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Abstrakt:

Sucho je jednim z hlavnich faktort probihajici klimatické zmény, se kterym se dieviny
musi vyrovnavat. Schopnost dfevin ptizpiisobit se tomuto stresoru je urcujici pro jejich preziti
v ménicich se podminkach prostiedi. Opadavé dieviny evropskych temperétnich lesii nejsou
na sucho tak dobte adaptované jako mediteranni druhy stromt a ketti, a proto je pro né nedostatek
vody velkym stresorem. Nejflexibilngj$im orgdnem v reakci na sucho se ukazal byt list.

Cilem této prace je shrnout poznatky o vlivu nedostupnosti vody na anatomickou
strukturu listu a jeho vybrané fyziologické parametry. Prvni ¢éast prace je zaméfena na sucho
ovliviwyjici evropské dfeviny a jejich riznorodé obranné strategie na tento stresovy faktor.
Popisuje predevsim jejich obranné reakce spocivajici v upravé anatomické struktury listu
pozorované na urovni kryciho, zakladniho i vodivého pletiva. Druha ¢ast prace je vénovana vlivu
nedostatku vody na vybrané fyziologické procesy probihajici v listu, pfedev§im na transpiraci
a fotosyntézu, a klicové uloze pruduchti v obou téchto procesech.

Vlivem sucha u listu dochazi ke zménam jak vjeho anatomické struktufe,
tak i ke zménam fyziologickym. Vyvojové stadium listu, ptfi kterém je vystaven stresu
z nedostatku vody, je pfi tom dillezitym pfedpokladem pro to, jak se list ptizptisobi. U za sucha
se vyvijejicich list rostlina jako obrannou reakci voli spiSe upravu jejich anatomické struktury
(napt. zmena hustoty praduchti, zesileni kutikularni vrstvy, zkompaktnéni struktury mesofylu),
zatimco u jiz pln¢€ diferencovanych listli se uplatituje spise aklimace na fyziologické urovni (napf-.
omezeni transpirace). Velmi Casto se anatomicka i fyziologicka pfizpiisobeni listu vyskytuji

soucasné a navzajem se dopliuji a ovliviiuji.
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Abstract:

Woody plants must cope with drought as it is one of the main factors of the ongoing
climate change. The ability of woody plants to adapt to this stressor determines whether they will
survive in constantly changing environmental conditions. The deciduous trees of European
temperate forests are not as adapted to drought as Mediterranean trees and shrubs, and therefore
the lack of water is a major stress for them. Leaf turned out to be the most flexible plant organ
in its response to drought.

The aim of this work is to summarize the knowledge about the effect of water deficit on
the anatomical structure of leaf and its selected physiological parameters. The first part of this
thesis is focused on the drought affecting European tree species and their various defensive
strategies against this factor. It mainly describes the modification of leaf’s anatomy structure
as their defensive reactions observed in dermal, ground and vascular tissue. The second part
of this thesis is devoted to the influence of water deficit on the selected leaf’s physiological
processes, especially on transpiration and photosynthesis, and the key role of stomata closure
on both of these physiological processes.

Drought causes changes in leaf anatomical structure and its physiological functions. The
leaf’s developmental stage at which it is exposed to the water deficit is crucial for the leaf’s
ability to adapt to drought. When developing under water stress the plant alternate the anatomical
structure of leaves as a defensive mechanism (e.g., changing stomata density, thickening the
cuticular layer, compacting mesophyll structure), while fully differentiated leaves tend
to adapt by changing the physiological processes (e.g., declining transpiration). Anatomical
and physiological adaptations frequently occur at the same time and complement and influence

each other.
Keywords:

epidermis, deciduous trees, drought, leaf, leaf anatomy, mesophyll, photosynthesis,

stomata, transpiration
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Seznam pouZitych zkratek:

Pn (net photosynthesis rate) rychlost ¢isté fotosyntézy

VPD  (Vapour pressure deficit) — je rozdil mezi mnozstvim vlhkosti ve vzduchu a moznym

mnozstvim vlhkosti ve vzduchu pfi jeho plném nasyceni

WUE (Water use efficiency) ucinnost vyuziti vody



1. Uvod

Struktura a fyziologické funkce listu jsou ovliviiovany genotypem rostliny a podminkami
prostiedi, ve kterém se list vyvijel. V této praci se vénuji tématu nedostatku vody a reakci rostlin
na tento limitujici faktor jejich riistu a vyvoje. Zpracovala jsem rostlinné strategie na tirovni celé
rostliny a na trovni listu. Shrnuji pfedevsim poznatky anatomické a fyziologické aklimace listu,

které se v kone¢ném disledku promitaji do ¢isté primarni produkce celého ekosystému.

1.1. Klimaticka zména — sucho jako stresovy faktor
Rostliny jsou béhem posledniho stoleti vystaveny ménicim se podminkdm prostiedi.
K t€émto zménam zejména patii stale se zvySujici teplota zemského povrchu, sniZzeni mnozstvi

a pravidelnosti srazek a pribyvani extrémnich klimatickych udalosti.

Ke zvyseni teploty zemského povrchu bude nejen v centralni Evropé v prubehu 21. stoleti
dochazet i nadale. Na zvySujici se teploté ma rozhodujici podil ¢innost ¢lovéka a jim produkované
sklenikové plyny. Sklenikové plyny ptispély k otepleni povrchu zemé o 0,5 -1,3 °C mezi lety
1951 az 2010 (Pachauri et al., 2015).

Druhym faktorem klimatické zmény ovlivitujicim riist rostlin je stale se snizujici mnozstvi
srazek a jejich nepravidelnost. Predpoklada se zdvojnasobeni az ztrojnasobeni vyskyta kratkych
a dlouhych period sucha v priibéhu 21. stoleti a tim i celkovy ubytek vody v ptid¢ (Sheffield and
Wood, 2008).

Dilezitym a stale CastéjSim jevem ve 21. stoleti, se kterym se rostliny musi vyrovnavat,
jenartst frekvence vyskytu extrémnich klimatickych udalosti, jako je intenzivni sucho,

silné desté, studené a teplé viny a narast délky trvani vSech téchto udalosti (Meehl, 2004).

1.2. Zmény v evropskych lesich vyvolané suchem

Temperatni lesy plni dtlezitou funkci v terestrickém kolob&hu uhliku. Jsou dilezitym
sinkem uhliku, ktery fixuji v procesu fotosyntézy do své biomasy a snizuji jeho priliSnou
koncentraci v atmosféfe. CO2 je totiz jednim ze sklenikovych plynd, které vyznamné pfispivaji
k oteplovani povrchu zemé. ZvySujici se teplota a ubytek vody vpudé maji vyrazny
vliv na celkovou uhlikovou rovnovédhu (Ciais et al., 2005), protoze s narustem poskozeni
a mortality stromil, zplsobené probihajici klimatickou zménou, pfestavaji lesy plnit ulohu

terestrického sinku uhliku.



V ménicich se podminkach nedochazi jen k odumirani stromt, ale méni se i druhova
skladba temperatnich lest. Kompeti¢né siln€jsi druhy se schopnosti rychlé a dlouhodobé adaptace
na zvysujici se teplotu a zvysujici se nedostatek vody s nejvétsi pravdépodobnosti v blizké
budoucnosti vytla¢i méné odolné druhy. Pfedpoklada se napiiklad nahrazeni citlivéj§ich druht
na sucho (buky) odolngj$imi druhy (duby). Zarovenn bude dochazet k posunu arealu vyskytu
jednotlivych druhd, napf. je mozné, Ze se mediteranni stalezelené druhy stromt budou posouvat
severnéji do oblasti dne$nich temperatnich lesti a zde vytlacovat ptivodni druhy. Veskeré zmény
v posunuti aredlu vyskytu a ve skladbé druhti budou ovliviiovat celkovou produktivitu lesa

(Hanewinkel et al., 2013).

1.3. Anatomicka stavba listu studovanych dievin

V této praci se zaméiuji pfedevSim na vliv sucha na strukturu listd opadavych dfevin
typickych pro temperatni lesy centralni Evropy, pfedevSsim pak v evropskych lesich nejvice
pocetné zastoupenych druhti z ¢eledi Fagaceae — Fagus sylvatica, Quercus robur a Quercus
petraea. Tyto druhy se vyznacuji bifacialnimi listy (Obr. 1) s pomérné velkou listovou plochou
arelativné nizkou tloustkou. Tyto vlastnosti zvySuji pfistupnost slune¢niho zafeni

k chloroplastiim, a tudiz zefektiviiuji proces fotosyntézy.
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Obr. 1: Diagram anatomické struktury bifacialniho listu (pficny fez listem). a - kutikula; b — svrchni epidermis;
¢ — palisadovy parenchym; d — houbovity parenchym; e — spodni epidermis; f — priduchovy pér. Pievzato a upraveno
z (Govaerts et al., 1996).



Bifacialni list (Obr. 1) je na svém svrchnim i spodnim povrchu kryt listovou epidermis.
Kromé jeji funkce ochrany listovych pletiv se epidermis také uplatituje pii hospodateni rostliny
s vodou. A to jak regulovanym vydejem vody skrze pruduchy pfi transpiraci, tak i neregulovanym
konstantnim odparem vodni pary z povrchu celé listové cepele. U epidermis rozliSujeme dva typy
bunc¢k — pokozkové buiiky a buiky priduchového aparatu. Dal§imi dillezitymi povrchovymi
strukturami listu jsou kutikula a trichomy. Z vyvojového hlediska dochdzi v epidermis
ke zménam ovlivitujicim hospodareni s vodou predevsim u praducht a kutikuly. Priduchy béhem
vyvoje listu maturuji, tj. zvétSuji se jejich svéraci bunky a tim i priduchova Stérbina,
cozumoziuje zvySeni potencidlni maximalni transpirace. Hustota a rozlozeni praduchi
na adaxialni a abaxidlni strané listu jsou vétSinou druhové specifické. Pii zméné podminek
prostfedi, napf. narlstajicim suchu, vS§ak mize dochazet ke zmén¢ i téchto jinak konstantnich
parametrd jakymi jsou pravé hustota a rozloZeni priduchd (Fontana et al., 2017). Rostlina

tak dokaze efektivné regulovat vydej vody.

Mesofyl nachazejici se mezi obéma listovymi pokozkami tvoii zpravidla nejobjemné;jsi
¢ast listu. U bifacialnich listd se sklada z palisadového a houbovitého parenchymu. Pfitomnost
mezibunéénych prostort vramci parenchymu je zasadni pro umoznéni pfistupu CO;
k chloroplastiim ulozenym v parenchymatickych buikach a tim k plnéni hlavni funkce mesofylu,
kterym je fotosyntéza. Z vyvojového hlediska je mocnost téchto dvou mesofylovych vrstev
zavisla na mife ozarenosti a na dostatku vody, pfi kterych se dany list vyvijel. Pfi velkém mnozstvi
slune¢niho zareni dochazi k navySeni vrstev palisadového parenchymu (Jackson, 1967). V reakci
rostlin na sucho pozorujeme spiSe ztenceni listové Cepele predevsim vlivem ztenceni mesofylu.

(Lietal., 2011).

Tietim druhem rostlinného pletiva, nachazejicim se v listové ¢epeli, je listova zilnatina.
U listd opadavych dfevin se nejcastéji vyskytuje zpetena zilnatina (Fagus, Quercus) ¢i dlanita
(Acer). Soubor zilek prochazejicich celou listovou ¢epeli do ni piivadi vodu s mineralnimi latkami
a dale rozvadi asimilaty. Podoba listové Zilnatiny i pocet zilek jednotlivych fadl jsou predevsim
druhové specifické a beéhem vyvoje listu nedochazi k tak rozsahlym zménam zpisobenym
meénicimi se podminkami okoli jako u epidermis ¢i mesofylu. Vlivem sucha miize dochazet
ke zmenSovani pramért jednotlivych cévnich elementli, pro udrzeni efektivity transportniho
systému (Nardini and Salleo, 2005). Téma ptestavby listové Zilnatiny u vyvijejicich se listl
suchem stresovanych rostlin se zda byt na zadklad¢ dostupnych materidli daleko méné

prozkoumané nez zmény ostatnich struktur listu pod vlivem sucha.

Pro srovnani vSak v této praci uvadim i zastupce stalezelenych ket a stromi
z Mediterannich oblasti — Persea americana, Olea europea a jiné. Pro ty jsou typické sklerofylni

listy jiz pfizpisobené sussim podminkdm prostiedi, at’ uz svoji malou velikosti, nebo vétsi



tloust’kou listové ¢epele. Ale i u téchto jiz adaptovanych listd dochazi vlivem stresu z intenzivniho

nedostatku vody ke zménam ve struktute jejich listu.

2. Vliv sucha na list v pribéhu jeho vyvoje

V této kapitole se zabyvam rostlinnymi strategiemi v reakci na sucho at' uz akutni
¢i dlouhodobé. Obranné mechanismy rozliSujeme na fyziologické a anatomické. Fyziologickymi
prizptisobenimi rostlina dokaze velice rychle reagovat na zménu podminek, umi je regulovat
podle aktualnich potfeb a vétSinou ji nestoji tolik energie jako ptestavba pletiv. Naproti tomu
prizptisobeni na anatomické a morfologické tirovni je pro rostlinu vyhodnéjsi, pokud je vystavena
stresovym podminkdm po delsi dobu. Anatomicka pfizpisobeni pozorujeme na urovni celé
rostliny (napf. zména poméru nadzemni a podzemni biomasy...), na Grovni jednotlivych listl
(napt. zména jejich velikosti, tloustky...) i na trovni jednotlivych pletiv a bun¢k (napft. zesileni
kutikuly, zvétseni poctu trichomd...). A pravé zménam na Grovni listli a jejich pletiv se v této
praci budu vénovat vice, protoze list je rostlinnym organem, na ktery jsou vazané pro rostlinu

zivotné dulezité procesy, jako je naptiklad fotosyntéza a transpirace.

2.1. Strategie rostliny v reakci na sucho — rist, velikost listu a fenotypova

plasticita

Pti nedostatku vody v ptid€ je pro rostlinu dilezité umét efektivné vyuzit i malé mnozstvi
vody, které ma k dispozici, a G€inné€ zabranit jejim dal$im ztratdm. U dfevin za suchych podminek
byva vyhodné zvysit pomér podzemni biomasy vici nadzemni a investovat vice zdrojt do tvorby
rozsahlejsiho kofenového systému, ktery zvétsi objem pidy, ze které je rostlina schopna ptijimat
vodu. Zvétseni kofenového systému pii nedostatku pro rostlinu dostupné vody bylo pozorovano
u malych semenackt buku (Fagus sylvatica) (Schall et al., 2012), coz dokazuje jejich plasticitu
v prizpusobeni se podminkam, ve kterych vyrGstaji. Stejné upfednostnéni alokace zdroju
na tvorbu vétSiho kotfenového systému bylo popsano i u mladého topolu (Populus kangdingensis
(Yin et al., 2005). Druhy s dlouhymi, hlubokymi kofeny maji typicky vyss$i hodnotu vodniho
potencialu métenou pied usvitem v nadzemni ¢asti rostliny, nez ty druhy s kratkymi koteny tésné

pod povrchem pravé proto, ze dostupnost vody v ptidé se zvySuje s hloubkou (Abrams, 1990).

Naproti tomu listy pfedstavuji u opadavych dievin vyznamnou plochu, kudy dochazi
k vyraznym ztratam vody procesem transpirace. Proto pii vodnim deficitu dochazi casto k redukci
celkové listové plochy rostliny ve snaze zamezit pfiliSnym ztratim vody transpiraci

atojak omezenim rustu mladych listi, tak opadanim starych, jak bylo pozorovano



u Campylotropis polyantha (Li et al., 2011). V experimentu (Arend et al., 2011) se ukazalo,
ze mladé stromky dubti ( Q. petraea, Q. pubescens a Q. robur) v reakci na sucho shodné omezily
rust nadzemni ¢asti rostliny ve snaze zamezit ztratam vody, spiSe nez aby doslo k vyraznému

rustu kotent a ziskavani vody z hlubsich vrstev ptdy.

U opadavych dfevin mirného pasma dochazi na konci vegetacni sezony pravidelné k opadu
jejich listl, coz je projevem adaptace na zimni nepfiznivé podminky pro vegetaci, at’ uz se jedna
o nizké teploty ¢i nedostupnost vody pro rostliny. Béhem vegetacni sezény ovSem plni listy
pro opadavé dieviny funkci dilezitych asimilacnich organii. Proto se opad velké ¢asti listit béhem
vegetacni sezony z dlouhodobého hlediska nejevi jako nejlepsi obrannd reakce na stres ze sucha.
Mnohem efektivnéj$im zptisobem, jak se vypotadat s vodnim deficitem, je Gprava struktury listd
tak, aby byly schopné i za suchych podminek udrzet svou funkénost a umoznit pribéh pro rostlinu
esencialnich fyziologickych d&jt. List je totiz nejplastitéjsim organem, kterym muze rostlina
reagovat na zménu podminek prostiedi (Nevo et al., 2000). Proto je pro rostlinu nejvyhodné;jsi
odpovédét na stres suchem jak na anatomické urovni listu zménou jeho struktury,
tak i na fyziologické urovni, jako napfiklad upravou hospodafeni s vodou, omezenim ristu

a transpirace.

Rostliny jako modularni organismy maji schopnost regulovat tvorbu jednotlivych organt,
a to jak jejich pocet, tak i velikost, podle svych aktudlnich potfeb v reakci na ménici se podminky
prostiedi. Kromé& vlivu podminek prostfedi se na morfologii a fyziologii listu podili i stafi stromu.
Vliv stafi stromu na morfologii jeho listd byl pozorovan u Eucalyptus regnans (England and
Attiwill, 2005) u n¢hoz se zvySujicim se stafim dochéazelo k zmenSovani listové plochy
jednotlivych list a ke zvySeni jejich tloustky. Nejpravdépodobnéj§im vysvétlenim zmensSeni
plochy listu je zvySujici se vyska stromu pfi jeho starnuti, ktera znacné omezuje jeho hydraulickou
vodivost. Protoze se zvySujici se vyskou stromu klesd i turgor (Woodruff et al., 2004),

ktery je potfebny pro rist bunek, tudiz i celého listu.

V reakci na sucho dochazi u rostlin zpravidla ke zmenseni listl i celkové listové plochy
celého stromu, jako zptisob obrany proti nadmérnym ztratam vody (Catoni et al., 2017). Zménou
velikosti listd i celkové listové plochy ovSem soucasné dochazi k negativnimu ovlivnéni
produktivity fotosyntézy. Redukci poc¢tu a velikosti listd dochdzi k sniZeni tvorby asimilatd,
a to prispiva ke sniZeni produkce biomasy rostlinou a k zastaveni rustu rostliny. Malé listy se zdaji
byt vyhodnéjsi pro rostliny rostouci v oblastech s nedostatkem vody, pravé kvili své malé plose
listové Cepele a tim snizené plose odparu vody, at’ uz skrze pruduchy, tak i kutikulou (Bacelar et

al., 2004).

U rostlin v reakci na stresové podminky dochazi ke zménam v ramci jejich morfologie

i fyziologie, a to v zavislosti na mnoha faktorech. Témito faktory jsou druh ptisobiciho stresoru,



jeho intenzita, délka jeho trvani, kombinace vicero stresord daného prostiedi, druh zkoumaného
rostlinného organu, stéii rostliny apod. Kromé toho je v$ak pro druh a miru téchto zmén v rdmci
anatomie rostlinnych organt a fyziologickych procesii v nich probihajicich urcujici i rostlinny
genotyp, ktery se li§i u populaci rostlin z riznych geografickych oblasti a nese vyznamné adaptace

rostlin na podminky danych prostiedi.

Prostiedi, v jakém se rostlina jiz po generace vyviji formuje jeji genotyp, a proto mizeme
pozorovat rozdilné miry schopnosti ptizpisobeni na plsobici stresory v rdmci riznych druht
rostlin, ale i mezi jednotlivymi populacemi stejného druhu. Jak bylo pozorovano u rozdilnych
reakci dubli druhu Q. petraea z riznych geografickych oblasti na stejné, experimentalné vyvolané
stresové podminky sucha. Riznd mira fenotypové plasticity populaci dubl z rozlisnych
geografickych oblasti na stejné stresové podminky sucha poukazuje i na odliSnosti v jejich
genotypech pfizpisobenych na podminky, ve kterych normalné rostou (Bruschi, 2010).
Rizna mira senzitivity v0¢i suchu, pozorovana mezi mladymi stromky tfi druhd dubu
( O. petraea, Q. pubescens a Q. robur) z riznych provenienci v experimentu (Arend et al., 2011)
nebyla spojovana s adaptacemi rostlin na podminky prostiedi plivodnich provencienci,
ale spise s vysokou vnitrodruhovou variabilitou téchto dubti, zpisobenou nejspise dlouhodobym

oddélenym vyvojem jednotlivych populaci dubti v refugiich za doby ledové.

Stejn¢ tak u semendckt buku (Fagus sylvatica) byla prokazana dilezitost ptivodu
jednotlivych semenacki pro to, jak budou citlivé na sucho a jaka bude mira projevi jejich
obrannych reakci. (Cocozza et al., 2016). Buky v ramci svého pomérné Sirokého arealu vyskytu
vykazuji fenotypovou variabilitu, odrazejici jednak jejich dlouhodobé adaptace na podminky
daného prostiedi v jakém vyrustaji (Thiel et al., 2014) a také rozdilnost jejich genotypt,
zpusobenou oddélenym vyvojem jednotlivych populaci bukl (Fagus sylvatica) v refugiich na jihu

(Mediteranni oblasti) a v centralni Evropé béhem Pleistocénu (Magri et al., 2006).

Podobné, ale rozlisné¢ silné reakce na stejny vodni deficit, byly pozorovany
u fotosyntetického aparatu stromkt buku (Fagus sylvatica) z ruiznych geografickych oblasti
(Psidova et al., 2015), kdy sazenice buku z teplych oblasti a niz§ich nadmoiskych vysek s ¢astym

vyskytem sucha vykazovaly nejvétsi odolnost vii¢i poskozeni svého fotosyntetického aparatu.

2.2. VIliv sucha na anatomickou stavbu listu pri vyvoji
Na anatomické urovni u listu zpravidla zalezi na tom, v jaké fazi vyvoje listu sucho
pusobi, jak bude reagovat. Roli hraji i dal$i faktory prostfedi, jako jsou napiiklad koncentrace

CO., teplota ¢i ozarenost, které také ovliviuji anatomickou a fyziologickou odpovéd’ listu.



Pokud sucho puisobi na populaci daného druhu v Case, kdy se utvaieji listy, pak jsou tyto
listy ¢asto celkové mensi a maji obvykle mensi hustotu priaduchi nez u rostlin nelimitovanych
nedostatkem vody. Ke zmenSeni listové plochy, zvyseni specifické listové hmotnosti a vyraznému
zvySeni hustoty listovych pletiv, snizeni hustoty priducht i jejich velikosti doSlo u listd
Corylus avellana, vyvijejicich se za vyrazného vodniho deficitu, oproti listim, vyvijejicich
se u zavlazovanych rostlin (Catoni et al., 2017). Také u listd Fagus sylvatica doslo ke zmenSeni

plochy listli v reakci na sucho, oproti listim, které vyrostly za dostatku vody (Stojni¢ et al., 2015).

Pokud sucho piisobi na jiz diferencované listy, typickymi na prvni pohled viditelnymi
projevy byva stafeni listd, nekroza od Spicky a okraju listd a opad listd (Vollenweider and
Glinthardt-Goerg, 2005). U buku (Fagus sylvatica) v reakci na akutni sucho doslo k zezloutnuti
az 50% listh a i po zavlaZeni ziistaly zluté a nebyly nahrazeny novymi listy (Gallé and Feller,
2007). Zluté i stodené listy mé&ly oproti normalnim zelenym listim buku (Fagus sylvatica) vy$si
hmotnost susiny. Coz je vysledkem vétsi hustoty i kompaktnosti mesofylu a také zesilenim

epidermalnich stén, kutinizace a lignifikace v dusledku pisobeni sucha (Bussotti, 1995).

Na urovni buiiky vlivem akutniho sucha dochazi typicky k plasmolyze, cytorhize, zvySeni
poctu cytoplasmatickych vezikuld, zvyseni poctu skrobovych zrn ale jejich zmenSeni a k vyskytu

vice plastoglobult ve stroma chloroplastt (Vollenweider et al., 2016).

2.2.1. Epidermis

Nejefektivnéjsi obrana rostlin proti vodnimu deficitu v ramci epidermis je na urovni
priducht, které jsou mistem nejvétsiho potencialniho tiniku vody. Obvyklou rychlou obrannou
reakci rostlin na akutni sucho je uzavfeni praduchti. Uzavieni je zprostfedkované signalizaci
ptes kyselinu abscisovou, transportovanou zkofent smérem do nadzemni Ccasti rostlin
a indukujici zavirani praduchti. To vSak pro rostlinu nepfedstavuje dlouhodobé feseni. Otevirani
priducht je dtlezité kvili transpiraci, kterd pohani xylémovy transport, pro ochlazovani rostlin,
a predevsim pro vymeénu plynti. Z pohledu ontogeneze se ukazuji jako vyhodné strategie zména

velikosti praduchi, jejich poctu a umisténi.

Jedna z moznosti, jak prizptisobit hustotu priduchii podminkam s nizsi dostupnosti vody,
je regulace jejich vzniku u noveé se vyvijejicich listi. Zména mtize spocivat v regulaci hustoty
praduchii v ramci listové plochy nebo v regulaci priduchového indexu (pomér poctu pruduchii
vici poctu epidermalnich bungk). Zmeény v hustoté praduchi na listové ¢epeli v reakci na sucho
vSak nebyvaji jednotné. Zalezi na rostlinném druhu a dalsich faktorech prostredi, zda se v reakci
na sucho bude hustota priiducht na listové Cepeli zvySovat nebo snizovat. Vyrazna redukce

hustoty praduchi i priduchového indexu na abaxialni strané listu byla pozorovana u topolu



(Populus balsamifera) v reakci ne nedostatek vody (Hamanishi et al., 2012). Ke sniZeni hustoty
praduchi a jejich zmenSeni doSlo 1 u listd Corylus avellana, vyvijejicich se za nedostatku vody
(Catoni et al., 2017). Naopak u dvou kultivarti Olea europea (kultivary Mastoidis a Koroneiki)
doslo pasobenim sucha ke zvyseni poctu priduchi na abaxiélni strané listu a jejich sou¢asnému
zmenSeni oproti kontrolnim rostlindm (Bosabalidis and Kofidis, 2002). Dle autorti (Bosabalidis
and Kofidis, 2002) zvysenim poctu praduchd, jejich zmenSenim a soucasnym zvySenim produkce
krycich trichoml na povrchu listu, kultivary Mastoidis a Koroneiki 1épe reguluji ztraty vody
transpiraci. Zatimco pruduchy vykazuji pomérné velkou plasticitu v ramci rostlinnych druhi
co do jejich hustoty v reakci na zmény okolnich podminek, délka svéracich bun¢k se pod vlivem

sucha zmensuje podobné napfi¢ druhy (Stojnié et al., 2015).

Jind moznost alternace poc¢tu a umisténi praduchd byla pozorovana u Salix miyabeana,
kde u ptivodné mladych amfistomatickych listt dochazi v pribéhu vyvoje listu k depozici voskt
nad adaxialni epidermis a priduchy (Obr. 2) a tim k zastaveni funkcnosti adaxialnich priduchti.
Dochazi tim k proméné listi na hypostomatické z diivodu Setrnéjsiho hospodafeni s vodou

(Fontana et al., 2017).
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Obr. 2: Priduchy na adaxialni strané listd Salix miyabeana. A - Adaxialni strana mladého listu s funkénimi priduchy,
B - Adaxialni strana vyvinutého listu s priduchy uzavienymi vosky. Pfevzato z (Fontana et al., 2017).

K produkci vosktl v ramci bunééné stény svéracich bunék priduchi a tim k zna¢nému
omezeni funk¢nosti praduchii doslo i u mladych stromkt buku (Fagus sylvatica) (Obr. 3) v reakci
na akutni sucho, a to u vice nez 90 % praduchd. Tato zména je nevratnd a i po op&tovném
zavlazeni buku vyrazn€ omezuje difuzi plynii skrz priduchy a jejich vyménu mezi atmosférou

a listem (Gallé and Feller, 2007).



zavlazovanych rostlin bez okluzi; B, D - priduchy suchem stresovanych rostlin po dobu 36 dni uzaviené vosky.
Pfevzato a upraveno z (Gallé and Feller, 2007).

U listd Eucalyptus regnans v experimentu (England and Attiwill, 2005) byly pozorovany
zvetSujici se listovité vyrustky nad praduchy kryté kutikulou a zvysSena produkce voski mezi
anad epidermalni butiky listu s pfibyvajicim v€kem stromu a zv€tSujici se vySkou stromu.
Tim dochéazelo k castecné az uplné okluzi predpriduchové dutiny amorfnimi vosky (Obr. 4),
coz rostlindm umoznuje zvysit ucinnost vyuziti vody (WUE) a snizit ztraty vody transpiraci

pres pruduchy.



&

Obr 4: Praduchy na listu Eucalyptus regnans, méfitko 5 um. A - praduchy na listu 6-7 let starého stromu s pocinajicimi
projevy zvysujicimi se liStovitymi vyrustky nad praduchy kryté kutikulou; a - listovité vyrustky nad praduchy kryté
kutikulou, B - pruduchy na listu 16-17 let starého stromu se zacinajicimi projevy uzavieni pfedpruduchové Sterbiny
vosky; b - okluze pfedpriiduchové sterbiny vosky, C - pruduchy na listu 58 let starého stromu s vyrazné pokrocilou
okluzi priduchu, D - kompletné uzavieny pruduch na listu 240 let starého stromu, ¢ - kompletni uzavieni priduchu.
Prevzato a upraveno z (England and Attiwill, 2005)

Dal$im z projevii vodniho deficitu na urovni epidermis je snaha o snizeni kutikularni
transpirace tim, Zze dochazi k zesileni kutikularni vrstvy a k ¢asté depozici specifickych latek
do epidermalnich bunéénych stén. Takovéto posileni xeromorfniho charakteru listi je zcela
typické pro mediteranni stalezelené¢ stromy a kefe. U jejich sklerofylnich listd dochazi
ke zmenSeni epidermalnich bunék a soucasné zvysSeni jejich poctu na plochu, doprovazené
ztlusténim kutikuly pfipadné zvySenim hustoty krycich trichomd, jak bylo pozorovano na listech
olivovniku (Bosabalidis and Kofidis, 2002). Ke zvySeni hustoty trichomti doslo i u listd dubu
(Q. robur) pii pusobeni sucha (Giinthardt-Goerg et al., 2013). V ptipadé spodni epidermis
olivovniku se jednalo o zvyseni poc¢tu mensich epidermalnich bunek az o 50,2 % u svrchni pak
0 31,8 %, coz mize vést k lepsi regulaci kutikularni transpirace (Bosabalidis and Kofidis, 2002).
Podobna reakce listli byla popsana u dubu (Quercus ilex) vystaveného aridnim podminkam
prostiedi. Doslo k zesileni horni epidermis a kutikuly o 47 % a tim ke zvySeni jiz sklerofylniho

charakteru jeho diferencovanych list (Bussotti et al., 2002). Také u kete Pistacia lentiscus
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péstovaného v aridnich podminkach doslo ke zvétSeni tloustky listu diky vétsi produkei kutinu
(Bussotti et al., 2000). U sto¢enych listdi buku (Fagus sylvatica) vlivem sucha dochézi
k zajimavému uptednostnéni kutinizace abaxialni strany listu na rozdil od ¢asté&jsi depozice kutinu
na adaxidlni stranu listu za normalnich podminek. MoZnym vysvétlenim je prave
onen pozméneény tvar listu, kde jeho abaxialni strana je vystavena slunecnimu zafeni

a tim se zvysi pravdépodobnost ztrat vody skrz ni procesem transpirace (Bussotti, 1995).

Podobna snaha o omezeni kutikularni transpirace zvySenim nepropustnosti bunééné stény
byla také pozorovdna u listi buku (Fagus sylvatica), péstovaného v aridnich podminkach,
kde doslo ke zvySeni obsahu sekundarnich metabolitl tanint ve vakuoléach, a prfedevsim k jejich
translokaci do bunécnych stén epidermalnich bunék (Bussotti et al., 1998). Pravé jednim
zmoznych vysvétleni takovéto impregnace bunécéné stény je zvySeni jeji nepropustnosti
atim snizeni kutikuldrni transpirace. Impregnace bunécnych stén taniny i jejich vyskyt
ve vakuolach byl popsan i u listi stalezeleného kete Arbutus unedo pod vlivem sucha (Bussotti
et al., 2000). Naproti tomu pfi pozorovani produkce tanin u dubu (Quecus ilex) vystavenému

suchu, nebyla zjisténa jejich zvysena produkce ani translokace (Bussotti et al., 2002).

Listova kutikula také méni svoji propustnost pro vodni pary i v zavislosti na vzdusné
vlhkosti v okoli listu. Se zvySujici se vzdu$nou vlhkosti se zvySuje i propustnost kutikuly
(Schonherr and Schmidt, 1979). Jak bylo pozorovano na kutikule listd Prunus laurocerasus,
u které doslo ke zvySeni jeji propustnosti dvakrat az tiikrat pti zvySeni vzdusné vlhkosti v okoli
listuz 2 % azna 100 %, a nasledné k opetovnému zvySeni jeji nepropustnosti pii poklesu vzdusné

vlhkosti (Schreiber et al., 2001).

V ramci epidermis mulize vlivem sucha dochézet také krizné zadvaznym zménam
az poskozenim v jeji struktuie. Mira poskozeni jednotlivych bun€k zalezi pfedev§im na intenzité
a délce trvani sucha jako stresoru, ale také na schopnosti rostliny degradovat bunky podle jejich
dilezitosti pro asimilaci, jak bylo pozorovano u tfech druhd dubu (Q. petraeca, Q. pubescens
a Q. robur) v reakci na akutni sucho, pfi¢emz jako prvni jsou postizeny pokozkové buriky.
Dochézi vnich kplazmolyze az cytorhize, degradaci cytoplasmy, prasknuti tonoplastu
a plasmalemy. Naopak svéraci bunky pruduchu si dlouho udrzuji neporusenou buné¢nou sténu

a zasobni $krob (Obr. 5) (Vollenweider et al., 2016).
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Obr. 5: Pricny fez listem Quercus pubescens, méfitko 40 pm. A - pficny fez listem kontrolni rostliny nelimitované
nedostatkem vody s velkym poctem zasobnich Skrobovych zrn v mesofylovych buikach a svéracich bunkach
priduchd, B - pficny fez listem suchem stresované rostliny s vyrazné redukovanych obsahem skrobovych zrn
v mesofylovych buiikéch, ale pietrvavajicimi zdsobami Skrobu v svéracich bunikach priduchii; LE - spodni epidermis,
PP - palisddovy parenchym, SP - houbovity parenchym, st - Skrobova zrna, UE - svrchni epidermis, Ve - cévni svazek.
Ptevzato a upraveno z (Vollenweider et al., 2016).

2.2.2. Mesofyl

Bunky listového mesofylu zpravidla nevykazuji tak velké poskozeni vlivem nedostatku
vody jako je tomu u bun€k epidermis. Pfesto v rdmci mesofylu dochazi za plisobeni sucha
k ¢etnym zménam v jeho struktuie, at’ uz prostfednictvim nevyhnutelnych degenerativnich
poskozeni bunék vlivem zmén vodniho potencialu, turgoru, nebo naopak v ramci rostlinné snahy
o zabranéni degradaci prostfednictvim jak anatomickych, tak i fyziologickych aklimaci

a ontogenetickych adaptaci.

Pfi vodnim deficitu dochéazi v bunkach k poklesu turgoru, ktery je nezbytny pro rist
rostliny pomoci expanze bun¢k, udrzeni tvaru bunky a diky tlaku v pletivech i tvaru celé rostliny.
Z fyziologického hlediska se da turgor v bunkach udrzet i za nedostatku vody prostfednictvim
osmotického piizpusobeni rostliny, kdy dochazi ke kumulaci osmoticky aktivnich latek
v protoplastu a tim udrzeni turgoru i za snizeného vodniho potencialu okolniho prostiedi

¢i apoplastu.

24

Z anatomického hlediska se jako mozny dlouhodobé¢jsi obranny mechanismus proti suchu
ukazalo zmensovani bun¢k mesofylu listd pro udrzeni jejich optimalniho turgoru a pro zlepSeni
odolnosti vii¢i jeho poklesu napiiklad u jednoletych sazenic kete Campylotropis polyantha
v reakci na sucho (Li, Bao, a Wu 2011). Moznou vyhodou je pasivni zvySeni koncentrace
jiz ptitomnych osmoticky aktivnich latek v protoplastu pravé tim, Ze dojde ke zmenseni celé
buriky a tim ke snizeni vodniho potencialu za plného turgoru (Correia et al., 1989). Tato strategie
sniZzeni osmotického potencialu nové vznikajicich listti za sucha tim, Ze dojde ke zmenSeni bun¢k
spiSe, nez alokaci osmoticky aktivnich latek dovniti bunky se jevi jako vyhodna pro rostliny
s priduchy citlivymi na sucho a zaroven rostliny s rychle se vyvijejicimi listy. Divodem mize

byt vyrazné snizeni rychlosti fotosyntézy béhem sucha a tim i snizena produkci latek pottebnych
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k osmotickému piizptisobeni (Wilson et al., 1980), pozorované napitiklad i u Eucalyptus globulus
(Correia et al., 1989). Zaroven malé buiky nevyzaduji tak vyraznou zménu tlaku turgoru
pro roztazeni bunééné stény a tim zahajeni rustu bunky jako bunky velké (Steudle et al., 1977),
coz muze byt dalsim diivodem, pro¢ pfi vodnim deficitu mize byt vyhodné&jsi zmensovani bunek

mesofylu.

Rostliny rostouci v aridnich podminkach se vyznacuji typickymi xeromorfnimi listy.
Tyto listy jsou malych rozmérti, maji vetsi tloustku a silngjsi vrstvu kutikuly a tim se adaptuji
pro lepsi hospodafeni s malym mnozstvim vody, které maji k dispozici. U listd rostlin
neadaptovanych na sucho dochazi vlivem vodniho deficitu krom& zmenSeni listové plochy
naopak k ztenceni tloustky listu, pozorovatelného zejména na listovych segmentech
nachazejicich se mezi listovymi zilkami. Snahou rostliny je zkompaktnéni struktury celého listu
pro udrZeni jeho struktury a funkcnosti i pfes nedostatek vody a zamezeni jejim dal$im ztratam.

Nejvetsi podil na ztenceni listu ma mesofyl, ktery tvori nejvétsi ¢ast jeho prufezu.

Vlivem sucha totiz u mesofylu u za sucha se vyvijejicich listd zpravidla dochazi
k zmenSovani parenchymatickych bun¢k, a to jak vramci palisadového, tak i houbovité¢ho
parenchymu, ke zvySeni jejich poctu a hustoty vramci jednotlivych mesofylovych vrstev
ak vyrazné redukci intercelularnich prostori. U Campylotropis polyantha bylo pozorovéno
v reakci na sucho ztenceni celého listu az o 29 %, pfedevsim vlivem umérného ztenceni
palisadového i houbovitého parenchymu a zmensSeni mesofylovych buniek (Li et al., 2011).
U kultivaru avokada (Persea americana), vystaveného stresu ze sucha, doslo k zmenseni tloustky
celého mesofylu a tim i celé listové ¢epele. Konkrétné doslo k vyrazné redukei intercelularnich
prostorli, a naopak ke zvySeni poctu bunc¢k vramci jednotlivych vrstev mesofylu (Obr. 6).

Bunky houbovitého parenchymu vykazovaly vysokou hustotu a kondenzovanéjsi uspotradani

s vyraznou redukci intercelular az o 35-45 % vici kontrolnim listim (Chartzoulakis et al., 2002).

Obr. 6: Pfiény fez listem kultivaru avokada Persea americana, métitko 50 pm. A - pfiény fez listem kontrolni rostliny
nelimitované vodou, B - pfi¢ny fez listem suchem stresované rostliny s vyrazné kondenzovanéjsim usporadanim bunék
v palisadovém i houbovitém parenchymu. Pfevzato a upraveno z (Chartzoulakis et al., 2002).



U 5 druht kultivarti olivovniku (Olea europea), stabilné rostoucich v semi-aridnich
podminkach v Portugalsku a dobfe na né adaptovanych, bylo pti porovnani anatomické struktury
listu zjisténo, ze kazdy kultivar vykazoval odlisné anatomické adaptace na sucho a tim i rozdilnou
schopnost tolerovat rizné miry sucha (Bacelar et al., 2004). ZaleZi nejen na zméné vngjsich
podminek, ale i na genotypu rostliny, jaka bude jeji odpovéd’ na plisobici stresor (Guerfel et al.,
2009). Nejodolnéjsi kultivary olivovniku posilily jiz sklerofylni charakter jejich listd a umocnily
parenchymatické vrstvy, kutikulu, popiipadé mély hodn¢ trichomt (Bacelar et al., 2004).
U experimentalngé stresovanych rostlin dvou kultivart olivovniku (Olea europea) suchem,
byl pozorovan ten¢i prifez jejich listové Cepele, dany predev§im snizenim celkového objemu
zaujimaného mezibunéénymi prostory, a to jak vramci palisadového, tak i houbovitého
parenchymu. Za to zde ale doSlo ke zvySeni pocCtu a hustoty bunék v celém mesofylu
(Chartzoulakis et al., 2000). I u jinych olivovnikd rostoucich v suchych podminkach
pozorovanych tymem (Bosabalidis and Kofidis, 2002) doslo u stresovanych listd ke zmenSeni
velikosti mesofylovych bunék a zvyseni jejich hustoty o 31,6 % v ramci horniho palisadového

parenchymu, o 14,7 % v houbovitém parenchymu a o 43,4 % v ramci dolniho palisadového

parenchymu (Obr. 7).

- listy kontrolnich rostlin;
D, E, F - listy rostlin vystavenych suchu; A - horni palisadovy parenchym kontrolni rostliny, B - houbovity parenchym
kontrolni rostliny, C - spodni palisadovy parenchym kontrolni rostliny, D - horni palisddovy parenchym rostliny
vystavené suchu s viditelné¢ vét§im mnozstvim mensich parenchymatickych bunék kompaktné uspotfadanych,
E - houbovity parenchym listu rostliny vystavené suchu s kompaktnéji usporadanymi butikami a mensimi intercelulary,
F - spodni palisadovy parenchym listu rostliny vystavené suchu s vét§im mnozstvim malych parenchymatickych bunék.
Pfevzato a upraveno z (Bosabalidis and Kofidis, 2002).
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Podobné ztenceni listové Cepele (Obr. 8) vykazovaly i tfi druhy dubu (Q. petraea,
Q. pubescens a Q. robur), vystavené stresu z akutniho sucha, u kterych ovSem byla pficinou Cetna
cytorhiza vramci houbovitého parenchymu, zplsobujici vyraznou redukci jejich tloustky

(Vollenweider et al., 2016). Z téchto tfi druht je Q. petraea tim, ktery mél nejméné poskozeny

mesofyl.
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Obr. 8: Pri¢ny fez listovou Cepeli Quercus pubescens, méfitko 300 um. A - pficny fez cepeli listu kontrolni rostliny
s dostatkem vody; B - pfi¢ny fez Cepeli listu suchem stresované rostliny s vyrazné redukovanou tloustkou,
ptedevsim houbovitého parenchymu v disledku cetnych cytorhiz; LB - listovd cepel, V -hlavni zilka listu.
Ptevzato a upraveno z (Vollenweider et al., 2016).

ZvySeni hustoty bun€¢k v ramci mesofylu mize byt dilezité i pro zvySeni povrchu
mesofylovych bunék pro lepsi ptijem CO, a tim udrZeni fotosyntézy i pti suchu, avSak zaroven
dochazi i ke zmenseni objemu intercelularnich prostorti coz vede ke zhor$eni vodivosti mesofylu
pro CO, (Chartzoulakis et al., 2002). Zhustovani mesofylu a redukce intercelularnich prostort
ptispiva i k omezeni pohybu vodni pary v ramci mesofylu a tim zmenSeni vydeje vody transpiraci
(Bosabalidis and Kofidis, 2002) a mlize fungovat i pro zvySeni odolnosti listu vii¢i mechanickému

v

poskozeni jeho struktury vlivem desikace, ke kterému byvaji nachylnéjsi listy opadavych dievin
2001). To bylo pozorovano i u kultivart jabloni, kde kultivary citlivé na sucho mély malou
hustotu bun¢k vramci mesofylu a vyrazné interceluldry. Naproti tomu vysoce kompaktni,
pravideln¢ uspotradané bunky mesofylu a vyrazné redukované mezibunééné prostory byly
pozorovany shodné u vSech odolnych kultivarti jabloni jako vysledek jejich anatomické adaptace
vreakci na sucho. Dokonce mira jejich odolnosti vii¢i stresu z vodniho deficitu korelovala

s mnozstvim téchto alternaci ve struktufe jejich mesofylu (Hajnajari et al., 2019).

Vyznamnou organelou nachazejici se v buikach mesofylu jsou chloroplasty,
které jsou pro rostliny nezbytné pro proces fotosyntézy. Vodni deficit ale vyznamné ovliviuje
jejich tvar, strukturu i obsah a tim nasledné i jejich aktivitu. Zmény ve struktufe chloroplasti
v zavislosti na pusobeni akutniho sucha byly pozorovany u dubt (Q. petraea, Q. pubescens
a Q. robur), kde doslo ke zméné¢ jejich tvaru zplosténim, ke ztenceni jejich gran a jejich stroma
bylo vyrazné kondenzované. Z hlediska obsahu u nich bylo pozorovano velmi malo nebo dokonce
nulové mnoZstvi zasobnich Skrobovych zrn, ale zato obsahovaly hodné plastoglobuld (Obr. 9)

(Vollenweider et al., 2016).
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Obr. 9: Chloroplasty bun¢k palisadového parenchymu listu Quercus pubescens, méfitko 1 pm.
A - chloroplast kontrolni rostliny nelimitované nedostatkem vody; B - chloroplast suchem stresované rostliny
se ztenCenymi grany (g), zvySenym obsahem plastoglobuld (pg) a zadnym zasobnim Skrobem (st).
Ptevzato a upraveno z (Vollenweider et al., 2016).

Podobné poskozeni chloroplast suchem nastalo i buku (Fagus sylvatica), kde thylakoidy
nebyly usporadany v granech, vramci thylakoidi se utvarely vacky uréené k degradaci,
a dale chloroplasty obsahovaly vysoky pocet tmavych plastoglobulti (Bussotti, 1995). Dvouleté
stromky jabloni (Malus hupehensis), oznaCované jako citlivé na stres z nedostatku vody,
vykazovaly po 12 dnech bez ptisunu vody vyrazné poskozeni celého membranového systému,
tedy i chloroplasti (Obr. 10). Chloroplasty opét vykazovaly zmény ve tvaru i ve svém obsahu,
byly bez Skrobovych zrn, obsahovaly méné plastoglobulli, zménil se i tvar thylakoidd,
které zvétsily svlj objem a vétSinou se vyskytovaly samostatné v ramci chloroplastt

a ne usporadané v granech, jako u nestresovanych listti jabloni (Wang et al., 2012).

Obr. 10: Chloroplasty mesofylovych bunék listu Malus hupehensis, zvétseni 25 000 x. A - chloroplast (Ch) kontrolni
rostliny nelimitované vodou ma uspofadanou strukturu a zasobni Skrobova zrna (SG); B - chloroplast (Ch) rostliny
stresované suchem po dobu 12 dni s neuspofadanou strukturou a zadnou zasobou Skrobu (SG), CW - bunécna steéna.
Ptevzato a upraveno z (Wang et al., 2012).
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U stromki biizy (Betula pendula), vystavenych suchu v kombinaci s lehce zvySenou
koncentraci ozonu, doslo k alternaci tvaru jejich chloroplasti, které se zkratily, ale zvetSily svou
tloustku, obsahovaly méné thylakoidii a malé mnozstvi skrobovych zrn, za to se ale u nich zvysil

obsah chlorofylu a Rubisca (Padkkonen et al., 1998).

Na tirovni mesofylové buniky doslo u dubti (Q. petraea, Q. pubescens a Q. robur) v rdmci
rychlé adaptace struktury bunék jesté nepostizenych cytorhizou, k vyraznému zvétSeni vakuomu
obklopeného tenkou vrstvou cytoplasmy obsahujici malo organel. Dale pomoci procesi jako
makroautofdgie a mikroautofagie k jejich zasobeni uhlikem a snahu o oddaleni jejich

nevyhnutelné degradace (Vollenweider et al., 2016).

2.2.3. Listova Zilnatina

V ramci listové zilnatiny dochazi k odlisSnym zménam v jeji hustoté v listové Cepeli i jeji
anatomické stavbé u listd rostlin jiz adaptovanych na aridni podminky prostfedi a u rostlin
vystavenych akutnimu suchu. V porovnani dvou kultivarii jabloni rtizné citlivych na sucho,
v experimentu (Hajnajari et al., 2019), byla prokézana odlisna anatomicka struktura hlavni zilky.
U odolného kultivaru fez listem ukazal vetsi primér hlavni zilky, jeji kruhovity prifez vytvarejici
nahote kulovité vybouleni nad rovinu okolnich bun€k cepele listu a spodni ¢ast hlavni zilky
s velmi usporadanou strukturou epidermdalnich bunék zmnozenych do tii rozliSitelnych vrstev
chranénych jesté vrstvou voski. Vice vrstev epidermalnich bunék bylo pozorovano u nekolika
odolnych kultivari jabloni jako ochrana pfed nadmérnou ztratou vody. Pocty cévnich svazkii

v ramci listu se liSily u jednotlivych kultivarg, ale u odolnych jich bylo méné¢.

Praveé u neadaptovanych rostlin dochazi pii jejich vystaveni suchu k rozdilnym zménam
tykajicich se listové zilnatiny, které zalezi predevsim na stafi listu. U plné diferencovanych listi
nedochdzi k zasadnim zménam jako je prestavba vodivych pletiv, ale spiSe k fyziologickym
aklimacim, které umoznuji co nejdéle trvajici udrzeni funkEnosti vodivych elementt.
Rostlina se snazi zmensit pocet vodivych drah cilenym ucpanim perifernich zilek s menSim
primerem nerozpustnymi polysacharidy a tim zefektivnit transport pomoci neposkozenych casti

listové zilnatiny.

U listové zilnatiny dubl (Q. petraea, Q. pubescens a Q. robur) doslo reakci na sucho
vramci xylému k ¢astému ucpani vodivych elementi amorfni hmotou, tvofenou predevsim
nerozpustnymi sacharidy jako je pektin. V ramci floému sitkovice i privodni buiiky vykazovaly
plazmolyzu, cytorhizu a zhus§téni bunécného obsahu (Obr. 11). U sitkovic navic doslo k disperzi
latek normalné ulozenych pod plasmatickou membranou voln¢ do jejich lumen a tim k jejich

¢asteCnému zneprichodnéni (Vollenweider et al., 2016).
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Obr. 11: Sitkovice listu Quercus petraea (A, B, C) a Quercus robur (D). A - sitkovice (stu) a privodni butiky (cc)
kontrolni rostliny nelimitované vodou; B — sitkovice (stu) a priivodni butiky (cc) rostliny stresované suchem vykazujici
Casteéné zneprichodnéni a pocinajici cytorhizu; C - sitkovice kontrolni rostliny nelimitované vodou se snadno
viditelnou plazmalemou (pl) a Endoplazmatickym retikulem (er); D - sitkovice rostliny stresované suchem vykazujici
plazmolyzu a zvétSeni periplazmy (pe), cytorhizu a disperzi vlaknitych struktur do lumen. Pfevzato a upraveno z
(Vollenweider et al., 2016).

U dubtl (Q. petraea, Q. pubescens a Q. robur) byly zilky druhého a vyssich fadu daleko
vyrazngji postizeny suchem nez Zilka hlavni prochazejici sttedem cepele listu (Vollenweider et
al., 2016). Se zvysujici se dehydrataci a klesajicim vodnim potencialem dochdzi ke zmensovani
poctu funkénich vodivych elementt a to v pofadi od zilek vysSich fadt az po zilku hlavni (Salleo
et al., 2001).

U nové vznikajicich listti za vodniho deficitu jiz pozorujeme zmény i na Grovni piestavby
struktury listové zilnatiny, predevSim pak poctu cévnich svazkli vramci listové cepele,
ktera koreluje s hustotou praduchd. Naptiklad Q. pubescens v reakci na sucho snizil pocet

interkalarnich zilek u nové vznikajicich listi (Giinthardt-Goerg et al., 2013).
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2.3. Vliv sucha na fyziologické procesy probihajici v listu

V této kapitole se zabyvam vlivem vodniho deficitu na fyziologické procesy probihajici
v listu. Pfizplsobeni se rostlin na zménu podminek prostiedi a vyrovnani se s pisobicim
stresorem prostiednictvim uprav jejich fyziologickych procest je rychlejSim a Iépe
regulovatelnym zptisobem aklimace nez zmény v anatomickych strukturach listu. Navic na rozdil
od anatomickych pfestaveb listu, které se tykaji pouze nové se vytvarejicich listd v dobé
pusobiciho stresoru, fyziologické ptizplsobeni muze probihat i u jiz plné vyvinutych listl,
coz podporuje rychlost a ucinnost této obranné strategie. Pro rostlinu jsou dilezité oba druhy

prizptisobeni se na zménu podminek prostiedi a Casto se vykytuji soucasne¢.

Univerzalni a bezprostfedni reakci rostlin na sucho je uzavieni priiduchi, které ovliviiuje
tématu uzavirani priduchti a jeho vlivu na tyto dva procesy, zohlednuyji i stafi rostliny a vyvojové
stadium listu. Dale popisuji obnovu transpirace a fotosyntézy po znovu zavlazeni stresovanych

rostlin, konktrétné miru této obnovy a potiebny cas.

2.3.1. Kli¢ova tiloha priduchi v rostlinné reakci na sucho

Pti nedostatku vody v ptidé je pro rostlinu nutné snizit jeji vodni potencial tak, aby zlstal
zachovany jeho klesajici gradient ve sméru kontinua ptida-rostlina-atmosféra a rostlina byla
schopna vodu pfijimat. Pokud dojde k vyraznému snizeni mnozstvi vody dostupné pro rostliny
v pudé, které mize mit mnoho pfi¢in — sucho, zasoleni, voda ve formé ledu atd., je pro rostlinu
zasadni efektivné vyuzit vodu, kterou ma k dispozici, a soucasné zamezit dalSim ztratam vody.
mechanismy — zavieni pruduchii, sniZzeni vodniho potencidlu osmotickym pfizptisobenim

a zabranéni vzniku kavitaci ve vodivych pletivech.

Pii akutnim vodnim deficitu dochazi v rdmci rychlé obranné reakce rostlin k uzavieni
priduchii. Tim se rostlina chrani proti nadmérnym ztratam vody. Dlouhodobé&js$i uzavieni
priaduchii ovSem negativné ovlivituje fotosyntézu. Pokud dojde u rostlin k zavieni priuduchu,
dochazi zaroven k zamezeni piijmu CO, skrze né, a tim k vyraznému snizeni rychlosti a vytézku

fotosyntézy a pozdé&ji i k naruseni celého uhlikového metabolismu rostliny.

Priduchy jsou kliCovym mistem v udrZzovani vyvazeného stavu vody v rostling
a svym oteviranim a zaviranim reaguji na celkovy stav vody v listu, na kterém se podili

jak transpirace, tak i voda privadénd vodivymi pletivy do listu z kofenového systému.
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Jejich chovani byva ovlivnéno endogenné rostlinou, nejéastéji prostfednictvim fytohormonu
kyseliny abscisové, v reakci na rizné faktory prostfedi. Kromé€ vodniho deficitu jsou faktory
ovliviljici chovani praducht teplota, vlhkost, koncentrace CO> i rychlost a sila vétru (Aphalo

and Jarvis, 1993).

Chovani praducht a jejich prostfednictvim regulace vodniho hospodafeni rostliny
uzce souvisi s listovym turgorem. Turgorovy tlak ve svéracich burikdch je urcujici pro udrzeni
priaduchii v otevieném stavu. Pokud dojde k poklesu turgoru ve svéracich bunikach vlivem
dehydratace zplisobené vodnim deficitem dochazi ke zmenSeni objemu jejich protoplastu

a prestavbe vakuolarniho systému (Gao et al., 2009), a tim k uzavieni praduchové stérbiny.

S narGstajicim nedostatkem vody dochézelo k poklesu turgoru u bun¢k listu Ziziphus
rotundifolia. Proto bunky ve snaze o osmotické pfizplsobeni akumulovaly do protoplastu
osmoticky aktivni latky, pro zabranéni dal$im ztratdm vody z bunék listu a pro udrzeni turgoru
ve sveéracich bunkach, umoziujici alespoil ¢astecné otevieni pruduchti i v obdobi sucha (Yin et
al., 2005). Osmotické ptizptsobeni bunck listl se zd4d byt efektivnim v procesu fyziologické
aklimace pro zabranéni pfilisSné dehydrataci bun¢k pouze do urCité miry intenzity sucha.
S vétsi intenzitou sucha pak mladé dieviny preferuji jiné vyuziti omezeného mnozstvi uhliku
nez na osmotické ptizptisobeni. Konkrétné dochazi k jeho alokaci do kofenového systému a tim

k jeho zvétSeni (Thomas and Gausling, 2000).

Se zvySujicim se vodnim deficitem v pidé a poklesem vodniho potencidlu klesa
i vodivost pruducht v disledku jejich zavirani. Na vodivost priduchti ma vliv nejen sucho
ale i stafi rostliny a vyvojové stadium listu. V experimentu (Constable and Rawson, 1980)
pozorovali listy baviniku, u kterych se vodivost priiduchti zvySovala od jejich rozvinuti a maxima
dosahla mezi dny 15-25, poté jiz bylo zaznamenano postupné snizovani vodivosti praduchi
ve spojeni s tim, jak list starnul. Podobné u list Eucalyptus regnans (England and Attiwill, 2011)
byl pozorovan vyrazny gradient zvyseni vodivosti pruduchti v pribéhu prvnich fazi vyvoje listu
a u nové pln€¢ rozvinutych listd byla priduchova vodivost vy$8i nez u starSich listd.
Vodivost praduchii byva u listd ovlivnéna hlavné hustotou priduch v ramci listové Cepele
a velikosti pruduchového aparatu. ZvySujici se vodivost priduchd s postupnym vyvojem listu
az do plného rozvinuti souvisi pfedev§sim s vyvojem a maturaci priduchd. Vyvinuté priduchy
jsou veétsi nez vyvijejici se praduchy, a proto zvySuji pomér plochy priuduchovych §térbin
vici celé listové plose, tudiz dochazi ke zvySeni maximalni mozné transpirace (England and
Attiwill, 2011). Podle (England and Attiwill, 2011) za snizenim vodivosti priaduchi u starSich
listd stoji 1 vEétsi mira zastinéni starych listt, vyskytujicich se ve spodku koruny,

kde nemusi dochazet k plnému otevieni praduchovych $térbin.
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Nejen stafi listu, ale i jeho pozice vramci rostliny, ovliviiuji vodivost priduchi,
jak bylo pozorované u abaxidlnich praducht v experimentu (Jordan et al., 1975) na suchem
stresovanych rostlinach bavlniku, které zaviraly priiduchy postupné od starych listi k mladym.
Autofi tuto nejednotou reakci v zavirani praduchi pfi rozdilnych hodnotédch vodniho potencialu
ptipisuji upravé prahové hodnoty vodniho potencidlu pro zavieni priiducht, ke které doslo

v zéavislosti na mnozstvi slune¢niho zareni dopadajiciho na list v pribéhu jeho vyvoje.

Citlivost priduchti na sucho a intenzita jejich reakce mitize byt druhové specificka,
kdy vyznamnou roli hraji dalsi fyziologické charakteristiky druhu. Pozorovani (Zweifel et al.,
2007) ukézalo druhové specifickou reakci priiducht na sucho u Q. pubescens v porovnani
s P. sylvestris. Mladé duby v tomto experimentu vykazovaly vétsi odolnost vici suchu tim,
ze dokazaly udrzet oteviené ¢i Castecné oteviené priduchy i v obdobi nejvétsiho sucha,
coz jim umoznovalo nepferusovanou fotosyntézu, zatimco P. sylvestris mély pruduchy citlivejsi
k suchu a pfi zvySeném vodnim deficitu doslo k jejich uzavieni. Divodem pro¢ Q. pubescens
mohl nechat své priduchy oteviené i pti zvySujicim se suchu je schopnost efektivniho vyuziti
vody z koruny i kmene, i jeho schopnost udrzet niz$i hodnoty vodniho potencidlu a zabranit

vzniku kavitaci (Zweifel et al., 2007).

Rozdilny stupenn citlivosti priduchi v porovnani riznych druhti dubii a borovic
byl pozorovan i v dalSich experimentech. Naptiklad v experimentu (Kolb and Stone, 2000),
kdy se ukazalo, ze stary dub (Q. gambelii) byl odolnéjsi vuci stresu z vodniho deficitu v pidé
neZ borovice (P. ponderosa), coz se projevilo jeho vyssi hodnotou vodni potencidlu listt
méfeného pied Gsvitem. Vyssi hodnota vodniho potencialu listd dubu méteného pred usvitem
i béhem sucha mohla byt zpisobena mnohem hlub$im a rozsahlej$im kofenovym systémem
typickym pro tento druh dubu (Q. gambelli) oproti borovici. Stejné tak (Kolb and Stone, 2000)
zjistili vys$si odolnost Q. gambelii k vodnimu stresu zpisobeného nizkou vzduSnou vlhkosti
ajennepatrny vliv VPD! (vapour pressure deficit) na vodivost priducht a rychlost &isté
fotosyntézy v porovnani s borovici. Moznym vysvétlenim je vét§i plocha listi dubu
s velkym mnozstvim trichomd a jeho vyss§i rychlost transpirace, coz zesiluje tloustku hrani¢ni

vrstvy listu.

' vPD (Vapour pressure deficit) — je rozdil mezi mnozstvim vlhkosti ve vzduchu a moznym mnozstvim vlhkosti

ve vzduchu pii jeho plném nasyceni
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2.3.1.1. Omezeni transpirace v diisledku uzavieni priduchi a jeji obnova
po opétovném zavlaZeni

Otevirani priaduchid a piijem CO, pro fotosyntézu je spojen s vydejem vody v podobé
vodni pary procesem transpirace. Otvirani a zavirani priducht a tim balancovani ptijmu CO;
a vydeje vody je klicova funkce pro zivotaschopnost rostliny, zejména pokud je rostlina vystavena
stresoru podminek prostedi, jako je naptiklad sucho. Vodivost pruduchti a rychlost transpirace
je vlivem sucha snizena. Vodivost pruduchti u semenackt buku (Fagus sylvatica), vystavenych
stresu vodniho deficitu v ptidé zacala vyrazn¢ klesat hned poté co se snizil vodni potencial listu
méteny pred tsvitem pod -0.6 MPa a ziistala snizena oproti kontrolnim rostlinam po celou dobu
sucha. Podobny pribéh byl pozorovan i u koncentrace CO, v mezibunéénych prostorech,

ktera uzce souvisi s vodivosti pruducht (Pflug et al., 2018).

Pokud sucho putisobi v pribéhu vyvoje semenacku, ovlivni rychlost jeho transpirace
i do budoucna. Pokud rostlina zazije vic suchych obdobi v jednom roce, ma to vliv i na rychlost
transpirace v obdobi s dostatkem vody. Rychlost transpirace se nevrati do pivodnich hodnot
a zustava snizena, jak ukazal experiment (Lof and Welander, 2000), provedeny se semenacky
buku (Fagus sylvatica), ve kterém bylo potvrzeno, Ze pro ontogenezi semenackl buku jsou stejné
urcujici podminky prostfedi, ve kterych zrovna roste, jako i podminky prostiedi, které jiz zazil
v pfedchozim roce. Pokud sucho piisobi na semenacky ke konci vegetacniho obdobi,
je jejich schopnost prizptisobit se na vodni deficit na anatomické a morfologické tirovni znacné
omezena. Misto toho u nich dochazi k aklimaci prostfednictvim fyziologickych zmén, predev§im
tedy snizenim rychlosti transpirace (H&jickova et al., 2017). Snizeni rychlosti transpirace
u star$ich listti ke konci vegetacni sezony zplsobené snizenim vodivosti jejich pruduchi (Jordan

et al., 1975) se muze projevit zvySenim WUE rostliny (Welander and Ottosson, 2000).

Neméné dulezita je pro rostliny schopnost rychle obnovit normalni rychlost transpirace
po opétovném zavlazeni. Doba obnovy se pomérné lisi v jednotlivych experimentech
provedenych se stejnym druhem buku (Fagus sylvatica). V experimentu (Hajickova et al., 2017)
se Ctyfletymi semenacky buku (Fagus sylvatica) trvalo vraceni ke stejné rychlosti transpirace
jako u kontrolnich rostlin 3 dny po opétovném zavlazeni stresovanych semenacku.
V jiném experimentu se semenacky Fagus sylvatica trvalo vraceni k pivodni rychlosti
transpirace 6 dnti (Pflug et al., 2018) a v dal$im experimentu az 20 dnt (L6f and Welander, 2000).
Pti sniZeni obsahu vody v pudé dostupné pro semenacky dubu (Quercus robur) doslo ke zvySeni
WUE, piedev§im snizenim rychlosti transpirace, a po opétovném zavlazeni doSlo k oddaleni

jejiho vraceni do ptvodniho stavu (Welander and Ottosson, 2000).

Zatimco doba obnovy rychlosti transpirace se v jednotlivych experimentech 1i§i, narGst

vodniho potencidlu méfené¢ho pied usvitem je shodné pozorovan bezprostfedné po zavlazeni

22



u vétsiny experimentll. Naptiklad suchem stresované sazenice buku (Fagus sylvatica) reagovaly
na znovu zavlazeni okamzitym narustem vodniho potencialu méteného pted usvitem v listech,

ktery dosahl hodnot shodnych s kontrolnimi rostlinami béhem jednoho dne (Pflug et al., 2018).

2.3.1.2. Omezeni fotosyntézy v diisledku uzavieni priduchi a jeji obnoveni
po opétovném zavlaZeni

Rostlina jako prvni v reakci na sucho zastavuje rtst, naproti tomu fotosyntéza jeste probiha,
ale pomalu dochézi kjejimu zastavovani s nartstajicim nedostatkem CO,. U stromkti buku
(Fagus sylvatica) doslo k poklesu Cisté fotosyntézy po sniZzeni vodniho potencialu listu méteného
pted tsvitem pod -0.6 MPa a to az o 60%. Pravdépodobnou pficinou bylo omezeni schopnosti
CO; difundovat skrze priduchy i dale skrze mezibunécné prostory meofylu k chloroplastim
(Pflug et al., 2018). U mladych stromki topolu (Populus kangdingensis) v reakci na sucho doslo
k poklesu vodivosti priducht, poklesu intercelularni koncentrace CO,, tim i ke sniZeni rychlosti

Cisté fotosyntézy (Pn) (Yin et al., 2005) stejné jako u dubu (Quercus petraea) (Vivin et al., 1993).

Poklesem koncentrace CO, v mezibunéénych prostorech mesofylu listu dochazi
k postupnému poklesu rychlosti fotosyntézy. Naproti tomu miize vzrustat riziko fotoinhibice,
z divodu velkého mnozstvi absorbované energie fotonii dale nevyuzivané pro fotosyntézu
(Psidova et al., 2015). U sazenic buku (Fagus sylvatica) v experimentu (PSidova et al., 2015)
doslo u sazenic citlivych na sucho jeho vlivem k vyraznému snizeni efektivity fotosystému II.
Naproti tomu, u sazenic buku odolnéjsim vuci suchu, pochazejicich z teplych a suchych lokalit,
doslo naopak pii pisobeni sucha ke zvySeni WUE, minimalnimu poklesu Pn a téméf nulovému
poskozeni vlivem nadmérné ozaienosti. Dub (Q. ilex) v experimentu (Epron and Dreyer, 1990)
vykazoval mensi poskozeni vlivem nadmérného slune¢niho zaieni nez Q. petraea a Q. pubescens,
pravdépodobné diky jeho lepsimu morfologickému a anatomickému piedpokladu, zahrnujicimu
vétsi tloustku listu i vrstvy kutikuly. Umociujici vliv sucha na poskozeni fotochemickych
procesu ukazuje experiment (Epron and Dreyer, 1990), kdy u suchem stresovanych Q. petraea
a Q. pubescens doSlo k mnohem pomalejSimu a neuplnému obnoveni funkce
elektrontransportniho fetézce na thylakoidni membrané po vystaveni silnému slune¢nimu zéafeni,
nez u rostlin nelimitovanych vodou. Autor toto pozorovani vysvétluje suchem narusSenou

syntézou proteint v chloroplastech zptsobujici pomalejsi obnovu fotochemickych procesti.

V jinych experimentech naopak autofi pozorovali zvySenou odolnost fotosyntetického
aparatu, nachazejiciho se na thylakoidni membrané chloroplasti, v souvislosti s vodnim
deficitem. Poskozeni jednotlivych komponentl elektrontransportniho fetézce vlivem pusobeni

silné¢ho slunecniho zafeni a soucasné nemoznosti listu se ochlazovat transpiraci diky uzavieni
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priduchii neni az tak zavazné, jak dokdzala studie (Haldimann and Feller, 2004),
ukazujici na pomérné vysokou odolnost fotosystému II viici vysokym teplotdm v rozmezi
25-45 °C. Také inaktivace fotosystému II, zpisobena jeho kratkou expozici vysSim teplotdm,
se ukazala jako vratnid. Termostabilitu fotosystému II v rozmezi teplot 42-51 °C potvrzuje
i experiment (Ghouil et al., 2003), provedeny na mediterAnnim dubu Quercus suber.
Vliv nedostatku vody v pidé se ukdzal byt klicovy pravé pro zvySeni této hranicni teploty

termostability fotosystému II Q. suber na rozmezi teplot 44-54 °C.

Proti poskozeni listli, a pfedevsim fotochemického fetézce vlivem nadmérného slune¢niho
zafeni muze pusobit i sniZzeni obsahu chlorofylu v listech rostlin jako disledek jejich vystaveni
del3imu ptisobeni sucha. Ubytek chlorofylti az o 85 % viiéi hodnotam naméfenym pred zacatkem
vodniho deficitu byl pozorovan napiiklad u stalezeleného polokete Rosmarinus officinalis
(Munné-Bosch and Alegre, 2000). Pravé tato strategie sniZzeni obsahu chlorofyld v listech snizuje
1 mnozstvi jimi absorbovanych fotoni a pfispivda kjejich ochrané proti poskozeni
elektrontransportniho fetézce nadmérnym sluneénym zatenim a spolu s dal$imi adaptacemi

k jejich schopnosti piezit del$i obdobi sucha.

Pokud jsou stromy vystaveny dlouhodobé&jSimu, silnému stresu z nedostatku vody,
ovlivilyje to nejen rist a fotosyntézu konkrétniho jedince, ale ma to dopad i na primarni produkci
celého ekosystému. Proto po skonceni obdobi sucha miizeme pozorovat snahu o kompenzaci ztrat
(nedostatek asimilovaného uhliku), ke kterym doslo béhem suchého obdobi. Ve vétsing piipada
po opétovném zavlazeni suchem stresovanych stromd dochazi k velmi rychlému nastartovani
fotosyntézy. Ptri¢emz rychlost obnovené fotosyntézy casto az pied¢i hodnoty pozorované

u kontrolnich rostlin a mize dochazet i k oddaleni senescence listti na konci vegeta¢niho obdobi.

Velmi rychlé obnoveni fotosyntézy bylo pozorovano v experimentu (Arend et al., 2016)
u buktl (Fagus sylvatica), vystavenych stresu z vodniho deficitu po dobu Sesti mésict a jejich
nasledném zavlazeni. B€hem jednoho dne po zavlazeni stoupla rychlost fotosyntézy na 60%
rychlosti fotosyntézy vykazované kontrolnimi rostlinami. PIné obnoveni do stavu pfed suchem
trvalo asi 20 dnii nejspise z divodu pietrvavajicich omezeni, at’ uz na trovni praduchi v podobé
pretrvavajiciho utésnéni praduchti vosky ¢i z diivodu vyrazného snizeni obsahu chlorofyll
u stresovanych rostlin. Velmi rychly prvotni nartust rychlosti Cisté fotosyntézy po zavlaZzeni
byl zaznamenan i1 v experimentu (Pflug et al., 2018) srostlinami buku (Fagus sylvatica),
kdy béhem prvnich ¢tyfech dnti po zavlaZzeni dosahla Cista fotosyntéza 85% puvodni hodnoty,

ale jeji tiplné obnoveni trvalo déle nez tyden.

Napfi¢ experimenty a druhy stromt stresovanych vodnim deficitem pozorujeme shodny
rychly narist Pn bezprostiedné po zavlazeni na vice nez polovinu puvodni hodnoty,

ale rizné dlouhou dobu obnoveni Pn do hodnot odpovidajicich kontrolnim rostlinam
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s nelimitovanou dostupnosti vody. Rizné¢ dlouha doba navratu fotosyntézy do 100 % hodnot
muze byt zpisobena riznymi limitacemi danymi mirou a typem poskozeni a reverzibilitou téchto
poskozeni. U dvou druhil dubti (Q. petraea a Q. pubescens) v experimentu (Arend et al., 2013),
bylo pozorovano postupné sniZeni rychlosti fotosyntézy vlivem pisobeni sucha zcela paralelné
se snizovanim vodivosti priduchii a po znovu zavlazeni opét jeji rychly navrat k hodnotam
shodnym s kontrolnimi rostlinami, stejné tak rychle, jak rychle se obnovila vodivost praduchd.
Silnad souvislost mezi otevienim priduchii a obnovenim fotosyntézy na hodnoty shodné
s kontrolnimi rostlinami ukazuje spiSe na primarni vliv uzavieni praduchli na zpomalovani
fotosyntézy neZz na vliv nestomatalnich limitaci pravé u téchto druhd. Q. robur ve stejném
experimentu vSak vykazoval zpozdéni v navraceni rychlosti fotosyntézy do ptivodnich hodnot,
coz nasveédcuje pritomnosti nestomatalnich limitaci, presto Ze autoii zadné konkrétni nedetekovali
(Arend et al., 2013). Vétsi vliv uzavieni pruduchii nez nestomatalnich limitaci (difuze CO, skrze
vrstvy mesofylu) na pokles Pn byl zaznamenan i1 u buku (Fagus sylvatica) (Pflug et al., 2018).
Velky vliv priduchovych a mensi vliv nestomatalnich limitaci na fotosyntézu pozoroval i (Epron

and Dreyer, 1990) u tii druhti dubti (Q. petraea, Q. pubescens a Q. ilex).

Schopnost buku (Fagus sylvatica) velmi rychle obnovit proces fotosyntézy bezprostiedné
po zavlazeni dokazuje jeho schopnost pfekonat i extrémni letni sucha. I pies zjevné snizeni obsahu
chlorofylu béhem akutniho sucha dochazi k rychlému obnoveni fotosyntézy po znovu zavlazeni,
coz mize byt diky uchovavani komponent fotosystémii béhem sucha nebo jejich rychlé syntéze

de novo bezprostiedné po zavlazeni (Gallé and Feller, 2007).

Navic u buku (Fagus sylvatica) doSlo po obnoveni zalivky az k prevySeni
hodnot Pn ve srovnani s kontrolnimi rostlinami s dostatkem vody a oddaleni senescence listd.
Zvyseni rychlosti fotosyntézy trvajici az do konce vegetacni sezéony a oddaleni degradace
chlorofylu je nejpravdépodobnéji vysvétlitelné jako kompenzace ztrat asimilatii zptisobené
vyraznym zpomalenim az zastavenim fotosyntézy v prib&hu pisobeni sucha na rostlinu (Arend

etal., 2016).

I v prubéhu trvani sucha se rostlina snazi o kompenzaci nedostatku uhliku potfebného
pro celou fadu procest probihajicich v rostling, a hlavné pro jeji rust. Po vystaveni rostliny
stresovym podminkam vodniho deficitu dochazi k okamzitému zastaveni rdstu rostliny,
které je vSak zpusobené spiSe nedostatkem vody v bunkach a tim jejich neschopnosti udrzet
turgor potiebny pro potencial buiiky rist nez nedostatkem uhliku. Proto se obsah nestrukturnich
sacharidi po vystaveni rostliny suchu v buiikach nejprve zvysuje a pii jeho del§im trvani dochazi
k zastavovani fotosyntézy i produkce asimilatii a spotifeba uhliku na rdst a obrannou reakci
rostliny mnohonasobné pfevysuje jeho mnozstvi fixovaného fotosyntézou (McDowell, 2011).

Béhem vodniho deficitu rostlina saha do svych zasob skrobu jako alternativniho zdroje energie
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dalezitého pro udrZeni metabolické aktivity i v dobé sucha, kdy nedochazi k vyprodukovani
dostate¢ného mnozstvi asimilatt fotosyntézou (Pflug et al., 2018). A proto pfestoze celkova
koncentrace nestrukturnich sacharidt v listech buku ziistava stale stejna nezavisle na dostupnosti
vody, pomér jednotlivych slozek se vyrazné méni ve prospéch rozpustnych cukrti viici Skrobu.
Ovsem po zavlazeni rostliny dochdzi k rychlému vraceni sacharidové rovnovahy do pivodniho

stavu (Pflug et al., 2018).
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3.Zavér

Stale se zvysujici sucho spojené s probihajicimi klimatickymi zménami vyrazné ovlivituje
vSechny rostliny, které jsou nucené se tomuto stresoru ptizpusobit. Obranné strategie rostlin proti
suchu pozorujeme jak na Grovni celého rostlinného organizmu, tak i na Grovni jeho jednotlivych
organd, predevsim pak listl. List jako nejflexibilng€js$i organ totiz rostliné umoznuje rychle
reagovat na zmeény podminek prostiedi a 1épe hospodatit s vodou v podminkach nartstajiciho
sucha. Aklimacni reakce probiha upravou fyziologickych procesti probihajicich v listu ¢i
prestavbou anatomické struktury nové se vyvijejicich listd. Casto se tyto druhy aklimace

vyskytuji soucasn¢ a navzajem se dopliuji a ovliviuji.

Z anatomického hlediska pozorujeme pii nedostatku vody v epidermis noveé se
vytvarejicich listti nékolik zasadnich jevi. Hustota priducht se u vétSiny listl snizuje. ZmensSuje
se 1 velikost jednotlivych priduchi. Zajimavym pozorovanim byla okluze adaxialnich priduchii
u pivodné amfistomatickych listd Salix miybeana v reakci na nedostatek vody. Vlivem sucha také
dochazi k zesileni kutikularni vrstvy na listovém povrchu a depozici hydrofobnich latek do
bunéénych stén epidermalnich bunék. Cilem vSech téchto uprav v anatomické struktute epidermis

je omezeni ztrat vody procesem transpirace, a to jak skrze pruduchy, tak i kutikulou.

V mesofylu listd vyvijejicich se za sucha dochazi ke zmenSovani parenchymatickych
bunek za ucelem lepSiho udrzeni jejich turgoru. Pozorujeme také vyraznou redukci
mezibunéénych prostorti, ktera napomaha zkompaktnéni celé struktury mesofylu. Vysledkem

téchto zmén ve stavbé mesofylu je ztenéeni ¢epele listu a zvys$eni jeho mechanické odolnosti.

U listové Zilnatiny nepozorujeme v reakci na sucho tak vyraznou prestavbu jeji struktury
jako je tomu u epidermis a mesofylu. SpiSe dochazi ke zmenSeni poctu vodivych drah
znepruchodnénim zilek vysSich fadt a tim zefektivnéni transportu vody fungujicimi ¢astmi
vodivych pletiv. Timto rostlina zabrani nebezpeénym kavitacim ve velkych zilkach a co nejdéle

udrzi fungujici transport vody.

Reakce rostlin na nedostatek vody upravou jejich fyziologickych procesi je na rozdil od
anatomickych Uprav velmi rychlym, efektivnim a dobfe regulovatelnym zpitisobem obrany
vyuzitelnym i u jiz diferencovanych listii. Zavienim praduchi rostlina miize regulovat transpiraci
tim omezit vydej vody, a naopak zvySit WUE. Dlouhodobéji uzaviené praduchy maji ale
negativni vliv na fotosyntézu a tim na primarni produkci celé rostliny. Po opétovném zavlazeni
vSak nastava pomérné rychla obnova fotosyntetickych procesti, nékdy dochazi i ke zvySeni
rychlosti fotosyntézy a ptipadné oddaleni senescence listl. Rostlina tim kompenzuje ztraty

asimilovaného uhliku, vzniklé v dob¢ plisobeni sucha.
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Naprosta vétSina experimentalnich praci zaméfenych na vliv sucha na anatomickou
strukturu listu popisuje vliv sucha na riiznych listech (byt’ jednoho druhu) v riznych fazich jejich
vyvoje. Zajimavé by vSak bylo zkoumat jeden a ten samy list pod vlivem sucha po celou dobu

jeho vyvoje a zivota.
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