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Abstrakt:

Práce představuje možné důsledky zvyšujících se troposférických koncentrací ozonu na různé 
jehličnany  čeledě  borovicovitých;  od chemických  interakcí  v buňkách,  přes  viditelné  chlorózy 
na jehlicích,  až po diskuzi  dopadů  na celé  ekosystémy.  Podrobně  probírá  dynamiku  vzniku 
troposférického O3, specifické mechanismy jeho působení skrze tvorbu reaktivních forem kyslíku 
(ROS), stručně přibližuje jeho zapojení do složitých signalizačních kaskád společně s fytohormony, 
uvádí množství konkrétních studií o vlivech ozonu na růst a sinky borovicovitých jehličnanů a poté 
je  srozumitelně  shrnuje  do obecnějších  tvrzení.  Práce  také  rozebírá  možné  interakce  mezi  O3 

a dalšími faktory klimatické změny, jako jsou zvyšující se koncentrace CO2 nebo sucho.
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Abstract:

This thesis  presents  the  possible  impacts  of  rising  concentrations  of  tropospheric  ozone  on 
various  Pinaceae conifers;  from intracellular  chemical  interactions,  to  visible  needle  chlorosis, 
leading into a discussion of the consequences for whole ecosystems. The dynamics of the creation 
of tropospheric O3 are discussed in detail, as are the mechanisms of its influence through reactive 
oxygen  species  (ROS);  its  participation  in  complicated  phytohormonal signaling  is  briefly 
introduced; a great number of specialized studies of its effects on the growth and sinks of Pinaceae 
conifers is presented and subsequently summarized in more generalised statements. The thesis also 
mentions the possible interactions between O3 and other factors of climate change, such as rising 
atmospheric concentrations of CO2 or drought.

Keywords:  ozone,  conifers,  ROS,  climate  change,  photosynthesis,  chlorosis,  growth, 
phytohormones
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Seznam použitých zkratek:

ABA – kyselina abscisová (abscisic acid)

AOX – alternativní oxidáza (alternative oxidase)

APX – askorbátperoxidáza (ascorbate peroxidase)

c jehlice – jehlice, vyrašivší letošní rok (current year)

c+n (n zde počet předešlých let) jehlice – jehlice, vyrašivší v předchozích letech

JA – kyselina jasmonová (jasmonic acid)

NDM – suchá váha jehlic (needle dry matter)

OEC – kyslík vyvíjející komplex (oxygen evolving complex)

PCD – plánovaná buněčná smrt (planned cell death)

ppbv  –  objemový  podíl  látky  na miliardu  celkových  jednotek  objemu  (particles  per billion 
by volume); pro ozon odpovídá při tlaku jedné atmosféry 2,0 μg/m3 pro 20°C a 2,1 μg/m3 pro 0°C

PRP – prolinem bohaté bílkoviny (prolin-rich peptides)

ROS – reaktivní formy kyslíku (reactive oxygen species)

SA – kyselina salicylová

SOD – superoxiddismutáza (superoxide dismutase)

UV–B – ultrafialové záření B

UV–C – ultrafialové záření C

VOC – těkavé organické látky (volatile organic compounds)



1. Úvod
Fotosyntetické organismy a zejména vyšší rostliny patří mezi nejvlivnější obyvatele této planety: 

mění chemické složení atmosféry, určují ráz krajiny, regulují teplotní podmínky svých stanovišť, 
slouží  ostatním organismům jako  obydlí,  potrava,  zdroj  materiálů.  V dnešní  době  jsou  však  v 
podmínkách klimatické změny a silných antropogenních vlivů ve stále větší míře vystavovány celé 
řadě stresových faktorů, jako jsou sucho, zvyšující se koncentrace vzdušných polutantů, eutrofizace 
půd, častější výskyt extrémních výkyvů počasí a další. Tomu všemu musí rostliny kvůli své sesilitě, 
a nemožnosti změnám uniknout migrací, čelit rozličnými fyziologickými a růstovými adaptacemi.

Troposférický  plynný  polutant  ozon  mezi  těmito  stresovými  faktory  patří  k těm 
nejvýznamnějším.  Tvoří  se  ve zvláště  velkých  objemech  za horkých  letních  dnů,  kterých 
v souvislosti  s klimatickou  změnou  přibývá,  a jeho  vzniku  svědčí  i vysoké  koncentrace  NO2 

v ovzduší.  Vstupuje  do rostlinných  těl  skrze  průduchy  a následně  narušuje  redoxní  rovnováhu 
v buňkách  cestou  intenzivních  reakcí  a tvorby  dalších  reaktivních  forem  kyslíku,  což  vede 
k dalekosáhlým  změnám  metabolismu,  k narušení  fyziologických  procesů,  poškození  membrán 
a buněčných struktur. Tyto dopady nezůstávají lokalizovány v bodě vzniku a skrze fytohormonální 
signalizační  kaskády se  jejich  dopad  šíří  na celou  rostlinu.  Vlastnosti  vzniku  a rozšíření  ozonu 
ve vzduchu také zaručují, že jeho vliv není nikdy omezen na jednotlivce a jsou  mu vždy vystaveny 
celá společenství naráz.

Největší pozornost je ve vztahu k působení troposférického ozonu na rostliny z pochopitelných 
důvodů udělována jeho dopadům na zemědělskou úrodu, kde ohrožuje zdraví a výnosnost plodin 
od sóji  až po tabák. Neméně důležité s hlediska boje s klimatickou změnou jsou však jeho vlivy 
na rostliny žijící v divoké přírodě a hospodářských lesích.

Práce  si  proto  klade  za cíl  komplexně  popsat  nynější  vědecké  poznatky  o účincích,  které 
troposférický ozon má konkrétně na jehličnany čeledě borovicovitých, do které patří velké množství 
hospodářsky i ekologicky významných druhů.

1.1. Antropogenní znečištění a klimatická změna
Jevy schopné vychýlit energetickou rovnováhu Země se popisují jako nesoucí radiační působení, 

měřené v W/m2;  má-li tento údaj pozitivní hodnotu, jev způsobuje ohřev, má-li ji  negativní, tak 
ochlazení.  V současnosti  převládají  jevy  ohřívající,  jako  jsou  například  stoupající  koncentrace 
skleníkových plynů: atmosférického CO2,  CH4,  N2O. Úhrnné radiační působení jen těchto tří se 
v roce  2019  oproti  roku  1750–tedy  od doby  před  industrializací  a dramatickým  zvýšením 
antropogenních  vlivů–odhadovalo  na +2,9 W/m2.  Přirozené  změny  radiačního  působení  od roku 
1750 jsou zanedbatelné v porovnání se změnami antropogenními (Gulev et al, 2021).

Jedním z těchto antropogenních  skleníkových plynů, změna jehož radiačního působení oproti 
roku 1750 se  odhaduje  na +0,5 W/m2,  je  právě  ozon  (Marenco  et al,  1994;  Gulev  et al,  2021). 
Nicméně, jak tato práce ukáže, významnější dopad na radiační bilanci Země než přímé radiační 
působení ozonu nese vliv, který má tento troposférický polutant na živé organismy.
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1.2. Troposférický ozon
Ozon či trikyslík, O3, je trojatomová forma kyslíku, která je za běžných přírodních podmínek 

plynná,  s mírným namodralým zabarvením a charakteristickým,  štiplavým zápachem.  Přirozeně 
se vyskytuje  ve zvýšených  koncentracích  v takzvané  ozonové  vrstvě  stratosféry  20-40 km n.m., 
kde se přítomný molekulární kyslík O2 (dikyslík),  budouci vystaven ultrafialovému UV-C záření 
o vlnových délkách 100-200 nm, rozpadá na dva singletové kyslíky,  které  hned reagují  s jinými 
molekulami dikyslíku právě za vzniku O3. Fotolytická reakce probíhá i opačně: O3 absorbuje UV-C 
o zbývajících  délkách  (200-280 nm)  a taktéž  podstatnou  část  UV-B  (280-315 nm),  díky  čemuž 
se rozkládá  zpět  na dikyslík  a singletový  kyslík  ·O  (Matsumi  & Kawasaki,  2003).  Jelikož  je 
ultrafialové záření, zvláště záření UV-C, životu nebezpečné, vděčí všechny suchozemské organismy 
za svoji  existenci  ozonové  vrstvě,  která  právě  UV-C  absorbuje  a zamezuje  jeho  průchodu 
do spodních pater atmosféry.

Za vhodných okolností však ozon vzniká i v troposféře.
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Schéma 1: Graf změn radiačního působení a jeho příčin. Široká pole kolem linií představují 
interval 95% jistoty. Převzato z (Gulev et al, 2021), upraveno.



1.2.1. Vznik

Jelikož je většina záření, schopného fotolyzovat ozon, absorbována již ve stratosféře, dynamika 
vzniku  ozonu  troposférického  se od ozonu  stratosférického  liší:  aby fotolýza  molekulárního 
dikyslíku probíhala v nezanedbatelných objemech i za vlnových délek nad cca 310 nm, je potřebná 
přítomnost  NO2,  se kterým dikyslík  reaguje  za vzniku  NO a  singletového  kyslíku.  V okamžiku 
vzniku ·O hned, stejně jako ve stratosféře, reaguje s molekulami O2 – a tedy v konečném důsledku 
vzniká O3 (Haagen-Smit, 1952). Tato reakce však běží i opačně a v kontrolovaných podmínkách 
se časem poměry NO/NO2 a O2/O3 vzájemně vyváží (Dodge, 1984).

V případě,  že je  do reakce umožněno vstupovat  větším objemům těkavých organických látek 
(VOC) nebo jiným uhlíkovým sloučeninám (například oxidu uhelnatému),  se ale tato rovnováha 
vychyluje, což může vést k postupnému nárustu koncentrací různých oxidových radikálů a jiných 
látek potenciálně nebezpečných živým organismům, a to za neustálé obnovy molekul O3,  jejichž 
koncentrace tedy tímto neklesají (Dodge, 1984).

Jelikož  fotolytické  reakce  berou  potřebnou  energii  ze Slunce,  nepřekvapí,  že k fotolýze  O2 

dochází především během prosluněných dnů v létě.  Dalším důvodem, proč pozorujeme nejvyšší 
koncentrace přízemního ozonu právě v letních měsících,  je vysoká teplota:  výzkumy z východu 
USA  ukázaly,  že  hladina  O3 v ovzduší  stoupá  s rostoucí  teplotou,  nejspíše  díky  usnadnění 
chemických reakcí rychlejším pohybem molekul. Konkrétní číslo závisí od koncentrací NOX a VOC 
v dané lokalitě, ale v průměru se jedná o cca 2,2 ppbv/°C (Bloomer et al, 2009). Vztah však není 
zcela  lineární;  za velmi  vysokých  teplot  (~39 °C)  se  křivka  růstu  koncentrací  O3 vyrovnává  či 
dokonce začíná klesat (Steiner et al, 2010).

Propojenost mezi zplodinami NOX, vznikajícím ozonem a letními dny byla původně objevena již 
v polovině  20. století,  v už tehdy  výrazně  znečištěném  Los Angeles,  kde vedla  ke vzniku 
dráždivého fotochemického smogu (Haagen-Smit, 1952). Jelikož ale  NOX  i VOC můžou vznikat 
bez  jakéhokoliv  přičinění  člověka,  k jejich  dynamickému  vzájemnému  vyvažování  přirozeně 
dochází taktéž v relativně neznečištěných přírodních oblastech (Crutzen, 1974).

1.2.2. Vývoj přízemních koncentrací

V důsledku  globálního  charakteru  antropogenního  znečištění  má  ale tato  původně  meziročně 
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Schéma 2: Vznik ozonu v atmosféře. NO2 – oxid dusný; NO – oxid dusnatý; CO – oxid uhelnatý; 
CO2 – oxid uhličitý; CH4 – methan; HCHO – formaldehyd; H2O – voda; RH – obecně alkan; 
R'CHO – obecně aldehyd; „hv“ – světelné kvantum. Převzato z (Rao, M.V.; et al; 2000).



stabilní  dynamika  vzniku  a zániku  ozonu  do budoucna  všechny předpoklady  vést  ke zvyšování 
atmosférických koncentrací O3 po celé Zemi. Historicky tomu tak totiž bylo: srovnáme-li nejranější 
dostupná data z jihozápadní Francie a těch z konce 20. st., tak zjistíme, že přestože tyto koncentrace 
během prvních cca 20ti let pozorování na konci 19. st. nevykazovaly větší výkyvy a držely se kolem 
10 ppbv,  za následujících sto  let  se zvýšily  5krát  (Marenco  et al,  1994);  u těchto  raných  dat  je 
ovšem dobré mít na paměti jejich relativně vysokou chybovost. I přesnější nepřerušená pozorování 
napříč  kontinenty,  počínající  50tými  lety 20. st.  v Evropě,  ale  ukazují,  že se koncentrace  za toto 
půlstoletí vůči původním hodnotám příslušící danému místu zvýšily 2krát, bez ohledu na to, o jakou 
lokalizaci pozorování šlo (Parrish et al, 2012). Nynější troposférické koncentrace ozonu v měřeních 
většiny lokalit  v průměru dosahují  hodnot kolem 50 ppbv, ale  ve zvláště znečištěných oblastech 
mohou krátkodobě přesahovat i 150ppbv (Staehelin et al, 2017).

Tento trend za posledních pár desetiletí zejména v Evropě zpomalil či dokonce obrátil (Parrish 
et al, 2012) a zvyšující se teploty také nemají s ozonem jednoznačně pozitivní vztah (Steiner et al, 
2010), což komplikuje jednoznačné predikce budoucího vývoje. Nicméně, vzhledem k lineárnímu 
vztahu  ozon/teplota  pod 39°C  (Bloomer  et al,  2009),  k rostoucím  emisím  přírodních  VOC 
v důsledku dopadů klimatické změny (Ghimire et al, 2017) a k silnému vlivu těchto VOC na vznik 
O3 (Dodge, 1984), lze předpokládat, že další růst koncentrací troposférického ozonu je do budoucna 
minimálně možný, a bylo by vhodné počítat s jeho možnými následky.

1.2.3. Účinek ozonu na živé organismy

Jeden  z  hlavních  důvodů,  proč  se fotochemický  smog  vůbec  začal  zkoumat,  byl  ten,  že si 
obyvatelé Los Angeles stěžovali na silné dráždění očních sliznic během smogových dní a na škody 
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na úrodě;  tyto  účinky  byly  důsledkem  právě  zvýšených  ozonových  koncentrací (Haagen-Smit, 
1952).  Zvýšení  průměrné  koncentrace  ozonu  v ovzduší  o 10 ppbv1 bývá  o týden  později 
následováno  nárůstem  denní  lidské  mortality  přibližně  o 0,52%  a konkrétně  u úmrtí  spojených 
s kardiovaskulárními a respiračními potížemi o 0,64% (Bell et al, 2004).

Zárověň je ozon díky svým silným cytotoxickým účinkům zkoumán pro jeho možné využití jako 
antimikrobiální agens například při čištění vod (Lezcano et al, 1999); taktéž je intenzivně studován 
jeho potenciál v medicíně, přičemž práce zaměrené na jeho aplikace v stomatologii se těší obzvlášť 
velké oblibě, a to i přes prozatím nanejvýš smíšené výsledky (Azarpazhooh & Limeback, 2008).

Ozon  je  tedy  vysoce  biologicky  aktivní.  Proto  a vzhledem  k výše  uvedenému  historickému 
nárustu jeho troposférických koncentrací a k nejasným odhadům o budoucnosti  tohoto trendu jej 
tedy lze považovat za významnou znečišťující látku, která si pro svoji důležitost zaslouží zvýšenou 
vědeckou pozornost.

1 Zde je vhodné poznamenat, že se koncentrace O3 udávají v různých jednotkách, a zatímco převod 
z nmol/mol na ppb je jednoduchý, převod do μg/m3 je o dost komplikovanější. Tato práce vždy uvádí  
jednotky použité v původním textu a pro potřeby orientace při čtení stačí hrubé přiblížení 
1 ppbv=2 μg/m3.
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2. Poškození rostlin ozonem
Ozon se mezi plynnými polutanty řadí k nejvýznamnějším faktorům poškozujícím zemědělskou 

úrodu  vůbec,  kvůli  čemuž  je  zkoumání  jeho  vlivu  na rostliny  nepřekvapivě  již  dlouhodobě 
věnováno nemálo úsilí (Heck et al, 1982; Emberson et al, 2018). Jak již bylo řečeno, už i samotný 
výzkum podstaty fotochemického smogu byl částečně motivován škodami na úrodě (Haagen-Smit, 
1952).  Snížení  výnosnosti  zemědělských  plodin  si  lidstvo  okamžitě  všímá,  ať už  z důvodu 
finančních ztrát pro zemědělce, či jednoduše proto, že na nich přímo závisí naše přežití: globální 
potravinová  bezpečnost  se  stává  čím  dál  aktuálnějším  tématem kvůli  změně  klimatu,  rostoucí 
a stárnoucí  populaci,  pokračujícím  ozbrojeným  konfliktům,  stále  se  zvyšující  míře  urbanizace 
a jiným  faktorům  ovlivňujícím  přístup  ke stravě.  Adekvátní  uživení  lidstva  tedy  v současnosti 
představuje velkou výzvu (King et al, 2017).

Méně okamžitě nápadné jsou dopady, které ozonové znečištění může mít na divoce žijící rostliny 
například  v lesích;  vzhledem  k vysoké  provázanosti  globálních  energetických  a geochemických 
toků se zdravím těchto ekosystémů (Sedjo, 1993) by ale bylo chybou ignorovat způsoby, kterými je 
může  ozon  ovlivňovat.  Je  například  známo,  že  troposférický  O3 je  schopen,  skrze  narušení 
schopnosti rostlin poutat uhlík do biomasy, dramaticky měnit složení půdy (Loya et al, 2003).

2.1. Poškození na buněčné úrovni
Ozon způsobuje na rostlinách výše uvedené velké škody, přestože on sám není schopen pronikat 

hluboko  do rostlinných  pletiv  (Laisk  et al,  1989).  Po kontaktu  s fenoly,  alkeny,  lipidy  a jinými 
látkami, obsaženými v buněčné stěně, se totiž rozkládá na takzvané reaktivní formy kyslíku–a právě 
ony  následně  stojí  za všemi  fyziologickými  a strukturálními  důsledky,  které  přítomnost  ozonu 
v ovzduší  rostlině  přináší  (Heath,  1987).  Jelikož  se  tyto  reakce  a jejich  bezprostřední  následky 
odehrávají  na povrchu a uvnitř  jednotlivých buňek,  je  třeba začít  zkoumat  dopady ozonu právě 
od buněčné úrovně.

2.1.1. Reaktivní formy kyslíku

Reaktivní  formy kyslíku  (dále  ROS) jsou molekulární  kombinace  atomů kyslíku (a případně 
dalších prvků), které jsou vysoce nestabilní a velmi ochotně se účastní chemických reakcí.  Patří 
mezi ně například peroxid vodíku H2O2, superoxid ·O2

-, hydroxylový radikál ·OH, singletový kyslík 
·O, či právě ozon. O3 se ale mezi ROS někdy nepočítá; pro přehlednost bude v této práci termín 
ROS označovat pouze produkty reakce ozonu, nikoliv samotný O3. ROS tedy mohou vznikat jako 
produkty rozkladu ozonu, který po kontaktu s substrátem nastává rychle, jelikož ozon je, jak je již 
dlouho známo, velmi silným oxidačním činidlem (Crabtree & Kemp, 1946).

ROS jsou také normální součástí metabolismu rostlinné buňky a pouhá jejich přítomnost sama 
o sobě  nesvědčí  o žádném  mimořádném  poškození.  H2O2 může  například  spontánně  vznikat 
na osvětlené thylakoidální membráně na OEC (Mehler, 1951) jakožto jeden z možných výsledků 
(tím druhým je O2) reakcí primárního produktu fotosyntézy, kterým je jiný ROS, ·O2

- (Asada et al, 
1974). Za běžných podmínek jsou ovšem ROS brzy po vzniku sériově  zneškodňovány za tímto 
účelem vyvinutými mechanismy, specializovanými každý na jiný ROS. Tyto antioxidanty se mohou 
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být neenzymatické, jako jsou cukerné alkoholy (Nishizawa-Yokoi et al, 2008), nebo enzymatické, 
jako jsou AOX (Bendall  & Bonner, 1971), APX (Groden & Beck, 1979), katalázy (Loew, 1900), 
nebo  SOD  (McCord  & Fridovich,  1969). Obvykle  tedy  ROS  pro buňku  nepředstavují  větší 
nebezpečí.

2.1.2. Oxidativní stres

Pod pojmem  „oxidativní  stres“  se rozumí  jakýkoliv  stav,  když  buněčné  mechanismy,  které 
za optimálních podmínek regulují redoxní homeostázu tak, aby nedocházelo k řetězovým reakcím 
a nekontrolovanému vzniku ROS, přestávají „stíhat“  a ROS se začínají  hromadit  (Asada,  1994). 
Takový vývoj je pro buňku potenciálně nebezpečný, protože intracelulární přítomnost čehokoliv, 
co je vysoce reaktivní, může ohrozit její životaschopnost a ROS nejsou výjimkou: makromolekuly 
mohou  po reakci  s ROS  pozbýt  funkčnost  zčásti  či zcela,  a to  v závislosti  na konkrétním ROS 
a proteinu buď cestou fragmentace bílkovin na části  či naopak jejich agregace do větších,  taktéž 
nepoužitelných celků (Davies, 1987); jelikož takto znehodnocené makromolekuly nemůže buňka 
dále využít za jejich původním účelem, nezbývá jí než je rozložit zpět na aminokyseliny, čímž tedy 
investice,  která  byla  buňkou vložena  do stavění  tohoto  proteinu,  přichází  vniveč,  a toto  mrhání 
zdroji může buňku časem zcela vyčerpat a ve svém konečném důsledku přivést k buněčné smrti 
(Davies,  1987).  Ještě  bezprostředněji  nežli  dlouhodobým plýtváním energie mohou ROS buňku 
ohrozit  například  oxidací  DNA,  kterou  mohou  přímo  způsobit  zlomy  ve vláknech  nukleové 
kyseliny,  případně naštěpit samotné její molekuly, což je neslučitelné s dlouhodobějším přežitím 
buňky (Hagar et al, 1996).

Zvýšení hladiny určitého ROS nad „backgroundovou“ hodnotu a přechod do oxidativního stresu 
ale ještě pořád nemusí nutně být předznamenáním ničeho závažného. ROS–zejména H2O2, který je 
na rozdíl  od ·O2

- díky  absenci  náboje  ve své  molekule  schopen  v omezené  míře  (Antunes 
& Cadenas,  2000)  pronikat  přes  fosfolipidovou  dvojvrstvu  i prostou  difuzí–totiž  v rozličných 
stresových situacích kvůli rozhození křehké redoxní rovnováhy nejen vznikají, ale taktéž se aktivně 
zapojují do signalizačních kaskád, kterými se buňka snaží stresoru bránit. Některé z těchto kaskád 
se zdají být zacílené primárně na snížení hladiny dotyčného ROS, ale jejich dopady mohou být 
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mnohem dalekosáhlejší: H2O2 například stimuluje tvorbu peroxisomů (Lopez-Huertas et al, 2000), 
nositelů enzymu katalázy, které přebytečný peroxid rychle likvidují, zároveň však zastávají i jiné 
významné  role  v buněčném metabolismu  (β-oxidace  mastných  kyselin,  glyoxylátový  cyklus...), 
takže zvýšení jejich počtu má za následek celkovou stimulaci buněčného metabolismu (hormeze, 
pozitivní  odpověď organismu na mírnou  úroveň  stresu,  přestože  velká  dávka  by jeho  „výkon“ 
zhoršila). To vše dodává novou perspektivu na význam tvorby H2O2 buňkou při stresu osmotickém 
(Guan  et al,  2000),  mrazovém  (Prasad  et al,  1994),  ze sucha  (Pei  et al,  2000),  z přesvícení 
(Karpinski  et al,  1999),  nebo po zranění  a útoku  patogenu  (Lopez-Huertas  et al,  2000)  či jiném 
silném mechanickém stimulu (Yahraus et al, 1995). ROS se mohou pozitivně podílet na buněčné 
fyziologii také přímo, bez zapojení do signalizačních kaskád: při houbovém napadení buňka do své 
stěny  vypouští  H2O2,  který  zde  iniciuje  cross-linking  přítomných  PRP,  čímž  stěnu–a evidentně 
i celou rostlinu–zpevňuje a pomáhá jí se před houbou lépe bránit (Bradley et al, 1992). Význam 
ROS ve stresové signalizaci sebou činí objekt intenzivního zájmu badatelů a rozhodně lze v blízké 
budoucnosti očekávat nové objevy v této oblasti.

Při  příliš  silném  signálu  se ale  oxidativní  stres  vymyká  zpětnovazebné  regulaci  a nastává 
řetězová oxidace k životu buňky nezbytných látek (Davies,  1987; Hagar  et al,  1996).  Vystavení 
rostliny  plynnému  ozonu  vede  v apoplastu  jejích  listů  k disociaci  O3 ve vodnatém  roztoku 
za pomoci  všudypřítomného  hydroxylového  aniontu  OH- (Weiss,  1935),  poté  se  v samotném 
apoplastu a i uvnitř buněk začíná tvořit a hromadit velké množství H2O2, zatímco ·O2

- je následně 
generován složitou reakcí ozonu s buněčnými lipidy za vzniku aldehydů a právě H2O2 (ozonolýza); 
tyto ROS zase reagují s přechodnými kovy za vzniku  ·O a ·OH (Weiss, 1935; Wohlgemuth et al, 
2002).  Není-li  tato  kaskáda  zastavena  včas,  přechází  tento  intracelulární  „oxidativní  výbuch“ 
(oxidative burst)  do nekontrolovatelného dominového efektu hypersenzitivní  reakce,  který může 
rychle vést ke smrti buňky. Pokud se ROS přes apoplast šíří dál do okolí, mohou postihnout další 
tkáně,  kterážto  případná  masová  umrtí  mohou  následně  tvořit  i pouhým  okem  viditelné  léze 
na povrchu  listů  (Wohlgemuth  et al,  2002),  kterým  se  obvykle  říká  nekrotické,  přestože 
hypersenzitivní reakce je druhem plánované smrti (více v podkapitole 2.2.2.).

ROS se  tedy také  mohou  chovat  jako mezibuněčné  signální  molekuly.  Tam ovšem vstupují 
do složitých  interakcí  s fytohormony,  proto  se  na tuto  část  jejich  funkcí  práce  více  zaměří 
v podkapitole 2.2.4., věnované právě fytohormonům.

2.1.3. Interakce s hořčíkem v LHC II

Klíčovým prvkem fotosyntézy je  chlorofyl,  obsahující  hořčík.  Chlorofyl  se  jeví  jako zelený 
pigment,  protože absorbuje modré a červené části  viditelného spektra světla a zelené odráží;  při 
ztrátě absobční funkce se mění složení odraženého světla a tím i barva pigmentu. Při dlouhodobém 
nedostatku Mg v organismu není například smrk ztepilý (Picea abies) schopen dostatečně rychle 
syntetizovat nové molekuly konkrétně chlorofylu a, což vede k postupnému snižování koncentrací 
pigmentu  v buňkách  a v důsledku  k pomalému  a pozvolnému  žloutnutí  jeho  jehlic  (chloróza, 
podrobněji v podkapitole 2.2.2.). Proces není doprovázen žádným zvláštním rozkladem existujících 
molekul; ten probíhá jako za normálních okolností a pouze se vysloužilé molekuly nenahrazují včas 
(Siefermann-Harms et al, 2005).
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Bylo ovšem zjištěno, že při kombinaci silného nedostatku Mg–optimum je kolem 9 až 1,7 mg 
hořčíku na g-1 suché váhy jehlic (Ingestad, 1959), zde naměřeno 0,27 mg/g NDM–se zvýšenými 
hladinami  troposférického  ozonu  (z denních  hodnot  18-22  na 88-130  nebo  i až  135-190 μg/m3; 
v noci  byly  hladiny  o 10%  nižší)  se  u smrku  tyto  chlorózy  objevují  mnohem  rychleji  a jsou 
doprovázeny destabilizací light-harvesting complexů II (LHC II) kvůli silně oxidačnímu prostředí 
uvnitř  buněk  způsobenému  ROS.  Je  pozoruhodné,  že ani  nedostatek  Mg,  ani  zvýšené  hodnoty 
ozonu po dobu dvou vegetačních období v tomto pokusu samostatně nevyvolaly takovouto masivní 
odpověď.  Pravda,  když  se  během  druhého  léta  koncentrace  O3 po dobu  90 minut  zvýšila 
na závratných  650-850 μg/m3,  tak  následovalo  zesílení  chlorózy  i destabilizace  LHC II  u všech 
studovaných  jedinců,  ale  u smrků  lépe  zásobených  Mg  bylo  obojí  méně  výrazné,  nežli 
u „hladovějících“; nutno ovšem dodat, že v této studii byly i „dobře zásobené“ smrky v porovnání 
s optimem  „podvyživené“,  což  víme  jednak  proto,  že u nich  byly  nalezeny  hodnoty  Mg 
suboptimální, kolem 0,53 mg/g NDM, a jednak protože se na jaře po první zimě u všech jedinců 
objevilo reverzibilní žloutnutí jehlic, kterého se autoři zbavili dodatečným přísunem Mg; u skutečně 
dobře živených smrků by tedy mohly odpovědi vypadat jinak. Převezmeme-li tyto výsledky jako 
přesné,  tak z nich vyplývá,  že vnitřní mechanismy pro zvládání těchto stresů přestávají  „stíhat“ 
pouze tehdy, pokud jim smrk musí čelit současně (Siefermann-Harms et al, 2005).

Zvládání  oxidativního  stresu  způsobeného  nedostatkem  Mg  je  u smrku  ztepilého  dle  všeho 
limitováno  SOD  (Polle  et al,  1994).  Mohla-li  nedostatečná  aktivita  SOD  při odbourávání  ·O2

- 

za katastrofické zhoršení chlorózy i v tomto případě, či zde naopak selhaly jiné antioxidanty–jako 
například  APX  přítomné  v chloroplastech  (Groden  & Beck,  1979),  které  jsou  jinak  jak 
za normálních  okolností,  tak  za nedostatku  Mg  (Polle  et al,  1994)  velmi  efektivní  při zvládání 
H2O2–bude ale ještě potřeba do budoucna lépe prozkoumat. Taktéž zatím chybí práce, které by tyto 
mechanismy popisovaly u jiných rodů, nežli jenom u smrku; existují nicméně doklady (Lucas et al, 
1993)  o postupném  snižování  koncentrací  chlorofylu a v jehlicích  ve spojitosti  s dlouhodobým 
působením ozonu u smrku sitka (Picea sitchensis).  V této práci, na rozdíl od (Siefermann-Harms 
et al, 2005), byly zdravé smrky s dostatečným přísunem Mg vystaveny ozonu po tři, nikoliv dvě, 
vegetační období, a chlorózy se sice nakonec objevily, ale až na příští jaro po třetím roce. Je možné, 
že  v případě  delšího  pozorování  by  k podobnému  výsledku  došlo  i u původně  nepoškozených 
„dobře zásobených“ smrků v práci (Siefermann-Harms et al, 2005). Jehličnany si svoji předchozí 
ozonovou  historii  koneckonců  zapamatovávají  („memory  effects“)  skrze  stresové  metabolity 
(katechin, stilben), které se v jejich jehlicích pod vlivem dlouhodobého stresu akumulují a následně 
zůstávají v jehlicích třeba i rok poté, což objasňuje výše popsané „opožděné“ reakce (Langebartels 
et al, 1998).

To, že práce sledovala odpovědi smrku ztepilého a modřínu opadavého (Larix decidua) pouze 
po dvě  vegetační  období  místo  tří,  by  mohlo  také  částečně  vysvětlovat  výsledky  u (Wieser 
& Havranek, 1996), kde dospělí jedinci ani jednoho ani druhého jehličnanu  in situ nevykazovaly 
žádné  větší  odpovědi  na dlouhodobě  zvýšené,  avšak  stále  realistické,  atmosférické  koncentrace 
ozonu (<90 ppb); vědeckou podporu pro jejich úsudek, že starší stromy jsou vůči O3 méně citlivé, 
nežli stromky mladé, se jim daří najít již o rok později v práci téhož hlavního autora (Wieser, 1997). 
Zároveň by ale mohlo jít  o to,  že byly v této práci ozonu vystaveny vždy pouze některé větve, 
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zatímco zbytek  stromu mu čelit  nemusel;  jakékoliv  ztráty Mg v poškozených jehlicích by tedy 
mohly být doplňovány relokací z jiných, nestresovaných, částí stromu. Při omezení fumigace na pár 
větví se doporučuje provádět pouze krátkodobé pokusy a–jelikož minimálně pro uhlík platí, že jsou 
na jeho importu jehlice nejvíce závislé během otevírání pupenů–nejlépe mimo období jara (Sprugel 
et al,  1991).  V tomto  případě  nebylo  naplněno  ani  jedno  z těchto  doporučení,  a bohužel  tedy 
zvýšené přemisťování Mg z nezasažených jehlic do těch poškozených nelze vyloučit.

2.2. Poškození na úrovni listu
Předchozí  podkapitola  se  věnovala  především procesům,  ke kterým dochází  v buňkách  listu, 

jelikož  právě  ony jsou ty,  které  jsou vystaveny ozonu přímo,  zatímco zbytek  rostliny pociťuje 
zvýšení jeho hladiny zprostředkovaně, skrze hormonální a jinou signalizaci; je tomu tak, protože 
flux ozonu dovnitř buňek, kam se musí dostat, aby v nich mohl cokoliv zapříčinit, je pevně navázán 
na konduktanci průduchů (Laisk et al, 1989), které se ve větších objemech vykytují právě na listech. 
Tato  vlastnost  znamená,  že listy  jsou  prvním rostlinným orgánem,  na kterém lze  účinky ozonu 
pozorovat.

2.2.1. Degradace voskové kutikuly listu

Začínaje od povrchu, ozon se do buněk mezofylu dostává skrze průduchy proto, že není schopen 
penetrovat v žádných významných objemech voskovou kutikulu, která zdravý list či jehlici pokrývá 
(Laisk et al, 1989). Tato kutikula slouží jako bariéra, chránící list před ztrátami vody, vymýváním 
živin deštěm, mrazovým poškozením, radioaktivním a UV zářením, fyzickým zraněním, vniknutím 
biotických stresorů (plísně,  hmyz, bakterie,  viry)  a před jinými potenciálně nebezpečnými vlivy 
(Ahmad et al, 2015), například právě ozonem.

Nicméně dlouhodobé působení zvýšených koncentrací tohoto plynu na tuto ochrannou vrstvu 
minimálně u smrku ztepilého výrazně zrychluje její degradaci (Barnes et al, 1988). Jelikož byl efekt 
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Schéma 5: (A) Před ošetřením ozonem má vosková kutikula v okolí průduchu smrku ztepilého jemnou 
strukturu. (B) Přibližně polovina průduchu zalepena degradovaným voskem. (C) Průduch zcela ucpán 
amorfní voskovou masou. Převzato z (Barnes et al, 1988), upraveno.



pozorován  pouze  na povrchu  kutikuly,  zatímco  její  spodní  vrstvy  zůstávaly  nedotčeny,  lze 
předpokládat, že zde atmosférický ozon reaguje přímo s voskem, bez zasahování do procesu jeho 
syntézy,  a v případě smrku konkrétně s nenasycenými mastnými kyselinami v něm (Barnes et al, 
1988).  Jedná se tedy o zrychlené zvětrávání,  podobné tomu,  které  zapříčiňuje takzvaný „ozone 
cracking“, předčasné tvrdnutí  a praskání gumy po vystavení zvýšeným hladinám atmosférického 
ozonu v důsledku oxidace jejích dvojných vazeb (Haagen-Smit, 1952).

U těch  druhů  rostlin,  které  své  listoví  každoročně  shazují  a obměňují–mezi  borovicovitými 
jehličnany  (Pinaceae)  tedy  u všech  druhů  z rodu  modřín  (Larix sp.)  a u pamodřínu  líbezného 
(Pseudolarix amabilis)–je působení ozonu na jejich kutikulu časově omezeno maximálně na dobu 
několika pár měsíců vegetačního období, a tak zkoumat „dlouhodobé“ dopady tohoto vlivu, jako 
například  právě  zrychlení  degradace  voskové  kutikuly,  nemá  moc  velký  smysl,  pročež  se 
u uvedených druhů místo  toho aktivně  studují  buď ozonem způsobená akutní  poškození,  nebo, 
u dlouhodobějších studií, dopady přítomnosti ozonu na celkové zdraví stromu; tomu druhému se 
práce více věnuje v podkapitole 2.3..

Pro druhy stálezelené, které si své jehlice ponechávají roky (tedy všechny ostatní druhy z čeledi 
borovicovitých),  má logicky dlouhodobá přítomnost  ozonu na povrch jehlic  výrazně viditelnější 
dopad. U těchto je vhodné rozlišovat mezi staršími jehlicemi z předešlých let a jehlicemi novými–
běžné je označení  c (pro current year,  letošní rok) a c+n (n zde počet předešlých let)–jelikož se 
u starších jehlic degradační účinky ozonu jednak kumulují, jednak přidávají k přirozeným procesům 
spojeným se stárnutím. Zmíněná degradace má podobu rozkladu této voskové vrstvy z její původní 
podoby,  sítě  tenkých  krystalků,  do amorfní  roztavené  masy  bez  jakékoliv  viditelné  struktury 
(Barnes  et al,  1988).  Toto vede ke dvoum rozličným následkům. Prvním je  ztráta  hydrofobních 
vlastností kutikuly–vypočítatelné skrze úhel, který zaujímá kapka vody vůči povrchu jehlice–a tedy 
i její schopnosti odolávat škůdcům či vymývání živin deštěm, i když tedy nevypadá, že by zrovna 
toto pro jehličnany, na rozdíl od širokolistých rostlin, představovalo statisticky významný problém 
(Lucas  et al,  1993;  Schreuder  et al,  2001).  Druhým,  pravděpodobně  vážnějším,  následkem  je 
postupná okluze průduchů nahromaděním vosku v jejich předstomatálních komorách (Barnes et al, 
1988).
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Schéma 6: Stejné vzorky jako v Schématu 5, větší zvětšení. (A) Tenké voskové krystalky. (B) Roztátý  
vosk se začíná shlukovat do větších celků. (C) Jednorodá masa. Převzato z (Barnes et al, 1988), 
upraveno.



U jehlic  počínaje  c+2 a starších  jsou  tyto  dopady 
zanedbatelné, jelikož ty už mají tuto vrstvu degradovanou 
přirozenými  procesy,  ale  u c jehlic  a zejména  c+1 vedou 
k jejich  předčasnému  znehodnocení  (Barnes  et al,  1988), 
což nese jisté důsledky na celkové zdraví stromu, více viz 
kapitola 2.3..

2.2.2. Chlorózy

Zevně  nejviditelnější  projevy  působení  ozonu  jsou 
chlorózy, nepřirozeně žluté oblasti jehlic. Žluté zabarvení je 
zapříčiněné oxidací hořčíku obsaženého v chlorofylu a tedy 
jeho  znehodnocením  (viz  podkapitola  2.1.3.).  Časem 
chlorózy  mohou  přecházet  až do nekróz,  úseků  zbylých 
po odumření  buněk.  Kvůli  své  vysoké  nestabilitě  O3 

neproniká hluboko do rostlinných pletiv a přímé důsledky 
jeho přítomnosti jsou omezeny na nejbližší okolí průduchů, 
kterými  se dostal  do rostliny,  a tedy  nejčastěji  na svěrací 
buňky; vznikají-li chlorózy či nekrózy pouze tam, říkáme 
jim  bodové.  V závislosti  na konkrétním  druhu  rostliny 
a jeho citlivosti na O3 ale může ozonem navozená chloróza 
postihovat  i celý  povch  jehlice;  v takovém  případě  se 
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Schéma 8: (A, B) Chlorotické jehlice sazenic smrku ztepilého po ošetřením ozonem. (C) Zdravé 
jehlice. Převzato z (Langebartels et al, 1998).

Schéma 7: Změny hydrofobních vlastností 
jehlic douglasky tisolisté v čase v průběhu 
ošetření ozonem. Černé symboly představují 
kontroly, bílé ošetřeny O3. Převzato z 
(Schreuder et al, 2001), upraveno.



žloutnutí nejčastěji, ovšem ne vždy, šíří od konečku jehlice (apexu) k bázi (Richards et al, 1968; 
Wulff et al, 1996).

To, že zvýšené koncentrace troposférického ozonu zapříčiňují u jehlic jehličnanů vznik chloróz, 
ať už bodových  či plošných,  bylo  poprvé  pozorováno  na borovici  těžké/žluté  (Pinus  ponderosa) 
již v šedesátých  letech  minulého  století  (Miller  et al,  1963)  a následně  u borovice  vejmutovky 
(Pinus strobus) pro zvlášť zvýšenou citlivost těchto dvou druhů vůči O3 (Linzon, 1966; Richards 
et al,  1968).  Časem se  začaly  množit  doklady o podobných  reakcích  i u o něco  méně  citlivých 
jehličnanů, například u borovice lesní (Mortensen, 1994; Kivimäenpää et al, 2010) nebo u dřevin 
rodu smrku (Lucas et al, 1993),  zejména u smrku ztepilého (Mortensen, 1994;  Siefermann-Harms 
et al,  2005).  Dnes  je  většina  vědeckých  prací  o odpovědích  borovicovitých  jehličnanů  na ozon 
zaměřena právě na smrk.

V jedné  studii  (Mortensen,  1994),  sledovavší  sazenice  devíti  různých  druhů  borovicovitých 
jehličnanů od vyklíčení, se zvýšená chloróza vyskytla u všech druhů, s jednou výjimkou. Pokusu 
byl proveden na: smrku ztepilém (Picea abies) původem ze tří  různých stanovišť, smrku sivém 
(Picea glauca), smrku sitka (Picea sitchensis), borovici lesní (Pinus sylvestris) taktéž ze tří různých 
stanovišť, borovici pokroucené (Pinus contorta), borovici kleč (Pinus mugo), modřínu japonském 
(Larix leptolepis/kaempferi), modřínu sibiřském (Larix sibirica), a douglasce tisolisté (Pseudotsuga 
menziesii); právě u douglasky se jako jediné žádné chlorózy neobjevily. Takto konzistentní chlorózy 
byly o to nápadnější, že ostatní odpovědi těchto druhů na zvýšenou koncentraci ozonu a zejména 
na zvýšenou koncentraci oxidu uhličitého v téže studii se značně lišily: změny v přírůstku biomasy, 
ve větvení,  v poměru  shoot/root  (nadzemní  část  ku  ku kořenovému  systému),  v poměru 
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Schéma 9: Vpravo sazenice borovice lesní ztrativší všechny c+1 jehlice po ošetřením ozonem. 
Vlevo zdravé kontroly. Převzato z (Langebartels et al, 1998).



jehlice/stonek. Chlorózy se u těchto sazenic objevily už po 81-116 dnech strávených ve skleníku 
s ovzduším o koncentraci ozonu kolem 70 nmol/mol (u kontrol: pod 15 nmol/mol), tedy mnohem 
rychleji, než bylo pozorováno u pár let starých stromků (Lucas et al, 1993) nebo dospělých stromů, 
u kterých se chlorózy nemusí objevit vůbec (Wieser & Havranek, 1996). Sazenice, juvenilní jedinci, 
jsou tedy dle všeho zvlášť náchylné k poškození ozonem, zejména v porovnání s dospělými jedinci 
u odolnějších  druhů,  jako  je  smrk  ztepilý  (Wieser  & Havranek,  1996;  Siefermann-Harms  et al, 
2005).

V jiné  studii,  zaměřené  na dospělé  jedince  borovice  halepské  (Pinus  halepensis),  žijících 
v přírodních podmínkách a vystavených dlouhodobému působení ozonu o průměrných hodnotách 
kolem 35-56 ppb, bylo zjištěno, že chlorózy vznikající u těchto stromů jsou statisticky významně 
svázány s koncentrací ozonu na daném stanovišti,  a opravdu se nejedná o pouhý doprovodný jev 
přirozené  senescence,  přestože  zde  chloróza  primárně  postihovala  c+1 jehlice,  nikoliv  c jehlice 
(Kivimäenpää et al, 2010).

Jak už bylo zmíněno (Mortensen, 1994), jednou nápadnou výjimkou z univerzality chlorotické 
odpovědi  u jehličnanů  se  zdá  být  douglaska  tisolistá,  která  vůči  O3 sice  není  zcela  imunní 
(podrobněji v podkapitole 2.3.1.), ale chlorózy se u ní v reakci na něj neobjevují. Není zřejmé, zdali 
je nedostatek prací zkoumajicích možný vnik chloróz u ní důsledek její odolností v tomto ohledu, 
nebo máme mylnou představu o její odolnosti právě kvůli nedostatku prací. Co ovšem zřejmé je, je 
fakt, že z jiných příčin chlorózy u douglasky vznikat mohou, například nepřekvapivě z nedostatku 
hořčíku (Harrison et al,  1994), nebo po akutní otravě plynným Cl2 (Schreuder & Brewer,  2001), 
takže by rozhodně měl smysl výzkum zaměřený na faktory pomáhající jí zvládat oxidativní stres 
způsobovaný konkrétně ozonem a kde a jak tyto faktory selhávají při stresech jiných.

Při zvlášť vysokých koncentracích ozonu či u výjimečně citlivých jehličnanů můžou tato bodová 
chlorotická  poškození  eskalovat  do odumírání  buněk  skrze  mechanismy  podrobněji  popsané 
v podkapitolách 2.1.2. a 2.2.4., tedy přechod oxidativního výbuchu do hypersenzitivní reakce.

2.2.3. Změny v anatomii jehlice

Podobně  jako  u dopadů  fyziologických,  i na anatomické  úrovni  se  většina  nejdramatičtějších 
odpovědí jehličnanů na ozon odehrává bezprostředně blízko přímého vstupu ozonu do rostlinného 
těla, tedy v buňkách mezofylu nedaleko průduchů.

Tak například v práci (Zapletal et al, 2018) se uvádí vztah mezi dávkou O3, získanou dospělými 
jedinci smrku ztepilého, a zvětšením mezibuněčných prostor v mezofylu. Avšak se nejedná o efekt 
specifický  pouze  pro  zranění  ozonem:  většina  zaznamenaných  makroskopických  anatomických 
rozdílů (právě větší mezibuněčné prostory, tlustší jehlice, užší cévní svazky, apod.) mezi jehlicemi 
dospělých  borovic  halepských,  rostoucích  na rozličných  stanovištích  studovanými  v práci 
(Kivimäenpää et al, 2010), se lépe vysvětlovala nedostatečným přísunem vody, nežli působením O3. 
Ozon naopak mohl za rozdíly mikroskopické uvnitř buněk mezofylu (vysoké počty mitochondrií 
a peroxizomů, malé chloroplasty, menší část buněk zabraná chloroplasty, apod.).

Podobně,  klony  borovice  těžké,  vystavené  po 2-3  týdny  denním  (trvání  cca 12 hodin) 
koncentracím O3 kolem 450 ppb (Evans & Miller, 1972), sice zevně viditelné chlorózy vykazovaly 
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teprve  na konci  tohoto  období,  ale známky vnitřního  poškození  v buňkách  mezofylu  již  během 
prvních pár dnů pokusu: konkrétně v nich po pouhých třech dnech došlo ke sražení disulfidových 
bílkovin, po pěti dnech se zcela vytratily jakékoliv barvitelné sacharidy, a po šesti dnech zmizelo 
rovnoměrné  rozdělení  chloroplastů;  následně  v některých  buňkách  zcela  přestala  být 
zaznamenatelná i cytoplazma, cytologické poškození, které už bylo neslučitelné se životem. Žádné 
viditelné nekrózy nicméně dle autorů nebyly pozorovány, pravděpodobně protože u většiny buněk 
nedošlo ke kolapsu buněčných stěn a i takto rychlá smrt buněk byla pořád ještě PCD.

PCD v reakci na ozon může nabírat 
v zásadě  dvou  podob:  předčasnou 
senescenci,  pomalé  žloutnutí  listů 
od apexu po bázi následované opadem 
jehlice  (Linzon,  1966;  Lucas  et al, 
1993;  Mortensen,  1994;  Wulff  et al, 
1996; Morris et al,  2000;  Siefermann-
Harms et al,  2005; Kivimäenpää et al, 
2010),  a hypersenzitivní  reakci,  pro 
kterou  jsou  typické  bodové  léze 
tvořené z odumřelých buněk uprostřed 
jinak živé jehlice (Richards et al, 1968; 
Harrison  et al,  1994;  Schreuder  & 
Brewer, 2001).

Primární  funkcí  hypersenzitivní 
reakce  je  ochrana  před  biotrofním 
škůdcem:  vycítí-li  buňka  přítomnost 
patogenu,  rychle  spustí  svouji  vlastní 
PCD  a tím  zabrání  útočníkovi 
v napadení  živé  tkáně  (mechanismus 
zpuštění  PCD  podrobněji  popsán 
v podkapitole  2.2.4.).  Hypersenzitivní 
reakce  se  liší  od skutečné  nekrózy, 
nekontrolované  smrti  buněk, 

především  tím,  že  je  její  rozsah  přesně  lokalizován  v místě  poškození  a kontrolován  tak,  aby 
neohrozil  život  celého  organismu.  Je-li  ale  rostlina  oslabena,  nebo  z nějakého  jiného  důvodu 
nedokáže  vycítit  přítomnost  škůdce  včas,  může  se  zpustit  takzvaná  systémová  hypersenzitivní 
reakce, postihující velké části rostliny (pro review, viz: Künstler et al, 2016).

Ozon biotrofním patogenem není. Hypersenzitivní reakce nemá při konfrontaci ozonu rostlinou 
žádnou  očividnou  funkci;  odumření  průduchů  sice  zabrání  dalšímu  vnikání  O3 do rostliny,  ale 
za cenu ztráty schopnosti výměny plynů. Lze proto prozatím předpokládat, že se nejedná o evoluční 
adaptaci na ozon, a že jde o patologickou reakci.

15

Schéma 10: (A) Zdravé kontroly. Buňky mezofylu smrku ztepilého. 
(B) Šipky ukazují zvětšené mezibuněčné prostory v mezofylu ozonem 
ošetřených jehlic. Převzato z (Zapletal et al, 2018).
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2.2.4. Fytohormony

Od listové úrovně je  také dobré začít  mluvit  o interakcích ozonu,  ROS a oxidativního stresu 
s fytohormony. Tyto fyziologicky aktivní látky vznikají na úrovni buněčné, avšak následně jsou přes 
apoplast  vyplavovány  ven,  kterak  ovlivňují  celou  rostlinu;  jejich  účinky  se  navíc  silně  liší 
v závislosti na konkrétním typu buňky, do které jsou dopraveny. Bohužel jenom velmi málo prací se 
soustředí na aktivitu fytohormonů konkrétně u jehličnanů, proto tato podkapitola primárně čerpá 
informace z výzkumu jiných rostlin.

Jedním  z nejdůležitějších  fytohormonů  ve stresové  signalizaci  je  kyselina  abscisová. 
Pravděpodobně hlavní rolí ABA je otevírání Ca2+ kanálů aktivovaných přítomností ROS–konkrétně 
H2O2–a vyplavování  vápenatých  kationtů  do cytoplazmy  svěracích  buněk  průduchů  v listech 
v reakci  na sucho,  což pomáhá rostlině  zadržovat  vodu a neztrácet  ji  skrze průduchy  (Pei  et al, 
2000).  ABA se  tedy  aktivuje  v reakci  na oxidativní  stres  (protože  jak  již  bylo  zmíněno,  ROS 
vznikají  i v odpovědi  na sucho)  a následně  vyrábí  další  ROS  (aby  se  otevřely  Ca2+ kanály) 
v pozitivní zpětné vazbě. Jak již ovšem bylo řečeno v podkapitole 2.1.2., ROS vznikají při mnohých 
druzích stresu, nejen kvůli suchu, a také tedy při náhlém zvýšení hladiny ozonu v ovzduší; bylo 
dokonce zjištěno, že  H2O2 možná není pouze signálem pro syntetizaci ABA, ale že ABA je díky 
H2O2 přímo „vyráběna“ skrze oxidaci jejích prekurzorů (McAdam et al, 2017). Výsledná zvýšená 
přítomnost ABA ve svěracích buňkách–které musí nutně čelit zvýšeným ozonovým koncentracím 
v ovzduší  jakožto  první  (Laisk  et al,  1989)–poté  následně  vede  k uzavření  průduchů.  Tímto  je 
zabráněno dalšímu pronikání ozonu dovnitř listu.

Tato  rychlá  odpověď  má  však  pouze  dočasný  účinek  a nejedná  se  o přizpůsobení 
na dlouhodobější přítomnost ozonu, což je logické, neboť permanentní uzavření průduchů by vedlo 
k neschopnosti rostliny provádět jakoukoliv výměnu plynů. Pomineme-li druhovou specificitu už 
samotného  uzavírání  průduchů  v reakci  na O3–některé  rostlinné  druhy,  jako  například  orlíček 
obecný (Aquilegia vulgaris),  své průduchy nezavírají ani při koncentracích tak závratných, jako 
1000 ppbv, nejspíše kvůli absenci jakéhokoliv zintenzivnění výroby ABA (McAdam et al, 2017)–
v rámci stabilizačních negativních zpětných vazeb se po prvotní odpovědi pravděpodobně rychle 
syntetizují ABA-katabolizující enzymy, které v buňce setrvávají po delší dobu a snižují koncentrace 
ABA  pod úroveň  předcházející  ozonovému  pulzu;  lze  proto  předpokládat,  že  případné 
znovunavýšení  hladiny  H2O2 na stejnou  „pulzní“  úroveň  by  k opětovnému  uzavření  průduchů 
nestačilo  (McAdam et al,  2017).  Praktický  přínos  tohoto  mechanismu  pro rostlinu  tedy nejspíš 
spočívá především v případě, že se přes ní převalí malý oblak zvýšeného ozonu (například během 
obzvláště prosluněného letního dne), který následně zase odvane, a rostlina se poté potřebuje nějak 
dostat ven z ABA-H2O2 zpětnovazebné smyčky.

Naopak  pro rostlinu  negativním  důsledkem  takovéto  aklimace  k H2O2 může  být  snížená 
schopnost regulace průduchů za stavu sucha, které budou v budoucnu v souvislosti s klimatickou 
změnou nejspíše nastávat častěji; normální reakcí na nedostatek vody je přece právě vyplavování 
ABA v odpovědi na H2O2. Potvrzením tohoto podezření se zdá být nález (Schreuder et al, 2001), že 
přestože  se  odříznuté  jehlice  sazenic  douglasky  tisolisté  vystavené  zlehka  zvýšenému  O3 

(až 45 ppbv)  po dobu  23  týdnů  nezdály  být  náchylnější  k silnějšímu  vysychání  nežli  sazenice 
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prakticky  bez  ozonu  (~1 ppbv),  listy  dvou  druhů  topolu,  které  byly  taktéž  součástí  pokusu, 
vykazovaly velké rozdíly v závislosti na předchozích ozonových koncentracích; co je důležitější, 
všechny případy silnějšího vysychání (jak u topolů, tak u douglasky) se shodovaly s případy většího 
vysychání  konkrétně  během  prvních  60 minut  schnutí,  po uběhnutí  kterých  bylo  99%  všech 
průduchů  uzavřeno  (před  odříznutím  to  nebylo  více  než  60%,  a někdy  i 0%).  U topolů  byla 
pozorována vysoká míra korelace mezi hladinou O3 v ovzduší a následným větším vysycháním, což 
naznačuje, že zvýšené koncentrace ozonu přímo přivodily pomalejší zavírání průduchů ve srovnání 
s kontrolami.  U douglasek  takováta  spojitost  zde  nebyla  pozorována,  ale  vzhledem  k tomu,  že 
u jejích c+1 jehlic byly ztráty vody větší, nežli u c jehlic, a také k tomu, že O3 zrychluje senescenci, 
tak lze předpokládat, že v dlouhodobějším horizontu by podobný efekt nastal i u ní; tím spíše, že 
u jiného  borovicovitého  jehličnanu–smrku  ztepilého–větší  náchylnost  k vysychání  způsobená 
pomalejším  zavíráním  průduchů  po dlouhodobém  (tři  léta)  ošetření  ozonem  pozorována  byla 
(Barnes  et al,  1990).  V budoucnu  by  tedy  ozon  pravděpodobně  mohl  zhoršovat  schopnosti 
jehličnanů odolávat suchu.

Dalšími z hlediska ROS důležitými fytohormony jsou kyselina salicylová, kyselina jasmonová 
a ethen.  Všechny  tři  hrají  v rostlinách  mnoho  rozličných  rolí,  ovšem  s ohledem  na O3 jsou 
nejrelevantnější  jejich  vzájemné  interakce  v regulaci  plánované  buněčné  smrti.  Zjednodušeně 
řečeno, v reakci na ozónem-produkovaná ROS v apoplastu rostlina vchází do prvotních stádií PCD 
a začíná produkovat větší množství ethenu a SA (Langebartels et al, 1998; Overmyer et al, 2000; 
pro  review,  viz:  Overmyer  et al,  2003).  Není  ovšem  zatím  zcela  objasněno,  jakým způsobem 
je buňka schopna tyto extracellulární ROS rozpoznat (Choi et al, 2017). Bylo také navrženo, že to, 
co  pozorujeme  jako  zvýšenou  produkci  ethenu  u symptomatických  stromů  v reakci  na O3,  je 
ve skutečnosti  přirozeně zvýšenou hladinou výroby ethenu některých stromů,  které  poté reagují 
na ozon  citlivěji  (Telewski,  1992);  pozor,  tato  práce  obsahuje  četné  pravopisné  chyby,  včetně 
záměny znamének  „<”  a „>”,  přestože  samotný  předložený  výzkum borovic  těžkých  a borovic 
Jeffreyových se zdá být kvalitní. SA je každopádně velmi aktivní také v iniciaci PCD nastávajíci 
ke konci  senescence,  což  víme  z pokusů  na mutantech  Arabidopsis  thaliana s poškozenou  SA 
signalizací;  žloutnutí  i odumírání  buněk  u těchto  mutantů  nastávalo  opožděně  a celkově  méně 
(Morris et al, 2000).

Signalizace ethenem a SA poté vede k aktivaci NADPH oxidáz RBOHD na buněčné membráně, 
které následně začínají produkovat další ROS (konkrétně ·O2

-). PCD však zároveň vede k produkci 
JA; ta ale v této odsouzené buňce není schopna nic učinit, neboť ji SA a ethen inhibují. JA je tedy 
vyplavována do sousedních buňek a s předstihem v nich inhibuje produkci SA a ethenu; zároveň 
však do nich putují i ethen s SA již vyprodukované v původní buňce. SA a ethen v těchto buňkách 
aktivují místní NADPH oxidázy, které tímto začínají vyrábět další ROS; takto pokračující replikace 
signálních ROS přes rostlinné tělo se nazývá ROS vlna (ROS wave). Převládá-li v této sousední 
buňce SA a ethen, započne PCD i v ní, převládne-li naopak JA, PCD je zastavena a s ní i další šíření 
signálu.  Tímto se kontroluje  rozsah odumření  v reakci na poškození  (Overmyer et al,  2000; pro 
review, viz: Overmyer et al, 2003).

Kromě  inhibice  JA ale  SA,  nikoliv  však  ethen  či sama  JA,  zdánlivě  také  funguje  jakožto 
antagonist šíření ·O2

- přes apoplast v ROS vlně. Předpokládá se, že by taková inhibice mohla hrát 
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roli při určování obranných priorit rostliny: čelí-li již její určitá část například útoku patogenu (je-li 
tedy v této oblasti již zvýšená hladina SA), tak poplašný signál ROS vlny pro ni představuje rušivý 
element,  a SA ho proto tlumí  (Xu & Brosché,  2014).  Nicméně s jistotou  toho o fytohormonech 
pořád ještě víme málo, a o jejich fungování konkrétně v jehličnanech o to méně, bude proto potřeba 
do budoucna pokračovat v jejich aktivním výzkumu.

2.3. Poškození rostliny jako celku
Potřeba rostliny bránit se negativním vlivům ozonu nutně znamená dramatické změny v celkové 

vitalitě rostliny. Energii, kterou by jinak vynakládala na vlastní růst nebo do potomstva, totiž musí 
„plýtvat“ na syntézu dodatečných ochranných enzymů a na obnovu poškozených částí. To ale není 
vše:  sama zacílenost  největšího  způsobovaného  poškození  na průduchy a chlorofyl  následované 
ochromením jejich funkce přímo vede k poruchám rostlinného růstu a vývoje.

Ne u každého jehličnanu třeba i stejného druhu je však růst ochromen do stejné míry: na celkový 
stav starších smrků ztepilých, jejichž organism je adaptován na vyšší poměr c+2 a starších jehlic–
které již nejsou tak fotosynteticky efektivní jako jehlice mladší–vůči c a c+1 jehlicím, má například 
okluze  průduchů  způsobená  degradací  voskové  kutikuly  (popsáno  v podkapitole  2.2.1.)  menší 
dopad, nežli u smrků mladších; a aby toho nebylo málo, zvýšená okluze sice má silný dopad na flux 
CO2 do buněk jehlic, zároveň ale také snižuje i flux O3 tamtéž, což vede k menším poškozením 
vnitřního metabolismu starších stromů, nežli stromů mladších (Wieser, 1997).

2.3.1. Změny v celkovém ročním přírůstku biomasy

Uzavření průduchů, první reakce na přítomnost O3 (blíže popsáno v podkapitole 2.2.4.), nutně 
vede  ke snížení  rychlosti  výměny plynů .  To je  ostatně cílem tohoto obranného manévru–méně 
ozonu se dostane dovnitř, čímž se předejde většině jeho negativních vlivů. V důsledku však tento 
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krok také  vede  ke snížení  rychlosti  fotosyntézy,  což znamená méně ze slunce  vytěžené  energie, 
méně  vyprodukovaných  sacharidů,  včetně  celulózy,  méně  zásob  škrobu  na překonání  těžkých 
období,  méně  možností  investovat  do potomstva–celkový  objem  primární  produkce  jedince  je 
snížen (Smeulders et al, 1995). Proto po čase rostlina průduchy raději znovu přiotevírá, i za cenu 
vystavení  se  ozonu–což  má  následně  další  negativní  vliv  na fixaci  uhlíku,  neboť  jak  již  bylo 
zmíněno, ROS vznikající z ozonu taktéž napomáhají degradovat molekuly chlorofylu (Lucas et al, 
1993; Siefermann-Harms et al, 2005). Oba tyto faktory se tedy kumulují a ve výsledku rostlina roste 
pomaleji.

Dobrým příkladem zde může sloužit douglaska tisolistá. Z toho, co je zatím známo, to vypadá, 
že tento jehličnan zvládá zvýšený O3 bez vzniku chloróz,  avšak v jedné studii  (Smeulders et al, 
1995) s dospělými douglaskami, vystaveným vzdušné koncentraci O3 400 μg/m3 po dobu devíti dnů 
během  měsíce  října,  se  jejich  celková  fixace  značeného  14C  oproti  kontrolám  nevystaveným 
žádnému  O3 snížila  o 39%  (z 272,1 kBq/g  na 164,8 kBq/g);  práce  taktéž  mimo  jiné  sledovala 
odpovědi dospělých douglasek na devět dnů v 200 μg/m3 a v období jara po puknutí nových pupenů 
(tedy  na přelomu  duben/květen)  se  u nich  celková  fixace  14C  snížila  o 43%  (z 141,5 kBq/g 
na 80,4 kBq/g).  V jiné  studii  (Mortensen,  1994)  byl  celkový  přírůstek  suché  biomasy  sazenic 
douglasky vystavených hodnotám ozonu kolem 70 nmol/mol po dobu 116 dní zaznamenán jakožto 
o 18% nižší v porovnání se sazenicemi vystavenými hodnotám pod 15 nmol/mol.

V téže práci (Mortensen, 1994) byla ostatně podobná odpověď pozorována taktéž u smrku sitka, 
růst sazenic kteréhož se po 115 dnech zpomalil o 13%, a jednoho ze tří podtypů sazenic borovice 
lesní,  u kterého po 111 dnech nastal  pokles  přírůstku suché hmotnosti  o 23%. Nutno ale  dodat, 
že u ostatních šesti druhů jehličnanů zkoumaných v této práci k žádnému zpomalení růstu celého 
stromku nedošlo; jde tedy o druhově specifickou odpověď.

Z dalších dokladů o druzích, u kterých k tomuto jevu dochází, lze uvést pozorování (Peterson 
et al, 1987), že dospělí jedinci borovice Jeffreyovy (Pinus jeffreyi) rostoucí v oblastech s vyššími 
troposférickými  koncentracemi  O3 vykazovaly  zhruba  po roce  1965  v porovnání  s borovicemi 
rostoucími  v oblastech  méně  znečištěných  zpomalení  laterálního  růstu  kmene  o 11%,  přičemž 
u borovic starších než 100 let bylo snížení dokonce 14,9%.

Na druhou stranu existují doklady (Sugai et al, 2018) o ozonem způsobené hormezi u modřínu 
japonského  (Larix  kaempferi)  a u jeho  hybridu  s modřínem  dahurským  (Larix  gmelinii var. 
japonica × Larix kaempferi) vystavených koncentracím O3 10 nmol/mol až 40 nmol/mol přes dvě 
léta; u obou druhů bylo pozorováno malé snížení celkové biomasy, ale jejich rychlost fotosyntézy se 
nápadně  zvýšila.  Naopak  při  60 nmol/mol  O3 se  rychlost  fixace  uhlíku  obou  druhů  zpomalila 
natolik, že již pravděpodobně nebyla schopna kompenzovat energetické výdaje na antioxidaci ROS 
a významně  se  zpomalil  i jejich  celkový  růst.  Obecným  pravidlem  je,  že  stálezelené  dřeviny 
odolávají ozonu lépe, nežli ty opadavé (Calatayud et al, 2010; Sugai et al, 2019), ale porovnáme-li 
odpovědi modřínů v této i v jiných pracích (Mortensen, 1994;  Wieser & Havranek, 1996) s jinými 
jehličnany–na jedné straně s borovicí těžkou a na straně druhé s douglaskou tisolistou–tak se nezdá, 
že  by  zde  modříny  výjimečně  vybočovaly.  Lze  proto  předpokládat,  že  hormezi  ozon  může 
vyvolávat i u některých jiných druhů jehličnanů. Téma bude třeba lépe prostudovat.
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Je známo, že vyšší  hladiny CO2 v ovzduší mají na rostliny,  zejména zpočátku, opačný dopad 
nežli  O3 a přírůstky biomasy obvykle nejprve zvětšují.  Podobně jako s ozonem jsou však i tyto 
účinky velmi  druhově specifické,  a aby toho nebylo málo,  tak  v případě  limitace N se rostliny 
k CO2 rychle aklimatizují,  přivírají průduchy a vracejí fotosyntézu na původní úrověň (Kytöviita 
et al, 2001; pro review, viz: Ainsworth & Long, 2005). Jako jeden konkrétní příklad za všechny lze 
uvést výše opakovaně zmíněný výzkum (Mortensen, 1994). Z devíti sledovaných druhů jehličnanů, 
strávivších  81-116  dní  v ovzduší  o 730 μmol/mol  CO2,  se  celková  suchá  hmotnost  v porovnání 
s kontrolními  sazenicemi  (355 μmol/mol  CO2)  zvětšila  u sazenic  modřínu  japonského  (o 33%), 
u modřínu  sibiřského  (o 38%),  u smrku  sivého  (o 47%),  a u smrku  sitka  (o 16%).  U ostatních 
pozorovaných druhů (smrk ztepilý, borovice lesní, borovice pokroucená, borovice kleč, douglaska 
tisolistá)  však  nedošlo  k statisticky  významným  rozdílům.  V druhé  části  téhož  pokusu  došlo 
po dvou letech s vyššími hladinami CO2 k nárustu suché biomasy ve srovnání s kontrolami u obou 
pozorovaných druhů, tedy u smrku ztepilého (o 35%) a borovice lesní (o 36%).

Mohlo by se proto zdát, že by se snad účinky zvýšených koncentrací O3 a CO2 mohly navzájem 
neutralizovat  a k žádným  změnám  v celkových  přírůstcích  biomasy  jehličnanů  nedojde.  Jenže, 
jelikož  zvýšené  koncentrace  O3 v troposféře  přivozují  přivření  průduchů,  nejenže  se  tlumí 
intracellulární  dopad  ozonu,  ale  zmenšuje  se  i tok  CO2 tamtéž,  což  znemožňuje  naplno  využít 
tohoto většího množství uhlíku, podobně jako při limitaci N. Oslabení uhlíkového sinku by vedlo 
k méně CO2 odstraňovaného z troposféry a v důsledku ke zhoršení jeho i tak vzestupných trendů, 
a nakonec k zesílení  skleníkového efektu.  Jak se uvádí  v diskuzi  práce (Mortensen,  1994),  není 
možné  odhadovat  dopady  kombinovaných  CO2 a O3 z jejích  dopadů  zvlášť.  Také  nesmíme 
zapomenout na druhovou specificitu odpovědí: i kdyby se snad u některých druhů účinky navzájem 
zrušily, u jiných by k tomutéž vůbec nemuselo dojít.

2.3.2. Jiné růstové změny

Kromě  menších  celkových  přírůstků  biomasy  se  u mnohých  borovicovitých  jehličnanů 
v odpovědi na ozon taktéž v průběhu růstu zvětšují poměry shoot/root (dále S/R) a jehlice/stonek 
(dále  J/S)  z důvodu změn v prioritizaci  sinků pro fixovaný uhlík;  tento typ reakcí  je  však také 
vysoce rodově, druhově a geograficky specifický.

Tak,  v jedné  práci  (Mortensen,  1994)  byl  u sazenic  smrku  ztepilého  po jejich  vystavení 
koncentracím O3 kolem 70 nmol/mol po dobu 110-111 dní v porovnání se sazenicemi vystavenými 
hodnotám pod 15 nmol/mol  pozorován nárust  J/S,  v závislosti  na původu stromku,  z 2,6  na 3,1, 
z 2,3 na 2,9, a z 1,7 na 2,3; k statisticky významnému nárustu S/R však došlo pouze u jednoho ze tří 
původů, a to sice z 2,5 na 2,8. U sazenic borovice lesní v téže práci byly mezitím po 111-112 dnech 
nárusty  S/R  statisticky  významné  u všech  tří  původů  (z 3,0  na 3,6;  z 3,0  na 3,3;  z 3,0  na 3,9), 
zatímco nárust J/S jen u dvou z nich (z 6,4 na 7,3; z 6,2 na 7,6). Významné nárusty S/R byly tamtéž 
pozorovány ze sedmi dalších druhů pouze u jednoho: po 112 dnech u borovice pokroucené (z 2,6 
na 3,6), u které byl signifikantní i nárust J/S (z 10,7 na 11,6). U ostatních druhů nebyl nárust J/S 
významný pouze u smrku sivého po 115 dnech; zbylých pět byly modřín japonský (81 den, z 2,6 
na 2,9), smrk sitka (115 dní, z 3,4 na 4,0), borovice kleč (112 dní, z 7,9 na 10,0), modřín sibiřský 
(82 dní, z 1,6 na 1,9), douglaska tisolistá (116 dní, z 4,6 na 5,2).
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V jiné  práci  (Smeulders  et al,  1995)  se  u dospělých  jedinců  douglasky  tisolisté  po devíti 
říjnových  dnech  s 400 μg/m3 O3 v ovzduší  sice  v porovnání  s kontrolami  snížil  celkový  přísun 
značeného  14C,  a tedy jak konkrétně  do jehlic,  tak  do větví,  ale  stalo  se  tak  o nápadně rozličná 
procenta:  do jehlic  putovalo  o 38% méně  uhlíku  (z 255,6 kBq/g  na 159,1 kBq/g),  ale  do zbytku 
rostliny až o 65% méně (z 16,5 kBq/g na 5,7 kBq/g). V důsledku se změnil poměr alokace uhlíku 
J/S  z 94,1%  vůči  5,9%  na 96,7%  vůči  3,3%.  Ještě  výrazněji  vypadaly  výsledky  téže  práce 
u dospělých douglasek v 200 μg/m3 O3 (také po devíti dnech a taktéž v říjnu), kde byl pozorován 
pokles  14C dopravovaného do jehlic o 13% (z 255,6 kBq/g na 222,3 kBq/g), ale do zbytku rostliny 
o 50% (z 16,5 kBq/g na 8,3 kBq/g), měníc poměr alokace J/S z 94,1% vůči 5,9% na 96,6% vůči 
3,4%.  Nutno  podotknout,  že  kromě  říjnových  reakcí  práce  sledovala  i odpovědi  během  jara, 
a ke zvětšení  poměru  alokace  uhlíku  do J/S  došlo  i u douglasek  v 200 μg/m3 O3 před puknutím 
pupenů (duben) a v 400 μg/m3 O3 jak před, tak i po puknutí pupenů (přelom duben/květen); ne vždy 
ale tyto změny byly statisticky významné. Zajímavý ve smyslu shody s dospělými jedinci výsledek 
v téže studii nastal také u sazenic douglasky (lze tedy předpokládat, že poznatky získané studiem 
sazenic bude možné do jisté míry aplikovat k dospělým jehličnanům): zvýšilo se u nich procento 
alokace 14C do jehlic z 31,9% na 42,2%. Logicky toto navýšení muselo být na úkor stonku (což bylo 
pozorováno:  z 27,4%  na 21,9%)  a kořenů  (z 35,2%  na 30,8%),  tam  ovšem  změny  nebyly 
samostatně statisticky významné.

Jinde (Kytöviita et al, 2001) zase bylo pozorováno, že po 79 dnech v ovzduší s 200 nmol/mol O3 

nenastalo u sazenic borovice halepské, v porovnání s kontrolami v ovzduší s běžnými ozonovými 
koncentracemi,  žádné statisticky významné snížení  celkové suché  biomasy,  ale  suchá hmotnost 
jejich kořenů se výrazně snížila (z 238 mg suché váhy na 178 mg, změna o 25%), a tedy i jejich S/R 
poměr (z 0,950 na 0,699). Nebyly pozorovány statisticky významné změny ani v biomase jehlic, 
ani v J/S poměru.

Ze všeho výše uvedeného vyplývá, že nejčastější změnou v alokaci uhlíku do rostlinných tkání 
u jehličnanů je prioritizace jehlic nad zbytkem rostliny a nadzemní části rostlinného těla nad kořeny. 
Tento jev není příliš konzistentní a spíše slabý, ale v měřítku ekosystému se každé procento sčítá. 
Zvýšené investice do jehlic mohou být způsobeny nutností kompenzovat vyšší energetické náklady 
při zvládání  vyšších  hladin  ROS  a potřebou  nahrazovat  poškozené  či předčasně  senescentní 
fotosynteticky aktivní části rostliny (viz kapitola 2.2.). Poměrně očividným dopadem do budoucna 
slaběji  rozvinutých kořenových systémů by mohly být  problémy se získáváním vody v případě 
častějšího  sucha  či menší  stabilita  stromu  při  extrémních  větrných  událostech;  očekává  se,  že 
k obojímu bude docházet časteji v souvislosti s klimatickou změnou (Gulev et al, 2021).

Vrátíme-li  se zpět k CO2,  uvidíme, že jeho dopady pokračují  být vysoce druhově specifické. 
Z devíti  druhů  jehličnanů  účastnivších  se  pokusu  (Mortensen,  1994),  a strávivších  81-116  dní 
v ovzduší  o 730 μmol/mol  CO2,  se  v porovnání  s kontrolními  sazenicemi  (355 μmol/mol  CO2) 
poměry J/S a S/R nijak nezměnily u osmi z nich; pouze u modřínu japonského  se velmi zlehka 
snížilo S/R (tedy biomasa se přeskupila ve prospěch kořenů, přímý opak účinků O3). Dále o něco 
ztěžkly  větve–jak  v absolutních  číslech,  tak  v poměru  k délce–právě  u modřínu  japonského, 
modřínu sibiřského a smrku sivého. Nakonec,  u smrku sivého a smrku sitka se více prodloužily 
nadzemní části. U zbylých pěti druhů–smrk ztepilý, borovice lesní, borovice pokroucená, borovice 
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kleč, douglaska tisolistá–nebyly pozorovány žádné statisticky významné odpovědi na zvýšený CO2. 
Srovnáme-li souhrn těchto dat s tím, jak ty samé druhy reagovaly na ozon, opět se nám může zdát, 
že by zde mohlo dojít ke vzájemné neutralizaci opačně působících sil. Jak však bylo vidět, poměrné 
změny  sinků  nebyly  vůbec  konzistentí  ani  napříč  druhy,  ani  napříč  ošetřeními,  a tedy  místo 
vzájemné  neutralizace  by  při  současném  zvýšení  O3 a CO2 spíše  došlo  k většímu  rozhození 
amplitud růstu v závislosti na konkrétním druhu v populaci.

2.3.3. Dopad na mykorhizu

V důsledku  změn  v prioritizaci  alokace  živin  do různých  částí  rostliny  by  mohlo  také  dojít 
k oslabení mykorhizní symbiózy dotčených jehličnanů. Bylo pozorováno (Andersen & Rygiewicz, 
1995), že u sazenic borovice těžké vystavených po 25 dnů zvýšeným koncentracím O3 o denních 
maximech 126 ppb zadržel jejich symbiont slzivka oprahlá (Hebeloma crustuliniforme) na konci 
pokusu  v porovnání  s houbou  u sazenic  nevystavených  O3 menší  množství  (váženo  s ohledem 
na celkovou suchou biomasu organismu) značeného 14C.

Tato práce nepatří mezi nejpřesvědčivější kvůli vysokému podílu statisticky nesignifikantních 
jevů mezi  pozorovanými,  tyto  výsledky už ale  byly  potvrzeny  u jehličnanů  (a i u širokolistých 
rostlin)  dodatečným výzkumem, například bylo pozorováno (Kytöviita  et al,  2001),  že symbiont 
borovice halepské  čechratka podvinutá (Paxillus  involutus)  po 79 dnech strávených v atmosféře 
s 200 nmol/mol O3 byl, ve srovnání s mykorhizou borovice vystavené standardním troposférickým 
koncentracím ozonu, výrazně menší (z 22,8 mg suché váhy na 13,2 mg, rozdíl 42%) a zabral méně 
prostoru ve sledovací komoře. V dlouhodobém horizontu by ozonové poškození mykorhizy mohlo 
nést vážné důsledky pro zdraví celého ekosystému skrze zhoršení dostupnosti N. Navíc, jak bylo 
zmíněno  v podkapitole  2.3.1.,  rostliny  se  spíše  aklimatizují  ke zvýšeným  koncentracím  CO2 

v případě limitace N. Budou-li mít z důvodu vyšších koncentrací O3 slabší čerpání N z mykorhizy, 
spíše se tedy jejich síla uhlíkového sinku oslabí; tím hůře, že zvýšené troposférické koncentrace 
CO2 dle  všeho  taktéž  zhoršují  schopnost  mykorhizy  asimilovat  N,  tak  jak  sazenice  borovice 
halepské vystavené 700 μmol/mol CO2 obsahovaly konzistentně nižší množství (a to nikoliv pouze 
s ohledem na procento  celkové  biomasy,  což  by se  dalo  očekávat,  ale  i na absolutní  hmotnost) 
značeného  15N  v porovnání  s 500 μmol/mol  kontrolami,  přestože  tyto  hodnoty  byly  statisticky 
významné pouze u nadzemních částí sazenic (Kytöviita et al, 2001).

Této úvaze–tedy oslabení uhlíkového sinku jehličnanů v důsledku účinků O3–by také odpovídal 
nižší pozorovaný přísun značeného 15N do sazenic borovice halepské a jejího symbionta čechratky 
podvinuté ve výše zmíněné práci (Kytöviita et al, 2001), kdy jak množství v nadzemních částech 
rostliny (4,63 ng oproti 8,54 ng, změna 46%), tak v kořenech (4,83 ng oproti 9,21 ng, změna 48%), 
tak zejména v houbě (4,14 ng oproti 29,27 ng, změna 86%) bylo konzistentně nižší. Nutno dodat, že 
celkové  množství  neznačeného  N  v rostlině  bylo  u „ozonovaných“  sazenic  srovnatelné 
s kontrolami,  tedy  účinek  O3 pravděpodobně  nenastal  okamžitě  a postupně  se  akumuloval 
v průběhu experimentu.

Podobné  výsledky,  tedy  zhoršení  stavu  mykorhizy  v návaznosti  na koncentrace  ozonu,  byly 
získány v několika dalších pracích (pro review, viz: Manning & von Tiedemann, 1995).
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2.3.4. Poškození v důsledku zhoršení obrany vůči biotickým stresorům

Signalizace ROS a oxidativní stres je tedy jednou z prvotních reakcí rostliny na stresy jiné, a to 
včetně při napadení patogenem (Lopez-Huertas et al,  2000) nebo po jiném mechanickém stimulu 
(Yahraus et al, 1995). Zdálo by se tedy, že zvýšené ozonové koncentrace a následující „oxidativní 
výbuch“ bude rostlině v tomto spíše k užitku, preventivně ji připravujíc na nebezpečí. Tato úvaha 
však opomíjí vysoké energetické náklady související s vyrovnáním se s vyšší hladinou ozonu; je 
možné, že by došlo k pozitivní hormezi při  nižších koncentracích,  avšak momentálně průměrné 
hladiny troposférického O3 v mnohých oblastech dosahují 50 ppbv (Staehelin et al, 2017), již nad 
hranicí  40 nmol/mol,  při  které  bylo ještě  patrné zlepšení  fotosyntetického výkonu u japonských 
modřínů (Sugai et al, 2018).

Ano, zacílené práce našly u některých rostlin po  vystavení velmi vysokým, avšak krátkodobým, 
koncentracích O3 robustnější obranu vůči patogenům, a naopak menší poškození ozonem po útoku 
patogenu (pro review, viz: Manning & von Tiedemann, 1995). Z dokladů o snížené zranitelnosti ne-
jehličnanů  na biotické  ohrožení  díky ozonu  lze  uvést  například  jilm Davidův/japonský  (Ulmus 
davidiana var.  Japonica) vystavený jeden-a-půlkrát vyšším koncentracím O3 (54,5 nmol/mol) než 
jsou  běžné  (40,2 nmol/mol),  který  byl  navštěvován  herbivorním  hmyzem  3,3krát  méně,  než 
kontroly  (Sugai  et al,  2020).  Citlivost  rostliny  vůči  patogenu  každopádně  závisí  na konkrétním 
druhu útoku.  Vyšší  výskyt  nekróz  a zrychlená  senescence  jako důsledek působení  O3 například 
nahrávají nekrotrofům a naopak škodí obligátním biotrofům. Tato domněnka se zdá být částečně 
podpořena pár studiemi: některé nekrotrofní houby byly například schopny využít  ozonové léze 
na bramborách jako vstupní bránu pro infekci (pro review, viz: Manning & von Tiedemann, 1995).

U jehličnanů to ale vypadá, že by obrázek byl o něco konzistentnější, a že je dnešní dlouhodobě 
navýšené koncentrace spíše vyčerpávají, nežli by je vybuzovaly k pohotovosti. Například sazenice 
smrku  ztepilého  po dvou  letech  vyrostly  oproti  kontrolám  výrazně  méně  pod kombinovaným 
stresem,  tedy dvakrát  vyšších  koncentrací  O3 (denní  37,7-76,0 nl/l,  noční  21,2-45,7 nl/l)  než  je 
běžná (denní 21,3-43,4 nl/l,  noční 12,1-24,1 nl/l) a infekcí plísní  Phytophthora citricola, zatímco 
buk lesní v téže studii se nezdál být na tom hůř, než když stresům čelil zvlášť (Luedemann et al, 
2005).  Kůrovci  přímo  odpovídali  za téměř  všechny  případy  úmrtí  ozonem oslabených  borovic 
v Národním lese  San Bernardino mezi  lety 1968-1972,  přestože  hladiny ozonu zde  byly velmi 
vysoké (průměrná denní maxima 180-220 ppb) a třeba borovice těžká, jak již bylo zmíněno, patří 
k na ozon velmi citlivým druhům jehličnanů (Miller, 1973).

Podobně dopadl výzkum borovice lesní v jiné prácí (Bonello et al, 1993): zvýšené koncentrace 
ozonu způsobily dřívější zjevení se symptomů infekce kořenovníkem vrstevnatým (Heterobasidion 
annosum [Fr.]  Bref.).  Autoři  této  práce  podezřívají  jako  hlavního  pachatele  masivního  rozdílu 
v odpovědích dříve zmíněné memory effects, zde konkrétně stresové metabolity stilbeny, které v těle 
jehličnanů zůstávají dlouho po skončení původního impulzu. Dle všeho tyto látky převádějí strom 
do vyčerpaného stavu náchylného k poškození  buď samovolně,  či  právě při  odolávání  škůdcům 
(Langebartels  et al,  1998);  pokus  s borovicemi  však  ukázal,  že  jejich  negativní  dopad  na sebe 
za vhodných okolností nemusí nechat dlouho čekat. Zajímavé ovšem je, že byla-li borovice zároveň 
před  infekcí  patogenem  již  prorostlá  mykorhizním  symbiontem  slzivkou  oprahlou  (Hebeloma 
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crustuliniforme [Bull. ex St. Am.] Quél.), tak se žádné symptomy infekce nedostavily dříve, než 21. 
dne;  tehdy  se  ale  chlorózy  objevily  i v kontrolách,  a byly  tedy  pravděpodobně  způsobeny 
nedostatkem živin, nikoliv infekcí. Vzhledem ke krátkému trvání pokusu není jasné, jakou roli by 
hrály  případné  negativní  dopady  ozonu  na slzivku  (popsáno  v podkapitole  2.3.3.)  a zdali  by 
mykorhiza dokázala tlumit kombinované dopady infekce a O3 i nadále.  Pro objasnění zde bude 
potřeba dalšího výzkumu.

2.4. Ozon a ekosystém
Z jevů popsaných v kapitole 2.3. vyplývá, že zvýšené hodnoty O3 působí na primární produkci 

jehličnanů negativně (tj. ji snižují), a dalo by se očekávat, že to samé bude platit také na úrovni 
celého ekosystému. Zjednodušeně řečeno tomu tak opravdu je, ale dynamika vstupujících sil  je 
o něco složitější.

Jak již bylo řečeno, O3 zapřičiňuje v rostlinách největší změny zvnitřku, kam se nemůže dostat 
jinak  nežli  skrz  průduchy,  a tedy  flux  ozonu  do buněk  rostlin  je  pevně  svázán  s konduktancí 
průduchů (Laisk et al, 1989). Citlivost různých druhů vůči O3 sice není lineárně vázána ani na jejich 
aktuální, ani maximální průduchovou konduktanci (Calatayud et al, 2010) a odvíjí se také od velmi 
variabilních antioxidačních obranných schopností rostliny, nicméně kombinace obojího představuje 
poměrně přesné měřítko jakožto takzvaný efektivní flux ozonu (effective ozone flux), navrženému 
v (Dizengremel  et al,  2008);  pro  účely monitorování  jednoho druhu ale  bohatě  stačí  standardní 
měřený flux.

Na konduktanci  průduchů,  a tedy i flux  O3,  má  velký  vliv  mnoho  rozličných  faktorů.  Jejich 
zavírání je například standardní odpovědí na–kromě samotného ozonu–nedostatek vody (Pei et al, 
2000).  Vzhledem  k predikovaným  změnám  klimatu  se dá  v budoucnu  očekávat  obecně  menší 
tendence rostlin si  své průduchy ponechávat otevřené,  což by je mohlo učinit  více odolné vůči 
poškození ozonem. Zároveň stoupající koncentrace CO2 by teoreticky mohly zaručit, že se rostlinný 
NEP nebude příliš lišit od současného i s přivřenými průduchy, v praxi tomu ale tak kvůli aklimaci 
k CO2 není (Kytöviita et al, 2001; pro review, viz: Ainsworth & Long, 2005).

V jedné prácí  (Juráň et al,  2018)  bylo  například  na základě  pozorování  lesa smrků ztepilých 
v Beskydech  vypočítáno,  že  se  vztah  koncentrací  ozonu  a stomatálního  fluxu  ozonu  vůči  NEP 
tohoto lesa silně mění v závislosti od aktuální teploty, globální radiace a relativní vlhkosti ovzduší 
(dostupnost  vody  v půdě,  taktéž  obvykle  významný  faktor,  zde  nebyla  limitující).  Například 
stomatální flux O3 přivozoval větší snížení NEP (o 1,59 μmol/m2s) za většího svitu (>500 W/m2) 
nežli  za  slabšího  (o 1,07 μmol/m2s  při <300 W/m2).  Nicméně  to,  že  ozon–a zejména  jeho  flux, 
neboť  zde  bylo  znovu  potvrzeno,  že  změny  fluxu  přesněji  odpovídají  pozorovaným  dopadům 
na rostliny–NEP snižoval, bylo pravdivé za každého modelovaného počasí. Důležité je také to, že 
v situaci, kdy přítomnost ozonu nehrála tak velkou roli kvůli zavřeným průduchům, NEP již bylo 
nízké i tak, právě kvůli zavřeným průduchům.

Odlišnosti v citlivosti na O3 dále na úrovni ekosystémů vedou ke změnám ve druhovém složení 
lesů. V Národním lese San Bernardino v jižní Kalifornii–smíšeném lese složeném na konci 60. let 
minulého  století  z borovicovitých  jehličnanů  borovice  těžké,  borovice  Lambertovy  (Pinus 
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lambertiana), jedle ojíněné (Abies concolor), a ve vyšších partech také borovice Jeffreyovy; dále 
z dubu černého kalifornského (Quercus kelloggii)  a pazeravu sbíhavého (Libocedrus/Calocedrus  
decurrens)–ozon zprostředkoval zrychlené odumírání borovic těžkých. Mladé stromky tohoto druhu 
jsou obvykle zvýhodňovány odumíráním starších stromů,  avšak zde nebyly schopny toho kvůli 
ozonu  využít  (jadnak  kvůli  účinkům  na mladé  stromky,  jednak  kvůli  snížené  produkci  semen 
u jedinců dospělých),  a sukcese  by tedy dle  očekávání  musela  přepadnout  k některému z jiných 
druhů,  snižujíc  procento  borovic  těžkých  v lese.  Kromě  samotných  borovic  toto  v důsledku 
ovlivnilo  také  druhy  na ni  vázané,  a vzhledem  k potížím  jiných  stromů  s dostatečně  rychlým 
zastoupením borovice  těžké,  také místy vedlo  ke změně biomu z lesa  do křovinného chaparralu 
(Miller, 1973).

Ne  vždy  jsou  rozdíly  v reakci  blízko  příbuzných  a blízko  žijících  druhů  na ozon  takto 
dramatické. V jedné práci (Sugai et al, 2019) srovnávající citlivost vůči O3 u modřínu japonského 
a jedle  sachalinské  (Abies  sachalinensis)  nebyly  mezi  těmito  dvěma pozorovány žádné  rozdíly 
v růstu; fotosyntéza se zpomalila u obou druhů. Velký rozdíl však nastal v asimilaci N: u modřínu 
došlo k velkému snížení obsahu N v jehlicích, zatímco jedle nevykazovala žádné významné změny. 
V dlouhodobém horizontu by tato odlišnost mohla také vést ke změnám v dynamice společenství.

Rozdíly  mezi  borovicovitými  jehličnany  ve vyjadřování  stresu  ozonem  nesou  také  rozličné 
důsledky pro proveditelnost dálkového průzkumu Země skrz spektrální monitoring. Některé druhy–
jako borovice těžká–jsou pro tento typ výzkumu vhodné, neboť barvu mění v přítomnosti ozonu 
velmi ochotně (Ustin & Curtiss, 1990). U jiných druhů–jako třeba u douglasky tisolisté, u které se 
v odpovědi na ozon chlorózy neobjevují vůbec (Mortensen, 1994; Smeulders et al, 1995)–se však 
barevné  spektrum  odražené  jehlicemi  prostě  ozonem  příliš  nezmění  (Ustin  & Curtiss,  1990); 
u dalších–jako je smrk ztepilý–zase třeba i ano, ale až s dlouhým odstupem  (Wieser & Havranek, 
1996;  Siefermann-Harms  et al,  2005).  Tato  limitace  je  o to  důležitější,  že  kromě  chloróz  jsou 
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variabilní  také  růstové  odpovědi.  V nich  třeba  právě  douglaska  naopak  patří  k těm citlivějším: 
neměnně  jsou  přírůstky  její  biomasy pod vlivem ozonu  nižší,  než  u kontrol  (Mortensen,  1994; 
Smeulders et al,  1995). Patří také k těm jehličnanům, které jsou nejméně ochotné zvyšovat svůj 
fotosyntetický  výkon  za vyšších  koncentrací  CO2,  a mohla  by  tedy  v budoucnu  být  zvlášť 
znevýhodněná v soutěži s ostatními druhy (Mortensen, 1994; Smeulders et al, 1995). Kvůli absenci 
viditelných symptomů však není zatím možné spolehlivě zjišťovat její zdravotní stav přímo a je 
třeba odvozovat její zranitelnost v dané oblasti skrze srovnání s bioindikátorem.

Jako bioindikátor je vhodné vybírat místně široce rozšířený druh se zvýšenou citlivostí a přitom 
snadno  kvantifikovatelnými  symptomy.  V severní  Americe  jsou  těmito  druhy  nepřekvapivě 
borovice těžká a borovice Jeffreyova, zatímco ve Středomoří například borovice zobanitá (Pinus 
uncinata) (Kefauver et al, 2014). Dále, jak již bylo zmíněno, důležitější než samotná koncentrace 
troposférického ozonu je jeho stomatální flux, který se odvíjí především od aktuální konduktance 
průduchů (Juráň et al, 2018). Ta zase závisí od mnoha dalších variabilních faktorů (teplota, vlhkost 
vzduchu...), které se mohou dramaticky měnit i na krátkých vzdálenostech, je-li topografie terénu 
výrazně výškově rozmanitá, proto je při analýze získaných dat třeba tyto okolnosti brát v potaz; 
zatím vykládaná úsilí v tomto směru vypadají slibně (Kefauver et al, 2014).

Nejvýznamnějším ohrožením ekosystémů ve střední Evropě, kterému musí místní jehličnaté lesy 
čelit,  je  odumírání  monokultur  smrků  ztepilých  kvůli  útokům  lýkožrouta  smrkového  (Ips  
typographus), někdy jednoduše nyzývaného kůrovec podle čeledě, do které patří (Vacek et al, 2015; 
Bałazy et al, 2019). Pravděpodobně nejvýznamnějším faktory vedoucí k oslabení smrků natolik, že 
nedokáží lýkožroutovi efektivně čelit,  jsou: historické znečištění SO2 (Vacek et al,  2015), sucho 
a silný vítr. Není však vyloučeno, že jistou roli hraje i ozon (Bytnerowicz et al, 2004; Šrámek et al, 
2012; Zapletal et al,  2018), tím spíše, že je ozon schopen dopady sucha na jehličnany zhoršovat 
(Barnes et al, 1990). Průměrné letní koncentrace O3 se na většině horských území České republiky 
dlouhodobě  pohybují  kolem  30-50 ppb,  denní  maxima  však  mohou  přesahovat  100 ppb 
(Bytnerowicz et al, 2004; Zapletal et al, 2018), což je dostatečně vysoká hladina pro to, aby se již 
efekt O3 projevil. Analýza je o to těžší, že existují důvody předpokládat, že jsou tyto kalamity, tedy 
silné vichry následované rozmnožením se lýkožrouta, standardní součástí ekosystémového cyklu 
a že tyto disturbance se odehrávají pravidelně (Svoboda et al, 2012). Na druhou stranu je minimálně 
možné,  že  se  extrémní  projevy počasí–jako právě  silné  vichry–začnou v souvislosti  se  změnou 
klimatu vyskytovat častěji (Gulev et al, 2021). Tématu je po právu udílena velká pozornost.

Přejdeme-li  zde  od měřítka  lokálního  ke globálnímu,  vrátíme  se  k tomu,  co  bylo  zmíněno 
na samém začátku práce: O3 je skleníkový plyn (Gulev et al, 2021). Spíše než skrze přímé radiační 
působení  ale  bude v budoucnu ovlivňovat  globální  klima skrze všechny výše  popsané narušení 
pozemní  rostlinné  fixace  uhlíku,  ponechávajíc  více  skleníkového  plynu  CO2 v atmosféře:  sám 
antropogenní O3 má dnes dodatečné radiační působení oproti roku 1900 o síle kolem +0,35 W/m2 

(+0,25 až +0,65 W/m2), přičemž k roku 2100 by se toto číslo mohlo zdvojnásobit; ale jeho nepřímé 
působení skrze CO2 je k roku 2100 odhadováno na přibližně +0,62 až +1,09 W/m2,  s průměrnou 
hodnotou +0,89 W/m2, tedy více než dvakrát více, nežli by bylo jeho působení přímé (Sitch et al, 
2007).
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3. Závěr
Cílem práce bylo představit současný stav znalostí o fyziologických a strukturálních přeměnách, 

ke kterým dochází v organismech jehličnanů čeledě borovicovitých v odpovědi na  troposférický 
ozon.

Tento plynný polutant se tvoří především během horkého slunečného počasí a za dostatečného 
přísunu NO2. Do rostlin se ozon dostává skrze průduchy, kde je následně lokalizována převážná část 
z jeho přítomnosti vyplývajících poškození.

Hlavní dopad troposférického ozonu na rostliny spočívá ve výrazném utlumení jejich schopnosti 
fixace  uhlíku.  Děje  se  tak  jednak  skrze  přímou  degradaci  molekul  chlorofylu  a jednak  skrze 
poruchy v regulaci výměny plynů cestou rozličných poškození průduchů: od jejich ucpání voskem, 
přes vytvoření oxidativního stresu vedoucího k uzavření průduchu, až po aklimaci k ROS natolik, 
že nedokáží  adekvátně  reagovat  na sucho.  V závislosti  na citlivosti  konkrétního  druhu  mohou 
ozonem přivozené dysfunkce mít akutní nebo chronický charakter a projevovat se širokou škálou 
symptomů, od chloróz přes zrychlenou senescenci až po zpomalení růstu celé rostliny. U jehličnanů, 
většina  zástupců  kterých  je  stálezelená,  se  v přítomnosti  ozonu  v jehlicích  hromadí  stresové 
metabolity,  které  v nich  zůstávají  dlouhé  měsíce  a jakožto  takzvané  memory  effects ovlivňují 
chování  stromu  i dlouho  po ukončení  bezprostředního  stresu.  Konkrétně  mohou  vést  například 
ke chloróze nebo předčasné senescenci jehlic, odložené na období rašení jehlic nových.

Dále ozon může zesilovat účinky jiných stresových faktorů. Při limitaci Mg, kdy má rostlina 
problém s obstaráváním nových molekul  chlorofylu,  ozon zrychluje  degradaci  molekul  starých. 
Za sucha, kdy je potřeba pečlivě regulovat výměnu plynů tak, aby nedocházelo k plýtvání vodou, 
ozon snižuje citlivost rostliny vůči vysychání. Při napadení patogenem či parazitem je již rostlina 
ozonem oslabena  a nedokáže  útočníkovi  efektivně  čelit.  Zároveň  ozon  brání  rostlině  ve využití 
dostupných zdrojů, jako zvýšených koncentrací CO2 v ovzduší nebo získávání živin z půdy.

V konečném  důsledku  má  proto  ozon  výrazný  negativní  vliv  na životaschopnost 
a konkurenceschopnost  rostliny.  Odlišnosti  v citlivosti  na ozon mezi  organismy ve společeenství 
následně mohou vést k nahrazení druhů vůči ozonu citlivějších druhy odolnějšími, případně může 
být změněn sám typ ekosystému.

Pro  člověka  nejvýznamnějším  důsledkem  přítomnosti  troposférického  ozonu  jsou  jím 
způsobované škody na úrodě a na hospodářských lesích.  V České republice jsou místní smrkové 
lesy sužovány suchem a přemnoženým lýkožroutem smrkovým. Jak bylo zmíněno, ozon zhoršuje 
schopnost rostlin adekvátně na sucho a parazity reagovat, a proto se dá ozon považovat za jeden 
z podněcujících faktorů kalamit.

Nadále  však  zůstává  mnoho  nezodpovězených  otázek.  Jak  se  v jednotlivých  konkrétních 
hospodářsky důležitých plodinách vyváží působení O3 a CO2? Jaký vliv na tuto dynamiku bude mít 
zvýšená eutrofizace půd? Jak důležitým se ukáže být snížení rychlosti vzniku ozonu při teplotách 
nad 39°C?  Jakou  roli  hraje  SA  v inhibici  ROS  vlny?  Jaké  procesy  jsou  zapojeny  do změn 
v prioritizaci sinků v odpovědi na ozon? Nakolik budou v budoucnu mykorhiza schopny ochránit 
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své partnery před vlivy změn klimatu, a nakolik budou naopak kvůli ozonu postiženy samy? Jsou-li 
smrkové kalamity vůbec podporovány ozonem, do jaké je to míry? Jak vstupuje opadavost modřínů 
do jejich reakcí na ozon? Jak lze nejlépe monitorovat stav douglasek tisolistých v přírodě, vzhledem 
k absenci  barevných  změn  v jejich  jehlicích?  Jaké  kroky  by  se  daly  podniknout  pro  co 
nejefektivnější  mitigaci  dopadů  troposférického  ozonu  na globální  flóru?  Které  druhy potřebují 
ochranu nejvíce?

Bez dalšího specializovaného výzkumu odpovědi na tyto otázky nezjistíme,  a i proto je třeba 
v budoucnu vyvíjet zvláštní vědecké úsilí v tomto směru.
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Schéma 14: Zjednodušený model působení troposférického ozonu na rostliny. Převzato z (Emberson 
et al, 2018), upraveno.
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