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Abstrakt

Difuzni cesta C® z atmosféry obklopujici list do stromatu chlorgiase sklada
z rekolika casti, z nichz kazda klade jeho pohybucityr odpor. Difuzi CQ
z podpfiduchovych dutin do stromatu limituje vodivost meagof(g.), ktera zahrnuje
pohyb v plynné, kapalné a lipidické fazi. Vodivasiezofylu je ovliiovana faktory
vnitinimi (nag. anatomie, stalistu) i vrejSimi (nag. oz&enost, teplota). Vnihi faktory
pusobi spiSe dlouhodobé Zny g, kdezto faktory vi§Si se podili na zgmach rychlych.
Za tyto rychlé zminy jsou pravdpodobrt zodpowdné akvaporiny.gm vyznamr
ovliviiuje rychlost ¢isté fotosyntézy, tést stejnou mirou jako vodivost stomatarni.
Limitace fotosyntézy danad vodivosti mezofylu nerdvma, ale liSi se mezi druhy
a funkénimi skupinami rostlin. To fize vést v dsledku zvySujici se koncentrace £0

v atmosfée ke zvySeni kompeti zdatnosti skterych druli.

Kli¢cova slova: vodivost mezofylu, stomatarni vodivost, C3 rost/imnatomie listu,

fotosyntéza, zény klimatu, akvaporiny

Abstract

The CQ diffusion pathway from the atmosphere surroundiregleaf to the chloroplast
stroma is composed of several parts, where eadhppsaes certain resistance to the,CO
flux. The CQ diffusion from the sub-stomatal cavities to theosta is limited due to
mesophyll conductanceg{), which includes C®movement in gas, liquid and lipid
phases. The mesophyll conductance is influencethtiprs that are both internal (e.g.
leaf anatomy and leaf age) and external (e.g. iare@, temperature). Internal factors
exhibit rather long-term responsesgaf while external factors are involved in short-term
changes. For these rapid changes are probablyn&bp® aquaporinsgy, significantly
influences the rate of net photosynthesis, almastthe same range as a stomatal
conductance does. The limitation of photosynthgsisn by mesophyll conductance is
not fixed and varies among species and plant fanatigroups. Due to continual increase
of CO, concentration in the atmosphere, variability gn can lead to enhanced

competitive potencial of some plant species.

Key words: mesophyll conductance, stomatal conductance, CBtgpldeaf anatomy,
photosynthesis, climate change, aguaporins



Seznam pouzitych zkratek

An - rychlostéisté fotosyntézy

AS, CAS - rostliny se snizenou expresi akvaporia jejich rostliny kontrolni
(Flexas et al., 2006)

Ca - koncentrace C®v atmosfée

Cec - koncentrace C@ve stromatu chloroplast

Ci - koncentrace C&v podpiduchovych dutinach

Om - vodivost mezofylu vztazena na jednotku plochy listu

gV - vodivost mezofylu vztazena na jednotku hmotnostuli

Os - vodivost piduchi

H1 - rostliny s vysokou hladinou protilatky (Hanba et 2004)

HT - listy, které vyfistaly @i vysSi teplog (Yamori et al., 2006)

IPCC - Mezivladni panel pro zamu klimatu (The Intergovernmental Panel on
Climate Change)

L1, L2 - rostliny s nizkou hladinou protilatky - #ané linie (Hanba et al., 2004)

LT - listy, které vyiistaly @i nizSi teplo€ (Yamori et al., 2006)

0O, CO - rostliny se zvySenou expresi akvaparia jejich rostliny kontrolni
(Flexas et al., 2006)

ppm - jednotka koncentrace; 1 ppm odpovidgniol mol* (parts per milion)

Q1o - teplotni koeficient - mira zémy daného fyziologického jevurigmeéng
teploty o 10°C

S - povrch chloroplast vystaveny mezibuignym prostoram listu vztazeny

na jednotku listové plochy (surface area of chltasis facing the
intercellular airspaces per unit leaf area)

SLW - specificka hmotnost listu, tj. hmotnost susSinydistztazena na plochu
listu (specific leaf weight)

Shes - povrch mezofylovych butk vystaveny mezibusgnym prostoram listu
vztazeny na jednotku listové plochy (surface areanesophyll cells
exposed to intercellular airspaces per unit leafar

Trl0 - rostliny s 4,2-krat vy$Sim mnozstvim akvapér{flanba et al. 2004)
Trl4 - rostliny s 1,7-krat vySSim mnoZzstvim akvapér{flanba et al. 2004)
WT - divoky typ rostlin

WUE - ueinnost vyuziti vody, (water use efficiency)



1. Uvod

e

Jednim z nejdezitéjSich biochemickych procésezbytnych pro vznik Zivota na Zemi
tak, jak ho zname, je fotosyntéza. Nejen Ze selgladia vzniku kyslikaté atmosfeéry, ale
organické latky, kteréip ni vznikaji, jsou zdrojem energie pr@&tsinu heterotrofnich
organisnii, véetn® ¢lovéka. Rychlost fotosyntetické fixace zavisi na kornen CGO
ve stromatu chloroplast Ta je oproti koncentraci GO ovzdusi vyrazé nizsi, nebd je
limitovana vodivosti prduchi a mezofylu. Vodivost mezofylugg) byla povazovana za
nekonénou a myslelo se, Ze se limitace fotosyntézycastini. V poslednich letech se ale

ukazalo, Ze fotosyntézu oviiuje vyrazg, ténei stejnou ndrou jako vodivost prduchi.

Cilem této prace je shrnout literarni Udaje figkase vodivosti mezofylu se z&benim
na faktory, které ji ovlixuji. ProtoZze od poloviny 19. stoleti dochazi k wzyr@mu
zvySovani koncentrace GO atmosfée, je zde zdrazréno i mozné ovliviini kompeténi
zdatnosti gkterych funknich typ rostlin, v zavislosti na jejicn,.

V Gvodni¢asti prace jsou nejprveaqrstavena obecna témata uyjind do problematiky
(fotosyntéza, klimaticka zéma a anatomie listu). Nasledujici kapitoly jsoénavany
vlastnimu tématu prace. Fotosyntéza i anatomickéatlistu jiz byly mnohokrat popsany,
proto v kapitolach 1.1 a 1.3 nebudu ustagivodni citace, ale poznatky ze souhrnnych
ucebnich texi (Evert, 2006; Pavlova, 2006; Pazourek a Votrubd#97; Prochazka
a kol., 1998; Votrubova, 2001; Taiz and Zeiger,200

1. 1. Fotosyntéza

Rostliny pati mezi fotoautotrofni organismy, které maji schagin@bsorbovat energii
slune&niho z&eni a penenit ji v energii chemickych vazeb organickych lat8kologicky
dgj, ve kterém k této f@meéné dochazi, se nazyva fotosyntéza. Ta u rostlin p@bi
ve funkéné specializovanych plastidech - chloroplastech. M#odyntéze rostliny
vyuzivaji energii slunmiho z&eni k oxidaci vody, f které se jako vedlejSi produkt
fotosyntézy uvaluje O,, a redukuji C@ za vzniku uhlikatych sldenin, gedevsim
sacharid.

V primarni fazi fotosyntézy dochazi k absorpuktsiné energie fotosyntetickymi
pigmenty, které jsou sdasti fotosystéiinl a Il umisénych na thylakoidnich membranéach

chloroplash. Tato energie je vyuZzita k tva¥fbATP a k redukci ferredoxinu a NADP



ATP a NADPH jsou pak v sekundarni fazi fotosyntpouzity k tvorl& organickych latek.
ATP slouZi jako zdroj energie a NADPH jako reduoicinidlo.

Sekundarni faze fotosyntézy probihd ve stroncaforoplast, kde dochazi k fixaci
atmosférického C® navazanim na ribul6za-1,5-bisfosfat za katalyzgyenem Rubisco
(rostliny C3). Vznika nestabilni meziprodukt, ktehydrolyzuje na 2 molekuly 3-
fosfoglaceréatu. 3-fosfoglycerat je dale redukovamyenatickymi reakcemi pohénymi
ATP a NADPH vzniklymi v primérni fazi fotosyntézyarsacharid glyceraldehyd-3-fosfat.
Glyceraldehyd-3-fosfat je pak dalégpenovan na sloz#jsi sacharidy.

Spolu s regeneraci ribuléza-1,5-bisfosfatu, sahs pro Rubisco, jsou reakce
probihajici v sekundarni fazi fotosyntézy soulrmzna&ovany jako Calvidv cyklus.
Meziprodukty vznikajici fi regeneraci ribul6za-1,5-bisfosfatu jsou vyuzivangalSich

metabolickych cestach vedoucich ke vzniku mnohafirdilezitych latek.

Energie vazeb organickych stemin vzniklych pi fotosyntéze mize byt dale vyuzita
k asimilaci anorganickych sléanin do slogenin organickych, a tim ke &&eni mnozstvi
organické hmoty rostlingi k tvorbé novych organickych slaenin s vySSim obsahem
energie z organickych latek jiz existujicich. Tapergie je pak dale vyuZivana jak
v Zivotnich procesech samotnych rostlin, tak pridatni Zivotni procesy vSech ostatnich
heterotrofnich organisin Rostliny stoji na p&tku potravnihdetzce a energie v nich

vazana je jedinou formou energie vyuzitelnou priztogrofni organismy.

Slun€ni energie mze byt v chemickych vazbach organickych gkmin uchovana
po miliony let. Dikazem jsou fosilni energetické zdroje, které vanikl organickych
zbytka rostlin, stromovych plavuniteslicek a kapradin v obdobi karbonu€d 360 - 268
miliony let) za omezenéhotigtupu vzduchu, vysokych teplot a tlaka sloZitych

geochemickych procésMezi fosilni energetické zdroje pauhli, ropa a zemni plyn.

1. 2. Klimaticka znéna

Od p@atki pramyslové revoluce dochazirgrevsim v dsledku spalovani fosilnich
paliv a znén ve vyuzivani pdy k nafistu obsahu sklenikovych plgnzejména CQ
v atmosfée, a tim k zesileni sklenikového efektu (Kadrno2ké8; Natr, 2000).

1. 2. 1. Podstata sklenikového efektu

Na povrch Zery dopadd slun@mi z&eni, které ma nef¥Si intenzitu v kratkych

vinovych délkach (300 - 3000 nn(Jast tohoto zéeni se odrazi zp do vesmirugast je



absorbovana atmosférou, al&tdinu zdéeni atmosféra propousti a to dopada na zemsky
povrch, ktery se diiva. V disledku ofiati zemského povrchu planeta emituje do vesmiru
dlouhovinné infraervené z#eni. Sklenikové plyny (vodni péra, gOoxidy dusiku,
methan a dalSifast tohoto z&ni pohlcuji a reemituji 2p k povrchu Zem z&eni

o delSich vilnovych délkach. V adledku zvySujiciho se obsahu €@ dalSich
sklenikovych plyf v atmosfée se tedy zvySuje mnoZstvi dlouhovinného ikgraeného
z&eni, které je sklenikovymi plyny absorbovano a ed®l reemitovano z. To gispiva

ke zvySovani prmérné teploty na naSi plaretKadrnozka, 2008; Natr, 2000).

Sklenikovy efekt se na Zemi projevuje od jejmniku, neb@ sklenikové plyny se
v jeji atmosfée vyskytovaly trvale (Natr, 2006). Kdyby kKmu nedochéazelo, pmérna
teplota Zem by byla o zhruba 30 az 40°C nizSi. Intenzita dskieveho efektu se
postup® meénila v zavislosti na sloZzeni atmosféry, coz byldnjgn z divoda kolisani
teploty na Zemi a &idani dob ledovych a meziledovych. AvSak na roadiinesni doby,
teplotni znény a jimi vyvolané zrmény klimatu, ke kterym v minulosti dochazelo,
probihaly pomalu a obdobi dob ledovych a meziledbwyvalaiadow desitky az stovky
miliona let. Rychlost teplotnich a klimatickych Zmpri pirechodu meziémito obdobimi
byla negimo umérna délce jejich trvani. Séasné znminy vyvolané lidskou aktivitou jsou
vSak o fi tfady rychlejSi nez v poslednich 650 tisicich letecho by mohlo vést
k rozsahlym zrdinam kthem jednoho az dvou stoleti (Kadrnozka, 2008; Kaitka 2010;
Natr, 2000). O rychlosti zém vyvolanych lidskowinnosti sedci i fakt, Ze atmosféricka
koncentrace Cobyla téng 10000 let stabilni a pohybovala se okolo 280 pgrdaroku
1750 (www.co2now.org). V s@asnosti je ale koncentrace ¢@proti dolé pred
nastupem gmysloveé revoluce vyssi o t€in40% (Kadrnozka, 2008) a jeji hodnoty se
pohybuji kolem 390 ppm (www.co2now.org).

Mezinarodnim organem, ktery posuzuje ¢mgn Klimatu, jejich potencialni
environmentalni a socio-ekonomické dopady, a ktenich vydava souhrnné zpravy, je
Mezivladni panel pro zsmu klimatu (The Intergovernmental Panel on Clim@teange,
IPCC) (www.ipcc.ch). Podle IPCC doslo mezi lety @987 2005 k ndistu pameérnée
globalni povrchové teploty asi 0 0,74°C a o zvy$oyaumerné teploty sedci i fakt, ze
jedenact z dvanacti let v letech 1995-2006Gilmainezi dvanact nejteplejSich nblod doby,
kdy se za&aly pdizovat zaznamy globalnich teplot (od roku 1850)
(http://www.ipcc.ch/publications_and_data/ar4/wailfag-3-1.html).



1. 2. 2. Klimaticka zmeéna a reakce rostlin

Dopady klimatickych zgn jsou rozsahlé a apobuji celouadu jew, jako jsoucastjsi
vyskyt extrémniho p&asi, tani ledovic migrace rostlinnych i ziv@Snych druli, ztrata
biodiverzity, Steni tropickych nemoci do mirného pasma, a mnoh#.da¢lou i téchto
dopad: zde neni mozné postihnout, a proto se v naslédigfti s ohledem na téma své
prace ¥nuji pouze vlivu zvySené koncentrace £Qa rostliny a znam v biodiverzit

spole&enstev.

Pra¥ koncentrace COvVv ovzduSi je jednim z faktdr na nichz zavisi intenzita
fotosyntézy. Je dokazano, Ze zvySena koncentracez@@Buje rychlost fotosyntézy, jak
pii satur&ni, tak @i podsaturaéni oz&enosti. ZvySena intenzita fotosyntézyiie (i
dostatku vody a Zzivin vést ke zvySenfirfistku biomasy, a tim zvySit vynosy
hospodéskych plodin (Kadrnozka, 2010; Natr, 2000). Kapkajanu indickéhoQajanus
cajan) doSlo i zvySeni koncentrace G 370 ppm na 700 ppm k 1idtu biomasy
0 91,3%, a vynos se zvysil o 150,1% (Vanaja et281,0). U druhwigna radiatadoslo
pii zvySeni koncentrace G@ 250 ppm ke zvySeni vynosu o 58% (Ziska and Pslgw
2007) a u druhThymus vulgarisktery byl gstovan 6 misiai pii koncentraci C@kolem
500 ppm, se zvysil vynos esencialniho oleje ogtotitrolnim rostlindm gstovanym i
370 ppm o vice nez 30% (Vurro et al., 2009). Dlaldizé zvySeni koncentrace g@uze
ale za witych podminek vést i k poklesu rychlosti fotosyyetzv. aklima&ni depresi.

Pricinou aklima&ni deprese je pra¥godobré pokles sily sink rostlin (Kadrnozka, 2008).

V disledku zvySené koncentrace £@bchazi také ke zvySenéinnosti vyuziti vody
(WUE) a poklesu transpirace rostlin (Kadrnozka, @ONatr, 2000). Nap u topoh
(Populus x euramericanarostoucich pt let @i koncentraci C@550 ppm doslo
ke zvySeni WUE o0 40% oproti strdm rostoucim fi koncentraci C@Q350 ppm (Tricker
et al., 2005) a u drdhSolanum curtilobuna Solanum tuberosumos$lo i zdvojnasobeni
koncentrace C@z 360 ppm na 720 ppm ke zvySeni WUE o 80 a 90%ndpirace u obou
druhi lilku poklesla cca o 16% (Olivo and Martinez, 2p02 druhu Pseudotsuga
menziesiidoslo i zvySeni koncentrace GQp 180 ppm ke zvySeni WUE v gnéru
0 46% a ke snizeni transpirace 0 12% (Lewis eR@02). ZvySenadinnost vyuZiti vody
a pokles transpirace dale vedou ke sniZeni obsadiyi w pide, ke sniZzeni vydeje energie
ve forme latentniho tepla a dochazi ke zvySeni vydeje teptienim do okolniho vzduchu.
Takovéto oslabeni klimati2ai role vegetace v kragnmtze jeSt zesilit teplotni Ginky
zmeny klimatu (KadrnoZka, 2010; Natr, 2000).



Se zvysujici se koncentraci £8e dale zvySuje hodnota pém koncentraci C&O.,
¢im se snizuje fotorespirace a @tdiny rostlin dochazi k fivirani pfiduchi, a tim
k modifikaci jejich vodivosti (Kadrnozka, 2010; MAR000). Nap. u semen&i Alnus
glutinosa(Poole et al., 2000) bylo po jejich vystaveni ahagobné koncentraci GO
v okolnim vzduchu (z 360 na 720 ppm) pozorovandesrii vodivosti piduchi o 25%
a u semenki Pinus radiata(Griffin et al., 2000) rostoucichipatmosférické koncentraci
CO, 650 ppm bylo pozorovano snizeni vodivostiiquchi dokonce o 40% oproti
semendkam rostoucim fi 360 ppm CQ. Obdobny pokles ve vodivosti jmuchi byl
pozorovan také &agus sylvaticgo 40 - 47%) a WPicea abiego 32 - 50%) (KoSvancova

et al., 2009) vystavenych koncentraci L0 ppm, oproti jejich vodivostitp385 ppm.

Protoze p fotosyntéze dochazi k vyznamné dpbt vody, sucho a Werpani Zivin
pied koncem vegetai sezony mohou vést k odieni rostlin jest pred dozranim semen,
coZ miZze mit za nasledek snizZeni jejich zastoupeni vrdai@systému. Déle vidledku
rozdilnych reakci rostlin na zmy koncentrace CO miZze dochazet ke znam
druhového slozeni spa@lenstev, dochazi kipsurm v potravnichietzcich a zminam
v mezidruhovych vazbach. V pralesich dochazi kéosdini lesni biodiverzity, protoze
zvySujici se koncentrace GQvyhodiuje rychle rostouci stromy, které ¥guji stromy
pomalejSi a zastuji sousedy. VysSSi koncentrace £@wize také zvySit agresivitu
nékterych druli pleveli vétSim rfistem a rozmnozovanim oproti kulturnim rostlinam.
Rostliny se pesouvaji do vySSich nadiisych vySek a do sevegich oblasti
(Kadrnozka, 2010). Posun do vysSich natbkgch vySek dokladaji napFeeley et al.
(2011), ktei pozorovali vertikalni stoupani Andskych tropickystronti o primérné 2,5
az 3,5 metru za rok. Vidledku zvysujici se koncentrace £ddchazi také k prodlouzeni
doby vegetace, kterd naigaza&ina az o dva tydnyribe a az o msic se prodluzuje
(Kadrnozka, 2010).

1. 3. Anatomie listu

Listy pati mezi morfologicky a funéné nejvariabil®jSi vegetativni organy rostlin.
NejbéznejSim typem list jsou listy asimiléni. Ty jsou hlavnimi fotosyntetickymi organy
rostlin a jejich hlavni funkci je fotosyntéza a nispirace, ke kterym jsou vysoce
specializované svou stavbou. Vzhledemiklpdim rostlin zmihovanym v praci uvedu

pouze stavbu listu bifacialniho a z&mm se na dvoutlozné C3 rostliny.



1. 3. 1. Anatomie listu u dvoudloznych C3 rostlin

Typicky asimil&ni list (dale jen list) je &Sinou plochy a tenky orgasasto rozdleny
nacepel arapik. Zplostla ¢cepel poskytuje velky povrch, ktery je spolu s pestdam listu
na stonku vhodny pro zachyceni slémi&o zd&eni i pro dostatey péisun CQ
z atmosféryRapik je Uzky a slouZi ke spojeni listos&pele a stonku. Stejrjako ostatni
vegetativni organy rostlin i list je ti#'en ¥emi systémy pletiv, a to pletivy krycimi,

zakladnimi a vodivymi.

Horni i spodni povrch listu je kryt pokozkougkd poskytuje rostlinam ochraniepd
vysychanim a zprostdkovava regulovanou vymu plymi (prijem CQ a G a vydej
vodni pary). Jeji hiky jsou obvykle dlazdicovité a fiéhaji k sold tésrg, bez
meziburgénych prostor. V§jSi burééné stny byvaji ztloustlé a obsahuji hydrofobni latky
(kutin, vosky), které vyraznsnizuji propustnost & pro vodu. Dale se na &8im
povrchu pokozky nachazi hydrofobni vrstvaitma kutinem a vosky, kutikula. Ta je
dohe vyvinuta u rostlin adaptovanych na sucho a tempdgroti tomu u rostlin vodnich
¢asto chybi. Na povrchu kutikuly mohou byt také efikularni vosky. PokoZkové kiy
maji velké vakuoly a obvykle neobsahuji chloroptaMakuoly ¢asto obsahuji bezbarvé
flavonoidy, které jsou schopné pohlcovat UNterd a chranit takiied nim fotosynteticky
aparat a dalSi vriti struktury listu. Svrchni a spodni pokoZka se owWlivem pisobeni
faktori prostedi liSit. Na svrchni pokoZce je patrlivem tSi ozd&enosti silgjSi vrstva
kutikuly a vice vosk a jeji buiky maji ¢asto silgjSi burécné sény. Naopakcetnost
praduchi je u WtSiny rostlin vySSi na spodni steahistu (vyjimkou jsou listy vodnich

rostlin splyvajici na hladiha listy zcela pon@né).

Piiduchy zprosedkovavaji regulovatelnou vymu plynmi mezi rostlinou a wsi
atmosférou. Jsou tveny dwma s¥racimi buikami, mezi kterymi se nachaziipluchova
Stérbina. Velikost piiduchové &trbiny je regulovana v zavislosti na turgoruémacich
burgk. Swraci buky obsahuji chloroplasty, mohou tedy fotosyntetetov Maji
nerovnondrné ztloustlé buwcné stny a specificky usp@dané celul6zové mikrofibrily
umoziujici jejich pohyb, nutny pro regulaci velikostitgiuchové &trbiny. Pod kaZdou
priduchovou &frbinou se nachézi podmluchova dutina, propojena se systémem

meziburgcnych prostor listu.

Mezi svrchni a spodni pokoZzkou se nachéazi zéklatetivo listu, listovy mezofyl.

Mezofyl je hlavnim mistem v rostih kde probiha fotosyntéza. Je isp
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parenchymatickymi htkami, charakteristickymi vysokym obsahem chlorogilas
a systémem ddb vyvinutych mezibwtnych prostor, slouzicich pro transport plyn
zejména CQ@ Diky tvaru a usp@dani mezofylovych buk je wtSina jejich povrchu
vystavena mezibwinym prostoram vypknym vzduchem, kdeZzto se sousednimi
bunkami se stykaji plochou podstatmensi. To je tvodem velkého vnihiho povrchu
listu, tedy sottu povrchi vSech mezofylovych buwhk, které jsou v kontaktu
s mezibuiénymi prostorami listu. Takovéto us@mani je vyhodné jak z hlediska

transportu CQlistem, tak jeho vstupu do mezofylovych kBkn

Mezofyl mize byt homogenni, t¥eny buikami podobného tvaruiastji ale byva
rozliSen na dva odliSné typy - palisadovy a houbpagenchym. Palisadovy parenchym je
tvoien protazenymi, valcovitymi llkami, ulozenymi kolmo k povrchu listu a nachazi se
obvykle pod svrchni pokozkou listu. &b vrstev palisddového parenchymu je zavisly
piedevSim na sielnych podminkéch. Biky maji na paradermalnitiezu téngi kruhovy
praiez, diky gmuZz spolu sousedi jen malou plochou a tintitvelky vnitni povrch listu
vystaveny intercelularam. Blky houbového parenchymu vyitedi trojroznernou st
s velkymi mezibu&inymi prostory, jsou laknaté a maji nepravidelny tvar. Vyskytuji se
obvykle mezi palisadovym parenchymem a spodni pakoz Uspsadani houbového
parenchymu je vyhodné pro transport C@nitt listu, i pro efektivni vyuziti sitla,
ktereho sem projde malo, ale odrazi se na poviiinkk, a tak se zvysi pragdodobnost,

Ze se dostane aZz do chloroplasMeziburé¢né prostory mezofylu jsou propojeny
a komunikuji s atmosférou prostinictvim paduch.

Vodiva pletiva listu jsou ti@na cévni svazky, které se nazyvaji listova Zihaati
Vstupuji do listu listovymi stopami a t¥iopropojeny systém lezici veratini rovirg
laminy, paraleld s povrchem listu. Hlavni funkci listové Zilnatify privadét do listu
vodu a ziviny a odvad asimilaty vzniklé v mezofylu do ostatni¢lasti rostliny. Diky
piitomnosti bugk se sekundarnimi a lignifikovanymisami ma listova Zilnatina i funkci
mechanickou a napomaha udrzet tvar listu. Vodiwiya jsou vzdy obklopena jednou
nebo vice vrstvami¢sn® priléhajicich busk vytvarejicich pochvy cévnich svaik
a nikdy tedy nejsou v kontaktu s mezibémymi prostory. Biiky pochev jsou obvykle
parenchymatické, ale mohou byt i sklerenchymatiok®o kombinované. ikRny tez

bifacialnim listem dvougloZné C3 rostliny$yringa sp) je znazoran naObr. 1. 1.
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Obr. 1. 1: Pri¢cny fez bifacialnim mezofytnim listemiSkeu (Syringa sp.

(http://vizonline.visitationacademy.org/upperSchiess$ig/A_plants.htm; upraveno)

1. 3. 2. Modifikace listi

Struktura listu byvacasto modifikovana, protoze rostliny mohou na mikrok,
ve kterém Ziji, reagovat aklimacemi (fiaplunné a stinné listy), nebo jsou k podminkam
prostedi adaptovany. @ezita je adaptace listna dostupnost vody v présti, podle
které nizeme rostliny dit na mezofyty, xerofyty a hydrofyty. Dale zminimzhledem
k rostlindm uvadnym v préci, jen prvni dva typy.

Rostliny s mezofytnimi listy jsou adaptovanyhbgané, ptimérné podminky a vyzaduji
vody slouzi kutikula a pokoZkové chlupy. Anatornohoto listu odpovida popis vyse.
Pricny fez mezofytnim listem je zobrazen @dbr. 1. 1. Mezi mezofyty pat vétSina
rostlin.

Xerofyty jsou adaptovany na suché oblasti. Mégvykle malé tlusté listy s vysokou
hodnotou podilu objemu listu ku velikosti jeho pawi. Listy jsou bohaté na sklerenchym
a ¢asta je pitomnost hypodermis. Typicka jeskolikavrstevna epidermis, silna vrstva
kutikuly branici ztratam vody z povrchucatné trichomy. Riduchy jsou malé¢asto
s vysSi denzitou, a byvaji zaeoé. Uvnit listu je vysoky pordr palisadovéeho

parenchymu na uOkor parenchymu houbového. Listy jbywssto izolateralni
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s palisadovym parenchymeniilphajicim ke svrchni i spodni epidermis a houbovym
parenchymem tudcim jen malou oblast uprdet listu, nebo zcela chyjicim. Buiky
mezofylu jsou mensi, a niZSi je i objem mezikunych prostor.

Ke xerofyim mizeme z#adit sklerofyty, které maji se xerofyty mnoho sgalgch
vlastnosti. Termin sklerofyty jgasto uzivan k popisu vlastnosti listtalezelenych ké
a stronii rostoucich zejména na xerickych stanovistich @uats et al.,, 2003). Jsou
rozSteny po celém s¥¢ a zejména v oblastech s mediterdnnim klimateno, jedu jizni
Afrika, centrélni Chile, jizni Australie, Kaliforaia Stedomdi (Edwards et al., 2000;
Mooney, 1970). Pro sklerofyty jsou charakteristidkéde, tlusté, kozovité a obvykle
vzdyzelené listy s vysokym obsahem sklerenchymgtickvlaken. Stejt jako xerofyty
maji vyvinutjSi palisadovy parenchym, mensSi objem mez#nych prostor, nizsi podil
plochy listu ku jeho objemu &asto je pitomna hypodermis (Turner, 1994)idny ez

sklerofytnim listem je zobrazen Qbr. 1. 2.

', s :1-..,_, e

Obr. 1. 2: Pricny fez sklerofytnim listem eukalypti&E(calyptus globulys Zelerg je ozng&ena silna
vrstva kutikuly se zarfenymi pfiduchy,cerverg dievnicast cévnich svazka swtle nizow lykova

¢ast cévnich svark (http://www.sciencephoto.com/media/98433/enlarge)

2. Difuze CQ do listu

Pro pfib¢h fotosyntetické fixace C{e potebny staly a dostatey prisun CQ do listu
difuzi z vrgjSi atmosféry. Rozhodujici je koncentrace molekuD,Cve stromatu
chloroplast, kde dochazi k jejich zapojeni do Calvinova cyill8 rostliny) navazanim
na vazebné misto na enzymu Rubisco. Difuzni draBa £ atmosféry do stromatu
chloroplast, znazorgna na Obr. 2. 1, zahrnuje plynnou (mezib&&né prostory),

kapalnou (bu&na séna, cytosol a stroma chloroplastu) a lipidickoui fg@dasmaticka
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membrana a membrany chloroplastu). Kazdésti této difuzni drahy klade transportu
CO, urity odpor (Niinemets et al., 2011).

Obr. 2. 1. (a) Abaxialni povrch olivového listu - difuzni sta CQ z atmosféry C.) pies
podpiduchové dutiny @) do stromatu chloroplast(C,). Vyznaseny jsou: vodivost hraémi vrstvy
(9n), stomatarni vodivostg) a vodivost mezofylu d,). (b) List vinné révy - difuzni cesta GO
z podpfiduchovych dutin do stromatu chloropfasiyznaieny jsou: plasmaticka membrana (pm),
burééna stna (cw), membrana chloroplastu (ce), stromaini atkgidy (st) a dale vodivost
v meziburée¢nych prostorachgfss), v kapalné fazi uvnitbuiky (giq) a vodivost skrze bwdnou sénu
(gw)- (Flexas et al., 2008; upraveno)

Nejprve se molekuly COmusi dostat vivou difuzi z okolni atmosféry k povrchu listu
(Parkhurst, 1994)Tésne pii povrchu listu se nachazi tenka vrstva &mehybného
vzduchu, tzv. vrstva hrami. Jeji tlougska a tedy i vodivost pro CO zavisi
na vlastnostech listu, zejména na tvaru a velikisdti, charakteru jeho povrchu, ungist
priduchi a prou@ni vzduchu kolem listu. Sila hranii vrstvy nabyva hodnotadow
desetiny mm Difuzi pres hranini vrstvu se molekuly C©Odostavaji k piduchim
umiseénym na povrchu listu, a pak dale skrzédarchy do podpirduchové dutiny. Odtud
difunduji slozitymi mezibu&nymi prostory mezofylu, dokud nedorazi k povrchu
buns¢nych sén mezofylovych bugk. Tim korti pohyb CQ v plynném prosedi
a nasleduje pohyb v présti vodném (Parkhurst, 1994Rychlost difuze ve vodném
prostedi je oproti progedi plynnému pomalejéadow o vice nez 1bcn? s (Niinemets
et al., 2011).

Ve vodou napknych pérech bustnych stn se molekuly C@rozpousti (Evans et al.,
1994)a mohou difundovat dale Buwe forme CO,, nebo disociuji za vzniku bikarbonatu
HCOs (Parkhurst, 1994). Vzajemnougminu mezi HCQ a CQ katalyzuje enzym
karbonatdehydrogenaza (Gutknecht et al., 1977).
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Difuze CQ pies plasmatickou membranu do cytosoldZze probihat déma cestami.
Bud’ skrze samotnou membranu, neliespspecializované akvaporiny propustné prg,CO
takzvané cooporiny (Terashima et al., 2006). Rehwwdu cytosolem se molekuly GO
dostavaji az k chloroplastu, jehoZz membraniekpnavaji, stefh jako v gipac
plasmatické membrany, skrze membranu nebes pooporiny (Evans et al., 2009).
Stromatem chloroplastu pak molekuly €@ifunduji, dokud nedosahnou hlavniho

karboxyla&niho enzymu Rubisco.

2. 1. Stomatarni vodivost

Behem difuze CQ z okolni atmosféry (koncentrace Qs atmosfée = Cp)
do podptiduchovych dutin (koncentrace @® podpiiduchovych dutinach €;) a dale
do stromatu chloroplast (koncentrace C® ve stromatu chloroplast = C.) jeho
koncentrace klesa. BBledkem poklesu koncentrace £ @otosyntetického substratu, je
realizovana fotosyntéza nizSi, nez potencialni dyttéza dana biochemickymi
charakteristikami listu. Mira poklesu koncentrac®,&avisi na fotosyntetické aktiwit

(An), na stomatarni vodivosti a na vodivosti mezofpliinemets et al., 2011)

Stomatéarni vodivosfgs) odrazi schopnost difuze GQpres pifiduchy z atmosféry
obklopuijici listy do podgiduchovych dutin. Zavisi na velikosti a hustptiduchi a take
na otewenosti jednotlivych prduchi. V zavislosti na stomatarni vodivosti dochazi

k poklesu koncentrace GOv podpfaduchovych dutindch oproti okolni atmoi&fé

0 (C, -C,). Matematicky Ize vodivost pduchi vyjadit jako: g, = c ANC (Niinemets et
al., 2011).Casto je ve studiich pouZivana také&wacena hodnota vodivostitgiuchi,

stomatarni odpor.

2. 2. Vodivost mezofylu

Vodivost mezofylu dn) vyjadtuje miru schopnosti difuze GOuvnitt listu,
z podptfiduchovych dutin do mista karboxylace v chloropletste/ disledku omezené
difuze uvnit listu dochazi k poklesu koncentrace £ stromatu chloroplastoproti
jeho koncentraci v podpduchovych dutinach o hodnot@(-C.). Vnitini difuzni draha
zahrnuje plynnou, kapalnou a lipidickou fazi, kt¢ggéu spoléné povazovany za slozky
vodivosti mezofylu. Matematicky Ize vodivost mezofypodle prvniho Fickova zakona

vyjadiit jako: gm:CAN (Niinemets et al., 2011). Tato matematickd deénic

i c
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predpoklada uniformitu vnihi struktury listu. Ve skutmosti je ale mezofyl komplexni
strukturou, kterd se vyragnliSi jednak mezi rostlinnymi druhy a také se ¢paumi
podminek prosedi, nap. s nafistem oz#enosti. Difuzni drdha mezib&nymi
vzdusnymi prostory iize byt ovlivrena tlou§kou listu, tvarem buk i jejich ulozenim
vzhledem k poloze gduchi (Evans et al., 2009).

Vodivost mezofylu byva oziavana také jako vrtbi vodivost listu, ¢i vodivost
pienosovaCasto je ve studiich pouzivana také jégysacena hodnota, odpor mezofylu.

3. Vztah mezi vodivosti mezofylu a fotosyntézou

Jak jiz bylo zmi#no vySe, pro pibéh fotosyntézy je rozhodujici koncentrace molekul
CO, ve stromatu chloroplast kde doch&zi k jejich zapojeni do Calvinova cyklu
za pomoci enzymu Rubisco. Jak velka tato konceatragde, zavisi na stomatarni

vodivosti a na vodivosti mezofylu pro GO

Do nedavné doby serqupokladalo, Ze vodivost mezofylu je nekémdg tedy Ze

C, = C,(Farquhar and Caemmerer, 1980), a fotosyntézanjéolana zejména vodivosti

praduchi. V poslednich letech ale mnoho studii potvrdile, Yodivost mezofylu je
konen4, a jeji hodnoty mohou byt natolik malé, Zze dathkésyraznému snized; oproti
Ci. Diky tomuto sniZeni v koncentraci €@divost mezofylu fotosyntézu zéra limituje
(Epron et al., 1995; Evans et al., 1986; Lloyd let 992; Warren et al., 2003; Warren,
2008). Ve studiich Warrena et al. (2003) i Yamorétoal. (2006) se relativni limitace
fotosyntézy v dsledku stomatarni vodivosti i vodivosti mezofyluhgbovaly mezi 20
a 40%. Vodivost mezofylu se tedy ukazala jako veoilstatny faktor limitujici rychlost
fotosyntézy, ktery navic k této limitacifippiva téngi stejnym dilem jako vodivost

praduchi.

Vztahem mezi vodivosti mezofylu a mirou fotogayt se zabyvalo mnoho studii
a ve \¥tSiné z nich byla mezgy, a Ay prokdzana pozitivni korelace. Nau Arabidopsis
thaliana (Flexas et al., 2007) dosldisnizenigm 0 67% k poklesidy 0 40% a u sedmi
druhi Banksia(Hassiotou et al., 2009) pokles, 0 22% odpovidal snizediy 0 27%.
Pokles vgm 0 25% uPinus pinaste(Warren, 2005) odpovidal snizekj o 65%, picemz
relativni limitace dana vodivosti mezofylu byla edhnuta na 24 - 35% a limitace dana
vodivosti paduchi na 13 - 19%. Obdolnu Fagus sylvaticgdWarren et al., 2007) doslo
pii snizenigm 0 50% ke snizenAy 0 64%, limitace dana vodivosti mezofylu se

pohybovala mezi 19 a 27% a limitace dana vodiyarstiuchi mezi 24 a 39%.
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Naproti tomu pozitivni korelace mez, a Ay nebyla pozorovana ve studiich
zaneienych na vliv zvySené koncentrace £0a g, a Av. Tomuto se dale énuiji
v kapitole 4. 5.

Zavislost mezgm a Ay neni tedy, jak je patrné i ze zmanych studii, pevé stanovena,
mezi druhy se vyraznliSi a mize byt Gzr¢ silna. To je dvodem, pré se relativni
limitace fotosyntézy zjsobena vodivosti mezofylu mezi jednotlivymi druhyasné lisi
(Warren, 2008).

4. Faktory ovliviujici vodivost mezofylu pro CO

Nasledujici kapitola je&novana faktakim, které se podileji na ovhwevani vodivosti
mezofylu. Tyto faktory Ize z hlediskaipobeni nagm rozclit na vnittni a vrgjSi. Mezi
vnitini faktory pati anatomie lidl, jejich stdi a mnozstvi akvaporinv membranach,
a mezi faktory viySi pati teplota, oz#enost, koncentrace GCGa vodni stres. iRom
nekteré z faktoi, jako je anatomie litéi jejich st&i se podili spiSe na dlouhodobé
regulacign, kdezto teplota, vodni stres i kratkodobétmgnv koncentraci C@se podili
na regulaci rychlé. Za tyto rychlé Zny jsou pravépodobré zodpowdné akvarporiny.

Ve wtSingé studii je vodivost mezofylu vztazena na jednotisiolé plochy, daleym,
av rekterych z praci i na jednotku hmotnosti listu, d@¥ . Pro odhad vodivosti

mezofylu se pouzivaékolika odliSnych metod. Princigthto metod v praci neuvadim a

pro pfipadny zajem odkazuji na&iplusné studie.

4. 1. Anatomie listu

Hanba et al. (1999) zkoumali na stalezelenyi@vidach temperatnich keslaponska,
konkrétre na druzichQuercus glauca, Castanopsis sieboldii, Quercus lyhitoides,
Cinnamomum camphora, Ligustrum Iluciduan Camellia japonica jaké efekty ma
tlou&’ka listu na vodivost mezofylu. Jejich vysledky ukizZe vodivost mezofylu, jejiz
hodnoty se pohybovaly mezi 0,04 a 0,14 mot gT, pozitivns koreluje s hodnotami
specifické hmotnosti listu (SLW), ktera se pohyHavaezi cca 75 a 200 g'mStejré tak
byla pozitivni korelace prokazéna také tizknceJuglans nigrax regia kde u list
S 0 46% nizSimi hodnotami SLW by, o 55% nizsi (Piel, 2002) a u druliragus
sylvatica kde s dvojnasobnym zvySenim SLW doSlo k dvojhasému naistu gn
(Warren et al., 2007).
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Naproti tomu vysledky Kogamiho et al. (2001)etktprovacli vyzkum na dvoudomé
vytrvalé byline Polygonum cuspidatufmiZzinna populace - 10 m n. m. a horska populace -
2500 m n. m.), ukazuji, Ze {pnérna vodivost mezofylu pro GOvysla 2,5 krat vyssi
u listt nizinné populace oproti lign populace horské, kdezto SLW s rostouci
nadmdskou vyskou rostla (od 35,7 do 108,1 ¢)mJe zde tedy korelace negativni
(Kogami et al., 2001). Negativni korelace mggia SLW byla prokazana také u dtuh
Laurus nobilis, Olea europea Quercus ilex(Niinemets et al., 2005), kde se hodnoty
SLW pohybovaly mezi 125 a 250 ga hodnotyg, mezi 0,01 a 0,09 mol fns?, a steji
tak byla dokazana i u drutRseudotsuga menziegkthier et al., 2006). Niinemets et al.
(2009) kvantifikovali listové struktury a vodivosimezofylu u 35 Sirokolistych
australskych sklerofyt(2 cykasy, 33 krytosemennych rostlin), rostougiarstanovistich,
ktera se liSila mnozstvim srazek a arodnostyp SLW se mezi vSemi druhy liSila 4,7x

(66 - 313 g rif), vodivost mezofylu vztaZenad na jednotku listoéchy @mn) 6x
a vodivost mezofylu vztaZzena na jednotku hmotniistii (g ) se lisila 12x. Mezig"

a SLW byla pozorovana negativni zavislost, kdezéwistost mezig, a SLW byla
mnohem slabsi (Niinemets et al., 2009). Ke slabJioklesu zavislosty, a SLW (5 — 7
krat) oprotig" a SLW (7 - 10 krat) do3lo také u déuh. nobilis, O. europea Q. ilex
(Niinemets et al., 2005). Diky slabsi zavislostgs jsou Niinemets et al. (2009) toho
nazoru, Ze pro vyzkum vztahmezi vodivosti mezofylu a strukturalnimi paramdisyu je

vhodrgjsi vztahovat vodivost mezofylu na jednotku hmotidedy vyjadovat ji jako g .

Na rozdil od studii Hanby et al. (1999), Kogamigt al. (2001) a Niinemetse et al.
(2005), které definovaly zavislogt, na SLW linedrnim vztahem, Niinemets et al. (2009)
popisuji, ze tato zavislost jefipsnizenign pii vy$Sich hodnotadch SLW asymptoticka.
Myslim si, Ze dvodem, pré nebyla nelinearni zavislost vaueslych studiich zji&ha, by
mohl byt fakt, Ze tyto studie nebyly prowdy na druzich s takto vysokymi hodnotami
SLW a pro prolozeni vhodné funkce bylo dostupny@ionmodnot. Rozdil by rozdil mohl
byt i ve vynesenych velinach, protoze u studii, kde vysSla zavislost limgatak byla

vynasena zavislog, na SLW, kdezto ve studii Niinemetse et al. (2009n vynasSena

zavislostg) na SLW.

U stalezelenych temperatnicltedin Japonska (Hanba et al., 1999) pozitivre
korelovala také s tlotikou mezofylu, a protoze pammezi objemem mezibgdnych

prostor mezofylu i objemu celého mezofylu (pérovitost mezofylu) sez&vislosti
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na zvysujici se tlowgse mezofylu snizoval, je tedy patrné, Ze séstajici porovitosti
vodivost mezofylu klesala (Hanba et al., 1999). iddpomu uPolygonum cuspidatum

bylagnm s tlou¥kou mezofylu korelovana negati&a s porovitosti list pozitivre (Kogami
et al., 2001). U 35 australskych sklerdfytNiinemets et al., 2009) byla meg

a hustotou i tlou¥kou listu pozorovana, stejrjak u Kogamiho et al. (2001), negativni
zavislost. Specificka hmotnost listu vztazena naojdou§’ku (hustota listu) se meazi
danymi druhy lisila 2x (0,29 - 0,56 g & stejré jako tlou$ka listu (274 - 594um)
(Niinemets et al., 2009).

Hanba et al. (1999) porovnavali vysledky svyckeieni s vysledky &kolika
predchazejicich studii, konkrétrs daty pro grapefruitQjtrus parodis), citronovnik
(Citrus limor), broskvar (Prunus persica a makadamii Nlacadamia integrifoliq
od Syvertsena et al. (1995), pro kaStanoviistanea satiJaod Lauteriho et al. (1997)
a pro tabakNicotiana tabaccuinod Evanse et al. (1994)iigemz vyhodnocenimethto
dat zjistili, Ze vztah mezi tlotiBou listu a vodivosti mezofylu se liSi v zavislosti
na funknim typu listu, tedy mezi stalezelenymiedinami, opadavymi igvinami
a jednoletkami. U list tabdku a broskva@n byla vodivost mezofylu &Si
(az 0,5 mol ifs?) neZ u lisk stalezelenych druh (nejvy3si kolem 0,2 mol ths?).
Hodnoty SLW se u list tabaku a broskvanpohybovaly mezi cca 25 a 60 g“nzatimco
u stalezelenych drihmezi zhruba 75 a 200 ghfHanba et al., 1999).

U druhu P. cuspidatum(Kogami et al.,, 2001) doSlo také k poklesu ve vosii
mezofylu s rostouci tlotikou burééné sény, ktera pedstavuje vyznamnou siast
difuzni cesty CQ v kapalné fazi. Stejntak pokles vgm s rostouci tloukou burécné
sttny pozorovali také Scafaro et al. (2011),tktee zabyvali anatomickymi vlastnostmi
listd u kulturni ryZze Qryza sativa a u dvou druh planych Q. australiensisa O.
meridionali§. Hodnotygn, se pohybovaly mezi 0,42 molTs”bar! (u O. australiensis
a 0,82 mol nf s* bar' (u O. sativd a tlou§ka burénych sén mezi 146 a 248 nm
(Scafaro et al., 2011).

Velikost povrchu mezofylovych bgk vystaveného vzduSnym mezitddnym
prostoram vztaZzeného na jednotku listové plochy) u temperatnichigvin (Hanba et
al., 1999) koreluje s vodivosti mezofylu pozit¥ytkkdezto UP. cuspidatuniKogami et al.,
2001) negativa U ryzi (Scafaro et al., 2011) nevykazovglana SyesZadnou zavislost.

Mezi velikosti povrchu chloroplast vystaveného mezibgdnym prostoram )
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a vodivosti mezofylu nebyla zavislost patrna amt.wcuspidatunm(Kogami et al., 2001),

ani u ryzi (Scafaro et al., 2011).

Podle Parkhursta (1994) je vodivost, G(plynné fazi pimo angrna pérovitosti listu
a negimo unerna tlougce mezofylu. A pokud je tedy vodivost €@ plynné fazi
hlavnim faktorem, ktery determinugg, pak bygm méla s pérovitosti korelovat pozitién
a s tlouskou mezofylu negativh Tak tomu bylo WP. cuspidatun{Kogami et al., 2001).
U stalezelenychigvin ve studii Hanby et al. (1999) byl vztah mggia poérovitosti listu
negativni a mezgn, a tlou¥kou mezofylu pozitivni. U ligt téchto rostlin tedy vodivost
CO, v meziburénych prostorach neni hlavnim faktorem determinnjigi, (Hanba et al.,
1999). Difuze CQ v kapalné faze zavisi na tlae® burcnych stn a na povrchu
chloroplast vystaveném mezib@idnym prostoram vztazeném na jednotku listové plochy
(%). Podle Evanse et al. (1994), pokud je hlavninemeinujicim faktoremg,, difuze
v kapalné fazi, pak by (zaedpokladu konstantni vodivostitgs buicné sény
a chloroplast na jednotku listové plochygleng, s & korelovat pozitivl. ZvySujici se
tlou&¥’ka burgénych sén by nela naopak sgm korelovat negativh U druhi ve studii
Hanby et al. (1999) byly &y mezofylovych buék snmeiujicich do mezibuwtnych
prostor gevazré chloroplasty pokryty, takz&nesa & spolu Uzce souvisely. A pozitivni
zavislost mezBynesagm tedy naznéuje, Ze hlavnim faktorem &ujicim vodivost mezofylu
je v tomto gipad: difuze v kapalné fazi (Hanba et al., 1999).

Vztahy mezig, a anatomickymi vlastnostmi listu nejsou jedndréa LiSi se mezi
druhy i v zavislosti na podminkach priesti, které anatomii ligtvyznami ovliviuji.
Proto je podle mého nazoru nelze zobecnit. Navie gesledni dob ukazuje, Ze zgmy
V gm mohou byt rychlejSi, nez zmy v anatomii, a Ze kroénodliSné vodivosti pro CO
v plynné a kapalné fazi se na@mch vg, podili i faktory biochemické (viz déle kapitola
4. 3).

4. 2. St#i listu

DalSim vnitnim faktorem, ktery ovlituje vodivost mezofylu pro Ca je velmi Gzce

spjaty s anatomii ligt je jejich stéi.

Niinemets et al. (2005) zkoumali zavislost memdivosti mezofylu a &kem
u stalezelenych Sirokolistychiel/in Laurus nobilis a Olea europea,kde p&imérna

Zivotnost listu byla 3 roky, a Quercus ilex kde byla pimérna Zivotnost listu 6 let.
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U v8ech i druhi do$lo s rostoucim sién k poklesu vgm 0 0,015 - 0,04 mol ihs?*
a sowasré doslo i k naiistu SLW.g" se dokonce mezi nejmlad$imi a nejstar$imi listy
liSila 5 - 7 krét, coz zitaziuje silny efekt sté listi na vodivost mezofylu. Negativni
korelace mezig, a SLW nas¥déuje, Ze ¥k a anatomie listu jsou spolu Uzce spjaty
(Niinemets et al., 2005). Mirny poklgs, s wekem a zarowve narist SLW byly pozorovany
také u druhWwPinus pinaste(Warren et al., 2006). &em ti let zde hodnotg, poklesly
0 25%, a narst SLW¢inil 15%.

U australskych Sirokolistych sklerofiyt{Niinemets et al., 2009), u nichZz se pohybuje

primérna Zivotnost list v rozmezi 0,52 - 4,4 roku $kem negativa korelovalagm i g .

Zavislosti mezigy, a Zivotnosti listu byla ale mnohem slabsi. Pokigs g v zavislosti
na wku sledovali také Niinemets et al. (2006)¢bp druhuQuercus ilex.Hodnoty gn

klesly shemétyr let 0 55%, a hodnotg! o 60%. Doslo také stejrjako v gedchozich
studiich ke zvySeni SLW, a to z cca 150 na 170™g Hodnotygn s hodnotami SLW
nekorelovaly, kdeZto mez a SLW byla korelace negativni, coZ odpovida vysied

studii Niinemetse et al. (2005) i Niinemetse e{2009).

Ethier et al. (2006) stanovovali hodnady i g v zavislosti na $ku u douglasky

tisolisté Pseudotsuga menzigsi pouzili jak slunné, tak i stinné&tve.gmi g s wkem
klesaly. Hodnotygm béhemétyi let klesly cca o 0,08 mol fis™ (pokles o piblizng 72%)

a byly u slunnych jehlic vyssi, nez u stinnych. Hoty SLW s rostoucimékem rostly
a mezi stinnymi a slunnymi jehlicemi se liiljilgizné o 40 g nf. Fi zohledréni hodnot
SLW, tedy vyjadeni g, rozdily mezi stinnymi a slunnymi jehlicemi zmiged hodnoty
g se v zavislosti na orgnosti jiz nelisily. To nas\deuje, Ze v kazdéakové tidg jehlic

je odpo¥d’ gm, na s¥telné podminky progdi ugena zrdnami v listové anatomii (Ethier
et al., 2006). Zde spolu st&jiako ve vySe zmignych studiich Kogamiho et al. (2001),
Niinemetse et al. (2005), Niinemetse et al. (2a6)iinemetse et al. (2009) hodnagy'

a SLW korelovaly negativn

U druhuArabidopsis thalianadoslo mezi starymi (cca 44 dni) a mladymi (ccad29
rostlinami s pl& vyvinutymi listy ke sniZeni gn, 0 67%. Hodnoty SLW byly jen 18 g'm
a s ¥kem se neliSily (Flexas et al., 2007). SniZzgnibylo prava@podobré zpisobeno
poklesem fotosyntetické fixace listu, ke kteremu @di po vyklgeni dosSlo. Na

mechanismu snizeni vodivosti mezofylu se nejspBledem k nezénénym hodnotam
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SLW, podilely jiné faktory nez uipdesSlych drut. Myslim si, Ze vhodnymi kandidaty by
mohly byt akvaporiny propustné pro gQejichZ vliv nagn, bude probiran v kapitole 4. 3.

Na rozdil od vySe zménych studii, které se zabyvaly vodivosti mezofyllisti jiz
vyvinutych, Miyazawa et al. (2001) studovali vodstomezofylu list Sirokolisté
stalezelené i@viny Castanopsis sieboldikteré se teprve vyvijely. Hodnoty, postupi
s vyvojem listu stoupaly, a mirny ri&t pokra&oval jeS€ 10 dni po dosazeni 100% listové
plochy. Poté hodnoty, zaialy klesat. Po Uplném rozvoji listu &da u C. sieboldii
(Miyazawa et al., 2001) véstat tlouska burg¢nych sén u mezofylovych butk, coz je
patrre, v disledku sniZeni vodivosti pro G® kapalné fazi, jednou Zigin, prac hodnoty
Om z&aly klesat. K néistu g, v pribéhu rozvoje listu dochazelo i u drutRopulus
tremula(Tosens et al., 2011). Pozitivni zavislost bylagrovana nezavisle na geaosti
a dostupnosti vody, aleimizké ozéenosti a fi nedostatku vody byly hodnoty, znané
snizeny (Tosens et al., 2011), cozZ je v souladystetiky praci zmignych v kapitolach
4.6a4.7.

V pribéhu vyvoje listu dochazi nejprve ke zvySovapi po dosaZzeni 100% listovée
plochy ale jeji hodnoty klesaji. Pokles je spoj@iedeviim u dlouhakych listi,
s nafstem SLW. SLW se zvysSuje diky ukladani strukturratkek (celul6za, lignin, atd.)
do burgénych stn. U kratkoekych bylin je poklesgn, spojen pravébodobr s jinymi
faktory a myslim si, Ze by se ho mohiastnit akvaporiny.

4. 3. Akvaporiny
Akvaporiny byly poprvé identifikovany v likach zZiva@icha (Preston et al., 1992). Jsou

to membranové proteiny, které bylywyodné charakterizovany jako vodni kanalyiep
které mohou po gradientu vodniho potencidlu biakgini membranami pronikat
molekuly vody (Tyerman et al., 1999). He&jnse vyskytuji na plasmatickych
a vakuolarnich membranach a jejich vyskyt byl gji§tna vnitni membraa chloroplasi.
V poslednich letech se ukazuje, Zegpre mohou pronikat i molekuly Ca akvaporiny
se tedy zdaji byt jednim z faktoovliviujicich difuzi CQ pres plasmatickou a viiti

chloroplastovou membranu, jak jiz bylo zréro v kapitole 2.

Moznou roli akvaporié v difuzi CG, u rostlin poprvé zkoumali Terashima a Ono
(2002). Pokus provéti na druhu Vicia faba s pouzitim HgGCJ, inhibitoru WtSiny

akvaporiri. Nejprve pouzitim HgGlzjistili, Ze opravdu doslo k silné inhibici ve \ad

22



vody v mezofylovych bikach, a poté zkoumali efekt HgQOha vodivost mezofylu pro
CQ.. Zjistili, Ze efekty HgCd nagn byly zn&né a patré byly i zavislé na koncentraci
HgCl. Fi pouziti 0,3 mM HgC] klesly hodnotyg, o téngér 60% oproti hodnotam
kontrolnim a pi pouziti 1,2 mM HgCJ o vice nez 70%. Z vysledkstudie je tedyizjmé,
Ze v plasmatické membrammezofylovych bugk jsou skutén¢ pritomné akvaporiny
propustné pro molekuly CQkteré mohou usnadnit jejich difuzi do Bkn(Terashima
and Ono, 2002).

ProtoZe ¥tSina akvaporifi miZe byt inhibovana HgG)l respektive HY ionty, nabizi se
otazka, zda by na Uzemich, ktera jsou rtuti komak@na, mohlo dochazet ke snizeni
vodivosti mezofylu pro C@ a tim ke snizenidinnosti fotosyntézy. Tato moznost by se
podle n& méla vzit v Uvahu a &y by byt provedeny studie, které se otazkou vlivu
téZkych kowi na vodivost mezofylu budou zaobirat. | kdyZztrae do rostlin dostava
pievazre koreny a rostliny maji mnoho mechanignjak se s &kymi kovy vyrovnat,

a tak pravdpodobnost ovlivani g inhibici akvaporiii je nejspiSe mala.

Zda hladina akvaporinje jednim z faktar uréujicich difuzi CQ uvnitt listu, zkoumali
i Hanba et al. (2004). Pokusy proadca rostlinach transgenni ryz®iyza sativavar.
Kinuhikari) se zvySenou expresi akvaporinknjene (HvPIP2;1). Hladinaédhto
akvaporini v listech byla detekovdna pomoci protilatky k HeRJ1. Rostliny ryZe byly
podle hladiny protilatky v listech rozkény doctyt skupin: divoky typ (dale zian WT),
rostliny s vysokou hladinou protilatky (dale zeay H1) a rostliny s hladinou nizkou
(byly pouzity 2 fizné linie - dale znieeny L1 a L2). Pimérné mnoZstvi akvaponn
v listech bylo ve srovnani s WT o 135% vysSi u BH133% nizSi u L1 a 0 12% u L2.
U rostlin H1 bylagy ve srovnani s WT o 40% vysSi, zatimco u rostlin d.115%
a urostlin L2 0 26% nizsi. Obdobny efek&élommnozstvi akvaporiini na miru asimilace
CO,, kdy u rostlin H1 dosSlo ve srovnani s WT k jejimwySeni o 14% a u rostlin L1 a L2
0 9%, respektive 16%. Pozitivni korelace mggia mnozstvim akvaporindokazuje, ze
mnozstvi akvaporiin ma na vodivost mezofylu v listech Zmg vliv a akvaporiny tedy
v difuzi CG, uvniti lista hraji vyznamnou roli (Hanba et al., 2004).

K obdobnym z&wram dosli také Flexas et al. (2006), Ktese zabyvali vodivosti
mezofylu u transgennich rostlin tabakiliqotiana tabacum liSicich se v expresi
akvaporinu Nt AQP1. Rostliny se sniZzenou expresgpérini (AS) a rostliny s jejich
zvySenou expresi (O) byly ziskadny z odliSnych lidikazdé linie byly jako kontroly
(CAS a CO) pouzity rostliny s normalni expresi gia@nu. U rostlin AS bylagm o 20 -

23



40% nizsi nez u kontrolnich CAS a u rostlin O 0-280% vysSi nez u CO. Vodivost
mezofylu rostlin O byla tedy dvakra&téi v porovnani s rostlinami AS (Flexas et al.,
2006).

Navic u transgenni ryZe (Hanba et al., 2004y pgrovnavany ziny v anatomickych
vlastnostech mezi WT a mezi &@waa variantami rostlin se zvySenou expresi akvagporin
(1,7 krat vysSi mnozstvi akvapolin dale Trl4 a 4,2 krat vySSi - dale Tr10)xkaAl
rostliny Tr10 ngly nejvice akvaporibh ze vSech zkoumanych rostlin, hodnaty byly
srovnatelné s ostatnimi H1 rostlinami. Navic vaaahrl0 n¢la oproti Tr1l4 a WT tlustSi
burgcné sény mezofylovych buék (Hanba et al., 2004). Jak jiz bylo zrio ve studiich
Kogamiho et al. (2001) a Scafara et al. (2011)oras tlouSka burgéné stény sniZzujegm,

a tyto vysledky tedy nazwaji, Ze pokud mnozstvi akvapotipievysi utitou mez, nize
to vést ke zrgnam v anatomii listu, které budou zvySepi kompenzovat (Hanba et al.,
2004). Rostliny Tr10 &y oproti ostatnim variantam zé&& vySSigs a doSlo u nich
k vyraznému ndistu transpirace. Zémy v anatomii listu, které vedly ke sniZemi, by
tedy mohly byt mechanismem zafwfcim ztratam vody, ke kterymiipvyrazném

zvySeni obsahu akvapotiv membranach dochazi.

Lokalizaci akvaporitht Nt AQP1 ve vnitni obalové membré&nchloroplasi u tabaku
(Nicotiana tabacum dokéazali Uehlein et al. (2008). U rostlin se &midu expresi
akvaporini doslo ke zvySeni odporu chloroplastové membramypenos CQ o 56%,
coz se in vivo projevilo poklesegy, 0 21%. Déle u rostlin se snizenou expresi akvafori
prokazali, Zze u plasmatické membrany doslo ke smipeopustnosti pro vodu, ale
propustnost pro COnebyla vyznam& ovlivnéna, zatimco u membran chloroplast
propustnost vody klesala mé&nkdeZto propustnost pro GQnané. A tak se zda, Ze
Nt AQP1 neni funkci z kanalu usnadijiciho transport vody na kanal usiagci
transport CQ@ v zavislosti na lokalizaci uvrtitbuiky nebo na vninhi propustnosti
membrany, na které je umist(Uehlein et al., 2008). Srovnavaci analyzy dagkazaly,
Ze plasmatickd membrana je pro £@tkrat propustdySi, neZz membréana chloroplastu
(Uehlein et al., 2008). Vzhledem k prokazani tramsp funkce akvaporiin krome
molekul vody i pro molekuly Cg pro r& Terashima et al. (2006) navrhujiipodrgjSi
nazev ,,COOporiny*, ktery byl jiz zmim v kapitole 2.
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4. 4. Teplota

DalSim faktorem wjSiho prostedi, ktery ovliviuje vodivost mezofylu pro COje
teplota. Sledovat vliv teploty jeutezité zejména v souvislosti se amami klimatu (viz
kapitola 1. 2).

Bernacchi et al. (2002) z{idvali, jak se mni velikost vodivosti mezofylu na teptot
u tabaku Nicotiana tabacury v rozmezi teplot od 10 do 40°Cgy, s rostouci teplotou
exponenciala rostla az do teploty 35°C. Mezi teplotami 35 a53C, dosahla maxima
a [xi vyssSich teplotach jiz klesala (Bernacchi et 2002).

Odlisné vysledky ziskali Warren a Dreyer (2008§i se zabyvali teplotni odezvou
vodivosti mezofylu mezi 10 a 35°C u dubu alzirskéf@Quercus canariensjs
s mediterannim roz&nim. Meteni byla provaéha v rozmezi teplot ligt10 - 35°C. Byly
pouzity dva nezavislé odhady a oba ukazaly, Zewsstlimezofylu &chto plr¢ vyvinutych
dubovych listt se mezi 10 a 20°C zdvoj-, az ztrojnasobila, al@dlo 35°C byla tési
teplotre nezavisla (Warren and Dreyer, 2006)¢ Ade také doslo mezi 10 a 20°C
ke zvySeni vodivosti mezofylu, tato teplotni odpdivg, se velmi liSila od studie
provedené nél. tabacumBernacchi et al., 2002), kdg, pii teplotach nad 37,5°C klesala.
Warren a Dreyer (2006) #dodiuji absenci poklesa, tim, Ze nejvySSi #fend teplota
(35°C) byla pilis nizka, aby zfisobila snizeni g, u tohoto mediteranniho druhu dubu.
Nicmére konstatuji, Ze nemaji vy&tteni, pr@& gn, byla uQ. canariensignezi 20 a 35°C
teplotre nezavisla (Warren and Dreyer, 2006), ald.uabacum(Bernacchi et al., 2002)
mezi 10 a 35°C stale rostla. Myslim si, Ze odligggledky by mohly byt dany rozdilnosti
mezi rostlinnymi druhy i v jejichistovych podminkach. Na rozdil od vytrvalé byliNy
tabacum je Q. canariensigifevina rostouci v mediterannim klimatu a je tedypholzana
na dlouha obdobi suchého a horkého léta.

Vzajemné porovnani odliSnych teplotnich odfzb\g,, meziN. tabacum(Bernacchi et
al., 2002) €. canariensigWarren and Dreyer, 2006) je znazora naObr. 4. 1.

Yamori et al. (2006) stanovovali zavislost mggia teplotou u list Spenatu setého
(Spinacia oleracea Cést listi vyristala i teplo& 35/25°C (denni/nni teplota) asast
pii teplog nizSi, 15/10°C. Podle toho,ripkteré teplot listy vyrastaly, jsou dale
oznaovany jako HT (high temperature) a LT (low tempera). Rozmezi zji®vanych
teplot bylo od 10 do 35°C. Vysledkydteni ukazaly, Ze ip nizSich teplotach je vliv
teploty nag, velmi podobny u LT i HT list, a Ze se viastajici teplotou hodnotgn,
vzrastaji. Ri vysSich teplotach se odp&al mezi LT a HT listy liSila. U LT lisi doSlo i
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vysSich teplotach, stejnako uN. tabacum(Bernacchi et al., 2002) k poklesuy, kdezto

u HT lista nebyl, stejg jako u Q. canariensis(Warren and Dreyer, 2006) tento efekt

patrny. Nicména tvar teplotni zavislosti se ve zmsirych pracich liSil (Yamori et al2006).
Teplotni odpo¥d” g u S. oleraceaYamori et al., 2006) byla velmi podobna teplotni

odpowdi Ay, a0gm Vykazovala sAy pozitivni korelaci. Stejatak byl podobny teplotni

prabéh gm a Ay zjistén i u Q. canariensigWarren and Dreyer, 2006). Tyto vysledkybp

dokazuji vyznamny poddm, na limitaci fotosyntézy.
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Obr. 4. 1: Porovnani teplotni odpégi vodivosti mezofylu pro C&(gn) u Q. canariensigWarren and
Dreyer, 2006) a&\. tabacum(Bernacchi et al., 2002). Pag;, u N. tabacumbyla @i 25°C cca o 50%
nizs§i nez uQ. canariensis ale pro snazsi srovhani byla funkce Bernacchih&ok (2002)
normalizovdna na stejnou hodnagy pii 25°C jako Q. canariensis.(Warren and Dreyer, 2006;

upraveno)

Warren et al. (2008) zkoumali zavislost mezi ldggu a vnitni vodivosti
u Sestindsicnich semengku stalezelené i@viny Eucalyptus regnansSemenéky nechali
po dobu Sesti tydnpied viastnim ré‘enimi aklimatizovat na 15 a na 30°Gi PAastnim
méieni byly listy vystavovany teplotam 10, 15, 20, 26,a 35°C, a to v nahodnémi'adi.
Semenéky m¢ly pied neienimi vzdy jednu hodinu pro aklimatizaci na noveploétu. Z
vysledlka meéeni bylo patrne, Ze vodivost mezofylu neni owiva aklimatiz&ni teplotou
a s rostouci teplotou stoupala. Vodivost mezofylla lpatitdna deéma iznymi zpisoby,
kdy pii prvnim z nich vychazely jeji hodnoty vy3sSi. AvSaéz ohledu na to, jak by,
vypccitana, vzdy vykazovala pozitivni korelaci s teplotojeji hodnota se mezi teplotami

10 a 35°Citkrat zvySila. Vzhledem ke Zigobu vypétu g, se teplotni odpaidi tvarem
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liSily. V prvnim pipac g, dosahovala okolo 30 nebo 35°C maxima, zatimcouhé&m
po celou dobu exponenciélrostla. Pi vypoctu g, druhym zgsobem byla teplotni
odpowd stejna s odpasdi pozorovanou WN. tabacum(Bernacchi et al., 2002). M.
tabacumpri teplotach nad 37,5°C dochazelo k poklesu vodiest vyse). Zda k poklesu
V gm pii teplotach nad 37°C dochazi Buregnansale Warren et al. (2008) nezji¥ali.

Exponenciélni n#ést g, s teplotou byl pozorovdn také u déuhO. sativa,
O. australiensisa O. meridionalis(Scafaro et al., 2011). Na rozdil otegeSlych studii
zde byl naiist g, negetrzity az do nejvyssi &hené teploty, 40°C. Nejcitlysi zavislost
vykazovalaO. sativa ktera n¢la v disledku nejtetich burg¢nych stén mezofylovych
burgk nejvyssi hodnotg,. Rychlostisté fotosyntézy v zavislosti na tepiate u vSechi
druhi ryZze nénila jen mirg, pficemz miragisté fotosyntézy bylaip vSech ndtenych

teplotach vyssi @. sativa(Scafaro et al., 2011).

Bernacchi et al. (2002) i Yamori et al. (200@r®vovali mimo teplotni zavislosti
vodivosti mezofylu také hodnoty teplotniho koefitie Q0 (= mira znény daného
fyziologického jevu i zmeéné teploty o 10 °C). Ve studii Bernacchiho et al. @2p nel
teplotni koeficientQip mezi teplotami 10 a 35°C hodnotu 2,2. Tato &jidthodnotaQ;o
ukazuje, Ze hodnotyy, nejsou v souladu s mechanismefersu CQ, u kterého peviada
prosta difuze, nelidQqo pro difuzi CQ ve vod odhadnuta z Wilke-Changovy rovnice ma
pii 25°C hodnotu 1,25 a v biologickém rozsahu tep#otiSi jen velmi malo. Takto vysoka
zjisSténa hodnotaQ,o tedy naznéuje, Ze penos CQ z mezibugénych prostor listu do
chloroplastu zahrnuje i procesizené enzymyi dalSi proteiny usna@né procesy, ndp
usnadgnou difuzi ges membrany pomoci kadalBernacchi et al. (2002) za kandidaty
povazuji karbonatdehydrogenazu a cooporiny, tielmdjemny vztah mezi aktivitou
karbonatdehydrogenazy i mnozstvim coopbran gijmem CQ je dokazan v mnoha
studiich. Warren a Dreyer (2006) ovSem konstak@jirelativni stalos, mezi 10 a 35°C
u Q. canariensisargumentuje proti vySe zntimym predstavam Bernacchiho et al. (2002)
a soudi, Ze je pra¥godobrjSi, Zegm je utena rkolika procesy, které jsouizre citlivé
k teplog, coz se pak odrazi v komplexni teplotni odfsbWarren and Dreyer, 2006).
Naopak Yamori et al. (2006) dochazi ke stejnémuerzajako Bernacchi et al. (2002),
tedy, Ze utujicim faktorem vodivosti mezofylu neni jen prosifuze, ale Ze fgnos CQ
z mezibugcnych prostor listu do chloroplastu byehbyt fizen proteiny usnadnymi
procesy. Teplotni koeficier®;o pro gm mezi 10 a 20°C #i pro S. oleraceau LT listd
hodnotu 1,84 a u HT ligt1,99 (Yamori et al., 2006). ddst proteid v difuzi CO; podle
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nazoru Yamoriho et al. (2006) dokazuje i fakt, épldatni odpo¥d” vodivosti mezofylu
byla ovlivréna rostouci teplotou. ProtoZe pokud se proteinyzeifCQ (¢astni, tak rozdil
v poklesugn, pii vySSich teplotach Izerigist rozditim v teplotni stabili a/nebo potlgeni

aktivity enzymi zahrnutych v difuzi C@

Myslim si, Zze vzhledem k vysledik uvedenych studii by se dalo konstatovat, Ze
minimalreé pii nizSich teplotach je mezi zvySujici se teplotogmgozitivni zavislost. Ta
se (¥ vysSich teplotach lisi, pragdodobr v zavislosti na druhu rostlinyfipadré na jeji
adaptacici aklimaci k podminkam prostdi. Ale aby se dal vztah mezi teplotou
a vodivosti mezofylu zobecnit, budou fediné dalSi studie provedené na SirSim spektru
rostlinnych druli. Dale souhlasim stedstavami Bernacchiho et al. (2002) a Yamoriho et
al. (2006), Ze na transportu €@o chloroplastu se v tité mite podileji proteiny. Jak

mnoZstvi cooporif ovliviiuje vodivost mezofylu, bylo zméno v kapitole 4. 3.

4. 5. Koncentrace C®

V kapitole 2. 1 jiz bylofeceno, Ze zvySena koncentrace L@vySuje rychlost
fotosyntézy, jak p saturd&ni, tak ¥ podsaturéni oz&enosti. Také byla v mnohych
studiich dokazana pozitivni korelace megi a Ay (viz kapitola 3) a dalo by se tedy
predpokladat, Ze zvySena koncentrace, ®Dde g, ovliviiovat pozitivie. Ve studiich,
které se zmnami g, v zavislosti na koncentraci GQzabyvaly, Ay vZdy stoupala se
zvySujici se koncentraci GQzatimco korelace megi, a koncentraci Cobyla negativni.
Je ale ieba brat na &domi, Ze rostliny byly ve vSeclkdhto studiich vystaveny pouze

kratkodobému zvySeni koncentrace £LO

Flexas et al. (2007) studovali zavislost megi a C; v rozsahu 50 az
1500pumol CO, mol™* vzduchu u $esti rozdilnych rostlinnych diyi®lea europaeavar.
europaea, Cucumis sativus, Arabidopsis thalidoeonium gibertii, Nicotiana tabacum
a kiizenceVitis berlandieri x rupestrisU kazdého z niclgy, s rostouci koncentraci GO
v podpiiduchovych dutinach klesala.tiPvysokych C; cinil pokles gn 70 az 95%
a v zavislosti na z#mach C; mezi 50 a 120Qumol mol* se jeji hodnoty liily g aZ
dewtkrat (Flexas et al., 2007). Obdobny pokles bylgrozan také u druhGlycine max
aPhaseolus vulgari¢Bunce, 2010). U gfeni provadnych @i vysoké ozé&enosti doslo
uG. maxs C; rostouci od 100 do 3Qdmol mol* k poklesugy, 0 15% a uP. vulgaris

0 60%, a pi ozaenostech nizkych bylo toto snizeni 35%, respel@ifs.

28



Narist koncentrace CQv atmosfée z 500 na 75@mol mol* zpisobil snizengm o 10%
u Phaseolus vulgaris o 15% uSpinacia oleracea o 55% uCucumis sativugSingsaas
and Ort, 2004) a u druhwitis vinifera do$lo s nérstemC, z 340 na 100Q@mol mof*
ke sniZenigm 0 92% (During, 2003). ObdoBrpti zvy$eniC, z 50 na 80Qumol morl*
doSlo u sedmi druhBanksia(Hassiotou et al., 2009) ke snizggio 35 - 60%. U druhu
Olea europaedCentritto and Loreto, 2003) do3l#i gnizeniC, z 350 na 5@mol mol*
ke zvySeni vodivosti mezofylu v rozsahu 30 - 40%.rastlin vystavenych stresu

ze zasoleni byl nast jeSt vyrazrejsi a pohyboval se mezi 70 - 80%.

Jak bylo zmi#no v Uvodu této kapitolyAy ve vSech uvedenych studiich s rostouci
koncentraci C@stoupala. D& se tedy usuzovat, Ze pokud je koramntCQ vysoka, neni
potreba vysokégn, neba fotosyntéza nebude limitovana nedostatkem,.ClOmitaci
fotosyntézy bude pra¥godobré rychlost regenerace ribuléza-1,5-bisfosfaturychlost
vyuziti glyceraldehyd-3-fosfatu. Vijpadt limitace fotosyntézy nedostatkem €@ pak
ziejmé, ZeAy agm budou korelovat pozitivh(viz kapitola 3).

Nizka oz#&enost uG. maxaP. vulgaris (Bunce, 2010) a stres ze zasole®..europaea
(Centritto and Loreto, 2003) vedly, jak je patrné&ysledki vyse, k jest vyrazréjSimu
poklesugn. U vSechiti druhi doslo navic také k zeslabeni odpdivAy naCi. Myslim si,
podminkach rmize g, fotosyntézu do jisté miry limitovat ifpvysokych koncentracich
CO..

4. 5. 1. Zvyhodréni sklerofyta pii zvySené koncentraci CQ?

V nasledujicicasti bych rada zminila studii Niinemetse et al.1(P() ktera se zabyva
otazkou, zda odliSné hodnagy, mohou vést ke zvyhodni ¢i znevyhodini rostlinnych

druhi v podminkach klimatickych zém, resp. pi nanistu koncentrace CQr atmosfée.

Limitace fotosyntézy dan& vodivosti mezofylus@ie¢ liSi v zavislosti na strukte list.
Zvlase vyznamna je u stalezelenych skleréfykteti maji robustni listy v dksledku
adaptace na nedostatek vody (viz kapitola 1. 3J&4.je vigdt na saturéni kiivce (Obr.

4. 2 (a)), nafist rychlosticisté fotosyntézy AA) u listi s nizSimign je v zavislosti
na zvysujici s€, vyrazrejsi (zndzorsino hrede), protoze fotosyntéza je séjnlimitovana
dostupnosti C@ Vzhledem k vySSi difuzni limitaci j8y také niZSi a saturace dosahuje
az [i vyssichC,. To znamena, Ze rozdily v odpal fotosyntézy na rostou€l, se budou

mezi rostlinami s odliSnynmg,, zvétSovat Obr. 4. 2(b)).
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na zvySeni koncentrace G® atmosfée u rostlin s rozdilnou vodivosti mezofylu. (Niinets et al.,

2011; upraveno)

Vysledky analyzy Niinemetse et al. (2019bf. 4. 3) predpovidaji, Zze zvySert,

z preindustrialni hodnoty na s@snou (z 280 ppm na 390 ppm) vedlo u stalezelenych

sklerofyti oproti opadavym stroim ke zvySeni rychlostiisté fotosyntézy o 12%, a Ze

zdvojnasobenC, (z 390 ppm na 780 ppm) u nich ve srovnani s opadastromy povede

ke zvySeniAy az 0 25%. V porovnani s bylinami, které maji nejgnbustni listy, autor

piedpoklada zvySeni j@Simnohem ¥tSi.
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V disledku vysSiho iispivku mezofylu k celkové difuzni limitaci maji tedklsrofyty
vySSi citlivost fotosyntézy na zvysujici se koncaat CQ v atmosfée, a to jim oproti
ostatnim rostlinam poskytuje vyssi kompetipotencial. Niinemets et al. (2011) si mysili,
Ze tento zvySeny kompetii potencial sklerofyi mize vyswtlit rozSiceni devin bthem
nékolika poslednich desetileti do savan, pousti,icith oblasti a do nadrskych

vySek a zergpisnych Siek, které je fi¢itano globalnimu oteplovani.

4. 6. Ozd#enost, slunné a stinné listy

Vliv na vodivost mezofylu m& také deaost listu. Vliv ozEenosti se odrazi
ve zménach anatomie listu, v reakci na snizenou intersagtla dochazi ke snizeni SLW
a tlougky listu, coz je obecnou aklimai odpoedi vedouci k investovani biomasy
do stavby ¥tSi listové plochy pro zvySeniipnu swtla. i oz&enosti zvySené naopak,
predevsim v dsledku zvySeni tlowky listu a jeho hustoty, SLW roste.

Piel et al. (2002) se zabyvali prénfivosti vodivosti mezofylu v zavislosti na lokalni
oz&enosti mezi slunnymi a stinnymi listyiletého Kizence Juglans nigra xregia
Pro srovnani byl pokus proveden i na olrostoucim dvacetileténduglans regia
U tiiletych jediné mély stinné listy o 46% nizsi SLW, o 33% niZSi tIékg listu a 0 27%
vySSi porovitost, nez listy slunné. Vodivost metwflyyla u stinnych list o 55% nizSi nez
u listi slunnych a pohybovala se v rozmezi od 0,086 +@r@adl m? s*u listi stinnych
do 0,192 + 0,027 mol ths* u listi slunnych. U dosého jedince rdy stinné listy o 39%
nizsi SLW a o 64% niz&j, nez listy slunné. Hodnotg, se pohybovaly v rozmezi
od 0,077 + 0,032 mol ths'u listi stinnych do 0,219 + 0,048 molfs* u listi slunnych.
U jedinai tiiletych i u dosplého stromubyla tedygm s SLW i s tlouskou listu korelovana
pozitivré a s porovitosti listu negatign(Piel et al., 2002), coZ odpovida zavislostem
zjistetnym ve studii Hanby et al. (1999). Stejiak byla pozitivni korelace megi, a SLW
i oz&enosti prokadzana také u Sedesatiletého blaligus sylvaticgWarren et al., 2007).
Hodnoty SLW u slunnych ligtbyly vice jak dvakrat vysSi nez u lisstinnych, a stegh
tak vodivost mezofylu bylafblizn¢ dvakrat ¥tSi u listi slunnych ve srovnani s listy
stinnymi (Warren et al.,, 2007). V souladu &nito studiemi jsou i vysledky studie
Tosense et al. (2011) zabyvajici se drulmpulus trumulaSLW v rostouci oz&nosti
rostla, a rostla také vodivost mezofyldigemz naiist byl vyrazwjsi u listi rostlin, které

mely dostatek vody.
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Flexas et al. (2007) sledovali, jaky vliv budé& mz&enost na hodnotgy, u druhi Olea
europaeavar. europaea, Cucumis sativus, Arabidopsis thaliahanonium gibertii,
Nicotiana tabacuma kizence Vitis berlandieri x rupestris,pfi souwasné zvySujici
se koncentraci atmosférickeho £€@tejre jako v edchozich studiich i zde se zvysujici
se ozé#&enosti doSlo k nastu v hodnotacly,, a tedy i zavislosti mez, a C; byly vétsi.

Vzdy ale s rostoudC; dochazelo k poklesg, (viz kapitola 4. 5).

Loreto et al. (2009) sledovali, zda vodivost ofglu mize byt ovliviena modrym
swtlem. Pouzili jednak dvouletyPlatanus orientalis zastupce rostlin s nizkymi
hodnotami vodivosti mezofylu, a dale 40 - 60 deNidotiana tabacumzastupce bylin
s vysokymi hodnotami vodivosti mezofyluii Rlastnim néfeni byl podil modrého stla
meénén od 0 do 80%. ZvysSujici se podil modréh@tkv u obou druh silné snizoval
vypcocitanou hodnotu vodivosti mezofylu. Ale metoda, &teryla vodivost mezofylu
vypccitana, zavisi ndadt predpoklad a rekteré z nich nemusi bytiipoz&eni modrym
swtlem splreny. Po pouziti dalSich metod, porovnani vysfe@dk zavedeni korekich
faktori Loreto et al. (2009) doSli k zé&w, Ze takto korigovangn byla vyrazg vyssi,
nezgm vypoitena mvodre, ale i tak s rostoucim podilem modréhostev klesala.

Koncentrace C@uvnitt chloroplast nebyla rostoucim podilem modréh@ta ovlivnéna

a na zaklad korigovanégy, byla odhadnuta na 24@mol mol™ u Platanus orientalis

ana300u molmol™ u Nicotiana tabacum To ukazuje, ze difuzni limitace neni

zodpowdna za sniZzeni fotosyntézyi wySSich hladinach modrého &la (Loreto et al.,
2009).

4.7.Vodni stres

DalSim dlezitym faktorem, ktery ovlifuje vodivost mezofylu, je stres z nedostatku
vody. Dostupnost vody ovliwje produktivitu, @ist a @eziti rostlin a studium vlivu
vodniho stresu na rostliny jail@zité zejména s ohledem na&ek&avané vyssi frekvence
sucha v dsledku klimatickych zrn. Sowgasti celkové fyziologické odpéui rostlin
na obdobi sucha je i faze zotaveni se po zZmirstresu. Schopnost fotosyntetického
zotaveni utuje budouciiist a geziti rostlin v jejich prosgedi (Galle et al., 2009).

Grassi et al. (2005) sledovali vliv sucha naivost mezofylu u dub (Quercus robuy
a jasail (Fraxinus oxyphylla béhem ti vegeténich sezon, které se liSily v dostupnosti

vody. Zjistili, Ze vodivost mezofylu se zvySujiciee nedostatkem vody klesa u obou

32



druhi. S rostoucim nedostatkem vody do$lo k pokleswy,w z 0,08 mol nf s*

na 0,02 mol n¥s*i u druhuLysimachia minoricensi€Galmés et al., 2007), atepy Beta
vulgaris), ktera byla vystavena dlouhodobémisgbeni vodniho stresu, doslo ke snizeni
Om z 0,27 mol rif s* na 0,12 mol s (Monti et al., 2006). Stejntak byla negativni
korelace mezi rostouci intenzitou vodniho stregw pozorovana i u deseti mediterannich
druhi predstavujicich zastupce odliSnydtstovych foremPistacia lentiscus, Hypericum
balearicum, Limonium gibertii, Limonium magallufian, Lavatera maritima, Phlomis
italica, Cistus albidus, Beta maritima ssp. mardimB. maritima ssp. marcosii
aDiplotaxis ibicensigGalmés, Medrano, et al., 200K) stejnym zagram dosli i Galle et
al. (2009), kté se zabyvali znami ve vodivosti mezofylu u tabakwNifotiana
sylvestri3. U experiment provadnych na j& a v 1é¢ doSlo Bhem zvySujiciho se
vodniho stresu k poklesu vodivosti z 0,25 métsn aZ pod 0,05 mol s, Galle et al.
(2009) provadii experiment také nal. sylvestrisuzaveném v tistové komee. Na rozdil
od pokus provadgnych ve venkovnich podminkéach, zde sice nejprvésikediku vodniho
stresu do3lo k poklesu vodivosti mezofylu (do 0,bl m? s'), ale je& neZ doslo

k opitovnému zavlazeni, jeji hodnoty se zvysSilgtzk hodnotam kontrolnich rostlin. Toto
prizpusobeni segm k t€¢Zkému vodnimu stresu je podle Galleho et al. (2@68dZrEno
absenci dalSich stresovych faktojako je nadrérna ozéenost a zvySena teplota. Je tedy
patrné, Ze velikost poklesg, béhem vodniho stresu zavisi i na dalSich podminkéch
prostedi, a to ovliviuje schopnosyy, se po optovném zavlaZzeni obnovit (Galle at el.,
2009). Vliv dalSich stresovych faktona velikost poklesu g, je patrny u druhdPopulus
tremula(Tosens et al., 2011), nebkombinaci vodniho stresu a vysoké ierésti, které
vedly k néfistu v SLW doSlo k mnohem vyragg&imu sniZenig, nez v kombinaci

vodniho stresu a onosti nizké.

Po ogtovném obnoveni optimalnich vodnich podminek daslaruhu Lysimachia
minoricensisk optovnému naistu hodnot,, ale jen na 75%7tvodni hodnoty (Galmés
el al., 2007). WN. sylvestrisdoSlo po zavlaZzeni k obn®hodnotg,, uz kthem 1 - 2 df,
naproti tomu v |& se hodnotyg, ke kontrolnim nenavratily ani 6 dni po &@vném
zavlazeni (Galle at el., 2009). U rostiBeta vulgaris které byly vystaveny suchu jen
docasré, a u kterych byly obnoveny optimalni vodni podnyinke hodnotyg,, velmi
podobaly hodnotam rostlin kontrolnich, coz nazj@, Zze po zbaveni se vodniho stresu
byly zmény v g mirne reverzibilni (Monti et al., 2006).

33



Ve studiich byl stanovovan takéigpivek difuzni limitace dané poklesem vodivosti
mezofylu k celkové limitactisté fotosyntézy. U drudhQ. roburaF. oxyphylla(Grassi et
al., 2005) zminy ve vodivosti mezofylu f@dstavovaly okolo jednéépny z celkové
limitace fotosyntézy a W. minoricensis(Galmés el al., 2007)#pivek vodivosti
mezofylu k celkové limitactisté fotosyntézy v obdobi ne&pgiho vodniho streswinil
37%. U N. sylvestris(Galle at el., 2009) fgmérny prispivek vodivosti mezofylu
k celkové limitaci pod&kym vodnim stresertinil na jate kolem 20% a v létvodivost
mezofylu gispivala k celkové limitaci téast 50%. Velikost &chto gispivku k celkové
limitaci fotosyntézy dokazuje tdkzitost zahrnuti vodivosti mezofylu do studia reiak

rostlin na vodni stres.

5. Zawr

V poslednich letech se ukazalo, Ze na limitatogyntézy Ay) se vedle vodivosti
priduchi podili téngt stejnou ndrou i vodivost mezofylu dy). Ta je zodpo¥dna
za pokles koncentrace GOve stromatu chloroplast oproti jeho koncentraci
v podpiiduchovych dutinach. Z dostupné literatury fejmé, Ze na ovlikovani vodivosti
mezofylu se podili faktory vriti (anatomie listu, stalistu, akvaporiny) i v&jSi (teplota,
koncentrace Cg oz&enost, vodni stres)fifom faktory vnitni, a zejména anatomie listu,
se v zavislosti na podminkach piesti zn&né¢ 1iSi, ¢asto i v ramci jedné rostliny (slunné
a stinné listy). Zrdiny v g, nemaji jen dlouhodoby charakter, ale ukazalo saazngnici
se podminky progedi mize vodivost mezofylu reagovat i velmi dynamickyim dal
¢astji jsou zasluhy za tyto rychlé zmy prisuzovany akvaporim propustnym pro C§
které se vyskytuji jak v plasmatické membaiak ve vnitni membraa chloroplasi.

Mezi vodivosti mezofylu a rychlostisté fotosyntézy je, zarpdpokladu limitaceAy
koncentraci C® v chloroplastech, pozitivni vztah. Pokud g¢gg nizka, znan¢ tedy
fotosyntézu limituje, a #a by byt zapracovana do fotosyntetickych médeé kterych je
v souwasné dob jeSt stale opomijena. Jak bylo ukadzano, rostouci tephddni stres,
i vzrastajici koncentrace GOv atmosfée vyznamg gn, ovliviuji, a proto by rila byt

zahrnuta i do mode@lzabyvajicich se reakcemi rostlin nanici se klima.

Mezi jednotlivymi druhy a funinimi skupinami rostlin se vodivost mezofylu Zna
liSi. Vysokych hodnot dosahuje zejména u bylinjmab nejnizsi vodivost mezofylu maji
stalezelené sklerofytni druhy. A prarizkagm maze poskytnout vikledku zvySujici se
koncentrace C@v atmosfée (C,) sklerofytim kompeténi vyhodu. U sklerofyt je totiz
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fotosyntéza silé limitovana dostupnosti GOv chloroplastech, a saturace dosahuje
az fi vysSichC,. ZvySeniC, by u nich tedy mohlo vést k vyraggimu nafistu rychlosti

Cisté fotosyntézy nez u ostatnich skupin rostlin.

Protoze vodivost mezofylu je stale fed8bklopena mnohymi nejasnostmi, zejména co se
jejiho vztahu Ay i jejiho ovliviiovani tyka melo by byt jejimu dalSimu studiwmovano
jeS& mnoho asili. Osokhsi myslim, Ze velikou pozornost si v souvislosti,szaslouzi
zejména akvaporiny. Schopnosti akvaporizvySovatg, by se dalo u rostlin s jejich

zvySenou expresi vyuzit pro zvySovani rychloisie fotosyntézy.
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