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Seznam pouzitych zkratek

AC (ambient concentration) normalni koncentrace CO,

EC (elevated concentration) zvysena koncentrace CO,

FACE free air CO, enrichment

OTC (open top chamber) oteviena ristovd komora

ppm (parts per milion) jednotka koncentrace — miliontina objemu (1:10%), po&et objemovych
jednotek z milionu téchto jednotek

RGR (relative growth rate) relativni rychlost ristu, tj. zména hmotnosti biomasy na jednotku
biomasy za ¢as

SLA (specific leaf area) specifickd listova plocha, tj. plocha listu vztazend na jednotku
hmotnosti susiny listu

SLW (specific leaf weight) specifickd hmotnost listu, tj. hmotnost suSiny listu vztazena na
plochu listu; t¢Z LMA (specific leaf mass area), SLM (specific leaf mass), LSM (leaf specific
mass)

UDP-Glc dehydrogenaza uridindifosfat-gluk6za dehydrogenaza, enzym, ktery se podili na
draze tvorby soucésti bunécné stény

XET (xyloglucan endotransglycosylase) xyloglukan endotransglykosylaza

[CO;] koncentrace oxidu uhlic¢itého



Abstrakt

V poslednich desetiletich nartsta koncentrace CO, v atmosféie Zemé, coz ma vliv na
rostliny, nebot’ CO, je substratem pro fotosyntézu a zdrojem uhliku, jenz je vazan do jejich
biomasy. Bylo zjisténo, ze zvySena koncentrace CO, v atmosféie ovlivituje fyziologické
procesy Vv rostlinach, zejména ma vliv na rychlost fotosyntézy, tvorbu a ukladani zasobnich
latek a na fyziologické procesy ovliviiované priduchy. Vzhledem k propojenosti struktur a
funkce téz plisobi zmény stavby rostlinnych organti, predevsim listd, které jsou mistem, kde
fotosyntéza probiha.

Zmény v anatomii listu se mohou projevit na vSech trovnich pozorovani. Nejsou vSak
u vSech zkoumanych druhti rostlin konzistentni, coz naznacuje komplikovanost ptisobeni
zmén koncentrace CO; na rostliny. U anatomickych struktur se vliv zvySené koncentrace CO,
nejvice projevuje pii jejich vytvareni, zatimco po ukonceni vyvoje listu nedochdzi
k vyraznym zménam jeho stavby. ZvySenou koncentraci CO, jsou proto vice ovlivnény
mladé, rostouci rostliny. Pfi morfogenezi listu se mize zménit velikost a rychlost tvorby
bunék, a tim 1 tvar a velikost celého listu. Zmény se dale projevuji ve fyziologickych a
strukturdlnich vlastnostech pletiv, napt. v parametrech mezofylu a vodivych pletiv ¢i v poctu
praducht, kdy se pfi vyssi koncentraci CO, obvykle snizuje hustota priiduchd. V neposledni
fadé muze byt ovlivnéna ultrastruktura chloroplastu.

Ze studii pasobeni zvysSené koncentrace CO; na anatomii listu ¢asto 1 u ptibuznych
druhii vyplyvaji protichidné vysledky. Tato skuteCnost je ziejmé zplisobena kombinaci
environmentalnich a vnitfnich faktort, jejichz vliv je tfeba brat v potaz pifi odhalovani
mechanismi tohoto komplikovaného procesu.

Cilem ptedkladané prace je zhodnotit vliv zvySené koncentrace CO, v atmosféfe na
anatomii listu jehlicnant. Prvni ¢ast prace nabizi nejprve shrnuti zdkladnich anatomickych
charakteristik listd jehli¢nant, dale je vénovana zménam koncentrace oxidu uhli¢it¢ho
v atmosféte, vlivim CO, na rostliny a souhrnu experimentalnich metod studia ptisobeni CO,
na rostliny. Ve druhé, hlavni ¢asti prace je popsano piisobeni oxidu uhli¢itého na anatomii
listu se zaméfenim na jehlice jehlicnanli ve vztahu k procesim morfogeneze listu a

mikroskopickym zméndm struktury jehlic.

Kli¢ova slova: anatomie listu, jehlice, koncentrace CO,, mezofyl, morfogeneze listu,

pokozka, pruduchy, strukturdlni parametry listu, rychlost riistu



Abstract

During the last decades CO, concentration has been increasing in the Earth
atmosphere, thus affecting plants because CO, represents a substrate for photosynthesis and a
source of carbon, which is bound into their biomass. It was found that the elevated CO,
concentration affects physiological processes in plants, namely photosynthetic rate,
production and accumulation of storage substances and the physiological processes affected
by stomata. Regarding interconnection of structure and function, elevated CO, concentration
also causes changes in the structure of plant organs, particularly leaves, in which
photosynthesis takes place.

Changes in the leaf anatomy can be found at all levels of observation. However, they
are not consistent, which indicates the complexity of the effect of the elevated CO,
concentration on plants. In the case of leaf anatomical structures, this effect is strongest
during the leaf development, while in the structure of mature leaves there are not so distinct
changes. Young, developing plants are thus more strongly affected by the elevated CO,
concentration. During the leaf morphogenesis the cell size and cell production rate can
change, resulting also in shape and size changes of entire leaf. Further, there are changes in
physiological and structural characteristics of tissues, e.g. in parameters of mesophyll,
vascular tissues and stomata. The elevated CO, concentration can result in the increase of the
stomatal density and stomatal index. It can also influence the chloroplast ultrastructure.

The results of studies of the effect of the elevated CO; concentration on leaf anatomy
are often contradictory, even in the case of related species. This fact is caused by the
combined effect of different environmental and internal factors, which has to be taken into
account in elucidation of mechanisms of this complicated process.

The aim of the present review was to evaluate the effect of elevated CO, concentration
on leaf anatomy of coniferous needles. The first part of the review briefly describes basic
anatomical characteristics of needles, then shortly refers to changes in CO, concentration in
atmosphere and finally it reviews currently available methods of simulation of CO,
enrichment. The second, main part then describes the effects of elevated CO, concentration on
leaf anatomy with emphasis given to coniferous needles. This part is focused on processes of

leaf morphogenesis and on microscopic changes of needles.

Keywords: leaf anatomy, needles, CO2 concentration, mesophyl, leaf morphogenesis,

epidermis, stomata, leaf structural parameteres, growth rate



1. Uvod

Anatomie listu rostlin je ovlivnéna podminkami, ve kterych rostliny rostou. Jednim
z faktort prostiedi, ktery ovlivituje strukturu listd, je hodnota koncentrace oxidu uhli¢ité¢ho
v okolnim vzduchu. Cilem této prace je shrnout poznatky o vlivech zvysené koncentrace CO;
v atmosféfe na anatomii listu jehlicnand. Pivodnim zamérem prace bylo soustfedit se na
danou problematiku pouze u jehli¢nanli, avSak vzhledem k mensimu mnozstvi literatury
zabyvajici se jehlicnany byly vyuzity i vysledky praci, které zkoumaly vliv zvySené
koncentrace CO; na strukturu listd jinych rostlin.

Prvni, Givodni ¢ast prace nabizi shrnuti zédkladnich anatomickych charakteristik listl
jehli¢nani, dale je vénovana zménam koncentrace oxidu uhli¢itého v atmosféte, vlivim CO,
na rostliny a souhrnu experimentalnich metod studia ptisobeni CO, na rostliny. Ve druhé,
hlavni ¢asti prace — v kapitole 2 — je popsano pisobeni oxidu uhli¢itého na anatomii listu se
zaméfenim na jehlice jehlicnanti na rGznych urovnich pozorovani — od zmén na
makroskopické urovni az po zmény v ultrastruktufe. Tato Cast pojednava o zmeénach
v morfogenezi listu zplsobenych zvySenou koncentraci CO, (kap. 2.1.) a dale o
mikroskopickych zménach struktury zralych jehlic (kap. 2.2). Néasleduje zavér a seznam

citované literatury.

1.1 Anatomie listu jehli¢nani — stavba jehlice

Anatomicka stavba listu byla studovéna jiz od objeveni mikroskopie a byla popsana
v mnoha ucebnich textech, které se zabyvaji anatomii rostlin (Esau, 1977; Mauseth, 1988;
Fahn, 1990; Pazourek a Votrubova, 1997; Dickison, 2000; Votrubova, 2001; Evert, 2006),
poznatky z uvedenych zdrojii byly vyuzity v celé této kapitole. Jehlice smrku ztepilého byly
experimentdlnim materidlem nékolika diplomovych a dizerta¢nich praci tymu doc.
Albrechtové a naslednych publikaci (Soukupova et al., 2000a; Soukupova et al., 2000b), ze
kterych byla v této kapitole vyuzita n¢kterd jejich mikroskopicka dokumentace.
asimila¢ni listy (trofofyly), kterych se tykaji dale uvadéné udaje. Stavba listu je dana jeho
funkci — list slouzi hlavné k fotosyntéze a transpiraci. Je tfeba, aby zachytil co nejvice zéfeni,
a proto byva u vétsiny rostlin plochy a zarovei tenky, aby se zafeni dostalo skrze list do vSech
jeho ¢asti. Listy jehli¢nant jsou tenké, uzké a protahlé; pro sviij tvar se nazyvaji jehlice. Jsou

to jednozilné xeromorfni listy, které vyristaji ve svazcich o jedné az péti jehlicich. Poctem



jehlic ve svazku mutize byt ovlivnén jejich tvar na pti¢ném prutfezu, prikladem je tvar jehlice
borovice, ktery zalezi na poctu jehlic ve svazku — svazek je na prufezu kruhovy — viz obr.
1.1 c. Na obrazcich 1.1a-f je znazornéna stavba jehlic nékolika druhli stroma. Listy jehli¢nanii

vétsinou pies zimu neopadavaji, vyjimkou je napiiklad modiin a tis.

1.1.1 Pokozka

List je ohrani¢en krycim pletivem — pokozkou (epidermis), kterd byva tvofena jednou
vrstvou dlazdicovitych, tésné se dotykajicich bunék (obr. 1.1a, e). Casti jejich bunéénych stén
vystavené okolnimu prostfedi byvaji ztlustlé a nachazeji se v nich hydrofébni latky — kutin,
vosky a na povrchu nebunécnd vrstva kutikula. Tyto latky omezuji propustnost stén pro vodu.
Jehlice byvaji Casto vystaveny pisobeni faktorh prostiedi i po nékolik let, a proto maji buiiky
jejich pokozky tlust¢é bunécné stény a povrch jehlic je potazen silnou kutikulou
s epikutikularnimi vosky.

V pokozce se nachézeji praduchy, které umoznuji vyménu plynti mezi vnitfnim
prostorem listu a okolim. U jehlic, stejné jako u jinych listii, obsahuji svéraci buniky priducht
narozdil od ostatnich bun€k pokozky chloroplasty. Mira dostupnosti CO; pro biochemicky a
fotochemicky aparat fotosyntézy, ktera reguluje tok CO, podle jeho potiebnosti uvnitt listu, je
vyjadfena parametrem vodivosti pruduchi. Pfi uzavieni priducht je rychlost fotosyntézy
limitovana dostupnosti CO,, jehoZ koncentrace je v intercelularach nizk4. Priduchy mohou
byt u jehlic zanofené pod povrch listu, jako je tomu napiiklad u smrku ztepilého a n¢kterych
druhti borovic a douglasek (obr. 1.1b), aby se znich uvolnéné molekuly vody nedostaly
snadno do volného vzduchu, ale hromadily se v epistomatdlni dutiné. Tim vytvofi vyssi
koncentraci vodni pary v okoli pruduchu, ¢imz se snizi vydej vody z listu.

Priduchy jsou na vSech stranach jehlice, obvykle uspofddané v fadach, jako je tomu
napf. u smrku a borovice. Pocet a hustota pruduchi zalezi druhu rostliny i na podminkach
okolniho prostiedi Hustota priduchi, tedy pocet priiduchii na mm?, se 1i$i mezi druhy rostlin i
mezi oblastmi listu, protoze vramci listu existuji vyvojové gradienty, a jeji hodnota se
pohybuje od desitek po stovky. Hustota priaduchi je citlivd na zmény koncentrace CO,, ¢ehoz
je vyuzivano pti paleoklimatologickych studiich (viz kapitola 2.2.1.1). Na kratkodobé nebo
nahlé zmény vlastnosti okolniho prostfedi priduchy odpovidaji zménami otevienosti, ktera

ovliviiuje vodivost priduchil a tim i rychlost transpirace.



1.1.2 Mezofyl

Pod pokoZzkou se u jehlic obvykle nachéazi vrstva sklerenchymatickych bunék, které
tvoii spodni pokozku, takzvanou hypodermis (Fahn, 1990). Tato vrstva neni v mistech, kde se
nachdzeji vertikalni fady priduchd (obr. 1.1e). Hypodermis se naléza u vétSiny druhd
jehli¢nant, naptiklad u smrku ztepilého Picea abies, u borovic, u celedi Araucariaceae a u
dalSich druhd, zatimco u tisu a toreje se nevyskytuje vibec (Esau, 1977).

Zakladni listové pletivo — listovy mezofyl — tvoii parenchymatické buiiky, v nichz se
nachazi velky pocet chloroplastii. Mezofylové bunky byvaji u jehlic lalo¢naté, s vybézky
bunéénych stén tréicimi do mezibunécnych prostor, které se nazyvaji intercelulary, a jimiz
proudi do mezofylu plyny pfijaté prostfednictvim priduchii. Vnitini povrch listu, tj. soucet
povrchii vSech stén mezofylovych bunék vystavenych intercelularam, je dulezity kvantitativni
parametr listu.

Jehlice jsou listy ekvifacidlni, tj. maji podobnou stavbu mezofylu na obou stranach
listu. Jejich mezofyl je tvofen bud nckolika vrstvami nerozliSenych lalo¢natych
chlorenchymatickych bun€k — napt. u borovice, smrku a cedru, nebo je rozliSen na houbovity
a palisddovy parenchym — napf. u jedle, tisu, douglasky, blahocetu, ostrolistce, sekvoje a
Podocarpu (Mauseth, 1988). V mezofylu jehlic se mize vyskytovat rizny pocet
pryskyfi¢nych kanalkl, které maji na prafezu kruhovy okraj tvofeny epitelialnimi buiikami

(obr. 1.1a).

1.1.3 Vodiva pletiva

Vodiva pletiva se nachazeji ve stfednim vélci jehlice, ktery je ohrani¢en endodermis,
vrstvou zpravidla tlustosténnych bunck (obr. 1.1a, e). Jehlicemi probihd jeden (napft. rod
Picea) nebo dva (napf. rod Pinus) cévni svazky, které byvaji nerozvétvené. Sestavaji
z Xylému, umisténého blize k piivracené (adaxialni) strané a z floému blize k spodni,
odvracené (abaxialni) stran¢ jehlice. Prostor mezi cévnimi svazky a endodermis vypliuje u
jehlic transfuzni pletivo, tvofené tracheidami a parenchymatickymi buitkami, z nichz mnohé
obsahuji velké vakuoly s polyfenolickymi latkami. Ve stfednim valci se nevyskytuji zadné

mezibunécné prostory (Esau, 1977).
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Obr. 1.1: Struktura jehlic na pfi¢ném fezu

a Jehlice Pinus monophylla. A pti¢ny fez celou jehlici, B podélny fez mezofylem a trasfiznim
pletivem, C pri¢ny fez stftedem jehlice. Pfevzato z Esau (1977), upraveno.

b Detail zanofeného priaduchu smrku ztepilého Picea abies ucpané¢ho voskem. Prevzato ze
Soukupova et al. (2000a).

¢ Schéma uspotadani jehlic borovic ve svazcich a tvari jejich pticnych fezl. Pievzato z <
http://www.lovett-pinetum.org/drawingneedles.jpg> a upraveno.

d Pti¢ny fez jehlici Picea pungens. Ptevzato ze Soukupova et al. (2000b).

e Popis zédkladnich struktur na ptikladu jehlice P. pungens. Ptevzato ze Soukupova et al.
(2000b) a upraveno.

f Pficné fezy jehlicemi: A borovice ¢erné Pinus nigra, B modfinu Larix sp., C tisu Taxus
canadensis, D Abies sp. Pfevzato z Esau (1977), upraveno.

1.2 Koncentrace CO; a jeji vliv na rostliny

1.2.1 Zmény koncentrace CO; v atmosfére Zemé

Oxid uhlic¢ity patii mezi tzv. sklenikové plyny, které zachycuji a odrazeji infracervené
zéafeni, jez by se bez jejich pfitomnosti v atmosféfe rychleji uvolnilo do vesmiru, ¢imz se
podileji na zvySovani teploty zemské atmosféry. Tento jev se nazyva sklenikovy efekt. Je

popsan na obr. 1.2.

Schéma sklenikového efektu

A 30% svételného “Wesmir
zafeni je adraZeno *
nét do vesmiru,

Atmosféera

Pfirozené == smskyujici
sklenikové plymy:

vodni péara, metan, oxduhlicity ..
zachytavail tepelngé (infracerveng)
Tafeni ze Zeme &
ohfivajl atmosféru.

Obr 1.2: Schéma sklenikového efektu. Pfevzato z Wikimedia
<http://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/e/ec/Schema_sklenikovy efekt.gif>

Z daji mnoha méteni vyplyva, Ze se v poslednich desitkach let zvySuje obsah oxidu
uhli¢itého v zemské atmosfétre (viz grafy na obr. 1.3 a 1.4). V disledku lidské Cinnosti, tj.

spalovanim fosilnich paliv, primyslovou vyrobou a zménami vyuziti krajiny, zejména
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odlesiiovanim, dochazi ke zvySovani emisi CO, do atmosféry (Natr, 2000). Strmy nartst

obsahu CO,; v atmosféte se datuje do 19. stoleti, kdy zacala [CO,] stoupat z hodnot kolem

280 ppm, na kterych se drZela v poslednich n¢kolika tisicich letech, na hodnoty pfes 290 ppm

na zacCatku 20. stoleti a dale az na dnesni hodnoty ptes 380 ppm. Trend ke zvySovani [CO,]

stale pretrvava. Modely vyvoje slozeni atmo

sféry naznacuji dal$i nartst koncentrace CO,

v nasledujicich letech a desetiletich (Etheridge et al., 1998; WMO, 2007; Tans, 2008).

Soucasny rocni nartist primémé rocni [CO;] v lokalit¢ Mauna Loa na Havaji (s nejstarsi

stanici pro méfeni koncentrace CO, v atmosféfe na svété) se pohybuje pfiblizn¢ okolo 2 ppm

CO, (Tans, 2008)(Obr. 1.4).
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Source: Etheridge et al. {CSIRO)
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Obr. 1.3: Koncentrace CO, ve vzduchovych Obr. 1.4: Primérna globalni mésicni

bublindch zlet 1006 az 1978 uchovanych
v ledovci Law Dome na Antarktidé. DSS,
DEO8 a DEO08-2 jsou oznaceni vrti v ledovci,
ze kterych byla ziskdna data vynesend do
grafu, bliz§i podrobnosti viz Etheridge et al.
(1998), odkud byl graf prevzat.

koncentrace CO, v zemské atmosféfe méfena
v Mauna Loa od roku 2003 do srpna roku
2008. Prevzato zTans (2008). V obdobi
zimnich mésici na severni polokouli
koncentrace CO, globaln¢ stoupa, protoze
klesd jeho spotieba fotosyntézou vegetace
severni polokoule.
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1.2.2 Studium vlivu zvySené koncentrace CO; na rostliny

Pii studiu vlivli zvySené [CO;] na rostliny se pouZivaji rizné metody obohacovani
vzduchu oxidem uhli¢itym, které maji své vyhody 1 nevyhody, pfi¢emz v souc¢asné dob¢ se
jevi jako nejvhodnéjsi metoda FACE, tj. Free Air CO, Enrichment (pfehled viz Natr, 2000).
Nyni je ve svéte v provozu nékolik desitek téchto systému, viz napt. seznam na webovych
strankach <http://public.ornl.gov/face/global face.shtml>. Na obr. 1.5a-o0 jsou fotografie
néktrych lokalit. Systém FACE sestava z dutych sloupki, postavenych okolo pokusné plochy,
ze kterych na pokusné rostliny tryska oxid uhli¢ity. Diky informacim z ¢idel je pomoci
pocitact regulovan piivod CO, tak, aby byl na pokusné plose homogenni vzduch se zadanym
obsahem CO,. Mezi vyhody této metody patii zejména skutecnost, Ze pokusné rostliny rostou
pii zvysené [CO;], ale jinak témef ve svém prirozeném prostiedi, a ze jsou zvysenou [CO;]
ovlivnéna cela spolecenstva rostlin na ekosystémové urovni. Hlavni nevyhodou metody
FACE je jeji nakladnost, zejména kvuli velké spotfebé CO, (Ceulemans a Mousseau, 1994).

Dalsi metodou, pouzivanou pii studiu vlivu EC na rostliny, je péstovani rostlin v
rustovych komorach. Nejdiive se zacaly pouzivat uzaviené rastové komory, ¢asto umisténé
uvnitt sklenikd. Jejich hlavni nevyhodou je snizena ozéatenost péstovanych rostlin. Tato
nevyhoda se téméf vylouc¢i pouzitim otevienych ristovych komor (OTC, Open Top
Chamber), uvniti kterych je mnozstvi svétla srovnatelné s okolnim prostiedim (obr. 1.5p-r).
OTC mohou obklopovat nejen rostliny v kvétinacich, ale i jedince rostouci v pfirozené pade.
Nevyhodou téchto komor je mirn¢ odlisné teplota a relativni vlhkost vzduchu a také snizena
rychlost vétru vzhledem k okoli. Tato metoda je také nékladna diky velké spotiebé oxidu
uhli¢itého (Ceulemans a Mousseau, 1994). V Ceské republice se OTC nachazeji na
experimentalnim pracovisti USBE na Bilém Kiizi v Beskydech (obr. 1.5p).

Pii méfeni fyziologickych parametrti rostlin, napf. pfi stanovovani rychlosti
fotosyntézy a transpirace pii EC, se uplatiuji kyvety nebo vaky pfipeviiované na jednotlivé
vétve nebo casti vétvi. Hlavni nevyhodou zmilované metody je to, Ze jsou zvySenou [CO;]
ovlivnény pouze c¢asti rostlin (Natr, 2000). V neposledni fad¢ lze ke studiu vlivu EC na
rostliny vyuzit pfirozenych vyroni CO,. Vyhodou je skutecné dlouhodobé plisobeni EC na
okolni rostliny, ale tato metoda ma i ¢etné nevyhody — napt. vypousténi CO; ze zdroje neni
v pribéhu &asu rovnomémé a [CO,] kolisa pisobenim vétri. Casto se téZ k ovlivnénym
rostlinam obtizn¢ hledaji takové protéjsky, které¢ by rostly pobliz v obdobnych podminkach,
avSak v AC (Natr, 2000).
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Obr. 1.5:

Systémy FACE (Free-Air CO; Enrichment):

a Aspen FACE pouzity na topoly v Harshaw Experimental Forest pobliz Rhinelanderu ve
stat¢ Wisconsin v USA. Pfevzato z <http://aspenface.mtu.edu>

b Systém FACE o priméru 22 m v porostu topolti Populus alba, Populus nigra a Populus x
euramericana pobliz mésta Tuscania v provincii Viterbo ve stiedni Italii.

Ptevzato z <http://www.unitus.it/euroface/gallery/aero.htm>

¢ Systémy FACE v lese s opadavymi stromy v Oak Ridge National Laboratory v Tennesee

v USA. Prevzato z <http://www.rmrs.nau.edu/USAMAB/images/southern-appalacian_aerial-
Aug00.jpg>

d, e, f: Experimentalni systém v lese Duke Forest pobliz Chapel Hill v Orange County

v Severni Karoling v USA:

d Pohled shora, foto Les Todd, pievzato

z <http://www.dukemagazine.duke.edu/dukemag/issues/111205/depgaz17.html>

e Pohled zespodu na centralni véz uprostied kruhu FACE slouzici k odbéru vzorkd.

Ptevzato z <http://www.duke.edu/~jspippen/work/face.htm>

f Mnoho senzorti zaznamendva nejriznéjsi parametry piidy, stromt i ovzdusi na
experimentalni plose. <http://www.duke.edu/~jspippen/work/face.htm>

g Kruhy o priméru 1,5 m v projektu TasFACE v Pontville v Tasmanii, pfevzato

z <http://www.utas.edu.au/docs/plant_science/ps/ps/face approach.html>

h Pokusné pracovisté Sky Oaks, San Diego State University, USA.

Ptevzato z <http://www.sci.sdsu.edu/GCRG/skyoaks/overhead.htm>

i Pokusna plocha projektu BioCON v Cedar Creek v Minnesoté v USA.

Ptevzato z <http://geology.about.com/library/weekly/aa071600b.htm>

j Systém FACE o priméru 8§ m v némeckém Giessenu

Ptevzato z <http://www.uni-
giessen.de/cms/fbz/fb08/biologie/pflanzenoek/forschung/Foeinr/UKL/projekte/GiFACE/GiF
ACE-System/image1>

k Systém SoyFace pro zkoumani s6ji — University of Illinois, Urbana Champaign, USA.
Ptevzato z <http://www.soyface.uiuc.edu/Weblmages/images/Slidel1 tif.jpg>

1 Systém FACE v Braunschweigu, Némecko. Pievzato

z <http://www.fal.de/cln_044/nn_792590/DE/aktuell/pressemitteilungen/2007/presse 30 2
007 __aoe.html nnn=true>

m Experimentalni ryzové pole se systémem FACE v Shizukuishi, Iwate v Japonsku. Prevzato
z <www.niaes.affrc.go.jp/annual/r2000/html/rp4.htmI>

n Systém SoyFace pro zkoumani s6ji — University of Illinois, Urbana Champaign, USA.
Ptevzato z <http://www.soyface.uiuc.edu/Weblmages/images/ring6.jpg>

o Systém FACE v Mohavské pousti ve stat¢ Nevada v USA. Pievzato

z <http://www.unlv.edu/Climate Change Research/Pictures/NDFF1.htm>

OTC - otevirené komory:

p Kultivadni sféry se smrkem na pracovisti USBE na Bilém Kiizi v Beskydech
<http://www.usbe.cas.cz/lefr/kultivacni_sfery.htm>

q Tervuren, Belgie <www.var.fgov.be/chip.php>

r Jokioinen, Finsko <www.var.fgov.be/chip.php>

Vysledky experimentl zalezi nejen na pouzité metodé zvyseni [CO,], délce pisobeni

EC a na staii zkoumanych rostlin, ale také na dalSich faktorech. Korner (2006) zduraziiuje, Ze
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vetsi vliv na vysledek experimentu nez pouzitd metoda obohaceni vzduchu CO, maji dalsi
podminky pro rist, zejména kvalita pudy, ve které jsou rostliny péstovany.

K rozporim ve vysledcich miize dochézet i pfi srovndvani rostlin téhoz druhu
zkoumaného za velmi podobnych podminek. Aby se zamezilo nesrovnalostem, je tfeba
srovnavat dostatecny pocet vzorkil a pti jejich odbéru si v§imat dalsich faktord, které mohou
vlastnosti vzorku ovlivnit — napft. u jehlic vzit v tivahu jejich stafi a vertikalni polohu v koruné
(Lin et al., 2001). Naptiklad se mezi vzorky odebranymi v riznych vrstvach koruny smrku
projevily rozdily v aktivit¢ enzymu ribul6zy-1,5-bisfosfat karboxylazy/oxygenazy (Hrstka et
al., 2005). Pii anatomickych analyzach je tfeba uvazit moznost gradientu sledovanych
parametra v ramci listu (Lhotakova et al., 2007).

Nelze jednoznacné fici, zda jsou vysledky studii vlivu zvySené koncentrace oxidu
uhli¢itého na strukturu rostlin vzdy porovnatelné, a to nejen proto, ze jsou zkoumany odlisné
druhy rostlin, ale také pro rizné pojeti normalni a zvySené koncentrace oxidu uhli¢itého.
Vzhledem k tomu, ze [CO;] v atmosféfe vzrusta (obr. 1.3 a 1.4), vzrustaji béhem let i hodnoty
koncentrace CO, povazované v pokusech za normalni — pohybuji se od 250 do 400 ppm.
Hodnoty zvysSené koncentrace byvaji vétSinou dvojnasobkem normalnich hodnot, ale zdaleka
ne vzdy. Tabulka 1.1 nabizi srovnani zkoumanych rostlinnych druhi a pouzitych koncentraci

CO,, které byly uvedeny ve studiich citovanych v této praci.

Tab. 1.1: Shrnuti zkoumanych druhl rostlin a koncentraci povaZovanych v jednotlivych
studiich za normalni (AC) a zvySené (EC) koncentrace oxidu uhli¢itého.

Vysvétlivky: d — den; n — noc; ? — autofi neuvade¢ji hodnotu koncentrace, kterou povazovali
v experimentu za normalni, uvadéji pouze o kolik se zvySena [CO;] lisila od AC; d* -

koncentrace CO; byla zvySena na uvedenou hodnotu jen ve dne.

Autori, rok vydani AC (ppm) | EC (ppm) | Zkoumané rostliny

Apple et al., 2000 7350 ?350+200 Pseudotsuga menziesii

Cavender-Bares et al., 2000 | 380 700 Quercus rubra

Conroy et al., 1986 330 660 Pinus radiata

Eguchi et al., 2004 360 720 Larix kaempferi Carr.

Fendrych, 2005 370 700 Picea abies

Ferris et al., 2001 360 550 Populus x euramericana (hybrid P.
deltoides x P. nigra, klon [-214)
Populus nigra (Jean Pourtet)
Populus alba (2AS-11)
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Gibeaut et al., 2000 360 1000 Arabidopsis  thaliana  (Landsberg
erecta)
Griffin et al., 2001 370d/450n | 570d/650n | Liquidambar styraciflua
Griffin et al., 2001 250 1000 Glycine max
Griffin et al., 2001 360 730 Abutilon theophrasti
Griffin et al., 2001 360 830+52 Piper auritum
Epipremnum pinnatum
Griffin et al., 2001 360 560 Pinus taeda
Pinus radiata
Acer rubrum
Cercis canadensis
Liquidambar styraciflua
Kinsman et al., 1997 400£1,5 699+2,6 Dactylis glomerata L.
Leadley et al., 1987 348 645 Glycine max L. Merr. ‘Bragg’
Lin et al., 2001 350 750 Pinus sylvestris L.
Luomala et al., 2005 362+43 693+30 Pinus sylvestris L.
Norby a O’Neill, 1991 371+17 493+10 Liriodendron tulipifera L.
787+30
Oksanen et al., 2001 360 560d* Populus tremuloides Michx.
Oksanen et al., 2005 1.rok 365 | 1. rok 651 Betula pendula Roth (klon 4 a klon 80)
2.1ok 371 | 2.rok 720
3.10k 373 | 3. rok 729
Olszyk et al., 2005 ? 7+180 Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco
Onoda et al., 2007 370 530 Polygonum sachalinense
Sasa kurilensis
Tiarella polyphylla
Onoda et al., 2007 370 760 Hydrangea paniculata
Phragmites australis
Plantago asiatica
Onoda et al., 2007 375 670 Hydrangea paniculata
Polygonum sachalinense
Sasa kurilensis
Pritchard et al., 1997 365 720 Pinus palustris
Ranasinghe a Taylor, 1996 330-350 620-640 Phaseolus vulgaris L. cv. Tender Green

17




Sholtis et al., 2004 364 553 Liquidambar styraciflua

Taylor et al., 2003 370 550 Populus x euramericana (hybrid P.
deltoides x P. nigra, klon I-214)

Teng et al., 2006 370 700 Arabidopsis thaliana L. (Col-0)

Thomas a Bazzaz, 1996 350 700 Taraxacum officinale Weber

Plantago major

Rumex crispus

Thomas a Harvey, 1983 340 520;718;910 | Zea mays L. ‘Golden Bantam’
Glycine max L. Merril ‘Ransom’
Pinus taeda L.

Liquidambar styraciflua L.

Tissue et al., 1996 366+2 516+2; Pinus taeda L.
666+3

Pii studiu ptsobeni zvysené [CO;] na rostliny Ize vyzit i jinych metod, které nejsou
zalozeny na simulaci atmosféry se zvySenou koncentraci CO,, napf. metod
dendrochronologie, ktera se zabyva studiem letokruhii dfevin (Ceulemans a Mousseau, 1994;
Natr, 2000), nebo paleobotaniky, napiiklad pro studium hustoty priiduchli na fragmentech
pokozky fosilnich listti (Beerling a Chaloner, 1993).

1.2.3 Vliv zvySeného obsahu CO; v atmosféi‘e na rostliny

Oxid uhlic¢ity, jakozto substrat pro fotosyntézu, je pro rostliny nepostradatelny. Nartst
jeho koncentrace v atmosféte je vSak v posledni dobé velmi rychly, pravdépodobné zejména
vlivem rozvoje primyslu a dopravy (a z toho vyplyvajicitho zvySovani emisi CO,) ve svéte,
takZe nastava otadzka, zda se rostliny dokézi tomuto tempu nartistu ptizpisobit (Natr, 2000).
V této kapitole jsou zminény jen nékteré aspekty vlivu zvySené koncentrace CO, v atmosféie
— zkracené¢ EC — na rostliny, které jsou podrobné¢ji popsany v dalSich kapitolach spolu
s dalSimi zménami, které nejsou v této kapitole uvedeny.

ZvySena [CO,] zplisobuje zmény mnoha fyziologickych procesii v rostlinach, které
spolu riznym zptisobem interaguji, ¢imz komplikuji porozuméni vliviim EC na rostliny, které¢
jsou vzajemné slozité propletené. Napiiklad v disledku ptisobeni zvysené koncentrace CO; se
snizuje vodivost priduchli, a tim se zvySuje u¢innost vyuziti vody (Natr, 1998). Rostliny

mohou diky pfivieni priiduchii a nasledné vétsi Ui€innosti vyuziti vody cerpat méné vody
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z pidy, coz ma za nasledek, Zze v pudé zistava vice vody. VEtsi mnozstvi vody v pudé
umoziuje rostlinam Iépe piijimat ziviny (Korner, 2003).

U rostlin péstovanych pii EC se zvySuje obsah sacharidli, ¢imZ klesa relativni obsah
bilkovin. To vede ke zméné kvality rostlinné potravy pro herbivory, ¢imz mtize byt ovlivnéno
jejich prezivani a mnozeni a tim druhové slozeni ekosystému. Rozdil v reakci rychlosti Cisté
fotosyntézy na zvySenou [CO;] rostlin C3 a C4 také muize mit vliv na druhové slozeni
ekosystémt, protoZe budou zvyhodnény druhy rostlin C3, které nejsou nynéjsi koncentraci

CO; saturovany (Natr, 1998); viz obr. 1.6.

100

Obr. 1.6: Graf zavislosti rychlosti isté fotosyntézy na
koncentraci CO; v atmosféfe — porovnani rostlin C3
(pSenice — wheat) a C4 (kukufice — maize).

Ptevzato z <http://www.ciesin.columbia.edu/docs/004-
038/fig4-1.gif>.
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V dtsledku pfimych vlivi EC na rostliny (napf. zmén v rychlosti fotosyntézy,
fotorespirace a dychani, dale zmén ve vodivosti praduchti a v u¢innosti vyuziti vody) dochazi
k vlivim nepfimym, naptiklad ke zvySenému vytvareni asimilati, ke zméné ukladéni a
sloZzeni suSiny, ke zméné relativniho obsahu uhliku k dusiku, a ztoho vyplyvajici zméné
kvality biomasy pro herbivory. ZvySena [CO,] déle ovliviluje vynos, rychlost vyvoje, vodni
provoz, rist a vyvoj, migraci, biodiverzitu a interakci rostlin s parazity. Pasobeni CO; je
Siroké a muze byt umocnéno interakcemi s dalSimi faktory, naptiklad s teplotou a dostupnosti
zivin a vody (Natr, 2000).

Ukézalo se, ze EC puasobi na rizné druhy rostlin ve stejnych experimentalnich
podminkach odlisn€. Napt. u Betula platyphylla nastalo vlivem EC sniZeni rychlosti
fotosyntézy nezdvisle na tom, zda byly rostliny péstovany v pidé s malym nebo velkym
obsahem zivin, kdezto u Betula Maximowicziana doslo ke snizeni rychlosti fotosyntézy v EC
pouze u rostlin péstovanych v piidé s malym mnozstvim zZivin (Eguchi et al., 2008). Dal§Sim

ptikladem je odli$na reakce rychlosti rastu tfi druhi topoll (viz kapitola 2.1.2) (Ferris et al.,
2001).
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K nepfimym vlivim na rostliny nalezi také zmény v anatomii rostlin. V mnoha
studiich bylo zjiSténo, ze rtst rostlin pii zvySené koncentraci oxidu uhli¢it¢ého v okolnim
vzduchu ovliviiuje stavbu rostlinnych orgénti véetné listl. Zmény ve stavbé listi se projevily
na urovni makroskopické, mikroskopické, na tirovni samotnych bun¢k i v latkovém slozeni
listd. Pro pochopeni celkovych vlivii EC na riist a vyvoj rostlin, musi byt zmény v anatomii
listh pii zvySené [CO;] posuzovany v souvislostech se zménami fyziologickych procest

(Leadley et al., 1987).

2. Vliv oxidu uhli¢itého na strukturu listu

Struktura listu je utvafena a ovliviiovana mnoha endogennimi i exogennimi faktory.
Tvorba listu je dynamicky proces zahrnujici v sobé celou fadu fyziologickych procesti, v
jejichz dusledku se vytvari urcitd struktura,, ve které se odehravaji fyziologické procesy
probihajici v listu. Tato kapitola pojednava o vlivu EC na vzajemné spjatou strukturu a funkci
listu, které jsou vzajemné spjaté. Prvni ¢ast je vénovana zménam procest v dusledku zvySené
koncentrace CO,, které maji vliv na morfogenezi listu. Druha ¢ast pojednava o zménach

anatomické struktury listu v disledku ptisobeni zvysené koncentrace COs,.

2.1 Zmény v morfogenezi listu

Morfogeneze je podminéna bunéénym délenim, tj. tvorbou bunék, a jejich ristem. Oba
tyto procesy jsou citlivé na koncentraci CO,, ale velikost jejich zmén zavisi na druhu rostliny

a na dalSich podminkach prostiedi (Taylor et al., 2003).

2.1.1 Zmény v zakladani a senescenci listu

U rtznych druhti rostlin bylo pozorovano, ze rust ve zvySené¢ [CO,] ovliviluje
fenologii listh riznym, az protikladnym zpiisobem, pfi¢emz divody rozdilii nejsou zatim
zcela znamy.

U semenacktt Quercus rubra neméla zvySena koncentrace CO, na casovou
posloupnost procesti vzniku a senescence listi zadny vliv (Cavender-Bares et al., 2000).
Naopak na semendCky Pinus sylvestris L. zvySend [CO,] vliv méla — jejich pupeny
ptezimovaly v pokrocilej$im vyvojovém stadiu, na jafe vyraSily diive a vyvijely se rychleji a

na podzim jehlice pred¢asné opadavaly (Jach a Ceulemans, 1999). U listd Populus nigra,
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Populus alba a Populus x euramericana doslo pii EC k oddaleni podzimni senescence
(Tricker et al., 2004).

Obvykle dochazi ke zvySeni poctu vytvorenych listl, casto tedy ke zkraceni
plastochronu, coz je doba, kterd ub&hne od zaloZeni jednoho listového primordia ve vrcholu
stonku do zaloZeni dalsiho, po ném bezprostiedn& nasledujiciho. Sestileté pisobeni EC na
mladé stromky smrku ztepilého Picea abies L. Karst. se projevilo mimo jiné neprikaznym
nartstem poctu jehlic na délku vyhonu (Tomaskova et al., nepublikovano). V jiné praci,
zabyvajici se topoly, Ferris et al. (2001) zjistili, ze Populus x euramericana (1-214), Populus
nigra (Jean Pourtet) a Populus alba (2AS-11) mély v prostfedi s vyssi koncentraci oxidu
uhli¢itého veétsi pocet listlh. K podobnym zjisténim dosli také Tissue et al. (1996), ktefti
zaznamenali pfi EC vétsi pocet raSicich vyhonl na semenéccich borovice kadidlové Pinus
taeda L. a Conroy et al., (1986), ktefi uvadeji, ze semenacky borovice montereyské Pinus
radiata D. Don mély v EC vétsi pocet jehlic. Kinsman ef al. (1997) se narozdil od vySe
uvedenych autorti zabyvali ve své praci bylinami (srhou tfiznackou, Dactylis glomerata L.) a
naznacuji pri¢iny zvySeného poctu listli a jejich rychlejsi tvorby na rostlinach ve zvysené
[CO,]: V apikdlnim dému stonkového meristému D. glomerata vzrostl po€et bun¢k s krat§im
trvanim buné¢ného cyklu a diky tomu poklesl plastochron.

Zkraceni doby trvani bunééného cyklu mize vést k vytvareni vétsiho poctu bunék a
k vétsi rychlosti riistu pletiv a tim 1 ke zménam strukturnich parametri a rychlosti tvorby
organl. Divodem zkraceni doby trvani bunééného cyklu v EC je pravdépodobné zvySena
rychlost fotosyntézy a u¢inngjsi fixace CO; a s nimi spojend zvySena tvorba sacharidl, které
mohou pusobit jako signdlni molekuly a ovliviiovat tak pribéh bunééného cyklu. Zvysena
[CO,] vede ke zvySeni rychlosti fotosyntézy, ktera zpiisobi zvySenou tvorbu asimilati, a tudiz
stoupd 1 koncentrace sachardzy, ktera funguje jako signdlni molekula (Kinsman et al., 1997).
Sachar6za zvysuje expresi genu pro cyklin D (CYCD?3;1) a pfitomnost sachar6zy je nezbytna
pro udrzeni hladiny tohoto proteinu a tim i pro pfechod z G1 do S faze. Pokud je pii pfechodu

z G1 do S faze nizké koncentrace cukri, k ptechodu do S faze nedojde (Smith a Stitt, 2007).

2.1.2 Zmény v relativni rychlosti rustu listi

S urychlenim déleni bunék souvisi také rychlost rtstu, kterd je ve zvysené koncentraci
CO, zpravidla vyssi. Nepodafilo se mi nalézt praci, kterd by se zabyvala relativni rychlosti
ristu (RGR) u listu jehli¢nant. Jediné prace o jehlicnanech pojednavaji o relativni rychlosti

ptirtstku vysky hlavniho vyhonu borovice lesni. U semenackti borovice lesni P. sylvestris, na
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zacatku experimentu starych 3 roky, byl v prvnim roce péstovani narast vysky hlavniho
vyhonu ve zvySené¢ [CO,] vétsi, ale ve druhém roce jiz byl prakticky shodny s relativni
rychlosti ristu vysky v normalni [CO,]. Z toho vyplyva, Ze doSlo ke snizeni miry pisobeni
EC na rtst v ¢ase (Jach a Ceulemans, 1999). Podobné zavéry plynou i ze zkoumani relativni
rychlosti rastu (RGR), tedy rychlosti pfiristku biomasy, rostlin semenackti borovice
kadidlové P. taeda. RGR byla v prvnich 11 mésicich ptisobeni zvysené [CO;] vyssi u rostlin
ve zvySené koncentraci CO,, ale po delsi dobé byla srovnatelnda s RGR v normalni
koncentraci CO, (Tissue et al., 2004).

Listy opadavych dfevin pfetrvavaji pouze jednu vegetacni sezénu, béhem niz nastava
jejich morfogeneze 1 senescence, kterézto procesy jsou citlivé k puasobenizvysené
koncentrace CO,. Vlivem EC nastavaji zmény v RGR listi listnatych dievin obvykle vedouci
ke zvySené expanzi listl. Ferris ef al. (2001) se zabyvali vlivem [CO;] na rychlost zvétSovani
listové plochy semenacki tii druhi topolii. Zjistili druhové rozdily v rychlosti expanze listové
plochy i ve zptsobu odpovédi na EC. Rychlost byla u P. x euramericana nezavisle na [CO;]
v danych podminkach zhruba dvakrat vyssi nez u P. nigra a P. alba. Ukézalo se, ze u raznych
druhti existuji rozdilné mechanismy reakce na EC: V listech P. x euramericana a P. nigra
bylo zvétSenti listd zplisobené produkei vice a vétsich bunck, zatimco v listech P. alba tvorbou
vice malych bunck. Taylor et al (2003) zkoumali zhruba o rok pozdéji na stejném
experimentalnim stanoviSti expanzi listi pfiblizné rok a ctvrt starych jedinch P. x
euramericana (hybrid P. deltoides x P. nigra, klon 1-214). Jejich vysledky byly ve shodé s
vysledky Ferrise et al. (2001) - zvySend [CO;] urychlila expanzi listi. Pocet buné¢k
vytvofenych za den v obou prostiedich narostl na poc¢atku vyvoje listt, v dalSich fazich
vyvoje klesal pti AC dfive a rychleji nez pii EC. Ve zvySené [CO,] se pirechodné a v celém
listu rovhomérné zvysila expanze epidermalnich bunck, v pozdéjsich stadiich vyvoje listu se
velikost bun¢k mezi prostiedimi neliSila. Ani v jednom prostfedi nebyly pozorovany zjevné
rozdily ve velikosti epidermalnich bun¢k na riznych mistech Cepele, tudiz nerovnomérna
expanze listl v obou koncentracich CO, byla pravdépodobné zpiisobena riiznou rychlosti
déleni bunék v riznych oblastech listu. To se potvrdilo pfi porovnani rychlosti tvorby bunék
mezi sedmi segmenty listu vymezenymi sekundarnimi Zilkami od béze listu ke Spicce. Byl
pozorovan zietelny gradient rychlosti tvorby bunc¢k od baze ke Spicce listu. U baze byla
rychlost tvorby bunék nejvyssi, coz vedlo k tomu, Ze tam byla rychlost expanze listové plochy
P. x euramericana vyrazn¢ vys$i nez u zbylych ¢asti listu (Taylor et al., 2003). Ferris et al.
(2001) dosli k podobnym vysledkiim kdyz u téi druhii topolti porovnavali relativni nértst

plochy listu mezi péti segmenty listl, taktéz vymezenymi sekundarnimi zilkami. Kromé
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mezidruhovych rozdila se zde projevil 1 vliv koncentrace CO;: Rychlost ristu pii EC byla
prukazné vyssi v segmentech na bazich listii vSech tfi druhti, v ostatnich segmentech méla
tentyz trend, ale vysledky nebyly statisticky prikazné. Taylor et al. (2003) dale uvadéji, ze
toto prostorové rozlozeni rychlosti tvorby bun¢k bylo patrné pti obou koncentracich CO,. Ve
zvysené [CO,] byla rychlost tvorby bunék ve vSech segmentech vétsi, nejvice se mezi
koncentracemi lisil segment €. 2 u baze listu, ve kterém se pii EC vytvarelo zhruba dvakrat
tolik buné&k nez pti AC.

Obdobné diisledky ptsobeni zvysené [CO;] na RGR jsou zndmy i u bylin. Relativni
rychlost rustu listd (RGR), tedy rychlost ptiriistku biomasy, byla v pocatecnich tfech tydnech
vyvoje listi husenicku rolniho Arabidopsis thaliana L. vyssi u rostlin ve zvySené [CO,],
pozdéji méla piiblizné stejnou hodnotu jako RGR v AC. Autofi davaji RGR listd do
souvislosti s aktivitou enzymu UDP-Glc dehydrogenazy, ktera méla podobny prubéh, tj. byla
nejvyssi na zacatku vyvoje rostlin a postupné klesala, pfi¢emz zhruba po tiech tydnech zacala
klesat strm&ji. RGR 1 aktivita UDP-Glc dehydrogenazy mély v AC podobny pribéh jako v
EC, ale jejich hodnoty byly nizsi. Regulace aktivity UDP-Glc dehydrogenazy by mohla byt
klicova pro syntézu xyloglukanti a dalSich polysacharidii z matrixu bunééné stény se vztahem
k jejimu rastu. (Gibeaut et al., 2000). Diky rastu bunécné stény je umoznéno zvétSovani
bunék. To znamena, ze zvySena aktivita UDP-Glc dehydrogendzy pravdépodobné umozituje
vetsi rychlost rastu listi diky zvétSovani bunééné stény a tim objemu bunék. Domnivam se, ze
by aktivita UDP-Glc dehydrogenazy mohla byt zvySena diky vétSimu mnoZstvi sacharidd,
kterych je v EC vice (viz kapitola 2.2.2.2).

2.1.3 Zmény ve zvétSovani a tvorbé bunécné stény

Bunééné stény ohranicuji buiiky a céasteéné je omezuji ve zvétSovani. Rychlost
zvétSovani bunky je ovlivnéna turgorem tlacicim na sténu zevnitf buiikky a extensibilitou
bunécéné stény. Extensibilita (roztazitelnost) bunécné stény je dilezita, protoze diky
rozvolnéni stény snizuji buniky svlij vodni potencidl, a to vede k pfijmu vody protoplastem a
ke zvySeni turgoru, ¢imz je umoznéno zvétSeni buiiky. Elasticita bunéénych stén je vratna
extensibilita, plasticita je nevratna extensibilita. Extensibilitu ovliviiuji hormony — auxiny a
gibereliny ji zvySuji a kyselina abscisova a etylén ji snizuji (Evert, 2006). Podle hypotézy
kyselého riistu auxiny aktivuji ATPazy, které pumpuji H™ z cytosolu do bunééné stény a tim
se vni snizi pH, coz vede k rozvolnéni stény a néaslednému zvySeni turgoru. Kysely rtst

zprosttedkovavaji proteiny expanziny, které rozpojuji nekovalentni spojeni mezi
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polysacharidy, ¢imz je umoznéno roztazeni bunécné stény, aniz by byla poSkozena.
Sekundarnimi rozvolnujicimi  faktory jsou XET (xyloglukan endotransglykosylazy),
pektindzy, endoglukandzy a hydroxylové radikdly. XET rozpojuji a spojuji xyloglukanové

fetézce, pficemz nenarusuji strukturu bunééné stény (Evert, 2006).

Ve zvysSené [CO,] byla vrostlindich A. thaliana zjisténa vyssi aktivita UDP-Glc
dehydrogenazy, kterd je klicovym enzymem pusobicim v draze vedouci k biosyntéze
mnohych polysacharidi bunééné stény, napf. xyloglukanu. ZvysSend aktivita UDP-Glc
dehydrogenazy byla zaznamenana zejména v pocatecnim obdobi vyvoje rostlin A. thaliana
v EC, kdy byla vyssi také relativni rychlost ristu a kdy byly nizs§i hodnoty poméru plochy
listu k hmotnosti buné¢né stény (Gibeaut et al., 2000). Buné&cné stény bunck listh 4. thaliana
byly pifi zvySené koncentraci CO, vyrazné tlust$i a vzrostla rovnéz koncentrace celulozy
vztazena na hmotnost susiny listu a obsah rozpustnych sacharidt (Teng et al., 2006). Zaroven
byla pozorovéna vyssi koncentrace auxinu a kyseliny giberelové a nizsi koncentrace kyseliny
abscisové (Teng et al., 2006). To mohlo zvysit extensibilitu bunécnych stén, protoze
gibereliny ji zvySuji a kyselina abscisova ji snizuje (viz vyse). ZvysSend extensibilita umoziuje
rychlejsi zvétSovani bun€k. U tfi druhi topolu (P. x euramericana, P. nigra a P. alba) byla pfti
zvysené [CO;] pozorovana vysSi extensibilita bunéénych stén. Vysledky stanoveni
prostorového rozlozeni extensibility bunécnych stén na riiznych mistech listové Cepele rostlin
fazolu obecného Phaseolus vulgaris L. pti zvySené [CO;] ve fazi zvétSovani bunck ukézaly,
ze se extensibilita bunéénych stén zvysSila zejména v oblasti spodnich okraju listu, coz by
mohlo zpiisobit zménu tvaru listu (Ranasinghe a Taylor, 1996). Tyto vysledky jsou ve shodé
s vysledky Ferrise ef al. (2001), ktefi uvadeji, ze se segmenty listu topolu blize k bazi listu
zvétSovaly rychleji nez listové segmenty v ostatnich ¢astech listu (viz kapitola 2.1.2).

V mladych rostoucich listech topoli byla aktivita XET pti EC vyss$i nez pfi normalni
koncentraci (Ferris et al, 2001), nasledkem cehoz vzrostla plasticita bunécnych stén.
V listech P. vulgaris aktivita XET pii EC vzrostla, ale jen pokud byla koncentrace CO,
zvySena pouze ve fazi zvétSovani buncék a nikoli ve fazi déleni bunck. V ostatnich
kombinacich ptisobeni zvysené [CO;] aktivita XET poklesla (Ranasinghe a Taylor, 1996), coz
opét ukazuje na druhovou specificitu odpovédi na pisobeni EC. Pii vzajemném porovnani
druhti topolu byla celkova plasticita nejveétsi u P. alba, dale u P. nigra a nejmensi bylau P. x
euramericana. Vysledky naznacuji, Ze n€které €inky a mechanismy plisobeni zvySené [CO,]
jsou druhové specifické i v radmci jednoho rodu. Aktivita XET také velmi pravdépodobné

ovlivitovala rychlost riistu — napt. u P. alba odpovidala nizsi aktivita XET pomalejsi rychlosti
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rustu. Elasticita bunéénych stén se narozdil od plasticity neliSila mezi tfemi druhy topolu
navzajem, ani u jednotlivych druhli mezi prostiedimi s riznou koncentraci CO, (Ferris ef al.,
2001). Pti studiu vlivu EC na vlastnosti bunéénych stén se ukazuje, Ze i zde jsou zvySenou

[CO,] vice ovlivnény ontogeneticky mladsi listy a jedinci.

2.1.4 Zmény v morfologickych parametrech listu

Se zménami rychlosti ristu nékterych useki Cepele listd nebo celych listl souviseji
zmény rozmérd a tvari listl, které jsou patrné zavislé zejména na genotypu rostlin a na
usporadani experimentli — napt. na rizném staii zkoumanych rostlin a rozdilné délce trvani
piisobeni EC. Casto dochédzi k zvéteni nékterych rozmérii a biomasy listi.

Veétsi tloustku jehlic pficitanou ndrGstu mezofylu uvadéji Thomas a Harvey (1983).
Zjistili, ze pti pusobeni vyssi [CO,] = 910 ppm po dobu 45 dni byly jehlice ro¢nich
semenackil P. taeda L. diky naristu mezofylu tlustsi nez jehlice v normalni koncentraci CO»;
nutno poznamenat, Ze se tloustka v ostatnich hodnotach EC (viz Tab. 1.1) priikkazné nelisila
od tloustky v AC. Lin et al. (2001) zjistili, Ze se u jehlic sedmiletych stroma P. sylvestris,
pestovanych prvni tfi roky v kvétinacich a poté presazenych do OTC a cCtyfi roky rostoucich
v EC nebo v AC, zvétsil pocet 1 rozmér mezofylovych bunék v EC, v dusledku ¢ehoz se
zvétSila pomérnd plocha, kterou na plose pficného fezu zabiral mezofyl. Vzrostla téz plocha
celého pricného fezu a jehlice mély v EC prokazatelné vétsi tlouStku a trend k vétsi Siice.
Vysledky studii ukazuji, ze dusledky piisobeni zvysené [CO,] zélezi na stafi rostlin — jsou
ovlivnény zejména ontogeneticky mladsi rostliny. To se potvrdilo v pfipadé srovnani
vysledkt Lin ef al. (2001) a Luomala et al. (2005), protoze ve druhé z téchto studii nebyly
zaznamenany prukazné rozdily v tlouStce, délce a projekéni ploSe jehlic ptiblizné 20 let
starych stromu P. sylvestris L., péstovanych po tfi roky v komorach pii zvysené [CO;].

Utinky EC na tloustku listu byly téZ zaznamenany u bylin. Pii zvySené [CO,] byly
tlustsi listy 4. thaliana (Teng et al., 2006), dvou kultivart s6ji Glycine max L. — (Leadley et
al., 1987; Thomas a Harvey, 1983)— a dieviny ambron¢ Liquidambar styraciflua L. (Thomas
a Harvey, 1983), zatimco se tloustka listi nezménila u mladych stromt P. x euramericana
(Taylor et al., 2003) a u kukutice Zea mays L. (Thomas a Harvey, 1983). S komplikovanym
objastiovanim plsobeni EC na rozméry listu souvisi 1 to, Ze vysledky né&kterych praci ukazuji
opacny trend — mensi tloustku listu pfi EC. Napfiklad u listl na zacatku pokusu osmiletych

stromtl biizy bélokoré Betula pendula L., péstovanych po tii roky v OTC, poklesla tloustka
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listd (Oksanen et al., 2005) a rovnéz listy smetanky 1ékatské Taraxacum officinale (L.) Web.
byly po ¢tyfech mésicich riistu v EC tenci oproti listim v AC (Thomas a Bazzaz, 1996). Listy
T. officinale ve zvySené [CO;] navic zménily sviij tvar — vykazovaly vétsi pomér obvodu k
plose, byly tedy vice vykrojené (Thomas a Bazzaz, 1996).

Ke zméné¢ tvaru doslo i u listu topolu P. x euramericana, ktery se v EC rozsitil a u néjz
se zvétSila jeho plocha. Vysledky ukdzaly, Ze rychlost a ¢asova posloupnost procesii tvorby
stejna (viz kapitola 2.1.2) (Taylor et al., 2003). Ferris et al. (2001) zaznamenali nartist délky a
kone¢né velikosti listd v prvnim roce rdstu mladych stromt t#i druh@t topolu (P. x
euramericana, P. nigra a P. alba) v EC; ptisuzuji ho vyssi produkci biomasy pii zvySené
[COg].

Zaveéry ohledné zmén rozmért listt v EC nejsou ve vSech studiich konzistentni.
Naptiklad jehlice dvouletych semenackti modfinu japonského Larix kaempferi Carr.
pestovanych 160 dni pii zvysené [CO,] mély piiblizné stejnou tloustku jako jehlice v AC
(Eguchi et al., 2004). Podobn¢ se nezménila Sitka, délka ani plocha jehlic po tfiletém
pusobeni zvysené [CO;] na plvodné dvouleté semenacky douglasky tisolisté Pseudotsuga
menziesii Mirb. Franco (Apple et al., 2000), stejné jako plocha pticného fezu jehlici a jeho
obvod u semenacki téhoz druhu péstovanych po ¢tyti roky v EC (Olszyk et al., 2005).

Pfi studiu vlivu EC na rostliny byly zjiStény rozdily v jeho plisobeni v zavislosti
na délce vystaveni zvySené koncentraci CO,. Naptiklad v kratkodobych pokusech u
semenacki P. radiata, na zaCatku experimentu starych osm tydnt, péstovanych po dobu 22
tydnt v EC, byla zjisténa vétsi délka a primér ptiéného fezu jehlic, pticemz rozdil v priméru
jehlic byl zptsoben spiSe vétsi velikosti bunék nez jejich vétsim poctem (Conroy et al., 1986).
Dlouhodobéjsi pokusy Pritcharda et al. (1998) ukézaly, Ze po 12 mésicich plisobeni EC na
semendcky borovice bahenni Pinus palustris Mill. byly jejich jehlice tlustsi, mély vétsi objem
cévnich svazkl a vétsi plochu pfi¢ného fezu nez v AC. I proporce jednotlivych pletiv na fezu
se zmenily — transfizni pletiva zaujimala prikazné vétsi ¢ast plochy a stejnou tendenci mél
téZ mezofyl a vodiva pletiva. AvSak po 20 mésicich v EC se anatomické parametry jehlic
prikazné neliSily od AC, jehlice jehlice pouze mély nepriikazné mensi objem cévnich svazki.
Tyto vysledky potvrzuji domnénku, ze velikost dospélych jehlic je nakonec obdobna v obou

koncentracich CO; a naznacuji fotosyntetickou aklimaci (Pritchard et al., 1998).

2.1.5 Zmény v tvorbé susiny a asimilata
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Rozmanity vliv ptisobeni EC na vlastnosti listd se projevuje také pti studiu vlivu EC
na tvorbu suSiny a asimilat, kterd ovliviiuje hmotnost listi. Pro svou lepsi vypovidaci
hodnotu byva casto misto samotné hmotnosti susiny pouZzivana hodnota specifické hmotnosti
listu (s anglickymi zkratkami SLW, LMA a SLM), kterd vyjadiuje pomér hmotnosti susiny
listu k plose listu; v nékterych ptipadech se uvadi jeji prevracena hodnota — specificka listova
plocha (SLA), tj. pomér plochy k hmotnosti suSiny listu.

Ani vtomto pifipad¢ nejsou vysledky studii jednotné a ptevladaji zde spiSe malé
zmény téchto parametrii. Napiiklad nebyla ovlivnéna SLA jehlic L. kaempferi (Eguchi et al.,
2004), ani SLW a hmotnost jehlic P. menziesii nebyly prikazné vétsi (Apple et al., 2000), a
stejné tak ani Cerstva hmotnost a hmotnost suSiny jehlic 20 let starych stromi P. sylvestris
(Luomala et al., 2005). K prikaznym zménam vlivem EC doSlo pouze u jehlic semenackt P.
menziesii, které mély po Ctyfech letech péstovani v EC vétsi SLW (Olszyk et al., 2005).

Podobné jako jehlice jehlicnani reaguji na EC i listy listnatych dievin. SLA a/nebo
SLW se vlivem EC prtukazn¢ nezménily u listd tfi druhi topolu (Ferris et al., 2001), jitrocele
vétsiho Plantago major L. a $toviku kadetavého Rumex crispus L. (Thomas a Bazzaz, 1996).
Naproti tomu se SLA sniZilo vlivem EC u listd B. pendula (Oksanen et al., 2005), A. thaliana
(Gibeaut et al., 2000) a Taraxacum officinale (Thomas a Bazzaz, 1996). Pokles SLA byva
vysvétlovan narastem tloustky listu, ale mohou existovat i jind vysvétleni. Napt. Oksanen et
al. (2005) pticitaji niz§i SLA mirnému nartstu tloustky bunécnych stén mezofylovych bunék
a narustu velikosti Skrobovych zrn a poctu mitochondrii.

Onoda et al. (2007) srovnavali vlastnosti listd dvoudéloznych (D) i jednodéloznych (J)
rostlin, po desetileti rostoucich na tfech stanovistich pobliz pfirodnich zdroji CO;, s
rostlinami stejnych druhii rostoucimi nedaleko, ale v AC. Zmény v SLW nebyly mezi druhy
jednotné: Polygonum sachalinense (D) a Plantago asiatica (D) mély pii EC vyssi SLW,
zatimco Sasa kurilensis (J) méla niz§i hodnotu SLW a na SLW listi Hydrangea paniculata
(D), Tiarella polyphylla (J), Phragmites australis (J) neméla zvysena [CO;] vliv. Autoriim se
nepodafilo potvrdit domnénky o rozdilné reakci listlh jedno- a dvoudéloznych rostlin. SpiSe
lze oc¢ekavat rozdily zplisobené zvySenou koncentraci CO, mezi rostlinami C3 a C4, u nichz
je rozdilna zavislost rychlosti ¢isté fotosyntézy na koncentraci CO, v atmosféte (obr. 1.6).

Z vySe uvedenych udaji je zfejmé, ze interpretace disledktt plsobeni EC je
komplikovana, protoze spektrum procesi, které zvySenda koncentrace oxidu uhli¢itého

ovliviiyje, je velké a zalezi na mnoha podminkéch.
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2.2 Mikroskopické zmény struktury listu

2.2.1 Kryci pletiva

Z vysledki studii vyplyva, Ze u riznych druht rostlin reaguji kryci pletiva listu na EC
rozdiln€. V dostupné literatufe vSak nebyly u jehli¢nani zmény ve strukturalnich parametrech
krycich pletiv studovany.

Vlivem zvySené koncentrace CO, se na pfi€ném fezu nezménila plocha epidermis
jehlic P. palustris (Pritchard et al., 1998), ani plocha epidermis a hypodermis a jejich tloustka
mefend souhrnné (Lin et al., 2001) 1 odd€len¢ (Luomala et al., 2005) v jehlicich P. sylvestris,
a téz tloustka epidermdlni vrstvy jehlic P. taeda nepodlehla zméndm (Thomas a Harvey,
1983). Stejné tak u bylin k zméné tloustky epidermis nedochazi, jako naptiklad u listd Z.
mays a G. max (Thomas a Harvey, 1983). Zmény v poctu a velikosti epidermalnich bunék
vlivem EC byly studovany na bylindch i listnatych dievinach. Ve velikosti epidermalnich
bun¢k na paradermélnim fezu listem pSenice Triticum aestivum L. nebyly zaznamenany
zmény (Masle, 2000), zatimco studie na topolech (Ferris et al., 2001) ukézala vliv EC 1
mezidruhovych rozdilt: U P. x euramericana a P. nigra se na obou stranéch listu kromé poctu
zvétsila 1 velikost epidermalnich bunék, kdezto u P. alba se vlivem EC zvysil pocet bunck
pouze na abaxialni stran¢ listu a navic bez vyraznych zmén jejich velikosti.

Pii studiu epidermis v EC bylo zkoumdno i mnozstvi a struktura epikutikularnich
voskl a zase s ukazaly mezidruhové rozdily ptisobeni EC. Struktura epikutikularnich vosku se
u jehlic P. menziesii (Apple et al., 2000) a P. sylvestris (Lin et al., 2001) vyrazn¢ nezménila.
Ukléadani epikutikulérnich voski na listech kukutfice nebylo ptisobenim EC dotfeno, narozdil
od s6ji a dfeviny L. styraciflua, u kterych se pti hodnoté [CO,] = 910 ppm na abaxialni strané

listu ukladalo vice epikutikularnich voskti (Thomas a Harvey, 1983).

2.2.1.1 Priduchy

Mnozstvi priducht a jejich vlastnosti ovliviiuji rychlost fotosyntetické fixace CO,,
proto lze piedpokladat, ze budou vyznamné ovlivnény zménami koncentrace CO,.

Bylo zjisténo, ze se hustota priducht, tedy jejich pocet na jednotku plochy, méni
v zévislosti na koncentraci CO, — pfi vzristajici [CO,] se sniZuje a naopak. Napiiklad hustota
priduchti, naméfena na fosilnich nélezech vrby Salix herbacea, ukazuje, Ze se v poslednich

140 tisicich letech se zvysujici se [CO,] hustota priiduchii snizovala (Beerling a Chaloner,
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1993). Tohoto vztahu mezi hustotou priduchi a [CO,] v atmosféfe se vyuzivd pro
rekonstrukce historickych hodnot [CO;]. Ukazalo se, ze fosilie jehlicnanti jsou velmi vhodné
pro rekonstrukci historickych hodnot [CO;], a to diky zpusobu vyvoje jejich jehlic. Pii
dospivani jehlic totiz dochazi hlavné k zvétSovani velikosti bun¢k namisto tvorby novych
bunck, a proto se neméni parametry hustoty ani frekvence pruduchi, tj. poétu praduchi
vztazenych k délce pozorované casti jehlice (Kouwenberg ef al., 2004).

Autofi nékolika studii zabyvajicich se ovlivnénim parametri priaducht zvySenou
[CO2] u nékolika druhii jehli€nani dospéli k podobnym zavérim, a sice, ze v téchto
parametrech téméf nenastaly zmény. Nebyla ovlivnéna hustota, vodivost, ani rychlost
transpirace pruduchti semenackt P. menziesii (Apple et al., 2000), ani pocet fad priducht a
hustota priducht na jehlicich semenackii P. palustris (Pritchard et al., 1998), ani frekvence
praduchti u P. abies (Fendrych, 2005) a kone¢n¢ ani hustota priducht P. sylvestris (Luomala
et al., 2005). Jedin€ na jehlicich P. sylvestris ve studii Lin et al. (2001) pii zachovani poctu
fad poklesla hustota praducht, dle autori pravdépodobné kvili nartistu expanze
epidermalnich bunck; coz by odpovidalo vyse zminénym udajim o vlivu EC na rozvolnovani
bunécné stény a na expanzi bunék (viz kapitola 2.1.3).

Studie na bylinach pfinesly pestiejsi vysledky. Zatimco Ranasinghe a Taylor (1996)
nezaznamenali u P. vulgaris rozdily v hustoté praduchii ani ve stomatalnim indexu listu, tj. v
pomérném zastoupeni stomatalnich bunék v celkovém poctu stomatalnich a epidermalnich
bunék, u Glycine max se stomatalni index zvysil spole¢né s frekvenci priiducht, s vyjimkou
listd [CO,] = 718 ppm, kdy naopak hodnoty obou parametrti poklesly (Thomas a Harvey,
1983). Pokles hodnoty stomatalniho indexu a hustoty priaducht u A. thaliana vyustil v pokles
vodivosti pruducht a rychlosti transpirace (Teng ef al., 2006). Snizeni vodivosti praducht pii
zvySené [CO,] bylo také zjisténo u kiidlatky sachalinské P. sachalinense a jitrocele asijského
P. asiatica (Onoda et al., 2007) a téZ u témef vSech 17 zkoumanych druhti rostlin, pfevazné
bylin, rostoucich po mnoho generaci na stanovisti s pfirozenym vyronem CO,. Pokles
vodivosti u nich nebyl doprovazen téméi zadnymi zménami ve stomatalnim indexu a hustoté
priaducht, pouze u dvou ze 17 zkoumanych druhii dosSlo s poklesem vodivosti zaroven
k poklesu hustoty priduchtl, takZe se neprokazala hypotéza o pfizpisobeni se dlouhodobému
pusobeni EC zménou poctu priduchia (Bettarini et al., 1998). Naznaceni opa¢ného vlivu EC
na vodivost priduchi zaznamenali Norby a O’Neill (1991): U listi semenacka liliovniku
tulipanokvétého Liriodendron tulipifera L. méla vodivost tendenci se zvySujici se koncentraci
CO, stoupat. Autofi tuto rozdilnou zménu vodivosti priducht pfi¢itaji tomu, Ze mohla byt

ovlivnéna naristem ucinnosti vyuziti vody.
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2.2.2 Mezofyl

Mezofylové buiiky zprostfedkovavaji vyménu plyni, které vnikly do listu z vnéjSiho
prostiedi skrze priduchy. Pfijem a vydej plynt do intercelular zavisi na struktufe mezofylu,
ktera je ovlivnéna genotypem rostlin a vlastnostmi vnéjSiho prostiedi.

V listech byva pii zvySené koncentraci CO, Casto namétena vétsi tloustka mezofylu.
Déje se tomu tak ¢asto i u jehlic, naptiklad u P. taeda pti [CO;] = 910 ppm byla tloustka
mezofylu vlivem EC vétsi (Thomas a Harvey, 1983) a u jehlic P. sylvestris byla
nezanedbatelné vétsi plocha mezofylu na fezu jehlice a zvétsily se také mezofylové buiky 1
jejich pocet (Lin et al., 2001). Vysledky studii ovlivnéni tlouStky mezofylu zvysenou [CO;]
vSak nejsou jednotné. V tohoro€nich jehlicich P. sylvestris byla vrstva mezofylu na abaxidlni
stran¢ signifikantné ten¢i pfi EC, ale nebyla celkové prikazné ovlivnéna plocha intercelular
na pricném fezu jehlicemi (Luomala et al, 2005). Podobné zistala beze zmén i plocha
pri¢ného fezu jehlic semenackit P. menziesii a pomérné zastoupeni mezofylu a interceluléar v
ném (Olszyk et al., 2005). Zmény ve struktufe vlivem EC zavisi 1 na délce doby jeho
pusobeni. Naptiklad u jehlic P. palustris, po 12 mésict péstovanych v EC, mezofyl vykazoval
trend k zaujimani vétsi plochy na pfi¢ném fezu nez v AC, ale po 20 mésicich v EC se jiz
v tomto parametru neliSily od AC (Pritchard et al., 1998).

Koncentrace CO, pusobi jako morfogenni faktor spolu s dal§imi faktory prostiedi.
Spoluptisobeni vlivu EC a mnozstvi dostupnych Zivin na stavbu mezofylu zkoumali Eguchi et
al. (2004). Pii zvySené [CO;] a zvySeném mnozstvi zivin (dusiku, fosforu a drasliku) bylo
v jehlicich L. kaempferi ptitomno vice mezofylovych bunék, v téchto podminkach mély
buiiky vyznamné mens$i vySku i primér. Pfi snizeném mnoZstvi zZivin byl naopak zjistén
mensi pocet mezofylovych bunék a buiiky mély veétsi primér a spise veétsi vysku. Autofi také
uvadéji, ze se u jehlic stroml oSetfovanych riznym hnojenim li§il pomér vnitiniho povrchu
jehlic k ploSe jehlic nésledujicim zptisobem: Ve zvysSené [CO,] v kombinaci se snizenym
mnozstvim zivin poklesl a se zvySenym mnoZstvim zivin naopak vzrostl. Tento pomér je
pravdépodobné odpoveédny za zmény rychlosti fotosyntézy, ktera poklesla pti EC za souc¢asné
nizké dostupnosti zivin a vzrostla pii EC a vysoké dostupnosti zivin (Eguchi et al., 2004).

U listnac¢t byly pozorovany rozdilné zmény ve stavbé mezofylu. U btizy B. pendula
byl zjistén pokles tlouStky palisddového i1 houbovitého parenchymu v listech (Oksanen et al.,
2005). Odpovéd’ riznych druhti topolti na EC se liSila: Zatimco se plocha, kterou zaujimaly

buiiky palisadového parenchymu na pficném fezu listem, zvétSila v listech u téi zkoumanych

30



druhti; plocha, kterou zaujimaly buniky houbovitého parenchymu na ptfi¢ném fezu listem,
narostla pouze u dvou druhlt — P. x euramericana a P. nigra — a u P. alba se naopak snizila
(Ferris et al., 2001). Pouze u jednoho druhu topolu ze tti studovanych (u P. x euramericana)
byl pozorovan nartst velikosti bunék palisddového i houbovitého parenchymu vlivem EC
(Taylor et al., 2003). U A. thaliana se plocha jednotlivych mezofylovych bunék na fezu listem
v rozdilnych [CO;] vyrazné nelisila (Teng et al., 2006).

Leadley et al. (1987) zjistili, ze pomér vnitiniho povrchu listu k plose listu u G. max,
pomér objemu celého mezofylu k celkovému objemu listu a ani pomér vnitiniho povrchu listu
k objemu celého mezofylu nebyl v EC rozdilny od AC. Pfi zkoumani vlastnosti samotného
palisdidového parenchymu vsak pfisli na to, ze pomér povrchu palisadového parenchymu k
plose listu, objem palisadového parenchymu vztazeny k celkovému objemu listu i pomér
povrchu k objemu palisadového parenchymu samotného pii zvysené [CO;] signifikantné
klesl.

Ve slunnych listech Populus tremuloides vzrostla tloustka mezofylu a také objem
intercelular pod vlivem zvysSené [CO;] (Oksanen ef al., 2001). Je zndmo, ze u slunnych listi
byva jako jedna ze strukturdlnich adaptaci pozorovano zvétSeni poctu vrstev palisddového
parenchymu oproti stinnym listim. Podobny jev byl pozorovan i v disledku putsobeni
zvysené [CO;] u listd sdji G. max, u kterych byla tlust$i vrstva houbovitého i palisadového
parenchymu, ktery byl v EC tvofen tfemi vrstvami namisto dvéma, jak tomu bylo v AC

(Thomas a Harvey 1983).

2.2.2.1 Chloroplasty

Chloroplasty jsou organely, ve kterych probihaji fotosyntetické reakce. Jelikoz je oxid
uhli¢ity substratem pro fotosyntézu, lze pii zméné jeho koncentrace ocekavat zmény ve
struktufe chloroplasti.

Pti zvySené koncentraci oxidu uhli¢itého obsahovaly buiiky mezofylu A. thaliana vétsi
pocet chloroplastii na buiiku. Mechanismus, jakym EC ovliviiuje pocet chloroplastii zatim
neni znam (Teng et al., 2006). Ve slunnych listech P. tremuloides vzrostl podil plochy
chloroplastii k plose bunck na fezu listem (Oksanen et al., 2001). U jehlic P. palustris,
odebranych na jafe po 12 mésicich vystaveni zvySené koncentraci CO,, bylo pozorovéno, Ze
chloroplasty zaujimaji na pficném ftezu jehlici vétSi plochu a obsahuji v disledku vétsiho
ukladani skrobu vice skrobovych zrn, kterd jsou vétsi nez v AC (Pritchard et al., 1997). Ve

shodé¢ s vySe uvedenymi daty jsou i vysledky méfeni objemu chloroplasti v pochvach cévnich
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svazkl kukufice, které mély trend byt pii EC vétsi (Thomas a Harvey, 1983). Naproti tomu se
u jehlic P. palustris, vystavenych EC po dobu 20 mésicti a odebranych na podzim, zddné
rozdily mezi koncentracemi CO, neprojevily, pouze v pfipadé, kdy byly péstovany pfi
nedostatku dusiku a vody, mély v EC vétsi Skrobova zrna i vétsi plochu chloroplastii na
pricném fezu. Obdobné skutecnosti, tj. vétsi plocha chloroplastii na fezu a vétsi velikost i
pocet Skrobovych zrn, byly zjistény téz u listii bylin, napt. A. thaliana (Teng et al., 2006) a
listnatych dfevin, napt. B. pendula (Oksanen et al., 2005).

Zvysena koncentrace CO, vede k vétsi rychlosti Cisté fotosyntézy (Griffin et al., 2001,
Sholtis et al., 2004), z ¢ehoz vyplyva zvysené ukladani Skrobu, které zptisobuje zmény ve
struktute chloroplasti (Pritchard et al., 1997, Teng et al., 2006). ZvétSena Skrobova zrna
pravdépodobné tla¢i na thylakoidni membrany a zplsobuji tim zprohybani thylakoidnich
membran; tento jev byl pozorovan v chloroplastech listi A. thaliana (Teng et al., 2006) 1
v chloroplastech jehlic P. palustris odebranych na jafe po 12 mésicich vystaveni ptisobeni EC
(Pritchard et al., 1997). Nékdy muze pti dlouhodobém piisobeni zvysené [CO;] dochézet k tak
velké akumulaci Skrobovych zrn v chloroplastu, ze se tim naru$i struktura thylakoidnich
membran, az dochazi k tzv. aklimac¢ni depresi, tedy k poklesu rychlosti asimilace (Pritchard et
al., 1997).

Chloroplasty jehlic P. palustris, odebranych na podzim po 20 mésicich vystaveni
zvysené [CO;], mély na fezu vice plastoglobulti — coz jsou kulovité utvary, ve kterych se
hromadi lipidy a které obvykle vznikaji v disledku stresu — nez vnormalni [CO;].
Chloroplasty jehlic P. palustris, odebranych na jafe po 12 mésicich vystaveni zvysené [CO;],
mély na fezu mén¢ plastoglobulti nez v normalni koncentraci CO,, ale tento jev nastal pouze
pii péstovani rostlin v pade s dostatkem dusiku; pfi nizkém obsahu dusiku v ptid¢ se rozdily
mezi koncentracemi CO; neprojevily (Pritchard et al., 1997). U A. thaliana se pti EC pocet
plastoglobulii v chloroplastu vyrazné¢ nelisil od poctu v AC (Teng et al., 2006). Ve slunnych
listech topolu P. tremuloides pti EC poklesl pocet plastoglobult (Oksanen et al., 2001).

Pti zvysené [CO;,] byl zjistén vétSi pomér agranalnich (stromatélnich) thylakoidnich
membran ke granalnim v chloroplastech na fezu listli bylin A. thaliana (Teng et al., 2006) a
Piper auritum a dtevin Acer rubrum, L. styraciflua a Cercis canadensis (Griffin et al., 2001) a
u jehlic P. palustris, odebranych po 20 mésicich v EC (Pritchard et al., 1997). Tento jev
vysvétluji Griffin et al. (2001) nasledovné: Granalni thylakoidy obsahuji zejména fotosystém
IT a kyslik uvolnujici komplex, zatimco stromatalni thylakoidy obsahuji zejména fotosystém I,

kde je redukovan NADPH potiebny pro redukci CO, v Calvinové cyklu. NarGstem podilu
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stromatalnich thylakoidd ke granalnim se rostlina pravdépodobné ptizptisobuje EC, protoze

toto usporadani vede k €innéjsi fixaci CO; a tvorbé cukernych produktti.

2.2.2.2 Obsah nestrukturnich sacharida v listu

Pod vlivem zvysené [CO,] obvykle dochazi k nartstu tvorby a akumulace rozpustnych
sacharidl a Skrobu v listech. Obsah Skrobu v jehlicich semenackt L. kaempferi (Eguchi et al.,
2004) a v listech dvoudéloznych rostlin 4. thaliana (Teng et al., 2006), P. sachalinense, P.
asiatica, H. paniculata a jednodélozné T. polyphylla (Onoda et al., 2007) byl vyssi pfi jejich
péstovani ve zvysSené koncentraci CO,. V listech dvoudé€lozné rostliny L. styraciflua také
vzrostl v EC obsah nestrukturnich sacharidi — tj. Skrobu a rozpustnych cukri — na hmotnost
listu; obsah Skrobu nejvice vzrostl na vrcholu vegetacni sezony, kdy byla rychlost Cisté
fotosyntézy nejvyssi (Sholtis et al., 2004). Téz u A. thaliana byla pti zvySené koncentraci CO,
pozorovana vyssi koncentrace nestrukturnich sacharidii vztazend na hmotnost susiny listu
(Teng et al., 2006). Podobna zjisténi ucinili 1 Griffin et al. (2001), kteti uvadéji jako
pravdépodobnou pii¢inu zvySeného hromadéni Skrobu nejen zvyseni rychlosti fotosyntézy,
ale i u¢inngji fixaci CO, diky zméné struktury thylakoid? (viz kapitola 2.2.2.1). Uginngjsi
asimilace CO, pfi EC nastala v listech G. max. Ukézalo se, ze zvySenda [CO,] podnécuje
respirani odbouravani sacharidd, jenz poskytuje vice energie a biochemickych prekurzora
pro zvétSovani a rist listd pii EC (Ainsworth et al., 2006). Naproti tomu listy jednodé&lozné
rostliny S. kurilensis a P. australis obsahovaly pii zvySené i normdlni koncentraci CO,
podobné mnozstvi Skrobu na hmotnost susiny listu, coz bylo pravdépodobné zptisobeno tim,
ze nekteré jednodélozné rostliny ziejme ukladaji misto Skrobu sacharézu (Onoda et al., 2007).

Ve slunnych listech P. tremuloides vzrostlo mnozstvi Skrobu v chloroplastech
(Oksanen et al., 2001). Zalezi na dobé experimentalniho plsobeni, protoze po delsi dobé
muze nastat aklimace a zprvu pozorované rozdily vymizi. Naptiklad jehlice P. palustris
vystavené¢ 20 meésici EC a odebrané na podzim, obsahovaly méné Skrobu nez jehlice

odebrané na jate po 12 mésicich (Pritchard et al., 1997).

2.2.3 Vodiva pletiva

Zvysena [CO;] zplisobuje vEtsi rychlost fotosyntézy a tedy 1 vEtSi produkei asimilati,
které jsou z mist jejich vytvoreni odvadény vodivymi pletivy (floémem) do sinki. Proto se da

oCekavat, ze struktura cévnich svazka bude EC ovlivnéna.
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Objem cévnich svazkii se pod vlivem zvysené [CO;] spiSe zvétSuje Ci zastava
nezménén. Po 12 mésicich pisobeni EC na semenacky P. palustris mély jejich jehlice vétsi
objem cévnich svazkil, po 20 mésicich stale jevily podobny trend (Pritchard et al., 1998). U P.
taeda také zaujimala vodivéa a transfizni pletiva v jehlicich vétsi dil plochy pficného fezu
jehlic péstovanych v EC (Thomas a Harvey, 1983). U P. palustris po 12 mésicich v EC
zaujimala transfizni pletiva prikazné vétsi dil plochy na pfi¢ném fezu a stejnou tendenci méla
1 vodiva pletiva, po 20 mésicich v EC jiz jehlice tyto rozdily mezi EC a AC nevykazovaly
(Pritchard et al., 1998). Podobné na EC reagovaly i rostliny Glycine max — objem jejich
vodivych pletiv v listech byl ptfi zvySené [CO;] spiSe vyssi, ale rozdil nebyl prikazny
(Leadley et al., 1987).

Naproti tomu podil plochy stiedniho valce k plose pfi¢ného fezu jehlicemi semenackt
P. menziesii nebyl zvySenou [CO,] ovlivnén (Olszyk et al., 2005). Zatimco se tloustka
sttedniho valce se pti EC v jehlicich 20letych stromi P. sylvestris nezménila (Luomala et al.
2005), Lin et al. (2001) zaznamenali pokles podilu plochy stfedniho valce v celém piicném
fezu jehlici P. sylvestris zaroven s poklesem podilu xylému, zatimco podil floému se zvysil
(Lin et al., 2001). Pritchard ef al. (1997) naopak zjistili, Ze floém na pfi€ném fezu zaujimal v
jehlicich P. palustris vystavenych zvysené koncentraci CO, spiSe mensi relativni plochu, coz
bylo disledkem mensiho poctu sitkovych bunék, nikoli tim, Ze by mély mensi velikost.

Plsobeni zvySené [CO;] pifi svém vlivu na strukturdlni parametry vodivych pletiv
interaguje s dalSimi faktory prostiedi. V pfipadé¢ jednoho z nastaveni experimentalnich
podminek — pii nedostatku dusiku a dostatku vody — byly sitkové bunky v EC zplostelé ve
sméru rovnobézném kroviné bunénych déleni v kambiu oproti builkdm v normalni
koncentraci CO,, jinak se Zzadné rozdily v rozmérech buné€k mezi koncentracemi CO;
neprojevily. ZmenSeni velikosti a poctu sitkovych bun¢k by mohlo negativné ovlivnit

schopnost transportovat asimilaty, kterych je v EC produkovano vice (Pritchard et al., 1997).

3. Zavér

Zvysena [CO;] zplsobuje zmény mnoha fyziologickych procest a struktur, v nichz
tyto procesy probihaji. Z literatury je zfejmé, ze zvySend koncentrace oxidu uhlicitého
v atmosféfe Casto zpisobuje ur€it¢ zmény ve struktuie listu jehlicnani 1 list jinych rostlin,
avSak tyto zmény nejsou zcela konzistentni. Jsou druhové specifické a zavislé na faktorech
prostiedi, které spolu riiznym zplisobem interaguji, ¢cimz komplikuji porozuméni vlivim EC

na rostliny, které jsou vzajemné slozité propojené.
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Vlivem zvysené koncentrace dochazi ve velké casti ptipada ke zrychleni fotosyntézy a
tim ke zvySené tvorb¢é asimilat, ktera miize byt spojena s hromadénim zasobnich latek
v listech, s rychlejsi tvorbou bunék nebo s jejich zvétSovanim, coz miize za nasledek napf.
zvétsovani plochy listu a zménu jeho tvaru. Casto dochazi ke sniZeni hustoty priiduchii a ke
zménam ve struktufe mezofylu.

Zmény ve struktute jehlic a listli jsou obecné pfevazné zapocaty jiz pii vzniku list a
v dospélych listech pretrvavaji. Divodem zmén je ovlivnéni fyziologickych procest, zejména
fotosyntézy, bunééného cyklu a ristu bunék, které dale pisobi na utvareni stavby list.

Pii studiu vlivu zvySené koncentrace CO; na rostliny musi byt vzat v ivahu mozny
vznik artefaktl, ktery zavisi na pouzitych metodach experimentu. Zalezi nejen na metodé
obohacovani vzduchu oxidem uhli¢itym (mezi nejlépe hodnocené metody se v soucasné dobe
fadi metoda FACE), ale také na obsahu vody a zivin v pude¢, na ozarenosti a na dalSich
faktorech prosttedi. Dal§im z problému pfi snaze o porovnani vysledki riznych experimentt
je — mimo rozdilného staii rostlin a odlisné délky trvani experimentu — rozdilné pojeti hodnot
normalni a zvySené [CO,], které je zpisobeno zejména rychle se ménici [CO,] v atmosféte.
Autofi vétSinou volili jako hodnotu EC dvojnasobek hodnoty AC, ale ani to nebylo vzdy
pravidlem. Dale musi byt brano v potaz, zda jsou vybrané vzorky reprezentativni (napiiklad
z hlediska umisténi jehlic v prostoru a gradientu strukturalnich charakteristik v ramci jehlice).
Dle mého nazoru také velmi zalezi na metod¢ ziskani a zpracovani dat, v¢etné poctu vzorka
zahrnutych do analyz. Z vySe uvedeného vyplyva, Ze vysledky dosazené v odlisnych
experimentalnich podminkéch jsou velmi obtizn€ porovnatelné. Pro lepSi moznosti
srovnavani by bylo tieba ustanovit néjaka vSeobecné piijatelna pravidla pro zkoumani vlivu
EC na strukturu listu.

Mechanismy puasobeni zvySené koncentrace oxidu uhli¢itého na anatomii listu nejsou
v soucasné dobé zdaleka objasnény a zaslouzi si proto dal$i zkoumani vedouci k vysvétleni

pusobeni zvysené koncentrace CO, na list, v€etné jejich interakei s dal§imi faktory.
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