnost upravou a udrzovanim variaci v profilech glukosinolatt

béhem krmeni hmyzu.

2.4.3 Vlivy jednotlivych vyvojovych stadii hmyzu na obranu

rostlin
Zplsob obrany rostlin proti herbivorim se neliSi pouze mezi rliznymi druhy
herbivort. Byly pozorovany dokonce i ptipady, kdy rizna vyvojova stadia jednoho
druhu indukovala riznou obranu. Tento jev byl, mimo jiné, pozorovan u molice

bavlnikové.
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Molice bavinikova (Bemisia tabaci) je duleZzity a invazivni Sklidce plodin v mnoha
zemich. Piredchozi laboratorni studie s Arabidopsis prokazaly, Ze B. tabaci muze
potlacit obranu kyseliny jasmonové (JA) a tim zvySit produktivitu. Dosud nebylo

znamo, zda dokaze potlacit obranu regulované hostitelské rostliny JA.

Zhang et al. (2018) zkoumali v laboratornich podminkach vliv molice bavinikové
(Bemisia tabaci) na neSlechténa rajcata a geneticky upravené mutanty. Transgenni
mutanti, v nichZ byla jasmonatova obrana aktivovana nebo narusena, neovlivnili
preziti nebo reprodukci dospélych jedincli. U rostlin divokého typu se vysledky
lisily. Byly vSak pozorovany zmény pri vyvoji larev. Zmény v obrané a pri produkci
fytohormonii naznacuji, Zze dospélci B. tabaci mohou potlacit obranu zavislou na JA
po napadeni po dobu >72 hodin. Potlaceni JA bylo vztazeno na indukci kyseliny
salicylové (SA) v napadenych listech. KdyZ byla signalizace SA zablokovana, JA
akumulace u napadenych listli vzrostla a vyvoj nymfy B. tabaci byl opozdén. Tyto
vysledky ukazuji, Ze, i kdyZ JA signalizace pomaha pri zprostredkovani odpovédi
rajcete proti nymfam, dospélé molice mohou inhibovat biosyntézu JA a jeji

plisobeni zplisobem zavislym na SA.

2.4.4 Typy stresovych reakci

Prochazka (1998) rozlisuje u rostlin nékolik typi stresovych reakci:
Evolucni opatieni

Evolucni opatreni byla vytvorena v priibéhu evoluce a predavana z generace na
generaci, u¢innost potvrzena prirodnim vybérem. Patfi mezi né typ a rozmisténi
rostlinnych priaduchd, typ rostlinného metabolismu, vyvoj alelopatického vztahu
mezi rostlinou a byloZzravcem (tvorba jedovatych nebo odpuzujicich latek). Tyto

adaptace zpravidla umoziuji rostliné zcela se vyhnout stresu.
Ontogenetickad opatieni

Zpravidla se nejedna o geneticky danou vlastnost rostliny, pouze o schopnost
vytvorit adaptaci béhem ontogenetického vyvoje konkrétni rostliny. Takovou
adaptaci predstavuje napriklad velikost listové plochy. Nevyhodou takovychto
adaptaci je jejich pomalost a s tim spojena neschopnost rostliny v¢as zareagovat na

aktualni podminky.
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Modula¢éni opatrieni

Jedna se o geneticky nefixované adaptace, kterymi rostlina reaguje na okamzity
stav prostredi. MliZe reagovat napt. otevirdnim/zavirdnim préduchd, natacenim

listd nebo zménou koncentrace latek.

2.5 Zpusoby obrany rostlin proti herbivorim

Rostliny si pro obranu proti bylozravcim vyvinuly celou s$kalu opatieni.
RozliSujeme mechanickou obranu (trny, ostny, trichomy, lignifikace pletiv),

chemickou a biologickou.

2.5.1 Chemicka obrana

Prvni fyzicky kontakt mezi hmyzem a rostlinou nastane, kdyZ se hmyz néjak
dotyka povrchu listu. Chemické vlastnosti povrchu rostliny, kromé jejich fyzickych
vlastnosti, ovliviiuji nasledné hmyzi chovani. Proto zvlaStni pozornosti zasluhuje
povrchovd chemie listi. Povrchové vosky nebo pryskytice tvoii prvni linii
odolnosti rostlin. Schoonhoven et al. (2005) uvadéji, Ze existuji rozsahlé variace v
jejich mikromorfologii. Chemické sloZeni voski typicky zahrnuje fadu uhlovodikt
s dlouhym retézcem - alkylestery, primarni alkoholy a mastné kyseliny. Napriklad
vosky extrahované z listli pSenice miZou obsahovat az 50 riiznych slozek. Vosky
pokryvajici listy kapradiny podeziené kralovské (Osmunda regalis) se nékdy
skladaji i ze 139 sloZek. Voskova stavba se mlZe znacné lisit, nejen mezi druhy ze
stejného rodu, jako je tomu v pripadé osmi druhti makia (Papaveraceae), ale také
mezi riznymi genotypy stejného druhu. Voskova vrstva Casto obsahuje nékolik
primarnich nebo sekundarnich metabolitd, i kdyZ vétSinou v malych mnoZstvich.
KdyZz jsou intaktni rostliny kratce ponofeny do vody nebo organickych
rozpoustédel, mnoho sloucenin se cCasto vymyva. Vyluh vnéjSiho povrchu listi
miZe obsahovat cukry, nékteré aminokyseliny, a také sekundarni rostlinné latky,
jako je napriklad chloridzin, a dihydrochalcon z listi jablek, glukobrassicin,
glukosinolat ze zeli, furanokumariny, a alkaloidy. Chemické sloZeni obou vrstev se
muze velmi liSit. Nova technika umozinuje izolaci epikutikularniho filmu pro
chemickou analyzu. Pomoci této metody je mozné urcit svysokou piresnosti

hmyzem uvolnéné chemické 1atky pri kontaktu s listem rostliny. Hmyzu ¢asto staci
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kontakt s povrchovymi chemikaliemi, aby se o rostlinu prestal zajimat. Sarance
stéhovava (Locusta migratoria) takto mize rostlinu opustit uz po doteku, aniz by
se do ni zakousla. Kdyz je z listu odstranén vosk, hmyz mtize nékolikrat ochutnat,
nez se rozhodne rostlinu opustit. Na druhou stranu chemikalie na povrchu listi
mohou pomoci nékterému hmyzu rozpoznat svou specifickou hostitelskou rostlinu
na pocatku vyvoje. U nékolika druhii broukl je stimulovan pfijem potravy
dominantnimi voskovymi slozkami kazdé zjejich hostitelskych rostlin. Zlaznaté
(nebo také sekrec¢ni) trichomy jsou derivaty pokozky-epidermis, vyskytujici se
hlavné u celedi Lamiaceae, Solanaceae, Asteraceae a Geraniaceae. Obsahuji vysoce
specializované sekrec¢ni bunky syntetizujici velké mnoZstvi monoterpent a jinych
éterickych oleji. Nékteré zlaznaté trichomy mohou vyluCovat silice hned po
vytvoreni. Jiné jsou citlivé na dotek a praskdnim uvolnuji lepkavé sekrety, ve
kterych je drobny hmyz chycen a zabit. Vétsi hmyz je ¢asto sekretem odpuzen nebo

je krmenim na takové rostliné omezen vyvoj jeho populace.
2.5.2 Biologicka obrana

2.5.2.1 Konstitutivni obrana - pred napadenim
Rostlinna obrana se urychli, pokud je rostlina vystavena zvysenému riziku
herbivorie. Podnétem mitze byt predchozi napadeni, nakladena vajicka nebo
uvolnéné tékavé latky z okolnich rostlin. Po nakladeni vaji¢ek na listy rajcete se
prokazatelné zvySila koncentrace Kkyseliny jasmonové. To mélo za nasledek
spusténi inhibice proteazy Il v ramci obranné reakce. U husenicku rolniho a rajcat
bylo zjiSténo predavani indukované obrany do dalsi generace (Lortzing et
Stephuhn, 2016). Bylo experimentalné prokazano, Ze rostliny mohou mezi sebou
komunikovat prostfednictvim tékavych sloucenin. Napriklad mechanicky
poskozeny  pelynék trojzuby  (Artemisia  tridentata) uvolnil  davku
methyljasmonatu, kterd vyvolala pfimou rezistenci u planého tabaku. Kromé toho
se u tabaku zvysila produkce enzymu polyfenoloxidazy, u kterého se predpoklada
obranna aktivita, a snizila se aroven poskozeni kobylkami a housenkami (do Prado

Ribeiro et al., 2018).
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2.5.2.2 Indukovana obrana - po napadeni
U signalnich molekul kyseliny salicylové, kyseliny jasmonové a ethylenu byla na
zakladé analyz mutantl a transgenli vypozorovana podstatnd uloha v obrané
rostlin proti hmyzu a mikroorganismiim. Rostliny si na obranu proti hmyzu
vyvinuly dvé rozdilné strategie. Bud' se mohou proti Uto¢nikovi branit samy
pfimou fizenou obranou, nebo si mohou prizvat na pomoc spojence v podobé
prirozenych nepratel $klidce (van Osten, 2007). Rostliny mohou odstinénim svymi
listy chranit entomopatogenni mikroby na svém téle proti Skodlivému UV zareni a
také proti splachnuti deStém. Povrchova chemie rostlin, jako je vysoké pH a

alelochemikalie, mtiZe inaktivovat nékteré entomopatogeny (Shikano et al., 2018).

MSice kukuri¢nd (Rhopalosiphum maidis) je hmyz, ktery napadd mnoho druhi
obilovin, vcetné kukufice (Zea mays). Jiz drive bylo prokazano, Ze poskytuje
inbredni linii kukutrice Mp708, u které byla vyvinuta klasickym Slechténim rostlin
zvySend odolnost vii¢i mSici. Zde pomoci elektrofyziologického sledovani chovani
pri krmeni mSic demonstrujeme, Ze Mp708 poskytuje rezistenci. Navic krmeni
mSic na rostlinach Mp708 zlepSilo ukladani kalézy, a potencidlni obranny
mechanismus vyuZivany rostlinami k omezeni krmeni msic a dalsi kolonizace. V
kukufrici jsou benzoxazinoidy (BX) nebo metabolity odvozené od BX, jeZ prispivaji
ke zvysSeni depozice kalézy poskytnutim zvySené odolnosti vii¢ci mSicim. Nicméné
metabolity odvozené od BX a BX nebyly signifikantné zménény v rostlinach Mp708
infikovanych, coz indikuje obranu nezavislou na BX proti mSicim. Zde uvedené
dlikazy naznacuji, Ze konstitutivné vyssi hladiny kyseliny 12 - oxofytodienové
(OPDA) v rostlindich Mp708 prispély ke zvySené akumulaci kalézy a zvySené
odolnosti. OPDA zvysila expresi biosyntézy ethylenu a receptorovych genl a
synergické interakce podavani OPDA a krmeni msic vyznamné indukovaly expresi
transkripce 1-cysteinprotedzy, kliCovému obrannému proteinu proti hmyzim
Skiidclim v rostlindich Mp708. Kromé toho exogenni aplikace OPDA na jedince
kukurice s nedostatkem kyseliny jasmonové zptsobila zvySenou akumulaci kalézy
a zvysSenou rezistenci k mSicim, coZ naznacuje, Ze rezistence zprostiedkovana
OPDA je nezavisla na draze kyseliny jasmonové. Dale bylo prokazano, Ze prispiva
spiSe signalni funkce OPDA neZ piimy toxicky uc¢inek zvySeni odolnosti (Varsani et

al. 2019).
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2.6 Obranné proteiny a enzymy

Okusujici herbivori, jako jsou housenky a brouci, ptfi Zrani na hostitelské rostliné
zplsobuji rozsahlé poskozeni pletiva a uvoliiuji Siroké spektrum podnéti pro
zménu obranyschopnosti rostlin. Tyto podnéty mohou mit pozitivni nebo negativni

v

ucinek na byloZravce - viz Obr. 3.
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Obr. 3: Pirehled HAMPs v rostliné

Ptehled obrannych reakci rostlin na molekularni struktury spojené s bylozravci (HAMP) a efektory z okusu
bylozravci a jejich interakce s rostlinami, hmyzem a predatory. HIPVs = rostlinné tékavé latky vyvolané

bylozravci, VOC = tékavé organické slouceniny a OS = oralni sekrece (Basu etal,, 2017).

2.6.1 HAMPs

Termin HAMPs (herbivore-asociated molecular patterns) oznacCuje vSechny
slouceniny vylutované herbivory pri interakci s potravou, které rostlina vnima
jako signal pro vyvolani obrannych reakci. Vyznamnou skupinu tvofi elicitory
obsazené ve slinach bylozravého hmyzu. Napriklad u motyla se jedna piredevsim o
latky na bazi aminokyselin a mastnych kyselin. Lze simulovat poZer housenkou
aplikaci konjugatu téchto latek na nariznutou plochu rostliny. Nasleduje vyrazné
zvySeni hladiny kyseliny jasmonové, kyseliny salicylové a ethylenu. Napriklad
bélasek zelny (Pieris brassicae) produkuje v ustnim sekretu (-glukosidazu, ktera

v listech rizickové kapusty (Brassica oleracea var. gemmifera) vyvolava tvorbu

tékavych latek (Hettenhausen et al, 2014).
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2.6.2 Dalsi molekulové struktury
Signdly pro vyvolani obranné reakce nezahrnuji pouze HAMPs. Na Obr. 4 jsou
uvedeny dalsi molekulové vzorce, které se lisi podle utocnika. MAMPs (Microbe-
asociated molecular patterns) PAMPs (Pathogen-asociated molecular patterns)

DAMPs (Damage-asociated molecular patterns)
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Obr. 4: Molekularni rozpoznavani patogent a byloZravci rostlinami

1. Molekularni vzorce spojené s mikroby, patogeny a poskozenim (MAMP, PAMP a DAMP) jsou rozpoznavany
receptory pro rozpoznavani vzorcii (PRR) a vedou k imunitni reakci vyvolané PAMP (PTI). 2. Patogenni
efektory potlacuji PTI. 3. Genové produkty pro rezistenci rozpoznaji efektory a spusti imunitni reakci
vyvolanou efektorem (ETI). 4. Latky uvoliiujici se p¥i kladeni vajic¢ek jsou rozpoznavany nezndmymi receptory
a spousti se obrannd reakce. 5. Receptory rozpoznavaji predpoklddané molekuldrni vzorce spojené s
bylozravci (HAMP) a aktivuji imunitu vyvolanou byloZzravcem (HTI). 6. Poranéni vede k uvoliiovani DAMP a
rezistence vyvolané ranou (WIR). 7. Molekuly podobné efektoriim produkované hmyzem mohou potlacit HTI a

WIR. Neznacené prvky jsou oznaceny preruSovanymi ¢arami (Erb et al, 2012).

2.7 Tékavé latky v rostlinach

VSechny rostliny emituji neptfeberné mnozstvi tékavych uhlovodiki. Mnoho
sekundarnich latek a nékolik meziproduktii miliZze byt rostlinami primarné
uvoliiovano do prostiedi z diivodu vysokého tlaku par. Témito latkami mohou

rostliny plisobit na okolni organismy. Mnoho terpenoidli, aromatickych fenold,
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alkoholii, aldehydl atd. o molarni hmotnosti az do rozmezi 100 az 200 Da se
snadno odpaii, kdyZ jsou pii poskozeni pletiva vystaveny pusobeni vzduchu.
Neposkozené rostliny také vydavaji takové tékavé slouceniny, které pronikaji
otevienymi priduchy, kutikulou a sténami Zlazy, ale rychlost uvoliovani je
mnohem niz$i. V minulosti byly extrakty identifikovany z nakrajeného nebo
macerovaného rostlinného materialu. Béhem poslednich tii desetileti se pouziva
sbér tékavych latek metodou headspace ze vzduchu kolem neposkozené (nebo
poskozené) rostliny. Tato technika, v kombinaci s plynovou chromatografii,
poskytuje mnohem spolehlivéjsi informace o sloZeni prirozené tékavych latek nez
extrakce z pletiva. Napriklad vzduSny prostor nad porostem baviny obsahuje 54
chemikalii, ale pouze Sest znich se vyskytuje také mezi 58 pritomnymi
slouCeninami v éterickém oleji z pupend bavlniku. Rostlinné tékavé latky lze
rozdélit na obecné a specifické tékavé latky. BéZzné se vyskytujici smés silic v
listech, které davaji posSkozenym listim charakteristickou ,viini travy*, je vétSinou
tvorena Sestiuhlikatymi nasycenymi nebo mononenasycenymi alkoholy a
aldehydy, které mohou mit riiznou konfiguraci izomerd. Nékteii autoii také
zahrnuji nékteré z jejich derivati (napt. acetaty). Obecné jsou produkovany,
vétSinou ve znacném mnoZzstvi, oxidaci listovych lipidl. Prekurzor nenasycenych
aldehydti a alkohold, kyselina linolenovd, ¢asto tvoii vice nez 1 % suché hmotnosti
listd. Relativni mnoZstvi jednotlivych sloZek se u riaznych rostlin miize lisSit.
Nékteré druhy hmyzu mohou vnimat tyto druhové specifické latky a pouzivaji je

k rozliSeni mezi hostitelskymi a ostatnimi rostlinami.

Mandelinka bramborova (Leptinotarsa decemlineata) naptiklad reaguje pozitivné
na smés tékavych latek z bramborovych listt, ale kdyZ je prirodni smés pozménéna
zvySenou koncentraci jedné ze svych slozek, reakce odezni. Mnohé, nebo moZna
vétSina rostlin, také emituji druhové charakteristické tékavé latky, ale dosud byly
zkoumany metodami headspace v pouze omezeném poctu pripadii. Mnoho druhi
hmyzu reaguje na Sirokou $kalu tékavych latek pochazejicich z rostlin a pouzivaji
je jako vzdus$né podnéty pri hledani nebo vyhnuti se urcitym rostlinam. Pocet
tékavych latek ve vzduchu kolem rostlin mtiZe byt az nékolik set, ackoli Casto ve
smési dominuje jedna nebo nékolik hlavnich slou¢enin. Napriklad vzduch kolem
kukurice obsahuje nejméné 24 sloucCenin, ale nejvice obsahu (75 %) sestava pouze
ze sedmi komponent. V profilech headspace lze zaznamenat nékteré trendy s
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ohledem na hlavni kategorie sloucenin. Ve vSech druzich rostlin se vyskytuje
nejvice aldehydd, estert, pripadné terpent. Kdyz je pletivo poskozeno, podil téchto
hlavnich slozek miize byt bud zvySen (so6ja, lilek) nebo lehce (zeli, rericha,
husenicek) ¢i silné (cowpea, pepiovnik) poklesne. Ve vSech rostlinach poskozeni
roztoC¢i nebo housenkami zptlisobuje uvolnéni nékterych sloucenin, které nejsou
vlibec nalezeny nebo se nachazeji v mnohem nizZsich pomérech nez v neporusené
rostliné. Dalsi zajimavou skutecnosti je, Ze rostlinné druhy patii do stejné celedi
vykazuji rozdilné mnoZstvi uvolnénych silic (srov. napt. vigna a s6ja). Zatimco
v lilku bylo objeveno velké mnoZstvi N-oximt, v huseni¢ku byly nalezeny ve vysoké
koncentraci dva cykloheptadieny. Rostliny méni zplisob jejich vydavani, cCasto
vyrazné, po poSkozeni. Viiné emitovana po mechanickém poskozeni se lisi od té,
ktera byla zplisobena poskozenim byloZzravcem. Pri poskozeni zpilisobeném
byloZzravym hmyzem bylo zjiSténo, Ze rostliny znac¢né stimuluji emisi tékavych
latek. MnoZstvi mize byt témér 2,5krat vyssi nez z neporusenych rostlin. Tyto
pozoruhodné terpenoidy casto zaujimaji vyznamné misto v profilu smési
uvolnovanych poskozenymi rostlinami. Dva acyklické methylenové terpeny, E-4,8-
dimethyl-1, 3,7-nonatrien a 4,8,12-trimethyl-1,3 (E), 7 (E), 11-tridecatetraen jsou
predmétem zvlastniho zajmu, vzhledem Kk castému vyskytu v okoli rostlin
napadenych bylozravci. Mnozstvi téchto sloucenin se lisi podle druhu byloZravci.
Prostor nad korunou jabloné s listy zamotenymi sviluskou ovocnou (Panonychus
ulmi) obsahuje 49 % 4,8-dimethyl-1,3 (E), 7-nonatrienu, v kontrastu s pouze 9%
pfi napadeni listd jinym druhem roztoCe, sviluSkou chmelovou (Tetranychus
urticae). Je zajimavé, Ze tyto rozdily jsou dostacujici k tomu, aby prilakaly rtzné
druhy dravych roztoci. Ziejmé tito predatori reaguji na specifické poméry zapachu
sloZek. (Schoonhoven et al.,, 2005) Prvni kontakt s byloZravym hmyzem se casto
vyskytuje na povrchu listu, kdyz se povrchu listu dotyka tarsi priletivStho hmyzu.
Pristani a chiize na rostliné vyvola tlak, narusi povrch trichomil a z tarsalnich
polstarkii se uvolnuji chemikalie. Rostliny vyvinuly mechanismy k tomu, aby
vycitily tlak. Napriklad mucholapka (Dionaea muscipula) se okamzité uzavie, kdyz
jsou jeji senzorické chloupky stimulovany hmyzem. NemasoZravé rostliny jsou
také velmi citlivé na dotyk. V nékterych pripadech je mechanostimulace
opakovanym dotykem dostatecna k indukci akumulace kyseliny jasmonové (JA),

prekurzoru obranného hormonu jasmonoyl-L-isoleucin (JA-Ile). Zlomeni listovych
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trichoml rajcat (Solanum lycopersicum) dospélymi milirami nebo housenkami
vyvolava tvorbu peroxidu vodiku (H202) a expresi obrannych inhibitort
proteinazy. Zatim neexistuji Zadné naznaky toho, Ze tento typ reakce "vcasného
varovani" je specificky pro urc¢ité druhy hmyzu a pozorované uc¢inky mohou byt

vétSinou pribuzné uc¢inkim typu DAMP (Erb et al., 2012). Kyselina

jasmonova pusobi jako hlavni signalni molekula pti indukované produkci tékavych
latek, které funguji jako atraktanty pro predatory byloZravého hmyzu. Bylo
prokazano, Ze na tvorbé tékavych latek se podili i ethylen. SpuSténi emise
methylsalicylatu u mnoha druhi rostlin miize vést k aktivaci SA indukovanych
obrannych genti. U husenicku rolniho (Arabidopsis thaliana L.) pozer listd
housenkou bélaska repového (Pieris rapae L.) vyvolava produkci methylsalicylatu.
Touto latkou rostlina pravdépodobné pritahuje pozornost prirozeného nepritele
bélaska, parazitoidni vosy Cotesia rubecula (L.). U mutantnich jedincii se sniZenou

aktivitou téchto fytohormonti byla totiz zjiSténa nizsi mira napadeni.

Kyselina salicylova se jako signalni molekula podili spiSe na rostlinné obrané proti
patogentim, naproti tomu Kkyselina jasmonova zprostiedkovava obranu proti
hmyzu. Bylo zjiSténo, Ze ptisobeni téchto latek se mlize vzajemné ovliviiovat. Tabak
infikovany virem tabakové mozaiky byl shledan nachylnéjSim k napadeni Manduca
sexta, ale zaroven rezistentnéjSim k mSici broskvonové (Myzus persicae L.). Rajce
napadené houbou Fusarium oxysporum bylo odolnéjsi vii¢i napadeni sviluSkami.
V zavislosti na interakci se rostliny napadené hmyzem stavaji vice nebo méné
nachylné k chorobam. Rajc¢ata napadena msSici bavinikovou (Bemisia argentifolii,
Gennadius) vykazuji zvySenou odolnost vii¢i padli. Podobné se zvySila odolnost
ryze proti plisni Magnaporthe grisea po napadeni kiisem Sogatella furcifera.
Naopak vojtéska byla po napadeni ostnohibetkou Spissistilis festinus nachylnéjsi
k F. oxysporum (van Osten, 2007). Bylo zjisténo, Ze vyvijejici se semena séji jsou
schopna rozpoznat napadeni knéZici zeleninovou (Nezara viridula) a reaguji na néj

aktivaci mitogen-aktivovanou proteinkinazou 3,4 a 6 (Giacometti et al., 2018).

vav/

(Olea europaea) a silné ovliviiuje produkci oliv a olivového oleje. Alagna et al.
(2016) zjistili, Ze plody olivovniku reaguji na napadeni vrtulemi zménami v radé
obrannych sloucenin. Tyto slouc¢eniny zahrnovaly fytohormony tékavé organické
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latky a obranné proteiny. U napadenych oliv bylo zjiSténa zvySena transkripce
genld zodpovédnych za syntézu ethylenu a mnoZstvi uvolnéného ethylenu se
skokové zvySilo. Kromé toho se vovoci zvySilo mnozstvi kyseliny 12-
oxofytodienové, kterd v rostlindch slouzi jako prekurzor kyseliny jasmonové.
Kvalitativni a kvantitativni zmény v emisi tékavych latek v poskozenych olivach
ukazuji specificky byly vliv napadeni na tyto latky. V neposledni radé byly
pozorovany zvySené hladiny inhibitorli enzymu trypsinprotazy, pravdépodobné

v disledku posttranskripénich mechanismt.

Vysledné zmény vyvolané patogeny a herbivory se mohou vzajemné ovliviiovat
prostfednictvim vzajemné komunikace mezi signalnimi cestami. Napriklad
patogenem indukované zmény v rostlinach rajcat jsou zprostiredkované drahou
kyseliny salicylové a tyto zmény negativné ovliviiuji zmény po byloZravém hmyzu,
které jsou zprostredkovany hlavné jasmonaty. Odpovédi vyvolané patogenem jsou
Casto spojeny s drahou Kkyseliny salicylové a hmyzem indukované reakce s drahou
kyseliny jasmonové byly hlaSeny pro mnoho druhti rostlin. Nedavné informace
naznacuji, Ze takové striktni rozdéleni je nepravdépodobné, a Ze existuji piiklady
patogent, které indukuji kyselinu jasmonovou a hmyz, ktery pro zménu vyvolava
drahu Kkyseliny salicylové. Rizné drahy pri rostlinné obrané proti hmyzu a
patogentim miuze vyuzit byloZravy hmyz s pozoruhodnou schopnosti sabotaze
indukované obrany. U housenky cernopasky kukuticné (Helicoverpa zea) bylo
prekvapivé zjisténo, Ze indukuje signalni drahu kyseliny salicylové v séji, a nikoliv
drahu kyseliny jasmonové. Zprostredkované zmény kyseliny salicylové nemaji za
nasledek indukovany odpor proti témto housenkdm v soéji, a tak se zda, Ze
housenky zpracovavaji jejich signalizatni mechanismus potravinaiské rostliny
k potlaCeni indukované rezistence vyvolané kyselinou jasmonovou. Tento priklad
ukazuje, Ze interakce obrany proti vice uto¢nikiim rostlin je zajimavé téma cekajici

na dalsi objasnéni (Schoonhoven et al, 2005).

Dosud nebylo zcela objasnéno, zda ma uvolnovani tékavych slouCenin primy vliv
na fytohormonalni obranu rostlin. Vysledky studie Ye et al. z roku 2019 vsak jistou
souvislost naznacuji. Bylo zjiSténo, Ze ryZe (Oryza sativa) napadend housenkami
blyskavky kukuti¢né (Spodoptera frugiperda) uvoliuje velké mnoZstvi tékavé latky

indolu. Pozitivni vliv indolu na obranu ryze proti Skiidci byl demonstrovan jeho
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povrchovou aplikaci na rostliny. Pfi kombinaci této aplikace se simulovanou
herbivorii byla objevena transkripce, hromadéni a akumulace MAPK spoletné
s transkripci gentli pro biosyntézu kyseliny jasmonové. U zkoumanych rostlin byla

zjisténo vyssi mnozstvi kyseliny jasmonové.

2.8 Signalizace herbivora v rostliné

Jednou z prvnich odpovédi buiniky na herbivora je depolarizace membrany. Ve
stopach po kousnuti larvami Spodoptera litoralis na listech fazolu (Phaseolus sp.)

byl pozorovan velky pokles membranového potencialu (Wu et Baldwin, 2009).

2.8.1 MAPK signalizace

Mnoho studii prokazalo, Ze mitogenem aktivované proteinkindzy (MAPK) hraji
dtlezitou roli pii zprostredkovani odpovédi rostlin na rizné stresové podnéty,
piredevsim odolnost vii¢i patogentim. U tabaku byly prokazany dvé MAPK, protein-
kindza indukovana Kkyselinou salicylovou (SIPK) a protein-kinaza indukovana
poranénim (WIPK). Na zakladé transkrip¢nich analyz se ukazuje vliv SIPK a WIPK

na transkripci genti pro syntézu kyseliny jasmonové (Wu et Baldwin, 2009).

Z reakci rostlin indukovanych byloZravym hmyzem se obecné predpoklada zvyseni
odolnosti tak, Ze se sniZuje fyzickd kondice tto¢nika nebo chutnost rostliny béhem
souc¢asného nebo nasledného udtoku (Po et al, 2013). Ve studii pridany
methyljasmonat (Me]A) zpusobil vyznamné sniZeni hmotnosti housenek - o 11,2
az 17,9 % nizsi ve srovnani s neoSetrenou kontrolou. Kromé toho byl vyvoj miry
Chrysoideixis includens na listech oSetfenych MeJA zpoZzdén 12,8 az 16,2 % ve
srovnani s neoSetienou kontrolou. Predchozi studie ukazaly, Ze aplikace exogenni
JA mohou indukovat odolnost vii¢i hmyzu sniZzenim jejich vykonu a (nebo)
zpomalenim jejich vyvoje (Chen et al, 2018). Exogenni aplikace kyseliny jasmonové
zvysily koncentraci flavonoidt v luscich séji a omezily rast knéZice Euchistus heros,
pripadné snizili Zraci aktivitu knéZice zeleninové. Bylo prokazano, Ze takto
oSetfend semena maji pevnéjsi bunécné stény, které jsou odolnéjsi proti dalSimu
propichnuti stylety hmyzu. MAPK kinazové kaskady vnimaji stylety plostic a slouzi
jako klicové faktory k rozpoznavani signalti z prostredi. Enzymy ve slinach hmyzu

rozvoliiuji bunécné stény pro lepsi pohyb styleti. Poskozeni rostliny knézici
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pravdépodobné aktivuje specifické MAPK kinazy, které zptsobuji expresi genti pro
enzymy, jeZ vytvareji zmény v konformaci bunélnych stén v poSkozenych
semenech. Rostlina vraci struktury do plivodniho stavu. Ve vzorcich semen 24
hodin po poskozeni byly zjistény zvySené koncentrace MPK1, MPK3 a MPKS6,
zatimco u mechanicky poruseného semene pouze MPK6. MAPK byly v podobné
mife aktivovany jak JA, tak SA. Rekonstrukce bunécné stény je pravdépodobné
ovlivnéna hlavné SA. Ta zvysSila transkripci polygalakturondzy, pektatlyazy,
xyloglukanfukosyltransferazy a xyloglukanendotransglykosilazy. JA zvysila pouze
transkripci expansinu a xyloglukanfukofyltransferazy. Expansinv burikach
umoziuje pohyb retézce a uvolnéni stresu a tim se pravdépodobné podili na
zabudovavani bunélnych stén. Xyloglukanendotransferazy zprostredkovavaji
vyménu pricnych vazeb mezi molekulami a funguji jako klicové enzymy pri
regulaci rekonstrukce bunécné stény. DalSi enzymy Stépi a -1,4- glykosidické vazby
v pektinu. U napadenych semen byla oproti tém mechanicky poSkozenym také
zjiSténa zretelné vétsi aktivita enzymu fosfotransferazy. Po obarveni probodnutych
mist safraninem a UV-stimulovanou autofluorescenci byly zjiStény zmény
v epidermis a endospermu a zesileni stény pravdépodobné v disledku ulozeni
ligninu. Dehydratace a posileni stény akumulaci ligninu mizZe sniZit citlivost k
dalSimu utoku. ZvysSe uvedenych skutecnosti lze soudit, Ze oSetieni pletiva
kyselinou salicylovou mtZe slouZit jako prostredek ochrany séji proti Skiidciim

(Giacometti et al., 2018). Na Obr. 5. je uveden retézec reakci.
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Obr. 5: Signalizace proteinkindzami

Model sumarizujici ¢asné signalni udalosti v rostlinach napadenych byloZravci. Po Gtoku byloZravce jsou jeho
elicitory (zde FAC) vazany na domnélé receptory na plazmatickych membréanach a aktivuji dalsi reakce. Pies
neznamy mechanismus jsou privadény Ca2* in vitro, ktery depolarizuje buné¢né membrany. ZvySené mnoZzstvi
Ca?* (pravdépodobné spolu s CDPK) zna¢né zvySuje NADPH oxidazy umisténé v bunétné membrany a vede k
produkci ROS. MAPK (alesponi SIPK a WIPK) jsou rychle aktivovany; transkripéné reguluji mnoho gent
zapojenych do biosyntézy JA a ethylenu, stejné jako transkrip¢ni faktory NADPH oxidazy a WRKY (TF). SIPK se
pravdépodobné podili se také na vyrobé NO; jak ROS, tak NO modifikuji aminokyseliny v proteinech a indukujf
transkrip¢éni zmény. Geny souvisejici s obranou. Dosud oznacena cesta spousti biosyntézu JA. JA je dale
konvertovana na JA-Ile pomoci JAR; zavazné JA-Ile na SCFCOI1 iniciuje degradaci JAZ proteint, které negativné
reguluji JA-responzivni geny. Bez fosforylace je ACS degradovany cestou 26S proteasomu; po fosforylaci SIPK
ziska vy$3f stabilitu a zvy$uje biosyntézu ethylenu Cervené Sipky piedstavuji pfimo fosforylaci; modré $ipky
predstavuji regulaci transkripce. AOC, allenoxidcyklaza; AOS, allenoxidsyntdza; CDPK, kindza zavisla na
vapniku; JAZ, jasmonate ZIM doména; LOX, lipoxygenaza; OPDA, Kyselina 12-oxo-fytodienova; OPR3, OPDA
reduktaza 3; NO, oxid dusnaty; NOA, protein asociovany s NO; NR, nitratreduktaza; ROS, reaktivni druhy
kysliku; SCF, Skp, Cullin, F-box; SIPK, proteinkindza indukovana kyselinou salicylovou; WIPK, proteinkinaza
indukovana ranou (Wu et Baldwin, 2009).
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2.9 Vedlejsi vlivy obrany proti herbivorim

Rostliny mohou ovliviiovat u¢innost mikrobidlnich insekticidii prostirednictvim
cetnych mechanismi. Jednim z téchto mechanismi je oxidace rostlinnych fenoli
rostlinnymi enzymy, jako jsou polyfenoloxidazy a peroxidazy. Tyto reakce
vytvareji rizné produkty a meziprodukty, které hraji diileZitou roli v rezistenci
vlici byloZzravému hmyzu. Katecholickd oxidace fenolické slouceniny kyseliny
chlorogenové zvysuje letalitu bakteridlniho patogenu Bacillus thuringiensis var.
kurstaki (ktery zabiji hmyz) pro polyfagni housenky Helicoverpa zea. ProtoZe
krmeni $kodlivého hmyzu ¢asto spousti indukce vyssich aktivit oxida¢nich enzymi
v rostlinnych tkanich, bylo predpokladano, Ze indukce obranyschopnosti rostlin by
posilila letalitu bakterie (BT) na téchto rostlinach. Bylo zjisténo, Ze letalita BT na
rostlinach rajcat byla vyssi, pokud byla aplikovana na rostliny, které byly
indukovany krmenim H. zea nebo indukovany fytohormonem kyselinou
jasmonovou. Vy$si podily larev H. zea zabitych BT byly silné korelovany s vy$simi
urovnémi aktivity PPO v tkani. Vys$si aktivita POD byla jen slabé spojena s vyssi
hladinou BT indukované mortality. Rostliny mohou indukovat obranné reakce ve
shodé s mikrobidlnim insekticidem entomopatogenem na ochranu proti

byloZzravému hmyzu (Shikano et al., 2018).

Tritrofické interakce hraji klicovou roli v udrZovani funk¢niho agroekosystému. Po
poskozeni fytofagnim hmyzem hostitelské rostliny uvolnuji smés vonnych latek,
nazyvanych tékavé latky vyvolané byloZravci (HIPV), které jsou pritazlivé pro
nepratele vcetné predatord clenovcli a zejména parazitoidi. V poslednich trech
desetiletich jsou identity HIPV zkoumdany v rlznych tritrofickych systémech
plynovou chromatografii - hmotnostni spektrometrii (GC - MS) a analyzovany.
Mnozstvi HIPV slozek bylo fyziologicky vySetfeno plynovou chromatografii -
elektroantennogramovou detekci n(GC-EAD) a zaznamem s jednim snimanim
(SSR). Vliv indukovanych odorantii na chovani byloZravcli a parazitoidii byly
zkoumany pomoci Y-trubicovych testli olfactometru a aerodynamickych tunell v
laboratornich testech. Vzhledem k potencialni uZiteCnosti parazitickych vos pro
hubeni 8$klidcli, pochopeni cichovych mechanizmi, kterymi byloZravci a
parazitické vosy detekuji rostlinu, by mohlo usnadnit vyuZiti parazitoidi k ochrané

rostlin. S nastupem sekvenovani genomu a analyzy transkriptomu byl objeven
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velky repertodr genii chemosenzorickych proteint véetné odorantnich receptort a
odorantnich vazebnych proteinti byloZravci a parazitickych vos (Guo et Zhu,
2019).

2.9.1 Vliv arbuskularni mykorhizy na obranu rostliny
Arbuskuldrni mykorhizni (AM) houby podporuji rist rostlin zlepSenim ziskavani
zZivin, ale také zvysSenim jejich odolnosti proti abiotickym a biotickym stresortim,

vcetné hmyzich herbivord.

Arbuskularni mykorhiza zprostifedkovana AM plisnémi zahrnuje piimy d¢inek AM
hub na rostlinnou vitalitu, ale také manipulaci s hormondalnimi kaskadami, jako je
systémova aktivace obrany zavislé na kyseliné jasmonové (JA). Byl zkouman vliv
inokulace a rozmanitosti AM hub na endogeni tvorbu JA s cilem zvysit odolnost
proti byloZravciim. Za ucelem reSeni této otazky byly inokulovany tfi genotypy
Solanum lycopersicum L., mutant s deficienci JA-biosyntézy, mutant se zvySenou
syntézou JA a kontrolni neSlechténé rostliny, a to bud inokulované nebo
neinokulované houbami. U rostlin byl méren rlst a odolnost proti housenkam
Spodoptera littoralis, hlavniho Sklidce plodin. Celkové nedostatek produkce JA
sniZzil vyvoj rostlin a rostliny s deficitem byly méné odolné viici S. littoralis. Kromé
toho AM houby zvysily nejen odolnost rostlin proti S. littoralis, ale tento prospésny
efekt byl vyraznéjSi v rostlindch s nedostatkem JA neZ v rostlindch svysSim
mnozstvim JA. Tyto vysledky zdlraziuji, Ze zvySena odolnost rostlin diky AM
houbdm je negativné ovlivnéna schopnosti rostliny produkovat JA, a Ze AM houby
doplnuji endogenni obranu rostlin zprostifedkovanou JA (Formenti et Rasmann,

2019).

2.10 HAO (herbivore-associated organisms)

Ve vétSiné studii zabyvajicich se prfimou a nepifimou obranou rostlin proti
bylozZravcim byl zkouman pouze vliv byloZravcl samotnych. Bylo vsak zjisténo, Ze
pojem byloZravec zahrnuje nejen jeho samotného, ale i jeho parazity, predatory a
symbiotické organismy. Ty mohou pulsobeni bylozravce na rostlinu ovlivnit.
S herbivory spojené organismy mohou piimo ovliviiovat reakci hostitelské rostliny

tim, Ze interferuji s rostlinnymi signalnimi transdukénimi cestami a potlacuji
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expresi genl souvisejicich s obranou nebo zménami sekundarniho metabolismu.
Navic organismy spojené s byloZravci mohou také ovlivnit reakce rostlin neptrimo.
Plisobi totiZ na chovani a fyziologii bylozravce. Zmény v rostlinném fenotypu,
které zplisobuji organismy spojené s byloZravci, mohou nasledné ovlivnit interakce
s jinymi ¢leny spoleCenstva, a maji tak dopad na dynamiku celého spolecenstva.
Organismy spojené s byloZravym hmyzem proto mohou ptisobit jako skryta hnaci

sila koevoluce rostlina - herbivor.

V prirodnich ekosystémech rostliny interaguji s mnoha organismy, které mohou

hluboce ovlivnit parové interakce mezi rostlinami a hmyzem (Obr. 6a).
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Obr. 6: Kazdy organismus zaclenény do ekologického spolecenstva predstavuje spolecenstvo samo o
sobé

a) zjednodusené tritrofické spolecenstvi, kde organismy ve spolecenstvu jsou povazovani za jednotlivce
b) Herbivorni hmyz sestava ze spolecenstvi makroorganismi a mikroorganismi.

c) Interakce v tritrofické komunité nejsou interakce mezi “jednotlivci®, ale ve skutecnosti interakce mezi
komunitami HAO vazicimi se na bylozravce (Zhu et al., 2014).

Kdy?z je rostlina napadena nékolika dto¢niky, reakce rostliny na jednotlivé itocniky
se mohou vzdjemné ovliviiovat a nasledné vedou k jedine¢nym reakcim rostliny

zaloZzenym na poradi kolonizace, druhu herbivora, chovani a ¢asovém zpoZdéni

mezi prichodem tuto¢nik. Hmyzi paraziti mohou byt mikroorganismy (jako jsou
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houby a bakterie), viry nebo makroorganismy (jako jsou parazitarni cervi a
parazitarni vosy; Obr. 6b). Paraziti hmyzu si vyvinuli pozoruhodné strategie
manipulace s rozvojem svého hostitele, fyziologie, morfologie, evoluce a ekologie.
Existuje stale vice dikazli o dtlezitosti HAO v interakcich mezi rostlinami a
hmyzem, coZ naznacuje, Ze bychom meéli povaZovat byloZravce a jeho skryté
pridruzené spolecenstvi HAO za integrovany stresor, ktery interaguje s rostlinou

(Obr. 6¢) (Zhu et al,, 2014).

2.11 Obranna reakce rostliny na vice herbivoru

Vyzkum obrany rostlin se zaméruje piredevsim na obranu proti jednomu skiidci.
Rostliny jsou vSak v ptirodé bézné napadany dvéma i vice druhy herbivort
souCasné. Dosud bylo shromazdéno priliS malo informaci, jak se rostliny
v takovychto pripadech brani. Predmétem dalSich studii a experimenti se tak
pravdépodobné stane pravé vyzkum kombinace plsobeni vice Skidcl. Poté bude
mozné vyvinout prostiedKky, které nebudou plsobit pouze na jeden nezadouci

organismus, ale dokazi eliminovat vice druht zaroven.

Kroes et al. (2016) udélali zasadni krok k objasnéni vySe uvedenych souvislosti.
Pomoci DNA Ccipl zjistovali reakce huseni¢ku rolniho (Arabidopsis thaliana).
Nechali rostlinu napospas housenkdm zaprednicka polniho (Plutella xylostella)
spolecné s mSicemi zelnymi (Brevicoryne brassicae). Pro porovnani pridali vzorek
rostlin napadenych pouze housenkami. Jednim zcili bylo prokazat, jestli ma
pritomnost msSic néjaky vliv na obranu husenicku proti housenkam. Druhym
potom, zda existuje néjaka zavislost na hustoté msic vdaném misté case. U vSech
rostlin napadenych housenkami se zvysila syntéza kyseliny jasmonové. Pridané
mSice, jak v malych, tak ve velkych hustotach, jasné zménily transkripci geni
obrany proti housenkam. Napadené rostliny vykazovaly v porovnani s rostlinami
pouze sjednim herbivorem vy$$i mnozstvi nékterych cinitelG pro rostlinnou
imunitu, konkrétné zvysenou expresi genii transkripéniho faktoru WRKY a geni
pro kyselinu abscisovou. Kromé toho bylo zjisténo, Ze v mistech vys$si hustoty mSic
se obrana rostli zrychlila. Lze proto soudit, Ze ¢im vétsi je hustota predatort na

rostliné, tim rychlejsi jsou jeji obranné mechanismy.
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3 MoZné vyuZziti v praxi

Vliv fytohormonii na Skiidcem napadenou rostlinu by bylo moZno pouZit v praxi
jako soucast biopesticidli. Slouzily by jako, kZivotnimu prostiedi Setrnéjsi,
alternativa k dnes Siroce vyuZivanym pesticidiim na chemické bazi. Bylo by tak
mozné alespon ¢astecné omezit negativni dopad chemické ochrany zemédélskych
plodin na ostatni organismy. Shrestha et Reddy (2017) testovali v terénu nékolik
moznych zpisobli ochrany psSenice proti obavanému skuiidci, bejlomorce oranzové
(Sitodiplosis mosellana). Pouzili entomopatogenni houbu Beauveria bassiana,
parazitické hlistice Steinernema feltiae, s1 % polymernim gelem Barricade,
pyrethrin, kombinace Beauverie s pyrethrinem, kyselina jasmonova a chemicky
insekticid chlorpyrifos. Porovnavali vliv téchto Cinitelti na populaci bejlomorcich
larev, miru poSkozeni pSeni¢nych zrn, vynos a kvalita zrn a vliv na populaci
parazitoida bejlomorky, Macroglenes penetrans. Pyrethrin a houba se neosvédcily.
Naopak hlistice a kyselina jasmonova se ukazaly jako velmi ucinné, srovnatelné
s chemikalii. OSetrené rostliny vykazovaly vys$i vynosy a menSi posSkozeni zrn

larvami. Otazkou vsak zlistava, jestli se pouZiti téchto latek vyplati i ekonomicky.

Rizni byloZravci indukuji rtizné obranyschopnosti rostlin. Obrana rostliny miize
Skodlivé ovlivnit vykonnost a preferenci pozdéjsich bylozZravcl. Zmény se tykaji
poZeru, kladeni, riistu a ovipozice. Lin et al. (2019) zkoumali vliv dvou bylozZravci
(¢ervec Phenacoccus solenopsis a sviluska karminova Tetranychus cinnabarinus) na
obranu okurky (Cucumis sativus). Poté na zamotrené rostliny vypustili molice
bavlnikové (Bemisia tabaci). Bylo zjisténo, Ze molice maji tendenci davat prednost
rostlinAm predem napadenym roztoc¢i pred rostlinami nenapadenymi. Naproti
tomu, u rostlin napadenych cervci byly vysledky opacné. MnoZstvi vajicek
nakladenych molicemi odpovidal jejich jidelnim preferencim. Vysledky také
ukazaly, Ze sviluSky aktivovaly spiSe geny pro kyselinu jasmonovou, zatimco Cervci
aktivovali spiSe geny pro kyselinu salicylovou. Rizné zplisoby obrany okurky
mohou byt jednim ze zdkladnich faktord, které ovliviiuji prednost vybéru u molic.
Kromé toho travici a ochranné enzymy molic mohou hrat diileZitou roli v regulaci

kladenti vajicek a v ovipozici.
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4 Zavér

V poslednich letech nastal obrovsky pokrok ve vyzkumu fytohormont. Pri
zpracovani této bakalarské prace jsme cCerpali prevazné z dostupné odborné
literatury v anglickém jazyce, protoZe vyzkum této problematiky prozatim probiha
predevsim v anglosaskych zemich a ve vychodni Asii. V ¢eské odborné literature
jsou kdispozici pouze teoretické informace. Ze zjisténych informaci se tato
biologickd ochrana rostlin jevi jako univerzalni, ale bude jesté nutné provést
obdobny vyzkum ucinkd fytohormonia evropskych plodin v reakci na evropské
Skidce. Pokud bude dosazeno stejnych vysledkii, bude moci byt zahajena cilena
vyroba ochrannych prostfedki na bazi téchto latek. Hormonalni zmény
v rostlinach 1ze studovat genetickou, chemickou nebo fyziologickou cestou. Pri
napadeni hostitele Skiidcem dochazi ke spusténi signalu pro pocatek rostlinné
obrany. Tento signal zprostredkovavaji pravé fytohormony. Dochazi k aktivaci
konkrétnich genl a enzymatickou cestou jsou syntetizovany proteiny, které se
podileji na vlastni obranné reakci. Predpoklada se, ze ze znamych fytohormoni se
vroli signalu na utok herbivora uplatiiuje predevsim kyselina jasmonova. Podle
soucasnych vyzkumi se ukazuje, Ze se na této obrané podili i kyselina salicylova.
Ta byla doposud zndma hlavné jako signalni molekula rostlinné imunity pro infekci
bakteriemi a viry. ListoZravi herbivofti zptisobuji signalizaci kyselinou jasmonovou
a naproti tomu ti bodavé savi aktivuji kyselinu salicylovou. Tyto dvé molekuly
mohou vzajemné spolupracovat nebo se naopak potla¢ovat. Bylo zjiSténo, Ze se do
mechanismu obrany zapojuji i ethylen a kyselina abscisova. A to bud’ ve spolupraci
s kyselinou jasmonovou, nebo samostatné. Mechanismus ptlisobeni fytohormont se
podoba plisobeni hormonii v téle zivoCichd. Tedy vySe zminéné latky aktivuji
receptory na membrané rostlinnych bunék. Dochazi k prepisu genetické informace
do proteint. Vzniklé enzymy zprostredkovavaji zesileni bunécné stény. Diky tomu
je pro hmyz téZsi narusit svymi dstnim dstrojim a slinami dal$i pletivo. Obranné
reakce ziskané konkrétnim jedincem lze pozorovat i v pokracujici generaci.
Pochopeni vztahu vlivu rostliny na hmyz a hmyzu na rostlinu je sloZity proces, do
kterého vstupuje mnoho dalsich vlivi jako je prostiedi, vyziva, patogeny, plisné a
bakterie. Kromé fytohormont se na rostlinné obrané podili i rizné silice a jiné
tékavé latky, které zvysuji pravdépodobnost napadeni herbivori predatory,
parazity a parazitoidy. Takto oslabeny bylozravec vykazuje sniZenou schopnost
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znicit rostlinu. Zptsob rostlinné obrany se lisi v zavislosti na druhu herbivora a
napadeném organu rostliny (kofen, list). Predmétem dalsich studii a experimentt

se tak pravdépodobné stane pravé vyzkum kombinace piisobeni vice Sktdci.

VysSe uvedené skutecnosti nas privedly k ndzoru, Ze vyuziti fytohormonii k ochrané
rostlin miize byt vblizké dobé slibnou alternativou chemického oSetieni.
Nevyhodou by se mohla stat snazsi adaptace hmyzu na latky bézné se vyskytujici
v piirodé. Proto je otazkou, jak dlouho bude moZné tento biologicky zptsob

pouzivat, neZ se k nému hmyz stane rezistentnim.
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