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1. Abstrakt

Rostliny jsou schopné pfijimat radioaktivni cesium z ptidy, ¢imz mu umoznuji vstup do
potravniho fetézce.

Chovani cesia v pudach je fizeno jilovymi ¢asticemi. Cesium se muze reverzibilné vazat
na jejich povrch nebo je fixovano mezi jejich vrstvami. NejveEtsi afinitu pro cesium ma mine-
ral ilit diky svym roztfepenym okrajum (frayed edges, FED). V pudach s obsahem
organickych latek vyssim nez 90 % je chovani cesia ovladano pravé organickou slozkou a je
mnohem vice piistupné rostlinam.

Pfijem cesia je znacné mezidruhové variabilni. Mnoho rostlin akumulujicich velka
mnozstvi cesia patii do ¢eledi Chenopodiaceae. Ptijem cesia je ovliviiovan ostatnimi ionty
V pudnim roztoku. Nejzasadnéjsi vliv mé draslik. Pfi zvySeni koncentrace externiho drasliku
z50 pM na 250 puM poklesl piijem cesia tficetkrat. Draslik ovliviiuje mobilitu Cs v pidé€ 1
ptijem rostlinami. Diky chemické podobnosti cesia s draslikem jsou nékteré draslikové ptena-

v oW

SecCe schopny transportovat oba kationty velice efektivné a jsou proto povazovany za hlavni
misto vstupu cesia do kofent rostlin. Velka ¢ast transportu cesia je zprostiedkovana drasliko-
vym vysokoafinitnim pfenaseem HAKS. Na zbyvajici ¢asti pfijmu se nejvice podili
nespecifické kationové kanaly. Rostliny mohou pfijimat az 80 % cesia spadaného na jejich
nadzemni Casti.

Cesium je v rostlinach zna¢né mobilni, transport je efektivni v xylému i floému. Distri-
buce cesia Vv rostliné do zna¢né miry odpovida distribuci drasliku, ackoli neni jeji funkci.
Typickymi organy akumulujicimi cesium jsou kofen a list, oproti tomu minimum cesia pfija-
tého z ptudy je akumulovano v plodech a kvétech. Pfi piijmu listy je do plodi transportovano
az 20 % pftijatého cesia.

Cesium je ve vysokych koncentracich toxické, protoze kompetuje s draslikem o vazebna

mista na dilezZitych enzymech. Cesium signifikantné¢ modifikuje genovou expresi stresova-

nych rostlin.

Klic¢ova slova: Cesium, ptda, pfijem, toxicita, draslik, akumulace.



Abstract

Plants are able to uptake radiocesium from soil, which is the potential route to enter the
food chain.

Cesium mobility in soil is determined by clay particles. Cesium can be reversibly ad-
sorbed on their surface or can be fixed between layers. Mineral illit has the highest selectivity
for cesium due to its frayed edges. Organic matter determines cesium mobility only in soil
with organic matter content above 90 %. Cesium is more available for plants in this soil.

Cesium uptake varies among species. Many plant species accumulating big amounts of
cesium belong to family Chenopodiaceae. Cesium uptake is affected by other cations in soil
solution. Potassium is the most effective one. Increasing of external potassium concentration
from 50 uM to 250 uM decreased cesium uptake thirty-fold. Potassium affects cesium mobili-
ty in soil and plant uptake. Due to chemical similarities of cesium and potassium some
potassium transporters efficiently transport both cations. Potassium transporters are therefore
considered the main entrance site in plant roots. Great contribution to cesium uptake is dedi-
cated to high-affinity potassium transporter HAKS5. Another great part of cesium uptake is
mediated by non-selective cation channels. Plants can uptake up to 80 % of cesium applied on
shoot surface.

Cesium is highly mobile within plants, translocation via xylem and phloem is effective.
Cesium distribution within plants corresponds with distribution of potassium, although it is
not function of potassium distribution. Roots and leaves typically accumulate high amounts of
cesium, while flowers and fruits usually contain negligible amount of cesium. If foliar uptake
takes place, up to 20 % of cesium is translocated to fruits.

Cesium is toxic element because it competes for binding sites on important enzymes.

Cesium significantly alters gene expression.

Key words: Cesium, soil, uptake, toxicity, potassium, accumulation.



2. Uvod

Cesium se na vzemské kufe prirozené¢ vyskytuje v koncentraci 3 ppm ve formé
stabilniho izotopu ***Cs. Jedingm minerdlem obsahujicim v&t§i mnoZstvi cesia je polucit.
Radioaktivni cesium se dostalo do atmosféry poprvé béhem 2. svétové valky v disledku testt
a nasledného pouziti atomovych bomb. Testovani pokracovalo v 50. a 60. letech a s nim se
zvySovala hladina Cs v atmosféfe. Po odmlce doslo k zasadnimu uvolnéni radiocesia v dubnu
1986 piti havarii jaderné elektrarny Cernobyl. Cesium uvolnéné pii Eernobylské havarii tvoii
vétsinu cesia dopadlého na Evropu (viz Obr. 1) a stopy kontaminace mlizeme zaznamenat na
celé severni polokouli (Avery, 1996). Naposledy doslo k uniku radiace v kvétnu 2011
Z jaderné elektrarny FukuSima Daiichi, ktera byla zasazena vinou tsunami.

Nejdilezitdjsimi radioaktivnimi izotopy cesia jsou **Cs a *’Cs, vzhledem k jejich
dlouhym poloc¢asim rozpadu (2 roky respektive 30 let). Tyto radioizotopy tedy spolecné s 0gy
tvoti dodnes aktivni ¢ast spadu. Oba izotopy emituji potencialné Skodlivé 3 a y zafeni.

B34Cs a Y¥'Cs jsou potencialni hrozbou, kvili jejich znaénému pijmu rostlinami
prostiednictvim nadzemnich ¢asti bezprostiedné po spadu i kofeny z pidy. Obéma témito
procesy se cesium dostava také do agronomicky vyznamnych ¢asti rostlin a nasledné miize
postupovat dale potravnim fetézcem. Ptipadné pozieni kontaminovanych produktl je pro
clovéka obzvlast’ nebezpecné, protoze dochdzi k vnitfnimu ozafeni, pfi némz jsou Zivotné
dilezité organy mnohem vice vystaveny radiaci.

Vzhledem k nebezpecnosti cesia je ¢ast vyzkumu zamétena na selekcei plodin a kultivart
vhodnych k péstovani na plidach mirné znecisténych cesiem. PouZitim modernich metod je
mozné detailni poznani mechanizmu piijmu a ndsledné vytvoteni geneticky modifikovanych
plodin neakumulujicich cesium. Dalsi moznosti je selekce hyperakumulatorii cesia a jejich

pomoci nasledna fytoremediace znecisténych pid.

Cilem této prace je formou literarni reSerSe shrnout dostupnd data pro interakci cesia s
pudami a jeho nasledny piijem rostlinami se zaméfenim na mechanizmus pifijmu a
transportéry v ném participujici. Dal$imi objekty zajmu jsou pfijem cesia nadzemnimi ¢astmi
rostlin a dale pfedevs§im interakce cesia a rostlinného organizmu, transport cesia rostlinou a

jeho toxické plisobeni na rostlinny organizmus.



Obr. 1: Mira kontaminace cesiem z Cernobylské jaderné elektrarny (UNSCEAR Annex J, 2000).
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3. Chovani Cs” v pudé

Pfirodni ekosystémy obsahuji témé&f nedetekovatelné koncentrace *'Cs a '*'Cs.
Radioaktivni cesium se zacalo v globalnim ekosystému objevovat az v 50. a 60. letech v
souvislosti s testy jadernych zbrani. Zasadni ¢ast B37Cs a ¥Cs se predevs§im do evropskych
ekosystémil dostala v roce 1986 po havarii Cernobylské jaderné elektrarny.

Radioaktivni izotopy se pii obou vinach kontaminace $itily atmosférou a dopadaly na
povrch i v mnoho tisic kilometrii vzdalenych lokalitach. Cast spadu je zachycena vegetaci,
zbyla ¢ast dopada na povrch ptdy. V zavislosti na aniontech ve spadu a vnéjsich vlivech miize
dojit k rapidnimu piijmu az 80 % cesia do rostlin (Hasegawa et al., 2009; Middleton et al.,
1958). Cesium neptijaté rostlinami, at’ uz kvuli doprovodnému aniontu nebo jen nedostatku
Casu, je destém efektivné smyto (Middleton et al., 1958). Stejn¢ jako smyté cesium se i

cesium piijaté rostlinami, po jejich odumieni, dostane na povrch pidy. Proto mizeme piudu
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povazovat za uvodni krok v interakci cesia s zivymi systémy a v dnes$ni dobé také za nejvétsi
zdroj cesia pro ekosystémy.

Cesium poté neni odplaveno povrchovym odtokem nebo do podzemni vody, naopak
ccesium je pevné vazano k pudnim ¢asticim a po desetileti zistava lokalizovano ve vrchnich
nékolika centimetrech pudy (Owens et al., 1996). Koncentrace cesia ve spodnéjsich vrstvach
pudy klesaji exponencialné a 1isi se az o ne¢kolik fadl (Kirchner, 1998). Kirchner (1998) také
prokazal predpoklad, ze Cs* se v piidé pohybuje téméi vyhradné difiznim tokem plidnimi
mikropéry, zatimco hromadny tok makropéry ma jen minimalni vliv na translokaci Cs* v
pudé.

Podobné jako u mnoha jinych latek chovani Cs* v pidé ovliviiuji predeviim jilové
astice. Na sorpci Cs*™ ma velky vliv stavba jilovych koloidf, ktera je ovlivnéna i jejich
zvétravanim. Jilové Castice se skladaji z dvojvrstev nebo trojvrstev. Kazda dvoj/trojvrstva se
sklada z vrstev tvofenych atomy kysliku koordinovanymi okolo atomii kovil. Cast&ji se
setkdvame s trojvrstvami, tvofenymi dvéma tetrahedralni listy (tvofenymi ¢tyimi kyslikovymi
atomy koordinovanymi okolo atomu kifemiku nebo hliniku) a mezi nimi je jedna vrstva
oktahedralni (tvofena Sesti atomy kysliku koordinovanymi okolo dvou atomt hliniku, nebo
trech atomt hoi¢iku). Pfi takzvané izomorfni substituci dochazi k vyméné centralniho atomu
za atom s jinym nabojem (Al™ za Si** , Mg*? za Al*® a v tomto pfipadé i naopak). V dasledku
téchto substituci vznikd na povrchu vrstev kladny nebo zaporny néboj a tato mista mohou
mineralem ilit (Oscarson et al., 1987; Tamura et al. 1960), ktery patii mezi slidové mineraly.
Vrstvy slidovych mineralii jsou u sebe drzeny monovalentnimi kationty, predevs§im K* . P¥i
zvétravani slid je draslik vyvazovan a vrstvy se oddaluji. Tento proces je reverzibilni a
pfidanim K* (nebo Cs®) se vrstvy opét vazi k sob&. Pfi zvétravani ilitu se tvoii takzvané
roztiepené okraje (frayed edges, FED; viz obr. 2). Tyto struktury maji velice vysokou
selektivitu pro sorpci Cs* (Bolt et al., 1963)

Chovani Cs* v piadé se v mnohém podoba chovani K*. Oba kationty mohou byt
asociovany se zapornymi naboji na povrchu plidnich castic, kde jsou pfistupné vyméné do
roztoku, nebo mohou byt fixovany mezi vrstvami nékterych minerali. Takto silnd vazba je
vysvétlovana tim, Ze monovalentni kationty pronikaji mezi vrstvy jilovych minerald,
zpusobuji jejich dehydrataci a nasledny kolaps, spojeny s vlastni fixaci mezi vrstvami
(Sawhney et al., 1972). U Cs" byla pozorovana vys§i mira fixace nez u K, protoze ma nizsi
hydratacni energii (Marshall a Mc Dowell, 1965).



Obr. 2: Zvétravani ilitu (Dixon, 1989).
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Ovsem sorpce kationtli, neprobihd na vsech jilovych mineralech stejné. Kromé toho na
jednotlivych minerdlech mohou byt mista s riznou afinitou k danému kationtu. Tamura et
al.(1960) a Oscarson et al. (1987) zjistili, Ze ilit s niz8i schopnosti sorbovat kationty (cation
exchange capacity, CEC), sorbuje vice Cs’ nez vermikulit respektive montmorilonit pfi
nizkych koncentracich Cs*. Bolt et al.(1963) pii svych pokusech s ilitem rozeznal tii oblasti s
rtiznou selektivitou pro K*: Vn&jsi povrch &astic s nejnizsi selektivitou, prostor mezi vrstvami
s dvakrat vyssi selektivitou a okraje mezivrstevnych prostori s asi pétisetnasobnou
selektivitou. Tato data spole¢né se zdokumentovanim zvétravani ilitu od okrajii ke stfedu
(Scott et al., 1966), vedly k zavedeni prostoru roztiepenych konct (frayed edges, FED; viz
Obr. 2), kterym je pfisuzovana vysoka afinita pro Cs* (Zachara et al., 2002; viz Obr. 3).
Navazanim kationti ovSem dochdzi k postupnému kolabovani FED a sniZovéani
vysokoafinitni sorpce, proto je pii vyssich koncentracich Cs* sorpce na vermikulit vétsi nez
na ilit (Sawhney et al., 1970).

Selektivita FED je vyrazné ovlivnéna mnozstvim K v piidé. Pi vysoké koncentraci K*
FED kolabuji a nemohou piijimat Cs*. Se snizujici se koncentraci K™ se FED uvoliiuji pro
selektivni adsorpci Cs” a posléze se zvétsuji (v disledku ubytku K* vaziciho vrstvy k sobg).
Naproti tomu pokud dojde k odejmuti téméi veskerého K', vrstvy expanduji od sebe a

selektivita je ztracena (LeRoux et al., 1969). Stejné jako vysoka koncentrace K* brani fixaci



Cs’, tak vysoka koncentrace K* nebo NH,;" (i¢inné uvoliiuje Cs* z minerald, na kterych je

vazano (Schulz et al., 1960).

Obr. 3: Lokalizace K* (vlevo) a Cs™ (vpravo) na slidovém mineralu (Zachara et al., 2002).

3.1. Obecné vlastnosti sorpce Cs*

Sorpce Cs™ jako chemicka reakce je exotermicka (Oscarson et al., 1987), a tedy
efektivngj$i pfi nizSich teplotach. Nejvyssi miry sorpce byly naméfeny pii pH = 8§
(Giannakopoulou et al., 2007), snizeni pfi niz§im pH je vysvétlovano kompetici s H" a K"
uvoliiovanym z mineralt (Poinssot et al., 1999).

Obecné vice Cs* sorbuji pidy s vys§im obsahem jili (Giannakopoulou et al., 2007),
mensi jilové Castice sorbuji relativné 1épe nez velké diky vétsimu specifickému povrchu,
oproti tomu &astice s vétsim okrajovym povrchem piispivaji k vyssi piistupnosti Cs* (Rajec et
al., 1999; He a Walling, 1996).

Fixaci Cs* v ¢ase miizeme popsat tiemi fizemi: Jiz v ramci minut dochazi k navazani
Cs na vysokoafinitni mista na povrchu &astic, predevs§im zfejmé ilitu, z néhoz je &ast Cs”
neextrahovatelna uz po 5 minutach. V dal§i fizi dochazi v ramci dni k navazani Cs* na mista s
niz§i afinitou a proces pokracuje prakticky neustale velmi pomalou sorpci, pti niz Cs* pronika
mezi vrstvy minerald. Fixace samotnd je reverzibilni diky zvétravani minerald nebo

nahrazovani Cs'/K'/NH4". Diky této reverzibilité je hladina dostupného Cs* v ptidach stald i

mnoho let (Konoplev et al., 1996; de Koning a Komans, 2004)
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3.2. Vliv organického materialu na chovani Cs+ v pudach

Chovani Cs" v padach je obvykle fizeno jilovymi &asticemi, abychom mohli mluvit o
chovani Cs* fizeném organickou hmotou, je tieba uvazovat ptidy s obsahem organické hmoty
vyssim nez 90 % (Rigol et al., 2002). Organicky materidl obsahuje pfedev§im nespecificka
mista pro sorpci Cs*, Cs* je proto snadno dostupné rostlinam (Rigol et al., 2002). Toto
zpiistupnéni Cs* bylo prokazano tim, Ze po odejmuti jilovych &astic z organické pudy se
zvysila reverzibilita sorpce Cs* (Rigol et al., 1998). Organicky material snizuje adsorpci Cs*
na jilové Castice, tento efekt byl pfedev§im prokazan pro huminové kyseliny (Dumat a
Stounton, 1999). Mechanizmus tohoto plisobeni neni pfesn€¢ zndm. DalSimi faktory
zefektivitujicimi pfijem Cs* z organickych ptd jsou jejich relativné maly obsah K* a vyssi
obsah NH;*. NH," mobilizuje Cs" z jilovych minerld a to je pii nizkych koncentracich K*

efektivné pfijimano rostlinami (Sanchez et al., 1999).
3.3. Vliv korienového systému na chovani Cs” v piidach

Diky kofenovym exudatim panuji v rhizosféfe Casto odlisné podminky od okolni ptidy.
Bylo prokazano, Ze pii spotiebé K* rostlinou se K* rychleji uvoliiuje z mineralt (Tributh et
al., 1987). Spoleéné s K* se miize uvoliiovat fixované Cs* (Delvaux et al., 2000). Dvé& prace
ukazuji rozdilné nikoli vSak protichiidné vysledky. Delvaux et al.(2002) doklada, Ze koten a
jilové mineraly kompetuji o Cs* a kofenovy pifjem prevazuje. Guivarch et al. (1999) zjistil
zvysenou sorpci Cs” mineraly v disledku tbytku K™ a jejich asteénému zvétrani. Vliv kofene
na chovani Cs’ neni zcela objasnén, oviem s jistotou mizeme tvrdit, ze Cs® fixované v

mineralech zistava dostupné pro rostliny.
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4. P¥ijem K*

Piijem Cs" rostlinami je zprostfedkovavan ptenaseci K*, proto je pfi studiu pfijmu Cs”
nezbytné znat mechanizmy transportujici K'. Tato kapitola je v praci zafazena pro
srozumitelnost prace jako samostatného celku a stejné tak kvli mému vlastnimu porozuméni
problematice.

Draslik je jednim z nejvice zastoupenych prvkl v rostlinném téle. Jeho koncentrace v
cytoplazmé je specificka pro jednotlivé druhy i prostiedi, ale nejcastéji se pohybuje okolo 100
mM (Walker et al., 1996), pii vysSich koncentracich muze draslik tvofit az 10 % suché
hmotnosti rostliny (Leigh et al., 1984). Draslik je nezbytny pro regulaci vodniho rezimu
rostlinné buniky a na jeho pritomnosti je zavislda spravnd funkce fady enzymi vcetné
fotosyntetickych. Pfijem, transport a redistribuce drasliku je zcela zdsadni pro udrzeni
draslikové homeostazy a tedy i zivot rostliny. Z toho divodu existuji tadove desitky
draslikovych pfenaSecli, mnoho z nich se nijak nepodili na samotném piijmu drasliku, ale i
presto je jeho piijem zajistovan velmi komplexnimi systémy ¢asto obsahujicimi proteiny z

riznych rodin.
4.1. Bifazicky pFijem K"

Jiz od pocatkl studia piijmu K* v 60. letech bylo pfijimano, ze K* je transportovan
alespont dvéma oddélenymi systémy. Systém I operuje v mikromoléarnich koncentracich a je
saturovan piiblizné pfi koncentraci externiho K™ 1mM (Epstein et al., 1963). Dnes se spise
pouziva zkratky HATS (high affinity transport system). HATS je blokovan sulthydrylovymi
reagenty (Kochian a Lucas, 1982). Systém II je dominantni v koncentracich v fadech
milimola (Epstein et al., 1963), dnes se pouziva analogické zkratka LATS. LATS je blokovan
tetraethyl amoniem (Kochian a Lucas, 1982). U rostlin Zea mays nebyla pozorovana
saturovatelnost tohoto systému (Kochian a Lucas, 1982). Predpokladalo se, ze systém I je
tvofen aktivnimi pienaSeci, zatimco systém II zabezpecuje pasivni pifijem kandly (Epstein,
1973). V dalich letech byl tento koncept nékterymi badateli zpochybniovan, ale ve své
zékladni podobé¢ saturovatelného a pasivniho komponentu je ptijiman dodnes.

Pasivni transport K* je mozny pomoci negativniho membranového potencidlu v

zévislosti na koncentraci K* vné a uvnitt buriky. Podle Nernstovy rovnice:
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Epm < 6010g[K Text/[K Teyt

Pro naméfené hodnoty Em a [K']eyt byla uréena dostadujici hodnota [K']ex = 1mM
(Maathuis a Sanders, 1993), coz odpovidd koncentraci, kdy zacina prevazovat pasivni
transport. Pozdé&ji bylo ukazano, ze dostacujici mize byt uz koncentrace 0,3 mM (Gassmann a
Schroeder, 1994), stejné tak byla naméfena saturace systému I pti 400 uM K¢ (Maathuis a
Sanders, 1997).

4.2. Vysokoafinitni pFijem K"

Systém I je dnes oznatovan HATS. S hodnotami Ky 10 — 20 uM (Newman et al., 1987)
zabezpecuje transport K* v mnoha ptdich chudych na draslik. Tento systém téméf
nediskriminuje Rb* v porovnani ke K* a neni témé¥ ovlivnén Na* (Epstein et al., 1963), oproti
tomu je piijem HATS inhibovan NH," (Vale et al., 1987; Bafiuelos et al., 2002). Dalsi
zajimavou charakteristikou je jeho nizka diskriminace Cs®, které je v né&kterych oblastech
vyznamnym polutantem (Gassmann et al., 1996). V podminkach deficience K* je
vysokoafinitni systém upregulovan (Ahn et al., 2004; Armengaud et al., 2004; Glass, 1978),
predevs§im prostiednictvim de novo syntézy HATS transportéri (Fernando et al., 1989;

Maathuis et al., 1997), coz podtrhuje jeho dilezitost.
4.2.1. KT/KUP/HAK rodina

Rodina K" pfenasect, ktera je v riiznych pramenech oznatovana jednim ze ti nazvi
souhrnné uvedenych v nadpisu, dnes je jiz vZité toto souhrnné oznaceni tfemi zkratkami.
PienaSece z této rodiny byly na zakladé homologie s houbovymi izolovany z Arabidopsis
thaliana (Rubio et al., 2000), Oryza sativa (Bafiuelos et al., 2002) a Capssicum annuum
(Martinez-Cordero et al., 2005). Ve vSech ptipadech se jednalo o pfenasece HAK (high-
affinity K™ transporter), které vykazovaly piedpokladané vlastnosti tak jak je publikoval uz
Epstein: Vysoka afinita pro K*, Rb" a Cs”, oproti velice nizké pro Na* a inhibice NH;" ktery
ovSem netransportuji (Martinez-Cordero et al., 2005; Rubio et al., 2000). Tyto ptfenaSece jsou
povazovany za hlavni proteiny vysokoafinitniho piijmu.

V Arabidopsis bylo nalezeno 13 genti patficich do rodiny KT/KUP/HAK (Miser et al,
2001). Ve studii sledujici expresi téchto genti byl nalezen AtHAKS, ktery je vyrazné
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exprimovan v kofenech a kofenovych vlascich a pfi K™ deficientnich podminkach dochéazi k
jeho overexpresi (Ahn et al., 2004; Armengaud et al., 2004). Kinetika piijmu AtHAKS byla
témét shodnaé s kinetikou pro model vysokoafinitniho systému (Rubio et al., 2000). AtHAKS
je tedy jednim ze zadsadnich vysokoafinitnich pfenasecu, ale ptresny podil jeho aktivity zatim
neni znam. Mutantni rostliny athak5 se nevyznaCovaly zadnym rustovym defektem, ale
schazel jim Rb*/K" pifjem s Kp, 15 -24 tedy typicky pifjem pies HAKS (Gierth et al., 2005).

Systém, ktery zabezpetoval pfijem K t&mto rostlinam je inward-rectifying (IRC) K*
kanal AtAKTI1. IRC jsou napétové ovladané kandly, které se oteviraji pii hyperpolarizaci
membrany, kdy draslikovy gradient sméfuje ven z bunky. Ackoli se mize zdat, Ze neni
mozné, aby kanal zprostfedkovaval transport do rostliny pii tak nizkych koncentracich
vné&jsitho K, za kterych vysokoafinitni systém pracuje, pro AtAKT1 byla dokumentovéna
funkce pi¥i 10 uM externi koncentrace K™ (Hirsch et al., 1998). Vysledky méfeni podilu
AtAKT]1 na piijmu K* se vyrazné li§i. Spalding et al. (1999) uvadi podil 55 — 63 %, zatimco
Gierth et al. (2005) pfisuzuje AtAKT1 jen maly podil. Tento vyrazny rozdil je, ale diskutovan
jako vliv pouziti Rb" jako modelu K* u Giertha (Gierth et al., 2007; Rodriguez-Navarro et al.,
2006).

Gierth et al. (2007) urcuje ucast obou slozek transportu, tak Ze svoje data (Gierth et al.,
2005), piehodnocuje pro Rb'/K* pomér 0,65 (Maathuis a Sanders, 1995), ktery by mél
odpovidat schopnosti K* kanalti transportovat Rb* in vivo. Takto zpracované vysledky ukazuji
nizkou ucast AtAKTI na vysokoafinitnim pfijmu, ale zato pievazujici U€ast na
nizkoafinitnim. Soucet aktivit AtAKT1 a AtHAKS je pro oba systémy piiblizné¢ 80 %.
Zbyvajici Cast vysokoafinitniho pfijmu pravdépodobné provadi dal§i proteiny z rodiny
KT/KUP/HAK.

Prace vydané téméi ve stejny ¢as doklddaji dvoji afinitu AtKUP1 ke K* (Fu a Luan,
1998; Kim et al., 1998). Autofi se neshoduji v hodnoté Ky, ale stejné jako v pfedchozim
piipadé pouziva Kim toky Rb*, zatimco Fu toky K*. Podle Fu a Luan (1998) je vysokoafinitni
transport AtKUP1 saturovan v 40 — 100 uM externiho drasliku a mezi 100 a 200 uM se stava
nizkoafinitnim. P¥{ijem K" AtKUPI je inhibovén tetraecthylamoniem (inhibitorem K* kanald) a
Cs" (Fu a Luan, 1998).
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4.2.2. HKT/TRK rodina

Diky ptibuznosti s kvasinkovymi vysokoafinitnimi transportéry TRK, byl prvni HKT
transportér identifikovan v Triticum aestivum a bylo prokazano, Ze zprostiedkovava
vysokoafinitni piijem K* v kvasinkovych trk mutantech (Schachtman a Schroeder, 1994).
Pozdéji byly homology HKT1 identifikovany i v dalSich rostlinich mimo jiné Arabidopsis
(Uozumi et al., 2000).

Rubio (1995) zjistil, Ze transport TaHKT1 funguje jako Na'/K" symport. Parovani
transportu Na* s K" miize slouzit jako zdroj energie pro pifjem K, ale o funkci TaHKT1 v
piijmu K se stale diskutuje. Exprese TaHKT1 byla identifikovana v kortexu kofenti
(Schachtman a Schroeder, 1994). Oproti tomu gen 2z Arabidopsis AtHKTL,
nezprostiedkovaval pfijem K* v kvasinkovych mutantech, ale pouze pifjem Na* (Uozumi et
al., 2000).
vSechny zprosttedkovavaji transport Na*. U dvoudé&loznych rostlin jsou HKT transportéry
povazovany za Na'® selektivni, ackoli podrobné funkéné zpracovan je jen gen z Arabidipsis
(Uozumi et al., 2000). OvSem i u dvoudéloZnych rostlin jsou zdokumentovany naznaky
transportu K* u Eucalyptus a Mesenbryanthemum (Hua et al., 2003; Fairbairn et al., 2000).
HKT geny jednodéloznych se déli do dvou podrodin (Platten et al., 2006), charakterizované
geny z podrodiny piibuzné gentim dvoudéloznych byly Na* selektivni (Jabnoune et al., 2009;
Garciedeblas et al., 2003), zatimco pienaSece z divergované podrodiny jsou exprimovany V
oocytech xenopus propustné pro Na* i K *v mikromolarnich koncentracich a pokusy naznacuji
moznost symportu (Rubio et al., 1995; Jabnoune et al., 2009).

Role HKT/TRK pienasect v piijmu K je viak stale nejasna.
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4.3. Nizkoafinitni prijem K*

LATS jako systém oddéleny od vysokoafinitniho jak jej postuloval Epstein et al. (1963)
vyrazné ztratil na vyznamu po objevu AKT1 kandlu, ktery zprostfedkovava transport uz pii 10
uM vné&jsi koncentraci K* (Spalding et al., 1999; Hirsch et al., 1998) a pienasece KUP1, ktery
vykazuje obé¢ aktivity (Fu a Luan, 1998; Kim et al., 1998). Podle Giertha et al. (2007) tvofi
kombinovana aktivita AKT1 a HAKS 80 % z ptijmu obou systémi. Ackoli o pfesnosti méteni
podilu jednotlivych systém@i miizeme vazné pochybovat, obzvlasté pii pouziti Rb* pro

simulaci K, je mozno z tohoto vypoétu usuzovat znaénou dominanci téchto dvou prenaseci.
4.3.1. Shaker-like kanaly

Proteiny z rodiny Shaker kanali byly nalezeny v mnoha doménach prokaryot i eukaryot
a slouzi jako inward-rectifying (IRC) nebo outward-rectifying (ORC) kanaly (Jan a Jan,
1997). IRC jsou napétové ovladané kanaly, které se oteviraji pii hyperpolarizaci membrany,
kdy draslikovy gradient sméfuje ven z buiiky a slouzi tak k pfijmu K*, ORC se naopak
oteviraji pfi depolarizaci membrany a vypousti piebyte¢ny K*. Jejich struktura je tvofena
tetramery o podjednotek, schopnych tvofit i heterotetramery (Doyle et al., 1998; Daram et al.,
1997). Shaker-like kanaly jsou blokovany AI**, s polovi¢ni G¢innosti uz pfi 8 uM koncentraci
(Gassmann et al., 1994). Exprese tii a podjednotek byla prokdzana v kotfenovych vlascich:
AKTI1, KC1 a GORK, kdyz se zaroven jednalo o misto s nejvétsi expresi téchto genti
(Reintanz et al., 2002; Ivashikina et al., 2001).

GORK je ORC a slouzi tedy k repolarizaci membrany. AKT1 a KCI jsou podjednotky
IRC, které mohou tvofit heterotetramery (Pilot et al., 2003). Zatimco aktl mutantni rostliny
nevykazuji zadny nizkoafinitni piijem K*, kc1 mutanty pouze zmenseny (Reintanz et al.,
2002).

Aktivacni potencial pro GORK je blizky draslikovému ekvilibriu a pravdépodobnost
otevieni prudce stoupd s napétim, proto pfes GORK miize probihat i tok do buiiky. Oproti
tomu pravdépodobnost otevieni IRC stoupa pomalu se sniZujicim se napétim a jeho aktivacni
potencial je vzdalen K* ekvilibriu a tak IRC zajituji vyhradné toky do buiky (Maathuis a
Sanders, 1995).

Za zbyvajici ¢ast nizkoafinitniho pijmu K je tedy pravdépodobné zodpovédny GORK
a heterotetramery AKT1 a KC1 a KUP1 s dvoji afinitou.
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5. PFijem Cs” rostlinami

Pocatky vyzkumu ptijmu Cs” rostlinami se datuji do 40. a 50. let, kdy Collander (1941)
prokazal selektivni pfijem kationtd rostlinami. Nasledné Epstein a Hagen (1952) pfi méteni
kinetiky piijmu alkalickych prvkia objevili casteCnou podobnost piijmu pro rostliny
nepostradatelného K" sCs* a Rb'. Tim otevieli cestu pro méfeni toku drasliku
prostiednictvim radioizotop@i, dodnes je pouzivano Rb’, jehoz toky 1épe odpovidaji K*
(Menzel, 1954). Testy jadernych zbrani v 50. a 60. letech a pfedevSim havarie jaderné
elektrarny Cernobyl v roce 1986, zpiisobily zvyseni zajmu o radioaktivni cesium, tentokrate v
roli polutantu globalniho méfitka. Pfijem rostlinami je od té doby vstupni branou Cs* do
potravniho fetézce.

V ptijmu Cs" rostlinami byla pozorovana zna¢na rozmanitost, kterou mizeme kromé
riznych metodik experimentd pfisuzovat druhové variabilité testovanych rostlin a variabilité
pud pokud se nejednalo o kultury na zivnych médiich. Anderson (1967) pozoroval az
desetindsobny rozdil v koncentraci akumulovaného Cs® mezi 40 rostlinami, piedev§im
uzitkovymi plodinami a travinami, ovSem vétSinu variability vysvétlovaly pidni podminky.
Byly zjistény signifikantni rozdily v hladinach Cs* mezi Styfmi plodinami pii viech péti
nutriénich scénafich, lisicich se koncentraci K* (0,25 — 5 mM) a koncentracemi Ca*? a Mg*?
(Buysse et al., 1996). Byly objeveny vyrazné rozdily v pfijmu Cs* riiznymi ¢eledémi rostlin.
Fuhrmann et al. (2002) ukazuje vyrazné snizovani v piijmu Cs* v pofadi Amaranthus
retroflexus (Amaranthaceae), Brassica Juncea (Brassicaceae), Phaseolus acutifolius
(Fabaceae). Tyto vysledky jsou v souladu s pozorovanym niz§im pfijmem u lusténin (Belli et
al., 1995). Dalsi ¢eledi s vyssi akumulaci Cs* jsou Chenopodiaceae (Broadley et al., 1997).
Mensi pozornost byla vénovana pifjmu Cs’ v kontextu Zivotnich strategii, oviem z Sesti
testovanych druhti travin jevily signifikantni piirtistek obsahu Cs* pouze rychle rostouci druhy
pfi dostatku Zivin (Willey a Martin, 1997). Zna¢né rozdily v pifjmu Cs* viak miizeme najit i
mezi jednotlivymi genotypy Arabidopsis, kde byly pozorovany az trojnasobné rozdily v
koncentraci Cs* u kiiZencti divokych genotypi (Payne et al., 2004), nebo mezi kultivary

pSenice (Putyatin et al., 2006).
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5.1. Transportni faktory pro cesium

Pomoci transportniho faktoru (TF) vyjadieného jako Bq Kg™ SH rostliny/Bq Kg™* SH
pudy je &asto vyjadiovana schopnost rostlin piijimat Cs* z ptdy. Transportni faktory pro
kombinace plodin a piid z riznych praci byly shromazdény a publikovany (Frissel et al.,
2002; Nisbet a Woodman, 2000). Na jednotlivé TF maji nejvétsi vliv padni vlastnosti,
piedevsim struktura ptidnich ¢astic a obsah drasliku (Guivarch et al., 1999). Dal§im dalezitym
faktorem je obsah organického materialu, ktery mobilizuje Cs* a zvySuje tak jeho dostupnost
rostlinam (Sanchez et al., 1999). Pro ptidy s vyraznym zastoupenim hlinovych a jilovych ¢asti
se TF pohybuje mezi 0,001 a 1 s typickymi hodnotami okolo 0,1, u pis¢itych a organickych
pud vSak mize dosahovat az 28,5 (Frissel et al., 2002; Sanchez et al., 1999). Z porovnani TF s
koncentracemi Cs” v ptidach vyplyva, ze TF se signifikantné nelisi pii koncentracich Cs* v
rozsahu péti fadt, coz umoziuje TF pouzivat pro predvidani velikosti piijmu Cs* pro danou
dvojici plodiny a pudy nezavisle na zkoumané oblasti (Nisbet a Woodman, 2000).

Zvyseny obsah K* v ptidnich koloidech zvysuje dostupnost Cs” pro rostliny tim, Ze ho
uvoliiuje z mezivrstevnych prostor. Smolders a Shaw (1997) testovali 30 ptid a nasli zavislost
mezi pomérem koncentrace Cs* v rostlinach a ptidé a obsahem fixovaného K. Jejich objev
nasledovala snaha o vytvoreni modelt pro ptfedpovéd TF (Absalom et al., 1999; Roca et al.,
1997). Absalom et al. (1999) vypracoval model, ktery pracuje pouze se tfemi proménnymi:
Distribuénim koeficientem Cs* mezi ptidnim roztokem a &asticemi, obsahem K* v piidnim
roztoku a koncentra¢nim faktorem Cs* pro danou rostlinu (Bq Kg* DW rostliny/Bq dm™
pudniho roztoku). Pomoci tohoto modelu se autorim podafilo obstojné¢ modelovat chovani

rostlin v riznych podminkéach (Absolom et al., 1999).
5.2. Iontové interakce v prijmu Cs”

Cs” ma podobné chemické vlastnosti jako K*. Pro K* byla prokazana nejvyssi mira
kompetice s Cs*. Zvyseni koncentrace vnéjsiho K* vedlo v mnoha pokusech ke snizeni piijmu
Cs" (Zhu et al., 1999; Shaw et al., 1992; Nishita et al., 1962). Na zakladé t&chto dat a
prokézani transportu Cs” izolovanym vysokoafinitnim draslikovym pienasec¢em (Schachtman
a Schroeder, 1994), byla formulovana dnes rozsifend hypotéza, ze transport Cs do rostlin
probihd pomoci draslikovych pfenaSect.

Cesium ale neni do rostlin transportovano stejné¢ efektivné jako draslik. Za tcéelem
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vyjadieni této diskriminace byl zaveden diskriminac¢ni faktor pro cesium a draslik. (DF).

[Cs]lin/[K]in
[Cs]ext/[K]ext

DF =
Téméi veskeré publikované diskriminaéni faktory jsou mensi nez 1, coz znaéi, ze Cs” je
transportovano méné u¢inné nez K* (Smolders et al., 1996; Nishita et al., 1964; Cline a
Hungate, 1960). Jedinou vyjimku ptfedstavuji listy fazolu, ovSem DF pro cely pryt byl nizsi
nez 1 (Cline a Hungate, 1960). Hodnoty DF se typicky pohybuji v rozmezi 0,01 az 0,8 a

v

vyrazné zavisi na vn&j§i i vnitini koncentraci K*, druhu testované rostliny a typu pletiva (Zhu
et al., 2000; Smolders et al., 1996; Nishita et al., 1964; Cline a Hungate, 1960).

Zavislost pfijmu Cs* na koncentraci K za jinak stalych podminek oviem neni linearni.
Nejvétsi mira inhibice pfijmu Cs”* byla pozorovana mezi 50 a 250 pM, nad hranici 250 uM je
vliv K" minimalni (Smolders et al., 1996). V n&kterych pracich se jiz objevuje zminka o dvou
systémech transportujicich Cs® se selektivitou odpovidajici nékterym K transportériim
(Smolders et al., 1997; Smolders et al., 1996; Handley a Overstreet, 1961; Bange a Overstreet,
1960). Vzhledem k takto dramatické inhibici a k tomu, Ze mnoho ptid mé koncentraci K* v
plidnim roztoku niz&i nez 250 puM jsou draselna hnojiva efektivni pro potladeni piijmu Cs*
(Belli et al., 1995; Anderson, 1967). Na piijem Cs" nema vliv pouze externi koncentrace K,
nybrz i obsah K v rostliné. Rostliny K" deficientni akumulovaly Cs* jako pfi nizkych
externich koncentracich K*, piidiani K* do média inhibovalo piijem Cs* deficientnimi i
kontrolnimi rostlinami, av§ak u deficientnich mnohem vétsi mérou (Zhu et al., 2000).

ZvySovani koncentrace NH," zpGsobilo snizovani pifjmu Cs* v nékterych studiich
(Shaw et al., 1992; Handley a Overstreet, 1961; Bange a Overstreet, 1960), nebo nemélo
zadny vliv pfi pouZiti kompletniho média (Smolders et al., 1997). Vzhledem k tomu, Ze
typické koncentrace NH;" v aerobnich ptidach jsou mensi nez 1mM, je nepravdépodobné, Ze
by NH4" ovliviiovalo pifjem Cs” v pfirozenych podminkéach. (Zhu a Smolders, 2000).

Zvyseni koncentrace Ca®" a Mg®" mirné snizuje pijem Cs* (Smolders et al., 1997;
Skarlou et al., 1996). Pfi zvy3eni koncentrace Ca®* + Mg?* z 0,27 mM na 7,0 mM za stalého
Ca’*/Mg*" poméru se piijem Cs* snizil tfikrt, coZ je interpretovano jako kompetice
divalentnich kationti s Cs" v apoplastu (Smolders et al., 1997).

Stabilni ***Cs* snizuje prijem *¥'Cs* (Shaw et al., 1992; Handley a Overstreet, 1961) ale
jeho vliv je minimdalni pod 10 puM. Vzhledem k tomu, ze Brcst je uvoliovano do prostredi

jako téme&F beznosicovy izotop a koncentrace ***Cs* v piidach se pohybuje pod hranici 1 nM,
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nemé *3Cs" prakticky zadny vliv na ptjem **’Cs* (Zhu a Smolders, 2000).
5.3. Molekularni mechanizmus p¥ijmu Cs”

Podle rovnice pro diskrimina¢ni faktor Cs* je koncentra¢ni faktor pro Cs*, tedy pomér
koncentraci Cs* Vv rostliné a v ptidnim roztoku, nepiimo timémy vnéjsi koncentraci K* za
piedpokladu, Ze DF je konstantni a hladina K* v rostliné nezavisi na vnéjsi koncentraci K (to
se dg&je jiz pti 20 uM vngjsiho K*, protoze Ky pro vysokoafinitni pifjem je niz$i nez 20 uM
(Newman et al., 1987)). To ovSem odporuje naméfenym datlim, jak jiz bylo prezentovano
vyse. Pétinasobné zvyseni koncentrace K* z 50 uM na 250 uM zpiisobilo tiicetinisobné
snizeni koncentraéniho faktoru Cs*, nad 250 uM je tcinek K* méné& vyrazny, piesto vsak
dochézi k dal§imu zvySovani DF (Smolders et al., 1996). Nelinearita zavislosti piijmu Cs* na
koncentraci K* je vysvétlovana zapojenim réiznych mechanizmi pfijmu K* pii jeho zvysujici
se koncentraci a jejich rozdilnou selektivitou k Cs* (White a Broadley, 2000).

Kandidaty zprostiedkovévajici piijem Cs* je mozné hledat v KT/KUP/HAK rodiné
vysokoafinitnich K' transportéri. Exprese AtHAKS transportéru byla prokazina v
kotenovych vlascich (Ahn et al., 2004) a pozdéji v jejich plazmatické membrané (Qi et al.,
2008). Predpoklada se, ze proteiny rodiny KT/KUP/HAK transportuji Cs® stejné jako jejich
houbové homology. Transport K™ i Cs* byl prokazan pro AtHAKS exprimovany v kvasinkach
(Qi et al., 2008; Rubio et al., 2000). Stejné tak jeho ortology HVHAKS, OsHAKS a CaHAKS
transportovaly Cs” pii expresi v kvasinkach (Martinez-Cordero et al., 2005; Bafiuelos et al.,
2002; Rubio et al., 2000).

Kanaly propustné pro Cs” nalezneme v nadrodiné shaker kanalti. Napétové ovlddané
IRC, zprostiedkovavajici nizkoafinitni pfijem K* transportuji Cs®, ale zaroveii je jejich
aktivita Cs* inhibovana (White, 1997; Maathuis a Sanders, 1995), pti 1 mM koncentraci
externiho Cs* jsou zcela blokované (Becker et al., 1996). Oproti tomu ORC nejsou takovou
mérou blokovany externim Cs”™ (White, 1997), ale jsou jim napétové ovliviiovany (Maathuis a
Sanders, 1995). Mimo to slouzi ORC piedevsim k vydeji prebyte¢ného K*, nikoli k pijmu.

Transport Cs* byl zjistén i u transportérti, které nepatti ke striktné draselnym. Jedna se o
napét'oveé nezavislé kationtové kanaly (VICC, voltage indepedendent cation channels), které
jsou podmnozinou nespecifickych kationtovych kanalti (NSCC, non-specific cation channels)
a patfi do rodin kodujicich kandly otevirané cyklickymi nukleotidy a glutamatové receptory

(Demidchik et al., 2002; White, 1997). AtCNGC2 a AtCNGC4 zprostfedkovavaly tok Cs”
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zavisly na cyklickych nukleotidech v oocytech Xenopus (Balagué et al., 2003; Leng et al.,
2002). Exprese AtCNGC10 v E. Coli s vyfazenym vysokoafinitnim piijmem K* vedla k
toxickym koncentracim Cs® v buiikdch a v neposledni fadé byl u protoplastii kofenovych
bun&k Arabidopsis zji§tén nap&tové nezavisly pifjem Cs* inhibovany chinonem, La*" a Gd**

(Demidchik et al., 2004). Tento farmakologicky projev odpovidd CNGC proteintim.
5.3.1. P¥ijem Cs” p¥i dostatku K"

Vliv IRC je obecné minimalni. Kromé faktu, Ze jsou IRC inhibovany Cs®, na to
poukazuje i piijjem aktl mutantl, ktery se neliSil signifikantné od kontroly a Casto byl
dokonce vyssi (Broadley et al, 2001). Velkou ¢&ast pijmu Cs® zajistuji VICC, podle
teoretického vypoétu mohou v zavislosti na vnitini a vné&jsi koncentraci K* a vné&jsi
koncentraci Cs* zprosttedkovavat 30 — 70 % pifjmu (White a Broadley, 2000). Tuto hypotézu
podporuji vysledky, kdy signifikantni ¢ast pfijmu Cs® byla blokovana submilimolarnimi
koncentracemi Gd**, La*, Ba?*, Ca® a Mg?', tedy inhibitory VICC, nikoli viak
tetraethylamoniem, inhibitorem IRC (Demidchik et al., 2002; Broadley et al., 2001; White,
1997).

Prispévek HAKS k transportu Cs* se 1i§i nejen proporéné k transportu
zprosttedkovaného VICC v zavislosti na koncentracich K* a Cs”, ale je rovnéz ovliviiovan
mirou exprese HAKS, ktery je upregulovan pii nizsich koncentracich vnéjsiho K (Armengaud

et al., 2004).
5.3.2. Piijem Cs” p¥i nedostatku K*

Pii nedostatku K* je HAKS5 upregulovidn a pravdépodobné prebira hlavni tlohu v
transportu Cs*. Qi et al. (2008) sice nezjistil signifikantni snizeni pfijmu Cs* u hak5 mutanti,
to ale mohlo byt zpiisobeno overexpresi jiného genu v tomto mutantu. Takova situace je
zdokumentovana pro aktl mutanty, u nichz byl upregulovany HAKS a vykazovaly vyssi
pifjem Cs” (Qi et al., 2008; Broadley et al., 2001). Jiné prace naopak dokumentuji zvyseni
podilu NH;" senzitivni slozky na piijmu Cs®, coz odpovida zvysené tcasti KT/KUP/HAK
proteint (Martinez-Cordero et al., 2005; Bafuelos et al., 2002).
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5.4. Vliv mykorhizy na p¥ijem Cs”

Transport Cs® hyfami mykorhiznich hub do kofenti rostlin byl prokdzan v
experimentech s tkanovymi kulturami kofenti a ektomykorhiznimi houbami, kdy pouze hyty
hub mély piistup k Cs*. (Dupré de Boulois et al., 2006; Declerck et al., 2003). Rovnéz byl
prokazan transport Cs* mezi rostlinami pomoci hyf mykorhiznich hub po aplikaci Cs* na listy
(Meding a Zasoki, 2008). Pro mykorhizni rostliny bylo opakované pozorovano sniZeni piijmu
Cs" oproti rostlindm nemykorhiznim (Berreck et al., 2001; Brunner et al., 1996; Riesen a
Brunner, 1996). Pouze u Lolium perenne doslo ke zvySeni piijmu (Rosén et al., 2005).
ZvySovani koncentrace K* nemé téméf vliv na pifjem Cs’ zprostiedkovavany houbami

(Berreck et al., 2001)
rostlinou dochazelo k vyrazné akumulaci Cs* (Declerck et al., 2003; Brunner et al., 1996)
Mykorhizni rostliny i v ptipadé snizeného piijmu translokovaly vétsi ¢ast pfijatého Cs* do

prytu (Berreck et al., 2001; Strandberg a Johansson, 1998; Clint et al., 1992).

6. Pfijem cesia prytem

Pfti uvolnéni velkého mnoZstvi cesia do atmosféry, jako se tomu stalo pfi havarii jaderné
elektrarny Cernobyl, dochazi primarné k toxickému spadu, ktery mize byt uskuteénén vice
cestami. V blizkosti mista uvolnéni cesia se mize jednat o makroskopické pevné ¢astice, i do
velmi vzdalenych kon¢in se mohou dostat aerosoly obsahujici cesium a rozpustné formy cesia
na zem dopadajici s deStém. Spad je zachycovan nadzemnimi Castmi vegetace a skrze listy
mize dochazet k pfijmu az 80 % cesia obsazené¢ho ve spadu (Moorby, 1963; Middleton,
1958). Hodnoty piijmu cesia v realné situaci se ovSem mohou zna¢n¢ lisit, pfedev§im neni
mozné predvidat, v jaké podobé dopadne cesium na povrch daného regionu. Studie
kvantifikujici pfijem cesia listy pracuji s roztokem CsCl nanasenym na adaxialni stranu listu.
CsCl je velmi dobfe rozpustny ve vodé a jeho roztok tak predstavuje pravdépodobné
nejnepiiznivejsi scénai spadu, pii kterém by doslo k vyraznému piijmu cesia rostlinami.
Hasegawa et al. (2009) ukazuje, ze pfijem cesia zavisi na aniontu, s kterym je vazano. Ptijaté
CsNOg; tvotilo pouze 20 % aplikované aktivity, zatimco CsCl bylo pfijato z 80 % pfi
samostatné aplikaci obou soli. Rozdil je vysvétlovan nizsi rozpustnosti CsNOs, ktera je oproti

CsCl asi tietinova. Predpoklada se, ze CsNOjs je formou cesia uvoliovanou pii rozkladu
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organické hmoty, zatimco CsCIl muze hrat roli pti spadu v pfimoiskych oblastech (Hasegawa
et al., 2009).

Vliv na pfijem cesia prytem maji vnéjsi podminky. Nékolik hodin po spadu mize dést
smyt veétSinu cesia z listd do pudy, rostliny vystavené desti piijaly primérné jen 20 %
aplikovaného cesia (Middleton, 1958). Oproti tomu postiikovani rostlin rozpustnym CsCl
nebo aplikace kapek roztoku na listy se ukéazaly jako velmi u¢inné mechanizmy vyvoléavajici
rapidni pfijem cesia (Brambilla et al., 2002; Oestling et al., 1989; Middleton, 1958). Zehnder
et al. (1995) dokumentuje, ze piijem cesia z roztoku CsCl aplikovaného na listy byl u vinné
révy vyrazné niz§i v suchém roce oproti dvéma vlhkym letdm. Tomu odpovida zjisténi
Moorbyho (1963), ktery zaznamenal zvySeny piijem cesia, pokud byl list zakryt prihlednou
folii a v jejich okoli tedy byla vyssi vlhkost. Z vy$e uvedeného mizeme usuzovat, ze cesium

je nejefektivnéji pfijimano z roztoku.

6.1. Mechanizmus piijmu cesia prytem

Prvni faze piijmu, kdy cesium pronika do kutikuly je velmi dynamicka, po dvou dnech
nelze z listu omytim vodou ziskat témét zadnou aktivitu cesia (Shaw et al., 2007; Moorby,
1963). Prvni faze piijmu cesia byla podle své kinetiky urcena jako pasivni difuze kutikulou
(Levi, 1970). Vzhledem k tomu, Ze izoelektricky bod slozek kutikuly byl ur¢en ptiblizné na
pH = 3 (Schonherr a Huber, 1977), obsahuje kutikula pfi neutrdlnim pH zaporné ndboje.
Transport Cs® k epidermalnim buiikdm probihd pravdépodobné difuzi mezi misty se
zapornym nabojem. (Shaw et al., 2007). Cs* vykazuje nejvyssi efektivitu difuze pres kutikulu
mezi monovalentnimi kationty (Levi, 1970), pravdépodobné proto je jeho piijem prytem tak
efektivni.

Mechanizmus pifjmu Cs* do bunék epidermis zatim zfistavd neznamy, ackoli mizeme
ptedpokladat spojeni s fotosyntézou nebo metabolizmem uhlovodik, protoZe zatemnéné listy
vykazovaly vyrazné snizeny piijem Cs'. Oproti tomu zakryti jinych &asti rostlin pijem

neovliviiovalo (Moorby, 1963).
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7. Distribuce Cs” v rostlinach.

7.1. Distribuce Cs” v rostlinach p¥i pfijmu kofeny

Cs® je v rostlinach stejné jako K* vysoce mobilni. Vyrazna translokace Cs* do prytu
probiha jiz 2 h po ptidani Cs* do Zivného média (Buysse et al., 1995). Cs" miize byt
akumulovano v riznych organech v zavislosti na studované rostling, nejvyssi koncentrace Cs”
v rostlinném téle jsou typicky zaznamenavany v kofenech (Rosén et al., 2011; Smolders a
Shaw, 1995; Bystrzejewska-Piotrowska et al., 2004) a listech (Rosén et al., 2011; Soudek et
al., 2006; Skarlou et al., 1996). Pomér koncentraci Cs* kofen/pryt roste se snizujici se
dostupnosti K* (Buysse et al., 1996; Smolders et al., 1996). Minimalni mnozstvi Cs* obsahuji
pletiva s nizkym obsahem K", jako jsou pletiva plodi (Schneider et al., 2008; Schimmack et
al., 2004) a dfevo (Gommers et al., 2000). Gommers et al. (2000) objevil az dvacetinasobné
rozdily v koncentraci Cs* v rznych pletivech vrby v pofadi kofeny>listy>7ivé buiiky
kmene>dfevo. Obsah K* v téchto pletivech zachovaval potadi, ale rozdil koncentraci byl
pouze pétindsobny. I dalsi data indikuji, Ze distribuce Cs” v rostlin& neni funkci koncentrace
K" (Schneider et al., 2008; Buysse et al., 1996; Smolders a Shaw, 1995). Nestejna distribuce
téchto dvou chemicky podobnych prvkii mize byt pravdépodobné zplsobena rozdilnou
schopnosti bunék pfijimat Cs*, nekteré ¢asti rostliny pravdépodobné velmi mélo exprimuji
prenasece nediskriminujici Cs* oproti K* (Zhu a Smolders, 2000).

Cs" je v ramci stonku a listil nejvice koncentrovano v cévnich svazcich, nizsi
koncentrace byly nalezeny v mezofylu a epidermis. Naméfené¢ koncentrace v cévnich
svazcich byly 4 mg.g SH™ pii dostatku K* a 21 mg.g SH™ p¥i K* deficienci. Pro mezofyl a
epidermis byly naméteny 3 mg.g SH™ respektive 8 mg.g SH™. Vzhledem k tomu, Ze mezofyl
a epidermis tvoii asi 90 % listové plochy, miizeme za hlavni tlozisté Cs” v prytu Arabidopsis
povazovat pravé mezofyl a epidermis. V jednotlivych pletivech je Cs* kolokalizovano s K* a
vzhledem k tomu, Ze Cs" snizuje hladinu K* v jednotlivych &astech rostliny je mozné chovani
Cs” interpretovat jako kompetici s K* (Isaure et al., 2006). U slune¢nice byla pozorovina
souvislost translokace Cs* s transpira¢nim tokem Zivin z kofenii, u topolu bylo vice Cs*
lokalizovéno v typickych sincich pro anorganické ziviny, mladych listech (Soudek et al.,
2004) Narozdil od jinych toxickych kovii nebylo Cs* téméf detekovano v trichomech, pouze
na jejich bazi kolokalizovano s K* (Isaure et al., 2006).

Smolders a Shaw (1995) naméfil u rGzné€ starych rostlin pSenice podobnou miru
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translokace Cs* a K*. Translokace byla imérna rychlosti riistu, je tedy mozné usuzovat, Ze pfi
transportu do xylému neni Cs” vyrazné diskriminovano. Ackoli snizeni toku Cs* do xylému
bylo popsano pii zvyseni dostupnosti K™ na 0,1 mM (Zhu et al,, 1999). Vysokd mira
recirkularizace Cs® zpét do kofend, po dvou dnech az 90 %, svéd¢i rovnéz o snadném
transportu Cs* floémem (Buysse et al., 1995). Hlavni bariéru pro pifjem Cs" nékterymi ¢astmi
rostliny bude ziejmé tvofit pifjem Cs” do bunék daného pletiva.

Dal§im znamym rozdilem v distribuci a pfijmu je jeho zdvislost na stafi rostliny nebo
jeji ¢asti. Koncentrace Cs* v prytu a kofeni stagnovala od 28. respektive 35. dne po vyseti,
coz ale miize byt zpiisobeno zménou nutriénich potieb rostlin a modulaci piijmu K*, spise nez
jinou fyziologickou zménou (Smolders a Shaw, 1995). Schneider (2008) ovsem zjistil, Ze

koncentrace Cs* je mensi ve starsich listech oproti mlad$im i v rAmci jedné rostliny kukufice.
7.2. Distribuce Cs" v rostlinach p¥i piijmu listy

Jiz dvé hodiny po aplikaci Cs” na list byla naméfena aktivita v dalSich ¢astech rostliny
(Oestling et al., 1989). Cs" se sifi z listh do vsech dalsich ¢&asti rostliny, dokonce byl
dokumentovan vytok Cs* z kofenti do ptidy, kde byl fixovan ptidnimi ¢asticemi (Zehnder et
al., 1995). Vyraznym rozdilem oproti distribuci pfi kofenovém piijmu je translokace do kvéti
a plod. Transport az 40 % pfijatého Cs* do plodt byl zdokumentovéan (Brambilla et al., 2002;
Carini et al., 1997). Vzhledem k tomu, Ze se takto velké mnozstvi Cs* dostava do jedlych ¢asti
rostliny, zptisobuje piijem spadového Cs™ nebezpeénou translokaci do potravniho fetézce.
Jesté vyssi obsah Cs” v plodech rajéat byl dokumentovan pro rostliny s vyvinutymi plody pfi
aplikaci Cs* postiikem, kdy i plody samy o sobé piijimaji Cs* svym povrchem (Brambilla et
al., 2002). Tanaka (2013) zaznamenal translokaci Cs® do kvéti ovocnych stromi, kvéty

rovnéz nepatii k béznym sinkéim Cs" pii kofenovém piijmu.
7.3. Distribuce Cs” v rostlinné burice

V suspendovanych buiikdch Arabidopsis mnozstvi Cs* v cytoplazmé stoupalo jen
kratkodobg, coz je vysvétlovano jako saturace cytoplazmy. Koncentrace Cs* v cytoplazmé je
udrZovana transportem do vakuoly, u které nebyla pozorovéana saturace diky jejimu velkému
objemu (Le Lay et al., 2006). Pii zvyseni koncentrace externiho K* na 0,1 mM poklesla

hladina Cs* v cytoplazmé kofenovych bunék, obsah Cs* ve vakuole se oviem téméf nezménil
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(Zhu et al., 1999), vakuola by tedy mohla byt jakymsi uloziitém Cs*. Zvyseni dostupnosti K*
zé4sadné snizilo hladinu Cs* v apoplastu (Zhu et al., 1999). Le Lay et al.(2006) popisuje
vyskyt zvysené koncentrace Cs” v plastidech, coz je v souladu se sniZzenim obsahu chlorofylu

a ubytkem Rubiska jako jednémi z p¥iznaki toxicity Cs”.

8. Toxicita Cs"

Toxicita Cs” se v niz§ich koncentracich projevuje snizenou &erstvou hmotnosti rostlin
(Nishita, 1962; Cline a Hungate, 1960), velmi patrny byva ptedev§im zpomaleny rast kofenti
(Sahr et al., 2004). Kofeny také mohou podléhat abnorméalnimu vyvoji s mnohem vyssi
abundanci adventivnich kofenti (Cline a Hungate, 1960). Se stoupajici koncentraci Cs* v
médiu nad 20 ppm se na rostlindch fazolu objevuji dalsi ptiznaky. Okraje listd se na svétle
ohybaji ke spodni ¢asti listu. Pfi pokracujicim stresu listy krepovati a jejich Zilnatina se krouti,
poté zacnou listy Sednout od okrajii a v intervenoznich prostorech od baze listl k vrcholu.
Seda barva se méni na bronzovou nebo tmavé hnédou a objevuje se nekréza. Ve fazi zmény
barvy listi je rist téméf zcela inhibovan (Nishita et al., 1962).

K nastupu jednotlivych piiznakii dochdzi pfi réiznych koncentracich Cs®. Bylo
prokazano, e kriticka hladina Cs” pro rostliny zavisi na jejich zasobeni K*, u vyvijejicich se
rostlin tedy na koncentraci K* v zivném médiu (Sahr et al., 2004; Hampton et al., 2004;
Nishita et al., 1962; Cline a Hungate, 1960). U tfitydennich rostlin Arabidopsis byly prvni
piiznaky toxicity pozorovany v koncentraci ***Cs* 0,3 mM (Hampton et al., 2004) a 0,5 — 0,7
mM 3Cs* (Sahr et al., 2004) pfi 2 mM koncentraci externiho K*. P¥i 8 mM koncentraci
externiho K* se priznaky dostavily ve 2 mM ***Cs* (Sahr et al., 2004), zato pti 20 mM K"
byly ptiznaky pozorovéany uz pii 1 mM 134cst (Hampton et al., 2004). Pokud ptihlédneme k
tomu, Ze Gerstva hmotnost rostlin a jejich obsah K se li$i jen minimalné pii 5 a 20 mM K* v
médiu (Hampton et al., 2004), dostdvame data, kde je v jednom piipad¢ toxickad koncentrace
pouze dvakrat vyssi. Spoledns s toxickou hladinou 0,5 mM ***Cs* p#i 0,7 mM K* (Sahr et al.,
2004) tyto vysledky svédéi, pro snizovani toxicity Cs* se zvysujici se dostupnosti K*. Krom
toho bylo pozorovédno zvraceni toxicity 1 mM B3cscl ptidavkem 3 mM KCl (Kordan et al.,
1987).

Cs” je vyrazng toxické pro kli¢ici rostliny. Pfi nedostatku K* byla pozorovana 50%
letalita v koncentraci ***Cs* 0,28 mM. Za zvySenou toxicitu u klicicich rostlin miZe byt

zodpovédny snizeny pijem K' kvili blokaci AKT1 (Sheahan et al., 1993), oviem toto
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vysvétleni nenachazi podporu v dalSich datech.
8.1. Molekularni podstata toxicity Cs”

Cs" mize signifikantné snizovat pifjem K* (Hampton et al., 2004), ale opakované byly
zaznamenany piipady, kdy Cs® stresované rostliny obsahovaly stejnou koncentraci K* jako
kontrola (Cline a Hungate, 1960; Nishita et al., 1960). Také byl prokazan signifikantni ubytek
hmotnosti, pro rostliny se stejnou vnitini koncentraci K*, v gradientu Cs* (Hampton et al.,
2004). Bylo rovnéz ukazano, Ze vitalita rostlin se stejnym obsahem Cs* se méni v zavislosti
na dostupnosti K*, oproti tomu pomér [Cs*]/[K"] signifikantné negativné koreloval s Gerstvou
hmotnosti rostlin, miizeme se proto domnivat, Ze toxicita Cs® je majoritng zpiisobena
kompetici Cs* a K* o vazebna mista na enzymech. V téze praci je analyzou transkriptomu Cs*
stresovanych a K deficientnich rostlin ukazano, Ze vice nez tisic transkripti ma zménénou
expresi v obou situacich a nejednéd se tedy o nezavislé fenomény (Hampton et al., 2004).
Miizeme tedy konstatovat, Ze toxicita Cs® je majoritné zplisobena kompetici Cs* a K 0
vazebna mista na enzymech, oviem je tfeba brat v potaz, ze Cs” miiZe zpiisobit snizeni piijmu
K* a jeho nasledny nedostatek (Sheahan et al., 1993) a zaroveii “°Cs" stres a K* deficience
maji nékteré podobné projevy, jak bylo ukazano analyzou transkriptomu.

Cs’ miize potencidlné zplisobit osmoticky stres, ovsem dosazeni takové koncentrace Cs”
je nepravdépodobné, vzhledem k dostupnosti Cs®, i vzhledem ke koncentraci, v niz se
projevuji ostatni faktory Cs* stresu (Sheahan et al., 1993).

Vyraznym projevem toxicity 133cst je ztrata chlorofylu a karotenoidt (Le Lay et al.,
2006; Shalygo et al., 1997). Obsah chlorofylu i karotenoidi klesa s koncentraci 33¢sCl i v
Case (Shalygo et al., 1997). Po tfech dnech na svétle obsahovaly listy Arabidopsis v roztoku
133CsCl jen 9 % chlorofylu a 37 % karotenoidi oproti kontrole (Shalygo et al., 1998). Bylo
prokdzéano, ze exprese enzymu biosyntézy tetrapyrolli neni ovlivnéna 133Cs*, oviem aktivita
uroporfyrinogendekarboxylazy  byla  sniZena B3cs* na 14 %  kontroly.
Uroporfyrinogendekarboxyldza katalyzuje paty krok syntézy tetrapyroll, kdy dekarboxylaci
acetatll vSech Ctyt pyrolovych kruhii vznika z uroporfyrinogenu koproporfyrinogen. Ze studia
kinetiky  uroporfyrinogendekarboxyldzy vyplyva, Ze se nejednd o kompetici Cs* s
uroporfyrinogenem (Shalygo et al., 1997). V dasledku pferuseni drahy biosyntézy tetrapyrolil
se v bunikdch hromadi uroporfyrinogen, uroporfyrin a protochlorofylid. Alesponn nékterd z

téchto latek ma schopnost zachytavat svétlo a nasledné zptsobovat oxidativni stres (Shalygo
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et al., 1998; Mock et al., 1998).

Studie na urovni transkriptomd, proteomu a riizné biofyzikalni analyzy odhaluji, které
Casto zdkladni bunééné drdhy a funkce jsou ovlivnény Cs’. V buiikdch Arabidopsis
kultivovanych s Cs* byla zji§téna snizena koncentrace sachardzy, glukézy a anorganického
fosfatu. Vzhledem k mirnému poklesu koncentrace ATP neni ziejmy divod ubytku
anorganického fosfatu. Autofi spekuluji, Ze by divodem mohla byt formace neznamého
komplexu Cs* a fosfath v plastidech a nasledna nedetekovatelnost fosfatu nuklearni
magnetickou rezonanci (Le Lay et al., 2006). Byla identifikovdna overexprese enzymu
zékladnich energetickych drah: glykolyzy a glukoneogeneze (Le Lay et al., 2006). Ve dvou
pracich je zdokumentovana overexprese enzymu syntézy aminokyselin (Le Lay et al., 2006;
Sahr et al., 2004). V souladu se zjisténim, Zze Cs* narusuje stabilitu S-S mustka (Sgarella et al.,
1983), byla zjisténa overexprese enzymil metabolizmu siry (Sahr et al., 2004). Nejjednotnéjsi
overexpresi vykazovaly enzymy zneskodiujici kyslikové radikaly, Cs” tedy jako mnohé jiné
kovy zpusobuje oxidativni stres (Le Lay et al., 2006; Sahr et al., 2004; Sahr et al., 2005).

Ponékud jinak zamétena je prace (Sahr et al., 2005), kterd se zabyva zménou exprese
genll po ozareni radioaktivnim 134Cs*. V koncentracich 1,5 — 9,4.10?**CsCl a pfi maximalni
koncentraci ***CsCl v médiu 8.10™° M, ktera je hluboko pod toxickymi koncentracemi ***Cs*,
byla zjisténa signifikantni overexprese nékterych enzymu zakladniho metabolizmu a enzymi
zpracovavajicich ROS. V nejvétsi mife byly overexprimovany nékteré geny ovliviiujici
bunéény cyklus a pfedev§im enzymy opravujici strukturu nukleovych kyselin (Sahr et al.,
2005).
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9. Zavér

Prace zpracovava problematiku piijmu cesia rostlinami a jeho naslednou interakci
Vv ramci rostlinného organizmu. Mimo to jsou z divodu uzkého spojeni s touto problematikou
zafazeny kapitoly o interakci cesia s ptidou a piijmu drasliku.

Problematika interakce cesia s pidou a piijmu drasliku je v dne$ni dobé jiz detailné pro-
zkoumana a tvofi pevné zdklady pro poznani pfijmu cesia. Opakované bylo prokazano, ze
pfijem cesia se vyrazné li$i mezi rostlinnymi druhy a je vyrazné ovlivnén vnéj$imi podmin-
kami, ptfedev§im koncentraci drasliku. Byly urCeny hlavni transportéry pro piijem cesia,
ovSem jejich konkrétni piispévek k celkovému piijmu za danych podminek ziistavd neznamy.
U neselektivnich kanali a pfislusnika rodiny KT/KUP/HAK mimo HAKS ztstava schopnost
transportovat Cs a jejich piipadny piispévek k piijmu cesia neznamou. Na téma lokalizace
HAK transportéri a jejich pfispévku pro pohyb cesia do rostliny a rostlinnym télem bych
chtél zpracovat diplomovou praci v pribéhu magisterského studia.

Pfijem cesia nadzemnimi ¢astmi a distribuce cesia v rostliné jsou pomérné¢ dikladné
zpracovany na urovni organu a pletiv, ovSem konkrétni molekularni mechanizmy ziistavaji
zcela mimo pozornost badatelt. Studium téchto mechanizmii by mohlo v budoucnosti vést

k moznosti vytvofit plodiny, které netranslokuji cesium do jedlych ¢asti.

10. Seznam zkratek

CEC Cation exchange capacity

DF Diskrimina¢ni faktor

FED Frayed edges

HATS High-affinity transport system
IRC Inward rectifying channel
LATS Low-affinity transport systém
ORC Outward rectifying chumel
TF Transportni faktor

UNSCEAR United nations Scientific Committee on the Effects of Atomic Radiation
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