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Anotace

Bacikova D. (2016): Rostlinna burika a tézké kovy: zpisoby prijmu, detoxifikace a
vliv na bunéc¢né struktury, Hradec Kralové. Bakalarska prace na Piirodovédecké

fakulté Univerzity Hradec Kralové. Vedouci bakalarské prace Jiti Tima: 44

Cilem bakalarské prace je zpracovat uceleny literarni prehled o vlivu tézkych kovi
na rostlinnou buiiku, moznostmi obrany rostlinné bunky vici jejich prijmu,
mechanizmy detoxifikace a tolerance. Prace je zamérena na problematiku vyskytu,
piijmu a toxicity esencidlnich tézkych kovti - Zeleza, zinku, manganu, médi, niklu,
molybdenu a kobaltu, a toxickych kovili - chromu, kadmia, rtuti a olova. lonty
tézkych kovi jsou zachyceny koreny, nasledné do nich vstupuji a jsou
translokovany do nadzemnich ¢asti rostlin. Prijem iontd probiha mobilizaci kovi
vazanych na plidni ¢astice. Po ptijmu tézkych kovli pomoci membranovych
transportéri jsou ionty vazany na chelatory a chaperony, kterymi jsou organické
kyseliny, aminokyseliny, peptidy - fytochelatiny a metalothioneiny a ,,Heat shock”
proteiny. Tézké kovy poskozuji buriky navazanim se na funkéné dilezité
biomolekuly, které tim deaktivuji. Chelatory se tomu snazi zabranit. Detoxifika¢ni
procesy zahrnuji vylouceni tézkého kovu z intracelularniho prostiredi nebo
sekvestraci. Tézké kovy stimuluji tvorbu volnych radikalt a reaktivnich forem
kysliku. Soucasné se aktivuji antioxida¢ni obranné mechanismy, jeZ jsou schopny
branit jejich reakci s vyznamnymi biomolekulami. Pfi zvySeném mnozZstvi
reaktivnich forem kysliku v bunice, které antioxidacni mechanismy nezvladaji
vychytavat, dochazi k oxida¢nimu stresu majicimu destruktivni u¢inky. Mezi né
patfi zména fluidity cytoplazmatické membrany, poSkozeni membranovych
proteinti a nukleovych kyselin, a rozsahlé zmény v plastidech.

Klicova slova: tézké kovy, rostlinna buiika, membranové transportéry, chelatory,
mechanismy detoxifikace, volné radikaly, reaktivni formy kysliku
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Bacikova D. (2016): Plant Cell and heavy metals: uptake, detoxification and
impacton cell structures, Hradec Kralové. Bachelor thesis, Science Faculty,
University of Hradec Kralové. Supervisor of the bachelor thesis Jiri Tiima: 44

The aim of this thesis is to elaborate a comprehensive literature review about the
impact of heavy metals on plant cell, the possibilities of defending plant cells from
their intake, mechanisms of detoxification and tolerance. This thesis is focused on
the occurrence, intake and toxicity of essential heavy metals - iron, zinc,
manganese, copper, nickel, molybdenum and cobalt, and toxic metals - chromium,
cadmium, mercury and lead. lons of heavy metals are first absorbed by the roots,
subsequently they enter into the roots and move to the above-ground parts of
plants. The intake of ions takes place through the mobilization of metals connected
to soil particles. The ions - using membrane transporters - are connected to the
chelators and chaperons, which are organic acids, amino acids, peptides
fytochelatins and metalothioneins, and "Heat shock" proteins. Heavy metals have
damaging impact on the plant cell, as they react with functionally important
biomolecules and thus causing their malfunctioning. Heavy metals stimulate the
formation of free radicals and reactive oxygen forms that unspecifically reacts,
usually immediately with the first organic molecule which they come into contact
with. They activate the antioxidant defence mechanisms, that are able to prevent
the reactions of heavy metals with important biomolecules. In case the cell
contains an increased amount of reactive oxygen forms and the antioxidant
mechanisms are already unable to eliminte them, the so-called oxidative stress
occurs. This oxidative stress causes destructive effects resulting in a change of
fluidity of cytoplasmatic membrane, it damages the membrane proteins and
nucleic acids.

Keywords: heavy metals, plant cell, membrane transporters, chelators,
detoxification mechanisms of detoxifcation, free radicals, reactive oxygen forms
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Uvod

PredloZenad bakalarskd prace je vénovana problematice vlivu tézkych kovl na
rostlinnou buriku formou literarni resSerze. TéZké kovy se mohou vyznamné podilet
na kontaminaci zemédélskych pid a kvili své vysoké perzistenci se uchovavaji
v prostifedi velmi dlouho. V prirozenych podminkach se nenachazeji ve velkém
mnoZstvi, ale v diisledku antropogenni ¢innosti se jejich obsah v ptidé zvysuje a to
predevSim v povrchové vrstvé humozniho horizontu. Vzhledem kjejich
piitomnosti v prostfedi, mohou postihnout rizné organové soustavy. Rostliny
zpravidla tézké kovy prijimaji koreny z pidy a celym povrchem (zejména listy)
z atmosféry. Na bunécné tirovni jsou jejich toxické ucinky vysledkem vazby kovii a
enzymi. Tvori se stabilni, ale neaktivni komplex, ktery inhibuje Zivotné dilezité
bunécné pochody.

Aby bylo mozné zabranit negativnim dopadlim téZkych kovii na rostlinné burky je
dulezita jak jejich detekce, tak i prevence. Je potiebné porozumét chovani tézkych
kovili nejen v celém rostlinném organismu, ale také na bunécné trovni.



v v

1. Tézké kovy, rozsireni, prijem a toxicita u rostlin

Kontaminace Zzivotntho prostredi tézkymi kovy je vznikajicim globalnim
problémem, ktery vazné ohroZuje vegetaci, lidské zdravi a ekosystémy (Jarup,
2003).

Tézkymi kovy rozumime kovy o hustoté vyssi nez 5g/cm3. Nékteré z kovil jsou
v mensich mnozZstvich potfebné pro rostlinnou vyZzivu, jsou esencialni pro spravny
chod fotosyntézy, fixaci dusiku a dalSi funkce. Jsou jimi Zelezo (Fe), zinek (Zn),
mangan (Mn), méd’ (Cu), nikl (Ni) a molybden (Mo) a kobalt (Co). Jiné jsou pro
rostliny nepotirebné a jiz pti nizkych koncentracich toxické. Jsou jimi chrom (Cr),
kadmium (Cd), rtut’ (Hg) ¢i olovo (Pb) (White et al., 2012). Toxicita u nékterych
tézkych kovii spociva v podobnosti s esencialnimi kovy, vyplyvajici z periodické
tabulky prvki. Napriklad kadmium je ve skupiné se zinkem, arsen je ve skupiné s
fosforem nebo selen je ve skupiné se sirou. Kviili své podobnosti jsou tyto toxické
kovy schopny nahradit esencidlni prvky v proteinech, enzymech a
aminoKkyselinach rostlin a znemoziovat jejich funkci (Hall, 2002; Clemens, 2006).

Rozsahlé pouZivani chemikalii v minulosti vedlo k nahromadéni znecistujicich
latek v nasem prostiedi. To vSe bylo zplisobeno nasi lhostejnosti. Od pocatku
pramyslové revoluce se jejich koncentrace drasticky zvysila, coz predstavuje
problém pro zdravi a Zivotni prostfedi. Cetnd mista jsou zne¢i$téna smésmi
organickych, chemickych latek a tézkych kova (Schroder et al.,, 2003) Tézké kovy
jsou unikatni v tom, Ze nejsou metabolizovany do netoxické formy. Jakmile tézké
kovy kontaminuji ekosystém, tak se stavaji potencialni hrozbou po mnoho let. V
soucasné dobé rychle se rozvijejici novou technologii pro odstranéni toxickych
tézkych kovil se stala fytoremediace (Jabeen et al., 2009). Jedna se o efektivni a
cenové dostupné technologické reSeni pro extrakci nebo odstranéni neaktivnich
kovli a kovovych znecistujicich latek z kontaminované pidy a vody. Tato
technologie vyuZivajici vybranych rostlin je Setrna k Zivotnimu prosttredi (Tangahu
et al.,, 2011). Vybrané rostliny akumuluji kovy do nadzemnich ¢asti, tedy do listt a
vytahuji je tak z pidy. Vyuzivani metod molekularni genetiky zlepSilo chapani
mechanismi prijmu tézkych kovii a jejich tolerance v rostlinach. Zacalo se vyuzivat
genového inZenyrstvi, aby se u specifickych rostlin zvysila tolerance na tézké kovy,
témto transgennim rostlindm byly vpraveny geny z jinych, nepfibuznych
organismi. Dochazi tedy k modifikacim dilezitych charakteristik jako absorpce,
translokace a akumulace kovii. To otevird nové moZznosti fytoremediaci (Jabeen et
al., 2009).



Tabulka 1 - Vliv vybranych tézkych kovii na rostlinna pletiva (Viehweger,
2004)

Prvek Vliv na rostlinnou buiku

Dopad na fotosynteticky aparat:
chlorotické listy, zména poméru mezi
chlorofylem A a B, sniZeni

prebytek nebo nedostatek
médi, prebytek zinku a

kadmia R )
fotosyntetické Cinnosti

Vliv na korenové ultrastruktury:
piebytek kadmia a médi | zkracené koreny, vétSi objem bunék
v kiite, poskozeni rostlinné pokozky

Lipoperoxidace - poskozeni
fosfolipidiT membran, zvySuje se
propustnost pro ionty, méni se
membranovy potencial

piebytek kadmia a olova

Zmény koncentraci stopovych prvki

plisobeni kadmia a olova |, . o i
jako je Zelezo, vapnik, mangan a zinek

1.1 Méd azinek

Méd' byva vylucovana horninami na jejich povrch. Je soucasti nékolika minerald,
které mohou obsahovat jak jednoduché tak i sloZité sulfidy médi. Tyto mineraly
jsou docela snadno rozpustné v procesech zvétravani, zejména v kyselém
prostiedi. Méd' hraje vyznamnou roli v nékolika fyziologickych procesech, kterymi
jsou fotosyntéza (viz tabulka 1), dychani, distribuce sacharidi, redukce a fixace
dusiku, metabolismus proteini a metabolismus bunécné stény. Dale ovliviiuje
propustnost vody xylémem a tak ovlada vztah mezi vodou a prostredim rostliny a
také ridi produkce deoxyribonukleové kyseliny (DNA) a ribonukleové kyseliny
(RNA). V ptipadé, Ze dojde k jejich nedostatku je vyrazné zbrzdéno rozmnoZovani
rostlin (sniZi se produkce semen a zvysi se sterilita pylu). Navzdory tomu vSemu je
méd povazovana za vysoce toxicky prvek. NejbéZnéjsimi charakteristickymi
priznaky toxicity jsou chlorézy a korenové malformace (Kabata-Pendias et
Pendias, 2001). V ptidé se ionty médi vyznacuji omezenou pohyblivosti, zejména
kvili vazbé na pldni c¢astice. Vyznamnou roli vjejich biodostupnosti hraje
chelatace, zejména organickymi kyselinami, ale také snadna tvorba komplexl s
aminokyselinami a nizkomolekularnimi peptidy (Babula et al., 2010). V pletivech
korene se méd témeér vyhradné vyskytuje v komplexnich formach a s nejvétsi
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pravdépodobnosti vstupuje do korenovych bunék v disociované formé (Kabata-
Pendias et Pendias, 2001).

Zinek se vyskytuje predevSim samostatné v sulfidech (ZnS), mlZe byt téz
nahrazovan za Mg?2* v kfemicCitanech. Koncentrace zinku v sedimentech jili a
bridlic se pohybuji od 80 do 120 ppm a jeho koncentrace v piskovcich a
karbonskych skalach se pohybuji od 10 do 30 ppm. Béhem procesu zvétravani, ke
kterému dochazi zejména v kyselém a oxidujicim prostiedi, jsou vyluhovany
zinecné mineraly a dochazi k produkci mobilnich Zn?*. Zinek je také snadno
absorbovan mineralnimi a organickymi slozkami a proto je soucasti vétsiny typi
plid. Jeho hromadénti je pozorovano v povrchovych horizontech.

Rostliny jej prijimaji hlavné jako Zn2*, pii vyssim pH pravdépodobné jako
hydratovany monovalentni kationt ZnOH* a dal$i moZnost prijmu je chelatové
vazany. Pohyblivost zinku v rostliné je stfedni, rychlost se pohybuje mezi K* a Ca?*.
Pri jeho vy$Sim obsahu v Zivném mediu se hromadi predevsim v pletivech korenu
(TGma et Svojanovska, 2015).

Zinek hraje zasadni role v metabolismu rostlin, z nichZ nejvyznamnéjsi je jeho
¢innost jako soucast enzymi - dehydrogenazy, proteinazy, peptidazy a
fosfohydrazy. Dilezitou ulohu hraje zinek pfi regulaci metabolismu nukleovych
kyselin. Zasahuje do metabolismu cukrii. Pfi nedostatku zinku se zvysi obsah
redukujicich cukri a klesa fosforylace glukézy v disledku inhibice hexokinazy.

Mikroby jsou schopny inaktivovat zinek v ptidé. ZvySené mnozstvi zinku v ptidé je
zplsobeno predevsim dlouhodobym pouZivanim zine¢natych hnojiv. Existuje
nékolik druhi rostlin, které jsou velmi tolerantni viici absorpci zinku z ptidy nebo
vluci depozicim atmosférického zinku vzamoreném prostiedi. Mohou v sobé
hromadit velké mnoZstvi tohoto kovu bez vykazovani ptiznaki toxicity. Symptomy
toxicity zinkem jsou chlorézy, vyskytujic se prevazné na novych listech, a riistové
deprese rostlin. Kdyz je v rostliné prebytek kadmia, tak se zinek vaZe v kofenech
nékterych plodin jako jsou sdja, rajce, zeli i pSenice (Steveninck et al., 1994).

Méd' a zinek jsou téZké kovy, které jsou jako katalytické a strukturalni komponenty
proteind a jako kofaktory, potiebné v ristu a vyvoji rostlin. Vysoké koncentrace
téchto kovl narusuji normalni rist rostlin, bunécné proliferace a diferenciace
vétSiny rostlinnych bunék. Je to zplisobeno tim, Ze mnoho tézkych kovii miize
snadno vazat sulfatové skupiny (-C-SH nebo R-SH) (Kumar et al.,, 1995).

1.2 Zelezo

Zelezo je jednou z hlavnich sloZek litosféry (ptiblizné 5%) a nachazi se pirevazné
v magmatickych horninach. Chovani Zeleza je uzce spojeno s kolobéhem kysliku,
siry a uhliku. V ptidach se Zelezo vyskytuje hlavné ve formach oxida ¢i hydroxidia
jako samostatné malé Castice nebo jsou slouceny s dalsimi mineraly. V plidnich
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horizontech bohatych na organické latky se Zelezo nachazi predevsSim v chelatové
formé. Rostliny obecné Zelezo pohlcuji ve formé Fe2* kationtli a koreny maji tu
schopnost, Ze dokazi preménit Fe3* na Fe2* kationty, coZ je pro vétSinu rostlin
zasadnim Kkrokem pro absorpci. Dale jeho dopravu zprostiedkovava prevaziné
citrat, ktery se navaze na Zelezo. Zelezo je pro rostliny nezbytnou slozkou jejich
vyZzivy. Organické komplexy Zeleza se ticastni mechanismi pienosu elektroni pii
fotosyntéze. Predpoklada se, Ze i tvorba chlorofylu je jim ovlivnéna. Je prokazano,
Ze rostliny s vysokym obsahem Zivin, zejména vapniku a oxidu kremicitého, jsou
schopny tolerovat vyssi mnoZstvi Zeleza. Pokud ho maji rostliny nedostatek, tak se
mohou objevit rozlicné priznaku tohoto deficitu, které jsou zavislé na pidé,
rostliné, vyzivovych a klimatickych faktorech. NejbéZnéjSim pocatecnim priznakem
nedostatku Zeleza jsou chlorézy vyskytujici se prevazné na mladych listech.
Zejména nékteré ovocné stromy, oves a ryze jsou velmi nachylné k chlor6zam
zplisobenym nedostatkem Zeleza. Pokud dojde k nadmérnému prijmu Zeleza
rostlinou, tak v ni vyvola toxickou odezvu. S nejvétsi pravdépodobnosti k tomu
dochazi na silné kyselych ptidach, na ptidach bohatych na sirany a na zaplavenych
ptidach. Symptomy toxicity nejsou nijak specifikovany, obvykle se lisi mezi druhy
rostlin a fadzemi riistu (Kabata-Pendias et Pendias, 2001).

1.3 Mangan

Mangan je jednim znejhojnéjSich stopovych prvkl v litosfére. Jeho nejvyssi
koncentrace jsou obvykle obsazeny v mafickych horninach. Z manganu se sklada
fada minerald, ve kterych se vyskytuje ve formé Mn2+, Mn3+ ¢i Mn*+. V silikatovych
nerostech se ale nejCastéji vyskytuje v oxidacnim stavu Mn2+, kde je schopen
nahradit dvojmocné kationty jako jsou Fe2+ a Mg2+*. VSechny slouCeniny manganu
jsou velmi dileZitymi ptidnimi sloZkami, protoZe jsou dileZité pro vyzivu rostlin a
ridi chovani nékolika dalsich stopovych prvki. Mangan ma také znacny vliv na
nékteré vlastnosti plidy a to zejména na jeji pH a Eh, coZ je redox potencial
(métitko prevahy redukce ¢i oxidace). Slouceniny manganu jsou také znamé pro
jejich schopnost rychlé oxidace ¢i redukce a tedy oxida¢ni podminky muze vyrazné
sniZit dostupnost manganu a pridruZenych stopovych prvki a zase naopak. Cetné
studie prokazaly, Ze prijem manganu rostlinou probiha obdobé jako u jinych
dvojmocnych kationtli. OvSem stejné tak miize dojit k pasivni absorpci v piipadé,
Ze je ho v ptidé vysoké mnoZstvi. Obecné je zndmo, Ze mangan je rychle rostlinou
prevzat a dokdZe se v ni i rychle premistit. Proto je pravdépodobné, Ze nebude
vazan na organické ligandy v pletivech kofenu nebo v xylémové tekutiné (Kabata-
Pendias et Pendias, 2001). Na rozdil od jinych esencialnich stopovych prvki jako
méd, zinek, Zelezo ¢i molybden, které jsou obvykle nedilnou soucasti enzymdj,
mangan pusobi jako aktivator enzymi. Ovliviiuje bunécné procesy jako je dychani,
syntéza aminokyselin, biosyntéza ligninu a hladinu hormoni v rostlinach.
Projevem jeho nedostatku je zpomaleni riistu, nekrotické skvrny na listech a
chlor6za (Burnell, 1988).
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1.4 Nikl

Nikl je sedmy nejrozsirenéjsi prechodny kov a v prirodé se vyskytuje jak ryzi tak i
ve sloucCeninach. Ve skalach se vyskytuje predevsim ve slouceninach, jako jsou
sulfidy (millerit, NiS), arsenidy (nicolit, NiAs) a antimonidy (breithauptit, NiSb).
Nikl je rovnéZ spojovan s uhli€itany, fosfore¢nany a kfemicitany. Béhem procesu
zvétravani je snadno mobilizovan a poté vysraZen s ionty Zeleza a manganu. OvSem
na rozdil od Zeleza a manganu je relativné stabilni ve vodnych roztocich a schopen
se presouvat na pomérné dlouhé vzdalenosti. Pfijem niklu rostlinami je ovlivnén
druhem dané rostliny a pedologickymi faktory, znichZ nejvyznamnéjSim je
piredevsim pH pidy (Kabata-Pendias et Pendias, 2001).

Nikl je snadno prijiman ve formé NiZ* a nepatrné v chelatové.

Je mobilni v xylému i floému proto byva obsazen i v semenech (Tima et al., 2010).
Nikl je pro rostliny diilezitym esencidlnim prvkem. Je znamo, Ze zvySuje vynosy
plodin i vzhled a kvalitu produkti. Ma vyznamny vliv pro normalni rist a vyvoj
vysSich rostlin a ma esenciadlni funkci pri starnuti semen a rostlin. Nikl je
metabolickym kofaktorem ureazy tzn., Ze zfejmé plisobi na rist rostlin hlavné
prostrednictvim mocoviny, jejiz hladinu v rostlinach ovliviiuje (bobovité).

Nikl ve vyssich koncentracich mizZe pilisobit fytotoxicky. Z fyziologickych ucinki
niklu na rostliny je znamo, Ze nikl inhibuje fotosyntézu, predev$im hlavné vyménu
plynt, inhibuje fotosystém II (PS II) na oxida¢nim misté. Z dlouhodobych pokusti je
ziejmé, Ze redukuje rast list, meéni strukturu chloropastii a sniZuje obsah
fotosyntetickych pigmenti a sniZuje enzymatickou aktivitu pro CO2 asimilaci (Dan
et al., 2002).

1.5 Kadmium a olovo

Kadmium se fradi mezi jeden znejvice ekotoxickych kovii, které vykazuji
nepriznivé ucinky na biologickou aktivitu pidy a metabolismus rostlin. Pri
zvétravani se kadmium snadno uvoliiuje a presto, Ze je predevsim znamo jako Cd?+,
tak miize také tvorit nékolik komplexnich iontd (CdCl*, CAOH*, CdHCO3*, CdClz’,
Cd(OH)-3, a Cd(OH)?4) a organické chelaty. Je znamo, Ze velky podil kadmia byva
nahromadéno v pletivech kotene. KdyZ se zvySi mnozZstvi kadmia v riistovém
médiu, koncentrace tohoto kovu v korenech presahuje jeho obsah v nadzemnich
castech asi stokrat. Kadmium v rostlinach je relativné mobilni, prestoze jeho
translokace prostiednictvim rostlinnych pletiv mtiZe byt omezena (Kabata-Pendias
et Pendias, 2001).

MV

Pricina toxicity kadmia je spojovana s naruSenim enzymatické aktivity a syntézy
antokyanu. Chlorofyl se vyznacuje schopnosti koncentrovat kadmium, proto se
doporucuje vyuZivat ho k indikaci horni hranice citlivosti (zdroj:
http://web2.mendelu.cz/af_221_multitext/vyziva_rostlin/html/biogenni_prvky/ci
zorode_prvky.htm).

13



Olovo se prevazné nachazi v magmatickych horninach a jilovych sedimentech.
Vnezménéné podobé ho lze nalézt v minerdlu galenitu (PbS). Vyskytuje se
predevsim jako Pb?+, ackoliv jeho oxidacni stav je +4, a v nékolika dalSich formach,
ve kterych vétsina jeho minerald je zcela nerozpustna v prirodnich vodach. Béhem
zvétravani olovnaté sulfidy pomalu oxiduji a jsou schopny ve formé uhli¢itani a
dalSich formach se zaclefiovat do jilovitych minerald a organické hmoty. Obsah
olova v ptidach souvisi se slozenim podloZi. Rostliny jsou schopny ho prijimat jak
z pld, tak i z ovzdusi a fadi se mezi nejvice nahromadény tézky kov v pletivech
korene. V rostlinadch je olovo pevné vazano a neni pohyblivé. Mala pohyblivost
olova je vysvétlovana jeho ukladanim ve formé pyrofosforecnanu v bunécnych
sténach.

Pokud se v rostlindch hromadi velké mnoZstvi kadmia a olova, mohou nepftiznivé
ovlivnit absorpci a transport esencidlnich prvkd. Tyto prvky naruSuji
metabolismus rostliny a maji negativni dopad na jeji riist a reprodukci (Kabata-
Pendias et Pendias, 2001).

1.6 Chrom

Chrom je velmi Casto soucasti rud. Vyskytuje se napiiklad v chromitu (FeO . Crz03)
a krokoitu (PbCrO4). Chrom vykazuje vysokou variabilitu oxida¢nich stavii, od +2
do +6. Prirozené se vsak vyskytuje jako Cr3*+ a Cré*. Vysoce oxidované formy jsou
méné stabilni jak Cr3+ (Kabata-Pendias et Pendias, 2001). Prevazné se vyskytuje
vSak ve formé Cr3+ z diivodu jeho omezené rozpustnosti ve vodé a schopnosti
tvorit pevné komplexy s plidnimi mineraly. Jako Cré* vytvari chromaty, které jsou
lehce mobilizovatelné a snadno mohou pronikat do bunék, kde zplsobuji
oxidativni posSkozeni (Greenwood et Earrnshaw, 1993). Symptomy toxicity je
vadnuti a poranéni koiene, chlorézy mladych listd, chlorotické skvrny na
obilovinach a hnédo-Cervené zabarveni listli (Kabata-Pendias et Pendias, 2001).

byly zjiStény v zrnu.

Chrom stimuluje vyvoj rostlin a kladné plisobi na metabolismus cukri.

1.7 Rtut

Rtut' se nachazi ve vSech typech magmatickych hornin, kde ji 1ze nalézt spisSe
vmenSim mnozstvi. VysS$i koncentrace rtuti se nachazeji v sedimentarnich
horninach, jilovitych sedimentech a konkrétné v bridlici bohaté na organické latky
(Kabata-Pendias et Pendias, 2001). BéZné se objevuje v oxidacnich stavech Hg?,
Hg!* a Hg?*(Greenwood et Earrnshaw, 1993). Byly zjiStény dva zpiisoby, kterymi se
vaze rtut na rostlinnou tkan. A to bud vazbou na ethanol nebo na kyselinu
chlorovodikovou (Beauford et al., 2006). Dostupnost rtuti v ptidé pro rostliny je
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vSak nizka (Patra et Sharma, 2000) a nejnovéjsi poznatky naznacuji, Ze je rtut
predevsim vazana na bunéc¢nou sténu v korenech (Beauford et al., 2006).

1.8 Molybden

Molybden se nachazi v Zulovych a jinych magmatickych horninach. Dale ho lze
nalézt v sedimentech jilii bohatych na organické latky. Prevazujicim mineralem je
molybdenid (MoS:), obsahujic vétSinu molybdenu nachazejictho se na pevniné.
Béhem zvétravani jsou Mo sulfidy pomalu oxidovany a jejich hlavnim produktem je
Mo042- anion, ktery se vyskytuje v neutralnim pH, a HMoO4, ktery se nachazi pri
nizsSich hodnotach pH. Obvykle je sledovana pozitivni korelace mezi prijmem
molybdenu rostlinami a pH pidy (Kabata-Pendias et Pendias, 2001). Hraje zasadni
roli jako soucast enzym{, je nezbytnym kofaktorem nitratreduktazy a nitrogenazy
(Mendel et al., 2002).

1.9 Kobalt

Kobalt je tvrdy, stiibroleskly kov s feromagnetickymi vlastnostmi, ktery se radi
mezi vzacné prvky. V piirodé se nachazi ve dvou oxidac¢nich stavech a to ve formé
Co%* a Co3* a tvori komplexni anion Co(OH)=3. Pfi zvétravacich procesech je
pomérné pohyblivy. BEhem absorbovani kobaltu rostlinami se chova stejné jako
Zelezo a mangan, vaZze se do komplexotvorné organické slouceniny (Kabata-
Pendias et Pendias, 2001). Kobalt je nezbytnou soucasti nékolika enzymi a
koenzymi. Ale jeho vysoka koncentrace v buiice brzdi syntézu RNA a dochazi ke
sniZeni mnoZstvi DNA ziejmé zménou aktivity velkého poctu endo- a exonukleas
(Palit et al., 1994).

2. Mechanismus prijmu tézkych kovi

Ionty tézkych kovil jsou nejprve zachyceny koteny, nasledné do nich vstupuji a
jsou translokovany do nadzemnich ¢asti rostlin. Prijem iontt kovii probiha pomoci
mobilizace kovli vazanych na pldni castice. Pomoci transportérii jsou kovy
preneseny pres plasmatickou membranu do bunék. Kovy vstupuji do koteni bud’
apoplastickou nebo symplastickou cestou (viz obrazek 1).
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Obrazek 1- Zpiisoby vstupu tézkych kovii do bunky A - protoplasticka cesta: Al-
symplasticka cesta, A2 - transcellularni cesta; B - apoplasticka cesta (Steudle et
Frensch, 1996).

Existuji dva zpisoby, probihajici soucCasné, kterymi kovy mohou do bunky
vstupovat a to je jiz zminéna symplasticka a apoplasticka cesta. Symplasticka cesta
jesté zahrnuje cestu protoplastickou spole¢né s cestou transcellularni (viz obrazek
1). Apoplast predstavuje pasivni transportni cestu na kratké vzdalenosti a vznika
propojenim bunécnych stén, mezibunécnych a volnych prostori. Protoplasticka
cesta reprezentuje transport prochazejici vnitfnim prostifedim bunék.
Transcellularni cestou je oznacovan tok iontli pies bunééné membrany.
Symplastickou cestou je oznacovan aktivni transport pomoci plasmodesmat, coz
jsou mikroskopické kanalky v butikach. (Steudle et Frensch, 1996).

Cesta pres apoplast je pomérné neregulovand, protoze dochazi pouze k diftizi bez
prekroceni membrany. Apoplasticky transport je omezen vysokou kationtovou
vyménnou kapacitou bunécné stény. Jako bariéra proti vstupu ionti kovi do
xylému apoplastickou cestou slouzi endodermis, nebo presnéji Caspariho prouzky,
které se nachazeji v bunécnych sténach endodermalnich bunék. VétSinou latky
vstupuji do kotent pres symplast, pred samotnym vstupem do xylému.

Pfi transportu symplastem se ionty pohybuji pres plasmatickou membranu, ktera
ma obvykle velky zaporny potencial. Tento membranovy potencial poskytuje silny
elektrochemicky gradient pro vnitini pohyb iontd kovii. VétSina iontt kovil vstoupi
do korenovych bunék rostlin pomoci specifickych iontovych prenaSeci nebo
kanali (Jabeen et al., 2009).

Uroveii tolerance rostlin a toxicity na bunééné tirovni je u réiznych druhd rostlin
odliSna a také zavisi na biodostupnosti tézkych Kkovi v suchozemskych
ekosystémech, kterd se tyka jejich fyzikalné-chemického slozeni (Blanco et al,
2004) a vlastnosti dané pldy (Mortvedt, 1994). DalSim vyznamnym aspektem je
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dostupnost esencidlnich kovi jako je napriklad Zelezo, protoZe mechanismy,
kterych rostliny vyuzivaji k piijmu téchto pro né potiebnych kovii mohou usnadnit
a povolit vstup neesencidlnim a eventualné toxickym latkam (Romheld et
Marschner, 1986).

Vprvni linii obrany se mnoho rostlin vystavenych toxickym koncentracim
kovovych iontli snaZzi predejit nebo sniZit pfijem do kotfenovych bunék omezenim
apoplastu vazbou na bunécnou sténu nebo bunécné exsudaty nebo zamezenim
transportu (Manara, 2012).

Zprvu rostlina izoluje a neutralizuje kovy, které vstupuji do buiiky. Kovy jsou
v plidé vétSinou navazané na pidni Castice a rostlina je nejprve musi zmobilizovat
(Manara, 2012) uvoliiovanim do plidy pomoci korenovych exsudati, které vytvori
sionty kovili komplexy (Romheld et Marschner, 1986). Poté se alternativné
slouceniny v bunécné sténé (hystidylové skupiny, pektiny a nékteré sacharidy)
vazi na kovové ionty a tyto ionty se nedostanou do cytosolu bunék, zlistavaji
uloZeny v bunécné sténé. Ve chvili, kdyZ tato preventivni obranna opatieni selZou,
kvtili prilis vysoké koncentraci kovii v ptidé, se ionty kovii dostavaji do cytosolu.

VétSina kovovych iontd vstoupi do rostlinnych bunék pomoci specifickych
iontovych prenasec¢ii (Manara, 2012). Membranové transportéry mohou
exportovat ionty z builky ven nebo do vakuol (viz obrazek 2) a snizit tak jejich
koncentraci v cytosolu. (Hall, 2002). VSechny tyto procesy se tadi mezi
symplastickou cestu, tedy proces aktivniho prenosu (Jabeen et al, 2009).
Konkrétni prenasece budou rozebrany v dalsich kapitolach.

“I'(b) A©)
N

Cell wall
Plasma membrane

/ organic acids

PC-HM
(e}%

L ] AsA
L J L N J
L ] .. .. LN APX
\—/ : H,0 S MOHA
Vacuole : ROS defence mechanism

Obrazek 2 - Reakce rostlin na toxicitu tézkych kovi a) kovové ionty vytvareji
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vazbu s bunécnou sténou a exudaty korene b) influx c) eflux d) chelatace kovu
v cytosolu - ligandy napriklad: fytochelatiny, metalothioneiny, organické kyseliny a
aminokyseliny e) doprava kovi ligandovymi koplexy tonoplastem a hromadéni ve
vakuole f) sekvestrace ve vakuole, preprava pres tonoplast g) vznik reaktivnich
forem kysliku, které navozuji tzv. oxidacni stres (Manara, 2012).

2.1 Plasmaticka membrana a membranové transportéry
Cytoplazmatickd membrana tvori vysoce selektivni bariéru mezi vnitrobunéénym
obsahem a okolnim prostfedim (viz obrazek 3).

Transported mole(u\le

O O Channel O

Carrier
/ protein /prolein

Electrochemical

L
Simple diffusion potential gradient

\ J
A
Passive transport Primary active transport
(in the direction of (against the direction
electrochemical gradient) of electrachemical gradient)

Obrazek 3 - Struktura cytoplazmatické membrany

(zdroj:http://www.tankonyvtar.hu/en/tartalom/tamop425/0010_1A_Book_angol
_01_novenyelettan/ch02s02.html)

Cytoplazmatickd membrana o tlouStce 5 nanometri se sklada z fosfolipidové
dvojvrstvy molekularnich bilkovin, které mohou byt jak integralni, tak periferni.
Integralni proteiny jsou vlaknité prochazejici celou dvojvrstvou a dodavaji
membrané pevnost. Periferni se nachazeji na povrchu lipidové dvojvrstvy a jsou
kulovitého tvaru. Maji enzymatickou aktivitu.

lonty tézkych kovi se nemohou volné pohybovat pies membrany, coz jsou lipofilni
struktury, kviili svému naboji. A proto musi byt transport téchto iontli fizen
membranovymi proteiny s transportnimi funkcemi, obecné oznacovanymi jako
pienasece nebo transportéry (Lasat, 2002). Uplnému vstupu téchto iontd do buiiky
nelze zcela zamezit, avSsak membranové transportéry je mohou exportovat z buniky
ven nebo do vakuol a tak sniZit jejich koncentraci v cytosolu (Hall, 2002). Na
zdkladé dosud ziskanych tidajti se uvadi nékolik proteinovych transportnich rodin,
podilejicich se na transportu kovii uvnitf rostlin. Do nejvétsich rodin patii NRAMP,
ZIP, YSL proteiny, ptsobici pti vstupu kovii a P1BATPasy, CDF, CAX a ABC plsobici
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pii vystupu iontl (Verkleij et al.,, 2009). Podrobnéji jsou konkrétnim prenaseciim
vénovany dalsi kapitoly.

Transportéry tézkych kovi fidi jejich translokaci po celé rostlingé, udrzujic
homeostazu kovi a podilejic se na absorpci a vnitinim vylucovani. Tyto proteinové
transportéry aktivné pumpuji kovové ionty dovnitt bunék nebo do vakuol. Podle
toho je miiZeme rozdélit na transportéry mezi kofenem a nadzemni ¢asti rostliny,
jako napriklad ATPazy typu P a MATE proteiny a na transportéry do vakuol, jako
napriklad CDF - kationtové difuzni prenasece, HMA proteiny a ABC transportéry
(Hall, 2003).

Transportéry tézkych kovili pres plazmatickou membranu a tonoplast zachovavaji
fyziologicky prijatelné koncentrace tézkych kovii, ale rovnéZ mohou prispét
k stresové reakci vyvolané témito kovy (Williams et al., 2000).

2.1.1 Rodina ZIP transportnich proteint

Skupina transportért ZIP hraje dilezitou roli v transportu iontl Zn?+, ale také jsou
schopné prenaset Cd2+, Fe3+, Fe2*, Mn2+, Ni2+, Co2* a Cu?* (Pedas, 2009). Rodina ZIP
transportéri byla identifikovana u mnoha druhi rostlin (stejné tak jako bakterii,
hub a zivoCichli)) a ma za tukol premistovani dvojmocnych kationtl pies
membrany. Nékteré ZIP proteiny jsou uvedeny do pohybu v A. thaliana Koreny a
vyhonky v reakci na Zeleznaté ¢i zine¢naté zatiZeni a proto se tyto proteiny mohou
zdat soucasti stresové reakce (Guerinot, 2000). Mnoho z nich predstavuje nizkou
iontovou selektivitu, napriklad studie u kvasinek ukazaly, ze AtIRT1 miiZe kromé
jiného prenaset i Mn2+, Zn?* a Cd2* (Korshunova, 1999).

2.1.2 Cu transportéry

Ionty médi se do bunécného cytosolu dostavaji hlavné pomoci transportéri
z proteinové rodiny COPT. Predpoklada se, Ze transportéry COPT1 a COPT2 jsou
umistény na povrchu bunék a reguluji ptijem médi do bunék. Ostatni transportéry
ztéto rodiny, coZ jsou COPT3 az COPT5 se podilejil na mobilizaci médi
z vnitrobunécnych ulozist (Burkhead et al., 2009).

2.1.3 Rodina NRAMP transportnich proteint

Bylo prokazano, Ze rodina NRAMP transportnich proteinii pfenasi pres membrany
Sirokou skalu kovili jako jsou Mn?Z+, Cu?+, Fe2+, Cd2+, Ni2+, a Co?*. Byly identifikovany
v bakteriich, houbach, rostlindch a i v ZivociSich (Nevo et Nelson, 2006). Rodina
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NRAMP proteini v A. thaliana je dllezita predevsim v prepravé Zeleza a kadmia
(Thomine et al., 2000).

2.1.4 ATPasy: P1gATPasy

ATPasy jsou nejvice zkoumanou skupinou transportéri tézkych kovi. Mezi nimi
byly nalezeny takové, které jsou piimo zodpovédné za toleranci k tézZkym kovim u
nékterych druhl tzv. transformovanych rostlin. P1gATPasy transportuji
jednomocné a dvoumocné ionty tézkych kovii pres membrany za spotieby ATP.
Jedna skupina ma na starosti transport dvoumocnych iontii kovii jako jsou zinek,
olovo, kadmium a méd a druhda skupina je zapojena predevSim v procesu
vyluCovani zinku a kadmia z cytosolu do mezibunécného prostoru (Catty et al,
2011; Deinlein et al., 2012).

2.1.5 Rodina CDF transportnich proteinii

V rostlinnych bunikkach se CDF proteiny nazyvaji MTP (metal tolerance proteins).
Tyto transportni proteiny jsou lokalizovdani na plasmatické membrané a v
membranach riiznych bunéénych organel. Prepravuji dvojmocné kationty zinku,
kadmia, kobaltu, Zeleza, niklu a manganu. Pfenos ionti je zprostiedkovavan proti
koncentracnimu gradientu svyuzitim H+ nebo K+ Kkationtd (Montanini et al.,
2007).

2.1.6 Kationt/H* antiportéry

Kationt/H+ antiportéry jsou protismérné nespecifické prenasSeCe. Transport
protonti H+ probihd zvnitfniho do vnéjSiho prostredi builky a protismérné
dochazi k transportu ostatnich kationtf.

2.1.7 Rodina ABC transportnich proteint

Do rodiny ABC transportéri patii HMT1 protein, ktery pravdépodobné pienasi
fytochelatiny do vakuoly. Prijem fytochelatini vakuoldrnimi vacky je nejspis
pohanén energii pifimo z hydrolyzy ATP, coz se u ABC typu transportéra
predpoklada. HMT1 je schopny pirenaset jak apo-PC tak PC-Cd komplexy (Ortiz et
al.,, 1995).

2.2 Chelatory a chaperony

Po prijmu tézkych kovii prostrednictvim prenaseci jsou ionty vazany na chelatory
a chaperony. Cheldtory vyrovnavaji koncentrace kovii v cytosolu, aby neptesahly
urcité neprimérené mnozstvi. Chaperony jsou bilkoviny, které pomahaji dalSim
bilkovindm se spravné sbalit, nebo nalézt prostorové uspotradani odpovidajici
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nativni konformaci a ziskani energeticky nejvyhodnéjsiho usporadani (Clements,
2001). Dobre znamymi mobilnimi chelatujicimi latkami jsou organické kyseliny
jako je napriklad kyselina citrénova, malonova nebo maleinova (Curie et al., 2009;
Rauser, 1999), aminokyseliny jako jsou cystein, histidin, methionin a dalsi, peptidy
(fytochelatiny, metalothioneiny) a proteiny (metallochaperony a ,Heat shock"
proteiny) (Verkleij et al.,, 2009).

Esencidlni ionty kovi jsou doruceny Kk urcitym cytosolickym proteinim c¢i
organelam a poté je prijem organelami zajiStén pumpami, které jsou schopny
reagovat se specifickymi chaperony. Uvolnéné chaperony mohou poté znova
navazat na sebe dalsi kovovy iont. Detoxifikace a ukladani prebytecnych ionti
kovil je zajiSténa vakuolou. Transportéry v tonoplastu zajistuji prichod iontd a
chelatorovych komplext (Clements, 2001).

3. Mechanismy detoxifikace téZkych kovu

Pri diskuzi o detoxifikaci tézkych kovi jsou dilezité dva aspekty: rostlinna butika
je kompartmentovana, proto hraje dileZitou roli distribuce a intracelularni
transport ionti kovli mezi kompartmenty (piredevsim vakuolami) a cytoplasmou
(viz. tabulka 2). Navic jsou vys$i rostliny mnohobunécné organismy s
diferencovanymi organy, mezi nimiz rovnéZ dochazi k rozdilné distribuci kovovych
iontd (Suman et Kotrba, 2010)

Tabulka 2 - Detoxifika¢ni mechanismy buriky v reakci na riizné kovové ionty
(Hall, 2002)

Mechanismus obrany viici kovu Dany kov
mykorhiza zinek, méd’, kadmium
bunécna sténa, exudaty ruzné, lze zahrnout i nikl
cytoplazmatickd membrana, sniZeny
prijem arseni¢nany, nikl
Aktivni prenos iontli z buniky (efflux) [rizné, 1ze zahrnout i zinek
Fytochelatiny Kadmium
Metalothioneiny Méd’
Organické kyseliny, aminokyseliny Razné

ruzné, lze zahrnout i
"Heat shock" proteiny kadmium
Skladovani ve vakuole zinek, méd, kadmium
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Rostliny schopné hyperakumulace tézkych kovi vyuZzivaji dalSich strategii
detoxifikace, kterymi normalni rostliny nedisponuji. ZvySené akumulace Kkovi
docili:

e skrze nadmérné prepravovaci systémy, zajist'ujici lepsi sekvestraci
o diky expresi specifickych proteint
e diky vysoké koncentraci kovovych cheldtora (Becher et al, 2004)

K ¢emu je to vSak pro tyto rostliny dobré? Jaka z toho plyne vyhoda? S nejvétsi
pravdépodobnosti tento zvlastni rys mizZe fungovat v obrané proti patogenu nebo
proti nému vyvolat Gtok (Freeman et al., 2006; Boyd, 2007).

3.1 Korenové exudaty
Korenové exudaty mohou ovliviiovat ptijem prvki rostlinami zménou fyzikalniho

VIV

v rhizosfére, chelataci a komplexaci rizikovych prvki (Fiser et al., 2014).

Kovy jsou v plidé vétSinou navazané na pudni Castice a rostlina je nejprve musi
zmobilizovat (Manara, 2012). Klicovym krokem k ziskani esencialnich kovi je
uvoliiovani exsudatii s chelatatnimi vlastnostmi do ptdy. Jde o chemické
slouceniny, které tvori komplexy skovovymi ionty (Romheld et Marschner,
1986). Musi dojit k vytvoreni chelatové vazby pomoci sekrece chelati a H* a tim se
vytvoii tzv. molekularni ,klece” kolem kovovych iontid. V této podobé se nejsou
schopné dostat do tenkych iontovych kanalli v bunécné sténé. Vazba kovovych
iontli jako jsou méd’ a zinek v apoplastu také pomahaji kontrolovat obsah kovii
v korenovych buiikach (Dietz, 1996). Vbunécné sténé korene jsou pritomna
kationtova vazebna mista a to umoziiuje vyménu kovii a ovliviiuji dostupnost ionti
pro prijem a difuzi apoplastem (Allan et Jarrel, 1989).

3.2 Mikroorganismy

Rhizosférni mikroorganismy mohou svou ¢innosti ménit biologickou dostupnost
rizikovych prvki, a to napiiklad uvoliovanim chelatujicich latek, okyselovanim
zeminy ¢i zménou redoxniho potencidlu zeminy. Pritomnosti mikroorganismi
v rhizosfére je stimulovana akumulace nékterych mineralnich latek, jako jsou
Zelezo €i mangan, rostlinnymi koteny. Napiiklad bakterie rodu Pseudomonas a
Bacillus jsou schopny usnadiiovat akumulaci kadmia (Mackova et Macek, 2005).

3.3 Mykorhiza

Mykorhizou rozumime symbiotické souziti hub s kotfeny vys$Sich rostlin. Rostliny
s mykorhizni symbiézou ptijimaji mensi mnoZstvi tézkych kovii. Samotny proces
prijimani doposud neni prili§ znam. Prevlada teorie o selektivnim vybéru prvki,

22



jeZ jsou prijaty a transportovany. V piipadé tézkych kovii dochazi ke sniZenému
vychytavani a presunu mykorhizni houbou (Joner et al., 2000).

3.4 Imobilizace

Imobilizace je proces, kdy jsou tézké kovy navazany do bunécnych stén. K tomuto
procesu dochazi jiz v korenech rostliny a timto se sniZuje poSkozeni bunécnych
membran (Di Toppi et Gabbrielli, 1999). Bunécna sténa ma klicovou roli v pohybu
iontl tézkych kovi, kterym brani dostat se do cytosolu pomoci pektinovych mist a
hystidylovych skupin a extracelularnich latek jako jsou kaléza a sliz, na které se
tézké kovy mohou navazat (Wang et al,, 1992; Manara, 2012).

3.5 Translokace

Ve chvili, kdy tézky kov vstoupi do kofenu rostliny, miize byt bud uloZen ve
vakuolach korenovych bunék, nebo je xylémem transportovan do nadzemnich
casti rostlin. Vdruhém pripadé dochazi k transportu xylémem, retranslokaci ve
floému a prenosu z xylému do floému. Transport v Xxylému probiha z koreni do
nadzemnich ¢asti rostlin, zatimco transport floémem probiha v opacném sméru
(Marschner, 1995).

Transport iont kovi do xylému se obvykle uskutecniuje pomoci membranovych
transportnich proteinti, jako jsou napiiklad HMA transportéry pirendasejici ionty
kadmia a zinku. Do prenosu miiZe byt také zapojena cela fada chelatorl (Clemens
et al., 2002). Napriklad Zelezo a nikl jsou transportovany organickymi kyselinami,
prevazné citratem (Tiffin, 1970; Leea et al.,, 1977). Kromé toho se na translokaci
niklu miize podilet aminokyselina histidin (Kramer et al., 1996). Méd byva
transportovana methioninovym derivatem nikotinaminem (Pich et Scholz, 1996).
Nasledny transport iontii kovii do floému probiha pies pravé zminény nikotinamin
(Stephan et Scholz, 1993).

3.6 Vakuolarni sekvestrace
Jedna se o vyclenéni prebytku téZkych kovii do vakuoly z diivodu sniZeni hladiny
toxickych kovii v cytosolu (Hall, 2002).

Bunééné vakuoly jsou obecné mistem depozice mnoha iontii téZkych kovii (Suman
et Kotrba, 2010). Jsou predevsim hlavnim mistem pro shromazdovani a ukladani
fytochelatind navazanych na kovové ionty tvorici spolu nizkomolekularni komplex
(Yang et Chu, 2011). Ptitemz tuto akumulaci zprostredkovavaji ATPdependentni
transportéry z rodiny ABC lokalizované v tonoplastu (Suman et Kotrba, 2010). Ve
vakuole pak nizkomolekularni komplex spolu s dal$imi ionty kovi, které mohou
vstoupit do vakuoly pres CAX transportéry, tvori vysokomolekularni komplex
(Yang et Chu, 2011). Tim je znemoZzZnéna opétovna refundace kovovych ionti zpét
do cytosolu. Fytochelatiny mohou byt nasledovné degradovany hydrolasami nebo
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se mohou vracet do cytosolu a pokracovat ve své funkci (Supalkova et al., 2007).
Dale jsou vtonoplastu lokalizovany transportéry typu MTP ¢i NRAMP, které
zprostiedkovavaji transport iontd pro jejich opétovnou mobilizaci a jiné vyuziti
(Yang et Chu, 2011). MTP transportéry pienaseji dvojmocné kationty kovi, jimiz
jsou zinek, kadmium, kobalt, Zelezo, nikl a mangan (Montanini et al., 2007).
Dosavadni poznatky naznacuji moZnou roli NRAMP transportéri v homeostaze
iontl kovli kromé Zeleza (Manara, 2012).

3.7 Fytochelatiny

Fytochelatiny (PCn) jsou malé vazebné peptidy tézkych kovi. Vyssi rostliny reaguji
na expozice kadmia produkci pravé téchto peptidli, které jsou syntetizovany
fytochelatinovou syntézou z glutathionu (viz obrazek 5), coZ je tripeptid sloZeny
z aminokyselin: kyseliny glutamové, cysteinu a glycinu (PCS) (Heiss et al., 2003) a
je nejhojnéjsi, nizkomolekularni slouceninou thiolu nalezitelnou ve vétsiné Zivych
bunék (Cobbett et al., 1998). Maji obecnou strukturu (viz obrazek 4) (y-Glu-Cys)n-

X (n=2-11, Xje Gly, Ser, $-Ala, Glu, GIn) (Kotrba et al., 2009).
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Obrazek 4: Strukturni vzorec fytochelatini (Kizek et al., 2004)

Proces syntézy fytochelatini probiha enzymaticky transpeptidasovou reakci
glutathionu (y-Glu-Cys-Gly), nebo jeho katalyzovanou y -
glutamylcysteindipeptidyltranspeptidasou (y-Glu-Cys-Gly + (y-Glu-Cys)n-Gly — (y-
Glu-Cys)n+1-Gly + Gly). Pro tento enzym je spiS pouZzivan trividlni nazev
fytochelatinsynthasa. NejsilnéjSimi aktivatory tohoto enzymu jsou ionty CdZ2+
nasledované ionty Ag*, Bi3+, Pb2+, Zn?+*, Cu?+*, Hg?* a Au* (Cobbett et Goldsbrough,
2002). Nejpodrobnéjsi charakteristika biosyntézy fytochelatinli pochazi ze studii
Stépeni kvasinky (Schizosaccharomyces pombe), ve které byly také prvné objeveny.

homologt,

V pripadé, Ze se ionty kovi dostanou do cytosolu dochazi kjejich chelaci
glutathionem, se kterym vytvari komplexy. Glutathion aktivuje enzym fytochelatin
syntetazu a zahajuje syntézu fytochelatini (viz obrazek 5). Fytochelatiny tvoii
s kovem nizkomolekularni komplexy (LMW), které jsou transportovany pres
tonoplast za pomoci spefickych prenaseci proti koncentra¢nimu spadu do vakuoly,
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kde jsou LWM shlukovany do vétSich celkii, takzvaného vysokomolekularniho
komplexu (Clemens, 2006). Vysledkem tohoto procesu je sniZeni volnych ionti
kadmia uvnitf cytosolu (Grill et al., 1985). Ionty kadmia jsou ve vakuole diisledkem
kyselého pH disociovany a kadmium je zabudovano do organickych kyselin jako
jsou citrat, oxalat a malat (Saber et al., 1999).

Glutathione or Phytochelatin =

(y-GluCys)nGly
| |

|

Phytochelatin (PC)

Phytochelatin
Synthase

(7-GluCys)n+1Gly
r=GluCysGly

Glutathione

f‘:“ PC-Cd

Obrazek 5 - Popis fytochelatinové syntézy (Cobbett, 2000)

3.8 Metalothioneiny

Metalothioneiny jsou charakterizovany jako nizkomolekularni kdédované
polypeptidy, které vazi kovy. Obsahuji velké mnozstvi aminokyseliny cysteinu, tim
padem jsou bohaté na sulfhydrylové skupiny. Vysoky obsah této funkéni skupiny
umoziiuje jiz zminénou vazbu ke koviim do stabilnich komplext (Kagi et al., 1974;
Kojima et al, 1976). Hraji roli v detoxifikaci tézkych kovl, v ochrané proti
oxida¢nimu stresu a jako metalochaperony se nepochybné podileji na homeostazi
esencidlnich kovili jako jsou zinek a méd (Artiushenko et al., 2014). Konkrétné
prenaseji ionty Zn2* a Cu* k riznym metaloenzymim a transkripénim faktoriim
(Freisinger et al., 2008). Navic mohou butice poskytnout ochranu proti iontim
tézkych kovd, jako jsou Cd? a Hg? a reaktivnim formam kysliky (Hasler et al., 2000).
Drive se predpokladalo, Ze metalothioneiny jsou zaleZitosti ZivociSné riSe, zatimco
v rostlinach detoxifikaci iontd tézkych kovl zajistuji enzymaticky syntetizované
fytochelatiny. Od té doby uplynulo vice jak 30 let od objeveni prvniho rostlinného
metalothioninu v pSeni¢ném klicku (Peroza et al., 2013). Do té doby neZ v roce
1983 byl z obilek pSenice seté (Triticum aestivum) izolovan prvni maly protein
bohaty na cystein, ktery byl oznacen jako metalothionein (Freisinger et al., 2008).
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3.9 Organické kyseliny

Organické kyseliny a aminokyseliny na sebe mohou vazat tézké kovy a tak
pomahat s detoxifikaci. Nebyla vSak stanovena jasna korelace mezi akumulaci
tézkych kovili a tvorbou téchto sloucenin. Organické kyseliny jako jsou napriklad
malat, citrat a S$tavelan napomadhaji toleranci vac¢i tézkym kovim pomoci
transportu kovil xylémem a sekvestraci iontli ve vakuole, ale kromé toho maji i jiné
role v bunce (Rauser, 1999). Malat je cytosolovy chelator vaZici se na zineCnaté
ionty (Mathys, 1977). Citrat, ktery je syntetizovan enzymem citratovou synthasou,
ma hlavni roli v chelaci Fe2+* jontq, ale také ma silnou afinitu k Ni2+ a Cd?* iontim
(Cataldo et al., 1988).

3.10 AminoKkyseliny

Nejdazitéjsim aminokyselinovym ligandem je histidin, ktery hraje predevsim
klicovou roli v chelaci niklu (Kramer et al., 1996), dale tvori komplexy jesté
s kadmiem a zinkem (Shah et Nongkynrih, 2007). A to diky pritomnosti
karboxylové skupiny, aminoskupiny a imidazové skupiny (Callahan et al., 2006).

3.11 Fosfatové skupiny

Fytat je hlavni zasobarnou fosforu vrostlindch (Hocking et Pate, 1977). Jeho
molekula se skldda ze Sesti fosfatovych skupin, které umozZnuji chelataci vice
kationtii, zahrnuji kationty vapniku, hotc¢iku, drasliku, Zeleza, zinku a manganu
(Mikus et al.,, 1992). VSechno naznacuje, Ze by mélo jit o detoxifikacni funkci.

3.12 ,Heat shock” proteiny

Proteiny tepelného Soku, neboli ,Heat shock” proteiny (HSP) jsou pouZivané
rostlinou k ochrané pred prebytecnym mnozstvim tézkych kovii. Tyto proteiny
plisobi jako molekularni chaperony pfi syntéze bilkovin, vazi se na nesbalené
proteiny a chrani je ¢i pomahaji jejich sbaleni (Heckathorn et al., 2004). Bylo
prokazano, Ze je mozné navodit toleranci k rizikovym prvkiim pomoci kratkého
tepelného Soku. Tento kratky tepelny stres pied vystavenim pusobeni tézkych
kovili sniZuje poSkozeni membrany. Kratky tepelny stres vyvolava tolerantni efekt
predchazejici Skoddm na bunéénych membranach. Buiiky maji klasickou
ultrastukturu sjednou vyjimkou a tou je to, Ze se vytvorily cytoplazmatické
granule tepelného Soku (HSGs). Tento ochranny efekt miZe byt zruSen
cyclohexamidem, ktery ptisobi jako inhibitor syntézy bilkovin. V pokusu byly
stresované bunécné kultrury Lycopersicon peruvianum CdSOs. Prijem kadmia ne az
tak vyrazné ovlivnil tepelny stres. Zmény v ultrastrukture byly nalezeny zacinaje
plasmalemou (bunécnou membranou) a poté vendoplasmatickém retikulu a
mitochondrialnich membranach. Kadmium bylo nalezeno spole¢né se sirou ve
vakuolach stresovanych bunék. SraZeniny obsahovaly prebytek siry, evidentné
vzhledem k vyvolanému stresu vznikly fytochelatiny (Neumann et al.,, 1994). Jsou
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vyznamné praveé proto, Ze buné¢né membrany a proteiny jsou hlavnimi slozkami
poskozeni bunék v obdobi, kdy rostliny prozivaji stres. Dale bylo zjiSténo, Ze tézké
kovy také negativné ovliviiuji fotosyntézu a pravé malé HSP hraji vyznamnou roli v
ochrané funkce chloroplastti (Heckathorn et al., 2004).

4. Vliv tézkych kovii na rostlinnou bunku

Tézké kovy poskozuji rostlinné buriky, tim Ze se mohou vazat na funkcéné dilezité
biomolekuly a tim je deaktivovat. Vysledkem je napriklad inhibice enzymatické
reakce a poruchy metabolismu (Van Assche et Clijsters, 1986). Bylo prokazano, Ze
tézké kovy stimuluji tvorbu volnych radikalG a reaktivnich forem kysliku, bud’
pirenosem elektronti zahrnujicim kovové kationty nebo jako dtisledek kovem
zprostiedkované inhibice metabolickych reakci (Halliwell et Gutteridge, 1984;
Dietz et al., 1999).

4.1 Tvorba volnych radikala

Volnym radikalem se oznacuje jakykoliv atom, molekula nebo jejich fragment
sjednim nebo vice neparovymi elektrony ve valen¢ni sféfe se schopnosti
samostatné existence. Tyto Castice jsou tedy vysoce reaktivni a jsou schopné
iniciovat rtzné reakce probihajici fetézovym mechanismem ve snaze doplnit si
nebo odevzdat neparovy elektron (Stipek, 2000). Jsou schopné poskodit diileZité
casti bunék, jako je DNA nebo bunécné membrany, z cehoz vyplyva jejich
nebezpecnost. Volné radikaly a jejich reaktivni metabolity, kterymi jsou reaktivni
formy kysliku utoc¢i na rizné bunécné slozky, ¢imz mohou zpUsobit jejich oxida¢ni
poskozeni. Reakci s nenasycenymi mastnymi kyselinami dochazi k peroxidaci
esencidlnich membranovych lipidli v cytoplazmatické membrané nebo v
intracelularnich organelach (Gobel et al, 2003). PoSkozeni peroxidaci
cytoplazmatické membrany vede k uniku bunécného obsahu a postupné az k
bunécfné smrti. PoSkozeni vnitrobuné¢éné membrany ovliviiuje respiracni aktivitu
mitochondrie a také zpiisobuje to, Ze chloroplast ztraci schopnost fixovat CO:
(Scandalios, 1990). Reakcemi s DNA dochazi k nebezpe¢nym mutacim. Nasledkem
reakci s proteiny, enzymy méni svou aktivitu a pumpy nejsou schopny udrzet
iontovou homeostazu burnky, tim padem se v cytosolu hromadi vapenaté ionty, coz
vede k autoimunitnim reakcim.
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4.2 Vznik reaktivnich forem kysliku

Jedna se o jeden z hlavnich disledki akumulace tézkych kovl v rostlinnych
bunkach. Reaktivni formy kysliku navozuji takzvany oxidativni stres a zplisobuji
tedy rozsahlé Skody vbuiice. Reaguji nespecificky, obvykle hned s prvni
organickou molekulou, se kterou prijdou do styku. Tato jejich reaktivita vede
k poSkozeni bunécnych struktur. V pripadé, Ze antioxidativni systém spravné
funguje, je hladina reaktivnich forem kysliku v bunkach nizka. Stav nazyvany
oxidativni stres nastava, kdyz dojde ke zvysSené tvorbé reaktivnich forem kysliku.
Tehdy dochazi k poskozeni membran a naruseni reak¢nich cykli v burice. Buiika se
miiZe prizpusobit napriklad zvySenou syntézou antioxidantli, nebo miize dojit az k
bunécné smrti (Bartosz, 1997). DileZitou roli zde hraji i signalni molekuly. Tézké
kovy jako kadmium mohou produkovat reaktivni formy kysliku pifimo pres
Fentonovu a Haber-Weissovu reakci a nepfimo inhibici antioxida¢nich enzymi
(Romero-Puertas et al.,, 2007). PredevSim peroxid vodiku slouZi jako signalni
molekula v reakci na tézké kovy (Dat et al., 2000). ZvySena akumulace peroxidu
vodiku zméni redoxni stav bunky a indukuje produkci antioxidantli a dochazi
k aktivaci antioxida¢nich mechanismi.

Mezi reaktivni formy kysliku patfi singletovy kyslik, peroxid vodiku, superoxidovy
anion-radikal, hydroxylovy radikal, hydroxylovy iont a perhydroxylovy radikal
(Piterkova et al., 2005).

4.3 Fentonova reakce a Haber-Weisstiv cyklus

Cestou Haber-Weissovy a Fentonovy reakce se tvoii peroxid vodiku a hydroxylovy
radikal jako reaktivni formy kysliku v raekci na volné radikaly (Piterkova et al,,
2005).

Haber-Weissova reakce: H202 + O = OH" + OH- + O3

Fentonova reakce: H203 + Fe2* -Fe3++ OH" + OH-

Haber-Weissovy reakce se ucastni superoxidovy aniont radikal (O2) reagujici
s peroxidem vodiku (H202) za vzniku toxického hydroxylového radikalu.

Fentonovy reakce se ucastni peroxid vodiku reagujici s atomem Zeleza rovnéz za
vzniku hydroxylového radikalu. Kromé Zeleza, se reakce miize ucastnit i jiny
redoxné aktivni kov, jako méd’, chréom ¢i kobalt (Wojtazsek, 1997).

4.4 Antioxidanty

Z chemického hlediska miizeme za antioxidant povazZovat kazdou latku, ktera
zabrani reakci reaktivniho metabolitu sjinou latkou. Rostliny si vyvinuly tyto
ucinné obranné mechanismy, které chrani bunku pred oxidatnim poskozenim.
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Zahrnuji enzymové a neenzymové antioxidanty, které funguji jako kompetitivni
substraty pro reaktivni formy kysliku a tim jsou schopny branit jejich reakci
svyznamnymi biomolekulami (Dat et al, 2000). Priklady antioxidanti a
antioxida¢nich enzymi a jejich lokalizace v buiice jsou uvedeny v tabulkach 4 a 5.

Tabulka 3: Subcelularni lokalizace antioxidantii (Piterkova et al., 2005)

Antioxidant Subcelularni lokalizace

Askorbat (vitamin apoplast, cytosol, plastid,
C) mtochondrie, peroxisom

B-Karoten Plastid

Redukovany cytosol, apoplast, mitochondrie,
glutathion plastid, peroxisom

Polyaminy

(putrescin) cytosol, mitochondrie, jadro, plastid
a-Tokoferol

(vitamin E) bunécné membrany

Zeaxanthin Chloroplast

Tabulka 4: Subcelularni a organova lokalizace antioxida¢nich enzymii
(Piterkova et al., 2005)

Antioxidac¢ni enzym Subcelularni a organové lokalizace
cytosol, stroma plastidi, membrana
Askorbatperoxidasa plastidi, mitochondrie,peroxisomy,
apoplast, kotfenové hlizky
Katalasa Peroxisomy
cytosol, stroma plastidi, korenové
Dehydroaskorbatreduktasa hlizky
cytosol, mitochondrie, stroma plastidi,
Glutathionreduktasa korenové hlizky
Monodehydroaskorbatreduktasa stroma plastidi, korenové hlizky

cytosol, peroxisomy, plastidy, korenové
Superoxiddismutasa hlizky, mitochondrie, plastidy
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4.5 Glutathion

Na ochrané proti reaktivnim formam kysliku se podili také glutathion, ten se
v rostlinnych organismech vyskytuje ve dvou formach a to jako redukovany (GSH)
a oxidovany glutathion (GSSG) (Pophaly et al., 2012; Paradiso et al., 2008). Pomér
obou forem je povaZovan za indikator plisobeni oxida¢niho stresu (Anderson et al.,
1998; Ogawa, 2005). Ve fyziologickych podminkach byva tento pomér konstantni,
nezavisle na celkové koncentraci glutathionu v rostlinné burice. Plisobenim
stresovych faktor(i, v naSem pripadé tézkych kovii, dochazi k oxidaci GSH na GSSG.
Po ukonceni stresového faktoru se GSSG opét redukuje na GSH (Valko et al., 2007).
Po dobu ptisobeni stresu na rostlinu je bunka schopna po urcitou dobu
regenerovat glutathion z jeho oxidované formy na redukovanou pomoci NADPH a
enzymu glutathionreduktasa. Pokud je vSak stres priliS silny nebo ptlisobi-li
dlouhou dobu, dochazi obvykle ke smrti bunky, pripadné poté celé rostliny.

Glutathion je syntetizovan zjeho zakladnich aminokyselin a to zcysteinu a
kyseliny glutamové dvoustupiiovou cestou podobné té v jinych organismech jak
jsou rostliny. Prvni krok je katalyzovan y-glutamylcysteine synthasou a tvori se y-
glutamylcystein. A druhy krok je katalyzovan glutathionovou synthetasou a
produktem je glutathion prostifednictvim ptidani glycinového zbytku. Oba dva
enzymy vyzaduji pro svou Cinnost ATP (May et Leaver, 1994; Rawlins et al., 1995;
Ullman et al., 1996).

Glutathion je diky svym vlastnostem tak specifickou slouceninou, Ze nemitize byt v
rostliné funkéné nahrazen zadnou jinou slouceninou s vyjimkou svych homologt.
Tyto homology maji obecny vzorec y-glutamyl-cysteil-X, kde X mize byt glycin, 3-
alanin, serin nebo glutamat podle druhu rostliny, ve které se nachazi (Droux,
2004).

4.6 Askorbat

Askorbat je vyznamnym reduktantem mnoha volnych radikald, ¢imZ minimalizuje
poskozeni zplisobené oxidativnim stresem (Piterkova et al., 2005). Je schopen se
piimo zbavovat superoxidu, hydroxylovych radikald, singletového Kkysliku a
redukovat peroxid vodiku na vodu cestou askorbat-peroxidasové rekce (Blokhina
etal.,, 2003).

4.6.1 Askorbat-glutathionovy cyklus

Askorbat-glutathionovy cyklus je komplexni proces, pri kterém se peroxid vodiku
rozklada na vodu, spotfebovava se redukovany askorbat a pri jeho regeneraci pak
dochazi k oxidaci glutathionu. Cely proces je zavisly na pritomnosti NADPH, ktery
je vyuzivan jako reduktant. Tento proces hraje dilezitou roli pii ochrané
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chloroplastii i jinych bunécnych soucasti pired oxidativnim poskozenim (Foyer et
al,, 1994).

5. Vliv tézkych kovii na strukturu rostlinné bunky

Vlivem tézkych kovl dochazi krozsahlym ultrastrukturdlnim zméndam buriky.
Vysoké koncentrace tézkych kovi zplisobuji zménu fluidity cytoplazmatické
membrany, ¢imz se zvySuje jeji propustnost a dochazi ke zvySenému uniku
nékterych latek, jako jsou draselné kationty z cytoplazmy do apoplastu (Tarhanen
et al, 1999). Méni vni celkovy obsah lipidd, jejich sloZeni i stupen nasyceni
(Tlustos et al., 2006). Dale tento proces vede k poskozeni membranovych proteinf,
inaktivuji se receptory, enzymy a iontové kanaly (Tarhanen et al., 1999). Dochazi i
k rozsahlym zménam v plastidech, predevSim ke zméndm tvaru a dezintegraci
vnitinfho membranového prostoru (Barceld et al., 1988).

5.1 Peroxidace lipidii

Reaktivni formy kysliku, jako naptiklad singletovy kyslik, hydroxylové radikaly a
protonované formy superoxidového aniontu napadaji lipidy. Zejména
polynenasycené mastné kyseliny postranniho retézce membranovych lipidd, jez
obsahuji dvojné vazby, jsou obzvlast citlivé na peroxidaci. Pfitomnost dvojnych
vazeb oslabuje —-CHz- vazby na atomu uhliku sousedicim s dvojnou vazbou. Tyto
methylenové skupiny nachdazejici se mezi dvojnymi vazbami je moZné lehce
odstranit, jelikoZ jejichZ vodiky jsou obzvlasté reaktivni.

Reaktivni formy kysliku zautoci na atom vodiku z methylenové skupiny a vezme
mu elektron a dochazi k zahajeni radikalové retézové reakce.

-CH + Re — Ce + RH
Lipidovy radikal je nestabilni, takze ihned reaguje s kyslikem.
-Ce + 02— COze

Mastné kyseliny postranniho retézce reaguji sradikdlem za vzniku lipidového
peroxidu a dalSiho radikdlu, jez miiZe dale napadat dal$i mastné kyseliny
postranniho retézce a Sitit peroxidaci lipidd.

-COze + -CH — CO2H + -Ce
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Retézova peroxidace lipid{i pokracuje do doby, neZ dojde k slou¢eni dvou radikalt
nebo radikalu a antioxidantu a k vytvoreni opét neradikalové slouceniny (Devi et
Prasad, 1999). Vzniklé lipidové peroxidy jsou nestabilni molekuly, a v nasledujicich
reakcich dochazi k jejich rozkladu napt. na malondialdehyd (Dietz et al., 1999).

Malondialdehyd je vysoce reaktivni triuhlikaty ketoaldehyd, ktery se miize vazat
aminovou nebo thiolovou skupinou na proteiny a nukleové kyseliny a tim je
poskozovat (Grotto et al.,, 2009).

5.2 Inhibice fotosyntézy

Diisledkem akumulace iontii téZkych kovi je poskozeni a ubytek fotosyntetickych
pigmentt chlorofyli a karotenoidi, které vedou ke sniZeni rychlosti fotosyntézy. A
pravé sniZeni rychlosti fotosyntézy je pokladano za jedno z nejcastéjsSich poSkozeni
zpusobenych tézkymi kovy.

Rada t&Zkych kovl ovliviiuje fotosyntézu. lonty Cu?+, Cd?*, Ni2*a Hg?* pfimo
ovliviiuji fotosynteticky elektronovy transportni retézec a potlacuji fixaci oxidu

VIV

1. oxidacni Stépeni chlorofyll a karotenoidii
2. oxidacni poskozeni proteinti a membranovych struktur
3. nahrazeni kovovymi kofaktory (Dietz et al., 1999)

Tézké kovy jsou schopné ovlivnit syntézu chlorofylli, poskozuji enzymy potirebné
pro biosyntézu chlorofylq, a jejich integritu (Backor et Fahselt, 2008). Prokazalo se,
Ze zvySeny obsah kovil vede ke sniZeni obsahu chlorofylu a a ke zvyseni obsahu
chlorofylu b. Z ¢ehoz vyplyva, Ze nedochazi k vyrazné zméné obsahu chlorofyll v
burice, ale dochazi predevsim ke zméné poméru chlorofyld a a b (Sheoran et al,
1990).

Disledkem ztraty lipidi z membran tylakoidi dochazi ke sniZeni poctu gran a
zvySeni poctu plastoglobulli v chloroplastech (Vassilev et al., 2004).
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Rostliny, a¢ jsou prisedlé organismy, se dokdZzi branit vii¢i stresu vyvolanému
tézkymi kovy. Nékteré z kovii jsou v mensich mnozstvich potiebné pro rostlinnou
vyzivu, jsou dilezité pro spravny chod fotosyntézy, fixaci dusiku a dalsi funkce.
Jiné jsou pro rostliny nepotiebné a jiz pti nizkych koncentracich toxické. Toxicita u
nékterych tézkych kovl spociva v podobnosti s esencidlnimi kovy, vyplyvajici z
periodické tabulky prvkid. Diky své podobnosti jsou tyto toxické kovy schopny
nahradit esencidlni prvky v proteinech, enzymech a aminokyselinach rostlin a
znemoznovat jejich funkci. Mohou narusit rostlinnou homeostazu a vyvolat tak
rizné toxické priznaky. Napriklad poruchy syntézy chlorofylu majici za nasledek
chlorotické listy, poruchy fotosyntetickych aktivit, maly vzrist rostlin nebo ucinky
na kofenové ultrastruktury. Rostliny se snazi udrZet si fyziologické koncentrace
esencialnich kovovych ionti a minimalizovat plisobeni toxickych kovl. Nékteré
mechanismy se vyskytuji u vSech druht, ¢imz zplsobuji toleranci na stresovani
tézkymi kovy a jiné jsou cilené urcené pro konkrétni ionty tézkych kovii. Rostlinna
burika si vyvinula fadu mechanismi detoxifikace tézkych kovt. Patfi tam napriklad
tvorba korenovych exudatli, vyvazani tézkych kovli v bunécné sténé a zamezeni
vstupu do bunky, jejich chelatace v cytosolu uskutecnéna pomoci fytochelating,
metalothionini, organickych kyselin ¢i aminokyselin. Cilem je izolovat toxické
ionty od citlivych bunénych sloZek. Tyto procesy mohou zahrnovat vylouceni
urcitého kovu zintracelularniho prostiedi nebo sekvestraci, coZ je odlouceni a
nasledné uvolnéni odumfielé ¢asti od Zivé. Pri vlivu raznych stresovych faktorl na
rostlinnou buriku, véetné ptsobeni tézkych kovt, vznikaji reaktivni formy kysliku.
Soucasné se aktivuji antioxida¢ni obranné mechanizmy. Pokud tyto mechanizmy
jiz nezvladaji vychytavani reaktivnich forem kysliku, dochazi ke vzniku tzv.
oxidatniho stresu, majictho destruktivni Ucinky na lipidy, nukleové kyseliny a
proteiny.
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