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Abstrakt

Hadec je metamorfovana ultrabazicka hornina, na které se utvafi substrat se specifickymi
kombinacemi vlastnosti zodpovédnych za tvorbu typickych nehostinnych podminek pro Zivot rostlin.
Charakteristické chemické sloZeni hadcovych pld spociva v nizkém poméru Ca:Mg iont(l, nizkém
obsahu biogennich prvkl (P, K, N) a naopak ve vysoké koncentraci tézkych kovd (Co, Cr, Ni). Zivot
tamnich rostlin stéZuji ale i abiotické faktory v podobé skalnatého povrchu, mélké padni vrstvy
a nedostatku vody. Cilem této bakalarské prace bylo shrnout komplex charakteristického hadcového
fenoménu, ktery v mnoha ohledech vytvari stres pro rist rostlin. Diky zminéné specifité se hadce
vyznacuji specifickou flérou a vegetaci v Cele s fadou endemitd. Prace je zamérena na specifickou
mineralni vyzivu rostlin a shrnuje poznatky o mechanismech adaptace rostlin Zijicich na hadcovém
substratu. Zaméfrila jsem se predevsim na problematiku typického nizkého poméru Ca:Mg iontt
v hadcové pldé a popsala funkce téchto prvkl v rostlinach a stresové plsobeni nadbytku Mg. Napf¥i¢
celou touto praci se zdroven zabyvam doposud identifikovanymi mechanismy pfijmu a transportu
k hadcm relevantnich Zivin vrostlinach. Vzavéru se zabyvam schopnostmi rostlin prezivat
v hadcovych pldach i pres velkou koncentraci tézkych kovd, popisuji plsobeni nadbytku tézkych kovd,
mechanismy adaptace rostlin na tento vyznamny stresovy faktor hadcovych pld a naznacuji pfipadné

vyuziti hyperakumulujicich rostlin.

Klicova slova: hadcové pidy, Ca:Mg pomér, minerélni vyZiva, vapnik, hotéik, tézké kovy



Abstract

Serpentine is a metamorphosed ultramafic rock on which a substrate with specific
combinations of properties responsible for creating the typical inhospitable conditions for plant life is
formed. The characteristic chemical composition of serpentine soils consists of a low ratio of Ca:Mg
ions, low content of biogenic elements (P, K, N) and a high concentration of heavy metals (Co, Cr, Ni).
Abiotic factors such as rocky surface, shallow soil and lack of water also hinder the life of local plant.
The aim of this bachelor thesis was to summarize the complex of characteristic serpentine
phenomenon that in many ways create stress conditions for plants growth. Thanks to this specificity,
the serpentine areas are characterised by a specific flora and vegetation with a number of endemics.
This work focuses on the specific mineral nutrition of plants and summarizes the knowledge on the
mechanisms of adaptation of plants growing on serpentine substrates. | focused mainly on the typical
low Ca:Mg ion ratio in serpentine soil and described the functions of these elements in plants and the
stress effect of excess Mg. Throughout this work, | also address the mechanisms of uptake and
transport of serpentine-relevant nutrients in the plants identified so far. In conclusion, | discuss ability
of plants to survive in serpentine soils despite high concentrations of heavy metals, describe the effects
of excess heavy metals, mechanisms of plant adaptation to this important stress factor of serpentine

soils, and suggest possible applications of hyperaccumulating plants.
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Seznam pouzitych zkratek

ABA — kyselina abscisova (z angl. abscisic acid)

ABC — transportni protein s ATP vazebnou doménou (z angl. ATP-binding cassette)

ACA — vapenaté pumpy P typu (z angl. autoinhibited Ca?* ATPases)

ACC — kyselina 1-aminocyklopropan-1-karboxylova

AtNRX1 — gen kddujici xy v Arabidopsis thaliana (z angl. nucleoredoxin Arabidopsis thaliana)
CaM — kalmodulin (z angl. calmodulin)

CAX — Ca%*/ H* antiportér (z angl. cation exchanger)

CBL — proteiny podobné kalcineurinu B (z angl. calcineurin B-like proteins)

CDF — proteiny usnadnujici kationtovou difuzi (z angl. cation diffusion facilitator)

CDPK — Ca?* dependentni proteinkindzy (z angl. Ca-dependent protein kinase)

CIPK — proteinkinazy interagujici s CBL (z angl. CBL-interacting protein kinase)

CML — proteiny podobné kalmodulinu (z angl. calmodulin-like proteins)

CNGC - kanal fizeny cyklickymi nukleotidy (z angl. cyclic nucleotide gated channel)

DACC — depolarizaci aktivované kationtové kanaly (z angl. depolarization-activated cation channels)
FPN — ferroportin

GLR — homolog glutamatového receptoru (z angl. glutamate receptor)

GSH — glutathion

HACC - hyperpolarizaci aktivované kationtové kandly (z angl. hyperpolarization-activated cation
channels)

HMA — ATP4za asociovana s tézkymi kovy (z angl. heavy metal ATPase)

IREG/FPN — transportéry iontl kov( (z angl. iron regulated /ferroportin transporter)

IRT — transportér Fe?* (z angl. iron regulated transporter)

KUP9 — transportér K* (z angl. K* uptake permease 9)

MGR — Mg?** transportéry (z angl. Mg?* release transporters)

MGT/MRS2 — transportér Mg?* (z angl. magnesium transporter/mitochondrial RNA splicing 2)
MHX — Mg?*/H* antiportér (z angl. magnesium proton exchanger)

MPT — transportéry iontl kov( (z angl. metal tolerance proteins)

PGPR - rhizobakterie podporuijici rlst rostlin (z angl. plant growth promoting rhizobacteria)
RCA — kofenové kationtové kandly (z angl. root cation channnels)

ROS - reaktivni formy kysliku (z angl. reactive oxygen species)

TPC — dvoupédrové kanaly (z angl. two-pore channels)

ZIP — transportéry Zn?* a Fe?* (z angl. zinc/iron-regulated transporter-like proteins)
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1. Uvod

Pady hadcového charakteru tvofi pozoruhodny komplex vlastnosti ovliviiujicich Zivot tamnich
rostlinnych spolecenstev. Hadce pokryvaji pouze 1 % celkového povrchu Zemé a nikdy netvofi rozsahlé
ucelené celky, ale spiSe ostrivkovitd mikrostanovisté (Brady et al. 2005). Hadcovy substrat vynika
zejména specifickymi chemickymi a fyzikdlnimi vlastnostmi, které podporuji vznik rostlinnych
endemitnich druh( a utvareni charakteristickych ekotypl (Bratteler et al. 2006). Pro vétsinu rostlin je
tento substrat vyzvou, nékteré v ném nedokazi prezit, a naopak jiné druhy maji schopnost se na hadce
adaptovat a prosperovat tam, kde ostatni druhy neobstoji (Fitzsimons & Miller 2010). Mezi vyznamné
hadcové stresové faktory patfi napriklad nedostatek biogennich prvkl (P, K, N), vysoka koncentrace
tézkych kovu (Ni, Co, Cr) a pro hadce pfiznacny nizky pomér Ca:Mg iontd (Brady et al. 2005). Zjevné
jsou i nepfriznivé fyzikalni podminky, jako je Spatnd pldni tepelnd vodivost, nizka dostupnost vody
i mélky puadni profil. Hadcové rostliny jsou vsak schopné se témto podminkdm vyrovnat
prostfednictvim specifickych fyziologickych i morfologickych zmén tzv. serpentinomorféz, které
zahrnuji napfiklad hlubsi kofenovy systém, xeromorfni struktury a celkovou zakrslost. Tyto viditelné
zmény v morfologii rostlin jsou vSak mnohdy preceriované, jelikoz ne vidy museji byt u adaptované

populace pritomny.

Ovsem, chemické sloZzeni hadcovych pld je hlavnim limitujicim faktorem pro rlst rostlin.
Napftiklad jiz zminovany nizky pomér Ca:Mg iontl patfi mezi hlavni aspekty, kvuli kterym je hadcova
plUda povaZovana za nelrodnou. Tyto dva esencidlni prvky jsou v optimalnich koncentracich dulezité
pro spravny rlst a vyvoj rostlin. Na hadcich vsSak rostliny musi umét reagovat na nizkou koncentraci
vapniku, a naopak na nadmérnou az toxickou koncentraci horciku. K pochopeni celkového vlivu
hadcového fenoménu pUsobiciho na rostliny bylo nutné shrnout primarni Gcinky zasadnich makrozivin,
tézkych kovu a jejich identifikované mechanismy ptijmu i transportu po rostlinach. Zamérila jsem se
na vyznam prijmu Ca a Mg pro rostlinu a toxicitu Mg. Velkou pozornost jsem ve své praci rovnéz
vénovala puUsobeni vysoké koncentrace toxickych kovl (predevsim Ni a Co) na serpentinofyty
a shromazdila jsem doposud zndmé poznatky o principu adaptace na tento stresovy faktor.
Adaptované rostliny reaguji na pritomnost vysokého obsahu tézkych kovl jejich omezenym prijmem
nebo naopak toleranci k vysoké akumulaci kovovych prvkd primo v rostlinnych pletivech bez priznakt
toxicity. Vétsina hadcovych rostlin je vybavena Sirokym spektrem adaptacnich mechanism{, které jim
umoznuji kolonizaci hadcovych lokalit. Po celkovém shrnuti vSech specifickych stresovych aspektt
hadcovych pld, lze na tyto pldy nahliZet jako na optimalni modely pro studie souvisejici s adaptaci

rostlin na rlizné stresové podminky.



Cil prace: Cilem prace je shrnout teoretické poznatky o specifité mineralni vyZivy na hadcovych padach
se zamérenim na nizky pomér Ca:Mg a nadbytek tézkych kovd, které jsou hlavnimi stresovymi faktory

pUsobicimi na téchto lokalitach.

2. Hadcové pudy

2.1 Vlastnosti hadct

Hadec (serpentinit, kfemicitan Zeleznato-horecnaty) je preménéna ultrabazicka hornina, ktera
vznikd procesem zvanym serpentinizace. Vysoka hydratace plvodni ultramafické matefské horniny,
zpUsobi pfeménu prvotnich minerala (napf. harzburgit ¢i dunit) na mineraly serpentinové (zejména
chryzolit a antigorit), které v horniné dominuji (Coleman 1971, Kram et al. 2009). Hadce tvofi
rozptylené edafické ostrivky vyskytujici se po celém svété, které pokryvaji cca 1 % povrchu Zemé
(Proctor 1999) a vytvari se na nich specificka hadcova plda. Jedine¢nost hadcového substratu spociva
predevsim v komplexu specifickych chemickych i fyzikalnich vlastnosti, které jsou pro mnoho rostlin
nehostinné, a proto se lokality s hadcovym podlozim vyznacuji neobvykle fidkou vegetaci, coz nabizi
adaptovanym rostlindm moznost Zivota na mistech s nizkou konkurenci (Rune 1953). Zdejsi vegetace
se sklada predevsim z lokalné adaptovanych populaci Siroce rozsifenych rostlin a specializovanych

endemickych druh, které se dokdZou adaptovat a prezivat stresové podminky hadcového substratu.

Fyzikalni prekazku pro rostliny taktéz Cini pomérné strmy a skalnaty serpentinovy povrch
s kamenitymi vychozy. Hadcova hornina je tmava Spatné tepelné vodiva hornina, jejiz teplota béhem
dne znacné kolisad a na niz vznikaji velmi mélké padni vrstvy, které jsou nachylné k castym erozim
a odnosu Zivin, v jejichZ dlsledku je substrat vyzivové chudy (Bini et al. 2017). DalSim stresorem pro
rostliny zplisobenym strukturou hadcové pldy je minimalni schopnost retence vody, coz vede
v nékterych oblastech ke zvySenému suchu, na které musi rostliny reagovat efektivnéjSim

hospodafenim s vodou (Proctor & Woodell 1975).

Primarni chemismus hadcovych stanovist je definovan nizkym obsahem vépniku a vysokym
podilem horciku, coz utvari specificky nizky pomér Ca:Mg (Main 1981). Pfiznacny je i nedostatek
rostlinnych makroprvkd, jako je fosfor (P), draslik (K) a dusik (N) (Chiarucci et al. 1999, Brady et al.
2005, Drenovsky et al. 2013). DUllezitym hadcovym jevem je také vysoké mnozstvi tézkych kov,
predevsim kobaltu (Co), niklu (Ni) a chromu (Cr), které plsobi na vétSinu neadaptovanych rostlin
toxicky (Kazakou et al. 2010, Vithanage et al. 2014). VySe zminéné problematiky pfiznacné pro hadcové
lokality budou vice rozvedeny v dalSich kapitolach. Podle Rajakaruna et al. (2004) mizeme nazvat
kombinaci vySe zminénych nepfiznivych edafickych faktord a rostlinnych adaptaci tzv. ,hadcovym

syndromem®, diky némuz se hadcové pldy fadi mezi nelrodné substraty s malou hustotou osidleni.
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Charakteristicka struktura hadcovych oblasti se tedy vyznacuje zfetelné tidsi vegetaci s vyraznymi

hranicemi s okolim (Rune 1953).
2.2 Hadcové lokality

Hadcové oblasti jsou rozsifené po celém svété i presto, Ze pokryvaji minimum plochy zemského
povrchu (Oze et al. 2004). Praveé typicky vyskyt hadct jako ostrov( v krajiné stoji za jejich obrovskou
diverzitou. Hadcova mikrostanovisté mizeme nalézt po celém svété, jako napriklad na Nové Kaledonii,
v Kalifornii ¢i na Kubé, kterd je vyznamna zejména vysokym vyskytem rostlin se schopnosti
hyperakumulace kovd (nejméné 80 druhi) (Reeves et al. 1996, Harrison et al. 2006). Tyto oblasti jsou
Casto ve stfedu pozornosti mnoha védcl zabyvajicich se vyzkumem rostlinnych adaptaci, fyziologickych

procesl a slouZi rovnéz jako pozoruhodné modely v ekologii rostlin.

Na uzemi Ceské republiky se naléza taktéz mnoho roztrousenych ostrivkovitych hadcovych
oblasti pokryvajicich pfiblizné 0,1 % rozlohy nasi zemé (Kram et al. 2009). Z nichZ Ize zminit osm
nejvyznamnéjsich lokalit: Slavkovsky les, KremeZzsko, Mohelno, Raskov, Mlada VoZzice, Dolnokralovické
hadce, Borek u Chotébore a Staré Ransko (viz obrazek 1) (Koladr & Vit 2008). Nejvétsim a zaroven
nejvyse polozenym hadcovym komplexem u nas je Slavkovsky les (Kolar & Petr 2008). Bohaté srazky
na tomto Uzemi pfispivaji k okyselovani plid, kterd je za normadlnich podminek na hadcich spiSe
bazického charakteru. Diky této povaze lokality se zde vyskytuje predevsim pokryv kefovych viesovist,

acidofilnich borovych lest a na otevienych prostranstvich se vyvinuly travnaté plochy (Kram et al.
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Geologicka mapa CR 1 : 50 000. (1) Slavkovsky les, (2) Kiemze, (3) Mohelna, (4) Ragkov,
(5) Mlada Vozice, (6) dolnokralovické hadce, (7) Borek u Chotébore, (8) Staré Ransko

Obrazek 1: Mapa vyskytu hadcl. Hadcové lokality jsou ¢ervené zvyraznéné a, Cisla (1-8) na mapé znaci

nejvyznamnéjsi hadcové lokality v CR (Chytry 2012).




2009). Za druhové nejbohatsi serpentinovou lokalitu u nds je vSak povaZovana hadcova step
u Mohelna. Tato oblast je v porovndni s ostatnimi hadcovymi lokalitami na Gzemi CR vyrazné floristicky
bohatsi (objeveno 620 druhl rostlin), k cemuz pfispiva fakt, Ze se jedna u nds o nejnize poloZenou

hadcovou oblast (Kolar & Petr 2008).

2.3 Rostliny hadcovych lokalit

Rostliny rostouci na hadcich (tzv. serpentinofyty) se liSi od nehadcovych druhl zejména
zvySenou mirou stresové tolerance a naopak snizenou schopnosti konkurence. Z tohoto ddvodu jim
vyhovuje nehostinné izolované prostredi hadcd s nizkou hustotou rostlinnych populaci (Kruckeberg
1951). A proto, Ze hadce vytvareji extrémni pldni podminky pro rostlinnou fisi, najdeme zde
rozmanitou fléru, ktera je na specifické podminky hadcl adaptovana, véetné rady endemickych druha.
Vlivem rozdilnych faktort pulsobicich na jednotlivé hadcové lokality se kazda oblast lisi svymi
nepriznivymi podminkami, které napomahaji k utvareni rozmanité druhové skladby (Harrison et al.

2000).

U rostlin, které jsou vystaveny stresovym podminkdm, jako jsou ty na hadcich, dochazi k fadé
morfologickych ¢i biochemickych adaptaci, které jim umoznuji preziti. Jedna se o zmény morfologické
stavby ¢i mechanismy umoznujici tolerovat specifické vyzivové podminky hadcl. Pro jiz zminéné
morfologické modifikace u rostlin vzniklé pod selekénim tlakem hadcovych specifickych narokl byl
zaveden odborny termin tzv. serpentinomorfézy (Novak 1928, cit v Proctor & Woodell 1975). Tyto
zmény nam umozniuji nejlépe rozpoznat rozdil mezi rostlinou rostouci na hadcovém substratu oproti
jeiim nehadcovym pfibuznym. Existuje mnoho srovndvacich studii, které se zaméfily pravé
na porovnavani morfologie hadcovych rostlin s témi nehadcovymi. Pfikladem je zajimavd srovndvaci
studie morfologické stavby listd druhu Eurya japonica, konkrétné jedincli rostoucich na hadcové
a nehadcové lokalité, u nichZ bylo zjiSténo, Ze u hadcové populace doslo ke zmenseni velikosti
praduchd i celkové plochy listl. Tloustka listl se naopak zvysila, coZ pfispélo k lepsi vyméné plynd
a minimalizaci ztrat vody (Shiba et al. 2022). Zmény v podobé mensi hustoty i velikosti praduchi byly
objeveny i u mnoha dalsich bylinnych druhd hadcovych rostlin (napt. Aster hispidus var. leptocladus,
Adenophora triphylla var. japonica), coz vede k myslence, Ze tato modifikace by mohla pravdépodobné
byt jednou z moznych adaptaci téchto rostlin na hadcové oblasti (Kumekawa et al. 2013). DUlezZity
doklad hadcové adaptace poskytly i presazovaci pokusy, diky nimz byl prokazan lepsi rlst hadcovych
rostlin na toxickych pldach na rozdil od kontrolnich nehadcovych druhll (Kruckeberg 1951, Koneéna

et al. 2022).



Mezi projevy adaptace, kterych si na rostliné vSimame jako prvni, patfi jeji celkova zakrslost
(nanismus) a redukce listd ¢i jinych nadzemnich organt (Kruckeberg 1954). Pro rostliny na chudych
hadcovych substratech je vyhodnéjsi vice investovat do vyvinutéjsiho korfenového systému, ktery
usnadniuje pfijem nedostatkové vody a Zivin na tUkor ristu nadzemni ¢asti (Brady et al. 2005). Rostliny
spiSe potlacuji rlst postrannich kofen( a preferuji dlouhé koreny rostouci co nejvice do hloubky, které
zlepsuji dostupnost vody. V reakci na nizkou hladinu Zivin a na nedostatek vody v ptidé dochazi pravé
u nékterych hadcovych rostlin k redukci velikosti a k tvorbé pravdépodobné celkové uzSich listl
(Hayakawa et al. 2012). U mnoha druhi serpentinofytll se taktéZ objevuje xeromorfni stavba téla, kterd
je charakteristickou adaptivni reakci rostlin na teplé a suché stanovisté, jako jsou pravé nékteré
aridnéjsi hadcové lokality (Dudic et al. 2007). Xeromorfni listy byvaji pokryty vyraznou vrstvou kutikuly
s epikutikularnimi vosky omezujicimi transpiraci, maji mensi hustotu hloubéji zanofenych priducht
(Ohga et al. 2012) a mnohdy maiji husté odéni v podobé trichom{ chranicich abaxialni stranu listQ
(Rotondi et al. 2003). Tento znak vsak nelze povazovat za typicky hadcovy jev, jelikoz ne vSechny
hadcové oblasti jsou charakterizovany intenzivnim suchem.To samé plati i pro pritomnost
sukulentnich struktur objevujicich se u nékterych druhl hadcovych rostlin (napf. sukulentni ker
Euphorbia barnardii) (Knowles & Witkowski 2000). Tyto rostliny maji mnohdy zduznatéla pletiva
umoznujici hromadéni zasob vody, télo kryto voskem snizujici ztraty vody a také disponuji schopnosti
udrzovat metabolické aktivity i za podminek sucha. Pravé zpomaleny metabolismus umoziiuje
rostlindm prodlouzit dobu pohlavniho vyvoje, coz taktéz pfispiva k prekonani drsnych podminek
hadcovych stanovist (Proctor & Woodell 1975). VySe popsané modifikace jsou zplsobené predevsim
vlivem vnéjsiho prostiedi, ale mohou byt i ¢astecné geneticky fixované (Proctor & Woodell 1975).
Proto populace rostlin na hadcové pldé poskytuji moZnost vyzkumu genetické diferenciace mezi nimi
a nehadcovymi druhy nebo populacemi (Westerbergh & Saura 1992). Pro tuto bakalarskou praci jsou
nicméné stéZejni vyzivové aspekty Zivota rostlin na hadcich, a to pfedevsim vliv nizkého poméru Ca:Mg

a mechanismy tolerance.

3. Pomér vapniku a hoiciku na hadcich

Mimoradné nizky pomér Ca:Mg v hadcovych pldach je pravdépodobné jednou z hlavnich
pfi¢in nehostinnosti hadcovych puid, jak poprvé naznadili Loew et al. (1901). Charakteristickym
faktorem, ktery zde hraje roli, je nadmérné az toxické mnoizstvi horciku a naopak nedostacujici
mnozstvi vapniku. V této souvislosti je potfeba zminit tzv. Loewav faktor, ktery udavd pomér Ca:Mg
iontd. Za optimalnich podminek by se mél tento molarni pomér v ptidé pohybovat nejméné okolo cisla
1, na hadcich vsak tato hodnota klesa azZ k cislu 0,4 (Kolar & Vit 2008). Tyto podminky vyZzaduji, aby
rostliny kolonizujici hadcové lokality byly schopny adaptace kziskavani adekvatniho mnoZstvi
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nedostatkového Ca a aby zaroven potlacily toxicitu Mg. Jednou z vlastnosti serpentinofyt(l je pravé
selektivni pfijem, tedy schopnost ziskavat dostate¢né mnozstvi nedostupného prvku, diky prednostni
absorpci vapniku pred ostatnimi puadnimi kationty, vtomto pfipadé predevsSim pred horcikem
(Whittaker 1954). Danou vlastnost prokazuje naptiklad srovnani s nehadcovymi rostlinami, které touto
schopnosti nedisponovaly (Walker et al. 1954). Rovnéz u Alyssum bracteatum (hyperakumulator Ni)
byla pozorovdna schopnost udrzovat vhodny pomér Ca:Mg tim, Ze rostlina dokaze pfijimat Ca i za
podminek jeho nedostateéného mnoZstvi v padé (Ghaderian et al. 2007). Hadcové druhy rostlin oproti
jejich nehadcovym pfibuznym mulzou mit vy$si pomér Ca:Mg iontl v listech, a to diky selektivnimu
transportu Ca nebo inhibici Mg transportu z kofen( (O’Dell et al. 2006). Obdobné hypotézy se vsak
vyskytovaly uZ iv dfivéjSich studiich, napfiklad u nékterych hadcovych druhl Agrostis stolonifera
(Kruckeberg 1954, Marrs & Proctor 1976). Byly provedeny i kultivacni pokusy in vitro s riGznymi poméry
Ca:Mg s hadcovymi i nehadcovymi populacemi Arabidopsis arenosa. Na médiu se stresovym obsahem
0,04 Ca:Mg se dal pozorovat celkové lepsi rast kofent u pdvodem hadcovych rostlin, tyto rostliny mély
navic pfi nizkém poméru Ca:Mg delsi primarni kofeny a nizsi hustotu postrannich kofen( oproti
nehadcovym rostlindm (Konecna et al. 2022). Tyto vysledky potvrdily fakt, Ze hadcové druhy rostlin
na rozdil od nehadcovych jsou, diky adaptacnim mechanismim, schopny na hadcové pudé lépe
prosperovat. Obecné lze tedy fici, Ze pro spravny rlst a vyvoj rostlin na hadcich je zdsadni snaha

udrZovat v rostlindch homeostdzu Ca**a Mg?* (Tang & Luan 2017).

| pfestoze nizky pomér Ca:Mg je pro hadce priznacny, nelze jej povaZovat za striktné hadcovy
fenomén. Prikladem jsou pobrezi slanych vod, ktera obsahuji vysoké mnoZstvi Mg stejné jako hadcovy
substrat. Nékteré rostliny s adaptaci na morské oblasti maji tudiz vétsi predpoklad ke kolonizaci
hadcovych lokalit. To doklada rust rostliny Silene maritima (silenka mofrska), ktera je adaptovana na
morské oblasti s vysokym Mg, a tato adaptace ji zarovert umoZniuje relativné srovnatelnou schopnost
rastu i na hadcich (Proctor 1971). Podobné i pobfezni rostlina Armeria maritina (travnicka primorska),
kterad roste na morskych utesech a horninach s relativné vysokym obsahem hof¢iku a tézkych kova,
byla nalezena i v nékolika hadcovych oblastech (Proctor & Woodell 1971, Woodell & Dale 1993).
Pfinosny je taktéz vyzkum autord Taylor & Levy (2002), ve kterém byla zkoumana preadaptace rostlin
usnadnujici kolonizaci novych (hadcovych) stanovist. U druhu Phacelia dubia byla zjisténa vyssi
tolerance k nizkému poméru Ca:Mg u variety P. dubia var. georgiana (endemit Zulovych oblasti)
v porovnani s dalSimi varietami stejného druhu z jinych stanovist (Phacelia dubia var. interior, Phacelia
dubia var. dubia). Kvocient Ca:Mg v jeho lokalni plidé sice neprevySoval ten na hadcich, ale i tak byl

nejméné o dva rady nizsi v porovnani s normalni pldou u zminovanych ostatnich variet téhoz druhu.



V tomto pfipadé lze tedy rozdilné sloZeni plvodnich substratd brat jako stéZejni ve schopnosti

nasledné adaptace k toleranci vyssiho Mg a nizsiho Ca jako je na hadcich.

Pro objasnéni stresového pusobeni nizkého poméru Ca:Mg hadcovych lokalit a mechanismu
tolerance rostlin k tomuto faktoru je nezbytné nejprve predstavit vyznam obou téchto rostlinnych
esencialnich makroprvkll. Pro rostlinné makroprvky je charakteristickd jejich nenahraditelnost
a nepostradatelnost v minerdlni vyZivé rostlin. Zastoupeni jednotlivych biogennich prvkd je nezbytné
pro metabolické procesy a pro celkové dokonceni Zivotniho cyklu rostlin. Tyto prvky jsou rostlinou
prijimany prevainé z pady ve formé iontl nebo anorganickych sloucenin prostfednictvim kofen(
(Marschner 2012). V prosttedi, kde obsah mineralnich latek v plidé a jejich pfijem rostlinou dosdhne
nadmérného mnozZstvi, musi rostliny zareagovat prislusnymi obrannymi mechanismy. ZpUsob, jakym
rostliny sniZuji stres z toxického prostredi mize byt napriklad ukladani iontl do vakuol nebo pfimo

vyluovani iontl z bunék (Gao et al. 2015).

3.1 Vyznam véapniku (Ca) pro rostliny

Vapnik je pro rostlinu nepostradatelnym makroprvkem s mnoha funkcemi. V biologii rostlin
mu je vénovana velka pozornost, a to zejména pro jeho dvé nejvyznamnéjsi zakladni funkce — tdloha
intracelularniho druhého posla pfi prenosu signala (Scrase-Field & Knight 2003, Yang & Poovaiah 2003)
a stavebni funkce. Rostlinami je vapnik (ve formé kationtu Ca?*) pfijiman z ptdniho roztoku pasivné
a pletivy kotfene se pohybuje prfedevsim apoplastem. Pfes endodermis je transportovan symplastem,
do endodermalnich bunék vstupuje pasivné pomoci Ca%* kanald na plazmatické membrané, poté je
aktivné vyloZen do apoplastu stfedniho vélce a dale rozvddén do nadzemnich c¢asti xylémovym
transpiraénim proudem (White 1998, White et al. 2002, Gilliham, Dayod, et al. 2011). Nasledna
akumulace Ca?* v rostlinném téle probihd v listech a stoncich, kde je vétSinou lokalizovan v apoplastu,
a naopak v cytoplazmé je udrZovéna velmi nizka koncentrace Ca? asi kolem 0,1 puM, a to kvuli jeho roli
v pfenosu signalu (Pifieros & Tester 1995, Stael et al. 2012). Za regulaci nizké koncentrace Ca?*
v cytoplazmé jsou primarné zodpovédné membranové transportéry vapniku (predevsim vapenaté
pumpy — Ca?*ATPazy), které zajistuji aktivni transport Ca?* z cytoplazmy do apoplastu, napf. do
prostoru bunééné stény nebo do vakuoly (Evans et al. 1991). Do cytoplazmy Ca?" vstupuje pasivné
iontovymi kandly. Vapnikové kanaly jsou v rostlinach lokalizovany na mnoha mistech, v tonoplastu,
chloroplastech, endoplazmatickém retikulu, plazmatické membrané, a i v jadernych membranach
(Sanders et al. 2002). Zatim bylo u rostlin identifikovano nékolik typl kanall pro pasivni vstup vapniku
do cytoplazmy: napétové fizené kanaly, kam patfi depolarizaci aktivované kationtové kanaly DACC

(depolarization-activated cation channels) a hyperpolarizaci aktivované kationtové kanaly HACC



(hyperpolarization-activated cation channels) (Hamilton et al. 2000, Kiegle et al. 2000), napétové
nezdvislé kandly rizené zménou turgoru anebo kandly fizené vazbou ligandu napfiklad inositoltrifosfatu
(Davenport & Tester 2000). HACC pravdépodobné hraji roli v pfisunu Ca®* iont( v disledku reakce na
ABA (kyselina abscisova), a DACC pfispivaji k transportu Ca?* v reakci na abiotické faktory nap¥. chlad
(Thion et al. 1998). Za zminku stoji i neselektivni kationtové kandly GLR (glutamate receptor), které
rovnéz napomahaji rostlindm pfi snizovani stresu z chladu nebo pti vapnikové vyzivé (Meyerhoff et al.
2005). Do rodiny napétové Fizenych kationtovych kanalG patfi také dvoupdrovy kanal TPC1 (two-pore
channels 1), ktery se podili v burikach listl A. thaliana na napétové aktivovaném pfitoku Ca?* (Furuichi
et al. 2001). TPC1 je exprimovan v celé rostliné A. thaliana. Mezi role tohoto vakuolarniho kanalu TPC1
Ize zahrnout napft. regulaci kliceni semen a pohyb priducht (Peiter et al. 2005). Na zakladé porovnani
hadcovych a nehadcovych populaci nékterych rostlin (napf. u Arabidopsis arenosa a Arabidopsis lyrata)
(Arnold et al. 2016) se predpoklada, Zze by funkce kanald TPC1 spolecné s dalSimi iontovym
transportéry, jako je transportér KUP9 (K* uptake permease 9), mohla souviset s adaptaci rostlin na
hadcové pldy (Turner et al. 2010, Konecna et al. 2021). Transportér KUP9 ma v rostlinach mnoho
funkci: zajistuje distribuci K* v listech i absorpci K* v kofenech (Yamanashi et al. 2022) a podili se rovnéz
na regulaci rlstu primarnich korenl prostfednictvim homeostazy drasliku (K) predevsim v reakci na

jeho nizkou dostupnost (Zhang et al. 2020).

K otevieni vapenatych kanall a k wyliti vétSiho mnoZstvi vapniku do cytoplazmy dochazi
v okamziku pfijeti signdlu, coz nasledné v burikach vyvolava fadu biochemickych reakci (Hetherington
& Brownlee 2004). Aktivita vapenatych kanal(l je stimulovdna napfiklad zménou membranového
potencidlu (depolarizaci/hyperpolarizaci) ¢i jinymi podnéty (mechanické, hormonalni, abioticky stres
¢i patogeny) (McAinsh & Pittman 2009, Jammes et al. 2011). JakoZzto druhy posel vapnik prenasi
prichazejici signal a nasledné méni ¢innost cilovych proteinli (Marschner 2012). Tuto funkci plni diky
schopnosti ménit konformaci Ca?* vazebnych protein(, jako je kalmodulin (CaM), Ca?* dependentni
proteinkinazy (CDPK, Ca-dependent protein kinase), proteiny podobné kalmodulinu (CML, calmodulin-
like proteins) a proteiny podobné kalcineurinu B (CBL, calcineurin B-like proteins) (Wang et al. 2007),
na které se v cytoplazmé dokaze navazat (Cheng et al. 2002, White & Broadley 2003, Mohanta et al.
2017). Ca? se podili na riznych typech reakci véetné reakci na svétlo, zasoleni, mechanicky stres
a zmény teploty. Jednim z konkrétnich priklad signalni drahy vapniku je jeho vliv spoleéné s kyselinou
abscisovou na zavirani prlduchl pfi nedostatku vody v prostiedi (Allen et al. 2001). Dulezité je
nasledné ukonceni signalni drahy a deaktivace dinnosti kanalll po predani signalu. Dochazi
k aktivnimu odcerpani vapniku z cytoplazmy do apoplastu, za ucelem obnoveni nizké cytoplazmatické

koncentrace. Na ¢erpani vapniku z cytoplazmy do vakuoly se podileji zejména vapenaté pumpy P typu



ACA (autoinhibited Ca?* ATPases) nebo Ca?* /H* antiportéry CAX (cation exchanger) (Cheng Ning-Hui
& Hirschi 2003) lokalizované v tonoplastu (Conn & Gilliham 2010, Gilliham, Athman, et al. 2011). ACA
je typ vysoko-afinitnich Ca?* pump, které realizuji primarni aktivni transport, k némuz vyuZivaji energii
ve formé ATP, a jsou stimulovany kalmodulinem. Zarovern ACA mohou byt lokalizované i na
plazmalemé, kde zajistuji transport ven z buriky (do apoplastu bunééné stény). CAX naopak realizuji
sekundarni aktivni transport-antiport, k némuz vyuZivaji protonovy gradient vytvoreny H* pumpami,
ajsou aktivovany fosforylaci nebo navazanim jiného interagujiciho proteinu. U mutantl caxl je
zadroven prokazana spojitost s toleranci k vysokému mnozstvi hofeénatych iontl, ta vede k potrebé
vétsiho prijmu Mg pro spravny rlst a vyvoj rostlin (Cheng et al. 2003, Bradshaw 2005). CAX1,3 spole¢né
s kanalem fizenym cyklickymi nukleotidy CNGC2 (cyclic nucleotide gated channel) lokalizovanym
na plazmatické membrané brani toxickému hromadéni apoplastického a cytosolického vapniku
v rostlinnych bunkach (Wang et al. 2017). Role CNGC kanalG byla popsana napf. v udrzovani
homeostaze Ca?* v listovém mezofylu, kde se CNGC2 podili na transportu Ca?* zapoplastu
do mezofylovych bunék, ¢i na rlstu pylové lacky (CNGC18) (Frietsch et al. 2007). K jejich aktivaci
dochazi navazanim cAMP a cGMP (cyklicky adenosinmonofosfat a guanosinmonofosfat) a k inhibici
dochazi navézanim kalmodulinu s Ca** na CNGC v dUsledku blokace vazebné domény pro cyklické

nukleotidy (Hua et al. 2003).

Jak uZ bylo uvedeno vyse, Ca je v rostliné lokalizovan primarné v apoplastu, ve vakuole, uvnitt
endoplazmatického retikula, nejvice vsak v prostoru bunééné stény. Podstatna ¢ast vapniku (az 90 %)
mzZe byt rovnéz v rostliné uloZena ve vakuolach ve specializovanych burikach idioblastech ve formé
krystal(l stavelu vapenatého (Kostman et al. 2001). Tyto krystaly maji mechanickou funkci v ochrané
proti herbivorlim a zaroven zfejmé mohou slouzit jako interni zasobarna vapniku (Franceschi & Nakata
2005) nebo dokonce i uhliku (Tooulakou et al. 2016) pro fotosyntézu pti uzavienych pradusich. UvaZzuje
se také o mozZné Uloze téchto krystald v toleranci (detoxifikaci) vici alespon nékterym kovlim, které se
na krystaly mohou vazat (Pongrac et al. 2018). Tento mechanismus tolerance mimo jiné spociva
v navazovani kovl pri tvorbé krystall, konkrétné napriklad v inkorporaci Al u rostliny Corchorus

olitorius (Mazen 2004).

V souvislosti s nizkym obsahem vapniku v hadcové plidé je nutné zde také shrnout projevy
deficience tohoto prvku u rostlin, které se stimto faktorem na rozdil od serpentinofytd neumi
vyporadat. Deficience vapniku v rostlindch obecné zplsobuje poruchy v rlistu vegetativnich vrcholli
a poskozuje rostlinné meristémy. Obecné se priznaky nedostatku vapniku objevuji jako prvni
v mladsich vyvijejicich se ¢astech, a to z dlivodu Spatné mobilizace vapniku ze starsich do mladsich ¢asti

rostliny (neschopnost redistribuce vapniku floémem) (Tang & Luan 2017, Thor 2019). Viditelnym
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projevem u rostlin je zejména deformace rostlinného téla (krouceni listl, ldmani stonk0 ¢i praskani
plodu), usychani Spicek list( a hniloba ¢asti plod (White & Broadley 2003). Za fenotypové deformace
rostlinného téla je zodpovédna predevsim dezintegrace bunéénych stén, kterd souvisi se stavebni
funkci vapniku v bunééné sténé. Zde se vapnik podili na zesitovani molekul pektint interakci s jejich
zaporné nabitymi karboxylovymi skupinami. Vapnik rovnéz stabilizuje bunééné membrany interakci
s fosfolipidy a membranovymi proteiny (Tuna et al. 2007, Marschner 2012). Rostlinnd pletiva
s oslabenymi bunéénymi sténami jsou vice nachylna k patogennim ndkazam (Yamazaki et al. 2000)
a hnilobam (Sugimoto et al. 2010). Nedostatecné mnoZstvi vapniku se projevuje i v podobé chudsiho
korenového systému, jelikoz se sniZuje tvorba a prodluZzovani kofenll. U hadcovych rostlin, které jsou
stéZejni pro tuto praci, nicméné zminéné projevy nedostatku Ca?* rostlin nenajdeme, protoze jsou na

nedostatek vapniku adaptovany.

v v

3.2 Vyznam hof#¢iku (Mg) pro rostliny

Hofcik (Mg) je 8. nejrozsitenéjsSim prvkem na Zemi a pro rostliny predstavuje jeden
z esenciadlnich makroprvk( nezbytny pro jejich rlst a vyvoj (Guo et al. 2015). V rostlinach se Mg
hromadi ve vakuolach, chloroplastech, mitochondriich, ale nachazi se i volné v cytosolu, kde je
nejhojnéji zastoupenym bivalentnim kationtem (Marschner 2012). Mg je vyznamnym pro svoji
schopnost tvofit rizné stabilni komplexy a interagovat s nukleofilnimi ligandy. Komplexy utvafi
napfiklad s velkym procentem celkového cytosolického ATP a ADP, coz je duleZité pro mnoho
rostlinnych enzymatickych reakci (Lin & Nobel 1971, Hermans et al. 2013, Gout et al. 2014). Hof¢ik se
kovalentné vaze v zelenych pletivech (15-20 % celkového Mg v burice) v molekule chlorofylu, kde ma
funkci jako jeho centraini strukturni atom nezbytny pro fotosyntézu (Knoop et al. 2005, Marschner
2012). V ni hraje roli pfedevsim pfi pfenosu energie, ale slouzi také jako kofaktor fady enzym{, jako je
naptiklad enzym Rubisco (ribulosa-1,5-bisfosfat-karboxylaza/oxygenaza), ktery je klicovy pro fixaci CO,
v Calvinové cyklu (Guo et al. 2015, Erb & Zarzycki 2018, Shao et al. 2021). Mg rovnéz napomaha
stabilizaci 3D struktury ribozomu i konformaci nukleovych kyselin, coZ je nezbytné pro aktivitu nukleaz

a polymeraz (Sreedhara & Cowan 2002).

U rostlin Zijicich v prostredi, kde trpi nedostatecnym pfijmem Mg, dochdzi rovnéz k radé
fyziologickych problému. Rostliny naptiklad za¢nou odbouravat chlorofyl, ¢imz dojde ke chloréze listl
mezi Zilnatinou, nekrdze v podobé skvrn a k naslednému predcasnému starnuti (Guo et al. 2016).
K degradaci chlorofylu patrné dochazi v disledku mnoha faktor( napt. vytvarenim reaktivnich forem
kysliku ROS (reactive oxygen species) pfi nedostatku Mg, ¢emuz se rostliny mohou branit zvysenou

tvorbou antioxidacnich sloZzek (Cakmak & Marschner 1992). Projevy nedostatku se na rozdil od vapniku
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projevuji zejména ve starsich ¢astech rostlin, a to diky dobré mobilité a reutilizaci hor¢iku v rostlinném
téle. V dlsledku deficience dochdazi k naruseni transportu asimilatd do sinku, jelikoz Mg?* je nezbytny
pro ¢innost ATPazy, kterd hraje stéZejni roli v nakladani sachardzy (Cakmak et al. 1994, Hermans et al.
2005). Dlsledkem je klesajici obsah Skrobu v pletivech a rovnéZ porucha distribuce sacharidl
po rostliné. Nedostatek tohoto prvku mulze rovnéz vést k zastaveni syntézy protein(, jelikoz Mg
funguje pfi agregaci podjednotek ribozom( (Cammarano et al. 1972). K nedostatku Mg v pldé
pomérné &asto pfispiva pfitomnost ostatnich konkurenénich ptidnich iontd (K*, Ca**, NH4*) a nizsi pH
pldy, co? je typické zejména u rostlin v tropickych oblastech s vysokymi teplotami (Marschner 2012,

Guo et al. 2015).

Na bunécéné urovni bylo doposud identifikovano nékolik transportérd horciku, u nékterych
z nich vsak jejich funkce zlstava do jisté miry spekulativni (viz obrazek 2). Jednd se primarné
o zastupce rodiny transportéri MGT/MRS2 (magnesium transporter/mitochondrial RNA splicing 2)
(Saito et al. 2013) zahrnujici doposud 10 ¢lend, které zajistuji pfijem a distribuci Mg?* v rostlinach (Li et
al. 2016). MGT/MRS2 geny kdduijici transportni proteiny hofciku byly identifikovany napfiklad u druhu
Arabidopsis thaliana a bylo u nich zjiSténo, Ze se jedna o homology k bakteridalnimu kandlu CorA
(pojmenovanému podle jeho odolnosti vi¢i Co?*) propoustéjicimu Mg?* (i Ni** a Co?*) ionty pfes
membranu (Moomaw & Maguire 2008, Marschner 2012). Z plidy je Mg rostlinami pfijiman ve formé
dvojmocného kationtu, ktery je dobfe rozpustny ve vodé, a tudiz snadno absorbovatelny. U A. thaliana
je do pfijmu Mg?* z prostfedi zapojeno nékolik transportéri MGT/MRS2 rodiny, napf. transportér
MGT6/MRS2-4, MGT7/MRS2-7 nebo MGT1/MRS2-10, jehoZ gen je exprimovan v epidermalnich
bunikach a v trichomech listl (Mao et al. 2014). MGT1/MRS2-10 se zaroven muze podilet i na distribuci
jinych dvojmocnych kationtl (Ni?*, Co?*, Cu?*), av3ak s niZsi afinitou (Li et al. 2001). Za podminek nizké
koncentrace Mg?* v substratu dochazi v kofenech A. thaliana ke zvy$eni exprese MGT6/MRS2-4, ¢im:
se zvysi efektivita pfijmu, coz svédéi o tom, Ze pfitomnost transportéru MGT6/MRS2-4 je potfebna pro
adaptaci rostlin na prostfedi s nedostatkovym Mg (Mao et al. 2014). Role transportéru MGT7/MRS2-7
v absorpci Mg do korfenli a vregulaci bunééné homeostaze je patrna predevsim v podminkach
nedostatku Mg, protoze mgt7/mrs2-7 mutantni rostliny vykazuji vyssi citlivost k nizkému Mg napf.
v podobé pomalejdiho rdstu (Gebert et al. 2009). Vyznam MGT transportérQi v pfijmu Mg?*
z prostredi byl dokumentovan iu dalsich rostlinnych druhd. Napf. u ryze (Oryza sativa) OsMGT1
zvySuje pfijem Mg?* a zdrover tim potlacuje toxicitu hliniku (Al). Mg?*, ktery se dostava do rostliny,
soupefi s AI** o vazebnd mista v rostlinnych burikdch, éimZ reguluje toxicitu hliniku, zpGsobujici napf.
inhibici ristu kofend (Chen et al. 2012). Také ZmMGT6 u kukufice (Zea mays) hraje roli v pfijmu Mg?*.

Transgenni rostlina A. thaliana, ktera ve zvysené mite exprimuje gen ZmMGTE6, vykazuje delsi kofenovy
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systém, vyssi obsah chlorofylu a v porovnani s kontrolni rostlinou roste lépe pravé za podminek nizké
koncentrace Mg (Li et al. 2017). Rovnéz u citronec¢niku Poncirus trifoliata dokaze transportér PtrMGTS5,
lokalizovany na plazmatické membrané, zvySovat absorpci Mg, ¢imZ se zvySuje vitalita rostlin
kolonizujicich prostfedi s nizkym obsahem hotc¢iku (Liu et al. 2019). Kromé MGT transportérl se
nicméné piedpokladd také zapojeni jinych transportnich protein( ve vstupu Mg?* do rostliny. Témi jsou
vapnikové kationtové kanaly RCA (root cation channels), které se nachazeji na plazmatické membrané

korenovych bunék a propoustéji fadu dvoumocnych kationt( (Pifieros & Tester 1993).

Na dlouhou vzdélenost je Mg?* v rostliné transportovén xylémem i floémem. Do nadzemnich
Casti je Mg prenasen transpiracnim proudem vody v xylému, ktery zahrnuje vydej Mg do apoplastu
ve stfednim valci kofene. Floémem je umozZnéna recyklace Mg?* vrostliné. U A. thaliana jsou
do alokace Mg z kofenll do prytu zapojeny napfiklad &tyfi Mg?* transportéry MGR (Mg?* release
transporters) (MGR4-MGR7) lokalizované na plazmatické membrané (Meng et al. 2022).
U transportérd MGR4 a MGR6 byla potvrzena jejich role v nakladani Mg?* do transpiraéniho proudu,
coz dokladaji vysledky pokusu na mutantech mgr4 a mgré6, které vykazovaly vysokou hladinu Mg?*
v kofenech a nizkou koncentraci v prytu (Bakshi & Gilroy 2022). Na nakladani do xylému se zfejmé
podili i nékteré MGT/MRS2 transportéry, napf. u A. thaliana se jedna o transportér MGT9/MRS2-2
(Gebert et al. 2009), a u ryZe to mohou byt pravdépodobné transportéry OsMGT2 s OsMGT6 (Chaudhry
et al. 2021). Pro nakladdani Mg do xylému i pro jeho dalsi distribuci je daleZity vakuoldrni Mg?*/H*
antiportér MHX1 (magnesium proton exchanger) lokalizovany na tonoplastu, ktery se zaroven podili

i na udrzovani homeostazy Mg v cytoplazmé, coz je podstatné pro optimalni rlst rostlin (Shaul et al.

1999).

Podstatnd je také spravna distribuce Mg?* mezi jednotlivé kompartmenty buriky a regulace
homeostazy Mg?* v cytoplazmé. Na regulaci homeostazy Mg** se v A. thaliana podileji napf. jiz
zmifiované transportéry MGT6/MRS2-4 a MGT7/MRS2-7, které v ptipadé vysokého obsahu horéiku
v rostling pFispivaji k toleranci Mg?* toxicité prostfednictvim zvy$ené akumulace a vakuolarni
sekvestrace (Yan et al. 2018). Tyto hypotézy byly podpofeny experimenty s mutantem mgt6/mrs2-4,
které prokazaly jeho precitlivélost na stres zpUsobeny vysokou hladinou Mg i naopak velmi nizkou
koncentraci (viz obrazek 3) (Yan et al. 2018). To tedy naznacuje, ze MGT6/ MRS2-4 transportér ma dvé
funkce v zavislosti na stavu prostfedi (Oda et al. 2016). Pravé sekvestrace Mg?* do vakuoly je
pro toleranci klicovad a jsou v ni zapojeny i dalsi MGT/MRS2 transportéry, napf. MGT2/MRS2-1
a MGT3/MRS2-5, které jsou lokalizované na tonoplastu a umozniuji akumulovat vétsi mnoZstvi
vakuoldrniho Mg (Gebert et al. 2009, Conn et al. 2011). Vysoké mnoZstvi Mg?* v hadcové pudé koreluje
se zvysenou expresi MGT2/MRS2-1 a MGT3/MRS2-5 v rostlinach, coz snizuje miru toxicity Mg.
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Obrazek 2: Schéma zobrazujici rostlinou bunky s vyznaéenymi transportéry horciku (barevné znacené —
identifikované / Sedé znacené — spekulativni transportéry). Uvedena je velikost pH a koncentrace celkového
mnozstvi Mg v chloroplastech, mitochondriich, vakuolach, cytosolu a apoplastu. Prehled mechanismi

homeostaze horciku (Hermans et al. 2013)

U rostlin byl rovnéz vyvinut signalni mechanismus, ktery umoznuje kontrolu aktivity transportu
Mg, kterd se zda byt Uzce spojena se signalizaci Ca®*. Jedna se o vapnikovou signalizaéni drdhu CBL-
CIPK (calcineurin B-like protein — CBL-interacting protein kinase), ktera zajistuje spojeni mezi stavem
Zivin v prosttedi a aktivitou transportér(i. Ukazalo se, Ze CIPK kinazy jsou schopné udrzovat netoxickou
hladinu Mg v cytoplazmé tim, Ze interaguji s pfenasedi Mg?* na tonoplastu, fosforyluji je a ovliviiuji tak
vakuolérni sekvestraci Mg? iont( (Tang & Luan 2017). Kindza CIPK23 se navic rovnéZ podili na inhibici
nadmérné koncentrace kovl v cytosolu tim, Ze dokaze regulovat také aktivitu transportéru IRT1 (iron
regulated transporter 1), ktery se podili na transportu Fe i jinych tézkych kovi (Zn, Co, Cd) (Dubeaux
et al. 2018). Dokonce by se dalo hovofit o této kindze jako o takovém hlavnim regulatoru rady
transportnich procesu, jelikoZ se podili i na regulaci transportér(i pro K*, NH4* a dalsi ionty (Rédenas

& Vert 2021).

Co se tyka transportu Mg do dalSich kompartmentt buriky, i do ného jsou zapojeny predevsim
transportéry z rodiny MGT/MRS2. Do chloroplast jsou u A. thaliana Mg* nejspi$e translokovany
naptiklad pomoci vysoko afinitnich transportéri MGT10/MRS2-11, MGT1/MRS2-10 nebo nizko-
afinitniho MGT7/MRS2-7 (Drummond et al. 2006). U transportéru MGT1/MRS2-10 byla objevena jeho
Uloha jednak v pfisunu Mg iontll do bunék mezofylu listd a jednak v translokaci Mg2?* do chloroplastg.
U mutantnich rostlin bez funkéniho transportéru MGT1/MRS2-10 dochéazelo k defektim fotosyntézy ¢i
snizeni obsahu chlorofylu, objevovala se u nich napf. zZluté zbarvena zesitovana zZilnatina listd (Sun et

al. 2017). Obdobnou funkci disponuje pravdépodobné i kanal CNGC10, ktery zprostfedkovava
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transport Mg2* i Ca®* (Conn et al. 2011), a poskytuje tak fotosyntéze dostateéné mnozstvi hofciku.
Transport Mg je rovnéZ zajistén iz cytosolu do mitochondrii, coZ umozZnuje napf. transportér
MGT5/MRS2-6 (Li et al. 2008). MGT5/MRS2-6 transportér je lokalizovan v mitochondriich a je
podstatny i pro saméi fertilitu a spravny vyvoj pylu, pravé v ném dochazi k expresi MGT5/MRS2-6
i nékolika dalSich gent rodiny MGT/MRS2 nezbytnych pro rostlinou reprodukci (Chen et al. 2009, Xu
et al. 2015, Yan et al. 2018).

Col-0 mgt6 Col-0

A

mgt6é

mgt6é Col-0 mgté Col-0

0.7 MM Mg"

Obrazek 3: Experimenty s mutanty mgt6 reagujicimi na nedostatek i nadbytek Mg?*. Zobrazeny jsou
viditelné fenotypové projevy ristu mladych semendckl A. thaliana péstovanych na jednotlivych médiich
s uvedenou koncentraci Mg?* po dobu deseti dnd. Mgt6 mutantni rostliny na médiich s nizkou hladinou
horciku (0,01, 0,05 i 0,25 mM) vykazovaly oproti divokému typu kratsi primarni koreny a celkovy zakrslejsi
vzrlst. Relativné srovnatelny rlst mgt6 mutanta v porovnani s divokym typem nastal pouze v pfipadech
stfedni hladiny Mg?* (0,75, 1,25 a 3 mM). Naopak na mediich s vysokym obsahem Mg?* (6 mM) mgt6
mutantni semenacky mgté rovnéz vykazovaly nizsi celkovou hmotnost a nizky obsah chlorofylu (Yan et al.

2018).

3.3 Toxicita Mg

Z hlediska zaméreni této bakalarské prace je stézejni problematika toxicity Mg. Hofcik je
jednim z esencidlnich makroprvkd, avsak jeho nadbytek na rostliny ptsobi coby dalsi stresovy faktor.
V pldnich roztocich se koncentrace Mg pohybuje v rozmezi mezi 0,13-8,5 mM (Guo et al. 2016)
a za optimalni mnoZstvi Mg ve vegetativnich ¢astech rostlin je povaZovana hodnota okolo 1,5-3,5 g/kg.
Nadmérné mnoizstvi hotciku je pak specificky ur¢eno pro kazdy jednotlivy rostlinny druh podle toho,
pfi jaké hladiné Mg v padé zacne rostlina ménit svij fenotyp. V pfirodé neni toxicita horciku casta

a hadcové pldy z tohoto hlediska predstavuji zajimavou vyjimku (Brady & Weil 2008).
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S ohledem na nizky pomér Ca:Mg v hadcové pudé Proctor (1971) predpokladal, Ze toxicita
hot¢iku v hadcovém substratu mlze byt podminéna nizkym mnoZstvim Ca, protoZe po jeho pfidani
toxicita Mg ustupovala. Pozdéji bylo zjisténo, Ze vyssi koncentrace horciku v pldé u nékterych druh
rostlin je naopak nezbytnd k tomu, aby rostlina mohla pfijimat dostate¢né mnoZstvi tohoto prvku
(Main 1974). Tato myslenka byla nasledné podpofena i v autorové nové;jsi praci, ve které studoval druh
travy Poa curtifolia vyskytujici se na hadcovych pldach, ktera potfebuje k optimalnimu ristu dokonce

extrémné nadmérnou koncentraci Mg (Main 1981). Tento nazor byl rovnéz podepren srovndvacimi
experimenty u endemitnich rostlinnych druh( zirdnské hadcové oblasti (Alyssum murale, Cleome

heratensis) s nehadcovym druhem Cleome foliolosa. V prytu téchto hadcovych druhl byla

zaznamenand mnohem vyssim koncentrace Mg nez v nehadcovych druzich (Asemaneh et al. 2007).

V ptipadé, Ze se rostliny s podminkami nadmérné koncentrace hoféiku nedokazou vyporadat,
dochazi u nich vreakci na toxicitu Mg k mnoha rdznym fenotypovym projevim. U rostlin citlivych
na vysoké mnoistvi Mg je predevsim patrna inhibice rlstu primarnich korenl a celkové snizena
produkce biomasy (Oda et al. 2016). Projevy snizeného rlstu byly popsany napft. ve studii zabyvajici se
mgt6/mrs2-4 a mgt7/mrs2-7 mutanty A. thaliana, ze které nésledné vyplynul fakt, Ze Mg
transportéry MGT6/MRS2-4 a MGT7/MRS2-7 hraji vyznamnou roli v adaptaci rostlin na podminky
vysokého obsahu Mg. Pfitomnost vysokého obsahu hofciku v rostliné muize také pravdépodobné
narusit funkci ATP a nékterych enzym, a to v pfipadé, Ze neni udriena stabilni koncentrace Mg?*
v cytoplazmé (Hermans et al. 2013). Uvnitf rostliny mize rovnéz dojit k nadmérné degradaci Skrobu
zpUsobené zaprvé zvysenou expresi genll kddujicich enzymy degradujici skrob (napf. a-amyldzu AMY1
a B-amylazu BAM1), nebo za druhé snizenou transkripci gent kddujicich enzymy syntézy skrobu (napf.
glukosyltransferaza GBSS1) (Guo et al. 2015). V chloroplastech m{ze dojit k naruseni fotosyntetické
aktivity a tvorbé ROS, a tudiz k degradaci nékterych slozek chloroplast(i, napf. chlorofylu. To potvrdil

ve své praci Rao et al. (1987), ktery zjistil, Ze fotosyntéza byla vice inhibovana v listech slunecnice

s vy$sim obsahem Mg nez u listd s jeho nizkou koncentraci.

Guo et al. (2014) ve své studii zkoumal roli fytohormon( v odpovédi rostliny na toxicitu Mg.
Zjistil, Ze kyselina abscisovd (ABA) a proteiny DELLA, které jsou negativnimi regulatory plsobeni
giberelinll, mohou reagovat na signalizaci toxické koncentrace horéiku v rostlindch. Vyzkum
u A. thaliana prokazal zvySenou syntézu ABA pfi nadmérném obsahu hofciku v rostliné stimulovanou
proteiny DELLA, coZ mélo pod vlivem toxicity Mg za nasledek inhibici rlistu rostliny. Jejich pfima funkce
v Mg toxicité neni doposud zcela objasnéna, ale proteiny DELLA se v souvislosti s Mg toxicitou mohou
pravdépodobné podilet napriklad i na zvySené degradaci Skrobu a rovnéZ negativné ovliviuji

MGT5/MRS2-6 transportéry. Nicméné co se tyka zakladnich molekularnich mechanisma reakce rostlin
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na toxicitu Mg, tak v porovnani s mechanismy odpovédi na nedostatek Mg o nich mdme prozatim

shromazdéno celkové jen malo informaci.

Pro rostliny kolonizujici hadcové lokality je vSak typickd jejich schopnost tolerovat nizky pomér
Ca:Mg v pudé. Béhem kolonizace hadcovych pid se proto u nich musely vyvinout mechanismy branici
projeviim toxicity Mg. Jednou z mozZnosti, jak uz bylo vyse uvedeno, je pfima tolerance rostlin
k vysokému obsahu Mg, nebo dokonce potreba jeho vyssi koncentrace ke spravné absorpci (Main
1974). Druhou variantou muZe byt taktéZ vySe zminéna selektivita pfijmu iontl anebo uskladnéni
véts$iho mnozstvi Mg pfimo v rostliné (Kazakou et al. 2008). Jako zasobarny Mg iont( slouZi predevsim
vakuoly, ve kterych rostlina uskladfiuje nadmérné mnozstvi horéiku bez G¢ink( toxicity. Tang et al.
(2015) se ve své praci zabyval funkci signalizacnich vapnik vazebnych proteinli (CBL) lokalizovanych
na tonoplastu, které se pf¥i vysokém obsahu Mg?* v rostlinnych bufikdch podileji na regulaci vakuolarni
sekvestrace Mg?* iont(. Jak uz bylo vy3e zminéno, v transportu hot¢iku do vakuoly hraji u A. thaliana
roli transportéry MGT2/MRS2-1 a MGT3/MRS2-5. Akumulace podstatné ¢asti pfijimaného Mg probiha
ve vakuolach bunék listového mezofylu, coz koreluje se zvySenou pritomnosti transportér horciku
z rodiny MGT/MRS2 (Conn, et al. 2011, Gilliham et al. 2011). Pro transportér MGT6/MRS2-4 byla
objevena jeho role v pfijmu Mg?* do cytosolu bunék listd, ze kterého je nasledné pomoci

tonoplastovych transportér(i horciku sekvestrovan do vakuol (Yan et al. 2018).

Zajimavosti je, Ze nedavna studie objevila schopnost fosfolipazy Dal (PLDal) podilet se na
stresové reakci na podminky vysokého obsahu hofciku prostfednictvim regulace homeostazy
K* (Deepika & Singh 2022). Dokladem byly pokusy na plda1 mutantovi A. thaliana, u kterého dochdzelo
k citlivym reakcim v podobé snizené délky primarniho korfene a celkové nizsi hmotnosti rostliny
(Kocourkova et al. 2020). Vysokou koncentraci horciku se zabyvala i studie, z jejiz vysledk( vyplyva, Ze
gen AtNRX1 (nucleoredoxin Arabidopsis thaliana) v Arabidopsis thaliana pFi vysoké koncentraci Mg?*
iontd negativné ovliviiuje pfijem Ca. U mutantl atnrx1-1 a atnrx1-2 byla pozorovana vyssi cytosolicka
koncentrace Ca%* v podminkdach toxicity Mg. Funkce NRX1 proteinu jeté neni zcela vyjasnén, ale bylo
zjisténo, Ze AtNRX1 je zéroveri koexprimovan s genem MGT4/MRS2-3, ktery kdduje transportér Mg,
coz ukazuje na jejich vzdjemnou interakci. Tato hypotéza vedla k mysSlence mozného Slechténi se
zamérenim na tento gen s cilem vyslechtit rostliny odolné vici nadmérnému mnozstvi Mg odpovidajici
hadcim (Niu et al. 2018). Za zminku stoji i zajimavy vyzkum souvisejici s Gvahami o kolonizaci Marsu,
ktery naznaduje moZnou dleZitost jiz zmifiovanych Ca?* transportérl CAX v toleranci k toxicité

hofciku, konkrétné k siranu hore¢natému, ktery je znacné obsazen v ptidach na Marsu (Visscher et al.

2010). Pravé vysoké mnoizstvi dostupného hofciku v hadcovych substratech vzbuzuje zdanlivou
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podobnost s pldami s vysokym obsahem siranu hofecnatého na Marsu, jenZz ma v nadbytku na rostliny

rovnéz fytotoxické ucinky.

4. Pritomnost tézkych kovid na hadcich

Tézké kovy, téZ nazyvané ,potenciondlni toxické prvky” (Pourret & Hursthouse 2019), nemaji
presnou definici, podle které by se daly zafadit do jedné vymezené skupiny. Jedna z mnoha definic fadi
v3echny prvky s hustotou vy33i nez 4,5 g/cm? do skupiny téZkych kov. Podle jiné se v3ak za tézké kovy
povazuji kovy o hustoté vy$si nez 5 g/cm® (Nieboer & Richardson 1980).Jak bylo jiz vyse
zminéno, v hadcovém substratu se tézké kovy (zejména Ni, Co, Cr) ¢asto vyskytuji v mnohem vétsSim
mnozstvi nez v béznych nehadcovych ptdach. Avsak existuji i dalsi substraty bohaté na kovy, jako jsou
napfiklad pady vzniklé po lesnich poZarech s vysokym obsahem Mn, Cu, Zn (Bartkowiak & Lemanowicz

2017), ¢i substraty vzniklé sopecnou Cinnosti bohaté na Hg, Cd, Ni a Cr (Dcelsch et al. 2006).

Nékteré tézké kovy v rostlinach funguji jako esencialni makroprvky nezbytné pro rist a vyvoj
(napf. Fe, Mn, Cu, Zn, Ni), musi vSak byt zastoupeny v optimalnim mnozstvi. Tyto kovy jsou rostlinou
pfijimany z pddy prostfednictvim specifickych transportér(i. Rada tézkych kovd viak funkci
esencialniho prvku nedisponuje, nicméné i pfes tento fakt jsou tyto kovy schopné do rostlin do jisté
miry proniknout. Jejich vstup je zprostfedkovavan diky ne zcela selektivnim transportérim jinych
mikroprvkl (prfedevsim Fe a Zn) a taktéz diky chemické podobnosti meziionty. Do skupiny transportért
kovli mGZeme fadit: transportéry Zn** a Fe?* ZIP (zinc/iron-regulated transporter-like proteins),
transportéry CDF (cation diffusion facilitator), mezi néz patfi i transportéry iontll kovh MPT (metal
tolerance proteins), dale ATPazy tézkych kovid HMA (heavy metal ATPase), transportni proteiny ABC
(ATP-binding cassette) s ATP vazebnou doménou a nékteré dalsi. Proteiny MPT (nejznaméjsi je MPT1
Ucastnici se transportu Zn z cytosolu do vakuol) jsou H* antiportéry bivalentnich kationtl, které se
podileji na radé rostlinnych fyziologickych funkcich, jako je napfiklad kontrola distribuce nebo
tolerance k nadbytku tézkych kovl. Obecné vsechny tyto transportéry kovl zastavaji v rostlinach
mnoho funkci, zprostfedkovavaji pfijem kovl, zajistuji jejich kompartmentalizaci, ¢i se podileji
na sekvestraci a regulaci homeostazy. Rovnéz i ATPazy P typu (HMA) se Ucastni tolerance vUci toxicité
tézkych kovl tim, Ze je nakladaji do xylému pro transport z kofen( do prytu (Hussain et al. 2004, Mills
et al. 2005). V nadzemni casti jsou kovy nasledné transportovany xylémem do listll, kde se rdznym
zpUsobem ukladaji, coz je druhové specifické. U rostlin schopnych tolerovat vyssi obsah kovi

v pletivech jsou tyto kovy predevsim sekvestrovany do vakuol (Boyd et al. 2000, Hall 2002).

Typickymi fytotoxickymi tézkymi kovy pro hadce jsou nikl, kobalt a chrom, které maji

v nadbytku negativni vliv na predem neadaptované rostliny. Pfiznaky toxicity mohou byt dvojiho typu:
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za prvni je povazovana chloréza zplsobena indukovanym nedostatkem Zeleza a druhym typem je
pfimy ucinek daného kovu, jehoz nasledkem mize byt napfiklad zakrnély rist (Hunter & Vergnano
1952). Primarnim efektem toxicity kovi miZe byt také omezeny pfijem ostatnich dulezitych Zivin, coz
ma dopad na bunécné déje, napriklad na proces bunécného déleni, ktery mize byt nasledné i zastaven.
Na prvni pohled nas na pfitomnost tézkych kovi v téle rostliny mdze upozornit jiz zmiriovany celkovy
zakrsly vzrlst a chlordza list(. Chlordzu a jeji pricinu zplsobenou vysokym obsahem Ni a Co zkoumali
napfiklad Hunter & Vergnano (1952) u rostlin ovsa. Na listech se po nékolika dnech po pridani nadbytku
Ni i Co zacala objevovat intervendzni chlordza s naslednou nekrézou podobnou té, kterou zpUsobuje
nedostatek Zeleza. Ze ziskanych vysledkl vyvodili, Ze nadbytek Co a Ni ma na listy ovsa témér stejny
dopad, avsak s tim rozdilem, Ze Ni ma vétsi intenzitu plsobeni nez Co. Vétsina studii zabyvajicich se
toxicitou tézkych kov( u hadcovych druhli sméruje spise k vyzkumu enormniho mnozstvi Ni a Co, které
jsou, na rozdil od taktéZ nadmérné zastoupeného Cr v hadcové pUldé, snadno dostupné pro rostliny.
Dlvodem Spatné dostupnosti chromu pro rostliny je jeho chemickd forma, ve které se v pudé
vyskytuje, jelikoZ v ultramafickych horninach je zastoupen predevsSim v témér nerozpustné formé
chromitu (Kazakou et al. 2008). Stejné tak i ja se vtéto bakalarské praci dale zaméruji primarné

na podstatnéjsi a doposud vice prozkoumané tézké kovy hadcovych substratd, tedy nikl a kobalt.

4.1 Nikl (Ni) - vyznam pro rostliny a jeho nadmérné mnozstvi v hadcovych ptidach

Nikl je na zakladé jeho velmi snadné rozpustnosti v pldé jednim z nejrozsifenéjsich, a tudiz
nejdostupnéjsich tézkych kovli obsazenych v rostlinach, presto nebylo doposud potvrzeno zapojeni
specifickych transportérd v jeho pfijmu do rostliny. Ni zajistuje v rostlinach v nizkém mnozZstvi nékteré
fyziologické funkce, ale jeho potencidl souvisi zejména se schopnosti fytoasimilace spojené
s konkrétnim rostlinnym druhem (Brankovic et al. 2017). Je fazen mezi esencialni mikroprvky, ale
jedina esencidlni uloha Ni v rostlinach, kterd byla prozatim identifikovdna, je funkce kofaktoru
v enzymu uredze, ktery je v pfirodé zapojen do kolobéhu uhliku a dusiku (Freyermuth et al. 2000).
Ureaza je enzym, ktery stépi mocovinu na hydrogenuhli¢itan a amoniak. Jedna se o doposud jediny
objasnény protein obsahujici Ni u rostlin. U¢astni se naptiklad katabolismu protein(, $tépi mocovinu
vznikajici napf. rozkladem argininu. Hojné se vyskytuje napf. v semenech nékterych rostlin celedi
Fabaceae a Pinaceae (Polacco et al. 2013). M(iZe se zfejmé také podilet na zpracovani mocoviny pfijaté
z vnéjsiho prostredi. Metabolicky proces mocoviny vsak neni nezbytnym pro rast rostlin, pokud maji
k dispozici i jiné zdroje dusiku. To bylo napfiklad potvrzeno v pokusech na mutantnich séjovych
semenech bez aktivity uredazy, které i tak dokondily svij Zivotni cyklus (Polacco et al. 1982). O Uloze
uredzy v rostlinach se poprvé ve své praci zminil Dixon et al. (1975), ktery zkoumal roli Ni ve fazolich.

Pfi dostatecném mnozstvi Ni v rostlinach se aktivita uredz zvysuje, coz vede k snizenému vzniku nekroéz
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a k nizsi akumulaci mocoviny (Eskew et al. 1984, Marschner 2012). Existuje pravdépodobné jesté dalsi
enzym (nikl-dependentni hydrogenaza) obsahujici Ni, jehoz funkce zlep3ujici fixaci dusiku v rostlinnych
symbiontech nepfimo pozitivné ovliviiuje rist rostlin. Diskuse se vedly i ohledné ulohy niklu v odolnosti
nékterych rostlin vic¢i chorobam, to by mohl umoznit vliv Ni na nékteré antipatogenni latky (fenolické

latky nebo terpeny) (Wood & Reilly 2007).

Co se tykd pfijmu a transportu Ni, predpokladd se, Ze jsou do ného zapojeny nékteré
neselektivnimi transportéry jinych kovd, napfiklad transportéry Zn* a Fe?* z rodiny ZIP konkrétné nap¥.
IRT1 (iron-regulated transporter) u A. thaliana, které jsou oviem primarnimi pfenaseci Fe?* (Nishida et
al. 2011). Jak bude i niZze zminéno, neselektivni transportér IRT1 zlepSuje absorpci i dalSich kovd, jako
je Ni ¢i Co, za podminek deficience Fe. Translokace Ni z kofent do prytu probiha xylémem, ovsem neni
objasnén fakt, zda je Ni nakladan v podobé volnych iontd, nebo spole¢né s ligandem. Spekulovalo se
napf. o funkci histidinu v nakladani Ni do xylému, tato funkce vsak nebyla potvrzena u neakumulujicich
rostlin, a tudiZ by u hyperakumulujich druh( musel byt vyvinut specidlni transportér, ktery by u jinych
druhll naopak chybél (Kerkeb & Kramer 2003). Znama je role histidinu pfi potlaceni sekvestrace Ni
ve vakuolach bunék koren(, diky ¢emuz se zlepsi mobilita Ni. Ni je nakladan do xylému a transportovan
do prytu, kde se sekvestruje zejména v listech (Deng et al. 2018). A co se tyce nasledného vykladani Ni
z xylému, opét nezndme konkrétni transportér, ktery by byl za to zodpovédny, mozné je vsak zapojeni
transportér(i z rodiny ZIP (Van der Pas & Ingle 2019). Existuji dlikazy i o transportu Ni do mladsich list(
prostfednictvim floému, to doklada pritomnost vétsiho mnozstvi Ni ve floémové stavé u nékterych

hadcovych drevin (nap¥. Phyllanthus balgooyi) (van der Ent & Mulligan 2015).

Za podminek vysoké hladiny Ni, jako je napfiklad ta v hadcovém substratu, se stava nikl
toxickym (Homer et al. 1991). Ve standardnich pldach se koncentrace Ni uvadiv rozmezi 5,5-38,6 ppm,
avsak v hadcovych pldach je tato hladina az 100krat vyssi. Je znamo, Ze koncentrace niklu v rostlinach
takrka koresponduje s obsahem kobaltu a chromu, ktery patfi taktéz k typickym hadcovym kovim
(Baker & Brooks 1989). Studie hadcovych druhl rostlin identifikovaly zhruba u 360 druh( vyssi
koncentraci Ni nez 1 g/kg a valna vétsina z nich (az 90 %) byla ur¢ena za hadcové endemity (Kazakou
et al. 2008). U téchto druhl rostlin (napf. Alyssum bracteatum) muselo dojit k urcité adaptaci
umoZziujici rezistenci vicéi zminénému stresu z vysokého mnozstvi Ni (Ghaderian et al. 2007). Princip,
jakym se rostliny mohou zbavovat nadbytku Ni, mlZe spocivat v jeho pfimém vylouceni, to rostlinam
umoznuje opad listl. Pokud je Niv rostliné ve velké koncentraci, navaze se na vazebna mista v bunécné
sténé listd, nebo se dokonce muize akumulovat v trichomech — naptiklad u hadcového endemita
Alyssum inflatum — a pfi opadu list pak Ni odchazi z téla rostlin (Ernst 1972, Ghasemi et al. 2009).

Dalsim ze zpUsobU, jakym rostliny reaguji na vysoky obsah Ni, je jeho hyperakumulace spolecné
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s organickymi latkami, jako jsou napfiklad kyselina citronovd a jablecna, které spolecné vytvareji
stabilnéjsi organo-kovovy komplex, ¢imz usnadnuji transport kationt(l do vakuol (Lee et al. 1978,
Altin6zIU et al. 2012). Rovnéz chelatace s témito ligandy zjevné podporuje sniZeni toxicity, pravé jejich
schopnost chelatace v cytosolu umoZnuje potlaceni aktivity volnych iontl (Bhatia et al. 2005).
Hyperakumuldtofi niklu maji oproti béznym rostlinam casto celkové vyssi pozadavky na mnozstvi niklu.
Naptiklad hadcové druhy Alyssum murale a Alyssum bracteatum prokazovaly zlepSenou schopnost

rastu pfi zvysené hladiné (0,01 mM) Ni v ptdnim roztoku (Asemaneh et al. 2006).

U vétsiny druhl probihd akumulace Ni
L ireg2-1/

. . , . , , Col iregl-1 gL
zejména v pokozce prytu, kde je hlavnim mistem PelREGI-GFP#

sekvestrace vakuola. U Arabidopsis thaliana m(ze byt

sekvestrace Ni do vakuol zprostfedkovana

transportéry iontd kovd IREG/FPN (iron regulated
/ferroportin  transporter), které jsou vyuZivané
primarné pro transport jinych kova. Napfiklad IREG2
je exprimovdn pouze v kofenech pfi nedostatku
zeleza, coz dokladd snizend tolerance Ni u mutanta
ireg2 pfti nizké dostupnosti Fe (Schaaf et al. 2006)
a zaroven tohoto vedlo

vyfazeni transportéru

+ 30 pM NiCl,

ke zvysené citlivosti k nadbytku Ni (Merlot et al.

2014). IREG2 je lokalizovany na tonoplastu a podili se Obrazek 4: Kultivace rostlin A. thaliana

na vakuolarni sekvestraci Ni v kofenech, ¢imz omezuje
translokaci Ni z kofent do prytu. U rostliny Psychotria
gabriellae se uplatiiuje pfi akumulaci Ni ve vakuole
transportér PgIREG1 pochdzejici ze stejné rodiny.
PgIREG1 je u P. gabriellae exprimovdn predevsim
v prytu. Hladina exprese je navic vyrazné vyssi nei
u pfibuzného  druhu  P. semperflorens,  ktery
schopnost hyperakumulace Ni nema (Merlot et al.
2014). Vneseni genu PglREG1 do A. thaliana navic
vede kvyraznému zvySeni tolerance k nadbytku Ni

v mediu (viz obrazek 4). Ve spojitosti s tim mzeme

divokého typu (Col), ireg2 mutantnich
rostlin (ireg2-1) a ireg2 mutantnich rostlin
exprimujicich gen PgIREG2 z Psychotria
gabriellae (PgIREG1-GFP) na médiu
obsahujicim 30 uM NiCl2 po dobu 12 dni.
Vysledky méreni akumulace Ni v kofenech
prokazaly fakt, Ze mutace ireg2-1 vedla ke
snizeni akumulace niklu v kofenech, ale pfi
expresi PgIREG1-GFP doslo naopak ke

zvySeni koncentrace niklu v kofenech

a prytech (Merlot et al. 2014).

zminit i homologni gen NcIREG2, ktery u rostliny Noccaea caerulescens prispiva k akumulaci Ni tim, Ze

zlepsSuje jeho sekvestraci do vakuol v kofenech, ale neomezuje tim translokaci Ni do list(l (Garcia de la
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Torre et al. 2021). To stejné se ale neda fici o hadcovém druhu Noccaea japonica, u kterého zvysena
exprese IREG2 potlaCuje translokaci Ni z kofenl do prytu. Oba tyto druhy se vyznacuji zvySenou
toleranci k Ni, avSak u druhu N. caerulescen v porovnani s N. japonica byla viditelna chlordza list(,

zpUsobena pravé ucinnéjsi translokaci Ni z kofenll do nadzemnich ¢asti (Nishida et al. 2020).

Nikl se obecné koncentruje nejvice v listech, kde u nehadcovych populaci ve vétsSim mnoZstvi
zpUsobuje rozptylenou chlorézu a nekrdézu listl (Vergnano & Hunter 1953). To plati zejména
pro nehadcové druhy rostlin, které neumi zareagovat na podminky vyssi koncentrace kov(, a tudiz se
u nich objevuji i dalsi pfiznacné defekty napfiklad v podobé zhorseného rilstu, inhibice bunééného

déleni a také dochazi k porucham expanze bunék v délivém pletivu kofenl (Robertson & Meakin 1980).

Nékteré hypotézy vedou k zavéru, Ze vnitini obsah Ca a Mg u hadcovych rostlin mize pfispivat
k toleranci Ni, avsak fyziologické mechanismy této hypotézy nejsou zcela prozkoumany (Gabbrielli
& Pandolfini 1984). Stejné tak i v pozdéjsich studiich byl navrzen mozny vztah mezi akumulaci iontd Ni,
Mg a Ca v rostlinach. Napfiklad u rostlin z Maroka byla nalezena pozitivni korelace mezi obsahy Nia Mg
v rostliné. Korela¢ni koeficient mezi nimi v nadzemnich ¢astech rostlin byl roven 0,65, ¢imz védci
naznacili fakt, Ze rostliny z ultramafickych plid se s vysokym obsahem Mg a Ni vyrovnavaji shodnymi
mechanismy (Ater et al. 2000, Pedziwiatr et al. 2018). Naopak v jinych studiich zkoumajicich hadcové
rostliny, napf. vZimbabwe, nebyly nalezeny souvislosti mezi akumulaci Ni a pfijmem jinych

esencialnich prvk( (Brooks & Yang 1984).

Zajimavosti je, Ze byl v rhizosféfe nékterych Ni hyperakumulatord (Alyssum
serpyllifolium poddrud lusitanicum) objeven zvySeny vyskyt Ni rezistentnich bakterii, které by
pravdépodobné mohly pfrispivat napfiklad k solubilizaci minerald, lepsimu vyvoji kofenovych vlaskd,
efektivnéjsSimu prijmu stopovych prvkd nebo ke zlepSené rozpustnosti Ni, coz zplUsobuje jeho vyssi
akumulaci napf. u Ni hyperakumulatora A. murale (Abou-Shanab et al. 2006, Mengoni et al. 2010).
Tyto pldni mikroorganismy jsou zaroven zapojeny i do tolerance rostlin vici tézkym kovim
prostfednictvim jimi produkované deaminazy kyseliny 1-aminocyklopropan-1-karboxylové (ACC),
regulujici hladinu ethylenu v rostlindch (Becerra-Castro et al. 2009). Existence rhizobakterii
podporujicich rlst rostlin PGPR (plant growth promoting rhizobacteria) byla zdokumentovana
i U Raphanus sativus (fedkev setd), kde napfiklad bakterialni kmen CIK-516 zvySoval délku kofen(

i obsah chlorofylu a zmirrioval dopad nadmérného mnoZstvi Ni na rostliny (Akhtar et al. 2018).

4.2 Kobalt (Co) - jeho nadmérné mnozstvi u hadcovych rostlin

Kobalt (Co) je duleZitym prechodnym prvkem, esencidlnim pro vétSinu organism( véetné
Clovéka (tvofi napf. soucast vitaminu B12). U rostlin nebyla esencidlni role kobaltu prokazana, presto
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patfi mezi prvky prospésné (benefi¢ni). Mezi pozitivni G¢inky kobaltu zejména u bobovitych rostlin patfi
zvysena stimulace aktivity hlizkovych symbiont(, ktera zlepsuje fixaci dusiku a pfisun N pro rostlinu
(Pilon-Smits et al. 2009). Pfi nedostatku Co dochazi u symbiotickych bakterii k poklesu syntézy
methioninu a bilkovin, coZ v kone¢ném dusledku vede i k mensi velikosti hliz rostliny (Marschner 2012).
Pfi idedlnim stopovém mnozstvi kobalt oddaluje senescenci listli, kterd souvisi s inhibici plsobeni
fytohormonu ethylenu (Pilon-Smits et al. 2009), a stimuluje aktivaci antioxidacnich enzym zapojenych

v inhibici ROS vznikajicich pti abiotickém stresu (Lwalaba et al. 2020).

Specifika pfijmu a mechanismu transportu kobaltu v rostlindch nejsou doposud zcela presné
znama. Dosavadni experimenty naznacuji, Ze prijem kobaltu zavisi stejné jako pfijem niklu
na pritomnosti transportér(l zrodiny ZIP (predevSim transportéru IRT1), ale i na pritomnosti
ferroportin( (tj. FPN1, FPN2). Transportéry ZIP rodiny primarné transportuji Fe?*a Zn?*, ale nejsou zcela
specifické a umoznuji vstup Co do bunék rhizodermis. Jiz dfive byl transportér IRT1 identifikovan jako
transportér sirSiho spektra iontl kovl, ktery ziejmé muiZe byt r(zné selektivni iv zavislosti
na podminkach prostfedi, protoze pti expresi IRT1 v kvasinkdch byl pozorovan ptijem Zn pouze
pfi nizkém pH, jak uvadi ve své praci Korshunova et al. (1999). V pfipadé nedostatku Zeleza v rostlinach
dochazi k vétsi expresi IRT1, coz nasledné zvysi i akumulaci dalSich kov( (Mn, Co a Zn), napfiklad
v kofenech A. thaliana (Morrissey et al. 2009). Obdobné vysledky byly ziskany i u hrachu, u kterého
opét nizkd hladina Fe?" indukovala expresi IRT1 a usnadnila transport vétsiho spektra bivalentnich

kationt( kovu (Zn?*, Cd?*) (Cohen et al. 1998).

Vzestupné se poté Co pohybuje v rostlinach pomoci transpirac¢niho toku v xylému a distribuce
kobaltu po rostlinném téle je ziejmé druhové specificka (Palit et al. 1994, Banerjee & Bhattacharya
2021). Doposud nebyly popsany specifické pfenasece pro transport kobaltu z kofentd do prytu, tudiz se
predpoklada, Ze pro jeho pohyb rostlinou na dlouhou vzdalenost jsou vyuZivany opét transportni
systémy jinych prvk( (napf. Zn). Nejvice se kobalt akumuluje v organech vtomto poradi: stonek,
semena, listy a kofeny. Zelezem regulované ferroportiny se spole¢né s ATPazami transportujicimi tézké
kovy (HMA3 a HMAGS) podileji na sekvestraci Co?* iontd do vakuol rhizodermis kofene, co? pFispiva
k toleranci zvySené hladiny kovl (Lange et al. 2016, Lwalaba et al. 2020). Pfesné mechanismy
akumulace Co vSak nebyly zcela upfesnény, ale pfedpoklada se, Ze nékteré z téchto mechanism( mize
kobalt sdilet s médi (Cu). Co se ty¢e samotné interakce mezi ionty Cu a Co, plati, Ze jejich vztah
v rostliné je zfejmé diky jejich spolecnym mechanismidm prijmu antagonisticky. Pokud tedy rostlina
pfijima kombinované oba tyto prvky, antagonistickym pulsobenim dochazi ke snizeni pfijmu
i transportu Co z kofenl do nadzemni ¢asti, coz opét napomaha k toleranci toxicity. Diky tomu pak

dochazi ke zmirnéni toxickych projevli zpisobenych obéma kovy, rostliny nasledné mohou vykazovat
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zlepsenou fotosyntézu, spravny rdst a nizsi miru oxidativniho stresu (Lwalaba et al. 2019). Ve studii
zamérené na kombinovanou toleranci téchto prvki u jeémene byla nastinéna skutecnost, Ze
akumulace Co byla inhibovdna pfitomnosti Cu, a pfekvapivé naopak akumulace Cu byla podnécovana

pfitomnosti Co (Lwalaba et al. 2020).

V hadcovém substratu se kobalt stejné jako nikl vyskytuje v toxickém mnozstvi, ¢imz pusobi
jako negativni faktor ovliviiujici Zivot rostlin. Hadcové rostliny vSak na tyto podminky dokazaly
zareagovat prostrednictvim adaptacnich mechanismu, diky nimZz mohou na hadcich prosperovat bez
priznak(, které nadbytek kobaltu zplsobuje u nehadcovych druhl. Toxicita kobaltu je spojena
s vyvolavdnim oxidativniho stresu a sinhibici fotosyntézy (Morrissey et al. 2009). V rostlinach
ovlivnénych nadbyte¢nym mnoiZstvim kobaltu dochazi také ke zvySené sekvestraci Zeleza, syntéze
feritinu a k nadmérné tvorbé ROS, ktera vede k naruseni metabolickych procest (Kumar Tewari et al.
2002, Karuppanapandian & Kim 2013). Mezi pfiznaky, které rostlina vykazuje pfi nadmérné absorpci
Co, patti naptiklad snizeny celkovy vzrist, pfedcasny opad listll, chloréza zplsobend vytésnovanim
Zeleza interakci s kobaltem a inhibice rGstu kofenu. V souvislosti s kofeny zminim experiment
(Yamaguchi et al. 2015), ve kterém byla zkoumana na rostliné Clethra barbinervis akumulace Ni
a zaroven Co a jejich plsobeni na kofenovy systém. Vysledek naznadil, Ze tato rostlina ma specificté;jsi
transportéry pro kobalt nez pro nikl, jejich akumulace v kofenech byla témér rovnocenna, v listech vsak
byl vice zastoupen Co. Autofi také dosli k zavéru, Ze u hyperakumuldtora C. barbinervis doslo

ke zlepsenému rlstu kofenového systému v pripadé smiseného ucinku obou kovu.

4.3 Obranné mechanismy proti toxicité tézkych kovu

Na zvyseny vyskyt tézkych kovil v hadcové plidé musi rostliny reagovat pfislusSnymi obrannymi
mechanismy, které jim umozZni prosperovat i v takovém prostiedi. ZaleZi na konkrétnim druhu rostliny
i na konkrétnim tézkém kovu, jaky zplisob vyrovnavani se s fytotoxickym mnozstvim tézkym kovi bude
uprednostnén. Jelikoz se tézké kovy dostavaji do rostliny primdrné koreny, nékteré rostlinné druhy
zacinaji s obranou jiz v rhizosfére. Zakladem pro né je, aby se kovy nedostaly do nadzemnich casti, kde
je jejich pritomnost nezadouci. Toho docili nepfitomnosti mechanism( pro prijem kovi ¢i vyloucenim
latek, na které se tézké kovy v padé navazou, ¢imz se zamezi jejich prijem (Tilstone & Macnair 1997).
Nékteré druhy rostlin dokazou potlacit prijem tézkych kovl pfijmem protézovanéjsich prvka (Ca a Mg),
v rostlinach jsou pak castéji obsazovana dostupna vazebna mista preferovanéjsimi prvky (Pedziwiatr
et al. 2018). U jinych druhl rostlin tézké kovy pronikaji do koren(l, kde nasledné rostlina spousti
detoxifikacni procesy, za které jsou zodpovédné predevsim chelatacni latky (Raskin et al. 1997). Ty

zajisti, Ze kov, ktery pronikne do cytosolu nebude reagovat s proteiny a membranami bunék tim, Ze jej
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chelatuji a inaktivuji. Mezi chelatacni latky, na které se vaze vétsina iontd kov(, patfi zejména GSH

(glutathion), histidin a organické kyseliny, pfedevsim citrat a malat (Verkleij et al. 2009).

VSechny rostliny maji do jisté miry schopnost akumulace kovd, kterd je podstatna pro spravny
rostlinny vyvoj, protoZze umoznuje predchazet toxicité. Schopnost akumulace tézkych kovl se pohybuje
v normalnim prostfedi u rostlin v rozmezi 0,1-100 mg/kg susiny, avsak pfi vyssi koncentraci se
i esencidlni kovy (napf. Fe, Zn, Cu a dal$i) mohou stat pro organismus toxickymi (Anthonovics et al.
1971). Zajimavym ¢i dokonce hlavnim zplsobem, jak se hadcové rostliny vyporadavaji s toxicitou kovd,
je jejich vysoka akumulace v nadzemnich c¢astech bez pfiznakd toxicity, coZ souvisi s jiz zminénou
zvysenou schopnosti sekvestrace téchto iontl (Tilstone & Macnair 1997). Nékteré rostliny, tzv.
hyperakumulatofi, maji schopnost hromadit velké mnozstvi tézkych kovl bez nezddouciho dopadu
na jejich prosperitu. Hyperakumulujici rostlina transportuje vysoké mnozstvi tézkych kovl z pldy
do koren( a ¢asto i dale do nadzemnich ¢asti. Definice hyperakumulator( je ur¢ena obsahem tézkych
kovl v pletivech rostliny — koncentrace danych prvkd musi byt vétsi nez za normalnich podminek.
U niklu, médi, kobaltu a olova se jedna o vic nez 1000 pg/g hmotnosti biomasy, pro mangan je to 10 000
ug/g a u zinku se tato hodnota pohybuje okolo 10 000 pg/g susiny (Baker & Brooks 1989). Dfive se
uvadélo, Ze se pocet rostlin schopnych hyperakumulace rtznych kov( pohybuje okolo 450 druht
(Maestri et al. 2010), ale vsoucasnosti je podle Reevese et al. (2018) identifikovano vice 700
hyperakumulujicich druh( rostlin. Pro rostliny na hadcich je predevsim stézejni hyperakumulace niklu
a kobaltu, které se vmistnich pldach vokoli rostlin vyskytuji ve velkych koncentracich.
Hyperakumulace ptindsi rostliné kromé tolerance vUci toxicité daného kovu ziejmé i dalsi vyhody.
Prikladem prednosti hyperakumulace Ni je schopnost alelopatie (= jeden organismus negativné
ovliviiuje svého konkurenta pomoci vypousténi chemickych toxickych latek do okoli)
a taktéz nahromadéné mnozstvi sekvestrovanych iontd kovl zvysuje odolnost vici patogentiim (Baker
& Brooks 1989). Alelopatie byla objevena napfiklad u stromu druhu Pycnandra acuminata (Sebertia
acuminata), pod kterym byla nalezena vrstva opadu bohatd pravé na Ni (Boyd & Jaffré 2001, Paul et
al. 2021). Naopak Zhang et al. (2007) predpoklada, Ze pro vétsinu hyperakululator Ni na hadcovych
padach neni alelopatie zcela zasadni, jelikoZz nahromadény Ni v opadanych listech nezplsobi
na povrchu substratu aZz tak velky ucinek. Akumulaci tézkych kovl se rostlina rovnéz muze branit
napadeni herbivory, ktefi se mohou latkami pfimo otrdvit, anebo se zpomali jejich larvalni vyvoj (Davis
et al. 2001). Zalezi vsak na potravnim vzorci, naptiklad hmyz sajici floémovou $tavu (napf. msice,
molice) nemusi byt, na rozdil od herbivorniho hmyzu konzumujiciho celé ¢asti listQ, ovlivnén toxicitou
Ni tak vyrazné (Jhee et al. 2005). Zajimavym efektem jsou i vicelrovnové vztahy, kdy se herbivorni

hmyz (napf. Melanotrichus boydi) dokaze specializovat na Ni hyperakumulujici rostliny. Tento hmyz
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poté ve svém téle dokaze rovnéz akumulovat zvySenou hladinu Ni, coZz mu pfindsi vyhodu pfi obrané

proti jeho predatoriim (Boyd et al. 2001).

Obréazek 5: Ni hyperakumulujici rostlinné druhy rodu Pycnandra (Sapotaceae) z Nové Kaledonie
vylucujici modrozeleny latex bohaty na Ni. (D) Pycnandra acuminata, (E-G) Pycnandra caeruleilatex
vylucujici bily latex chudy na Ni a modry latex bohaty na Ni., (F-H) Pycnandra kouakouensis (Isnard et al.

2020).

Pozoruhodnym jevem, ktery nastava u nékterych druhl Ni akumulujicich rostlin v reakci na
pady s nadmérnym obsahem Ni, je tvorba neobvykle modrozeleného latexu (viz obrazek 5), jehoz
zbarveni vznikd diky vysoké hladiné Ni (hodnoty kolem 66 000 pg/g). Jednim z téchto zajimavych
hyperakumulard Ni je jiz vySe zminény druh stromu z Nové Kaledonie Pycnandra acuminata, ktery
ve svém téle dokaze akumulovat doposud nejvétsi zaznamenané mnozZstvi Ni (257 000 pg/g Ni) (Jaffré
et al. 2018). Tento viditelny didkaz hyperakumulace byl objeven i u dalSich druh( rostlin, napfiklad
u Pycnandra caeruleilatex a Sebertia acuminata (Isnard et al. 2020). Jasné tmavé zelené zbarveni mlze
mit diky vysoké koncentraci Ni i floémova s$tava, coZ bylo popsano u Ni hyperakumulujici dreviny
Phyllanthus balgooyi (van der Ent & Mulligan 2015).

V souvislosti s hyperakumulujicimi rostlinami se vedou diskuse o potenciondlnim vyuZiti
pfi fytoremediaci. Fytoremediace je pojem zahrnujici metody, které vyuzivaji hyperakumulujici rostliny
k odstranéni Skodlivych latek z prostredi znecisténého tézkymi kovy (Kiipper et al. 2001, Reeves 2003).
Napftiklad technika fytoextrakce vyuziva schopnosti rostlin akumulovat kovy ve svém téle, tyto rostliny
jsou nasledné sklizeny, ¢imz dochazi k odstranéni toxickych latek z prostfedi (Reeves 2003, Chaney &

Mcintosh 2005, Cabello-Conejo et al. 2014). Ve stadiu experimentd je také moznost, Ze ndm mohou
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hyperakumulatofi kov( poslouZit k tézbé kovQ, tzv. agrotézba vyuziva téchto rostlin k zachytavani kovl
ve sklizené rostlinné biomase, ze které je naslednym zpracovdnim ziskdvan produkt ,biorudy”.
FytotéZzba muzZe byt provadéna za ucelem ziskani nékterych tézkych kovl (napt. Ni, Zn, As a dalsi), pro
které zname mechanismy hyperakumulace. OvSem, aby tato metoda mohla byt realné aplikovana, je
zapotiebi nejprve ziskat dikazy o jeji vynosnosti (van Der Ent et al. 2015). Dokonce byl nalezen dlkaz
o pfitomnosti Au v listech u nékterych rostlin (napt. Eukalyptus), coz by mohlo napomoci k hledani
skrytych novych lozZisek tohoto kovu (Lintern et al. 2013). Pro nékteré kovy (napf. Co, Cu, Pb) nicméné
v soucasnosti agrotéZzba neni mozna, jelikoZ nejsou k dispozici vhodné hyperakumulatorové rostliny.
Co se tyce fytotézby Ni, ta je slibnd predevsim diky vysoké cené niklu. V souvislosti s hadci se
predpoklada, Ze by agrotézba mohla v budoucnu dokonce sniZit obsah Ni v pidé, coz by mohlo
teoreticky vést ke zvySeni Urodnosti ultramafickych pld. Nicméné i pres zjevny potencial komeréniho
vyuziti této technologie, je trendu fytotézby v praxi vénovana prozatim jen zanedbatelna pozornost.
Hyperakumulujici rostliny také umoziuji indikaci prostredi zamoreného tézkymi kovy, pravé jejich
schopnost osidlovat tyto kontaminované pudy nam ilustruje rozsah mistniho znedisténi (Baker

& Brooks 1989).
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5. Zavér

V této bakalafské praci byly shrnuty obecné teoretické poznatky hadcového fenoménu, které
jsou z hlediska narocnosti hadcovych stanovist pro rostliny velmi zajimavé. Rostliny na hadcovych
lokalitach se musely prizpUsobit jejich specifickym podminkam a plsobeni mnoha stresovych faktorda.
Tyto lokality jsou povaZované za malo Urodné a nejsou vhodné pro Zivot fady rostlinnych druhd, diky
adaptacnim mechanismim viak mohou hadce predstavovat Zivotni prostor pro mnohé lokalné vzacné

i endemitni rostlinné druhy (Batianoff et al. 1990).

Rostliny kolonizujici hadce vykazuji fyziologické a morfologické zmény, které jsou projevem
reakce rostlin na chemické ¢i abiotické stresové faktory, mezi které patfi napriklad nizkd dostupnost
vody ¢i mélka a skalnata pldni vrstva. Za zdsadni limitujici hadcovy faktor se povazuje abnormalné
nizky pomér Ca:Mg iontll, nicméné i pro tuto komplikaci mohou mit rostliny vychodisko napfiklad
v podobé selektivity pfijmu Ca a Mg, ukladani iontl pfimo v rostlinném téle, nebo dokonce potreby
nadmérného mnoistvi Mg v pudé pro schopnost jeho optimalni absorpce. Velmi vyznamnych
aspektem je rovnéZ schopnost hadcovych druhl rostlin preZit v prostfedi stoxickym mnoZstvim
tézkych kovi, ve kterém nehadcové druhy nejsou schopny prosperovat. K pochopeni celkového
plsobeni hadcového fenoménu na rostliny bylo nutné sumarizovat zakladni funkce nékterych
makroprvk(l i vybranych tézkych kov(. Shrnuty byly moZzné mechanismy reakce rostlin na pady
s nadmérnym mnoZstvim tézkych kov(, mezi které patfi napriklad hyperakumulace. Ta spociva
ve schopnosti rostlin ukladat vysoké mnozstvi kovli ve svych pletivech bez projeva stresu, pficemz
klicova je predevsim sekvestrace do vakuoly (Conn et al. 2011). Ohledné hyperakumulacnich vlastnosti
rostlin se v soucasnosti vedou i diskuse v souvislosti s komerénim vyuzitim, napfiklad pfi fytotézbé

nebo v indikaci znecisténého prostredi.

Jelikoz mé téma rostlin adaptovanych na specifickou nehostinnost hadcového substratu
zaujalo a také je v souvislosti s nim stale dost moZnosti vyzkumu, rada bych své navazujici studium

namifila timto smérem.
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