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Abstrakt

Za poslednich 200 let v ovzdusi vyrazné vzrostla koncentrace oxidu uhli¢itého (CO,),
jednoho z nejdualezitéjsich sklenikovych plynt. Piedpoklada se, ze bude rist i nadale a
koncem tohoto stoleti by mohla dosdhnout i vice nez dvojnasobku soucasné hodnoty. Zmény
v atmosferické koncentraci CO; jsou do zna¢né miry zptisobeny Cinnosti ¢lovéka. Pfimym i
nepfimym vlivem zvySené koncentrace oxidu uhli¢itého v ovzdusi dochazi ke zménam
V charakteristikach rostlin na vSech urovnich, od zmén genové exprese, pies fyziologické a
anatomické zmény az po vyrazné morfologické zmény. Pochopeni téchto zmén a souvislosti
mezi nimi je nezbytné pro nasi pfedstavu o budoucim ,,sklenikovém* svété a ptipravu na Zivot
V ném.

Za zvySené koncentrace CO; Vovzdusi u rostlin vétSinou dochazi ke zvySeni
asimilacni rychlosti. ZvySeni mnoZzstvi zafixovaného uhliku nasledné¢ obvykle vede ke
zvyseni poméru uhliku vigi dusiku v téle rostlin a zménam v zastoupeni sacharidi. Castym
jevem pfii ristu za zvySené koncentrace CO; je nadmérnd akumulace nestrukturnich sacharidi
v listech. S touto akumulaci mize souviset aklimace fotosyntézy. Ke zménam v zastoupeni
sacharidii v§ak mtize dochazet i v jinych ¢astech rostliny.

Tato bakalarska prace se zamétuje predevSim na dieviny. Jakozto vytrvalé rostliny se
sekundarnimi pletivy vykazuji ¢asto odlisné reakce nez jiné zkoumané skupiny rostlin. Cilem
prace je shrnout dostupné informace o problematice zmén sacharidové bilance dievin za
zvysené koncentrace CO,. Dilezitou soucasti prace jsou tabulky v ptiloze, ve kterych jsou
piehledné uvedeny zmény méfenych parametri fotosyntézy, respirace a obsahu sacharidt za
zvysené koncentrace CO,. V samotném textu je diskutovana riiznorodost vysledkli a moznost

pusobeni dalsich faktort, predev§im dostupnosti dusiku.

Kli¢ova slova:

zvySena koncentrace COj, sacharidy, Rubisco, respirace, aklimace fotosyntézy, dieviny,

dostupnost dusiku



Abstract

During last 200 years, the concentration of carbon dioxide (CO;), one of the most
important greenhouse gasses, has significantly increased. It is assumed, that by the end of this
century, the concentration of CO, will be as much as two times higher than nowadays. The
changes in atmospheric concentration of CO; are largely caused by human activity. Both
direct and indirect effects of CO, lead to changes on every level of plant body, from changes
in gene expression, through changes in physiological and anatomical aspects, to whole-plant
morphological changes. Understanding of these changes and relationships between them is
necessary for our conception of future ‘greenhouse’ world and preparation for the life in it.

Growth under elevated CO, conditions generally leads to increase of the assimilation
rate. The increase in the amount of fixed carbon then usually causes an increase in carbon to
nitrogen ratio and changes in carbohydrate levels in plants. A common phenomenon related to
growth at elevated CO, concentration is an excessive accumulation of nonstructural
carbohydrates in leaves. This accumulation can be associated with down-regulation of
photosynthesis. However, changes in carbohydrate levels can occur in other plant parts.

This Bachelor thesis is focused mainly on woody species. As perennials with
secondary tissues, they often react in different ways than other functional groups of plants
investigated. The aim of this thesis is to summarize available knowledge on the impact of
elevated CO; on plant carbohydrate levels. Very important parts of the thesis are the tables in
the appendix with summary of the changes in photosynthesis, respiration and carbohydrate
content. The text alone discusses the diversity of research outcomes and the possible influence

of other factors, mainly nitrogen availability.
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Seznam zktratek

Rubisco = ribuldza-1,5-bisfosfatkarboxyldza/oxygenaza

FACE = systém pro navySeni koncentrace CO2 ve volném vzduchu (free-air CO2
enrichment)

OTC = oteviena ristova komora, komora bez vika (open-top chamber)

A = asimila¢ni rychlost

Anax = maximalni asimila¢ni rychlost za svételné saturace

V. max = maximalni mozna rychlost karboxylace (fixace CO;) enzymem Rubisco

Jmax = maximalni mozna rychlost transportu elektronii na membrané thylakoidu pfi saturaci
energii fotonl

SPS = sacharozafosfatsyntaza
AGP4aza = adenostndifosfatglukozapyrofosforylaza, ADP-glukozapyrofosforylaza
R4 = temnotni respirace

rbcS = mala podjednotka Rubisco
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1. Uvop

Od prumyslové revoluce vyznamné vzrostla koncentrace oxidu uhli¢it¢ého (CO»)
v ovzdusi a predpoklada se, ze poroste dal. Pfed érou prumyslu se koncentrace CO; ve
vzduchu pohybovala kolem 285 ppm, v soucasnosti okolo 380 ppm (IPCC). Podle
nékterych odhadid by se na konci stoleti mohla dostat k 550 az 900 ppm. Pfic¢inou
zvySovani koncentrace CO; Vv ovzdusi je hlavné spalovani fosilnich paliv a zmény ve
vyuzivani pudy (Karl et al. 2009).

Rostliny jakozto autotrofni organizmy piijimaji anorganicky uhlik z CO, a
zabudovavaji jej do organickych molekul. Zda se tedy, ze je-1i vyssi dostupnost CO2 pro
rostliny, mohou rostliny také vice zafixovat a zabudovat do svych tél, a tim zvysit rychlost
svého riistu a produkci biomasy. AvSak reakce rostlin na zvySenou koncentraci CO, se
vyrazné 1i§i mezi skupinami rostlin, mezi druhy i v ramci jednoho druhu. Také velmi zavisi
na dostupnosti minerdlnich Zivin, pfedev§im dusiku. Dusik je zcela zasadni Zivina. Je
obsazen v proteinech, které jsou nezbytné¢ pro fungovani rostlin. Do souvislosti
s nedostate¢nym zasobenim rostlin dusikem se ¢asto dava jev zvany aklimace fotosyntézy.

Pti rtstu za zvySené koncentrace CO; se Casto méni slozeni téla rostlin. Obvykle dojde
ke snizeni obsahu dusiku a zvySeni obsahu nestrukturnich sacharidi. To miZze mit za
nasledek ovlivnéni herbivornich organismi. Dale je pochopeni zmén probihajicich
Vv rostlinach rostoucich za zvysené koncentrace CO, dulezité pro Cloveéka kvili moznym
zménam vynost zemédélskych plodin. A v neposledni fadé mize dojit vlivem zvysené
koncentrace CO; a s ni souvisejicich klimatickych zmén ke zcela zdsadnim naruSenim
rovnovahy uhliku v ekosystémech, jak to naptiklad zminuje Kurz et al. (2008), ktery uvadi,
7ze se zkanadskych lesi fungujicich diive jako sinky pohlcujici CO, staly vlivem
zvySovani koncentrace CO; zdroje produkujici CO, kvili ¢astéjSim piipadiim premnozeni
hmyzu a pozaram (Kurz et al. 2008).

Reakce rostlin na zvySenou koncentraci CO; Vv ovzdu$i ovliviiuji i1 dalsi faktory
vn¢jsitho prostiedi, mimo jiné okolni teplota, dostupnost vody ¢i koncentrace
trofosferického ozénu. Pfi rlstu za zvySené koncentrace CO; obvykle dochazi ke sniZzeni
vodivosti praduchil, ¢imz se snizuje vydej vody transpiraci, a zlepSeni efektivity vyuziti
vody. Co se ozonu tyce, zda se, ze by zvySend koncentrace CO; mohla mirnit jeho

negativni u¢inky na rostliny.



Tato prace se soustfedi hlavné na dfeviny. Prace se vibec nezabyva rostlinami
s metabolismy C4 a CAM. Cilem by mélo byt pfedev§im zmapovani zjisténych zmén

sacharidové bilance dievin.

1.1 Metody zkoumani vlivu zvySené koncentrace oxidu uhli¢itého na
rostliny

Lidé se pokouseli aplikovat oxid uhli€ity na rostliny uz od prvni poloviny dvacatého
stoleti. V soucasnosti se k tomuto studiu vyuzivaji hlavné dvé metody - rastové komory bez
stropniho dilu (Open Top Chambers, OTC) a systém obohaceni volného vzduchu oxidem
uhli¢itym (Free-Air Carbon dioxide Enrichment, FACE). Kromé toho se v laboratornich
podminkach vyuzivaji kyvety a uzaviené komory. Tyto metody vSak zatim neni mozné vyuzit
pro zjiStovani dlouhodobého vlivu zvySené koncentrace CO; na rostliny a ptfizpisobeni
rostlin zméné koncentrace CO;, protoze se zatim nevyuzivaji dost dlouho. Pro zkoumani
dlouhodobéjsiho vlivu zmén koncentrace CO, na rostliny se vyuZzivaji dendrochronologické
metody a studium stabilnich izotoptd. Vliv celozivotniho vystaveni zvySené koncentraci COzje
mozné zkoumat na rostlinach pochazejicich z okoli vyrony CO,. Dale je mozné zabyvat se

indikatorovymi geny a metabolity a teorii uhlikové limitace.

1.1.1 OTC (Open-Top Chamber)

OTC jsou prithledné plastové ristové komory bez vrchni ¢asti, do kterych je ve spodni ¢asti
piivadén vzduch urcitych vlastnosti, naptiklad pravé obohaceny oxidem uhli¢itym, a vrchni
Casti mize unikat ven (Natr 2000). Koncentrace CO; nejcastéji pouzivana pii vyzkumech
v OTC se pohybuje kolem 700 ppm. Obvykle maji praimér kolem jednoho metru, jejich
prostor je tedy dosti omezeny a jsou vhodné pro studium jednotliveli — semenackt nebo
mladych stromkt, ptipadné casti ekosystému. Lze pomoci nich studovat reakce rostlin na
ruzné sloZzeni vzduchu ¢i pady ¢i uspéSnost jednotlivych druhti stromt pii kompetici. Nelze
studovat interakce jako v normalnim ekosystému. Nevyhodou je, Ze dovniti neproudi vitr jako
ve vnéjSim prostiedi, nepronikd svétlo nékterych vinovych délek a dochazi ke zvySovani
teploty uvnitt komory. Problematické mize byt omezeni kofenového systému, kvili némuz
muze dochazet ke zkresleni vysledk (Mauri 2010).

Za urcity typ OTC lze pokladat také skleniky s nastavitelnym oteviranim oken na
Bilém ktizi v Beskydech. Jsou vétsi nez obvyklé OTC (Urban et al. 2001).
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Obr.1 (vlevo): OTC-schéma (zdroj: Mauri 2010)
Obr.2(vpravo): Skleniky Ustavu systémové biologie a ekologie AV na Bilém Kiizi v Beskydech (zdroj: 3pol.cz)

1.1.2 FACE (Free-Air Carbon dioxide Enrichment)

V piipadé metody FACE je syst¢émem vertikdlné umisténych trubek rozmisténych do
kruhu kolem volné rostoucich rostlin vhanén oxid uhli¢ity (Natr 2000). Obvykla hodnota
koncentrace CO; v syst¢ému FACE se pohybuje kolem 550 ppm. Praimér kruhu mize byt az
30m. Ve Svycarsku se nachazi pozménény systém FACE, takzvany webFACE, kdy je CO;
vhanén do korun starSich, vzrostlych stromi (Pepin a Korner 2002). Pomoci c¢idel je stale
kontrolovdna koncentrace COj, rychlost a smér vétru a diky vyhodnoceni pocitaCovymi
systémy je udrZzovana koncentrace CO; co nejblizsi cilové. Timto zplisobem lze zkoumat vétsi
rostlinné celky a star$i vzrostlé stromy,
pficemz ziistavaji zachovany interakce
organismii.  vekosystétmu a  vlivy
mikroklimatu. RovnézZ zde nedochazi
K nepfirozenému omezeni rustu kofent.
Nevyhodou je vSak znac¢nd finan¢ni

naroc¢nost (Mauri 2010).

Obr.3 Priklad systému FACE — AspenFACE v USA (zdroj: http://aspenface.mtu.edu/)



http://aspenface.mtu.edu/

1.1.3 Kyvety a uzaviené komory

Kyvety nebo vaky (branch bags) se uzivaji k vystaveni ¢asti rostlin zvySené koncentraci
CO,. Pravé toto postizeni jen urcité casti rostliny je
jejich nevyhodou (Barton et al. 1993). Vétsinou se
vyuzivaji ke kratkodobému meéteni. Uzaviené rustoveé
komory maji rtizné podoby. V laboratofi se vyuzivaji
jednotlivé ¢i jako soubor komor ve fytotronu. Lze je také
pouzit pro sledovani urcité c¢asti volné rostouciho
porostu. Nevyhodou je vétS§inou mensi maximalni
ozafenost a omezeni kofenového systému. Podobné
mohou byt vyuzivany také rtizné skleniky doplnéné o

regulaci koncentrace CO; ¢i tunely, ve kterych se

ustavuje gradient podminek (Vu et al. 2002).

Obr. 4 Priklad fytotronu (zdroj: http://www.ars.usda.gov)

1.1.4 Mista s prirozené zvySenou Kkoncentraci oxidu uhlic¢itého - vyrony

Tato mista umoziuji sledovat reakce rostlin dlouhodobé vystavenych zvysené koncentraci
CO,- celozivotné i po nckolik generaci V ptirozeném ekosystému bez umélého naruseni
interakci. Problémem vSak muze byt jista heterogennost koncentrace CO; a pfitomnost
dalSich latek ve vyronu, které mohou jinak ovlivnit rostliny. Také mtze byt nesnadné nalézt
kontrolni rostliny k témto rostoucim za zvysené koncentrace CO,, protoZe v okoli jiZ mohou

byt vyraznéji jiné napi. pudni ¢i mikroklimatické podminky. (Pinkard et al. 2009)

1.1.5 Dendrochronologie

Dendrochronologie poskytuje stanovenim §itky letokruhii a jejich korelaci s podminkami
béhem rlstu informace o dlouhodobé odpovedi stromu na historicky nartst koncentrace CO»
Vv prostiedi. Problémem vsak je odliSeni vlivu koncentrace CO; od vlivu jinych faktord, jako
je naptiklad zména teploty ¢i pH pidy. Dendrochronologické metody se Casto vyuzivaji pti

zkoumani stromil z mist s ptirozené zvysenou koncentraci CO;. (Pinkard et al. 2010)
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1.1.6 Studium stabilnich izotopu

Studium stabilnich izotopd, vtomto pfipadé¢ uhliku a kysliku, vychazi z rozdilnych
pomérii izotopt uhliku a kysliku v ovzdudi a rostling. T&zsi *CO,, ktery je ve vzduchu
zastoupen vyrazn¢ mén¢, je pii difuzi stomaty a fixaci Rubisco diskriminovan, tudiz se t&ézsi
izotop uhliku *C vyskytuje v rostling méné nez v okolni atmosfére (Farquhar et al. 1989).
Nevyhodou izotopovych studii mtze byt ovlivnéni izotopového slozeni rostliny jinymi

faktory nez CO, (Pinkard et al. 2010).

1.1.7 Studium indikatorovych genti a metaboliti

Zpusob vychytavani a vyuziti uhliku a jeho vyuziti a alokace je fizen geny (Cseke et al.
2009). Studium exprese genli pomoci micro-array a polymerazové fetézcové reakce v redlném
Case (real time, RT-PCR) muze poskytnout porozuméni kontrole fotosyntetické odpovédi na
ménici se podminky prostiedi (Pinkard et al. 2010). Co se metaboliti ty¢e, zmény koncentraci
cukrti do média, v némz roste rostlina, a vlivy zvySené koncentrace CO; V prostfedi mohou

byt velmi obdobné (Van Oosten a Bestford 1994).

1.1.8 Teorie uhlikové limitace

Podle Kérnera (2003) neni rist stromt limitovan dostupnosti uhliku, ale spi$ dostupnosti
vody, svétla a zZivin a rychlosti vyvoje. Pokud se nevyskytuje dostate¢né silny sink pro uhlik
pii zvysené koncentraci COg, a tedy zvySené rychlosti asimilace, objevuje se limitace sinkem,
dochazi k hromadéni nestrukturnich sacharidi a naslednému sniZzeni rychlosti asimilace.

Takto je mozné zkoumat vliv na zvysené koncentrace CO> i na star$i stromy. (Korner 2003)



2. Vliv zvySené Kkoncentrace oxidu uhli¢itého na sacharidovou
bilanci rostlin

Sacharidova bilance rostliny zavisi na rtiznych vnéjSich a vnitinich faktorech. Mezi vnéjsi
faktory ovliviiujici sacharidovou bilanci rostliny patii také oxid uhli¢ity. Kapitola se bude
nejprve zabyvat vlivem oxidu uhli¢itého na rychlost fotosyntézy a Rubisco, dale zménami
v obsahu strukturnich a nestrukturnich sacharidii a zménami rychlosti respirace, pfi niz

dochazi ke spotiebé sacharida.

2.1 Vliv zvySené koncentrace oxidu uhli¢itého na rychlost fotosyntézy
a Rubisco

Ribul6za-1,5-bisfostatkarboxylaza/oxygendza (Rubisco) je nejrozSifenéjSi protein na
Zemi. Svou karboxyldzovou aktivitou zajiStuje fixaci anorganického uhliku ze vzdusného
CO; do organickych sloucenin v Calvinovée cyklu za produkce triozafosfatt, které vstupuji do
metabolickych drah. Oxygenazova aktivita Rubisca vede k procesu zvanému fotorespirace.
Karboxylace a oxygenace jsou kompetujici procesy. Vlivem zvySené koncentrace CO;
obvykle dochazi ke zvySeni asimila¢ni rychlosti, hlavné¢ diky zvySeni dostupnosti CO; a
snizeni podilu fotorespirace. Zménam v rychlosti fotosyntézy a fixace CO; vlivem zvysené
koncentrace CO; v ovzdusi se vénuje mnoho pichlednych publikaci (napi. Nowak et al. 2004,
Ainsworth a Rogers 2007, Leakey et al. 2009). Na svétle je enzym Rubisco aktivovan
aktivazou Rubisco za pitomnosti Mg?*. Ani na svétle nemusi byt veikery enzym Rubisco
aktivni. Mira jeho aktivace zavisi i na dalSich faktorech, mimo jiné na dostupnosti COs,.
Aktivita Rubisco za zvySené koncentrace CO, V nékterych ptipadech nevykazuje zmény, v
jinych dochdazi k jejimu sniZeni a v dalSich k zvySeni. Pfehled zmén parametrii fotosyntézy a
fixace CO; na zvySené koncentrace CO; je uveden v Tabulce 1. Pii dlouhodobém riistu za

zvySené koncentrace CO- viak v mnoha piipadech dochézi k aklimaci fotosyntézy.

2.1.1 Aklimace fotosyntézy za zvySené koncentrace CO-

Jako aklimace fotosyntézy se oznacuje sniZeni fotosyntetického potencidlu rostliny.
K tomu muize dojit napfiklad snizenim aktivity ¢i obsahu enzymu Rubisco. Objevuje se

obvykle spolu s nadmérnym hromadénim rozpustnych sacharidi a poklesem koncentrace
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dusiku v listech (Leakey et al. 2009). Dusik je obsazen v proteinech, tedy i venzymu
Rubisco, a je nezbytny pro jejich syntézu. Rozpustné sacharidy reguluji expresi mnoha gend,

vvvvvv

muze byt nadmérné hromadéni skrobu branici difuzi CO; v chloroplastech (Makino 1994).

2.1.2 Fotosyntéza a Rubisco za zvySené koncentrace CO;

Za zvysené koncentrace CO, obvykle dochazi ke zvySeni asimilaéni rychlosti, alespon
v kratkodobém méfitku. Pfi dlouhodobém ristu za zvySené koncentrace CO, Casto dochazi
k aklimaci fotosyntézy. Napiiklad u buku Fagus crenata zacala asimilacni rychlost po
pocateénim zvyseni klesat uz od 7. tydne riustu za zvysené koncentrace CO,. Nékteré druhy
jsou vSak schopné udrzet si vyssi asimilacni rychlost 1 pii1 dlouhodobém ristu za zvySené
koncentrace CO,. ZvySena asimilaéni rychlost byla naméfena u topoli Populus nigra. P. alba,
P x euramericana po 7 letech (Taylor et al. 2008), buku Fagus sylvatica, dubu Quercus
petraea a habru Carpinus betulus i po 8 letech (Bader et al 2010) a u borovice Pinus taeda
dokonce i po 11 letech ristu za zvySené koncentrace CO, (Ellsworth et al. 2012). Asimila¢ni
rychlost tzce souvisi s obsahem a aktivitou Rubisco a enzymu Calvinova cyklu, jejichz
aktivita vede k regeneraci substratu pro Rubisco.

Ke zvyseni aktivity Rubisco doslo naptiklad u buku Fagus sylvatica (Kosvancova et al.
2009), tropického opadavého stromu Gmelina arborea (Rasineni et al. 2011), specificka
aktivita Rubisco byla zvySena u borovice Pinus sylvestris (Sallas et al. 2003). SniZzeni aktivity
Rubisco bylo pozorovano napiiklad u pomerancovniku (hybrid) (Vu et al. 2002) a smrku
Picea abies (Kosvancova et al. 2009).

V pracich zabyvajicich se vlivem zvySené¢ koncentrace CO; na rychlost fotosyntézy se
Castéji charakterizuje Rubisco pomoci karboxylaéni kapacity V¢ max (maximalni karboxyla¢ni
kapacita). Zmény V¢ max nebyly pozorovany napiiklad u buku Fagus crenata, kde asimila¢ni
rychlost kratkodobé mirné vzrostla (Watanabe et al. 2010, Vu et al. 2002), u buku Fagus
sylvatica, dubu Quercus petraea a habru Carpinus betulus po 8 letech ristu v systému FACE
(Bader et al. 2010). Topoly Populus nigra. P. alba, P x euramericana po 6 letech ristu
v systému FACE si karboxylacni rychlost udrzely beze zmény, nebyla u nich pozorovana
aklimace fotosyntézy (Liberloo et al. 2007), avSak v pozdni ¢asti ristové sezony bylo u P.
nigra pozorovano zvySeni Vcmax (Taylor et al. 2008). Rovnéz borovice Pinus taeda

vykazovala podobnou reakci (Crous and Ellsworth 2004, Ellsworth et al. 2012). Snizeni



Vemax bylo pozorovano u borovice P. sylvestris (Jach a Ceulemans 2000a) a modtinu Larix
gmelini var. Japonica x L. kaempferi péstovanych za nedostatku zivin (Watanabe et al. 2011).

Pii dlouhodobém rastu ve zvySené koncentraci CO, ¢asto dochazi ke snizeni obsahu
Rubisco. Bylo tomu tak naptiklad u buku F. sylvatica, smrku P. abies (Kosvancova et al.
2009), pomerancovniku (kiizenec Citrus reticulata a hybridu C. paradisi x C. reticulata) (Vu
et al. 2002) a osiky (Wustman et al. 2001). Snizeni hladiny transkriptu pro malou podjednotku
Rubisco (rbcS) bylo prokazano u topolu P. tremuloides (Gupta et al. 2005, Cseke et al. 2009,
Bigras a Bertrand 2006). Mnozstvi transkriptu rbcS smrku P. mariana vykazovalo v prubéhu
ristové sezony jinou dynamiku ve zvysené koncentraci CO2 nez v normalni. Zatimco béhem
léta doslo k jeho snizeni, v pozdni fazi ristové sezony vykazovaly jehlice stromili rostoucich
ve zvysené koncentraci CO, vyS$si hladiny rbcS (Bigras and Bertrand 2006). V ptipad¢ biizy
B. maximovicziana bylo mnozstvi enzymu Rubisco ovlivnéno dostupnosti zivin v pude¢.
V trodné pidé k jeho snizeni nedoslo, v netrodné ano (Eguchi et al. 2008). V nékterych
ptipadech nebylo mnozstvi enzymu zvySenou koncentraci CO, zménéno. Davey et al. (2006)
nepozorovali zadné zmény u topold P. nigra, P. alba a P. x euramericana (Davey et al.
2006). Rovnéz u smrku P. abies a borovice P. sylvestris nebyly zaznamenany zmény
v mnozstvi enzymu Rubisco (Sallas et al. 2003). Olse Alnus hirsuta nereagovala zménou
obsahu enzymu Rubisco na zvySenou koncentraci CO, v tirodné ani v netirodné padé (Eguchi
et al. 2008).

Celkove¢ tedy u nekterych druhii doSlo ke sniZzeni jak aktivity, tak i mnozstvi enzymu
Rubisco. Ke snizeni aktivity Rubisco muze dochazet i pii kratkodobém vystaveni zvySené
koncentraci CO,. SniZeni obsahu Rubisco je obvykle reakce na dlouhodoby rist za zvySené
koncentrace CO,. Mezi druhy reagujicimi jak sniZzenim aktivity, tak i obsahu Rubisco byl
pomerancovnik, biiza Betula platyphylla v urodné pudé, pticemz v neurodné pudé zustala
aktivita beze zmény (Eguchi et al. 2008), smrk P. abies. Jiné druhy reaguji pouze snizenim
aktivity, bez zmény obsahu Rubisco, napiiklad olse A. hirsuta v tirodné pudé v praci (Eguchi
et al. 2008). U topolu P. alba, P. nigra a P. x euramericana nebyla zvysenou koncentraci CO;
ovlivnéna ani jedna z charakteristik, a to po 6 letech ristu v kontrolovanych podminkach,
z ¢ehoz autofi vyvodili, ze zde nedochazi k aklimaci fotosyntézy (Davey et al. 2006).
Borovice P. sylvestis po 7 tydnech vystaveni zvySené koncentraci CO, vykazovala zvyseni
aktivity bez zmény obsahu Rubisco (Sallas et al. 2003).

Vyznamnou charakteristikou pfi zjistovani, zda ve zvySené koncentraci CO, dochézi
k aklimaci fotosyntézy, je maximalni rychlost regenerace substratu pro Rubisco (ribuldza-1,5-

bisfosfat) skrze elektronovy transport (Jmax). Pii zvysSené koncentraci CO- v ovzdusi obvykle
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zustava nezménéna nebo dochazi k jeji stimulaci. Stimulace byla pozorovana napiiklad u
topolil P. nigra, P. alba a P. x euramericana (Liberloo et al. 2007), u buku F. sylvatica ve 2.
ristové sezoéné (pii dostateéném zasobeni dusikem) (Liozon et al. 2000) ¢i u osiky P.
tremuloides v pozdni fazi rastové sezony (Taylor et al. 2008). Bez vyrazného ovlivnéni
zvySenou koncentraci CO; zistala Jmax biizy B. platyphylla (Eguchi et al., 2008), borovice P.
taeda (Crous a Ellsworth 2004) a P. sylvestris (Jach a Ceulemans 2000a) a n¢kolik druht
péstovanych po 8 let v systému FACE, mezi nimi také buk F. sylvatica, dub Quercus petraea
a habr Carpinus betulus (Bader et al. 2010).

Pomér Jmax/V e max nam fika, zda je rychlost asimilace ovlivnéna aktivitou enzymu Rubisco
nebo regeneraci jeho substratu. V ptipadech, kdy je pozorovana aklimace fotosyntézy je
obvykle pozorovano zvySeni tohoto poméru, coz vypovida o snizeni poméru Rubisco vici
proteinim zahrnutym v pieméné svételné energie (Long et al. 2004, Ainsworth a Long 2005).
Ke zvySeni tohoto poméru vedlo vystaveni zvySené koncentraci CO; naptiklad u topola P.
nigra, P. alba a P. x euramericana (Liberloo et al. 2007), smrku P. sitchensis (Murray et al.,
2000), ¢i buku F. sylvatica (Liozon et al. 2000).

Fotosyntetické parametry jsou vyrazné ovlivnény stafim listd a jejich pozici v koruné. U
stinnych jehlic smrku Picea abies byla pti dlouhodobém ristu za zvySené koncentrace CO;
fotosyntéza stimulovdna, zatimco u slunnych v zavislosti na koncentraci CO2 pii méieni
doslo 1 k jejimu poklesu. Rychlost elektronového transportu (J) byla za zvySeni koncentrace
CO; ve stinnych jehlicich stimulovana, avSak ve slunnych zlstala beze zmény (Kalina et al.
2001). U borovice Pinus sylvestris byly po dlouhodobém rtstu za zvySené koncentrace CO;
pozorovany znamky aklimace fotosyntézy pouze ve svrchni ¢asti koruny, ve spodni Casti
nikoli. Vyssi veék jehlic u této borovice negativné ovlivnil stimulaci asimila¢ni rychlosti

(Crous a Ellsworth, 2004).

2.1.3 Zavislost fotosyntézy a Rubisco na dostupnosti Zivin za zvySené koncentrace
CO:

Asimilaéni rychlost za zvySené koncentrace CO, znaéné zavisi na dostupnosti zivin,
predev§im dusiku. Za nedostatku dusiku je obvykle asimila¢ni rychlost niz§i. Btiza Betula
maximowicziana napiiklad na netirodné pude vykazovala za zvySené koncentrace CO; niz§i
asimila¢ni rychlost nez kontrolni rostliny (Eguchi et al. 2008). Podobné¢ u borovice Pinus
sylvestris doslo na neurodné pud¢ vlivem zvysené koncentrace CO, ke snizeni asimilacni
rychlosti. Na tirodné pidé nebyla asimila¢ni rychlost ovlivnéna koncentraci CO; (Laitinen et
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al. 2000). U smrku Picea sitchensis byla asimila¢ni rychlost vyssi za zvySené koncentrace
CO; na trodné i neurodné pade¢. Na netirodné pidé¢ vSak byla nizsi, nez na urodné (Murray et
al. 2000). U topola Populus alba, P. nigra a P. x euramericana byla asimila¢ni rychlost i po
Sesti letech rustu za zvySené koncentrace CO, vyssi nezdvisle na dodavani dusiku hojenim
(Liberloo et al. 2006).

Karboxyla¢ni kapacita Rubisco je také zavisla na dusiku. Naptiklad v praci Liozona et al.
(2000) o buku Fagus sylvatica. Byly-li stromy dostate¢né zasobeny dusikem, V¢max Se za
zvySené koncentrace CO;, nezménila, za nedostatku dusiku doslo k jejimu snizeni (Liozon et
al. 2000). Podobné vysledky poskytl také pokus se smrkem Picea sitchensis. Za dostatku
dusiku nedosSlo ke zméné V¢ max, pti deficienci se snizila a po dodéni dusiku do ptidy, kde ho
byl nedostatek, doslo u stromi k postupnému zvySovani V¢max (Murray et al. 2000). Avsak
btiza Betula platyphylla a olse Alnus hirsuta naopak vykazovaly sniZzenou V¢ max na trodné;si
pudé. Olse za zvySené koncentrace CO; Vv irodné pudée jevila zndmky aklimace fotosyntézy
spolu s nadmérnym hromadénim Skrobu (Eguchi et al. 2008). K aklimaci fotosyntézy ale
obvykle dochazi pfi nedostatku zivin. Aklimace fotosyntézy olse A. hirsuta za urodnych
podminek mohla byt déna jejim zplGsobem ziskavani dusiku. OlSe zije v symbioze
s organismy schopnymi fixovat vzdu$ny dusik. Biomasa nodulti obsahujicich tyto organismy
a aktivita jejich enzymu nitrogenazy byva zvysena za zvySené koncentrace CO; (Tissue et al.
1997, Temperton et al. 2003). Za trodnych podminek k tomuto zvySeni nedochazi (Zanetti et
al. 1998).

Jmax je rovnéz ovlivnéna dostupnosti zivin. Murray et al. (2000) zaznamenali, Ze smrk P.
sitchensis za dostatetného zasobeni dusikem nevykazuje zménu Jnyax, zatimco je-li dusiku
nedostatek, dochazi k jeho snizeni, pficemz pti dodavani dusiku jedincim v netrodné puadé
zacne dochazet k jeho zvySovani. Podobny trend zde byl pozorovan také u V¢max (Murray et
al., 2000). Rovnéz Liozon et al. (2000) pozorovali u buku F. sylvatica na na dusik chudé pudé
kratkodobé snizeni Jymax (Liozon et al. 2000). V pidé s nedostatkem zivin vykazoval snizeni
Jmax také modiin L. gmelini var. Japonica x L. kaempferi (Watanabe et al. 2011) ¢i biiza B.
maximowizciana, ktera v urodné pidé na zvysSeni koncentrace CO, V ovzdusi nereagovala

zménou Jmax (Eguchi et al. 2008).
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2.2 Vliv zvySené koncentrace oxidu uhlic¢itého na strukturni sacharidy

Strukturni sacharidy jsou nejvyznamnéj$im sinkem pro asimilovany uhlik. Rostlina je
potiebuje pro sviij riist. Hlavnim strukturnim polysacharidem rostlin je celuléza. Celulozové
mikrofibrily, jsou ulozeny v amorfni matrix tvofené méné usporadanymi polysacharidy —
hemicelulézami a pektiny. ZvySeni rychlosti ristu souvisi se zvySenim tvorby strukturnich
sacharidd. Zvyseni rychlosti riistu je nejCastéjsi reakce rostlin na zvySeni koncentrace CO;
v prostiedi. U dfevin byva stimulace riistu nizsi. Pozorovana byla zejména u mladych stromi
a Vv kratkodobém métitku. Zménami rastovych rychlosti dievin za zvysené koncentrace CO;
se zabyvaji ¢etné prehledné prace (napi. Saxe et al. 1998, Poorter a Navas 2003, Lindroth et
al. 2010, Michoupulos 2012). V nékterych ptipadech jsou vSak pozorovany také zmény
Vv zastoupeni strukturnich sacharidii. Pfehled zmén v obsahu strukturnich sacharidi za zvySené
koncentrace CO; je uveden v tabulce 3.

Poorter et al. (1997) sledovali zmény chemického sloZeni listti rostlin rostoucich za
zvysené koncentrace CO,. Mezi zkoumanymi rostlinami bylo také Sest druht dfevin (Acacia
auriculiformis, A. melanoxylon, Eucalyptus camaldulensis, E.cypellocarpa, E. pauciflora,
Vitis vinifera). Autofi uvadéji, ze nedoslo k vyraznym zménam obsahu strukturnich sacharidu,
jen k mirnému snizeni obsahu (krom¢ Vitis vinifera) (Poorter et al. 1997). V jehlicich
borovice (Pinus palustris) vystavené ovzdusi se zvySenou koncentraci CO, nebyla
koncentrace celulozy vyrazné odliSna od rostlin kontrolnich. Obsah hemicelul6z nebyl uveden
(Entry et al. 1998). Podobné Gahrooee (1998) uvadi, ze slozeni listového opadu dvou druht
dubti (Quercus cerris, Q. pubescens) nebylo ovlivnéno koncentraci CO,. Ve svém
experimentu vSak méfil pouze obsah celulozy. Obsah hemicelul6z neuvadi (Gahrooee 1998).
Hall et al. (2006) rovnéz uvadéji, ze u Q. myrifolia nedoslo vlivem zvySené koncentrace CO,
ke zméné obsahu celuldézy v listech. Obsah hemiceluléz byl v listech stromll rostoucich za
zvySené koncentrace CO; zvySen (Hall et al. 2006). Naopak u topolu osiky Populus
tremuloides nedos$lo k ovlivnéni koncentrace hemiceluldz, ale doslo ke sniZzeni koncentrace
celulozy (Liu et al. 2005). V listech biizy Betula pendula doslo vlivem zvysené koncentrace
CO; ke snizeni obsahu celuldzy a zvyseni obsahu hemiceluloz (Kasurinen et al. 2006).

V dievnatych pletivech kmene byly také pozorovany rizné zmény zastoupeni strukturnich
sacharidi zpusobené zvySenou koncentraci CO, Vovzdusi. Napiiklad borovice Pinus
sylvestris nejevila znamky ovlivnéni strukturnich sacharidi vlivem zvysené koncentrace CO;

(Kilpelainen et al. 2005). Avsak u jiného druhu (P. palustris) byla naméfena nizsi koncentrace

11



celuldzy u rostlin vystavenych zvysené koncentraci CO; oproti rostlinam kontrolnim (Entry et
al. 1998). Podobn¢ javor Acer saccharum z prace Kaakinen et al. (2004) rostouci za zvysené
koncentrace CO; mél niz8i obsah celulézy. Obsah hemiceluldz zustal nezménén. Koncentrace
celulozy v dievnatych pletivech biizy Betula papyrifera a osiky Populus tremuloides nebyla
ovlivnéna zvySenou koncentraci CO2, obsah hemiceluléoz byl vSak v obou ptipadech snizen
(Kaakinen et al. 2004).

Z vyse uvedenych informaci je zfejmé, ze zvySena koncentrace CO2 muze ovlivlivnit
slozeni strukturnich sacharida v listech i kvalitu dfeva. Zmény jsou vSak nejednotné. Rozdily

mouhly byt dany 1 jinymi podminkami neZ koncentraci CO5.

2.3Vliv zvySené Kkoncentrace oxidu uhli¢itého na nestrukturni
sacharidy

V Calvinové cyklu je CO2 navazdn na ribuldza-1,5-bisfosfat a vznikd nestabilni
Sestiuhlikaty meziprodukt, ktery je vzapéti st€pen za vzniku tridz. Z tridz je tvoren fruktoza-6-
fosfat, z n¢jz miize byt jesté v chloroplastu syntetizovan Skrob, nebo mohou byt triozafosfaty
transportovany do cytosolu, kde se vyuziji k syntéze sachardzy.

V souvislosti se zvySenim koncentrace CO, se Casto objevuje akumulace nestrukturnich
sacharidii, zvySeni rGstu a snizeni obsahu dusiku. SniZzeni obsahu dusiku byva nékdy
oznacovano jako efekt zfedéni zpisobeny pravé hromadénim nestrukturnich sacharidi (Reich
et al. 2006). Odpoveédi rostlin na zvySenou koncentraci CO; V prostiedi se v tomto sméru
dosti 1isi. Piehled zmén v obsahu nestrukturnich sacharidi za zvySené koncentrace CO; je
uveden v Tabulce 3.

Akumulace rozpustnych sacharidi spolu s akumulaci skrobu byla vyrazna napiiklad
Vv listech pomerancovniku (kiizence Citrus reticulata a hybridu C. paradisi x C. reticulata)
(Vu et al. 2002). Liu et al. (2004, 2005) uvadéji akumulaci rozpustnych sacharidd i skrobu v
listech buku Fagus sylvatica, avsak Han et al. (2011) toto v pozdéjsi praci nepotvrzuji.
Uvadéji, Zze po 8 letech ristu v prostfedi se zvySenou koncentraci CO, buk nevykazoval
zmény v uhlikatych slozkach (a rovnéz se u néj neprojevila aklimace fotosyntézy) (Han et al.
2011). Rozdilné vysledky mohly byt zpisobeny vyrazné odlisnym stafim stromt a délkou
vystaveni zvySené koncentraci CO,. Schulte et al. (2002) srovnavali rozdilné reakce dubt
Quercus ilex na kratkodobé a celozivotni vystaveni zvySené koncentraci CO2 V ovzdusi

S vyuzitim stromil rostoucich pobliZ vyronit CO; a reakci na sniZzeni CO,. Stromy vystavené
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kratkodobému pisobeni zvysené koncentrace CO; vykazovaly hromadéni nestrukturnich
sacharidt, hlavné v kotfenech, bez vlivu na sloZzeni floémovych exudatid. Stromy rostouci
pobliz vyroni CO; mély podobné charakteristiky jako kontrolni stromy, nedochézelo
k hromadéni nestrukturnich sacharidi v listech a ani ve floémovych exudatech nebyla
detekovana zvysena koncentrace cukri. Pfi pfesunuti rostlin z okoli vyronti CO, do prostiedi
s normalni koncentraci CO, doslo ke snizeni obsahu nestrukturnich sacharidt, které bylo
vyrazné€jsi ve spodnich ¢astech rostliny. Floémové exudaty zustaly stale beze zmény (Schulte
et al. 2002). Obsah cukri ve foémovych exudatech vypovida o jejich transportu v rostlin€. Pro
umoznéni zvySeni rychlosti ristu by mélo dojit k navyseni exportu sacharidi ze zdrojovych
organti do mist spotfeby (Polle et al. 2001). Zvyseni obsahu cukrii ve floémovych exudatech
dubt (Q. ilex a Q. pubescens) rostoucich v prostiedi se zvySenou koncentraci CO;
zaznamenali Blaschke et al. (2001), zatimco vySe zminéni Schulte et al. (2002) nikoli. Autofi
se domnivaji, Ze rozdil miZze byt zplsoben tim, Ze v prvnim piipadé byly zkoumany starsi
stromy (30 az 50 let), zatimco ve druhém semendCky. ZvySeny obsah nestrukturnich
sacharidu v listech byl pozorovan i u jinych druhi rodu Quercus, a to po 8 letech ristu
v systému FACE (Bader et al. 2010). Aranda et al. (2006) vSak u semenacku Q. ilex neuvadéji
akumulaci nestrukturnich sacharida (Aranda et.al.2006).

Zvyseni pouze obsahu Skrobu bez zvySeni obsahu rozpustnych cukri bylo pozorovano
u smrku Picea abies v kratkodobych i dlouhodobéjsich experimentech ( Sallas et al. 2003, Liu
et al. 2004), u jiného druhu P. mariana vsSak ke zvySeni obsahu Skrobu nedoslo (Bigras a
Bertrand 2006). Ke zvySeni obsahu Skrobu doSlo rovnéZz u modiini Larix decidua
(Hattenschwiler et al. 2002) a L. gmelini var. japonica x L. kaempferi (Watanabe et al. 2011).
Zvyseni obsahu Skrobu je uvadéno také u borovice Pinus uncinata béhem jednoletého
vystaveni zvySené koncentraci CO, (Hattenschwiler et al. 2002), avsak u P. sylvestris nikoli
(Sallas et al. 2003). Vliv zvySené koncentrace CO, na obsah $krobu v jehlicich P. sylvestris
zacinal byt patrny az pii dlouhodobéjSim ristu za zvySené koncentrace CO,. Napiiklad
Kainulainen et al. (1998) uvad&ji navySovani obsahu skrobu v jehlicich P. sylvestris 3. rok
rastu za zvySené koncentrace CO, (Kainulainen et al. 1998). Zha et al. (2002) uvadéji
akumulaci Skrobu a dokonce i rozpustnych sacharidd v jehlicich P. sylvestris rostoucich 4
roky za zvySené koncentrace CO; (Zha et al. 2002).

Obsah skrobu se méni s prib&hem ristové sezony. Napiiklad Davey et al. (2006)
uvadéji jeho navySeni v Cervnu i u rychle rostoucich topoli (Populus nigra, P. alba, P. x
euramericana), které nevykazovaly znamky aklimace fotosyntézy (Davey et al. 2006).

Podobné letni nartst uvadéji Osborne et al. (2003) v ptipade sekvoje Sequoia sempervirens a
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tisovce Taxodium distichum, u kterych aklimace fotosyntézy pozorovana byla. Autofi ji vSak
nedavali do souvislosti s hromadénim nestrukturnich sacharidt, nybrz s poklesem obsahu
dusiku v pletivech. Nartst obsahu skrobu byl pouze ptfechodny, béhem noci byl exportovan ¢i
metabolizovan, bohuzel se ale autofi v praci nezabyvali jeho dalsim osudem (Osborne a
Beerling 2003).

Kromé sezonni dynamiky projevuji nestrukturni sacharidy i denni dynamiku. Davey et
al. (2006) uvadéji poledni 50% navysSeni hex6zovych ekvivalentl u topoli (Populus nigra, P.
alba, P. x euramericana), ale vecerni hladiny byly stejné jako u kontrolnich rostlin. Vétsina
fixovan¢ho uhliku tedy byla vyuzita ¢i zafixovana pfed soumrakem. Stromy rostouci za
zvySené koncentrace CO; jevily zvySenou rychlost utilizace a exportu hexdézovych
ekvivalentli (Davey et al. 2000).

Nékteré druhy rostlin na zvySeni koncentrace CO, Vv ovzdusi nereaguji zménou obsahu
¢1 poméru nestrukturnich sacharidd. Mezi takto nereagujicimi druhy byl naptiklad strom
z ¢eledi bobovitych Ceratonia siliqua (Osorio et al. 2005) ¢i smrk Picea mariana (Bigras a
Bertrand 2006). Pfestoze nedochazelo k hromadéni nestrukturnich sacharidd, vykazovaly
smrk a C. siliqua znamky aklimace fotosyntézy (Bigras a Bertrand 2006, Osorio et al. 2005).
Podobné také u Metasequoia glyptosporoides doslo k aklimaci fotosyntézy bez hromadéni
nestrukturnich sacharidi, aklimace fotosyntézy zde pravdépodobné souvisela se zménou
distribuce dusiku mezi rizné proteiny (Osborne a Beerling 2003).

Z vySe zminénych informaci je zifejmé, ze reakce rtiznych druhli rostlin na zvySenou
koncentraci CO; v ovzdusi je znané nejednotna. Muize se vyrazné liSit u pfibuznych druht
(naptiklad jednotlivé druhy biiz, viz Tabulka 3) a dokonce i v ramci jednoho druhu. Casto
zkoumanym druhem pro zjiStovani vnitrodruhovych odliSnosti reakci na zvySenou
koncentraci CO, v ovzdusi je osika Populus tremuloides, jejiz jednotlivé klony se lisi
citlivosti k polutantiim (napf. troposferickému 0zonu), fenologii a také odpoveédi na zvysenou
koncentraci CO, v ovzdusi (Kaakinen et al. 2004, Kostiainen et al. 2008, Cseke et al. 2009).
Napiiklad Kaakinenet et al. (2004) udavaji zvySeni celkového obsahu nestrukturnich
sacharidi v dfevnatych pletivech pouze u dvou klonl z péti zkoumanych (konkrétné 259 a
271) a zvySeni obsahu samotného $krobu jen u jednoho (8L) (Kaakinen et al. 2004).

Na prikladu této osiky lze také ilustrovat rozdilnost reakci na zvySenou koncentraci
CO; v ovzdusi v zavislosti na trvani jeho pusobeni. Vyse uvedené vysledky (Kaakinen et al.
2004) pochazi z méteni provedeného po tiech letech ristu ve zvySené koncentraci CO,. Po
péti letech ristu uz byly vysledky jiné. Zadny z klonli nevykazoval navyseni celkového

obsahu nestrukturnich sacharidii ve kmeni. Klon 8L, u néjz byl po tfech letech pribc¢hu
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pokusu naméten vzrast obsahu Skrobu, vykazoval snizeni obsahu Skrobu. Ke zvyseni obsahu
Skrobu naopak doslo u klonu 42E, ktery pfi pfedchozim méfeni nejevil znamky zmény obsahu
Skrobu (Kostiainen et al. 2008).

Rozdilné tendence jsou vidét mezi listnatymi stromy a jehlicnany. Listnaté stromy
reaguji na zvySenou koncentraci CO; Vovzdusi rliznymi zménami, zvySenim i
snizenim, obsahu rozpustnych sacharidt i Skrobu. Dojde-li ke zméné obsahu nestrukturnich
sacharidi u jehlicnanu, tykd se obvykle jen Skrobu a to tak, ze dojde k jeho zvyseni.
V nékterych pripadech doslo u jehli¢nanid také k navySeni obsahu glukoézy, ale jiné cukry
obvykle ovlivnény nebyly.

Dulezitym faktorem ovliviiujicim obsah sacharidd v listech je jejich ontogenetické
stafi. U mladych listi dubu Quercus suber dochazelo za zvySené koncentrace CO; ke zvysené
akumulaci rozpustnych sacharidil, zatimco efekt koncentrace CO2 u plné vyvinutych a rok
starych listti nebyl vyrazny (Maroco et al. 2002).

Hromadéni nestrukturnich sacharida vede ke snizeni transkripce fotosyntetickych gent
a aklimaci fotosyntézy, ktera se casto objevuje pii dlouhodobém vystaveni zvySené
koncentraci CO,. Akumulace nestrukturnich sacharidi miize souviset se zptisobem nakladani
S novymi asimilaty, silou sinkl (kapacitou pro ulozZeni ¢i spotfebovani asimilovaného uhliku)
v rostlin€¢. Pfikladem rostliny, u niz doSlo k aklimaci fotosyntézy spolu s vyraznym
hromadénim nestrukturnich sacharidi, mize byt vySe zminény pomerancovnik (Vu et al.
2002). Vyznamnym uhlikovym sinkem je samotny rist rostliny, ktery vyzaduje investici
uhliku do strukturnich sloZek. Davey et al. (2006) se domnivaji, Zze stromy schopné rychlého
rustu ve zvySené koncentraci CO; takto mohou uniknout aklimaci fotosyntézy, jako tomu
bylo v jejich praci o topolech (Populus nigra, P. alba, P. x euramericana ) (Davey et al.
2006).

2.3.1 Ovlivnéni enzymii sacharidového metabolismu zvysenou koncentraci CO;

Zvysena koncentrace CO; Vv ovzdu$i mize vést ke zménam v obsahu a aktivité enzymil
souvisejicich s metabolismem sacharidi. Mezi takové enzymy patii napiiklad
sacharozafosfatsyntaza (SPS), jez hraje zasadni roli v metabolismu sachardzy. Aktivita SPS je
ovlivnéna vystavenim rostliny zvySené koncentraci oxidu uhli¢itého. Gesch et al. (2002)
pozorovali zvySenou aktivitu SPS u ryze (Oryza sativa) vystavené zvysené koncentraci COx.
Obsah sachardzy byl vSak po n€kolika dnech vystaveni zvySené koncentraci CO; stejny jako

u rostlin kontrolnich. Vzrostlo celkové mnozstvi nestrukturnich sacharidi (TNC), pficemz
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obsah sachardzy byl nékolikanasobné vyssi nez obsah skrobu. Rychlé zmény v aktivité¢ SPS
autofi pripisuji hlavné kovalentni modifikaci SPS vychazejici ze zmén toku tri6za-P a Pi.
Dlouhodobgjsi zmény aktivity SPS mohly byt spiSe vysledkem syntézy hexoza fosfati.
Syntéza hexo6zafosfatli a tok triozafosfatti byly vyssi u rostlin ve zvySené koncentraci CO,.
Asimilovany uhlik byl pouzit k syntéze sachar6zy a exportu do vegetativnich sinki, tudiz
nedochazelo k akumulaci nestrukturnich sacharidia v listech (Gesch et al. 2002).

ZvySeni obsahu sachardzy spojené se zvySenim aktivity sacharozafosfatsyntazy
uvadéji u ryze také Sujatha et al. (2008). Pozorovano bylo téz u fazolu (Phaseolus vulgaris)
(Prasad et al. 2004) ¢i epifytické orchideje Oncidium goldiana (Li et al. 2002). Isopp et al.
(2000) u Lolium perenne nepozorovali zménu aktivity SPS v disledku zvyseni koncentrace
CO,. Aktivita SPS byla spiSe ovlivnéna dostupnosti dusiku (Isopp et al. 2000). Zménam
aktivity SPS u dfevin vystavenych zvySené koncentraci CO, se vénuje jen malo praci. Ke
zvySeni obsahu sachar6zy bez vlivu zvySené koncentrace CO; na aktivitu SPS doSlo u
pomeran¢ovniku (Vu et al. 2000). ZvySeni aktivity SPS je uvedeno u borovice Pinus
ponderosa (Pushnik et al. 1999).

Exprese a aktivita sacharozafosfatsyntazy ovlivituje fenologii rostlin. Transgenni
topoly (Populus alba x P. grandidentata) s naklonovanym genem SPS z Arabidopsis
thalliana se zvysenou aktivitou SPS jevily opozdény nastup senescence na podzim a pozdé&jsi
raSeni pupenti na jafe. Obsah nestrukturnich sacharidii byl ovlivnén jen mirné, ke konci
sezony vsak doslo k vyrazné akumulaci sacharidi (Park et al. 2009).

Dalsim vyznamnym enzymem metabolismu sacharida je ADP-glukozapyrofosforylaza
(AGPaza), kliCovy enzym syntézy Skrobu. Topoly (Populus alba, P. nigra a P. X
euramericana) nejevily znamky ovlivnéni aktivity AGPazy zvySenou koncentraci CO;
Vv ovzdusi. AvSak i piesto doslo k nartistu obsahu Skrobu. Nedoslo ale k aklimaci fotosyntézy,
ani po n€kolika letech ristu v ovzdusi se zvySenou koncentraci CO, (Davey et al. 2006). U
pomerancovniku také nedoSlo ke zvySeni aktivity AGPazy ve zvySené koncentraci CO,. Ve
starSich listech doSlo dokonce k jejimu sniZeni. Pfesto byl v listech vyrazné zvySeny obsah
Skrobu. Pomerancovnik na rozdil od topoli jevil vyrazné znamky aklimace fotosyntézy (Vu et
al. 2000). Naopak u nekterych druhi bylin doslo k ovlivnéni aktivity AGPazy zvySenou
koncentraci CO, Vv ovzdusi. Gesch et al. (2002) pozorovali zvySeni aktivity AGPazy ryze
(Oryza sativa) pii rustu ve zvySené koncentraci CO;. Rovnéz zde dochazelo k hromadéni
nestrukturnich sacharidi (Gesch et al. 2002). Rovnéz fazol (Phaseolus vulgaris) projevoval
zvySeni aktivity AGPazy v podminkach zvySené koncentrace CO,, pfiCemzZ toto zvySeni

aktivity pozitivné korelovalo s akumulaci Skrobu.
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Jak je vidét z ptedchoziho textu, informaci o zménach obsahu a aktivit enzymu
sacharidového metabolismu je u stromi pomérné malo, kvili ¢emuz je nesnadné vyvodit
néjaké obecné zavéry. Vypada to, ze dieviny reaguji zménou aktivit enzymi sacharidového

metabolismu méné, nez byliny.

2.3.2 VlivzvySené koncentrace CO; a dostupnosti Zivin na nestrukturni sacharidy

Akumulace nestrukturnich sacharidii se muze li§it podle dostupnosti zivin, hlavné
dusiku. Eguchi et al. (2008) uvadéji, ze u biizy Betula platyphylla doslo pfi rustu na Grodné
pudé pii zvySené koncentraci CO; K poklesu obsahu celkovych nestrukturnich sacharidu.
K poklesu obsah Skrobu vlivem zvySené koncentrace CO; doslo i na netirodné pid¢. Podobné
Betula maximowicziana vykazovala sniZzeny obsah Skrobu pfi zvySené koncentraci CO;
Vv obou typech pud, trodné 1 netirodné. Mnozstvi celkovych nestrukturnich sacharidi vSak
zustalo stejné, nehledé na typ ptidy. Jediny strom v této praci, u néhoz je uvedeno hromadéni
nestrukturnich sacharidi, byla olse Alnus hirsuta, a to v urodné padé (Eguchi et al. 2008).
Naopak Watanabe et al. (2011) uvadéji v piipadé skrobu nezavislost na dostupnosti dusiku. U
modiinu L. gmelini var. Japonica x L. kaempferi doslo ke zvySeni obsahu $krobu jak na pudé
S jeho nedostatkem, tak i1 u dostatecn¢ zasobenych jedinci (Watanabe et al. 2011). Podobné
jako B. platyphylla v praci Eguchi et al. (2008) reagoval na zvySeni koncentrace CO,
v ovzdusi tropicky strom Virola surinamensis poklesem obsahu nestrukturnich sacharida
pokud byl hnojen a vzrustem jejich obsahu, pokud hnojen nebyl. Na rozdil od B. platyphylla
vsak doslo k narustu obsahu Skrobu v obou piipadech, s hnojenim i bez. Ficus inspida
Vv tomtéz pokusu vykazoval zvySeni mnozstvi nestrukturnich sacharidii véetné zvysSeni skrobu
bez ohledu na hnojeni (Coley et al. 2002).

S dostupnosti zivin souvisi mykorhiza. Mykorhiznimi houbami inokulované rostliny
reaguji na zménu koncentrace CO; Vv ovzdusi jinak, neZ rostliny bez utvoiené mykorhizy. Ve
své praci Loewe et al. (2000) uvadéji snizeni obsahu skrobu v listech osiky (Populus tremola
X P. temuloides) vlivem mykorhizy, ke kterému doSlo jak za normalni, tak i za zvySené
koncentrace CO,, pticemzZ obsah Skrobu byl ve zvySené koncentraci CO, vyrazné vyssi nez
v normalni. Obsah glukozy a fruktézy nebyl vyrazné ovlivnén zvysenou koncentraci CO; ani
mykorhizou. U smrku Picea abies doslo k poklesu obsahu §krobu vlivem mykorhizy pouze za
zvySené koncentrace CO,. Obsah rozpustnych cukri nebyl, podobné jako u osiky, vyrazné

ovlivnén (Loewe et al. 2000).
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2.3.3 Vliv kompetice na sacharidovou bilanci rostliny za zvySené koncentrace CO;

Zda se, ze obsah sacharidi ve zvySené koncentraci CO; je ovlivnén také
mezidruhovou kompetici. Liu et al. (2004, 2005) pozorovali dosti odli$né odpovédi buku a
smrku rostoucich v monokultufe a smiSené kultuie. U buku v monokultuie bylo pozorovano
zvySeni obsahu skrobu v kmeni a kotenech, které ve smiSené kultuife nebylo zaznamenano,
naopak pozitivni vliv zvySené koncentrace CO na obsah nestrukturnich sacharidt v pletivech
smrku zlstal patrny 1 ve smiSené kultufe. Z téchto vysledkli vyvozuji, ze smrk je silnéjsi
kompetitor (Liu et al. 2004, 2005).

Rovnéz vnitrodruhova kompetice muze ovlivnit U¢inek zvySené koncentrace CO;
v ovzdus$i na obsah sacharidi. Zhang et al. (2007) testovali vliv zvySené koncentrace CO; na
bfizu Betula alposiensis rostouci ve dvou raznych hustotach sadby. Ackoli se obsah
nestrukturnich sacharidt vlivem zvysSené koncentrace CO, zvysil pti obou denzitach, v husté&ji
osazeném porostu byl tento narhst vyrazné mensi (55,5 % ve volnéjSim oproti 37,8 %
V hustéjSim porostu). Nejvyraznéji odlisny byl podil sachardzy. V tid§im porostu za zvySené

koncentrace CO; vzrostl 0 97,8 %, v hust$im jen o 67,9 % (Zhang et al. 2008).

2.4 Zmény respirace rostlin pri ristu za zvysené koncentrace CO:

Dychani je dulezity fyziologicky proces produkujici energii, redukéni ekvivalenty a
uhlikové skelety pro dalSi procesy v rostling, pfi némz je molekula sacharidu sledem
enzymatickych reakci rozStépena na oxid uhli¢ity a vodu. K respiraci u rostlin dochdzi i
Vv ptipadé, Ze mohou ziskdvat energii pomoci fotosyntézy. Respirace je obzvlast dulezita
V noci a u nefotosyntetizujicich heterotrofnich pletiv rostliny (napt. kofeny).

Ovlivnéni temnotni respirace (Rq) pii rustu rostliny ve zvysené koncentraci CO; neni
zcela jasné. Vysledky se znacné lisi dle pouzité metody, jak ve své piehledné praci shrnuji
(Leaky et al. 2009). Pti pouziti otevienych systémi k méfeni vymény plynt vychazelo, ze ve
zvysené koncentraci CO, dochazi ke sniZeni respirace, coZ autor prace piipisuje nedokonalé

méfici technice (Leakey et al. 2009a, Leakey et al. 2009b). Ani pozdéjsi vyzkumy vyuZzivajici
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jinych metod toto nepotvrdily, respirace nebyla ovlivnéna vibec, nebo jen malo (napf.
(Gonzalez-Meler and Siedow 1999). Piehled zmén rychlosti respirace je uveden v Tabulce 2.

Vyraznéjsi ovlivnéni respirace nebylo pozorovano napiiklad u buku (Fagus sylvatica),
smrku (Picea abies, P. mariana) a borovice (Pinus nigra, P. taeda) (Kosvancova et al. 2009,
Bigras and Bertrand 2006, Jach and Ceulemans 2000a, Ellsworth et al. 2012). Rovnéz v ramci
jednoho druhu se muze rychlost Ry list lisit. Naptiklad Wang a Curtis (2001) pozorovali, ze
sam¢i jedinci osiky (Populus tremuloides) projevovali vyssi Ry, nez samici. V obou ptripadech
v8ak Rq vlivem zvysené koncentrace CO, vzrostla (Wang a Curtis 2001). Rychlost respirace
se také liSi v riznych castech listu, resp. jehlice. Griffin et al. (2004) uvadgji, ze rychlost
zvysené koncentrace CO, doSlo ke snizeni Ry u baze a zvySeni u Spicky. Rozdily Ry baze a
Spicky se tedy za zvySené koncentrace CO, zmirnily (Griffin et al. 2004). RovnéZz stafi listu
ovliviiuje rychlost respirace. Jach a Ceulemans (2000) uvadéji u borovice Pinus sylvestris
vys$i rychlost respirace letosnich jehlic, nez jehlic loniskych. Tento rozdil zlistal zachovan 1 za
zvySené koncentrace CO; (Jach a Ceulemans 2000b).

Leakey et al. (2009) testovali souvislost zmény v respiraci s genovou expresi u soji
(Glycine max). Respirace zde byla stimulovana o 37 % vV pifipad¢ méfeni vydeje CO;
rostlinou. Vstup O; byl zvySen pouze o 28 %, pravdépodobné diky zvySenému podilu vyuziti
sacharidii kterych se za zvySené koncentrace CO; pii fotosyntéze vytvofilo vice, nez u
kontroly. Doslo rovnéz ke zvySeni abundance transkripti kodujicich enzymy ucastnici se
respirace (Leakey et al. 2009b). U osiky (Populus tremuloides) vsak k vyrazné zméné v
abundanci transkriptd souvisejicich s respiraci vlivem zvySené koncentrace CO, nedoslo
(Gupta et al. 2005).

Stimulace respirace se méni s délkou vystaveni plisobeni zvysené koncentrace CO.
Naptiklad Zhou et al. (2007) pozorovali u dvou druhti borovice (Pinus koraiensis a P.
sylvestriformis) zpocatku vyrazné zvyseni, avSak béhem nékolika rtstovych sezoén doslo
k jejimu snizovani (Zhou et al. 2007).

Pti méteni rychlosti respirace kmene je obvykle pozorovano zvySeni miry respirace za
zvySené koncentrace CO,. To pravdépodobné souvisi se zavislosti nefotosyntetizujicich pletiv
kmene na doddvani energie dychdnim. Respirace rostlinnych pletiv se obvykle déli na 2
funkéni slozky — udrzovaci a rGstovou (Penning de Vries 1975). Dievnaté casti rostliny
S vétSim objemem by mély vykazovat vy$$i hodnoty udrzovaci respirace. Takova reakce byla
skute¢né pozorovana tymem Zha et al. (2005) u borovice (Pinus sylvestris), kde pfi ristu za

zvySené koncentrace CO; zvySeni respirace a zvyseni podilu udrZzovaci respirace korelovalo
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s priristkem kmene (Zha et al. 2005). Liberloo et al. (2007) naopak u P. nigra zvyseni
respirace kmene vlivem zvySené koncentrace CO;, nezaznamenali. AvSak byl vyrazny rozdil
V mife respirace mezi rostlinami s riznymi tloustkami kment. Kmeny s nejvétsim primérem

vykazovaly nejvy$si miru respirace (Liberloo et al. 2007). U listnatého Liquidambar

styraciflua doslo ke zvysSeni obou slozek respirace (Edward et al. 2002).

2.4.1 Zavislost respirace za zvySené koncentrace CO; na dostupnosti Zivin

Mira respirace souvisi i s dostupnosti zivin, pfedevsim dusiku. Naptiklad u smrku P.
sitchensis bylo pozorovano vyrazné sniZeni respirace za zvySené koncentrace CO; pii
nedostatku dusiku. Tendence k snizeni Ry za zvySené koncentrace CO; vykazovaly i rostliny
S dostateCnym piisunem Zivin, avSak rozdil oproti kontrole nebyl statisticky signifikantni
(Murray et al. 2000). Podobné u topolu (Populus x euramericana) doslo vlivem zvysené
koncentrace CO; za nedostatku zivin ke snizeni respirace, zatimco za dostatku Zivin nikoli,
avSak tento efekt zavisel na dobé méteni. Uprostied sezony doSlo ke zvySeni rychlosti
respirace vlivem zvySené koncentrace CO> i u rostlin nehnojenych (Curtis et al. 1995)

Také mira respirace dievnatych ¢asti byla davana do souvislosti s dostupnosti Zivin.
Janous et al. (2000), pozorovali u smrku (Picea abies) snizeni respirace kmene pii vystaveni
zvysené koncentraci CO», kterou ptisoudili nedostate¢nému zasobeni dusikem (Janous et al.
2000). Ale u borovice (P. sylvestris) k takové reakci nedoslo, rostliny vystavené zvysené
koncentraci CO; a riznym mnozstvim Zivin vykazovaly shodnou miru respirace (Liberloo at
al. 2007). Podobn¢ u topolu (Populus nigra) nedoslo k ovlivnéni vydeje CO, z kmene vlivem

zvySené koncentrace CO; ani hnojeni (Liberloo et al. 2008).

2.5 Zmény genové exprese pri ristu za zvySené koncentrace CO:

Mnoho praci se vénuje otazkdm vlivu zvySené koncentrace CO; na rust, fotosyntetické
parametry a latkové slozeni rostlin. Méné€ informaci je zatim dostupnych o zménach genové
exprese u rostlin ve zvySené koncentraci CO;. Recentni prace dospivaji Kk zavéru, ze
prekvapivé malo zmén se odehrdvd na Grovni regulace genové exprese (oproti napiiklad
zm&nam zplsobenym zvysenou koncentraci troposferického ozonu). Navic mnozstvi a funkce
gend, které jsou odliSn€ exprimovany v prostfedi se zvySenou koncentraci CO; nez v prostiedi

s normalni koncentraci CO3, se znacné méni v prabéhu riistové sezony.
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U husenicku (Arabidopsis thalliana) byla za zvysené koncentrace CO, pozorovana
zména exprese u 501 transkript. K vyraznému zvySeni doslo u transkriptl souvisejicich s
metabolismem a utilizaci uhliku, naptiklad enzymt glykolyzy, cyklu trikarboxylovych
kyselin (Krebstv cyklus) a metabolismu trehalozy. Dale doslo ke zvySeni exprese gend pro
cukrfosfatové transportéry a genti souvisejicich se syntézou celuldozy a proteinii bunécné
stény, coz naznacuje zvySenou investici do rustu. Ke snizeni exprese doslo u gent
souvisejicich se svételnymi reakcemi fotosyntézy, Calvinovym cyklem a fotorespiraci. O
tyden pozdé&ji vSak byla situace vyrazné jina. Geny souvisejici s utilizaci uhliku byly tentokrat
downregulovany, upregulovany byly geny souvisejici se stresem a obranou. (Li et al. 2008)

Husenicek je vSak jednoleta bylina, u stromi mize byt situace jind. Zménénou expresi
obvykle vykazuje méné¢ gend. Napiiklad prace tymu Gupta et al. (2005) zabyvajici se
genovou expresi osiky Populus tremuloides ve zvysené koncentraci CO; a ozonu uvadéji, ze
ze 4600 EST (expressed sequence tag) sekvenci bylo ve zménéném prostiedi ovlivnéno 238,
z ¢ehoz v samotné zvySené koncentraci CO; jen 20. Ke zvySeni exprese doSlo naptiklad u
genl kodujicich 30S ribosomalni protein a fotosystémy I a q(b), diky nimz mohlo dojit ke
zvySeni rychlosti fotosyntézy. Dale doSlo ke zvySeni exprese sachard6zasyntazy a genu
souvisejicich s expanzi bun¢k a ristem rostliny, naptiklad proteini vazicich auxin a
xyloglukanendotransglykolazy, ktera se ucastni rozvoliiovani bunécné stény. Snizeni exprese
se projevilo naptiklad u aktivazy Rubisco, ktera hraje podstatnou roli pii fixaci uhliku do
organickych latek. Snizeni exprese bylo také pozorovano u gent kddujicich malou
podjednotku Rubisco (rbcS) (Gupta et al. 2005). Pozdéjsi prace srovnavajici reakce dvou
genotypu tohoto druhu na zvySenou koncentraci CO, vSak prfisuzuje rozdily v expresi
aktivazy Rubisco spiSe sezonnim vykyviim a genotypovym rozdilim, nez plisobeni zvySené
koncentrace CO, (Cseke et al. 2009). K upregulaci doslo u
uridindifosfatglukézapyrofosforylazy, ktera kontroluje hexozafosfatovy pool a poskytuje
metabolity jak pro syntézu bunécné stény (rist), tak i Skrobu (zasoby), a glykosyltransferazy,
ktera se podili na syntéze bunécnych stén. Neprojevovalo se vyrazné zvyseni obsahu skrobu,
ale spi$ zvyseni rychlosti ristu (Cseke e al. 2009).

Taylor et al. (2005) pozorovali, Ze transkripty u topolu (Populus x euramericana) pro
proteiny ucastnici se fotosyntézy, metabolismu sacharidi a aminokyselin, regulace buné&¢ného
cyklu a proteosyntézy jsou ovlivnény spi§ ontogenetickym stafim listl nez zvySenou
koncentraci CO,. Naptiklad rbcS projevovala v mladych listech vétsi zvySeni hladiny nez ve
star§ich, u starSich listd bylo dokonce ve dvou piipadech pozorovano i snizeni obsahu

transkriptu pro rbcS. V mladych listech doglo k vyraznému zvyseni exprese Ca’*dependentni
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proteinkindzy (CPK2), ktera ovliviuje mimo jiné funkci sacharézasyntazy a
sacharozafosfatsyntdzy. Autofi v praci vyslovuji ndzor, ze zvySend koncentrace CO, muze
urychlovat vyvoj listt (Taylor et al., 2005). AvSak zvySena koncentrace CO; nezptisobovala
zrychleni vyvoje listl spojené s rychlejsi senescenci. Dalsi vyzkum na tomto misté naopak
ukazal, ze k senescenci listt ve zvySené koncentraci CO; dochdzi pozdé€ji nez u stromi
vystavenych normalni koncentraci CO;, coz pravdépodobné souvisi se zvySenim obsahu
antokyanti, které list ochrafuji a prodluzuji jeho Zzivotnost. VEtsi moznost investice do
takovychto sekundarnich metaboliti je podle autori umoznéna diky zvySenému mnozstvi
sacharozy, které se tvofi v listech vystavenych zvySené koncentraci CO, (Tallis et al. 2010).
Zpozdéni senescence listi bylo rovné€Z pozorovano u biizy (Betula pendula) vystavené
ovzdu$i se zvySenou koncentraci CO;, ktera vykarovala snizenou hladinu transkripth
spojenych se senescenci listi (Kootunen-Soppela et al. 2010) a u topolu Populus trichocarpa
x P. deltoides (Rae et al. 2006).

3. Zaveér

Zmény bilance sacharidi v reakci na zvysSeni koncentrace CO; V prostiedi se mezi
skupinami, druhy rostlin a dokonce i vramci jednoho druhu vyrazné li§i. Snad jen lze
vypozorovat jakési rozdilné tendence mezi nahosemennymi a krytosemennymi druhy rostlin
¢1 mezi pomalu a rychleji rostoucimi dievinami. U nahosemennych ptfevazuje akumulace
Skrobu. U rychleji rostoucich dievin obvykle nedochazi k aklimaci fotosyntézy.

Problém odlisnosti vysledki u téhoz druhu ¢i dokonce genotypu rostliny a obtiznost
zobecnovani vysledktt mohou byt dany odliSnosti pouzitych metod, délky trvani experimentu
a rozdilnym stafim stromu. P pouziti riznych metod obohaceni vzduchu CO; je obvykle
dosahovano odliSnych koncentraci CO,. Navic pii pouziti riiznych ristovych komor
bezpochyby dochazi k omezeni pusobeni dalSich vnéjsich faktortu, které se v piirodnich
podminkach vzdy objevovat budou. Systém FACE toto omezeni sice do velké miry vylucuje,
avSak dochazi v ném do jisté miry ke kolisani koncentrace CO,. Dale jsou vysledky uvadény
v riznych veliinach, které se mezi sebou Spatné porovnavaji.

S délkou trvani experimentu Uzce souvisi piipadnd aklimace fotosyntézy ¢i respirace.
Tyto jevy se mohou objevit az po nekolika letech rlstu za zvySené koncentrace CO,. Proto

bych v tomto ohledu radsi nepfikladala velky vyznam kratkodobym experimentiim. Rovnéz
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stafi zkoumanych rostlin hraje velmi dileZzitou roli pfi reakci na zvySenou koncentraci CO».
Semenacky a mladé stromy obvykle reaguji vyraznéji zrychlenim rustu.

V neposledni fad¢é vysledky ovliviiuje také umisténi listti ¢i jehlic v koruné, piipadné
stari viceletych listii/jehlic. Vysledky z riiznych pozicnich a v€kovych skupin jsou dle mého
nazoru takika neporovnatelné.

Za sebe bych ocenila vice experimentli na ovocnych stromech, zejména zaméiujicich
se na obsah cukrl v plodech. A¢ je to u hlediska budoucnosti nasi planety celkem zbytecné,

Z hlediska zptijemnéni pobytu clovéka na ni hraji cukry v ovoci dle mého ndzoru vyznamnou

roli.
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Tabulka 1: ovlivnéni fotosyntézy a Rubisco zvySenou koncentraci CO,
Druh Autor Vvék Délka A Ve, max L Jinax /Vemax (N Aklimace Aktivita Mnoist-
experimentu fotosyntézy Rubisco vi
Rubisco
Alnus hirsuta Eguchi et al. 2 roky 2 roky J(drodna) - -- --
2008 --(netrodnad)
Betula albosiensis Zhang et al. Semenacky | 5 mésicl NE
2007
Betula Eguchi et al. 2 roky 2 roky -- --(drodna) --(4rodna) J(inicialni | J(-N)
maximowicziana 2008 { (nedrodnd) { (nedrodna i totalni) --(+N)
)
Betula platyphylla Eguchi et al. 2 roky 2 roky { (Urodnd)
2008 --(netrodnad)
Fagus crenata Watanabe etal. | 2 roky 18 tydnl Mdo7. | - ™ Ano
2010 Tydne,
pak
pokles)
Fagus sylvatica Liozon et al. 2 sezény -(kratkodobé,+N) |  (kratkodob | T
2000 { (kratkodobé, €, malo N)
-N) ™2 sezdny)
--(2 sezdny)
Ko$vancova et 7 let 3 sezény ™ ™ ™ J
al.2009
Bader et al. 8 let T -
2010
Carpinus betulus Bader et al. 8 let ™ --
2010
Citrus reticulata a Vu et al. 2002 2 roky 29 mésicl N N
C. paradisi x C.
reticulata
Gmelina arborea Rasineni et al. Mladé 3 roky ™
2011
Populus alba Liberloo et al. 6 let ™ ™ Ne
2007
Taylor et al. 6-7 let ™ ™ -- ™
2008
Populus x Liberloo et al. 6 let ™ ™ Ne
euramericana 2007
Taylor et al. 6-7 let ™ ™ -- ™
2008
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Druh Autor Vvék Délka Ve, max L Jinax /Vemax (N Aklimace Aktivita Mnoist-
experimentu fotosyntézy Rubisco vi
Rubisco
Populus nigra Liberloo et al. 6 let ™ ™ Ne
2007
Quercus peraea Bader et al. 8 let -
2010
Quercus pubescens | Stylinski et al. Dospélé CeloZivotni - -- Ne -- --
2000
Quercus suber Maroco et al. Semenacky | 4 roky -4 --
2002
Populus Wang a Curtis Mladé 5 mésicl NE -(+N)
tremuloides 2001 J(-N)
Taylor et al. 6-7 let ™ ™ --
2008
Larix gmelini var. Watanabe etal. | 3 roky 139 dni N N
Japonica x L. 2011
kaempferi (malo Zivin)
Picea abies Kosvancova et 7 let 3 sezbény - NE N
al. 2009
Sallas et al. 1 rok 7 tydnd --
2003
Picea sitchensis Murray et al. 1 rok 1 sezéna --(dost N) --(dost N) ™R
2000 {(malo N) {(malo N)
Pinus sylvestris Sallas et al. 2 roky 7 tydnd ™ --
2003 (specificka
akt)
Pinus taeda Crous a 19 let 0Od 1996 -- --
Ellsworth 2004
Ellsworth et al. 11 let
2012 (1996-2006)
Pseudotsuga Lewis et al. Semenacky | Srpen 1993 aZ NE NE
menziesii 2004 cerven 1997
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Acacia karroo Wand et al. 1996 ™
Acer rubrum Williams et al. 2003 4 roky 3roky List -- -- --
(vzCO20od 1
roku)
Acer saccharum Kinney et al. 1997 semenacky 60 dni List ™
Roth et al. 1998 T
Agrell et al. 2000 2 roky 4 mésice List ™
(IV-VI1)
Kaakinen et al. 2004 0d 1997 3 roky Kmen NE NE N N-(a) | --
King et al. 2005 semenacky 3 roky Jemny -- M (malo
koren Zivin)
{ (hodné
Zivin)
Alnus hirsuta Eguchi et al. 2008 2 roky 2 roky List Mdrodna ™ Ano (v
pada) (drod- urodné
na padeé)
phda)
Betula albosiensis Zhang et al.2008 semenacky | 5 mésicu list T ™ Glukédza P Ano
Fruktoza 1
Betula Eguchi et al. 2008 2 roky list -- NE Ano (v
maximowicziana neurodné
pudé)
Betula papyrifera Lindroth et al. 1995 ™ ™
Tjoelker et al. 1998 semenacky ™
Agrell et al. 2000 2 roky 4 mésice List ™
(IV-VI1)
Kopper et al. 2001 --(jen
C0o2)
(s
03)
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Betula papyrifera Kaakinen et al. 2004 0Od 1997 3 roky Kmen
List -
Kostanien et al. 2006 5 let List J
Jemny --
koten
Riikonen et al. 2008 0Od 1997 Pupen N; --
Betula pendula Rey a Jarvis 1998 4 roky ™ Ano
Riikonen et al. 2005 7 let 3 roky List ™
Liu et al. 2005 5 let List ™ NE -
Kasurinen et al. 2006 3 roky List N ™
Kostiainen et al. 2006 | 7 let 3 roky Kmen ™ -- N
Betula platyphylla Eguchi et al. 2008 2 roky List { (Urodna N Ano
pada)
Kaakinen et al. 2004 0Od 1997 3 roky Kmen ™ --
Kitao et al. 2007 1 rok 1 sezona?
Castanea sativa Elkohen a Mousseau semenacky 1sezéna ™ Ano
1994
Castanea sativa x C. Carvalho et al. 2005 --
crenata
Cedrela odorata Carswell et al. 2000 Semendacky | 119 dni List -- Ne
Ceratonia siliqua Osorio et al. 2005 -- Ano ?
Citrus aurantium Jifon et al. 2002 Semendcky | 3 mésice List ™
Kofen ™
Citrus sinensis Jifon et al. 2002 Semendcky | 3 mésice List ™
Kofen T
Citrus reticulata a Vu et al. 2002 2 roky 29 mésich List ™ ™ Glukédza P Ano
hybridu C. paradisi x C. Fruktoza

reticulata
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Facus sylvatica Liu et al. 2005 2-3 roky 2 rGstové List ™ ™
sezény
Han et al. 2011 80—-120let | 8let list -- Ne
Ficus inspida Winter et al. 2000 30 tydn( ™
(bez
hnojeni)
Winter et al. 2001 T
Coley et al. 2002 6 mésicl List ™ ™
Fraxinus excelsior Conway et al. 2000 2 roky 1sezéna List --
V(o)
Liquidambar styraciflua | Sholtis et al. 2004 ™ ™ Ne
Malus domestica Ro et al. 2001 4 roky 3 roky List ™
,golden delicious” Chen et al. 2002 2 roky 120 dni Vsech- ™ ™ ™
ny
,gala“ Kelm et al. 2005 1 rok ™
Populus alba Davey et al. 2006 3 roky list ™ -- Ne
Populus deltoides Turnbull et al. 2004 3 roky list ™ ™
Walter et al. 2005 0Od 1999 4 roky ™ -- Glukéza | Ne
Fruktéza ¢
(u starsich
list()
Barron-Gafford et al. Zvyseni
2005 rhizodepozi
ce
Populus nigra Davey et al. 2006 3 roky List ™ -- Ne
Populus x Davey et al. 2006 4 roky List ™ -- Ne
euramericana
Populus tremola x P. Loewe et al. 2000 semendcky 1 sezona? ™ -- Fruktdza-
tremuloides 2,6-bisfosfat

N2

28




Populus tremuloides Lindroth et al. 1993 1 rok 60 dni List

Roth a Lindroth 1995 T

Kinney et al. 1997 semenacky 60 dni List ™

Tjoelker et al.1998 semenacky

Roth et al. 1998 T

Agrell et al. 2000 1 rok 4 mésice List ™

(IV-VI1)

Wang a Curtis 2001 z 1sezbéna List ™

korenovych
segment(l

Koper a Lindroth 4 roky 3 roky List ™

2003

Holton et al. 2003 (4-5m) 3 roky List --

Kaakinen et al. 2004 Od 1997 3 roky Kmen T M (klon - () d

(klony | 8L)

259 a

271)
King et al. 2005 Semenacky | 3 roky Jemny NE

koren (dost

Zivin)

/]\

(malo

Zivin)
Liu et al. 2005 5 let List T N -
Kostianen et al. 2006 Kmen -- M42E)

4 (8L)

Riikonen et al. 2008 0Od 1997 Pupen Zvyseni
poméru
monosachar
idy/di- a
oligosachari
dy
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Populus tremuloides Cseke et al. 2009 od 1997 List ™ --(216, glukézat
cerven) (neu271,
(271, cerven)
cerven) fruktoza
T (oba,
srpen)
Prunus persica Centritto 2002 Semenacky List ™
Pyrus serotina Ito et al. 1999 6 let 35 dni Plod ™ (35) ™ 35) fruktoza
79 dni --(79) --(79)
Quercus sp. Bader et al. 2010 8 let List ™
Quercus cerris Gahrooee 1998 celoZivotné | List --
Quercus ilex Korner a Miglietta celoZivotné | List ™
1994
Tognetti et al. 1998 Celozivotné | List ™
(vyron) Vétev
Blaschke et al. 2001 30-50 let CeloZivotné | Listy -- ™
Floémov
é
exudaty
Staudt et al. 2001 1 rok List - - ™ -
Schulte et al. 2002 semenacky | 8 mésicl List T Ano
Floémov --
é
exudaty
Aranda et al. 2006 2 roky 8 mésicl, List -- $? ano ™ -
po 4
sefezani
Quercus myrtifolia Hall et al. 2006 3 roky List J NG
Quercus petraea Schmitt et al. 1999 Mladé 1 sezéna List ™
Quercus pubescens Korner a Miglietta Celozivotné | List ™ --
1994
Gahrooee 1998 Celozivotni List --
Tognetti et al. 1998 CeloZivotni | List ™
Vétev
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Quercus pubescens Stylinski et al. 2000 Starsi Celozivotni List Ne
(letosni)
Blaschke et al. 2001 30-50 let CelozZivotné | Listy -- ™
Floémov
é
exudaty
Quercus rubra Kinney et al. 1998 semenacky 60 dni List ™
Quercus suber Maroco et al. 2002 4 roky 4 roky List ™ N (mladé
listy)
Quercus virginiana Tognetti a Johnson Semenacky | 6 mésicd -- -- -- Ne
1999b
Virola surinamensis Winter et al. 2000 30 tydnl ™
(bez
hnojeni)
Winter et al. 2001 Mala
zména
Coley et al. 2002 6 mésicl List M (bez ™
hnojeni)
(s
hnojenim)
Larix gmelinii var. Watanabe et al. 2011 | 3 roky Kvéten - zafi | Jehlice T Ano
Japonica x L. kaempferi
Larix decidua Hattenschwiler et al. 27 let 1 rok jehlice T Ne
2002
Asshoff a 26 let 3 roky Jehlice T
Hattenschwiler 2006
Larix laricina Tjoelker et al. 1998 Semendacky ™
Metasequoia Osborne a Beerling 1rok 3 roky Jehlice -- Ano
glyptosporoides 2003
Picea abies Barnes et al. 1995 5 let Jehlice -- -- glukéza
fruktéza
Landolt a Pfenninger mlady 1 ristova Jehlice ™ ™
1997 sezéna
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Picea abies Roberntz a Stockfors 30 let 2 sezény ™ glukéza Ano
1998 fruktoza (vyraznéjsiu
nehnoje-
nych)
Roberntz a Linder 30 let 4 roky Jehlice ™ ™
1999
Wiemken a Ineichen Mladé 3 roky Jehlice glukéza Ano
2000 (loriské) rafindza--
fruktoza--
maltéza--
Loewe et al. 2000 semenacky ™ --
Sallas et al. 2003 2 roky 7 tydn( Jehlice ™
Liu et al. 2005 2-3 roky Jehlice ™ --
Picea mariana Tjoelker et al. 1998 semenacky ™
Bigras a Bertrand semenacky 1rok Jehlice -- ™ Ano
2006
Picea sitchensis Barton et al. 1993 dospély 2 roky
Pinus banksiana Tjoelker et al. 1998 Semenacky ™
Pinus palustris Entry et al. 1998 Semenacky | 20 mésicl Jehlice ™ N N2
Kmen TM-N) [ D ™
d- -
(+N)
Hlavni CN) | 4
koren M+N) |
Postran T T(-N)
ni k. --(+N)
Jemné --(-N) -- --
k. V(+N)
Runion et al. 1999 20 mésich Jehlice ™
Kofen ™
Pinus radiata Turnbull et al. 1998 4 roky 4 roky Jehlice -- -- (loriské) Ne (letosni
(lorisk jehlice)
é)
Pinus sylvestris Janssens et al. 1998 semendcky 6 mésicl Koten T
Kainulainen et al. Kolem 20 3 roky Jehlice --
1998 let Jen
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posled

ni rok
v
letosni
ch
Jach a Ceulemans 3 roky Jehlice -
2000a
Jach and Ceulemans 5 let 2 roky Jehlice glukézat
2000b sorbitol T
(jen letosni)
Zha et al. 2001 20 let 4 roky Jehlice ™ ™
Sallas et al. 2003 1 rok 7 tydna Jehlice --
Kilpelainen et al. 2005 | 20 let 6 let Drevo
Pinus taeda Williams et al. 1994 semenacky Jehlice ™
Drake et al. 2008 Jemny --
koten
Pinus uncinata Hattenschwiler et al. 29 let 1 rok Jehlice T Ne
2002
Kmen ™
Sequoia sempervivens Osborne a Beerling 1rok 3 roky Jehlice ™ Ano
2003
Taxodium distichum Osborne a Beerling 1rok 3 roky Jehlice ™ Ano

2003
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Tabulka 3: respirace rostlin za zvySené koncentrace CO,

Druh Autor Stari stromu Délka experimentu Organ Respirace Rustova UdrZovaci Poznamka
Alnus glutinosa Vogel a Curtis 1995 160 dni List M (na plochu, tma)
--(na hmotnost,
tma)
Acer pseudoplatanus Hattenschwiler 2001 2roky 2 roky List N;
Edwards a Norby 4 roky koren ™
1999
Amthor 2000 Kratkodobé List NE
Spicer a Holbrook 23 az 68 let 1 sezbna Vzorky dfeva z N2
2007 kmene
Acer saccharum Edwards a Norby 5 let 4 roky koten --
1999
Wayne et al 1998 1 rok Celd nadzemni ¢ (tma)
cast
Betula papyrifera Tjoelker et al. 1999 Semenacky 91 dni Nadzemni ¢ast --
Koreny
Landhausser alieffers | 1 rok List M (na plochu, tma)
2001 { (na hmotnost,
tma)
Elkohen a Mousseau Semenacky 1 rstova sezona Kmen 4 (noc) S hnojenim i bez
1994
Cedrela odorata Carswell et al. 2000
Cercis canadensis Amthor 2000 Kratkodobé List NE
Citrus aurantium Jifon et al. 2002 Semenacky 3 mésice Nadzemni ¢ast N
rhizosféra
/]\
Citrus sinensis Jifon et al. 2002 Semenacky 3 mésice Nadzemni ¢ast N
Rhizosféra
/[\
Eucalyptus saligna Crous et al. 2011 3 roky 3 roky MNden
--(noc)
Crous et al. 2012 --(svétlo)
--(tma)
Fagus sylvatica Dufrene et al. 1993
Hattenschwiler 2001 2 roky 2 roky List NE
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Druh Autor Stari stromu Délka experimentu Organ Respirace Rustova UdrZovaci Poznamka
Fagus sylvatica Spinnler et al. 2002 4 roky 4 roky koren Zpocatku —
pak
Kosvancova et al. 7 let 3 sezdény --(tma)
2009
Spicer a Holbrook 34 az 51 let 1 sezona Vzorky dfeva z N
2007 kmene
Liquidambar Amthor 2000 Kratkodobé List N Maly vliv
styraciflua
Hamilton et al. 2001 0Od 1996 List {(primy vliv)
--(nepfimy)
George et al. 2003 13 let 4 roky Jemné koreny ™
Liriodendron Norby et al. 1992 3 roky List N
tulipifera
Amthor 2000 Kratkodobé List N Maly vliv
Malus domestica Bunce 1992 Semenacky List { (na hmotnost,
tma)
Ro et al. 2001 4 roky 3 roky ™
Phytolacca americana | Wolfe-Bellin et al. Semenacky
2006
Populus balsamifera Landhausser a 1rok List M tma)
Lieffers 2001
Burton a Pregitzer Kratkodobé Jemné koreny --
2002
Populus deltoides Turnbull et al. 2004 3 roky List - (tma)
Barron-Gafford et al. Rocné rfezany 4 roky Podzemni ¢asti ™
2005
Populus x Curtis et al. 1995 158 dni List (Rq) M na plochu,
euramericana uprostfed sezény,
Dost N)
J/(na hmotnost,
konec sez.,dost N)
Populus tremuloides Tjoelker et al. 1999 Semenacky 91 dni Nadzemni ¢ast --
Kofen
-
Landhausser a 1 rok List M tma)

Lieffers 2001
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Druh Autor Stari stromu Délka experimentu Organ Respirace Rustova UdrZovaci Poznamka
Populus tremuloides Wang a Curtis 2001 mladé 1 sezdna List Mtma)
Kmen M+N)
M-N, jen sam¢i)
Populus trichocarpa x | Johnson et al. 2002 mladé 15 dni List J(tma)
P. deltoides var.
deltoides
Populus (hybridi) Ceulemans et al. 1997 4 mésice --
(Baupre)
Prunus serotina Amthor 2000 Kratkodobé List NE Maly vliv
Quercus alba Woullschleger a Norby | Semenacky 3 roky List N
1992
Waullschleger et.al 4 roky Drevnata pletiva | Pomeér rlistové a
1995 udrZovaci beze
zmén
Amthor 2000 Kratkodobé List N Maly vliv
Burton a Pregitzer Kratkodobé Jemné koreny --
2002
Quercus ilex Tognetti a Johnson Semenacky 6 mésicl List Mtma) Zaludy od vyronG
1999a
Quercus petraea Crookshanks et al. 20 mésicu Koren N
1998
Quercus robur Bunce 1992 Semenacky List { (na hmotnost,
tma)
Hattenschwiler 2001 2 roky 2 roky List N
Amthor 2000 Kratkodobé List N Maly vliv
Burton a Pregitzer Kratkodobé Jemné koreny --
2002
Spicer a Holbrook 6az 10 let Vzorky dfeva z N
2007 kmene
Quercus suber Maroco et al. 2002 4 roky 4 roky List --(tma)
Quercus virginiana Tognetti a Johnson semenacky 6 mésicl J(tma)
1999b
Salix sagitta Johnson et al. 2002 List J(tma)
Ulmus rubra Amthor 2000 Kratkodobé List NE Maly vliv
Abies balsamea Landhausser a 1 rok Jehlice M na plochu, tma)

Lieffers 2001

{ (na hmotnost,
tma)
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Druh Autor Stari stromu Délka experimentu Organ Respirace Rustova UdrZovaci Poznamka
Juniperus Burton a Pregitzer Kratkodobé Jemné koreny --
monosperma 2002
Larix laricina Tjoelker et al. 1999 Semenacky 91 dni Nadzemni ¢ast -
Koren -4
Dvorak a Oplustilova 13 let 3 roky Kmen N2
1998
Roberntz a Stockfors 30 let 2 roky Vétve? ™ Respirace
1998 rezistentni ke
kyanidu
Janous et al. 2000 14 let 0Od 1992 Kmen -4
Vétve --
Hrubé kofeny ™
(dfevnaté)
Kosvancova et al. 7 let 3 sezdény --(tma)
2009
Acosta et al. 2010 4 roky Kmen ™
Picea glauca Landhausser a 1rok Jehlice M (na plochu, tma)
Lieffers 2001 { (na hmotnost,
tma)
Burton a Pregitzer Kratkodobé Jemné koreny --
2002
Picea mariana Tjoelker et al. 1999 Semenacky 91 dni Nadzemni ¢ast -4
Koren -
Murray et al. 2000 ™ Malo Zivin
Bigras a Bertrand --
2006
Pinus banksiana Tjoelker et al. 1999 Semenacky 91 dni Nadzemni ¢ast -
Koren -
Pinus edulis Burton a Pregitzer Kratkodobé Jemné koreny --
2002
Pinus ellioti Burton a Pregitzer Kratkodobé Jemné koreny --
2002
Pinus koraiensis Zhou et al. 2007 Od semen 4 roky Jehlice M (2. R. sezéna)
M™3.RS)
J (4. RS)
Pinus palustris Mitchell et al. 1995 Jehlice --
Pinus ponderosa Griffin et al. 1996 Semenacky 163 dni N
Carey et al. 1996 3 roky Kmen (dfevo) ) ™ --
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Druh Autor Stari stromu Délka experimentu Organ Respirace Rustova UdrZovaci Poznamka
Pinus radiata Griffin et al. 2004 4 roky 2 roky Jehlice M (Spicka)
{ (strfed)
J (baze)
Celkové |
Pinus strobus Spicer a Holbrook Kolem 20 let Vzorky dfeva z N;
2007 kmene
Pinus sylvestris Janssens et al. 1998 semenacky 6 mésicl Koren ™
Crookshanks et al. 20 mésicl Koren N2
1998
Kellomaki a Wang 30 let 3 roky Jehlice { (pozdni -- { (pozdni
1998 vyvojova stadia) vyvojova
stadia)
Zha et al. 2001 20 let 4 roky Jehlice NE -- NE
Pinus sylvestris Wang et al. 2002
Zha et al. 2002b 20 let 4 roky Jehlice N Pozitivni korelace
s obsahem dusiku
Jach a Ceulemans 3 roky --(tma)
2000a
Wang et al. 2002 20 let 4 roky Jehlice M poledne)
{(roéni)
Zha et al. 2002a 20 let 4 roky Jehlice (letosni) N
Zha et al. 2003 20 let 4 roky Nadzemni ¢ast 4 (15°) -- NE
Zha et al. 2005 20 let 5let Kmen ™ - ™
Pinus sylvestriformis Zhou et al. 2007 4 roky 4 roky Jehlice --(2. Rist. Sezdna)
{ (3. RS)
(4. RS)
Pinus taeda Teskey 1995 21 let 1 sezdna J (tma)
Liu and Teskey 1995 Dospéla 2 roky Jehlice --(tma)
Gonzalez-Meler a N
Siedow 1999
Hamilton et al. 2001 17 let 0d 1996 ( -- -- --
Hamilton et al. 2002 15 let 4 roky --(autotrofni --
respirace)
M (heterotrofni
respirace)
Jemny koren NE
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Druh Autor Stari stromu Délka experimentu Organ Respirace Rustova UdrZovaci Poznamka
Pinus taeda Moore et al. 2008 21 let 7 let Kmen M vypousténi CO,)
Drake et al. 2008 Jemné koreny --
George et al. 2003 17 let 4 roky Jemné koreny J ™
Spicer a Holbrook 11 a7 41 let Vzorky dfeva z N

Tsuga canadensis

2007

kmene
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