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Abstrakt 

Schopnost vypořádat se s nezvyklým stresovým prostředím je jedním ze základů přežití. 

V rostlinné čeledi brukvovitých (Brassicaceae) jsou početně zastoupeny druhy s nevšední 

schopností hyperakumulace těžkých kovů. Tato schopnost jim poskytuje značnou výhodu 

při obsazování stanovišť s půdou bohatou na těžké kovy. Tato bakalářská práce se zabývá 

diverzitou druhů hyperakumulujících nikl (Ni) z čeledi Brassicaceae a poskytuje souhrn 

současných poznatků jak z fyziologické a molekulární, tak z genetické a evoluční 

perspektivy. Rychlý vývoj genomických a transkryptomických metod umožňuje dále 

identifikovat procesy i konkrétní geny podílející se na schopnosti hyperakumulace. Toto 

poznání nám otevírá cestu k aplikacím nových mechanismů při péči o naše životní 

prostředí a prohlubuje naše porozumění evoluci. 

 

 

Klíčová 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. Úvod 

Hyperakumulace těžkých kovů je poměrně vzácnou schopností přibližně 0,2 % druhů ze 

všech krytosemenných rostlin (Reeves and Baker, 2000; Krämer, 2010). Označení těžké 

kovy je v kontextu této práce použito pro prvky hliník (Al), železo (Fe), molybden (Mo), 

cín (Sn), rtuť (Hg), kadmium (Cd), thalium (Tl), selen (Se), kobalt (Co), měď (Cu), chrom 

(Cr), arsen (As), olovo (Pb), nikl (Ni), zinek (Zn), mangan (Mn) a prvky vzácných zemin. 

Druhy schopné hyperakumulace těžkých kovů jsou označované jako hyperakumulátory 

a jsou rozšířeny napříč různými rostlinnými čeleděmi i rody. Nejčastějším prvkem, který 

hyperakumulátory akumulují, je nikl (Ni), na nějž je zaměřena i tato práce. 

Geograficky se setkáme s významnou koncentrací druhů hyperakumulujících Ni 

především ve specifických oblastech s půdami na ultramafických horninách, které jsou 

přirozeně bohaté právě na nikl a další těžké kovy. 

Rostliny se schopností ukládat vysoké koncentrace niklu byly objeveny v několika 

desítkách čeledí. Ovšem čeleď Brassicaceae jasně vyčnívá počtem i diverzitou 

hyperakumulujících druhů, přičemž k samostatnému vzniku této schopnosti zde došlo 

nejméně šestkrát (Krämer, 2010). 

Porozumění vzniku a vývoji této neobvyklé schopnosti představuje další krůček k lepšímu 

pochopení mechanismů, kterými se rostliny adaptují k výzvám prostředí. Je tedy důležité 

komplexní porozumění jak z fyziologického a molekulárního, tak z evolučního pohledu. 

Hyperakumulátory Ni byly popsány jako první a mezi ostatními hyperakumulátory 

těžkých kovů převažují (Van der Pas and Ingle, 2019). Přesto rozkvět výzkumu detailních 

procesů stojících za hyperakumulací Ni přichází až v posledních letech s nástupem 

moderních genomických technologií. 

Cílem této bakalářské práce je shrnout současné poznatky o hyperakumulaci Ni v čeledi 

Brassicaceae, a to jak z fyziologického a molekulárního, tak z evolučního pohledu. 
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2. Hyperakumulace 

Hyperakumulace těžkých kovů v kontextu rostlin je schopnost přijímat a akumulovat 

těžké kovy v nezvykle vysokých koncentracích a zároveň v takovém prostředí 

prosperovat. Termín hyperakumulace v kontextu těžkých kovů a rostlin byl prvně 

zaznamenán ve výzkumu Jaffré et al. (1976) o vysokých koncentracích Ni v Sebertia 

acuminata (dnes Pycnandra acuminata) z čeledi Sapotaceae z Nové Kaledonie. V případě 

niklu byl pak termín ustálen pro konkrétní hranici koncentrace Ni v listové sušině vyšší 

než 1000 mg/kg (Brooks et al., 1977). Přesné hranice pro označení hyperakumulace 

u dalších těžkých kovů byly později definovány na koncentrace v sušině listů >100 mg/kg 

pro Cd, Tl, Se; > 300 mg/kg pro Co, Cu, Cr; > 1000 mg/kg pro As, Pb a prvky vzácných 

zemin; > 3000 mg/kg pro Zn a > 10 000 mg/kg pro Mn (Reeves et al., 2018). 

Jev nezvyklého nashromáždění niklu v rostlinách byl však pozorován už předtím. V roce 

1948 byla v listech herbářové položky Alyssum bertolonii (dnes Odontarrhena bertolonii) 

z hadcových výchozů na severozápadě Itálie zjištěna koncentrace Ni vyšší jak 10 000 

mg/kg (Minguzzi and Vergnano 1948). Tento objev byl následován nálezy dalších 

hyperakumulujících druhů z rodu Alyssum (Odontarrhena) z Arménie a Portugalska (Bani 

et al., 2010). Po roku 1970 pak byly nalezeny hyperakumulující druhy v Západní Austrálii 

(Severne and Brooks, 1972) a Nové Kaledonii (Brooks et al., 1974). V sušeném latexu 

novokaledonské Sebertia acuminata (dnes Pycnandra acuminata) byla dokonce 

naměřena koncentrace Ni vyšší než 250 000 mg/kg (Jaffré et al., 1976). Hyperakumulující 

rostliny jsou tedy schopny obsahovat mnohonásobně vyšší koncentrace kovů než okolní 

nehyperakumulující rostliny. Tyto koncentrace v hyperakumulátorech často převyšují 

koncentrace ostatních esenciálních prvků (Reeves and Baker, 2000). Výrazný rozdíl 

v koncentraci kovů mezi hyperakumulujícími a nehyperakumulujícími rostlinami je tak 

dobře patrný i ze snímání pomocí rentgenové fluorescenční mikroskopie (XFM) (Obr. 

2.1.). 
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Obrázek 2.1.: Rozdíl obsahu těžkých kovů viditelný na řezech sušených semen tří populací 

Noccaea caerulescens, zobrazených pomocí rentgenové fluorescenční mikroskopie (XFM). 

Populace Vosges (Francie) a Cira (Španělsko) pochází z ultramafických oblastí, kde je 

půda bohatá na Ni, populace Ganges (Francie) z oblasti bez zvýšené koncentrace Ni. Druh 

Noccaea caerulescens je geneticky velmi pestrý a jeho populace jsou schopny žít jak na 

ultramafických, tak na ne-ultramafických půdách. Zatímco populace z ultramafických půd 

hyperakumulují Ni, populace z půd bez zvýšené koncentrace Ni mají obsah Ni v normách 

ostatních nehyperakumulujících rostlin. (převzato a upraveno od van der Ent et al. 

(2022)) 

2.1 Zdroje těžkých kovů, zvláště Ni 

Obecně jsou zvýšené koncentrace těžkých kovů obvykle spojeny s antropogenními 

činnostmi. Primární zdroj kovů je však přírodní a lidé pouze přispívají k jejich další 

redistribuci do půd, vodních zdrojů či atmosféry. Na redistribuci se podílí i přírodní 

procesy, z nichž přední vliv má zvětrávání hornin obsahujících tyto kovy (Kierczak et al., 

2021). Se zvýšenou přítomností těžkých kovů se můžeme setkat u různých druhů hornin, 

přičemž nejvyšší koncentrace jsou v horninách ultrabazických a metamorfovaných 

(Mustafa et al., 2023). Dle Encyklopedie geologie České geologické služby (Petránek, 

2016) je označení hornin ultrabazických synonymní s označením hornin ultramafických, 

v zahraniční literatuře je termín ultramafické horniny často používán jako označení 

podskupiny ultrabazických hornin. Ve všech případech termín ultramafický označuje 
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temnou horninu, která může obsahovat vysoké koncentrace těžkých kovů. Z těžkých kovů 

v těchto horninách je výrazně zastoupen Ni, dále pak také chrom (Cr) či kobalt (Co) 

(Kierczak et al., 2021). Dalším zdrojem a zároveň procesem redistribuce těžkých kovů je 

vulkanická činnost (Harasim and Filipek, 2015). Pyroklastické proudy a sopečný popel 

mohou kovy zanést do prostředí náhle a ve vysokých koncentracích. Jejich vliv dokládají 

například analýzy půd z vulkanického ostrova Réunion (Dœlsch et al., 2006). 

Z lidských činností má značný vliv na redistribuci těžkých kovů v životním prostředí 

těžba, a to nejen těžba kovových rud, ale i uhlí (Liu et al., 2019), či vápence (Kampouroglou 

and Economou-Eliopoulos, 2013). Tyto těžební oblasti tedy mohou být také spojovány 

s přítomností vyšších koncentrací těžkých kovů. Dále hutnictví, zemědělství a jiná odvětví 

průmyslu přispívají ke zvýšeným koncentracím těžkých kovů v prostředích, kde kovy 

nejsou přírodního pedogeochemického původu (Begum et al., 2022). 

V případě niklu se s nejvyššími koncentracemi setkáme právě v ultramafických vyvřelých 

horninách jako je peridotit a v metamorfované hornině serpentinit (Mustafa et al., 2023), 

neboli hadec, která vzniká přeměnou ultramafických hornin a geochemický charakter si 

zachovává i po metamorfóze (Hattori and Guillot, 2007). Z těchto hornin zvětráváním 

vznikají půdy bohaté na Ni (Echevarria, 2018). V chladných klimatických podmínkách je 

intenzita zvětrávání peridotitů i serpentinitů podobná a vznikají geochemicky podobné 

půdy (Echevarria, 2018). V tropických podmínkách však vznikají dva odlišné typy 

ekosystémů, jako je tomu například na Kubě (Echevarria, 2018; Reeves, 1999). Na půdách 

na serpentinitech zde vzniká stálezelená vegetace podobná mediteránní vegetaci typu 

macchií (maquis) s výrazným zastoupením Ni hyperakumulátorů, zatímco půdy na 

peridotitech zarůstají deštnými pralesy s nízkým zastoupením Ni hyperakumulátorů 

(Echevarria, 2018). Výraznou roli v těchto rozdílech by mohla hrát různá intenzita 

zvětrávání serpentinitu a perioditu v tropických podmínkách (Echevarria, 2018). Přes 

tyto rozdíly jsou půdy vznikající na těchto horninách někdy souhrnně označovány jako 

serpentinitové půdy (Reeves et al., 1999) 

Z hlediska antropogenní činnosti se půdy výrazně bohaté na nikl nachází obvykle 

v blízkosti uložené hlušiny z těžby či poblíž hutí a dalších industriálních lokalit jako jsou 

například odkaliště (Tognacchini et al., 2020a). 
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2.2 Role Ni v rostlinách 

Nikl je pro rostliny esenciálním prvkem (Gerendás et al., 1999). V malém množství, 

přibližně 0,05-10 mg/kg, ho tedy potřebují všechny rostliny (Mustafa et al., 2023). Jeho 

hlavní role v rostlinách je v enzymu ureáza, kde dva Ni ionty spolutvoří aktivní centra 

enzymových podjednotek (Balasubramanian and Ponnuraj, 2010). Ureáza v rostlinách 

především katalyzuje hydrolýzu močoviny za vzniku amoniaku a hydrogenuhličitanu 

(Polacco et al., 2013) a je tak zásadní součástí metabolismu dusíku (Rizwan et al., 2019). 

Kromě ureázy působí Ni i v dalších enzymech, kde je kofaktorem jako v případě glyoxalázy 

(Fabiano et al., 2015; Alfano and Cavazza, 2020). Množství Ni větší než 10 mg/kg v sušině 

rostlinné biomasy je už ale považováno za toxické pro běžné rostliny (Krstić et al., 2007). 

Nedostatek Ni ovlivňuje vývoj a růst rostlin mnoha způsoby. V jeho důsledku dochází ke 

snížené aktivitě ureázy, což má další následky v podobě narušení metabolismu dusíku 

a kumulace močoviny v prýtu (Yusuf et al., 2011). Zvláště u mladých listů tento proces 

způsobuje nekrózu, u starších listů pak především chlorózu, která také může vyústit až 

v nekrózu (Yusuf et al., 2011). Ovšem vzhledem k tomu, že nikl je pro rostliny 

mikronutrient, jeho nedostatek běžně v přírodních podmínkách nenastává a mnohem 

častěji dochází k přebytku Ni v rostlině (Mustafa et al., 2023). 

Přebytek Ni způsobuje některé podobné projevy jako nedostatek. Vyskytuje se chloróza, 

nekróza, omezené klíčení semen, je narušená funkce enzymů, poškozený příjem živin, 

mimo jiné dusíku (N) a železa (Fe), zvýšený vznik reaktivních forem kyslíku (ROS) 

a snížená celková produkce biomasy (Shaw et al., 2004; Yusuf et al., 2011; Lešková et al., 

2020). Narušeno je i dělení buněk (Kozhevnikova et al., 2009) a dochází ke snížení 

intenzity asimilačních procesů (Scartazza et al., 2022). Rostliny vystavené pro ně toxické 

koncentraci Ni reagují sníženou koncentrací fotosyntetických pigmentů, především 

chlorofylů, i sníženou transpirací, a v důsledku tak dochází právě ke snížení efektivity 

asimilace (Nabi et al., 2020; Scartazza et al., 2022). Koncentrace chlorofylu by mohla být 

ovlivněna peroxidací lipidů v membránách chloroplastů (Dubey and Pandey, 2011). Vliv 

by mohla mít i substituce hořčíku (Mg) v molekulách chlorofylu ionty Ni, která byla 

zaznamenána například u submerzních vodních rostlin (Küpper et al., 1996). Snížená 

transpirace a celkově narušená vodní balance může být způsobena narušenou 

rovnováhou iontů v cytoplazmě, zvláště draselných iontů v cytoplazmě svěracích buněk 

průduchů (Yadav, 2010; Çelik and Akdaş, 2019; Scartazza et al., 2022). 

https://link.springer.com/article/10.1007/s00128-010-0171-1#ref-CR174
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3. Hyperakumulátory niklu  
Rostliny potýkající se s prostředím s vysokými koncentracemi těžkých kovů aplikují různé 

strategie jak prosperovat v takových podmínkách. Dle typu strategie jsou tyto rostliny 

rozlišovány na exkludery, indikátory a hyperakumulátory (Baker, 1981; Pasricha et al., 

2021). 

Rostliny označované jako exkludery přežívají na půdách s těžkými kovy pomocí 

omezování příjmu a translokace kovů. Například v případě exkluderu Alyssum saxatile 

(dnes Aurinia saxatilis) se Ni nachází především v pletivech kořenového kortexu, avšak 

příjem do středního válce je regulován, čímž je zabráněno poškození pletiv v prýtu 

(Baklanov et. al., 2009). Koncentrace daného přebytečného kovu je tak v jejich pletivech 

konstantní a drží se přibližně na normálních hodnotách. Řadí se k nim mimo jiné Triticum 

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

Indikátory akumulují množství kovů v přímé závislosti na jejich koncentraci v půdě 

(Pasricha et al., 2021). Pokud koncentrace přesáhne hranici toxicity dané rostliny, začne 

rostlina chřadnout. K indikátorům Ni se řadí například Trifolium pratense zmíněné 

v kapitole 2. Koncentrace Ni v sušině indikátorů rostoucích na ultramafické půdě je vyšší 

než u běžných rostlin a exkluderů, ale stále je nižší než u hyperakumulátorů (Massoura et 

al., 2004). 

Hyperakumulátory mají pozoruhodnou schopnost akumulovat velmi vysoké koncentrace 

těžkých kovů v různých pletivech. Na rozdíl od exkluderů hyperakumulátory akumulují 

více Ni v prýtu než v kořenu (Deng et al., 2018). Zároveň jsou schopny přežít i prosperovat 

na půdách s koncentracemi těžkých kovů, které by pro jiné rostliny byly toxické. Jednou 

z nejvíce diverzifikovaných čeledí zahrnujících Ni hyperakumulátory je čeleď 

Brassicaceae. 

3.1 Ni-hyperakumulující rody v čeledi Brassicaceae 

Čeleď Brassicaceae čítá v současné době okolo sedmi rodů zahrnujících 

hyperakumulátory niklu (Krämer, 2010). Největší diverzita druhů byla nalezena v oblasti 

západní Eurasie a jejich výskyt je nejčastěji spojen s přítomností ultramafických půd (Obr. 

3.1.) (Bani et al., 2010; Bettarini et al., 2020). Pořadí následujícího výčtu Ni 

hyperakumulujících rodů se řídí fylogenetickými vztahy podle Krämer (2010). Mezi 
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obzvláště studované rostliny patří druhy z rodů Odontarrhena a Noccaea. V druzích rodu 

Odontarrhena, Noccaea a Bornmuellera jsou zároveň zaznamenávány nejvyšší 

koncentrace Ni, tudíž se jim přisuzuje největší schopnost hyperakumulace tohoto prvku 

(Bianchi et al., 2022). 

 

 

Obrázek 3.1.: Mapa koncentrace Ni ve svrchních vrstvách půdy Evropy (uvedeno 

v mg/kg). Většina lokalit s vysokými koncentracemi Ni se nachází na ultramafických 

horninách. 

3.1.1 Cardamine 

Rostliny rodu Cardamine jsou rozšířeny celosvětově (Plants of the World Online, 2024). 

Přesto byl v tomto rodu zatím identifikován pouze jeden hyperakumulátor Ni, a to 

Cardamine resedifolia (Reeves et al., 2018). Nález hyperakumulující Cardamine resedifolia 

byl hlášen ze severní Itálie a naměřené koncentrace Ni se pohybovaly jen těsně nad 

hranicí hyperakumulace Ni (1 050 mg/kg) (Reeves et. al., 1983; Bianchi et al., 2022). 

Druhy Cardamine typické pro hadcové lokality na Balkánském poloostrově naopak 

nevykazují znaky hyperakumulace Ni (Tomović et al., 2013). 

Někteří zástupci rodu Cardamine jsou ale schopni akumulovat nezvykle zvýšené 

koncentrace dalších kovů. Například u Cardamine waldsteinii v Srbsku byla pozorována 

zvýšená koncentrace Zn, která ovšem nedosahovala hranice pro označení 
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hyperakumulátoru (Jakovljević et al., 2023). U několika druhů Cardamine rostoucích 

v Číně byla však zaznamenána i schopnost hyperakumulace. V případě těchto druhů se 

jedná o hyperakumulaci selenu (Se) a dosavadní poznatky naznačují, že zde působí 

mechanismy fyziologicky i biochemicky odlišné od jiných známých hyperakumulátorů 

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

3.1.2 Odontarrhena 

Rod Odontarrhena, původně podrod v rámci rodu Alyssum, prošel různými 

taxonomickými změnami (Španiel et al., 2015). V současném pojetí představuje velký 

diverzifikovaný rod centrem rozšíření v západní Eurasii, ale zasahující i do východní 

Eurasie a SZ Severní Ameriky (Španiel et al., 2015, Plants of the World Online, 2024). 

Většina druhů roste obligátně či fakultativně na ultramafických půdách a je schopna 

hyperakumulace Ni (Bettarini et al., 2020). U hyperakumulátorů Ni z rodu Odontarrhena 

je schopnost hyperakumulace obvykle považována za druhově konstitutivní znak. Daný 

hyperakumulující druh je schopen hyperakumulace ohledu na to, zda jeho populace 

pochází z ultramafických půd nebo z půd jiných (Bettarini et al., 2021). 

V tomto rodu je extenzivně studována široká škála druhů, které disponují různou 

intenzitou schopnosti hyperakumulace. Jedním z druhů vymykajících se většině je druh 

Odontarrhena sibirica, který ve většině případů nedosahuje hranice hyperakumulace Ni, 

ale ve dvou exemplářích z těžební hlušiny v Turecku hranici hyperakumulace Ni 

přesahoval (Bettarini et al., 2020). 

3.1.3 Bornmuellera  

Rostliny hyperakumulující nikl z rodu Bornmuellera patří k silným hyperakumulátorům. 

Například pro turecký druh Bornmuellera glabrescens se koncentrace Ni v prýtu pohybuje 

v rozmezí 14 800-19 200 mg/kg (Reeves and Adigüzel, 2004). Tento rod obývající 

jihovýchodní Evropu a Blízký východ zahrnuje několik druhů schopných 

hyperakumulace, v popsaných případech se jedná především o druhy hyperakumulují 

nikl. Zvláště studovány jsou druhy Bornmuellera emarginata (5 000-35 000 mg/kg 

v sušině) a Bornmuellera tymphaea (1 590-31 200 mg/kg v sušině) (Reeves et al., 1983; 

van der Ent et al., 2019). Přirozený areál rozšíření mají v Řecku (Bani et al., 2021). 

Hyperakumulující rostliny, které jsou ve fylogenetickém schématu od Krämer (2010) 
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ještě řazeny do rodu Peltaria, dnes již spadají do rodu Bornmuellera (Rešetnik et al., 

2013). 

3.1.4 Cochlearia 

Dle Krämer (2010) se několik rostlin hyperakumulujících Ni nachází i v arkto-alpinském 

rodu Cochlearia. Zde také proběhly taxonomické změny a je otázkou, zda se do tohoto 

rodu stále řadí i rostliny hyperakumulující Ni. Například Ni hyperakumulátor Cochlearia 

aucheri (dnes Noccaea aucheri) je již v současnosti řazen k rodu Noccaea (Ipni.org, 2021). 

Na dalších druzích rodu Cochlearia, které v rodě zůstaly, probíhají výzkumy zaměřené na 

toleranci stresových podmínek jako je zasolení či zvýšené koncentrace zinku a kadmia 

(Nawaz et al., 2017). 

3.1.5 Noccaea 

Rod Noccaea zahrnuje mnoho druhů hyperakumulujících rostlin (Krämer, 2010), které 

dosahují značně vysokých koncentrací Ni v prýtu. Například pro Thlaspi elegans (dnes 

Noccaea elegans) se koncentrace Ni pohybují zhruba v rozmezí 8 800 - 20 800 mg/kg 

(Reeves and Adigüzel, 2004). 

Zástupci tohoto rodu jsou často schopni hyperakumulovat několik druhů těžkých kovů. 

Vyskytují se i populace, které tyto kovy akumulují popřípadě hyperakumulují zároveň, 

když k tomu mají vhodné stanoviště. Zvláště zkoumaný modelový evropský druh, Noccaea 

caerulescens (Obr. 3.2.), je schopen hyperakumulovat Zn, Cd, Ni (Assunção et al., 2003) 

a některé populace i Pb (van der Zee et al., 2021). V jednotlivých populacích jsou drobné 

rozdíly hyperakumulujícícho genotypu a fenotypu (Kozhevnikova et al., 2020). Typicky 

jsou populace schopny hyperakumulovat Zn/Cd nebo Zn/Ni (Ó Lochlainn et al., 2011; 

Sterckeman et al., 2017). Schopnost hyperakumulovat Zn je považována za druhově 

konstitutivní znak (Kozhevnikova et al., 2020). 

V případě srovnání populací z ultramafických a ne-ultramafických lokalit na Obr. 2.1. (van 

der Ent et al., 2022) je patrné, že populace Noccaea caerulescens na lokalitě Ganges mimo 

ultramafické půdy nehyperakumulovala nikl. Přesto se v jejích semenech nacházely 

akumulované zvýšené koncentrace Zn (700 mg/kg sušiny). Tato populace totiž na lokalitě 

Ganges rostla na takzvané calaminové půdě se zvýšeným obsahem oxidů zinku. U populací 

hyperakumulátoru Noccaea caerulescens tedy typ hyperakumulovaného či 

akumulovaného těžkého kovu závisí mimo jiné na geochemickém složení půdy (van der 
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Ent et al., 2022). Noccaea caerulescens je celkově velmi zajímavým modelovým druhem 

pro studium hyperakumulace a potenciálním zdrojem pro transfer alel genů 

podmiňujících hyperakumulující fenotyp do dalších rostlin (Do Nascimento et al., 2021). 

3.1.6 Streptanthus 

V tomto rodu je uváděn jen jediný zástupce hyperakumulujících rostlin. Streptanthus 

polygaloides je hyperakumulátorem Ni a jeho původním areálem rozšíření je Kalifornie 

(Boyd et al., 2009). 

 

Obrázek 3.2.: Modelový druh pro výzkum hyperakumulace niklu, Noccaea caerulescens. 

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

Hyperakumulační mechanismy niklu v rostlinách obecně zahrnují stimulovanou absorpci 

těžkého kovu kořeny, sníženou sekvestraci v kořenových buňkách, efektivní transport 

xylémem, zvýšenou sekvestraci kovu v listech a redistribuci Ni floémem (Obr. 4.1.). 

Významnou roli v efektivitě procesu mají chelatační činidla, jejichž poměrové i složkové 

zastoupení se pravděpodobně liší mezidruhově (Van der Pas and Ingle, 2019). V Ni 

hyperakumulující rostlině Senecio coronatus z čeledi Asteraceae byly objeveny 

i specializované kořenové buňky v kořenovém kortexu (Mesjasz-Przybyłowicz and 

Przybyłowicz, 2020). V dalších druzích a čeledích však taková přizpůsobení zatím 

zaznamenána nebyla. Dosavadní výsledky výzkumů ukazují, že drobné procesy či 

organické složky hyperakumulace Ni se relativně liší jak mezi čeleděmi, tak v menší míře 

i mezi druhy stejné čeledi. Ni hyperakumulátory čeledi Brassicaceae jsou jednou z více 

prozkoumaných skupin hyperakumulátorů. Za to vděčí jejich širokému rozšíření 

a diverzitě v Evropě a následnému mnohaletému výzkumu. 

Hyperakumulátory niklu vyvinuly vysoce efektivní mechanismus příjmu Ni kořenovým 

systémem s následnou translokací a sekvestrací do prýtu. Kov je nabírán do xylému, kde 

se vyskytuje hlavně v podobě iontů Ni2+ a je sekvestrován především do vakuol 

a apoplastu listů. Dále probíhá translokace Ni i floémem. S ohledem na tento proces 

můžeme mechanismy hyperakumulace rozdělit na fázi příjmu v kořenech, transportu 

vodivými pletivy a detoxikaci a ukládání v nadzemních pletivech. 
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Obrázek 4.1.: Schéma hlavních transportních drah Ni v hyperakumulujících rostlinách. 

[Ni-L ] Ni ve vazbě na chelatující ligand, (i) příjem do kořene, (ii) sekvestrace v kořenu 

a radiální transport, (iii) příjem do xylému, (iv) xylémový transport, (v) výdej z xylému, 

(vi) sekvestrace v dospělých listech, (vii) příjem do floému, (viii) redistribuce floémem, 

(ix) výdej z floému (převzato a upraveno od Deng et al. (2018)) 

4.1 Ni v rhizosféře 

Nikl se v půdě vyskytuje v různých formách, u nichž se předpokládá, že čím více jsou 

rozpustné ve vodě, tím snáze jsou přístupné rostlinám (Brummer et al., 1986). Nepřímá 

evidence tedy naznačuje, že hyperakumulující rostliny absorbují Ni především ve formě 

Ni2+ (Deng et al., 2017). Rozpustnost Ni se snižuje s navyšujícím se pH, protože 

v zásaditějším prostředí má nikl tendenci vytvářet nerozpustné sloučeniny (Brummer 

et al., 1986). I proto je v literatuře opakovaně zdůrazňováno, že pH hraje ústřední roli 

v přijímu Ni (Risse et al., 2023). 

Další otázkou tedy je, zda hyperakumulující druhy mohou v příjmu niklu využívat širší 

paletu sloučenin, v nichž se Ni vyskytuje. V některých srovnávacích studiích 

hyperakumulujících a nehyperakumulujících rostlin bylo pozorováno, že oba typy rostlin 

absorbují kovy ze stejných půdních zdrojů niklu. Massoura et al. (2004) toto pozorovali 

na hyperakumulátoru Alyssum murale (dnes Odontarrhena muralis), exkluderu Triticum 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-012-1176-9#ref-CR20
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aestivum a indikátoru Trifolium pratense. Ovšem množství rozpustného Ni v půdách 

dostupného obvykle rostlinám je nižší, než množství niklu v nadzemní biomase 

hyperakumulátorů (Centofanti et al., 2012). Zároveň dle výzkumu na Alyssum corsicum 

(dnes Odontarrhena corsica) neodpovídalo pořadí, v jakém hyperakumulující rostlina 

vyčerpala různé formy Ni z půdy pořadí rozpustnosti daných sloučenin (Centofanti et al., 

2012). Přesto ale Centofanti et al. (2012) došli k závěru, že koncentrace Ni 

v hyperakumulátorech závisí na množství rozpustného Ni v půdě a intenzitě transpirace. 

Jejich měření však mohla být ovlivněna hydroponickým provedením pokusů, tudíž 

i absencí rhizosféry či dalších mikroorganismů. Výsledky výzkumů tedy nejsou 

jednoznačné a vedou se debaty, zda jsou hyperakumulátory schopny čerpat z větší škály 

půdních zásob Ni než nehyperakumulátory (Risse et al., 2023). 

Další výzkumy jasněji podporují vliv čerpání Ni hyperakumulátory z méně biologicky 

dostupných složek půdy (Wenzel et al. 2003; Puschenreiter et al., 2005; Álvarez-López 

et al., 2021). Chardot-Jacques et al. (2013) zaznamenali přímo degradaci silikátového 

minerálu s nízko-rozpustným Ni v rhizosféře hyperakumulátoru Leptoplax emarginata 

(dnes Bornmuellera emarginata). Pro pozorování zvětrávání povrchu částic minerálu při 

tom použili skenovací elektronovou mikroskopii (SEM). Není tedy přesně objasněno, 

z jakých nikl obsahujících půdních složek hyperakumulátory čerpají přednostně. Příjem 

Ni hyperakumulátorům ale budou pravděpodobně usnadňovat specifické mechanismy, 

které jim umožňují mobilizovat či jinak získávat větší množství niklu. 

Možnými mechanismy zvyšujícími rozpustnost Ni v půdě je acidifikace rhizosféry a další 

kořenová exsudace látek, které mohou působit jako chelatační činidla. Výzkumy na 

Alyssum murale (dnes Odontarrhena muralis), Thlaspi caerulescens (dnes Noccaea 

caerulescens) a Thlaspi ochroleucum (dnes Noccaea ochroleuca) však naznačovaly, že se 

acidifikace rhizosféry nepodílí na mechanismu solubilizace kovů u hyperakumulátorů 

(Bernal et al., 1994; McGrath et al., 1997; Zhao et al., 2001). V případě kořenových 

exsudátů nebylo zatím jasně prokázáno, že by zvyšovaly solubilizaci Ni z méně biologicky 

přístupných sloučenin. Recentnější výzkumy na Ni hyperakumulátorech Odontarrhena 

serpyllifolia a Odontarrhena chalcidica ale přinášejí evidenci, že k mobilizaci Ni 

v rhizosféře může docházet (Álvarez-López et al., 2021). Při srovnání terénních měření 

rhizosféry O. serpyllifolia, exkluderu Holcus lanatus a okolní půdy, byla největší 

koncentrace biologicky dostupného Ni právě v rhizosféře hyperakumulátoru. To značí, že 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-023-06161-w#ref-CR57
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-023-06161-w#ref-CR41
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-023-06161-w#ref-CR1
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-023-06161-w#ref-CR12
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-012-1176-9#ref-CR22
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-012-1176-9#ref-CR44
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-023-06161-w#ref-CR1
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procesy v rhizosféře O. serpyllifolia vyvolaly mobilizaci Ni, čemuž mohlo přispět 

i působení exudátů dlouhodobě na jednom stanovišti. Risse et al. (2023) měřili rhizosféru 

O. chalcidica v květináčovém experimentu a taktéž zaznamenali mobilizaci Ni. 

U O. chalcidica byla ale mobilizace Ni nižší než v případě O. serpyllifolia, což mohlo být 

způsobeno jak rozdílnými druhy rostlin, tak rozdíly v terénním a květináčovém provedení 

experimentu. Risse et al. (2023) dále navrhují ko-mobilizaci Ni a Fe ze stejné složky půdy. 

Přesněji by se mohlo jednat o Ni asociovaný s Fe oxidy, které jsou jedním z hlavních zdrojů 

biologicky dostupného Ni na hadcových půdách (Massoura et al., 2004; Chardot et al., 

2005; Álvarez-López et al., 2021). Exudáty byly dále zaznamenány i například u Thlaspi 

goesingense (dnes Noccaea goesingense), kdy v hydroponickém experimentu docházelo 

k příjmu Ni2+ a také k vylučování kovo-organických sloučenin (Puschenreiter et al., 2005). 

Během tohoto experimentu bylo pozorováno, že T. goesingense (N. goesingense) vyčerpá 

z půdy dříve Ni2+ než Ni v chelatačních komplexech. Dále bylo v terénním výzkumu 

rhizosféry T. goesingense (N. goesingense) naměřeno zvýšené množství kyseliny šťavelové 

a kyseliny citronové oproti celkové okolní půdě (Puschenreiter et al., 2005). Vliv na 

čerpání a mobilitu Ni v rhizosféře mohou mít i mikroorganismy, případně další faktory 

jako obsah celkové organické složky, teplota, textura či vlhkost půdy (Morris, 2020; Ünver 

et al., 2013). Jednotlivé vlivy jsou ovšem obtížně odlišitelné. Výsledky několika výzkumů 

na tato témata se mírně různí a zatím není jasná evidence o tom, zda se zmíněné procesy 

přímo podílejí na intenzifikaci příjmu Ni hyperakumulátory. 

Jedním z dalších mechanismů potenciálně zvyšujících zisk Ni hyperakumulačními 

rostlinami je preferenční proliferace kořenů do oblastí půdy se zvýšenou koncentrací Ni. 

Distribuce těžkých kovů v půdách je heterogenní, což rostlinám částečně umožňuje se 

koncentrovaným ložiskům vyhnout, nebo je naopak vyhledávat. Při pokusech 

v rhizotronech s populacemi hyperakumulátoru N. caerulescens a kovo-tolerantního 

exkluderu Stellaria media projevily rostliny zřetelnou odpověď na přítomnost Ni 

(Tognacchini et al., 2020b). Kořeny populací N. caerulescens odebraných z Ni bohatých 

půd zřetelně vyhledávaly Ni koncentrovaná ložiska. Naopak kořeny populací 

N. caerulescens odebraných z půd bez vyšší koncentrace Ni se ložiskům bohatým na kov 

vyhýbaly. U S. media se ložiskům vyhýbaly všechny populace. Tyto výsledky naznačují 

fyziologickou adaptaci a potřebu niklu u populací N. caerulescens pocházejících z Ni 

bohatých stanovišť. Evidenci o stimulačním efektu Ni na kořenový růst 

u hyperakumulátorů přinesl i výzkum Bettarini et al. (2021). Populace šesti druhů 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-023-06161-w#ref-CR33
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-023-06161-w#ref-CR13
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-023-06161-w#ref-CR1
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-023-06161-w#ref-CR41
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-023-06161-w#ref-CR41
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hyperakumulátorů z rodu Odontarrhena vykazovaly posílený růst kořenů v přítomnosti 

vyšších koncentrací Ni. Populace sedmého druhu, Odontarrhena muralis, také vykazovaly 

stimulovaný růst při nižších ale v běžné půdě neobvyklých dávkách Ni. 

4.2 Příjem Ni 

Příjem vody a živin z rhizosféry do rostlin probíhá pasivně přes apoplast a aktivně skrz 

symplast (Hopmans and Bristow, 2002; Bartoli et al., 2011). Podíl apoplastické 

a symplastické cesty v kořenovém příjmu Ni byl měřen Redjala et al. (2010). Pro exkluder 

Zea mays a Ni hyperakumulátor Leptoplax emarginata (Bornmuellera emarginata) byl 

podíl apoplastického transportu 81.3–88.0 % a 90.6–95.5 %. To naznačuje, že hlavní roli 

v absorpci niklu do kořene hyperakumulátorů bude hrát pasivní transport, ale míra jeho 

zapojení se může mezidruhově lišit. 

Do rostlinného těla proniká Ni2+ především přes nízkoafinitní transportní systémy 

kationtů mikroprvků. Molekulární studie ukazují, že by se mohlo jednat o Zn a Fe 

transportéry. U Zn/Ni hyperkumulátoru Thlaspi pindicum (dnes Noccaea pindica) byla 

zaznamenána inhibice příjmu Ni2+ při přidání Zn2+ do média. Při opačném zásahu nemělo 

přidání Ni signifikantní efekt na příjem Zn (Taylor and Macnair, 2005). Stejně tak Ni 

hyperakumulátor T. caerulescens (N. caerulescens) preferoval příjem Zn před Ni 

(Assunção et al., 2001). Z těchto výsledků je patrné, že hyperakumulující druhy rody 

Noccaea by mohly mít Zn specifické vysokoafinitní transportéry a Zn/Ni nízkoafinitní 

transportéry (Deng et al., 2018). Možné zapojení Fe transportérů přichází v úvahu mimo 

jiné na základě SOLiD high-throughput sekvenování kořenových transkriptomů 

v N. caerulescens, které ukázaly, že expozice Ni může stimulovat genovou expresi Zn 

transportéru ZIP10 a Fe transportéru IRT1 (Halimaa et al. 2014). Oba tyto transportéry 

patří do rodiny ZIP (Zinc-regulated transporter, Iron-regulated transporter-like Protein). 

Ovšem IRT1 má širokou substrátovou specifitu vůči divalentním kationtům 

a transportuje i ionty dalších kovů (Korshunova et al., 1999). 

Jakmile se Ni dostane do kořene, musí projít symplastem a efektivně se translokovat přes 

Caspariho proužek až do xylému. Po kontaktu s kořenovým symplastem je Ni včasně 

navázán na chelatační organické ligandy, aby se buňky vyhnuly toxicitě volných Ni2+ iontů 

(Haydon and Cobbett, 2007). Obecně lze očekávat, že Ni bude vázán sloučeninami 

s reakční skupinou obsahující dusík nebo kyslík (McNear et al., 2010). Jako významné 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-011-0885-9#ref-CR21
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-011-0885-9#ref-CR45
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-017-3539-8#ref-CR24
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-017-3539-8#ref-CR27
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chelatační činidlo pro Ni hyperakumulátory je opakovaně zaznamenáván histidin (His). 

Krämer et al. (1996) pozorovali, že vystavení hyperakumulátoru Alyssum lesbiacum (dnes 

Odontarrhena lesbiaca) zvýšeným koncentracím Ni indukovalo navýšení celkové 

přítomnosti His a zároveň navýšení Ni v xylémové šťávě. Při srovnávací studii 

A. lesbiacum (O. lesbiaca) s Ni nehyperakumulující Brassica juncea byly naměřeny 

konstantně vysoké koncentrace histidinu v kořenech Ni hyperakumulátoru (Kerkeb and 

Krämer, 2003). Chelatace histidinem tedy potlačuje sekvestraci Ni do vakuol kořenových 

buněk, a tím podporuje radiální transport (Richau et al. 2009). V sekvestraci menší části 

přijatého niklu do kořene hyperakumulujících rostlin hrají patrně roli další Fe 

transportéry. García de la Torre et al. (2020) přináší evidenci o zapojení 

IREG/Ferroportin transportéru NcIREG2 z N. caerulescens. Většina přijatého Ni je však 

transportována radiálně od buněk rhizodermis k parenchymu v pericyklu. 

4.3 Xylémový transport 

V pericyklu kořene putuje Ni do parenchymu xylému odkud dále přechází do xylémového 

cévního systému (Obr. 4.1.). Přesun Ni do xylému je pravděpodobně usnadněn proteiny 

v membránách xylémového parenchymu (Deng et al., 2018). Zapojeny by mohly být mimo 

jiné YSL3 transportéry komplexu Ni–nicotianamin z rodiny YSL (Yellow Stripe-Like), 

jejichž genová exprese v T. caerulescens (N. caerulescens) byla zvýšena při vystavení 

rostlin vyšším koncentracím Ni (Gendre et al., 2006). Další transportéry pro komplexy Ni-

His nebyly zatím identifikovány. Hnací silou xylémového transportu je především 

transpirace listů, případně kořenový vztlak. V xylémové míze se část niklu může 

vyskytovat ve formě volných hydratovaných kationtů (Centofanti et al., 2013) a část může 

být chelatována organickými ligandy. Ni2+ je poměrně stabilní v xylémové míze s pH 5-6 

a mrtvé buňky xylémových cév by vysokými koncentracemi Ni2+ neměly být ovlivněny 

(Deng et al., 2018). Jako hlavní chelatační sloučenina v xylémovém transportu 

u T. caerulescens (N. caerulescens) byl zaznamenán nicotianamin (NA) (Stéphane et al., 

2006). Gen pro jeho syntézu byl exprimován pouze v listech. Při vystavení T. caerulescens 

(N. caerulescens) vyšším koncentracím Ni se však NA kumuloval v kořenech, přestože 

exprimace jeho genu zde zaznamenána nebyla. Vysvětlením, které Stéphane et al. (2006) 

navrhují, může být translokace NA z listů. V kořenech NA pravděpodobně tvoří komplex 

s Ni a doprovází ho xylémovým transportem do listů. U devíti druhů Ni hyperakumulátorů 

z rodu Alyssum (dnes osm z nich Odontarrhena až na A. montanum) byly jako další 

https://nph.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1469-8137.2007.02134.x#b37
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-017-3539-8#ref-CR32
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-017-3539-8#ref-CR64
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chelatační činidla zaznamenány kyselina citronová a kyselina jablečná (Centofanti et al., 

2013). Alves et al. (2011) nastiňují vliv i dalších karboxylových kyselin a z malé části 

i aminokyselin. Chelatační látky však pravděpodobně nepokryjí veškerou koncentraci Ni 

v xylému a značná část niklu tak zůstává v podobě kationtů. 

4.4 Ukládání Ni v listech 

Během xylémového transportu končí většina Ni v dospělých listech, které mají nejsilnější 

transpiraci (Deng et al., 2016). V listech je nikl rozprostřen v apoplastu pomocí vodivých 

pletiv, případně je absorbován do symplastu. Dále probíhá sekvestrace Ni do fyziologicky 

méně aktivních oblastí jako vakuoly epidermis (Obr. 4.2.) nebo buněčné stěny. Na 

vykládání komplexů Ni-NA z xylému do listů se patrně mohou podílet opět transportéry 

YSL3 (Gendre et al., 2006). Součástí transportu do symplastu by mohly být i transportéry 

ZNT1 a ZNT2 z rodiny ZIP, které jsou dle výzkumů na N. caerulescens upregulovány 

přítomností niklu (Visioli et al., 2014). V symplastu je Ni akumulován hlavně ve vakuolách 

(Krämer et al., 2000), do nichž by mohl být transportován skrz tonoplast přes 

transportéry MTP1 (metal tolerance protein 1) či přes Ni2+/Hi+ antiport poháněný 

V-ATPasou (Ingle et al., 2008). MTP1 je z rodiny CDF (Cation Diffusion Facilitator) a byl 

zaznamenán u T. goesingense (N. goesingense) (Persans et al., 2001). Možnost Ni2+/H+ 

antiportu zaznamenali Ingle et al. (2008) u A. lesbiacum (O. lesbiaca). Ve vakuolách je Ni 

stabilizován karboxylovými kyselinami (Montargès-Pelletier et al., 2008; Krämer et al., 

2000). V apoplastu může být Ni uskladněn v buněčných stěnách (Krämer et al., 1997; 

Krämer et al., 2000). 

 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-017-3539-8#ref-CR50
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-017-3539-8#ref-CR37
https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-017-3539-8#ref-CR39
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Obrázek 4.2.: Pomocí synchrotronové mikro-rentgenové fluorescence (μXRF) vytvořená 

mapa distribuce Ni v listech a v listovém řezu Noccaea caerulescens oddělených z živé 

rostliny. Obrázek ukazuje že v listech je Ni akumulován především v buňkách epidermis 

a vodivých pletivech (převzato a upraveno od Jakovljević et al. (2024)) 

Hyperakumulátory mají obdivuhodnou schopnost efektivní fotosyntézy, přestože většinu 

Ni sekvestrují v prýtu. Scartazza et al. (2022) zaznamenali, že u Ni hyperakumulátorů 

O. chalcidica a O. moravensis byla intenzita fotosyntézy navýšena v přítomnosti Ni. 

Pozorovali u nich mimo jiné přeuspořádání fotosyntetických pigmentů, vyšší účinnost 

fotosystému II. a přímo nutnost vyšší koncentrace Ni pro efektivnější celkovou 

fotosyntetickou aktivitu. Populace dalšího druhu, slabšího hyperakumulátoru O. muralis, 

projevily při vyšších koncentracích Ni symptomy toxicity (Scartazza et al., 2022). Jedním 

z příznaků Ni toxicity je ztráta obsahu vody v kořenech i prýtu (Schickler and Caspi, 1999). 

U Ni hyperakumulujících rostlin je naopak opakovaně pozorována stabilní hydratace 

pletiv (Rosatto et al., 2021; Scartazza et al., 2022). V případě O. chalcidica vystavených 

nejvyšším koncentracím Ni byl pak zjištěn i stimulující efekt Ni na otevírání průduchů 

a navýšení transpirace (Scartazza et al., 2022). Efektivní kompartmentalizace Ni 

v buňkách listu a intenzivní transpirace tak budou pravděpodobně jedněmi z klíčových 
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prvků ve vysoké hyperakumulační kapacitě druhů jako O. chalcidica (Scartazza et al., 

2022). 

4.5 Přesun floémem 

Většina Ni se po xylémovém transportu sekvestruje v silně transpirujících dospělých 

listech, které se mohou v případě rostlin z čeledi Brassicaceae nacházet v listové růžici, 

zatímco zbytek dále rostoucího prýtu je nad nimi (Deng et al., 2016; Deng et al., 2021). 

Část uloženého niklu, jakožto esenciálního prvku pro rostliny, je tedy potřeba v nových 

rostoucích pletivech (Deng et al., 2016). Nikl může být pohotově přesouván mezi 

uloženými zdroji a místy spotřeby, sinky. K tomu slouží síť floému poháněná především 

osmotickými silami. Floémová šťáva má pH mírně alkalické, pH 7-8, a je obohacena 

o cukry, aminokyseliny a další organické složky (Taiz a Zeiger, 2010). Dá se tedy 

předpokládat, že i zde budou ionty Ni chelatovány organickými složkami, ale podrobné 

studie zatím chybí. Deng et al. (2016) zaznamenali v N. caerulescens vazbu Ni na kyselinu 

jablečnou a měření naznačovala, že by na ni mohla být navázána většina Ni přítomného 

ve floému. 

Přesun Ni uloženého v buňkách listů do síťových elementů floému probíhá skrz 

doprovodné buňky floému a dále u některých druhů přes plasmodesmata (Taiz a Zeiger, 

2010), ale u jiných přes apoplast. K transportu přes apoplast by mohlo docházet například 

u Arabidopsis thaliana, jehož floémové buňky jsou kvůli nedostatku plasmodesmat více 

izolovány od buněk ostatních (Haritatos et al., 2000). Ve floému dále dochází k translokaci 

Ni ve směru nahoru i dolů. Deng et al. (2016) naměřili u N. caerulescens, že 89 % Ni 

exportovaného ze starých listů se přemístí nahoru k mladým listům, případně semenům 

(Obr. 4.3.) a dalším orgánům, zatímco jen 11 % se přesune dolů ke kořenům. Deng et al. 

(2021) dále zaznamenali, že Ni je ve floému značně mobilní a floémový transport tak 

efektivně přispívá k rovnoměrnému rozmístění Ni v rostlině. To je v souladu s výsledky 

Meindl et al. (2014), kteří již dříve zaznamenali, že u Noccaea fendleri subsp. glauca 

a u Streptanthus polygaloides se Ni nadměrně akumuluje i v reprodukčních orgánech 

včetně prašníků, pestíku i v pylu a nektaru (Meindl et al., 2014). Distribuci Ni 

v rozmnožovacích orgánech Ni hyperakumulátorů dále potvrzují i Jakovljević et al. (2024) 

u Noccaea praecox (Obr. 4.4.) a N. caerulescens. Floémový transport těžkých kovů včetně 

Ni je zatím prozkoumán jen málo a zbývá spoustu neznámých. Přesto je zřejmé, že hraje 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-017-3539-8#ref-CR25
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zásadní roli v životě hyperakumulujících rostlin, které prosperují v extrémních 

podmínkách. 

 

Obrázek 4.3.: Synchrotronová 2D projekční mapa (A) a rentgenová fluorescenční 

výpočetní tomografie (XFM–CT) (B-G) distribuce Ni, Fe a Zn v sušeném semeni Noccaea 

caerulescens. T – testa, Hi – hilum, E – endosperm, R – kořen, Hy – hypokotyl, C – kotyledon 

(převzato a upraveno od Spiers et al. (2022)) 

 

 

Obrázek 4.4.: Pomocí synchrotronové mikro-rentgenové fluorescence (μXRF) vytvořená 

mapa distribuce Ni v květenství a v květu Noccaea praecox oddělených z živé rostliny. 

Obrázek dokumentuje distribuci a nadměrnou akumulaci Ni v rozmnožovacích orgánech. 

(převzato a upraveno od Jakovljević et al. (2024))  
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5. Role hyperakumulace Ni v adaptaci na 

toxické půdy 
Půdy s vysokými koncentracemi těžkých kovů jsou pro většinu rostlin náročným 

prostředím pro život. Rostliny, které si osvojily schopnost hyperakumulace těžkých kovů 

však mají oproti nehyperakumulujícím rostlinám značnou výhodu v přežívání na těchto 

půdách. Tyto druhy již mají mechanismus, pomocí kterého mohou s těžkými kovy 

hospodařit. 

Je otázkou, zda původními podněty pro vznik schopnosti hyperakumulace byla právě 

extrémní prostředí. Existuje několik hypotéz, vysvětlujících, proč by pro rostliny mohlo 

být dále výhodné hyperakumulovat Ni (Kazakou et al., 2008). Několika studiemi 

podporovaná je hypotéza, že hyperakumulace niklu slouží rostlinám jako ochrana před 

patogeny, případně herbivory (Fones and Preston, 2013). Tato hypotéza je někdy také 

nazývána hypotézou elementární obrany a vztahuje se i na hyperakumulaci dalších 

těžkých kovů. 

O evoluční komplexnosti hyperakumulace může svědčit, že schopnost hyperakumulace 

a akumulace v daných fylogenetických větvích se často vyskytuje opakovaně. Dále není 

dostatečná evidence, že by u hyperakumulujících druhů docházelo ke ztrátě této 

schopnosti. Zároveň schopnost hyperakumulace Ni vznikla u rostlin minimálně šestkrát 

(Krämer, 2010) a je rozšířena mezi různými taxony. Toto by mohlo naznačovat, že 

schopnost hyperakumulace je výsledkem adaptivní evoluce (Cecchi et al., 2010; Sobczyk 

et al., 2016). 

5.1 Hyperakumulace jako adaptace na ultramafické půdy 

Majorita půd s toxickými koncentracemi těžkých kovů se nachází na ultramafických 

horninách. Termín ultramafické půdy v této podkapitole budu používat záměně 

s termínem serpentinitové, neboli hadcové půdy, protože značná část diverzity Ni 

hyperakumulátorů roste na ultramafických půdách vznikajících na serpentinitech (Bani 

et al., 2010; Bettarini et al., 2020). Tento typ půd je pro rostliny náročným prostředím 

nejen kvůli přítomnosti vysokých koncentrací těžkých kovů, ale i kvůli dalším specifikům. 

Lokality se serpentinitovými půdami se často vyznačují vyšší teplotou než okolí 
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a nedostatkem vody (Rajakaruna, 2018). Zároveň na hadcových půdách bývá nedostatek 

vápníku, který je pro rostliny esenciální makroživinou (Kazakou et al., 2008). Esencilání 

makroživinou rostlin je i hořčík, ale toho je na hadcových půdách naopak přebytek, který 

ještě dále ztěžuje příjem už tak vzácného vápníku. (Kazakou et al., 2008). 

Díky těmto specifickým abiotickým faktorům se na hadcových půdách vyskytuje 

i specifická flóra. Mezi rostliny této flóry patří druhy lépe snášející extrémní podmínky, 

jako právě hyperakumulátory Ni. Některé z těchto hyperakumulujících druhů jsou na 

hadcových lokalitách endemické, jiné druhy jsou schopny prosperovat jak na hadcových, 

tak na běžných půdách (Kazakou et al., 2008). Ačkoliv drtivá většina hyperakumulátorů 

Ni obývajících ultramafické půdy je hadcovými endemity (85-90 % dle Kazakou et al. 

(2008)), ne všechny druhy adaptované na tyto půdy jsou hyperakumulátory (Brady et al., 

2005). Tento nepoměr poukazuje na to, že schopnost hyperakumulace může usnadňovat 

kolonizaci těchto specifických substrátů, zdaleka však není jediným mechanismem, jak se 

na tyto půdy adaptovat. 

5.2 Kandidátní geny 

Hyperakumulující rostliny mají širokou škálu mechanismů, jak se vypořádat s vysokými 

koncentracemi těžkých kovů v jejich okolí. Je pravděpodobné, že tato diverzita 

fyziologických procesů se pak bude odrážet in na diverzitě na úrovni genetických změn, 

o nichž je však známo podstatně méně. Je snaha tyto rozdíly od běžných 

nehyperakumulujících rostlin identifikovat a nalézt kandidátní geny, které by se mohly na 

hyperakumulaci podílet. Současné výzkumy se zvláště soustředí na změny v expresi genů 

pro membránové transportéry (Halimaa et al., 2014; Sharma et al., 2021). Největší škála 

experimentů je prováděna na modelovém druhu Noccaea caerulescens. Tento druh je pro 

výzkum lákavý zvláště díky jeho schopnosti hyperakumulovat několik druhů těžkých 

kovů a díky dostupnosti značných znalostí o jeho genomu a transkriptomu (Lin et al., 

2014). 

Membránové transportéry hrají zásadní roli v příjmu, translokaci i sekvestraci těžkých 

kovů u hyperakumulátorů. Halimaa et al. považují za kandidátní geny specifické pouze 

pro N. caerulescens, které zahrnují geny pro transportéry z rodiny ZIP, NRAMP, CDF, geny 

pro různé typy ATPáz a další. 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-017-3539-8#ref-CR24
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Kandidátní geny, které byly nalezeny pro některé transportéry z rodiny ZIP, zahrnují 

například geny NcIRT1. Tento gen kóduje Fe transportér, který má širokou substrátovou 

specifitu a je tak schopen transportovat i další ionty. 

Dále byly nalezeny kandidátní geny Ni hyperakumulace pro transportéry ze skupiny 

NRAMP (natural resistance-associated macrophage protein) (Wei et al., 2009; Halimaa et 

al., 2014). Tyto transportéry se podíli na transportu divalentních kationtů jako je Fe2+. Dle 

Wei et al. (2009) by se gen TcNRAMP3 (dnes NcNRAMP3) kódující transportéry ze 

skupiny NRAMP mohl podílet na hyperakumulaci Ni. Exprimovaný byl především 

v kořenu T. caerulescens (N. caerulescens) a transportér, který kóduje by mohl 

zprostředkovávat příjem komplexu Ni-NA komplexu (Halimaa et al., 2014). 

Jednou z dalších významných skupin transportérů jsou YSL transportéry. Tyto 

transportéry zajišťují příjem a vylučování komplexů Ni-nicotianamin z cévního systému 

(Gendre et al., 2006). YSL transportéry jsou kódovány YSL geny. Dle analýzy Thlaspi 

caerulescens (Noccaea caerulescens) od Gendre et al. (2006) vykazují tři konkrétní YSL 

geny výrazně zvýšenou expresi oproti jejich homologův v Arabidopsis thaliana. Jedná se 

o geny TcYSL7 se zvýšenou expresí v květenství, TcYSL5 zvýšeně exprimován v prýtu 

a TcYSL3 exprimovaný ve zvýšené míře ve všech měřených orgánech. V případě TcYSL7 

a TcYSL5 je exprese zvláště navýšena v okolí cévního systému. U TcYSL3 bylo dále 

prokázáno, že kóduje influxní transportér Fe/Ni-NA. Všechny tři geny navíc projevují 

konstitutivní expresi neovlivněnou změnami v koncentraci těžkých kovů v jejich 

prostředí (Gendre et al, 2006). Geny s vlastností konstitutivní exprese jsou často 

esenciální pro životaschopnost organismu. 

Kromě kandidátních genů pro transportéry zapojené v hyperakumulaci jsou 

identifikované i některé kandidátní geny pro chelatační činidla. V případě nicotianaminu 

byl například nalezen gen podílející se na jeho syntéze (Stéphane et al, 2006). Konkrétně 

se jedná o gen TcNAS (dnes NcNAS) kódující nikotianamin syntázu (NAS). 

Předcházející zmíněné geny byly identifikovány u Noccaea caerulescens. Podobné studie, 

i když v menším rozsahu, jsou prováděny i na dalších hyperakumulujících zástupcích 

čeledi Brassicaceae. Například u Thlaspi goesingense (Noccaea goesingensis) či Alyssum 

serpyllifolium (Persans et al., 2001; Sobczyk et al., 2016).  
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6. Užití hyperakumulujících rostlin  

Druhy hyperakumulující Ni lze použít jak k indikaci zvýšené koncentrace Ni v půdě, tak 

k extrakci Ni z půdy. Extrakce může sloužit k čištění půdy, tedy fytoremediaci, 

i k získávání cenných kovů z půd, které obsahují příliš nízké koncentrace kovů pro 

konvenční metody. Tento druhý proces je nazýván fytomining (van der Ent et al., 2021). 

Při výběru rostlin vhodných pro fytoremediaci je zvláště sledována míra produkce 

biomasy, dohromady s koncentrací daného prvku transportovaného z půdy do prýtu 

(Reeves and Baker, 2000). Výhodou tohoto způsobu čištění půd je, že není potřeba 

vyjmout znečištěnou půdu z dané lokality ani ji není třeba chemicky ošetřit. 

Pro fytomining jsou také preferovány rostliny s vysokou schopností hyperakumulace 

daného kovu a s vysokou produkcí akumulující biomasy. Metodou fytominingu lze 

získávat kovy jak z přírodních lokalit, tak například odtěžením zbytkového kovu 

z odpadního materiálu průmyslu (Tognacchini et al., 2020a). Zrovna Noccaea caerulescens 

je druh, jenž hyperakumuluje zajímavá množství kovů, ale produkuje biomasu příliš 

pomalu na to, aby byl vhodným druhem pro fytomining (Reeves and Baker, 2000). Alely 

genů podílející se na hyperakumulaci však mohou být transferovány do rostlin s vyšší 

produkcí biomasy. 

Pomocí přítomnosti hyperakumulujících druhů lze dále nalézt lokality se zvýšeným 

obsahem daného kovu v půdě, případně i mateřské hornině. Takto, jako bioindikátory, 

jsou rostliny prosperující v půdách bohatých na kovy používány pravděpodobně po 

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

Dále mohou rostliny s touto schopností napomáhat fytostabilizaci kontaminovaných půd, 

kdy omezují mobilitu a šíření niklu (van der Ent et al., 2021) či s managementem 

znečištěných vod (Mustafa et al., 2023). Ve všech těchto případech je kladen důraz na to, 

aby vybrané druhy odpovídaly svými preferencemi stanovišť dané lokalitě (Mustafa et al., 

2023). Vhodné jsou proto rostliny původní, již přizpůsobené daným přírodním 

podmínkám (Mustafa et al., 2023).  



25 

7. Závěr 
Ve své bakalářské práci jsem se zabývala hyperakumulací Ni v čeledi Brassicaceae. Shrnuji 

zde diverzitu těchto druhů, nejpodstatnější fyziologické a molekulární mechanismy, vznik 

této schopnosti jako adaptace na toxické půdy a kandidátní geny, které by se mohly 

podílet na této schopnosti. Zároveň poukazuji na využití druhů hyperakumulujících Ni 

v praktických aplikacích a podtrhuji možné oblasti dalšího výzkumu. 

Schopnost hyperakumulace Ni byla v současnosti identifikována zhruba u sedmi rodů 

čeledi Brassicaceae. Z těchto rodů patří mezi předpokládané nejsilnější 

hyperakumulátory Ni Odontarrhena, Noccaea a Bornmuellera. Zvláště studovaný je 

modelový druh Noccaea caerulescens, u nějž disponujeme širokou škálou molekulárních 

dat. 

Hyperakumulátory z čeledi Brassicaceae mají schopnost stimulované absopce Ni, nízkou 

intenzitu sekvestrace Ni do kořenových vakuol, efektivní transport cévním systémem 

a intenzivní sekvestraci Ni do listů, zvláště do epidermálních pletiv. Stále není plně 

ujasněno, pomocí jakých konkrétních procesů získávají hyperakumulátory Ni z půdních 

složek, které nejsou běžným rostlinám dostupné. V případě dalších mechanismů je také 

stále prostor pro další výzkum. Bylo by potřeba rozšířit znalosti například v oblasti 

molekulárních změn v místě sekvestrace Ni, zvláště ve fotosyntetickém aparátu. Nejméně 

prozkoumaný je asi floémový transport a chelatační činidla v něm působící. Jako 

chelatační činidla zde pravděpodobně budou rozsáhle působit organické kyseliny, ovšem 

širší studie na toto téma chybí.  

Výkon jednotlivých membránových transportérů, chelatačních činidel a dalších 

molekulárních komplexů hyperakumulátorů je odlišný od nehyperaumulujících rostlin 

díky odlišnému genomu a jeho expresi. Výzkumy na molekulární, především genetickou, 

podstatu hyperakumulace byly však prozatím prováděny především na jednom druhu, 

a to na Noccaea caerulescens. Pro tento druh byl složen kompletně genom, identifikováno 

několik transportérů podílejících se na hyperakumulaci a identifikováno několik 

kandidátních genů, které by také mohly hyperakumulaci ovlivňovat či kódovat její 

součásti. 

Dalším potenciálním modelovým druhem je silný hyperakumulátor Ni, Bornmuellera 

emarginata, ovšem o molekulární podstatě hyperakumulace v jeho případě není zatím 
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známo téměř nic. Podobná situace je i u dalších Ni hyperakumulujících druhů. Tímto 

směrem by tedy měly směřovat budoucí výzkumy. 

Bližší porozumění molekulární podstatě a její mezidruhové diverzitě by nám mohlo 

pomoci lépe pochopit, proč se vůbec s hyperakumulujícími rostlinami setkáváme, a co 

vede k jejich výraznému výskytu na ultramafických půdách s centrem diverzity v západní 

Eurasii. Schopnost hyperakumulace by mohla představovat preadaptaci pro 

prosperování na hadcových půdách. Pro potvrzení této hypotézy je ovšem třeba dalších 

výzkumů pokrývajících různé druhy s hadcovými a nehadcovými populacemi. Vhodným 

výzkumným přístupem pro potvrzení této hypotézy by mohly být například reciproční 

transplantační experimenty. 
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