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Abstrakt

V nasledujicich letech se ocekava nadale zvySovani atmosférické koncentrace CO;
antropogenni ¢innosti a maji zna¢ny vliv nejen na rostliny, ale i na celkové klima na Zemi.
Pti zméné koncentraci téchto plyni v prostiedi se méni i fyziologické procesy v rostlinach,
které se ucastni asimilace uhliku a ptredchazeji jeho alokaci v rostlinnych organech. Lesni
dfeviny predstavuji vyznamné zasobniky uhliku a zmény v alokaci uhliku mohou ovlivnit

jejich schopnost sinki v celkovém kolobéhu uhliku.

Zvysena koncentrace CO; Vv atmosféfe ma vliv na celou fadu fyziologickych procest:
zvySuje se obvykle rychlost fotosyntézy, snizuje rychlost fotorespirace - tim muze nastat
I zvySené ukladani uhliku do rostlinné biomasy. Ukladani uhliku do sinkd je zprostfedkovano
ptes asimilaéni organy, které jsou vyssi koncentraci pfizemniho O3 narusovany. Ozon je pro
rostliny toxicky a dfeviny diky jejich dlouhovékosti jsou vystaveny dlouhodobému

opakovanému piisobeni Os.

Jak budou rostliny na zvySené koncentrace plyni CO; a O reagovat, je nejcastéji
zjistovano na zastupcich typickych evropskych temperatnich dievin, coz je listnaty buk
(Fagus sylvatica) a jehlicnaty smrk (Picea abies). Cilem prace bylo shrnout poznatky
0 ¢innosti zvySené koncentrace plyni CO, a Oz pusobicich jednotlivé i v interakci na

fyziologické procesy spojené s alokaci a ukladanim uhliku u smrku a buku.

Klic¢ova slova: zvySena koncentrace COj, troposféricky Os, uklddani uhliku, klimaticka

zména, dieviny



Abstract

An ongoing increase in atmospheric CO, concentrations and tropospheric Os
is expected in coming years. These changes are mostly caused by anthropogenic activities and
influence remarkably not only plants but the climate on the Earth. Physiological processes in
plants determining carbon assimilation and allocation in plant organs are changing in
a consequence of variations of these gases in the environment. Tree species represent
importatnt C pools and changes in C allocation may effect their sink capability in the global C

cycle.

Increased CO, concentration in the atmosphere often leeds to incereased rate of
photosynthesis lowered photorespiration what in turn may lead to enhanced C storage in plant
biomass. The C storage into sinks is mediated through the assimilation organs, which are
disturbed by O3. Ozone is toxic to plants and trees are due to their longevity exposed to ozone

influence repeatedly for long term.

The response to increased CO2 and O3 concentrations, is the most commonly
investigated on two typical representatives of European temperate species: deciduous
European beech (Fagus sylvatica L.) and coniferous Norway spruce (Picea abies L. Karst.)
The aim of the present review was to summarize the knowledge about the effects of increased
concentrations of CO, and Oz acting separately or in interaction on physiological processes

connected with C allocation and storage by spruce and beech.

Key words: elevated CO, concentration, tropospheric O3, carbon allocation, climate change,

tree species
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Seznam pouzitvch zkratek

A(max) - fotosynteticka kapacita

g(l) -Vodivost praducht

(NEC) - ¢isty ekosystémovy tok-(net ecosystem CO2 flux
[CO,] - Koncentrace CO,

[O3] - Koncentrace Os

13C - stabilni izotop uhliku

180 - stabilni izotop kysliku

Ca- koncentrace CO2 v atmosféie

Ci - koncentrace CO2 v podpraduchovych dutinach

IPCC - Mezivladni panel pro zmenu Klimatu (The Intergovernmental Panel on Climate

Change)
ppb — miliardtina, jednotka koncentrace; (,,parts per billion*; 10

ppm — miliontina, jednotka koncentrace; (,,parts per milion*; 10°) 1 ppm odpovida 1 p mol

mol *
WUE - uc¢innost vyuziti vody (,,water use eficiency*)
8'3C - pomérna hodnota obsahu izotopu B¢

8" O - Pomérna hodnota obsahu izotopu °0



1.Uvod

Rostliny obecné a zejména lesni ekosystémy hraji vyznamnou roli v globalnim kolob&¢hu
uhliku. Uhlik ma zastoupeni Vv suché biomase rostlin 40%. Lesy pusobi jako obrovska
zasobarna uhliku — v lesnich ekosystémech je ulozeno az 50% terestrického uhliku. Lesy tedy
funguji jako mozné sinky k zabudovani vzdusného CO; do biomasy. Nejvétsi mnozstvi uhliku
je zabudovano Vv borealnich lesech, je to az 559 Gt C na plose 13,7 10° km?. Poté v tropickych
lesich s mnozstvim 428 Gt C a plochou 17,6 10° km? a temperatnich lesich s plochou 10,4 10°
km? obsahuji 159 Gt C (House et al. 2002). Uhlik je nepostradatelny pro rostliny jako substrat
pro fotosyntézu a je zakladnim kamenem pro zivé organismy na Zemi. Rostliny a jejich
fotosyntéza jsou nesmirné¢ dilezité i pro nés, protoze predstavuji jeden z nejjednodusSich
a nejdostupnéjsich zpisobl premény svételné energie na energii chemickou. Rostliny tak
predstavuji vétsinové jediné primarni producenty a diky tomu stoji na samém pocatku
potravni pyramidy, do které jsou zapojeny V ramci potravnich fetézct vSechny zivé organismy

na Zemi.

Ke zménam v obsahu uhliku ve formé CO; v atmosféte dochéazelo v prubéhu celého
vyvoje Zem&. Zivot na Zemi je stary zhruba 3,8 miliardy let a atmosféra vhodna pro Zivot,
hlavné co se ty€e poméru slozeni CO, a O, se postupné ustalovala po nastupu
fotosyntetizujicich organismii, které zaCaly produkovat kyslik do atmosféry, coz je zhruba
0,5mld let. I vtéto dobé nastaly i vyrazné vykyvy v poklesu obsahu kysliku a CO,
Vv atmosféfe, coz mélo za nasledek katastrofalni extinkci druht, jako napiiklad permské
vyhynuti pted app. 285 miliény let. K pfirozenym procesim zemé, které zde probihaji
miliony let, se vSak v poslednich staletich vyrazné ptidala lidska ¢innost a jeji disledky na
obsah plynt v atmosféte. Od roku 1960, od kdy je koncentrace CO; stale méfena na nejstarsi
CO;, monitorovaci stanici na Mauna Loa na Hawaii, byla koncentrace CO; 316,91 ppm. Od t¢é
doby se toto ¢islo stale zvySuje a primérné hodnoty z roku 2012 jsou 393,81 ppm (NOAA
Mauna Loa CO, Data). V poslednich dnech (kvéten 2013) dokonce koncentrace CO, nékolikrat
piesdhla alarmujici hranici 400 ppm, coz je hodnota, kterda se v atmosféfe Zemé
nevyskytovala po vice jak 400 tisic let. V tisku se psalo: ,,Poprvé v lidské historii ptekrocila
koncentrace kysli¢niku uhli¢itého v atmosféfe hranici 400 ¢asti na milion (ppm). Naposledy,
kdy doslo k tomu, ze bylo v atmosféfe tolik sklenikového plynu, to bylo pfed nékolika
miliony let, kdy v Arktidé nebyl led, na Sahafe byla savana a hladina mofi byla o étyficet

metru vySe nez dnes.” (Britské listy).



Pti kazdém nastupu doby meziledové a zvySeni teplot se i mnozstvi CO, zménilo
z hodnot 180-200 ppm k hodnotam 280-300 ppm b&éhem deseti tisic let (Petit et al., 1999). Ve
stejném rozsahu se koncentrace CO; zménila za poslednich 200 let, tedy velmi rychle ve
srovnani s referencni koncentraci pted primyslovou revoluci odhadovanou na 280 ppm. Na
vSechny tyto rychlé zmény budou muset rostliny reagovat, coz bude mit vliv na jejich
konkurenceschopnost a také na jejich schopnost ukladat uhlik do biomasy. Napitiklad rostliny
nebudou moci pozitivné vyuzit vyssiho obsahu CO,, protoze se budou muset vyrovnat se
sekundarnimi negativnimi dopady nartstu CO- v ovzdusi, jako je naptiklad zvySena teplota
a mensi dostupnost vody, jak bylo poukazano v piipadé buku lesniho (Fagus sylvatica L.)
(GeBler et al.,2007). Oxid uhli¢ity je sklenikovy plyn, ktery mé velky podil na zesileni
radia¢niho uc¢inku a patfi k nejvyznamnéj$im ¢initeltim antropogenniho zesileni sklenikového

efektu.

Ozon se v atmosféfe vyskytuje ve velmi malém mnozZstvi, pfesto ma znacny vliv na
zivé organismy. Ozon ve stratosfétfe plisobi jako §tit proti UV-zéfeni, zatimco troposféricky,
pfizemni 0zon, pisobi na rostliny pfevazné negativné. Pfizemni ozon vznikd plisobenim
elektrickych vyboju nebo kratkovinného ultrafialového zafeni (naptiklad UV-C) na molekuly
obyc¢ejného kysliku, a proto dochézi ke zvySenému vyskytu 0zonu za horkych slunecnych dnit
v lokalitach s vysokou koncentraci vyfukovych plynt - oxidl dusiku a t€kavych organickych
latek v ovzdus$i. Tento jev se souhrnnym nazvem oznacuje jako suchy smog, n¢kdy také
fotochemicky smog. Mezi rokem 1950-1951 koncentrace O3z byla 18 ppb. A mezi lety
1989-1991 doslo k ptibliznému zdvojnasobeni (Vingarzan et al., 2004). Teprve v roce 1944 se
zacalo uvazovat o negativnim dopadu troposférického ozonu na zemédélské plodiny, diky
pozorovani naruSeni listd. V roce 1950 byl potvrzen negativni vliv ozonu na rostliny
(Ashmore et al.,, 2005). Ptizemni ozon se dostal do povédomi jako jeden z faktord
spolupiisobicich na zmény klimatu (Matyssek et al., 2010). Troposféricky ozon je vzdusny
polutant, ktery toxicky jiz v nizkych koncentracich, zpisobuje tvorbu volnych radikald, proto
velmi negativné ovlivituje fyziologicky stav rostlin. V soucasnosti je povazovan za

v

nejSkodlivéjsi vzdusnou latku, kterd znecist'uje prostiedi.

V pribéhu pfistich nékolika desitek let mizeme na nasi planeté ocekavat zménu
klimatu, a to zejména zvySeni teploty. A vétsi vyskyt delSich a extrémnéjSich obdobi sucha,
které patii ke stresovym faktorim ovliviiujici rist a vyvoj rostlin. Mtzeme proto ocekavat
snizeni populace buku lesniho ve stfedni Evropé tam, kde je dnes rozsifen a naopak piibude

uzemi s optimalnimi podminkami pro rast jehlicnanti ve vysSich nadmotskych vyskach
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(Hlasny et al., 2011). Zména muze mit vliv na prodlouzeni vegetacni doby ve vysSich
zemé&pisnych §itkach a nadmotskych vyskach, coz mize mit za nasledek zlepSeni podminek
pro rust stromi v horskych oblastech. Jedna se vlastné o dva protichtdné jevy, kdy areal buku
se piedpokladan¢ zmensi, zato ofekavané muze vzrist jeho produkce. Naopak uzemi vhodné
pro rust jehlicnant bude vétsi, ale za cenu poklesu produktivity (Walther et al., 2002).
Ocekéava se pokles produktivity smrkovych porosti s klesajicimi srazkami a zvySeni
produktivity bukovych porostid v horskych oblastech v dusledku zvyseni teploty (Albert et
al.,2010). Na konkurenceschopnost buku a smrku bude mit vliv i slozeni ovzdusi s ohledem

na zménu architektury a olisténi koruny (Matyssek et al., 1992, Matyssek et al.,2005).

V nékterych studiich o kompetici smrku a buku zmifiovanych naptiklad v kapitole 5.
se jedna o modelové porosty. Kompetice mezi bukem a smrkem neni v pfirod¢ tolik obvykla,
vzhledem Kk odlisSnym narokiim obou dfevin na prostfedi. Péstovani modelovych porosti
n¢kdy vyzaduje umélé prostiedi, které jde jednoduseji pfizplsobit pro semenace. VétSina
studii se zaméfuje na mladé jedince a semenace (viz kapitola 4. a 5.) a reakce vzrostlych
stromll je zatim predmétem diskuze. AvSak toto zjiSténi je nepostradatelné pro

obhospodarovani lesti (Weigt et al., 2012).

Ve své praci jsem se zametila pfedevSim na dieviny, které jsou v nasich temperatnich
podminkach vyznamné zastoupeny, coz je buk lesni (Fagus sylvatica L.) a smrk ztepily
(Picea abies L. Karst). Oba druhy dfevin Ize zaroven pokladat za modelové organismy pro
zastoupeni opadavych a stalezelenych dievin. Jsou to nejéastéji vysazované stromy v nasich
podminkach. Muzeme to pozorovat na mnozstvi sadebniho materidlu v roce 2011. Orientacni
ro¢ni spotfeba sazenic ¢inila 32 000 000 kust smrku ztepilého z celkového poctu 64 500 000
jehli¢natych stromi a 30 000 000 Kusti buku lesniho z celkového poctu 57 000 000 listnatych

stromd. (Zelena zprava 2011).

Cilem mé prace je reSerSe, ktera shrnuje védecké poznatky tykajici se vlivu zvySené
koncentrace CO; a O3 pusobicich jednotlivé i1 v interakci na fyziologii, asimilaci, alokaci
a ukladani uhliku u dvou nejcastéji zastoupenych druhii dievin ve stiedni Evropé: Buku
lesniho a smrku ztepilého. Chci pfiblizit, jak zmény v jejich fyziologii ovliviiuji asimilaci
uhliku, diky znecisténi prostedi antropogenni ¢innosti. V nazvu mé prace je zminéna alokace
uhliku, nicméné prace je zamétena na procesy, které alokaci uhliku pfedchazeji a podminuji
ji, zdavoda lepsiho uceleni problematiky. Samotné alokaci uhliku jsem se vénovala

v dasledku fyziologickych zmén, zapti¢inénych zvySenou koncentraci CO, a O3 v ovzdusi.
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2. Vliv zvySené koncentrace CO, na fotosyntézu u P. abies a F.sylvatica

Smrk a buk, na které jsem zaméfila svou praci, jsou C3 rostliny. Projevy zvySené
koncentrace CO2 na C3 rostliny jsou: zména rychlosti ve fotosyntéze, fotorespiraci, ve
vodivosti priduchd a v mitochondridlni respiraci. Pii zvySené koncentraci CO2 muiiZzeme
o¢ekavat zvySeni rychlosti fotosyntézy (Natr et al., 2000). Zvyseni rychlosti fotosyntézy mize
byt od 10-80% vV zavislosti na konkrétnim druhu a sezénnich odchylkach (Csek et al., 2009,
obrazek 1). VétSina studii ukazala, Ze na zaCatku expozice zvySené koncentraci CO, se
vSeobecné u rostlin zvysi rychlost fotosyntézy na dny, az tydny. V pribéhu dlouhodobé
expozice tydni a mésict v zavislosti na druhu se rychlost fotosyntézy vrati na pocatecni
uroveni (Lou a Baldwin et al., 2004). Studie ukazaly, ze kratkodobé vystaveni stromi zvysené
koncentraci CO,, tedy mén¢ nez jedno vegetacni obdobi mize vést ke zrychleni fotosyntézy
a zvySené produkci biomasy (Ceulemans & Mousseau et al., 1994). U smrku a buku
péstovaného dva roky pii zvySené koncentraci CO, bylo pozorovano ¢astené sniZzeni
rychlosti fotosyntézy, které bylo u buku vyraznéjsi (Egli et al., 1998). Oproti tomu vystaveni
buku zvysené koncentraci CO, po dobu jednoho roku navodilo jen mirny pokles rychlosti
fotosyntézy nebo navrat rychlosti fotosyntézy opét na ptivodni troveni, dale vysvétleno nize

(Grams et al., 1999).
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Obr.: 1 Rychlost asimilace u F. sylvatica (a) a P. abies (b) pii zvysené koncentraci CO,
V pritbéhu vegetacni sezony. Na ose Y vidime rychlost cisté asimilace CO, a na ose X vidime
koncentraci CO,. Slunné listy/vétve jsou oznaceny bilou barvou a stinné Sedou barvou.

Prevzato z : (Egli et al., 1998)

Jednim zptsobem, jak lze vysvétlit aklimaci na zvysenou [CO;] je akumulace skrobu ve
stromatu chloroplasti diky nedostate¢né sile uhlikového sinku. V pfipadé¢ akumulace
sachardzy je inhibovan kliCcovy enzym, sacharoza-fostat syntdza (Jach a Ceulemans et al.,
1999, Matyssek et al., 2005). Dalsi hypotézou pro vysvétleni aklimace na zvySenou [CO,] je
fakt, ze rostlina neni schopna tak rychle spotfebovat naasimilované latky nebo ze k takové
rychlosti fotosyntézy je v rostlinném téle pfiliS mnoho rubisca (Natr et al., 2000). Ale studie
Griffin a Seemann (1996) prezentuje nazor, ze pii vysSich rychlostech fotosyntézy rostlina

jednoduSe nemé dostatecné mnozstvi minerdlnich zivin, vody nebo slune¢niho zéafeni na
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dlouhodobé udrzeni vyssi rychlosti fotosyntézy. Bylo prokdzano zrychleni individualniho
vyvoje jednotlivych listi v souvislosti se zvySenou [CO;], ¢imZz se dokonce vysvétluje

aklimace fotosyntézy (Natr et al., 2000).

2.1. Obsah a vlastnosti enzymu rubisco

Nejvétsi podil v zastoupeni vSech enzymi, které se v asimilac¢nich organech rostlin
objevuji, je rubisco - ribulosa-1,5-bisfosfat-karboxylasa/oxygenasa, enzym katalyzujici
nasledujici typy reakci: fixaci CO, a oxidaci CO, pro fotosyntézu pii fotorespiraci. Odhaduje
se, ze v biosféfe to je nejvice zastoupena bilkovina (Natr et al., 2000). Bylo prokazano, ze
zvySena [CO,] zvySuje rychlost fotosyntézy V rostlinach piedev§im diky snizeni obsahu
enzymu rubisca (Cseke et al., 2009). Pti tomto procesu se jedna o zvySeni rychlosti
karboxylace a snizeni rychlosti fotorespirace, ¢imz se zabrani snizeni rychlosti fotosyntézy o
20-50% oproti rychlosti za normalni [CO,].(Natr et al., 2000, cit. podle Drake et al.,1997). To
potvrzuje i jina studie, Ze pii zvySené [CO;] V intercelularach se snizi mnozstvi rubisca o 28-
48% u buku a mirny pokles rubisca byl pozorovan i u smrku (Kosvancova et al., 2009). Ale
aktivita enzymu se pii zvysené [CO;] také zvysi (Kosvancova et al.,2009), jak je vidét na
obrazku 2. Dalo by se ocekavat, ze pfi snizené rychlosti Cisté fotosyntézy Se snizi obsah

rubisca, v rozporu s tim je ovSem jeho zvySena aktivita.
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Obr.:2 Specificka aktivita rubisca v listech F. sylvatica a P. abies p¥i riizné koncentraci
COq,. Rust pri okolni koncentraci je zndzornén bilou barvou (AC) a rist pri zvysené
koncentraci cernou barvou (EC). V roce 2007 byly stromy vystaveny vyssi koncentraci tri

roky a v roce 2008 ctyri roky. Prevzato z: (Kosvancova et al., 2009)
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2.2. Obsah dusiku a vybranych metaboliti v biomase
S rubiscem souvisi i dals$i problematika, a to je obsah dusiku a uhliku v rostliné pfi
zvySené [CO2]. U jednotlivych stromi jsou odliSnosti v molekularnich mechanismech alokace

uhliku a dusiku, v molekularnich mechanismech asimilace a rustu z velké ¢asti neznamé

(Cseke et al., 2009).

Zvysena [CO2] se vyznamné odrazi na poklesu dusiku v listech az 0 15-20%. A protoze
vétsina dusiku v rostling je obsazena ve formé enzymu rubisca (Natr et al., 2000), odpovida to
I poklesu obsahu rubisca pii zvySené [CO,], jak je zminovano v podkapitole 2.1. Ukazalo se,
ze bukové semenace rostouci tii roky pii zvysené [CO;] byly mnohem nachylnéjsi k hnilobam
(Fleischmann et al., 2002) nez rostliny péstované za koncentrace, ktera je b&ézné ve vzduchu.
biomasa je bohatsi na Cisté uhlikaté metabolity. To mize mit i vliv na syntézu obrannych
latek rostlin proti byloZzravcim pii zvysené [CO,]. Diky vyss§imu poméru C:N, rostlinna
biomasa neni pro bylozravce tak atraktivni (Lincoln et al., 1993). U jinych rostlin, napiiklad
semenackil bfizy, u trvalek travy, jitrocele a tropickych stromi byl prokdzany vyssi obsah
sekundarnich metaboliti na bazi uhliku, které se podileji na obrané proti herbivoriim a stresu
vSeobecné, pfi neomezeném mnozstvi Zivin a vody. Mezi tyto latky patii taniny, flavanoidy
a glykosidy (Matyssek et al., 2005). Jiné studie vSak neprokazaly ucinky zvysené [CO,] na
fenolické slouc¢eniny (Holton et al., 2003; Matyssek et al.,2005, Lhotakova et al., 2012).

Dalsim prvkem, jehoz mnozstvi je ovlivnéno zvysenou [CO2], je bezpochyby uhlik. Uhlik
je hlavni stavebni sloZkou sacharidli a Skrobi, které tvoii hlavni €ast biomasy. ZvySeni
rychlosti fotosyntézy a akumulace biomasy v korunach listnatych stroma roste s [CO,] (Cseke
et al., 2009). Nejcast&jsi reakci rostlin na zvySenou [CO;] je zvySeni obsahu nestrukturnich
sacharidi (Liu et al., 2005), coz bylo pozorovano u buku i smrku. Naproti tomu zvyseni
rychlosti fotosyntézy u topolu (Populus tremuloides) vlivem zvySené [CO,] s sebou piinasi
narust strukturnich sacharidu, jako je téeba celul6za (Kaakinen et al., 2004) a, coz odpovida
i zvySeni listové plochy (Cseke et al., 2009). Nasledkem rGstu mize byt stimulace rustu
nadzemni i podzemni ¢asti rostliny (Cseke et al., 2009). Naopak snizenim asimila¢ni plochy
listu se zvysi respirace kofent a tim vytoku CO, do pudy (Egli et al., 2001). Rozdily v alokaci
uhliku buku a smrku ovliviiuje slozeni stromového porostu pii péstovani. Listy vystavené
slune¢nimu zafeni pti zvySené [CO2] u buku vykazovaly pfijem uhliku v monokulturach

a smiSenych kulturach velice podobnou, ale v monokulturach byl ptijem uhliku v oslunénych
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listech vyssi, neZz ve smiSené kultufe. A Cisté piijmy uhliku u zastinénych listd nebyly

ovlivnény koncentraci plynt, ani slozenim stromového porostu (Kozovits et al., 2005).

2.3. Vliv zvySené koncentrace CO: na vodivost priducha P. abies a F.

sylvatica

Koncentrace COz2 v atmosféie ovlivituje miru vodivosti praduchi. U vétSiny rostlin
zvysena koncentrace CO2 mé za nasledek piivieni priducht a tim i snizeni jejich vodivosti.
Obdobn¢ pusobi 1 pokles rychlosti fotosyntézy, coz souvisi S koncentraci CO2
v intercelularach (Natr et al., 2000). Primérné snizeni vodivosti praduchii u rostlin je 20%
(Natr et al., 2000, cit. podle Drake et al., 1997). V jiné praci, kde se hodnoty tykaji pfedevsim
buku a smrku, byl rozdil ve vodivosti jesté vyznamnéjsi. U smrku se vodivost praducht
snizila o 32-50% a u buku toto snizeni dosahlo 40-50%, jak muZzeme vidét na obrazku 3

(Kosvancova et al., 2009).
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Obr.: 3 Vodivost priduchii a rychlost oteviceni pritduchit u F. sylvatica a P. abies pii
zvySené koncentraci CO,. Vodivost priduchii (Gs) V pribéhu c¢asu (A a B) a ¢asovy rozdil pro
otevieni priiduchii Tiag (Gs)(C) a rychlost otevieni priiduchii odhadovana v listech (D). Okolni
koncentrace CO, je zndazornéna bilou barvou a ,,AC*. Vyssi koncentrace CO; je zndazornéna

¢ernou barvou a ,,EC*. Prevzato z: (Kosvancova et al., 2009)
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I dalsi studie potvrzuje snizeni vodivosti praduchii obou druhu, ale u buku vice (Egli et al.,
1998, obrazek 4).
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Obr.: 4 Vodivost priduchit v pritbéhu roku u F. sylvatica a P. abies p¥i zvySené
koncencentraci CO,. Stomatalni vodivost u (a) Fagus sylvatica mérend na urovni jedince
a (b) Picea abies na urovni celého porostu. Bilda barva zndzornuje okolni koncentraci CO,
a tmava barva zvysenou koncentraci CO, Na ose X je vynesen cas a na ose Y stomatalni

vodivost. Prevzato z: (Egli et al., 1998)

Vyjimecné se objevuji i prace, které nereferuji o poklesu vodivosti priuduchti (Natr et
al., 2000). V nékterych piipadech dochazelo pusobenim zvySené [CO,] k nartstu biomasy,
pozoruhodné ale je, ze zaroven vodivost praduchii u buku byla ¢asto nezménéna nebo
vykazala jen malé snizeni. Tato reakce listnatych stromti na dlouhodobé zvysenou [CO,]
muze byt ovlivnéna mnozstvim dostupnych zdroju (Grams et al.,1999, cit. podle Saxe et al,
1998).
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Schopnost rostliny regulovat vyménu plynu prostiednictvim priduchd jim umoziuje
kontrolovat hospodaieni s vodou a asimilaci uhliku. Regulace otevienosti pruduchi umoziuje
balancovani mezi pozadavkem fotosyntézy na uhlik a ztratu vody (Tricker et al., 2005).
Zvysena [CO,] indukuje pfivieni praduchd, tedy zvySeni hodnoty stomatalniho odporu proti
difuzi vodni pary. Za jinak nezménénych podminek dojde k poklesu rychlosti transpirace, coz
se promitne ve zvysené G¢innosti vyuZiti vody. Uginnost se méi dvéma zptisoby- rychlost
transpirace a rychlost Cisté fotosyntézy, jejichz pomér udava WUE, nebo se méii jako
dlouhodoba spotieba vody rostlinou, ktera se pak vztahuje na hmotnost susiny (Natr et al.,

2000). To ma dopad na hospodateni s vodou Vv celém ekosystému.

2.4. Rust p¥i zvySené koncentraci CO:

Rychlost ristu u rostlin se nejcastéji vyjadiuje rychlosti ptirstku hmotnosti susiny
celé rostliny nebo jejich ¢asti. Lze ho vSak popsat i zménou velikosti listové plochy, délky
rostliny, nebo jejich organt (Natr et al., 2000). Rozdily v ristu jako reakci na zvySenou

koncentraci CO, mohou byt dokonce i mezi klony stejného druhu.

Fyziologické reakce dvou klonti Populus tremuloides byly podobné v oblasti rychlosti
fotosyntézy, vodivosti pruducht a indexu listové plochy pfi zvysené [CO-]. Byly vsak velmi
odlisné, pokud jde o zrychleni rtstu (0-10% v klonu 216, 40 - 50% u klonu 271). Klony také
v obohacené atmosféte o CO, piednostné syntetizovaly rozdilné metabolity. Klon 271 byl
vysoce citlivy na zvySenou [CO,] a reagoval zejména stimulaci procesd, které vedly ke
zvySenému rustu. Ve srovnani s klonem 216 mél vy$si mnoZzstvi fruktdzy, sacharozy, glukdzy
a Skrobu. Vysoky obsah sachardézy mize byt transportovan floémem do nové se tvoticich
sinkl a tim k tvorbé& vétsi asimilacni plochy. Naproti tomu klon 216 z alokovaného uhliku do
glukézy a fruktozy syntetizoval celulozu a zaclenil ji do bunééné stény. Zesileni bunécné
stény ma funkci strukturni nebo pasivné obrannou, Vv bunécné stén€ se kromé polysacharidii
ukladaji i sekundarni metabolity, které vznikaji fenylpropanoidovou cestou. Klon 216
investoval spiSe do obrannych latek, nebo do skladovéani. Zvolil zpiisob pasivni obrany
zahu$tovanim bunécné stény ligninem. Nasvédcuje tomu i nizs§i hladina sachar6zy u klonu
216. U obou klon byla pozorovdna siln€jSi bunécnd sténa, ktera je spojena
s glykosyltransferazami, jenz ptisobi jako katalyzatory pro pfevod monosacharidtii do pektin.
Pozorovani vétsiho mnozstvi pektinu v Kklonu 216 naznaCuje, Ze bunéfna sténa je
kompaktnéjsi, coz muze odpovidat piednostni lokalizaci uhliku do buné¢nych stén v listech

nebo ve stoncich (Cseke et al., 2009). Diky tomu se u klonu 216 neprojevil zrychleny rist
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jako u klonu 271. Na reakci porostu pii zvySené [CO,] zalezi pomér mezi konkrétnimi
genotypy vyuzivajici uhlik k ristu a mezi témi, které ho vyuzivaji na tvorbu sekundarnich
metabolitti. Zda se, ze pii zvySené [CO,] budou v reakcich rostlin hrat dualezitou roli pudni
vlastnosti. Napiiklad pii zvySené [CO,] se rust buku podle Egliho (1998) v konkurenci se
smrkem zvySi ve vapenitém substratu. A zaroven pii srovnani buku se smrkem doslo
K inhibici ristu buku v kyselém substratu. Omezeni ristu u buku se projevilo i po dvou letech
rastu pii zvySené [CO,] a buk tim ztracel konkuren¢ni schopnost (Gessler et al., 2007).
Radialni rast hlavniho kmene, ro¢ni produkce dieva, sucha hmota jehlic a asimilace v koruné
smrku byla stimulovana zvySenou [CO,] bez ohledu na to, na jaké ptdé se strom nachazel.
Naproti tomu u buku radialni rist stonku/kmene pocet listi a asimilace byla na vapenité pudé
pozitivné ovlivnéna zvysenou [CO,] a na kyselé pudé buk reagoval negativné na zvySenou
[CO;] (Egli et al., 1998). Studie tykajici se reakce na nedostatek vody u tfech riznych druht
(Fagus sylvatica, Quercus petraea, Pinus sylvestris) potvrdila meziroéni zmény v ristu
u v8ech pozorovanych druhi, nicméné u buku byly nejvyznamnéjsi. (Michelot et al., 2012,
obrazek 5).

Velikost listu je dialezitym faktorem v méfeni biomasy pii zvySené [CO;]. Studie
zabyvajici se rustem listli u tfech druhti topolti (Populus euramericana, P.nigra a P.alba) pti
zvySené [CO,]. P.euramericana reagoval zvySenim poctu epidermalnich bunék, mezofylu
a palisadového parenchymu a naopak men$im zvySeni poctu bunek epidermis. Expanze listu
u P.alba vyplyvala z produkce vétsiho poc¢tu mensich bun¢k nebo bunék podobné velikosti.
U jiného topolu bylo v roce 1990 pozorovano rozsifeni listovych bunék a tim zvétSeni listové
nez jejich zvySena produkce. ZvétSené listy totiZ poskytuji vice uhlikovych sinkli. ZvySena

[CO,] mize mit také za nasledek snizeni bunééného pH a tim kysely rast (Ferris et al., 2001).
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Obr.: 5 Dynamika rastu F. sylvatica, P.sylvestris, Q.petraea v zdvislosti na ¢ase. Na ose X

jsou roky a na ose Y je plocha prirustku na jeden strom v cm?. Prevzato z: (Michelot et al.,
2012)

3. Dynamika ukladani uhliku p¥i zvvSené koncentraci CO: u F. sylvatica

a P. abies na arovni ekosystému

V nésledujicich letech mizeme ocekavat zvySeni srazek v obdobi jara a vyssi
frekvenci obdobi sucha v 1ét€, coz také negativné ovlivni konkurenceschopnost buka. Tento
druh nemusi tézit z vétsiho obsahu CO; v ovzdusi zvysenou rychlosti fotosyntézy (Natr et al.,
2000), protoze se bude vyrovnavat se sekundarnimi dopady nértstu CO, a dalSich projevi
klimatické zmény, jako jsou extrémni sucha nebo zéplavy. Tato snizend dominance miize mit
vV budoucnu vliv na skladbu lest (Gessler et al., 2007). Ve studii zaméfené na zasobu uhliku
V lesnich porostech na uzemi Ceské republiky bylo zjisténo, Ze nejmensi zasoba uhliku
Vlesich je voblastech zvySeni imisni zatéze, jako jsou napiiklad Krusné hory,
Podkrugnohorska panev, Mostecko a Zatecka panev. (Viz obrazek 6) Duvody niz§ich zasob
uhliku mohou byt zapfi¢inény vys$§im zastoupenim pramyslu (Mostecko) nebo také

srazkovym stinem (Zatecko) (Marek a kol. 2011).
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Obr.:6 Zdsoby uhliku ve vegetaci na tizemi Ceské republiky a modelovd uhlikovd bilance
krajiny. Prevzato z:(Marek a kol. 2011)

Zmeény zéasob ekosystémového uhliku jsou nejbéznéjsim disledkem ménici se emisni
bilance. Pro kvantifikace zmén zasob uhliku v biomase dfevin byly pfipraveny agregace pro
jednotlivé hlavni hospodaiské dieviny a pro vékové stupné odpovidajici jednotlivym rokiim
v obdobi 1990 az 2006. Viz obrazek 7. Data nam poskytuji informace o zéasobach
a piislusnych rozlohach pro uvedené udaje, tj. rok, dfevinu a vékovy stupeii. Kvantifikace
uhlikové bilance dle IPCC je zalozena na piirtistku a ubytku zasoby uhliku na dané plose, kdy
pro jejich vypocéty byly zohlednény i nasledujici parametry: odpovidajici kategorie lesa,
klimatické zony, zptisob hospodateni (Marek a kol.2011).
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Obr.:7 Hektarové zdsoby hroubi jednotlivych hlavnich dievin (buk, dub, borovice a smrk)
podle véku porostu v obdobi 1990-2006. Symboly jsou zvyraznény pouze udaje let 1990-2006.
Vykazované zdsoby v lesich Ceské republiky stoupaji pro vsechny hlavni skupiny dievin.

Prevzato z: Marek a kol. 2011)

Venkovni méfeni tokii CO2 a jinych plyni se provadi metodou turbulentni difuze
(eddy kovariance), jedna se o sbér dat o aktualni koncentraci plynt nad ur¢itou oblasti porostu
diky povétrnostnim vlivim. Pfi zvySené [CO,] miZeme pozorovat nartist NEC (zménu
ekosystémového zisku) v modelovych ekosystémech slozenych z mnoha druhti rostlin
a stromu vcetn¢ bukovych semenacli. SemendaCe Casto reaguji jinak nez dospéli jedinci.
U smrkovych horskych ekosystémi byla stimulace NEC zvysenou [CO5] niz$i. Rozdil mezi
NEC pii zvysené [CO;] byl mnohem mensi nez u bézné [CO,]. Pii dlouholetém vystaveni
ekosystému zvysené [CO,] muzeme pozorovat snizeni NEC. Pokles NEC modelového
bukovo-smrkového porostu byl vyraznéji pozorovan na kyselych ptdach neZ na zasaditych
(Egli et al., 2001). Dalo by se pfedpokladat, Ze to je kvili negativnimu vlivu acidifikace pady

na piijem nékterych Zivin, zejména kationtd.
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4.Vliv zvySené koncentrace O3 na rostliny

Ozon vznika nékolika zplisoby jak pfirodnimi, tak antropogennimi. Mezi nejvice
ovlivitujici zdravi patii troposféricky ozon, ktery je produkovén fotochemickou reakci na
horkém povrchu, jako je tieba uder blesku. Zdrojem ozonu je i zne€isténi ovzdusi (Vingarzan
et al., 2004). Vysoké koncentrace troposférického 0zonu jsou spojeny s teplym a slune¢nym
pocasim (Ashmore et al., 2005). Troposféricky ozon vznika za slunnych horkych letnich dnd,
prevazné v lokalitach s vysokou koncentraci vyfukovych plynt-oxidt dusiku. Proto vyskyt
vys$i koncentrace O3 neni tak staly jako je tomu u CO,. Ozon je ze vSech latek, které
znec€istuji ovzdusi, povazovan za nejhorsi latku ovliviwjici rostliny (Nunn et al., 2006, cit.
podle Reich a Amundson et al., 1985; Matyssek a Innes et al., 1999; Fowler et al. 1999;
Ashmore et al., 2005; Giles et al., 2005). Troposféricky ozon je Skodlivy pro zdravi a
produktivitu lesnich dfevin (Weigt et al., 2012 cit. podle Reich et al., 1987, Matyssek a
Sandermann et al., 2003).

Ozon je tiiatomova forma kysliku fazena mezi Skodlivé radikaly, ke kterym patii tieba
i hydroxylovy radikal a superoxid a ty plsobi oxidativni stres nejen v rostlinach. Volné
radikaly vznikaji tieba jako vedlejsi produkt anaerobniho metabolismu, kdy se mohou podilet
na procesech programované bunétné smrti, abiotickych stresovych reakcich, obrany proti
patogenum (Mittler et al., 2002). Vznikaji v chloroplastech, peroxisomech, mitochondriich,

glyoxyzomech a mikrozomech.

Troposféricky ozon miize byt toxicky pro rostliny, coz negativné ovliviiuje zdravi
a produktivitu lesnich dfevin (Wittig et al. 2009). Vliv zvySené [O3] na rist stromd a jejich
fyziologii je zprostiedkovan hlavné pfes asimilaéni organy, kde se O3 dostava pies stomata do
pletiv, coz vede ke snizeni rychlosti fotosyntézy (Kitao et al., 2009). Chloroplastové struktury
i pochody ve fosforylaénich procesech jsou ozénem rozrusovany. PoSkozuje se tim celistvost
bunéénych membran, veskera pletiva i proces fotosyntézy. Ozon pusobi oxidativni poSkozeni

lipidl a proteind v plazmatické membrané a produkuje volné radikaly.

U troposférického Oz bylo prokazéano, Ze ovliviiuje fyziologii a rast stromt u fady
druhti, (Matyssek a Sandermann et al., 2003) v¢etné buku a smrku (Pretzsch et al., 2010). Je
nezbytné objasnit kratkodobé i dlouhodobé uc¢inky zvysené [Oz] na alokaci a celkovou
dynamiku uhliku (Andersen et al., 2010). Projevem zvysené [Oz] mtize byt nekrdza na listech,

zdlraznéni zelenych zilek na zloutnoucim listu, fialové skvrny a pfedCasnd senescence.
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Pfedcasna ztrata asimilacnich organa zvysi rychlost temnostniho dychani, ktera miize omezit

produkci biomasy (Matyssek et al, 1991, Grams et al.,1999).

Casto je kladen diiraz na snadno pozorovatelny G&inek Os, jako je nekréza listi,
snizeni rdstu a vynosd, véetn¢ faktord, které¢ vedou ke zménam ve fyziologickych procesech
rostlin. Ozon muze zpusobit vétsi naruSeni procest pod zemi nez nad zemi (Andersen et al.,
2003, cit. podle Hofstra et al., 1981). Mnoho studii prokazalo, ze oxidativni stres snizuje
alokaci C do kotfend. (Matyssek et al., 2005, Andersen et al., 2003, cit. podle Cooley
a Manning et al., 1987). Existuji dukazy, Zze vztahy mezi kofeny a populaci pidnich
mikrobialnich druhd rostlin zpétné ovliviiuji rozmanitost a slozeni ekosystému (Andersen et
al., 2003, cit. Podle Bever et al, 1997). Ozonovy stres muze zménit druhovou rozmanitost

rostlin také, prostfednictvim strukturalni a funkénich zmén v rostlinach.

4.1. Vliv zvySené koncentrace O; na vybrané metabolity a fotosyntézu

u P. abies a F. sylvatica
Dlouhodoba expozice buku a smrku zvySené koncentraci O3 méla vliv na zmény

Vv obsahu gluthathionu, nestrukturnich proteinti a rozpustnych sacharidu.

Pti zvySené [O3] obsah rozpustnych cukra klesl vyrazngji v zastinénych vétvich buku
a smrku oproti oslunénym vétvim. U smrku byl pfi zvySené [O3] vétsi obsah gluthathionu
v jehlicich, ale obsah aminoslouc¢enin a rozpustnych cukra byl pfi zvySené [O3] vyssi u buku.
Obsah gluthathionu se ménils teplotou vzduchu a intenzitou zafeni. Gluthation hraje
ditlezitou roli v tvorbé antioxidantti, jejichz mnoZstvi se zvysilo pfi oxidativnim stresu, ktery
je podpofen vyssi ozafenosti a teplotou (Alexou et al., 2007). Gluthathion také sam pusobi
jako antioxidant. Naproti tomu pii kompenzaci ztraty starych jehlic smrku vlivem zvysené
[O3] by mohla byt u mladych jehlic zvysSena rychlost fotosyntézy (Weigt et al., 2012). U buku
se rychlost fotosyntézy pti zvysené [Os] zdala byt nezménéna oproti rychlosti fotosyntézy pti
okolni [O3] coz ale mohlo byt zplisobeno snizenou vodivosti pruduchi (Kitao et al., 2009,
Weigt et al., 2012). Jina studie tvrdi, ze dvakrat vyssi [Osz] nez v okolnich podminkach u buku
vyznamné oslabila schopnost absorbovat CO; a rychlost fotosyntézy se snizila az o 44%, ale
zvysila se rychlost pidniho dychani (Matyssek et al., 2010). I jiné prace hovoti o vykyvech
v rychlosti Cisté fotosyntézy pii zvySené [Os]. Snizena rychlost fotosyntézy a zrychlena
senescence byla nestala u ruznych jedinca v porostu (Nunn et al. 2006, Matyssek et al. 2007,
2010).
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4.1.1. Vliv zvySené koncentrace Oz na vodivost priiduchii P. abies a F. sylvatica
Reakci na zvysenou koncentraci Oz je snizend vodivost pruduchil, coz mize mit za
nasledek snizeni rychlosti fotosyntézy (Nunn et al. 2006, Matyssek et al. 2007, 2010). To je

doprovazeno i snizenou transpiraci (Weigt et al., 2012).

Smrku v Kranzbergském lese trvalo 4-5 let, aby absorboval stejné mnozstvi O3
prostiednictvim praduchd jako buk béhem jednoho vegetacniho obdobi (Kozovits et al.,
2005). Pravdépodobné proto, Ze transpirace je rychlejsi a vodivost pruducht je u listnatych
stromil vSeobecné vyssi. Listnaté stromy vSeobecné rychleji reaguji na zmény v okolnim
prostedi, jak je zminéno v kapitole 2.1. Pti nedostatku vody rostlina vice uzavira praduchy,
coz vlastné brani vstupu O3 do listu. Je to v souladu se snizenou vodivosti pruducht, ktera
byla pii zvySené [O3] pozorovana.(Kitao et al. 2009; Weigt et al., 2012). To samé potvrzuje
1 jina studie, Ze pii nedostatku vody pruduchy reaguji pomaleji a pii zvySené [O3] se nezaviou
rychle. (Kitao et al. 2009; Andersen et al., 2010). Vodivost priduchi muze byt ale
i ontogeneticky dana, mladé buky jsou mnohem nachylnéjsi na zvySenou [Osz] nez dospélé
pravé diky zvySené vodivosti praducht (Nunn et al., 2005). Snizena vodivost priducht pii
zvySené [O3] mize mit za nasledek i odliSnou alokaci prvki, jak se budu této problematice

dale vénovat v kapitole 4.2.

Jak jiz bylo zminéno, negativni vliv zvysené [O3] je patrny zejména na listech, kam se
O3 dostava praveé pies pruduchy. Vystaveni zvySené [Os] zrychlilo senescenci u bukového
listu az 0 9 dnt (Andersen et al., 2003). Obranné procesy proti O3 stresu na urovni listl
mohou zvysit syntézu antioxida¢nich enzymut a zvySit obrat stavebnich latek v biomase

(Andersen et al., 2003), coz miize zpuisobit novou poptavku po N (Weigt et al., 2012).

4.2. Obsah *C a N p¥i zvy$ené koncentraci Os.
Pozorovani mnozstvi alokovaného izotopu C je jednou z metod, jak se vénovat

problematice zvysené koncentrace CO,.

Klesajici WUE pod vlivem zvysené [O3] muze vést ke zvyseni poméru Ci/C,, coz vede
ke sniZeni mnoZstvi izotopu 3C v intercelularach, oproti atmosférické koncentraci. Jehli¢nany
maji niz§i pomér Ci/C, v asimilacnich organech nez listnaté stromy, t0 ma za nasledek vyssi
mnozstvi izotopu 8*3C v pletivech. V roce 2006 byl zjiitén opa¢ny u¢inek ozonu na 5°C
v pletivech u dospé€lého buku (Andersen et al., 2010). To znamena, Ze uzavienost praducht

omezuje fotosyntézu p¥i dvakrat zvysené [Os] a tim zptisobuje zvySené mnozstvi izotopu 5°C
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v listech (Kitao et al. 2009; Andersen et al., 2010). V souvislosti s obsahem izotopu §3C
Vv intercelularach byl jeho obsah sledovan i v pudé¢. Jedna polovina stromt byla vystavena
zvysené [O3] a vzorky pidy se odebiraly z 8cm a z 15cm hloubky. V bukovém porostu se
hodnota izotopu **C v pidé sniZila po 50 hodinich v obou hloubkach, coz odrazi rychlou
translokaci uhliku do kofent a uvolnéni uhliku pfi dychani (Andersen et al., 2010). U buku je
rychlost translokace uhliku vyss$i nez u smrku. Jehli¢naté stromy jsou v dynamice uhliku
vSeobecné pomalejsi nez listnaté. Smrk mutze translokovat z listl do kofenil jen malo uhliku
béhem pozdniho 1éta. Jednou z mozZnosti je, Ze nedavno fixovany uhlik je ukladan do
zasobnich a strukturnich pletiv spiSe nez do jemnych kofeni. Smrky vystavené dvakrat
vy§3i[O3] po dobu deseti dni nevykazovaly téméF zadny pokles izotopu *C v piid& (Andersen
et al., 2010, obrazek 8).

ZvySena koncentrace ozonu zpusobuje zmény v alokaci i dalSich prvka kromé uhliku.
Obsah nové¢ transportovaného N do listd buku koreluje se sezénni transpiraci, proto byl
mozna snizeny obsah N zptsoben snizenou vodivosti priducht (Nunn et al. 2006, Matyssek
et al. 2007, 2010). V piipadé buku sniZzend koncentrace nové alokovaného N a dvakrat
zvySené [O3] mize vyplyvat ze snizeni transpirace. (Kitao et al., 2009, Weigt et al., 2012).
Zvysena [O3] vede ke zménam v alokaci uhliku do jinych organt nez listd a k pred¢asné
senescenci asimilaénich organt buku i smrku. (Kitao et al., 2009). Pti dvakrat zvySené [Os3]
byla u buku a smrku pozorovana vyssi koncentrace N v puidé a niz§i v kofenech. Coz je
potvrzena hypotéza, ze pii dvakrat zvySené [O3] neZ je okolni prostfedi, byl obsah nové
nabytého N niZ§i vV jemnych kofenech u obou druhli napfi¢ spektrem piid. Mnozstvi dusiku
bylo v listech buku az o 60% a v mladych pupenech az o 50% niz$i oproti kontrolnim
jedincim v okolni [O3z]. Také v lyku a kife byl obsah N niz§i. SniZeni takového rozsahu
u smrku nebylo pozorovano (Weigt et al., 2012). Tim je potvrzen fakt, Ze listnaté stromy vice
trpi vyssi [Os] nez jehli¢naté. U smrka pii zvySené [O3] byla pozorovana alokace nového
N do jehlic. Pfi chronickém stresu (naptiklad zvySenou [O3]) mohou stromy ménit misto
alokace svych asimilatl, pfedevsim ve prospéch syntézy obrannych latek (Matyssek et al.,
2005). Alokace nového dusiku v jehlicich nebyla vyznamné naruSena zvySenou koncentraci
Os(Andersen et al., 2003). Ale zvysena [O3] snizila alokaci N do listu u bukii. Vyrazny pokles
alokovaného N do asimila¢nich organti byl zaznamenan u buku vice nez u smrka (Weigt et

al., 2012).
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Before labeling Day 3 Day 5 Day 10 Shift after 10 days of labeling

& cm

120 -23.1+0.3 -230+02 -237%03 -231x02 -00
2204 -242+05 -240+05 -253 -245x04 -03
O effects -1.17 -1.0¢ -1.6 -1.4= -
15 cm

1205 -220+04 -215203 -221:02 -221202 -01
2205 -23.3+x04 -223+06 -233 -236x05 -03
O, effects -1.3¢ -1.3 —1.7 -1.5% -

Obr.:8 Pokles izotopu 6**C u smrku pii vystaveni dvakrdt vy$Si koncentraci O3 po
dobu nékolika dni. Uhlik respirovany do piidy pod smrkem ztepilym. Kazdd hodnota je
primérem z plynovych vrtii od tri stromi. Hvézdicky oznacuji statistickou vyznamnost mezi

okolni a dvakrat zvysenou [O3] na riiznych urovnich. Prevzato z:(Andersen et al., 2010)

4.3. Rust pri zvySené koncentraci O3

Buk se zda byt vice citlivy na chronickou expozici Oz nejen na listech, ale i na celé
rostling (Pretzsch et al., 2010, Matyssek et al., 2010).

Tato zjisténi vychazeji z pozorovani na stromech, které byly zvysené [Os] v otevieném
prostoru vystaveny osm po sobé jdoucich vegeta¢nich obdobi (Karnosky et al. 2007). Po
osmileté expozici mladych stromu vyssi [O3] bylo pozorovano snizeni ptiristku kment az
0 44% nez bylo zaznamenano u dospélych buku. (Pretzsch et al., 2010). Ale negativni t¢inky
zvysené [O3] byly hlaseny i u smrkti (Nunn et al., 2006, Matyssek et al., 2007). Mnohé studie
prokazaly snizeni rdstu kofenti (Matyssek a Sandermann et al., 2003), napt. u buku. (Winkler
et al, 2009, Andersen et al., 2010) Pii zvysené [Os3] byla pozorovana stimulace riistu jemného
kofenového vlaseni. Pii dostatku vody a zvySené [Os] byla zvySena frekvence ptidniho
dychani métena u smrku i buku, ale prokazana byla jen u buku. Ze studie vyplynulo, Ze
stimulaéni ucinky zvySené [O3] na rist kofenového vlaseni jsou za sucha potlaceny (Nikolova
et al., 2010). Jehlice smrku vykazovaly znacny piijem Oz pres zimu. Tyto udaje potvrzuji
predchozi zjisténi, ze buk je k pisobeni ozonu citlivéjsi (Kozovits et al., 2005). Zvysena
koncentrace ozonu zfejm¢ piasobi proti pozitivnimu ucinku zvySené [CO,] a zmiriuje
stimulaci rastu (Matyssek et al., 2010). Vyssi nartst biomasy V oblasti kofenového vlaseni
nez v nadzemni biomase byl prokazan u buku (Nikolova et al., 2010, Weigt et al., 2012)

i u smrku (Andersen et al., 2010). U obou druhti byl narast kofenového vlaseni potlacen
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V obdobi sucha (Andersen et al., 2010). Lze se domnivat, ze nartst kofenového vlasSeni pii
dostatku vody a pii zvysené [Os] je zpusoben potiebou stromu ziskat vice zivin, napiiklad
dusiku pro vykompenzovani negativnich ucinki ozonu a $patné alokace prvkt z divodu vyssi

[Os], jak je zminéno v kapitole 4.2.

5. Soucasné piisobeni zvySené koncentrace CO2 a Oz na rostliny

Zvysena koncentrace CO; a O3 plisobi na primarni metabolismus stromil v opacnych

smérech (Liu et al., 2004).

V ramci kompetice porostu mezi bukem a smrkem, pii zvysené koncentraci CO; a Os
je mozna zména v pfidélovani Zivin, aby se vykompenzoval U¢inek vyssich koncentraci plyna
(Karnosky et al., 2005). Podminky pé&stovani mohou mit vliv na fotosyntézu a tvorbu
sacharidi. Reakce riznych dievin na rizné kombinace zvySeni koncentraci CO, a O3 jsou
ovlivnény tim, jestli se jedna 0 monokultury nebo smiSené porosty. To mize mit vliv na
rozde€leni asimilatl do nadzemnich ¢i podzemnich orgdnd, zejména kotent (Liu et al., 2005).
Snizend vodivost priducht pfi zvySené koncentraci CO, ma pozitivni vliv na to, Ze se ozon
nedostava tolik do listl, k ¢emuz ma ozon pii vyssi koncentraci vétsi tendenci. Proto pii vyssi
koncentraci CO; soucasné se zvySenou koncentraci Oz se negativni dopad O3z na rostliny

eliminuje (Grams et al., 1999).

Studie, které se vénuji vyssi [Oz] a [CO,] ukazuji, ze O3 snizuje piijem a ukladani
uhliku do porostu (Matyssek et al., 2010). Zvysena [CO,] stimuluje vyssi vychytavani CO,
V prvnim roce, ale uz ne ve druhém roce. Ve druhém roce zvySena [Os] snizila piijem CO,.
Tento negativni efekt byl méné patrny pti zvysené [CO-], coz dokazuje, ze zvysena [COy]

snizuje nepiiznivé ucinky ozonu (Kozovits et al., 2005).

5.1. Vliv zvySené koncentrace CO, a O; na fotosyntézu u P. abies

a F. sylvatica
Sazenice buku a smrku byly péstovany pii vSech Ctyfech kombinacich zvySené
koncentrace CO; a O3. To znamena pii okolnich podminkach, pti zvysené [CO2], pti zvySené

[O3] a pii zvySeni koncentraci obou plynd zaroven.

Buk vykazoval konkuren¢ni nevyhodu pifi zvySené [Oz] pii péstovani ve smési

smrkového porostu. Oproti péstovani v monokultufe byla u buku nizsi intercelularni [CO]
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a [Os3] v asimila¢nich organech, mens$i nartist biomasy a mensi objem koruny. Ve smiSené
kultufe smrk tézil ze zvySené [CO,] a buk trpél zvySenou [Os] (Kozovits et al., 2005).
Celkove byl vétsi narist u smrku pti zvySené [CO,] (Liu et al, 2004). Zejména kdyz rostl
v konkurenci s bukem (Kozovits et al, 2005). Na druhé strané bylo zjisténo, Zze mlady buk
zvySenou [Os] trpi mnohem vice nez smrkové vyhonky (Lippert et al, 1996). Ac¢koli je mlady
buk citlivéjsi k posSkozeni ozonem, nez smrk (viz kapitola 4.3) pii zvySené [CO,] neptiznivé

ucinky O3 1épe kompenzuje (Grams et al., 1999).

U mladych stromu se piedpokladalo, ze kdyz se zvysi [CO,], snizi se fotosynteticka
kapacita (A(max)) u obou druhd, ale zvySena [O3] ovlivni pouze buky v tom, ze diky snizené
vodivosti priaduchtt (g(l)) snizi transpiraci. U dospélych stromu pii zvySené [COq]
fotosynteticka kapacita klesala s klesajicim ozafenim a vodivost praduchi se nezménila
(Grams et al., 2007). Nejvice se snizila vodivost pruducht u bukl péstovanych ve smiseném
porostu, a to bud jen pii zvySené [CO,], nebo jen pii zvySené [Os]. Pti zvySenych
koncentracich obou plynu zaroven tento pokles vodivosti nebyl tak vyznamny a zaroven
u nich stouplo mnozstvi izotopu 820 zastoupeného v celuldze. Nejvyssi vodivost priduchi
u buki byla namétena pii péstovani v monokultute a za normalni [CO;] a [O3]. U smrkd byla
koncentraci soucasné¢ CO; i Oz. A nejvyssi vodivost priduchi byla naméfena u smrki
péstovanych ve smiseném porostu a pii zvysené [Og]. (Grams et al., 2007) Piedpoklada se, ze
tato zvySena vodivost priducht u smrku pii zvySené [Ogz], ktera je v rozporu s predchozim
zjisténim (viz kapitola 4.1.1.), byla zptisobena nedostatkem vody. Snizena vodivost praducht
bojem. A odrazi to celkové vyssi citlivost mladych bukt v konkurenénim boji oproti smrkiim

(Grams et al., 2007, obrazek 9).
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Obr.:9 Vztah mezi mnoistvim 6'%0 v celuléze a vodivosti priduchit u buku a smrku pii
zvySené koncentrace CO, a O3z . Na ose X vidime vodivost priiduchit a na ose Y je mnozZstvi

68 O zastoupeného v celuléze. Prevzato z: (Grams et al., 2007)

Mladé stromy bukil byly po jednu vegetadni sezénu vystaveny [CO,] 367 pl I a 660
ul I a zarovenn byly vystaveny piizemnimu ozénu. Do konce ervna pied rozvojem
makroskopického poskozeni listli zvysena hladina O3 nenarusila svételnou, ani temnostni fazi
fotosyntézy. Nicmén¢, aklimace na zvySenou [CO,] méla za nasledek snizeni koncentrace
chlorofylu a dusiku v listech, zatimco rychlost Cisté fotosyntézy byla jen mirné snizena.
V srpnu po vyskytu nekrdzy listt rostlindAm péstovanym pod normalni [CO,] a dvakrat vyssi
koncentraci ozonu vyznamné Klesla rychlost fotosyntézy. Karboxylaéni G¢innost, vyména
plynt a ptijem CO; bylo snizeno 0 75,40% a 75%. Naopak rostliny vystavené dvakrat vyssi
[Os] a zvysené hladiné¢ CO; udrzovaly rychlost fotosyntézy na podobné trovni jako rostliny

péstované pod normalni [CO,] a [O3] nebo pod zvysenou [CO,] a normalni [O3]. Dlouhodoba
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expozice zvySenému [CO;] potlacila nepfiznivé a chronické Gcinky na fotosyntézu pfi
péstovani ve zvySené [O3] (Grams et al., 1999). Pravdépodobné to mélo za piicinu to, ze pii
zvySené [CO,] se snizi vodivost priduchti a tim se zamezi nadmérnému vstupu O3z do listd. Na
obrazku 10 miizeme pozorovat, jak G¢inky zvysené [CO,] pozitivné ovlivituji negativni dopad

zvysené [O3].

Obr.:10 Nekroza listit pii riizné koncentraci CO, a O3. (4)okolni [CO,] 1 [O3], (B) okolni
[COy/a dvakrat zvysena [Os]; (C) zvysena [CO,] a okolni [O3]; (D) Zvyseni[CO,] i [Os];
Prevzato z: (Grams et al., 1999)

Na obrazku mizeme pozorovat, jak u¢inky zvysené [CO;] pozitivné ovliviuji negativni dopad

zvysené [O3] na list.

5.2. Alokace izotopu *C a ®0 p¥i zvy$ené koncentraci CO, a O,

Zmény ve fotosyntetické kapacit¢ (A(max)) a vodivosti praducha (g(l)) byly
zajisfovany pomoci izotopu 8*3C a 820 u Fagu sylvatica a Picea abies. Izotopové sloZeni
dospélych stromi nebylo koncentraci ozoénu vyznamné ovlivnéno na rozdil od jedinct
mladsich, coz dokazuje vétsi citlivost mladych stromt k Oz za kontrolovanych podminek.
U obou druhd byla korelace izotopu &°C velmi vyznamna v suché hmotnosti listu

I v celuloze. Ve vSech pripadech bylo zastoupeni izotopu §3c vyssi v obsahu celulézy nez
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Vv celkové su$ing listu. Tyto rozdily byly u mladych smrkl nizsi (0,5-1,5%0) nezZ u mladych
buki (5,01-5,03%o). 1zotopu 3*°0 bylo ve viech piipadech vice v celuloze listu neZ v celkové
susing listu. Ale nejvétsi posun je vidét u mladych a dospélych stromi rostoucich v lese.
Jejich pomér izotopu 880 v celuldze je az 0 5,5%o0 vyssi nez mnozstvi izotopu Vv celkové

susing listu (Grams et al., 2007, obrazek 11).
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Obr.: 11 Korelace mezi 6**C alokovaného do celkové susiny listu (A,B) a 0'3C alokovaného
do celulozy u buku a smrku; Pomér mezi 6'%0 v celuléze a organické hmoté listu (C,D); na
(A,C) jsou data z mladych stromit a na (B,D) jsou dospélé stromy; velké symboly jsou z buku
a malé ze smrku;, monokultury jsou vyznaceny tmavymi symboly a smisené kultury bilymi
symboly,; krouzky jsou okolni [CO,] 1 [Os], trojuhelniky jsou zvysena [Os], ctverce jsou
zvySena[CO,] a kosoctverce jsou zvysend [CO,] | [Os]; Prevzato z (Grams et al., 2007);

LOM = leaf organic matter = susina
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V nésledujici tabulce jsou pro piehlednost uvedeny hodnoty izotopl alokovanych do
listové celuldozy pti riznych koncentracich plyni. Zejména v bukovych porostech jak
smiSenych, tak monokulturach, lze vidét, jak jsou hodnoty pii zvySené [CO,] a [Os] velice
podobné hodnotam namétenym pti okolni koncentraci obou plynii. Z toho vyplyva, ze pokud
jsou pomeéry obou plynl stdle podobné, i kdyZ jejich koncentrace se zméni, na procesy

Vv rostlindch to nema vyznamny vliv.

Pii oSetieni CO, 25 27
Pii oSetieni O3 16 29
Pii oSetfeni COsa O3 21 29
Kontrola bez osetfeni 21 27
Ubnkuve smiteném ese |
Pii oSetieni CO, 15 31
Pii oSetfeni O3 17 31,5
Pii oSetfeni CO,a O3 21 30
Kontrola bez oSetfeni 20 29
Usmrkav monolafufe |
Pti osetfeni CO; 24 31
Pii oSetieni O3 22 30,5
Pii oSetfeni COsa O3 23 31
Kontrola bez oSetieni 21 30,5
Usmrkve smifeném lese |
Pii oSetieni CO, 24 31
Pii oSetfeni O3 22 30
Pii oSetfeni COsa O3 24 31
Kontrola bez oSetieni 22 30,5

Tabulka 1 RozloZeni izotopu 0"C a 6"0 do listové celulozy pii zvySené koncentraci CO»,

O3z a obou plynii zdaroveri. Prevzato z: (Grams et al., 2007)
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6. Sezonni dynamika ukladani uhliku

V pribéhu celé vegetatni sezony dochazi zejména v mirném pasu ke zménam v okolni

teploté, intenzity radiace a mnozstvi srazek. Viz obrazek 12.
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Obr.:12 Zmény v teploté a radiaci v prithbéhu roku ve stiedni Evropé. Prevzato z: (Kuptz et
al., 2011)

To vSe ma vliv na rist a vyvoj rostlin. Délka vegetacni sezony se znacné 1i8i v riznych
nadmotskych vySkach i1 zemépisnych Sitkach. Stalezelené¢ jehlicnaté stromy jsou Iépe
pfizptisobeny chladnéjSim podminkam svou fyziologii 1 anatomii. Proto je v oblastech vyse

polozenych a oblastech déale od rovniku nalézdme Castéji nez stromy opadavé.

U obou druhu, (Fagus sylvatica a Picea abies) 1ze béhem celého roku pozorovat
sezonni dynamiku ukladani uhliku, kterd se ovSem mirn¢ 1i$i. U smrku jsou zmény V priabehu
sezony mens$i. Buk v 1été asimiloval 28,2%0 a smrk 26,8%o izotopu uhliku 3C. Hodnoty
vydeje CO; byly u obou druhti velmi podobné se dvéma vyjimkami. Jednalo se témér
0 dvakrat vétsi vydej CO, u smrku nez u buku a bylo to ve spodnich ¢astech kmene béhem

léta a v kofenech na zac¢atku jara. U listnatych stromt 1ze béhem roku o¢ekavat vyznamnéjsi
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vykyvy Vv ukladani uhliku, diky obdobi zimy, kdy nemohou fotosyntetizovat (Kuptz et al.,
2011). Smrk je schopen fotosyntetizovat po del$i ¢ast roku, proto jeho dynamika muize byt
pozvolngjsi. Dikkazem miZe byt pozorovani na mnozstvi **C nalezeného v hlavnich kofenech
rostlin béhem celého roku. Béhem 1éta bylo mnozstvi B¢ ve smrkovych porostech nizsi nez
u bukti, nicméné v zim¢ bylo pozorovano vyznamné obdobi pfijmu CO; u smrkovych porosta

(Kuptz et al., 2011, obrazek 13).
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Obr.:13 Alokace izotopu **C u buku a smrku v pribéhu roku. Prevzato z: (Kuptz et al.,
2011)

Dalsi studie se zabyvala sezonnim kolisanim uhliku v kmeni stromli na urovni
bukového lesa. Z floému bylo analyzovéno celkové mnozstvi cukri a izotopu uhliku 13C.
V celkové organické hmot& bylo izotopu uhliku 8°C nékdy aZ 5%o. Sezonni zmény se
nameéteno v 1ét€, kdy naroky na dychéani byly nejvétsi. Po ukonceni radidlniho rastu kmene
hodnoty respirace (e vykazovaly progresivni rust, ktery je spojen se zvySenym obsahem
cukru v pletivu floému. A zaroven se snizila respirace. Na rozdil od o¢ekavani denni vymeéna,
tedy pfijem i vydej uhliku byla maximalni v zimé a na jafe, kdy listy chybély, nebo jesté

nebyly zcela funkéni (Maunoury et al., 2007).

Koncentrace CO; na severni polokouli béhem roku je ovlivnéna mirou fotosyntézy

a tedy i ontogenetického vyvoje stromu. Nejvyssi [CO,] byva v zimnich mésicich v obdobi
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vegetacniho klidu, kdy opadavé stromy nemohou asimilovat. Nejnizsi [CO;] je ve vegetaénim
obdobi, kdyz neni pfili§ horko. Se sezonni dynamikou uhliku mutze souviset i rozdilna
koncentrace O3 béhem roku. Maximalni koncentrace ozonu na severni polokouli jsou na jafe,
zejména V kvétnu (Vingarzan et al., 2004), pravdépodobné proto, Ze porost vyznamné
asimiluje CO,, jehoz koncentrace snizi vodivost priducht a rostliny nevstiebaji tolik ozonu.
Navic v této ro¢ni dobé se v Evropé vyskytuji n€kdy parné dny, za kterych ozon vznika vice.
(kapitola 4.) V 1ét¢, kdyz je pomér parnych dnti nejvyssi, musi rostliny transpirovat, aby se

ochladily, pficemz pfijmou vétsi mnozstvi O3 neZ na jafe.

Zavér:
Pro lepsi ptehlednost vyhodnoceni vlivu zvysené koncentrace CO, a O3 plisobicich na
rostliny jednotlivé i v interakci na fyziologické procesy u dievin vedouci k asimilaci uhliku

jsem se pokusila vypracovat zjednodusenou sumarizacni tabulku 2.

Proces, ZvySena Zvysena koncentrace O; | Interakce zvySené
druh/koncentrace koncentrace CO, koncentrace CO; a O,
plynu

Fotosyntéza Docasné zrychleni Zpomaleni Nezménéna/mirné zrychleni
Vodivost priducht Snizeni Snizeni Mirné snizeni

Asimilac¢ni organ Muize se zvetsit Trpi vyznamnou nekr6zou | Mirna nekr6za

Rist Docasné zvyseni SniZeni Nezménén/nepatné zvySeni

Tabulka 2, reakce piedchazejici asimilaci uhliku p¥i zvySené koncentraci CO;, O3 a obou

plynit soucasné

Pfi zvysené koncentraci CO; se u buku projevila vyssi rychlost asimilace nez u smrku.
Pfi delSim vystaveni této koncentraci byla u buku prokdzana i vyrazné€jsi aklimace
fotosyntézy oproti smrku. Také pii vystaveni vyssi koncentraci Oz buk reagoval citlivé;ji.
Negativni G€inky ozonu se na jeho ristu a asimilacnich organech projevily vyznamnéji neZ na
smrku. O smrku Ize vSeobecné tvrdit, Ze jeho reakce nevykazuji takovou dynamiku na zmény
vnéjSiho prostiedi jako reakce buku. To ostatn¢, jak se ptedpoklada, vyplyva z faktu
opadavosti ¢i stalezelenosti asimila¢nich organt, kdy u buku dochazi ke kazdoro¢ni obnové
listovi, zatimco u smrku je u zdravych jedincti i vice nez 10 ro¢nikl jehlic, které jsou
opakovan¢ kazdym rokem vystaveny piisobeni vnéjSich faktorti. U smrku jsou i diky tomu
jehlice mnohem Iépe chranény pied vlivy prostiedi, maji silnéjsi strukturalni ochranu (silna

kutikula, hypodermis, atd.).
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V budoucnu (alespon v nasledujicich desetiletich) se da oc¢ekavat stale se zvySujici
koncentrace CO,, ale i castgjsi a delsi vyskyt koncentrace ptizemniho Os;. Diky mnoha
proménnym, které zanaseji do klimatickych modelti vyznamnou miru neurcitosti, je velice
tézké tici jednoznanou prognozu, kterd bude piiblizné odpovidat podminkdm za n€kolik
desitek let. Pii otazce lepsi konkurenceschopnosti smrku a buku pii zvySenych koncentracich
CO; i O3 v prostiedi je také podstatny vzajemny pomér téchto plynd. Pokud bude koncentrace
CO, vté mire, aby dokazala aspon c¢éaste¢né¢ vykompenzovat negativni ucinky zvySené
koncentrace Os, nelze jednoznacné fici, ktery druh dievin - zda dfeviny opadavé, nebo
stalezelené - na tom budou 1épe. Zalezi na mnoha dalSich faktorech prostiedi, jako jsou ptdni
vlastnosti, napt. kyselost ptidy, mnozstvi srazek a dostupnost vody, teploty a jejich extrémni
vyskyty. Mimoto hraji roli i faktory biotické — vlastni genotyp dievin, ktery mtze vykazovat
rozdilnou odolnost viéi stresovym faktorim, druhové sloZzeni porostu nebo napadeni Skidci
a jejich mnozeni v dusledku klimatické zmény. Proto si myslim, ze v takovém ptipadé se lepsi
konkurenceschopnost projevi u druhu, pro ktery budou podminky na konkrétnim stanovisti
ptiznivejsi. Pokud budou koncentrace Oz tak vysoké a Casto se vyskytujici, ze zvySena
koncentrace CO,, ktera ma Casto stimulac¢ni G¢inky a ma alespont do¢asné pozitivni vliv na
rostliny, je nedokaze vykompenzovat, bude pravdépodobné lépe prospivat smrk, protoze

listnaté stromy jsou na negativni t¢inky ozonu citlivéjsi.
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