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Abstrakt

Jednim z problému soucasnosti je zajisténi potravinové bezpecnosti rostouci lidské populace.
Vzhledem ke globalnimu oteplovani a zménam klimatickych podminek je péstovani rostlin, i za
vyuziti precizniho zemédélstvi a Slechtitelstvi rostlin, stale naro¢néjsi. Pochopeni komplexnich
interakci pudniho prostredi s rostlinami a mikroorganismy by mohlo pfinést zlepseni
stavajicich zemédélskych technik. Interakce by se potencialné daly vyuzit k modifikaci téchto
tri slozek (mechanicky, geneticky) pro zajisténi nejvyssi rostlinné produkce za zachovani, Ci
snizeni, stavajicich negativnich dopadu, které souc¢asné zemédélstvi na pudu ma, jako je
eutrofizace vod nebo eroze pudy. Pfedkladana prace shrnuje pedogenetické procesy, nékteré

odpovédi korene na heterogenitu pudniho prostredi a interakce v rhizosfére.
Klicova slova:

Pudni heterogenita, pedogeneze, architektura korenového systému, rhizosféra

Abstract

One of the major problems the world is currently facing is the provision of food security to the
continuously growing human population. Global warming and climate changes are making
plant production more challenging, in spite of the use of strict methods in agriculture and plant
breeding. Understanding the complex interactions between the soil's environment, plants and
microorganisms could lead to a breakthrough in today’s agricultural techniques. These
interactions could potentially be used to modify the 3 elements (mechanically, genetically) to
ensure the best plant production, while maintaining or even lowering current negative impacts,
such as eutrophication of waters or soil erosion. The thesis outlines processes of soil

formation, root response to soil heterogeneity and interacttions in the rhizosphere.
Key words:
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Seznam pouzitych zkratek:

PAS (Periodic Acid Schiff)

LMWOS - Low Molecular Weight Organic Substances

USDA - United States Department of Agriculture - Ministerstvo zemédélstvi Spojenych statu
americkych

SOM - soil organic matter - pudni organicka hmota

FISH - Fluorescence /n situ hybdidization

RSA - Root System Architecture

RPE - Rhizosphere Priming Effect
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1 Uvod

Puda je heterogenni systém, ménici se v prostoru i case (Lin, 2011). Na jeji vyvoj maji vliv
pedogenetické procesy, jako zvétravani (Phillips et al., 2019), pohyby vody (Meij et al., 2018) a
pusobeni pudnich organismu (Wilkinson et al., 2009) ¢i antropogenni éinnosti (Hu et al., 2018).
Pedogenetické procesy v prubéhu ¢asu vytvari, transformuji a redistribuuji jednotlivé pudni
slozky. Jejich heterogenni usporadani vytvari prostredi pro Zivot rostlin, kterym slouzi jako
mechanicka opora a zdroj vody a mineralnich Zivin. Pidni podminky jsou vSak malo kdy
optimalni, pida muze byt prili$ kompaktni, sucha, nebo chuda na Ziviny. Diky vysoké vyvojové
plasticité jsou rostliny schopné maximalizovat zisk zdroju skrze modifikaci korenového
systému (Atkinson et al., 2020; Gao et al., 2016; Kiba & Krapp, 2016) a nejblizsiho okoli korene
(Neumann & Romheld, 1999; Zarebanadkouki et al., 2019).

Tato prace je rozdélena do tfi celky, podle Urovni, na kterych se vybrané procesy
projevuji. (viz. 1. Tabulka). JelikoZ je puda komplexni systém, je nutné si uvédomit, Ze vSechny
zminéné procesy, probihaji v soucinnosti a vzajemné se ovliviuji. NapF. s narustem vodniho
obsahu vlivem srazek se kromé vodniho potencialu zméni dalsi parametry, jako hustota pudy,
tepelna kapacita, aerace koncentrace soli, apod. (Jenny, 1941). Cilem této prace je predstavit
dopad pedogeneze na heterogenitu pudy, jeji vliv na architekturu kofenového systému a

pUsobeni rostliny na pudni prostredi.
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Obrazek 1. Vztahy mezi pudnimi sloZzkami a procesy zodpovédné za pudni heterogenity na tfech Grovnich
a jejich provazanost. (pFevzato z Laliberté et al. 2013)

Rhizosféra




2 Heterogenita pudniho prostredi

2.1 Vznik a vyvoj pudy

Plda je otevieny systém tvoreny pevnou, kapalnou a plynnou slozkou organického éi
anorganického puvodu (Hartemink, 2016). Formovani pudy zacina transformaci matecné
horniny plsobenim pedogenetickych faktord, z nichZ nejdulezitéjsi je voda (Meij et al., 2018). Po
dosazeni urcité porozity ji mohou kolonizovat prvni organismy a s jejich prisunem organické
slozky vznika pudy. Nasledujici vyvoj je definovany presuny materialu z a do pudniho profilu,
dale k transformaci a redistribuci jednotlivych sloZek napri¢ padnim profilem pusobenim
perturbaci biotického, &i abiotického puvodu (Hole, 1961). Tato dynamika popisuje progresivni a
regresivni pedogeneticky vyvoj, ktery probiha v pudach soucasné (Bajard et al., 2017; D.
Johnson et al., 1987; Sommer et al., 2008). Progresivni pedogeneze vede k eluviaci - presunu
rozpustnych sloZek do nizsich profilQ, horizonaci - vzniku pudnich horizontu a rozsifovani
pudniho profilu shora, ¢i zdola. Regresivni pedogeneze naopak zpUsobuje haploidizaci - ztratu
pudnich horizontd, vznik retardantu - vrstev, které blokuji progresivni vyvoj a erozivni ztraty
profilu (napF. fragipan). Vznik pldy lze tedy povaZovat za prohlubovani profilu a jeji vyvoj je
definovan nelinearni zménou jeho hloubky. Pro vyzkum vyvoje pudy se vyuzivaji tzv.
chronosekvence - pFibuzné vzorky pud, ovlivnéné podobnymi pedogenetickymi faktory o
urcitém stari, na kterych se zkouma zména ve slozeni pudniho profilu. Johnson & Watson-
Stegner (1987) prezentuji teoreticky priklad chronosekvence, ktery dobre ilustruje prubéh

progresivniho a regresivniho vyvoje pudy (viz. Obr. 2).

2.1.1 Transformace mateéné horniny v regolit

Prvnim predpokladem vzniku pudy, je transformace mateéné horniny na regolit, ktery ma vyssi
porozitu. Ta ma vyrazny vliv na mechanickou pevnost (Heidari et al.,, 2014; Wu et al,, 2017), na
mnozstvi zadrzované vody (Colombi et al.,, 2018; Jiang et al., 2020) a na povrch, ze kterého
dochazi k uvolhovani mineralnich Zivin. Za zvySovani porozity matecné horniny je zodpovédné
fyzikalniho (Eppes & Keanini, 2017) a chemické zvétravani (Norton et al., 2014). To je zprvu
zpUsobovano abiotickymi procesy (tektonika, srazky, vitr, oxidace) teprve po dosazeni urcité
porozity, je regolit kolonizovan organismy, které ji dale modifikuji. Intenzita fyzikalniho
zvétravani zavisi na pritomnosti mikroskopickych prasklin (Scott & Wohl, 2019) a na pevnosti
matecné horniny (napr. sila potrebna k naruseni mramoru (Schubnel et al., 2006) je az 3x vyssi

nez u vapence (Nicolas et al., 2017)). Nachylnost ke vzniku prasklin u véech typu hornin roste



se zvysujici se vlhkosti (Nara et al., 2017) a teplotou (Nara et al., 2011). Porozita u krystalickych
hornin, jako u Zuly, je velmi nizka, kolem 1 % (Schild et al., 2001), zatimco u sedimentarniho
piskovce dosahuje 3 - 23 % (Heap et al., 2009). Pisobenim klimatu jsou mikroskopické péry a
praskliny infiltrovany vodou, ktera plsobi jak chemicky, tak fyzikalné. Byt je porozita zuly
nizka, vétsina poru kopiruje Zily biotitu (Schild et al., 2001), ve kterém pfi infiltraci vody dochazi
k vmezereni jejich molekul a zvySeni objemu biotitu az o 20 %, a tedy poklesu pevnosti horniny
(Isherwood & Street, 1976; Yokoyama & Matsukura, 2006). Voda s sebou také prinasi
rozpusténé soli, jejichz krystalizace uvnitf prasklin horninu mechanicky narusuje (Rodriguez-
Navarro & Doehne, 1999). Obdobné pusobi cyklické stridani teplot, kdy dochazi k zamrzani vody
(narust porozity Zuly vystavené 120 cyklim v rozmezi -30 °C a 20 °C kazdych 8 hodin, dosahl 50
% (C. Liu et al., 2021)). Matecna hornina se ¢asem dostava do faze regolitu, kdy vznika porozni

matrix, ve které dochazi ke gravitacnimu toku vody a jeji retenci (Jiang et al., 2020). V

2.1.2 Kolonizace regolitu a vznik pudy

V této fazi zaéinaji regolit, tvoFeny pfevazné mensimi pudnimi éasticemi (pisek 2.0 - 0.05mm,
spras 0.05 - 0.002 mm a jil < 0.002 mm (Soil Survey Staff, 1999)), kolonizovat organismy, jejichz
pfitomnost ma vliv na zvétravani, redistribuci pudy a erozi. JelikoZ je puda mélka, vodni obsah
nemusi byt dostateény. Koreny rostliny penetruji pudu az k matec¢né horniné, kde je voda
zadrZovana v mikropérech (Rempe & Dietrich, 2018; Witty et al., 2003). Tim zpusobuji dalsi
fragmentaci saprolitu (vrstva mezi regolitem a matecnou horninou), pod nim se nachazejici
mateéné horniny, a prohlubuji tak pudni profil (Hasenmueller et al., 2017). Kofeny pusobi na
horninu rhizogennim zvétravanim (Garcia Arredondo et al., 2019). Pfikladem je preména
primarnich minerald na jilovité a jejich dal$i modifikace v rdmci rhizosféry (Khademi &
Arocena, 2008). Na zvétravani maji také vliv mykorrhizni houby, které pomahaji korenum
ziskavat tézko dostupné mineralni Ziviny (Allen, 2007; Koele et al., 2014). Napriklad hyfy
(Paxillus involutus) v asociaci s koreny borovice (Pinus sylvestris) jsou zodpovédné za silnou
acidifikaci povrchu biotitu a naslednou mobilizaci (50 - 65 %) K, (55 - 75 %) Mg, (80 - 85 %) Fe a
(75 - 85 %) AL, z celkového obsahu vyskytujiciho se ve svrchni vrstvé (40 nm) (Bonneville et al.,
2011). Stejné tak bakterie (Pseudomonas azotoformans) pfi tésném kontaktu s biotitem

mobilizuji, (20 %) Fe a (71 %) Al z celkového obsahu (Wang et al., 2020).



2.1.3 Agregace pudnich éastic

Pritomnost organismi dale zvySuje pudni porozitu agregaci pudnich ¢astic (Feeney et al., 2006;
Martens & Frankenberger, 1992; Zhang et al., 2008). Na trovni kofenového systému dochazi

k agregaci pudnich ¢astic se SOM, vznikajici z odumrelych ¢asti korenového systému s pudnimi
¢asticemi nebo jejich spojovani mucigelem (Angers et al., 1997; Mangalassery et al., 2013). Tim
je dale zvySovana porozita, diky velikost mikro (20-250 um) a makroagregatu (> 250 um)
(Regelink et al., 2015). Mucigel zvySuje pevnost agregatu (zejména téch mezi 150 - 350 um
(Brax et al., 2019). Pouzitim PAA (Polyacrylic acid), které ma podobné vlastnosti jako mucigel
doslo ke zvyseni stability agregatu ve vlhké piscité pudé ze 14.4 % na 82.7 %. U prirozené
stabilnéjsi jilovité pudy vzrostla stabilita ze 71.2 % na 94.3 % (Buchmann et al., 2015). Kromé
rostlin (Naveed et al., 2017) maji na agregaci vliv mykorrhizni houby (Moreno-Espindola et al.,
2007) a bakterie (Kaci et al., 2005). Pfitomnost vegetace a asociovanych mikroorganismu tak
zvysuje stabilitu pudy a odolnost vuéi erozi (Nciizah & Wakindiki, 2015). Haynes & Beare (1997)
pozorovali efekt Sesti druhu rostlin na pudni stabilitu. Pfi polni vodni kapacité byl efekt
minimalni, jelikoz voda zvysuje kohezi pudnich éastic (Mullins & Panayiotopoulos, 1984),
zatimco pri vysuseni pudy byl efekt vyrazny a stabilita o 50-100% vy$si, v porovnani

s kontrolou. Nejvétsi vliv méli Fabaceae - Trifolium repens a Lupinus. Zajimavé je ze Trifolium
ani Lupinus neméli nejvétsi korenovy systém. Autofi to vysvétluji vy$si koncentraci bakterii a
asociaci s hyfami hub. Pri vysazeni olSe Sedé (Alnus incana) inokulované Melanogaster
variegatus doslo ke zvySeni stability pudnich agregatu, zaroven délka korenového systému na
objem pudy (cm cm-3) vzrostla aZ o 40 % v porovnani s rostlinou bez mykorrhizy (Graf & Frei,
2013). Autori zastavaji nazor, zZe téchto interakci lze vyuzivat v eko-inZenyrskych aplikacich pFi
stabilizaci svahu. Naopak Bast et al. (2014) tvrdi, Ze /n situ nebylo dosazeno stejného efektu, na
silné erodovanych svazich. To Ze rostliny v asociaci s houbami a bakteriemi zvy$uji porozitu a
stabilitu pidnich agregatl také pozitivné ovliviuje infiltraci a transport vody (KodeSova et al.,
2009), vyména plynu mezi pudou a atmosférou (Mangalassery et al., 2013), stabilita pudnich
agregatd (J. Liu et al., 2021) a dostupnost mineralnich Zivin (Zhong et al., 2019). Na zakladé

pozitivni zpétné vazby tak dochazi ke zvySovani pudni heterogenity.



Obrazek 2 - Vyvoj pud (A) a
(B) zaéinajici v identickych
podminkach az na vétsi
mnozstvi povrchové vody,
které se dostava na pudu (A)
vlivem rozdilné topografie.

V éasech To - T7 pldy
prodélavaji progresivni vyvoj,
ktery je u pldy (A) urychlen
vétsi mirou eluviace. Malé
mnozstvi materidlu pribyva v
To - T7 vlivem nanosu vétru a
zaplaveni. VT4 - Ts, lze
pozorovat slaby regresivni
puls zpusobeny rostlinnou
expanzi. Pida (A) je osidlena
rostlinnymi druhy, které
produkuji kyselejsi opad,
ktery posiluje eluviaci, navic _, .
se mezi T2 - T7 vytvari Vyvoj
fragipan. Obdobi Ty - Ts, je ~ PUdY A
charakterizovano silnym

vétrem, zodpovédnym za
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jesté intenzivnéjsi u pudy (A),

kvali pfitomnosti fragipan.
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2.2 Pudni voda

2.2.1 Infiltrace

Mira infiltrace zavisi na klimatu, intenzité srazek (Diskin & Nazimov, 1996; Nguyen et al., 2018) a
topografii dané oblasti (Guo et al., 2019). Negativni vliv na infiltraci ma zvySena hustota pudy
(Gregory et al., 2006; Papierowska et al., 2020), mnozZstvi organické hmoty ve formé listd, jehlic
nebo rhizodepozitu (Holder, 2007; Naveed et al., 2019; Papierowska et al., 2020). Naopak SOM
ve formé odumrelych koFenu ma na infiltraci pozitivni vliv. V pudé porostlé tolici (Medicago
sativa) stoupla infiltrace o 27.7 %, (Guo et al., 2019). Opakovanim cyklu zaplaveni a vysuseni

také muze zvysovat rychlost infiltrace a infiltraéni kapacita pudy (Cheng et al., 2020).

2.2.2 Pohyb vody pudnim profilem
Pohyb vody zavisi na hodnoté vodniho potencialu y,,, jehoZ gravitaéni a matriéni slozka hraje
nejvétsi roli (Philip, 1969). V nesaturované pudé nejdrive voda smaci svrchni vrstvu a vlivem
gravitace a kapilarity dochazi ke vzniku mokré zdny. Za laboratornich podminek Guo et al.
(2020) pozorovali zprvu horizontalni pohyb vody vlivem sorpce, ktery prechazi ve vertikalni
infiltraci. Rychlost infiltrace je v této fazi nejrychlejsi, jelikoz jsou pory prazdné a vodni
potencial negativni. Po zaplnéni pdru za¢ne voda putovat dold, jelikoz gravitacni potencial
roste s mnozstvim vody (vys$si vodni sloupec o vétsi hmotnosti). Rychlost infiltrace klesa, ale
infiltraéni rychlost zustava konstantni, jelikoZ se jedna o saturovany tok. Kdyz mokra zona
dosahne na matecnou horninu, jeji pohyb se zastavuje, vodni potencial se blizi nule a dosahuje
maximalni hodnoty saturace (viz. Obr. 3). V zavislosti na porozité lze u pud sledovat rozdilné
retencni kfivky (viz. Obr. 3). Kromé maximalniho vodniho obsahu, retencni kfivky definuji dvé
dulezité hodnoty. K ustaleni polni kapacity dochazi potom, co jsou makropdry vyprazdnény
vlivem gravitace a zbyla voda se ztrati evaporaci. Za tohoto matrié¢niho potencialu je
odpovidajici vodni obsah dostupny rostlinam. Bod vadnuti je hodnota vodniho potencialu,
kterou rostliny nejsou schopné prekonat a tim padem je pro né voda nedostupna (viz. Obr. 3).
V ramci polni kapacity je za transport vody zodpovédna transpirace (Brooks et al,
2002). Intenzivné transpirujici rostliny, béhem horkych dnd, vytahuji vodu z hlubsich padnich
horizontu (Burgess et al., 1998). V noci, s poklesem transpirace se nadbyteéna voda uvolnuje,

¢imz dochazi k opétovné saturaci svrchniho horizontu. Tento proces, tzv. hydraulicky lift, je



o

zodpovédny za diurnalni i sezénni redistribuci vody napri¢ pudnim profilem (Burgess et al.,

1998; Ishikawa & Bledsoe, 2000).
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Obrazek 3. Rozdilné retencni krivky pro jil, hlinu a pisek. Jejich rozdil je dusledkem rozdilné porozitu,
ktera vychazi z velikosti pudnich ¢astic. Zavisi také na obsahu SOM. Jil je navic schopny vazat vétsi
mnozstvi vody, neZ ostatni ¢astice. (pFevzato z Martin 1962).

2.2.3 Hystereze
Skutecna vodni retence se vsak, od té idealni zobrazené

pomoci retenénich krivek, lisi. Hlavnim divodem je hydraulicka

hystereze (Topp, 1971), ktera vznika v dusledku neuniformniho | .
tvaru a priméru padnich pérd. Z cehoz vychazi rozdilné Y akle "

Water table
hodnoty kontaktnich Ghli mezi vodou a povrchem pérd, e
Obrazek 4. Rozdilny pramér pord a
jejich vliv na vodni retenci v zavislosti
(Gomez et al., 2013). Pro dalsi informace se odkazuji na (Zhou, na klesani, ¢i stoupani vodni hladiny.

(prevzato z Kirkham, 1961)

rozdilné tvary menisku a heterogenni pohyb vody pudou

2013). Na Obr. 4 je jednoduchy model, ktery predpoklada pouze
vertikalni pohyb vody. V zavislosti na sméru pohybu, dochazi k rozdilné saturaci. Pri toku shora
jsou pory plné saturované, zatimco pFi sorpci zespod jsou plné saturovany pouze kapilarni

péry o konstantnim priméru. Sirsi péry zaplnény nejsou, jelikoz kapilarni sila neni dostateéna.



2.3 Distribuce mineralnich zivin

vvvvv

koncentracim (Fay et al., 2015). Dusik je majoritné produktem aktivity N, fixujicich bakterii
(Masson-Boivin & Sachs, 2018) a dekompozice SOM, pri které dochazi k jeho mineralizaci
(Murphy et al,, 2017). V porovnani s fosforem nedochazi k jeho deficienci v mladych pladach.
Naopak Fosfor se do pudy dostava zvétravanim matecné horniny a jeho koncentrace je proto
fixni (Walker & Syers, 1976; Williams et al., 1967). V zavislosti na puvodu mate¢né horniny
(magmaticka, sedimentarni, metamorfovana) je koncentrace znaéné rozdilna. Pokud je od
zacatku vzniku pudy pritomen v malém mnozstvi, silné to zpomaluje sukcesi organismu.
V nékterych pripadech muzZe koncentrace dosahovat pouhych 40 ug P g pudy (G. Brown et al,,
1984). | pres limitni koncentrace jsou tyto pudy ¢asto pokryté vysoce diverzifikovanou vegetaci
(Laliberté et al., 2013). Z chronosekvenci vypliva Ze v prubéhu casu dochazi k jeho vyraznym
ztratdm (Turner & Laliberté, 2015). Pokud je plda kolonizovana organismy, ztraty se zpomaluji
vlivem jeho recyklace ve svrchnich horizontech, kde dochazi k mineralizaci SOM, stejné jako N
aC.

Na globalni Urovni lze pozorovat trendy v distribuci téchto dvou prvkd (Augusto et al.,
2017). Dostupnost dusiku je limitujici hlavné, v suchych oblastech a klesa s rostouci
zemépisnou Sifkou, neni tak zavisla na fazi zvétravani ani matecné horniné. Divodem jsou
nehostinné klimatické podminky pro organismy zodpovédné za mineralizaci SOM. Dostupnost
fosforu naopak vysvétluje matecna hornina a faze zvétravani. Zejména v oblasti tropického
pasu, kde jsou pudy nejvice zvétralé je jeho koncentrace v pudé minimalni ve vysoké V oblasti

tropického pasu je vice limitujici P.

3 Architektura korenového systemu

3.1 Korenovy systém a odpovéd’ na exogenni podminky

Hlavni funkci korfenového systému je absorpce zivin, vody a upevnéni rostliny. Byt je jeho
architektura (RSA) geneticky predeterminovana a regulovana na zakladé endogennich faktoru
(Terpstra & Heidstra, 2009), které vytvareji zakladni morfologii, dochazi k jeji modifikaci

v odpovédi na heterogenni distribuci zminénych zdroji (Malamy, 2005). Obecné se rostliny déli
podle RSA na alorhizni (typicka pro dvoudélozné a nahosemenné) a homorhizni (typicka pro

jednodélozné) (Osmont et al., 2007). Pri¢nou modifikace RSA je odpovéd' na stres z nedostatku

zivin (Gruber et al., 2013), vody (Gregory et al., 2006), kysliku (Asady & Smucker, 1989) a



mechanické impedance (Tracy et al., 2012), které vétSinou vychazi ze snizené pudni porozity
(viz. Obr. 1). Zdrojem jejiho snizeni byva ¢asto paradoxné intenzivni zemédélstvi, kdy ve snaze
maximalizovat vytéZek, za vyuziti téZkych stroju vznika kompaktni puda (Alaoui & Diserens,
systému jeho povrch a objem pudy, ktery pokryva. Povrch kofene definuje mnozstvi
absorbovatelnych zdroju, naopak objem prozkoumané pudy definuje pravdépodobnost, se
kterou tyto zdroje nalezne. Zaroven s narUstem obou parametru roste objem rhizosféry a

s nim vliv rostliny na pudni prostredi (viz. Rhizosféra). Limitace obou paramteru je dana

investici biomasy a funkéni rovnovahou korene a prytu.

3.1.1 Nedostatek vody

Dostupnost vody zavisi na mire infiltrace, na kterou ma velky vliv pritomnost rostlin
Nedostatek vody vede k inhibici rustu lateralnich korenu (Xiong et al., 2006; Zhan et al., 2015) a
prodluZovani korenového systému, tzv. ,steep, cheap and deep* ideotyp (Lynch, 2013). Tento
ideotyp byl pozorovan hlavné na kukufici (Zea mays), za vodniho stresu a nedostatku dusiku.
Typické je pravé snizeni poctu lateralnich korend, zvyseni Ghlu, pod kterym kofeny rostou, coz
koreluje s hloubkou, které dosahuji. Koreny vykazuji pozitivni hydrotropismus, ktery je
doprovazen poklesem aymloplastl v kolumele (Takahashi et al., 2003) jedna se o tradeoff mezi
gravitropismem. V pripadné velkého sucha dochazi az k PCD bunék kofenové cepicky (Duan et

al., 2010). Zaroven ovliviuje schopnost rostlin absorbovat mineralni Ziviny (viz. nize).

3.1.2 Nedostatek mineralnich zivin
Nejdulezitéjsi Ziviny, které maji vliv na rostlinou produkci jsou N a P. Pfedpokladem absorpce
mineralnich Zivin je jejich kontakt s povrchem korene. Existuji tfi zpusoby, kterymi se
mineralni Zivin dostavaji k povrchu korene (S. A. Barber et al,, 1963; P. Marschner & Rengel,
2011). Prvni je koFenovy zachyt, jehoZ prinos Zivin neni pFilis vyznamny, ale je dulezity ve
vztahu k nardstu objemu prozkoumané pudy. Vétsina Zivin je proto absorbovana hromadnym
tokem vody a v ni rozpusténych Zivin a difGzi (Barber et al., 1963; Barber, 1995). Autofi odhaduji
na zakladé dat ze, 135 pud, Ze za pFisun Ca a Mg, pFitomnych v pudé ve velkém mnozstvi, je
zodpovédny hromadny tok. Naopak K a P pritomné v malém mnozstvi, se ke koreni dostavali
difazi.

Vétsina vyzkumu odpovédi RSA na nedostatek mineralnich Zivin je provadéna na
mladych rostlinach husenicku (Arabidopsis thaliana), které rostou na agarovych miskach, tyto

odpovédi se vSak vyrazné lisi od téch /n situ. Casto dochazi ke kompenzaénimu rlstu v mistech
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bohatych na Ziviny (Drew, 1975). Hustsi a delSi korenovy systém pokryje vétsi objem pudy. Po
nalezeni mista se zvySenou koncentraci zivin dochazi k lokalnimu zvyseni rustu a tvorbé
postrannich kofenu. V pripadé fosforu, ktery se nachazi ve vyssich pudnich horizontech Lynch
& Brown (2001) pozorovali vyraznéjsi vétveni korene v zonach s vyssi koncentraci P, také thel

pod kterym kofeny rostly byl v zonach bohatych na fosfor nizsi.

3.1.3 Kompaktni puda
Kompaktni plda ma vyssi hustotu a kofeny musi prekonavat A B
vétsi mechanickou impedanci (Jin et al., 2013; Lipiec et al.,

2012). Rostliny rajéete (Solanum lycopersicum) rostouci

v kompaktni pidé mély kratsi kofen az o 22 cm (viz. Obr. 5). ot dupt

=10-5 mm

Vzrotl take celkovy prumer korene i korenove cepicky. Rozdil Aot deth

=325 mm

v mnozstvi lateralnich korenu nebylo signifikantni, ale uhel,

pod kterym LR rostly je blizéi 90°. Celkovy primér kofene i  Obrazek 5 - Rozdilna RSA kofenového
systému 10 denniho rajéete (Solanum

lycopersicum) v kompaktni (B) a nekompaktni
systému klesl a (Tracy et al., 2012). Nevyznamny rozdil v (A) pldé. Obraz porizen pomoci X-Ray micro-
computed tomography. (prevzato z Tracy et
al,, 2012)

korenové cepicky byl vétsi, ale i presto objem korenového

rychlosti elongace kofenu autori vysvétluji pFitomnosti
velkého mnozstvi horizontalné propojenych péru. To potvrzuji
Atkinson et al. (2020), ktefi pozorovali preferenéni rust korenu psenice (7riticale)

v makroporech (tzv. trematotropismus). Tento efekt byl vyraznéjsi v pudé o hustoté 1.6 g cm=,
kdy 68.8 % korenu interagovalo s pory, v porovnani s 1.2 g cm™, kdy interagovalo pouhych 12.5
%. Hustota pudy ma vliv i na délku kofenovych vlasku (Haling et al., 2014). Zmény jsou
pozorovatelné i na nadzemnich éastech rostliny. Listova plocha, pocet listi a délka stonku u
kukufice (Zea Mays) a psenice (Triticale), klesaly se zvysujici se hustotou pudy, naopak
shoot/root ratio nepatrné rostlo o zhruba 6 % u (7riticale) a az 0 22 % u (Zea Mays). Rostliny

v kompaktni pldé prozkoumaji mensi objem pldy a vzhledem k poklesu povrchu kofenového
systému, tak prichazi o cast absorpéni kapacity. Coz ve vysledku vede ke snizeni produkce

biomasy.

4 Rhizosfera

4.1 Rozsah rhizosféry
Termin rhizosféra poprvé pouzil Hiltner v roce 1904 (Darrah, 1993) pro popis objemu pudy, ve

kterém rostliny ovlivauji mikroorganismy. V soucasnosti se za rhizosféru povazuje objem

n



pudy, ktery se od té okolni lisi fadou biochemickych a fyzikalnich vlastnosti, v dusledku rustu
korene, jeho absorpce vody a Zivin, respirace, rhizodepozice a interakce s bakteriemi a
mykorrhiznimi houbami (Hinsinger et al., 2009; Kuzyakov & Razavi, 2019). Nejvétsim
problémem ve studiu rhizosféry je jeji vizualizace. Rhizosféra je téZce pozorovatelna, jelikoz
se nachazi pod povrchem pudy a jeji rozsah je maly a zavisi na pozorovaném parametru.
Vzhledem k tomu je jedinou moznosti, jak ji kvantifikovat sledovanim jednotlivych procesd.
Kazdy z nich poskytuje informaci o rozsahu a casové proménlivosti rhizosféry ve formé
koncentracniho gradientu.

Jednim z pozorovatelnych projevu rhizosférnich procesu u
nékterych celedi rostlin (Fabaceae a Poaceae) je formace
rhizosheats - pocheyv, tvorenych pudnimi ¢asticemi, slepenymi
rhizodepozity, které obaluji kofeny (viz. Obr. 6) (L. K. Brown et al,,
2017). Prvni podminkou jejich vzniku je vyluéovani mucigelu, ktery
drzi ¢astice pohromadé. Stabilita pudnich agregatu je proto
v oblasti rhizosféry, v porovnani s okolni pudou, vy$si (Young et al.,
2001). Jak jiz bylo zminéno v predchozi kapitole, diky agregaci jsou

v rhizosfére lepsi podminky pro pohyb vody, Zivin a vzduchu.

Druhou podminkou jejich vzniku je pfitomnost koFenovych vlaskda,

Obrazek 6 - Silné vyvinuté

jejichz mnoZstvi pozitivné koreluje s formaci rhizosheats (Haling et hizosheats. (prevzato z
https://soils.vidacycle.com/)

al., 2014; Watt et al., 1994). V suché pudé je prumér rhizosheats az

5x vétsi nez prumér korene, zatimco ve vlhké pouze 1.5x vétsi. Zaroven rhizosheats vznikajici

v suché pudé silnéji adheruji (Watt et al., 1994), éemuz odpovida jejich astéjsi vyskyt u trav

aridnich oblasti (Bailey & Scholes, 1997; L. K. Brown et al., 2017). Byt se jedna o projev

rhizosférnich procesu, rhizosheats nedefinuji celkovy rozsah rhizosféry. | v aktualni literature

se stale vyskytuje zaména téchto terminu (York et al., 2016).

4.1.1 Casti rhizosféry

Rhizosféru lze rozdélit na (i) endosféru, (ii) rhizoplane a (iii) ektorhizosféru. Toto ¢lenéni se
pouziva k oddéleni nik osidlenych specifickymi druhy bakterii (Dong et al,, 2019). Byt to
neodpovida drive uvedené definici, i vnitFni prostredi koFene lze do rhizosféry pocitat.
Endosféra, (dfive endorhizosféra (Balandreau & Knowles, 1978)) vymezuje oblast apoplastu

vné endodermis, napfi¢ primarni kiirou kofene az po bunky rhizodermis. Je kolonizovana
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bakteriemi (Emami et al., 2019) a houbami (Sarkar et al., 2019). Rhizoplane je vymezeno
povrchem korene, vCetné korenovych vlaskl. Oddéluje endosféru od ekorhizoséry a tvori prvni
bariéru pro vstup mikroorganismu (Barelli et al., 2018; Bolton et al., 1990). Ektorhizosféra se
nachazi vné rhizoplane a odpovida pavodni definici. Urcuje vnéjsi rozsah rhizosféry a vétsina
zminovanych gradientt vznika pravé v ni.

Vyraznym rhizosférnim procesem je vylu¢ovani nizkomolekularnich organickych latek,
tzv rhizodepozice. Tyto latky jsou metabolizovany v kratké vzdalenosti od korene
mikroorganismy. Patri sem pasivné vylucované exudaty, aktivné vylucovany mucigel, sekrece a
enzymy. Rostlina vynaklada v priméru kolem 20 % celkového asimilovaného uhliku pravé na ni
(J. M. Lynch & Whipps, 1990). Napr. kukurice (Zea mays) alokuje zhruba 28 % asimilatu do
kofenu, z nichZ je 52 % spotiebovano k rhizodepozici (Whipps, 1985). Zatimco Je¢men
(Horderum vulgare) alokuje 54 % asimilatt do korenu a 21 % bude vyuzit k rhizodepozici, vice
bude slouzit k respiraci 48 % (Whipps, 1984). Vzhledem k mnozZstvi rhizodepozitl jsou déleny
na zakladé svého plvodu, lokalizaci a mechanismu vyluéovani (Rovira et al., 1979).
Rhizodepozity maji bezprostredni dopad na Sirokou $kalu pldnich vlastnosti jako je mobilizace
zivin (D. L. Jones & Darrah, 1994) a vody (Young, 1995), formaci agregatu (Haling et al., 2014) a
sekvestraci uhliku. Také maji primy vliv na modulaci mikrobialnich populaci a udrzovani jejich
vysoké aktivity (Benizri et al., 2002; Huang et al., 2020). Germida & Siciliano (2001) pozorovali
rozdilnou diverzitu bakterialnich populaci u riznych kultivart psenice (7riticum), coz pfisuzuji
specifickému spektru vyluéovanych rhizodepozitl. To znamena, Ze rhizodepozice je druhové i
genotypové specifickd, a kazda rostlina vytvari unikatni rhizosférni prostredi.

Modulace mikroorganismu rhizodepozity ma vliv na tzv. rhizosphere priming effect -
intenzivni mineralizaci SOM mikroorganismy. Pres maly objem pudy, ktery rhizosféra
predstavuje, ma tento efekt nepostradatelnou roli v globalnich cyklech C, N a P (Finzi et al.,
2015). Obsah téchto prvku v terestrialnich ekosystémech je odhadovan na 2767, 135 a 31 Gt,

z nichz 77 %, 94 % a 67 % je uloZeno pravé v SOM (Jobbagy & Jackson, 2000; Y. Wang et al,,
2010). Uhliku v SOM je tak vice nez v rostlinné biomase a atmosfére (Schimel, 1995). Diky
mineralizaci SOM mikroorganismy, a jejich zpétnému vstrebani rostlinami, jsou udrzovany
vSechny terestrialni ekosystémy na planeté. Intenzita tohoto efektu je druhové specificka
(Xiaojuan Wang et al., 2016). PFitomnost kofenl zvySuje dekompozici SOM. Na zakladé hodnot
vylu¢ovaného CO? z pudy, za vyuziti ®C tracer metody (W. Cheng et al., 2003) pozorovali narust
RPE mezi 0 - 380 %
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4.2 Gradienty v rhizosfére

4.2.1 Gradient vody

transpiraénim proudem, ktery vznika za predpokladu dostatec¢né vlhké pldy a vysokého rozdilu
hodnot vodniho potenciadlu mezi povrchem listt a okolnim prostfedim (Brooks et al., 2002).
Vlivem absorpce vody vznika v rhizosfére vodni gradient. Zajimavé je, Ze tésné po zavlazovani,
kdy je puda maximalné saturovana, je vodni obsah v oblasti koFenu nizsi. Naopak pfi vysuseni
je koncentrace vody tésné u korene vyssi (Carminati, 2013). Tato dynamika vychazi z vlastnosti
mucigelu, ktery je za nizkého vodniho potencialu schopen absorbovat vodu, ale na druhou
stranu pfi jeho kompletnim vysuseni pusobi kratkodobé hydrofobné. Je to podobné jako pfi
infiltrace vody. Pri nesaturovaném toku je mucigel schopny absorbovat velkém mnozstvi vody.
Jakmile se vsak stava puda a rhizosféra saturovanou, vzhledem ke slozité strukture strukture
pusobi mucigel jako ¢astecnda zabrana v toku vody. Rhizosféra je tak pri nizkém matriénim
potencialu vice vodiva, ale pri dostatku vody je vodiva méné (Carminati et al., 2011). Kdyz je
puda dlouhodobé vlhka je pravdépodobné, Ze nedochazi k modifikaci rhizosféry, jelikoz
vylucovani mucigelu je energeticky naroéné a navic by bylo nevyhodné (Carminati, 2013)

Efekt je vSak patrny pfi vyraznych zménach

Day 1, 10:00 Day 3, 23:30 (before irrigation) Day 4, 00:30 (after irrigation)

vlhkosti, kdy se projevuji hydrofobni vlastnosti o At I

1015
0.1
0.05

Obrazek 7 - Zména ve vodnim obsahu mezi rhizosférou
a okolni pudou v zavislosti na vodnim stavu. Pred
zavlaZovanim je zretelné vidét vyssi vodni obsah

et al., 2018). Tento jev se zda neintuitivni, ale jelikoz v rhizosfére, zatimco po zavlaZovani je kolem korene
niz$i vodni obsah nez v okolni pudé. (prevzato
Carminati, 2013)

mucigelu. Pfi poklesu vodniho potencialu se mucigel
s vodou presouvaji do poru o snizujicim se pruméru.
Dehydratovany mucigel zvySuje kohezi mezi pudnimi
casticemi a mikroskopické pory ucpava, ¢éimz snizuje
hydraulickou konduktivitu rhizosféry (Mutez Ali

Ahmed et al., 2016). S rostouci koncentraci mucigelu
roste i kontaktni uhel, pod kterym je smacen vodou -

mira repelence (Mutez Ali Ahmed et al., 2016; Benard

je tok vody oboustranny, snizeni konduktivity
zamezuje ztratdm vody skrze korenovy systém
v extrémné suchych podminkach. Plné dehydratovany mucigel z korenové cepicky kukurice
(Zea) ma vodni potencial kolem -11 MPa, daleko nizsi nez okolni puda (viz. V prvnich 120

sekundach po rehydrataci zvySuje svuj vodni obsah o 3000 %, oproti suché hmotnosti (Guinel &

14



McCully, 1986; McCully & Boyer, 1997). Pokud je tedy prisun vody staly, je mucigel rehydratovan
a dale vyrazné zvysuje konduktivitu, jak bylo zminéno vySe. Pocatecni obsah vody je v pudé
s mucigelem (po plné hydrataci) 2-3x vyssi nez v pudé bez mucigelu, a pokles vlhkosti je
vyrazné pomalejsi (Mutez A. Ahmed et al., 2014).

PFi vysuseni pudy je zvy$eny obsah vody pozorovatelny aZ do vzdalenosti 2 mm od
povrchu korene (Moradi et al., 2011). Vodni gradienty jsou velmi dynamické, jelikoz na né pusobi
diurnalni zmény (Caldeira et al., 2014), morfologie korene (Rudolph-Mohr et al., 2017) a

variabilita ptdniho prostredi

4.2.2 Gradient pH

Ke vzniku pH gradientu prispiva vylu¢ovani H* a OH- rostlinou, v dusledku zachovani kation
aniontové rovnovahy, a také jako odpovéd na nedostatek Zivin, nebo pritomnost toxickych
koncentraci Fe, nebo Al. Rozdilnou zménu pH Zivného roztoku pozorovali uz Hoagland &
Broyer (1940), po vystaveni korenu jeémene (Hordeum) odliSnym koncentracim soli. Riley &
Barber (1971) tento proces zkoumali na séje (Glycine max). Pozorovany narust pH v rhizosfére
prisoudili vstrebavani nitratu, ktery byl jedinym zdrojem dusiku. Vétsina praci zamérenych na
toto téma se vénuje pravé vlivu dusiku (Guerrero et al., 1998). Rostliny jej vstiebavaji ve formé
nitratu (NOs*), amoniaku (NH,*) nebo aminokyselin (David L. Jones & Kielland, 2012), a lze tak
sledovat oba typy odpovédi. Absorpci aniontu dochazi k alkalizaci pudy, zatimco vstfebavanim
kationtu k acidifikaci (Feng et al., 2020; Haynes, 1990; Magalhies & Huber, 1989; Van Beusichem
et al.,, 1988). Rozsah a intenzita zmén pH je druhové specificka (Rudolph et al., 2013; Xiaojuan
Wang et al., 2016). Marschner & Romheld (1983) zkoumali zmény pH na étyrech druzich - na
kukufrici (Zea), pSenici (Triticum), cizrné (Cicer) a jetelu (Trifolium). Zdroj dusiku byl dodavan ve
formé nitratu, amoniaku a N,. Vychozi hodnota pH u kukufice zasobené nitratem stoupla z 6 na
7.5 pH. Naopak pri zasobeni amoniakem pH kleslo z 6 na 4 jednotky. Pri snizeni koncentrace
nitratu o 75 % dochazi k acidifikaci v apikalnich castech korenového systému kukurice, zatimco
v bazalnich pH narusta.

PFi absorpci iontl je narusena rovnovaha cytoplasmatického pH a vyluéovani H* a OH-
je dusledkem aktivace mechanismu zodpovédnych za jeji ustaleni (Haynes, 1990). Dalsim
mechanismem jsou fyzikalni pH-staty spojené s transportem protonu a dalSich iontu pres
plasmatickou (Felle, 1991) nebo vakuolarni membranu (Siebke et al., 1992; Song et al., 2004).
Specifickym mechanismem pro rostliny jsou biochemické pH-staty (Davies, 1986; Raven, 1985).

PFi zvySeni pH dochazi k syntéze organickych kyselin z jejich neutralnich prekurzoru

15



(oxaloacetat z PEP, pomoci PEP karboxylazy). V pripadé nizsiho pH je prubéh opacny (pyruvat
z malatu, pomoci malat dehydrogenazy).

K modifikaci pH rhizosféry dochazi v pripadé Fe deficience. Existuji dva typy odpovédi.
Vétsina rostlin, vyjma Poaceae, patfi k |. skupiné, jejichz odpovéd zahrnuje navyseni
vylouceného H* a redukénich latek v korenech (J. C. Brown & Ambler, 1973) a vylucovani
chelatacnich latek (J. C. Brown et al., 1991). Skupina Il. vylucuje fytosiderofory a disponuje
vysoce afinitnim transportnim systémem pro Fe®*. Romheld et al. (1984) popisuji zvySené
vylucovani protonu koreny kukurice (Helianthus annuus), za Fe deficience nebo pridani
amoniaku, ¢i drasliku. U Fe deficientnich kofenu byly protony vyluovany hlavné v apikalni
z6né korfene, coz autor vysvétluje indukci rustu tzv. rhizodermalnich transferovych bunék
(Romheld & Kramer, 1983). Ty jsou uzpusobené k prenosu latek na kratké vzdalenosti a maji
vysokou H*-ATPazovou aktivitu (Haynes, 1990; V Rémheld & Kramer, 1983).

Nedostatek P, stejné jako Fe, je doprovazen zvySenym vylu¢ovanim H* (Bertrand et al.,
1999; Neumann & Romheld, 1999). Rostliny rajcete (Solanum), cizrny (Cicer) a lupiny (Lupinus)
péstované v P deficientnim roztoku snizily jeho pH z puvodnich 7 na 4.0, 4.9 a 4.7 (Neumann &
Rombheld, 1999). Specifickou adaptaci na P deficienci jsou proteoidni koreny. V pripadé lupiny
bilé (Lupinus albus), mohou dosahovat az 50 % celkové hmotnosti korenového systému
(Dinkelaker et al., 1989). V rhizosfére proteoidnich korfenu dochazi k intenzivni acidifikaci,
vlivem zvysené aktivity H*-ATPazy (Yan et al., 2002) a vyluéovani organickych kyselin, zejména
citronové, které vede k poklesu pH na 4.8 z puvodnich 7.5 (Dinkelaker et al., 1989). Vylucovani
kyseliny citronové a jablecné dosahuje 7051 nmol (g FW)-" h" a 1539 nmol (g FW)' h"
(Massonneau et al., 2001). Dalsim prikladem aktivni zmény pH, je odpovéd na Cu, Al (Caires et
al.,, 2008) a Mn (Y. L. Huang et al., 2016) toxicitu. V kyselych pudach s vysokou koncentraci Cu,
dochazi k alkalizaci v rozmezi mez 1 - 2 pH (Bagayoko et al., 2000; Michaud et al., 2007).
V pudé, osazené psenici (7riticum durum), vzrostla hodnota z puvodnich 4.66 az na 7.3 pH.

Hlavni vliv na zménu pH ma pufraéni kapacita pudy a vychozi hodnota pH (Nye, 1981).
Povrch pudnich ¢astic je pri pH 6 variabilné nabity, zatimco pri vyssich, ¢i nizsich hodnotach
ma permanentni naboj (Nye, 1981; Schaller, 1987). U podzemnice (Arachis) byl maximalni
rozsah zmén pH od povrchu kofene (2.8 mm) naméren v pudé s vychozim pH 5.5. Nejmensi (1.4
mm), pak v pudé s inicialnim pH 3.9 (Schaller, 1987). Bravin et al. (2009) pozorovali narust pH
dokonce ve vzdalenosti az 8 mm. Zména pH ma takeé diurnalni charakter. K nejvétsi acidifikaci
dochazi béhem dne kolem 14:40 (pH 5,92) a k nejvétsi alkalizaci v noci mezi 02:00 a 06:00, kdy
pH roste na 6.92 (Rudolph et al., 2013).
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4.2.3 Gradient exudatd

Exudaty jsou organické molekuly, které pasivné difunduji z kofene do pudniho prostredi. Mira
exudace zavisi na koncentracnim gradientu danych latek, permeabilité plasmatické membrany
a lokalizaci latek v rdmci rostlinnych pletiv. Mezi hlavni exudaty, ozna¢ované jako LMWOS,
patfi jednoduché cukry, aminokyseliny a organické kyseliny. Jejich koncentrace uvnitr korene
je az o tri rady vyssi nez v rhizosfére (Hertenberger et al.,, 2002). Pritomnost rostlin proto
obecné zvysuje koncentraci cukrl a aminokyselin zhruba o 60 % a 207 %, v porovnani s volnou
pudou bez vegetace (Hertenberger et al., 2002).

Dalsi osud LMWOS je ovlivnén adsorpci na povrsich pudnich ¢astic, ¢i organické hmoty,
kterd je stabilizuje v pudé a déla z nich biogenné dostupny zdroj organického C (Dippold et al.,
2014). Nejdulezitéjsi jsou aminokyseliny, jelikoz obsahuji také N. Jones & Hodge (1999)
demonstrovali, Ze sorpéni sila aminokyselin (lysin > glycin > kys. glutamova) je opaéna k jejich
mikrobialni absorpci (kys. glutamova > glycin > lysin). To podporuje predstavu, Ze org. kyseliny
a ostatnich LMWOS jsou z ¢asti adsorbovany a nasledné metabolizovany mikroorganismy.
Rostliny také mohou LMWOS reabsorbovat, ale jelikoz mikroorganismy kompletné pokryvaji
objem ektorhizoséry, absorbuji je daleko intenzivnéji. Fischer et al. (2010) zkoumali tyto
procesy na alaninu, glukdze a acetatu znacenych '“C. Koncentrace latek klesaly na specifické
minimalni hodnoty “C aktivity (%) odpovidajici jejich mnozZstvi. V sterilizovanych vzorcich pudy
aktivita klesla pouze vlivem sorpce, zatimco v nesterilizovanych vzorcich i vlivem absorpce
organismy (napf. aktivita glukézy klesla béhem 21 min na é %). Autori vypoditali, Ze 28.5 %
glukdzy bylo respirovano jako C0? 5.7 % se rozpustilo v roztoku, 59.1 % bylo inkorporovano do
mikrobialni biomasy a 6.7 % bylo adsorbovano (Fischer et al., 2010). Biodegradace cukru i
aminokyselin tak prevlada nad jejich adsorpci (Fischer et al., 2010; Jones et al., 2005)

K aktivnimu vylucovani aminokyselin dochazi napf. pri odpovédi rostlin na Al toxicitu,
ke které dochazi v kyselych pudach (Kochian et al., 2004). Hlinik se z pudnich ¢astic pFi
poklesu pH pod 5 uvoliuje do roztoku ve formé Al*, ktera dale reaguje s dostupnymi ligandy
(Kinraide, 1991). Tyto produkty inhibuji rist koFene (Kollmeier et al., 2000; Rufty et al., 1995),
aktivitu H*-ATPazy (Ahn et al., 2002), absorpci kationtu (Ahn et al., 2002) a narusuji pH
rovnovahu (Lindberg & Strid, 1997). Rostliny aktivné vyluéuji organické kyseliny (citronovou,
stavelovou a jableénou), které chelatuji toxické Al produkty (jak bylo pozorovano na soji (Shen

et al., 2005), nebo kukurici (Pifieros et al., 2002)). Aminokyseliny jsou také schopné mobilizovat
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mineralni Ziviny. A nebo zpusobovat pfeménu primarnich mineralu na jilovité a jejich dalsi

modifikace v ramci rhizosféry (Khademi & Arocena, 2008)

4.2.4 Gradient mucigelu a perifernich bunék korenové cepicky A

Mucigel je tvoren prevazné polysacharidy (~ 94 %)(Nazari et al,,
2020; Paull & Jones, 1975) a z casti proteiny (~ 1 -5 %) (Knee et al,,
2001). Oproti exudatum, je jeho vylucovani vzdy aktivni. Mucigel
zvysuje kohezi pidnich ¢astic na mikroskopické drovni (Zhang et al.,
2008) a celkové méni strukturu pudy v ramci rhizosféry (Czarnes et
al., 2000; Morel et al,, 1991). Tim ovliviuje jeji chemické a fyzikalni
vlastnosti, z nichZ nejdulezitéjsi je struktura pudnich éastic. izrj;lzll(usﬁzziszrvaT«xiitovL:'t
Stejné jako exudaty, i mucigel je vyluéovan prevazné mutanty. (prevzato Maeda et al,,
v apikalni ¢asti korene (viz. Obr. 8). U kukurice (Zea Mays) byly 2019)
pozorovany hypertrofované cisterny Golgiho komplexu, velké mnoZstvi vacku a PAS pozitivni
oblasti v periplasmatickém prostoru proximalnich bunék (Guinel & McCully, 1986; James Morré
et al., 1967). U husenicku (Arabidopsis) se podarilo lokalizaci téchto oblasti upresnit. Pfi pouziti
PI (propidium iodid), jsou viditelné periplasmatické struktury v Sesté radé bunék od klidového
centra (cé). Dalsi barveni rutheniovou ¢erveni a Pl s vapenatymi ionty naznacuje, Ze jsou tyto
struktury bohaté na pektinové polysacharidy (Maeda et al., 2019). Kromé produkce mucigelu,
autofi zkoumali vyvoj bunék kolumely. BEhem produkce dochazi k dezintegraci bunééné stény.
Bunky (c6) maji v porovnani s (c5) ztencenou BS. Na hranici mezi (cé) a (c7) je stredni lamela a
bunécna sténa jiz zcela rozlozena a prostor je vyplnén mucigelem (viz. Obr 9) (Maeda et al.,
2019). Za akumulaci periplasmatického mucigelu jsou zodpovédné transkripcni faktory BRN1 a
BRN2. Rozsah zony mucigelu a krajnich bunék, kolem korenové cepicky, byl u mutantnich
rostlin vyrazné mensi (Maeda et al., 2019). Jak kofen roste, mucigel je tlacen distalné od

korenové Cepicky, a jeho koncentrace je nepatrné vyssi 1-2 cm za ni. Radialné je koncentraéni

gradient pozorovatelny do vzdalenosti 0.4 mm (Holz et al., 2018)
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Periferni bunky se neustale oddeluji od povrchu Columella N
v ¢, v v v v v ws . . . BHNS GEIIS
korenove cepicky, cimz snizuji mechanickou impedanci / \ — Cell wall

vyvijenou pudou na kofen (Bengough & McKenzie, c5 | Amyloplast

—

Degraded cell wall
,....“‘?..{/

Periplasmic mucilage

1997). Mnozstvi odloucenych bunék se pohybuje

v rozmezi 0 - 10000 denné a je druhové specifické

c6 - /'//Mucilage vesicle

(Hawes & Pueppke, 1986). Cim kompaktnéjsi plda je,

Cell wall degradation

Mucilage accumulation

tim intenzivnéji jsou u kukurice (Zea) nové bunky

RLLLLLL Vacuole

korenové ¢epicky vytvareny - 2100 bunék den' pro c7

kompaktni pudu, proti 1570 burikdm den' pro

[

nekompaktni pudu (lijima et al., 2003). | po jejich Obrézek 9. V§voj kolumely, desintegrace BS a
odpojeni od korenové epi¢ky zustavaji aktivni nékolik  vylucovani mucigelu. (prevzato z Maeda et al,,
dni (Stubbs et al,, 2004). A organické latky, které 2019)

aktivné vylucuji moduluji interakci korene s pudnimi organismy. Slouzi napriklad k asociaci

korenu s dusik fixujicimi bakteriemi, jak bylo demonstrovano na Rhizobium leguminosarum

v pritomnosti hrachu (Pisum) (Zhu et al., 1997). MGzZou také slouzit jako ,slepé cile* chranici

pletiva korene pred patogennimi bakteriemi. PFitomnost perifernich bunék u séji (Glycine max)
zabranuje kolonizaci korenové ¢epic¢ky patogenem Phytophthora parasitica (Ropitaux et al.,

2020)

4.2.5 Gradient bakterialnich populaci

Gradienty bakterii v rhizosfére jsou velice dynamické, vzhledem ke jejich exponencialnimu
rdstu (Van Bodegom, 2007) a asociaci s uréitou zénou korene. Jednotlivé populace se vyskytuji
v nikach (endosféra, rhizoplane, ektorhizosféra), definovanych pH a distribuci rhizodepozitu,
jejichZz koncentrace rychle klesa s rostouci vzdalenosti od korene, malo z nich lze detekovat
pouhé 4 mm od povrchu korene ( Schweinsberg-Mickan et al., 2010). Na zakladé koncentrace
rhizodepozitl lze predpokladat nejvyssi bakterialni koncentraci blize u epidermis, coZ potvrzuiji
(Wang et al., 2018). Zajimavé je ze naopak diverzita bakterii smérem k endofére klesa (Chen et
al., 2016). Tuto skutecnost si vysvétluji primarni sukcesi riznych bakterii, jejich naslednou
selekci a ustalenim nik v zavislosti na jejich specializaci - kopiotrofové obsazuji endosféru,

zatimco oligotrofové ektorhizosféru (Edwards et al., 2015).
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Na dynamice bakterialnim gradientum se “
a

podili skutecnost, Ze dochazi k neustalé elongaci

7 %10 1

kofene, coz vede ke vzniku longitudinalnich _— .

rozdild (Dupuy & Silk, 2016). Bakterie adherujici ser0t J[ ]L 3§

k povrchu korene (rhizoplane) jsou asociovany 410t ab ) {‘ a
s urcitou zonou korene (meristematickou, 3x10'1 o |l

elongaéni, maturaéni). S jeho rustem dochazi 2x10* | a !

k jejich pfesunu a naredéni. Watt, Hugenholtz, et 1101, ! ﬂm ﬂ

al. (2006) pomoci FISH kvantifikovali 0 mr:\ei S~ Floweng | Maturity

|I‘J0mm B5mm B10 mm El15mm|

Pseudomonas a filamentarni bakterie na povrchu
(b) 15 mm
korene psenice (7riticum), kdy hustota

dosahovala 15.4 10° bunék na mm? a bakterie se

nachazely v biofilmu vzdaleném 11 um od povrchu

Obrazek 10. Narust bakteridlni populace v zénach kofene
béhem vyvoje rostliny. (prevzato z Schmidt & Eickhorst,
tak Aktinomyces bakterii, byla pozorovatelndna  2014)

korene. Nejvétsi koncentrace jak Pseudomonas,

povrchu kofenové Eepicky, kde se bakterie

shlukovaly. Elongaéni zény byly nejméné kolonizované. V prubéhu vyvoje kofene se
koncentrace Pseudomonas vyrazné nelisila, zatimco filamentarni bakterie v elongaéni zoné
nebyly pritomné. Ty se naopak presunuly na odumrelé bunky vznikajici béhem elongace
korene. Toto ¢astecné vysvétluje model podle Dupuy & Silk (2016). Vysoka koncentrace bakterii
je béhem elongace presouvana k elongacni z6né, kde narusta povrch daleko rychleji a hustota
bakterii klesa.

Bakterialni populace vykazuji ,clustering“ (Schmidt et al., 2018), coZ odpovida
vzdalenosti jejich interakénich schopnosti, které dosahuji prumérné 4-5 um, 37 um v elongaéni
zoné a 78 um v maturaéni zoné (Gantner et al., 2006). Jejich vyskyt byl pozorovan zejména ve
spojich mezi sousednimi buikami, kde se usazuje mucigel a exudaty, coz je pozorovatelné i na
listech (Esser et al., 2015). Heterogenni rozlozeni bakterialnich populaci se kromé vzdalenosti
od korenové ¢epicky méni s vyvojovou fazi rostliny (Schmidt & Eickhorst, 2014). JelikoZ autori
pozorovali vyvoj bakterialnich populaci az po dospélost rostliny, sledovali homogenizaci zprvu

nejednotné populace (viz. Obr. 10).
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5 Zaver

Plda je velmi heterogenni prostredi, které vyrazné ovliviuje rust rostliny, a zaroven je
rostlinou intenzivné ovliviovano. Tato prace shrnuje vybranou cast interakci probihajicich

v pudnim prostfedi na makroskopické a mikroskopické Urovni. Je vidét, Ze vlastnosti rostlin a
asociovanych mikroorganismu maji zasadni dopad na vyvoj pudy a globalné tak ovliviuji
distribuci C a N, a jsou dulezZitou éasti jejich cykll. Zasadni roli hraje v tomto ohledu rhizosféra,
ve které se vétsina interakci odehrava a stoji na ni fungovani celého terestrialniho
ekosystému. Rhizosféra je predmétem intenzivniho vyzkumu, ktery je v sou¢asné dobé
limitovan zobrazovacimi metodami. Vétsina autoru véak zastava postoj, ze lepsi pochopeni
rhizosféry je predpokladem pro vyrazny posun ve zvyseni rostlinné produkce a pudni
rekultivaci. Kromé rhizosféry je vsak stale nutny pokrok i v ostatnich oblastech. PFi prochazeni
literatury pro mne bylo prekvapenim, Ze existuje velmi nerovhomérny posun znalosti a
vyzkumu v jednotlivych oblastech a Ze dlouho zndmé procesy nejsou stale presné definovany.
Prikladem muze byt rozdil mezi informacemi o transportu Zivin ke koreni korenovym
zachytem, hromadnym tokem a difuzi, v porovnani se znalostmi o endogenni regulaci odpovédi
na jejich prisun. Zatimco informace o transportu nebyly od prvnich publikaci v 70. letech témér
aktualizovany a vétsina soucasnych praci a ucebnic se odkazuje na puvodni prace, vyzkum
hormonalni odpovédi a genové regulace se neustale posouva. Budouci vyzkum tykajici se
vsech zminénych procesu se musi zamérit na jejich lepsi kvantifikaci pomoci zobrazovaci
techniky s vysokym rozliSenim, kterd pomuze odhalit jak prostorové, tak casové zmény.
Ziskana data je nutné integrovat do modeld, které budou nasledné aplikovatelné na Siroké
spektrum problému, tykajicich se danych procesu. Nerovnomérny posun ve vyzkumu je
zpUsoben zejména nedostateénou rozliSovaci schopnosti zobrazovaci techniky a kapacitou

vypocetni techniky, ktera je pro zpracovani tak velkého mnozstvi informaci potreba.
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