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Abstrakt

Nepftiznivé podminky prostiedi (napft. toxicita tézkych kovti, zasoleni ¢i zaplaveni)
mohou vyrazné ovlivnit pribéh diferenciace apoplastickych bariér v Kofeni. Apoplastické
bariéry, exodermis a endodermis, se svou odpovédi na okolni podminky prostiedi lisi. Vyskyt
exodermis je variabilnéj$i a pfi svém vyvoji vyraznéji reaguje na okolni podminky.
Ptitomnost jiz diferencovanych bariér ma vliv na funkcni vlastnosti jako je ptijem, akumulace

a vstup latek do kofene.

Klicova slova: apoplastické bariéry, tézké kovy, diferenciace, kofen, Casparyho prouzky,
suberinové lamely



Abstract

Differentiation of apoplastic barriers in roots is affected by adverse environmental
conditions (e.g. heavy metal toxicity, salinity or flooding). The apoplastic barriers, exodermis
and endodermis, differ from each other in response to environmental conditions. The
exodermis is more affected by these conditions and its occurence is more variable. The
presence of differentiated barriers affects root transport features like uptake, accumulation and

entrance of polutants or nutrients.

Key words: apoplastic barriers, heavy metals, differentiation, root, Casparian strips, suberin

lamellae
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1 Uvod

Kofen je rostlinny organ, jehoz prostiednictvim rostlina ziskava z pudy vodu a
mineralni latky. Transport latek kofenem probiha symplastickou a apoplastickou cestou (Taiz
a Zeiger 2010). Pohyb latek symplastem umoziuji plasmodesmata, kterd propojuji bunky
mezi sebou. Latky putujici apoplastem prochazeji bunénymi sténami a nevstupuji pies
plasmatickou membranu do bun¢k.

Vrstvy se specifickou strukturou, exodermis a endodermis, v kofeni funguji jako
apoplastické bariéry. Na prubéh jejich vyvoje v kofeni plisobi okolni podminky prostiedi
(Degenhardt a Gimmler 2000; Enstone a Peterson 2005; Meyer et al. 2009; Meyer et al.
2011a). Funkce a ptitomnost endodermis je pro rostliny klicova. Proti tomu je vyskyt
exodermis daleko variabilngj$i. Slouzi pfedevs§im jako ochrannd vrstva a je vice ovliviiovana
nepiiznivymi podminkami prostfedi, na které pii svém vyvoji vyraznéji reaguje.
Existuje mnoho stresovych faktor ovliviiujicich utvareni téchto bariér v kofeni. Vyznamnym
problémem je toxicita latek, které se nachédzeji v pudé€. Rostliny vtomto piipadé hraji
klicovou roli, nebot jejich prostfednictvim tyto latky vstupuji do potravniho fetézce.
Nezanedbatelnou ¢ast téchto latek tvoii tézké kovy. Ty maji vliv na zmény ve vyvoji
apoplastickych bariér (Vaculik et al. 2009; Lux et al. 2011a; Redjala et al. 2011; Vaculik et al.
2012). Ovsem stejné¢ jako tézké kovy ovliviji jejich vyvoj i dalsi kovy ¢i esencialni
mikroprvky, pokud jsou pfitomny ve vysokych koncentracich.
Mezi dalsi stresové faktory fadime napftiklad zaplaveni a s nim souvisejici nedostatek kysliku,
nizky vodni potencial €1 salinitu.

V okamziku, kdy je ovlivnén vyvoj apoplastickych bariér v exodermis a endodermis,
maji tyto zmény v diferenciaci dopad i na funkéni vlastnosti kofene. Dochazi k ovlivnéni
propustnosti apoplastu, pfijmu latek do rostliny a jejich akumulaci (Zimmermann a Steudle
1998; Meyer et al. 2011b; Redjala et al. 2011).

Nastinénymi problémy se budu ve své praci zabyvat. Pokusim se o shrnuti
dosavadnich poznatkii o vyvoji apoplastickych bariér pfi plsobeni rtznych stresovych
faktort, ackoli toto téma neni Castym pifedmétem experimentll. V dalsi ¢asti pak uvedu, jaky
dopad tyto zmeény, souvisejici pravé s pfitomnosti bariér v kofeni, maji na transportni

vlastnosti kofene.



2 Apoplastické bariéry v koreni

Tyto bariéry se nazyvaji endodermis a exodermis. Jsou to vrstvy bunck, které maji v
bunéénych sténach vyvinuty Casparyho prouzky. V dalSich stadiich vyvoje miize dochazet k

ukladani suberinu a druhotnému tloustnuti.

2.1 Endodermis

Endodermis je vrstva primarni kiiry nachazejici se nejblize strednimu vélci, klicova
pro funkci kofene v transportu zivin. Buiiky tvofici endodermis pfiléhaji tésné k sobé a
nenachdzeji se mezi nimi mezibunééné prostory. V této vrstvé prochédzeji bunééné stény
strukturnimi zménami/modifikacemi, které se rozdé€luji do tii fazi — vznik Casparyho prouzki,
ukladani suberinovych lamel a ukladani sekundarni bunééné stény (vznik U-ztlustlin)
(Enstone et al. 2003).

V prvni fazi dochazi ke vzniku Casparyho prouzkt v pfi¢nych a radidlnich sténéch.
Jsou to bariéry znemoziujici volny priichod iontim apoplastickou cestou az do stiedniho
valce. Zaroven brani také zpétnému toku iontil z apoplastu stélé do apoplastu primérni kiry.
Pies tuto bariéru do stélé neproristaji hyfy mykorhiznich hub (Dommergues 2012), patogenni
druhy hub jsou ale schopné stélé kolonizovat (Holden 1976). Prouzky se vyvijeji zhruba 10
mm od kofenové $picky, synchronné ve vSech buikach endodermis (Enstone et al. 2003).
Zakladaji se jako kratké struktury podobné te€kam, které se nasledné prodluzuji, ale vétSinou
nezabiraji vice nez tietinu az polovinu radialnich stén (Enstone et al. 2003; Karahara et al.
2004). V jedné sténé se nékdy mohou vyskytovat i dva paralelni prouzky (Ma a Peterson
2003). Casparyho prouzky vznikaji diky impregnaci primarni bunééné stény a pro spravnou
lokalizaci ukladani prouzkii jsou dulezité transmembranové proteiny zrodiny CASPs
(Casparian strip membrane domain proteins) (Roppolo et al. 2011; Alassimone et al. 2012;
Naseer et al. 2012; Geldner 2013).

Pro tvorbu Casparyho prouzki (Obr.1) je dilezity predevsim biopolymer lignin, ktery
je jejich dominantni slozkou (Zeier a Schreiber 1997; Zeier a Schreiber 1998; Enstone et al.
2003; Naseer et al. 2012). Lignin se nejcastéji podili na impregnaci bunééné stény. Je to
hydrofobni heteropolymer pfispivajici k mechanické odolnosti a pevnosti stén nezbytné napf.
pro vedeni vody cévami xylému nebo pfispivajici k ochrané proti mikroorganismim
(Campbell a Sederoff 1996). Lignin je odvozen od L-fenylalaninu a jeho zakladnimi slozkami

jsou tfi monolignoly neboli skotficové alkoholy, které maji aromaticka jadra a liSi se jen



podjednotkami na nich navazanymi.Jsou to p-kumarylalkohol, koniferylalkohol a
sinapylalkohol, jejichz polymeraci vznika lignin (Whetten a Sederoff 1995; Campbell a
Sederoff 1996). Z monolignoll vznikaji podjednotky (p-hydroxyfenyl, guaiacyl a syringyl).
Jejich pomér a vazby urcuji charakter ligninu (Whetten a Sederoff 1995; Campbell a Sederoff
1996; Zeier et al. 1999b).

U nékterych druhti byl popsan také vyskyt suberinu v Casparyho prouzcich (Zeier a
Schreiber 1997; Zeier et al. 1999a), n¢kdy dokonce o stejném obsahu jako lignin, napf. u
hrachu (Pisum sativum) (Zeier et al. 1999a). Suberin je polymer podobny voskiim se dvéma
doménami: polyfenolickou a polyalifatickou (Zeier et al. 1999b; Kolattukudy 2001; Bernards
2002). Polyfenolické domény suberinu jsou odvozeny od kyseliny skoficové a domény
polyalifatické jsou tvofeny mastnymi kyselinami (Kolattukudy 2001). Jeho slozeni bylo
zkoumano u riznych druhd rostlin, napt. kukufice (Zea mays) (Schreiber et al. 1999;
Zimmermann et al. 2000), klivie (Clivia minata) (Zeier a Schreiber 1997) ¢i bramboru
(Solanum tuberosum) (Razem a Bernards 2002). K ukladani suberinu mtze dochazet v ramci
normalniho vyvoje, nebo mulze byt indukovana pusobenim stresovych podminek
(Kolattukudy 2001). Protoze je suberin velmi hydrofobni, jeho ukladani omezuje
nekontrolovany transport vody, iontt a plynt v rostlin¢ (Kolattukudy 2001; Enstone et al.
2003; Franke a Schreiber 2007). Ackoli byl vyskyt suberinu v Casparyho prouzcich modelové
rostliny Arabidopsis thaliana vylou¢en (Naseer et al. 2012), u ostatnich rostlin jeho vyskyt
jesté neni zcela vyjasnén. Lignin je na rozdil od suberinu pro vznik Casparyho prouzka
nezbytny, coz bylo prokazano u Arabidopsis inhibici drahy syntézy ligninu (Naseer et al.
2012). Casparyho prouzky jsou tvofeny polymerem identickym nebo slozenim velmi
podobnym ligninu, ktery se nachazi v ostatnich typech bunék rostliny (Naseer et al. 2012).
Vyznamnou charakteristikou endodermalnich bun¢k v prvnim stadiu vyvoje je také adheze
plasmatické membrany k bunécné stén€¢ v mistech, kde se nachazeji Casparyho prouzky. Tato
skute¢nost byla podloZena pozorovanim paskové plazmolyzy u kukutice, kdy i pti plazmolyze
zustava plasmatickd membrana pfilnuta ke Casparyho prouzkim (Enstone a Peterson 1997;
Karahara et al. 2004).

Sekundéarnim stadiem ve vyvoji endodermis je ukladani suberinovych lamel. Ukladaji
se mezi plasmalemu a primarni bunécnou sténu po celém povrchu bunky. Jsou tvofeny
predevsim suberinem, ale v mensim mnozstvi i ligninem (Zeier a Schreiber 1998; Zeier et al.
1999a; Zeier et al. 1999b). Charakteristicky vzhled lamel tvoti dojem svétlych a tmavych
pruht, které se pravideln¢ stiidaji. Toto je ptipisovdno slozeni suberinu, ktery je tvoien

stfidajicimi se oblastmi polyalifatickych a polyfenolickych domén (Bernards 2002). Slozeni
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lamel se signifikantné nelisi mezi jednod€loznymi a dvoudéloznymi rostlinami (Zeier et al.
1999a). Lamely svou pfitomnosti blokuji vstup ionti k plasmatické membrané
endodermalnich bun¢k (Geldner 2013), ¢imz ptispivaji k omezeni vstupu iontt z apoplastu
dale do kotene, tedy k funkci endodermis jako apoplastické bariéry. Zaroven se podili na
ochrané pericyklu a cévnich svazku proti vysychani, kdy mize dojit k odumfieni rhizodermis a
primarni kury kotfene (Enstone et al. 2003). Narozdil od Casparyho prouzkt se lamely nemusi
vytvofit ve vSech kofenech. Stejné tak se nutné netvoii ve vSech buiikach endodermis a na
rozdil od Casparyho prouzkii se neukladaji synchronné ve vSech endodermalnich bunkéch.
Nekteré bunky endodermis mohou mit funkci propustnych bunék. Jejich vyvoj je oproti
ostatnim bunkam zpozdény. Nedochazi u nich k ulozeni lamel (Peterson a Enstone 1996).
Propustné bunky se Casto nachazeji v oblasti pfiléhajici k protoxylémovym poélim (Esau
1965; Enstone et al. 2003).

Ttetim stupném vyvoje endodermis je ukladani vrstev sekundarni bunééné stény, které
tvoii terciarni vrstvu s predpokladanou funkci mechanické podpory. U vétSiny dvoudé€loznych
k této modifikaci stény nedochazi, vyskytuje se spise u jednodéloznych. Hlavni slozku vrstvy
tvofi celulosa (Enstone et al. 2003). Dale se ve vétsi mife mize vyskytovat lignin, zatimco
suberin se v ni nenachazi viibec ¢i ve velmi zanedbatelném mnozstvi (Zeier a Schreiber 1998;
Zeier et al. 1999a; Zeier et al. 1999b). Tyto vrstvy se ukladaji nerovnomérné, nejtenci jsou na
vnéjsi tangencidlni strané endodermalnich bunék. Diky podobé s pismenem U se nejCastéji

oznacuji jako U-ztlustliny (Zeier et al. 1999b).

Obr.1 Casparyho prouzek (CS) vendodermis pelargonie (Pelagonium hortorum).
Zvetseni: 40 T00X. (prevzato z Haas et al. 1976)
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2.2 Exodermis

Exodermis je vnéjsi vrstvou primarni kiry (kortexu). Jedna se vlastné o hypodermis
s vyvinutymi Casparyho prouzky v pfiénych a radidlnich sténach bunék této vrstvy a
vyvinutymi suberinovymi lamelami. Na rozdil od endodermis se nemusi v rostlinach nutné
vyskytovat, piesto je relativné rozsifena (Perumalla et al. 1990; Peterson a Perumalla 1990;
Hose et al. 2001). Exodermis je dilezita struktura odd€lujici vnitini vrstvy kofene od vnéjsiho
prostfedi, kterda reguluje pohyb latek zrhizosféry do apoplastu primarni kary. Pokud je
exodermis zcela vyvinuta, buiikky dalSich vrstev primarni klry nejsou piimo vystaveny
pusobeni latek rozpusSténych v pidé (Enstone et al. 2003). Tvoifi bariéru, kterd
ovlivituje prachod vody a rozpusténych latek dale do kotene (Hose et al. 2001; Enstone et al.
2003; Ma a Peterson 2003).

V porovnani s endodermis se exodermis vyviji daleko nepravidelnéji (Hose et al.
2001) a pozd¢ji nez endodermis. Ale nemusi tomu tak byt vzdy. Napi. u mokfadnich rostlin se
naopak diferencuje diive (Soukup et al. 2002). Exodermalni Casparyho prouzky zabiraji
témef cely rozsah radialnich stén (Enstone et al. 2003), na rozdil od endodermalnich, které
zabiraji cca 1/3 rozsahu stén (Karahara et al. 2004). Jejich vyvoj probiha nepravidelné a
nahodné€, neni synchronni ve vSech builkach exodermis. Stejné tak i vyvoj suberinovych
lamel, jejich ulozeni v exodermis nésleduje okamzit¢ po uloZzeni Casparyho prouzki
(Perumalla a Peterson 1986). Podobn¢ jako endodermis mtize exodermis postoupit do tfetiho
stadia vyvoje, uloZeni terciarni stény, ktera byva hodné lignifikovana (Enstone et al. 2003).
Postupnym vznikem Casparyho prouzkii a suberinovych lamel dochédzi ke snizovani
propustnosti exodermis pro latky pohybujici se apoplastem (Hose et al. 2001; Enstone et al.
2003).
Exodermis se v rostlinach vyskytuje jako uniformni nebo dimorfni (Peterson a Enstone 1996;
Ma a Peterson 2003). Uniformni exodermis je tvofena stejné velkymi, prodlouzenymi
bunikami, které jsou vétSinou vzdy suberinizovany, a¢ k tomu dochazi postupné. Nachazi se
napft. u kukufice (Zea mays) ¢i sluneénice (Helianthus annuus) (Enstone et al. 2003). Tento
typ exodermis muze tvofit vice vrstev - vicevrstevna exodermis (Hose et al. 2001).
Vicevrstevna exodermis se vysktuje naptiklad u kosatce (Iris germanica) (Meyer et al. 2009).
Dimorfni exodermis je tvofena dlouhymi a kratkymi buitkami, které se stiidaji podél osy
kofene. Vyskytuje se napf. u cibule (Allium cepa) (Enstone et al. 2003). Kratké buiky slouzi

jako propustné a vétSinou nemaji suberinové lamely (Ma a Peterson 2003) ¢i dochazi ke
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bunkach (Ma a Peterson 2003).
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3 Vliv podminek prostredi na utvareni apoplastickych bariér

v korenech rostlin

Diferenciace apoplastickych bariér je vyrazné¢ ovlivnéna podminkami prostiedi.
Plsobeni stresovych faktort jako naptiklad zasoleni, sucho, pfitomnost toxickych latek nebo
hypoxie obecné stimuluje diferenciaci bariér (Enstone et al. 2003). Podminky prostiedi maji
daleko vétsi vliv na vyvoj exodermis, kterd je ve svém vyvoji daleko variabilnéjsi nez

endodermis (Enstone 1998; Zimmermann a Steudle 1998; Hose et al. 2001).
3.1 Kadmium a dalsi tézké kovy

Toxicita latek v prostfedi je jednim z vyznamnych faktorii ovliviujicich rozsah
diferenciace apoplastickych bariér v kotenech rostlin. Akcelerace vyvoje bariér v odpovédi na
ptitomnost toxickych latek miize pfedstavovat dilezity mechanismus ochrany kotfent proti
vstupu polutantti do vnitfnich pletiv rostliny. Vyznamnou skupinu polutantii predstavuji tézkeé
kovy. Do této skupiny fadime kovy s hustotou vys3i nez cca 4,0 g-em >, napiiklad kadmium
(Cd), olovo (Pb) nebo chrom (Cr) a dalsi vyznamné kontaminanty Zivotniho prostiedi vcetné
nékterych esencialnich mikroprvkt (Zn, Cu, Fe, Ni), které ve vyssi koncentraci mohou na
rostliny pusobit toxicky (Sanita di Toppi a Gabbrielli 1999; Nagajyoti et al. 2010). Velkym
soucasnym problémem mnoha zemi je kontaminace zemédélskych pid pravé t€zkymi kovy.
K tomu velkou mérou pfispivaji antropogenni ¢innosti, kviili nimz se t€zké kovy dostavaji do
biosféry (Shallari et al. 1998; Herawati et al. 2000; Nagajyoti et al. 2010). Vstupuji do
potravniho fetézce a dochazi k jejich hromadéni v téle zvifat a cloveéka. Nékteré tézké kovy
jsou pro rostliny a zivo€ichy esencialni. Tyto kovy (Cu, Zn, Fe, Mn and Mo) se podileji na
biochemickych a fyziologickych funkcich v organismech. Jakmile se ale vyskytnou ve
vyssich koncentracich, stavaji se toxickymi (Nagajyoti et al. 2010).
toxickych kovil pro organismy. Kvili odpadu z primyslu ¢i pouZivani fosfatovych hnojiv
S vys$im obsahem Cd, se Cd uvoliiuje do prostiedi. Kadmium vstupuje do potravniho fetézce
skrze rostliny a nasledn¢ se dostava do téla ¢loveéka, kde se hromadi (Sanita di Toppi a
Gabbrielli 1999; He et al. 2005). Jedna se totiz o kumulativni jed. Dosud nebyla prokazana
zadna biologicka funkce kadmia v organismech (Benavides et al. 2005). OvSem kvuli
chemickym vlastnostem mutze Cd prostupovat z pidy do rostlin, ackoli pro n€ neni esencialni
¢i prospesné (Kirkham 2006; Lux et al. 2011a). Kadmium se dostava z pudy do rostliny,

Vv kofeni postupuje apoplastickou ¢i symplastickou cestou a dale do stonku. Mize zputsobit
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zpomaleni rustu. Pti vysSich koncentracich i smrt bun¢k ¢i celé rostliny (Benavides et al.
2005). V pudé vyuzivané k zemédé@lstvi je doporucena koncentrace Cd nizsi nez 3 pg/g pady
(Lux et al. 2011a).

Rozsah diferenciace apoplastickych bariér, tj.exo a endodermis, mize hrat dileztou
roli v ochrané vnitinich pletiv proti toxicité Cd (Lux, Sottnikové et al. 2004). Pfi ptisobeni
kadmia dochézi k urychleni vyvoje bariér, diferencované bariéry se u sledovanych rostlin
nachdazi blize kotenové Spi¢ce. Tento posun byl dobie dokumentovan napt. u kukufice seté
(Zea mays). Kukufice péstovana v hydroponii po dobu 10 dni v 5 uM Cd(NO3)-4H,0 méla
zcela vyvinuté endodermalni suberinové lamely blize kofenové $picce nez kontrolni rostliny,
piiblizné v 60% celkové délky kotfene. U kontroly se pIn¢ diferencované suberinové lamely
nachazely az cca v 90% celkové délky kofene od Spicky (Obr.2) (Vaculik et al. 2009).
Posun v diferenciaci bariér byl pozorovan také pti nerovnomérném pusobeni kadmia (pouze
Z jedné strany kotene). Rostliny kukufice byly umistény mezi dvé vrstvy agaru. Rostliny
vystavené stresu z Cd mély z jedné strany agar bez obsahu Cd a z druhé agar obsahujici
50 umol Cd(NOs3),.4H,0 nebo 100 umol Cd(NO3),.4H,0. Vsechny stresované rostliny mély
nepravidelné vyvinutou endodermis. Jeji vyvoj byl urychlen v ¢astech kotenli pifimo
vystavenych pisobeni Cd (Obr.3 a 4). Suberinové lamely se na strané kofene vystavené Cd
zakladaly jiz 0,5 cm od S$pic¢ky, kdezto na strané druhé mélo ve vzdalenosti 1 cm jen 10%
bunék lamely. AZ ve 2 cm mély lamely vSechny buiniky z této strany kofene. Dale doSlo
k lignifikaci vnitinich pletiv primarni kiry. U kontroly nevystavené pisobeni kadmia z zadné

strany se pln¢ diferencované lamely vyskytovaly az 10 cm od $picky (Lux et al. 2011a).
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suberinovych lamel
V endodermis kukurice po 10
s dnech kultivace v hydroponii.

Porovndni kontrlonich rostlin

total root length (100 %)

(C) srostlinami vystavenymi

pusobeni  kadmia  (Cd),
v U U v kremiku (Si) ¢i obou téchto

apex
0% c cd Cd+Si e prvki  zaroven  (Cd+Si).

Pruhy predstavuji plné vyvinuté suberinové lamely.(prevzato z Vaculik et al. 2009)
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Cd0-Cd0 Cd0-Cd100

base
100 mm

Obr.3  llustrace vyvoje  suberinovych lamel
V Korenech kukurice (Zea mays) péstovanych 2 dny
mezi vrstvami agaru. Vlevo vyobrazeni Kkorene

kontrolni rostliny, vpravo koren vystaveny z jedné

strany piisobeni 100 uM Cd (na této strané

suberinové lamely znazornény Ccervenou barvou)

(prevzato z Lux et al. 2011a a upraveno)

Obr.4 Rezy korenem kukurice vystavené z jedné strany piisobeni 100 uM Cd. Rezy pochdzeji
20 mm od korenové Spicky. Je patrna asymetricka lignifikace. Primordia postrannich korenii
(Ipr) se nachdzela pouze V castech nevystavenych pusobeni kadmia (prevzato z Lux et al.
2011a aupraveno)
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Stimulace tvorby bariér byla popsana také u dalSich druhti. U 1é¢ivé rostliny Merwilla
plumbea ptivodem z jizni Afriky se po rastu v hydroponii, v reakci na pusobeni Cd (5 mg
Cd 1), rychle vytvofil hypodermalni periderm blizko kofenové $picky (Lux et al. 2011b).
U klonu vrby jivy (Salix caprea) se zvysenou schopnosti akumulace Cd a Zn, izolovaného ze
stanovisté s vysokym obsahem tézkych kovii (v dilni oblasti v okoli Kutné Hory) byla
dokonce popsana konstitutivné urychlena diferenciace exodermis oproti Klonu z lokality
nezatizené kontaminaci t€zkymi kovy (Vaculik et al. 2012). Casparyho prouzky v exodermis
se i Vkontrolnich podminkach tvofily blize Spi¢ce kofene nez Casparyho prouzky
v endodermis. U Klonu z nekontaminované lokality tomu bylo naopak. Po vystaveni obou
klonti ptsobeni Zn, Cd ¢i obou téchto prvkl doslo u klonu z nekontaminované lokality
k posunu v diferenciaci Casparyho prouzku blize ke Spicce oproti kontrolnim podminkam
(Vaculik et al. 2012).

V disledku pisobeni Cd mize také dochazet ke zméndm chemického slozeni bariér.
(Schreiber et al. 1999) pozorovali u kukufice péstované 6 dni v pfitomnosti 100 uM CdCl,
jako reakci na stresovy faktor narGst suberinu i ligninu v endodermis. Doslo k ulozeni
ptiblizn¢ o 3 vrstvy vice suberinu a rozsah lignifikace se asi dvakrat zvétsil. Pti rlstu ve
strusce ze spalovny komunalnich odpadt, kde kromé tézkych kovl spoluptisobily i dalsi
faktory (salinita, vysoké pH a mechanicky stres) doSlo u rostlin kukufice k ulozeni
masivngjSich U-ztlustlin v endodermis. Vrstva endodermis stresovanych rostlin navic
obsahovala vétsi mnozstvi ligninu nez kontrola. Zaroven doslo i ke zméné v zastoupeni
jednotlivych slozek ligninu v endodermis. Oproti kontrole doSlo ke zvySeni obsahu
guaiacylovych podjednotek a snizeni obsahu syringylovych podjednotek.

Dalsi modifikace byla patrna v radialnich st€énach bunck rhizodermis. Ve starsi Casti
kofene, asi ve vrchni tfeting, se nachazely phi-ztlustliny (Degenhardt a Gimmler 2000).
Phi-ztlustliny (Obr.5 a 6) se svymi vlastnostmi vyrazné odliSuji od Casparyho prouzkd, ackoli
se také fadi mezi modifikace bunétné stény. Mohou se objevit v tangencialnich, radialnich i
transversalnich sténach bunék a k jejich lignifikaci dochazi velmi brzy béhem jejich vyvoje,
jak bylo pozorovano napi. u Pelargonia (Haas et al. 1976; Fernandez-Garcia et al. 2009). Na
rozdil od Casparyho prouzki nedochézi k pfilnuti plasmalemy k mistim, kde doSlo ke vzniku
ztlustlin.  Phi-ztlustliny jsou asociovany s mikrotubuly. Celkovy vzhled ztlustlin je
nepravidelny a zvinény v porovnani s hladkymi Casparyho prouzky (Haas et al. 1976).
Vysledky ukazuji, ze ztlustliny také tvofi bariéru pro vstup vody apoplastickou cestou (Lopez-

Perez et al. 2007). Phi-ztlustliny jiz byly popsany u né€kolika druhd rostlin (Haas et al. 1976;
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Degenhardt a Gimmler 2000; Gerrath et al. 2002; Gerrath et al. 2005; Lopez-Perez et al.
2007; Fernandez-Garcia et al. 2009).

Obr.5 a 6 Phi-ztlustliny (PT) v primdrni kire (Obr.5) a hypodermis (Obr.6) korene
pelargonie. Ddle jsou patrné plasmodesmy (PD) a mikrotubuly (Sipky). (prevzato z Haas et al.
1976)

Efekt vysoké koncentrace (100 uM Cd) byl zkouman i u rakosu obecného (Phragmites
australis). Exodermis rostlin kontrolnich i vystavenych pusobeni Cd byla tvofena 3-4
vrstvami tlustosténnych bunek. Pocet vrstev bunék i struktura byly tedy u obou variant stejné,
ale u varianty vystavené piisobeni Cd doslo v exodermis, endodermis a pokozce k vyrazné
lignifikaci narozdil od kontroly. K lignifikaci doSlo v mistech, ktera normalné tvoii absorp¢ni
a elongacni zonu kotene. Toto brzké ukladani ligninu Ize vykladat jako obrannou reakci
rostliny. OvSem fezy kofenem po obarveni QAI (2-(8-quinolylazo)- 4,5-(diphenyl)imidazol)
ukazaly pfitomnost Cd ptevazné v parenchymatickych bunikdch pod exodermis. Rakos je tedy
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schopny hromadit Cd a tim snizovat mnozstvi Cd transportované do stonku (Ederli et al.
2004).

K podobnym zménam ve vyvoji apoplastickych bariér, které u rostlin vyvolava
vystaveni toxicité kadmia, nastavaji 1 pii pasobeni dalSich tézkych kovi, véetné esencidlnich
mikroprvkl. Piikladem je zinek. Zinek je prvek pro rostliny esencialni, ale jakmile je
pfitomen ve vysokych koncentracich, je pro rostliny stejné toxicky podobné jako Cd (Davis-
Carter a Shuman 1993; Rout a Das 2003). Proto i nasledkem jeho plsobeni nastava urychleny
vyvoj bariér. Topoly (Populus x euramericana, klon 1-214) rostouci v hydroponii byly
vystaveny pisobeni 1 mM Zn. Pfi téchto podminkach nedoslo k vyvoji exodermis, vyvinula
se pouze endodermis, jejiz vyvoj byl urychlen. Suberinové lamely se pod vlivem Zn vyvinuly
3,5x blize kotfenové Spi¢ce nez u kontroly. V misté, kde se u stresovanych rostlin nachazely
diferencované suberinové lamely, byly u kontroly pouze Casparyho prouzky. Zn se nachazel
hlavné k okrajovych pletivech nez ve stiednim valci, takZze endodermis ziejmé fungovala jako
bariéra jeho vstupu dale do rostliny (Stolarikova et al. 2012).

U obou zminénych prvkd, Cd a Zn, byl popsan jejich vliv v kombinaci s vlivem
ktemiku (Si). Ackoli je Si pro rostliny prospésny (Epstein 1999; Ma 2004), netadi se mezi
prvky pro rostliny esencialni (Marschner 1995). Zmény ve vyvoji apoplastickych bariér byly
pozorovany u rostlin kukufice, ke kterym byl do kultiva¢niho roztoku s Cd ptidan 1 kifemik.
Cilem experimentu bylo zjistit, jak se Vv zavislosti na tom zménil piijem Cd. U rostlin
umisténych v roztoku s Cd i Si se vyskytovaly vyvinuté suberinové lamely dal od kofenové
Spi¢ky nez u kultivace obsahujici v roztoku pouze Cd (Vaculik et al. 2009). Myslenka
experimentu vychazi z prace (Lux et al. 2004), kde dosli k tomu, Ze existuje vztah mezi
vyvojem apoplastickych bariér v koteni a translokaci Cd do stonku. Kiemik se ziejmée podili
na mechanismu, ktery bud’ zabranuje postupu Cd rostlinou nebo diky nému dochézi
k detoxifikaci. Tento mechanismus pfispiva ke snizeni toxického efektu Cd na rostliny
kukufice.

Diky Si se také zvysila tolerance vuci Zn u kultivara ryze (Oryza sativa L.), odolného
a citlivého k ptisobeni Zn. V pfitomnosti Si se vyznamn¢ se snizila koncentrace Zn v stoncich
kultivarti, za coz by mohlo byt odpovédné sniZeni transportu Zn z kotene. Celkovée byl efekt

zmirnujici toxicitu Zn patrny u kultivaru odolného vici Zn (Song et al. 2011).
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3.2 Hlinik

Hlinik je nejvice zastoupenym kovem v pude. Jeho toxicita se projevuje predevSim
vV podminkach nizkého pH, kdy se ve zvySené mife uvolituje do pidniho roztoku v toxické
form¢ hlinitého kationtu (A13+). Nejvice je toxicita Al patrnd na kofenech. Postihuje rast
rostliny, pfedevs§im dochazi k inhibici prodluzovani kofene (Kollmeier et al. 2000; Rout et al.
2001; Barcelo a Poschenrieder 2002; Zobel et al. 2007; Poschenrieder et al. 2008). Zvyseny
vyskyt Al ovliviiuje bunécné déleni v kofeni, hlavné v kofenovych S$pickach (apikalnim
meristému) a postrannich kotfenech. Dochézi i1 k naruseni aktivity Golgiho aparatu v buiikach
kotenové Eepicky (Rout et al. 2001; Doncheva et al. 2005). Jednou z pii¢in zpomaleni ¢i
zastaveni prodluzovaciho rtstu je také inhibice basipetalniho transportu Al z meristému do
elongacni zony, jak bylo pozorovano u kukufice (Kollmeier et al. 2000; Doncheva et al.
2005). Kromé vyse uvedenych vlivli na celkovy rust kofene je dokumentovan i vliv hliniku na
diferenciaci bariér. Tropicka rostlina Colocasia esculenta byla vystavena pusobeni 9000 uM
Al po dobu péti dni. V endodermis se Casparyho prouzky u stresované rostliny vyvinuly 3
mm, kdezto u kontroly az 10 mm od kofenové $picky. I v exodermis se Casparyho prouzky
vyvinuly. U kontrolnich rostlin se nachazely 30-40 mm od kofenové $picky a u stresovanych
asi 10 — 20 mm od $picky (Kawasaki et al. 2008). Pusobeni hliniku tedy vyvolava velmi

podobny posun ve vyvoji bariér jako tézké kovy.
3.3 Zaplaveni a hypoxie

Vyznamnym stresovym faktorem ovliviiyjicim rdst a diferenciaci kofen je i
zaplaveni, se kterym se potykaji hlavné rostliny rostouci v zaplavovanych oblastech c¢i
mokfadech. Se zaplavenim jsou spojeny dva hlavni typy stresu — nedostatek kysliku a
pfitomnost toxickych redukovanych sloucenin v rhizosfére kotenti. U kukufice vystavené
hypoxii v hydroponické kultivaci se Casparyho prouzky v endodermis vyvinuly stejné jako
ostatnim nestresovanym rostlindm a nebyla patrna Zadné odlisnost. Vlivem hypoxie ale doslo
k redukci tvorby suberinovych lamel v endodermis, z ¢ehoz je patrné, Ze vyvoj suberinovych
lamel v endodermis kukufice je ovlivnén podminkami prostiedi vice nez vyvoj Casparyho
prouzki (Enstone a Peterson 2005). Soucasné doslo ke stimulaci ukladani suberinovych lamel
V kotenech kukufice vystavené stagnantni hypoxii, jelikoz se podileji na ochrané€ proti ztratdm
kysliku v disledku jeho unikani z kotenli do okolni rhizosféry (tzv. radialni ztraty kysliku,
ROL) (Enstone a Peterson 2005). V primarni kife pSenice (Triticum aestivum) si po 10 dnech

V hypoxickych podminkach zachovaly svou strukturu pravé pouze bunky exodermis a
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endodermis, jejichZ bunécné stény byly v porovnani s kontrolou tlustsi. U exodermis doslo ke
zvySeni obsahu celulosy a tim i mechanické opory rostliny (Albrecht a Mustroph 2003).
Kromé hypoxie je se zaplavenim spojena i pfitomnost toxickych redukovanych sloucenin v
rhizosféte, napt. kratkych organickych kyselin, sulfidd, ¢i redukovanych forem zeleza nebo
manganu. Pisobeni sulfidi a organickych kyselin také zptsobuje posun v diferenciaci bariér
(Armstrong a Armstrong 2001; Armstrong a Armstrong 2005).

Vyznam exodermis v reakci rostliny na zaplaveni doklada konstitutivni urychleni
vyvoje exodermis oproti endodermis u moktadnich rostlin, které¢ je dobie dokumentované
napfi. u rakosu (Phragmites australis). Lignifikace i suberinizace stén exodermalnich bunék u
rakosu byla patrna 10 mm od kofenové Spicky i v dobie provzdusnénych podminkach.
Casparyho prouzky se nachéazely témét ve vsech radialnich sténach exodermalnich bunék, ale
zédhy byly nahrazeny impregnacemi ve tvaru pismene Y. Ve stejné vzdalenosti jako
Casparyho prouzky se vyvinuly i suberinové lamely pokryvajici oblast celé bunécné stény.

Exodermis se u rakosu vyvinula velice rychle a diive nez endodermis (Soukup et al. 2002).

3.4 Nizky vodni potencial

Piedev§im u kukufice byl opakované prokazan vyrazny rozdil mezi hydroponicky
péstovanymi rostlinami a rostlinami z aeroponie, kdy jsou kofeny pouze mlZeny aerosolem
zivného roztoku a nejsou v ném piimo ponoteny (Zimmermann et al. 2000; Redjala et al.
2011).

Vyvoj apoplastickych bariér prokazateln¢ stimuluje i docasné vystaveni kotfenti
niz§imu vodnimu potencidlu. V nékterych ptipadech byly pozorovany i zmény chemického
sloZeni bariér. Tuto skutecnost dokumentuji experimenty s kofeny kosatce, kde casti kofeni
vystavené pulsobeni atmosférickych podminek vykazovaly wurychleny vyvoj bariér
(exodermis) oproti kofenim kompletné ponofenym v Zivném roztoku. V kofenech kosatcti
(Iris germanica) se vyviji multiseriatni (vicevrstevna) exodermis. Pokud ale byly
hydroponicky kultivované kotfeny vystaveny atmosférickym podminkam (¢aste¢né vynoteny
nad hladinu kultiva¢niho roztoku) doslo k rychlejsimu vzniku druhé vrstvy exodermis. Ta se
svym vzhledem podobala vice exodermis rostlin rostoucich v pudé nez v hydroponii.
Endodermis se ve vSech podminkach chovala stejn¢ a zadné zmény patrné nebyly (Meyer et

al. 2009; Meyer et al. 2011b).
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U kosatce byly prokazany i zmény v chemickém slozeni multiseridtni exodermis.
Vystaveni pisobeni atmosféry na ¢ast kofene kosatce rostouciho v hydroponii mélo vliv na
slozeni exodermalniho suberinu. Obsahoval o 40% vice rozpustnych alifatickych sloucenin,
Z ¢ehoz 1/3 monomert tvotily alkany. Takové sloZzeni méla i druhd vrstva exodermis, ale treti
se jiz podobala exodermis z hydroponie. V reakci na pusobeni atmosférickych podminek
doslo v téchto castech kofent ke zvySeni mnozstvi ulozenych slozek tvoficich alifatickou

doménu suberinu (Meyer et al. 2011a).

3.5 Salinita

Podobné jako u jinych typi strest, reaguji kofeny rostlin na zasoleni zrychlenym
vyvojem apoplastickych bariér. V nékterych ptipadech dokonce dochazi k diferenciaci
exodermis, piestoze v kontrolnich rostlinach se netvoii vibec. Stimulacni efekt salinity na
vyvoj bariér byl dokumentovan napt. pro rostliny baviniku (Gossypium hirsutum), které byly
vystaveny pusobeni niz$itho (100 mM NaCl) a vysSiho (200 mM NaCl) stupné zasoleni
(Reinhardt a Rost 1995). Zvysena salinita zpusobila zrychleny vyvoj Casparyho prouzki i
suberinovych lamel v endodermis, tento efekt byl patrny pouze u mladych kotenti pétidennich
rostlin, zatimco u starSich kofeni 14dennich rostlin se jiz neprojevil. Vliv stafi je moZno
vysvétlit rozdilnou rychlosti ristu kofent. Star$i kofeny 14dennich rostlin jiz rostly pomaleji
ve srovnani s mladymi kofeny Sdennich rostlin, proto se diferencovana pletiva nachazela blize
kotfenové Spicce. Ve stresovanych rostlinach, predev§im ve varianté¢ s 200 mM NaCl, se také
nachazelo mén¢ propustnych bunék v endodermis. V nékterych piipadech, patrné napt. u fezu
kotfenem 14denni rostliny 250 mm od kofenové $pi¢ky vystavené 100 mM NacCl (Obr.7), se
dokonce vytvofil témét souvisly kruh bun€k endodermis obsahujicich suberinové lamely a
propustné buiky se vyskytovaly jen ve velmi malém poctu. Jesté vyrazné;si efekt salinity byl
pozorovan v exodermis. Exodermis se u kontrolnich rostlin viibec nevyvinula a u vétSiny
rostlin vystavenych 100 mM NaCl k jejimu vyvoji také nedoslo. Pfi vysoké salinité (200 mM
NaCl) se diferencovala exodermis nehled€ na stafi rostlin (rychlosti riistu kotenit). V tomto
piipadé se ale nedal odlisit vyvoj Casparyho prouzkl od vyvoje lamel, nebot’ k jejich uloZeni
ziejme¢ doSlo velmi zahy po sob€. Suberinové lamely se nachazely 50 mm od Spicky

(Reinhardt a Rost 1995).
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Obr.7 Rez korenem 14denni rostliny

baviniku (Gossypium hirsutum) vystavené

100 mM NaCl, 250 mm od korenovée

Spicky. V endodermis se vytvoril témer

souvisly

kruh

suberinovych  lamel

(upraveno a prevzato z Reinhardt a Rost

1995)

cvwr
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Podobné zmény jsou dokumentovany také u kukufice (Zea mays) v podminkach 100
mM a 200 mM NaCl. S rostouci koncentraci NaCl se Casparyho prouzky zakladaly blize ke

kofenové Spicce v endodermis, i exodermis a snizil se pocet a délka endodermalnich bunék

Zaroven se zvétSila prumérna Sifka Casparyho prouzkt v endodermis (obr.8), coz muze

napomahat funkci prouzku jako apoplastické bariéry (Karahara et al. 2004).

Obr.8 Casparyho
prouzky v radidlnich
(R) stenach
endodermis  kukurice.
Jsou oznacena

lignifikovana mista (L)
a mista adheze
plasmatické membrany
(P). a rez 13 mm od
Spicky

kontrolni rostliny b rez

korenove

7 mm od korenové

Spicky rostliny rostouci



za pritomnosti 200 mM NaCl (prevzato z Karahara et al. 2004 a upraveno)

Ptitomnost diferencovanych Casparyho prouzki blize kofenové Spicce byla u kukutice
a cibule (Allium cepa) navozena také aplikaci nepenetrujictho osmotika PEG
(polyetylenglykol), kde opét korespondovala také s pomalejsim ristem kotfend stresovanych
rostlin (Perumalla a Peterson 1986).

Akcelerace vyvoje bariér byla popsana i u mokiadnich rostlin, napi. u ryze
(Krishnamurthy et al. 2009) nebo i halofytniho mangrovniku Kandelia candel (Hwang a Chen
1995). U ryze (Oryza sativa), byl srovnavan vliv salinity u tfi kultivard, liSicich se celkovou
toleranci vaci zasoleni (tolerantniho, stifedné tolerantniho a citlivého kultivaru). Mésic staré
rostliny péstované hydroponicky nebo v ptdé byly vystaveny stresu 200 mM NaCl na 2 dny
nebo 50 mM az 100 mM NaCl po dobu jednoho tydne. Po kratkodobém plisobeni 200 mM
NaCl nebyly pozorovany signifikantni anatomické zmény, po dlouhodobé&jSim plisobeni
mirngj$i salinity doSlo u vSech kultivari k posunu lokalizace diferencovanych Casparyho
prouzku blize ke Spicce kofene v endodermis i exodermis.
V endodermis tolerantniho i sensitivniho kultivaru doslo k zacatku vyvoje bariér ke stejnému
posunu smérem ke kotenové Spicce. LiSily se pouze vic¢i kontrolnim rostlinam. Co se tyce
exodermis, byl vyvoj u rostlin stresovanych zasolenim oproti kontrole také urychlen. Zatimco
u kontrolnich rostlin zacal vyvoj bariér pouze u tolerantniho kultivaru, u stresovanych rostlin
se bariéry pIln¢ vyvinuly u obou kultivari (sensitivniho 1 tolerantniho).
Vyvoj exodermis se navic 1iSil mezi sensitivnim a tolerantnim kultivarem. V nejmladsich
castech kofene (v pozici 10 mm od kofenové Spicky) zabiraly prouZzky u tolerantniho
kultivaru Pokkali exodermalni Casparyho prouzky vétSinu radidlnich stén, u citlivého
kultivaru IR20 byly drobné a Spatné viditelné. Vyvoj suberinovych lamel kontrolnich rostlin
probihal rychleji u sensitivniho kultivaru Pokkali, kde ve vzdalenosti 50 1 100 mm od Spicky
bylo moZné nalézt vyvinuté lamely. Lamely tolerantniho kultivaru IR20 se v této vzdalenosti
nachdzely pouze v  nékterych  bunkach  (Krishnamurthy et al.  2009).
Mezi jednotlivymi kultivary ryze se liSilo i slozeni suberinu. Kultivary byly péstovany
v hydroponii a vpudé. Rostliny zpudy mély vyssi obsah alifatického i aromatického
suberinu, ale zpiisob jeho ukladani se od hydroponie neliSil. Endodermis tolerantnich a
sttedné tolerantnich kultivari obsahovala vice suberinu neZ kultivar citlivy na zasoleni
(Krishnamurthy et al. 2009). Na zakladé uvedenych informaci lze fici, Ze rozdily v toleranci

kultivart byly podminény zménami v diferenciaci a sloZeni bariér.
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Také u dalSich druhii byl prokazan vliv salinity na sloZeni pletiv. V kotenech brukve
fepky (Brassica napus L.) rostoucich v hydroponii a vystavenych zasoleni (150 mmol-1™
NaCl), se obsah ligninu v pletivech zvysil o 34% oproti kontrole. Po pfidani Si (2 mmol-1™*
Na,SiO3) se obsah ligninu snizil (Hashemi et al. 2010).

V dusledku zasoleni byly pozorovany i1 dalSi anatomické zmény. Podobné jako pfi
dal$ich stresech (Degenhardt a Gimmler 2000) se u nékterych druhd v reakci na zasoleni tvofi
phi-ztlustliny. U rostlin brokolice (Brassica oleracea L. var. Italica) vystavené ptuisobeni 80
mM NacCl doslo k uloZeni phi-ztlustlin na vice mistech nez u kontroly a byly tlustsi, pficemz
tloustnuti pokracovalo s rostouci dobou puisobeni NaCl (Lopez-Perez et al. 2007). U brokolice
se 1 po vystaveni 80 mM NaCl nachazela souvisld vrstva endodermis. Ve vétSin€ bunék se
nachazely suberinové lamely, které byly vyvinutéjsi u rostlin vystavenych zasoleni
(Fernandez-Garcia et al. 2009). Vrstva bun€k s phi-ztlustlinami ma funkci bariéry, ktera se
podili na kontrole vstupu sodiku dale k endodermis. OvSem hlavni bariérou pro pohyb
kationt stale ztstavaji Casparyho prouzky (Fernandez-Garcia et al. 2009).

Celkové lze shrnout, ze u rostlin stresovanych vyssimi koncentracemi NaCl dochazi
nejen k diferenciaci apoplastickych bariér blize ke kofenové $picce, ale i k jejich zesilovani.
Daéle je zfejmé, Ze anatomické zmény bariér v reakci na salinitu jsou pomalym procesem a
vyzaduji n€kolik dni na to, aby se projevily (Reinhardt a Rost 1995; Krishnamurthy et al.
2009). Je také patrné, Ze na efektu salinity se spolupodili dalsi faktory, pfedevsim rychlost
ristu kofend a s tim souvisejici rychlost produkce novych bunék kofenovym meristémem

(Reinhardt a Rost 1995; Karahara et al. 2004).
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4 VIivzmén v diferenciaci endodermis a exodermis na funkcéni

vlastnosti korene

Exodermis a endodermis funguji jako bariéry vstupu latek do rostliny, coz bylo
opakované prokazano v fad¢ praci (Peterson et al. 1981; Gierth et al. 1999; Krishnamurthy et
al. 2009; Meyer et al. 2011b; Redjala et al. 2011). Do jaké miry jsou bariéry vyvinuty a jak
casn¢ k dokonCeni jejich vyvoje dojde, ma vliv na dalsi funkéni vlastnosti kotfene.
Jak bylo shrnuto vyse, rizné podminky prostfedi maji vliv na vyvoj apoplastickych bariér. Ve
chvili kdy je ovlivnén jejich vyvoj, ma tato skutecnost dopad i na piijem latek do rostliny.
Tento efekt je moZzno dokumentovat s pomoci riznych metodickych pfistupii. Propustnost
apoplastu kotene pro latky difundujici z rhizosféry lze sledovat s pomoci tzv. apoplastickych
sond (tracert), latek jejichz pohyb kofenem lze nasledné detekovat histochemicky. Dale je
mozno kvantifikovat pfijem latek z prostfedi na zéklad¢ jejich akumulace v rostliné nebo
méfit lokélni rychlosti pfijmu latek v riznych ¢astech kotfene napt. s vyuzitim mikroelektrod
nebo radioizotopil. Je mozné méfit hydraulickou vodivost kofene ¢i detekovat Unik kysliku z

vnitinich pletiv kofene do rhizosféry.

4.1 Propustnost apoplastu

Ptitomnost exodermis vétSinou dokaze omezit nebo zastavit tok apoplastem, coz bylo
opakované prokézano s pouzitim riznych apoplastickych sond.
U kosatce (Iris germanica) byla difuse berberinu zastavena na rovni exodermis, kde byly
vyvinuty pouze Casparyho prouzky (Meyer et al. 2011a). Také propustnost pro vodu, etanol a
NaCl byla za pfitomnosti multiseriatni exodermis velmi redukovana. Po nasledném
mechanickém naruseni jeji celistvosti se limitujici vliv na vstup téchto latek do kotene ztratil
(Meyer et al. 2011b). U rakosu (Phragmites australis) exodermis zastavila ztraty kysliku
z kotene, u glycerie (Glyceria maxima) alespon piispéla ke snizeni téchto ztrat (Soukup et al.
2007). S pouzitim apoplastického traceru Tinopal CBS (disodium 4,4°-bis(2-
sulfostyryl)bifenyl) byla limitujici funkce prokazana u kukufice (Zea mays) a cibule (Allium
cepa L.), kde se postup traceru zastavil v misté¢ hypodermis s vyvinutymi Casparyho prouzky
(Peterson et al. 1982). Naopak u rostlin kukufice péstovanych v hydroponii pfitomnost
exodermis tok apoplastické sondy PTS (8-hydroxy-1,3,6-pyrenetrisulphonate) do kofenti nijak

neovlivnila (Zimmermann a Steudle 1998).
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Roli v propustnosti apoplastu ov§em nehraje jen exodermis, ale také dal$i povrchové
vrstvy kofene. U rakosu a ryze se propustnost pro kyslik snizila v disledku lignifikace a
suberinizace bunécné stény v epidermis Spi¢ek adventivnich a hypodermis postrannich
kofent. Ztraty kysliku byly méfeny pomoci mikroelektrody (Armstrong a Armstrong 2001).
Tésné bariéry proti ROL (radialni ztraty kysliku) se nachazely v basalnich ¢astech kofene ryze
péstované bez piistupu kysliku. Bariéry zvysSily jejich odolnost vici ztratam kysliku
z aerenchymu do média (Colmer 2002). Ke snizeni ztrat kysliku doslo kvuli modifikacim
(suberinizace, tloustnuti bunééné stény a obcasné lignifikaci bunécnych vrstev) na povrchu
v apikalni ¢asti adventivnich kofent. Zmény nastaly v reakci na ptsobeni 0,174 mM sulfidu
(Armstrong a Armstrong 2005).

Propustnost apoplastu je variabilni, ale jako bariéra redukujici ¢i zamezujici vstupu
dale do rostliny funguje vétSinou az endodermis. Endodermis rapidné zredukovala tok sondy
PTS do kofene kukufice (Zimmermann a Steudle 1998). Pomoci sond PTS (8-hydroxy-1,3,6-
pyrenetrisulphonate) a Tinopal CBS (disodium 4,4¢-bis(2-sulfostyryl)bifenyl) byla dokazana
nepropustnost endodermis u kukufice a bobu obecné¢ho (Vicia faba). V endodermis byly
vyvinuty pouze CP (Peterson et al. 1981). V kofenech huseni¢ku (Arabidopsis thaliana)
propidium iodid (Obr.9 a 10), apoplasticka sonda, neprostoupil ptes endodermis, ackoli jeste
také nedoslo k ulozeni suberinu podobné jako u kukufice a bobu (Naseer et al. 2012). U
kukufice a ryze prokazal vyskyt srazenin, ze Casparyho prouzky v endodermis neptedstavuji
GipIn& nepropustnou bariéru pro tok vody a iontd jako napt. Cu?* (Ranathunge et al. 2005).

Slabym mistem propustnosti apoplastu se ukadzala byt mista, kde prortstaly ven

postranni koteny (Armstrong et al. 2000; Armstrong a Armstrong 2005).
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Obr.9 a 10 Vkoreni husenicku byl propidium iodid neprostoupil do stélé (A).
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Autofluorescence ukdzala, kde se jiz nachazely Casparyho prouzky (B). Stele (st), endodermis

(en), cortex (ct), epidermis (ep) (prevzato z Naseer et al. 2012 a upraveno)

4.2 Prijem zZivin a hydraulicka vodivost kofent

Diferenciace apoplastickych bariér je jednim z faktort, které se ovliviiuji pfijem zivin
do rostliny. To bylo potvrzeno u ryze, u niz byl pifjem iontd (NH," a NOs) rychlejsi
v mladSich c¢éastech kofend, protoZze v jejich starSich castech jiz byla diferencovana
sklerenchymaticka vrstva ve vngjsi ¢asti primarni kiry, kterd mohla pfijem iontl limitovat. U
kukufice se tato vrstva nevyskytovala. Casto je pozorovan intenzivngjsi piijem NH4 u
kotenové Spicky, zatimco rychlost pfijmu NOj3 se podél podélné osy kotene nelisi. Tento
trend se projevil i v kotfenech kukutice (Colmer a Bloom 1998). Stejné tak je¢cmen (Hordeum
vulgare), ktery netvoii exodermis (Kamula et al. 1994), nevykazoval zménu v piijmu
(Henriksen et al. 1992). Ptijem ionti byl méfen po celé délce kofenti pomoci selektivnich

mikroelektrod. V nepfitomnosti bariér byl u rostlin trend upfednostiiovat piijem NH,", pokud
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byly dostupné NH," i NO3". Pi{jem NH4" byl nejvyssi blizko kofenové $picky. Naproti tomu
ptijem NOj rostl v basalni ¢asti kofene (Henriksen et al. 1992; Colmer a Bloom 1998; Taylor
a Bloom 1998). Jinak ale lze fici, ze pfijem obou iontd je dynamicky proces, jenz fluktuuje
jak v kratkych ¢asovych tsecich, tak vzdalenostech od $picky (Henriksen et al. 1992).
Piitomnost bariér ovliviiuje také hydraulickou vodivost kofenti, nebot v jejich
ptritomnosti se snizuje. Vodivost se liSila u rostlin kukufice péstovanych v hydroponii a
aeroponii, jelikoz rostliny z aeroponie mély vyvinutou exodermis. Jeji piitomnosti se vodivost

oproti rostlinam z hydroponie snizila (Zimmermann a Steudle 1998).

4.3 Akumulace polutanti v rostliné

Pti regulaci pfijmu polutantd do rostliny a jejich akumulace byl také prokazan vliv
apoplastickych bariér. Castym zamérem experimentd bylo porovnavani pifjmu polutanti mezi
rostlinami stejného ¢i jiného druhu, liSicich se ve schopnosti pfijmu ¢i akumulaci téchto latek.
Apoplastické bariéry mohou ovliviiovat piijem polutantii pouze svou pfitomnosti v kotfeni, ale
také svou vzdalenosti od kotfenové $picky ¢i plochou, kterou v koteni zabiraji.

Ze pouha piitomnost bariér v rostliné ma podil na snizeni a zpomaleni vstupu
polutantt do rostliny, dokazuji nasledujici prace.

Vliv Al byl pozorovan na rostlinach ryze (Oryza sativa) se zvySenou citlivosti
k tomuto polutantu a kontrolou. Oproti rostlinam divokého genotypu (wild type) mély
mutantni rostliny (mutant ¢68, Al-sensitivni) n¢které bunky exodermis pfeménény na bunky
sklerenchymatické a v jejich elongacni zon€ se nachazely bunky exodermis a epidermis velmi
neuspofddané a mensi v porovnani s kontrolou. V experimentu bylo pouZito znafeni na
exodermalni protein Lsil (Low silicon ricel). Lsil je kanal pro transport kyseliny kiemicité
(Yamaji a Ma 2007; Yamaji et al. 2008). Protein se v bunkach divokého genotypu a
mutantnich rostlin, kde nedoSlo k pfeménég, nachdzel v exodermis. OvSem tam, kde doslo ke
vzniku dvou vrstev bun¢k podobnych sklerenchymatickym z exodermalnich, se protein Lsil
nachazel ve vnéjsi vrstvé bunck. Z toho je patrné, ze po zméné exodermélnich bunék na
buiikky podobné sklerechymatickym, ¢astecné identitu exodermis piebraly buiiky epidermalni.
Fluorescen¢ni znaCeni prokazalo, ze u divokého genotypu se prinik Al do rostliny zastavil o
exodermis, kdezto u mutanta prostoupil Al dale do rostliny. To bylo ziejmé& zplsobeno
diskontinuitou exodermis u mutantnich rostlin a tedy sniZzené funkci jako bariéry. Ta by jinak

vice prispéla k obrané proti vstupu Al (Huang et al. 2009).
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Z nasledujicich experimentti vyplyva, ze ¢im blize kotenové Spice jsou bariéry
vyvinuty a ¢im véEtsi plochu zabiraji, tim méné polutanti se dostava do kofene. To bylo patrné
u ptijmu Cd do rostlin kukufice. Kukufice byla péstovana v hydroponii, aeroponii a pid¢ za
pritomnosti 1 uM Cd. Rostliny z hydroponie mély bariéry vytvofeny ve vétsi vzdalenosti od
kotenové Spicky, ¢imz se liSily od rostlin z aeroponie a pudy (Obr.11). Zaroven kukufiice z
hydroponie pfijaly o 79% vice Cd nez z aeroponie a stejné tak celkovy obsah Cd v jejich

kofenech byl vyssi nez u aeroponie (Redjala et al. 2011).
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Obr.11 Porovnani diferencovanych apoplastickych bariér kukurice z hydroponie, aeroponie a

kultivace v piidé za pritomnosti 1 uM Cd. (prevzato z Redjala et al. 2011)

Rozdily byly patrné 1 mezi klony vrby (Salix spp.), které se lisily
schopnosti akumulace a translokace Cd, a také citlivosti viici tomuto kovu. Pfi experimentu
bylo provadéno pozorovani bez piimého pouziti Cd. U kloni s vysokou toleranci k Cd
zabirala exodermis a endodernis vétsi plochu v porovnani s proporcemi ostatnich pletiv nez u
kloni citlivych k Cd. U rostlin vyznacujicich se nizkou schopnosti akumulace Cd vyvoj
Casparyho prouzkl zacal blize ke kotenové Spicce nez u kloni s vysokou schopnosti
akumulace. Ackoli se tato vzdalenost lisila jen malo, i toto mohlo ovlivnit akumulaci Cd.
Klontim s nizkou schopnosti translokace Cd se suberinové lamely v endodermis vyvinuly
nejblize kotfenové Spicce, cca 2 mm. Dale bylo pozorovano, Ze velikost kofenovych ¢epicek u
jednotlivych kloni vrby se znacné liSila, ale souvislost se schopnosti akumulace Cd ¢i

citlivosti viici Cd prokazana nebyla (Lux et al. 2004).
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Role apoplastickych bariér byla porovnana u piijmu Cd a Pb. Z vysledkli experimentu
vyplyva, ze k naruSeni kofene plisobenim Cd dochazi pii nizSich koncentracich nez naruseni
pusobenim Pb. Jejich pfijem pii koncentraci, ktera nebyla letalni, byl limitovan diky
endodermalnim Casparyho prouzkiim a plasmalemé, jez plnily funkci bariéry. V piipadé, kdy
byly kofeny vystaveny ptlisobeni roztokl se stejnym inhibicnim vlivem na rust kofene, jejich
distribuce v koteni byla podobna. K prostoupeni obou prvki pies endodermis kotene kukufice
doslo az pfi pusobeni takovych koncentraci, které zptsobily po 24 hodinach inhibici ristu
kofent (10*M Cd(NO 3);a 10> M Pb(NOs),) (Seregin et al. 2004).

I u rostlin ryZze vystavenych zasoleni se s rostouci Sifkou apoplastickych bariér
snizoval piijem Na’, coz zapii¢inilo zvySeni moznosti preziti téchto rostlin vystavenych
vysokému zasoleni. Zaroven byla patrna negativni korelace mezi mnozstvim ulozeného

suberinu v endodermis a akumulaci Na* (Krishnamurthy et al. 2009).
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5 Zavér

Diferenciace apoplastickych bariér v kotfeni je ovlivnéna neptfiznivymi podminkami
prosttedi. Z vySe uvedenych informaci vyplyva, Ze vystaveni stresujicim podminkam
zpiisobuje urychleni diferenciace bariér i zmény v jejich chemickém slozeni.

Vliv tézkych kovu jako kadmium ¢i zinek vyvolava podobnou odpoveéd’ v diferenciaci
bariér jako hlinik, jenz se k t€Zkym kovim nefadi. OvSem posun ve vyvoji bariér po ptisobeni
téchto tii kovil je témef srovnatelny.

Pfi porovnani s jinymi druhy stresii, jako je zvySena salinita, nizky vodni potencial ¢i
zaplaveni a hypoxie, je zfejmé, ze vSechny zplisobuji zrychleni ve vyvoji bariér, stejné jako
vliv tézkych kovl. Zda se diive vyvine exodermis ¢i endodermis se u jednotlivych strest
muze lisit, ackoli exodermis je vSeobecné ve svém vyvoji vice variabilni. Na zménu
podminek prostfedi vice reaguje exodermis, ale vétSina publikovanych praci se bohuzel
vénuje spise endodermalni vrstve.

Diferenciaci bariér pod vlivem plsobeni kadmia se hodlam naddle vénovat
experimentalné. Konkrétné s diirazem na diferenciaci v postrannich kotenech, které zatim

Vv tomto ohledu ziistavaji t¢éméf neprobadanou oblasti.
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