Univerzita Karlova

P#irodovédecki fakulta

Studijni program: Biologie

Studijni obor: Biologie

Viktorie Oramova

Fenomén pfijmu vody listovim — mechanismy a konsekvence,

se zaméfenim na temperatni druhy rostlin

The phenomenon of Foliar Water Uptake — mechanisms and consequences
with a focus on temerate plant species

Bakalafska prace

Vedouci prace: Mgr. Zuzana Lhotakovd, PhD.
Konzultantka: prof. RNDr. Jana Albrechtova, PhD.

Praha, 2022



Prohliseni

Prohlasuji, ze jsem bakalaiskou praci zpracovala samostatné a Ze jsem uvedla
vsechny pouzité informacni zdroje a literaturu. Tato prace ani jeji podstatna ¢ast nebyla

pfedlozena k ziskdni jiného nebo stejného akademického titulu.

V Praze Podpis



Podékovani

Vzdavam hold kazdému, kdo se musel vypofaddvat s mou osobu v pribéhu tvorby
této prace, ptedevsim rodiné a blizkym. Nebylo to snadné, ale zvladli jsme to a jsem vam za
vasi podporu upifimné zavazana. Jmenovité si zaslouzi velké diky vedouci této prace,
Mgr. Zuzana Lhotakova, PhD. za odborné konzultace a pfatelsky pfistup; a konzultantka
prof. RNDr. Jana Albrechtovd, PhD., jejiz vécné pozndmky zasadnim zplisobem piispély

v V7

k vylepseni celkového dojmu z této prace. Té$im se na dalsi spolupraci. Dékuji.



Abstrakt

Schopnost rostlin pfijimat vodu listovim je ve védecké obci jiz dlouhou dobu
diskutované téma. U epifytnich druht (nap#. tilandsie) je tento jev povazovan za adaptaci
pro zivot v korundch stromf, kde doslo k redukci kofenového systému a pfijem vody listem
se tak stal nutnosti. Proto bylo pfekvapivé, kdyz byla schopnost pfijimat vodu listovim
potvrzena i u rostlin, které maji plné funkéni kotenovy systém. Postupné se vynotuji nové
a nové dikazy o pfitomnosti tohoto fenoménu u stéle SirStho spektra rostlin, napfi¢
taxonomickym systémem i biomy, mirny pas nevyjimaje. Chybi ale ndvaznost téchto praci

jedna na druhou, a proto jsou mnohé poznatky o pfijmu vody listem stale rozttisténé.

Tato bakaldiska prdce se zaméfuje pfedev$im na struktury a mechanismy, kterymi mize
voda do listu vstoupit. Diskutuje prichod vody ptimo pres kutikulu prostfednictvim
kutikularnich péri, nebo za pomoci jinych epidermdlnich struktur: skrze priduchy,

trichomy a hydatody, popfipadé prostfednictvim organismu zijicich na listé.

Dal$im diskutovanym tématem je vyuziti takto pfijaté vody rostlinou — vylepseni vodniho
rezimu, zavodnéni embolizovanych cévnich elementil, mozna exudace do ptdy a dalsi. Cela
zélezitost ptijmu vody listovim mizZze mit je$té mnohé dalsi konsekvence na urovni
ekosystému, napf. v oblasti kolobéhu vody a zvladani sucha, ale ty prozatim nejsou
dostate¢né probadany.

Kli¢ova slova

piijem vody listem (FWU), kutikula, prtduchy, trichomy, hydatody, vodni
potencidl, hydraulicka redistribuce



Abstract

The ability of plants to absorb water through leaves has been a matter of the sientific
discussion for a long time. Among the epiphytic species (tilandsies for example), reduced
root system and foliar water uptake (FWU) is considered an adaptation for life in soil-less
environment, and FWU is a necesssity. It was surprising, that the same ability has been
discovered in plant species with normally developed root system. Over the time, new pieces
of evidence about FWU in broad range of plant species has been published and FWU is
getting universal for all plants, across the taxonomic groups or biomes, including temperate
zone. The systematic focus on FWU and continuity of its research is lacking and therefore
the knowledge about FWU is still only partial.

This bachelor’s thesis is focused on mechanisms of FWU and the leaf structures that may
mediate it. The ability of water to pervade cuticle through aquatic pores is discussed,
together with the possibility of water absorption by stomata, trichomes, hydathodes or

epiphylic organisms.

Another discussed topic is the use of this water by plant — improving of the water regime,
refilling of the embolized xylem vessels, possible exudation by roots etc. The matter of FWU
has other consequences on the ecosystem level, like in water cycle or the plant’s ability to
survive drought. However, the complex relations of FWU to physiological processes and

ecophysiology are left for research.

Key words
foliar water upake (FWU), cuticle, stomata, trichomes, hydathodes, water potential,

hydraulic redistribution
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Pfedstaveni tématu

Schopnost rostlin pfijimat vodu listem byla popsdna jiz pfed vice nez 300 lety v knize
Vegetable statics Stephana Halese z roku 1727, kde se vyskytuji patrné prvni experimentdlni prace
na toto téma (Berry et al., 2019). Od té doby se otdzka moznosti pfijmu vody listovim stala ve
védeckych kruzich ponékud kontroverzni. Pte o existenci ¢i vyznamu jevu trvaly vice nez 200 let
(viz. Stone, 1957). Experimentt a pozorovani bylo za tu dobu provedeno mnoho. Jeden ukdzkovy
piiklad za vSechny: Breazeale et al. (1950) péstovali mladé jedince rajcete (Solanum sp.) ve
sklenicich, jejichz hrdlo bylo ndsledné zapeceténo smési parafinu a v¢elitho vosku, aby nedochézelo
k vyméné vlhkosti s okolim. Jakmile rostliny zacaly vadnout, byly umistény do komory se 100%
vzdusnou vlhkosti. Nasledné autofi vizualné porovnavali fyziologicky stav rostlin po 24 a 48
hodinach, a také zménu vlhkosti v pidé. Z dat vyplynulo, Ze voda byla ptfijimana skrze listy,

transportovana rostlinou a nasledné i vypousténa ve formé kofenovych exudata.

Cilem této prace je piiblizit podminky, kdy mtze dochazet k pfijmu vody listem, charakterizovat
potencidlni cesty vstupu vody skrze list a nastinit roli takto pfijaté vody v dalsich fyziologickych
procesech.

Zaméfuji se na asimila¢ni listy cévnatych homoiohydrickych rostlin, pfednostné z temperatnich
klimatickych podminek. Nejvétsi pozornost je vénovand studiim provedenych na dfevinach,
naptiklad na buku lesnim (Schreel et al., 2020), topolu Sedém (Schonherr and Schreiber, 2004),
sekvoji vzdyzelené (Simonin et al., 2009) nebo smrku sivém (Laur and Hacke, 2014). Najdou se ale
i prace, které byly provedeny na bylinnych druzich, typicky vyuzivanych v zemédélstvi — napt. na

bobu obecném a péru zahradnim (Eichert et al., 2008).

Obecné se ale prace na téma ptijmu vody listy koncentruji kolem tropickych druht dfevin (Eller et
al., 2015), tilandsii (Papini et al., 2010) a mangrovnikd (Steppe et al., 2018), pro které ma tento

zplisob pfijmu vody zfejmé zasadni vyznam.

Ve vysledku je vyzkum fenoménu ptijmu vody listem roztfi§tén do mnoha samostatnych praci, bez
néjaké vyznamné nadvaznosti. Moznad pravé diky tomu stdle s jistotou nevime, kudy a jakym
mechanismem voda do listu vstupuje. U¢elem této prace je tedy shrnout dosavadni poznatky o
pf{jmu vody listovim, a zamétit se pfi tom na druhy vyskytujici se v mirném klimatickém pasmu.
V zavéru se jesté pozastavim nad dal$imi osudy vody ptijaté listovim — jeji hydraulicka redistribuce
a mozna role takto piijaté vody pti opraveé kavitaci. Cely fenomén ma jesté navazujici konsekvence

na urovni fungovani celého ekosystému a potazmo i globalniho cyklu vody.
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Kapitola1 Struktura a funkce asimila¢niho listu

List je rostlinnym organem uzptsobenym primarné k fotosyntéze a asimilaci oxidu uhli¢itého. Pfi
pfechodu na sous se rostliny musely adaptovaly proti ztratam vody, coz zajistilo pokryti téla kryci
vrstvou pokozky s izola¢ni vrstvou — kutikulou (Obr. 1C). Tim ale na listovi vznikl novy
problém — stale plati nutnost transportovat plyny z a do rostliny, aby mohly béZet metabolické
procesy. Toto vyfeSily praduchy (stomata; Obr. 1D) — specializované buriky, které vytvareji
regulovatelné pdry v kutikule, jimiz vstupuje CO: a vystupuje O2 a vodni para.

Dalsi z adaptaci pro pfechod na sous jsou vodiva pletiva, kterymi je voda distribuovana po rostliné.
Kontinudlni proudéni zajistuje tzv. transpira¢ni sani — tedy vypar vody (do mezibuné¢né stomatdlni
dutiny pod priiduchem obklopené mezofylovymi burikami), ktery doslova vytdhne vlhkost z pady
(viz. kapitola 2) a navic jesté rostlinu vystavenou pfimému slune¢nimu zafeni ochlazuje.

Z nazvu této prace je evidentni, Ze zde funkce listti nekon¢i. Nepropustnost kutikuly pro vodu neni
ani zdaleka stoprocentni — neustdle dochdzi k nekontrolované kutikuldrni transpiraci a potencidlné
i ptijmu vody stejnou cestou. A co se tyce priuduchd, které jsou doslova pérem v kutikule, tak ty jsou
pfedpoklddany byti nejvyznamnéjsi cestou pro vstup vody do listu. Obé tato tvrzeni caste¢né
podporuje fakt, ze priduchy zabiraji pouze 0,3 — 5 % listového povrchu, ale uskute¢nuji az 95 %
veskeré vymény plynt mezi rostlinou a atmosférou; zbytek nalezi kutikularni transpiraci (Keenan
et al., 2013).

Jiz byly zminény dvé povrchové struktury krycich pletiv nachazejici se na listé — kutikula a
priduchy. Obé jsou soucasti bunéc¢né epidermalni vrstvy, ktera pokryva cely povrch listu (i dalsich
rostlinnych orgdnti). Pod kompaktni epidermis tvofené zdkladnimi epidermalnimi builkami se
nachézi rozvolnénéjsi bunééna masa s riizné velikymi mezibuné¢nymi prostory: mezofyl (Obr. 1B),
kde probihd fotosyntéza a asimilace, a zaroven zde pfes bunéc¢né stény (dale jako BS) putuje voda,
ktera se odpatuje do substomatalni dutiny, odkud unikd do atmosféry. Do listu samoztejmé zasahuji

i vodiva pletiva (Obr. 1A), pfivadéjici vodu, mineralni Ziviny a odvadéjici produkty asimilace.

Na nékterych listech vystupuji z epidermis tzv. listové emergence, napiiklad trichomy (Obr. 1B).
Mohou byt jednobuné¢éné i mnohobunécné, variabilnich tvart, a jesté variabilnéjSich funkci
(odrazuji predatory, chrani pfed UV, rozptyluji dopadajici svétlo, délaji povrch smacivym nebo
nesmacivy, sekretuji rtizné latky atd.). Podle jejich funkce se trichomy déli do 3 skupin — trichomy
kryci, zlaznaté a zahavé. Pro tcely této prace je zajimava schopnost trichomt (pfedevsim krycich)

pfitahovat nebo dokonce zadrzovat vodu na listovém povrchu.
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Obr. 1 Anatomie listu a jeho ¢asti na pficném fezu. Snimek (A) zobrazuje list buku lesniho (Fagus sylvatica L.)
pod svételnym mikroskopem, metoda barveni neni zndma. Zkratky: Ep — epidermis, Tr — trichom,
Co — kolenchym, Xy — xylém, Ph — floém, Ss — sklerenchym. Pfevzato a upraveno z Schreel et al. (2020).
Snimek (B) zachycuje fez listem neurcéeného druhu rostliny rodu sléz (Malva) pod svételnym mikroskopem;
metoda barveni ani zvét$en{ nejsou znamy. Pievzato z (Atlas of Plant and Animal Histology, 2019). Obrazek
(C) zndzoriuje tez listem Caragana korshinskii Kom., pod svételnym mikroskopem, s histochemicky
obarvenou kutikulou (Ct) pomoci barviva Black Sudan. Snimek (D) pochdzi z transmisnfho elektronového
mikroskopu a jednd se o prifez stomatem z listu Zebrinia plurpulsii Briicckn. P¥evzato a upraveno z Schohnerr
a Bukovac (1972).
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Kapitola2 Vodni potencidl a voda na listé

Vlastni pohyby vody z ptidy do rostliny, v ramci jejtho téla a z rostliny do atmosféry jsou tizeny
rozdilem vodniho potencidlu (W) mezi jednotlivymi ¢dstmi rostlinného téla nebo vnéjsim
prostfedim. Veli¢ina vodniho potencidlu popisuje stav vody v rostliné. Mize indikovat, jak je dané
pletivo ,zavodnéné“ v porovndni s ¢istou vodou. Voda bez rozpusténych litek pfi atmosférickém
tlaku md vzdy W roven 0, proto hodnoty naméfené v rostlindch jsou vzdy zaporné. Tyto hodnoty
se obycejné vyjadtuji v tlakovych jednotkdch (Pa).

Jak jiz bylo feceno vyse, voda se v rostliné vzdy pohybuje ve sméru spddu W — tedy z mist s vy$$im
W (méné negativnim) do mist s niz§sim W (vice negativnim). Zde se vétsiné lidi ihned vybavi
kontinualni proudéni tekutin smérem od kofent k listim, potazmo navazujici pfijem vody z pudy
a vydej vodni pary do atmosféry (tzv. teorie Soil-Plant-Atmposphere Continuum, viz. kapitola 4).
Coz je nejbéznéjsi smér gradientu W u rostlin, a tedy i smér pohybu vody v xylému rostliny. Ale to
neni jedind moznost.

V poslednich letech se stile vice dostdva do povédomi hypotetickd moznost, ze pfi nizkém W listl
a zdroven vysokém W atmosféry by mohlo dochazet ke vstupu atmosférické vlhkosti do listu. Tento
jev byl nazvan anglickou zkratkou FWU, tedy Foliar Water Uptake, v ptekladu ptijem vody listy.
V této praci se budu drzet zkratky FWU, Siroce pouzivané v anglickych textech.

Ziastava ale otazkou, zda by vlhkost mohla do listu vstupovat pfimo z atmosféry v plynném
skupenstvi (napt. v piipadé husté mlhy), nebo je nutno, aby doslo ke sméceni listu kapalnou vodou
(kondenzace, kapalné srazky, tajici snih). Tato otdzka prozatim nebyla zodpovézena, ale osobné se
ptiklanim spise k moznosti, Ze jakdkoli vlhkost vstupujici do listu bude v kapalné. Uz jenom z toho
divodu, ze uvnitf téla rostliny se voda pohybuje pouze v této podobé. Jedinou vyjimkou jsou
substomatalni dutiny, kde se voda vypatuje z BS. I zde by ale pfipadna vstoupivsi vzdusna vlhkost
musela kondenzovat, aby mohla byt piijata do vodnich rezerv listu. Pokud by ale rostliny néjakym
zpusobem byly schopny nasavat ptimo vodni paru, mélo by to zajimavé disledky na kolobéh vody

v ekosystému — napiiklad by takto mohla byt znovu pfijimana jiz vytranspirovana voda.
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Kapitola3 Fenomén FWU — piijem vody listem

Schopnost rostlin pfijimat vodu listovim se zda byt velmi §iroce rozsiteny jev - pfitomnost FWU
byla zaznamendna u vice nez 200 druhd rostlin z vice nez 70 ¢eledi (Berry et al., 2019) a nové dikazy
stale pfibyvaji, nejen napfi¢ druhy, ale i z riznych biomt. Bohuzel, nejednd se o navazujici

vyzkumné prace, takze dosazené poznatky jsou dosti roztfisténé. Proto prozatim nelze vyvozovat

zadné obecné zavéry o vyskytu a vyznamu FWU, miZzeme se pouze dohadovat a spekulovat.

Skute¢nost, ze se po zvlhéeni listu zvysil jeho vodni potencidl i celkovy obsah vody pozorovali
napiiklad autofi Berry et al. (2019); Dawson and Goldsmith (2018); Liu et al. (2021) a dalsi.
S dtikazem, Ze ¢im je vys$si vodni deficit v listu (potazmo celé rostliny), tim signifikantnéjsi je pfijem
vody listem, pfisli uz autoii prace Breshears et al. (2008) provedené na jalovci. Z recentnich praci
toto potvrzuji Liu et al. (2021 a Mayr et al. (2014), provedené také na koniferach.

Situace ale nejspise nebude tak jednoznac¢nd a pfimocard. Vyse zminéné studie byly provedeny na
jehli¢nanech, které jsou obecné znamé svou vysokou mirou tolerance ke zméndm obsahu vody
v listovi. Z praci provedenych na jinych typech rostlin ale vyplyva, ze FWU ma pfinos do vodnich
zésob pouze pfi mirném vodnim stresu (Berry et al., 2014), ale p#i vyznamném poklesu obsahu vody
v listé se schopnost FWU zasadné snizuje a pfinosy jsou tak zanedbatelné (Limm et al., 2009).

V souvislosti s temperatnimi druhy dfevin se problematikou vztahu sucha a FWU zabyvala prace
Schreel et al. (2019), provedena na 9 druzich krytosemennych lesnich dfevin, ktera ale nepfinesla

zadné jednoznac¢né zavéry, pouze potvrzeni, Ze tento vztah bude silné druhové specificky.

Co se tyce samotnych cest vstupu vody do listu, jako nejpravdépodobnéjsi se ¢asto uvazuji stomata,
(Berry et al., 2019; Binks et al., 2020), nejspise prosté proto, Ze to jsou regulovatelné pory v kutikule.
Na druhou stranu, stomata byvaji Casto uzavfend, pfedev$im v okamzicich nedostatku vody.
Potencidlni ptijem vody by tak mohl probihat pouze za situace, kdy je v rostliné jesté dostatek vody
na to, aby priduchy zistaly oteviené, ale zarovenl musi byt W listi niz$i nez W okolni atmosféry,
potazmo by musel byt list pokryty vrstvou vody.

Mnohem variabilnéj$i cestou pro pifijem vody jsou trichomy. Mnoho epifytnich rostlin je ma
modifikované pravé za ucelem zadrzeni co nejvétsiho objemu vody (Benz and Martin, 2006).
K velkému prekvapeni, urcité modifikace trichomt k nasdvani vody byly nedavno pozorovany i na
bézné dieviné temperatnich lest, buku lesnim (Fagus sylvatica L; Schreel et al., 2020). Na druhou
stranu, trichomy mohou byt i adaptaci proti smacivosti listu (Neinhuis, 1997). Vysledna funkce
trichomu bude zdviset asi pfedev$im na sloZeni jeho BS a jejich derivatd, jinymi slovy na mife
hydrofobicity povrchu trichomu.

Dalsi moznou cestou pro vstup vody do listu se ukazuje byti kutikula. Pfestoze jiz nékteré davné
prace dokazuji jeji ¢aste¢né hydrofilni vlastnosti ¢i pérovitost (napf. Schonherr, 1976), je stale
vSeobecné povazovana za vrstvu vodé témét neprostupnou, pfestoze tomu tak zcela zjevné neni.
(kutikuldrni transpirace se uvazuje ~5 % vymény plynt mezi listem a atmosférou; Keenan et al.,
2013).

Obecné feceno, schopnost listu zadrzovat a pfijimat vodu bude zalezet na celkové drsnosti povrchu,
at uz se jedna o pokryti trichomy, strukturu povrchovych epikutikularnich voskt nebo zvlnéni a

praskliny kutikuly, samoziejmé v kombinaci s biochemickym slozenim téchto struktur.
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A je to pravé drsnost listového povrchu, kterd se vyznamné méni nejenom napfi¢ druhy rostlin, ale
dokonce i mezi jedinci stejného druhu — pravdépodobné v zavislosti na podminkach prosttedi.
Dokazuje to prace Limm and Dawson (2010) na kapradiné Polystichum munitum (Kaulf.) C. Presl,
rostouci v podrostu kalifornskych mlznych lest. Jeji listy vykazuji nejvyssi miru FWU v regionech,
kde jsou pravidelné vystavovany silnym vétrim. V dasledku toho pravdépodobné doslo ke zménam
slozeni kutikuly a jeji intenzivnéj$i erozi. Autofi si v§imli jesté jedné zajimavé skutecnosti, totiz ze
v téchto exponovanych oblastech se nachazelo kapradin vice a byly vétsi — dost mozna praveé
v dusledku lepsiho vodniho rezimu diky FWU.

V nasledujicim textu se vénuji jednotlivym vstupnim cestdm vody do listu: prostfednictvim

kutikuly, priducht, trichomi, hydatod nebo organismi zijicich na listu, v tomto pofadi.

Ptijem vody prosttednictvim kutikuly

Kutikula je lipidicka vrstva, asymetricky sekretovana buitkami epidermis smérem k povrchu listu.
Sklada se hlavné z biopolymerti kutinu, kutanu a p¥idruzenych kutikuldrnich lipida. Tyto lipidy
jsou hlavni slozkou kutikuldrnich voskid (Schreiber, 2005) a stoji za typickou hydrofobicitou
povrchu nejenom listu, ale prakticky celé nadzemni ¢asti rostlin. Vosky mohou byt inkorporovany
pfimo dovniti kutikuly (tzv. intrakutikuldrni vosky) anebo vytvafet souvislou vrstvu na jejim
povrchu (tzv. epikutikuldrni vosky).

V této kapitole se budu zabyvat zptisoby, jakymi muZe voda prostoupit pies hydrofobni kutikulu.

Je to téma velice sporné, hlavné z divodi chemické podstaty kutikuly, zdanlivé neslucitelné
s p¥ijmem vody. Kutikula obecné je povazovana za nepropustnou vrstvu, chranici list pfed ztratami
vody, UV zafenim a prinikem patogenti. Na povrch kutikuly ¢ni pfevazné -CHz- a -CHs skupiny,
které maji relativné nizkou povrchovou energii, coz ma za nasledek velké kontaktni thly pfi styku
s kapalinou (Schonherr and Bukovac, 1972; Obr. 3), typicky naptiklad kapkou srazkové vody. Uvnitt
kutikuly se ale nachazi i hydrofilni slozky — pektiny, celuléza a hemicelulézy (Fernandez et al.,
2017), jejichz objev podnitil zdjem védcti o moznostech hydratace kutikuly a potazmo i pfijmu vody
touto cestou. A tak se posledni dobou mnozi diikazy o existenci a dulezitosti dalsi kutikuldrni
funkce,kterou je FWU (Boanares et al., 2018; Eichert et al., 2008; Eichert and Goldbach, 2008; Gui et
al., 2021; Guzman-Delgado et al., 2021; Limm et al., 2009).

a b e d

Obr. 2 Snimky z goniometru znazorujici kontaktni thly kapky vody na (a) vysoce hydrofilnim, (b) smacivém,
(c) nesmacivém, (d) hydrofilnim listovém povrchu. Pfevzato z Wang et al. (2015).

Jiz davno byla na zdkladé chovani izolované kutikuly pfedpovézena existence jakychsi
kutikuldrnich pdra, kterymi by voda mohla prochdzet ptes kutikulu (Schonherr, 1976). Pozdéji se
zjistilo, Ze se jedna o hydratované hydrofilni slozky kutikuly, tedy jiz zmifiované pektiny, celulézu
a hemicelulézy (Schonherr, 2006). Mnoho experimentii bylo vénovano zkoumdani velikosti a

propustnosti téchto kutikularnich pért, ovSem pfevazné v souvislosti s pf¥ijmem rozpusténych
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mineralnich latek, nikoliv vody jako takové (Schénherr, 2002, 2000; Schreiber, 2005; SchOnherr and
Schreiber, 2004). Ale protoze pii téchto pokusech dohdzelo k pfijmu hydratovanych iontd, které by
nemohly pfes hydrofobni kutikulu volné difundovat (Schonherr, 2000, 2002; SchOnherr and
Schreiber, 2004; Schreiber, 2005), 1ze bezpe¢né vyvodit, Ze se jedna o cestu, kudy mtize prochdzet i
voda (Boanares et al., 2018). A pravé podle chemické povahy latek, které kutikularnimi péry mohou
prochazet, byl tento zptsob piijmu nazvan ,poldrni cesta“ (Tredenick and Farquhar, 2021).
Ptedpoklada se, ze samotné péry vznikaji pouze za pfitomnosti vody — ta hydratuje poldrni skupiny
v ramci kutikuly (Fernandez et al., 2017). Ve sméru od epidermalnich bunék vznikaji vodni klastry,
které rozvadi vodu po kutikule (Fernandez et al., 2017). A kdyz je vlhky i povrchu listu, molekuly
vody jednotlivé pronikaji do kutikuly, az se spoji s klastry uvnitf a vznikne souvisly (ale
pravdépodobné ne rovny) pdr (Obr. 4). Velikostné se jejich ,size-exclusion® limit (velikostni
vylouceni) pohybuje v rozmezi 0,6 — 4,8 nm (Eichert and Goldbach, 2008), jsou to tedy péry malé a
silné selektivni. Jejich pfitomnost bude pravdépodobné univerzdlni, napti¢ rostlinnymi druhy z
rtiznych ekosystémi (Schonherr, 2000).
Increasing air humidity

Obr. 3 Model vzniku akvatického pdéru napti¢ kutikulou. SloZeni kutikuly je zde zjednodusené: matrix je

tvotena kutikuldrni vosky (CW) a protkdna hydrofilnimi polysacharidovymi fibrilami (PF). Na povrchu se
nachdzi vrstva epikutikuldrnich voskt (EW). Hydrofilni polysacharidova vldkna se hydratuji a vytvéteji vodni
klastry (WC). Pii nizké vlhkosti prostiedi se tyto klasty vytvéateji pouze ze strany od epidermdlnich bunék
(A). Zleva doprava zvySujici se vzdusnd vlhkost (Increasing air humidity). Teprve az pii vysoké vlhkosti
okolniho prostiedi zac¢inaji molekuly vody ve véts$i mite pronikat pfes epikutikuldrni vosky a hydratovat
polysacharidova vldkna (B, C). Postupné dojde ke spojeni cesty ,zvenku“ a ,zevniti“, ¢imz vznikd kutikuldrni
vodni pér (D), tedy kontinudlni propojeni mezi listovym povrchem a apoplastem. Pfevzato a upraveno z
Fernandez et al. (2017).

Jak bylo zminéno vySe, na povrchu kutikuly se mnohdy uklddaji epikutikularni vosky, které jesté
zvy$uji hydrofobicitu celkového povrchu listu. Neztidka tak nastava situace, Ze hydrofilni
kutikuldrni pér je shora touto voskovou vrstvou piekryt — vznika tzv. ,voskovd zitka“. Bylo to
pozorovano napiiklad u mladych listi sekvoje vzdyzelené (Sequoia sempervirens D. Don), pro
kterou je FWU uvazovan jako zdsadni zptsob piijmu vody (Burgess and Dawson, 2004). Na starych
listech byly kutikularni péry nezazitkované, patrné z divodu ptirozené eroze epikutikuldrnich

vosk, které jsou v priibéhu Zzivota listu neustale obrusovany vétrem a de$tém, az nakonec tplné
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vymizi (Hoad et al., 1992). Jejich obnova je pravdépodobné prili§ energeticky a metabolicky naro¢na
a rostliné se to nevyplati, obzvlast, pokud listy periodicky shazuje, anebo je zastini pfiristy nové.
Z toho plynou dva teoretické zavéry: jednak bude s erodujici kutikulou list vice pfistupny FWU, a
jednak bude dochdzet k vétsim ztratdm vody ptes kutikuldrni transpiraci. Toto ¢aste¢né podporuji
méfeni provedena na dubu ¢erveném (Quercus rubraL.), kde byla kutikula na mladych listech velmi
tenka, nevyvinutd a list pfes ni ztracel velké mnozstvi vody (Kane et al., 2020). Coz ale nemusi byt
negativni jev, naopak by se v takovéto kutikule mohly sndze vytvafet polarni péry pro budouci
ptijem vody.

Jedna recentni studie vSak vySe zminované zavéry o rostouci propustnosti kutikuly s ¢asem
nepodporuje. Vega et al. (2021) studoval slozeni a chovani kutikuly listd tf¥i dtevin: Ilex
aquifolium L., Eucalyptus globulus Labill. a Prunus laurocerasus L.. U I aquifolium s vékem
skute¢né dochdzelo ke ztencovani kutikuly, ale jeji propustnost pro vodu se neménila. Tuto vlastnost
autofi pfipisuji zvysujicimu se obsahu kutanu, ktery zastoupi ubyvajici vosky. Na druhou stranu,
v téze studii pozorovali stejny jev jako (Kane et al., 2020) u dubu: totiz ze u £. globulusbyla kutikula

pro vodu nejpropustnéjsi na mladych listech, a kutan v ni nebyl zaznamendn.

Zajimavé je také zjisténi, Ze kutikula na stomatdlnich svéracich burikach je pro polarni latky daleko
vice propustnéjsi, nez kdekoliv jinde na listu (Schlegel et al., 2005), a je dulezitou (ne-li hlavni)
cestou pfijmu vody a latek pies priiduchy (Eichert et al., 2008). Neni zndmo, za jakych okolnosti a
v jaké mife dochdzi k ,hydrofilizaci“ tohoto regionu kutikuly. Ale mohlo by to souviset s tim, Ze
v okoli priduchu je permanentné vyssi vlhkost, a jak jiz bylo fec¢eno vyse, péry pro svilj vznik
potfebuji ptitomnost vody. To by potvrzovala i skute¢nost, ze epifylické bakterie, které na listu
preferen¢né osidluji dsti stomat (Lindow and Brandl, 2003), vazi do svych tél vodu a zvysuji
smacivost kutikuly (Knoll and Schreiber, 2000). Stale ale ztstava otazkou, jestli je zde kutikula
propustnéjsi z diivodu zmény jeji chemické struktury v disledku pfitomnosti bakterii (Schreiber,

2005), anebo se tam jednom diky vy$si vlhkosti vytvofilo vice port.

Byla vyslovena i teorie, Ze voda muze prochidzet pres praskliny v kutikule (Gouvra and
Grammatikopoulos, 2003). Ty mohou vznikat pfirozenou erozi vétrem, vodou, suchem, biotou a
dal$imi vlivy prostfedi.

Opakem k prasklindm jsou zmény nastdvaji pti extrémnim suchu, kdy je list dehydratovan,
v dtsledku ¢ehoz se celd epidermis, véetné kutikuly, smrsti (Limm et al., 2009). Za tohoto stavu
bude pfijem i vydej vody velice omezen — kutikularni péry budou p#ili§ malé, nebo uplné vymizi
(Burgess and Dawson, 2004). Ale i pfi mensich zméndch vzdusné vlhkosti nebo vodniho potencialu
se pory zuzuji a rozsituji, ¢imz reguluji ptijem a vydej vody ptes list (Schonherr, 2006).

Ptirozeny reliéf kutikuly mize byt i napti¢ druhy rostlin velice rozdilny. Napiiklad buk lesni (Fagus
sylvatical.) ma vnéjsi epidermadlni BS rovnou, tudiz i kutikula je hladkd. Naopak topol bily (Populus
bolleana Carr.) ma tutéz BS silné zvlnénou a tento reliéf kopiruje i kutikula (Ferndndez et al., 2017;
Obr. 5). Celkovy listovy povrch je u topolu vétsi, vznikaji , krypty” nebo ,klky“ a ptipadny FWU by

mohl byt zasadné ovlivnén. Ovsem jakym zptisobem, to jesté vyzaduje dalsi zkoumani.
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a. N E v
Obr. 4 Variabilita povrchovych struktur listu na pficném fezu: (A) epidermis adaxidlni strany listu buku
lesntho (Fagus sylvatica L.), kde 1ze vidét pravdépodobné hydrofilni polymery BS zasahujici do kutikuldrni
vrstvy; (B) epidermis abaxidlni strany listu topolu bilého (Populus bolleana Carr.) s vyrazné zvlnénym
povrchem. Pozorovano pod transmisnim elektronovym mikroskopem. C — kutikula, CW — buné¢na sténa, EC

— epidermalni burika. P¥evzato a upraveno z Fernandez et al. (2017).

Z vy$e zmiilovanych praci jednozna¢né vyplyva, ze kutikula je velmi proménliva struktura. V
pribéhu zivota listu je neustéle vystavena mnoha environmentalnim faktorim, které mohou ménit

jeji chemické slozeni i formaci, a tim ovlivnit i propustnost pro vodu a dalsi latky.

Ptijem vody prostfednictvim priducha

Jako prvni pfijde na mysl urcité teorie o hydraulické aktivaci stomat (Burkhardt, 2010). Ptedstava
je to jednoduchai a elegantni: na listu se usadi vrstvicka vody, to navodi otevieni priducht a skrze
$térbinu se vytvoii vodni kontinuum, propojujici apoplast a povrch listu. Bohuzel, takto to nejspis
nefunguje.

Dosti ptesvédcive tuto teorii vyvraci autoii Schonherr and Bukovac (1972), ktefi tvrdi, Ze schopnost
tekutiny spontdnné penetrovat stomata zavisi na jejim povrchovém napéti — ¢im vétsi je povrchové
napéti, tim vétsi je kontaktni tthel mezi tekutinou a povrchem. Svéraci buriky maji pfirozené nizkou
povrchovou energii diky pfitomnosti kutikuly a epikutikuldrnich voskii, coz opét zvétsuje kontaktni
uhly kapalin, které jsou s nimi v kontaktu. U pfipadné vrstvy vody pfevazi kohezni sily, a nedojde
k priniku ptes tizky stomatélni pér. Site otevenosti priduchu nehréla roli, voda neprogla ani pti
navozeni idedlnich podminek pro tplné otevieni (Schonherr and Bukovac, 1972).

Zajimavy experiment ohledné vlivu priducht na FWU provedli Ohrui et al. (2007) na tropické
rostliné tilandsii: listy oSetfili kyselinou abscisovou nebo specidlnim svételnym rezimem, ¢imz
navodili zmény ve fotosyntetické aktivité a zavirani praducht. Avsak takto osettené listy nejevily
zadné signifikantni zmény v mife FWU. To tedy potvrzuje teorii, Ze otevienost stomatalniho péru
neni pro FWU relevantni, a Ze tedy nedochdzi k tzv. hromadnému toku vody (piijmu tekuté vody
ptes praduch).

Paradoxné, vysledky vyse zminénych experimentti nevyvraci moznost, Ze se priduchy na FWU
podili jinym zptisobem, nez je hromadny tok vody. Existuji totiz studie (Burkhardt et al., 2012;
Eichert and Goldbach, 2008), které prokazuji, Zze samotnd p¥itomnost priducht je pro FWU

naprosto stézejni. Vysvétleni je dvoji: ,teorie propustnéj$i kutikuly v okoli priduchid“ (Schlegel et
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al., 2005) a ,teorie trans-stomatdlniho clusteru“ (Eichert and Burkhardt, 2001). Pro Zddnou z nich
ale zatim nebyly podany pfesvédcivé diikazy.

Ve vztahu k teorii propustnéjsi kutikuly kolem priduchi se o to pokusili Eichert and Goldbach
(2008), kteti se zabyvali vyznamem vodnich kutikuldrnich pért pro piijem latek listem.
Experimenty provadéli na bobu obecném ( Vicia faba L. cv. Condor), kdvovniku arabském (Coffea
arabica L.), visni obecné (Prunus cerasus L.) a topolu kanadském (Populus x canadensis Moench).
Pracovali se sachar6zou a dusikatymi latkami, které byly rozpustné ve vodé a velikostné mensi, nez
pfedpokladany ,size-exclusion® limit pro tyto kutikuldrni péry. Potvrdili, Ze vlastni p¥itomnost
priducht ma signifikantni vliv na mnozstvi pfijatych latek, tudiz je to vyznamny faktor i pro miru
FWU jako takového. Ddle tvrdi, Ze dilezitou roli hraje i otevfenost priiduchi, coz se ¢aste¢né
vylucuje se zavéry Ohrui et al. (2007) ziskanymi na tilandsii. Tyto vysledky docela vyznamné
podporuji teorii propustnéjsi kutikuly v okoli priduchi, pfesto nejsou povazovany za jasny dikaz
tohoto mechanismu p#ijmu vody. Navic relativni vyznam této cesty miize byt zkresleny — autoti
nepracovali s ¢istou vodou a latky v ni rozpusténé mohly snizit povrchové napéti tekutiny, takze
moznd prochdzela snadnéji. Na druhou stranu, v pfirodeé se na listé mohou vyskytovat kontaminanty
vSeho druhu (napf. soli, bakterie, extracelularni surfaktanty atd.) a nékteré z nich mohou mit stejny
efekt, jako latky pouzité experimentdlné. Mira FWU by tedy mohla byt zavisld i na chemické
podstaté latek, které na list dopadaji z prostiedi.

S efektem zmény povrchového napéti vody dile pracoval Burkhardt et al. (2012). Rozpusténim
specifickych latek snizil nebo zvysil povrchové napéti vody. Jednalo se o NaCl, NaClOs, (NH4)2SO04
a glyfosfit, jejichz ionty jsou pro rostlinu $kodlivé. Indikaci vstupu do listu tedy bylo fyziologické
poskozeni a nekrdza. Priikazné silnéjsi byl ptijem roztoki na abaxidlni strané listu, kde se u majority
terestrickych rostlin nachdzi vét§ina prtduchii (tzv. hypostomatalni listy). Ale s interpretaci
vysledki této studie to je komplikované — pouzité chemikdlie mély rozdilnou toxicitu a také mohly
rizné interferovat s hydrofobicitou kutikuly. I pfes nejasné zavéry svych experimentt si autofi
v zavéru konstruuji péknou hypotézu, kterou haji moznost hydraulické aktivace stomat. A to
nasledujicim zptisobem: kutikula uvnitt priduchu je neustdle vystavena vyssi vzdusné vlhkosti —
nebudou tam krystalizovat kontaminanty (soli), naopak ionty budou usnadiiovat kondenzaci par;
vznikajici kapi¢ky se zespoda napoji na vrstvu vody a tim ji propoji s podpriiduchovou dutinou.
Némitkou ovSem muze byt, Ze pokud by toto byla pravda, ve vzniklém vodnim kontinuu by
nekontrolované proudily ionty a dal$i litky pouze na zakladé elektrochemickych gradientt
(Fernandez et al., 2017).

Vzhledem k moznému piijmu kapalnych latek je zajimava p¥itomnost epikutikuldrnich voskovych
zatek na stomatdlnim péru (Obr. 6), které se pokladaji za adaptaci proti p¥ilisnému vlhnuti listu a
nadmérnym ztrdtdm vody transpiraci (Feild et al., 1998). Zatky brani formovani souvislé vodni
Zaroven ale tyto zatky omezuji schopnost listu regulovat vodni ztraty, protoze permanentné udrzuji
vy$$i vzdusnou vlhkost v okoli svéracich bunék, ¢imz jim brani v uzavieni praduchu (Feild et al.,
1998).

Pravdépodobné tplné opa¢nou adaptaci, ktera by naopak mohla podporovat ptijem kapalné vody

pfes priiduchy, jsou epistomatélni slizové zatky, slozené z kyselych mukopolysacharida, které jsou
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hydrofilni a pokryvaji prakticky cely stomatdlni pér (Zimmermann et al., 2007; Obr. 6). Jejich
vyznamem v kontextu FWU se zabyval Zimmermann et al. (2007), ktery pfiSel na par zajimavych
poznatki: (a) priduch pod zatkou se zda byt otevien i v situaci, kdy nekryté prtduchy jsou jiz
zaviené; (b) zatky se nachdzi na vétsiné priduchti na listé, bez ohledu na to, jestli se jednd o adaxidlni
nebo abaxialni stranu listu; (c) pfitomnost zatek bude silné podminéna podminkami prostiedi —
nejvice jich autofi zaznamenali p#i suchu a horku, nejméné p#i vlhku a chladu; (d) procento
priducht ptekrytych zatkou pozitivné koreluje s vyskou v ramci morfologické architektury koruny
stromu (Bulnesia sarmientoi Lor. ex Gris., Astronium fraxinifolium Schott., Eucryphia cordifolia
Cav., Nothofagus dombeyi (Mirb.) Oerst., Eucalyptus pilularis Sm., Populus nigra L., Populus x
canescens (Ait.) Sm.), ve které se prislusny list nachdzi. Praice Westhoff et al. (2009) dochazi
nezavisle k prakticky shodnym zavérim a dopliluje, ze pfitomnost slizovych zatek je Siroce
roz$iteny fenomén, scentrem vyskytu u nahosemennych stdlezelenych druhti. Navic
Westhoff et al. (2009) podotyka na dal$i moznou funkci slizovych zatek: mukopolysacharidy pufruji
list proti ztratdm turgorového tlaku pfi nizké vzdusné vlhkosti. Dohromady toto vSe implikuje, Ze

epistomatalni slizové zatky maji zasadni vyznam pii FWU a zvladani vodniho stresu.

Obr. 5 Praduchy se zatkou. Na kresbé (A) je zndzornén prifez listem dfeviny Drimys winteri ].R. Forst. &
G. Forst., v misté vyskytu praduchu, ktery je ptekryty epikutikuldarni voskovou zatkou; pfevzato a upraveno
z Feild et al. (1998); zkratky: ¢ — kutikula, p — voskova zatka, g — svéraci buniky priduchu, s — vedlejsi podpiirné
buniky. Mikroskopicky snimek (B) pfi¢ného tezu listem topolu ¢erného (Populus nigra L.) v misté priduchu
dokazuje pfitomnost epistomatdlni mukopolysacharidové zatky; barveno 0,5% vodnym roztokem alcidnové
modii 8GX po 24 h. Obé piicky odpovidaji velikostnimu poméru 20 pm. Pfevzato a upraveno z

Zimmermann et al. (2007).

S rostouci vzdusnou vlhkosti (napf. pfitomnost mlhy) se zvysuje vodivost priaduchi (Boucher et al.,
1995; Simonin et al., 2009). Rostliny je mohou mit otevfené, protoze nedochdzi ke ztratam vody
transpiraci a zdroven muze intenzivné bézet fotosyntéza fotosyntéza diky komfortnimu ptisunu
substratu — CO2 z atmosféry. To vede k rychlejsi fixaci CO2 (Boucher et al., 1995) a v kombinaci
s turgorovym tlakem (kdyz je dostatek vody; Simonin et al., 2009) k rychlej$imu ristu.

Naopak pfi suchu a nedostatku vody v piidé rostliny upfednostni Setfeni s vodou nad vyménou
plyni a nechévaji tedy priduchy zaviené (Simonin et al., 2009). I ptes to ale stale dochdzi ke slabé
rezidualni transpiraci pfes kutikulu a pfes netésnosti v priduchové $térbiné mezi svéracimi

burikami (Villar-Salvador et al., 2004). V takovéto situaci by byla moznost pfijimat vodu listem
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velmi ndpomocnd a rostlina by diky tomu mohla sniZzit sviij vodni deficit (Simonin et al., 2009).
Experimentdlnich praci na toto téma existuje mnoho a souhrnné potvrzuji, ze pro list je vyhodné
pfijimat vodu ze vzdus$né vlhkosti a srazek (Berry et al., 2014; Breazeale et al., 1950; Breshears et al.,
2008; Burgess and Dawson, 2004; Limm et al., 2009). Stéle v$ak neni jasné, jakymi cestami se tento

ptijem déje a jakou roli pti tom hraji vlastni praduchy, resp. jejich otevienost.

Vsechny dosavadni prace se zabyvaly vstupem vody v kapalném skupenstvi. Priiduchy vsak slouzi
k vyméné plynt, a to se tykd i vodni pary. Standardni transpirace je velmi dobfe znamy
mechanismus: odpafovani vody z BS z mezofylu do substomatélni dutiny a odtud po koncentra¢nim
spadu prosta difuze otevienym priiduchem do okolniho prosttedi, ve sméru tlakového gradientu
par. Nabizi se otdzka, jestli by to takto mohlo fungovat i v opa¢ném sméru — tzv. reverzni
transpirace, tedy piimy vstup vodni pary pies priduchy po koncentra¢nim spadu prostou difuzi
(Vesala et al., 2017). Existuje pro to dobry teoreticky pfedpoklad (shrnuti podle Binks et al., 2020):
(1) vzduch uvnitf substomatdlni dutiny nemusi byt vzdy plné nasycen vodnimi parami. Jeho
relativni vlhkost se mtize bézné pohybovat mezi 80 — 90 % (Cernusak et al., 2018). (2) listovy vodni
potencidl je téméf neustale negativni (diky hydraulickému kontinuu a transpira¢nimu sani). (3) list
je diky srazkam relativné ¢asto vlhky (Kim et al., 2010), coZz znamena, Ze i vzdusnd vlhkost bude
minimalné stejné ¢asto blizko 100% nasyceni vodnimi parami. (4) zdkladni funkci praduchi je
vyména plynt (pfedevsim piijem CO:2 jakozto substritu pro fotosyntézu), a proto je vyhodné, aby
byly otevfené co nejdéle — dokud nedochazi k nadmérnym ztratdm vody z téla rostliny. Reverzni
transpirace by umoznila udrzet priduchy otevfené i v podminkich nedostatku vody — namisto
ztraceni vody by dochazelo k jejimu pfijmu. V tomto bodé se zélezitost trochu komplikuje, protoze
udajné rtzné druhy rostlin reaguji na udalost zvlhéeni listu jinym zpiisobem — nékteré rostliny
praduchy uzavtou, jiné je otevtou, tteti je ponechaji beze zmény (Binks et al., 2020). Pti¢iny, které
stoji za naprosto rozdilnymi odezvami na zdanlivé stejny podnét, vyzaduji dalsi vyzkum.
Experimentdlné se reverzni transpiraci zabyvali Guzmaén-Delgado et al. (2021). Listy osettili
fusicoccinem pro navozeni otevieni priduchi, nebo kyselinou abscisovou pro navozeni uzavfeni
praduchd. Nasledné je umistili do mlhy, tedy vzduchu se 100% relativni vzdusnou vlhkosti, a
sledovali, jak se ménil vodni potencidl riizné osetfenych listi. Dle o¢ekavani, listy s otevienymi
stomaty se rehydratovaly az 2x rychleji. Na zakladé mnoha dal$ich parametrti autofi matematicky
dokazali, Ze se skute¢né jednalo o pfijem vodni pary pfes oteviené praduchy.

Jiné pozorovani provedl Eller et al. (2013) na primitivni tropické krytosemenné dieviné Drimys

brasiliensis Miers, kde mira reverzni transpirace dosahovala az 26 % maximalni denni transpirace.

Dals$i mozny zptisob FWU skrze prtiduchy je prostfednictvim houbovych hyf, které prortstaji ptes
$térbinu mezi svéracimi burikami (Burgess and Dawson, 2004), a mohly by teoreticky slouzit jako

strukturalni prostfedek dopravujici vodu z povrchu listu do jeho nitra (viz. ddle).

Ptijem vody prosttednictvim trichomt

Trichomy obecné jsou povazovany za spiSe hydrofobni struktury, jejichz ic¢elem je odpuzovat vodu
z listu. Ale to neplati vzdy — nékteré trichomy jsou hydrofilni a maji za tikol vodu naopak ptitahovat.
Vétsina vyzkumu ohledné FWU prostfednictvim trichomi se soustfeduje na tropické tilandsie a

jiné epifyty — prakticky nemaji kotenovy systém, takze pfijem vody a Zivin prostfednictvim listd je
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pro né zivotné dulezity. Prace zabyvajicich se timto tématem u mezofytnich druht rostlin jsou

pomérné vzacné.

Typické trichomy tilandsii (tzv. peltatni trichomy, Obr. 7) maji velice specifickou stavbu: bunky
vytvati uskupeni nazyvané ,stit“ a ,k#idlo“ (Ballego-Campos et al., 2020). Celkové trichom tvarem
pfipomind talif. V centru je $tit (sloZen z ,diskovych“ a ,okruznich“ bunék), ktery je lemovan
protahlymi burikami ktidla a spodni ¢asti naseda na ,stopku“ celého trichomu (Benz and Martin,
2006). Vsechny buriky dospélého trichomu (u tilandii) by mély byt zivé (Papini et al., 2010).
Pravdépodobné to bude stopka, kterd ve velké mite zodpovida za ptijem a rozvod vody dale do
mezofylu (Papini et al., 2010). Stit a k¥idlo zde pIni funkci zachytnou — nasaji vlhkost, dalsi voda se
pod nimi usadi v tlusté vrstvé, pomaleji se odpafuje a sama rostlina diky tomu méné transpiruje
(Ballego-Campos et al., 2020; Benz and Martin, 2006; Wang et al., 2015). Trichomy budou nejspise
schopny natdhnout i vodni paru (Benz and Martin, 2006). Nékteré buriky v ramci trichomu tilandsii
maji i sekre¢ni funkci: na svém vnitinim povrchu vytvaii polysacharidové slizy, které jesté zvysuji

kapacitu pfijmu vody (Papini et al., 2010).

Obr. 6 Pfi¢né tezy peltatnimi trichomy tiandsie. Histochemicky barveno (A) alcidnovou modfi pro
zviditelnéni uloZeni hydrofilnich polysacharidii (modte), (B) Sudan ¢erveni 7B pro zndzornéni p¥itomnosti
kutikuly. Zkratky: bc — bazaln{ bunky, cd — centralni disk, ep — epidermalni buriky, rc — okruzni burky, st —
stopka, wc — burniky k¥idla. Pfevzato a upraveno z Ballego-Campos et al. (2020).

Experiment s radioaktivné [*H] znacenou vodou ukdzal, Ze proces pfijmu vody trichomem tilandsie
ma dvé faze: prvni se zaplni kapildrni prostory (bunééné stény, polysacharidové slizy, dutiny,
prostory mezi trichomy; béhem 1 minuty), odkud je voda pomalu transportovana do bunék
prostfednictvim akvuaporint (Ohrui et al., 2007). Ve druhé fizi rostlina upravuje intenzitu pfijmu
prostfednictvim zmény exprese akvaporinti (Ohrui et al., 2007), intergidlnich membrdnovych

proteini slouzici jako kandly pro usnadnény transport vody z apoplastu do cytosolu buriky.

Az doposud viechny poznatky pochdzely z vyzkumi na tropickych tilandsiich. Velmi pfinosnou
studii o sloZeni a funkci trichomt z hlediska pfijmu vody provedla na mediteranni dfeviné, dubu
cesminovitém (Quercus ilex L.). Tento strom mad trichomy pouze na abaxialni strané listu, ktera ale
odpuzuje vodu. Jelikoz jsou tyto trichomy ze 49 % tvofeny kutanem a 8 % vosky, pfijmu vody se
vyznamné neucastni (pfestoze zbylych 43 % tvoti polysacharidy). Naopak adaxialni strana listu je
velice dobfe smaciva (Obr. 8). Trichomy je adaxidlni strana pokryta pouze dokud je list mlady, ale

v tomto piipadé se jedna o trichomy hydrofilni, tudiz sméacivost povrchu zvysuji. Jakmile trichom
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odumfe a odlomi se, zlistdva po ném jizva, kterd mize byt mistem pro vstup vody — kutikula je zde
ten¢i a vice heterogenni, co se sloZeni tyce. Autofi pfichdzeji se zdvérem, Ze hydrofobicita listu se s
vékem snizuje, stava se vice smacivy, a to pravdépodobné v disledku eroze kutikuly a pfibyvani
jizev po odlomenych trichomech.

Chemické slozeni povrchovych struktur trichomu lze uvazovat velmi variabilni napti¢ druhy,

bohuzel néjaky souhrnny vyzkum na toto téma zcela chybi. Ani ptitomnost kutikuly na povrchu

trichomu nemusi byt vzdy samoztejmosti (Schreel et al., 2020).

A B

50 um 50 um

Obr. 7 Jizvy po odhozeném trichomu na listech dubu cesminovitého (Quercus ilexL.). Vlevo adaxialni strana
mladého listu s trichomem ¢erstvé odlomenym z pokozky (A), vpravo adaxidlni strana dospélého listu se starou

jizvou po trichomu odlomeném z pokozky (B). Zajimava je pfitomnost sklerenchymatickych vyztuzi cévnich

Y

svazki, které maji lignifikovené bunécné stény, a tudiz vykazuji modrou fluorescenci. P¥i¢ny fez listem,
zobrazeno pod fluorescen¢nim mikroskopem, modra fluorescence jednoduchych fenolickych latek a ligninu

byla indukovana pomoci 10% NaOH. Ptevzato a upraveno z Fernandez et al. (2014).

Trichomy mohou pojmout zna¢né mnozstvi vody (Boanares et al., 2018; Ohrui et al., 2007).
Zajimavé je, ze se to tyka i glandularnich (zlaznatych) trichoma (Boanares et al., 2018), které by
mély slouzit primarné k sekreci. Tyto zldznaté trichomy maji v kutikule na své bazalni ¢asti velké
mnozstvi akvatickych pért (Ohrui et al., 2007; Schonherr, 2006), které by teoreticky mohly vytvotit
vodni kontinuum zasahujici az do mezofylu (Boanares et al., 2018). ,Neglanduldrni® (tedy kryci)
trichomy mohou byt husté vétvené, diky ¢emuz maji vétsi absorpéni plochu (Boanares et al., 2018).
V praci Schreiber (2005) je dokdzano, Ze glanduldrni trichomy bobu obecného ( Vicia faba) absorbuji
polarni AgNOs, ktery se nejvice koncentruje na bazi trichomu. V souladu s vyse zminénymi pracemi
lze ¥ici, ze p¥ijem poldrni latky miiZze znacit i moznost pfijmu vody toutéz cestou. Coz je dogma,

kterého se drzi vSechny prace zabyvajici se ptijmem vody listem, a které doposud nebylo vyvraceno.

Trichomy byvaji ¢asto nahlouceny v bezprosttedni blizkosti listové Zzilnatiny (Fernandez et al.,
2014; Schreel et al., 2020; Obr 9.), coz muze souviset s vodnim hospodatenim rostliny (Nikolopoulos
et al., 2002). Na buku lesnim totiz takto umisténé trichomy piijaly vyznamné vétsi mnozstvi
fluorescen¢niho markeru (apoplastického i symplastického) oproti ostatnim trichomdm mimo
zilnatinu (Schreel et al., 2020).
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Obr. 8 Povrch listu buku lesntho (Fagus sylvatica L.) zobrazen pod kryo-skenovacim elektronovym
mikroskopem. Zndzornéni distribuce trichomt na adaxidlni strané pokozky listu v oblasti mimo Zilnatinu (A)
a nad zilnatinou (B), use¢ky odpovidaji 200 um. Podobna distribuce trichomt se nachdzi i na abaxidlni strané
listu, opét je patrny rozdil v hustoté trichomi mezi povrchem pokozky mimo zilnatinu (C) a pfimo na
zilnatiné (D), use¢ky odpovidaji 200 pm a 300 um v daném potadi obrazki. Soucdsti snimku C je detail
praduchu, kde tusec¢ka odpovidd 10 um. Zkratka Mv — listova zilnatina. Pf¥evzato a upraveno ze Schreel et al.
(2020).

Pro zasazeni poznatki o trichomy zprostfedkovaném ptijmu vody do kontextu temperatnich
podminek je naprosto zdsadni prace autorti Schreel et al. (2020) na buku lesnim (Fagus sylvatica).
Pti sledovani priniku vody do listu pouzili iontové a fluorescen¢ni markery, jejichz nejvyssi
koncentrace z celého listového povrchu byla nepfekvapivé uvnitt trichomt. Co je ale dilezitéjsi,
mnohé z trichom? byly pfed zahdjenim experimentt duté, a po smaceni listu se 72 % z nich naplnilo
vodou, coz indikuje jejich ohromnou kapacitu pro hydrataci. A v souvislosti s dal$im objevem z této
prace, totiz zZe trichomy buku lesniho nemaji kutikulu, ale jejich buné¢nd sténa ma svrchni vrstvu
bohatou na pektiny (které jsou hydrofilni), 1ze prohlasit, ze trichomy budou naprosto zasadni cestou
FWU a ze jsou k tomuto tikolu cilené pfizptsobeny. Dospélé trichomy buku jsou navic bezjaderné
(Schreel et al., 2020), a pokud dochdzi k odumteni protoplastu (jako u xylémovych elementi), jsou
perfektni ,nddobou” na vodu a slouzi jako jeji zdsobarna. Jenomze kviili absenci kutikuly budou tuto
vodu nejen rychle absorbovat, ale i rychle ztracet. Aby z absorbované vody mél list néjaky uzitek,
musel by vodu z trichomu intenzivné vstfebavat do pletiv mezofylu pod pokozkou listu. Zde se
nabizi aplikovat model z tilandsie: rychlé nasiti vody do trichomu a aktivni transport do zivé
mezofylové bunky ptes akvaporiny. Buk ale nemd nad timto ,absorpénim trichomem® kryt
z kutinizovaného ,$titu“ a ,k¥idla“ jako tilandsie, bude tedy rychleji vysychat a ¢as na piijem vody
ma velmi omezeny. Jak rychle je list schopen absorbovat velké mnozstvi vody, které trichomy
zachyti? A jaké regula¢ni mechanismy se na tom budou podilet — bude se jednat o regulaci exprese
akvaporinil podobné jako u tilandsii? Nebo maji temperdatni druhy jiné strategie inkorporace vody
z listu do svych zivych zasob? Tyto otazky, a mnohé dalsi, jsou ptislibem zajimavych budoucich
vyzkumi.

Ptijem vody prostfednictvim hydatod

Hydatody jsou modifikované priduchy pfeménéné za ticelem gutace — tedy sekrece kapalné vody
na povrch listu (Obr. 10). Ptitomné jsou pouze u nékterych druhii rostlin, ovem komplexnéjsi
vyzkum ohledné jejich globalniho rozsiteni chybi. Piekvapivé bylo zjisténi, Ze se nachdzi i u
xerofytnich druht rodu Crassula, které by mély vodou spise Setfit (Martin and von Willert, 2000).
Tento rozpor vypovidd o tom, Ze o fyziologickém vyznamu hydatod vime skute¢né madlo.

Samoztejmé se nabizi spekulace, jestli se u téchto rostlin nepodili spi$e na p¥ijmu vody nez na jejim
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vydeji, ale zadné presvédcivé ditkazy pro to nejsou. A vyznamem hydatod pro FWU u temperatnich

druht se uz vitbec nikdo nezabyval.

Obr. 9 Pti¢né tezy hydatodou na listé Kalanchoe pinnata L., zobrazeno svételnym mikroskopem. Snimek 4a
znazoriuje celou hydtaodu, sipka ukazuje na praduch. Obrazek 4b je detail centralni ¢asti hydatody, kde $ipka
ukazuje na tracheidy, které navazuji na buné¢nou masu nazyvanou ephitém (oznacen hvézdickou). P¥evzato
a upraveno z Moreira et al. (2012).

Naésledujici poznatky o mozném piijmu vody do listu prostfednictvim hydatod pochazi z prace
Martin and von Willert (2000) provedené na rostlinich rodu Crassula, které disponuji CAM
metabolismem. Indikacemi, Ze po navlh¢eni listovi doslo k pfijmu vody, bylo zvy$eni tloustky listu
a intenzivnéjsi ptijem COz. Z vysledki experimentd je patrné, ze k FWU skute¢né doslo, ale pouzité
metody nevypovidaji nic o tom, jakou cestou se tento pfijem vody udal. Zavér autord, ze FWU
probéhl prostfednictvim hydatod, je postaven pouze na jejich pfitomnosti u vSech druhi, kde
byl FWU pozorovan. To ale mtize byt pouze nahoda. Zarovei autoti pozorovali i druhy, které mély
na listech hydatody, ale nejevily znamky FWU. O néco zajimavéjsi je zjisténi, Ze pii smaceni starsich
spodnich listi se zvétsila tloustka a pfijem CO:2 i u mlads$ich listd, které smacené nebyly. Toto
vypovida o moznosti hydraulické redistribuce vody absorbované listovim (viz kapitola 4).

Prestoze jasny dtkaz pro pfijem vody hydatodami neexistuje, teoreticky by to bylo mozné.
Hydatody jsou totiz svym zptisobem takové vyusténi xylému - obsahuji tracheidy, které kontinudlné
navazuji na cévni svazky listu (Martin and von Willert, 2000; Obr. 10).

V situaci, kdy panuje vysoky kofenovy vztlak a v disledku toho dosdhne tlakova slozka vodniho
potencidlu listu pozitivnich hodnot, bude voda, ¢i vodny roztok s rozpusténymi latkami, z tracheid
doslova vytlacen ven — probiha tedy gutace. Jakmile se ale sila kofenového vztlaku vycerpa a vodni
potencial se vrati k pivodnim hodnotdm, voda uvnit# hydatody je stahnuta zpét do tracheid. Pokud
by vten okamzik byl list pokryty souvislou vrstvou vody, mohlo by teoreticky dojit k jejimu
nasavani, a tedy FWU prostfednictvim hydatod.

Zaroven se zde nabizi moznost ,,Aydraulické aktivace hydatod’, tedy stimulace jejich otevteni pii
vodni vrstvé na listé a nasledné vytvoteni vodniho kontinua mezi nitrem a povrchem listu. Je
k ddivu, Ze se mi tento pojem nepodatilo dohledat v zadné literatufe. Patrné to dosud nikoho

nenapadlo.
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Ptijem vody prostfednictvim organismi zijicich na listé

Organismy zijici na povrchu listu se nazyvaji epifylické. Mize se jednat o bakterie, houby, fasy a
podobné, které rostliné neskodi — nejsou to patogeny.

Ve védeckych pracich lze nalézt mnoho piipadi, kdy byly registrovany epifylické organismy
(nejcastéji houby), které svymi hyfami nebo haustorii pronikaji do listu a stdvaji se endofyty,
obvykle zijicimi v apoplastu pletiv (Arnold and Engelbrecht, 2007; Burgess and Dawson, 2004; Wu
et al., 2018; Obr. 11). Ke vstupu do rostliny vyuzivaji priidduchovou $térbinu (Burgess and Dawson,
2004), pticemz hyfa vytvoii fyzickou bariéru, kterd omezuje moznost tento priduch uzavtit (Arnold
and Engelbrecht, 2007). Teoreticky by mohlo dochdzet i k priiniku hyf do listu ptes praskliny
v kutikule. Byla vyslovena hypotéza, ze hyfy proniknuvsi do mesofylu mohou slouzit jako ,knot"
pro vedeni vlhkosti (Burgess and Dawson, 2004), a to jak z povrchu listu dovnitt (tedy FWU), tak

zevnitt listu ven (tedy ztraty vody).

YRR .

Obr. 10 Houbové hyfy pokryvajici stomata na abaxidlnich stranach epidermis listli ndsledujicich rostlin:

(a) Bulbophyllum ambrosia (Hance) Schlechter (Orchidaceae), usecka odpovidd 10 um; (b) Bulbophyllum
delitescens Hance (Orchidaceae), tsecka odpovidd 10 pm; (c) Coelogyne viscosa H. G. Reichenbach
(Orchidaceae), tse¢ka odpovida 2 um; (d) Hoya pottsii Traill (Asclepiadaceae), tse¢ka odpovida 2 um. Snimky
byly potizeny prostfednictvim skenovaciho elektronového mikroskopu. Pfevzato a upraveno z Wu et al.
(2018).

Velké mnozstvi prinikd hyf pies stomata bylo zaznamenano na starsich listech sekvoje vzdyzelené
(Sequoia sempervirens), pravdépodobné proto, ze scasem se zvySuje mira eroze jejich
epistomatalnich voskovych zatek (Burgess and Dawson, 2004). Experimentalné bylo potvrzeno, ze
vétsi mira infekce listu epifylickymi houbami znamenala az dvojndsobné ztraty vody oproti

neinfikovanym listim (Arnold and Engelbrecht, 2007). Prace opa¢ného zaméfeni, tedy o vlivu hyf
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na FWU, zatim neexistuje. AvSak bylo pozorovano, ze hyfy na list¢ mohou byt pro rostlinu z
hlediska zvlh¢enti listu i pfinosem — totiz ze pti 100% vzdusné vlhkosti voda kondenzuje prvni praveé
na houbovych hyfach (Pariyar et al., 2017).

Byly pozorovény i epifylické bakterie, které se vyskytovaly na BS na povrchu priducht (Eichert et
al., 2008). Jejich pifitomnost v téchto mistech miize byt zapfi¢inéna permanentné vyssi vlhkosti
v blizkosti priiduchu diky transpiraci, a nebo z divodu, Ze se v témze misté pravdépodobné nachazi
propustnéjsi kutikula, skrze kterou mohou pfi zavodnéni listu unikat ziviny (Schreiber, 2005).

Jak jiz bylo zminéno vyse, bakterie mohou na listu pusobit rizné zmeény: zvétsuji celkovou plochu
povrchu, zadrzuji vodu, enzymaticky meéni strukturu kutikuly (Schreiber, 2005) a vypousti
biosurfaktanty (aktivni litky redukujici povrchové napéti; Hutchison and Gross, 1997) nebo
extraceluldrni polysacharidy (Beattie and Lindow, 1999). Dilezité je si uvédomit, Ze bakterie v
tomto pfipadé vyuzivaji povrch nebo apoplast rostliny jako své Zivotni prostfedi a s rostlinami
nemaji mutualistickou symbiézu — zachycenou vodu nebo ziviny primarné pfijimaji ony. Pokud by
doslo k pfemnozeni epifylickych nebo endofytickych bakterii, mohou svou biomasou zacit stinit,
snizovat ozafenost pronikajici k mezofylovym buitkdm a tim by mohly omezit fotosyntézu.
Potencidlni pfinosy rostliné z jejich ptitomnosti na listé jsou tedy pravdépodobné docela relativni.

Toto jsou pouze teoretické predpoklady, vyzkumnad prace na toto téma mi neni znama.
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Kapitola 4 Dalsi osudy vody pfijaté listem

Tok vody mezi vnéjsim prosttedim a rostlinou, ale také v ramci téla rostliny, se v moderni literatufe
nazyva zkratkou SPAC, anglicky Soil-Plant-Atmosphere Continuum (Obr. 12A). V ptekladu to
znamena ,kontinudlni tok vody z ptidy ptes rostlinu do atmosféry“. Princip pohybu vody timto
kontinuem v daném sméru stoji na teorii transpira¢niho sdni: voda se vypatuje z BS mesofylu ptes
priduchy do atmosféry, to udrzuje negativni tlak tekutiny v xylému, kde je souvisly vodni sloupec,
ktery zacind jiz v kofenech, ale plynule navazuje na ptidni vlhkost, kterou tento podtlak doslova
,Vysava“. Zaroven je v burikdch xylému velkd koncentrace iontti, coz tento jev jesté zesiluje a tomuto
mechanismu se fika kofenovy vztlak. Hnaci silou toku je spad gradientu W.

Vzniklé kontinuum vodniho sloupce ale neni uplné stabilni — pfili§ silné transpira¢ni sani
v kombinaci s nedostatkem vody v ptidé miize zptisobit tzv. kavitaci, tedy zavzdusnéni trachedlniho
elementu. Tim je jeden konkrétni vodni sloupec pferusen a tomu se ¥ikd embolie. Ke vzniku
vzduchovych bublinek mtize dochdzet i pfi zamrznuti xylémovych tekutin, které pfi tdni jesté
expanduji, v disledku ¢ehoz mize byt embolismem postizena velka ¢ast xylému (Mayr et al., 2014).
Ke opétovnému zavodnéni kavitovanych sloupcti miize pfispivat voda ziskana z FWU, jak ukdzala
prace na smrku ztepilém (Picea abies L.) v alpinskych klimatickych podminkdch (Mayr et al., 2014).
Autofi této prace dospéli k zajimavym poznatkim ohledné embolie ve vysokohorskych
podminkach: v lednu nastala az 86% ztrata hydraulické vodivosti xylému diky kavitacim, patrné
z dtivodu nedostupné vody v ptidé (teploty nepfesahly 2 °C). Ptestoze tyto pudni podminky trvaly
nékolik nasledujicich mésicti, mira embolie vodivych pletiv se zasadné snizovala. Tato zji$téni
napovidaji, Ze kavitované tracheidy mohly byt znova zavodnény diky vodé, kterou ptijalo listovi,
pravdépodobné z tajiciho snéhu. Nasledné laboratorni pokusy s ponorem koncovych vyhont do
?H znacené vody toto tvrzeni potvrdily —kapalina byla pfijata listy a cévnimi svazky dopravena ddle
po rostliné, v disledku ¢ehoz doslo ke snizeni embolie.

Mimo jiné v praci Mayr et al. (2014) podavaji ditkaz také o tzv. hydraulické redistribuci vody
(zkratka HR). Tento pojem oznacuje putovani kapalin v ramci rostlinného téla v jiném sméru, nez
je klasické SPAC proudéni od kotenti k listim (Obr. 12B). Stdle se ale jedna o pohyb vody na zakladé
spadu gradientu W. Casto se timto pojmem popisuje pouze redistribuce vody v rémci kotenového
systému (tzv. vertikalni nebo horizontdlni HR), ale ve skute¢nosti HR zahrnuje i pfijem vody listem
nebo recyklaci vody a zivin pti dehydrataci pletiv (definice podle Nadezhdina et al., 2010). Aby
mohlo k hydraulické redistribuci dojit, musi byt zastaveno transpira¢ni sdni, coz znamena, ze ¥
kotenti (potazmo pidy) musi byt nizs$i nez W listd. Praci dokazujicich existenci hydraulické
redistribuce a jeji pfipadny vztah k FWU je nespocet. Namatkou naptiklad (Gui et al., 2021; Mayr
et al., 2014; Steppe et al., 2018).

Tok vody pies tracheidy, ktery je opa¢ny k toku p#i transpira¢nim sani se nazyva ,zdporny tok vody
v xylému“. Na tomto jevu stavi teorie tzv. Atmosphere-Plant-Soil Continuum, volné pielozeno jako
ykontinualni proudéni vody z atmosféry pfes rostlinu az do ptady“, zkracené APSC, (Obr. 12C).
Pokud by byl list neustale zasobovan vodou a zdrovei byla velmi sucha ptida, mohly by teoreticky
vzniknout kontinudlni vodni sloupec, proudici danym smérem(Goldsmith, 2013). Ptesvédcivé

dikazy vSak nyni chybi.
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Obr. 11 Ilustrace tfi moznych cest vody rostlinnym télem na zakladé rozdilnych gradientd W. Na prvnim

Vv
svvr

svvrs

dochazi ke smadceni listu. Zkratky: W = vodni potencidl, Wsoil = W pudy, Wroot = W kofene,
Wstem = W stonku, Wleaf = W listu, Watmo = W atmosféry. P¥evzato z Goldsmith (2013).

Pohyb vody v ramci listu

Pokud pfijem vody listem probiha primarné pi¥es kutikulu, absorbovana voda je v parenchymu
rovnomérné distribuovana a stahuje se smérem k vodivym pletivim (Eller et al., 2016). Lze
pfedpokladat, Ze voda ptijatd FWU v prvni fadé hydratuje listova pletiva a teprve nasledné vstupuje
do xylému. V ramci mezofylu se bude voda nejspiSe volné pohybovat apoplastickymi cestami po
hydrofilnich polysacharidech, které jsou soucasti BS (Obr. 13A). U jehli¢nanti se vyskytuje jedna
zvlastnost —jejich listové cévni svazky jsou obkrouzeny vrstvou bunék nazyvanou endodermis, kterd
obsahuje lignin slouzi jako apoplasticka bariéra (Obr. 13B). Aby mohlo dojit k vyméné vody mezi

mesofylem a stfednim valcem, je nutné, aby prosla pfes symplast (Laur and Hacke, 2014).
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tracheidy. Pf¥evzato a upraveno z Laur and Hacke (2014).
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V ptipadé FWU prostiednictvim trichomi je s nejvétsi pravdépodobnosti mozny pohyb vody
symplastem i apoplastem. Toto tvrzeni potvrzuje experimendatlni prace Schreel et al. (2020)

provedend na buku lesnim (Fagus sylvatica).

Pohyb vody celou rostlinou

Z ptedpokladu, Ze voda ptijata listem vstupuje do vodivych pletiv, 1ze vyvozovat, Ze tato voda mize
byt dédle vodivymi pletivy rozvadéna po téle rostliny vSemi sméry, podle toho, kde ji je na zakladé
vodniho potencidlu zrovna potteba. Teoreticky muize byt pouzita i k transpiraci. Jednoduse feceno,
stavd se soucasti vodnich zasob rostliny a mtize s ni byt jakkoliv nalozeno.

Jak jiz bylo zminéno vySe, voda mtize byt pouzita naptiklad k opravé kavitaci (Mayr et al., 2014).
Nebo navysi turgorovy tlak na BS a tim podpo#i objemovy rist rostlinnych pletiv, nap¥iklad v oblasti
kambia a felogenu v druhotné tloustnoucim kmeni (Steppe et al., 2018).

Dilkazy o HR vody piijaté listy poskytuje napiiklad prace (Schreel et al., 2019b) provedend na
tropickém kolikovniku, nebo price Gui et al. (2021) na asijskych poustnich kefovitych dfevinach.
Prvni zminovana prace simulovala kapalné srazky (znac¢ené deuteriem), druhd operovala s mlhou
znacenou izotopem kysliku ¥O. Obé prace vSak dospély k podobnym zavértim: jakmile doslo
k obraceni gradientu vodniho potencidlu — tedy nastal okamzik, Ze nejvyssi vodni potencidl byl

v listech — obratil se i xylémovy tok a voda proudila smérem ke kofentim.

Mozny vystup vody kofeny

Je znamo, ze rostliny do pidy vypousti tzv. exudaty — rtizné sekundarni metabolity, které maji
jednak signalni funkci, ale také maji za kol ucinit vodu a ziviny v bezprostfedni blizkosti kotenti
dostupnéjsi (napiiklad vylu¢ované nizkomolekuldrni organické kyseliny, které usnadriuji pfijem
fosfatu). Je ale mozné, Ze by takto mohla byt exudovdna i voda, ktera byla ptijata listovim?
K velkému prekvapeni se timto tématem zabyvala jiz jedna z prvnich experimentdlnich praci na
téma FWU: Breazeale et al. (1950) na semendccich rajc¢ete (Solanum sp.). Autor provedl jednoduchy
pokus s umisténim rostliny do mlzné atmosféry se 100% relativni vlhkosti, zatimco kofenovy systém
byl neprodysné uzavien v Erlenmeyeroveé barnice bez pfitomnosti ptidy. A nade vSechna oc¢ekavani,
skute¢né doslo k viditelné exudaci vodného roztoku kofeny (av$ak pouze v pfitomnosti mlhy).
Prestoze pfi tomto experimentu chybéla puda, lze to povazovat za caste¢ny dikaz teorie
~atmosphere-plant-soil continuum®.

Velice podobné koncipovany experiment provedla autorka Cassana et al. (2016) na tropické dfeviné
blahocetu uzkolistém (Araucaria angustifolia (Bertol.)). Mladi jedinci byli stresovani suchem a poté
vystaveni mlze obohacené o deuterium. Ndsledné rozbory ukazaly, ze doslo k FWU i HR a nasledné
i k lehkému obohaceni rhizosféry o vodu s vyssi koncentraci deuteria. Coz sice potvrzuje vysledky
Breazeale et al. (1950), ale stédle se nejednd o potvrzeni hypotézy APSC. Problémem je, Ze mohlo
dojit k jednorazovému nasati vody do listu a nasledné redistribuci az do ptdy, ale neexistuje dikaz,
ze skute¢né vzniklo zmiriované kontinuum — tedy skute¢né propojeni vlhkosti v atmosféie/na listu
s vlhkosti v piidé (jak je tomu pf#i transpira¢nim sani).

Na definitivni vyvraceni nebo potvrzeni této hypotézy si jesté budeme muset néjakou chvili pockat.
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Kapitola5 Dalsi konsekvence spojené s FWU

Schopnost ptijimat vodu listy a jehlicemi bude dost moznd jednim z hlavnich davodi, pro¢ mohou
nékteré stromy dortstat vy$sky 100 m. Transportovat vodu z kotenti do téchto vysek vyzaduje
extrémni hnaci silu, kterd miize byt vytvofena nékolika nésledujicimi zpisoby. K pfekondni
gravita¢niho piisobeni na vodu je tfeba mit uzké kapilary, kde se potfebny zaporny tlak generuje
diky povrchovému napéti a velkému zakfiveni menisku kapaliny v takto uzké kapilafe. V uzkych
kapildrach vSak vznikd vétsi t¥eni a uplatiiuje se proces adheze molekul vody k povrchu cévnich
elementd, které transport vody zpomaluji. Dal$im pfedpokladem pro dopravu vody do velkych
vySek je silné transpirac¢ni sani. A pfi takto vysokych podtlacich roste i riziko pferuseni vodniho
sloupce kavitaci. Celkové je to velice metabolicky a energeticky naro¢na zélezitost. Resenim by bylo
vytahovat vodu do niz$ich vysek a zbytek nad tim doplnit z FWU (Burgess and Dawson, 2004).
Pokud je tato uvaha spravna, potom dava smysl, pro¢ se aredl vyskytu sekvoje (S. sempervirens)
pfekryva s rozsahem oblasti, kde se pravidelné vyskytuji intenzivni mlzné opary (Burgess and
Dawson, 2004).

V rdmci denniho rytmu mnohé rostliny vyuzivaji typickych no¢nich podminek vy$si vzdusné
vlhkosti a nizsich teplot, aby si doplnily obsah vody v listech (kterou v pribéhu dne ztratily)
s minimalni ztratou — jednoduse otevfou pridduchy a mirné transpiruji (Limm et al., 2009; Yan et
al., 2015). Pokud by zdroven mély schopnost FWU, k doplnéni vody by doslo rychleji a teoreticky
by se pti tom spotiebovalo méné pidni vody.

Vztahem mezi no¢ni otevienosti priduchti a mirou FWU se zabyvala prace Limm et al. (2009)
provedend v kalifornskych sekvojovych lesich. Autoti se experimentadlné zabyvali vyznamem
no¢niho FWU pro listy, které zdroven vodu ztraceji pfi no¢ni transpiraci. Je zajimavé, ze u vétsiny
zkoumanych druht bylo mnozstvi vody ptijaté pomoci FWU mensi, nez kolik vody bylo za noc

vytranspirovano (Obr 14). Ale celkové ztraty byly diky FWU alespon ¢aste¢né snizeny.

V rdmci celého ekosystému muze mit FWU rizné dal$i konsekvence, pfedevsim v oblasti kolobéhu
vody. Rostliny, které jsou uzptsobeny k pfijmu vody listovim maji tyto povrchy hydrofilni, coz
znamend, Ze na nich snaze kondenzuje vzdusna vlhkost, ktera potom stéka doli a zdsobuje pidu
nebo rostliny v podrostu vodou, ktera by jinak ztistala nedostupna (Limm et al., 2009).

Dal$i mozny benefit FWU prameni ze schopnosti pfijmout vodu listem dfive, nez se vypati. Pfi
lehkych srazkach (typu mrholeni) v zapojeném porostu dojde ke smaceni listovi, ale uz ne pady.
Naésledné se voda z listli za¢ind vypatovat, a pokud by rostliny nemély schopnost pfijmout tuto vodu
skrze listy, byla by ztracena a opét bez vyuziti rostlinou vypafena — k desti jako by nedoslo
kapalné srazky vzacnosti a jedinym zdrojem vody je vzdusnd vlhkost kondenzujici se na povrsich
tél rostlin.

Také v obdobi sucha bude schopnost FWU vyhodou, jednoduse proto, Ze snizi vodni deficit
v pletivech a mtize pomoci pfedejit kavitacim vodniho sloupce ve vodivych pletivech, popiipadé
zavodnit jiz kavitované cévni elementy.

No a samozfejmé ptipadnd existence APSC by byla vyznamnym piispénim do vodnich rezerv

v ptdé, z ¢ehoz by mohl tézit cely ekosystém.
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Obr. 13 Grafické zndzornéni intenzity pfijmu vody listem a no¢niho vydeje vody transpiraci. Kazdy box

ilustruje morfologii listu jednoho druhu rostliny a $ipky ukazuji intenzitu toku vody. Seda $ipka reprezentuje
miru ptijmu vody listem (U) z vnéjstho prostiedi, tloustka $ipky znamena relativni intenzitu toku, vici
maximaln{ kapacité listu namé¥ené u daného druhu. Cerné $ipky reprezentuji no¢ni miru vodivosti praduchi
(gn), od ¢ehoz se odvozuji ztraty vody transpiraci. Tloustka $ipky znamena noc¢ni otevfenost priaduchu viici
maximadlni otevtenosti pro dany druh. Boxy jsou sefazeny podle p¥inosu ptijaté vody k celkové hydrataci listu.
Siluety korun nalevo ilustruji pozice zkoumanych druht v rdmci zapojeného lesniho porostu. Pievzato z
Limm et al. (2009).
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Kapitola 6 Zavéry a budoucnost vyzkumu

Moznosti, kudy by voda mohla vstupovat do listu existuje vicero a nelze jednozna¢né urcit, ktera
cesta je vyznamnéjsi. Pro nékteré rostliny to mohou byt hydrofilni trichomy, pro jiné praduchy,
mozna hydatody a asi u vSech rostlin se bude do urc¢ité miry zapojovat i kutikula. Ur¢ité zajimavy
bude dal$i vyzkum ohledné houbovych endofytd, jejichz hyfy prostupuji priduchovou $térbinu a

mohou mit zna¢ny vliv na celkovy vodni rezim listu.

Ovsem existence pifjmu vody listem je jiz nepopiratelnd. O ¢em se jesté mohou vést spory je vyznam
FWU pro celkovy vodni rezim rostliny, potazmo kolobéh vody v ekosystému. V ndvaznosti na to se
mnoho praci feSicich FWU ve svém zdvéru zmitluje o potiebé brat FWU v potaz pfi studiu vodniho
rezimu rostliny, a zdroven o nutnosti inkorporovat FWU také do klimatickych, ekologickych a
hydrologickych modela. Pfi predikovani zvladani sucha je potieba pocitat s tim, ze i slabé srazky
nebo jenom obycejnd mlha mohou zlepsit vodni bilanci rostlin. V souvislosti s tim bude dobré do
ptedpovédi o dopadu klimatické zmény na rostlinna spolecenstva uvazovat jako potencidlni faktor

v

i vyskyt srazek, které nesmaci padu.

Nepochybuji, ze cely fenomén p#ijmu vody listem bude mit je$té mnohé dal$i, dnes netusené

vv7s Vv

konsekvence na vyssich hierarchickych drovnich, a té$im se na nové objevy.
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