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Abstrakt 

Nepříznivé podmínky prostředí (např. toxicita těžkých kovů, zasolení či zaplavení) 

mohou výrazně ovlivnit průběh diferenciace apoplastických bariér v kořeni. Apoplastické 

bariéry, exodermis a endodermis, se svou odpovědí na okolní podmínky prostředí liší. Výskyt 

exodermis je variabilnější a při svém vývoji výrazněji reaguje na okolní podmínky. 

Přítomnost již diferencovaných bariér má vliv na funkční vlastnosti jako je příjem, akumulace 

a vstup látek do kořene. 

Klíčová slova: apoplastické bariéry, těžké kovy, diferenciace, kořen, Casparyho proužky, 

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 Úvod 

Kořen je rostlinný orgán, jehož prostřednictvím rostlina získává z půdy vodu a 

minerální látky. Transport látek kořenem probíhá symplastickou a apoplastickou cestou (Taiz 

a Zeiger 2010). Pohyb látek symplastem umožňují plasmodesmata, která propojují buňky 

mezi sebou. Látky putující apoplastem procházejí buněčnými stěnami a nevstupují přes 

plasmatickou membránu do buněk. 

Vrstvy se specifickou strukturou, exodermis a endodermis, v kořeni fungují jako 

apoplastické bariéry. Na průběh jejich vývoje v kořeni působí okolní podmínky prostředí 

(Degenhardt a Gimmler 2000; Enstone a Peterson 2005; Meyer et al. 2009; Meyer et al. 

2011a). Funkce a přítomnost endodermis je pro rostliny klíčová. Proti tomu je výskyt 

exodermis daleko variabilnější. Slouží především jako ochranná vrstva a je více ovlivňována 

nepříznivými podmínkami prostředí, na které při svém vývoji výrazněji reaguje. 

Existuje mnoho stresových faktorů ovlivňujících utváření těchto bariér v kořeni. Významným 

problémem je toxicita látek, které se nacházejí v půdě. Rostliny v tomto případě hrají 

klíčovou roli, neboť jejich prostřednictvím tyto látky vstupují do potravního řetězce.  

Nezanedbatelnou část těchto látek tvoří těžké kovy. Ty mají vliv na změny ve vývoji 

apoplastických bariér (Vaculík et al. 2009; Lux et al. 2011a; Redjala et al. 2011; Vaculik et al. 

2012). Ovšem stejně jako těžké kovy ovlivňují jejich vývoj i další kovy či esenciální 

mikroprvky, pokud jsou přítomny ve vysokých koncentracích. 

Mezi další stresové faktory řadíme například zaplavení a s ním související nedostatek kyslíku, 

nízký vodní potenciál či salinitu. 

V okamžiku, kdy je ovlivněn vývoj apoplastických bariér v exodermis a endodermis, 

mají tyto změny v diferenciaci dopad i na funkční vlastnosti kořene. Dochází k ovlivnění 

propustnosti apoplastu, příjmu látek do rostliny a jejich akumulaci (Zimmermann a Steudle 

1998; Meyer et al. 2011b; Redjala et al. 2011). 

Nastíněnými problémy se budu ve své práci zabývat. Pokusím se o shrnutí 

dosavadních poznatků o vývoji apoplastických bariér při působení různých stresových 

faktorů, ačkoli toto téma není častým předmětem experimentů. V další části pak uvedu, jaký 

dopad tyto změny, související právě s přítomností bariér v kořeni, mají na transportní 

vlastnosti kořene. 
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2 Apoplastické bariéry v kořeni 

Tyto bariéry  se nazývají endodermis a exodermis. Jsou to vrstvy buněk, které mají v 

buněčných stěnách vyvinuty Casparyho proužky. V dalších stadiích vývoje může docházet k 

ukládání suberinu a druhotnému tloustnutí. 

2.1 Endodermis 

Endodermis je vrstva primární kůry nacházející se nejblíže střednímu válci, klíčová 

pro funkci kořene v transportu živin. Buňky tvořící endodermis přiléhají těsně k sobě a 

nenacházejí se mezi nimi mezibuněčné prostory. V této vrstvě procházejí buněčné stěny 

strukturními změnami/modifikacemi, které se rozdělují do tří fází – vznik Casparyho proužků, 

ukládání suberinových lamel a ukládání sekundární buněčné stěny (vznik U-ztlustlin) 

(Enstone et al. 2003). 

V první fázi dochází ke vzniku Casparyho proužků v příčných a radiálních stěnách. 

Jsou to bariéry znemožňující volný průchod iontům apoplastickou cestou až do středního 

válce. Zároveň brání také zpětnému  toku iontů z apoplastu stélé do apoplastu primární kůry. 

Přes tuto bariéru do stélé neprorůstají hyfy mykorhizních hub (Dommergues 2012), patogenní 

druhy hub jsou ale schopné stélé kolonizovat (Holden 1976). Proužky se vyvíjejí zhruba 10 

mm od kořenové špičky, synchronně ve všech buňkách endodermis (Enstone et al. 2003). 

Zakládají se jako krátké struktury podobné tečkám, které se následně prodlužují, ale většinou 

nezabírají více než třetinu až polovinu radiálních stěn (Enstone et al. 2003; Karahara et al. 

2004). V jedné stěně se někdy mohou vyskytovat i dva paralelní proužky (Ma a Peterson 

2003). Casparyho proužky vznikají díky impregnaci primární buněčné stěny a pro správnou 

lokalizaci ukládání proužků jsou důležité transmembránové proteiny z rodiny CASPs 

(Casparian strip membrane domain proteins) (Roppolo et al. 2011; Alassimone et al. 2012; 

Naseer et al. 2012; Geldner 2013). 

Pro tvorbu Casparyho proužků (Obr.1) je důležitý především biopolymer lignin, který 

je jejich dominantní složkou (Zeier a Schreiber 1997; Zeier a Schreiber 1998; Enstone et al. 

2003; Naseer et al. 2012). Lignin se nejčastěji podílí na impregnaci buněčné stěny. Je to 

hydrofobní heteropolymer přispívající k mechanické odolnosti a pevnosti stěn nezbytné např. 

pro vedení vody cévami xylému nebo přispívající k ochraně proti mikroorganismům 

(Campbell a Sederoff 1996). Lignin je odvozen od L-fenylalaninu a jeho základními složkami 

jsou tři monolignoly neboli skořicové alkoholy, které mají aromatická jádra a liší se jen 
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podjednotkami na nich navázanými. Jsou to p-kumarylalkohol, koniferylalkohol a 

sinapylalkohol, jejichž polymerací vzniká lignin (Whetten a Sederoff 1995; Campbell a 

Sederoff 1996). Z monolignolů vznikají podjednotky (p-hydroxyfenyl, guaiacyl a syringyl). 

Jejich poměr a vazby určují charakter ligninu (Whetten a Sederoff 1995; Campbell a Sederoff 

1996; Zeier et al. 1999b). 

U některých druhů byl popsán také výskyt suberinu v Casparyho proužcích (Zeier a 

Schreiber 1997; Zeier et al. 1999a), někdy dokonce o stejném obsahu jako lignin, např. u 

hrachu (Pisum sativum) (Zeier et al. 1999a). Suberin je polymer podobný voskům se dvěma 

doménami: polyfenolickou a polyalifatickou (Zeier et al. 1999b; Kolattukudy 2001; Bernards 

2002). Polyfenolické domény suberinu jsou odvozeny od kyseliny skořicové a domény 

polyalifatické jsou tvořeny mastnými kyselinami (Kolattukudy 2001). Jeho složení bylo 

zkoumáno u různých druhů rostlin, např. kukuřice (Zea mays) (Schreiber et al. 1999; 

Zimmermann et al. 2000), klívie (Clivia minata) (Zeier a Schreiber 1997) či bramboru 

(Solanum tuberosum) (Razem a Bernards 2002). K ukládání suberinu může docházet v rámci 

normálního vývoje, nebo může být indukována působením stresových podmínek 

(Kolattukudy 2001). Protože je suberin velmi hydrofobní, jeho ukládání omezuje 

nekontrolovaný transport vody, iontů a plynů v rostlině (Kolattukudy 2001; Enstone et al. 

2003; Franke a Schreiber 2007). Ačkoli byl výskyt suberinu v Casparyho proužcích modelové 

rostliny Arabidopsis thaliana vyloučen (Naseer et al. 2012), u ostatních rostlin jeho výskyt 

ještě není zcela vyjasněn. Lignin je na rozdíl od suberinu pro vznik Casparyho proužků 

nezbytný, což bylo prokázáno u Arabidopsis inhibicí dráhy syntézy ligninu (Naseer et al. 

2012). Casparyho proužky jsou tvořeny polymerem identickým nebo složením velmi 

podobným ligninu, který se nachází v ostatních typech buněk rostliny (Naseer et al. 2012). 

Významnou charakteristikou endodermálních buněk v prvním stádiu vývoje je také adheze 

plasmatické membrány k buněčné stěně v místech, kde se nacházejí Casparyho proužky. Tato 

skutečnost byla podložena pozorováním páskové plazmolýzy u kukuřice, kdy i při plazmolýze 

zůstává plasmatická membrána přilnutá ke Casparyho proužkům (Enstone a Peterson 1997; 

Karahara et al. 2004). 

Sekundárním stadiem ve vývoji endodermis je ukládání suberinových lamel. Ukládají 

se mezi plasmalemu a primární buněčnou stěnu po celém povrchu buňky. Jsou tvořeny 

především suberinem, ale v menším množství i ligninem (Zeier a Schreiber 1998; Zeier et al. 

1999a; Zeier et al. 1999b). Charakteristický vzhled lamel tvoří dojem světlých a tmavých 

pruhů, které se pravidelně střídají. Toto je připisováno složení suberinu, který je tvořen 

střídajícími se oblastmi polyalifatických a polyfenolických domén (Bernards 2002). Složení 
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lamel se signifikantně neliší mezi jednoděložnými a dvouděložnými rostlinami (Zeier et al. 

1999a). Lamely svou přítomností blokují vstup iontů k plasmatické membráně 

endodermálních buněk (Geldner 2013), čímž přispívají k omezení vstupu iontů z apoplastu 

dále do kořene, tedy k funkci endodermis jako apoplastické bariéry. Zároveň se podílí na 

ochraně pericyklu a cévních svazků proti vysychání, kdy může dojít k odumření rhizodermis a 

primární kůry kořene (Enstone et al. 2003). Narozdíl od Casparyho proužků se lamely nemusí 

vytvořit ve všech kořenech. Stejně tak se nutně netvoří ve všech buňkách endodermis a na 

rozdíl od Casparyho proužků se neukládají synchronně ve všech endodermálních buňkách. 

Některé buňky endodermis mohou mít funkci propustných buněk. Jejich vývoj je oproti 

ostatním buňkám zpožděný. Nedochází u nich k uložení lamel (Peterson a Enstone 1996). 

Propustné buňky se často nacházejí v oblasti přiléhající k protoxylémovým pólům (Esau 

1965; Enstone et al. 2003). 

Třetím stupněm vývoje endodermis je ukládání vrstev sekundární buněčné stěny, které 

tvoří terciární vrstvu s předpokládanou funkcí mechanické podpory. U většiny dvouděložných 

k této modifikaci stěny nedochází, vyskytuje se spíše u jednoděložných. Hlavní složku vrstvy 

tvoří celulosa (Enstone et al. 2003). Dále se ve větší míře může vyskytovat lignin, zatímco 

suberin se v ní nenachází vůbec či ve velmi zanedbatelném množství (Zeier a Schreiber 1998; 

Zeier et al. 1999a; Zeier et al. 1999b). Tyto vrstvy se ukládají nerovnoměrně, nejtenčí jsou na 

vnější tangenciální straně endodermálních buněk. Díky podobě s písmenem U se nejčastěji 

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

Obr.1 Casparyho proužek (CS) v endodermis pelargonie (Pelagonium hortorum). 

Zvětšení: 40 700x. (převzato z Haas et al. 1976) 
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2.2 Exodermis 

Exodermis je vnější vrstvou primární kůry (kortexu). Jedná se vlastně o hypodermis 

s vyvinutými Casparyho proužky v příčných a radiálních stěnách buněk této vrstvy a 

vyvinutými suberinovými lamelami. Na rozdíl od endodermis se nemusí v rostlinách nutně 

vyskytovat, přesto je relativně rozšířená (Perumalla et al. 1990; Peterson a Perumalla 1990; 

Hose et al. 2001). Exodermis je důležitá struktura oddělující vnitřní vrstvy kořene od vnějšího 

prostředí, která reguluje pohyb látek z rhizosféry do apoplastu primární kůry. Pokud je 

exodermis zcela vyvinutá, buňky dalších vrstev primární kůry nejsou přímo vystaveny 

působení látek rozpuštěných v půdě (Enstone et al. 2003). Tvoří bariéru, která 

ovlivňuje průchod vody a rozpuštěných látek dále do kořene (Hose et al. 2001; Enstone et al. 

2003; Ma a Peterson 2003). 

V porovnání s endodermis se exodermis vyvíjí daleko nepravidelněji (Hose et al. 

2001) a později než endodermis. Ale nemusí tomu tak být vždy. Např. u mokřadních rostlin se 

naopak diferencuje dříve (Soukup et al. 2002). Exodermální Casparyho proužky zabírají 

téměř celý rozsah radiálních stěn (Enstone et al. 2003), na rozdíl od endodermálních, které 

zabírají cca 1/3 rozsahu stěn (Karahara et al. 2004). Jejich vývoj probíhá nepravidelně a 

náhodně, není synchronní ve všech buňkách exodermis. Stejně tak i vývoj suberinových 

lamel, jejich uložení v exodermis následuje okamžitě po uložení Casparyho proužků 

(Perumalla a Peterson 1986). Podobně jako endodermis může exodermis postoupit do třetího 

stádia vývoje, uložení terciární stěny, která bývá hodně lignifikovaná (Enstone et al. 2003). 

Postupným vznikem Casparyho proužků a suberinových lamel dochází ke snižování 

propustnosti exodermis pro látky pohybující se apoplastem (Hose et al. 2001; Enstone et al. 

2003). 

Exodermis se v rostlinách vyskytuje jako uniformní nebo dimorfní (Peterson a Enstone 1996; 

Ma a Peterson 2003). Uniformní exodermis je tvořena stejně velkými, prodlouženými 

buňkami, které jsou většinou vždy suberinizovány, ač k tomu dochází postupně. Nachází se 

např. u kukuřice (Zea mays) či slunečnice (Helianthus annuus) (Enstone et al. 2003). Tento 

typ exodermis může tvořit více vrstev - vícevrstevná exodermis (Hose et al. 2001). 

Vícevrstevná exodermis se vysktuje například u kosatce (Iris germanica) (Meyer et al. 2009). 

Dimorfní exodermis je tvořena dlouhými a krátkými buňkami, které se střídají podél osy 

kořene. Vyskytuje se např. u cibule (Allium cepa) (Enstone et al. 2003). Krátké buňky slouží 

jako propustné a většinou nemají suberinové lamely (Ma a Peterson 2003) či dochází ke 
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zpoždění jejich vývoje (Hose et al. 2001). K ukládání lamel naopak dochází v dlouhých 

buňkách (Ma a Peterson 2003). 
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3 Vliv podmínek prostředí na utváření apoplastických bariér 

v kořenech rostlin 

Diferenciace apoplastických bariér je výrazně ovlivněna podmínkami prostředí. 

Působení stresových faktorů jako například zasolení, sucho, přítomnost toxických látek nebo 

hypoxie obecně stimuluje diferenciaci bariér (Enstone et al. 2003). Podmínky prostředí mají 

daleko větší vliv na vývoj exodermis, která je ve svém vývoji daleko variabilnější než 

endodermis (Enstone 1998; Zimmermann a Steudle 1998; Hose et al. 2001).  

3.1 Kadmium a další těžké kovy 

Toxicita látek v prostředí je jedním z významných faktorů ovlivňujících rozsah 

diferenciace apoplastických bariér v kořenech rostlin. Akcelerace vývoje bariér v odpovědi na 

přítomnost toxických látek může představovat důležitý mechanismus ochrany kořenů proti 

vstupu polutantů do vnitřních pletiv rostliny. Významnou skupinu polutantů představují těžké 

kovy. Do této skupiny řadíme kovy s hustotou vyšší než cca 4,0 g·cm
−3

, například kadmium 

(Cd), olovo (Pb) nebo chrom (Cr) a další významné kontaminanty životního prostředí včetně 

některých esenciálních mikroprvků (Zn, Cu, Fe, Ni), které ve vyšší koncentraci mohou na 

rostliny působit toxicky (Sanita di Toppi a Gabbrielli 1999; Nagajyoti et al. 2010). Velkým 

současným problémem mnoha zemí je kontaminace zemědělských půd právě těžkými kovy. 

K tomu velkou měrou přispívají antropogenní činnosti, kvůli nimž se těžké kovy dostávají do 

biosféry (Shallari et al. 1998; Herawati et al. 2000; Nagajyoti et al. 2010). Vstupují do 

potravního řetězce a dochází k jejich hromadění v těle zvířat a člověka. Některé těžké kovy 

jsou pro rostliny a živočichy esenciální. Tyto kovy (Cu, Zn, Fe, Mn and Mo) se podílejí na 

biochemických a fyziologických funkcích v organismech. Jakmile se ale vyskytnou ve 

vyšších koncentracích, stávají se toxickými (Nagajyoti et al. 2010). 

Kadmium (Cd) , těžký kov o hustotě 8,6 g·cm
-3

, je jedním z nejnebezpečnějších 

toxických kovů pro organismy. Kvůli odpadu z průmyslu či používání fosfátových hnojiv 

s vyšším obsahem Cd, se Cd uvolňuje do prostředí. Kadmium vstupuje do potravního řetězce 

skrze rostliny a následně se dostává do těla člověka, kde se hromadí (Sanita di Toppi a 

Gabbrielli 1999; He et al. 2005). Jedná se totiž o kumulativní jed. Dosud nebyla prokázána 

žádná biologická funkce kadmia v organismech (Benavides et al. 2005). Ovšem kvůli 

chemickým vlastnostem může Cd prostupovat z půdy do rostlin, ačkoli pro ně není esenciální 

či prospěšné (Kirkham 2006; Lux et al. 2011a). Kadmium se dostává z půdy do rostliny, 

v kořeni postupuje apoplastickou či symplastickou cestou a dále do stonku. Může způsobit 
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zpomalení růstu. Při vyšších koncentracích i smrt buněk či celé rostliny (Benavides et al. 

2005). V půdě využívané k zemědělství je doporučená koncentrace Cd nižší než 3 µg/g půdy 

(Lux et al. 2011a). 

Rozsah diferenciace apoplastických bariér, tj.exo a endodermis, může hrát důležtou 

roli v ochraně vnitřních pletiv proti toxicitě Cd (Lux, Šottníková et al. 2004). Při působení 

kadmia dochází k urychlení vývoje bariér, diferencované bariéry se u sledovaných rostlin 

nachází blíže kořenové špičce. Tento posun byl dobře dokumentován např. u kukuřice seté 

(Zea mays).  Kukuřice pěstovaná v hydroponii po dobu 10 dní v 5 µM Cd(NO3)·4H2O měla 

zcela vyvinuté endodermální suberinové lamely blíže kořenové špičce než kontrolní rostliny, 

přibližně v 60% celkové délky kořene. U kontroly se plně diferencované suberinové lamely 

nacházely až cca v 90% celkové délky kořene od špičky (Obr.2) (Vaculík et al. 2009).  

Posun v diferenciaci bariér byl pozorován také při nerovnoměrném působení kadmia (pouze 

z jedné strany kořene). Rostliny kukuřice byly umístěny mezi dvě vrstvy agaru. Rostliny 

vystavené stresu z Cd měly z jedné strany agar bez obsahu Cd a z druhé agar obsahující 

50 µmol Cd(NO3)2.4H2O nebo 100 µmol Cd(NO3)2.4H2O. Všechny stresované rostliny měly 

nepravidelně vyvinutou endodermis. Její vývoj byl urychlen v částech kořenů přímo 

vystavených působení Cd (Obr.3 a 4). Suberinové lamely se na straně kořene vystavené Cd 

zakládaly již 0,5 cm od špičky, kdežto na straně druhé mělo ve vzdálenosti 1 cm jen 10% 

buněk lamely. Až ve 2 cm měly lamely všechny buňky z této strany kořene. Dále došlo 

k lignifikaci vnitřních pletiv primární kůry. U kontroly nevystavené působení kadmia z žádné 

strany se plně diferencované lamely vyskytovaly až 10 cm od špičky (Lux et al. 2011a). 

 

 

Obr.2 Změny ve vývoji 

suberinových lamel 

v endodermis kukuřice po 10 

dnech kultivace v hydroponii. 

Porovnání kontrloních rostlin 

(C) s rostlinami vystavenými 

působení kadmia (Cd), 

křemíku (Si) či obou těchto 

prvků zároveň (Cd+Si). 

Pruhy představují plně vyvinuté suberinové lamely.(převzato z Vaculík et al. 2009) 
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Obr.3 Ilustrace vývoje suberinových lamel 

v kořenech kukuřice (Zea mays) pěstovaných 2 dny 

mezi vrstvami agaru. Vlevo vyobrazení kořene 

kontrolní rostliny, vpravo kořen vystavený z jedné 

strany působení 100 µM Cd (na této straně 

suberinové lamely znázorněny červenou barvou) 

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

 

 

Obr.4 Řezy kořenem kukuřice vystavené z jedné strany působení 100 µM Cd. Řezy pocházejí 

20 mm od kořenové špičky. Je patrná asymetrická lignifikace. Primordia postranních kořenů 

(lpr) se nacházela pouze v částech nevystavených působení kadmia (převzato z Lux et al. 

2011a  a upraveno) 
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Stimulace tvorby bariér byla popsána také u dalších druhů. U léčivé rostliny Merwilla 

plumbea původem z jižní Afriky se po růstu v hydroponii, v reakci na působení Cd (5 mg 

Cd·l
-1

), rychle vytvořil hypodermální periderm blízko kořenové špičky (Lux et al. 2011b). 

U klonu vrby jívy (Salix caprea) se zvýšenou schopností  akumulace Cd a Zn, izolovaného ze 

stanoviště s vysokým obsahem těžkých kovů (v důlní oblasti v okolí Kutné Hory) byla 

dokonce popsána konstitutivně urychlená diferenciace exodermis oproti klonu z lokality 

nezatížené kontaminací těžkými kovy (Vaculik et al. 2012). Casparyho proužky v exodermis 

se i v kontrolních podmínkách tvořily blíže špičce kořene než Casparyho proužky 

v endodermis. U klonu z nekontaminované lokality tomu bylo naopak. Po vystavení obou 

klonů působení Zn, Cd či obou těchto prvků došlo u klonu z nekontaminované lokality 

k posunu v diferenciaci Casparyho proužků blíže ke špičce oproti kontrolním podmínkám 

(Vaculik et al. 2012). 

V důsledku působení Cd může také docházet ke změnám chemického složení bariér. 

(Schreiber et al. 1999) pozorovali u kukuřice pěstované 6 dní v přítomnosti 100 µM CdCl2
 
 

jako reakci na stresový faktor nárůst suberinu i ligninu v endodermis. Došlo k uložení 

přibližně o 3 vrstvy více suberinu a rozsah lignifikace se asi dvakrát zvětšil. Při růstu ve 

strusce ze spalovny komunálních odpadů, kde kromě těžkých kovů spolupůsobily i další 

faktory (salinita, vysoké pH a mechanický stres) došlo u rostlin kukuřice k uložení 

masivnějších U-ztlustlin v endodermis. Vrstva endodermis stresovaných rostlin navíc 

obsahovala větší množství ligninu než kontrola. Zároveň došlo i ke změně v zastoupení 

jednotlivých složek ligninu v endodermis. Oproti kontrole došlo ke zvýšení obsahu 

guaiacylových podjednotek a snížení obsahu syringylových podjednotek. 

Další modifikace byla patrná v radiálních stěnách buněk rhizodermis. Ve starší části 

kořene, asi ve vrchní třetině, se nacházely phi-ztlustliny (Degenhardt a Gimmler 2000).  

Phi-ztlustliny (Obr.5 a 6) se svými vlastnostmi výrazně odlišují od Casparyho proužků, ačkoli 

se také řadí mezi modifikace buněčné stěny. Mohou se objevit v tangenciálních, radiálních i 

transversálních stěnách buněk a k jejich lignifikaci dochází velmi brzy během jejich vývoje, 

jak bylo pozorováno např. u Pelargonia (Haas et al. 1976; Fernandez-Garcia et al. 2009). Na 

rozdíl od Casparyho proužků nedochází k přilnutí plasmalemy k místům, kde došlo ke vzniku 

ztlustlin. Phi-ztlustliny jsou asociovány s mikrotubuly. Celkový vzhled ztlustlin je 

nepravidelný a zvlněný v porovnání s hladkými Casparyho proužky (Haas et al. 1976). 

Výsledky ukazují, že ztlustliny také tvoří bariéru pro vstup vody apoplastickou cestou (Lopez‐

Perez et al. 2007). Phi-ztlustliny již byly popsány u několika druhů 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 primární kůře (Obr.5) a hypodermis (Obr.6) kořene 

pelargonie. Dále jsou patrné plasmodesmy (PD) a mikrotubuly (šipky). (převzato z Haas et al. 

1976) 

 

Efekt vysoké koncentrace (100 µM Cd) byl zkoumán i u rákosu obecného (Phragmites 

australis). Exodermis rostlin kontrolních i vystavených působení Cd byla tvořena 3-4 

vrstvami tlustostěnných buněk. Počet vrstev buněk i struktura byly tedy u obou variant stejné, 

ale u varianty vystavené působení Cd došlo v exodermis, endodermis a pokožce k výrazné 

lignifikaci narozdíl od kontroly. K lignifikaci došlo v místech, která normálně tvoří absorpční 

a elongační zónu kořene. Toto brzké ukládání ligninu lze vykládat jako obrannou reakci 

rostliny. Ovšem řezy kořenem po obarvení QAI (2-(8-quinolylazo)- 4,5-(diphenyl)imidazol) 

ukázaly přítomnost Cd převážně v parenchymatických buňkách pod exodermis. Rákos je tedy 
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schopný hromadit Cd a tím snižovat množství Cd transportované do stonku (Ederli et al. 

2004). 

K podobným změnám ve vývoji apoplastických bariér, které u rostlin vyvolává 

vystavení toxicitě kadmia, nastávají i při působení dalších těžkých kovů, včetně esenciálních 

mikroprvků. Příkladem je zinek. Zinek je prvek pro rostliny esenciální, ale jakmile je 

přítomen ve vysokých koncentracích, je pro rostliny stejně toxický podobně jako Cd (Davis-

Carter a Shuman 1993; Rout a Das 2003). Proto i následkem jeho působení nastává urychlený 

vývoj bariér. Topoly (Populus × euramericana, klon I-214) rostoucí v hydroponii byly 

vystaveny působení 1 mM Zn. Při těchto podmínkách nedošlo k vývoji exodermis, vyvinula 

se pouze endodermis, jejíž vývoj byl urychlen. Suberinové lamely se pod vlivem Zn vyvinuly 

3,5x blíže kořenové špičce než u kontroly. V místě, kde se u stresovaných rostlin nacházely 

diferencované suberinové lamely, byly u kontroly pouze Casparyho proužky. Zn se nacházel 

hlavně k okrajových pletivech než ve středním válci, takže endodermis zřejmě fungovala jako 

bariéra jeho vstupu dále do rostliny (Stoláriková et al. 2012). 

U obou zmíněných prvků, Cd a Zn, byl popsán jejich vliv v kombinaci s vlivem 

křemíku (Si). Ačkoli je Si pro rostliny prospěšný (Epstein 1999; Ma 2004), neřadí se mezi 

prvky pro rostliny esenciální (Marschner 1995). Změny ve vývoji apoplastických bariér byly 

pozorovány u rostlin kukuřice, ke kterým byl do kultivačního roztoku s Cd přidán i křemík. 

Cílem experimentu bylo zjistit, jak se v závislosti na tom změnil příjem Cd. U rostlin 

umístěných v roztoku s Cd i Si se vyskytovaly vyvinuté suberinové lamely dál od kořenové 

špičky než u kultivace obsahující v roztoku pouze Cd (Vaculík et al. 2009). Myšlenka 

experimentu vychází z práce (Lux et al. 2004), kde došli k tomu, že existuje vztah mezi 

vývojem apoplastických bariér v kořeni a translokací Cd do stonku. Křemík se zřejmě podílí 

na mechanismu, který buď zabraňuje postupu Cd rostlinou nebo díky němu dochází 

k detoxifikaci. Tento mechanismus přispívá ke snížení toxického efektu Cd na rostliny 

kukuřice. 

Díky Si se také zvýšila tolerance vůči Zn u kultivarů rýže (Oryza sativa L.), odolného 

a citlivého k působení Zn. V přítomnosti Si se významně se snížila koncentrace Zn v stoncích 

kultivarů, za což by mohlo být odpovědné snížení transportu Zn z kořene. Celkově byl efekt 

zmírňující toxicitu Zn patrný u kultivaru odolného vůči Zn (Song et al. 2011). 
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3.2 Hliník 

Hliník je nejvíce zastoupeným kovem v půdě. Jeho toxicita se projevuje především 

v podmínkách nízkého pH, kdy se ve zvýšené míře uvolňuje do půdního roztoku v toxické 

formě hlinitého kationtu (Al
3+

). Nejvíce je toxicita Al patrná na kořenech. Postihuje růst 

rostliny, především dochází k inhibici prodlužování kořene (Kollmeier et al. 2000; Rout et al. 

2001; Barcelo a Poschenrieder 2002; Zobel et al. 2007; Poschenrieder et al. 2008). Zvýšený 

výskyt Al ovlivňuje buněčné dělení v kořeni, hlavně v kořenových špičkách (apikálním 

meristému) a postranních kořenech. Dochází i k narušení aktivity Golgiho aparátu v buňkách 

kořenové čepičky (Rout et al. 2001; Doncheva et al. 2005). Jednou z příčin zpomalení či 

zastavení prodlužovacího růstu je také inhibice basipetálního transportu Al z meristému do 

elongační zóny, jak bylo pozorováno u kukuřice (Kollmeier et al. 2000; Doncheva et al. 

2005). Kromě výše uvedených vlivů na celkový růst kořene je dokumentován i vliv hliníku na 

diferenciaci bariér. Tropická rostlina Colocasia esculenta byla vystavena působení 9000 µM 

Al po dobu pěti dní. V endodermis se Casparyho proužky u stresované rostliny vyvinuly 3 

mm, kdežto u kontroly až 10 mm od kořenové špičky. I v exodermis se Casparyho proužky 

vyvinuly. U kontrolních rostlin se nacházely 30-40 mm od kořenové špičky a u stresovaných 

asi 10 – 20 mm od špičky (Kawasaki et al. 2008). Působení hliníku tedy vyvolává velmi 

podobný posun ve vývoji bariér jako těžké kovy. 

3.3 Zaplavení a hypoxie 

Významným stresovým faktorem ovlivňujícím růst a diferenciaci kořenů je i 

zaplavení, se kterým se potýkají hlavně rostliny rostoucí v zaplavovaných oblastech či 

mokřadech. Se zaplavením jsou spojeny dva hlavní typy stresu – nedostatek kyslíku a 

přítomnost toxických redukovaných sloučenin v rhizosféře kořenů. U kukuřice vystavené 

hypoxii v hydroponické kultivaci se Casparyho proužky v endodermis vyvinuly stejně jako 

ostatním nestresovaným rostlinám a nebyla patrná žádná odlišnost. Vlivem hypoxie ale došlo 

k redukci tvorby suberinových lamel v endodermis, z čehož je patrné, že vývoj suberinových 

lamel v endodermis kukuřice je ovlivněn podmínkami prostředí více než vývoj Casparyho 

proužků (Enstone a Peterson 2005). Současně došlo ke stimulaci ukládání suberinových lamel 

v kořenech kukuřice vystavené stagnantní hypoxii, jelikož se podílejí na ochraně proti ztrátám 

kyslíku v důsledku jeho unikání z kořenů do okolní rhizosféry (tzv. radiální ztráty kyslíku, 

ROL) (Enstone a Peterson 2005). V primární kůře pšenice (Triticum aestivum) si po 10 dnech 

v hypoxických podmínkách zachovaly svou strukturu právě pouze buňky exodermis a 
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endodermis, jejichž buněčné stěny byly v porovnání s kontrolou tlustší. U exodermis došlo ke 

zvýšení obsahu celulosy a tím i mechanické opory rostliny (Albrecht a Mustroph 2003). 

Kromě hypoxie je se zaplavením spojena i přítomnost toxických redukovaných sloučenin v 

rhizosféře, např. krátkých organických kyselin, sulfidů, či redukovaných forem železa nebo 

manganu. Působení sulfidů a organických kyselin také způsobuje posun v diferenciaci bariér 

(Armstrong a Armstrong 2001; Armstrong a Armstrong 2005). 

Význam exodermis v reakci rostliny na zaplavení dokládá konstitutivní urychlení 

vývoje exodermis oproti endodermis u mokřadních rostlin, které je dobře dokumentované 

např. u rákosu (Phragmites australis). Lignifikace i suberinizace stěn exodermálních buněk u 

rákosu byla patrná 10 mm od kořenové špičky i v dobře provzdušněných podmínkách. 

Casparyho proužky se nacházely téměř ve všech radiálních stěnách exodermálních buněk, ale 

záhy byly nahrazeny impregnacemi ve tvaru písmene Y. Ve stejné vzdálenosti jako 

Casparyho proužky se vyvinuly i suberinové lamely pokrývající oblast celé buněčné stěny. 

Exodermis se u rákosu vyvinula velice rychle a dříve než endodermis (Soukup et al. 2002). 

 

3.4 Nízký vodní potenciál 

Především u kukuřice byl opakovaně prokázán výrazný rozdíl mezi hydroponicky 

pěstovanými rostlinami  a rostlinami z aeroponie, kdy jsou kořeny pouze mlženy aerosolem 

živného roztoku a nejsou v něm přímo ponořeny (Zimmermann et al. 2000; Redjala et al. 

2011). 

Vývoj apoplastických bariér prokazatelně stimuluje i dočasné vystavení kořenů 

nižšímu vodnímu potenciálu. V některých případech byly pozorovány i změny chemického 

složení bariér. Tuto skutečnost dokumentují experimenty s kořeny kosatce, kde části kořenů 

vystavené působení atmosférických podmínek vykazovaly urychlený vývoj bariér 

(exodermis) oproti kořenům kompletně ponořeným v živném roztoku. V kořenech kosatců 

(Iris germanica) se vyvíjí multiseriátní (vícevrstevná) exodermis. Pokud ale byly 

hydroponicky kultivované kořeny vystaveny atmosférickým podmínkám (částečně vynořeny 

nad hladinu kultivačního roztoku) došlo k rychlejšímu vzniku druhé vrstvy exodermis. Ta se 

svým vzhledem podobala více exodermis rostlin rostoucích v půdě než v hydroponii. 

Endodermis se ve všech podmínkách chovala stejně a žádné změny patrné nebyly (Meyer et 

al. 2009; Meyer et al. 2011b). 
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U kosatce byly prokázány i změny v chemickém složení multiseriátní exodermis. 

Vystavení působení atmosféry na část kořene kosatce rostoucího v hydroponii mělo vliv na 

složení exodermálního suberinu. Obsahoval o 40% více rozpustných alifatických sloučenin, 

z čehož 1/3 monomerů tvořily alkany. Takové složení měla i druhá vrstva exodermis, ale třetí 

se již podobala exodermis z hydroponie. V reakci na působení atmosférických podmínek 

došlo v těchto částech kořenů ke zvýšení množství uložených složek tvořících alifatickou 

doménu suberinu (Meyer et al. 2011a). 

 

3.5 Salinita 

Podobně jako u jiných typů stresů, reagují kořeny rostlin na zasolení zrychleným 

vývojem apoplastických bariér. V některých případech dokonce dochází k diferenciaci 

exodermis, přestože v kontrolních rostlinách se netvoří vůbec. Stimulační efekt salinity na 

vývoj bariér byl dokumentován např. pro rostliny bavlníku (Gossypium hirsutum), které byly 

vystaveny působení nižšího (100 mM NaC1) a vyššího (200 mM NaC1) stupně zasolení 

(Reinhardt a Rost 1995). Zvýšená salinita způsobila zrychlený vývoj Casparyho proužků i 

suberinových lamel v endodermis, tento efekt byl patrný pouze u mladých kořenů pětidenních 

rostlin, zatímco u starších kořenů 14denních rostlin se již neprojevil. Vliv stáří je možno 

vysvětlit rozdílnou rychlostí růstu kořenů. Starší kořeny 14denních rostlin již rostly pomaleji 

ve srovnání s mladými kořeny 5denních rostlin, proto se diferencovaná pletiva nacházela blíže 

kořenové špičce. Ve stresovaných rostlinách, především ve variantě s 200 mM NaCl, se také 

nacházelo méně propustných buněk v endodermis. V některých případech, patrné např. u řezu 

kořenem 14denní rostliny 250 mm od kořenové špičky vystavené 100 mM NaCl (Obr.7), se 

dokonce vytvořil téměř souvislý kruh buněk endodermis obsahujících suberinové lamely a 

propustné buňky se vyskytovaly jen ve velmi malém počtu. Ještě výraznější efekt salinity byl 

pozorován v exodermis. Exodermis se u kontrolních rostlin vůbec nevyvinula a u většiny 

rostlin vystavených 100 mM NaCl k jejímu vývoji také nedošlo. Při vysoké salinitě (200 mM 

NaCl) se diferencovala exodermis nehledě na stáří rostlin (rychlosti růstu kořenů). V tomto 

případě se ale nedal odlišit vývoj Casparyho proužků od vývoje lamel, neboť k jejich uložení 

zřejmě došlo velmi záhy po sobě. Suberinové lamely se nacházely 50 mm od špičky 

(Reinhardt a Rost 1995). 
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Obr.7 Řez kořenem 14denní rostliny 

bavlníku (Gossypium hirsutum) vystavené 

100 mM NaCl, 250 mm od kořenové 

špičky. V endodermis se vytvořil téměř 

souvislý kruh suberinových lamel 

(upraveno a převzato z Reinhardt a Rost 

1995) 

 

 

 

 

Podobné změny jsou dokumentovány také u kukuřice (Zea mays) v podmínkách 100 

mM a 200 mM NaCl. S rostoucí koncentrací NaCl se Casparyho proužky zakládaly blíže ke 

kořenové špičce v endodermis, i exodermis a snížil se počet a délka endodermálních buněk 

nacházejících se mezi kořenovou špičkou a nejnižším místem výskytu Casparyho proužků. 

Zároveň se zvětšila průměrná šířka Casparyho proužků v endodermis (obr.8), což může 

napomáhat funkci proužku jako apoplastické bariéry (Karahara et al. 2004). 

Obr.8 Casparyho 

proužky v radiálních 

(R) stěnách 

endodermis kukuřice. 

Jsou označena 

lignifikovaná místa (L) 

a místa adheze 

plasmatické membrány 

(P). a řez 13 mm od 

kořenové špičky 

kontrolní rostliny b řez 

7 mm od kořenové 

špičky rostliny rostoucí 



 

23 

 

za přítomnosti 200 mM NaCl (převzato z Karahara et al. 2004 a upraveno) 

Přítomnost diferencovaných Casparyho proužků blíže kořenové špičce byla u kukuřice 

a cibule (Allium cepa) navozena také aplikací nepenetrujícího osmotika PEG 

(polyetylenglykol), kde opět korespondovala také s pomalejším růstem kořenů stresovaných 

rostlin (Perumalla a Peterson 1986). 

Akcelerace vývoje bariér byla popsána i u mokřadních rostlin, např. u rýže 

(Krishnamurthy et al. 2009) nebo i halofytního mangrovníku Kandelia candel (Hwang a Chen 

1995). U rýže (Oryza sativa), byl srovnáván vliv salinity u tří kultivarů, lišících se celkovou 

tolerancí vůči zasolení (tolerantního, středně tolerantního a citlivého kultivaru). Měsíc staré 

rostliny pěstované hydroponicky nebo v půdě byly vystaveny stresu 200 mM NaCl na 2 dny 

nebo 50 mM až 100 mM NaCl po dobu jednoho týdne. Po krátkodobém působení 200 mM 

NaCl nebyly pozorovány signifikantní anatomické změny, po dlouhodobějším působení 

mírnější salinity došlo u všech kultivarů k posunu lokalizace diferencovaných Casparyho 

proužků blíže ke špičce kořene v endodermis i exodermis. 

V endodermis tolerantního i sensitivního kultivaru došlo k začátku vývoje bariér ke stejnému 

posunu směrem ke kořenové špičce. Lišily se pouze vůči kontrolním rostlinám. Co se týče 

exodermis, byl vývoj u rostlin stresovaných zasolením oproti kontrole také urychlen. Zatímco 

u kontrolních rostlin začal vývoj bariér pouze u tolerantního kultivaru, u stresovaných rostlin  

se bariéry plně vyvinuly u obou kultivarů (sensitivního i tolerantního). 

Vývoj exodermis se navíc lišil mezi sensitivním a tolerantním kultivarem. V nejmladších 

částech kořene (v pozici 10 mm od kořenové špičky) zabíraly proužky u tolerantního 

kultivaru Pokkali exodermální Casparyho proužky většinu radiálních stěn, u citlivého 

kultivaru IR20 byly drobné a špatně viditelné. Vývoj suberinových lamel kontrolních rostlin 

probíhal rychleji u sensitivního kultivaru Pokkali, kde ve vzdálenosti 50 i 100 mm od špičky 

bylo možné nalézt vyvinuté lamely. Lamely tolerantního kultivaru IR20 se v této vzdálenosti 

nacházely pouze v některých buňkách (Krishnamurthy et al. 2009). 

Mezi jednotlivými kultivary rýže se lišilo i složení suberinu. Kultivary byly pěstovány 

v hydroponii a v půdě. Rostliny z půdy měly vyšší obsah alifatického i aromatického 

suberinu, ale způsob jeho ukládání se od hydroponie nelišil. Endodermis tolerantních a 

středně tolerantních kultivarů obsahovala více suberinu než kultivar citlivý na zasolení 

(Krishnamurthy et al. 2009). Na základě uvedených informací lze říci, že rozdíly v toleranci 

kultivarů byly podmíněny změnami v diferenciaci a složení bariér. 
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Také u dalších druhů byl prokázán vliv salinity na složení pletiv. V kořenech brukve 

řepky (Brassica napus L.) rostoucích v hydroponii a vystavených zasolení (150 mmol·l
-1

 

NaCl), se obsah ligninu v pletivech zvýšil o 34% oproti kontrole. Po přidání Si (2 mmol·l
-1

 

Na2SiO3) se obsah ligninu snížil (Hashemi et al. 2010). 

V důsledku zasolení byly pozorovány i další anatomické změny. Podobně jako při 

dalších stresech (Degenhardt a Gimmler 2000) se u některých druhů v reakci na zasolení tvoří 

phi-ztlustliny. U rostlin brokolice (Brassica oleracea L. var. Italica) vystavené působení 80 

mM NaCl došlo k uložení phi-ztlustlin na více místech než u kontroly a byly tlustší, přičemž 

tloustnutí pokračovalo s rostoucí dobou působení NaCl (Lopez‐Perez et al. 2007). U brokolice 

se i po vystavení 80 mM NaCl nacházela souvislá vrstva endodermis. Ve většině buněk se 

nacházely suberinové lamely, které byly vyvinutější u rostlin vystavených zasolení 

(Fernandez-Garcia et al. 2009). Vrstva buněk s phi-ztlustlinami má funkci bariéry, která se 

podílí na kontrole vstupu sodíku dále k endodermis. Ovšem hlavní bariérou pro pohyb 

kationtů stále zůstávají Casparyho proužky (Fernandez-Garcia et al. 2009). 

Celkově lze shrnout, že u rostlin stresovaných vyššími koncentracemi NaCl dochází 

nejen k diferenciaci apoplastických bariér blíže ke kořenové špičce, ale i k jejich zesilování. 

Dále je zřejmé, že anatomické změny bariér v reakci na salinitu jsou pomalým procesem a 

vyžadují několik dní na to, aby se projevily (Reinhardt a Rost 1995; Krishnamurthy et al. 

2009). Je také patrné, že na efektu salinity se spolupodílí další faktory, především rychlost 

růstu kořenů a s tím související rychlost produkce nových buněk kořenovým meristémem 

(Reinhardt a Rost 1995; Karahara et al. 2004). 
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4 Vliv změn v diferenciaci endodermis a exodermis na funkční 

vlastnosti kořene 

Exodermis a endodermis fungují jako bariéry vstupu látek do rostliny, což bylo 

opakovaně prokázáno v řadě prací (Peterson et al. 1981; Gierth et al. 1999; Krishnamurthy et 

al. 2009; Meyer et al. 2011b; Redjala et al. 2011). Do jaké míry jsou bariéry vyvinuty a jak 

časně k dokončení jejich vývoje dojde, má vliv na další funkční vlastnosti kořene. 

Jak bylo shrnuto výše, různé podmínky prostředí mají vliv na vývoj apoplastických bariér. Ve 

chvíli kdy je ovlivněn jejich vývoj, má tato skutečnost dopad i na příjem látek do rostliny. 

Tento efekt je možno dokumentovat s pomocí různých metodických přístupů. Propustnost 

apoplastu kořene pro látky difundující z rhizosféry lze sledovat s pomocí tzv. apoplastických 

sond (tracerů), látek jejichž pohyb kořenem lze následně detekovat histochemicky. Dále je 

možno kvantifikovat příjem látek z prostředí na základě jejich akumulace v rostlině nebo 

měřit lokální rychlosti příjmu látek v různých částech kořene např. s využitím mikroelektrod 

nebo radioizotopů. Je možné měřit hydraulickou vodivost kořene či detekovat únik kyslíku z 

vnitřních pletiv kořene do rhizosféry. 

 

4.1 Propustnost apoplastu 

Přítomnost exodermis většinou dokáže omezit nebo zastavit tok apoplastem, což bylo 

opakovaně prokázáno s použitím různých apoplastických sond.  

U kosatce (Iris germanica) byla difuse berberinu zastavena na úrovni exodermis, kde byly 

vyvinuty pouze Casparyho proužky (Meyer et al. 2011a). Také propustnost pro vodu, etanol a 

NaCl byla za přítomnosti multiseriátní exodermis velmi redukována. Po následném 

mechanickém narušení její celistvosti se limitující vliv na vstup těchto látek do kořene ztratil 

(Meyer et al. 2011b). U rákosu (Phragmites australis) exodermis zastavila ztráty kyslíku 

z kořene, u glycerie (Glyceria maxima) alespoň přispěla ke snížení těchto ztrát (Soukup et al. 

2007). S použitím apoplastického traceru Tinopal CBS (disodium 4,4‘-bis(2-

sulfostyryl)bifenyl) byla limitující funkce prokázána u kukuřice (Zea mays) a cibule (Allium 

cepa L.), kde se postup traceru zastavil v místě hypodermis s vyvinutými Casparyho proužky 

(Peterson et al. 1982). Naopak u rostlin kukuřice pěstovaných v hydroponii přítomnost 

exodermis tok apoplastické sondy PTS (8-hydroxy-1,3,6-pyrenetrisulphonate) do kořenů nijak 

neovlivnila (Zimmermann a Steudle 1998). 
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Roli v propustnosti apoplastu ovšem nehraje jen exodermis, ale také další povrchové 

vrstvy kořene. U rákosu a rýže se propustnost pro kyslík snížila v důsledku  lignifikace a 

suberinizace buněčné stěny v epidermis špiček adventivních a hypodermis postranních 

kořenů. Ztráty kyslíku byly měřeny pomocí mikroelektrody (Armstrong a Armstrong 2001). 

Těsné bariéry proti ROL (radiální ztráty kyslíku) se nacházely v basálních částech kořene rýže 

pěstované bez přístupu kyslíku. Bariéry zvýšily jejich odolnost vůči ztrátám kyslíku 

z aerenchymu do média (Colmer 2002). Ke snížení ztrát kyslíku došlo kvůli modifikacím 

(suberinizace, tloustnutí buněčné stěny a občasné lignifikaci buněčných vrstev) na povrchu 

v apikální části adventivních kořenů. Změny nastaly v reakci na působení 0,174 mM sulfidu 

(Armstrong a Armstrong 2005). 

Propustnost apoplastu je variabilní, ale jako bariéra redukující či zamezující vstupu 

dále do rostliny funguje většinou až endodermis. Endodermis rapidně zredukovala tok sondy 

PTS do kořene kukuřice (Zimmermann a Steudle 1998). Pomocí sond PTS (8-hydroxy-1,3,6-

pyrenetrisulphonate) a Tinopal CBS (disodium 4,4‘-bis(2-sulfostyryl)bifenyl) byla dokázána 

nepropustnost endodermis u kukuřice a bobu obecného (Vicia faba). V endodermis byly 

vyvinuty pouze CP (Peterson et al. 1981). V kořenech huseníčku (Arabidopsis thaliana) 

propidium iodid (Obr.9 a 10), apoplastická sonda, neprostoupil přes endodermis, ačkoli ještě 

také nedošlo k uložení suberinu podobně jako u kukuřice a bobu (Naseer et al. 2012). U 

kukuřice a rýže prokázal výskyt sraženin, že Casparyho proužky v endodermis nepředstavují 

úplně nepropustnou bariéru pro tok vody a iontů jako např. Cu
2+

 (Ranathunge et al. 2005). 

Slabým místem propustnosti apoplastu se ukázala být místa, kde prorůstaly ven 

postranní kořeny (Armstrong et al. 2000; Armstrong a Armstrong 2005). 
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Obr.9 a 10  V kořeni huseníčku byl propidium iodid neprostoupil do stélé (A). 

Autofluorescence ukázala, kde se již nacházely Casparyho proužky (B). Stele (st), endodermis 

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

 

4.2 Příjem živin a hydraulická vodivost kořenů 

Diferenciace apoplastických bariér je jedním z faktorů, které se ovlivňují příjem živin 

do rostliny. To bylo potvrzeno u rýže, u níž byl příjem iontů (NH4
+
 a NO3

-
) rychlejší 

v mladších částech kořenů, protože v jejich starších částech již byla diferencovaná 

sklerenchymatická vrstva ve vnější části primární kůry, která mohla příjem iontů limitovat. U 

kukuřice se tato vrstva nevyskytovala. Často je pozorován intenzivnější příjem NH4
+ 

u 

kořenové špičky, zatímco rychlost příjmu NO3
- 

se podél podélné osy kořene neliší. Tento 

trend se projevil i v kořenech kukuřice (Colmer a Bloom 1998). Stejně tak ječmen (Hordeum 

vulgare), který netvoří exodermis (Kamula et al. 1994), nevykazoval změnu v příjmu 

(Henriksen et al. 1992). Příjem iontů byl měřen po celé délce kořenů pomocí selektivních 

mikroelektrod. V nepřítomnosti bariér byl u rostlin trend upřednostňovat příjem NH4
+
, pokud 
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byly dostupné NH4
+
 i NO3

-
. Příjem NH4

+
  byl nejvyšší blízko kořenové špičky. Naproti tomu 

příjem NO3
- 
rostl v basální části kořene (Henriksen et al. 1992; Colmer a Bloom 1998; Taylor 

a Bloom 1998). Jinak ale lze říci, že příjem obou iontů je dynamický proces, jenž fluktuuje 

jak v krátkých časových úsecích, tak vzdálenostech od špičky (Henriksen et al. 1992). 

Přítomnost bariér ovlivňuje také hydraulickou vodivost kořenů, neboť v jejich 

přítomnosti se snižuje. Vodivost se lišila u rostlin kukuřice pěstovaných v hydroponii a 

aeroponii, jelikož rostliny z aeroponie měly vyvinutou exodermis. Její přítomností se vodivost 

oproti rostlinám z hydroponie snížila (Zimmermann a Steudle 1998). 

 

4.3 Akumulace polutantů v rostlině 

Při regulaci příjmu polutantů do rostliny a jejich akumulace byl také prokázán vliv 

apoplastických bariér. Častým záměrem experimentů bylo porovnávání příjmu polutantů mezi 

rostlinami stejného či jiného druhu, lišících se ve schopnosti příjmu či akumulaci těchto látek. 

Apoplastické bariéry mohou ovlivňovat příjem polutantů pouze svou přítomností v kořeni, ale 

také svou vzdáleností od kořenové špičky či plochou, kterou v kořeni zabírají. 

Že pouhá přítomnost bariér v rostlině má podíl na snížení a zpomalení vstupu 

polutantů do rostliny, dokazují následující práce. 

Vliv Al byl pozorován na rostlinách rýže (Oryza sativa) se zvýšenou citlivostí 

k tomuto polutantu a kontrolou. Oproti rostlinám divokého genotypu (wild type) měly 

mutantní rostliny (mutant c68, Al-sensitivní) některé buňky exodermis přeměněny na buňky 

sklerenchymatické a v jejich elongační zóně se nacházely buňky exodermis a epidermis velmi 

neuspořádané a menší v porovnání s kontrolou. V experimentu bylo použito značení na 

exodermální protein Lsi1 (Low silicon rice1). Lsi1 je kanál pro transport kyseliny křemičité 

(Yamaji a Ma 2007; Yamaji et al. 2008). Protein se v buňkách divokého genotypu a 

mutantních rostlin, kde nedošlo k přeměně, nacházel v exodermis. Ovšem tam, kde došlo ke 

vzniku dvou vrstev buněk podobných sklerenchymatickým z exodermálních, se protein Lsi1 

nacházel ve vnější vrstvě buněk. Z toho je patrné, že po změně exodermálních buněk na 

buňky podobné sklerechymatickým, částečně identitu exodermis přebraly buňky epidermální. 

Fluorescenční značení prokázalo, že u divokého genotypu se průnik Al do rostliny zastavil o 

exodermis, kdežto u mutanta prostoupil Al dále do rostliny. To bylo zřejmě způsobeno 

diskontinuitou exodermis u mutantních rostlin a tedy snížené funkci jako bariéry. Ta by jinak 

více přispěla k obraně proti vstupu Al (Huang et al. 2009). 
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Z následujících experimentů vyplývá, že čím blíže kořenové špičce jsou bariéry 

vyvinuty a čím větší plochu zabírají, tím méně polutantů se dostává do kořene. To bylo patrné 

u příjmu Cd do rostlin kukuřice. Kukuřice byla pěstována v hydroponii, aeroponii a půdě za 

přítomnosti 1 µM Cd. Rostliny z hydroponie měly bariéry vytvořeny ve větší vzdálenosti od 

kořenové špičky, čímž se lišily od rostlin z aeroponie a půdy (Obr.11). Zároveň kukuřice z 

hydroponie přijaly o 79% více Cd než z aeroponie a stejně tak celkový obsah Cd v jejich 

kořenech byl vyšší než u aeroponie (Redjala et al. 2011). 

 

Obr.11 Porovnání diferencovaných apoplastických bariér kukuřice z hydroponie, aeroponie a 

kultivace v půdě za přítomnosti 1 µM Cd. (převzato z Redjala et al. 2011) 

Rozdíly byly patrné i mezi klony vrby (Salix spp.), které se lišily 

schopností akumulace a translokace Cd, a také citlivostí vůči tomuto kovu. Při experimentu 

bylo prováděno pozorování bez přímého použití Cd. U klonů s vysokou tolerancí k Cd 

zabírala exodermis a endodernis větší plochu v porovnání s proporcemi ostatních pletiv než u 

klonů citlivých k Cd. U rostlin vyznačujících se nízkou schopností akumulace Cd vývoj 

Casparyho proužků začal blíže ke kořenové špičce než u klonů s vysokou schopností 

akumulace. Ačkoli se tato vzdálenost lišila jen málo, i toto mohlo ovlivnit akumulaci Cd. 

Klonům s nízkou schopností translokace Cd se suberinové lamely v endodermis vyvinuly 

nejblíže kořenové špičce, cca 2 mm. Dále bylo pozorováno, že velikost kořenových čepiček u 

jednotlivých klonů vrby se značně lišila, ale souvislost se schopností akumulace Cd či 

citlivostí vůči Cd prokázána nebyla (Lux et al. 2004). 
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Role apoplastických bariér byla porovnána u příjmu Cd a Pb. Z výsledků experimentu 

vyplývá, že k narušení kořene působením Cd dochází při nižších koncentracích než narušení 

působením Pb. Jejich příjem při koncentraci, která nebyla letální, byl limitován díky 

endodermálním Casparyho proužkům a plasmalemě, jež plnily funkci bariéry. V případě, kdy 

byly kořeny vystaveny působení roztoků se stejným inhibičním vlivem na růst kořene, jejich 

distribuce v kořeni byla podobná. K prostoupení obou prvků přes endodermis kořene kukuřice 

došlo až při působení takových koncentrací, které způsobily po 24 hodinách inhibici růstu 

kořenů (10
–4

M Cd(NO 3)2 a 10
–2

 M Pb(NO3)2) (Seregin et al. 2004). 

I u rostlin rýže vystavených zasolení se s rostoucí šířkou apoplastických bariér 

snižoval příjem Na
+
, což zapříčinilo zvýšení možnosti přežití těchto rostlin vystavených 

vysokému zasolení. Zároveň byla patrná negativní korelace mezi množstvím uloženého 

suberinu v endodermis a akumulací Na
+
 (Krishnamurthy et al. 2009). 
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5 Závěr 

Diferenciace apoplastických bariér v kořeni je ovlivněna nepříznivými podmínkami 

prostředí. Z výše uvedených informací vyplývá, že vystavení stresujícím podmínkám 

způsobuje urychlení diferenciace bariér i změny v jejich chemickém složení. 

Vliv těžkých kovů jako kadmium či zinek vyvolává podobnou odpověď v diferenciaci 

bariér jako hliník, jenž se k těžkým kovům neřadí. Ovšem posun ve vývoji bariér po působení 

těchto tří kovů je téměř srovnatelný. 

Při porovnání s jinými druhy stresů, jako je zvýšená salinita, nízký vodní potenciál či 

zaplavení a hypoxie, je zřejmé, že všechny způsobují zrychlení ve vývoji bariér, stejně jako 

vliv těžkých kovů. Zda se dříve vyvine exodermis či endodermis se u jednotlivých stresů 

může lišit, ačkoli exodermis je všeobecně ve svém vývoji více variabilní. Na změnu 

podmínek prostředí více reaguje exodermis, ale většina publikovaných prací se bohužel 

věnuje spíše endodermální vrstvě. 

Diferenciaci bariér pod vlivem působení kadmia se hodlám nadále věnovat 

experimentálně. Konkrétně s důrazem na diferenciaci v postranních kořenech, které zatím 

v tomto ohledu zůstávají téměř neprobádanou oblastí. 
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