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1 Uvod

Raselinné ekosystémy predstavuji obrovskou zdsobarnu terestrického organického uhliku.
Dochézi v nich k dlouhodobé akumulaci Castecné rozlozeného rostlinného materialu v
partikulované 1 rozpusSténé¢ formé piedevsim diky specifickému hydrologickému rezimu,
nizkému pH a piitomnosti raSeliniki produkujicich obtizné rozlozitelny opad. Na
rasSelinistich se ale vyskytuje také fada cévnatych rostlin, které maji oproti raSeliniku mimo
jiné schopnost uvoliiovat svymi kofeny do ptdy celou skalu organickych i anorganickych
latek. Cast téchto latek, tzv. kofenové exudaty, jsou smési jednoduchych a velmi snadno
rozlozitelnych slouCenin. Tyto latky stimuluji rust a aktivitu pldnich mikroorganizmt
v okoli kofent rostlin a mohou tak spustit kaskadu dé&ju, jejimz vysledkem je zvySena
dekompozice jinak malo rozlozitelné pidni organické hmoty. Tento jev je oznacovan jako
priming efekt. Probihd ptfi ném fada biologicko-chemickych procesi, jejich mechanismy a
vzdjemnd provazanost jest¢ nebyly zcela uspokojivé vysvétleny. Je zndmo, Ze mnozstvi a
slozeni kofenovych exudatl je druhové specifické, ale zaroven je modifikovano podminkami
okolniho prostfedi. Slozeni exudati spolu s podminkami prostfedi zaroven ovliviiuji reakci
mikroorganismu na jejich vstup do pady, s riznymi dusledky pro rozklad piidni organické
hmoty. V souvislosti s klimatickymi zménami jiz v soucasné dob& dochazi ke zménam
Vv roz8ifeni a slozeni rostlinnych spoleCenstev, v ptipadé raSelinist’ bylo pozorovéano rozsifeni
cévnatych rostlin, pfedev§im erikoidnich ketikli. Nartstajici priming efekt pak muze byt
jednim z faktort, které vyznamné ovlivni cyklus uhliku na lokalni i globalni trovni. V této
préci jsme chtéli experimentalné ovéfit vliv rostlinnych exudath s riznym obsahem uhliku a

dusiku na rozklad pérové vody odebrané v raselinisti.



2 Literarni prehled

2.1 RasSelinisté

Raselinné ekosystémy severského typu jsou v globdlnim méfitku obrovskou zasobarnou
organické hmoty. Mnozstvi ulozeného uhliku je odhadovéano na 455 az 547 Pg (10%° g), to je
téméf jedna tietina celosvétového mnozstvi uhliku v piadé (Gorham, 1991; Yu, 2012).
K akumulaci uhliku dochézi proto, Ze primarni produkce prevysuje rozklad a mineralizaci
organické hmoty diky nizkym teplotdm, kratkému vegetacnimu obdobi, pievazujici
anaerobii a samotnému charakteru rostlinného materialu (Limpens a kol., 2008).

Klicovym druhem, zasadné zodpovédnym za akumulaci organické hmoty, je raselinik
(Sphagnum spp.) (Clymo a Hayward, 1982; Gorham, 1991; Wieder a kol., 2006). Raselinik
dokaze zadrzet velké mnozstvi vody, az 26nasobek své suché vahy. Vodu zadrzuje
piedevsim v odumielych bunkach, hyalocytech, ale také v nebunéénych prostorech prekryvu
listki (Bold, 1967). RaSelinik tak podporuje zadrZeni vody v systému a néslednou anoxii,
kterd limituje rust jinych rostlin a rozvoj aerobnich mikroorganismi (Clymo a Hayward,
1982). Vysoka kationtova vyménna kapacita umoziuje raseliniku okyselovat prostiedi
uvolnovanim protonti (Dainty a Richter, 1993). Acidifikace omezuje rist konkuren¢nich
rostlin a také snizuje mikrobidlni aktivitu v piadé (Thomas a Pearce, 2004). Opad raSeliniku
je slozen hlavné =z polyfenolickych slouc¢enin podobnych ligninu a specifickych
polysacharidii podobnych pektinu (sphagnany) (Hajek a kol., 2011). Tyto latky vyznamné
inhibuji mikrobidlni rozklad opadu. Rozklad je inhibovan také nizkymi teplotami,
anoxickymi podminkami a nedostatkem Zivin (Limpens a kol., 2008). Akumulace raseliny
vede Kk vytvofeni prostiedi se specifickym vodnim rezimem a biologicko-chemickymi

podminkami vhodnymi pro opétovny rist raseliniku (van Breemen, 1995).

2.2 VySsi rostliny na rasSeliniStich

Systémy s dominujicim raSelinikem jsou znacné& prostorové heterogenni. Je to zpiisobeno
vyskytem riznych druhii raseliniku, které se 1iSi rychlosti rastu. Jejich pokryv vytvari
vyvyseniny (bulty, hummocks), relativné ploché zony (travnicky, lawns), snizeniny ($lenky,
hollows) a trvalé vodni plochy (jezirka). Proto maji raselinist€ mozaikovity charakter
s mikrostanovisti s rozdilnymi fyzikalné-chemickymi vlastnostmi jako jsou vySka vodni

hladiny, mira provzdusnéni, redox potencial, pH a dostupnost zivin (Bridgham a kol., 1996).



Diky vyskytu mikrostanovist’ 1ze vedle raseliniki a jinych mecht na raSelinistich
nalézt i mnoho druhli cévnatych rostlin. Podobn¢ jako u raSelinikl jsou hlavnimi faktory
ovlivitujicimi druhové sloZeni a rast cévnatych rostlin v raSelinistich hladina spodni vody a
dostupnost zivin (Breeuwer a kol., 2005). Cévnaté rostliny raselini$t’ s podobnym zptisobem
vyuzivani zdroji a podobnou odezvou na abiotické faktory prosttedi 1ze pro zjednoduseni
rozdélit do nékolika funkénich skupin (Diaz a Cabido, 2001; Wilson a Nilsson, 2009):

1) Ketiky (stalezelené a opadavé), mélce kofenici v aerobni vrstvé raSeliny a hostici
erikoidni mykorhizu (Berendse a Jonasson, 1992; Gill a Jackson, 2000; Hobbie,
1996). Prikladem zastupctl stalezelenych kefikt v raseliniStich mohou byt brusnice
brusinka (Vaccinium vitis-idaea L.), vlochyné¢ bahenni (Vaccinium uliginosum) nebo
rojovnik bahenni (Rhododendron tomentosum). Zastupci opadavych ketiki jsou napf.
biiza zakrsla (Betula nana), vrba Salix glauca a brusnice bortvka (Vaccinium
myrtillus L.) (Chapin a kol., 1996; Taulavuori a kol., 2010).

2) Graminoidy, travy a jim morfologicky podobné rostliny, které na rozdil od kefikt
snasi zamokieni diky pfitomnosti aerenchymatickych pletiv a exodermis brénici
radidlnim ztratdm kysliku z kotfenti (Koncalova, 1990). Oproti ketfikiim alokuji vice
biomasy do kofenti a mohou kofenit hluboko (Aerts a kol., 1992a; Hobbie, 1996).
Typickymi zastupci jsou suchopyr pochvaty (Eriophorum vaginatum), ostfice vodni
(Carex aquatilis) (Chapin a kol., 1996) nebo hrotnosemenka bila (Rhynchospora
alba) (Kool a Heijmans, 2009).

3) Ostatni byliny — napt. vrbovka uzkolista (Epilobium angustifolium), ostruzinik

moruska (Rubus chamaemorus) (Chapin a kol., 1996).

Raseliniky a cévnaté rostliny se od sebe liSi svymi zivotnimi a nutri€nimi strategiemi,
coZ jim umoziuje obyvat stejné ekosystémy (Malmer a kol., 2003). Raseliniky maji diky
vysoké abundanci vyznamny podil na tvorbé biomasy na raseliniStich (Malmer, 1993).
Rychlost rtstu jednotlivych rostlin raseliniku stejného druhu je synchronizovana, roste tedy
cely koberec (Clymo, 1973). Roéni piirustek se pohybuje v rozmezi 1-5 cm (Clymo a
Reddaway, 1974). Cévnaté rostliny jsou obecné fotosynteticky Gc¢inné€jsi nez raseliniky a
V pfimém srovnani maji primarni produkci vyznamné vyssi (Leppild a kol., 2008; Laine a
kol., 2012). To jim umoznuje dostateéné rychle rist a zabranit tak, aby je raseliniky pierostly
(Wallén, 1988). Cévnaté rostliny mohou diky vys$§imu vzristu raSeliniky zastinit. Pfi silném
zastinéni (> 50 %) raSelinik zastavuje rast, naopak slabé zastinéni slouZzi jako ochrana pted

vysouSenim a stimuluje raSelinik ke zrychleni rtistu. Raselinik mtize byt zastinén 1 opadem
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cévnatych rostlin, ktery omezuje jeho rist hlavné na podzim (Hajek a kol., 2011; Malmer a
kol., 2003). Rast raselinikii zcela ustava pouze v dob¢, kdy je porost zamrzly. Naopak u
vetsiny cévnatych rostlin je rist omezen jen na nékolik mésicii vegetacni sezony.

Vyznamnou odlisnosti mezi raSelinikem a cévnatymi rostlinami je zpusob piijmu
zivin. U raSeliniki probihd pifijem zivin celym povrchem téla. Mlzou tak poutat latky
rozpusténé ve vodé okamzité po vstupu do raSelinisté, coz je vyhodné zejména v ptipadé
vrchovist, ktera jsou zasobovédna zivinami ze srazek a suché depozice. Cévnaté rostliny
piijimaji ziviny pfedev§im pomoci kofenového systému. VEtSina piijatych zivin tak pochazi
z dekompozice organické hmoty probihajici ve svrchni vrstvé raseliny. Umisténi kotfent
hloubéji v raseliné také zvyhodnuje cévnaté rostliny v dobé poklesu vodni hladiny, ke
kterému muze opakované dochazet v letnim obdobi. Rostliny jsou tak schopny pfijimat vodu
a ziviny 1 tehdy, kdy raseliniky jiZ mohou nedostatkem vody trpét.

Cévnaté rostliny obsahuji ve svych pletivech vice dusiku a fosforu nez raseliniky a
jejich biomasa proto tvoii vyznamnou zasobarnu zivin v raselinistich. Jejich opad ma jiné
chemické slozeni nez opad raSeliniku (Moore a kol., 2007) a vétSinou je rozloZitelné;si
(Lang a kol., 2009). Zivé kofeny cévnatych rostlin mohou vytvafet symbiotické asociace
s mykorhiznimi houbami a ovliviiuji své bezprostfedni okoli uvoliiovanim organickych a
mineralnich latek. Vytvaii tak specifické prostfedi nazvané rhizosféra. Proces vylucovani
latek kofeny je oznacovan jako rhizodepozice (Shamoot a kol., 1968; Whipps a Lynch,
1985) a méa velmi vyznamné disledky pro procesy v pude. Pfitomnost cévnatych rostlin
proto piispiva k heterogenité fyzikalné-chemickych a biologickych podminek na
radeliniStich. Casto je spojovéana s vyssi mikrobialni biomasou a jeji metabolickou aktivitou,
ktera je zodpovédna za vy$si miru dekompozice organické hmoty a zvySeni dostupnosti Zivin

(Bragazza a kol., 2013; Bragazza a kol., 2015).

2.3 Vylucovani latek koreny rostlin — rhizodepozice

Rhizodepozice predstavuje asi 4—-11 % cisté primarni produkce a zahrnuje asi tfetinu uhliku
alokovaného v kotenech (Jones a kol., 2009). Rostliny mohou do pidy uvoliovat prakticky
vSechny latky obsaZené v kofenovych tkdnich. Jsou to hlavné sacharidy, organické kyseliny,
aminokyseliny, fenolické latky, mastné kyseliny, steroly, enzymy, vitaminy, hormony a
nukleosidy (Rovira, 1969; Grayston a kol., 1997; Dakora a Phillips, 2001; Read a kol., 2003;
Leinweber a kol., 2008). Rostliny tyto latky uvoliuji riznymi mechanismy zahrnujicimi

pasivni difuzi, sekreci a aktivni vylu¢ovani nebo rozklad bungk.



Mezi skupiny latek vyluc¢ovanych koteny patii (Obr. 1):

Buiiky korenového systému — jsou to bunky kotfenové Cepicky, které se uvolnuji
z vngjsi vrstvy epidermis béhem ristu. Tato vrstva je neustdle obnovovéana a uvolnéné
bunky slouzi hlavné ke snizeni tfeni mezi kofenem a piidnimi ¢asticemi. Dale sem patii
odumielé buiniky kofenového systému, pochazejici predevsim z kortexu a kofenového
vlaseni (Bengough a McKenzie, 1997; Bengough a Kirby, 1999; lijima a kol., 2004).
Nerozpustné polymerni latky slizového charakteru (mucigel), které vytvari
ochrannou vrstvu kofenové Cepicky — slozené predevs§im z polysacharidii (Paull a kol.,
1975), dale obsahuji proteiny (Bacic a kol., 1987) a fosfolipidy (Read a kol., 2003).
Mucigel plni rizné funkce. Chrani rostlinu pied toxickymi kovy (Morel a kol., 1986;
Mench a kol., 1987) a patogeny (Sobolev a kol., 2006), zvySuje stabilitu ptadnich
agregatu (Guckert a kol., 1975; Morel a kol., 1991; Czarnes a kol., 2000), zadrzuje vodu
(McCully a Boyer, 1997) a také snizuje tfeni mezi kofenem a pudou (lijima a kol.,
2004).

Exudaty. Jedna se o jednoduché rozpustné latky, které jsou pasivn€ uvolnovany kofeny
do pldy. Rostlina nema piimou kontrolu nad jejich mnozstvim (Jones a kol., 2009;
Timmers a kol., 2012). Jejich hlavnimi sloZzkami jsou organické kyseliny (napft. kyseliny
citronova, jablecnd a Stavelova), sacharidy (mono- a oligosacharidy, napt. glukéza,
sachardza) a aminokyseliny (napf. glycin, kys. glutamova) (Kraffczyk a kol., 1984).
Tyto latky jsou rostlinou uvoliovany pasivni diftzi po koncentratnim gradientu
(Burstrom, 1955; Bowen a Rovira, 1991), protoze jejich koncentrace v cytoplazmé je
obvykle asi 10x vyssi nez v prilehlé pidé (Jones a kol., 2004; 2009). Koncentracni
gradient, ktery ovliviiuje miru exudace, je soustavne udrzovan dvéma zpisoby — Cinnosti
rhizosférnich mikroorganismt, které neustdle odebiraji exudaty z plidniho roztoku
(Kuzyakov a kol., 2003), nebo abiotickymi procesy, napf. sorpci latek na pudni ¢astice
(van Hees a kol., 2002; 2003). Mnozstvi uhliku uvolfiovaného do pudy v podobé
kotenovych exudati je odhadovano na 3-5 % celkového mnozZstvi uhliku fixované¢ho
rostlinou pfi fotosyntéze (Pinton a kol., 2001). Pti pisobeni biotického nebo abiotického
stresu (nedostatek zivin, hypoxie, utok patogenii, sucho) vSak muize mira exudace
vyznamn¢ vzrust nasledkem poruseni integrity membrany nebo celkového bunééného
metabolismu rostliny (Neumann a Romheld, 2001).

Vysokomolekularni latky, jako jsou enzymy, fytosiderofory, hormony, antimikrobialni
latky a dal$i, nemohou pasivné difundovat do pidy kvili omezené prostupnosti
plasmatickych membran i bunéénych stén, mohou vsak byt vylucovany do ptudy aktivné
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(Fry, 1988). Maji mnoho rtznych funkci — slouzi ke komunikaci, chrani rostlinu pred
stresem a patogeny, pomahaji ziskat limitujici ziviny atd. (Dakora a Phillips, 2002).
Vedle organickych latek kotfeny rostlin uvoliuji do svého okoli také plyny — oxid uhli¢ity
pii respiraci, kyslik v pfipad¢ rostlin s aerenchymem, tékavé organické latky a také
mineralni latky (dusi¢nany, amonné ionty, fosfaty, sulfaty, bazické kationty) (Dennis a kol.,

2010).

Rhizdopepozice nejsou z kofene uvoliiovany rovnomérné. Béhem rlstu se na
kofenech vytvareji zony, kde se vylucuji skupiny latek s riiznym slozenim. Kolem rostouciho
kotene se tak vytvareji mikroprostiedi s riiznymi podminkami pro rozvoj mikroorganismi a

jejich aktivitu (Obr. 1).

i |

-

Obr. 1. Skupiny latek uvoliovanych z riznych

HH lyzéty a mrtvé epidermalni buriky casti kotene. V okoli rostouci kotfenové Spicky

dochazi k sekreci mucigelu a uvoliiovani bunck
T — latky  vylucované

mykorhizou
—>tékavé organické latky

7 —
—>» mucigely produkované rostlinami a niZkomOICkulémiCh eXudétﬁ. V}”§e je pak kOfen

kotenové cepicky. Tésné nad touto zénou se do

pudy uvolnuje pasivni diftzi nejvétsi mnozstvi

polysacharidy mikroorganismd Zijicich

cC——c——
[—

Castecn¢  chranén  mucigely rostlinného i

na koreni

—
[—

mikrobialniho pivodu a jsou zné&j uvolhiovany

i ;} korenové exudaty
—_

t€kavé organické latky a lyzaty z bun¢k kofenovych
vlaskd a kortexu. Dalsi latky rizného slozeni jsou
Tucigel chrénici kofenovou Ipitku do plidy vylu€ovany symbiotickymi mykorhiznimi

houbami. Upraveno podle Jones (2009).

Slozeni rhizodepozice je ovlivnéno fadou faktort, predev§im druhem rostliny, jeji
fenologii, reakci na dostupnost vody a zivin v pudé, slozenim a aktivitou rhizosférniho
mikrobialniho spolecenstva, a ma sviyj denni i sezénni prubéh (Kuzyakov, 2002; Dennis a
kol., 2010).

Organické latky uvoliiované koteny do pldy jsou zdrojem C a energie pro pudni
mikroorganismy. Z hlediska jejich dal$iho vyuziti v mikrobnim metabolismu lze tyto latky
rozdelit na komplexni a nizkomolekuldrni. Nizkomolekularni latky, reprezentované
predevsim exudaty, slouzi jako okamzité¢ dostupny substrat pro rhizosférni mikroorganismy.

Zdrzeni téchto latek v piidnim roztoku tak trva pouze minuty az hodiny (Nguyen a Guckert,
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2001; van Hees a kol., 2005; Hill a kol., 2008). Komplexni slouc¢eniny je nutno nejprve
rozlozit extracelularnimi enzymy na jednodussi latky, které jiz buiiky dokazou pfijmout.
Proto setrvavaji v pid¢ o néco déle, ale jejich mineralizace obvykle netrva déle nez nékolik
dni (Mary a kol., 1992). Obecn¢ je tedy obrat latek uvoliiovanych koteny velmi rychly.

Diky snadné dostupnosti a rozlozitelnosti jsou rhizodepozice, a predevS§im exudaty,
dalezitym a preferencné vyuzivanym zdrojem uhliku pro mikrobidlni metabolismus, piestoze
tvofi vétSinou jen jednotky procent rozpusténého organického uhliku v padé (Pinton a kol.,
2001). Exudaty jsou mikroorganismy pfednostné vyuzivany pro produkci extracelularnich
enzymu (Schimel a Weintraub, 2003) a ziskani energie. Mezi 60—-86 % latek uvolnénych
koteny do pudy je rychle mineralizovano a uvolnéno z pidy ve form¢ CO2 (Hiitsch a kol.,
2002; Dilkes a kol., 2004). Odhaduje se, Ze rhizosférni respirace (respirace kofent, mykorhiz
a s kofeny asociovanych mikroorganismii metabolizujicich latky vylucované koteny) se na
celkové pudni respiraci podili 30-70 % (Subke a kol., 2006; Litton a Giardina, 2008; Bahn a
kol., 2010; Metcalfe a kol., 2011). To vyznamné pievySuje odhadovany objem rhizosféry,
tvofici pouze 5-25 % pudy (Finzi a kol., 2015).

Stimulace mikrobni aktivity pfisunem kofenovych exudatl, spojend se zvySenou
produkci enzymi, mtze ovlivnit i dekompozici htfe rozlozitelné pidni organické hmoty.

Tento jev je oznacovan jako priming efekt (Bingemann a kol., 1953).

2.4 Priming efekt

Cerstvy organicky material vstupujici do pady obvykle zptisobi zménu v rychlosti
mineralizace stabilizované pudni organické hmoty (priming efekt). VétSinou dochéazi ke
zvySeni mineralizace puidni organické hmoty, tedy k pozitivnimu priming efektu, mtze
vSak dochazet i k inhibici rozkladu piivodni organické hmoty neboli negativhimu priming
efektu (Obr. 2) (Kuzyakov, 2002). V rhizosféfe, ktera je v zavislosti na fotosyntetické
aktivité¢ rostlin téméf stale zasobovana snadno rozlozitelnymi latkami vyluCovanymi
z kofenll, je priming efekt béZnym jevem. Napif. Cheng a kol. (2003) pozorovali, Ze
mineralizace organické hmoty v pudé s rostlinnym pokryvem je aZ trojnasobnd oproti pidé

bez vegetace.



co,
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pochazejici
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produkovany
z pudy
Puda bez Plda se substratem
substratu Pozitivni (a) priming Negativni (b) priming
efekt vyvolany efekt po vstupu
vstupem substratu substratu

Obr. 2. Grafické znazornéni priming efektu: a) urychleni dekompozice pudni org. hmoty po
pfidani substratu — pozitivni priming efekt, b) zpomaleni dekompozice — negativni priming

efekt. Upraveno podle Kuzyakov a kol. (2000).

Existuje n¢kolik hypotéz vysvétlujicich, pro¢ a jak k priming efektu po vstupu
Cerstvého substratu do pidy dochdzi. Mechanismus pozitivniho priming efektu, kdy
mikroorganismy za¢nou po vstupu nového substratu rychleji rozkladat ptidni organickou
dusiku (microbial nitrogen mining)“ (Craine a kol., 2007; Fontaine a kol., 2011).
Predpoklada, Ze rhizosféra predstavuje diky vstupu snadno dostupnych organickych latek
prostfedi s prebytkem uhliku a energie, ale nedostatkem zivin potifebnych pro rist
mikroorganismtl. Mikroorganismy proto vyuzivaji exudaty prednostné jako zdroj substratu a
energie pro syntézu extracelularnich enzymi, pomoci kterych rozkladaji ptidni organickou
hmotu a zpfistupniuji si tak ziviny v ni vazané (Asmar a kol.,, 1994; Blagodatskaya a
Kuzyakov, 2008; Brzostek a kol., 2012). Diky tomu pak mohou rdst, obnovovat se a
pokrac¢ovat v dekompozici organické hmoty. Moznym mechanismem pozitivniho priming
efektu je i hypotéza ,,kometabolismu“. Ta pfedpoklada, ze rozklad stabilni pidni organické
hmoty je pouze vedlejsi efekt riistu mikroorganismli a jejich zvySené produkce enzymil,
které byly stimulovany vstupem cerstvého substratu (Kuzyakov a kol., 2000). Negativni
priming je vysvétlovan ,,preferenénim vyuZivanim substratu® (Cheng, 1999). Tato teorie
predpoklada, Ze mikroorganismy v zasadé Ziji jen z dodaného substratu a jednoduchych latek
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Vv pidnim roztoku, které jim poskytuji vSe, co potiebuji (Cheng, 1996; Kuzyakov a kol.,
2000). Nepotiebuji tedy ziskéavat dalsi ziviny rozkladem komplexnich latek (Guenet a kol.,
2010) a vysledkem je snizeni dekompozice organické hmoty. Z uvedeného ale plyne, Ze
negativni priming efekt je spiSe prechodny jev, ktery miize trvat jen do vycerpani dodaného
substratu nebo dostupnych zivin. Déle miize pietrvavat pouze v podminkéch, kde exudaty
dlouhodobé poskytuji mikroorganismiim dostatek uhliku a energie a Vv prostfedi (hnojené,
eutrofni pudy) ¢i v latkdch piimo vylucovanych koieny je zarovein trvaly dostatek snadno

dostupnych zivin.

2.5 Role dostupneosti Zivin p¥i vzniku a piisobeni priming efektu

Popisované mechanismy vzniku a plsobeni priming efektu ukazuji, Ze odezva
mikroorganismli na pfisun exudati je obecné zavisld na dostupnosti ostatnich Zivin
pottebnych pro syntézu enzymi a rust. Primarné se jedna o dostupnost dusiku. Ten je nutny
k syntéze enzymi, které maji velmi nizky pomér C:N, a tedy vysokou potiebu dusiku (Elser
a kol., 2000; Sterner a Elser, 2002; Cleveland a Liptzin, 2007). Teprve po zvySeni jejich
exkrece do pudy muze dojit k vyznamné¢jSimu urychleni rozkladu komplexni organické
hmoty. Nutny minimdlni vstup dusiku do ptdy zajist'uji samy rostliny. Kotfenové exudaty,
kterych rostliny vylucuji v dusikem limitovanych podminkach velké mnozstvi, b&ézné
obsahuji vedle organickych kyselin a sacharidi také urcity podil aminokyselin (Bowen,
1969; Rovira, 1969; Grayston a kol., 1997). Rostliny zaroven vylucuji z kofenti mineralni
formy dusiku (Wardle a Greenfield, 1991). Toto mnozstvi je pravdépodobné dostacujici ke
stimulaci rozkladné aktivity, protoZze mnoh¢ studie ukazuji, Ze priming efekt kofenovych
exudatd je velmi silny praveé v pudach s nizkou dostupnosti dusiku (Fontaine a kol., 2003;
Kuzyakov a kol., 2000; Hamer a Marschner, 2005; Langley a kol., 2009; Kaiser a kol., 2010;
Kuzyakov, 2010; Fontaine a kol., 2011). Vylu¢ovani malého mnozstvi dusiku kofeny i
V dusikem limitovanych podminkdch je pravdépodobné strategii rostliny pro uvolnéni
dalsiho dusiku z pidni organické hmoty c¢innosti mikroorganismi. To experimentalné
potvrdili Drake a kol. (2013), kdyz zjistili, Ze v rhizosféfe na ziviny chudé lesni pidy neni
pfisun uméle piipravenych exudati obsahujicich pouze uhlik dostate¢ny pro stimulaci
enzymatické aktivity. Naopak souCasny piidavek uhliku a dusiku vedl k rastu mikrobialni
biomasy, respirace, 1 zvySeni aktivity extracelularnich enzymu, které rozkladaji
vysokomolekularni uhlikaté slouceniny. Informace o C:N poméru latek vylu¢ovanych

kofeny rostlin jsou ale pomérn¢ omezené (Hinsinger a kol., 2009). Jejich hodnota se ziejmé



pohybuje v sirokém rozmezi C:N 8 az 100 (Drake a kol., 2013), spise jsou vSak povazovany
za chudé na dusik (Deubel a kol., 2000; Paterson, 2003; Merbach a kol., 2003).

Limitace mikrobidlni aktivity fosforem ma pravdépodobné jiné dusledky pro
dekompozici stabilni pudni organické hmoty po vstupu exudati. Pfi nedostatku fosforu
mikroorganismy mohou vyuzit exudaty bez vétSiho omezeni pro produkci extracelularnich
enzymi. Uptednostiiuji cilenou syntézu enzymt fosfatdz nebo vylucuji specifické latky
(napt. organické kyseliny) umoziujici mobilizaci fosforu hydrolyzou organickych i
anorganickych zdroji v ptid¢ (Dakora a Phillips, 2002). Ke zvyseni dekompozice stabilni
pudni organické hmoty tak pravdépodobné dochazi jen v menSi mife ve srovnani

s N limitujicimi podminkami (Chen a kol., 2014; Dijkstra a kol., 2013).

2.6 Role priming efektu korenovych exudatu v raseliniStich
V piipad¢ raselinist, kde je organicky material vstupujici do pudy pievazné tézko
rozlozitelny kvili svému chemickému slozeni (Hajek a kol., 2011), ale také diky fyzikalné
chemickym podminkdm limitujicim jeho dekompozici (nizké pH, anaerobni podminky,
limitace Zivinami), mohou snadno rozlozitelné kotenové exudaty hrat velmi dulezitou roli
v dynamice kolobé¢hu uhliku (Frolking a kol., 2002). Dtikazem toho je, Zze pfitomnost
cévnatych rostlin v raselinis$ti je spojend s vyznamnym nartustem toku CO2 a CH4 z pudy. Pro
tvorbu metanu jsou exudaty zcela zasadnim zdrojem uhliku (Minoda a kol., 1996; Watanabe
a kol., 1999) a dale mohou byt zdrojem az 24 % celkové produkce oxidu uhli¢itého (Crow a
Wieder, 2005). Piedpoklada se, ze mohou také urychlovat dekompozici raseliny, tedy
zpusobovat pozitivni priming efekt (van Huissteden a kol., 2006; Lu a Conrad, 2005). Hamer
a Marschner (2002) pozorovali zvySenou mineralizaci raSeliny po pfidavku uméle
pfipravenych kofenovych exudatd. Basiliko a kol. (2012) na zaklad¢ jejich pokusu
s umélymi exudaty potvrzuji stimulaci dekompozice raseliny, ale ptikladaji priming efektu
pouze maly vyznam v celkové uhlikové bilanci raSelinisté. S globalni zménou klimatu ale
roste pokryvnost cévnatych rostlin v raseliniStich a zaroven dochdzi ke zméné struktury
téchto rostlinnych spoleCenstev (Parmesan a Yohe, 2003; Elmendorf a kol., 2012).
Vzhledem krtstu produkce kofenovych exudati pravdépodobné vzroste rhizosférni
respirace, ale lze predpokladat i stimulaci rozkladu raseliny.

Rychlost exudace se vyznamné li§i mezi jednotlivymi funkénimi typy rostlin. Vice
exudat produkuji nemykorhizni rostliny nez rostliny s mykorhizou, protoze udrZeni

mykorhizy je pro rostlinu pomérné narocné a muze ji stat az pétinu fixovaného uhliku
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(Finlay, 2008). Potencialni priming efekt mize byt zavisly i na slozeni exudati.
V raseliniStich, kde je mikrobidlni aktivita vyznamné limitovana nedostatkem Zivin, mtize
byt C:N pomér vyluCovanych latek jednim z hlavnich faktorti ovliviiujicich reakci
mikroorganismit a vznik a pribé¢h priming efektu. Edwards a kol. (2017, nepublikovana
data) nameéfili v kofenovych exudatech cévnatych rostlin typickych pro rzna
mikrostanovisté raSelinist (Eriophorum vaginatum a Vaccinium myrtillus) pomér C:N
v rozsahu 8-50 v zavislosti na druhu rostliny, denni dobé a na vegetacni sezoné. Zaroven
zjistili, ze vétSinu exudata tvoii organické kyseliny, coz je pro Zivinami limitované prostiedi
charakteristické (Saarnio a kol., 2004). Odhadli, Ze exudaty cévnatych rostlin mohou tvofit
asi 1-5 % uhliku ptitomného v piidnim roztoku v raseling. Téchto informaci jsme vyuzili pfi

navrzeni experimentu, ktery je soucésti této prace.

11



3 Cile prace a hypotézy
Predpoklddame, ze cévnaté rostliny, které se vyskytuji v raSeliniSti, vyznamné ovliviiuji
rozklad ptdni organické hmoty prostfednictvim latek uvoliiovanych koteny do rhizosféry.
Domnivame se, ze dulezitou roli hraje elementarni slozeni téchto latek, a proto jsme
pripravili umé¢lé exsudaty s riznym pomérem C:N, které jsme piidali do porové vody
odebrané v raselinisti, abychom kvantifikovali jejich vliv na rozklad rozpusténé organické
hmoty.

Cilem této prace je kvantifikovat vliv jednorazového ptidavku snadno dostupnych
latek (umélych kotenovych exudatl), tvoticich 2 % nebo 5 % rozpusténé¢ho organického C
pritomného v porové vode, o rizném C:N poméru odpovidajicim redlnym hodnotam (7, 25

a 50) na rozklad rozpusténé organické hmoty v raselinisti.

Testovali jsme nasledujici hypotézy:

1) Ptidavek snadno dostupnych latek stimuluje rozklad rozpusténé organické hmoty
V raSelinis$tni porové vodé (vyvolé pozitivni priming).

2) Veétsi pridavek snadno dostupnych latek vyvola silngjsi pozitivni priming efekt kvuli
vEtsi stimulaci mikrobniho rastu.

3) Ptidavek snadno dostupnych latek s vy$§im obsahem N (nizky C:N pomér) vyvola
slabsi pozitivni priming efekt kvtli mensi potiebé mikroorganismti ziskat ziviny
potiebné pro rast dekompozici rozpusténé organické hmoty z raSeliniStni porové

vody.
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4 Metodika

4.1 Popis lokality

Vzorky porové vody a raseliny pro ptipravu mikrobialniho inokula byly odebirany v jedné
lokalit& v centralni ¢asti Narodniho parku Sumava. Jedna se o raselinnou smréinu Tetfevska
slat’ (soufadnice: 49°1'28,04" s. §., 13°32'32,14" v. d.), ktera lezi v nadmoiské vysce 1100 m
n. m. Jeji klima je chladné a vlhké, s primérnou ro¢ni teplotou 4 °C a ro¢nim uhrnem srazek
1200 mm. Dominantnimi rostlinnymi druhy jsou smrk ztepily (Picea abies) s pokryvnosti v
rozmezi 40—100 % a raselinik kiivolisty (Sphagnum fallax), ktery zde vytvaii velkoplosné
souvislé porosty. Déle se na lokalit¢ vyskytuji dva kodominantni druhy cévnatych rostlin,
suchopyr pochvaty (Eriophorum vaginatum), vyskytujici se na podmacenych mistech s
hladinou vody tésné pod povrchem raseliny (=5 cm) v pokryvnostech 15-50 %, a brusnice
bortvka (Vaccinium myrtillus), ktera roste na mistech s niz$i hladinou podzemni vody (—20

cm a vice) s pokryvnosti 4575 %.

4.2 Odbér porové vody a raseliny

Odbér porové vody, obsahujici rozpusténou organickou hmotu, probéhl v fijnu roku 2015.
Porové voda byla odebrana v raselinném jezirku. Déle byla pomoci ptidni sondyrky
odebrana svrchni vrstva raseliny (do 20 cm) pod raselinikem a suchopyrem pro pfipravu
mikrobialniho inokula. V laboratofi byla porova voda zfiltrovana pfes membranu Express
Plus (Merck Millipore, Némecko) s pory o velikosti 0,22 um. V prefiltrované porové vodé
byla stanovena koncentrace rozpusténého organického uhliku a rozpusténého dusiku pomoci
ptistroje LiquiToc II (Elementar, Némecko). Dale bylo zméteno jeji pH pomoci sklenéné
elektrody. Vzorky raseliny byly ru¢né zhomogenizovany, zbaveny kofeni a smichany do

jednoho smésného vzorku.

4.3 Priprava umélych kofenovych exudatii

Vliv rostlin na rozklad pérové vody byl simulovan piidavkem smési jednoduchych latek
predstavujicich kofenové exudaty. Exudaty byly pfipraveny tak, aby obsahovaly 75 % uhliku
z organickych kyselin, 20 % z cukru a 5 % z aminokyselin a aby jejich zakladni C:N pomér
byl 50 (Drake a kol., 2013; Eiland a kol., 2001). Pro pfipravu exudatd byly pouzity zna¢ené
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chemikalie (obsahujici *C izotop ve vysokém zastoupeni) tak, aby bylo mozné pfi sledovani
rozkladu vzorkti oddélit CO2 pochazejici z pérové vody a pridané smési latek.
Smés znacenych umélych exudatii byla ptipravena z nasledujicich chemikalii:

- kyselina glutamova, 99 at% 3C (CIL, Velka Britanie) o koncentraci 10,2 mg 1%

- glukoza, 99 at% 3C (Isotec, Velka Britanie) o koncentraci 15,3 mg 172,

- octan sodny, 99 at% *C (Sigma, Velka Britanie) o koncentraci 104,4 mg 172,

Vliv rizné dostupnosti zivin na vznik, trvani a velikost potencidlniho priming efektu
kotenovych exudatl byl studovan pomoci ptidavku exudatti s riznym C:N pomérem. Za
timto ti€elem byl zakladni C:N pomér exudatti dale upraven pfidanim dusi¢nanu amonného.
Kromé piivodni smési exudatli s C:N = 50 byly pfipraveny exudaty s poméry C:N =25 a
CIN=7.

4.4 Priprava mikrobialniho inokula

Ve standardizovanych metodikadch méfeni rozkladu rozpusténé organické hmoty (McDowell
a kol., 2006) je kinkubovanym vzorkim bé&Zzné ptidavano mikrobialni inokulum, které
rozklad zajiStuje. Mikrobialni inokulum bylo pfipraveno ze smési pludy odebrané pod
raSelinikem a suchopyrem. K 10 g smésného vzorku rasSeliny bylo pfiddino 100 ml
destilované vody, vzorek byl tfepan po dobu 60 minut a poté centrifugovan pii 1000 g po

dobu 5 minut. Supernatant byl pouzit pro inokulaci vzorkd (Block a kol., 1992).

4.5 Rozvrzeni experimentu

Do 120 ml reagen¢nich nadob s plynotésnymi gumovymi vicky byly pfipraveny varianty
vzorkd samotné porové vody, porové vody s exudaty s riznym pomérem C:N (vzdy po
75 ml) a také samotné exudaty (20 ml vzorku). Jednotlivé varianty jsou uvedeny v tabulce
(Tab. 1).
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Tab. 1. Varianty pfipravenych vzorkt

Kod Popis vzorku Piidavek exudatd*  Uprava pH**  Koncentrace C
(mg ™)
P pérova voda 59
PE2-7 porova voda + umelé exudaty C:N 7 2% 60
PE2-25  porova voda + umélé exudaty C:N 25 2% 60
PE2-50  poérova voda + umélé exudaty C:N 50 2% 60
PES5-7 pérova voda + umélé exudaty C:N 7 5% 62
PE5-25  poérova voda + umélé exudaty C:N 25 5% 62
PE5-50  pédrova voda + umélé exudaty C:N 50 5% 62
E-7 umélé exudaty — C:N 7 X 10
E-25 umélé exudaty — C:N 25 X 10
E-50 umélé exudaty — C:N 50 X 10

(*) ptidavek vyjadien v procentech uhliku obsazeného v ptivodni porové vode (koncentrace uhliku
ve 2% pridavku exudatt byla 1,18 mg 17!, v 5% piidavku 2,94 mg ')
(**) pH upraveno na pH poérové vody (pH = 4)

Ke vSem variantam bylo pfidano 0,5 ml mikrobialniho inokula. VSechny varianty
byly ptipraveny ve ¢tyfech opakovanich. U roztokd ¢istych exudatd bylo jejich pH upraveno
ptidanim kyseliny chlorovodikové na hodnotu srovnatelnou s ostatnimi vzorky (pH = 4).
Déle byla ptipravena dvé opakovani slepého vzorku — 75 ml destilované vody s pH
upravenym na hodnotu 4. K témto slepym vzorkim bylo také ptidano 0,5 ml inokula. Po

inokulaci byly vSechny vzorky uzavieny a vlozeny do inkubatoru s teplotou 20 °C.

4.6 Odbéry vzorki a analyzy

V naplanovanych ¢asovych intervalech (Tab. 2) byly ve vzorcich provedeny nésledujici
analyzy. Z plynného objemu kazdého vzorku byl pomoci injekéni stiikacky odebran vzorek
a vném byla stanovena koncentrace CO2 na plynovém chromatografu HP 6890 (Agilent,
USA). Podle naméfené koncentrace byl pak odebran plynny vzorek urcitého objemu do 12ml
plynotésné zkumavky piedem proplachnuté dusikem. Takto byl pfipraven vzorek S optimalni
koncentraci CO2 pro analyzu izotopového slozeni vyprodukovaného CO> (asi 2300 ppm
CO:y2). Izotopové slozeni C-CO2 bylo analyzovano pomoci piistroje Gasbench Il (Finnigan,
Némecko) spojeného s izotopovym pomérovym hmotnostnim spektrometrem IRMS Delta X
Plus (Finnigan, Némecko) a vyjadieno v atomovych % (at%) *C. Po odbéru plynnych
vzorkd ke stanoveni izotopového slozeni CO2 byly nadoby vzdy otevieny, z kazdého bylo

odebrano 13 ml na dalsi analyzy. Po dikladném vyvétrani byly nddoby opét uzavieny a dale
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inkubovany do dalsiho odbéru. Odebrané vzorky byly prefiltrovany pfes membranu Express
Plus (Merck Millipore, Némecko) s pory o velikosti 0,22 um a byl v nich stanoven obsah
rozpustného reaktivniho fosforu (SRP — soluble reactive phosphorus) a iontd NO3z™ a NH4~
na pristroji FIA Lachat QC8500 (Lachat Instruments, USA). Filtry z posledniho odbéru na
konci inkubace byly omyty redestilovanou vodou, aby byly ziskany vzorky partikulované
organické hmoty. Tyto vzorky byly lyofilizovany a pozd¢ji v nich bylo stanoveno izotopové
slozeni uhliku, tedy uhliku v partikulované organické hmoté (POC) tvoiené pievazné

mikrobni biomasou.

Tab. 2. Casovy plan méfeni

den Plynovy chromatograf IRMS FIA
0 X
1 X X
2 X
3 X
4 X X X
11 X X X
18 X
25 X X X

4.7 Vypocet rychlosti rozkladu vzorki
Mnozstvi CO2 vyprodukovaného pii rozkladu rozpusténého organického C (DOC) ve vzorku

pii kazdém odbéru bylo vypocitano nasledovné:

1) Objem CO: v plynném objemu nadoby

Cco 'VG
G=—""Dh2>—— I CO
1000 [ 2]

Ceo, koncentrace CO2 zméfend na plynovém chromatografu (ppm)
Ve plynny objem zkumavky (ml)
2) Objem CO2 rozpusténého v roztoku
L=0,942- pg,, -V, [u1 CO,]
Pco, parcialni tlak CO2 vyprodukovany na 1 ml roztoku (koncentrace CO:
v ppm/10°)
V, objem pudniho roztoku ve zkumavce (ml)

0,942 Bunsenuv absorpéni koeficient pro 20 °C
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3) Celkovy objem CO2 vyprodukovany na 1 ml roztoku
T, =G+L [l CO,ml™]
4) Celkova hmotnost uhliku vyprodukovaného na 1 ml roztoku
Y =0,536-(T, —T,.w) [1g CO, mlI™]
T,..c ©objem CO2 vyprodukovany na 1 ml roztoku slepého vzorku (ul CO2 ml™?)
koeficient 0,536 je piepoctem z pul CO2 na pg C-CO2
5) Rychlost respirace

T
~ délkainkubace

[1g C—CO, ml*den™]

Celkova hmotnost uhliku vyprodukovaného na 1 ml vzorku a rychlost rozkladu vzorkd byla
vypoctena pro kazdy odbér. Z hmotnosti vyprodukovaného uhliku na 1 ml vzorku po

kazdém odbéru byly sestaveny kiivky kumulativni respirace.

4.8 Vypocet priming efektu

Uhlik v CO2 uvolnéném ze sledovanych vzorki mize pochéazet ze dvou zdroji (s vyjimkou
smési samotnych exudati a pdérové vody): z rozpusténych organickych latek ptitomnych
Vv poérové vodé (DOC) a z pridanych exudati. Celkové mnozstvi uvolnéného uhliku (m3) lze
urcit jako souéet mnozstvi uhliku pochazejiciho z DOC (m1) a z exudata (m2) (Obr. 3):

M1+ M2 = mMm3

Pro vypocet mnozstvi (nebo podilu) respirovaného uhliku pochazejiciho z DOC (my) byla
pouzita soustava smeéSovacich rovnic:

my - at% Cy + mz - at% Cz = ms - at% Cs

mi1=m3— M2

Oznaceni at% vyjadfuje atomprocento neboli procentudlni zastoupeni minoritniho stabilniho izotopu uhliku 3C

Vv celkovém uhliku obsazeném v porové vodé (Cy), piidanych exudatech (Cz) a uvolnéném CO; (Cs).

Celkové mnoZstvi uvolnéného uhliku ms jsme stanovili na plynovém chromatografu.
Izotopové sloZeni obou zdrojui uhliku, DOC (at% C1) a exudata (at% C>), a celkového CO>
uvolnéného ze vzorkl po piidavku exudatu (at% Cs) jsme stanovili pomoci hmotnostni

spektrometrie.
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Obr. 3. Znazornéni podilu dvou zdroji C o rizném izotopovém slozeni (DOC a piidany
substrat) na vysledné mikrobidlni respiraci. Izotopové slozeni vysledné mikrobialni respirace
lezi mezi atomprocenty obou zdroji. Vpravo uveden teoreticky ptiklad, kdy podil obou

zdrojti na celkové respiraci je 50 %.

Priming efekt byl vypoéitan z rozdilu v respiraci vzorku samotné porové vody (mp) a
mnozstvi uhliku pochézejiciho z DOC ve vzorcich s ptidavkem exudati (m1). Priming efekt
byl vyjadren jako relativni, tedy v procentech pivodni respirace kontrolni porové vody:

PE eiativai = (ml - mp) - 100 /mp

4.9 Statistické vyhodnoceni dat

Pro zpracovani hrubych dat a vypolty zjiStovanych charakteristik byl pouzit program MS
Office Excel 2016 (Microsoft, USA). Pro potieby statistického vyhodnoceni dat byly
vSechny stanovené charakteristiky vzdy vyjadfeny jako zmény vici kontrole. Statistické
analyzy byly provedeny pomoci programu Statistica 13 (Dell, USA). Data pro statistické
zhodnoceni nabyvala Casto zdpornych hodnot, proto nebyla logaritmicky transformovéna.
Vliv mnozstvi pfidavku umélych exudatt a jejich C:N poméru na mineralizaci, velikost
priming efektu, koncentraci rozpusSténého reaktivniho fosforu a na koncentraci mineralnich
forem dusiku byl hodnocen pomoci obecnych linedrnich modelti. MnozZstvi piidavku
(kvantita substratu) a C:N pomér (kvalita substratu) byly zadany jako kategorialni proménné
a byl sledovan jejich samostatny i kombinovany vliv. Pokud byl zjistén prikazny vliv

nckteré proménné nebo jejich interakce, data byla dale hodnocena pomoci Tukey HSD testu.
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5 Vysledky

5.1 Mineralizace samotnych exudati

Sledovali jsme mineralizaci samotnych exudatl, abychom zjistili, jak rychle je
mikroorganismy dokazou vyuzit a jestli jejich rozdilny C:N pomér ovlivni rychlost jejich
mineralizace. Rychlost mineralizace exudati jsme vyjadrili jako podil mineralizovaného C
Vv jednotlivych odbérovych cCasech na celkové koncentraci C na pocatku inkubace (10 mg C
I"Y) a vyhodnotili jsme ji pomoci modelu jednofdzového rozkladu prolozenim matematickou
funkci (Obr. 4). Zjistili jsme, Ze mineralizace exudatd zacala probihat s ur¢itou prodlevou asi
24 hodin po zacatku pokusu (lag faze) a poté byla velmi rychla a nezavisla na jejich C:N
pomé&ru. Na Obr. 4. lze vidét, ze béhem 11 dni inkubace byl v podstaté zmineralizovan
veskery uhlik obsazeny v exudatech ve vSech variantich C:N poméru. Dekompozicni
konstanty K odhadnuté pomoci modelu (pokud byla zohlednéna doba lag faze a model byl
fitovan az od druhého dne po pocatku pokusu) se pohybovaly od 0,42 + 0,03 den™* do 0,49 +
0,06 den! coz znamena, Ze za den se v priiméru rozlozilo vice nez 40 % piitomného C.
Hodnota polocasu rozkladu, tedy doba, za kterou adaptované mikroorganismy rozlozily
polovinu substratu, byla v rozmezi 1,42-1,61 dne (s maximalnim rozmezim 1,13-1,89 dne

udanym 95% konfidenénimi intervaly).
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Obr. 4. Relativni mineralizace samotnych exudat, vyjadiena v procentech z ptivodni

koncentrace C. Znazornény jsou primérné hodnoty (n = 4, + SD).
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5.2 Mineralizace porové vody a variant s pridavkem exudati

Béhem prvniho dne byla rychlost mineralizace ve vzorcich s pfidanymi exudaty nizsi nez
respirace porové vody samotné (Obr. 5a, b). Mén¢ respirovaly varianty s vyS$§im, 5%
ptidavkem (Tukey HSD, p < 0,05), vliv poméru C:N nebyl zjistén. Béhem dalSich dni doslo
ve vSech vzorcich s ptidavkem substratii ke stimulaci respirace oproti kontrole, s vEétSim
efektem u 5% ptidavku exudatii ve srovnani s 2% ptidavkem (Tukey HSD, p < 0,001).
Varianty s 5% ptidavkem exudati pak respirovaly vice v porovnani s kontrolou do ca 13.
dne a pozd¢ji (18. den) jejich rychlost respirace dokonce klesla pod troven kontroly
(nepriikazny rozdil) (Obr. 5b). U variant s 2% ptidavkem byla oproti kontrole rychlost
respirace vyssi jen v prabéhu prvnich ca 10 dni a potom klesla (opét bez prikazného rozdilu)
pod turoven kontroly (Obr. 5a). Kromé prikazného vlivu vySe piidavku na rychlost
mineralizace C byl béhem inkubace pozorovan také vliv C:N poméru ptidanych exudati,
ktery se projevil vyssi rychlosti respirace u vzorka s C:N 50 hlavné v dobé, kdy dochézelo
K nejrychlejsi mineralizaci C ve vzorcich, tedy pfiblizné mezi ¢tvrtym a jedenactym dnem
(Tukey HSD, p < 0,05). Tento trend byl u variant s 5% piidavkem viditelny po celou dobu
inkubace, nebyl vsak pokazdé priikazny.

Rozdily v rychlostech mineralizace C mezi riznymi pifidavky a jejich riznymi C:N
poméry se projevily na priabéhu kumulativni ztraty C ze vzorkd (Obr. 5¢, d). Vysledna
kumulativni respirace se neliSila mezi vzorky s 2% ptidavky a kontrolou, ale v ptipadé¢ 5%
ptidavki se z téchto vzorkl uvolnilo vice C neZ z kontroly (p < 0,01), rozdil mezi C:N vSak

nebyl statisticky prikazny.

a) . Db

rychlost respirace [ug C-CO2/ml za den]
rychlost respirace [ug C-CO2/ml za den]

10 1 ! 0 3 10 1
¢as [dny] ¢as [dny]
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Obr. 5. Rychlost respirace variant s 2% ptidavkem (a) a 5% ptidavkem (b) a kumulativni
respirace variant s 2% ptidavkem (c) a 5% ptidavkem (d).

5.3 Zména v rychlosti mineralizace rozpusténé org. hmoty — priming efekt,
jeho dynamika a vysledny efekt

Priming efekt byl méten 1., 4., 11. a 25. den po ptidavku exudati k pérové vodé. Na pocatku
ptidavek exudatti prikazné inhiboval dekompozici piivodni rozpusténé organické hmoty
(OH) obsazené v porové vodé v obou piidavkovych variantach (p < 0,01) (Obr. 6, 7).
Rychlost jeji mineralizace oproti kontrole poklesla v priméru o 34 £+ 14 % bez statisticky
prikazného rozdilu mezi vySemi pridavku a jejich C:N poméry (Tab. 3). Pozdé&ji, ¢tvrty den,
se projevil efekt vySe pifidavku exudati. U vzorkd s 5% ptidavkem byla stale silné
inhibovana mineralizace pivodni OH (primérny negativni priming efekt stile dosahoval
—37 £ 16 %), zatimco 11. den méfeni byla jiz zjiSténa stimulace mineralizace OH, tedy
pozitivni priming efekt u vSech téchto vzorkt (Obr. 7). Zatimco u varianty s 5% ptidavkem
exudatlh s C:N 50 doslo k nariistu mineralizace ptivodni OH oproti kontrole aZ o 41 %, u
ostatnich dvou variant s niz§imi C:N pomeéry exudatl se pozitivni priming pohyboval v
rozmezi 21-23 %. Mezi 11. a 25. dnem inkubace jiz rychlost mineralizace ptivodni OH
poklesla v souladu sniz§imi celkovymi rychlostmi mineralizace C ve vzorcich (viz
ptedchozi kapitola), pfesto byla v porovnani s kontrolou stale vyssi, a to o0 20 % u pifidavku
exudat s C:N 50 a zhruba o 5 % u ostatnich dvou variant s exudaty s niz§imi C:N poméry
(Obr. 7).

U vzorki s 2% ptidavkem exudatt doslo sice po prvnim dnu k zeslabeni negativniho
priming efektu ve vzorcich (Obr. 6), ale pfesto obé varianty, do kterych byly pfidany
exudaty s vyssim obsahem N (s C:N 7 a 25), vykazovaly zaporny priming efekt po celou

dobu inkubace (Obr. 6). Ten byl vyraznéj§i pro 2% pridavek exudatd snizkym C:N
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pomérem 7. Ke stimulaci mineralizace pivodni OH doSlo pouze v ptipad¢ 2% pridavku
exudatd s vysokym C:N 50, a to pouze prechodné, mezi 4. a 20. dnem inkubace. Nejvyssi
pozitivni priming efekt dosahoval pouze 5 %. Poté rychlost mineralizace piivodni OH opé&t
poklesla a byla srovnatelna s kontrolou.

Vysledny (kumulativni) priming efekt se pohyboval v rozmezi —7,9 + 6,8 % az 19,9
+ 4,0 % za 25 dntll inkubace a byl zavisly na vysi pridavku i jeho C:N poméru. Zatimco 2%
pridavky exudat s pomérem C:N 7 a 25 ve vysledku slab¢ inhibovaly dekompozici piivodni
OH (-7,9 £ 6,8 % a —3,5 + 2,4 %), vysledny vliv 2% ptidavku exudati s C:N pomérem 50
byl zanedbatelny (—1,2 &+ 3,5 %). Celkovy vliv 5% ptidavku exudati stimuloval dekompozici
ptuvodni OH, ale kvuli velké variabilité¢ mezi vzorky nebyly celkové nartisty mineralizace C
Z ptivodni OH rozdilné od kontroly ve variantach s C:N 7 (8,3 £ 9,8 %) as C:N 25 (3,9 £ 5,6
%). Exudaty s C:N pomérem 50 pak jednoznacné zvySily mineralizaci pivodni OH oproti
kontrole o 19,9 + 4,0 % béhem 25 dni. Ve vSech pripadech rychlosti mineralizace ptivodni
OH, zvySené ptisunem cCerstvého substratu, ke konci inkubace klesaly a béhem nékolika dni

by pravdépodobné jiz byly srovnatelné s kontrolou (Obr. 7).

10,0
5,0

0,0 T T T T T 1

priming efekt (%)

50 - ¢as (dny)

-10,0

15,0 - C2-7

C2-25
-20,0

C2-50
-25,0
-30,0 -

-35,0

-40,0 -
Obr. 6. Zména mineralizace ptvodni organické hmoty u variant s 2% piidavkem exudati

oproti puvodni pérové vodé.
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Obr. 7. Zména mineralizace ptvodni organické hmoty u variant s 5% pridavkem exudati

oproti pavodni pérové vodé.

5.4 Zabudovani 2°C z pridanych exudati do partikulovaného organického C
Hodnotu atomprocenta (A) partikulovaného organického uhliku, ktery jsme ziskali filtraci
inkubovanych roztokii vcetné kontrolni pdérové vody na konci inkubace (jako frakci
zachycenou na filtru s pory o velikosti 0,2 pm), jsme vyuzili k indikaci zabudovani *C
z pfidanych exudatl do mikrobidlni biomasy. Celkové mnozstvi C zachycené na filtrech
stanoveno nebylo, neni proto mozné odhadnout velikost mikrobidlni biomasy a jeji ptipadny
narist po pridavku exudati, pouze miru zabudovéani. Pfidavek *C znagenych exudati
zpiisobil, Ze zastoupeni *C v partikulovaném uhliku signifikantn& vzrostlo oproti kontrole
(A =1,075 £ 0,00003 %), a to vyznamné vice u 5% (A = 1,248 £ 0,024 %) nez 2% ptidavku
(A =1,145 £ 0,009 %). Vliv C:N poméru exudatii na jejich zabudovani do partikulovaného
C nebyl zjistén (Tab. 3).
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5.5 Zmény v koncentracich amonného a nitratového N a rozpusténého

reaktivniho P spojené s pridavkem exudatii a mineralizaci OH
Ptidavek umélych exudatti o poméru C:N 7 a 25, u kterych byl C:N pomér upraven pomoci
dusi¢nanu amonného (viz kapitola Metodika), zpisobil narist koncentraci amonné a
dusi¢nanové formy N oproti poérové vodé. Thned od pocatku proto koncentrace mineralniho
N vzrostly o téméf 60 pg N I ve varianté PE2-7, 0 ca 12,5 ug N I"? ve varianté PE2-25, 0
téméf 300 pg N 1! ve varianté PE5-7 a 0 50 ug N I? ve variant¢ PE5-25. Naopak ve
variantach, kam jsme pfidali exudaty s C:N pomérem 50, v nichz by N pfitomen pouze ve
form¢ aminokyseliny, byl hned na pocatku zjistén pokles koncentrace rozpusSténych
mineralnich forem N oproti kontrole p¥iblizné o 40 ng ™. Fosfor nebyl souéasti pfidavanych
exudati a jeho koncentrace byla na pocatku ve vSech variantdch srovnatelnd s pdrovou
vodou.

K dal§im zménam v koncentracich mineralnich zivin dochédzelo v prubéhu 25denni
inkubace. Koncentrace zivin se v prubéhu inkubace vyznamné ménily i v samotné porové
vod¢ a pridavek exudatl tuto dynamiku nadale vyznamné ovlivnil (Tab. 3). Aby bylo mozno
zmény v mnozstvi zivin pfitomnych v roztoku dat do souvislosti s mineralizaci exudatii a
OH a s prubéhem priming efektu, budeme dale popisovat zmény v jejich dostupnosti ve
stejnych Casovych intervalech, jako byl sledovan priming efekt a budeme je vzdy srovnavat
se zmeénami v samotné porové vode.

Béhem prvnich ¢tyf dnti inkubace doslo v samotné porové vode i vSech ostatnich
vzorcich s pfidavky exudatd k vyznamnému poklesu koncentraci amonného N a SRP
v roztoku (Obr. 8, 10). Piidavek exudata vzdy zpusobil vyrazné vétsi pokles dostupnosti
téchto Zivin (imobilizaci Zivin) oproti samotné porové vodé€ s tim, ze tato imobilizace byla
vyraznéjsi pii 5% nez 2% ptidavku exudath (Tab. 3). Vliv C:N poméru pridanych exudati
nebyl prokazan v zadné z variant.

V nésledujicim obdobi mezi 4. a 11. dnem inkubace dochdzelo stale jeSté
Kk imobilizaci amonného N a SRP v samotné porové vodé. Ve vzorcich s 2% ptidavkem
exudati mnozstvi dostupného P také jesté klesalo — pomaleji nez v piredchozim obdobi a
srovnatelné rychle s kontrolou (s vyjimkou PE2-25, kde pokles nebyl pritkkazny), zatimco
dostupnost amonného N se jiz neménila (mirné narusty patrné v Obr. 8 nejsou prikazné
rozdilné od nuly). Naopak ve vzorcich s 5% ptidavky exudatl jiz dochdzelo k vyznamnému
narastu koncentraci SRP (s vyjimkou neprikazného nartstu ve variant¢ PE5-25) i amonného

N v roztocich (Obr. 8, 10). Zmény v koncentracich dusi¢nant byly v tomto obdobi variabilni
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a Casto neprikazné s vyjimkou variant PE2-25 a PE5-50, kde doSlo k vyznamnym poklesim
v jejich dostupnosti (Obr. 9).

V poslednim obdobi inkubace, mezi 11. a 25. dnem dochazelo podobné jako na pocatku
k vyrazné imobilizaci SRP jak v samotné porové vodé, tak i ve vSech ostatnich variantach, i
kdyz zde byl pokles koncentraci SRP oproti zménam v porové vode vétSinou mirngjsi —
predevsim u vzorku s 5% ptidavky exudatt (Obr. 10). Naopak, koncentrace amonné¢ho N
V roztoku vyrazné narostla ve vSech sledovanych vzorcich véetné samotné porové vody, bez
prukaznych rozdil mezi jednotlivymi variantami (Obr. 8). Zmény v dostupnosti dusi¢nanti
byly opét velmi variabilni a ve vysledku nepriikazné s vyjimkou varianty PE5-50, kde jejich
dostupnost prukazné narostla (Obr. 9).

Pokud zhodnotime vysledné zmény v dostupnosti Zivin za 25 dni inkubace oproti
pocateCnimu stavu, pak ve vSech vzorcich véetné porové vody samotné doslo k vyraznému
ubytku SRP zroztoku (Obr. 10). Imobilizace SRP byla srovnatelna mezi kontrolou a
variantami s 2% pridavkem exudati a prikazné vyssi po 5% pridavku exudati oproti
kontrole. Dostupnost amonného ani dusi¢nanového N stanovovana se oproti pocate¢nim
koncentracim v podstaté nezmeénila i pfes velmi vyrazné zmény v pribchu inkubace. Pouze u
obou variant s piidavky exudati s C:N 25 (tedy PE2-25 a PE5-25) doslo k mirnému, ale
prukaznému poklesu dostupnosti mineralnich forem N, tedy k jejich ¢isté imobilizaci (Obr.
8,9).
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Obr. 8. Zmény v koncentraci NH4*, mezi jednotlivymi dny méfeni a celkovd zména mezi

zacatkem a koncem inkubace. Znazornény jsou primérné hodnoty (n = 4, = SD).
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Obr. 9. Zmény v koncentraci NO3z ™, mezi jednotlivymi dny méfeni a celkova zména mezi

zacatkem a koncem inkubace. Znazornény jsou primérné hodnoty (n = 4, = SD).
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Obr. 10. Zmény v koncentraci SRP, mezi jednotlivymi dny méfeni a celkova zména mezi

zacatkem a koncem inkubace. Znazornény jsou primérné hodnoty (n = 4, = SD).
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Tab. 3. Vysledky statistického zhodnoceni. Hodnocen byl vliv vyse pfidavku, jeho C:N

poméru a interakce téchto faktorii na meéfené parametry vyjadiené jako zmény oproti

kontrole v danych odbérovych ¢asech (GLM model). Koncentrace NH4*, NOs~ a SRP

predstavuji vzdy rozdil jejich hodnot mezi udanymi dny.

Parametr Cas Piidavek C:N pridavek * C:N
koncentrace NH4* den 0-4 F=6,23;p<0,05 ns ns
den 4-11 F=29,79; p < 0,001 ns ns
den 11-25 ns ns ns
koncentrace NO3 den 0-4 ns ns ns
den 4-11 ns ns ns
den 11-25 ns ns ns
koncentrace SRP den 0-4 F=26,11; p < 0,001 ns ns
den 4-11 F =26,14; p < 0,001 ns ns
den 11-25 F=10,04;p<0,01 ns ns
rychlost respirace den 1 F=554;p<0,05 ns ns
den2 F =87,30; p<0,001 ns ns
den 3 F=67,51; p<0,001 ns ns
den 4 F =66,00; p < 0,001 F=4,28;p<0,05 ns
den 11 F=26,41;p<0,001 F=4,27,p<0,05 ns
den 18 F=5,58; p<0,05 ns ns
den 25 ns ns ns
kumul. respirace den 1 F=554;p<0,05 ns ns
den2 F =87,30; p<0,001 ns ns
den 3 F=67,51; p<0,001 ns ns
den 4 F = 66,00; p < 0,001 F =428 p<0,05 ns
den 11 F =82,63; p<0,001 F=715;p<0,01 ns
den 18 F =55,99; p < 0,001 F=5,20; p<0,05 ns
den 25 F=41,50; p<0,001 ns ns
priming efekt den1 ns ns ns
den 4 F =29,63; p < 0,001 F =3,99; p<0,05 ns
den 11 F =79,96; p < 0,001 F=6,16;p<0,01 ns
den 25 F =27,10; p < 0,001 F =4,49; p<0,05 ns
POC den 25 F =193,20; p < 0,001 ns ns
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6 Diskuze

6.1 Smés umélych exudatii a jejich rozloZitelnost

V umélych exudatech, které jsme pouzili, pfevazovala organicka kyselina (tvotici 75 %
pfitomného C) oproti cukru a aminokyselin€. Pii jejich pfipravé jsme vychdzeli ze slozeni
umélych exudatl, které ve svém experimentu pouzili Drake a kol. (2013). Tito autofi pfi
vytvareni jejich smési vychazeli zreSerSe publikovanych informaci o slozeni exudatt.
Slozeni exudati s pfevahou organickych kyselin zaroven odpovida situaci, kdy jsou rostliny
limitovany zivinami (Grayston a kol., 1996; Dakora a Phillips, 2002; Wu a kol., 2012), coz
je i pfipad Zivinami chudych raSelinist. V souladu s tim zjistili Edwards a kol. (2017,
odeslano k recenzi), ktefi zkoumali sloZeni exudat raselini$tnich druht rostlin (Vaccinium,
Eriophorum), ze uhlik z organickych kyselin ptevazoval v exudatech uvoliiovanych kofeny
téchto rostlin v pribehu celé vegetacni sezony (odbéry v kvétnu, Cervenci a zari).

Smés nami pouZitych exudatl byla snadno dostupna a rychle mineralizovatelna, jak
ukédzala vysokd dekompozicni konstanta i1 kratky polocas rozkladu (doba, za kterou je
zmineralizovana polovina ptfitomného C), v pruméru krat$i nez dva dny. Pfed zapocetim
rychlého rozkladu jsme pozorovali lag fazi, ktera trvala zhruba 1 den, po kterou se pfitomné
mikroorganismy adaptovaly na pfitomnost a vyuziti téchto snadno dostupnych latek
Vv roztoku.

Béhem naseho pokusu jsme exudaty ptidavali k pérové vodé v mnozstvi
odpovidajicim 2 % a 5 % DOC, coz vychézelo z odhadti Edwardse a kol. (2017, odeslano k
recenzi) o piispévku kofenovych exudati cévnatych rostlin v pfirozenych podminkach v
raSelinné smrcin€. Nizky piispévek exudath k rozpuSténé organické hmoté v raseliniStich
odpovida také méfenim dalSich autorti, ktefi zaroven ukazuji i jejich snadnou dostupnost a
rychlé vyuziti mikroorganismy (Minoda a kol., 1996; Watanabe a kol., 1999; Crow a
Wieder, 2005).

6.2 Vysledny vliv pfidavku umélych exudati na rozklad porové vody

V samotné porové vod¢é se béhem 25denni inkubace rozlozilo necelych 20 % uhliku. To
dobie zapada do rozmezi biodegradability DOC v ptidnich roztocich z riiznych typt pid,
ktera se obvykle pohybuje v rozsahu 1044 % v zavislosti na jeji kvalité¢ (Jandl a Sletten,
1999; Kalbitz a kol., 2000; Qualls, 2005; Sachse a kol., 2001).
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Pridavek umélych exudatl vyznamné ovlivnil dekompozici a mineralizaci rozpusténé
organické hmoty pfitomné v porové vode€. Vysledny efekt ale nebyl jednotny, zavisel na vysi
pfidavku exudatl 1 na jejich C:N poméru. VEtsi zmény obecné vyvolal vyssi, 5% ptridavek
exudatii k porové vodé. To je v souladu se zjisténimi dalSich autorti, ze velikost priming
efektu roste s mnozstvim ptidaného organického substratu (Dumontet a kol., 1985;
Kawaguchi a kol., 1986; Mary a kol., 1993; Asmar a kol., 1994).

Pfi niz8im, 2% ptidavku jsme ve vysledku pozorovali slabou inhibici dekompozice
DOC v porové vodé (v fadu nekolika procent oproti kontrole), zpiisobenou preferenénim
vyuzitim snadno dostupného uhliku. Tato inhibice byla prikazné u variant s exudaty o C:N 7
a 25 a nepritkazna a zanedbatelnd pro variantu s exudaty o C:N 50. NaSe vysledky ukazuji,
ze takto nizky vstup exudatd, dosahujici pouze 2 % koncentrace DOC, ve vysledku nebyl
dostate¢ny pro stimulaci mikrobialni produkce extracelularnich enzymd, kterd by nésledné
zvysila dekompozici a mineralizaci DOC z pérové vody. Pii této vysi ptidavku exudati se
také vyznamné neprojevil vliv jejich C:N poméru, i kdyz je patrné, Ze exudaty s vys$Sim
obsahem N vyvolaly silnéjsi negativni priming efekt.

Vyssi pfidavek exudatd, dosahujici 5 % koncentrace DOC, obecné stimuloval
dekompozici DOC v pérové vodé. U piidavka exudatt s niz§imi C:N (PES-7 a PE5-25) byly
vysledné rozdily oproti kontrole nepriikkazné kvuli pomérné vysoké variabilité v chovani
vzorkl, zatimco piidavek exudati o C:N 50 jednoznacn€ podpofil mineralizaci DOC
Z porové vody. Doslo k jejimu navySeni o 20 % oproti kontrole. Vstup exudatti dosahujici 5
% DOC uz tedy dostatecné podporil mikrobidlni aktivitu spojenou se zvySenou dekompozici
C v porové vodé. Pti této vysi pridavku se také zieteln€ projevil vliv C:N poméru ptidanych
latek. Exudaty s vy$$im obsahem N dokézaly 1épe pokryt potiebu N pro rist pfitomnych
mikroorganismi, zatimco exudaty s C:N 50 zpusobily vyznamné vys§i pozitivni priming. Je
tedy jasné, Ze mnoZstvi pfitomného ¢i vstupujiciho N ve varianté¢ PES5-50 bylo dostacené pro
zvySeni produkce extracelularnich enzymd, ale nepokrylo pozadavky N pro rist. Ten
mikroorganismy nasledné ziskavaly prostfednictvim zvySené dekompozice rozpuSténé
organické hmoty v porové vodé. Nami zjiSténé rozdily v reakci mikroorganismt na vstup
exudatt s riznymi C:N poméry jsou v souladu s vysledky Drake a kol. (2013), ktefi ukazuji,
ze C:N pomér vstupujicich latek mize vyznamné ovlivnit rozklad pfitomné organické
hmoty. Tyto rozdily v reakci mikroorganismu (ve velikosti priming efektu) po vstupu latek
sriznym C:N pomeérem spiSe podporuji teorii cilené dekompozice komplexni organické
hmoty za ucelem ,mikrobialniho ziskdvani dusiku® (Craine a kol., 2007) pii jeho

nedostate¢né dostupnosti nez teorii ,,.kometabolismu* (Kuzyakov a kol., 2000), podle niz je
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pfipadnd zvySena dekompozice organick¢é hmoty pouze vedlejSim efektem zvySené
mikrobialni aktivity a necilené produkce enzymd.

Nase vysledky zaroven poukazuji na celkem nevyrazny vliv ptidavku exudati ve vysi
2-5 % ptitomné rozpuSténé organické hmoty na dekompozici OH, s vyjimkou vstupu
dusikem chudych exudati o C:N 50 ve vysi 5 % DOC. Tyto vysledky odpovidaji odhadiim
Basiliko a kol. (2012), ze kofenové exudaty cévnatych rostlin mohou zptisobit pozitivni PE
v raselinisti, ale vysledny efekt v celkové C bilanci je zanedbatelny. Mzeme spekulovat, ze
pii rozsifeni pokryvnosti cévnatych rostlin na raSeliniStich vlivem postupujici klimatické
zmény by mohlo dojit ke zvySenému vstupu exudati do pudy (Yin a kol., 2013) a tedy
k vyznamnéjs§imu vlivu na rozklad organické hmoty. Zaroven vSak bude vysledny efekt
vyznamné zaviset na jejich C:N poméru, kdy exudaty chudé na dusik patrn€ zplsobi
vyznamngj$i zmény v dekompozici OH. Podle Edwards a kol. (2017, odeslano k recenzi) ale
raSeliniStni rostliny produkovaly béhem jara a 1éta exudaty s pomérné vysokym obsahem N
(s C:N niz8im nez 25), zatimco exudaty s vy$§im C:N byly uvoliiovany az na podzim.
Vysledny efekt zvySen¢ho vstupu kofenovych exudati by tedy nemusel nutné vést ke
zvySené dekompozici organické hmoty, jak je v n€kterych pracich navrhovéno (Bragazza a

kol., 2015; Jassey a kol., 2013; Walker a kol., 2016).

6.3 Dynamika PE v pribéhu inkubace
Vyse jsme diskutovali pouze vysledny efekt piidavku exudati na mineralizaci DOC
V porové vodeé pozorovany po 25 denni inkubaci. Pribéh PE, tedy zmény v mineralizaci
DOC v porové vodeé oproti kontrole po pfidani exudati, byl ale velmi dynamicky a
vyznamné souvisel s aktivaci mikrobidlniho metabolismu a mikrobnim ristem. Bez ohledu
na vysi piidavku i jeho C:N pomé&r zpusobil pfidavek exudati na pocatku vyrazné zpomaleni
dekompozice DOC v porové vode oproti kontrole. Zaroven poklesla i celkova respirace
z téchto vzorkt (ktera je souétem C-COz uvolnéného z DOC i exudatt) a Ize tedy vyloucit,
ze ke zpomaleni rozkladu rozpusténé organické hmoty doslo proto, Ze by mikroorganizmy
vyuzivaly pro svilij energeticky metabolismus hlavné pfidany substrat. Podobné jako u
variant se samotnymi exudaty, nastala ve vSech pfidavkovych variantach lag faze ptred
zahajenim ristu, kdy se mikrobialni spolecenstvo nerozmnozuje, ale fyziologicky adaptuje
na nové podminky prostiedi (Monod, 1949).

Vyrazny nartst rychlosti respirace po 24 hodinach inkubace oproti kontrole

naznacuje, ze pridanim exudatd doslo k aktivaci mikroorganismi, kterd se nejprve projevuje
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kratkodobym zvySenim respirace a posléze rychlym obratem aktivni casti biomasy ¢i
nariistem biomasy v zavislosti na mnozstvi pfidaného substratu (Blagodatskaya a Kuzyakov,
2008). Fakt, ze jsme ve vSech variantach v této dob¢ pozorovali ubytek minerdlnich Zivin
z roztoku, indikuje jejich imobilizaci do nové vznikajici mikrobidlni biomasy. Biologicka
imobilizace minerdlnich forem dusiku je zndma jako velmi rychly proces (Tahovska a kol.,
2013). Imobilizace zivin byla vyss$i ve variantach s vys$Sim pridavkem exudatd, kde tedy
doslo k vétSimu nartstu biomasy. Vyrazn€js$i byl vzdy pokles koncentrace amonné formy
dusiku oproti dusi¢nanové, protoZze mikroorganismy snadnéji pfijimaji tuto formu N
(Kuzyakov a Xu, 2013) a také v souladu s faktem, ze amonné formy dusiku mohou mit vyssi
vliv na velikost priming efektu (Kowalenko a Cameron, 1978; Steele a kol., 1980; Stout,
1995). ZvySena respirace v piidavkovych vzorcich byla v této dobé ptredevsim vysledkem
rozkladani ptidaného substratu (viz negativni priming efekt téméf ve vSech variantach ¢. den
po ptidavku). Pouze u varianty s 2% pifidavkem exudati o C:N 50 doSlo jiz v této dobé
k mirné stimulaci rozkladu DOC v poérové vodé, patrné kvili ziskani dostatku N potiebného
pro nartstajici mikrobni biomasu.

V obdobi mezi 4. a 11. dnem inkubace doSlo velmi pravdépodobné k vycerpéani
exudatd z pérové vody, jak ukazuji vzorky se samotnymi exudaty. Zatimco ve variantach,
kam bylo pfiddino méné exudatt se stale jesté imobilizoval mineralni fosfor, dusik ztstaval
v biomase a v zavislosti na C:N ptidanych exudatii se projevoval bud’ slaby negativni (pro
C:N 7 a 25) nebo slaby pozitivni priming (u C:N 50), u variant s vy$§im piidavkem se do
roztoku zacal uvolnovat amonny N ve vyznamnych mnoZstvich. Ten mohl ¢astecné pochazet
Z obratu nov¢ narostlé biomasy, ale také mohl byt uvolnén b&hem dekompozice a
mineralizace DOC z porové vodé, protoze vSechny varianty PES vykazovaly v této dobé
vyznamny pozitivni priming.

V poslednim obdobi inkubace, mezi 11. a 25. dnem patrné dochazi k odumirani
mikrobidlni biomasy vlivem vyC€erpani snadno dostupného substratu, ptipadné k dalSimu
rozvoji nového spolecenstva na mrtvé biomase (Lynch a Whipps, 1990). V této dob¢ je jiz
nizka rychlost respirace ve vzorcich a zarovenl klesa i priming efekt ve vzorcich s 5%
ptidavky. Presto v této fazi znovu dochazi k vyznamné imobilizaci fosforu, ale v roztoku
naopak pfibyva amonny N, ktery ve variantach s 5% piidavkem jest¢ mtze pochazet z obou
zdroji, tedy z biomasy 1 mineralizace rozpus§téné organické hmoty. Ve variantdch s niz§im
pfidavkem ale Zadny priming efekt jiz neni patrny, proto tento N patrné pochazi

Z odumirajici biomasy.
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Nase vysledky ukazuji, Ze priming efekt vyvolany vstupem exudati do porové vody
je velmi dynamicky jev a jeho stanoveni v jednom c¢asovém okamziku nedokéze dobie
vystithnout zmény, které jsme pozorovali, ani vysledny efekt. Zaroven se zménami
v dekompozici a mineralizaci rozpusSténé organické hmoty se vyznamné méni i koncentrace
mineradlnich forem zivin v porové vode€. V nasem piipad€ i po velmi vyznamnych zménach
V dostupnosti minerdlniho dusiku byly jeho celkové zmény oproti pocatku minimalni.
Naopak, vstup exudati a rozvoj mikrobidlniho spolecenstva vedl k vyznamné Ccisté
imobilizaci fosforu. Dynamika dostupnosti fosforu v souvislosti s priming efektem je
studovana velmi ziidka a takovy jev zatim nebyl sledovan a popsan.

Vysledky by bylo zajimavé ovétit dalsim inkuba¢nim experimentem a studii doplnit

daty popisujicimi vyvoj mikrobni biomasy a daty sledujicimi podrobné;jsi bilanci prvkii.
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7 Zavér

Vysledky experimentalni studie ukazuji, Ze cévnaté rostliny mohou prostfednictvim
kotenovych exudatl ovlivnit rozklad organické hmoty v raselinisti. Zjistili jsme, Ze priming
efekt vyvolany vstupem exudatii do porové vody je velmi dynamicky jev, zce souvisejici
s aktivitou mikroorganismi a vyrazné ovliviiujici dostupnost zivin v systému (viz hypotéza
3). Velikost a doba trvani priming efektu je zavisla na mnozstvi uvolnénych exudatt, kdy
S vys§im vstupem snadno dostupnych exudati narGstad vliv na dekompozici rozpusténé
organické hmoty (viz hypotéza 1), a také na jejich C:N poméru, kdy s rostoucim C:N
pomérem exudati vliv na dekompozici rozpusténé organické hmoty opét roste (viz
hypotéza 2).

Ptidavek umélych exudat ve vysi 2 % uhliku obsazeného v raselinis$tni poérové vode
se ukdazal jako pftili§ nizky na to, aby vyznamné ovlivnil rozklad organické hmoty. Pokud byl
V substratu relativné vysoky obsah dusiku (C:N mensi nebo rovno 25), pak jeho ptidavek
rozklad organické hmoty dokonce mirné inhiboval. Jina situace nastala, pokud byl vstup
substratu vyssi, dosahujici 5 % pritomného organického uhliku. Ten jiz dokdzat stimulovat
nejen obrat a rist mikroorganismi, ale také aktivitu extraceluldrnich enzymi, ktera se
projevila zvySenou mirou mineralizace hiife rozlozitelné rozpusténé organické hmoty
V porové vodé. VEtsi pozitivni priming efekt byl vyvolan ptfidavkem s vysokym pomérem
C:N 50, tedy s vyraznym piebytkem snadno dostupného uhliku v poméru k obsahu dusiku
potfebného pro rist. Vyvolani pozitivniho priming efektu ukazuje, Ze limitujici dusik byl
ziskavan spiSe cilenou dekompozici rozpusténé organické hmoty, jehoZ mira se zvySovala se
S rostoucim relativnim nedostatkem N v substratu (s vyraznym efektem az pii C:N 50). Pti
srovnani se zndmymi C:N pomeéry exudace raSeliniStnich rostlin jsou vSak exudaty s
takto nizkym obsahem dusiku uvolfiovany az na konci sezony, zatimco béhem jara a 1éta
jsou dusikem vyznamné bohatsi.

Nase data v souhrnu ukazuji, Ze kofenové exudaty uvolfiované cévnatymi rostlinami
na ra$elini$ti mohou ovlivnit rozklad pfitomné hiife rozlozitelné organické hmoty, stimulovat
ho i inhibovat, a prispivat tak k variabilité a dynamice prostfedi. Vysledny efekt vSak nemusi
byt podstatny v celkové uhlikové bilanci raseliniSt€. Vyznamnéjsi pro rostliny i pldni
mikroorganismy by mohly byt zmény v dostupnosti zivin spojené s aktivaci
mikroorganismil, a to jak rychlé zmény v dostupnosti dusiku v roztoku, tak spojeni vstupu

exudatl s vyznamnou imobilizaci fosforu v partikulované organické hmot¢.
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