Univerzita Karlova

Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Biologie

Studijni obor: Ekologicka a evolu¢ni biologie

Tony Andrejev

Fyziologické a riistové odpovédi borovicovitych jehlicnant na troposféricky ozon v kombinaci s dalSimi
faktory klimatické zmény

Physiological and growth responses of Pinaceae conifers to tropospheric ozone acting in combination
with other factors of climate change

Bakalaiska prace

Vedouci prace: prof. RNDr. Jana Albrechtova, Ph.D.
Konzultant: Mgr. Zuzana Lhotdkova, Ph.D.

Praha, 2022



Prohlaseni:

Prohlasuji, Ze jsem bakaldiskou praci zpracoval samostatné a ze jsem uvedl vSechny pouzité
informacni zdroje a literaturu. Tato prace ani jeji podstatna ¢ast nebyla predlozena k ziskani jiného
nebo stejného akademického titulu.

V Praze, dne: 3. 8. 2022 Podpis:



Podékovani:

Ptedevsim bych chtél pod€kovat pani profesorce Albrechtové za takika andélskou trpélivost
a ochotu poradit, kterou jsem si zcela jist¢ nezaslouzil. Déle bych nikdy nebyl dokézal tuto praci
dokoncit, nebyt mé¢ matky, mého otce a mych bratrii, za coz jim jsem ze srdce vdécny. Dékuji
a omlouvam se.



Abstrakt:

Prace ptedstavuje mozné dusledky zvySujicich se troposférickych koncentraci ozonu na rizné
jehlicnany celedé borovicovitych; od chemickych interakei v bunkéch, pies viditelné chlorozy
na jehlicich, az po diskuzi dopadi nacelé¢ ekosystémy. Podrobné probirda dynamiku vzniku
troposférického Os, specifické mechanismy jeho plisobeni skrze tvorbu reaktivnich forem kysliku
(ROS), struéné priblizuje jeho zapojeni do slozitych signaliza¢nich kaskad spole¢n¢ s fytohormony,
uvadi mnozstvi konkrétnich studii o vlivech ozonu na rist a sinky borovicovitych jehli¢nanli a poté
je srozumitelné¢ shrnuje do obecnéjSich tvrzeni. Prace také rozebird mozné interakce mezi O;
a dalSimi faktory klimatické zmény, jako jsou zvySujici se koncentrace CO, nebo sucho.

Klic¢ova slova: ozon, jehli¢énany, ROS, zména klimatu, fotosyntéza, chlordza, rust, fytohormony



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 Os 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 Os and other factors of climate change, such as rising
atmospheric concentrations of CO, or drought.

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

ABA — kyselina abscisova (abscisic acid)

AOX — alternativni oxidaza (alternative oxidase)

APX — askorbatperoxidaza (ascorbate peroxidase)

c jehlice — jehlice, vyrasivsi letosni rok (current year)

c+n (n zde pocet predeslych let) jehlice — jehlice, vyrasSivsi v pfedchozich letech
JA —kyselina jasmonova (jasmonic acid)

NDM - sucha véha jehlic (needle dry matter)

OEC — kyslik vyvijejici komplex (oxygen evolving complex)

PCD - planovana bunécné smrt (planned cell death)

ppbv — objemovy podil latky na miliardu celkovych jednotek objemu (particles per billion
by volume); pro ozon odpovida pfi tlaku jedné atmosféry 2,0 pg/m’ pro 20°C a 2,1 pg/m’ pro 0°C

PRP — prolinem bohat¢ bilkoviny (prolin-rich peptides)
ROS - reaktivni formy kysliku (reactive oxygen species)
SA — kyselina salicylova

SOD - superoxiddismutdza (superoxide dismutase)
UV-B — ultrafialové zaieni B

UV—C — ultrafialové zateni C

VOC - tekavé organické latky (volatile organic compounds)



1. Uvod

Fotosyntetické organismy a zejména vyssi rostliny patfi mezi nejvlivnéjsi obyvatele této planety:
meéni chemické slozeni atmosféry, urCuji raz krajiny, reguluji teplotni podminky svych stanovist,
slouzi ostatnim organismim jako obydli, potrava, zdroj materiald. V dneSni dobé jsou vSak v
podminkach klimatické zmény a silnych antropogennich vlivl ve stale vétsi mife vystavovany celé
fadé¢ stresovych faktord, jako jsou sucho, zvySujici se koncentrace vzdusnych polutantt, eutrofizace
pud, Cast&jsi vyskyt extrémnich vykyvia pocasi a dalsi. Tomu v§emu musi rostliny kvili své sesilité,
a nemoznosti zménam uniknout migraci, ¢elit rozliénymi fyziologickymi a ristovymi adaptacemi.

Troposféricky plynny polutant ozon mezi témito stresovymi faktory patii k tém
nejvyznamnéjSim. Tvoii se ve zvlast€¢ velkych objemech za horkych letnich dnt, kterych
v souvislosti s klimatickou zménou ptibyva, ajeho vzniku svédéi ivysoké koncentrace NO,
v ovzdus$i. Vstupuje do rostlinnych tél skrze priduchy a nasledné naruSuje redoxni rovnovéhu
v buitkdch cestou intenzivnich reakci atvorby dalSich reaktivnich forem kysliku, coz vede
k dalekosdhlym zméndm metabolismu, k naruSeni fyziologickych procesti, poSkozeni membran
a bunéénych struktur. Tyto dopady neziistavaji lokalizovany v bod¢€ vzniku a skrze fytohormonalni
signalizacni kaskady se jejich dopad S$ifi na celou rostlinu. Vlastnosti vzniku a rozsifeni ozonu
ve vzduchu také zarucuji, Ze jeho vliv neni nikdy omezen na jednotlivce a jsou mu vzdy vystaveny
celé spolecenstvi naraz.

Nejvétsi pozornost je ve vztahu k pisobeni troposférického ozonu na rostliny z pochopitelnych
divodii ud€lovéana jeho dopadiim na zemédé€lskou urodu, kde ohrozuje zdravi a vynosnost plodin
od s0ji az po tabak. Neméné dulezité s hlediska boje s klimatickou zménou jsou vSak jeho vlivy

eey

na rostliny zijici v divoké ptirod¢ a hospodaiskych lesich.

Prace si proto klade za cil komplexné popsat nynéjsi védecké poznatky o ucincich, které
troposféricky ozon ma konkrétné na jehlicnany celed¢ borovicovitych, do které patii velké mnozstvi
hospodaisky i ekologicky vyznamnych druhi.

1.1. Antropogenni zneciSténi a klimaticka zména

Jevy schopné vychylit energetickou rovnovahu Zemé se popisuji jako nesouci radiacni pisobent,
mé&fené v W/m?; ma-li tento udaj pozitivni hodnotu, jev zpisobuje ohfev, ma-li ji negativni, tak
ochlazeni. V soucasnosti pievladaji jevy ohfivajici, jako jsou naptiklad stoupajici koncentrace
sklenikovych plynti: atmosférického CO,, CH,, N,O. Uhrnné radia¢ni pisobeni jen téchto tii se
vroce 2019 oproti roku 1750-tedy od doby pied industrializaci a dramatickym zvySenim
antropogennich vlivi—odhadovalo na +2,9 W/m?. Pfirozené zmény radia¢niho ptsobeni od roku
1750 jsou zanedbatelné v porovnani se zménami antropogennimi (Gulev et al, 2021).

Jednim z téchto antropogennich sklenikovych plynt, zména jehoz radiaéniho plisobeni oproti
roku 1750 se odhaduje na +0,5 W/m?, je pravé ozon (Marenco etal, 1994; Gulev etal, 2021).
Nicméng¢, jak tato prace ukaze, vyznamnéjsi dopad na radia¢ni bilanci Zemé nez piimé radiacni
pusobeni ozonu nese vliv, ktery ma tento troposféricky polutant na Zivé organismy.
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Schéma 1: Graf zmén radiacniho piisobeni a jeho pFicin. Sirokd pole kolem linii pFedstavuji
interval 95% jistoty. Prevzato z (Gulev et al, 2021), upraveno.

1.2. Troposféricky ozon

Ozon ¢i trikyslik, Os, je trojatomova forma kysliku, kterd je za béznych ptirodnich podminek
plynnd, s mirnym namodralym zabarvenim a charakteristickym, Stiplavym zapachem. Pfirozené
se vyskytuje ve zvySenych koncentracich v takzvané ozonové vrstvé stratosféry 20-40 km n.m.,
kde se ptitomny molekularni kyslik O, (dikyslik), budouci vystaven ultrafialovému UV-C zafeni
o vlnovych délkach 100-200 nm, rozpada na dva singletové kysliky, které hned reaguji s jinymi
molekulami dikysliku pravé za vzniku O;. Fotolyticka reakce probihé i opac¢né: O; absorbuje UV-C
o zbyvajicich délkach (200-280 nm) a taktéz podstatnou ¢ast UV-B (280-315 nm), diky ¢emuz
se rozkladad zpét na dikyslik a singletovy kyslik ‘O (Matsumi & Kawasaki, 2003). Jelikoz je
ultrafialové zateni, zvlasté zatfeni UV-C, Zivotu nebezpecné, vdeci vSechny suchozemské organismy
za svoji existenci ozonové vrstveé, ktera pravé UV-C absorbuje a zamezuje jeho prichodu
do spodnich pater atmosféry.

Za vhodnych okolnosti v§ak ozon vznika i v troposféte.



1.2.1. Vznik

Jelikoz je vétSina zéfeni, schopného fotolyzovat ozon, absorbovana jiz ve stratosfére, dynamika
vzniku ozonu troposférického se od ozonu stratosférického 1isi: aby fotolyza molekularniho
dikysliku probihala v nezanedbatelnych objemech 1 za vinovych délek nad cca 310 nm, je potfebna
pritomnost NO,, se kterym dikyslik reaguje za vzniku NO a singletového kysliku. V okamziku
vzniku -O hned, stejné jako ve stratosféfe, reaguje s molekulami O, — a tedy v kone¢ném dusledku
vznikd O; (Haagen-Smit, 1952). Tato reakce vSak bézi 1 opacné a v kontrolovanych podminkéach
se casem poméry NO/NO, a O,/O; vzajemné vyvazi (Dodge, 1984).

NO: + Oz + ho < NO + O3 (D)
CO +20;,+ hv — CO;+ O3 )
CH: + 40, + 2hv - HCHO + H20 + 20; (3)

RH + 40; + 2ho  — R'CHO + H0 + 20; (4)

Schéma 2: Vznik ozonu v atmosfére. NO, — oxid dusny; NO — oxid dusnaty; CO — oxid uhelnaty;
CO: — oxid uhlicity; CH4 — methan; HCHO — formaldehyd; H20O — voda; RH — obecné alkan;
R'CHO - obecné aldehyd; ,,hv* — svételné kvantum. Prevzato z (Rao, M.V.; et al; 2000).

V ptipadé, ze je do reakce umoznéno vstupovat vétSim objemiim tékavych organickych latek
(VOC) nebo jinym uhlikovym sloucenindm (naptiklad oxidu uhelnatému), se ale tato rovnovaha
vychyluje, coz mize vést k postupnému narustu koncentraci rtiznych oxidovych radikall a jinych
latek potencialné nebezpecnych Zivym organismim, a to za neustalé obnovy molekul Os, jejichz
koncentrace tedy timto neklesaji (Dodge, 1984).

Jelikoz fotolytické reakce berou potfebnou energii ze Slunce, nepiekvapi, ze k fotolyze O,
dochdzi pfedev$im béhem proslunénych dnt v 1été. DalSim divodem, pro¢ pozorujeme nejvyssi
koncentrace pfizemniho ozonu pravé v letnich mésicich, je vysoka teplota: vyzkumy z vychodu
USA ukézaly, Ze hladina O; vovzdu$i stoupd srostouci teplotou, nejspiSe diky usnadnéni
chemickych reakci rychlej§im pohybem molekul. Konkrétni ¢islo zavisi od koncentraci NOx a VOC
v dané lokalité, ale v priiméru se jedna o cca 2,2 ppbv/°C (Bloomer et al, 2009). Vztah vSak neni
zcela linearni; za velmi vysokych teplot (~39 °C) se kiivka rstu koncentraci O; vyrovnava c¢i
dokonce zacina klesat (Steiner et al, 2010).

Propojenost mezi zplodinami NOx, vznikajicim ozonem a letnimi dny byla plivodn¢ objevena jiz
v polovingé 20. stoleti, v uztehdy vyrazné¢ zneciSteném Los Angeles, kde vedla ke vzniku
drazdivého fotochemického smogu (Haagen-Smit, 1952). Jelikoz ale NOx 1 VOC mizou vznikat
bez jakéhokoliv pfi¢inéni cElovéka, k jejich dynamickému vzijemnému vyvaZovani piirozené
dochazi taktéz v relativné neznecisténych ptirodnich oblastech (Crutzen, 1974).

1.2.2. Vyvoj prizemnich koncentraci

V disledku globalniho charakteru antropogenniho znecisténi ma ale tato pivodné mezirocné



stabilni dynamika vzniku a zéniku ozonu do budoucna vSechny piedpoklady vést ke zvySovani
atmosférickych koncentraci O; po celé Zemi. Historicky tomu tak totiz bylo: srovndme-li nejrangjsi
dostupné data z jihozapadni Francie a téch z konce 20. st., tak zjistime, Ze pfestoZe tyto koncentrace
béhem prvnich cca 20ti let pozorovani na konci 19. st. nevykazovaly vétsi vykyvy a drzely se kolem
10 ppbv, za nasledujicich sto let se zvySily Skrat (Marenco et al, 1994); u téchto ranych dat je
ovSem dobré mit na paméti jejich relativné vysokou chybovost. I pfesnéjsi nepferusena pozorovani
napti¢ kontinenty, pocinajici 50tymi lety 20. st. v Evropé, ale ukazuji, Ze se koncentrace za toto
pulstoleti vic¢i pivodnim hodnotdm piislusici danému mistu zvysily 2krat, bez ohledu na to, o jakou
lokalizaci pozorovani §lo (Parrish et al, 2012). Nyn¢jsi troposférické koncentrace ozonu v métenich
vétSiny lokalit v priméru dosahuji hodnot kolem 50 ppbv, ale ve zvlasté znecisténych oblastech
mohou kratkodob¢ piesahovat i 150ppbv (Stachelin et al, 2017).

Tento trend za poslednich par desetileti zejména v Evrop& zpomalil ¢i dokonce obratil (Parrish
et al, 2012) a zvySujici se teploty také nemaji s ozonem jednoznacné pozitivni vztah (Steiner et al,
2010), coz komplikuje jednoznacné predikce budouciho vyvoje. Nicméné, vzhledem k linedrnimu
vztahu ozon/teplota pod 39°C (Bloomer etal, 2009), k rostoucim emisim ptirodnich VOC
v disledku dopadii klimatické zmény (Ghimire et al, 2017) a k silnému vlivu téchto VOC na vznik
O; (Dodge, 1984), I1ze predpokladat, ze dalsi rist koncentraci troposférického ozonu je do budoucna
minimaln¢ mozny, a bylo by vhodné pocitat s jeho moznymi nasledky.
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Schéma 3: Globdlni distribuce ozonovych ,, hotspotti“ pro rok 2001. Grafy ukazuji dvé riizné predikce pro dalsi
vyvoj koncentraci O3 v kazdém jednotlivém regionu (modre RCP2.6, cervené RCP8.5.) aZ do roku 2050.
Prevzato z (Emberson et al, 2018), upraveno.

1.2.3. Ucinek ozonu na Zivé organismy

Jeden z hlavnich dlvodl, pro¢ se fotochemicky smog viibec zafal zkoumat, byl ten, Ze si
obyvatelé Los Angeles stéZovali na silné drazdéni o¢nich sliznic béhem smogovych dni a na Skody



na urod¢; tyto ucinky byly dasledkem pravé zvysSenych ozonovych koncentraci (Haagen-Smit,
1952). ZvySeni primérné Kkoncentrace ozonu v ovzdusi o 10 ppbv' byvd otyden pozdéji
nasledovano nartistem denni lidské mortality pfiblizné o 0,52% a konkrétné u imrti spojenych
s kardiovaskularnimi a respira¢nimi potizemi o 0,64% (Bell et al, 2004).

Zarovén je ozon diky svym silnym cytotoxickym ucinkiim zkouman pro jeho mozné vyuZiti jako
antimikrobidlni agens napftiklad pfi ¢isténi vod (Lezcano et al, 1999); taktéz je intenzivné studovan
jeho potencidl v medicing, pfi¢emz prace zamérené na jeho aplikace v stomatologii se t¢§i obzvlast
velké oblibé, a to 1 pfes prozatim nanejvys smiSené vysledky (Azarpazhooh & Limeback, 2008).

Ozon je tedy vysoce biologicky aktivni. Proto a vzhledem k vySe uvedenému historickému
narustu jeho troposférickych koncentraci a k nejasnym odhadiim o budoucnosti tohoto trendu jej
tedy lze povazovat za vyznamnou zneciSt'ujici latku, ktera si pro svoji dilezitost zaslouzi zvySenou
védeckou pozornost.

1 Zde je vhodné poznamenat, zZe se koncentrace Os udavaji v riiznych jednotkach, a zatimco prevod
z nmol/mol na ppb je jednoduchy, prevod do ug/m’ je o dost komplikovanési. Tato prace vidy uvadi
Jjednotky pouzité v pitvodnim textu a pro potreby orientace pri cteni staci hrubé priblizeni

1 ppbv=2 ug/nv’.



2. Poskozeni rostlin ozonem

Ozon se mezi plynnymi polutanty fadi k nejvyznamnéj$im faktoriim poskozujicim zemédélskou
urodu vibec, kvuli ¢emuz je zkoumdani jeho vlivu na rostliny neptekvapivé jiz dlouhodobé
vénovano nemalo Usili (Heck et al, 1982; Emberson et al, 2018). Jak jiz bylo fe¢eno, uz i samotny
vyzkum podstaty fotochemického smogu byl ¢aste¢né motivovan Skodami na urod¢ (Haagen-Smit,
1952). SniZeni vynosnosti zemédé€lskych plodin si lidstvo okamzit¢ v§ima, at uz z davodu
finan¢nich ztrat pro zemédélce, ¢i jednoduse proto, Ze na nich pfimo zavisi nase pieziti: globalni
potravinova bezpecnost se stdva ¢im dal aktudlngjSim tématem kvili zméné klimatu, rostouci
a starnouci populaci, pokracujicim ozbrojenym konfliktim, stile se zvySujici mife urbanizace
ajinym faktorim ovlivitujicim pfistup ke stravé. Adekvatni uziveni lidstva tedy v soucasnosti
ptredstavuje velkou vyzvu (King et al, 2017).

cey

M¢éné€ okamzité napadné jsou dopady, které ozonové znecisténi mize mit na divoce Zzijici rostliny
naptiklad v lesich; vzhledem k vysoké provazanosti globalnich energetickych a geochemickych
tokil se zdravim téchto ekosystému (Sedjo, 1993) by ale bylo chybou ignorovat zptsoby, kterymi je
muize ozon ovliviiovat. Je napfiklad znamo, Ze troposféricky O; je schopen, skrze naruSeni
schopnosti rostlin poutat uhlik do biomasy, dramaticky ménit slozeni ptidy (Loya et al, 2003).

2.1. PosSkozeni na buné¢né urovni

Ozon zplisobuje na rostlinach vyse uvedené velké Skody, prestoZze on sdm neni schopen pronikat
hluboko do rostlinnych pletiv (Laisk et al, 1989). Po kontaktu s fenoly, alkeny, lipidy a jinymi
latkami, obsazenymi v bunécné sténé, se totiz rozklada na takzvané reaktivni formy kysliku—a prave
ony nasledné stoji za vSemi fyziologickymi a strukturdlnimi duasledky, které pfitomnost ozonu
odehravaji na povrchu a uvnitf jednotlivych bunek, je tfeba zacit zkoumat dopady ozonu pravée
od bunécné Grovné.

2.1.1. Reaktivni formy kysliku

Reaktivni formy kysliku (ddle ROS) jsou molekularni kombinace atomu kysliku (a pfipadné
dalsich prvkil), které jsou vysoce nestabilni a velmi ochotné se Ui€astni chemickych reakei. Patii
mezi né napiiklad peroxid vodiku H»O,, superoxid -O,’, hydroxylovy radikal -OH, singletovy kyslik
‘O, ¢ipravé ozon. Os se ale mezi ROS nékdy nepocitd; pro prehlednost bude v této praci termin
ROS oznacovat pouze produkty reakce ozonu, nikoliv samotny O;. ROS tedy mohou vznikat jako
produkty rozkladu ozonu, ktery po kontaktu s substratem nastava rychle, jelikoZ ozon je, jak je jiz
dlouho znédmo, velmi silnym oxida¢nim ¢inidlem (Crabtree & Kemp, 1946).

ROS jsou také normalni soucéasti metabolismu rostlinné buniky a pouha jejich pfitomnost sama
0 sobé nesved¢i o zddném mimofddném posSkozeni. H,O, mulze naptiklad spontdnn€ vznikat
na osvétlené thylakoiddlni membrané na OEC (Mehler, 1951) jakozto jeden z moznych vysledki
(tim druhym je O,) reakci priméarniho produktu fotosyntézy, kterym je jiny ROS, ‘O, (Asada et al,
1974). Za béznych podminek jsou ovSem ROS brzy po vzniku sériové zneSkodnovany za timto
ucelem vyvinutymi mechanismy, specializovanymi kazdy na jiny ROS. Tyto antioxidanty se mohou



byt neenzymatické, jako jsou cukerné alkoholy (Nishizawa-Yokoi et al, 2008), nebo enzymatické,
jako jsou AOX (Bendall & Bonner, 1971), APX (Groden & Beck, 1979), katalazy (Loew, 1900),
nebo SOD (McCord & Fridovich, 1969). Obvykle tedy ROS pro buitku nepiedstavuji veEtsi
nebezpedi.

Weissova reakce: O: + OHF = ‘Or
Ozonolyza: 0o = H-0:
Dismutace: ‘Or + H* = HO.’
HO>" + HO,' = H,O2 + O2
'Oy +HO + H:O = H>Oz + OH- + O

Haber-Weissova reakce: Fe3* + 'Oy = FeZ* + Oy

Fe?* + H202 = Fe3* + OH" + OH-
Schéma 4: Rozlicné reakce ozonu uvnitr buriky. Prevzato z (Rao et al, 2000), upraveno.
2.1.2. Oxidativni stres

Pod pojmem ,,oxidativni stres* se rozumi jakykoliv stav, kdyz bunééné mechanismy, které
za optimalnich podminek reguluji redoxni homeostazu tak, aby nedochazelo k fetézovym reakcim
a nekontrolovanému vzniku ROS, pfestavaji ,,stihat“ a ROS se zacCinaji hromadit (Asada, 1994).
Takovy vyvoj je pro buniku potencidlné nebezpecny, protoze intracelularni pfitomnost ¢ehokoliv,
co je vysoce reaktivni, mize ohrozit jeji zivotaschopnost a ROS nejsou vyjimkou: makromolekuly
mohou po reakci s ROS pozbyt funkcnost zCasti Ci zcela, ato v zavislosti na konkrétnim ROS
a proteinu bud’ cestou fragmentace bilkovin na ¢asti ¢i naopak jejich agregace do vétSich, taktéz
nepouzitelnych celk (Davies, 1987); jelikoz takto znehodnocené makromolekuly nemiize bunka
dale vyuzit za jejich ptivodnim ucelem, nezbyva ji nez je rozlozit zpét na aminokyseliny, ¢imz tedy
investice, kterd byla buiikkou vlozena do stavéni tohoto proteinu, pfichdzi vnive¢, a toto mrhani
zdroji mize buiiku ¢asem zcela vycerpat a ve svém konecném diisledku piivést k bunééné smrti
(Davies, 1987). Jeste bezprostiednéji nezli dlouhodobym plytvanim energie mohou ROS buiiku
ohrozit naptiklad oxidaci DNA, kterou mohou piimo zpiisobit zlomy ve vldknech nukleové
kyseliny, pfipadné nastépit samotné jeji molekuly, coz je neslucitelné s dlouhodobéjsim prezitim
bunky (Hagar et al, 1996).

Zvyseni hladiny ur¢itého ROS nad ,,backgroundovou* hodnotu a ptechod do oxidativniho stresu
ale jest¢ porad nemusi nutn€ byt pfedznamendnim ni¢eho zavazného. ROS—zejména H,O,, ktery je
narozdil od-O, diky absenci naboje ve své molekule schopen v omezené mife (Antunes
& Cadenas, 2000) pronikat pies fosfolipidovou dvojvrstvu i prostou difuzi—totiz v rozlicnych
stresovych situacich kvtli rozhozeni kiehké redoxni rovnovahy nejen vznikaji, ale taktéz se aktivné
zapojuji do signalizacnich kaskad, kterymi se bunika snazi stresoru branit. Nekteré z téchto kaskad
se zdaji byt zacilené primarné na snizeni hladiny doty¢ného ROS, ale jejich dopady mohou byt



mnohem dalekoséhlejsi: H,O, naptiklad stimuluje tvorbu peroxisoml (Lopez-Huertas et al, 2000),
nositelli enzymu katalazy, které piebyte¢ny peroxid rychle likviduji, zaroven vSak zastdvaji i jiné
vyznamné role v bunééném metabolismu (B-oxidace mastnych kyselin, glyoxylatovy cyklus...),
takze zvySeni jejich poctu ma za nésledek celkovou stimulaci bunééného metabolismu (hormeze,
pozitivni odpoveéd’ organismu na mirnou uroven stresu, prestoze velkd davka by jeho ,,vykon*
zhorsila). To vSe dodava novou perspektivu na vyznam tvorby H,O, buiikou pfi stresu osmotickém
(Guan etal, 2000), mrazovém (Prasad etal, 1994), ze sucha (Pei etal, 2000), z pfesviceni
(Karpinski et al, 1999), nebo po zranéni a utoku patogenu (Lopez-Huertas et al, 2000) ¢i jiném
silném mechanickém stimulu (Yahraus et al, 1995). ROS se mohou pozitivné podilet na bunécné
fyziologii také pfimo, bez zapojeni do signaliza¢nich kaskad: pti houbovém napadeni butika do své
stény vypousti H,O,, ktery zde iniciuje cross-linking ptfitomnych PRP, ¢imz sténu—a evidentné
1 celou rostlinu—zpeviiuje a pomaha ji se ptfed houbou lépe branit (Bradley et al, 1992). Vyznam
ROS ve stresové signalizaci sebou ¢ini objekt intenzivniho zajmu badateli a rozhodné 1ze v blizké
budoucnosti o¢ekavat nové objevy v této oblasti.

Pti pfili§ silném signalu se ale oxidativni stres vymykd zpétnovazebné regulaci a nastava
fetézova oxidace k zivotu buiiky nezbytnych latek (Davies, 1987; Hagar et al, 1996). Vystaveni
rostliny plynnému ozonu vede v apoplastu jejich listi k disociaci O; ve vodnatém roztoku
za pomoci vSudypiitomného hydroxylového aniontu OH™ (Weiss, 1935), poté se v samotném
apoplastu a i uvnitt bunék zacina tvofit a hromadit velké mnozstvi H,O,, zatimco O, je nasledné
generovan slozitou reakci ozonu s bunéénymi lipidy za vzniku aldehydua a pravé H,O, (ozonolyza);
tyto ROS zase reaguji s pfechodnymi kovy za vzniku O a -OH (Weiss, 1935; Wohlgemuth et al,
2002). Neni-li tato kaskada zastavena vcas, pfechdzi tento intracelularni ,,oxidativni vybuch*
(oxidative burst) do nekontrolovatelného dominového efektu hypersenzitivni reakce, ktery miize
rychle vést ke smrti buniky. Pokud se ROS ptes apoplast $ifi dal do okoli, mohou postihnout dalsi
tkan¢, kterazto pfipadnd masova umrti mohou nésledné tvofit i pouhym okem viditelné 1éze
na povrchu listh (Wohlgemuth etal, 2002), kterym se obvykle fikd nekrotické, ptestoze
hypersenzitivni reakce je druhem planované smrti (vice v podkapitole 2.2.2.).

ROS se tedy také mohou chovat jako mezibunééné signalni molekuly. Tam ovSem vstupuji
do slozitych interakci s fytohormony, proto se natuto cast jejich funkeci prace vice zaméfi
v podkapitole 2.2.4., vénované pravé fytohormondm.

2.1.3. Interakce s hor¢ikem v LHC 11

Kli¢ovym prvkem fotosyntézy je chlorofyl, obsahujici hot¢ik. Chlorofyl se jevi jako zeleny
pigment, protoZe absorbuje modré a Cervené Casti viditelného spektra svétla a zelené odrazi; pti
ztraté absobcni funkce se méni slozeni odrazeného svétla a tim i1 barva pigmentu. Pii dlouhodobém
nedostatku Mg v organismu neni napiiklad smrk ztepily (Picea abies) schopen dostate¢né rychle
syntetizovat nové molekuly konkrétn¢ chlorofylu a, coz vede k postupnému snizovani koncentraci
pigmentu v bunkach av disledku k pomalému a pozvolnému Zzloutnuti jeho jehlic (chloroza,
podrobnéji v podkapitole 2.2.2.). Proces neni doprovazen zadnym zvlastnim rozkladem existujicich
molekul; ten probiha jako za norméalnich okolnosti a pouze se vyslouzilé molekuly nenahrazuji vcéas
(Siefermann-Harms et al, 2005).



Bylo ovSem zjisténo, ze pti kombinaci silného nedostatku Mg—optimum je kolem 9 az 1,7 mg
hoi¢iku na g suché vahy jehlic (Ingestad, 1959), zde namé&feno 0,27 mg/g NDM-se zvySenymi
hladinami troposférického ozonu (z dennich hodnot 18-22 na 88-130 nebo iaz 135-190 ug/m’;
vnoci byly hladiny o 10% niz$i) se usmrku tyto chlordézy objevuji mnohem rychleji a jsou
doprovazeny destabilizaci light-harvesting complext II (LHC II) kvili silné¢ oxidacnimu prostiedi
uvniti bunék zplsobenému ROS. Je pozoruhodné, Ze ani nedostatek Mg, ani zvySené hodnoty
ozonu po dobu dvou vegetacnich obdobi v tomto pokusu samostatné nevyvolaly takovouto masivni
odpovéd. Pravda, kdyz se béhem druhého Iléta koncentrace O; podobu 90 minut zvysila
na zavratnych 650-850 pg/m’, tak nasledovalo zesileni chlorézy i destabilizace LHC II u vSech
studovanych jedincd, ale usmrki Iépe zéasobenych Mg bylo oboji méné vyrazné, nezli
u ,,hladovéjicich®; nutno ovSem dodat, Ze v této studii byly 1,,dobfe zasobené* smrky v porovnani
s optimem ,,podvyzivené“, coz vime jednak proto, ze unich byly nalezeny hodnoty Mg
suboptimalni, kolem 0,53 mg/g NDM, a jednak protoZe se na jafe po prvni zimé¢ u vSech jedinct
objevilo reverzibilni zloutnuti jehlic, kterého se autofi zbavili dodate¢nym piisunem Mg; u skutecné
dobie zivenych smrki by tedy mohly odpovédi vypadat jinak. Pfevezmeme-li tyto vysledky jako
presné, tak znich vyplyva, Ze vnitini mechanismy pro zvladdani téchto strest piestavaji ,,stihat*
pouze tehdy, pokud jim smrk musi ¢elit soucasné (Siefermann-Harms et al, 2005).

Zvladani oxidativniho stresu zptsobeného nedostatkem Mg je u smrku ztepilého dle vseho
limitovano SOD (Polle et al, 1994). Mohla-li nedostatecna aktivita SOD pfti odbouravani -O,
za katastrofické zhorSeni chlordzy i v tomto ptipad¢, ¢i zde naopak selhaly jiné antioxidanty—jako
napiiklad APX pfitomné v chloroplastech (Groden & Beck, 1979), které jsou jinak jak
za normdlnich okolnosti, tak za nedostatku Mg (Polle etal, 1994) velmi efektivni pfizvladani
H,O,—bude ale jesté potieba do budoucna Iépe prozkoumat. Taktéz zatim chybi prace, které by tyto
mechanismy popisovaly u jinych rodd, nezli jenom u smrku; existuji nicméné doklady (Lucas et al,
1993) o postupném snizovani koncentraci chlorofylu a v jehlicich ve spojitosti s dlouhodobym
pusobenim ozonu u smrku sitka (Picea sitchensis). V této praci, na rozdil od (Siefermann-Harms
et al, 2005), byly zdravé smrky s dostate¢nym pifisunem Mg vystaveny ozonu po tii, nikoliv dvé,
vegetaCni obdobi, a chlordzy se sice nakonec objevily, ale az na pfisti jaro po tfetim roce. Je mozné,
ze v piipad¢ delsiho pozorovani by k podobnému vysledku doslo iuplvodné neposkozenych
»dobie zasobenych* smrkii v praci (Siefermann-Harms et al, 2005). Jehlicnany si svoji piedchozi
ozonovou historii koneckoncil zapamatovavaji (,,memory effects*) skrze stresové metabolity
(katechin, stilben), které se v jejich jehlicich pod vlivem dlouhodobého stresu akumuluji a nésledné
zustavaji v jehlicich tieba i rok poté, coz objasituje vySe popsané ,,opozdéné* reakce (Langebartels
et al, 1998).

To, Ze prace sledovala odpovédi smrku ztepilého a modiinu opadavého (Larix decidua) pouze
po dvé vegetacni obdobi misto tfi, by mohlo také c¢astecné vysvétlovat vysledky u (Wieser
& Havranek, 1996), kde dospéli jedinci ani jednoho ani druhého jehlicnanu in sifu nevykazovaly
zadné vetsi odpovedi na dlouhodobé zvySené, avSak stale realistické, atmosférické koncentrace
ozonu (<90 ppb); védeckou podporu pro jejich usudek, zZe starsi stromy jsou vici O; méne¢ citlivé,

ey, we

Zaroven by ale mohlo jit o to, ze byly v této praci ozonu vystaveny vzdy pouze nckteré vétve,



zatimco zbytek stromu mu cCelit nemusel; jakékoliv ztraty Mg v poSkozenych jehlicich by tedy
mohly byt dopliiovany relokaci z jinych, nestresovanych, ¢asti stromu. Pfi omezeni fumigace na par
vétvi se doporucuje provadet pouze kratkodobé pokusy a—jelikoz minimalné pro uhlik plati, Ze jsou
na jeho importu jehlice nejvice zavislé béhem otevirani pupeni—nejlépe mimo obdobi jara (Sprugel
etal, 1991). V tomto pfipadé nebylo naplnéno ani jedno ztéchto doporuceni, a bohuzel tedy
zvySené piremistovani Mg z nezasazenych jehlic do téch poskozenych nelze vyloucit.

2.2. PoSkozeni na urovni listu

Pfedchozi podkapitola se v€novala predevSim procesiim, ke kterym dochéazi v buikéch listu,
jelikoz pravé ony jsou ty, které jsou vystaveny ozonu piimo, zatimco zbytek rostliny pocituje
zvySeni jeho hladiny zprostiedkované, skrze hormondlni a jinou signalizaci; je tomu tak, protoZe
flux ozonu dovniti bunek, kam se musi dostat, aby v nich mohl cokoliv zapfi€init, je pevné navazan
na konduktanci priducht (Laisk et al, 1989), které se ve vétSich objemech vykytuji prave na listech.
Tato vlastnost znamend, ze listy jsou prvnim rostlinnym organem, na kterém lze ucinky ozonu
pozorovat.

2.2.1. Degradace voskové kutikuly listu

Zacinaje od povrchu, ozon se do bun¢k mezofylu dostava skrze priduchy proto, Ze neni schopen
penetrovat v zadnych vyznamnych objemech voskovou kutikulu, ktera zdravy list ¢i jehlici pokryva
(Laisk et al, 1989). Tato kutikula slouzi jako bariéra, chranici list pfed ztratami vody, vymyvanim
zivin des§tém, mrazovym poskozenim, radioaktivnim a UV zafenim, fyzickym zranénim, vniknutim
biotickych stresort (plisné, hmyz, bakterie, viry) a pfed jinymi potencidlné¢ nebezpecnymi vlivy
(Ahmad et al, 2015), naptiklad pravé ozonem.

Nicméné dlouhodobé plisobeni zvySenych koncentraci tohoto plynu na tuto ochrannou vrstvu

minimalné u smrku ztepilého vyrazné zrychluje jeji degradaci (Barnes et al, 1988). Jelikoz byl efekt

Schéma 5: (A) Pred osetfenim ozonem md voskovd kutikula v okoli priiduchu smrku ztepilého jemnou
strukturu. (B) Priblizné polovina priiduchu zalepena degradovanym voskem. (C) Pruduch zcela ucpdn
amorfni voskovou masou. Prevzato z (Barnes et al, 1988), upraveno.
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pozorovan pouze na povrchu kutikuly, zatimco jeji spodni vrstvy zistavaly nedotceny, lze
predpokladat, ze zde atmosféricky ozon reaguje pifimo s voskem, bez zasahovani do procesu jeho
syntézy, a v pfipadé smrku konkrétné s nenasycen}'/mi mastn}'/mi kyselinami \% ném (Barnes et al,
cmckmg , predCasné tvrdnuti a praskani gumy po Vystavem zvySenym hladindm atmosférického
ozonu v dusledku oxidace jejich dvojnych vazeb (Haagen-Smit, 1952).

U téch druht rostlin, které své listovi kazdorocné shazuji a obméiuji—-mezi borovicovitymi
jehlicnany (Pinaceae) tedy uvsSech druhli zrodu modiin (Larix sp.) au pamodfinu libezného
(Pseudolarix amabilis)—je plsobeni ozonu na jejich kutikulu ¢asové omezeno maximaln€ na dobu
nekolika par mésicli vegetacniho obdobi, a tak zkoumat ,,dlouhodobé* dopady tohoto vlivu, jako
napiiklad pravé zrychleni degradace voskové kutikuly, nemd moc velky smysl, procez se
u uvedenych druhl misto toho aktivné studuji bud’ ozonem zplsobena akutni poSkozeni, nebo,
u dlouhodobéjsich studii, dopady pfitomnosti ozonu na celkové zdravi stromu; tomu druhému se
prace vice vénuje v podkapitole 2.3..

. 4 v c L™ . ‘ . y.
Schema 6: Stejne vzorky jako v Schematu 5 V3T zvétent. (A) Tenke voskové krystalky (B) Roztdty
vosk se zacind shlukovat do vétsich celkil. (C) Jednorodd masa. Prevzato z (Barnes et al, 1988),
upraveno.

Pro druhy stalezelené, které si své jehlice ponechavaji roky (tedy vSechny ostatni druhy z ¢eledi
borovicovitych), ma logicky dlouhodoba pfitomnost ozonu na povrch jehlic vyrazné viditelnéjsi
dopad. U téchto je vhodné rozliSovat mezi starSimi jehlicemi z ptedeslych let a jehlicemi novymi—
beézné je oznaCeni c (pro current year, letosni rok) a c+n (n zde pocet predeslych let)—jelikoz se
u star$ich jehlic degradac¢ni ucinky ozonu jednak kumuluji, jednak ptidavaji k pfirozenym procesim
spojenym se starnutim. Zminéna degradace ma podobu rozkladu této voskové vrstvy z jeji ptivodni
podoby, sit¢ tenkych krystalkii, do amorfni roztavené masy bez jakékoliv viditelné struktury
(Barnes et al, 1988). Toto vede ke dvoum rozlicnym nésledkim. Prvnim je ztrata hydrofobnich
vlastnosti kutikuly—vypocitatelné skrze ihel, ktery zaujimé kapka vody vici povrchu jehlice—a tedy
ijeji schopnosti odolavat Skiidciim ¢i vymyvani zivin destém, i kdyz tedy nevypada, ze by zrovna
toto pro jehli¢nany, na rozdil od Sirokolistych rostlin, pfedstavovalo statisticky vyznamny problém
(Lucas etal, 1993; Schreuder etal, 2001). Druhym, pravdépodobné vazngj$im, nasledkem je
postupna okluze priduchii nahromadénim vosku v jejich pfedstomatalnich komorach (Barnes et al,
1988).
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2.2.2. Chlorozy
105 1 (b) c+1 jehlice . ... s . o , .
Zevné nej V1d1telnej S1 projevy pusobenl ozonu jsou

. 1:2 ] chlordzy, neptirozené Zluté oblasti jehlic. Zluté zabarveni je

2 9] zapri¢inéné oxidaci hot¢iku obsazeného v chlorofylu a tedy

E 85 1 jeho znehodnocenim (viz podkapitola 2.1.3.). Casem

E 80 chlor6zy mohou ptechazet az do nekroz, useki zbylych
: po odumfeni bunck. Kvili své vysoké nestabilite¢ O;

&5 : nepronika hluboko do rostlinnych pletiv a piimé duasledky
ot e ®# jeho pFitomnosti jsou omezeny na nejblizsi okoli priduchd,

Schéma 7: Zmény hydrofobnich vlastnosti kterymi se dostal do rostliny, atedy nejcastéji na svéraci
jehlic douglasky tisolisté v ¢ase v priibéhu buiiky; vznikaji-li chlorézy ¢i nekrdzy pouze tam, fikame

oSetreni ozonem. Cerné symboly predstavuji  jim bodové. V zavislosti na konkrétnim druhu rostliny
kontroly, bilé oSetreny Os. Prevzato z

a jeho citlivosti na O; ale miize ozonem navozena chlordza
(Schreuder et al, 2001), upraveno.

postihovat 1icely povch jehlice; v takovém ptipadé se

Schém 8: (A, B) Chlorotickeé jehlice sazenic sm
jehlice. Prevzato z (Langebartels et al, 1998).
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zloutnuti nejcastéji, ovSem ne vzdy, $ifi od konecku jehlice (apexu) k bazi (Richards et al, 1968;
Wulff et al, 1996).

To, ze zvySené koncentrace troposférického ozonu zapficinuji u jehlic jehlicnant vznik chloréz,
at’ uz bodovych ¢i plosnych, bylo poprvé pozorovano na borovici tézké/zluté (Pinus ponderosa)
jiz v Sedesatych letech minulého stoleti (Miller etal, 1963) anésledné u borovice vejmutovky
(Pinus strobus) pro zvlast zvysenou citlivost téchto dvou druhii vii¢i Os (Linzon, 1966; Richards
etal, 1968). Casem se zadaly mnozit doklady o podobnych reakcich iu o néco méné citlivych
jehlicnanti, naptiklad u borovice lesni (Mortensen, 1994; Kivimédenpéé et al, 2010) nebo u dfevin
rodu smrku (Lucas et al, 1993), zejména u smrku ztepilého (Mortensen, 1994; Siefermann-Harms
etal, 2005). Dnes je vétSina védeckych praci o odpovédich borovicovitych jehli¢nanli na ozon
zamé&fena prave na smrk.

£l .~ . I 1
i :

b SRR A 8 - i
Schéma 9: Vpravo sazenice borovice lesni ztrativsi vsechny c+1 jehlice po oSetfenim ozonem.
Vlevo zdravé kontroly. Prevzato z (Langebartels et al, 1998).

V jedné studii (Mortensen, 1994), sledovavsi sazenice deviti riznych druhli borovicovitych
jehli¢nant od vykliceni, se zvySena chloroza vyskytla u vSech druhi, s jednou vyjimkou. Pokusu
byl proveden na: smrku ztepilém (Picea abies) ptivodem ze tfi rGznych stanovist, smrku sivém
(Picea glauca), smrku sitka (Picea sitchensis), borovici lesni (Pinus sylvestris) taktéz ze téi riznych
stanoviSt, borovici pokroucené (Pinus contorta), borovici kle¢ (Pinus mugo), modiinu japonském
(Larix leptolepis/kaempferi), modiinu sibitském (Larix sibirica), a douglasce tisolisté (Pseudotsuga
menziesii); pravé u douglasky se jako jediné zadné chlorozy neobjevily. Takto konzistentni chlor6zy
byly o to napadnéjsi, ze ostatni odpovédi téchto druhli na zvySenou koncentraci ozonu a zejména
na zvySenou koncentraci oxidu uhli¢itého v téze studii se znacné liSily: zmény v pfiristku biomasy,
ve vétveni, v poméru shoot/root (nadzemni c¢ast ku ku kofenovému systému), v poméru
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jehlice/stonek. Chlorézy se u téchto sazenic objevily uz po 81-116 dnech stravenych ve skleniku
s ovzdusim o koncentraci ozonu kolem 70 nmol/mol (u kontrol: pod 15 nmol/mol), tedy mnohem
rychleji, nez bylo pozorovano u par let starych stromk (Lucas et al, 1993) nebo dospélych stromtl,
u kterych se chlorézy nemusi objevit vitbec (Wieser & Havranek, 1996). Sazenice, juvenilni jedinci,
jsou tedy dle vSeho zvlast’ nachylné k poskozeni ozonem, zejména v porovnani s dospélymi jedinci
u odolngjsich druht, jako je smrk ztepily (Wieser & Havranek, 1996; Siefermann-Harms et al,
2005).

ey

V jiné studii, zaméfené na dospélé jedince borovice halepské (Pinus halepensis), zijicich
v pfirodnich podminkach a vystavenych dlouhodobému ptisobeni ozonu o primérnych hodnotach
kolem 35-56 ppb, bylo zjisténo, ze chlorézy vznikajici u téchto stromi jsou statisticky vyznamné
svazany s koncentraci ozonu na daném stanovisti, a opravdu se nejednd o pouhy doprovodny jev
pfirozené senescence, prestoze zde chloréza primarné postihovala c+/ jehlice, nikoliv c jehlice
(Kiviméenpaa et al, 2010).

Jak uz bylo zminéno (Mortensen, 1994), jednou népadnou vyjimkou z univerzality chlorotické
odpovédi u jehlicnanli se zd4d byt douglaska tisolista, kterd viici O; sice neni zcela imunni
(podrobnéji v podkapitole 2.3.1.), ale chlor6zy se u ni v reakci na néj neobjevuji. Neni zfejmé, zdali
je nedostatek praci zkoumajicich mozny vnik chloréz u ni disledek jeji odolnosti v tomto ohledu,
nebo mame mylnou piedstavu o jeji odolnosti pravé kvili nedostatku praci. Co ovSem ziejmé je, je
fakt, ze z jinych pficin chlor6ézy u douglasky vznikat mohou, naptiklad neptekvapivé z nedostatku
hot¢iku (Harrison et al, 1994), nebo po akutni otravé plynnym Cl, (Schreuder & Brewer, 2001),
takZe by rozhodné mél smysl vyzkum zamétfeny na faktory pomahajici ji zvladat oxidativni stres
zpusobovany konkrétn€ ozonem a kde a jak tyto faktory selhdvaji pfi stresech jinych.

Pti zvlast’ vysokych koncentracich ozonu ¢i u vyjimec¢né citlivych jehlicnantt mizou tato bodova
chlorotickd poskozeni eskalovat do odumirani bun€k skrze mechanismy podrobnéji popsané
v podkapitolach 2.1.2. a 2.2.4., tedy piechod oxidativniho vybuchu do hypersenzitivni reakce.

2.2.3. Zmény v anatomii jehlice

Podobné jako u dopadii fyziologickych, ina anatomické trovni se vétSina nejdramatictéjSich
odpovédi jehlicnanti na ozon odehrava bezprostfedné blizko piimého vstupu ozonu do rostlinného
téla, tedy v bunkach mezofylu nedaleko praduchi.

Tak naptiklad v praci (Zapletal et al, 2018) se uvadi vztah mezi davkou Os, ziskanou dospélymi
jedinci smrku ztepilého, a zvétSenim mezibunécnych prostor v mezofylu. Avsak se nejedna o efekt
specificky pouze pro zranéni ozonem: vétSina zaznamenanych makroskopickych anatomickych
rozdilt (praveé veétsi mezibunécné prostory, tlustsi jehlice, uzsi cévni svazky, apod.) mezi jehlicemi
dospélych borovic halepskych, rostoucich na rozlicnych stanovistich studovanymi v préci
(Kivimienpai et al, 2010), se 1épe vysvétlovala nedostateCnym ptisunem vody, nezli ptisobenim Os.
Ozon naopak mohl za rozdily mikroskopické uvnitt buné¢k mezofylu (vysoké pocty mitochondrii
a peroxizomu, malé chloroplasty, mensi ¢ast bunék zabrana chloroplasty, apod.).

Podobné, klony borovice tézké, vystavené po 2-3 tydny dennim (trvani cca 12 hodin)
koncentracim O; kolem 450 ppb (Evans & Miller, 1972), sice zevné viditelné chlorézy vykazovaly
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teprve na konci tohoto obdobi, ale zndmky vnitiniho poSkozeni v buitkdch mezofylu jiz béhem
prvnich par dnd pokusu: konkrétné¢ v nich po pouhych tiech dnech doslo ke srazeni disulfidovych
bilkovin, po péti dnech se zcela vytratily jakékoliv barvitelné sacharidy, a po Sesti dnech zmizelo
rovnomérné rozdéleni chloroplastii; nasledn€¢ v nékterych buiikach zcela prestala byt
zaznamenatelna i cytoplazma, cytologické poskozeni, které uz bylo nesluéitelné se Zivotem. Zadné

viditelné nekrézy nicméné dle autori nebyly pozorovany, pravdépodobné protoze u vétSiny bunek
nedoslo ke kolapsu buné¢énych stén a i takto rychla smrt buné€k byla potad jest€ PCD.
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Schéma 10: (A) Zdravé kontroly. Buriky mezofylu smrku ztepilého. podkapitole 2.2.4.). Hypersenzitivni

(B) Sipky ukazuji zvétSené mezibunécné prostory v mezofylu ozonem reakce se liSi od skuteCné nekrozy,
osetrenych jehlic. Prevzato z (Zapletal et al, 2018). nekontrolované smrti bunék,

pfedevSim tim, Ze je jeji rozsah piesné lokalizovan v misté poskozeni a kontrolovéan tak, aby
neohrozil zivot celého organismu. Je-li ale rostlina oslabena, nebo z néjakého jiného divodu
nedokdaze vycitit pfitomnost Skiidce v¢as, mlze se zpustit takzvand systémova hypersenzitivni
reakce, postihujici velké €asti rostliny (pro review, viz: Kiinstler et al, 2016).

Ozon biotrofnim patogenem neni. Hypersenzitivni reakce nema pfi konfrontaci ozonu rostlinou
zadnou ocividnou funkci; odumieni praduchii sice zabrani dalSimu vnikdni O; do rostliny, ale
za cenu ztraty schopnosti vymény plyni. Lze proto prozatim predpokladat, Ze se nejednd o evolucni
adaptaci na ozon, a Ze jde o patologickou reakci.

15



R ' ¥ ' Pas ’d S, ) L T, WL — ,
Schéma 11: (A) Ozonu nevystavené fixované buriky mezofylu borovice téZké. Lze rozeznat rovnomérné
rozmisteéné chloroplasty. (B) 3 dny ozonace. Chloroplasty se premistuji k bunécnym periferiim. (C) 6 dni
ozonace. Cytoplazmaticky obsah v bunécnych periferiich. Chloroplasty nerozeznatelné. (D) Ozonu
nevystavené buriky. Zbarvené sacharidy, viditelné chloroplasty. (E) 2 dny ozonace. Méné rovhomeérné
rozmisténi chloroplastii. (F) 5 dni ozonace. Sacharidy se jiz nezbarvuji. (G) Ozonu nevystavené buriky.
Stejnorodé zbarveni disulfidil. (H) 2 dny ozonace. Pocdtky srazeni disulfidi. (I) Zcela vysrdzené disulfidy.
Prevzato z (Evans & Miller, 1972), upraveno.
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2.2.4. Fytohormony

Od listové trovné je také dobré zacit mluvit o interakcich ozonu, ROS a oxidativniho stresu
s fytohormony. Tyto fyziologicky aktivni latky vznikaji na irovni bunécné, avsak nasledné jsou pies
apoplast vyplavovany ven, kterak ovliviiuji celou rostlinu; jejich Uc¢inky se navic silné lisi
v zavislosti na konkrétnim typu buiiky, do které jsou dopraveny. Bohuzel jenom velmi malo praci se
soustfedi na aktivitu fytohormont konkrétné¢ u jehli¢nanti, proto tato podkapitola primarné Cerpa
informace z vyzkumu jinych rostlin.

vvvvvv

Jednim z nejdilezitéjSich fytohormonii ve stresové signalizaci je kyselina abscisova.
Pravdépodobné hlavni roli ABA je otevirani Ca** kanall aktivovanych pFitomnosti ROS—konkrétné
H,0,—a vyplavovani vapenatych kationtd do cytoplazmy svéracich bunc¢k priduchi v listech
v reakci na sucho, coZz pomahd rostliné zadrZzovat vodu a neztracet ji skrze priduchy (Pei et al,
2000). ABA se tedy aktivuje v reakci na oxidativni stres (protoze jak jiz bylo zminéno, ROS
vznikaji iv odpovédi nasucho) anasledné vyrabi dalsi ROS (aby se oteviely Ca*" kanaly)
v pozitivni zpétné vazbé. Jak jiz ov§em bylo feceno v podkapitole 2.1.2., ROS vznikaji pfi mnohych
druzich stresu, nejen kvuli suchu, ataké tedy pfi nahlém zvyseni hladiny ozonu v ovzdusi; bylo
dokonce zjisténo, ze H,O, moznéd neni pouze signdlem pro syntetizaci ABA, ale Zze ABA je diky
H,O, pfimo ,,vyrabéna“ skrze oxidaci jejich prekurzorti (McAdam et al, 2017). Vysledna zvysena
pfitomnost ABA ve sv€racich bunikdch—které musi nutné celit zvySenym ozonovym koncentracim
v ovzdusi jakozto prvni (Laisk etal, 1989)—poté nésledné¢ vede k uzavieni priducht. Timto je
zabranéno dalSimu pronikdni ozonu dovnitf listu.

Tato rychla odpovéd méa vSak pouze docasny ucinek anejednd se o pfizplisobeni
na dlouhodobé¢;si pfitomnost ozonu, coz je logické, nebot’ permanentni uzavieni praduchii by vedlo
k neschopnosti rostliny provadét jakoukoliv vyménu plynti. Pomineme-li druhovou specificitu uz
samotného uzavirani priduchi v reakci na Os—nékteré rostlinné druhy, jako napiiklad orli¢ek
obecny (Aquilegia vulgaris), své priaduchy nezaviraji ani pfi koncentracich tak zavratnych, jako
1000 ppbv, nejspise kvili absenci jakéhokoliv zintenzivnéni vyroby ABA (McAdam et al, 2017)—
v ramci stabilizacnich negativnich zpétnych vazeb se po prvotni odpovédi pravdépodobné rychle
syntetizuji ABA-katabolizujici enzymy, které v burice setrvavaji po delsi dobu a snizuji koncentrace
ABA poduroven ptedchazejici ozonovému pulzu; Ize proto predpokladat, Ze piipadné
znovunavysSeni hladiny H»O, na stejnou ,,pulzni® urovenn by k opétovnému uzavieni priducht
nesta¢ilo (McAdam et al, 2017). Prakticky pfinos tohoto mechanismu pro rostlinu tedy nejspis
spoc¢iva predevsim v piipad¢, Ze se pies ni pievali maly oblak zvySen¢ho ozonu (naptiklad béhem
obzvlasté proslunéného letniho dne), ktery nasledné zase odvane, a rostlina se poté potiebuje néjak
dostat ven z ABA-H,0, zpétnovazebné smycky.

Naopak pro rostlinu negativnim duasledkem takovéto aklimace k H,O, mulZe byt sniZena
schopnost regulace praduchii za stavu sucha, které¢ budou v budoucnu v souvislosti s klimatickou
zménou nejspiSe nastavat Castéji; normalni reakei na nedostatek vody je prece pravé vyplavovani
ABA v odpovédi na H,O,. Potvrzenim tohoto podezieni se zda byt nalez (Schreuder et al, 2001), Ze
piestoze se odiiznuté jehlice sazenic douglasky tisolisté vystavené zlehka zvySenému Os;
(aZ 45 ppbv) po dobu 23 tydnl nezdaly byt nachylngjsi k silngjSimu vysychdni nezli sazenice
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prakticky bez ozonu (~1 ppbv), listy dvou druht topolu, které byly taktéz soucasti pokusu,
vSechny piipady silnéjsiho vysychéni (jak u topoli, tak u douglasky) se shodovaly s ptipady vétsiho
vysychani konkrétné béhem prvnich 60 minut schnuti, po ubéhnuti kterych bylo 99% vsech
priduchli uzavieno (pfed odfiznutim to nebylo vice nez 60%, anc¢kdy 10%). U topoli byla
pozorovana vysoka mira korelace mezi hladinou O; v ovzdusi a néslednym vétSim vysychanim, coz
naznacuje, Ze zvySené koncentrace ozonu piimo ptivodily pomalejsi zavirani priduchi ve srovnani
s kontrolami. U douglasek takovata spojitost zde nebyla pozorovéna, ale vzhledem k tomu, ze
u jejich c¢+1 jehlic byly ztraty vody vétsi, nezli u ¢ jehlic, a také k tomu, ze O; zrychluje senescenci,
tak lze ptedpokladat, ze v dlouhodobéj$im horizontu by podobny efekt nastal i u ni; tim spiSe, Ze
u jiného borovicovitého jehlicnanu—smrku ztepilého—vétsi nachylnost k vysychéni zptsobena
pomalejSim zaviranim praducht po dlouhodobém (tii 1éta) oSetfeni ozonem pozorovana byla
(Barnes etal, 1990). V budoucnu by tedy ozon pravdépodobné mohl zhorSovat schopnosti
jehli¢nant odoléavat suchu.

Dalsimi z hlediska ROS dulezitymi fytohormony jsou kyselina salicylova, kyselina jasmonova
a ethen. VSechny tfi hraji v rostlinich mnoho rozlicnych roli, ovSem s ohledem na O; jsou
nejrelevantnéj$i jejich vzajemné interakce v regulaci planované bunééné smrti. ZjednoduSené
feCeno, v reakci na ozénem-produkovana ROS v apoplastu rostlina vchazi do prvotnich stadii PCD
a za¢ina produkovat vétsi mnozstvi ethenu a SA (Langebartels et al, 1998; Overmyer et al, 2000;
pro review, viz: Overmyer et al, 2003). Neni ovSem zatim zcela objasnéno, jakym zpiisobem
je bunka schopna tyto extracellularni ROS rozpoznat (Choi et al, 2017). Bylo také navrzeno, Ze to,
co pozorujeme jako zvySenou produkci ethenu u symptomatickych stromti v reakci na Os, je
ve skuteCnosti pfirozené zvySenou hladinou vyroby ethenu nékterych stromt, které poté reaguji
na ozon citlivéji (Telewski, 1992); pozor, tato prace obsahuje Cetné pravopisné chyby, vcetné
zamény znamének ,,<” a,>”, pfestoze samotny ptredlozeny vyzkum borovic tézkych a borovic
Jeftfreyovych se zda byt kvalitni. SA je kazdopadné velmi aktivni také v iniciaci PCD nastavajici
ke konci senescence, coz vime z pokusi na mutantech Arabidopsis thaliana s poSkozenou SA
signalizaci; zloutnuti i odumirdni bunék u téchto mutantii nastivalo opozdén¢ a celkové méné
(Morris et al, 2000).

Signalizace ethenem a SA poté vede k aktivaci NADPH oxiddz RBOHD na buné¢né membrang,
které nasledné zacinaji produkovat dal$i ROS (konkrétné -O,’). PCD vSak zaroven vede k produkci
JA; ta ale v této odsouzené buiice neni schopna nic ucinit, nebot’ ji SA a ethen inhibuji. JA je tedy
vyplavovana do sousednich buniek a s pfedstihem v nich inhibuje produkci SA a ethenu; zaroven
vSak do nich putuji i ethen s SA jiz vyprodukované v piivodni buiice. SA a ethen v téchto bunkach
aktivuji mistni NADPH oxidazy, které timto zacinaji vyrabét dalsi ROS; takto pokracujici replikace
signalnich ROS pfes rostlinné télo se nazyva ROS vlna (ROS wave). Pfevlada-li v této sousedni
signalu. Timto se kontroluje rozsah odumfeni v reakci na poskozeni (Overmyer et al, 2000; pro
review, viz: Overmyer et al, 2003).

Krom¢ inhibice JA ale SA, nikoliv vSak ethen ¢isama JA, zdanlivé také funguje jakozto
antagonist Sifeni *O,” pfes apoplast v ROS vIné. Pfedpoklada se, Ze by takové inhibice mohla hrat
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roli pfi urovani obrannych priorit rostliny: ¢eli-li jiz jeji urcitd ¢ast napiiklad utoku patogenu (je-li
tedy v této oblasti jiz zvySena hladina SA), tak poplasny signal ROS viny pro ni piedstavuje rusivy
element, a SA ho proto tlumi (Xu & Brosché, 2014). Nicméné s jistotou toho o fytohormonech
porad jesté vime malo, a o jejich fungovani konkrétné v jehlicnanech o to méné, bude proto potieba
do budoucna pokracovat v jejich aktivnim vyzkumu.
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Schéma 12: Souhrnné zjednodusené schéma fungovani ROS viny. ,,ET“ zde ethen. Prevzato
z (Overmyer et al, 2000), upraveno.

2.3. PoSkozeni rostliny jako celku

Potieba rostliny branit se negativnim vlivim ozonu nutné znamené dramatické zmény v celkové
vitalit¢ rostliny. Energii, kterou by jinak vynakladala na vlastni rst nebo do potomstva, totiz musi
»plytvat® na syntézu dodatecnych ochrannych enzymi a na obnovu poSkozenych ¢asti. To ale neni
vSe: sama zacilenost nejvétSiho zptisobovaného poskozeni na priduchy a chlorofyl nasledované
ochromenim jejich funkce ptimo vede k porucham rostlinného rtstu a vyvoje.

Ne u kazdého jehli¢nanu tieba i stejného druhu je vSak riist ochromen do stejné miry: na celkovy
stav starSich smrkl ztepilych, jejichz organism je adaptovan na vyssi pomér c¢+2 a starSich jehlic—
které jiz nejsou tak fotosynteticky efektivni jako jehlice mladSi—vici ¢ a c+1 jehlicim, mé naptiklad
okluze praduchii zptisobena degradaci voskové kutikuly (popsano v podkapitole 2.2.1.) mensi
dopad, nezli u smrkid mladSich; a aby toho nebylo malo, zvySena okluze sice ma silny dopad na flux
CO, do bun¢k jehlic, zaroven ale také snizuje i flux O; tamtéz, coz vede k menSim poskozenim
vnitiniho metabolismu starSich stromt, nezli stromd mladsich (Wieser, 1997).

2.3.1. Zmény v celkovém ro¢nim prirtstku biomasy

Uzavieni priduchti, prvni reakce na pfitomnost O; (blize popsano v podkapitole 2.2.4.), nutné
vede ke snizeni rychlosti vymény plynil . To je ostatné cilem tohoto obranného manévru—méné
ozonu se dostane dovnitt, ¢imz se predejde vétsSin€ jeho negativnich vlivii. V disledku vSak tento
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krok také vede ke sniZeni rychlosti fotosyntézy, coZ znamend méné ze slunce vytéZené energie,
mén¢ vyprodukovanych sacharidl, vcetné celulézy, méné zasob Skrobu na ptekonani tézkych
obdobi, méné¢ moznosti investovat do potomstva—celkovy objem primarni produkce jedince je
snizen (Smeulders et al, 1995). Proto po Case rostlina priduchy radéji znovu piiotevird, i za cenu
vystaveni se ozonu—coZz ma nasledné dal§i negativni vliv na fixaci uhliku, nebot’ jak jiz bylo
zminéno, ROS vznikajici z ozonu taktéZ napomahaji degradovat molekuly chlorofylu (Lucas et al,
1993; Siefermann-Harms et al, 2005). Oba tyto faktory se tedy kumuluji a ve vysledku rostlina roste
pomaleji.

Dobrym ptikladem zde muze slouzit douglaska tisolistd. Z toho, co je zatim zndmo, to vypada,
ze tento jehliCnan zvladd zvySeny O; bez vzniku chlor6z, avSak v jedné studii (Smeulders et al,
1995) s dospélymi douglaskami, vystavenym vzdu$né koncentraci O; 400 pg/m’ po dobu deviti dnti
béhem mésice fijna, se jejich celkova fixace znadeného 'C oproti kontroldm nevystavenym
zadnému O; snizila 039% (z272,1 kBq/g na 164,8 kBq/g); prace taktéZ mimo jiné sledovala
odpovédi dospélych douglasek na devét dnii v 200 pg/m® a v obdobi jara po puknuti novych pupenti
(tedy na pielomu duben/kvéten) se unich celkova fixace “C snizila 043% (z 141,5kBq/g
na 80,4 kBg/g). V jiné studii (Mortensen, 1994) byl celkovy pfirlistek suché biomasy sazenic
douglasky vystavenych hodnotam ozonu kolem 70 nmol/mol po dobu 116 dni zaznamenan jakoZto
0 18% niz$i v porovndni se sazenicemi vystavenymi hodnotdm pod 15 nmol/mol.

V téze praci (Mortensen, 1994) byla ostatné podobnéa odpoveéd’ pozorovana taktéz u smrku sitka,
rust sazenic kteréhoz se po 115 dnech zpomalil o 13%, a jednoho ze tfi podtypil sazenic borovice
lesni, u kterého po 111 dnech nastal pokles ptirtistku suché hmotnosti o 23%. Nutno ale dodat,
ze u ostatnich Sesti druht jehli¢nanii zkoumanych v této praci k zddnému zpomaleni rastu celého
stromku nedoslo; jde tedy o druhové specifickou odpovéd'.

Z dalsich dokladii o druzich, u kterych k tomuto jevu dochazi, 1ze uvést pozorovani (Peterson
et al, 1987), Ze dospéli jedinci borovice Jeftreyovy (Pinus jeffreyi) rostouci v oblastech s vy$Simi
troposférickymi koncentracemi O; vykazovaly zhruba po roce 1965 v porovnani s borovicemi
rostoucimi v oblastech méné zneciSténych zpomaleni lateralniho rGstu kmene o 11%, piicemz
u borovic star§ich nez 100 let bylo sniZzeni dokonce 14,9%.

Na druhou stranu existuji doklady (Sugai et al, 2018) o ozonem zpiisobené hormezi u modiinu
japonského (Larix kaempferi) aujeho hybridu s modifinem dahurskym (Larix gmelinii var.
Jjaponica *x Larix kaempferi) vystavenych koncentracim O; 10 nmol/mol az 40 nmol/mol pies dvé
1éta; u obou druhti bylo pozorovano malé sniZzeni celkové biomasy, ale jejich rychlost fotosyntézy se
napadné zvysila. Naopak pii 60 nmol/mol O; se rychlost fixace uhliku obou druhti zpomalila
natolik, Ze jiz pravdépodobné nebyla schopna kompenzovat energetické vydaje na antioxidaci ROS
avyznamn¢ se zpomalil ijejich celkovy rhst. Obecnym pravidlem je, ze stilezelené dreviny
odoléavaji ozonu Iépe, nezli ty opadaveé (Calatayud et al, 2010; Sugai et al, 2019), ale porovname-li
odpovédi modfinti v této i v jinych pracich (Mortensen, 1994; Wieser & Havranek, 1996) s jinymi
jehlicnany—na jedné stran¢ s borovici tézkou a na stran¢ druhé s douglaskou tisolistou—tak se nezda,
ze by zde modfiny vyjimecné vyboclovaly. Lze proto predpokléddat, ze hormezi ozon miize
vyvolavat i u nékterych jinych druhi jehli¢nanid. Téma bude tieba 1épe prostudovat.
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Je zndmo, Ze vyssi hladiny CO, v ovzdus$i maji na rostliny, zejména zpocatku, opacny dopad
nezli O a prirGstky biomasy obvykle nejprve zvétsuji. Podobné jako s ozonem jsou vsak i tyto
ucinky velmi druhové specifické, a aby toho nebylo malo, tak v pfipad€ limitace N se rostliny
k CO; rychle aklimatizuji, pfiviraji praduchy a vraceji fotosyntézu na piivodni trovén (Kytoviita
et al, 2001; pro review, viz: Ainsworth & Long, 2005). Jako jeden konkrétni ptiklad za vSechny lze
uvést vyse opakované zminény vyzkum (Mortensen, 1994). Z deviti sledovanych druhi jehlicnant,
stravivsich 81-116 dni v ovzdusi o 730 umol/mol CO,, se celkova suchd hmotnost v porovnani
s kontrolnimi sazenicemi (355 pumol/mol CO,) zvétSila u sazenic modiinu japonského (o 33%),
u modiinu sibifského (0 38%), usmrku sivého (0 47%), ausmrku sitka (o 16%). U ostatnich
pozorovanych druhii (smrk ztepily, borovice lesni, borovice pokroucend, borovice kle¢, douglaska
tisolistd) vSak nedoSlo k statisticky vyznamnym rozdilim. V druhé ¢asti t€hoz pokusu doslo
po dvou letech s vyssimi hladinami CO; k narustu suché biomasy ve srovnani s kontrolami u obou
pozorovanych druhtl, tedy u smrku ztepilého (o 35%) a borovice lesni (0 36%).

Mohlo by se proto zdat, Ze by se snad Gc€inky zvySenych koncentraci O; a CO, mohly navzijem
neutralizovat a k zddnym zménam v celkovych pfirtstcich biomasy jehlicnanti nedojde. Jenze,
jelikoz zvySené koncentrace O; v troposféfe piivozuji piivieni priduchd, nejenZze se tlumi
intracellularni dopad ozonu, ale zmenSuje se itok CO, tamtéz, coz znemoziuje naplno vyuzit
tohoto vétstho mnozstvi uhliku, podobné jako pfi limitaci N. Oslabeni uhlikového sinku by vedlo
k méné CO, odstranovaného z troposféry a v disledku ke zhorSeni jeho 1 tak vzestupnych trendd,
a nakonec k zesileni sklenikového efektu. Jak se uvadi v diskuzi prace (Mortensen, 1994), neni
mozné¢ odhadovat dopady kombinovanych CO, a O; zjejich dopadi zvlast. Také nesmime
zapomenout na druhovou specificitu odpovédi: 1 kdyby se snad u nékterych druhii u€inky navzijem
zrusily, u jinych by k tomutéz viibec nemuselo dojit.

2.3.2. Jiné ristové zmény

Krom& mensich celkovych pfirGstki biomasy se umnohych borovicovitych jehli¢nant
v odpovédi na ozon taktéZ v pribéhu rastu zvétsuji poméry shoot/root (dale S/R) a jehlice/stonek
(dale J/S) z diivodu zmén v prioritizaci sinkli pro fixovany uhlik; tento typ reakci je vSak také
vysoce rodové, druhové a geograficky specificky.

Tak, vjedné praci (Mortensen, 1994) byl u sazenic smrku ztepilého po jejich vystaveni
koncentracim O; kolem 70 nmol/mol po dobu 110-111 dni v porovnani se sazenicemi vystavenymi
hodnotdm pod 15 nmol/mol pozorovan nérust J/S, v zavislosti na ptivodu stromku, z 2,6 na 3,1,
z2,3na29,az1,7na?2,3; k statisticky vyznamnému ndrustu S/R vSak doslo pouze u jednoho ze tii
puvodd, a to sice z 2,5 na 2,8. U sazenic borovice lesni v téze praci byly mezitim po 111-112 dnech
narusty S/R statisticky vyznamné u vSech tfi ptvoda (z 3,0 na 3,6; z3,0 na 3,3; z3,0 na3,9),
zatimco narust J/S jen u dvou z nich (z 6,4 na 7,3; z 6,2 na 7,6). Vyznamné narusty S/R byly tamtéz
pozorovany ze sedmi dalSich druhti pouze u jednoho: po 112 dnech u borovice pokroucené (z 2,6
na 3,6), u které byl signifikantni i narust J/S (z 10,7 na 11,6). U ostatnich druhti nebyl narust J/S
vyznamny pouze u smrku sivého po 115 dnech; zbylych pét byly modiin japonsky (81 den, z 2,6
na 2,9), smrk sitka (115 dni, z 3,4 na 4,0), borovice kle¢ (112 dni, z 7,9 na 10,0), modiin sibiisky
(82 dni, z 1,6 na 1,9), douglaska tisolista (116 dni, z 4,6 na 5,2).
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V jiné praci (Smeulders etal, 1995) se udospélych jedinct douglasky tisolist¢ po deviti
fijnovych dnech s400 ug/m* O; v ovzdusi sice v porovnani s kontrolami snizil celkovy pfisun
znaeného "“C, atedy jak konkrétné do jehlic, tak do vétvi, ale stalo se tak o ndpadné rozli¢na
procenta: do jehlic putovalo o 38% méné uhliku (z 255,6 kBq/g na 159,1 kBq/g), ale do zbytku
rostliny az o 65% méné (z 16,5 kBq/g na 5,7 kBq/g). V disledku se zménil pomé&r alokace uhliku
J/S 294,1% vici 5,9% na 96,7% vuaci 3,3%. Jesté vyraznéji vypadaly vysledky téze prace
u dospélych douglasek v 200 pg/m® Os (také po deviti dnech a taktéZ v fijnu), kde byl pozorovan
pokles "*C dopravovaného do jehlic o 13% (z 255,6 kBq/g na 222,3 kBq/g), ale do zbytku rostliny
050% (z 16,5 kBg/g na 8,3 kBq/g), ménic pomé&r alokace J/S z 94,1% vuci 5,9% na 96,6% vici
3,4%. Nutno podotknout, ze kromé fijnovych reakci prace sledovala i odpovédi béhem jara,
a ke zvétSeni poméru alokace uhliku do J/S doslo iu douglasek v 200 pg/m*® O; pied puknutim
pupeni (duben) a v 400 pg/m’ O; jak pred, tak i po puknuti pupent (pielom duben/kvéten); ne vzdy
ale tyto zmény byly statisticky vyznamné. Zajimavy ve smyslu shody s dospélymi jedinci vysledek
v téze studii nastal také u sazenic douglasky (Ize tedy predpokladat, ze poznatky ziskané studiem
sazenic bude mozné do jisté miry aplikovat k dospélym jehlicnantim): zvysilo se u nich procento
alokace "*C do jehlic z 31,9% na 42,2%. Logicky toto navySeni muselo byt na tikor stonku (coZ bylo
pozorovano: z27,4% na?21,9%) akofent (z35,2% na30,8%), tam ovSem zmény nebyly
samostatné statisticky vyznamné.

Jinde (Kytoviita et al, 2001) zase bylo pozorovano, ze po 79 dnech v ovzdusi s 200 nmol/mol O;
nenastalo u sazenic borovice halepské, v porovnani s kontrolami v ovzdus$i s béznymi ozonovymi
koncentracemi, zadné statisticky vyznamné snizeni celkové suché biomasy, ale suchd hmotnost
jejich kofentll se vyrazné snizila (z 238 mg suché vahy na 178 mg, zména o 25%), a tedy 1 jejich S/R
pomér (z 0,950 na 0,699). Nebyly pozorovany statisticky vyznamné zmény ani v biomase jehlic,
ani v J/S poméru.

Ze vseho vyse uvedeného vyplyva, ze nejcastéjsi zmeénou v alokaci uhliku do rostlinnych tkani
u jehli¢nant je prioritizace jehlic nad zbytkem rostliny a nadzemni ¢asti rostlinného téla nad koteny.
Tento jev neni pfili§ konzistentni a spiSe slaby, ale v métitku ekosystému se kazdé procento scita.
Zvysen¢ investice do jehlic mohou byt zpisobeny nutnosti kompenzovat vyssi energetické naklady
pti zvladani vysSich hladin ROS a potfebou nahrazovat poSkozené ¢i predCasné senescentni
fotosynteticky aktivni ¢asti rostliny (viz kapitola 2.2.). Pomérné o¢ividnym dopadem do budoucna
slab&ji rozvinutych kotenovych systémi by mohly byt problémy se ziskavanim vody v ptipadé
CastgjSitho sucha ¢imensi stabilita stromu pfi extrémnich vétrnych udalostech; ocekava se, ze
k obojimu bude dochézet Casteji v souvislosti s klimatickou zménou (Gulev et al, 2021).

Vratime-li se zpét k CO,, uvidime, ze jeho dopady pokracuji byt vysoce druhové specifické.
Z deviti druhii jehli¢nand tcastnivSich se pokusu (Mortensen, 1994), a stravivsich 81-116 dni
v ovzdusi o 730 pmol/mol CO,, se v porovnani s kontrolnimi sazenicemi (355 pmol/mol CO.)
pomery J/S a S/R nijak nezménily u osmi z nich; pouze u modfinu japonského se velmi zlehka
snizilo S/R (tedy biomasa se preskupila ve prospech kotend, ptimy opak u¢inki O;). Dale o néco
zté¢zkly vétve—jak v absolutnich c¢islech, tak v poméru k délce—pravé u modiinu japonského,
modfinu sibifského a smrku sivého. Nakonec, u smrku sivého a smrku sitka se vice prodlouzily
nadzemni ¢asti. U zbylych péti druht—smrk ztepily, borovice lesni, borovice pokroucend, borovice
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kle¢, douglaska tisolistd—nebyly pozorovany zadné statisticky vyznamné odpovédi na zvyseny CO..
Srovname-li souhrn téchto dat s tim, jak ty samé druhy reagovaly na ozon, opét se ndm muize zdat,
ze by zde mohlo dojit ke vzdjemné neutralizaci opa¢né pusobicich sil. Jak vSak bylo vidét, pomérné
zmény sinkii nebyly vibec konzistenti ani napfi¢ druhy, ani napfi¢ oSetfenimi, a tedy misto
vzajemné neutralizace by pii soucasném zvySeni O; a CO, spiSe doSlo k vétSimu rozhozeni
amplitud rstu v zavislosti na konkrétnim druhu v populaci.

2.3.3. Dopad na mykorhizu

V disledku zmén v prioritizaci alokace Zivin do riznych ¢asti rostliny by mohlo také dojit
k oslabeni mykorhizni symbi6zy dotéenych jehli¢nant. Bylo pozorovano (Andersen & Rygiewicz,
1995), Ze u sazenic borovice tézké vystavenych po 25 dnti zvySenym koncentracim O; o dennich
maximech 126 ppb zadrzel jejich symbiont slzivka oprahla (Hebeloma crustuliniforme) na konci
pokusu v porovnani s houbou u sazenic nevystavenych O; mensi mnozstvi (vdZeno s ohledem
na celkovou suchou biomasu organismu) znageného "*C.

Tato prace nepatii mezi nejpiesvédCivejsi kviili vysokému podilu statisticky nesignifikantnich
jevl mezi pozorovanymi, tyto vysledky uz ale byly potvrzeny u jehlicnant (a i u Sirokolistych
rostlin) dodate¢nym vyzkumem, naptiklad bylo pozorovano (Kytoviita et al, 2001), ze symbiont
borovice halepské cechratka podvinutd (Paxillus involutus) po 79 dnech stravenych v atmosféie
s 200 nmol/mol Os byl, ve srovnani s mykorhizou borovice vystavené standardnim troposférickym
koncentracim ozonu, vyrazné mensi (z 22,8 mg suché vahy na 13,2 mg, rozdil 42%) a zabral méné
prostoru ve sledovaci komote. V dlouhodobém horizontu by ozonové poSkozeni mykorhizy mohlo
nést vazné dusledky pro zdravi celého ekosystému skrze zhorSeni dostupnosti N. Navic, jak bylo
zminéno v podkapitole 2.3.1., rostliny se spiSe aklimatizuji ke zvySenym koncentracim CO,
v ptipadé limitace N. Budou-li mit z divodu vyssich koncentraci Os slabsi ¢erpani N z mykorhizy,
spiSe se tedy jejich sila uhlikového sinku oslabi; tim hife, Ze zvySené troposférické koncentrace
CO, dle vSeho taktéz zhorSuji schopnost mykorhizy asimilovat N, tak jak sazenice borovice
halepské vystavené 700 pmol/mol CO, obsahovaly konzistentné niz§i mnoZzstvi (a to nikoliv pouze
s ohledem na procento celkové biomasy, coz by se dalo ocekévat, ale i na absolutni hmotnost)
znaceného "N v porovnani s 500 umol/mol kontrolami, pfestoze tyto hodnoty byly statisticky
vyznamné pouze u nadzemnich ¢asti sazenic (Kytoviita et al, 2001).

Této uvaze—tedy oslabeni uhlikového sinku jehli¢nant v disledku G€inkt Os—by také odpovidal
niz$i pozorovany piisun zna¢eného "N do sazenic borovice halepské a jejiho symbionta ¢echratky
podvinuté ve vySe zminéné praci (Kytoviita et al, 2001), kdy jak mnoZzstvi v nadzemnich ¢astech
rostliny (4,63 ng oproti 8,54 ng, zména 46%), tak v kofenech (4,83 ng oproti 9,21 ng, zména 48%),
tak zejména v houbé (4,14 ng oproti 29,27 ng, zména 86%) bylo konzistentné niz§i. Nutno dodat, ze
celkové mnozstvi neznaceného N v rostliné bylo u,0zonovanych® sazenic srovnatelné
s kontrolami, tedy ucinek O; pravdépodobné nenastal okamzité a postupné se akumuloval
v prub¢hu experimentu.

Podobné vysledky, tedy zhorSeni stavu mykorhizy v navaznosti na koncentrace ozonu, byly
ziskany v nékolika dalSich pracich (pro review, viz: Manning & von Tiedemann, 1995).
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2.3.4. PoSkozeni v diisledku zhorSeni obrany viuci biotickym stresorim

Signalizace ROS a oxidativni stres je tedy jednou z prvotnich reakci rostliny na stresy jiné, a to
vcetné pii napadeni patogenem (Lopez-Huertas et al, 2000) nebo po jiném mechanickém stimulu
(Yahraus et al, 1995). Zdalo by se tedy, ze zvySené ozonoveé koncentrace a nésledujici ,,oxidativni
vybuch® bude rostlin€ v tomto spiSe k uzitku, preventivné ji pfipravujic na nebezpeci. Tato tivaha
vSak opomiji vysoké energetické naklady souvisejici s vyrovnanim se s vyssi hladinou ozonu; je
mozné, ze by doSlo k pozitivni hormezi pii nizSich koncentracich, avSak momentalné¢ primérné
hladiny troposférického O; v mnohych oblastech dosahuji 50 ppbv (Stachelin et al, 2017), jiz nad
hranici 40 nmol/mol, pfi které bylo jesté patrné zlepSeni fotosyntetického vykonu u japonskych
modfini (Sugai et al, 2018).

Ano, zacilené prace nasly u nékterych rostlin po vystaveni velmi vysokym, avSak kratkodobym,
koncentracich O; robustnéjsi obranu vici patogeniim, a naopak mensi poskozeni ozonem po utoku
patogenu (pro review, viz: Manning & von Tiedemann, 1995). Z dokladl o snizené zranitelnosti ne-
jehli¢nanti na biotické ohrozeni diky ozonu lze uvést napiiklad jilm Davidiv/japonsky (Ulmus
davidiana var. Japonica) vystaveny jeden-a-pilkrat vyssim koncentracim O; (54,5 nmol/mol) nez
jsou bézné (40,2 nmol/mol), ktery byl navstévovan herbivornim hmyzem 3,3krdt méné, nez
kontroly (Sugai et al, 2020). Citlivost rostliny vi¢i patogenu kazdopadné zavisi na konkrétnim
druhu Utoku. Vyssi vyskyt nekréz a zrychlend senescence jako duasledek plisobeni O; naptiklad
nahravaji nekrotrofiim a naopak Skodi obligatnim biotroftiim. Tato domnénka se zda byt castecné
podpofena par studiemi: nékteré nekrotrofni houby byly naptiklad schopny vyuzit ozonové 1éze
na bramborach jako vstupni branu pro infekci (pro review, viz: Manning & von Tiedemann, 1995).

U jehli¢nant to ale vypada, Ze by obrazek byl o néco konzistentnéjsi, a ze je dnesni dlouhodobé
navySené koncentrace spiSe vyCerpavaji, nezli by je vybuzovaly k pohotovosti. Naptiklad sazenice
smrku ztepilého po dvou letech vyrostly oproti kontrolam vyrazné¢ méné pod kombinovanym
stresem, tedy dvakrat vysSich koncentraci O; (denni 37,7-76,0 nl/l, no¢ni 21,2-45,7 nl/l) nez je
bézné (denni 21,3-43,4 nl/l, noéni 12,1-24,1 nl/l) a infekci plisni Phytophthora citricola, zatimco
buk lesni v téze studii se nezdal byt na tom huf, nez kdyz stresim celil zvlast' (Luedemann et al,
2005). Ktrovci ptimo odpovidali za téméf vSechny piipady tumrti ozonem oslabenych borovic
v Nérodnim lese San Bernardino mezi lety 1968-1972, ptfestoze hladiny ozonu zde byly velmi
vysoké (primérna denni maxima 180-220 ppb) a tfeba borovice té¢zka, jak jiz bylo zminéno, patii
k na ozon velmi citlivym druhiim jehli¢nanti (Miller, 1973).

Podobné dopadl vyzkum borovice lesni v jiné praci (Bonello et al, 1993): zvySené koncentrace
annosum [Fr.] Bref.). Autofi této prace podeziivaji jako hlavniho pachatele masivniho rozdilu
v odpovédich diive zminéné memory effects, zde konkrétné stresové metabolity stilbeny, které v téle
jehli¢nant ztistavaji dlouho po skonceni piivodniho impulzu. Dle vSeho tyto latky prevadéji strom
do vycerpaného stavu nachylného k poskozeni bud’” samovolné, ¢i pravé pii odolavani sSkiidciim
(Langebartels et al, 1998); pokus s borovicemi vSak ukdazal, Ze jejich negativni dopad na sebe
za vhodnych okolnosti nemusi nechat dlouho ¢ekat. Zajimavé ovSem je, ze byla-li borovice zaroven
pfed infekci patogenem jiZ prorostld mykorhiznim symbiontem slzivkou oprahlou (Hebeloma
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crustuliniforme [Bull. ex St. Am.] Quél.), tak se Zddné symptomy infekce nedostavily diive, nez 21.
dne; tehdy se ale chlorézy objevily iv kontrolach, abyly tedy pravdépodobné zplisobeny
nedostatkem zivin, nikoliv infekci. Vzhledem ke kratkému trvani pokusu neni jasné, jakou roli by
hraly pfipadné negativni dopady ozonu na slzivku (popsano v podkapitole 2.3.3.) azdali by
mykorhiza dokazala tlumit kombinované dopady infekce a O3 inadale. Pro objasnéni zde bude
potieba dalsiho vyzkumu.

2.4. Ozon a ekosystém

Z jevl popsanych v kapitole 2.3. vyplyva, Ze zvySené hodnoty O; plsobi na primarni produkci
jehlinant negativné (tj. ji snizuji), a dalo by se ocekavat, ze to samé bude platit také na urovni
celého ekosystému. Zjednodusené feCeno tomu tak opravdu je, ale dynamika vstupujicich sil je
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jinak nezli skrz priduchy, atedy flux ozonu do bun¢k rostlin je pevné svazan s konduktanci
priducht (Laisk et al, 1989). Citlivost riznych druhii vii¢i O; sice neni linedrné vazana ani na jejich
aktualni, ani maximalni praiduchovou konduktanci (Calatayud et al, 2010) a odviji se také od velmi
variabilnich antioxidac¢nich obrannych schopnosti rostliny, nicméné kombinace obojiho ptedstavuje
pomérn¢ presné méfitko jakozto takzvany efektivni flux ozonu (effective ozone flux), navrzenému
v (Dizengremel et al, 2008); pro ucely monitorovani jednoho druhu ale bohaté staci standardni
méieny flux.

Na konduktanci priducht, atedy iflux Os;, ma velky vliv mnoho rozli¢nych faktora. Jejich
zavirani je naptiklad standardni odpovédi na—kromé& samotného ozonu—nedostatek vody (Pei et al,
2000). Vzhledem k predikovanym zménam klimatu se d4 v budoucnu ocekavat obecné mensi
tendence rostlin si své praduchy ponechéavat oteviené, coz by je mohlo ucinit vice odolné viici
poskozeni ozonem. Zaroven stoupajici koncentrace CO, by teoreticky mohly zarucit, ze se rostlinny
NEP nebude pfilis lisit od soucasného i s ptivienymi praduchy, v praxi tomu ale tak kvtli aklimaci
k CO; neni (Kytoviita et al, 2001; pro review, viz: Ainsworth & Long, 2005).

V jedné praci (Juran et al, 2018) bylo naptiklad na zdklad¢ pozorovani lesa smrkl ztepilych
v Beskydech vypocitano, ze se vztah koncentraci ozonu a stomatalniho fluxu ozonu vici NEP
tohoto lesa silné méni v zavislosti od aktualni teploty, globalni radiace a relativni vlhkosti ovzdusi
(dostupnost vody v pudé, taktéz obvykle vyznamny faktor, zde nebyla limitujici). Naptiklad
stomatalni flux O; pfivozoval vétsi snizeni NEP (o 1,59 pmol/m?s) za vétsiho svitu (>500 W/m?)
nezli za slabsiho (o 1,07 umol/m?s pfi <300 W/m?). Nicméné to, Ze ozon-a zejména jeho flux,
nebot’ zde bylo znovu potvrzeno, ze zmény fluxu ptesnéji odpovidaji pozorovanym dopadim
na rostliny—NEP snizoval, bylo pravdivé za kazdého modelovaného pocasi. Dulezité je také to, ze
v situaci, kdy pfitomnost ozonu nehréla tak velkou roli kviili zavienym priduchtim, NEP jiz bylo
nizké i tak, prave kvili zavienym praduchtiim.

Odlisnosti v citlivosti na O; déle na urovni ekosystémt vedou ke zménam ve druhovém slozeni
lesti. V Narodnim lese San Bernardino v jizni Kalifornii—smiSeném lese slozeném na konci 60. let
minulého stoleti z borovicovitych jehlicnani borovice tézké, borovice Lambertovy (Pinus
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lambertiana), jedle ojinéné (Abies concolor), a ve vyssich partech také borovice Jeffreyovy; dale
z dubu cerného kalifornského (Quercus kelloggii) a pazeravu sbihavého (Libocedrus/Calocedrus
decurrens)—ozon zprostiedkoval zrychlené odumirani borovic t€zkych. Mladé stromky tohoto druhu
jsou obvykle zvyhodiovany odumirdnim starSich stromt, avSak zde nebyly schopny toho kviili
ozonu vyuzit (jadnak kviali u¢inkiim na mladé stromky, jednak kvuli snizené produkci semen
u jedinc dospélych), a sukcese by tedy dle ofekavani musela ptepadnout k nékterému z jinych
druhil, snizujic procento borovic tézkych v lese. Kromé samotnych borovic toto v disledku
ovlivnilo také druhy nani vazané, a vzhledem k potizim jinych stromi s dostate¢né rychlym
zastoupenim borovice tézké, také misty vedlo ke zméné biomu z lesa do kiovinného chaparralu
(Miller, 1973).
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Schéma 13: Model zavislosti NEP na koncentracich ozonu a stomatdlnim fluxu. Vymodelovany byly
CtyFi riizné dny s odliSnym pocasim. Prevzato z (Jurdrn et al, 2018), upraveno.
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Ne vzdy jsou rozdily vreakci blizko ptfibuznych ablizko Zijicich druhli na ozon takto
dramatické. V jedné praci (Sugai et al, 2019) srovnavajici citlivost vii¢i O; u modfinu japonského
a jedle sachalinské (Abies sachalinensis) nebyly mezi témito dvéma pozorovany zadné rozdily
v rustu; fotosyntéza se zpomalila u obou druhti. Velky rozdil vSak nastal v asimilaci N: u modfinu
doslo k velkému sniZeni obsahu N v jehlicich, zatimco jedle nevykazovala Zadné vyznamné zmeny.
V dlouhodobém horizontu by tato odliSnost mohla také vést ke zméndm v dynamice spolecenstvi.

Rozdily mezi borovicovitymi jehlicnany ve vyjadiovani stresu ozonem nesou také rozlicné
dasledky pro proveditelnost dalkového prizkumu Zemé skrz spektralni monitoring. Nékteré druhy—
jako borovice tézkd—jsou pro tento typ vyzkumu vhodné, nebot’ barvu méni v pfitomnosti ozonu
velmi ochotné (Ustin & Curtiss, 1990). U jinych druhti—jako tieba u douglasky tisolisté, u které se
v odpovédi na ozon chlordzy neobjevuji viibec (Mortensen, 1994; Smeulders et al, 1995)-se vSak
barevné spektrum odrazené jehlicemi prost€¢ ozonem pfiliS nezméni (Ustin & Curtiss, 1990);
u dalSich—jako je smrk ztepily—zase tieba i ano, ale az s dlouhym odstupem (Wieser & Havranek,

vvvvvv
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variabilni také rGstové odpovédi. V nich tfeba pravé douglaska naopak patii k tém citlivéjSim:
nemeénné jsou prirtstky jeji biomasy pod vlivem ozonu nizsi, nez u kontrol (Mortensen, 1994;
Smeulders et al, 1995). Patii také k tém jehli¢naniim, které jsou nejméné ochotné zvysSovat svij
fotosynteticky vykon za vysSich koncentraci CO,, amohla by tedy v budoucnu byt zvlast
znevyhodnénd v soutézi s ostatnimi druhy (Mortensen, 1994; Smeulders et al, 1995). Kvili absenci
viditelnych symptomti vSak neni zatim mozné spolehlivé zjiStovat jeji zdravotni stav piimo a je
tteba odvozovat jeji zranitelnost v dané oblasti skrze srovnéni s bioindikatorem.

Jako bioindikator je vhodné vybirat mistné Siroce rozSifeny druh se zvySenou citlivosti a pfitom
snadno kvantifikovatelnymi symptomy. V severni Americe jsou témito druhy neptekvapivé
borovice té¢zka a borovice Jeffreyova, zatimco ve Stfedomoii napiiklad borovice zobanitd (Pinus
troposférického ozonu je jeho stomatalni flux, ktery se odviji pfedevS§im od aktudlni konduktance
praduchii (Juran et al, 2018). Ta zase zavisi od mnoha dalSich variabilnich faktora (teplota, vlhkost
vzduchu...), které se mohou dramaticky ménit i na kratkych vzdalenostech, je-1i topografie terénu
vyrazn¢ vySkoveé rozmanitd, proto je pii analyze ziskanych dat tfeba tyto okolnosti brat v potaz;
zatim vykladana usili v tomto sméru vypadaji slibn¢ (Kefauver et al, 2014).

Nejvyznamnéj$im ohrozenim ekosystému ve stfedni Evropé, kterému musi mistni jehli¢naté lesy
Celit, je odumirani monokultur smrkl ztepilych kvuli utokiim Iykozrouta smrkového (Ips
typographus), nékdy jednoduse nyzyvaného kirovec podle ¢eledé, do které patii (Vacek et al, 2015;
Balazy et al, 2019). Pravdépodobné nejvyznamnéjSim faktory vedouci k oslabeni smrki natolik, ze
nedokazi lykozroutovi efektivné Celit, jsou: historické znecisténi SO, (Vacek et al, 2015), sucho
a silny vitr. Neni v§ak vylou¢eno, Ze jistou roli hraje i ozon (Bytnerowicz et al, 2004; Sramek et al,
2012; Zapletal et al, 2018), tim spiSe, Ze je ozon schopen dopady sucha na jehli¢nany zhorSovat
(Barnes et al, 1990). Pramémé letni koncentrace O; se na vét$iné horskych tzemi Ceské republiky
dlouhodob¢ pohybuji kolem 30-50 ppb, denni maxima vSak mohou piesahovat 100 ppb
(Bytnerowicz et al, 2004; Zapletal et al, 2018), coz je dostatecn¢ vysoka hladina pro to, aby se jiz
silné vichry nasledované rozmnozenim se lykozrouta, standardni soucasti ekosystémového cyklu
a ze tyto disturbance se odehravaji pravidelné (Svoboda et al, 2012). Na druhou stranu je minimalné
mozné, ze se extrémni projevy pocasi—jako praveé silné vichry—zacnou v souvislosti se zménou
klimatu vyskytovat ¢astéji (Gulev et al, 2021). Tématu je po pravu udilena velka pozornost.

Prejdeme-li zde od méftitka lokalniho ke globalnimu, vratime se k tomu, co bylo zminéno
na samém zacatku prace: O; je sklenikovy plyn (Gulev et al, 2021). SpiSe nez skrze ptimé radiacni
pusobeni ale bude v budoucnu ovliviiovat globalni klima skrze vSechny vySe popsané naruseni
pozemni rostlinné fixace uhliku, ponechavajic vice sklenikového plynu CO, v atmosfére: sam
antropogenni O; ma dnes dodate¢né radiaéni pisobeni oproti roku 1900 o sile kolem +0,35 W/m?
(+0,25 az +0,65 W/m?), pfi¢emz k roku 2100 by se toto ¢islo mohlo zdvojnasobit; ale jeho nepfimé
pusobeni skrze CO; je k roku 2100 odhadovano na piiblizng +0,62 az +1,09 W/m?, s primérnou
hodnotou +0,89 W/m?, tedy vice nez dvakrat vice, neZli by bylo jeho ptsobeni piimé (Sitch et al,
2007).
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3. Zavér
Cilem prace bylo pfedstavit souCasny stav znalosti o fyziologickych a strukturalnich pfeménach,

ke kterym dochézi v organismech jehli¢nanti ¢eled€¢ borovicovitych v odpovédi na troposféricky
ozon.

Tento plynny polutant se tvoii predev§im béhem horkého sluneéného pocasi a za dostate¢ného
ptisunu NO,. Do rostlin se ozon dostava skrze praduchy, kde je nasledné lokalizovana prevazna ¢ast
z jeho pfitomnosti vyplyvajicich poskozeni.

Hlavni dopad troposférického ozonu na rostliny spociva ve vyrazném utlumeni jejich schopnosti
fixace uhliku. Dé&je se tak jednak skrze pfimou degradaci molekul chlorofylu a jednak skrze
poruchy v regulaci vymény plynti cestou rozli¢nych poskozeni praduchii: od jejich ucpani voskem,
ptes vytvoreni oxidativniho stresu vedouciho k uzavieni priduchu, az po aklimaci k ROS natolik,
ze nedokdzi adekvétné reagovat na sucho. V zavislosti na citlivosti konkrétniho druhu mohou
ozonem piivozené dysfunkce mit akutni nebo chronicky charakter a projevovat se Sirokou skalou
symptomtl, od chlordz ptes zrychlenou senescenci aZ po zpomaleni rastu celé rostliny. U jehli¢nand,
vétSina zastupcti kterych je stdlezelend, se v pfitomnosti ozonu v jehlicich hromadi stresové
metabolity, které v nich zlstdvaji dlouhé mésice a jakozto takzvané memory effects ovliviiuji
chovani stromu i dlouho po ukonceni bezprostfedniho stresu. Konkrétné mohou vést napiiklad
ke chloroze nebo piedc¢asné senescenci jehlic, odloZzené na obdobi raseni jehlic novych.

Dale ozon muze zesilovat ucinky jinych stresovych faktorti. Pfi limitaci Mg, kdy ma rostlina
problém s obstaravanim novych molekul chlorofylu, ozon zrychluje degradaci molekul starych.
Za sucha, kdy je potfeba peclivé regulovat vyménu plyntli tak, aby nedochéazelo k plytvani vodou,
ozon snizuje citlivost rostliny vic¢i vysychani. Pfi napadeni patogenem C¢i parazitem je jiz rostlina
ozonem oslabena a nedokédze Utocnikovi efektivné celit. Zarovenl ozon brani rostliné ve vyuziti
dostupnych zdroji, jako zvysSenych koncentraci CO, v ovzdusi nebo ziskavani zivin z pudy.

V konecném disledku méa proto ozon vyrazny negativni vliv na zivotaschopnost
a konkurenceschopnost rostliny. OdliSnosti v citlivosti na ozon mezi organismy ve spoleceenstvi
nasledné mohou vést k nahrazeni druhti vic¢i ozonu citlivéjSich druhy odolnéj$imi, ptipadné mize
byt zménén sam typ ekosystému.

Pro c¢lovéka nejvyznamnéjS$im disledkem pfitomnosti troposférického ozonu jsou jim
zptsobované $kody na urodé a na hospodaiskych lesich. V Ceské republice jsou mistni smrkové
lesy suZovany suchem a pfemnoZenym lykoZroutem smrkovym. Jak bylo zminé€no, ozon zhorSuje
schopnost rostlin adekvatné na sucho a parazity reagovat, a proto se da ozon povazovat za jeden
z podnécujicich faktort kalamit.

Nadale vSak ziistdivda mnoho nezodpovézenych otdzek. Jak se v jednotlivych konkrétnich
hospodaisky dilezitych plodinach vyvazi piisobeni O; a CO,? Jaky vliv na tuto dynamiku bude mit
zvysena eutrofizace pud? Jak dilezitym se ukaze byt snizeni rychlosti vzniku ozonu pii teplotach
nad 39°C? Jakou roli hraje SA v inhibici ROS vlny? Jaké procesy jsou zapojeny do zmén
v prioritizaci sinki v odpovédi na ozon? Nakolik budou v budoucnu mykorhiza schopny ochranit
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své partnery pied vlivy zmén klimatu, a nakolik budou naopak kviili ozonu postizeny samy? Jsou-li
smrkové kalamity viibec podporovany ozonem, do jaké je to miry? Jak vstupuje opadavost modfint
do jejich reakei na ozon? Jak lze nejlépe monitorovat stav douglasek tisolistych v ptfirodé€, vzhledem
k absenci barevnych zmén v jejich jehlicich? Jaké kroky by se daly podniknout pro co
nejefektivngj$i mitigaci dopadl troposférického ozonu na globélni floru? Které druhy potiebu;ji
ochranu nejvice?

Bez dalsiho specializovaného vyzkumu odpovédi na tyto otdzky nezjistime, a i proto je tfeba
v budoucnu vyvijet zvlastni védecké usili v tomto sméru.
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Schéma 14: Zjednoduseny model ptisobeni troposférického ozonu na rostliny. Prevzato z (Emberson
et al, 2018), upraveno.
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