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1 Uvod a cile prace

»Stardm se vice o rosnatku nez o ptivod vSech druhii na svéte.

Charles Darwin, 1860

JiZ v roce 1875 Charles Darwin vydal prvni ucelenou monografii o masozravych
rostlinaich s nazvem Insectivorous Plants, vSeobecné povazovanou za pocatek
systematického védeckého vyzkumu masozravych rostlin. Pro své pozoruhodné
ekologické, anatomické, morfologické a v neposledni fad¢ fyziologické vlastnosti, zajem
o tyto rostliny neustale stoupa.

Pro jejich zcela unikatni rychlé pohyby a elektrofyziologickou odezvu lapacich
organu jsem si pro svou praci vybrala praveé celed rosnatkovitych (Droseraceae). Ma
prace by méla shrnout dosavadni poznatky a pfispét k prohloubeni znalosti v oblasti

elektrofyziologie masozravych rostlin.
Cile prace:

1) Sestavit soudoby kriticky piehled literatury o drazdivosti rosnatkovitych
(Droseraceae), zahrnujici strukturu pasti, vlastnosti elektrofyziologickych signald i

charakteristiky rychlych pohybt.

2) Ovefit charakteristiku ak¢nich potenciala v lapacich organech u vybranych druht

rodu Drosera z riznych klimatickych oblasti.



2 Obecna charakteristika masozravych rostlin

Veskeré masozravé rostliny jsou fazené mezi rostliny krytosemenné
(Magnoliophyta). V soucasné dob¢ je popsano 8 komplexné masozravych ¢eledi, v nichz
je dohromady 15 rodi a odhadem téméf 650 druhu, tvoficich kvétenu vSech klimatickych
pasem (Studnicka 2006).

Co je to ,,masozravost”, neboli ,,karnivorie“ u rostlin? Podstatou karnivorie je
schopnost rostliny prilakat kofist (bezobratli, ale i drobni obratlovci), a tim zvysit
pravdépodobnost nahodného chyceni kofisti, polapit ji pomoci dimyslnych lapacich
organd, rozlozit vlastnimi enzymy, ¢i symbiotickymi mikroorganismy a ziskané latky
vyuzit ve sviij prospéch. Soubor téchto schopnosti a adaptaci se nazyva ,karnivorni
syndrom* (Studnicka 2006). Kazda z téchto schopnosti je podminkou nutnou, ale sama o
v evoluci vyvinula n¢kolikanasobné a nezavisle pravé jako adaptace rostlin na zivinami
chuda stanovisté (Ellison et Gotelli 2001, Schaefer et Ruxton 2007). Ta byvaji Casto
kysela, zamoktena, anoxicka a obvykle s nedostatkem dostupnych mineralnich zivin (N,
P, K, Ca, Mg) (Juniper et al. 1989, Adamec 1997, Slack 2000, Studni¢ka 2006, Schaefer
et Ruxton 2007). Dostupnost kofisti na takovychto stanovistich je kli¢ovym faktorem
uréujicim fitness, nartst biomasy, kveteni a také produkci semen téchto rostlin (Schaefer
et Ruxton 2007). Typickym piikladem ekosystémi masozravych rostlin (MR) jsou
raselinné mokiady ¢i tropické destné a mlzné lesy. Jinym jsou zase ziviny postradajici
pis€ité¢ a jilovité pudy jihozapadni Austrdlie. Masozravé rostliny jsou typickymi S-
stratégy, coz jim jakozto konkurencné slabSim umoziiuje vzdorovat ,,ekologickému
stresu‘, a tim osidlovat extrémni stanovisté. K témto podminkam se terestrické masozravé
rostliny pfizptsobily také pomalym rastem. Rychlosti fotosyntézy na jednotku listové
plochy jsou proto asi 5x niz§i nez u ostatnich rostlin (Hajek et Adamec 2010). Kvili
zajisténi spravného chodu lapacich a travicich organt jsou masozravé rostliny obvykle
vazané na vlhka a alespon pfechodné mokra stanovisté.

Nejcastéjsi kofisti téchto rostlin jsou kromé hmyzu také prvoci, Cervi, korysi,
pavouci, plzi, ale i drobni obratlovci. Kofist slouzi masozravym rostlindim jako zdroj
prvku, jichz se jim v padé nedostava, ale jako zdroj uhliku je nepodstatna (Studnic¢ka
2006). Témet vsechen uhlik pro stavbu své biomasy fixuji stejné jako jiné autotrofni
organismy ve fotosyntéze. Diky této skutecnosti byvaji masozravé rostliny oznaGovany

téz jako ,,mixotrofni* (Studnicka 2006).



Spole¢nou charakteristikou vétSiny MR je slabé vyvinuty kofenovy systém (Juniper
et al. 1989, Adamec 1997). Pomér hmotnosti kofenti k celkové hmotnosti rostlin je u
ruznych MR v rozsahu od 3,4 do 23 % (obvykle 10-20 %) (Adamec et al. 1992, Adamec
2005). Kofeny jsou pievazné kratké, slabé vétvené a jsou schopny v zamoktenych piidach
neznamym zpusobem tolerovat anoxii a pfibuzné fenomény, jako je H,S v podmacenych
piadach (Adamec 1997, 2005). Obvykle také maji snadnou regeneraci. Kapacita kotfent
MR je pro pfijem mineralnich Zivin limitovana a je kompenzovana piijmem Zivin z kofisti
(Adamec 1997).

Prokédzanou ekofyziologickou zvlaStnosti MR je nejen u€inny piijem mineralnich
Zivin z kofisti, ale také velmi u¢inna reutilizace N, P a K ze starych listt pfed odumienim,
coz svéd¢i o mimofadné dobrém hospodafeni s minerdlnimi Zivinami. Dal$im velmi
pozoruhodnym jevem je skutecnost, ze mineralni latky pfijaté rostlinou pies listy z kofisti
nebo zZivného roztoku neznamym zptisobem stimuluji ¢innost kofent, které pak piijmou
potiebné mnozstvi Zivin z mineraln¢ chudé pudy. Z ¢ehoz vyplyva, Ze hlavnim Zivinovym
pfinosem z masozravosti je zvySeny kofenovy piijem Zivin z pudy (Adamec 2002).

Spole¢nym znakem MR je 1 ptivod vzniku lapacich organti, ktery je u vSech druht
vyhradné pfeménou listové ¢epele. V evoluci se vyvinulo pét naprosto odlisnych principt
lapani kofisti (viz. Pfiloha 1) (Studnicka 2006).

K rozloZeni a naslednému vstiebani zivin z lapené kofisti si MR vyvinuly rizné

typy travicich enzymu (Studni¢ka 1984) (viz. Tabulka 1).

Tabulka 1: Vyskyt hydrolytickych enzymii v ¢eledi Droseraceae (Studnic¢ka 2006)
Piitomnost enzymu: +, Nepfitomnost enzymu: -

ENZYMY PROTEAZA GLYKOSIDAZA @ESTERAZA | FOSFATAZA

Utinek na: Bilkoviny polysacharidy tuky fosforyl. slou¢.
Drosera + - + +
Dionaea + + + +
Aldrovanda + + + +
Drosophyllum + - + +

Kromé hydrolaz vylucuji MR taktéz enzymy pusobici jinym zpisobem (Studnicka
1984). U vsech rosnatkovitych (Droseraceae) dochazi k sekreci travicich enzymu az
nékolik desitek minut po zacatku drazdéni, kdy se v travicich zlazach spousti sekre¢ni

cyklus (Juniper at al. 1989). Timto se zastupci Celedi Droseraceae odlisuji od jinych
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druhli masozravych rostlin lapajicich pomoci lacek, jejichz tvorba travicich enzymi je
konstitutivni (trvald a nezavisla na koftisti). Nékteii zastupci ¢eledi Droseraceae jsou diky
svym enzymum pii traveni kofisti plné samostatni, piikladem je rosnolist lusitansky
(Drosophyllum lusitanicum). Ale vyskytuji se i jiné druhy MR, které jsou vyloZené
zavislé na exoenzymech vylu¢ovanych symbiotickymi mikroorganismy (Studnicka 1984).
V pastech témét vSech druhtt MR se vyskytuji nejen bohata spolecenstva baktérii, nizsich
hub, ale i fada dalSich organismt.. VSechny tyto symbiotické organismy bez problému
snaseji prostiedi hydrolytickych enzymu uvniti pasti a vyluCovanim vlastnich enzymi
zvysuji ucinnost traveni kofisti. Masozravé rostliny mohou také vyrazné regulovat pH
V travici tekuting a tim optimalizovat travici aktivity enzymi (Slack 2000, Svarc 2003,
Studnic¢ka 2006).

2.1 Popis c¢eledi rosnatkovitych (Droseraceae)

Celed” Droseraceae je reprezentovana &tyimi rody: Drosophyllum, Drosera,

Dionaea, Aldrovanda. Jednotlivé rody se mezi sebou vyrazné lisi.

2.1.1 Rod rosnolist (Drosophyllum)

Drosophyllum lusitanicum (rosnolist lusitansky), jediny druh tohoto rodu se
jako paleoendemit zachoval v mediteranni vegetaci pfi atlantickém nebo stfedozemnim
pobiezi Pyrenejského poloostrova. Aredl vyskytu zaujimd malou piibfezni c¢ast
Portugalska, jihozapadni &ast Spanélska a severni Maroko (Flisek et Pasek 2001,
Studnicka 2006, Adamec 2009).

Rosnolist je jedinou MR s typicky xerofytnimi rysy dokonce b&hem ristové
sezény, coz je veliky kontrast oproti obecné strategii ostatnich MR (Adamec 2009). Je
doristd délky az 1,5 metru. Stonek rostliny je jen 5-15 mm tlusty, ¢asem dole dfevnati a
ztraci olisténi, oproti tomu vrcholova olisténa partie je bylinna. Listy jsou jehlicovité, tuhé

a spiralové se rozvijejici az do délky 20 cm a maji trojhranny tvar (Studnicka et. al.
2007).



2.1.2 Rod rosnatka (Drosera)

Rod Drosera je druhym nejvétsim rodem MR viibec a je jednozna¢né nejpocetnéjsim
rodem z celé Celedi Droseraceae. Zahrnuje piiblizné 195 celosvétové se vyskytujicich
druhti. Krom¢é Antarktidy lze zastupce rodu Drosera najit vSude na svété. Obecné je
muzeme charakterizovat jako velmi riznorodou skupinu rostlinnych druh mezi kterymi
1ze nalézt hned ne€kolik odlisnych vyvojovych typt. Jednotlivé druhy nebo skupiny druhti
rosnatek se navzijem odliSuji jak morfologickymi znaky, tak Zzivotni formou ¢i
ekologickymi naroky. Nalezneme je Vv rozdilnych biotopech a na riznych geograficky
izolovanych uzemich (Svarc 2003).

Z hlediska fytogeografie je rod Drosera bohat¢ zastoupen druhy zvlasté v jizni Africe,
Vv horskych polohach tropické Jizni Ameriky, v Australii a to jak v severni ¢asti s letnimi
desti, tak i v jizni se zimnimi deSti. Na severni polokouli se vyskytuje jen velmi malo
druhd. Coz opodstatiiuje nazor, ze rosnatky byly rozSifeny jiz na pravékém jiznim
superkontinentu Gondwang, pficemz recentni druhy rodu vznikaly speciaci az po oddéleni
uvedenych kontinentl (Studni¢ka 2006). Zastupci rodu Drosera maji velmi pozoruhodné
zivotni formy a s nimi souvisejici Zivotni strategie. Nepiiznivé podminky pteckavaji
pomoci dokonale ptizpisobenych specializovanych organti (hlizou, piezimovacim
pupenem (hibernaculum), pouze semeny), a od toho se rizni jejich Zivotni formy
(Studnicka 2006).

Dle zékladnich charakteristik spole¢nych znakl a ekologickych narokd na podminky

prostiedi, 1ze rod Drosera rozdélit do nékolika skupin (podrobnéji viz. Piiloha 2):

e nezatahujici svétlomilné rosnatky

e rosnatky jizni Afriky ptezivajici suchou periodu
e rosnatky s pfezimovacimi pupeny

e trpasli¢i rosnatky

e rosnatky s hlizami a jejich blizce ptibuzné druhy
e stinomilné pralesni rosnatky

e rosnatky ze sekce Lasiocephala (okruh D. petiolaris)



2.1.3 Rod mucholapka (Dionaea)

Tento rod reprezentuje pouze jediny druh mucholapka podivna (Dionaea
muscipula). Dionaea je reliktem starobylé flory superkontinentu Laurasie z jaké pozustal
ve Starém svété i dalsi zastupce eledi Droseraceae rosnolist (Drosophyllum).

Dnesnim arealem vyskytu je uzemi subtropickych mocalti Severni a Jizni Karoliny
(Studnicka 2006). Listy mucholapky se vyznacuji asimila¢ni a lapaci funkci zaroven s

vyraznym sezénnim dimorfismem.

2.1.4 Rod aldrovandka (Aldrovanda)

Jedinym zéstupcem rodu a také jedinym plné vodnim druhem celedi Droseraceae
je aldrovandka méchyrkata (Aldrovanda vesiculosa). Aldrovandka je vzplyvava,
nezakotvena rostlina, ktera naprosto ztratila schopnost tvorby kofen. Proto musi
mineralni ziviny pfijimat povrchem prytd. Listy maji taktéz jako u pfedchoziho druhu jak
asimila¢ni, tak lapaci funkci a jsou na lodyze uspofadany v pteslenech (nejcastéji po 8).
Zimu preckava tento rod pomoci piezimovacich pupent neboli turiond, vznikajicich
nahlou¢enim mladych nevyvinutych listi (Studnicka et al. 2007).

Areal vyskytu aldrovandky lze rozdélit na Ctyfi fytogeografickd centra a to euro-

zapadoasijské, africké, japonsko-vychodoasijské a australské (Svarc 2003).

2.2 Srovndvaci anatomie lapacich organt a senzorickych
systému u rodu ¢eledi Droseraceae

Vsechny rody celedi s vyjimkou rosnolistu vynikaji svymi rychlymi pohyby,
majicimi povahu seismonastii a u rosnatek i chemonastii. Rychlost téchto pohybi

se pohybuje od 0,2 s (Dionaea) po desitky sekund az minut (Drosera).

2.2.1 Rod Drosophyllum

Drosophyllum je jediny rod <celedi Droseraceae prezentujici stacionarni
(nepohyblivy) typ pasti. Jeho adhezni lapaci organy tvoii lepkavé zlazy, majici povahu
emergenci. Ty vyristaji z vicebunééné baze a jsou napojené na cévni systém rostliny.
Lepkavé zlazy jsou dvojiho typu. Mohutné stopkaté zlazy jsou vysoké az 0,5 mm, zcela
nepohyblivé a maji funkci hmyz ptilakat a polapit. Tyto zlazy jsou lokalizovany na
spodni stran¢ nebo na okrajich listu a stale vylucuji sekreci s medovou vini. Mezi nimi

jsou husté rozesety bochankovité prisedlé zlazy o velikosti 0,2 mm S travici funkci
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(Studnicka 2006). Je dokumentovan zdznam o zvySeni sekrece pfisedlych zlazek na
povrchu listu jako odpovéd’ na stimulaci polapenim hmyzu piilehlymi stopkatymi
zldzami. Stimulace neni vSak rdzu mechanického, ale chemického (Williams 1976).
Stopkaté a prisedlé zlazy se navzajem lisi chemickym slozenim sekretu. Lepivy vymések
stopkatych Zzlaz obsahuje mukopolysacharidy a je vysoce smacivy. Rudé zbarveni
stopkatych 714z napomaéhajici vabeni kofisti je zplisobeno barvivem droserinem. Aktivaci
¢innosti prisedlych zlaz se zane vylucovat travici stdva obsahujici enzymy ze skupiny
endopeptidaz, fosfomonoesteraz, peroxidaz a karboxylesterhydroldz. Traveni kofisti u
rodu Drosophyllum je pln¢ samostatné a probiha bez tiCasti symbiotickych organismut
(Studnicka et al. 2007).

2.2.2 Rod Drosera

I pres casty popis lapaciho organu rodu Drosera jako pasivni pasti,
charakterizoval Lloyd (1942) spravné tento mechanismus jako aktivni (Williams 2002).
Spoleénym znakem vSech zastupcii tohoto rodu jsou adhezni lapaci organy piredstavujici
rizné tvarované listy husté nebo fidce pokryté Zlaznatymi vycnélky - emergencemi. Tyto
pohyblivé stopkaté zlazy jsou schopné ohybat se v disledku podrazdéni, coz je unikatnim
znakem tohoto rodu. Stopkaté zlazy rodu Drosera se oznacuji souhrnnym terminem
tentaculum neboli tentakule (Williams 1976, Studnicka 2006). Jsou zakonéeny hlavi¢kou
s mechanoreceptory a obaleny kapkou lepivého sekretu (slizu), obsahujiciho
mukopolysacharidy, organické kyseliny a hydrolytické enzymy (Studnicka et al. 2007).
Tentakule jsou trojiho druhu, rozlisné jak vzhledem tak funk¢nosti. Na samém okraji
listové Cepele se vyskytuji tentakule margindlni, hned za margindlnimi vyrustaji
tentakule interzonalni, které je vSak svou délkou mohou i piekonat (D. burmannii) a

uprostied listové ¢epele se nalézaji tentakule diskalni (Studnicka 2006; Obr. 1).

) b c

Obrazek 1: Tentakule trojiho druhu: a) marginalni, b) interzonalni, c¢) diskalni
(Vlastni perokresba 2006)



Podle Irmgarda a Hartmeyera (2010) mizeme marginalni tentakule rozdé&lit jesté na 3

ruzné typy:

Typ T1 — Vyznacuje se symetrickou zlaznatou hlavickou produkujici sekret.
Tvarem 1 funkci se podoba ostatnim sekret-produkujicim stopkatym zlazam na
listové cCepeli. Tento typ margindlni tentakule se vyvinul protazenim stopky
vychazejici z velmi Siroké baze. Prikladem je D. scorpioides.

Typ T2 — Obsahuje neZlaznatou hlavicku vzdy postradajici lepivou slizovou
sekreci. Tvarem se podoba lopatce s plochou spodni stranou a nahote vyklenutou
nezlaznatou bunéfnou strukturou. Ta se obdobné jako u typu Tl vyvinula
protazenim stopky vychazejici ze Siroké baze. Piikladem je D. burmannii.

Typ T3 — Je znamy pouze u druhu D. glanduligera. Stopka se sklada ze spodniho
useku vyristajiciho z velmi Siroké baze na okraji listové Cepele, ktery je propojen
svelmi Stihlou a dlouhou horni ¢asti zakoncenou nezlaznatou hlavickou,
postradajici lepivy sliz. Evidentné hlavicka tohoto typu marginalni tentakule
obsahuje spoustéci mechanismus, ktery po aktivaci vyvold velmi rychly pohyb.
Stihla horni ¢ast se ohne ve svém stiednim tiseku pfipominajicim spoj a hlavicka
tentakule ,,zaklapne® smérem do stfedu listové Cepele. Cely proces se odehrava
pozoruhodné rychle (0,16 s). Pouze D. glanduligera se mize svou rychlosti
pohybu rovnat mucholapce.

Obrazek 2: Drosera glanduligera, tentakule typu T1 (kratka, stiedni) a T3
(Richard Davion, upraveno z Irmgard et Hartmayer; 2010)

Typy marginalnich tentakuli T2 a T3 definovali Irmgard et Hartmeyer (2010) jako

tzv. ,lapaci tentakule, vynikajici svym rychlym ohybem. V pfipadé typu T3 dochazi



jeste k 50-100x rychlejsimu pohybu nez u T2. Protoze oba typy tentakuli postradaji lepivé
slizoveé zlazy, zda se, ze jejich primarni role spociva Vv zajisténi fixace kofisti uprostied
listové Cepele a tak znesnadnéni uniku kofisti, ¢i zabranéni kradezi koftisti kleptoparazity

(Irmgard et Hartmeyer 2010).

Obrazek 3: Detail narovnané ,lapaci“ tentakule u D. glanduligera
(upraveno z Irmgard et Hartmeyer; 2010)

Obrazek 4: Detail sto¢ené ,lapaci* tentakule u D. glanduligera
(upraveno z Irmgard et Hartmeyer; 2010)

Piimym ¢i zprostfedkovanym mechanickym podrdzdénim margindlnich tentakuli
dochdzi ke sklanéni se tentakuli ke stfedu ¢i ose listu. Pohyby jsou vZdy stejného sméru,
nezavisle na misté podrazdéni, tzv. nastie. Jak uz bylo zminéno jejich hlavni funkci je
fixovani a posunuti kofisti do idealni polohy. Interzonalni tentakule jsou podobného tvaru
jako tentakule diskalni, jen interzonalni jsou mnohem del$i. Hlavni funkci interzonalnich

tentakuli je rozpoznavani stravitelnosti kofisti. Margindlni a interzonalni tentakule jsou
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drazdény prevazné mechanicky na rozdil od tentakuli diskalnich, kde pfevazuje drazdéni
chemické. Nizkomolekularni fragmenty bilkovin uvolnované protedzovym Stépenim
chemicky stimuluji dalsi zlazy k aktivité. Pohyb tentakuli diskalnich podobné jako
interzonalnich ma povahu tzv. tropismu, tedy smérem k lapené kofisti (Studnicka 2006).
Rychlé pohyby tentakuli jsou zpiisobené rychlou zménou turgoru (Irmgard et Hartmeyer
2010). Soubor pomalejsich druhotnych pohybi spusténych a udrzovanych pomoci
mechanickych i chemickych stimult méa u rodu Drosera za nasledek ohyb a svinuti listu
kolem kofisti. Tyto pomalé pohyby jsou zprostfedkované fytohormonem auxinem a maji
za ukol udrzet past zavienou dokud nebude kofist kompletn¢ Strdvena a neptestane
uvolniovat chemické signaly (Williams 2002).

Na ovlivnéni ohybu tentakuli mé vliv fada faktort jako jsou stafi, opotfebovanost
listu, ale také teplota. Regenerace vSech Casti listu po straveni kofisti nastava opét

procesem rustové povahy regulovanym auxinem (Williams 1976, Studnicka 2006).

Obrazek 5: Anatomicka stavba tentakule rodu Drosera: bl) baze tentakule, b2) xylém stopky, b3)
vnitini buiiky stopky, b4) vnéjsi buriky stopky, bS) buiiky krcku, b6) kréek, b7) endodermalni buriky,
b8) vniti‘ni sekreéni buiiky, b9) vnéjsi sekreéni buiiky, b10) xylém hlavi¢ky, b11l) vyludovaci ¢epicka,
b12) hlavi¢ka, b13) sliz
(Vlastni perokresba s popisky 2006 (original Williams 1976))

2.2.3 Rod Dionaea

Rod Dionaea se vyznacuje vyraznym sezOnnim dimorfismem, ve kterém se méni
podil velikosti asimilacni plochy tfapiku a velikosti lapaciho organu vzniklého pfeménou
listové cCepele. Lapaci zafizeni je u tohoto rodu tvoieno okrouhlou listovou cepeli

ptehnutou podél stfedniho nervu tak, ze vytvari 2 stejné Celisti rozeviené v tthlu 40-50°.
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Po obvodu cepel vybihad v tuhé Spicaté emergence pfipominajici zuby a zabranujici po
sklapnuti pasti tiniku kofisti. Na vnitini ploSe Cepeli bliz k obvodu celisti jsou v pokozce
zapuStény nektarové vabici Zlazky slouZici spolu s cervenym anthokyaninovym
pigmentem k lakani kofisti (Lloyd 1942, Williams 1976, Studnicka et al. 2007). Smérem
ke sttednimu nervu je plocha cepele pokrytd mnohobunéénymi travicimi zlazami
hiibovitého tvaru (Williams 1976, Studnicka et al. 2007). Z hlavi¢ek zlaz se vylucuje
travici Stava a nasledné vstiebavani zivin probiha na jejich bazi (Studnicka et al. 2007).
Na kazdé poloving listové Cepele se vyskytuji 3 (vyjimeéné i vice) citlivé spoustéci
»chlupy* dlouhé 2 mm. Kazdy ,,chlup® vyristd z mnohobunééné baze, kterd je velmi
ohebnd a pruznd. Na bazi navazuje z(zena cast tvorend zaSkrcenim bunck, kterd pfi
deformaci vzniklé podrazdénim ,.chlupu“ kofisti ma zasadni vyznam pro vznik
elektrického signalu (Williams 1976, Studni¢ka et al. 2007). Cely ,,chlup® je pak
zakon¢en mnohobunéénym hrotem. Elektronova mikroskopie odhalila 3 oblasti ve
kterych se bunky lisi velikosti, tvarem a cytoplasmatickym obsahem (Williams et
Mozingo 1971). Z morfologického hlediska v pravém slova smyslu nejde o ,,chlup®,
neboli trichom jako takovy, ale vzhledem k jeho mnohobunééné povaze se v presné
terminologii jedna o emergenci (Studnicka et al. 2007). Nadale se vsak budu drzet vzitého

a uzivaného vyrazu spoustéci ,,chlup®.

Obrazek 6: Schéma pasti Dionaea muscipula: a) obvodové vyénélky, b) citlivé vyénélky, c) travici
Zlazy, d) nektarové 7Zlazy, e) kiidlaté rozsifeny asimilacni rapik, f) ztlustly spodek listu
(Vlastni perokresba s popisky 2011 (original Studnicka et al. 2007))
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Sklapnuti pasti nastava prohnutim obou polovin listové ¢epele podél stiedniho
nervu z konvexniho do konkavniho tvaru (Studnicka et al. 2007). Rychlému zaklapnuti
celisti predchdzi opakovand mechanicka stimulace totoZzného nebo jiného spoustéciho
chlupu (Williams 1976). Jeden mechanicky stimul na zaklapnuti pii béznych teplotach
20-30 °C nesta¢i (Williams 1976, Slack 2000, Studnic¢ka et al. 2007). K uskute¢néni
pohybu Celisti je tieba alespon dvou po sobé nasledujicich podrazdéni v intervalu 0,75-20
s (Macfarlane 1982, Studnicka et al. 2007). Odpovéd na mechanicky podnét je vzdy
rychla (0,3-5 s) a s predem definovanym smérem (nastie; Williams 1976).

Zavirani Celisti probiha ve dvou odlisnych fazich, které byly nazvany ,,uzaviena“™ a
,,zuzenad* faze (Ashida 1934, Williams 1976, Slack 2000). V prvni fazi se Celisti ¢epele
zaklapnou jen tak, aby okrajové emergence tvotici zuby se zaklesly do sebe a vytvofily
»klec”, ze které uz vétsi korist nemize uniknout. Celd past je pfitom mirné pooteviena.
Toto pootevieni ma podle Darwina (Hutchens et Luken 2009) sviij opodstatnény vyznam.
Mensi kofist mlize lehce uniknout a rostlina nevynalozi své sily na rozklad kofisti S
mizivou nutri¢ni hodnotou (Darwin 1875). V této fazi past pietrva kolem 30 min. Pokud
rostlina neni dale mechanicky, ale hlavné chemicky stimulovana lapenou kofisti, dojde
K opétovnému otevieni pasti. Jsou znamy dikazy o tom, ze aminokyseliny z kofisti
mohou také napomdhat k udrzovani pasti zaviené (Williams 1976). Dalsi sekvence
stimultt aktivuje u rostliny druhou ,,zGZzenou“ fazi. Ta je charakteristickd pomalym
ohybem hornich okraju Celisti pasti ven, coz umozni dokonalé pfilnuti polovin ¢epele
(Studnicka et al. 2007, Slack 2000). Ve chvili, kdy je past hermeticky uzaviena, dojde
k vyliti travici tekutiny ztravicich zlaz. Vymeések travicich $tav o hodnoté¢ pH=2
obsahuje enzymy ze skupiny endopeptiddz, fosfomonoesterdz, glykosidaz,
karboxylesterhydrolaz a peroxidaz (Studnicka et al. 2007). U rodu Dionaea byl zjistén

dokonce i enzym chitinaza, naruSujici chitinové struktury hmyzu (Studni¢ka et al. 2007).

v o

a b C

Obrazek 7: Schéma stadii zavirani pasti Dionaea muscipula: a) oteviené, b) zavirené, ¢) ziZené
(Vlastni perokresba 2011 (original Slack 2000))
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2.2.4 Rod Aldrovanda

Listy aldrovandky jsou slozené z plochého fapiku a lapaci listové epele. Rapik je
vyplnén dutinami s plynnym obsahem slouZici rostliné k nadnaseni. Cepel je pfipojena
k fapiku kratkou stopkou. Je prohnuta podél stfedniho nervu, ¢imz vytvaii lapaci Celisti.
Listova cepel aldrovandky ma po svém obvodu dvojit¢ zoubkovany okraj ohrnuty
dovnitf. Za nim smérem do centra Cepele ndsleduje zéna Ctyframennych Zzlaz, dale
nezlaznata hladka zéna a uplné¢ ve stiedu Cepele se nachazi zéna travici. Zona
Ctyframennych zlaz projevujici se svym vyluCovanim slizu ma stézejni vyznam pro
vabeni koftisti. Hladkd nezlaznata zona zajistuje sevieni listové Cepele a centralni travici
zOna je pokryta kratce stopkatymi travicimi zlazami hiibovitého tvaru (Slack 2000,
Studnicka et al. 2007). Tyto travici zlazy vylucuji enzymy ze skupiny endopeptidaz,
karboxylesterhydrolaz, glykosidaz a fosfomonoesteraz (Studnicka et al. 2007) a zda se, ze
I samy absorbuji produkty vzniklé travenim (Slack 2000). Na okrajich pole s travicimi
zlazami je asi 30 vicebunécénych citlivych chlupovitych organt tvoficich spoustéci
drazdivy mechanismus. Pfi mechanickém podrazdéni téchto organti dojde k ohybu v dolni
¢asti chlupovitych senzorl, coz vyvold elektricky impuls Sifici se Cepeli a nésledné
zaklapnuti pasti. Sklapnuti trva za ideéalnich teplotnich podminek (30 °C) asi 0,2 sa
vyvola ho i velmi slabé mechanické podrazdéni. Rychlost reakce je zavisla na teploté, pfi

nizsich teplotach se zpomaluje (Studnicka et al. 2007).

Obrazek 8: Schéma listu Aldrovanda vesiculosa (a) a pasti (b): al) Fapik s plovacimi komorami, a2)
Stétinovity vyristek, a3) lapaci ¢epel, b1) zona se slzovymi ¢tyi¢etnymi Zlazami, b2) zéna s travicimi
Zlazami, b3) hladka zoéna, b4) dovniti ohnuty okraj cepele, b5) stiedni nerv, b6) citlivé chlupovité
organy
(Vlastni perokresba s popisky 2011 (original Studnicka et al. 2007))
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Zavirani Celisti probiha ve dvou fazich. V prvni fazi se obé Celisti zaviou tak, ze se
jejich okraje dotykaji a zuby se mohou propojit, coz zabrani uniku kofisti. Chycena obét’
dale drazdi senzoricky systém, coz aktivuje druhou fazi. Druha faze méa podobu stlaceni
hladkych lalokti obou ¢epeli k sobé a smérem od okraje pasti do stiedu je vytlatovana
piebyte¢na voda. Teprve poté je hermetické tésnéni Gelisti kompletni (Studnicka et al.
2007). Kofist je postupné posouvana do bazalni ¢asti pasti - zony S travicimi zlazami.

Neni pochyb o tom, ze vytlaceni vody napomaha traveni kofisti (Slack 2000).

Wb b b

Obrazek 9: Schéma zavirani Celisti pasti Aldrovanda vesiculosa: a) otevifena past, al) spoustéci chlup
a2) zub, b) uzavieni, c) zahajeni ziZeni, d) kompletni faze ziZeni
(Vlastni perokresba 2011 (original Slack 2000))
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3 Elektrické signaly a jejich fyziologicky vyznam u
rostlin

Roku 1873 Burdon-Sanderson poprvé objevil akéni potencial u rostlin, konkrétné u
listu mucholapky podivné (Dionaea muscipula) (Fromm et Lautner 2007). S prvnim
komplexnim shrnutim o AP u rostlin pfisli Sibaoka (1966, 1969) a Pickard (1973),
s vysledkem naznacujicim, ze veskeré vyssi rostliny mohou vyuzivat elektrické signaly
k regulaci fady fyziologickych funkci (Fromm et Lautner 2007).

Elektricka drazdivost a signalizace u rostlin je velmi casto spojend s rychlou
odpovédi na podminky okolniho prostfedi (Williams 1976, Fromm et Lautner 2007,
Volkov 2007). Rychlé pohyby rostlin byly vyvinuty pro zakladni funkce jakymi jsou
rozSifovani plodt a semen (U Impatiens), obrana (u Mimosa), nebo v ptipadé (Dionaea a
Aldrovanda) vyziva (Forterre et al. 2005). Elektricky signal zajistuje pfenos informace
zZ Casti rostliny, ktera pfijima vn€jsi podnét (poranéni, mechanické podrazdéni, zménu
teploty) do ostatnich ¢asti rostliny, kde vyvola patti¢nou fyziologickou odezvu (Adamec
et Machackova 1993). V roce 1984 byly u rostlin taktéz jako u Zivocichii objeveny
iontové kanaly (Schroeder et al. 1984), umoznujici pfenos téchto elektrickych signalt a
tvotici tim zaklad pro akéni potencialy. Nedavno byla u rostlin dokonce objevena i
vétSina chemickych latek neuromotorického systému jako napiiklad neurotransmiter
acetylcholin, bunécni poslové a bunééné ,,motory*, jako jsou aktin a myosin (Baluska et
al. 2006, Volkov et al. 2007). Ale také napét'ové fizené kanaly a senzory na dotyk, svétlo,
gravitaci i teplotu (Volkov et al. 2007). Ackoli toto nerviim podobné bunécné vybaveni
nikdy nedosahlo stejného stupné komplexity jako u zivoéisnych nervi, je u rostlin
vyvinuta jednoducha sit’, zejména v ramci floémovych buné¢k, které jsou zodpovédné za
komunikaci na dlouhou vzdalenost (Volkov 2009). Duvodem pro¢ si rostliny vyvinuly
takovouto moznost prenosu elektrického signalu je s nejvétsi pravdépodobnosti nutnost
reagovat na vné¢jsi stimuly, jakymi je naptiklad 1 stresovy faktor zivotniho prostfedi
(Fromm et Lautner 2007, Volkov et al. 2007, 2008a,b). Dokonce bylo v posledni dobé
zjisténo, ze rozdilné stimuly Zivotniho prostiedi vyvolavaji v rostlinnych buiikach
specifické reakce, schopné ptendset elektrické signaly pfimo do zodpovédné oblasti
(Lautner et al. 2005). Oproti chemickym signalim zprostiedkovavanym hormony jsou
elektrické signaly schopné rychlého pfenosu i na dlouhou vzdalenost (Fromm et Lautner
2007). Rostlinné bunky jsou v pletivech propojeny plazmodezmaty, neboli buné¢nymi

spoji, které jsou analogické s tzv. $térbinovym propojenim (gap junction) u zivocichl a
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umoznuji pienos elektrického signalu do dalsi symplastické bunky (Adamec et
Machackova 1993, Fromm et Lautner 2007). Pfenos elektrického signalu do vzdalené;jsi
¢asti rostliny se uskute¢iiuje pomoci floému, ktery prochazi celou rostlinou a jeho
sitkovice vytvareji nizkoodporovou sit umoziujici pfenos akéniho potencidlu. Diky
relativné velkym otvorim v sitkovicich a propojeni plasmatické membrany a
endoplasmatického retikula vytvareji sitkovice vhodnou cestu pifenosu elektrického
signalu na velké vzdélenosti. Pienos elektrickych signalli sitkovicemi je umoznén
iontovymi kandly v jejich plasmatickych membranach, nejéast&ji K™ kanaly. Ukazalo se,
7e membranovy potencial sitkovic zavisi na vodivosti iontd K* (Fromm et Lautner 2007).
V podstaté lze fici, Ze prenos elektrického signdlu uvniti rostliny zavisi na elektrické
vodivosti plazmodezmat v pficném sméru a vysokém stupni elektrického propojeni pies
sitkovice ve sméru podélném (Fromm et Lautner 2007).

Vsechny zivé rostlinné bunky neustdle udrzuji rozdil elektrického potencidlu (tzv.
klidovy membranovy potencial o velikosti -80 az -200 mV (Fromm et Lautner 2007) mezi
cytoplazmou a vnéjSim okolim buiiky, ¢innosti iontovych pump a selektivni propustnosti
iontovych kanalti v plasmatické membrané (Adamec at Machackova 1993). Stimuly
vnéjsiho prostiedi jako jsou spontdnni zmény teploty, svétlo, mechanické podrazdéni,
nebo poranéni, mohou na kazdém misté symplastického kontinua vyvolat elektricky
signal. Jako prvni je depolarizovdna plasmatickd membrana a dochazi k formovani
receptorového potencialu, ktery jako elektrickd odpovéd na podnét trva jen po dobu,
kterou je podnét pfitomny. Pokud je podnét dostatecné velky, aby depolarizoval
membranu pod ur¢itou hodnotu, za¢ina se generovat potencial akéni (Fromm et Lautner
2007).

Ak¢ni potencial (AP) je zménény elektricky potencial majici vlastnosti signalu a u
rostlin podobné jako u zivocicht ma povahu ,,vSechno-nebo-nic“. Ke generovani AP
dojde, kdyz podnét dosahne urc¢ité hodnoty a dalsi jeho nartist uz nezméni ani amplitudu
ani tvar AP. Depolarizace bunécné membrany se Sifi pasivné z mista excitované oblasti
membrany do sousedni neexcitované oblasti (Fromm et Lautner 2007). Zatimco iontovy
mechanismus AP Zivo¢ichil zavisi na toku Na* ionti dovnité (depolarizace) a K* ionti
ven (repolarizace), excitace rostlinnych bungk zavisi na iontech Ca**, CI"a K* (Adamec et
Machackova 1993). Po odeznéni AP nasleduje perioda nazyvana refraktorni, ve které
bunky nejsou schopné excitace. Tato perioda ma u rostlin mnohem delSiho trvani nez u

zivoc¢ichu (0,5 ms sav¢i nerv, 4-40 s Characeae; Fromm et Lautner 2007).
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3.1 lontova regulace elektrofyziologickeé aktivity u rodu Dionaea

Jacobson (1974) naznacil, Ze klidovy membranovy potencial u pasti rodu Dionaea
je zprostfedkovan K* ionty, zatimco potencial akéni ionty Ca’*. Tento predpoklad byl
pozdé&ji podpoten mikroskopickou studii. Piedpoklada se, Ze Ca® ionty jsou
procesu hraji jednotlivé komparmenty (Juniper et al. 1989). Hodick et Sievers (1986)
pozdéji experimentalné odhalili, ze akcéni potencial u Dionaea predné zavisi na
extracelularni koncentraci vapniku. Méfenim elektrickych potencialli v tkdnich vSech
&asti rostliny bylo v poslednich letech zjisténo, Ze nejen Ca®* a K, ale také C1 a H' ionty
jsou aktivné zapojeny do procesu uskutecnéni ak¢énich potenciald a jejich modulaci (Krol

et al. 2006, VVolkov et al. 2007).

3.2 Mechanorecepce a akéni potencial u rodu Dionaea

Elektricky signdl je iniciovdn stimulaci mechanoreceptorti lokalizovanych u
Dionaea ve spoustécich chlupech (Williams et Pickard 1979). Receptorové bunky
odpovidaji na stimulaci tvorbou stupniovitych nesificich se zmén transmembranového
potencialu nazyvanych receptorové potencialy (RP). Receptorové potencialy, generované
aktivaci mechanosenzitivnich iontovych kanali (Volkov et al. 2008b) svymi dostate¢né
rychlymi vzestupy nebo jejich vysokymi amplitudami, indukuji akéni potencial (Williams
et Pickard 1979). Receptorovy potencial u Dionaea, jak bylo prokazano intracelularnim
zaznamem, nastava v modifikovanych epidermalnich bunkach lokalizovanych v zatezu
pobliz baze kazdého citlivého spoustéciho chlupu. Umisténi téchto bunék je cilené a
umoznuje maximalni natazeni a stlaceni béhem ohybu chlupu. Receptorovy potencial
mize dosahnout svého maxima a zahajit vramci Sekundy Sifeni akéniho potencialu
(Williams et Pickard 1979), ktery aktivuje motorické buiiky (Volkov et al. 2007). RP
rychle odezniva. V dobg, kdy buriky jiz vysly z refraktorni faze prvniho AP, jsou hodnoty
RP pro vznik druhého AP jiz piili§ nizké. AP vznikajici v kterémkoli citlivém spoustécim
chlupu na vnitinim povrchu celisti pasti se rozsiti do celé listové Cepele. Buiky, ve
kterych AP vznikd, jsou modifikované epidermalni bunky. Elektricky signal se Sifi
epidermis, az dosahne motorickych bunék, které jsou primarné¢ zodpovédné za pocatecni
ohyb abaxialni epidermis (Williams et Pickard 1979). Cetné publikace za poslednich 130

let uvadéji diky nedokonalému technickému vybaveni hodnoty rychlosti sifeni AP 6-20
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cm/s, amplitudu 8,4-200 mV a délku trvani 300 ms - 10 s (Burdon-Sanderson 1873, 1882,
Sibaoka 1966). Avsak Volkov (2007) pouzitim ultra rychlého datového systému
umoznujictho métfeni v redlném case piisel se zcela odliSnymi vysledky: délka trvani AP
1,5 ms, rychlost Siteni 10 m/s (Volkov et al. 2008a). Nedavno bylo s pouzitim
vysokorychlostniho videa pod ultrafialovym svétlem objeveno, ze rychlé zavirani pasti
Dionaea zac¢ina piiblizné¢ 40 ms po mechanické stimulaci a je dokonéeno za 0,3-0,7 s
(Volkov et al. 2007).

Rychly pohyb zaklapnuti pasti se sklada ze 3 zfetelnych fazi (Forterre et al. 2005,
Volkov et al. 2008a):

1. ,,Ticha* pomala inicialni faze bez pozorovatelného pohybu
(20 % z celkové dislokace v 1/3 s)

2. Rychla stiedni faze se zrychlenym pohybem celisti
(60 % z celkové dislokace v 1/10 s)

3. Finalni pomala faze s relaxaci do rovnovahy v zavieném stavu

(20 % z celkové dislokace v 1/3 s)

Jednoznacné vysvétleni mechanismu rychlého sklapnuti pasti mucholapky nebylo
v§ak do dnesni doby objasnéno (Forterre et al. 2005, Volkov et al. 2007). Nejcastéji
navrhovanym vysvétlenim je nevratny model ,,kyselého ristu” (Adamec et Machackova
1993, Forterre et al. 2005, Volkov et al. 2007), jehoz princip spo¢iva v rychlém aktivnim
transportu ionti H* z cytoplasmy do bunéénych stén. Piitomny ,,expanzin®, latka dinna
pravé v kyselém prostiedi, dokaZe rusit vodikové mustky v ultrastruktufe bunéénych stén
a tim umozni vzdjemny posun celuldéznich mikrofibril ptivodné napevno propojenych
hemicelulozami (Willams et Bennet 1982, Studnicka 2006). Dal$im moznym
doprovodnym mechanismem je rychla ztrata turgoru v horni epidermis (Forterre et al.
2005, Volkov et al. 2007). N¢kolik soucasnych studii spojuje zavirani pasti s vyraznym
poklesem pH uvniti pasti. Coz podporuje i experimentalni zjisténi, ze pokud je past
ponoiena do roztoku o pH 4,5 a nizs8im, dojde ke sklapnuti (Willams et Bennet 1982).
Nizké pH muze aktivovat enzymy, které rozsiii bunécné stény listové Cepele. Listy
infiltrované neutralnimi pufry udrzujicimi pH nad 4,5 neuzaviou své celisti ani po
stimulaci citlivych spoustécich chlupt i pfesto, ze je AP generovan (Volkov et al. 2008a).
Proces uzavirani pasti zahrnuje také zménu listové geometrie pii niz je listova ¢epel v

oteviené pozici konvexni (z pohledu zespodu) a v zaviené konkavni (Volkov et al.
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2008a). Jako s moznym vysvétlenim zavieni celého listu na makroskopické trovni pfisel
Forterre et al. (2005) s navrhem elastické deformace, kterou charakterizoval jako pomalé
ukladani elastické energie a jeji nasledné rychlé uvolnéni. Forterriv model vSak nebral

Vv uvahu fadu experimentalnich fakti:

1. past je stabilni a bez podnétti nedochézi ke spontdnnimu zavienti;

2. pii teploté do 35 °C jsou k uzavieni pasti nutné 2 mechanické podnéty v intervalu
do 20s;

3. past se nezavird béhem deste, ani vétrného poryvu,

4. znovu otevieni pasti je pomaly proces, béhem kterého méni listové Celisti svij tvar

od plochého ptes konkdvni a nakonec na konvexni.

To znamena, ze podstatné zmény ve struktufe a mechanismu pasti nastavaji béhem
zavirani Celisti. Uznava se, Ze zavirdni pasti predstavuje nesvalovy pohyb zalozeny na
hydraulice a mechanice. Uzavieni nastane spiSe rychlou zménou v zaktiveni kazdé Celisti
neZz pohybem listu jako celku. Bun&tné stény horni i spodni epidermis a ptilehlého
mezofylu charakterizuje pievladajici orientace mikrofibril ve sméru pusobiciho podnétu.
Tyto anatomické vlastnosti byly vybrany jako zadklad pro model hydroelastického
zakiiveni (Volkov et al. 2008a). Mechanismus hydroelastického zakfiveni je zalozen na
ptedpokladu, Ze jednotlivé Celisti maji pruzny tvar a obsahuji vyssi a niz§i hydraulickou
vrstvu srozdilnym hydrostatickym tlakem. Za otevien¢ho stavu se udrzuje vysoka
elastickd energie zpusobend rozdilem hydrostatickych tlaki mezi jednotlivymi
hydraulickymi vrstvami celisti. V disledku vySSiho tlaku v horni hydraulické vrstvé
oproti spodni si list v otevieném stavu zachovava konvexni tvar. Spoustéci signal otevira
vodni pory mezi témito vrstvami a tekutina proudi z vyS$si vrstvy do niZ§i. Listova cepel
piejde do svého rovnovazného stavu, ktery odpovida uzaviené pasti (Volkov et al. 2009).
Cely proces se odehrava ve zlomku sekundy (Volkov et al. 2008a).

3.3 Elektricka pamét’ a vliv teploty u rodu Dionaea

Celisti pasti Dionaea za normalnich teplotnich podminek (20-25 °C) neodpovidaji na
podrazdéni, pokud jsou citlivé spoustéci chlupy na listovych ¢epelich stimulovany pouze
jedenkrat (pfi teplotach 35-40 °C staci obvykle pouze jediny stimul (Brown et Sharp
1910). Tato absence odpovédi na prvni podrazdéni zajistuje ochranu pied zcela
nahodnym uzavienim pasti v disledku ptisobeni vétru nebo kapek desté. Pokud dojde
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k druhému mechanickému podnétu na stejném nebo jiném spoustécim chlupu do 20 s od
prvniho podnétu, past zaklapne. Se zvétSujicim se Casovym intervalem od prvniho
podnétu stoupa mnozstvi podnéta potiebnych k uzavieni pasti. Pii intervalu jedné minuty
je zapotiebi 6 podnétii a pti dvouminutovém se za¢ne past zavirat az pii 10 podnétech, ale
kompletn¢ uzaviena je az pii 27 (Juniper et al. 1989).

Roku 2008 Volkov et al. objevili u pasti rodu Dionaea kratkodobou elektrickou
pamét. Experimentalné dokazali, Zze pienos jediného elektrického naboje o minimalni
velikosti 14 puC zplsobi zavieni pasti a indukuje elektricky signal Sifici se mezi ¢elistmi a
sttednim nervem. Past je vSak schopna akumulovat mensi naboje dokud jejich soucet
nedosahne prahového naboje (14 uC), ktery zptsobi zaklapnuti pasti. Zavirani pasti
zpusobené elektrickym podnétem se fidi pravidlem ,,vS§e nebo nic*“: Podprahovy podnét
nevyvola zadnou reakci a rychlost uzavieni pasti nezavisi na sile nadprahového podnétu.
Na reakci nema vliv ani ptivod stimulace: mechanicka stimulace i elektrostimulace uzavie
past za normalnich podminek se stejnou rychlosti (Volkov et al. 2009). Rozhodujicim
kritériem pro rychlost uzavirani pasti je teplota. Pti 20 °C je rychlost dvakrat vyssi nez pti

36 °C (Volkov et al. 2008a).

3.4 Rozpojovace a inhibitory iontovych a vodnich kanala u rodu
Dionaea

Rychly pohyb celisti Dionaea vyzaduje vodni kotransportéry nebo kontraktilni
proteiny (Morillon et al. 2001). Vodni tok ptes biologické membrany nezahrnuje pouze
hrajicimi uUstfedni roli v osmoregulaci (Maurel 1997, Maurel et al. 2001). Voda mize
prochdzet rostlinnymi membranami pomoci specifickych bilkovinnych kanald,
skladajicich se z hydrofobnich proteint (se Sesti alfa-helixy) prostupujicich membranou o
molekularni hmotnosti v rozmezi 26-34 kDa (Tornroth-Horsefield 2006). Rychlost
bunééného pohybu je ur¢ena vodnim tokem indukovanym vyraznou zménou osmotického
tlaku nasledujici po rychlém a prechodném otevieni akvaporini (Volkov et al. 2008b).
HgCl,, tetraethylammonium chlorid (TEACI), Zn** a Ba®" inhibuji aktivitu vodnich
kanald. lontovy inhibitor Ba®* zap¥i¢ini vyrazné zpozdéni pied uzavienim pasti ale
rychlost sklapnuti po mechanickém i elektrickém podnétu zistava stejna. TEACI, znamy
inhibitor K™ kanalu u rostlin, zptisobil vyrazné zpomaleni uzavirani pasti indukované

mechanicky i elektricky Volkov et al. (2008Db).
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Rozpojovace rozpustné ve vodné i lipidické fazi pronikaji lipidickou casti
membrany pomoci difize, ¢imz eliminuji koncentra¢ni gradient protonti anebo
membranovy potencial (Volkov et al. 2008b). Karbonylkyanid 3-chloro-fenylhydrazon
(CCCP), karbonylkyanid 4-trifluoro-methoxyfenylhydrazon, pentachlorofenol a 2,4
dinitrofenol zvysuji cas zaklapnuti pasti av jejich pfitomnosti je Kuzavieni pasti

zapotiebi prikazné vétsi elektricky naboj (Volkov et al. 2007).

3.5 Srovnavaci senzoricka fyziologie celedi Droseraceae a
evoluce jejich senzorického systému

VétsSina studii senzorického systému Vv pastech c¢eledi Droseraceae se priklani
k nazoru vyvoje senzorickych ustroji ze zlaznatych struktur spole¢ného predka (Williams
1976, Williams et Pickard 1980). Puvodni rosnatkoviti byli pravdépodobné vybaveni
stacionarni adhezni pasti obdobnou, jakou ma rod Drosophyllum (Williams 1976).
Spekuluje se, Ze tyto pasti slouzily k jiné funkci. Jako obrana proti hmyzim predatorim c¢i
zabranéni odcizeni pylu (Williams 2002). Podle Williamse (1976) tyto struktury podobné
rosnolistu daly u pfedchidcii rodu Drosera vznik velkym ptisedlym zlazam v dasledku
ztraty floému u stopkatych struktur. Redukci pfisedlych zlaz se vyvinul rod Drosera.
Ponechanim si velkych pfisedlych Zlaz, ztratou vaskularizace a sekrecni funkce zlaz
stopkatych se pak dale mohl vyvinout pfedchiidce rodu Dionaea. Dikazem tohoto tvrzeni
je napiiklad pfitomnost pokrocilych stopkatych struktur citlivych spoustécich chlupi u
rodu Dionaea. Ty ztratily veskerou sekre¢ni i chemoreceptorovou funkci a slouzi pouze
jako mechanoreceptory (Williams 1976).

Vsichni zastupci Celedi Droseraceae sensu stricto - rody Drosera, Dionaea a
Aldrovanda maji aktivni typ pasti, které rychle reaguji na mechanické podnéty tvorbou

ak¢nich potenciali.

Obrazek 10: Anatomicka stavba senzorického systému ¢eledi Droseraceae: zleva Drosophyllum,
Drosera, Dionaea, Aldrovanda (Vlastni perokresby 2011 (original Williams 1976))
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Porovnanim rodt Drosera a Dionaea je mozno dojit K zavérum:

U obou rodi dochazi krychlému nastickému pohybu jako reakci na

mechanicky podnét.

e U obou rodi dochazi k pomalému tropizmu jako reakci na chemicky podnét.

e Dilezity rozdil mezi obéma rody je vSak v lokalizaci odpovédi - u rodu
Dionaea odpovida na mechanické podrazdéni cely list, kdezto u rodu Drosera
pouze jednotliva tentakule, kterd byla mechanicky podrazdéna.

e Dalsi rozdil je v lokalizaci mechano- a chemoreceptort - u rodu Drosera je

lokalizace mechano- a chemoreceptoru na stejné struktuie (tentakuli). Kdezto

u rodu Dionaea je mechanoreceptor lokalizovan na sous$técim ,,chlupu® a

chemoreceptor na travicich zlazach.

3.6 Prubéh receptorovych a akc¢nich potenciali v tentakulich
rodu Drosera

Hlavic¢ku tentakule 1ze stimulovat nékolika zpusoby. Pfimym kontaktem s hmyzem,
elektrostimulaci, ale 1 mechanicky a chemicky. Podrazdénim vyvolané zmény
elektrického napéti, zodpovédné za receptorové potencialy (RP), vznikaji ve vrstvé
specializovanych bun¢k lokalizovanych v hlaviéce tentakule a pouze zde je mozné
receptorovy potencial naméfit (Williams et Pickard 1972a). V zavislosti na frekvenci a
velikosti receptorového potencialu nastava potencial akéni (AP) (Williams et Pickard
1972a, b). Rychlost Sifeni AP zavisi na kondici rostliny a teploté okolniho prostiedi
(Williams et Pickard 1972b). Williams a Pickard experimentaln¢ odhalili, ze AP se
mohou S§ifit obéma sméry, nejen bazipetalné (od hlavicky k bazi tentakule) ale i
akropetaln¢ (od baze smérem k hlavicce). Toto zjisSténi podporuje moznost, Zze pienos
mezi buiikami je elektrického charakteru (Williams et Pickard 1972b). Vysledkem jediné
depolarizace v hlavicce tentakule je série AP a pocet jednotlivych AP v sérii je fizen
délkou a intenzitou receptorového potencialu (Williams et Pickard 1972a). AP rodu
Drosera maji podobny charakter jako obratlov¢i periferni nervy (Williams et Pickard
1972b), mohou byt méteny ve vSech oblastech stopky tentakule (Williams et Pickard

1972a) a probihaji podle nasledujiciho obecného schématu:

AP jsou graficky znazorneny jednotlivymi ,,piky“ (amplitudami, vychylenymi
od zakladni hladiny tzv. baseline). Kazdy ,, pik* jednotlivéeho AP je
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bezprostredné ndsledovan absolutni refraktorni periodou, behem které neni
mozné vyvolat dalsi AP. Absolutni refraktorni perioda plynule prechazi
V relativni refraktorni periodu, béhem niz lze dalsiho AP docilit pouze
nadprahovym podnétem. Amplitudy AP vyvolanych behem relativni
refraktorni periody jSou neprimo umérné sile stimulu (Erlanger et Gasser

1937).

Mechanicka i chemicka stimulace kazdé marginalni tentakule vede k ohybu pouze
vlastni stopky tentakule a nema vliv na ohyb tentakuli sousednich (Williams et Pickard
1972a, b). Presto jsou sousedni tentakule schopné reagovat na nepiimou stimulaci
umisténim mrtvého hmyzu do centra listové Cepele (Williams et Pickard 1972a).
Williams a Pickard experimentaln¢ zkoumali Siteni AP a dosli k zavéru, ze Siteni AP za
bazi jednotlivé tentakule, ve které tento elektricky impulz vznikd, je velmi
nepravdépodobné (Williams et Pickard 1972a,1972b). Mira ohybu tentakule je zavisla jak
na poctu AP, tak na intervalu mezi nimi. Pti vétsim intervalu mezi jednotlivymi AP je
ohyb tentakule pomaly a t€zko patrny, zatimco s rostouci frekvenci AP se velikost a
rychlost ohybu zvysuji (Williams et Pickard 1972a). Rychlé bezprostiedni pohyby po
stimulaci maji povahu nastie, kdezto pomalejsi zpozdéné jsou u vétSiny druht tohoto rodu
povazovany za tropismy (Williams et Pickard 1972a). Na mechanické podrazdéni jsou
nejvice citlivé tentakule marginalni. RP vzniklé Vv téchto tentakulich maji vyrazné
amplitudy s relativné dlouhym pribéhem, coz ma za nasledek sled mnoha po sobé
jdoucich AP. Interzonalni tentakule jsou citlivé jen o néco méné. AvSak smérem ke stiedu
listové Cepele senzitivita znateln¢ klesd. V diskalnich tentakulich je mozné vyvolat RP
pouze pomoci relativné silného stimulu a extrémné velky podnét umozni pouze dva az tii
AP (Williams et Pickard 1972a). Podobn¢ jako u Dionaea, jeden AP ve vétSing pripadl
k ohybu nesta¢i. Prikkazny ohyb zpisobi alespon dva AP v intervalu do jedné minuty
(Williams et Pickard 1972a, Adamec et Machackova 1993). Ohyb tentakule nastava po 8-
10 s, coz je podle Williamse a Pickardové také piiblizna délka trvani jednoho AP. Pokud
druhy AP nésleduje 1,5-2 min po prvnim, neni mozné zaznamenat zadny pohyb. Avsak
je-li série AP v tomto intervalu delsi, ohyb se pfesto uskute¢ni (Williams et Pickard
1972a). Za ohyb tentakule je zodpovédné tzv. motorické pletivo, lokalizované ve spodni
Casti stopky tentakule (Williams et Pickard 1972a).
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4 Vlastni experimentalni ¢ast

4.1 Metody a material

Cilem naseho méfeni bylo ovéfeni ptitomnosti a charakteristiky elektrofyziologické
odpovédi na mechanické podrazdéni tentakuli v podobé receptorového potencidlu (RP)
nasledovaného sérii ak¢nich potenciali (AP) u zastupci rodu Drosera (D. binata, D.
capensis, D. prolifera, D. schizandra) a také u Drosophyllum lusitanicum, jakozto
jediného zastupce rodu Drosophyllum. Vsechny pokusné rostliny patii do celedi
Droseraceae a reprezentuji riizné ekologické skupiny.

Rostliny byly pied vlastnim méfenim péstovany po dobu 30 dnd v klimaboxu
(teploty noc/den 15/22 °C, asi 80 % vzdusné vlhkost, 12-ti hodinova délka fotoperiody
s fotosynteticky aktivnim zafenim 200 pmol (fotonit) m™? s™%).

K méfeni nebyly pouzity intaktni/celé rostliny, ale pouze odfiznuté listy. Rostlinam
byly oddélovany v priméru 2-3 listy v zavislosti na kvalit¢ rostliny. Podle vzacnosti a
dostupnosti jednotlivych druhd byl pro méfeni pouzit ruzny pocet (1-3) rostlin. Na
jednotlivych listech probéhl rizny pocet méfeni, jak v rdmci jednoho listu na raznych
tentakulich, tak i v ramci jedné tentakule. Odpovéd’ na mechanické podrazdéni v podobé
transorganového potencialu byla vzdy meéfena na margindlnich tentakulich, které jsou na
podrazdéni nejcitlivéjsi. Povrchovy neboli transorganovy potencial ma podobu rozdilu
potencidlii mezi riznymi ¢astmi povrchu, nebo vnitinimi pletivy rostliny a je povazovan
za ,,odraz’ membranového potencialu, coz je rozdil elektrického potencialu mezi vnitinim
prostiedim buiiky a jejim okolim (Adamec 1988).

Design naseho pokusu byl konstruovan na zaklad¢ studie Williams et Pickard
(1972 a, b). Ovsem na rozdil od studie Williams et Pickard, ktefi sva métfeni provadéli
pfevazné na stopkach tentakuli, byla nase méteni kvili zachyceni RP provadéna vyhradné
na hlavickach. Vyhodou tohoto postupu je zaznamenani jak RP, tak AP na jediné Casti

tentakule.

4.2 Popis mérici soupravy

Zakladem meéfici soupravy (Obr. 3) je elektrochemicky milivoltmetr MEM 102
(vyroben malosériové v Praze) se vstupnim odporem 10™ ohm a s analogovym vystupem
na linearni zapisova¢ TZ 4200 (Laboratorni piistroje, Praha, CSSR). K voltmetru jsou

piipojené dvé shodné kalomelové elektrody. Jedna z elektrod, ktera predstavuje referentni
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elektrodu, je umisténa u dna plexisklové komory naplnéné do 1/3 elektrolytem (1 mM
KCI). Do této vlhké komory se umistuji méfené, Cerstvé odiiznuté listy tak, aby baze
fapiku listu byla vZdy ponofend, ale celd listova Cepel s tentakulemi ¢néla nad hladinu
elektrolytu. Druha kalomelova elektroda, spojena s zivym neboli snimajicim vodic¢em, je
pomoci mechanického zafizeni tvofeného pistovym manipulatorem Spojena S
vlastnim solnym mistkem Vtenké polyetylénové hadi¢ce, umoziujicim vedeni
elektrického napéti. Ten byl zakoncen sklenénou trubic¢kou 0 vnéj§im pruméru 1,6 mm
vyplnénou 2%nim agarovym gelem s 10 mM KCI, kterou prochazi po celé délce slaba

nit,, ktera presahuje $picku kapilary a tim umoznuje kontakt S méfenou rostlinou.
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Obrazek 11: Schéma méfici soustavy: a) vlhka plexisklova komora, b) plexisklové posuvné desticky
pro uzaviceni komory, c) elektrolyt (1 mM KCI) d) baze rapiku méreného listu ponofena do
elektrolytu, e) referentni elektroda, f) listova cepel s tentakulemi, g) pistovy manipulator, h) solny
miistek, i) kalomelova elektroda, j) milivoltmetr MEM 102, k) linearni zapisovad, 1) elektrolyt (10
mM KCI)

(Vlastni perokresba s popisky 2011, konstruovano dle Adamec et Krekule 1989)

Obrazek 12: Souprava pro méieni akénich potenciali na tentakulich rodu Drosera
(fotografie Lubomir Adamec 2006)
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4.3 Postup méreni

Veskera méfeni probihala v laboratofi na ménicim se dennim svétle s ptidavkem
osvétleni v podob¢ stolni lampy (20-30 W). Pro stabilitu méteni bylo dilezité predejit
vyschnuti lepivého sekretu obalujiciho povrch hlavicky tentakule a stopkaté zladzy kvtli
vytvofeni kvalitniho elektrického kontaktu mezi solnym mistkem (10 mM KCl) a
slizovym obalem hlavicky tentakule. Vlastni spojeni tohoto solného mistku s KCl se
slizovym obalem hlavicky nevytvaii zadné zmény elektrického napéti, ¢imz dojde k
ustaleni klidového napéti (tzv. ,,baseline*; Williams et Pickard 1972 a).

Rostlin¢ jsme ufizli vzdy n€kolik listi najednou, co nejbliZze jejich bazi fapiku, a
umistili je do pfipravené plexisklové vlhké komory. V komote byla udrzovana konstantni
vysoka vzdusna vlhkost, zabranujici vyschnuti slizovych kapek na hlavickach tentakuli.
Baze tapiku listt jsme ponofili do elektrolytu (1 mM KCl) (viz. vyse). Vyckali jsme 15
min, aby se listy mohly zpifedchoziho zakroku vzpamatovat a nejevily znamky
fyziologické odpovédi na poranéni. Pomoci pistového manipulatoru, jsme nejdiive uvedli
solny mustek do kontaktu se slizem na tentakuli. Pfi tomto procesu je velmi dilezité,
abychom se vyvarovali kontaktu s povrchem hlavicky samotné. Jelikoz i pii jemné
manipulaci a dotyku samotné slizové kapky ¢asto vznika malé negativni napéti uvnitf
hlavicky, musime vyckat, nez se hladina napéti ustali na ,,baseline* (0,5-3 min). Poté jsme
co nejjemnégji posunuli pistovy manipuldtor hloubégji, dokud nedoSlo ke kontaktu
s povrchem hlavi¢ky, a nepatrné ji tim ohnuli, ¢imz byl vytvofen trvaly mechanicky
stimul vyvolavajici patficnou fyziologickou odezvu (transmembranovy receptorovy a
nasledné akéni potencial). Pribéh celého méteni byl v grafické podobé zaznamenavan

analogovym linearnim zapisovacem.
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5 Vysledky

Celkem bylo provedeno 70 méfeni, z nichz pouze 20 bylo tGspé$nych. Ze vSech
pokusnych rostlin rodu Drosera (D. binata, D. capensis, D. prolifera, D. schizandra) se
pouze u rostliny Drosera binata nepodafilo zaznamenat zadnou znamku elektrické
aktivity v podobé AP. U vSech ostatnich zastupct rodu Drosera byl AP zaznamenan jako
odpovéd’ na mechanické podrazdéni. Cely pribéh RP a naslednych AP u D. schizandra
nebyl z dtvodu nekvalitniho zéapisu linearniho zapisovace (posun papiru pii dané
rychlosti nebyl konstantni) ¢itelné zaznamenan. Proto je u D. schizandra vyhodnocena
pouze koncova ¢ast série AP. U zastupce rodu Drosophyllum (Drosophyllum lusitanicum)
nebyl pofizen zadny zaznam AP. Jeho stopkaté zlazy nejevily na mechanickou stimulaci
zadnou elektrickou odezvu.

Podrobné vysledky a popisy jednotlivych grafi jsou uvedeny nize. Postup
vyhodnocovani grafu je zndzornén u méteni 1 (Graf 1). Podle stejného schématu byly
vyhodnoceny grafy i u naslednych méteni. U téchto grafii byly vyznaceny ptipadné
odchylky od vyhodnoceni uvedeného u grafu 1. Grafy uvedené v této praci u

jednotlivych méteni slouzi pouze jako nahled realnych graft z linearniho zapisovace.

5.1 Méreni 1- Drosera prolifera

14.11.06 16:10
Stfedné stary list, margindlni tentakule.
Posun papiru do 120 s 0,1 mm/s, posun papiru od 120 s do konce méfeni 0,5 mm/s,

rozsah méteni 100 mV, hodnota baseline se pohybovala v rozmezi (61-65 mV).

Cely zaznam trval i s navratem k zakladni linii (baseline) 1042 s. Z toho 40 s byl
RP, po ném nasledovala séric 5 AP scelkovou dobou trvani 622 s. Amplitudy
jednotlivych AP se pohybovaly v rozmezi 33,5-38,0 mV (od hodnoty baseline). Délky
refraktornich period byly od 86 do 126 vtefin s prodluzujici se tendenci. Kompletni

souhrn hodnot je podrobn¢ znazornén v tabulkach Ptiloha 3.
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Graf 1: Méfeni 1 - Drosera prolifera, ukazka vyhodnocovani grafu
va) Velikost amplitudy AP [mV], rp) Délka refraktorni periody [S], AP) Aké¢ni potencial, dRP) Délka
trvani receptorového potencialu [s], dAP) Celkova délka trvani akénich potenciald [S]
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5.2 Méreni 2 - Drosera capensis 1

23.9.09

10:23

Stfedné stary list, marginalni tentakule.

Posun papiru 0,1 mm/s, rozsah méfeni 200 mV, hodnota baseline se pohybovala

Vv rozmezi (31-67 mV).

Cely zaznam trval i s navratem k zakladni linii (baseline) 650 s. RP tvofil 10

s zdznam s naslednou sérii 34 AP a trvanim 640 s. Amplitudy jednotlivych AP se

pohybovaly v rozmezi 2-34 mV (od hodnoty baseline). Délky refraktornich period byly

od 18,5 do 31 s taktéz s prodluzujici se tendenci. Po 14. AP doslo k obraceni polarity piki

AP. Amplitudy se pied obracenim polarity postupné zmensuji a po zmeénéni polarity opét

rostou. Posledni AP maji amplitudy jednoznacné nejvétsi. Kompletni souhrn hodnot je

podrobné znazornén v tabulkach Ptiloha 4.
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Graf 2: Méfeni 2 - Drosera capensis 1
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5.3 Meéreni 3 - Drosera capensis 2

23.9.09 11:31

Stfedné stary list, marginalni tentakule.

Posun papiru 1 mm/s rozsah méteni 200 mV, hodnota baseline se pohybovala v rozmezi
(13-71 mV).

Cely zaznam trval i s navratem k zdkladni linii (baseline) 750 s. RP tvofil 10
S zaznam s naslednou sérii 32 AP a trvanim 678 s. Amplitudy jednotlivych AP se
pohybovaly v rozmezi 4-66 mV (od hodnoty baseline). Délky refraktornich period byly
od 7 do 44,5 s taktéz s prodluzujici se tendenci. Po 4. a 21. AP doslo k obraceni polarity
piki AP. Amplitudy se do zmény polarity postupné snizuji a po zméné polarity opét
rostou. Posledni AP v sérii maji amplitudy jednoznacné nejvétsi. U 1., 2. a 3. AP mizeme
pozorovat vyskyt negativnich naslednych AP. Kompletni souhrn hodnot je podrobné

znazornén v tabulkach Ptiloha 5.
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5.4 Méreni 4 - Drosera capensis 3

23.9.09 12:24
Stfedné stary list, marginalni tentakule.

Posun papiru 1 mm/s, rozsah méteni 200 mV, hodnota baseline se pohybovala v rozmezi
(57-87TmV).

Cely zaznam trval i s navratem k zdkladni linii (baseline) 256 s. RP tvofil 16
S zdznam s naslednou sérii 24 AP a trvanim 240 s. Amplitudy jednotlivych AP se
pohybovaly v rozmezi 16-27 mV (od hodnoty baseline). Od 4. AP se v grafu vyskytuje 1
negativni nasledny potencial, od 15. AP 2 negativni nésledné potencialy a od 18. AP (s
vyjjimkou posledniho 24. AP) 3 negativni nasledné potencialy. Délky refraktornich
period byly od 2 do 23 s taktéz s prodluzujici se tendenci ke konci zaznamu. Kompletni

souhrn hodnot je podrobné znazornén v tabulkach Ptiloha 6.
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Graf 4: Méfeni 4 - Drosera capensis 3
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5.5 Méreni 5 - Drosera schizandra

22.9.09 15:36

Spise mladsi list, marginalni tentakule.

Posun papiru 0,1 mm/s, rozsah méfeni 200 mV, hodnota baseline se pohybovala
VvV rozmezi (43,2-47,2 mV).

Pribéh celého méieni nebyl, kvili problému pii zapisovani zaznamenam. Pocatek
zapisu bohuzel chybi. Celkova doba uspéSného zdznamu s navratem k zakladni linii
(baseline) trvala 400 s. RP nebyl zaznamendn, druha polovina série AP trvala 400 s.
Amplitudy zaznamenanych AP se pohybovaly v rozmezi 13,6-15,2 mV (od hodnoty
baseline). Délky zaznamenanych refraktornich period byly mezi jednotlivymi AP 30 s,
pouze posledni refraktorni perioda trvala 40 s. Kompletni souhrn hodnot je podrobné

znazornén v tabulkach Ptiloha 7.
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Graf 5: Méfeni 5 - Drosera schizandra
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6 Diskuse

I pfes mén¢ nez tfetinovou uspesnost, se u vSech vybranych zastupct rodu Drosera
(D. capensis, D. prolifera, D.schizandra), svyjimkou Drosera binata, podafilo
zaznamenat odpoveéd’ na mechanické podrazdéni v podobé¢ receptorového potencialu (RP)
nasledovaného sérii akénich potencialt (AP) (Williams et Pickard 1972 a,b). Relativné
nizka Gspésnost zdznamu (20 pozitivnich zaznamt z celkovych 70 méfeni) je zEasti dana
nedostatecnym technickym vybavenim pro tak precizni praci (nit' prochéazejici solnym
mistkem a zajist'ujici kontakt stentakuli méla oproti velikosti tentakule stale velky
priamér), ale také vlastnostmi pouzitého materialu. Williams et Pickard (1972a) ve své
praci taktéz uvadeji skuteCnost, ze uspésnost méteni siln¢ zavisela na denni dob¢ a ze ve
zna¢ném poctu méfeni tentakule nereagovaly vznikem AP.

Absenci elektrofyziologické odpovédi u Drosera binata z 23.10.08 i pfes zjevnou
velmi dobrou kondici pouzitych rostlin, si mizeme vysvétlit snizenou senzitivitou
zpusobenou blizicim se stadiem dormance, ve kterém v podobé hibernakula
(ptezimovaciho pupenu) tato rostlina pieckava nepfiznivé podminky zimniho obdobi
(Slack 2000, Svarc 2003, Studni¢ka 2006). Diskutabilnim faktem viak zdstava, pro¢ tedy
pouzité listy ve vlhké méfici komoie jevily ¢asteCny ohyb marginalnich tentakuli svédcici
o jejich aktivite.

Ostatni zdafila méfeni zaznamenala sérii n¢kolika po sob& nasledujicich akénich
potencialt (Williams et Pickard 1972 a,b). Délka trvani série AP u kompletnich zdznamut
D. capensis 1, 2 a D. prolifera (viz Graf 1, 2, 3) se pohybovala piiblizné¢ mezi 10,4 — 11,3
min, coz zhruba odpovida délkam AP D. intermedia, které naméfili Williams et Pickard
(1972a, b). Naméfené zaznamy se mezi jednotlivymi druhy, ale i v ramci jednoho druhu
lisily. Coz muze byt ovlivnéno tim, Ze senzitivita tentakuli se v prib&hu dne vyrazné¢ méni
(s postupem dne se zvySuje) (Williams et Pickard 1972a). Ackoli pokus probihal
Vv laboratofi za stalého ptidatného osvéetleni, mohla mit vliv 1 ménici se intenzita denniho
svétla. Celkova délka zdznamu zdvisi na intenzité mechanického podnétu, ¢im vétsi je
pusobici podnét, tim vyssi je pocet AP v sérii (Williams et Pickard 1972 a,b). S timto
souvisi i pocet refraktornich period, jelikoz za kazdym AP nasleduje absolutni a poté
relativni refraktorni perioda (Fromm et Lautner 2007). Délka refraktorni periody je na
konci kazdého naméteného zaznamu nejvyssi, coz sveédci o pritomnosti tnavy (Williams
et Pickard 1972b). Moment pocatku vyskytu Ginavy zavisi na pifedchazejicich procesech v

jednotlivych tentakulich a na faktorech jako jsou v&€k, intenzita osvétleni, diivéjsi
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stimulace nebo polapeni kotisti (Williams et Pickard 1972b). Typické prubéhy unavy
byly zaznamenany u D. prolifera a D. capensis 1,3 (Graf 1, 2, 4), kdy délka refraktornich
period v zavislosti na pofadi AP umérné roste. Dal$im disledkem pfitomnosti tnavy jsou
podle téchto autorti postupné se zmensujici amplitudy jednotlivych AP v sérii, coz je také
velmi dobie patrné z naSeho zdznamu D. capensis 3 (Graf 4). Dle jejich nazoru by tato
unava mohla byt z ¢asti ndsledkem extrémniho Upadku transmembranového gradientu
iont ucastnicich se Sifeni AP a zc¢asti snizujicim se poctem bunck odpovidajicich na
stimulaci (Williams et Pickard 1972b).

Zajimavym fenoménem nami zaznamenanym pouze u D.capensis (Graf 2, 3) bylo
obraceni elektrické polarity piki AP v pribéhu méfeni. S jedinym dosavadnim
vysvétlenim tohoto fenoménu pfisli Williams et Pickard (1972a), naznacujicim, ze
inverze AP je zplisobena zménou propustnosti receptorové membrany. AvSak pravdivost
této hypotézy nebyla dosud jednoznacné prokazana. B€hem nasich méfeni nebyl tento jev
zaznamenan u zadného jiného druhu. Tento vysledek vSak mulZe souviset
s nevyrovnanym mnozstvim kvalitnich zdznami u jednotlivych druhi, kde D. capensis
tvofi prevaznou vétSinu celkovych kvalitnich zdznamt. Amplitudy jednotlivych AP se
pred obracenim polarity zmensuji a po dosazeni inverze opét rostou, piicemz nejvyssich
hodnot jednozna¢né nabyvaji posledni AP v sérii (kompletni zaznamy D. capensis 1, 2
(Graf 2, 3). Interpretace tohoto nasledného nartstu amplitud po zméné polarity AP, vSak
zlstava stale otazkou.

Zaznam D. capensis 3 (Graf 4) jsem do své prace zahrnula ptfedev§im pro
specificky tvar jednotlivych ramen AP. Tvar jednotlivych AP zachycuje, obdobn¢ jako u
méfeni Williams a Pickard, charakteristickou pikovou fazi nasledovanou vysoce
variabilnim negativnim naslednym potencidlem. Cimz nase vysledky potvrzuji piitomnost
nadpramérné periody (Williams et Pickard 1972b), béhem niz muze i podprahovy podnét
vyvolat sérii AP s relativné nizkymi amplitudami (Williams et Pickard 1972b). Tato
nadprimérnd perioda odpovida vyskytu negativnich néslednych potenciala (Williams et
Pickard 1972b). Do dne$ni doby nebyla stanovena zadna hypotéza vysvétlujici souvislost
tvaru a rozsahu jednotlivych ramen AP (Williams et Pickard 1972b). Nékteré¢ AP jevi
znamku ptitomnosti jednoho, ale vzacné také dvou, tii nebo Ctyt ostrych pik (Williams
et Pickard 1972b), coz je zaznamenano u D. capensis 3 (Graf 4). Tyto ,,znasobené* piky
by mohly byt pfimym zobrazenim samotnych naslednych potenciala (Williams et Pickard
1972h).
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7 Zaver

Ma prace méla za cil shrnout poznatky o drazdivosti masozravych rostlin z ¢eledi
Droseraceae a spolu s vlastnim experimentem ptispét k objasnéni elektrofyziologického
principu regulace pohybu tentakuli, a tim lapani kofisti.

Podafilo se ndm experimentalné ovéfit pritomnost elektrofyziologické odpovédi
na mechanické podrazdéni, v podob¢ série akénich potenciali u 3 ze 4 vybranych druht
rodu Drosera, pochazejicich ze zcela odlisnych geografickych oblasti a predstavujicich
ruzné ekologické skupiny. Z divodu nedostate¢ného mnozstvi kvalitnich zaznama od
jednotlivych druhti rodu Drosera, nelze jednoznacné stanovit mezidruhové rozdily, ale
charakter odpovédi je podobny.

Do budoucna by bylo pfinosem naméfeni dostatecného mnozstvi statisticky
zhodnotitelnych zdznami SirSiho spektra druhti rodu Drosera, umoziujicich ndm 1épe
nahlédnout do variability elektrofyziologické odpovédi rosnatek z riznych ekologickych

skupin.
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9 Prilohy

Piiloha 1: Principy lapani kofisti masoZravych rostlin (Scan vlastni perokresby 2006)

Typ pasti | Rod Orienta¢ni nakres pasti
Lepkavy list | Drosera Droseraceae T
Pinguicula Lentibulariaceae i
Roridula Roridulaceae
Drosophyllum Droseraceae
Byblis Byblidaceae
Lacka Nepenthes Nepenthaceae
Sarracenia Sarraceniaceae
Heliamphora Heliamphoraceae
Cephalotus Cephalotaceae
Darlingtonia Sarraceniaceae
Typ pasti Genlisea Lentibulariaceae
, VIS Sarracenia Sarraceniaceae
psittacina
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Svéraci pasti | Dionaea muscipula | Droseraceae
Aldrovanda Droseraceae

Saci Utricularia Lentibulariaceae

méchyiek se

zaklopkou

Piiloha 2: Skupiny masoZravych rostlin rodu Drosera (pievzato z Svarc 2003)

Nezatahujici se svétlomilné rosnatky

Rostou Vv tropickych a subtropickych oblastech s celoroéné stabilnim a piiznivym
klimatem s vy$§imi primérnymi teplotami a vlhkosti vzduchu. Diky tomu nemusi tyto
rosnatky vytvaret pfezimovaci organy. Pfipadné trvalé¢ chladné obdobi se projevi jen
utlumem tvorby listl, poptipadé rlastu. Zvlastni skupinou s ponékud odlisSnymi
ekologickymi pozadavky jsou tzv. africké kaulescentni rosnatky se spiradlovitym
prirtstanim listd, vyskytujici se pfedevsim v hornatych oblastech jizni Afriky, kdy denni
teploty dosahuji az 40 °C a noc¢ni klesaji Casto az k 0 °C. Pfirozené se tyto rostliny
objevuji predevs§im na volnych mistech s dostatkem svétla, protoze zastin ani konkurenci
jinych rostlin nesnaseji. Do této skupiny patii napiiklad D.spatulata, D. burmanii,
D.capensis, D. capillaris, nebo D. dielsiana.

Rosnatky jizni Afriky prezivajici suchou periodu

Zatimco nékteré druhy jihoafrickych rosnatek rostou celoro¢nég, jiné vyrazné omezuji
nebo zastavuji svilj rGst pfi postupném vysychéni substratu v obdobi 1éta. V téchto
neptiznivych podminkach nadzemni ¢asti hynou a rostliny pfezivaji obdobi letniho sucha
ve formé ztlustlého duZnatého kofene. S prvnimi sraZkami, rostliny opét obnovuji sviij
rust. Jako naptiklad D. esterhuysenae, D. cistiflora, D. pauciflora, D. alba.

Rosnatky s pirezimovacimi pupeny

Nepocetna skupina rosnatek, které prezivaji nepifiznivé obdobi vegetaci tak, ze silné
omezuji az zastavuji rist, nebo vytvareji prezimovaci pupen, tzv. hibernakulum
(nahloucené pozménéné listy, které ustrnuly v pocatecni fazi vyvinu). Pfezimovaci pupen
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také umoznuje nékterym druhim piezivani kratSich obdobi sucha (napt. D. filiformis).
Rostou pfedev§im v mirném podnebném pasmu severni a jizni polokoule. Nékteré druhy
se vyznacuji obrovskymi aredly, sahajicimi od jihoamerickych tropli aZ po subarktické
pasmo (D. intermedia). Nejrozsahlejsi areal ze vSech druhti rosnatek, ktery lze nazvat
arealem cirkumpolarnim, ma i u nas se vyskytujici D. rotundifolia. Oproti tomu jiné jsou
endemity nékolika malo oblasti (napf. D. stenopetala- Novy Z¢land).

Druhy ztéto skupiny rostou vétSinou na celoro¢né vlhkych stanovistich s minimalni
konkurenci ostatnich rostlin. Snaseji mrazy a Casto jsou béhem zimy pod vrstvou sné¢hu.
Do této malé skupiny hibernujicich druhti mizeme také zaradit D. binata, D. filiformis a
také rosnatky rostouci u nas, konkrétné¢ Rosnatka okrouhlolista (Drosera rotundifolia),
Rosnatka anglicka (Drosera anglica), Rosnatka prostiedni (Drosera intermedia),
Rosnatka obvej¢ita (Drosera *Obovata) — piirodni hybrid druhtt D. anglica a D.
rotundifolia.

Trpaslici rosnatky

Vétsina druht této skupiny ma listové rizice okolo 2 cm V priméru. Jejich drobny vzrist
je velmi ucelovy a souvisi s podminkami, ve kterych tyto rostliny rostou. Svym vyskytem
jsou vazany na aridni az semiaridni oblasti a pro pfeziti v mnohdy velmi nepiiznivych
podminkach vyuZzivaji zvlastni strategii. Pfed pfichodem suchého a horkého léta (u nas
obdobi zimy) vytvareji rostliny ve stfedu svych miniaturnich razic zvlastni pupen
s mnozstvim drobnych palisti (stipul), které chrani jejich vzrostné vrcholy pied
intenzivnimi paprsky slunecniho zéafeni. Po tomto obdobi, trvajicim od 2 az do 8 mésict,
se spiichodem prvnich desth zaCinaji ve stiedu r0zic vytvaiet pocetnd, drobna
rozmnozovaci téliska, tzv. gemmy (nepohlavni vegetativni organy velké 0,5- 2 mm,
obsahujici zarodky novych rostlin, které se v pfiznivych podminkéch vyvinou v nové
jedince). Vyvin rostlinek z gemmu je rychly a rostliny jsou schopné vyprodukovat
semena jesté v téze sezon€. Zastupci této skupiny nejcasteji osidluji mocalova viesoviste
v mokiadnich oblastech Australie, charakterické obCasnymi zaplavami a pis¢itym az
jilovitym substratem. Dale pak v oblastech tidkych lesti na lateritovych padach s vys$sim
obsahem jilu. Teploty téchto oblasti se v zimnim obdobi pohybuji v rozmezi 4-21 °C a
vV obdobi suchého léta 21-38 °C. V dnes$ni dob& je taxonomicky popsano vice nez 30
druhti a pocet stale stoupa. Mezi trpasli¢i rosnatky patii napiiklad D. nitidula, D.
scorpioides, D. pygmaea, D. roseana, D. pulchella , nebo D. ericksoniae.

Hliznaté rosnatky a jim blizce pFibuzné druhy

Pocetna skupina druhli z vysychavych tuzemi jihozdpadni a jihovychodni Australie se
vyznacuje schopnosti pfezivat nepifiznivé obdobi roku pomoci podzemniho zdsobniho
organu, hlizy. Termoperiodické hlizy maji nejcastéji kulovity, az podlouhle ovélny tvar,
velikosti od nékolika mm az po 5 cm, a majici riznd zbarveni od bilé, ptes zlutou ¢i
hnédocervenou, zéalezici na druhu. S pfichazejicim suchym obdobim australského 1éta
nadzemni c¢asti rostliny usychaji a rostliny zac¢inaji vytvaret hlizy. Hlizy druhii rostoucich
na zvlast€ suchych stanovistich jsou mechanicky a tepelné chranény mnohovrstevnatymi
papirovitymi obaly. Kromé samostatnych hliz vytvaii rostliny i hlizy dcetiné, které slouzi
K jejich rozmnozovani.

Hliznaté rosnatky nejCastéji osidluji vysychavé a docasné naprosto vyprahlé¢ pudy
zastinéné kiovinami, ale lze je také nalézt na biezich trvalych nebo sezéonnich moktadi ¢i
jezer. Obcasné pozary na biotopech jim vyhovuji, jelikoZz dokonale redukuji biomasu
ostatnich rostlin. Skupina hliznatych rosnatek se mezi sebou vyrazné li§i jak
ekologickymi naroky, tak i celkovym habitem. Do této skupiny se fadi D. peltata, D.
stolonifera, nebo D. erythrorhiza.
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Stinomilné pralesni rosnatky severovychodni Australie

Dnes jiz velmi vzacné a vysoce ohrozené stenoendemické rosnatky, vyskytujici se pouze
na nckolika malo stanovistich v destnych pralesich severovychodni Australie. Do této
skupiny se fadi pouze 3 ptibuzné druhy D. prolifera, D. schizandra a D. adelae.
Vyznacuji se n€kolika zvlaStnimi adaptacemi, které jim umoziuji vegetovat ve stinném a
vlhkém prostiedi. Jejich listy na rozdil od ostatnich zastupcti rodu Drosera jsou posety
tentakulemi jen zfidka, coz umoziuje v pfipad¢ hustych dest dobry odtok vody z lista.
Déle maji velmi vyvinutou schopnost odnozovani. Tyto 3 druhy osidluji témét vyhradné
stinné vlhké pisCité biehy potokti a zatok. D. adelae se jako jedina ze zminénych
pfibuznych druhi vyskytuje na dvou oddélenych lokalitach, na ostrové Hinchinbrook a na
protilehlém Rockigham Bay. D. prolifera je endemickou rosnatkou na kopci Thorntons
Peak v Gueenslandu a D. schizandra stenoendemitem lokality Mount bartle Frere.

Rosnatky ze sekce Lasiocephala (okruh D. petiolaris)

Tyto rosnatky pochazejici taktéz z izemi Australie, ale jsou vzhledové natolik odlisné od
ostatnich, ze byly taxonomicky zafazeny do samostatné sekce Lasiocephala.
Nejnapadnéjsim znakem vétSiny z nich jsou charakteristické listové razice s dlouhymi
Stihlymi fapiky, zakon¢enymi miniaturni okrouhlou cepeli s okrajovymi tentakulemi
vyrazné del§imi nez stfedovymi. Listy jsou bud’to pfitisklé k podkladu, vystoupavé, nebo
vzptimené. Uzemi, na némZ se tyto rostliny vyskytuji, a to tropicka oblast severni
Austrélie, se vyznacuje suchou zimou a vlhkym Iétem. Maximalni teploty jsou 45 °C a
minimalni kolem 17 °C. Vlhka ristova perioda trva zpravidla od prosince do biezna a je
doprovazena rannimi mlhami a desti. Klidova suché perioda trva piiblizné¢ od kvétna do
listopadu, stanovisté vysychaji a teploty se pohybuji v rozmezi 14-32 °C. V obdobi sucha
rostliny redukuji svllj rast a vytvaii dormantni pseudohlizu tvofenou kratkymi fapiky
S minimalizovanymi ¢epelemi listi, kterd se zatdhne do roviny nebo pod urovei substratu.
Jiné druhy vyuZivaji strategii odliSnou, zaloZenou na zvySené odrazivosti slune¢niho
zateni chlupatym povrchem listd. Tyto rostliny také vytvareji cibulovity utvar, ktery ale
na rozdil od ptedeslého piipadu zlstava pii povrchu. Diky povrchu list, ktery odrazi
maximum tepla a svétla, prezivaji tyto rostliny obdobi sucha jen s vyuzitim vlahy
Z obcasnych mlh. Dormance pak byva pteruSena s pfichodem prvnich deStt a rostliny
obnovuji opét sviij rast.

Pfirodni stanovisté téchto rostlin jsou velice slunnd, sezonn¢ vlhka az zamokiend, tvofena
pisCitymi a raselinnymi substraty. Vyskytuji se jak v Cistém pisku eukalyptovych savan,
tak na lateritovych plidach v otevienych lesich a kfovindch. Patfi sem druhy jako
D.petiolaris, D.fulva, D. paradoxa, nebo D. lanata

PRILOHA 3: Méieni 1 - Drosera prolifera

Celkova délka trvani RP 40 s
Celkova délka trvani AP 622 s
Pocet jednotlivych AP o)

Poradi AP v sérii Velikost amplitud jednotlivych AP
(mV)
1. AP 38 mV
2. AP 33,5mV
3. AP 36 mV
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36 mV

36 mV

Poradi refraktornich poriod (rp) v sérii Délka intervalu mezi piky jednotlivych

AP (intervaly mezi jednotlivymi AP) AP (refraktorni perioda) (S)

1.rp 86 s
2.1p 116s
3.1p 120s
4.1p 126 s
PRILOHA 4: Méfeni 2 - Drosera capensis 1
Po 14. AP doslo k obréceni polarity pikii AP.
Celkova délka trvani RP 10s
Celkova délka trvani AP 640 s
Pocet jednotlivych AP 34

Poradi AP v sérii Velikost amplitudy jednotlivych AP
(mV)
1. AP 4 mV
2. AP 4 mV
3. AP 5SmV
4. AP 6 mV
5. AP 6 mV
6. AP 5SmV
7. AP 4 mV
8. AP 4 mV
9. AP 5SmV
10. AP 5SmV
11. AP 5mV
12. AP 5mV
13. AP 4 mV
14. AP 3,5mV
15. AP 2mV
16. AP 5mV
17. AP 8 mV
18. AP 11 mV
19. AP 14 mV
20. AP 17 mV
21. AP 15 mV
22. AP 16 mV
23. AP 19 mV
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24. AP 22 mV
25. AP 24 mV
26. AP 245 mV
27. AP 25 mV
28. AP 26 mV
29. AP 27 mV
30. AP 28 mV
31. AP 28 mV
32. AP 29 mV
33. AP 31 mV
34. AP 34 mV

Poradi refraktornich poriod (rp) v sérii

Délka intervalu mezi piky jednotlivych

AP (intervaly mezi jednotlivymi AP)

1.rp 18,5s
2. 1p 1855
3.1p 18,5s
4.1p 18,5s
5.1p 1855
6. rp 1855
7.1p 18,5s
8.1p 18,5s
9.1p 18,5s
10.rp 18,5s
11.rp 18,5s
12.rp 18,5s
13.rp 18,5s
14.rp 18,5s
15.rp 18,5s
16. rp 1855
17.rp 1855
18.rp 18,5s
19.1p 18,5s
20.1p 18,5s
21.1p 18,5s
22.1p 18,5s
23.1p 18,5s
24.1p 185s
25.1p 1855
26.1p 1855
27.1p 1855
28.1p 20s
29.1p 20s
30. rp 21s
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31.rp 25s
32.1p 30s
33.1p 31s
PRILOHA 5: Mé&feni 3 - Drosera capensis 2
Po 4.a21. AP doslo k obraceni polarity pika AP.
Celkova délka trvani RP 10s
Celkova délka trvani AP 678 s
Pocet jednotlivych AP 32

Poradi AP v Velikost Velikost amplitudy negativnich
sérii amplitudy naslednych AP (mV)
jednotlivych AP
(mV)
1. AP 24 mV 18 mV - - -
2. AP 20 mV 13 mVv 12 mV - -
3. AP 28 mV 2mV 1mv 1,5mVvV 8 mv
4. AP 8 mVv - - - -
5. AP 5mV - - - -
6. AP 7mV - - - -
7. AP 8 mVv - - - -
8. AP 10 mV - - - -
9. AP 10 mV - - - -
10. AP 11 mV - - - -
11. AP 12 mV - - - -
12. AP 13 mvVv - - - -
13. AP 13 mv - - - -
14. AP 14 mV - - - -
15. AP 14 mV - - - -
16. AP 14 mV - - - -
17. AP 13,5 mV - - - -
18. AP 12 mV - - - -
19. AP 11 mVvV - - - -
20. AP 9mV - - - -
21. AP 4 mV - - - -
22. AP 6 mV - - - -
23. AP 15 mVv - - - -
24. AP 16 mV - - - -
25. AP 11 mVv - - - -
26. AP 10 mV - - - -
27. AP 17 mVv - - - -
28. AP 30 mV - - - -
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29. AP

41 mV

30. AP

46 mV

31. AP

56 mV

32. AP

66 mV

Poradi refraktornich poriod (rp) v sérii

Délka intervalu mezi piky jednotlivych

AP (intervaly mezi jednotlivymi AP)

1.rp 7S
2.1p 8s
3.1p 12's
4.1p 17s
5.1p 18 s
6. 1p 20s
7.1p 20s
8. 1p 19s
9.1p 19s
10. rp 19s
11.rp 18,5s
12.rp 12s
13.rp 18 s
14.rp 16s
15. 1p 17s
16. rp 17s
17.rp 18 s
18.rp 18,5s
19.rp 20s
20.1p 21s
21.rp 273
22.1p 19s
23.1p 22's
24.1p 25s
25.1p 28's
26. 1p 17s
27.1p 20s
28.1p 36s
29.1p 33s
30.1p 33s
31.rp 445s
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PRILOHA 6: Mé&feni 4 - Drosera capensis 3

Celkova délka trvani RP 16s
Celkova délka trvani AP 240 s
Pocet jednotlivych AP 24

Poradi AP v Velikost Velikost amplitudy negativnich naslednych
sérii amplitudy AP (mV)
jednotlivych AP
(mV)
1. AP 23 mV - - -
2. AP 25 mV - - -
3. AP 26 mV - - -
4. AP 27 mV 16,5 mV - -
5. AP 27 mV 16,0 mV - -
6. AP 26 mV 145 mV - -
7. AP 24 mV 14,0 mV - -
8. AP 23 mV 13,5 mV - -
9. AP 21 mV 12,0 mV - -
10. AP 21 mV 13,0 mV - -
11. AP 20 mV 12,5 mV - -
12. AP 20 mV 13,0 mV - -
13. AP 19 mV 13,0 mV - -
14. AP 19 mV 13,0 mV - -
15. AP 19 mV 11,5 mV 11,0 mV -
16. AP 18 mV 9,0 mV 10,0 mV -
17. AP 18 mV 50mV 9,0 mV -
18. AP 17 mV 3,5mV 7,0 mV 11,0 mV
19. AP 17 mV 3,0 mVv 1,5mV 10,0 mV
20. AP 17 mV 2,0mVv 1,0 mv 9,0 mV
21. AP 17 mV 2,0 mV 6,0 mV 12,5 mV
22. AP 17 mV 2,0 mV 7,5 mV 13,5 mV
23. AP 17 mV 2,0 mV 9,0 mV 145 mV
24. AP 16 mV 7,0 mV 11,0 mV -

Poradi refraktornich poriod (rp) v sérii Délka intervalu mezi piky jednotlivych

AP (intervaly mezi jednotlivymi AP) AP (s)

1.rp 3,5s
2.1p 4,0s
3.1p 50s
4.1p 9,58
5.1p 50s
6.1p 4,0s
7.1p 3,55
8.1p 3,0s
9.1p 3,0s
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10.rp 25s
11.rp 2,0s
12.rp 25s
13.1p 25s
14.rp 40s
15.1p 6,0s
16.rp 75s
17.1p 8,0s
18.rp 10,5s
19.1p 115s
20.1p 13,0s
21.rp 14,0s
22.1p 18,5s
23.1p 23,0s

PRILOHA 7: Mg&feni 5 - Drosera schizandra

Pribéh celého méteni nebyl, kviili problému pfi zapisovani zaznamenam. Zacatek zapisu

chybi.

Celkova délka trvani RP
Celkova délka trvani AP
Pocet jednotlivych AP

Poradi AP v sérii

Velikost amplitudy jednotlivych AP

(mV)
2. AP 14,4 mV
3.AP 14,4 mV
4. AP 13,6 mV
5. AP 13,6 mV

Poradi refraktornich poriod (rp) v sérii

AP (intervaly mezi jednotlivymi AP)

Délka intervalu mezi piky jednotlivych
AP (s)

1.rp 30s
2.1p 30s
3.1p 30s
4.1p 40 s
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