Univerzita Karlova

Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Molekularni biologie a biochemie organismi

Anna Cepelova

Diverzita a mechanismy hyperakumulace Ni v ¢eledi Brassicaceae

Diversity and mechanisms of hyperaccumulation in Brassicaceae

Bakalarska prace

Vedouci prace: RNDr. Filip Kolar, Ph.D.

Konzultant: Mgr. Tereza Koberova

Praha, 2024



Cestné prohlaseni
Prohlasuji, Ze jsem bakalarskou praci vypracovala samostatné a vSechny pouZzité
informacni zdroje a literatura jsou radné uvedeny. Tato prace ani jeji podstatna cast

nebyly predloZeny k ziskani jiného akademického titulu.

V Praze dne 7. 8. 2024 Anna Cepelova



Podékovani

Velice dékuji mému Skoliteli Filipu Kolarovi za trpélivost, ochotu a hbité poskytovani
podnétnych rad pri vedeni mé prace. Mnohokrat dékuji i mé konzultantce Tereze
Koberové za pohotovost a ochotné konzultovani mé prace. Velké diky dale patii mym

prratellim z Arachne za cenné rady a podporu.



Abstrakt

Schopnost vypoiadat se s nezvyklym stresovym prostiedim je jednim ze zakladi preziti.
V rostlinné Celedi brukvovitych (Brassicaceae) jsou pocCetné zastoupeny druhy s nevSedni
schopnosti hyperakumulace tézkych kovil. Tato schopnost jim poskytuje znacnou vyhodu
pti obsazovani stanovist s ptidou bohatou na tézké kovy. Tato bakalarska prace se zabyva
diverzitou druhd hyperakumulujicich nikl (Ni) z ¢eledi Brassicaceae a poskytuje souhrn
soucasnych poznatkli jak z fyziologické a molekuldrni, tak zgenetické a evolucni
perspektivy. Rychly vyvoj genomickych a transkryptomickych metod umoZiuje dale
identifikovat procesy i konkrétni geny podilejici se na schopnosti hyperakumulace. Toto
poznani nam otevira cestu k aplikacim novych mechanisml pii péci o nase Zivotni

prostredi a prohlubuje nase porozuméni evoluci.

Klic¢ova slova: hyperakumulace, nikl, Brassicaceae, adaptace, evoluce, diverzita

Abstract

The ability to cope with an unusual stressful environment is one of the most important
aspects of survival. In the plant family Brassicaceae, there are several species with an
unusual ability to hyperaccumulate heavy metals. This ability gives them a significant
advantage in colonising habitats with soil rich in heavy metals. This bachelor thesis
explores the diversity of nickel (Ni) hyperaccumulating species from the Brassicaceae
family and provides a summary of current knowledge from both a physiological and
molecular, as well as a genetic and evolutionary perspective. The rapid development of
genomic and transcriptomic methods makes it possible to further identify the processes
involved in the ability of hyperaccumulation. This knowledge paves the way for us to
apply new mechanisms in caring for our environment and deepens our understanding of

evolution.
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1. Uvod

Hyperakumulace tézkych kovii je pomérné vzacnou schopnosti priblizné 0,2 % druhi ze
vSech krytosemennych rostlin (Reeves and Baker, 2000; Kramer, 2010). Oznaceni tézké
kovy je v kontextu této prace pouzito pro prvky hlinik (Al), Zelezo (Fe), molybden (Mo),
cin (Sn), rtut’ (Hg), kadmium (Cd), thalium (TI), selen (Se), kobalt (Co), méd’ (Cu), chrom
(Cr), arsen (As), olovo (Pb), nikl (Ni), zinek (Zn), mangan (Mn) a prvky vzacnych zemin.
Druhy schopné hyperakumulace tézkych kovi jsou oznacované jako hyperakumulatory
a jsou rozsitfeny napric raznymi rostlinnymi celedémi i rody. NejcastéjSim prvkem, ktery

hyperakumulatory akumuluji, je nikl (Ni), na néjZ je zamérena i tato prace.

Geograficky se setkdme svyznamnou koncentraci druh@ hyperakumulujicich Ni
piredevsim ve specifickych oblastech s ptidami na ultramafickych horninach, které jsou

prirozené bohaté pravé na nikl a dalsi tézké kovy.

Rostliny se schopnosti ukladat vysoké koncentrace niklu byly objeveny v nékolika
desitkach celedi. OvSem celed Brassicaceae jasné vycniva poctem i diverzitou
hyperakumulujicich druhg, pricemz k samostatnému vzniku této schopnosti zde doslo

nejméneé Sestkrat (Kramer, 2010).

Porozuméni vzniku a vyvoji této neobvyklé schopnosti piredstavuje dalsi kriicek k lepSimu
pochopeni mechanismt, kterymi se rostliny adaptuji k vyzvam prostredi. Je tedy dilezité
komplexni porozuménti jak z fyziologického a molekularniho, tak z evolu¢niho pohledu.
Hyperakumulatory Ni byly popsany jako prvni a mezi ostatnimi hyperakumulatory
tézkych kovii prevazuji (Van der Pas and Ingle, 2019). Pfesto rozkvét vyzkumu detailnich
procesti stojicich za hyperakumulaci Ni ptichazi az v poslednich letech s nastupem

modernich genomickych technologii.

Cilem této bakalarské prace je shrnout soucasné poznatky o hyperakumulaci Ni v Celedi

Brassicaceae, a to jak z fyziologického a molekularniho, tak z evolu¢niho pohledu.



2. Hyperakumulace

Hyperakumulace téZkych kovii v kontextu rostlin je schopnost prijimat a akumulovat
tézké kovy v nezvykle vysokych koncentracich a zaroven v takovém prostiedi
prosperovat. Termin hyperakumulace v kontextu tézZkych kovi a rostlin byl prvné
zaznamenan ve vyzkumu Jaffré et al. (1976) o vysokych koncentracich Ni v Sebertia
acuminata (dnes Pycnandra acuminata) z Celedi Sapotaceae z Nové Kaledonie. V ptipadé
niklu byl pak termin ustalen pro konkrétni hranici koncentrace Ni v listové susSiné vyssi
nez 1000 mg/kg (Brooks et al, 1977). Presné hranice pro oznaceni hyperakumulace
u dalsich tézkych kovi byly pozdéji definovany na koncentrace v susiné listi >100 mg/kg
pro Cd, Tl, Se; > 300 mg/kg pro Co, Cu, Cr; > 1000 mg/kg pro As, Pb a prvky vzacnych
zemin; > 3000 mg/kg pro Zn a > 10 000 mg/kg pro Mn (Reeves et al., 2018).

Jev nezvyklého nashromazdéni niklu v rostlinach byl vSak pozorovan uz piedtim. V roce
1948 byla v listech herbarové polozky Alyssum bertolonii (dnes Odontarrhena bertolonii)
z hadcovych vychozli na severozapadé Italie zjiSténa koncentrace Ni vyssi jak 10 000
mg/kg (Minguzzi and Vergnano 1948). Tento objev byl nasledovan nalezy dalSich
hyperakumulujicich druhti z rodu Alyssum (Odontarrhena) z Arménie a Portugalska (Bani
etal, 2010). Po roku 1970 pak byly nalezeny hyperakumulujici druhy v Zapadni Australii
(Severne and Brooks, 1972) a Nové Kaledonii (Brooks et al., 1974). V suSeném latexu
novokaledonské Sebertia acuminata (dnes Pycnandra acuminata) byla dokonce
nameérena koncentrace Ni vy$si nez 250 000 mg/kg (Jaffré et al., 1976). Hyperakumulujici
rostliny jsou tedy schopny obsahovat mnohonasobné vyssi koncentrace kovii nez okolni
nehyperakumulujici rostliny. Tyto koncentrace v hyperakumuldtorech Casto prevysuji
koncentrace ostatnich esencidlnich prvkii (Reeves and Baker, 2000). Vyrazny rozdil
v koncentraci kovli mezi hyperakumulujicimi a nehyperakumulujicimi rostlinami je tak
dobre patrny i ze snimani pomoci rentgenové fluorescencni mikroskopie (XFM) (Obr.

2.1).



Ganges

Obrazek 2.1.: Rozdil obsahu téZkych kovi viditelny na rezech suSenych semen tfi populaci
Noccaea caerulescens, zobrazenych pomoci rentgenové fluorescencni mikroskopie (XFM).
Populace Vosges (Francie) a Cira (Spanélsko) pochazi z ultramafickych oblasti, kde je
ptida bohata na Ni, populace Ganges (Francie) z oblasti bez zvySené koncentrace Ni. Druh
Noccaea caerulescens je geneticky velmi pestry a jeho populace jsou schopny Zit jak na
ultramafickych, tak na ne-ultramafickych ptidach. Zatimco populace z ultramafickych pid
hyperakumuluji Ni, populace z ptid bez zvySené koncentrace Ni maji obsah Ni v normach
ostatnich nehyperakumulujicich rostlin. (prevzato a upraveno od van der Ent et al

(2022))

2.1 Zdroje tézkych kovu, zvlasté Ni

Obecné jsou zvysSené koncentrace tézkych kovli obvykle spojeny s antropogennimi
¢innostmi. Primarni zdroj kovi je vSak prirodni a lidé pouze prispivaji k jejich dalsi
redistribuci do ptd, vodnich zdroji ¢i atmosféry. Na redistribuci se podili i pfirodni
procesy, z nichz predni vliv ma zvétravani hornin obsahujicich tyto kovy (Kierczak et al.,
2021). Se zvySenou pritomnosti tézkych kovli se mizeme setkat u riiznych druht hornin,
pricemz nejvysSi koncentrace jsou v horninach ultrabazickych a metamorfovanych
(Mustafa et al, 2023). Dle Encyklopedie geologie Ceské geologické sluzby (Petranek,
2016) je oznaceni hornin ultrabazickych synonymni s ozna¢enim hornin ultramafickych,
v zahrani¢ni literatufe je termin ultramafické horniny ¢asto pouZivan jako oznaceni

podskupiny ultrabazickych hornin. Ve vSech ptipadech termin ultramaficky oznacuje



temnou horninu, ktera miiZe obsahovat vysoké koncentrace téZzkych kovi. Z tézkych kovii
v téchto horninach je vyrazné zastoupen Ni, dale pak také chrom (Cr) ¢i kobalt (Co)
(Kierczak et al., 2021). Dal$im zdrojem a zaroven procesem redistribuce tézkych kovti je
vulkanicka ¢innost (Harasim and Filipek, 2015). Pyroklastické proudy a sope¢ny popel
mohou kovy zanést do prostiredi nahle a ve vysokych koncentracich. Jejich vliv dokladaji

napriklad analyzy plid z vulkanického ostrova Réunion (Dcelsch et al., 2006).

Z lidskych ¢innosti ma znacny vliv na redistribuci tézkych kovl v Zivotnim prostiredi
téZba, a to nejen téZba kovovych rud, ale i uhli (Liu et al., 2019), ¢i vipence (Kampouroglou
and Economou-Eliopoulos, 2013). Tyto téZebni oblasti tedy mohou byt také spojovany
s pritomnosti vyssich koncentraci tézkych kovii. Dale hutnictvi, zemédélstvi a jind odvétvi
prumyslu prispivaji ke zvySenym koncentracim tézkych kovi v prostiedich, kde kovy

nejsou prirodniho pedogeochemického ptivodu (Begum et al., 2022).

V pripadé niklu se s nejvysSimi koncentracemi setkdme pravé v ultramafickych vyvrelych
horninach jako je peridotit a v metamorfované horniné serpentinit (Mustafa et al.,, 2023),
neboli hadec, kterd vznika preménou ultramafickych hornin a geochemicky charakter si
zachovava i po metamorféze (Hattori and Guillot, 2007). Z téchto hornin zvétravanim
vznikaji pidy bohaté na Ni (Echevarria, 2018). V chladnych klimatickych podminkach je
intenzita zvétravani peridotitli i serpentinitli podobna a vznikaji geochemicky podobné
plidy (Echevarria, 2018). V tropickych podminkach vSak vznikaji dva odliSné typy
ekosystém, jako je tomu napriklad na Kubé (Echevarria, 2018; Reeves, 1999). Na ptidach
na serpentinitech zde vznika stalezelena vegetace podobna mediteranni vegetaci typu
macchii (maquis) s vyraznym zastoupenim Ni hyperakumulatorl, zatimco plidy na
peridotitech zartstaji destnymi pralesy s nizkym zastoupenim Ni hyperakumulatort
(Echevarria, 2018). Vyraznou roli v téchto rozdilech by mohla hrat rtzna intenzita
zvétravani serpentinitu a perioditu v tropickych podminkach (Echevarria, 2018). Ptes
tyto rozdily jsou plidy vznikajici na téchto horninach nékdy souhrnné oznacovany jako

serpentinitové ptidy (Reeves et al., 1999)

Z hlediska antropogenni Cinnosti se pudy vyrazné bohaté na nikl nachazi obvykle
v blizkosti uloZené hlusiny z téZby ¢i pobliZ huti a dalSich industridlnich lokalit jako jsou

napriklad odkalisté (Tognacchini et al, 2020a).



2.2 Role Ni v rostlinach

Nikl je pro rostliny esencialnim prvkem (Gerendas et al, 1999). V malém mnoZstvi,
priblizné 0,05-10 mg/kg, ho tedy potrebuji vSechny rostliny (Mustafa et al, 2023). Jeho
hlavni role v rostlinach je v enzymu ureaza, kde dva Ni ionty spolutvori aktivni centra
enzymovych podjednotek (Balasubramanian and Ponnuraj, 2010). Uredza v rostlinach
predevsim katalyzuje hydrolyzu mocoviny za vzniku amoniaku a hydrogenuhli¢itanu
(Polacco et al.,, 2013) a je tak zasadni soucasti metabolismu dusiku (Rizwan et al., 2019).
Kromé ureazy ptisobi Ni i v dal$ich enzymech, kde je kofaktorem jako v pripadé glyoxalazy
(Fabiano et al., 2015; Alfano and Cavazza, 2020). MnoZstvi Ni vét$i nezZ 10 mg/kg v susiné

rostlinné biomasy je uz ale povazovano za toxické pro bézné rostliny (Krsti¢ et al., 2007).

Nedostatek Ni ovliviiuje vyvoj a rlst rostlin mnoha zpusoby. V jeho disledku dochazi ke
sniZené aktivité ureazy, coz ma dalsi nasledky v podobé naruSeni metabolismu dusiku
a kumulace mocoviny v prytu (Yusuf et al, 2011). Zvlasté u mladych listii tento proces
zpulsobuje nekrézu, u starsich listli pak predevsim chlorézu, ktera také mize vyustit az
vnekrézu (Yusuf et al, 2011). OvSem vzhledem k tomu, Ze nikl je pro rostliny
mikronutrient, jeho nedostatek bézné v prirodnich podminkach nenastdvd a mnohem

Castéji dochazi k prebytku Ni v rostliné (Mustafa et al., 2023).

Piebytek Ni zplisobuje nékteré podobné projevy jako nedostatek. Vyskytuje se chloréza,
nekréza, omezené kliceni semen, je narusend funkce enzymd, poSkozeny ptijem Zivin,
mimo jiné dusiku (N) a Zeleza (Fe), zvySeny vznik reaktivnich forem kysliku (ROS)
a sniZzena celkova produkce biomasy (Shaw et al, 2004; Yusuf et al,, 2011; LeSkova et al,
2020). Naruseno je i déleni bunék (Kozhevnikova et al, 2009) a dochazi ke sniZeni
intenzity asimilac¢nich procest (Scartazza et al., 2022). Rostliny vystavené pro né toxické
koncentraci Ni reaguji sniZenou koncentraci fotosyntetickych pigmentd, predevsim
chlorofyl{, i sniZenou transpiraci, a v diisledku tak dochazi pravé ke snizeni efektivity
asimilace (Nabi et al., 2020; Scartazza et al, 2022). Koncentrace chlorofylu by mohla byt
ovlivnéna peroxidaci lipidli v membranach chloroplastd (Dubey and Pandey, 2011). Vliv
by mohla mit isubstituce hoic¢iku (Mg) v molekuldch chlorofylu ionty Ni, kterd byla
zaznamendna napiiklad u submerznich vodnich rostlin (Kiipper et al, 1996). SniZena
transpirace acelkové narusend vodni balance miZe byt zplsobena narusenou
rovnovahou iontl v cytoplazmé, zvlasté draselnych iontl v cytoplazmé svéracich bunék

priduchi (Yadav, 2010; Celik and Akdas, 2019; Scartazza et al,, 2022).
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3. Hyperakumulatory niklu

Rostliny potykajici se s prostiedim s vysokymi koncentracemi tézkych kovt aplikuji rizné
strategie jak prosperovat v takovych podminkach. Dle typu strategie jsou tyto rostliny
rozliSovany na exkludery, indikatory a hyperakumulatory (Baker, 1981; Pasricha et al,

2021).

Rostliny oznacované jako exkludery preZivaji na pldach s téZkymi kovy pomoci
omezovani piijmu a translokace kovii. Naptiklad v ptripadé exkluderu Alyssum saxatile
(dnes Aurinia saxatilis) se Ni nachazi predevsim v pletivech korenového kortexu, avSak
prijem do stfedniho valce je regulovan, ¢imz je zabranéno poskozeni pletiv v prytu
(Baklanov et. al., 2009). Koncentrace daného prebytecného kovu je tak v jejich pletivech
konstantni a dr#i se p¥iblizné na normalnich hodnotach. Radi se k nim mimo jiné Triticum

aestivum, Holcus lanatus a Stellaria media zminéné v kapitole 2.

Indikatory akumuluji mnoZstvi kovii v piimé zavislosti na jejich koncentraci v ptdé
(Pasricha et al., 2021). Pokud koncentrace presahne hranici toxicity dané rostliny, zacne
rostlina chfadnout. K indikatorim Ni se radi naptiklad Trifolium pratense zminéné
v kapitole 2. Koncentrace Ni v susiné indikatort rostoucich na ultramafické ptidé je vyssi
nez u béznych rostlin a exkluderd, ale stale je niz$i nez u hyperakumulatord (Massoura et

al., 2004).

Hyperakumulatory maji pozoruhodnou schopnost akumulovat velmi vysoké koncentrace
tézkych kovi v riznych pletivech. Na rozdil od exkluderd hyperakumulatory akumuluji
vice Niv prytu nez v kotenu (Deng et al., 2018). Zaroven jsou schopny preZit i prosperovat
na ptidach s koncentracemi tézkych kovti, které by pro jiné rostliny byly toxické. Jednou
znejvice diverzifikovanych celedi zahrnujicich Ni hyperakumulatory je celed

Brassicaceae.

3.1 Ni-hyperakumulujici rody v celedi Brassicaceae

Celed Brassicaceae ¢itd v soucasné dobé okolo sedmi rodd zahrnujicich
hyperakumulatory niklu (Kramer, 2010). Nejvétsi diverzita druhti byla nalezena v oblasti
zapadni Eurasie a jejich vyskyt je nejcastéji spojen s pritomnosti ultramafickych ptid (Obr.
3.1.) (Bani et al, 2010; Bettarini et al, 2020). Poradi nasledujiciho vyctu Ni
hyperakumulujicich rodd se ridi fylogenetickymi vztahy podle Kramer (2010). Mezi



obzvlasté studované rostliny patii druhy z rod Odontarrhena a Noccaea. V druzich rodu
Odontarrhena, Noccaea a Bornmuellera jsou zaroven zaznamenavany nejvyssi
koncentrace Ni, tudiZ se jim pfisuzuje nejvétsi schopnost hyperakumulace tohoto prvku

(Bianchi et al., 2022).

Obrazek 3.1.. Mapa koncentrace Ni ve svrchnich vrstvach pldy Evropy (uvedeno
v mg/kg). VétSina lokalit s vysokymi koncentracemi Ni se nachazi na ultramafickych

horninach.

3.1.1 Cardamine

Rostliny rodu Cardamine jsou rozsireny celosvétové (Plants of the World Online, 2024).
Presto byl v tomto rodu zatim identifikovan pouze jeden hyperakumulator Ni, a to
Cardamine resedifolia (Reeves et al., 2018). Nalez hyperakumulujici Cardamine resedifolia
byl hlaSen ze severni Italie a namérené koncentrace Ni se pohybovaly jen tésné nad
hranici hyperakumulace Ni (1 050 mg/kg) (Reeves et. al, 1983; Bianchi et al,, 2022).
Druhy Cardamine typické pro hadcové lokality na Balkanském poloostrové naopak

nevykazuji znaky hyperakumulace Ni (Tomovi¢ et al., 2013).

Nékteri zastupci rodu Cardamine jsou ale schopni akumulovat nezvykle zvySené
koncentrace dalsich kovii. Napriklad u Cardamine waldsteinii v Srbsku byla pozorovana

zvySena koncentrace Zn, ktera ovSem nedosahovala hranice pro oznaceni
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hyperakumulatoru (Jakovljevi¢ et al., 2023). U nékolika druhli Cardamine rostoucich
v Ciné byla v$ak zaznamenana i schopnost hyperakumulace. V ptipadé téchto druhi se
jednd o hyperakumulaci selenu (Se) a dosavadni poznatky naznacuji, Ze zde plisobi
mechanismy fyziologicky i biochemicky odliSné od jinych zndmych hyperakumulatori

(Zhou et al,, 2018; Borbala Both et al.,, 2019; Huang et al., 2021).

3.1.2 Odontarrhena

Rod Odontarrhena, ptvodné podrod v ramci rodu Alyssum, proSel rlznymi
taxonomickymi zménami (Spaniel et al, 2015). V sou¢asném pojeti predstavuje velky
diverzifikovany rod centrem rozsireni v zapadni Eurasii, ale zasahujici i do vychodni
Eurasie a SZ Severni Ameriky (Spaniel et al.,, 2015, Plants of the World Online, 2024).
VétSina druhl roste obligatné ¢i fakultativné na ultramafickych ptdach aje schopna
hyperakumulace Ni (Bettarini et al., 2020). U hyperakumulatori Ni z rodu Odontarrhena
je schopnost hyperakumulace obvykle povaZovana za druhové konstitutivni znak. Dany
hyperakumulujici druh je schopen hyperakumulace ohledu na to, zda jeho populace

pochazi z ultramafickych ptid nebo z ptid jinych (Bettarini et al., 2021).

V tomto rodu je extenzivné studovana Sirokd skala druhd, které disponuji rtznou
intenzitou schopnosti hyperakumulace. Jednim z druht vymykajicich se vétsiné je druh
Odontarrhena sibirica, ktery ve vétsiné piipadl nedosahuje hranice hyperakumulace Nij,
ale ve dvou exemplarich z téZebni hluSiny v Turecku hranici hyperakumulace Ni

presahoval (Bettarini et al., 2020).

3.1.3 Bornmuellera

Rostliny hyperakumulujici nikl z rodu Bornmuellera patii k silnym hyperakumulatoram.
Napriklad pro turecky druh Bornmuellera glabrescens se koncentrace Ni v prytu pohybuje
v rozmezi 14 800-19 200 mg/kg (Reeves and Adigiizel, 2004). Tento rod obyvajici
jihovychodni Evropu a Blizky vychod zahrnuje nékolik druhG schopnych
hyperakumulace, v popsanych pripadech se jedna predev$im o druhy hyperakumuluji
nikl. Zvlasté studovany jsou druhy Bornmuellera emarginata (5 000-35 000 mg/kg
v suSiné) a Bornmuellera tymphaea (1 590-31 200 mg/kg v susin€) (Reeves et al.,, 1983;
van der Ent et al, 2019). Pfirozeny areal roz$ifeni maji v Recku (Bani et al, 2021).

Hyperakumulujici rostliny, které jsou ve fylogenetickém schématu od Kramer (2010)



jesté tazeny do rodu Peltaria, dnes jiZ spadaji do rodu Bornmuellera (ReSetnik et al.,

2013).

3.1.4 Cochlearia

Dle Kramer (2010) se nékolik rostlin hyperakumulujicich Ni nachazi i v arkto-alpinském
rodu Cochlearia. Zde také probéhly taxonomické zmény a je otazkou, zda se do tohoto
rodu stale radi i rostliny hyperakumulujici Ni. Napriklad Ni hyperakumulator Cochlearia
aucheri (dnes Noccaea aucheri) je jiz v soucasnosti fazen k rodu Noccaea (Ipni.org, 2021).
Na dalSich druzich rodu Cochlearia, které v rodé zilistaly, probihaji vyzkumy zamérené na
toleranci stresovych podminek jako je zasoleni ¢i zvySené koncentrace zinku a kadmia

(Nawaz et al.,, 2017).

3.1.5 Noccaea

Rod Noccaea zahrnuje mnoho druhi hyperakumulujicich rostlin (Kramer, 2010), které
dosahuji znacné vysokych koncentraci Ni v prytu. Napriklad pro Thlaspi elegans (dnes
Noccaea elegans) se koncentrace Ni pohybuji zhruba v rozmezi 8 800 - 20 800 mg/kg
(Reeves and Adigiizel, 2004).

Zastupci tohoto rodu jsou ¢asto schopni hyperakumulovat nékolik druhti tézkych kovu.
Vyskytuji se i populace, které tyto kovy akumuluji poptripadé hyperakumuluji zaroven,
kdyZ k tomu maji vhodné stanovisté. Zvlasté zkoumany modelovy evropsky druh, Noccaea
caerulescens (Obr. 3.2.), je schopen hyperakumulovat Zn, Cd, Ni (Assuncdo et al., 2003)
a nékteré populace i Pb (van der Zee et al.,, 2021). V jednotlivych populacich jsou drobné
rozdily hyperakumulujicicho genotypu a fenotypu (Kozhevnikova et al., 2020). Typicky
jsou populace schopny hyperakumulovat Zn/Cd nebo Zn/Ni (O Lochlainn et al.,, 2011;
Sterckeman et al, 2017). Schopnost hyperakumulovat Zn je povaZovana za druhové

konstitutivni znak (Kozhevnikova et al,, 2020).

V ptipadé srovnani populaci z ultramafickych a ne-ultramafickych lokalit na Obr. 2.1. (van
der Ent et al,, 2022) je patrné, Ze populace Noccaea caerulescens na lokalité Ganges mimo
ultramafické piidy nehyperakumulovala nikl. Pfesto se v jejich semenech nachazely
akumulované zvySené koncentrace Zn (700 mg/kg suSiny). Tato populace totiZ na lokalité
Ganges rostla na takzvané calaminové plidé se zvySenym obsahem oxidu zinku. U populaci
hyperakumulatoru Noccaea caerulescens tedy typ hyperakumulovaného ci

akumulovaného tézkého kovu zavisi mimo jiné na geochemickém slozeni plidy (van der
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Ent et al., 2022). Noccaea caerulescens je celkové velmi zajimavym modelovym druhem
pro studium hyperakumulace a potencidlnim zdrojem pro transfer alel genl

podminujicich hyperakumulujici fenotyp do dalsich rostlin (Do Nascimento et al., 2021).

3.1.6 Streptanthus
V tomto rodu je uvadén jen jediny zastupce hyperakumulujicich rostlin. Streptanthus

polygaloides je hyperakumulatorem Ni a jeho ptivodnim arealem rozsireni je Kalifornie

(Boyd et al., 2009).

Obrazek 3.2.: Modelovy druh pro vyzkum hyperakumulace niklu, Noccaea caerulescens.

(prevzato od Plants of the World Online (2024))
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4. Mechanismy hyperakumulace Ni

Hyperakumula¢ni mechanismy niklu v rostlinach obecné zahrnuji stimulovanou absorpci
tézkého kovu koreny, sniZenou sekvestraci v kotfenovych buikach, efektivni transport
xylémem, zvysSenou sekvestraci kovu v listech a redistribuci Ni floémem (Obr. 4.1.).
Vyznamnou roli v efektivité procesu maji chelatac¢ni ¢inidla, jejichZ pomérové i slozkové
zastoupeni se pravdépodobné lisi mezidruhové (Van der Pas and Ingle, 2019). V Ni
hyperakumulujici rostliné Senecio coronatus 7z Cceledi Asteraceae byly objeveny
i specializované korenové bunky v kofenovém kortexu (Mesjasz-Przybytowicz and
Przybytowicz, 2020). V dalSich druzich a celedich vsak takova prizplisobeni zatim
zaznamenana nebyla. Dosavadni vysledky vyzkuma ukazuji, Ze drobné procesy ci
organické slozky hyperakumulace Ni se relativné lisi jak mezi Celedémi, tak v mensi mite
i mezi druhy stejné Celedi. Ni hyperakumulatory Celedi Brassicaceae jsou jednou z vice
prozkoumanych skupin hyperakumulatort. Za to vdéci jejich Sirokému rozsiteni

a diverzité v Evropé a naslednému mnohaletému vyzkumu.

Hyperakumulatory niklu vyvinuly vysoce efektivni mechanismus prijmu Ni kofenovym
systémem s naslednou translokaci a sekvestraci do prytu. Kov je nabiran do xylému, kde
se vyskytuje hlavné v podobé iontli Ni** a je sekvestrovan predevSim do vakuol
a apoplastu listd. Dale probiha translokace Ni i floémem. S ohledem na tento proces
muzeme mechanismy hyperakumulace rozdélit na fazi prijmu v kotrenech, transportu

vodivymi pletivy a detoxikaci a uklddani v nadzemnich pletivech.
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Obrazek 4.1.: Schéma hlavnich transportnich drah Ni v hyperakumulujicich rostlinach.
[Ni-L ] Ni ve vazbé na chelatujici ligand, (i) prijem do korene, (ii) sekvestrace v kofenu
a radialni transport, (iii) prijem do xylému, (iv) xylémovy transport, (v) vydej z xylému,
(vi) sekvestrace v dospélych listech, (vii) prijem do floému, (viii) redistribuce floémem,

(ix) vydej z floému (ptevzato a upraveno od Deng et al. (2018))

4.1 Ni v rhizosfére

Nikl se v ptidé vyskytuje v riznych formach, u nichz se predpoklada, Ze ¢im vice jsou
rozpustné ve vodé, tim snaze jsou piistupné rostlinAm (Brummer et al., 1986). Nepiima
evidence tedy naznacuje, Ze hyperakumulujici rostliny absorbuji Ni predevsim ve formé
Ni2+ (Deng et al, 2017). Rozpustnost Ni se snizuje s navySujicim se pH, protoZze
v zasaditéjSim prostredi ma nikl tendenci vytvaret nerozpustné slouceniny (Brummer

etal, 1986). I proto je v literatuire opakované zdlraznovano, Ze pH hraje ustiedni roli

v prijimu Ni (Risse et al., 2023).

Dal8i otazkou tedy je, zda hyperakumulujici druhy mohou v pfijmu niklu vyuZivat Sirsi
paletu sloucenin, v nichZ se Ni vyskytuje. V nékterych srovnavacich studiich
hyperakumulujicich a nehyperakumulujicich rostlin bylo pozorovano, Ze oba typy rostlin
absorbuji kovy ze stejnych plidnich zdrojt niklu. Massoura et al. (2004) toto pozorovali

na hyperakumulatoru Alyssum murale (dnes Odontarrhena muralis), exkluderu Triticum
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aestivum a indikatoru Trifolium pratense. OvSsem mnoZstvi rozpustného Ni v plidach
dostupného obvykle rostlindm je nizs$i, neZ mnoZstvi niklu v nadzemni biomase
hyperakumulatori (Centofanti et al., 2012). Zaroven dle vyzkumu na Alyssum corsicum
(dnes Odontarrhena corsica) neodpovidalo poradi, v jakém hyperakumulujici rostlina
vycerpala rizné formy Ni z plidy poradi rozpustnosti danych sloucenin (Centofanti et al.,
2012). Presto ale Centofanti et al (2012) dosli k zavéru, Ze koncentrace Ni
v hyperakumulatorech zavisi na mnozZstvi rozpustného Ni v ptidé a intenzité transpirace.
Jejich méreni vSak mohla byt ovlivnéna hydroponickym provedenim pokust, tudiz
iabsenci rhizosféry ¢i dalSich mikroorganismi. Vysledky vyzkumi tedy nejsou
jednoznacné a vedou se debaty, zda jsou hyperakumulatory schopny cerpat z vétsi skaly

plidnich zasob Ni nez nehyperakumulatory (Risse et al., 2023).

Dalsi vyzkumy jasnéji podporuji vliv ¢erpani Ni hyperakumulatory z méné biologicky
dostupnych slozek ptidy (Wenzel et al. 2003; Puschenreiter et al., 2005; Alvarez-Lépez
etal, 2021). Chardot-Jacques et al. (2013) zaznamenali pfimo degradaci silikatového
mineralu s nizko-rozpustnym Ni v rhizosfére hyperakumulatoru Leptoplax emarginata
(dnes Bornmuellera emarginata). Pro pozorovani zvétravani povrchu ¢astic mineralu pri
tom pouZili skenovaci elektronovou mikroskopii (SEM). Neni tedy presné objasnéno,
z jakych nikl obsahujicich ptidnich slozek hyperakumulatory Cerpaji prednostné. Piijem
Ni hyperakumulatorim ale budou pravdépodobné usnadnovat specifické mechanismy,

které jim umoznuji mobilizovat ¢i jinak ziskavat vétSi mnoZzstvi niklu.

MozZnymi mechanismy zvysSujicimi rozpustnost Ni v ptidé je acidifikace rhizosféry a dalsi
kotfenova exsudace latek, které mohou plisobit jako chelata¢ni cinidla. Vyzkumy na
Alyssum murale (dnes Odontarrhena muralis), Thlaspi caerulescens (dnes Noccaea
caerulescens) a Thlaspi ochroleucum (dnes Noccaea ochroleuca) vsak naznacovaly, Ze se
acidifikace rhizosféry nepodili na mechanismu solubilizace kovi u hyperakumulatort
(Bernal et al, 1994; McGrath et al, 1997; Zhao et al, 2001). V pripadé kotenovych
exsudatli nebylo zatim jasné prokazano, Ze by zvysSovaly solubilizaci Ni z méné biologicky
pristupnych sloucenin. Recentnéjsi vyzkumy na Ni hyperakumulatorech Odontarrhena
serpyllifolia a Odontarrhena chalcidica ale prinaSeji evidenci, Ze k mobilizaci Ni
v rhizosféte mize dochazet (Alvarez-Lépez et al., 2021). P¥i srovnani terénnich méfeni
rhizosféry 0. serpyllifolia, exkluderu Holcus lanatus a okolni pldy, byla nejvétsi

koncentrace biologicky dostupného Ni pravé v rhizosfére hyperakumulatoru. To znaci, ze
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procesy v rhizosfére O. serpyllifolia vyvolaly mobilizaci Ni, ¢emuZ mohlo pfispét
i plisobeni exudatli dlouhodobé na jednom stanovisti. Risse et al. (2023) méftili rhizosféru
0. chalcidica v kvétindCovém experimentu a taktéZ zaznamenali mobilizaci Ni.
U O. chalcidica byla ale mobilizace Ni niZsi nez v ptipadé O. serpyllifolia, coZ mohlo byt
zplsobeno jak rozdilnymi druhy rostlin, tak rozdily v terénnim a kvétinacovém provedeni
experimentu. Risse et al. (2023) dale navrhuji ko-mobilizaci Ni a Fe ze stejné slozky pudy.
Piesnéji by se mohlo jednat o Ni asociovany s Fe oxidy, které jsou jednim z hlavnich zdrojt
biologicky dostupného Ni na hadcovych ptidich (Massoura et al, 2004; Chardot et al.,
2005; Alvarez-Lépez et al., 2021). Exudaty byly dale zaznamenany i nap¥iklad u Thlaspi
goesingense (dnes Noccaea goesingense), kdy v hydroponickém experimentu dochazelo
k prijmu Ni2* a také k vylucovani kovo-organickych sloucenin (Puschenreiter et al., 2005).
Béhem tohoto experimentu bylo pozorovano, Ze T. goesingense (N. goesingense) vycerpa
z pudy drive Ni2* nez Ni v chelatacnich komplexech. Dale bylo v terénnim vyzkumu
rhizosféry T. goesingense (N. goesingense) naméreno zvySené mnozstvi kyseliny Stavelové
a kyseliny citronové oproti celkové okolni ptidé (Puschenreiter et al., 2005). Vliv na
cerpani a mobilitu Ni v rhizosféfe mohou mit i mikroorganismy, ptipadné dalsi faktory
jako obsah celkové organické slozky, teplota, textura ¢i vlhkost plidy (Morris, 2020; Unver
et al,, 2013). Jednotlivé vlivy jsou ovSem obtiZné odlisitelné. Vysledky nékolika vyzkumi
na tato témata se mirné riizni a zatim neni jasna evidence o tom, zda se zminéné procesy

primo podileji na intenzifikaci prijmu Ni hyperakumulatory.

Jednim z dalSich mechanisml potencialné zvysSujicich zisk Ni hyperakumulaé¢nimi
rostlinami je preferencni proliferace kotend do oblasti ptidy se zvySenou koncentraci Ni.
Distribuce tézkych kova v pidach je heterogenni, cozZ rostlindm c¢astecné umoziuje se
koncentrovanym loZiskim vyhnout, nebo je naopak vyhledavat. Pii pokusech
vrhizotronech s populacemi hyperakumulatoru N. caerulescens akovo-tolerantniho
exkluderu Stellaria media projevily rostliny zretelnou odpovéd na pritomnost Ni
(Tognacchini et al., 2020b). Koreny populaci N. caerulescens odebranych z Ni bohatych
pld zretelné vyhledavaly Ni koncentrovana loziska. Naopak kofeny populaci
N. caerulescens odebranych z ptid bez vyssi koncentrace Ni se lozisklim bohatym na kov
vyhybaly. U S. media se loziskiim vyhybaly vSechny populace. Tyto vysledky naznacuji
fyziologickou adaptaci a potrebu niklu u populaci N. caerulescens pochazejicich z Ni
bohatych stanovist. Evidenci o stimulacnim efektu Ni na korenovy rust

u hyperakumulatori prinesl i vyzkum Bettarini et al. (2021). Populace Sesti druht
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hyperakumulatori z rodu Odontarrhena vykazovaly posileny riist kofend v pritomnosti
vyssich koncentraci Ni. Populace sedmého druhu, Odontarrhena muralis, také vykazovaly

stimulovany rist pii nizsich ale v béZzné plidé neobvyklych davkach Ni.

4.2 Prijem Ni

Prijem vody a Zivin z rhizosféry do rostlin probiha pasivné pres apoplast a aktivné skrz
symplast (Hopmans and Bristow, 2002; Bartoli et al, 2011). Podil apoplastické
a symplastické cesty v korenovém prijmu Ni byl méren Redjala et al. (2010). Pro exkluder
Zea mays a Ni hyperakumulator Leptoplax emarginata (Bornmuellera emarginata) byl
podil apoplastického transportu 81.3-88.0 % a 90.6-95.5 %. To naznacuje, Ze hlavni roli
v absorpci niklu do kotene hyperakumulatori bude hrat pasivni transport, ale mira jeho

zapojeni se mize mezidruhové lisit.

Do rostlinného téla pronikd Ni2* predevSim pres nizkoafinitni transportni systémy
kationtdi mikroprvkid. Molekularni studie ukazuji, Ze by se mohlo jednat o Zn a Fe
transportéry. U Zn/Ni hyperkumulatoru Thlaspi pindicum (dnes Noccaea pindica) byla
zaznamenana inhibice pfijmu Ni2* pfi pridani Zn?* do média. Pfi opacném zasahu nemélo
pridani Ni signifikantni efekt na prijem Zn (Taylor and Macnair, 2005). Stejné tak Ni
hyperakumulator T. caerulescens (N. caerulescens) preferoval prijem Zn pred Ni
(Assuncdo et al., 2001). Z téchto vysledki je patrné, Ze hyperakumulujici druhy rody
Noccaea by mohly mit Zn specifické vysokoafinitni transportéry a Zn/Ni nizkoafinitni
transportéry (Deng et al., 2018). MoZné zapojeni Fe transportérii prichazi v ivahu mimo
jiné na zakladé SOLiD high-throughput sekvenovani kofrenovych transkriptomi
v N. caerulescens, které ukazaly, Ze expozice Ni miiZe stimulovat genovou expresi Zn
transportéru ZIP10 a Fe transportéru IRT1 (Halimaa et al. 2014). Oba tyto transportéry
patfi do rodiny ZIP (Zinc-regulated transporter, Iron-regulated transporter-like Protein).
OvSsem IRT1 ma Sirokou substratovou specifitu vic¢i divalentnim kationtim

a transportuje i ionty dalsich kovti (Korshunova et al., 1999).

Jakmile se Ni dostane do kotrene, musi projit symplastem a efektivné se translokovat pres
Caspariho prouzek az do xylému. Po kontaktu s korfenovym symplastem je Ni v¢asné
navazan na chelata¢ni organické ligandy, aby se buriky vyhnuly toxicité volnych Ni2+ionti
(Haydon and Cobbett, 2007). Obecné lze ocCekavat, Ze Ni bude vazan slouCeninami

s reakéni skupinou obsahujici dusik nebo kyslik (McNear et al., 2010). Jako vyznamné
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chelatacni ¢inidlo pro Ni hyperakumulatory je opakované zaznamendvan histidin (His).
Kramer et al. (1996) pozorovali, Ze vystaveni hyperakumulatoru Alyssum lesbiacum (dnes
Odontarrhena lesbiaca) zvySenym Kkoncentracim Ni indukovalo navyseni celkové
pritomnosti His a zarovenn navyseni Ni v xylémové stavé. Pri srovnavaci studii
A. lesbiacum (O. lesbiaca) s Ni nehyperakumulujici Brassica juncea byly naméreny
konstantné vysoké koncentrace histidinu v kofenech Ni hyperakumulatoru (Kerkeb and
Kramer, 2003). Chelatace histidinem tedy potlacuje sekvestraci Ni do vakuol kofenovych
bunék, a tim podporuje radialni transport (Richau et al. 2009). V sekvestraci mensi ¢asti
prijatého niklu do korene hyperakumulujicich rostlin hraji patrné roli dalsi Fe
transportéry. Garcia de la Torre et al. (2020) prinasi evidenci o zapojeni
IREG/Ferroportin transportéru NcIREG2 z N. caerulescens. VétSina prijatého Ni je vSak

transportovana radialné od bunék rhizodermis k parenchymu v pericyklu.

4.3 Xylémovy transport

V pericyklu korene putuje Ni do parenchymu xylému odkud dale prechazi do xylémového
cévniho systému (Obr. 4.1.). Pfesun Ni do xylému je pravdépodobné usnadnén proteiny
v membranach xylémového parenchymu (Deng et al., 2018). Zapojeny by mohly byt mimo
jiné YSL3 transportéry komplexu Ni-nicotianamin zrodiny YSL (Yellow Stripe-Like),
jejichZz genova exprese v T. caerulescens (N. caerulescens) byla zvySena pri vystaveni
rostlin vy$$im koncentracim Ni (Gendre et al., 2006). Dals{ transportéry pro komplexy Ni-
His nebyly zatim identifikovany. Hnaci silou xylémového transportu je predevsim
transpirace listl, pripadné kotrenovy vztlak. V xylémové mize se cast niklu miize
vyskytovat ve formé volnych hydratovanych kationtti (Centofanti et al., 2013) a ¢ast miize
byt chelatovana organickymi ligandy. Ni2+ je pomérné stabilni v xylémové mize s pH 5-6
a mrtvé bunky xylémovych cév by vysokymi koncentracemi NiZ* nemély byt ovlivnény
(Deng et al, 2018). Jako hlavni chelata¢ni sloucenina v xylémovém transportu
u T. caerulescens (N. caerulescens) byl zaznamendan nicotianamin (NA) (Stéphane et al,
2006). Gen pro jeho syntézu byl exprimovan pouze v listech. Pfi vystaveni T. caerulescens
(N. caerulescens) vy$Sim koncentracim Ni se vSak NA kumuloval v kofenech, prestoze
exprimace jeho genu zde zaznamendana nebyla. Vysvétlenim, které Stéphane et al. (2006)
navrhuji, mize byt translokace NA z listii. V kofenech NA pravdépodobné tvoii komplex
s Ni a doprovazi ho xylémovym transportem do listti. U deviti druhti Ni hyperakumulatori

zrodu Alyssum (dnes osm z nich Odontarrhena az na A. montanum) byly jako dalsi
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chelatacni ¢inidla zaznamendny kyselina citronova a kyselina jable¢na (Centofanti et al,
2013). Alves et al. (2011) nastinuji vliv i dalSich karboxylovych kyselin a z malé ¢asti
i aminokyselin. Chelatacni latky vSak pravdépodobné nepokryji veskerou koncentraci Ni

v xylému a znacna ¢ast niklu tak ziistava v podobé kationti.

4.4 Ukladani Ni v listech

Béhem xylémového transportu konci vétSina Ni v dospélych listech, které maji nejsilnéjsi
transpiraci (Deng et al., 2016). V listech je nikl rozprostien v apoplastu pomoci vodivych
pletiv, pripadné je absorbovan do symplastu. Dale probiha sekvestrace Ni do fyziologicky
méné aktivnich oblasti jako vakuoly epidermis (Obr. 4.2.) nebo bunécné stény. Na
vykladani komplext Ni-NA z xylému do listd se patrné mohou podilet opét transportéry
YSL3 (Gendre et al, 2006). Soucasti transportu do symplastu by mohly byt i transportéry
ZNT1 a ZNT2 z rodiny ZIP, které jsou dle vyzkumi na N. caerulescens upregulovany
pritomnosti niklu (Visioli et al,, 2014). V symplastu je Ni akumulovan hlavné ve vakuolach
(Kramer et al, 2000), do nichz by mohl byt transportovan skrz tonoplast pres
transportéry MTP1 (metal tolerance protein 1) ¢i pres Ni2*/Hi* antiport pohanény
V-ATPasou (Ingle et al., 2008). MTP1 je z rodiny CDF (Cation Diffusion Facilitator) a byl
zaznamenan u T. goesingense (N. goesingense) (Persans et al., 2001). MoZnost Ni2+/H*
antiportu zaznamenali Ingle et al. (2008) u A. lesbiacum (0. lesbiaca). Ve vakuolach je Ni
stabilizovan karboxylovymi kyselinami (Montarges-Pelletier et al., 2008; Kramer et al.,
2000). V apoplastu miize byt Ni uskladnén v bunécnych sténach (Kramer et al., 1997;
Kramer et al., 2000).
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Obrazek 4.2.: Pomoci synchrotronové mikro-rentgenové fluorescence (uXRF) vytvorena
mapa distribuce Ni v listech a v listovém Fezu Noccaea caerulescens oddélenych z Zivé
rostliny. Obrazek ukazuje Ze v listech je Ni akumulovan predevsim v burikdch epidermis

a vodivych pletivech (prevzato a upraveno od Jakovljevi¢ et al. (2024))

Hyperakumulatory maji obdivuhodnou schopnost efektivni fotosyntézy, prestoze vétSinu
Ni sekvestruji v prytu. Scartazza et al. (2022) zaznamenali, Ze u Ni hyperakumulatort
O. chalcidica a 0. moravensis byla intenzita fotosyntézy navySena v piitomnosti Ni.
Pozorovali u nich mimo jiné preusporadani fotosyntetickych pigmentt, vysSsi ucinnost
fotosystému II. a prfimo nutnost vyssi koncentrace Ni pro efektivnéjsi celkovou
fotosyntetickou aktivitu. Populace dalSiho druhu, slabSiho hyperakumulatoru O. muralis,
projevily pti vyssich koncentracich Ni symptomy toxicity (Scartazza et al., 2022). Jednim
z piiznaki Ni toxicity je ztrata obsahu vody v kotrenech i prytu (Schickler and Caspi, 1999).
U Ni hyperakumulujicich rostlin je naopak opakované pozorovana stabilni hydratace
pletiv (Rosatto et al,, 2021; Scartazza et al., 2022). V pripadé O. chalcidica vystavenych
nejvyssim koncentracim Ni byl pak zjistén i stimulujici efekt Ni na otevirdni priduchi
anavySeni transpirace (Scartazza et al, 2022). Efektivni kompartmentalizace Ni

v bunkach listu a intenzivni transpirace tak budou pravdépodobné jednémi z klicovych
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prvki ve vysoké hyperakumula¢ni kapacité druhii jako O. chalcidica (Scartazza et al,

2022).

4.5 Presun floémem

VétSina Ni se po xylémovém transportu sekvestruje v silné transpirujicich dospélych
listech, které se mohou v pripadé rostlin z ¢eledi Brassicaceae nachazet v listové rizici,
zatimco zbytek dale rostouciho prytu je nad nimi (Deng et al, 2016; Deng et al., 2021).
Cast uloZeného niklu, jakoZto esencialniho prvku pro rostliny, je tedy potieba v novych
rostoucich pletivech (Deng et al., 2016). Nikl mlze byt pohotové piesouvan mezi
uloZenymi zdroji a misty spotireby, sinky. K tomu slouZi sit’ floému pohdnéna predevsim
osmotickymi silami. Floémova Stava ma pH mirné alkalické, pH 7-8, a je obohacena
o cukry, aminokyseliny a dal$i organické slozky (Taiz a Zeiger, 2010). D4 se tedy
predpokladat, Ze i zde budou ionty Ni chelatovany organickymi sloZkami, ale podrobné
studie zatim chybi. Deng et al. (2016) zaznamenali v N. caerulescens vazbu Ni na kyselinu
jable¢nou a méreni naznacovala, Ze by na ni mohla byt navazana vétSina Ni pritomného

ve floému.

Presun Ni uloZeného v bunkach listi do sitovych elementi floému probihd skrz
doprovodné buriky floému a dale u nékterych druhti pres plasmodesmata (Taiz a Zeiger,
2010), ale ujinych pres apoplast. K transportu pies apoplast by mohlo dochazet napriklad
u Arabidopsis thaliana, jehoz floémové bunky jsou kviili nedostatku plasmodesmat vice
izolovany od bunék ostatnich (Haritatos et al., 2000). Ve floému dale dochazi k translokaci
Ni ve sméru nahoru i dol. Deng et al. (2016) naméfili u N. caerulescens, ze 89 % Ni
exportovaného ze starych listl se pfemisti nahoru k mladym listlim, pripadné sementim
(Obr. 4.3.) a dal$im organtim, zatimco jen 11 % se presune doll ke kofentim. Deng et al.
(2021) dale zaznamenali, Ze Ni je ve floému znacné mobilni a floémovy transport tak
efektivné prispiva k rovnomérnému rozmisténi Ni v rostliné. To je v souladu s vysledky
a u Streptanthus polygaloides se Ni nadmérné akumuluje i v reprodukcnich organech
vcetné prasnikd, pestiku i v pylu anektaru (Meindl et al, 2014). Distribuci Ni
v rozmnozovacich organech Ni hyperakumulatort dale potvrzuji i Jakovljevi¢ et al. (2024)
u Noccaea praecox (Obr. 4.4.) a N. caerulescens. Floémovy transport tézkych kovii vCetné

Ni je zatim prozkouman jen malo a zbyva spoustu nezndmych. Presto je ziejmé, Ze hraje
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zasadni roli v Zivoté hyperakumulujicich rostlin, které prosperuji v extrémnich

podminkach.

slice 17

slice 33

slice 43

250 um

Obrazek 4.3.: Synchrotronovd 2D projek¢ni mapa (A) a rentgenova fluorescencni
vypocetni tomografie (XFM-CT) (B-G) distribuce Ni, Fe a Zn v suSeném semeni Noccaea
caerulescens. T - testa, Hi - hilum, E - endosperm, R - koten, Hy - hypokotyl, C - kotyledon
(prevzato a upraveno od Spiers et al. (2022))

0.20
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Obrazek 4.4.: Pomoci synchrotronové mikro-rentgenové fluorescence (LXRF) vytvorena
mapa distribuce Ni v kvétenstvi a v kvétu Noccaea praecox oddélenych z Zivé rostliny.
Obrazek dokumentuje distribuci a nadmérnou akumulaci Ni v rozmnoZovacich organech.

(prevzato a upraveno od Jakovljevi¢ et al. (2024))
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5. Role hyperakumulace Ni v adaptaci na
toxické pudy

Plidy s vysokymi koncentracemi téZkych kovli jsou pro vétSinu rostlin naro¢nym
prostiedim pro zZivot. Rostliny, které si osvojily schopnost hyperakumulace tézkych kovl
vSak maji oproti nehyperakumulujicim rostlindm zna¢nou vyhodu v pieZivani na téchto
ptdach. Tyto druhy jiZ maji mechanismus, pomoci kterého mohou s tézkymi kovy

hospodarit.

Je otazkou, zda plvodnimi podnéty pro vznik schopnosti hyperakumulace byla pravé
extrémni prostredi. Existuje nékolik hypotéz, vysvétlujicich, pro¢ by pro rostliny mohlo
byt dale vyhodné hyperakumulovat Ni (Kazakou et al, 2008). Nékolika studiemi
podporovana je hypotéza, Ze hyperakumulace niklu slouzi rostlinam jako ochrana pied
patogeny, pripadné herbivory (Fones and Preston, 2013). Tato hypotéza je nékdy také
nazyvana hypotézou elementarni obrany a vztahuje se i na hyperakumulaci dal$ich

tézkych kovil.

O evolucni komplexnosti hyperakumulace muze svédcit, Ze schopnost hyperakumulace
a akumulace v danych fylogenetickych vétvich se Casto vyskytuje opakované. Dale neni
dostatecna evidence, Ze by u hyperakumulujicich druhi dochazelo ke ztraté této
schopnosti. Zarovei schopnost hyperakumulace Ni vznikla u rostlin minimalné Sestkrat
(Kramer, 2010) a je rozSifena mezi riznymi taxony. Toto by mohlo naznacovat, Ze
schopnost hyperakumulace je vysledkem adaptivni evoluce (Cecchi et al., 2010; Sobczyk
etal, 2016).

5.1 Hyperakumulace jako adaptace na ultramafické pady

Majorita plid s toxickymi koncentracemi tézkych kovi se nachazi na ultramafickych
horninach. Termin ultramafické pldy v této podkapitole budu pouzivat zaméné
s terminem serpentinitové, neboli hadcové piidy, protoZe znacna cast diverzity Ni
hyperakumulatort roste na ultramafickych ptidach vznikajicich na serpentinitech (Bani
et al.,, 2010; Bettarini et al, 2020). Tento typ piid je pro rostliny ndro¢nym prostiedim
nejen kvili pritomnosti vysokych koncentraci tézkych kovt, ale i kviili dalsim specifiklim.

Lokality se serpentinitovymi pidami se c¢asto vyznacuji vyssi teplotou neZz okoli
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a nedostatkem vody (Rajakaruna, 2018). Zaroveii na hadcovych pidach byva nedostatek
vapniku, ktery je pro rostliny esencialni makroZivinou (Kazakou et al., 2008). Esencilani
makroZivinou rostlin je i hot¢ik, ale toho je na hadcovych piidach naopak piebytek, ktery

jesté dale ztéZuje prijem uZz tak vzacného vapniku. (Kazakou et al., 2008).

Diky témto specifickym abiotickym faktorim se na hadcovych pldach vyskytuje
i specificka flora. Mezi rostliny této flory patri druhy 1épe snasSejici extrémni podminky,
jako pravé hyperakumulatory Ni. Nékteré z téchto hyperakumulujicich druhi jsou na
hadcovych lokalitach endemické, jiné druhy jsou schopny prosperovat jak na hadcovych,
tak na béznych pidach (Kazakou et al., 2008). Ackoliv drtiva vétSina hyperakumulatort
Ni obyvajicich ultramafické plidy je hadcovymi endemity (85-90 % dle Kazakou et al.
(2008)), ne vsechny druhy adaptované na tyto piidy jsou hyperakumulatory (Brady et al.,
2005). Tento nepomér poukazuje na to, Ze schopnost hyperakumulace miiZe usnadnovat
kolonizaci téchto specifickych substrati, zdaleka vSak neni jedinym mechanismem, jak se

na tyto ptidy adaptovat.

5.2 Kandidatni geny

Hyperakumulujici rostliny maji Sirokou $kalu mechanismi, jak se vyporadat s vysokymi
koncentracemi tézkych kovi v jejich okoli. Je pravdépodobné, Ze tato diverzita
fyziologickych procesu se pak bude odrazet in na diverzité na drovni genetickych zmén,
onichZz je vSak zndmo podstatné méné. Je snaha tyto rozdily od béZnych
nehyperakumulujicich rostlin identifikovat a nalézt kandidatni geny, které by se mohly na
hyperakumulaci podilet. Souc¢asné vyzkumy se zvlasté soustiedi na zmény v expresi genii
pro membranové transportéry (Halimaa et al., 2014; Sharma et al., 2021). Nejvétsi skala
experimentd je provadéna na modelovém druhu Noccaea caerulescens. Tento druh je pro
vyzkum lakavy zvlasté diky jeho schopnosti hyperakumulovat nékolik druht tézkych
kovli a diky dostupnosti zna¢nych znalosti o jeho genomu a transkriptomu (Lin et al.,

2014).

Membranové transportéry hraji zasadni roli v prijmu, translokaci i sekvestraci téZzkych
kovl u hyperakumulatort. Halimaa et al. povazuji za kandidatni geny specifické pouze
pro N. caerulescens, které zahrnuji geny pro transportéry z rodiny ZIP, NRAMP, CDF, geny
pro riizné typy ATPAaz a dalsi.
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Kandidatni geny, které byly nalezeny pro nékteré transportéry z rodiny ZIP, zahrnuji
napriklad geny NcIRT1. Tento gen koduje Fe transportér, ktery ma Sirokou substratovou

specifitu a je tak schopen transportovat i dalsi ionty.

Dale byly nalezeny kandidatni geny Ni hyperakumulace pro transportéry ze skupiny
NRAMP (natural resistance-associated macrophage protein) (Wei et al., 2009; Halimaa et
al., 2014). Tyto transportéry se podili na transportu divalentnich kationtt jako je Fe2+. Dle
Wei et al. (2009) by se gen TcNRAMP3 (dnes NcNRAMP3) kodujici transportéry ze
skupiny NRAMP mohl podilet na hyperakumulaci Ni. Exprimovany byl predevsim
vkorenu T. caerulescens (N. caerulescens) a transportér, ktery koduje by mohl

zprostiedkovavat prijem komplexu Ni-NA komplexu (Halimaa et al., 2014).

Jednou z dalSich vyznamnych skupin transportérti jsou YSL transportéry. Tyto
transportéry zajistuji prijem a vylucovani komplext Ni-nicotianamin z cévniho systému
(Gendre et al, 2006). YSL transportéry jsou kédovany YSL geny. Dle analyzy Thlaspi
caerulescens (Noccaea caerulescens) od Gendre et al. (2006) vykazuji tfi konkrétni YSL
geny vyrazné zvySenou expresi oproti jejich homologlv v Arabidopsis thaliana. Jedna se
o geny TcYSL7 se zvySenou expresi v kvétenstvi, TcYSL5 zvySené exprimovan v prytu
a TcYSL3 exprimovany ve zvySené mire ve vSech mérenych organech. V pripadé TcYSL7
a TcYSL5 je exprese zvlasté navySena v okoli cévniho systému. U TcYSL3 bylo dale
prokazano, Ze kdduje influxni transportér Fe/Ni-NA. VSechny tii geny navic projevuji
konstitutivni expresi neovlivnénou zménami v koncentraci tézkych kovl v jejich
prostiedi (Gendre et al, 2006). Geny s vlastnosti konstitutivni exprese jsou casto

esencialni pro Zivotaschopnost organismu.

Kromé kandidatnich genli pro transportéry zapojené v hyperakumulaci jsou
identifikované i nékteré kandidatni geny pro chelata¢ni ¢inidla. V pripadé nicotianaminu
byl napriklad nalezen gen podilejici se na jeho syntéze (Stéphane et al, 2006). Konkrétné

se jedna o gen TcNAS (dnes NcNAS) kddujici nikotianamin syntazu (NAS).

Predchazejici zminéné geny byly identifikovany u Noccaea caerulescens. Podobné studie,
i kdyZ v menSim rozsahu, jsou provadény i na dalSich hyperakumulujicich zastupcich
Celedi Brassicaceae. Naprtiklad u Thlaspi goesingense (Noccaea goesingensis) ¢i Alyssum

serpyllifolium (Persans et al., 2001; Sobczyk et al., 2016).
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6. Uziti hyperakumulujicich rostlin

Druhy hyperakumulujici Ni lze pouZit jak k indikaci zvySené koncentrace Ni v pudé, tak
k extrakci Ni z pldy. Extrakce muze slouzit k ciSténi pldy, tedy fytoremediaci,
i k ziskavani cennych kovi z puad, které obsahuji priliS nizké koncentrace kovi pro

konvenéni metody. Tento druhy proces je nazyvan fytomining (van der Ent et al., 2021).

Pii vybéru rostlin vhodnych pro fytoremediaci je zvlasté sledovdna mira produkce
biomasy, dohromady s koncentraci daného prvku transportovaného z pidy do prytu
(Reeves and Baker, 2000). Vyhodou tohoto zptlisobu cisténi plid je, Ze neni potireba

vyjmout zneciSténou ptidu z dané lokality ani ji neni tfeba chemicky oSetfit.

Pro fytomining jsou také preferovany rostliny s vysokou schopnosti hyperakumulace
daného kovu a s vysokou produkci akumulujici biomasy. Metodou fytominingu lze
ziskavat kovy jak z prirodnich lokalit, tak napriklad odtézenim zbytkového kovu
z odpadniho materialu praimyslu (Tognacchini et al., 2020a). Zrovna Noccaea caerulescens
je druh, jenZz hyperakumuluje zajimavd mnozstvi kovi, ale produkuje biomasu prilis
pomalu na to, aby byl vhodnym druhem pro fytomining (Reeves and Baker, 2000). Alely
genl podilejici se na hyperakumulaci vS§ak mohou byt transferovany do rostlin s vyssi

produkci biomasy.

Pomoci pritomnosti hyperakumulujicich druhi Ize dale nalézt lokality se zvySenym
obsahem daného kovu v plidé, ptipadné i mateiské horniné. Takto, jako bioindikatory,
jsou rostliny prosperujici v ptidich bohatych na kovy pouzivany pravdépodobné po

tisicileti (van der Ent et al., 2021).

Dale mohou rostliny s touto schopnosti napomahat fytostabilizaci kontaminovanych pud,
kdy omezuji mobilitu a Sifeni niklu (van der Ent et al, 2021) ¢i s managementem
znecisténych vod (Mustafa et al., 2023). Ve vSech téchto pripadech je kladen dtiraz na to,
aby vybrané druhy odpovidaly svymi preferencemi stanovist dané lokalité (Mustafa et al,,
2023). Vhodné jsou proto rostliny ptvodni, jiz prizplisobené danym piirodnim

podminkam (Mustafa et al.,, 2023).
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/7 v
7. Zaver
Ve své bakalai'ské praci jsem se zabyvala hyperakumulaci Ni v ¢eledi Brassicaceae. Shrnuji
zde diverzitu téchto druhii, nejpodstatnéjsi fyziologické a molekularni mechanismy, vznik
této schopnosti jako adaptace na toxické pidy a kandidatni geny, které by se mohly
podilet na této schopnosti. Zaroven poukazuji na vyuZiti druhli hyperakumulujicich Ni
v praktickych aplikacich a podtrhuji mozné oblasti dalSiho vyzkumu.
Schopnost hyperakumulace Ni byla v soucasnosti identifikovana zhruba u sedmi rodt
Celedi Brassicaceae. Z téchto rodi patii mezi predpoklddané nejsilnéjsi
hyperakumulatory Ni Odontarrhena, Noccaea a Bornmuellera. Zvlasté studovany je
modelovy druh Noccaea caerulescens, u néjz disponujeme Sirokou skalou molekularnich
dat.
Hyperakumulatory z celedi Brassicaceae maji schopnost stimulované absopce Ni, nizkou
intenzitu sekvestrace Ni do kofenovych vakuol, efektivni transport cévnim systémem
a intenzivni sekvestraci Ni do listli, zvlasté do epidermalnich pletiv. Stale neni plné
ujasnéno, pomoci jakych konkrétnich procesti ziskavaji hyperakumulatory Ni z ptidnich
slozek, které nejsou bézZnym rostlindm dostupné. V piipadé dalSich mechanismi je také
stale prostor pro dalsi vyzkum. Bylo by potieba rozsirit znalosti napriklad v oblasti
molekuldrnich zmén v misté sekvestrace Ni, zvlasté ve fotosyntetickém aparatu. Nejméné
prozkoumany je asi floémovy transport a chelatacni ¢inidla v ném pisobici. Jako
chelatacni ¢inidla zde pravdépodobné budou rozsahle piisobit organické kyseliny, ovsem
$irsi studie na toto téma chybi.
Vykon jednotlivych membranovych transportérii, chelatacnich c¢inidel a dalsich
molekuldrnich komplext hyperakumulatori je odliSny od nehyperaumulujicich rostlin
diky odliSnému genomu a jeho expresi. Vyzkumy na molekularni, predevsim genetickou,
podstatu hyperakumulace byly vSak prozatim provadény predevsim na jednom druhu,
a to na Noccaea caerulescens. Pro tento druh byl sloZen kompletné genom, identifikovano
nékolik transportérii podilejicich se na hyperakumulaci a identifikovano nékolik
kandidatnich gend, které by také mohly hyperakumulaci ovliviiovat ¢i koédovat jeji
soucasti.
DalSim potencialnim modelovym druhem je silny hyperakumulator Ni, Bornmuellera

emarginata, ovSem o molekularni podstaté hyperakumulace v jeho pripadé neni zatim
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znamo témér nic. Podobna situace je i u dalSich Ni hyperakumulujicich druhti. Timto
smérem by tedy mély smérovat budouci vyzkumy.

BliZ$i porozuméni molekuldrni podstaté a jeji mezidruhové diverzité by ndm mohlo
pomoci lépe pochopit, pro¢ se viibec s hyperakumulujicimi rostlinami setkdvame, a co
vede Kk jejich vyraznému vyskytu na ultramafickych ptidach s centrem diverzity v zapadni
Eurasii. Schopnost hyperakumulace by mohla predstavovat preadaptaci pro
prosperovani na hadcovych pidach. Pro potvrzeni této hypotézy je ovSem tireba dalsich
vyzkumi pokryvajicich rtizné druhy s hadcovymi a nehadcovymi populacemi. Vhodnym
vyzkumnym pristupem pro potvrzeni této hypotézy by mohly byt naptiklad reciprocni

transplantacni experimenty.
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