Jiho&eska univerzita v Ceskych Bud&jovicich

Prirodovédecka fakulta

Vliv atmosférické koncentrace CO; na vyvoj

priuduchi

Diplomova prace

Be. Vaclav Fiala
Skolitel: prof. Ing. Jifi Santriiéek, CSc.

Ceské Budgjovice 2015



Fiala, V. 2015: Vliv atmosférické koncentrace CO, na vyvoj praduchi. [The Impact of
Atmosferic Concentration CO, on the Development of the Stomata. Mgr. Thesis, in Czech] — 62

p., Faculty of Science, University of South Bohemia, Ceské Budgjovice, Czech Republic.

Annotation:

Stomatal density (SD) and stomatal index (SI) are the parameters that are used to
reconstruct the paleoclimate. Understanding the environmental factors that affect these values can
make the predictive value of the stomata analysis more accurate. In this thesis, | tested the effect

of different soil moisture and CO2 concentration in the stomata.

Prohlasuji, Ze svoji diplomovou praci jsem vypracoval samostatné pouze s pouzitim pramenu a
literatury uvedenych v seznamu citované literatury.

Prohlasuji, ze v souladu s § 47b zékona ¢. 111/1998 Sb. v platném znéni souhlasim se
zvefejnénim své diplomové prace, a to v nezkracené podobé¢ elektronickou cestou ve vefejné
pristupné ¢asti databaze STAG provozované Jihoeskou univerzitou v Ceskych Bud&jovicich na
jejich internetovych strankéch, a to se zachovanim mého autorského prava k odevzdanému textu
této kvalifikacni prace.

Souhlasim dale s tim, aby toutéz elektronickou cestou byly v souladu s uvedenym
ustanovenim zakona ¢. 111/1998 Sb. zvefejnény posudky Skolitele a oponentil prace i zdznam o
prubéhu a vysledku obhajoby kvalifikacni prace. Rovnéz souhlasim s porovnanim textu mé
kvalifika¢ni prace s databazi kvalifikanich praci Theses.cz provozovanou Néarodnim registrem

vysokoskolskych kvalifika¢nich praci a systémem na odhalovani plagiata.

V Ceskych Budgjovicich, 10. 12. 2015

Bc. Viaclav Fiala



Podékovani

Je mou milou povinnosti podékovat svému $koliteli prof. Jitimu Santrii¢kovi nejen za
jeho odborné vedeni a trpélivost béhem mé prace, ale predevSim za jeho lidskost a vielost.
Dale chci podékovat Ing. Marii Hronkové, Mgr. Martin€ Hradkové, Mgr. Jitce Neuwirthové a
Mgr. Ladislavu Markovi za podnétné rady i praktickou pomoc pfi praci v laboratofi a
ostatnim ¢lentim katedry experimentalni biologie rostlin za vytvofeni rodinné atmosféry.

V neposledni fad¢ patii velké podékovani také mé manzelce Son¢ za podporu psychickou.



OBSAH

SEZNAM POUZITYCH ZKRATEK 1
1. UVOD 2
1.1 CHARAKTERISTIKA UHLIKU A JEHO I1ZOTOPU 2
1.1.1 KOLOBEH UHLIKU V PRIRODE 3
1.1.2 1ZOTOPY UHLIKU, JEJICH DISKRIMINACE A FRAKCIONACE 4
1.2 ATMOSFERA ZEME 6
1.2.1 CHARAKTERISTIKA ZEMSKE ATMOSFERY 6
1.2.2 ZMENY VE SLOZENI ATMOSFERY V MINULYCH GEOLOGICKYCH DOBACH 7
1.2.3 VYVvOJ TEPLOTY A [CO2] NA ZEMI 9
1.2 VZNIK A EVOLUCE PRUDUCHU 12
1.3 STAVBA PRUDUCHU A JEJICH VYVOJ BEHEM ONTOGENEZE ROSTLINY 14
1.4 FUNKCE PRUDUCHU 18
1.5 MECHANISMUS POHYBU PRUDUCHU 19
1.6 EKOFYZIOLOGICKE FAKTORY OVLIVNUJICi PRUDUCHY, JEJICH FUNKCI A VYVOJ 20
1.6.1 SVETLO 20
1.5.2 DOSTUPNOST VODY A VZDUSNA VLHKOST 23
1.5.3 VLIV KONCENTRACE CO», 24
1.7 REKONSTRUKCE PALEOKLIMATU 24
1.7.1 ZISKAVANI A VYUZITI PROXY DAT 26
1.7.2 VYUZITI PRUDUCHU PRI REKONSTRUKCI PALEOKLIMATU 29
2. CILE PRACE 31
3. MATERIAL A METODY 31
3.1 KULTIVACE ROSTLIN 31
3.2 SKLIZEN A PRIPRAVA VZORKU 33
3.3 MIKRORELIEFOVE OTISKY PRUDUCHU 34
3.4 ANALYZA STABILNICH IZOTOPU UHLIiKU 35
3.5 STATISTICKE VYHODNOCENI 35



4. VYSLEDKY 35
4.1 VODNI POTENCIAL 35
4.2 NARUST BIOMASY ROSTLIN V ZAVISLOSTI NA KONCENTRACI CO» 36
4.3 ZAVISLOST S| A SD NA KONCENTRACI CO, 38
4.4 ANALYZA STABILNICH IZOTOPU UHLIKU 41
5. DISKUZE 44
5.1 VODNI POTENCIAL 44
5.2 NARUST BIOMASY 44
53SIASD 45
5.4 ANALYZA STABILNICH IZOTOPU UHLIKU 47
6. ZAVER 48
7. SEZNAM POUZITE LITERATURY 49
8. PRILOHA 58




SEZNAM POUZITYCH ZKRATEK

Zkratka Nazev

ABA Kyselina abscisova

CAM Crassulacean acid metabolism

Ci Koncentrace CO, uvnitt listu (umol mol ™)

[CO,] Atmosféricka koncentrace oxidu uhli¢itého (pmol mol™)
GC Guard Cell, svéraci burika

GMC Guard Mother Cell, mateiska svéraci buiika

MECO Middle Eocen Climatic Optimum

MMC Meristemoid Mother Cell, meristemoidni mateiské butika
PBD PeeDee Belemnite, standard pro izotopové analyzy uhliku
PEPC Fosfoenylpyruvéat karboxylazu

PETM Paleocén-eocén teplotni maximum

RH Relative humidity, relativni vzdusna vihkost (%)
RUBISCO | Enzym ribuldza 1-5 bisfosfat karboxylaza oxygendza

SD Priduchova hustota

Sl Priduchovy index

SLGC Stomatal lineage ground cell

SWC Soil Water Capacity

THC Termohalinni cirkulace

o Izotopovy pomér, mnozstvi izotopu vhledem ke standardu
“c, °c Stabilni izotopy uhliku liici se 1 neutronem




1. UvoD

Od kolonizace sousSe rostlinami uplynulo vice nez 400 miliont let. Za tuto dobu ziskaly
rostliny mnoho adapta¢nich mechanismii, které jim pomahaji vyrovnavat se s neustalymi
zménami klimatu. V pribéhu vyvoje Zemé dochdzelo k riznym udalostem, které rostliny
pfimo ¢i neptimo ovlivnily. Jeden piiklad za vSechny, v posledni dobé& velmi diskutovany,
je meénici se koncentrace oxidu uhli¢itého, CO,, Vv atmosféie. Uhlik, jeden z klicovych
prvkl na Zemi, ptijimaji rostliny praveé z atmosféry. Pottebuji ho pro vlastni riist, nebot’ jej
zabudovavaji do svého téla. S ptijmem CO, vSak rostlina zaroven ztraci vodu ve formé
pary, nebot’ to se déje stejnou cestou — pies praduchové pdry. Rostliny jsou proto
vybaveny regulacnimi mechanismy, a to na urovni genové (napi. gen TMM, too many
mouth), biochemické (ptisobeni hormonu ABA) ¢i morfologické (tvar svéracich bungk).
Na zménu koncentrace CO; v atmosféie reaguje rostlina napt. Gpravou velikosti praduchi
a jejich poctem.

Tyto skute¢nosti ndm pomadhaji nejen Iépe rozumét d&jim probihajicim uvnitf
rostliny, ale maji své vyuziti pfesahujici obor fyziologie rostlin. JakoZto dilezitd slozka
klimatu, je CO; studovan také klimatology. Ti se na zakladé vyvoje CO, Vv geologické
minulosti Zemé snazi modelovat dalsi jeho vyvoj a vliv na zivot. Nicméné Clovek je zde
pomémné kratce, nemohl tak zaznamenavat koncentraci CO; Vruznych geologickych
epochach. To za nés udélala pfiroda sama. Po miliony let uchovavala obraz klimatu své
doby v ruznych formach a my je dnes deSifrujeme pomoci sofistikovanych modernich
metod. Prikladem je analyza stabilnich izotopt kysliku v ledovych jadrech nebo pravée
pruduchy z rostlinnych fosilii.

Tato prace tedy propojuje tfi samostatnd témata: 1) kolob¢h uhliku v pfirodé
s dirazem na CO; Vv atmosféfe v minulych geologickych dobach a v soucasnosti; 2)
morfologie rostlinnych priducht a ekofyziologické faktory (zejm. COy), které je ovliviuji;

3) vyuziti vztahu mezi koncentraci CO; a praduchy v paleoklimatologii.

1.1 Charakteristika uhliku a jeho izotopii

Uhlik (C, Carboneum) je chemicky prvek, ktery je zakladem vsech organickych sloucenin.
Patii mezi biogenni prvky, tedy nezbytné pro zivot. Napiiklad na hmotnosti lidského téla
se podili z 18,5 %. V Cistém stavu jej mizeme nalézt ve tfech riznych formach — jako
diamant, grafit a fulleren. Tyto tfi formy se od sebe li§i vnitinim uspofadanim atomi

uhliku, coz urcuje jejich odlisné vlastnosti.



Uhlik se mnohem castéji vyskytuje vdzany v riznych slouceninach. Pro Zivot maji
velky vyznam jak slouCeniny anorganické (napt. CO,) tak organické (napf.
aminokyseliny). Uhlikovy cyklus — tok uhliku v biosféfe, atmosfére, hydrosféie a jeho

pfemény jsou proto hlavnim z4jmem biogeochemie.

1.1.1 Kolobéh uhliku v pfirodé

Nejvétsim zasobnikem uhliku v pfirodé je ocean. Ocean obsahuje 50x vice rozpusténého
oxidovaného uhliku, nez atmosféra (Archer & Brovkin, 2008). Uvadi se, ze ocedny
obsahuji kolem 38 000 gigatun uhliku (Gt, miliard tun), zatimco v atmosféte ,,pouze* 750
Gt (Metelka & Tolasz, 2009). S kolobéhem uhliku je Gzce spojeno oceanické termohalinni
proudéni’. Studené vody pohlcuji CO,, ktery ,, klesd do téz5i a chladnéjsi vody ke dnu a je
dopravovan po celém svete. V blizkosti rovniku miize pomoci teplych zdvizi vystupovat a
zahrata voda jej uvoliiuje’ (Soukupovd, 2013). Uhlik obsaZeny hluboko v oceanech je
soucasti dlouhodobého kolobéhu (s pomalym obratem), na kratkodobém kolobéhu se
podili svrchni ¢ast motského sloupce.

Z hlediska kratkodobych zasobnikii uhliku jsou vsak nejdilezitéj$i suchozemské
ekosystémy. Rostliny absorbuji a preméiuji CO, Vv ramci fotosyntézy (East CO, se vraci
zpét do atmosféry vlivem respirace). Zabudovany uhlik v rostlinném téle se stava
energetickym zdrojem pro zivocichy a jiné heterotrofni organismy. Do pudy se dostava
uhlik exkrementy a rozkladem rostlinnych a zivocisSnych té€l (ve form¢é humusu), Cast
uhliku je pfi rozkladu mikroorganismy vracena zpét do atmosféry (pidni dychani) ve
form¢ CO;. Vpudé nalezneme uhlik také v anorganickych slouceninach, napf.
v uhli¢itanech. Do atmosféry se CO; dostava rovnéz lidskou ¢innosti, tj. intenzivni orbou
nebo zménami ve vyuzivani pudy (oboje stimuluje obrat pidni organické hmoty),

odlesniovanim a spalovanim fosilnich paliv.

! Voda moii a oceanti se pohybuje vlivem pritazlivosti Mé&sice a moiskymi proudy. Ty mohou byt teplé a
oteplovat pevninu, nebo studené a ochlazovat vzduch. Tomuto systému oceanického proudéni fikame
termohalinni vyménik nebo termohalinni cirkulace (THC). Nazev je odvozen od slov termo- (teplota) a
halinni (solny) a poukazuje na skutecnost, Ze jsou to praveé tyto dvé vlastnosti vody (resp. jejich rozdily),
které pohanéji proudeéni. Kolaps THC mohl byt jednou z moznych pfic¢in nahlych klimatickych zmén
v minulosti (Higgins & Vellinga, 2004).



1.1.2 1zotopy uhliku, jejich diskriminace a frakcionace
Prvky jsou charakterizovany protonovym c¢islem, které je pro dany prvek neménné. Atom
téhoz prvku se vSak muze liSit poctem neutronil, takovy pak nazyvame izotopem daného
prvku. PocCet protoni a neutroni (tedy nukleont) vyjadfujeme nukleonovym (téz
hmotnostnim) ¢islem. Z toho plyne, Ze izotopy téhoz prvku nemaji stejnou atomovou
hmotnost. Nejéast&j$im izotopem uhliku je stabilni izotop **C, ktery je v piirod& zastoupen
v 98,892 %. Stabilni izotop *C je t&78f a v prirodé ma 1,108% zastoupeni. Znamy jsou i
dalsi izotopy uhliku (14C, 11C), které jsou radioaktivni.

Jiz témé&f pred osmdesati lety védci zjistili, Ze rostlinné t&lo je ve srovnani s *CO,
v atmosféfe ochuzeno o izotop **C. Vzhledem k tomu, e uhlik v rostlinném t&le pochazi z

fotosyntetické asimilace, je ziejmé, Ze v prubehu fotosyntézy dochazi k ochuzeni rostlinné

v Vv

vvvvvv

jak?

V prvni fad¢ je potfeba mit na paméti, Ze rostliny maji rizné cesty pro fixaci COa.
Podle zptisobu fixace CO; rozliSujeme rostliny na C3, C4 a CAM. Hlavnim rozdilem mezi
C3 a C4 rostlinami je predevsim primarni akceptor CO, a jeho nasledny metabolismus.
Tzv. C3 rostliny fixuji CO, pomoci enzymu ribuldza 1-5 bisfosfat karboxylaza oxygenaza
(RUBISCO) v chloroplastech, zatimco C4 rostliny vyuZzivaji enzym fosfoenylpyruvat
karboxylazu (PEPC) uz v cytosolu bun¢k. CAM fixuji CO; podobné jako C4 rostliny.
Zasadné se lisi tim, Ze jej fixuji v noci. Zajimava je skuteCnost, Ze mira diskriminace je

mezi C3, C4 a CAM rostlinami odli$na.

Rozdily v izotopovém slozeni vSak nejsou pfili§ velké, vyjadiujeme je proto ve

srovnani ke standardu pomoci veli¢iny ¢ (malé delta) jako relativni izotopovy pomeér:

§ = (ezorek _ 1) - 1000 [%o] (1)

Rstandard

kde R je pomér obsahu (koncentrace) t&z$iho izotopu k leh¢imu, napf. pro uhlik
R=["*C]/[**C]. Je-li hodnota & negativni, pak méa vzorek oproti standardu méné t&Z3ich
izotopu. Jako standard se pii izotopovych analyzach uhliku uziva tzv. PeeDee Belemnite
(PBD) jeho? izotopovy pomér Re= 1,1180 - 10 V biologii se viak Cast&ji setkame

s veli¢inou zvanou izotopova diskriminace, znaCenou velkym delta, A, protoze vyjadiuje



zménu izotopového signalu béhem urcité reakce, v naSem piipadé fotosyntetické asimilace.
A tedy popisuje zménu v izotopovém slozeni rostliny (8, index p z anglického plant tj.

rostlina) oproti atmosféte (8;). Vyjadfit ji miZzeme vztahem:

A(%o)= 2P =5 -5 )

Pocatkem osmdesatych let minulého stoleti Farquhar a spolupracovnici odhalili
mechanismus, ktery vede k tomu, Ze rostlinnd hmota je ochuzena o B3C a souhrnng a

zjednodusené jej vyjadiili nasledujicim vztahem pro izotopovou diskriminaci **C, A:

A (%) =2+ (b-a) - ©

, v . . .. .1 v . . , s
kde pismenem @ oznatujeme diskriminaci *CO, bshem difuze (viz dale), b znagi

diskriminaci b&éhem karboxylace a C koncentraci (Cj = intracelularni prostory, C; =

atmosféra).

N4

nasledné béhem karboxylace. Rostlina pfijima [CO;] diftzi, pfes oteviené priaduchy.
Jelikoz molekuly **CO, a **CO, maji rozdilnou pohyblivost, difunduje t&75i molekula CO,
pomaleji, coZ vede k ochuzeni vzduchu uvnitt listu o **CO,. Hodnota tohoto ochuzeni
(frakciona¢niho faktoru) je vypoéitana na 4,4 %o (Santra¢ek et al., 2014).

Dalsi ,,ptekazkou” je samotnd karboxylace. Molekuly CO; rozpusténé ve vodném
prostiedi bunék, které doputuji k chloroplastim, se za pomoci enzymu RUBISCO vazou na
pentozu  (ribuloza-1,5-bisfosfat). Zde je molekula '*CO, opét diskriminovana
s frakcionacnim faktorem 29 %o.. Protoze 1 C3 rostliny ziskavaji ¢ast (asi 10 %) uhliku
pomoci enzymu PEPC, u n¢hoz je frakcionaéni faktor vyrazné nizs$i (2 %o), je skutecny
frakcionacni faktor pro fotosyntetickou karboxylaci u C3 rostlin ponékud niz§i (ma
hodnotu 27 %e).

Tyto frakciona¢ni faktory jsou neménnou veli¢inou bez ohledu na rozmanitost

vngjSich podminek. Rostliny jsou ale zivé organismy, které na vnéj$i podminky pruzné



reaguji, naptiklad mirou priduchové vodivosti. Dusledkem je pak zvySena nebo naopak
snizena vnitini koncentrace CO; (Cj). Jsou-li praduchy oteviené a rostlina mize hojné
piijimat CO,, bude si ,,vybirat* izotopové leh&i molekulu a o izotop **C tak bude ochuzena
ve srovnani s vnéjsi atmosférou. Naproti tomu v ptipadé, kdy jsou vlivem nedostatku vody
praduchy piiviené a uvnitf listu je tak nizsi koncentrace CO», je zvySena pravdépodobnost

vyuziti i t€Z8i molekuly. Tento princip ma své vyuziti mimo jiné v paleoklimatologii.

1.2 Atmosféra Zemé

Klima (podnebi) tvoii systém s charakteristickym rezimem pocasi v dané oblasti. Do
tohoto systému nalezi fada dil¢ich slozek — atmosféra, pedosféra, biosféra, hydrosféra,
jejich vzajemné vazby a interakce, sopecna aktivita a ¢innost ¢lovéka. Klima chapeme jako
pomérné stabilni vlastnost prostfedi. Méni se totiz za delsi ¢asové obdobi, oproti pocasi,
kter¢ je mnohem proménlivéjsi. Piesto proslo klima za miliony let historie Zemé
vyraznymi zménami, které mély vliv na organismy i zZivot samotny. Je zifejmé, ze pro
pochopeni procest podilejicich se na vytvareni klimatu je dilezitd znalost vyvoje a dé&ji
odehrédvajicich se ve vSech slozkach klimatického systému. Tato prace se vSak zabyva

koncentraci CO; coby slozkou atmosféry, proto je atmosféie vénovana hlavni pozornost.

Ostatni slozky jsou zminény jen okrajové.

1.2.1 Charakteristika zemské atmosféry

Atmosféra je plynny obal téles ve vesmiru, tedy i Zemé& ma svoji atmosféru. Existence
atmosféry presto neni samoziejmosti u vSech vesmirnych téles. Nutnym ptedpokladem je
dostate¢né gravitacni pusobeni télesa na plynny obal (Schlesinger, 1997). Atmosféru
muzeme rozdélit do nékolika vrstev, které se lisi napt. sloZzenim nebo teplotou.

Atmosféra Zemé je tvoiena smési plynl. Nejvice je obsazen dusik (~78%), dale
kyslik (~21%), argon (~0,9%) a oxid uhli¢ity (~0,04%). Toto pomérné zastoupeni byva
dosti stabilni do vysky asi 100 kilometri. Naopak prostorové proméenliva mize byt vodni
para, ozon a nékteré plyny antropogenniho ptivodu. Protoze v ptirod¢ probihaji neustéle
rizné procesy mezi atmosférou a ostatnimi klimatickymi slozkami, Cistd atmosféra (bez
obsahu jakychkoli jinych latek) prakticky neexistuje. Nékteré plyny a Castice zplsobuji
tzv. sklenikovy efekt. Diky svym vlastnostem (absorpci infracervené¢ho zateni) zadrzuji
energii slune¢niho zéafeni na Zemi a tim ji otepluji. Hlavnimi sklenikovymi plyny jsou

vodni péra, oxid uhli¢ity, metan, 0zoén a oxid dusny. Metan a oxid uhli€ity jsou soucasti



ptirozeného kolob&hu uhliku na Zemi. Rychlost reakce atmosféry na rizné zmény je
mnohem krat$i, nez je tomu u ostatnich slozek klimatického systému. Doba odezvy je
viadu dnli az tydnt a Cini tak atmosféru (vaci jinym klimatickym slozkam) vice

proménlivou a nestabilni (Pexioto & Oort, 1992).

1.2.2 Zmény ve sloZeni atmosféry v minulych geologickych dobach

Nase planeta prosla od svého vzniku vyvojem, ktery je rozclenén na mnoho Casovych
usekli, zejména podle vyznamnych udalosti. Pro lepsi pochopeni nasledujiciho textu
uvadim tabulku (€. 1), jenz podava piehled o zdkladnich geologickych periodach a jejich

délce trvani.

Tabulka 1: Stratigraficka tabulka. Jednotlivé periody byvaji Casto dale ¢lenény na epochy. Naptiklad
nejmladsi epocha kvartéru (Ctvrtohor), tj. dne$ni epocha, je oznacovana jako holocén. Neogén a paleogén
tvoii dohromady terciér neboli tfetihory. Fanerozoikum je obdobim, v jehoz sedimentech se objevuji zbytky

organismil. V obecném slova smyslu oznaéuje dobu rozvinutého zivota na Zemi.

Eon Era Perioda Staii (miliony let)
Kenozoikum Kvartér 0-1,8
Neogén 1,8-23
Paleogén 23-65
Mesozoikum Kiida 65-145
5 Jura 145-200
g Trias 200-251
o Paleozoikum Perm 251-299
% Karbon 299-359
- Devon 359-416
Silur 416-444
Ordovik 444488
Kambrium 488-542
Proterozoikum 542-2500
PRECAMBRIUM Archaikum 2500-4500
Hadaikum 4500-?




Kdyz se zacala formovat planeta Zemé ptiblizné pred 4,57 miliard let, byla pokryta
jen Zhavym magmatem. Studie nejstarSich znamych pozemskych mineralli, zirkonl
(ZrSiO4) z pohoii Jack Hills v zapadni Australii, poukazuji na existenci pevné
kontinentalni kiiry a oceant jiz v dob¢ pied 4,3—4,4 miliardami let (Strasdeit, 2010). Voda
V oceanech méla v této dobé¢ az 70°C a byla zna¢né kysela (Soukupova, 2013).

Dnesni pohled na slozeni prvotni atmosféry stavi do popredi dusik (Ny), oxid
uhli¢ity (CO2) a vodni paru jako hlavni slozky. Jelikoz jest¢ nebyl vytvofen ozon, UV
paprsky mohly dopadat na povrch zemé. Piedpoklada se vsak, ze je Gcinné rozptylovaly
jiné latky pfitomné v tehdejsi atmosféte, napt. sopecny oxid sificity (SiO;). Koncentrace
vodiku (H,) a amoniaku (NH,4) byly nizké. Vodik dosahoval pravdépodobné koncentrace
0,1 %. Zajimavé je, zZe svitivost Slunce byla o 20-30 % nizsi (Strasdeit, 2010).

Prekambrium je obdobi zna¢né nepfiznivé. Teplota v atmosféfe dosahovala az
85°C. V tuto dobu bylo v atmosféie také nejvice CO», a to az 38 %. S rozvojem zivota
vSak koncentrace [CO3], postupné klesala, v atmosféte se objevil kyslik (az 2 %) a vznikl
ozon (Soukupova, 2013). Vyznamnou ulohu sehraly v této dobé stromatolity — utvary
tvofené fotosyntetizujicimi mikroorganismy. Diky produkci kysliku se ménil chemismus
oceant a pevniny (Soukupova, 2013).

Paleozoikum (prvohory), zac¢ind rozpadem Rhodinie. Toto obdobi délime tradi¢né
do nékolika period. Kambrium patii mezi nejteplejsi a nejstabilnéjsi periodu. V ordoviku
se jiz tepla obdobi stfida s chladnymi obdobimi. Pfedpoklada se, ze koncem ordoviku se jiz
objevuji druhy suchozemské. V siluru vzrusta zastoupeni kysliku v atmosféte. Vznikly
ozon umoznil Zivot na sousi, prvnimi organismy na zemi byly ziejmé& fasy (Soukupova,
2013). Pozdéji se objevuji 1 primitivni rostliny a jejich evolu¢ni novinky (kutikula, kofeny,
priduchy). Vyvoj suchozemskych rostlin pokracuje i v devonu, diky zvySenym srazkam
(zejména na konci této periody). Objevuji se Psilofyta, plavuné, pieslicky, kapradiny a
prvni nahosemenné rostliny. Rozvoj flory byl tak ohromny, ze mluvime o tzv. ,,devonské
explozi“ (Bowman, 2013). Diky suchozemské fotosyntéze se opét zvysil podil kysliku
v atmosféie (zhruba 75 % dnes$ni hodnoty). V karbonu probiha silna sope¢na ¢innost,
v ovzdusi je tak dostatek COj, ktery je rostlinami spotfebovavan a do atmosféry je
uvolnovan kyslik (fotolytickym rozkladem vody). Na konci permu vznika Pangea. V této
dob¢ se vlivem masivni vulkanické ¢innosti otepluje pevnina a ocedny a snizuje se proto
schopnost vody vazat kyslik. Soucasné roste obsah H3S, ktery se dostava do ovzdusi a

narusuje spolu s dal§imi latkami ozonovou vrstvu (Meyer et al., 2008), coz mohlo byt
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pribéhu permského vymirani existuje vice hypotéz.

Hromadné vymirani na konci permu mélo nepochybné dlouhodobé nasledky.
Soucasné vymezuje novou €éru, Mezozoikum (druhohory), S pomémné¢ stabilnim klimatem
ve vSech periodach (trias, jura, kiida). Podobné je tomu i v Kenozoiku (tfetihory a
ctvrtohory). Ackoli dochazelo kriznym vykyvim v procentualnim zastoupeni
jednotlivych atmosférickych plynit (napf. kolisani koncentrace CO;, viz néasledujici

podkapitola), atmosféra jako takova se jiz neménila.

1.2.3 Vyvaoj teploty a [CO-] na Zemi
Pokud studujeme teplotu a [CO;] ve Fanerozoiku, zjistime, Ze nizké koncentrace [CO,]
obvykle dobfte koreluji s obdobim tzv. glaciall, neboli dob ledovych (Royer, 2006). Zda se,
ze v kazdém geologickém obdobi (mimo juru) nastal alesponi jeden glacial, kdy ledové
masy pokryvaly 30-60 % zemského povrchu. Béhem kvartéru dochazelo ke stfidani
glaciali a interglacialti (dob meziledovych) v intervalu 100—150 tisic let (Menzies, 2009).

Pro lepsi pochopeni vztahit mezi [CO,] a zvySenou teplotou provedla D. Royer
(2006) vyzkum, kde =z dostupné literatury analyzovala 490 zaznamid o [CO;] ve
fanerozoiku. Pro zaji$téni nezavislého srovnani porovnala proxy data CO, (neboli neptimé
udaje, viz kap. 1.7) svystupy na zdkladé geochemického modelu GEOCARB. To
umoznilo ziskat jistotu, Ze proxy data jsou spravna (obr. 1).

Maximalnich hodnot doséhla [CO2] zfejmé v pozdnim ordoviku (5600 pmol mol™).
To je zajimavé zjisténi vzhledem Kk faktu, ze v té dobé vladla doba ledova. Jedna se ale o
jediny referen¢ni bod z tohoto obdobi. Modely cyklu uhliku naznacuji, Ze se hladina [CO2]
snizila z 5000 umol mol™ na 3000 pmol mol™. To viak vyvolava otazky. Mize byt
hodnota 3000 pmol mol™ prahovou hodnotou pro zahajeni zalednéni? Pokud ano, které

procesy zpusobily tak nahly pokles [CO5]?
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Obr. 1: Atmosféricka koncentrace CO, ve fanerozoiku. Na vyhlazeni plné ¢ary (proxy data) byla
pouzita metoda lokalné¢ vazené regrese. Graf doklada, ze proxy data se pomérné dobie shoduji
s klimatickym modelovanim. Maximalni hodnoty [CO,] je dosazeno v ordoviku. Hladina postupné
klesd az do stfedniho permu, kdy népadné vzroste. Vy33i hodnoty (1000 pmol mol™ a vice) jsou
udrzovany témér pies celé Mezozoikum. Na konci kiidy miizeme pozorovat opét prudsi pokles

(pfevzato z Royer, 2006).

Globalni klimatické modely kalibrované do obdobi Kenozoika ukazuji, Ze pro toto
obdobi se prahova hodnota pohybuje mezi 560 — 1120 pmol mol™. V ordoviku, tedy
Vv dobé¢ asi o 460 milioni let diive, panovaly jiné podminky. Zejména slunecni vykon byl
asi 0 4 % niz8i, prahova hodnota zalednéni tak musela byt vyssi. Analyza radiacniho
piisobeni naznacuje, e pokud je prahovou hodnotou pro soucasnou? dobu 500 pmol mol™,
pak v pozdnim ordoviku dosahoval préh zalednéni 3000 pmol mol™. Tomu odpovidaji také
globalni klimatické modely a modely energetické bilance, které uvadéji hodnoty v rozmezi

2240 — 3920 umol mol™ (Royer, 2006).

? Tato hodnota je pouze modelova a sama o sobé neznamend, Ze jejim dosazenim bude spustén dalsi
glacial. Glacialni cykly jsou vysledkem piedevs§im zmén v pomérech zemské orbity a sklonu zemskeé
osy. Podstatné jsou vSak i dal$i podminky. Napiiklad geolog Paul K. Link (2009) uvadi, ze
charakteristickym rysem pro glacial je niz§i Uroven mofte, niz§i sopecna aktivita, jiny charakter

oceanského proudéni ¢i pohyb tektonickych desek.
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Odpoveédi na druhou otazku, jaké procesy vedly k takovému poklesu [CO;], muize
byt prace S. A. Younga a jeho spolupracovnikti (2009). Ti se zabyvali pomérem izotopu
stroncia (3'Sr/%°Sr) v morskych sedimentech, které slouzi jako proxy pro miru zvétravani
kemicitand, z nichz velky podil ma Gediové zvétravani. Cedi¢ové horniny jsou bohaté na
vapenaté a hofecnaté kiemicitany zvétravajici pasobenim CO,, jehoz koncentrace se tak
V atmosféfe snizuje. Zdznamy poukazuji na intenzivni zvétravani a zpocatku i zvySenou
sopecnou ¢innost v ordoviku, ¢imz se [CO;] udrzovala v relativné stalych hodnotach. Pak
sopeCna Cinnost postupné¢ ustala, ale zvétravani probihalo dal. Tim se zacCala snizovat
[CO,] s naslednym ochlazovanim.

Nejdelsi a nejrozsitenéjsi glacidly fanerozoika nastaly béhem karbonu a permu.
Toto obdobi dobie odpovida nizké urovni [CO;]. Pro nadchazejici obdobi — Mezozoikum
nejsou zadné paleoklimatologické diikkazy svédcici o trvalém zalednéni. Ve skutecnosti je
tomu naopak, Zemé je daleko teplej$i nez dnes. Toto obecné paradigma globalniho
,skleniku je v souladu se zvy§enym [CO,] (nad 1000 pmol mol™) a vysokym radia¢nim
pusobenim. Pravdépodobné bylo toto teplé klima pterusovano kratkym chladnéjSim
obdobim (nikoli glacidlem), dikazy svéd¢i napf. o stiedni jufe ¢i kiidé (Royer, 2006).

V zavéru paleocénu (epocha paleogénu, Kenozoikum) teplota prudce stoupla (asi o
8°C). Toto obdobi nazyvané paleocén-eocén teplotni maximum (PETM) je z geologického
hlediska pomérné kratké. Po ném nasleduje eocenni klimatické optimum (MECO, Middle
Eocen Climatic Optimum), které si udrzelo vysoké teplotni hodnoty. Vyzkumy naznacuji,
ze zvysena teplota je vysledkem nartistu atmosférické koncentrace sklenikovych plynt (s
CO; na prvnim mist€), které zachyti v atmosféte vice tepla (Pearson, 2010). Udalosti
vedouci k uvolnéni takového mnozstvi CO; jsou stale pfedmétem védeckého badani.

Béhem stfedniho miocénu pied 15 miliony lety je urovent [CO2] blizkd dnesnim
hodnotam, tedy kolem 400 pmol mol™. Teplota viak byla o 3—6°C vyssi, dokonce hladina
moii byla az o0 37 metrt vySe nez dnes (Tripati et al., 2009).

Za posledni milion let se stfidaly doby ledové a meziledové s pomérné pravidelnym
intervalem (~100 000 let). V uplynulych 650 000 letech byly hodnoty [CO,] okolo 180
umol mol™ v chladnych glacialech a 290 pmol mol™ v teplejsich interglacialech (Solomon
et al., 2007).

Muzeme tedy fici, Ze souvislost mezi [CO;] a teplotou je nesporna. ZvySena [COy]
ale neni jedinym hnacim motorem rostouci teploty, a podle soucasnych vyzkumi ani tim

hlavnim. Globalni klima je naopak urceno radiacni bilanci Zemé a jejich zmén, které ale
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mohou byt ovlivnény rostouci koncentraci sklenikovych plynii v atmosféte (Solomon et
al., 2007). Proto je potieba brat diskuze dotykajici se vlivu [CO,] na globalni oteplovani
ponckud komplexnéji. Napi. si mizeme polozit otazku, zda je soucasné klima vyrazné
neobvyklé v porovnani s historickym klimatem na Zemi. V prvni tfadé¢ je potieba
specifikovat, kterou proménnou mame na mysli — absolutni hodnotu [CO;] nebo rychlost
jeji zmény? Zamétime-li se na absolutni hodnotu [CO;], vidime z pifedchozich odstavci, Ze
dnesni hodnoty nejsou ve srovnani s historickymi koncentracemi nijak neobvyklé. OvSem
rychlost, jakou zména probiha, je hodna pifinejmensim seridzniho zamysleni (viz obr. 6,
kap. 1.7). Nicméné i u zminénych absolutnich hodnot je dilezité pfipomenout odlisné
podminky ptedeslych geologickych epoch, jako je pozice kontinentdi, Groven hladiny
oceantl, sopecna ¢innost, mira zalesnéni a mnoho dalsich.

V této cCasti byla nastinéna slozitost klimatickych systéml se zaméfenim na
atmosféru a v ni probihajici déje. Kazd4d zména klimatu (at’ uz je jeji pfi¢inou cokoli) ma
velky dopad na faunu a floru. Dtikazem je naptiklad hromadné vymirani v permu. Jak jsou
rostliny a anatomie jejich listli vCetné napi. Cetnosti priduchli ovliviiovany zménami
atmosférickych parametrd, jako je [CO2] nebo vzdusna vlhkost? A jak lze téchto znalosti
vyuzit pfi rekonstruovani paleoklimatu? Odpovédi na tyto otdzky jsou predmétem

nasledujicich podkapitol.

1.2 Vznik a evoluce priuduchi

Priiduchy jsou specializované buiiky v rostlinné pokozZce (epidermis), které¢ funguji jako
brany umoznujici vystup plyni z mezibunéénych prostor do vnéjsiho prostfedi a naopak,
jejich vstup z vnéjsku dovniti listu (Negi et al., 2013). Jsou dokonalym feSenim vyzvy
spojené s kolonizaci souse, a sice jak minimalizovat ztratu vody pfi sou¢asném zachovani
piistupu CO; (Richardson & Tori, 2013).

Rostliny dobyly sous§ pied vice nez 400 miliony let a fosilni zaznamy odhaluji
existenci priiduchii jiz v téchto dobach (Raven, 2002; Vatén & Bergmann, 2012). Pii
uvahach o evoluci priiduchli je potfeba mit na paméti ménici se podminky zivotniho
prostfedi v riznych etapach historie Zemé¢ a slozeni atmosféry. Raven & Edwards (2001)
poukazuji také na skutecnost, ze (alespoii v rané evoluci priiduchill) nebyla jesté dostatecné
vyvinutéd piida s odpovidajici retenci vody.

V dobé¢, ktera odpovid4d zhruba spodnimu devonu, byla hodnota atmosférického
CO; ptinejmensim desetindsobkem dnesniho stavu. Takovy stav mél jisté vyznamny vliv

na vykon fotosyntetickych organismi. OvSem vodni organismy nemusely feSit evolu¢ni
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dilemata spojend se vznikem praduchd, jako napf. omezovani ztrdt vody z tkéni,
zabranovani ptehfati, optimalizovani zisku CO; na jednotku ztracené vody apod. Pro jejich
feSeni je totiz nutnym pifedpokladem vyskyt kutikuly a mezibunééného prostoru (Raven,
2002). Kutikula omezuje vyménu plyn (CO; a vodni pary) mezi rostlinou a atmosférou.
Prace Boyera (2015) ukazuje, ze kutikula zamezuje vice Sifeni CO, nez vodni pary.
V pokusu, ktery provadél na Vitis vinifera a Helianthus annuus byla kutikularni vodivost
pro CO; tak nizka, Ze u né¢j mizeme uvazovat pohyb pouze pies pruduchy. Kutikula byla
nalezena u suchozemskych rostlin z doby pfed 400 miliony let, tedy ptiblizné¢ v dobé¢, kdy
rostliny kolonizovaly sous (Edwards, 1993; Bowman, 2011).

Jaky konkrétni selekéni tlak vedl ke vzniku praduchd, neni pfesné znamo. Mozné
se jednalo i o kombinaci mnoha faktord, se kterymi se musely rostliny potykat pfi
kolonizovani souSe. Raven (2002) uvadi optimalizaci zisku uhliku na jednotku vody
ztracené transpiraci jako nejpravdépodobné;jsi selekéni tlak vedouci ke vzniku praduchi.

Ptevazujicim nazorem je, ze priaduchy vznikly pouze jednou béhem evoluce. Pii
hledani jejich pivodu byly vyuzity paleobotanické analyzy v kombinaci s analyzami
fylogenetickymi.  Jatrovky  (Marchantiophyta), mechy (Bryophyta) a hleviky
(Anthocerotophyta) jsou bazalni skupinou vyssich rostlin (Embryophyta). Jatrovky jako
jediné pruduchy nemaji, vyména plynii je umoznéna diky epidermalnim périm. Zda se
tedy, Ze jatrovky se ,,0dstépily* od ostatnich mechorostli pted vznikem praducht (Vatén &
Bergmann, 2012). Tuto tezi zastava napi. Qiu et al. (1998), ktery povazuje jatrovky za
nejstarsi vyssi rostliny. Naproti tomu Renzaglia et al. (2000) se domnivaji, Ze nejstarsi jsou
hleviky. V takovém piipadé by musely jatrovky ztratit priduchy druhotné (Vatén &
Bergmann, 2012).

S rostouci diverzifikaci rostlin se rozvijela stale komplexné&jsi funkénost praduchi
(Ruszala et al., 2011). Jednou z hypotéz je, ze zasadni piechod k aktivni kontrole vodniho
rezimu nastal az po divergenci kapradin pfed 360 miliony lety. Ukazuji to pokusy
S kapradinami a plavunémi, které nereaguji na zvySeny obsah kyseliny abscisové®
uzavienim priduchu (Brodribb & McAdam, 2011). Ruszala et al. (2011) dosel k opaénym
vysledkim s plavuni Selaginella uncinata, kdy se pruduchova Stérbina uzavirala
Vv zavislosti na koncentraci ABA. Navrhuji tak alternativni hypotézu, Ze aktivni kontrola

vodniho rezimu vznikla jiz pted vice jak 400 miliony lety.

3 Kyselina abscisova (ABA) je rostlinny hormon, ktery pfi stresu suchem uzavird praduchy. Podrobnéji

viz kapitola 1.5.2
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Praduchy se také vyvijely po morfologické strance. Tvar praduchtl, ktery najdeme
u trav (Poaceae), ¢inkovity, je obecné povazovan za evolu¢né pokrocilejsi formu (oproti
ledvinovitému tvaru). Je to podporovano pozorovanim travy rodu Phleum, u které se
behem vyvoje piechodné objevuji ledvinovité priduchy do doby, nez se vyvinou pro travy

typické ¢inkovité priduchy (Hetherington & Woodward, 2003).

1.3 Stavba pruduchii a jejich vyvoj béhem ontogeneze rostliny

Praduchy jsou rostlinné bunécéné struktury, jejichz anglicky nazev (stoma, stomata pl.) je
odvozeny od teckého slova pro ,,usta”. Prvni zdznamy o pridusich sahaji k roku 1660. Od
té doby se na poli vyzkumu o struktufe a funkci priduchti udélal znacny pokrok. V druhé
poloving 19. stoleti odstartovala Casnd historie priduchové nomenklatury. Vznikl tak
systém pruduchti zalozeny nejCastéji na ontogenezi ¢i morfologii podptirnych bunék, které
jsou soucasti priiduchového aparatu. Tento systém se v pribéhu vyvoje poznani mnohokrat
menil. Dnes se obvykle déli priduchy na 11 podtypt, zejména podle jejich specifickych
rozdilli, jako napf. uspotfadani sousednich bun¢k ¢i jejich ontogeneticky vztah k buiikam
svéracim (Willmer & Fricker, 1996; Prabhakar, 2004). Pro ucely této prace si vystac¢ime
s faktem, ze az na tyto drobné rozdily, je jejich zakladni morfologie pomérné jednotna.
Podle tvaru svéraci bunky muzeme rozli§it dva typy priaduchu — typ Amaryllis a
Gramineae (Obr. 2).

Priduchy jsou slozené z pruduchové Stérbiny a svéracich bun€k. Svéraci buiky
jsou dvé a obklopuji priiduchovou §térbinu. Svéraci builky jsou pomérné malé, ale je zde
velka variabilita velikosti napfi¢ riznymi druhy. Délka bunék miize byt od 10 um do 80
um, Sitka pak od par mikrometrd k 50 pm. Vyznamnym rysem sv€racich bunék je uloZeni
celuloznich mikrofibril. Ty jsou v bunééné stén€ ulozeny radialn€, coZz umoziuje vétsi
protazeni dorzalni strany svéraci bunky (Willmer & Fricker, 1996; Prochazka et al., 1998;
Shimazaki et al., 2007). Kolem svéracich bun¢k byva jeden az tii pary podpurnych bunék.
Tyto buiiky jsou slozit&jsi z hlediska struktury a funkce nez epidermalni (dlazdicovité)
buniky. Obvykle jsou mensi a maji hustSi cytoplazmaticky obsah s vétSim poctem

bunécnych organel (Willmer & Fricker, 1996).
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Obr. 2: Typy svéracich bunék Gramineae (vlevo) a Amaryllis (vpravo). Typ Gramineae tvofi dvé
bunky ¢inkovitého tvaru. Typ Amaryllis je ¢astéjsi a je tvofen dvéma svéracimi bunikami ledvinovitého

tvaru (Obrazek ptevzat z Hetherington & Woodward, 2003).

Ackoliv nejvyznamnéjsi pozici zaujimaji priduchy na listech, nalezneme je také na
ostatnich nadzemnich castech rostliny. Mnozstvi priduchti mizeme urcit pomoci dvou
charakteristik. Hustota priduchi (SD-stomatal density) je podet priiduchti na 1 mm? listové
plochy. Praduchovy index (SI-stomatal index) definujeme pomérem poctu praduchi
k celkovému poctu vSech epidermalnich bunék (kromé trichoml) a vyjadiujeme jej
Vv procentech. Bylo prokazéano, Ze signaly ur€ujici SD ptichdzeji k vyvijejicim se listim od
listti dospélych (Pillitteri & Torii, 2012).

Podle umisténi praduchti na listech rozliSujeme (podle Prochazky et al., 1998):

e listy hypostomatické, které jsou nejcastéjsi, a priduchy na nich nalezneme na
abaxialni® strang listu (napf. Ficus sp.);

e listy epistomatické, které maji priduchy pouze na strand adaxialni® (napf.
Nymphaea sp.);

e a listy amfistomatické S pfiblizné stejnym rozmisténim priduchti na strané

adaxialni i abaxialni (napf. Lepidum sativum).

Vyvoj priduchil je pfisn¢ regulovan prostfednictvim faktort vnéjSich a vnitinich,

které jsou propojené v signaliza¢ni sit’ (Balcerowicz et al., 2014).

* Abaxialni je oznageni pro spodni stranu listu, podle latinskych slov ab axis, tedy od osy. Osou je v tomto
pfipadé minén stonek rostliny.

> Adaxialni, podle slov ad axis, pak znamena k ose, tedy stranu svrchni
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Listy se zakladaji v apikélnim meristému v podob¢ listovych primordii. Samotného
utvafeni listu se pak ucastni tfi typy listovych meristémt (apikdlni, marginélni,
interkalarni), které ovliviiuji rizné charakteristiky rastu (prodluzovani listového zakladu,
rust do Sitky apod.). Rast vSak nezahrnuje pouze zmény kvantitativni, ale 1 kvalitativni,
nebot’ v pritbéhu ristu dochézi k diferenciaci bun¢k. Zakladani praduchi je mezi hlavnimi
skupinami rostlin odli$né, presto vykazuji jisté podobnosti. V této praci je kladen diraz na
vyvoj u krytosemennych dvoudéloznych rostlin. Ostatni formy jsou zminény jen okrajové.

Vyvoj praduchi dvoudéloZznych rostlin (Obr. 3) byva nejcastéji popisovan na
modelu Arabidopsis thaliana. Protodermalni buiika nazyvana meristemoidni matefska
bunka (MMC - meristemoid mother cell) se asymetricky déli za vzniku mensi
meristemoidni buniky a vétsi sesterské buiiky (oznaované jako SLGC — stomatal lineage
ground cell), ktera se stane buiikkou dlazdicovou (nebo se dale d€li za vzniku dalSiho
meristemoidu). Meristemoid postupuje dalsi jedno az tii asymetrickd déleni, a pak se
diferencuje v matei'skou bunku svéracich bunék (GMC — guard mother cell). Diky témto
délenim se zvétSuje pocet sesterskych bunck a regeneruje se meristemoid. Je-li vytvofen jiZ
dostatek sesterskych bun€k, mize se GMC dale symetricky délit za vzniku dvou svéracich
bun¢k. Pokud probiha vyvoj timto zptisobem, SD a SI se snizuje. V ptipad¢, kdy se SLGC
dale asymetricky déli, ¢imz vznika dal§i meristemoidni buiika, SD a SI se zvySuje (Geisler
& Sack, 2002; Bergman, 2006; Vatén & Bergmann, 2012; Richardson & Torii, 2013; Dow
& Bergmann, 2014).

Ke vzniku GMC u jednodé€loznych rostlin vede pouze jedno asymetrické déleni.
Néslednym symetrickym délenim GMC vznikaji dvé svéraci bunky (Vatén & Bergmann,
2012). Déleni bungk je navic u jednodé€loznych rostlin odli$né, probihd pouze v bazalni
casti listu, kde se zakladaji prekurzory priduchd. Jejich formovéani pokracuje spolu
s ristem listu a dozravaji v blizkosti vrcholu. U jednodé€loznych rostlin se tak priduchy
nachazeji v fadach rovnobé&znych s listovou cévou (Bergmann, 2004; Kouwenberg et al.,
2003; Vatén & Bergmann, 2012). Takové pravidelné uspotadani u dvoudéloznych rostlin
nenajdeme. Priduchy jsou v téchto rostlinach rozmisténé ,,ndhodné*, ptesto je zde patrny
urcity fad. Témer nikdy se nenachazi priduchy, které by spolu sousedily tak tésné, az by se
dotykaly, coz je dano pravidlem jedné rozdélovaci buriky, one-cell spacing rule
(Bergmann, 2004; Pillitteri & Torii, 2012).
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Obr. 3: Nakres vyvoje priduchi u dvoudéloZzné rostliny. Matefska meristemoidni buinka (MMC) se
asymetricky dé€li za vzniku meristemoidni buiiky (v nakresu vzdy zelena) a sousedni buiiky. Proces se mtize
dale ubirat bud’ (a) naslednym d€lenim meristemoidu az ke vzniku matetské svéraci buiky (GMC), ktera se
rozdéli na dvé svéraci buiiky (GC), nebo se muze sesterskd buika dale asymetricky délit (b). Tim vznikne
vice meristemoidd, které opét vedou ke vzniku svéracich bune€k. Druha cesta tak zvySuje SI a SD. Nakres

Vaclav Fiala.

Vyse popsané udalosti ve vyvoji pruduchii poukazuji na tfi pfechodné stavy: a)
MMC-meristemoid; b) meristemoid-GMC; c¢) GMC-GC. Kazdy ztéchto piechodu
vyZaduje kontrolu transkrip¢nich faktord (tzv. bHLH -> basic helix-loop-helix) SPCH,
MUTE a FAMA (v daném potadi). S témito faktory navic interaguji dalsi, jako SCRM a
SCRM2. Nedostatek, nebo naopak nadbytek téchto transkripénich faktord vede k riznym
priduchovym anomaliim. Pfikladem je ektopické6 formace nesparovanych svéracich
bunek, jako vysledek nadmérné exprese FAMA (Nadeau, 2009; Vatén & Bergmann, 2012;
Richardson & Tori, 2013).

Mnozstvi priiduchtl je ovlivnéno pievazné negativni zpétnou vazbou, tzn. ¢im je vice
produktu urcitého genu, tim méné se vyvine meristemoidli a pruducht. Kupiikladu
pusobeni tzv. MAP kinaz (mitogen-activated protein) je nezbytné pro udrzovani spravné
praduchové vzdalenosti. Zabranuji totiz tvorbé priducht, a tak jsou priduchy odd€leny
minimaln¢ jednou epidermalni buiikou (Pillitteri & Torii, 2012; Vatén & Bergmann, 2012).

Naopak nedostatek regulatort z MAP kinaz (napt. YODA) nebo ztrata jejich funkce, vede

® Ektopie je oznaceni pro vyskyt mimo obvyklé misto.
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k tvorbé priduchovych seskupeni (tzv. klastrii). Podobné je to v ptipadé nedostatku faktora
EPF1 a EPF2 (epidermal patterning factor) nebo mutace genu TMM (too many mouth),
ktery byl viilbec prvnim popsanym praduchovym genem v Arabidopsis (Yang & Sack,
1995). Vyjimkou je gen STOMAGEN, ktery patii mezi pozitivni reguldtory, tedy pocet
pruducht je pfimo umérny jeho expresi.

Zminili jsme nékolik malo gend, které svymi proteinovymi produkty ovliviiuji vyvoj
pruducht. Tyto geny pracuji nejen s informaci vnitini — buné¢nou, ale také s informaci
vnéjsi. Jelikoz rostliny jsou organismy piisedlé, musi byt schopné pfizplisobit svoji
fyziologii a vyvoj vnéj§imu prostiedi. Pfikladem je zvySeni SD u mutantti genu HIC (high
carbon dioxide) jako odpovéd’ na dvojnasobnou koncentraci CO; v atmosféie (Gray et al.,
2000).

1.4 Funkce pruduchu
Jak uZ bylo zminéno, hlavni funkci priduchii je umoZznit vyménu plynii mezi rostlinou a
vngj$im prostiedim. S tim souvisi mnoho dalSich vyznamnych opatteni.

Jsou-li pruduchy oteviené pro vstup CO,, dochazi zaroven ke ztraté vody. Priduchy
proto reguluji svoji otevienost béhem fotoperiody tak, aby maximalizovali pfijem CO, na
jednotku ztracené vody (Cowan, 1977). Problém vSak nastava v ptipadé, kdy je v pude
vody nedostatek. Rostlina si nemize dovolit velké ztraty vody, a pruduchy zavira.
Omezenim ztraty vody navic zpomaluje rychlost, kterou se rostlina dostava k letalnimu
vodnimu potencialu. Pro mnoho rostlin je to pfi hodnoté¢ ¥\, = -10 MPa, Vv extrémnim
ptipadé¢ az W\, = -22 MPa. Vcasnému uzavieni priduchti se tak pfedchdzi xylémové
embolii (Raven, 2002).

V posledni dob¢ se také diskutuje o roli praduchii v aktivni ochrané proti patogentim.
Naptiklad bylo pozorovano uzavieni priducht v reakci na bakterii Pseudomonas syringae
pv. tomato (Pst) nebo Escheichia coli. Na rozdil od hub, bakterie nemaji schopnost
proniknout pfimo pies rostlinnou pokozku (Zeng et al., 2010). Pokud se bakterie Pst
dostane do rostlinného pletiva, kde se zacne zprvu asymptomaticky mnozit, je to praveé
pfes pruduchy (Preston, 2000). Ackoli neni role priduchu v aktivni ochrané proti
patogentim zatim Upln¢ objasnéna, zda se, ze uzavieni priduchli je vyvolano spusténim
imunitni reakce pomoci PAMPs - pathogen-associated molecular patterns (Zeng et al.,
2010).
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1.5 Mechanismus pohybu priduchi

Otevieni pruducht (Obr. 4A) je zavislé na transportu iontt a organickych metaboliti pies
membrany svéracich bunék (Negi et al., 2013). Modré svétlo aktivuje protonovou pumpu
(fosforylaci C-terminalu), tzv. H'-ATPazu, ktera zprostfedkuje pumpovani H* ven ze
svéracich bun&k a hyperpolarizuje plazmatickou membranu’. To vede k piijmu K* pres
selektivni membranové kanaly, které se oteviou. V rostlin¢ Arabidopsis thaliana byly tyto
kanaly oznaéeny jako KAT1, KAT2 a AKT1 (Daszkowska-Golec & Szarejko, 2013). H*
ionty, které opoustéji svéraci bunky, navic acidifikuji apoplast, coz jen podporuje proudéni
K" iontd pies tyto kanaly.

Piijem K je vyvazovan pfijmem anionti (zejména CI, malat® a NOg). lonty
transportované do svéracich bunék vytvareji spolu s vodou transportovanou pies
akvaporiny turgor, ktery je nezbytny pro otevieni priduchi (Daszkowska-Golec &
Szarejko, 2013). Turgor zvétSuje objem vakuol ve svéracich buiikach, které tak rozsituji
praduchovou stérbinu.

Uzavieni praduchi (Obr. 4B) je pak spojeno s opaénym procesem. Inhibice H'-
ATPézy spolu s aktivaci anionovych kanalii vede k depolarizaci plazmatické membrany.
Anionové kanaly (jako napf. rychly R-typ a pomaly S-typ) umoziiuji odtok CI’, malatu® a
NO* a zaroven proudi K* pies selektivni membranové kanaly pry¢ ze svéracich bungk
(Daszkowska-Golec & Szarejko, 2013). Hlavni kanal, ktery je odpovédny za vytok K*
iontd z buniky je tzv. GORK (Hosy et al., 2003).

Dalsi jev, ktery doprovazi praduchové pohyby je zména koncentrace Ca*
(vyznamny signalni ptenaSec¢). Ta je vysledkem uvoliiovani Ca** pies kanaly umisténé jak
Vv plazmatické membrané tak v tonoplastu (Daszkowska-Golec & Szarejko, 2013).
Tonoplast (membrana obklopujici obsah vakuol) hraje v mechanismu praduchovych
pohybli vyznamnou roli, nebot’ vakuola je dilezitym zdrojem Ca** (Blatt, 2000). Navic
vakuola mize zaujimat az 90 % objemu pln€ vyvinuté svéraci buiky, a proto vétSina
osmoticky aktivnich latek, které projdou plazmatickou membranou, museji projit také
tonoplastem (MacRobbie, 1999; Blatt, 2000). Pohyby svéracich bunék jsou umoznény diky
jejich specifické struktute (viz kap. 1.3).

’ Hyperpolarizace membrany znamend zvySovani membranového potencialu, tedy posun do zaporn&jsich

hodnot. Opacnym procesem je pak depolarizace.
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Obr. 4: Mechanismus priduchovych pohybi. Otevieni praduchii (A) je spojeno se vznikem turgoru,
kterému ptedchazi hyperpolarizace membrany a tok iont a vody do svéraci bunky. Dochazi také k rozpadu
Skrobu za vzniku malatu®. Priduchy se uzaviraji (B) na zékladé depolarizace membrany a odtoku iontd

s vodou ze svéraci buiiky. Podrobnéjsi popis v textu (Daszkowska-Golec & Szarejko, 2013).

1.6 Ekofyziologické faktory ovliviiujici praduchy, jejich funkci a vyvoj
Jednim ze zékladnich projevl Zivota je rust a reprodukce. Jelikoz jsou rostliny pevné
zakotvené v pudé, maji vysokou plasticitu, kterd vede k optimalizaci téchto Zivotnich

projevll. Diivodem je neustédle se ménici prostfedi, na které musi rostliny reagovat.

1.6.1 Svétlo

Svétlo hraje u vSech druht vyznamnou roli ve vyvoji a funkci priiduchli. Rostliny
péstované ve tmé produkuji vyrazné méné priduchi, nez rostliny péstované na svétle.
ZvySena ozarenost ma tedy pozitivni vliv na SD a SI (Pillitteri & Torii, 2012). Svétlo také
indukuje otevirani priducht, které je zprostfedkovano dvéma odliSnymi fotosystémy
(Shimazaki et al., 2007).

Rostliny vnimaji svétlo (intenzitu i kvalitu) pomoci fotoreceptorii. Ty muzeme
rozdélit na tfi zakladni skupiny podle toho, ve kterém spektru absorbuji svétlo
(fotoreceptory cerveného, modrého/UV-A a UV/B svétla)

V neporusenych listech je otevirani priduchti pod plisobenim modrého svétla az

20x ucinngjsi oproti svetlu cervenému. Na tuto skute¢nost poukazuji pokusy s Arabidopsis
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thaliana a Oryza sativa provadéné tymem vedenym Shimazakim (2007). Kdyz byly listy
vystaveny silnému Gervenému svétlu (600 pmol m 's™), okamzité doslo k fotosyntetické
fixaci CO, a prudkému poklesu C; az na hodnotu 250-270 umol mol™. Priduchy postupnd
zvySovaly vodivost (s mirnym zpozdénim oproti fotosyntetické fixaci) s dosazenim
maxima béhem 20 minut. Pti kratkém exponovani (10 minut) na slabém modrém svétle (5
umol m s dolo k trojnasobné rychlejdimu otevieni priiduchi, nez pii vystaveni pouze
na ¢erveném svétle (Obr. 5A). Dokonce velmi kratka doba osvétleni (30-60 s) indukuje
otevieni pruduchi, které zistanou oteviené zhruba jesté 10 minut po puasobeni modrého
svétla. Pfi pisobeni jen modrého svétla se vsak priduchy prakticky neoteviely (Obr. 5B).

Modré svétlo je zachycovano receptory photl a phot2 (fototropiny z A. thaliana) a
kryptochromy cryl a cry2 (Shimazaki et al., 2007). Podle prace védci =z Nagoya
University a Okayama University v Japonsku (Ando et al. 2013) jsou to spiSe fototropiny,
které pfimo vyvolavaji rychlou odpovéd priduchit na modré svétlo. Zda se, ze
kryptochromy ovliviluji otevirani priducht prostfednictvim jejich funkce svételnych
receptori ve fotoperiodickych reakcich. Fototropiny navic zprostfedkovéavaji mobilizaci
Ca”".

Dalsimi receptory modrého svétla jsou chromofory — flavin a zeaxantin. Citlivost
pruduchii na modré svétlo roste s obsahem zeaxantinu. Mutanty Arabidopsis thaliana
s nedostatkem zeaxantinu na modré svétlo nereagovaly (Shimazaki et al., 2007).

Zda se, Ze cervené svétlo zprostiedkovava otevieni priducht redukei C;. Receptory

cerveného svétla jsou fytochromy (Shimazaki et al., 2007).
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Obr. 5: Priduchova vodivost, fotosynteticka fixace CO, a ¢; V zavislosti na svétle v listech
Arabidopsis thaliana. Cervena Sipka poukazuje na kontinualni ozafovéani éervenym svétlem (600 pmol
mfz‘sfl), modré Sipky nahoru a doli oznacuji pocatek a ukonceni ozatfovani slabym modrym svétlem (5
umol m %s %), Samotné &ervené svétlo (poté, co byly rostliny 1h ve tmé) zpisobi pomémé rychlou
fixaci CO, a mirny nastup vodivosti priaduch?. Pfi kratkém pulsobeni slabého modrého svétla se
priduchy mnohem rychleji oteviou a vodivost prudce vzroste (A). V druhém ptipadé (B), kdy byla
rostlina osvétlovana pouze slabym modrym svétlem bez pfitomnosti Cerveného svétla, nedoslo ke

zvyseni fixace CO, ani vodivosti (Upraveno dle Shimazaki et al., 2007).
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1.5.2 Dostupnost vody a vzdusna vlhkost

Dostupnost vody je pro rostliny naprosto kliCova. A nejen pro rostliny, nebot’ ty hraji
zasadni roli také v globalnim cyklu vody. Uvadi se, ze pfes priduchy suchozemské
vegetace je transpirovano 35x10% g vodni pary kazdy rok (Lawson & Blatt, 2014).
Priduchy jsou tak hlavnimi regulatory transpirace ale i vlhkosti atmosféry nad kontinenty,
kterou ovliviuji jak velikosti priiduchové Stérbiny, tak i samotnym poctem priduchovych
bunck.

Beéhem noci, kdy neni potfeba CO, pro fotosyntézu, ma vétsina C3 rostlin pruduchy
zaviené, aby neztracely vodu. Priduchy se oteviraji ¢asné rano, kdy je slune¢ni zafeni
bohaté na modré svétlo. Diky rychlému otevieni pruducht je zajistén zvyseny piijem CO,
pro fotosyntézu. Béhem dne je pak otevieni priduchi pifisné regulovano, ¢imz se udrzi
dostatek vody pro potiebny turgor (Shimazaki et al., 2007; Arve et al., 2013). Tento
mechanismus opét poukazuje na snahu rostliny, optimalizovat zisk uhliku na jednotku
ztracené vody.

Na vodni stres reaguji rostliny syntézou kyseliny abscisové (ABA, rostlinny
hormon) v kotenech, kterd je xylémem transportovdna do listl, kde uzavie priduchy
(Ando et al., 2013; Arve et al., 2013). V nedavné dob¢ publikovali Pantin et al. (2013) tzv.
koncepéni model dvojiho ucinku ABA. Ten ukazuje, ze ABA je v malych, pfesto
signifikantnich koncentracich, produkovana také v cévnich svazcich a svéracich bunkach a
zabrafiuje maximalnimu otevieni priaduchi.. K tomu dochazi pti snizeni ¥ listu v disledku
transpirace.

Rostliny péstované pii vysoké relativni vzduSné vlhkosti (RH=90%), maji obvykle
velké, nefunkéni priduchy. To vede k podstatnym ztratam vody (Arve et al., 2013). Pii
vysokém RH, nebo po vydatném desti jsou také nachylnéjsi k bakteridlnimu napadeni (Ou
et al., 2014). Pti vyssim RH jsou vSak pruduchy citlivéjsi k [CO2]. Pro rostliny rostouci
V podrostu, kam pronika méné svétla a je tam soucasné nizsi [CO,], by tak citlivost k
[CO;] pii vyssSim RH mohla optimalizovat jeho pfijem (Talbott, 2003; Casson &
Hetherington, 2010).

Vliv RH na pocet praduchil neni zatim zcela pfesn€ znam. Pokusy, které vedl Lake
& Woodward (2008) ukazaly, ze s rostouci rychlosti transpirace roste také pocet priduchti.
S mirou transpirace vSak manipulovali nejen prostfednictvim vzdusné vlhkosti, ale také
aplikaci ABA nebo zménou koncentrace CO,. Casson & Hetherington (2010) poukazuji na

moznost, Zze vyvoj priaduchti pfi riznych vlhkostnich podminkéch reguluje pravé ABA.
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1.5.3 Vliv koncentrace CO,

Pozorovani Woodwarda (1987) vedlo ke zjisténi, ze SD a SI je nepfimo umérny [CO2]
béhem vyvoje listu. V pozitivni korelaci s [CO;] je naopak velikost praduchua (délka
sveraci builkky vynasobena celkovou sitkou obou svéracich bunék pii nizkém turgoru, tedy
kdyz jsou zaviené). To je dokazano jak z fosilnich vzorku, tak laboratorné (Casson &
Hetherington, 2010).

Na zvySeny obsah CO; rostliny reaguji snizenou vodivosti, coz se dé¢je mj.
prostiednictvim regulace miry otevieni praduchd (Haworth et al., 2010). Franks &
Beerlings (2009) prokazali, ze snizovani [CO,] vede ke zmenseni velikosti priduchi a
zvySeni jejich hustot. Vétsi pocet malych priduchi zaroven zvysuje celkovou
pruduchovou vodivost (gmax). Ke stejnym zavérim dosli také Lammertsma et al. (2011),
ktefi srovnavali historické zaznamy deviti druhl pfevazné dievin.

Svéraci bunky reaguji na vnitini koncentraci CO, (Cj) Vv listu spiSe, nez na
koncentraci vngjsi (C,), kdy se pfi poklesu C; oteviraji a naopak (Mott, 1988). Zda se, ze C;
by mohlo hrat roli také v dal§im regulaénim mechanismu rostlin. Pfi pokusech vedenych
tymem Santridek et al. (2014b) bylo rostlindim ménéno C; (manipulaci priiduchové
vodivosti pomoci ABA nebo polyethylenglykolu), zatimco C, byla udrzovéana konstantni
(390 pmol-mol™). Ukéazalo se, Ze C; miiZe ovliviiovat také konedné SD pravych listd.

Pocet priiducht v zavislosti na [CO,] reguluje negativni zp&tnou vazbou gen HIC

objeveny v Arabidopsis thaliana (Grey et al., 2000).

1.7 Rekonstrukce paleoklimatu

Paleoklimatologické vyzkumy umoznuji charakterizaci struktury a dynamiky procesi,
které jsou spojené s klimatickym systémem Zemé. Jak bylo popsano v uvodu, tento systém
je tvofen mnoha subsystémy, které spolu vzdjemné interaguji a vytvaii tak sit’ riznych
vazeb. K pochopeni této slozité dynamiky nam pomahaji paleoklimatologické rekonstrukce
tim, Ze odhaluji reakce systému na velké zmény v minulosti (Snyder, 2010).

Diky paleoklimatologickym vyzkumim miZeme posuzovat antropogenni zmeény
klimatu v Sirsim kontextu historie klimatu na Zemi. Dobrym ptikladem muize byt kolisani
koncentrace CO,, které je popsano v kapitole 1.2.3. Paleoklimatologicka data se vyuzivaji
také pii vyvijeni klimatickych modela. Ty jsou néstrojem k odhadu vyvoje klimatu

v minulosti a budoucnosti.
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Pro ilustraci vySe popsaného uvadim feSeni konkrétni otazky za vyuZiti
paleoklimatologickych dat. Jak se bude klima chovat v obdobi tak rychlych zmén, které
vlivem c¢loveka probihaji v této dobé? Prozkoumejme blize nékteré obdobi vyznacujici se
podobné rychlymi zmeénami. Je jim napf. teplotni maximum na rozhrani paleocénu a
eocénu pred 56 miliony let. V této dobé se Zem¢ nahle ohfdla asi o 6°C a dramaticky
vzrostla [CO;] v pribéhu 20 000 let. Tato situace vedla kupiikladu k vymieni mnoha
hlubinnych druhti (Snyder, 2010). Pii srovnani se soucasnou rychlosti nariistu teploty je

patrny vyrazny ¢asovy nepomér (obr. 6).

8°C
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Obr. 6: Porovnani rychlosti teplotnich zmén v obdobi paleocén-eocén teplotni maximum (PETM)
se soucasnosti. Zatimco narlst teploty a koncentrace CO, probihala v PETM pozvolna v prib&hu
20 000 let, jsou dne$ni zmény zpusobené Clovékem velmi rychlé. Obr. dostupny z internetové adresy:

http://www.wunderground.com/climate/PETM.asp

Paleoklimatologie, podobné jako jiné védy o nasi Zemi, potiebuje velké mnozstvi
dat (Cane et al., 2006). Udaje pouzivané v klimatologii se déli na data pfima a nepiima,
tzv. proxy data (zastupné promenné). Pfima data obsahuji klimatickou informaci. Musela
tedy byt pozorovana nebo zmétena. Paleoklima je z definice to klima, které bylo na Zemi
diive, nez ho zacal ¢lovek méfit a zaznamenavat. Z toho vyplyva, ze v paleoklimatologii
nejsou piima data pouzitelna. Metody, kterymi se rekonstruuje paleoklima, jsou proto
zaloZeny na druhém typu, tj. proxy datech. Jedna se o data, ktera neptimo dokladaji urcité
jevy. Obecné znamym piikladem muze byt hodnoceni zivotni Grovné statu pomoci hrubého

domaéciho produktu na obyvatele (HDP), coZ je vlastné proxy parametr.
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1.7.1 Ziskavani a vyuziti proxy dat
Proxy dat je velké mnozstvi, a tak je pfirozené je seskupovat do raznych kategorii. Ty se
mohou u riznych autort 1i§it®. Bradley (1999) vymezil ve svém dile Paleoclimatology:
Reconstructing Climates of the Quternary ¢tyfi zakladni skupiny:

1) glaciologicka (ledova jadra);

2) geologicka (mofské a terestridlni sedimenty);

3) biologicka (napt. letokruhy, pyl, korali, hmyz apod.);

4) historicka (napf. fenologické zaznamy).

V knize Encyclopedia of Paleoclimatology and Ancient Environments (2009) uvadi V.
Gornitz nasledujici hlavni kategorie:

1) litologicka/mineralogicka (napf. pisecné duny, uhli, bauxit apod.);

2) geochemicka (zahrnujici zejména prvky a izotopy, napt. *20/*°0, ¥ Sr/*°Sr);

3) geofyzicka (paleomagnetismus a elektricka vodivost);

4) paleontologicka (zivo¢ichové, kokolity, listy, SI, pyl, letokruhy apod.).

Jednotliva data se krom¢ kategorie, metody ziskdvani a zpisobu vyuziti lisi také

casovym dosahem (viz Tab. 2), tj. o jak davné minulosti mohou vypovidat.

Tabulka 2: Charakteristika paleoklimatologickych zdroju dat. Legenda: T (teplota), P (srazky, vlhkost
nebo vodni bilance), Cyy (chemické sloZeni vzduchu/vody), B (biomasa), V (sopecné erupce), M (zmény

magnetického pole), L (hladina mote), S (sluneéni aktivita). Upraveno dle Bradley (1999).

Letokruhy ~10* T,P,B,V,M,S
Jezerni sedimenty ~10*-10° T,B,M,V, M, Cy
Korily ~10" Cw, L, T,P
Ledova jadra ~5x10° T,P,Cs B, V,M,S
Pyl ~10° T,P,B

Mof¥ské sedimenty ~10’ T,Cw B,M, L, P

8 . s r ¥ v vz rx v s . LN N M TS
V této praci neni upiednostnéno zadné ¢lenéni, uvedeny jsou pouze nejbéznejsi metody ziskavani proxy dat

a jejich vyuziti v paleoklimatologii.
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Ziskana data je potfeba nejprve kalibrovat. Cilem kalibrace je urcit vztah mezi
proxy indikatorem a meteorologickym prvkem (Brazdil et al., 2005). Proxy parametr pak
musi s interpretovanou proménnou vykazovat statisticky vyznamnou korelaci (Bébek,
2013). Proxy data se kalibruji bud’ oproti jinym proxy datim, nebo oproti modernim
instrumentalnim zdznamim. V druhém piipadé€ je na zaklad€ proxy dat stanoveny urcity
model, napt. vyvoj teploty od pocatku holocénu. Pokud je model spravny, pak hodnoty z
obdobi, pro které jiz mame ptistrojovd méteni, budou tomuto modelu odpovidat.

Pro zvySeni spolehlivosti paleoklimatologické rekonstrukce se pouzivaji tzv. multi-
proxy data, coz je v poslednich letech velmi vyuzivand metoda. Napftiklad teplotni kiivka
posledniho tisicileti byla odvozena zkombinace letokruhd, korali, dirkonozca
(Foraminifera), 80 a ledovcovych vrtl (Gornitz, 2009).

Jednou z nejpouzivanéjsich metod jsou vrty horskych a kontinentalnich ledovci
(Obr. 7). Pfedpokladem pro vyuziti ledovych jader k analyze je permanentni pfevaha
akumulace nad ablaci. Takovym piikladem je Antarktida a Gronsko. Z vrti provedenych
v roce 2006 v Antarktid¢, kdy bylo dosazeno hloubky 3 kilometrti, se odhaduje stati ledu
Vv této hloubce na jeden milion let (Soukupovd, 2012). Zaznamy z ledovych jader nabizeji
velké mnozstvi paleoenvironmentalnich dat z jediného zdroje (Gornitz, 2009). Napiiklad
izotopy beryllia 1°Be jsou indikatory slune¢ni aktivity. Z mocnosti pfiriistkovych vrstev
usuzujeme na zménu teplot vzduchu (Soukupovd, 2013). O teploté vypovida také pomér
8'20, ktery je teploté nepfimo imémy. Pii kondenzaci vodni pary ve vzduchu obsahuje
dést’ zpocatku relativng vice t&7§iho izotopu 20, zatimco vodni para s leh¢im izotopem
%0 kondenzuje pozdéji pii teploté jesté nizsi (Delaygue, 2009). JelikoZ se teplota méni
s nadmofskou vyskou, miize pomér 8'°0 vypovidat také o zm&ng vyikové.

Diulezit¢ udaje o slozeni atmosféry poskytuji vzduchové bubliny v ledovych
jadrech, a to diky obsahu sklenikovych plynid. Piestoze data ziskand ze vzduchovych
bublin vledu poskytuji pomérné dobry obraz o [CO;] béhem poslednich zhruba
800 000 let, nezaznamenavaji kratkodobé vykyvy (<200 let). Divodem je vyhlazeni

ucinku vlivem ¢asového zprumérovani dat (Steinthorsdottir et al., 2013).
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Obr. 7: Ledové jadro vyc¢nivajici z vrtaci hlavy. Ledova jadra jsou valce o priméru 10 cm. Ziskavaji
se provrtanim ledovcl nebo ledovych piikrovi. Ledova jadra jsou zdrojem mnoha proxy dat, zahrnujici
koncentraci CO,, CHy4, N2O ve vzduchovych bublinach, 5180 a 8D v ledu a relativni zastoupeni dalSich
stabilnich izotopt. Tyto proxy poskytuji vhled do zmén v atmosférickém sloZeni a cirkulaci, teploté,
objemu ledu, sope¢né Cinnosti a globalnich biogeochemickych cyklech (Gornitz, 2009; Raynaund &
Parrenin, 2009).

Stratigrafie je véda, ktera studuje staii a sled vrstev v zemské kufe. Hlavni
klimatické zmény jsou zfetelné z kompozi¢nich a litologickych zmén ve stratigrafickych
sloupcich. Nazornym ptikladem je dobfe exponovana karbon-permské vrstva ze svrchni
poloviny Velkého kanonu (Grand Canyon) v Arizong. Svétlejsi moiské vapence (Redwall
Limestone) jsou zde ptekryty vrstvou Cervenych piskoved a biidlic (Supai Formation).
Nadlozim této vrstvy je btidlice (Hermit Formation) ulozena fekami, nad niz jsou piskovce
(Coconino Sandstone) vzniklé aridifikaci. Nejsvrchnéjsi piskovcova a vapencova vrstva
(Toroweap Sandstone & Kaibab Limestone) je tvofena kostmi a schrankami zivodichi
obyvajicich teplé mote, coZ poukazuje na opétovné zatopeni moiem (Gornitz, 2009).

Vrstvené sedimenty jezer a hlubokych mofi casto poukazuji na zmény
Vv mineralogii, typu sedimentu nebo jeho tloustky, které odrazeji zmeény v teploté ¢i
srazkach. Problémy nastavaji v mistech, kde neprobihd vrstveni rocnég, kde se vyskytuji
eroze nebo ne-klimatické jevy jako je pfiliv (Smoot, 2009). Avsak pokud motské dno
nelezi v geologicky aktivnim pasmu, muze dobie zachytit pribéh klimatickych zmén
(Soukupova, 2013). Moftské organismy odrazeji klima myj. relativnim zastoupenim urcitych
druhi (typicky napft. rozsivky nebo kokolity). Analyzou stabilnich izotopi keralid nebo

dirkonozcti mizeme ziskat charakteristiku prostifedi v dob¢ riistu.
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Velmi pfinosné zdroje klimatickych informaci poskytuji letokruhy. Jednotlivy
letokruh je ro¢nim ptirastkem slozenym z tzv. jarniho a letniho dfeva. Primér ptiristku je
charakteristickym rysem dfevin, ovladanym rtznymi faktory, véetné klimatu (Feliksik &
Wilczynsky, 2009). V dendroklimatologii se také uziva analyza stabilnich izotopt ve dievé
(8"3C, §'%0, 8D = relativni pomér H/*H).

UziteCnym nastrojem pro rekonstrukci vegetacniho krytu daného uzemi je analyza
pylovych zrn (palynologie). Diky takové analyze byly ziskany napi. poznatky o vyvoji
naSich lest v pozdnim glacidlu a postglacidlu (Soukupova, 2013). Vyhodou pylovych
analyz jsou druhové specifické vlastnosti pylu, jako je jejich tvar, velikost, povrchova
skulptura apod. Data, kterd se z pylovych analyz ziskaji, jsou prezentovana pomoci
tzv. pylovych diagrami. Z rostlinného materialu se pouzivaji dale makrofosilie plodi,
semen, listi apod. Makrofosilie mohou poskytnout ptesnéjsi rekonstrukci, zejména diky
své hmotnosti/velikosti nejsou obvykle piepravovany daleko od matetskych rostlin. Na
rozdil od pylu také umoziluji piesnéjsi taxonomické zatazeni (Mauquoy, 2010). Vétsinu
rostlin totiz mizeme na zakladé¢ pylovych zrn zatadit pouze do rodu, piipadné celedi
(Seppd & Bennet, 2003). Pyl i1 rostlinné makrofosilie jsou dobie konzervovany
v raseliniStich, slatinistich, ale i v nékterych pudnich profilech, ¢ehoz se vyuziva ve
stratigrafii (Soukupova, 2013). Pifi rekonstrukci klimatu na zaklad¢é fosilii ulozenych
Vv raSelindch je dilezité brat v ivahu skutecnost, Ze zména vegetace nemusi odraZet
klimatické zmény, nybrZ napf. invazi $kodlivého hmyzu (Bradley, 1999).

V posledni dobé¢ se zacala vyuzivat také metoda zkoumani rostlinnych priduchi.
Vyuzivaji se pfi tom znalosti priiduchovych €etnosti v zavislosti na vnéjSich podminkéach.
Nékteré z poznatkl byly popsany jiz v €asti vénované priduchlim. Jak jich lze vyuzit pfi

rekonstrukci paleoklimatu popisuje nasledujici podkapitola.

1.7.2 Vyuziti priduchi p¥i rekonstrukci paleoklimatu
Priiduchovd metoda poskytuje nejpfesnéjsi Casové rozliSeni ze vSech proxy dat
vztahujicich se ke koncentraci CO2, od n¢kolika mésicti po 100 let. Pfesnost rekonstrukce
paleo-koncentrace CO, miize byt ~ 10 — 40 pmol mol™ (Wang et al., 2014). Navic, jelikoz
se listy vyvijeji rok co rok, spolehlivé tak odrazeji zmény [CO;], které probihaji velmi
rychle (Steinthorsdottir et al., 2013).

Na zaklad¢ metodologie mizeme rozdelit rekonstrukei [CO;] do dvou kategorii.
V t¢ prvni porovnavame fosilni zdznam s modernim zéastupcem, ktery ma podobné

ekologické naroky a/nebo je svému fosilnimu protéjsku podobny morfologicky. Piikladem
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mize byt porovnani vyhynulého druhu Solenites vimineus pattfici mezi Ginkgophyta s
»zivouci fosilii“ jinanem dvoulaloénym, Ginkgo biloba (Yan et al., 2009). Nebo se
muzeme vydat cestou regresni analyzy a provadét experimenty laboratorné, kdy
predpokladame, ze rostliny reaguji na zménu [CO;] v dnes$ni dob¢ stejnym zplisobem jako
v minulosti (Wang et al., 2014). Zatim se vSak ukazuje, Ze v mife odpovédi na [CO,] je
napfi¢ rostlinnymi druhy vysokd variabilita, a proto se zda byt metoda studia fosilnich
materidlti s modernimi analogy piesnéjsi (Beerling & Royer, 2002). Ovsem mnohé fosilie
mezi vyvojem pruduchi a [CO2].

Do rekonstrukce [CO,] lze zapojit tyto parametry: 1) hustota dlazdicovych bunék
(ED); 2) priiduchové hustota (SD); 3) priaduchovy index (SI); a 4) priduchovy pomér (SR).
SI a SD jsou hodnoty ndm jiz zndme z piedchozich podkapitol. ED je principialné podobné
s SD a vyjadiujeme jej jako pocet dlazdicovych bundk na mm?. SR je pomér SI mezi
fosilnimi nalezy a jejich modernimi ekvivalenty (Wang et al., 2014).

Z kapitoly vénované vlivu [CO;] na priduchy vime, Ze morfologie praduchi
(zejména jejich velikost) je s [CO,] Vv pozitivni korelaci. Vztah mezi velikosti priducht a
jejich hustotou tak miize byt dal§im parametrem vyuzitelnym v paleoklimatologii. Obecné
lze fici, ze krytosemenné rostliny maji ¢etnéj$i a malé praduchy, zatimco jehlicnany a

kapradiny maji nékolik velkych priducht (Lammertsma et al., 2011).
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2. CILE PRACE

1. Popsat, jak se méni pocet pruduchi v zavislosti na odlisSné koncentraci CO, a
rizném zasobovani vodou.

2. Testovat hypotézu, ze zména priduchové hustoty (SD) koreluje s koncentraci CO,
uvnitf listu (tzv. C;).

3. Popsat miru diskriminace 13C02 pii rizné koncentraci CO; Vv atmosféte.

4. Zhodnotit vyhody a nevyhody pouzivani fosilnich listl (zejména jejich hodnot SI a
SD) jako proxy indikator koncentrace CO; V paleoatmosféfe pomoci vybraného

modelového druhu Lepidum sativum.

3. MATERIAL A METODY

Jako pokusnou rostlinu jsem vybral fetfichu zahradni (Lepidum sativum, Brassicaceae),
kterou jsem péstoval ze semen pofizenych v zahradnictvi (vyrobce: SEMO, CR a
MoravioSeed, CR).

Pidu jsem pouzival specialni pro vysev a mnoZeni od vyrobce ARGO (jarni faze
pokusu), ktera je slozena z raSeliny a pisku a od vyrobce Forestina (podzimni faze pokusu).
Druha jmenovana ptida je obohacena o houbu Trichoderma virens (potlacuje houbova
onemocnéni) a Metarhizium anisopliae (prevence pied hmyzimi Skidci). Nejdiive jsem
zjistil obsah vody v pidé, tzv. SWC (Soil Water Capacity), a to vzhledem Kk riznému
zasobovani rostlin vodou (viz tabulka ¢. 3). Do kazdého kelimku jsem navazil 50 g pudy a

zavlazil ji tak, aby mela 40, 60 a 80 % pudni vodni kapacity.

3.1 Kultivace rostlin

Pro pokus byla vybrana feficha zahradni (Lepidum sativum) zejména pro svoji vysokou
kli¢ivost, rychly rist a pfedchozi zkuSenosti s jejim pestovanim. Rostliny jsem péstoval ve
specidlnim tfikomorovém kultivatoru (obr. 8) vyrobeném na katedfe experimentalni
biologie rostlin. Kultivator byl umistén v klimatizované sklenikové koji na stfese budovy B
ptirodovédecké fakulty s jizni expozici. Do kazdé ze tii samostatnych komor jsem umistil
6 kelimku s vysetymi 20 semeny fefichy zahradni; kelimky v kazdé komote jsem rozdélil

do tfech dvojic, z nichZ kazda méla jinou hodnotu SWC. Komory mély fizenou atmosféru
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s riiznou koncentraci CO, (cilové hodnoty cca 200 pmol mol™, 400 pmol mol™, 800-1000
umol mol™), coZ bylo ovéfovano méfenim pomoci piistroje Li-6400 (Li-Cor, Nebrasca,
USA). Rostliny jsem kazdy den vazil, ubytek hmotnosti zaznamenal a padu zavlazil na
pozadovanou hmotnost (dle SWC). Diky odlisnému zasobeni vodou a [CO;] tak vznikly
rizné kombinace podminek, za kterych byly rostliny péstované, coz je vyobrazeno
Vv tabulce 1. Pokus probihal 2x na jafe (bfezen-duben) a 2x na podzim (zafi-fijen) 2015.
V kazdém opakovani byly v kultivatoru umisténa cidla a dataloggery, které kazdych 5
minut zaznamenavaly ozafenost, teplotu a relativni vlhkost vzduchu. Priimérnéd ozarenost
na jafe bylal93,6 pmol-m™?-s™ a teplota 23,2 °C; na podzim pak 153,8 pmol'm?-s™ a 18,2
°C (viz Tab. P1 v ptiloze).

Tabulka 3: Varianty podminek, p¥i kterych byly rostliny péstované a souvisejici oznaceni kazdé z 18
kultivaénich nadob (kelimkii) v jednom pokusu. Prvni kombina¢ni znak oznacuje koncentraci CO; (H, M,
L) a dale miru zasobeni vodou (podle SWC 80-40 %). Jelikoz pro kazdou variantu byly vyc¢lenény 2 vzorky,

posledni znak oznacuje konkrétni vzorek (a, b).

1000 pmol mol™ | 400 pmol mol™ | 200 pmol mol™
(hight, H) (medium, M) (low, L)
SWC
H80a | H80b | M80a | M8Ob | L80a | L80b
80 %
SwcC
H60a | H60b | M60a | M60b | L60a | L60b
60 %
SwcC
H40a | H40b | M40a | M40b | L40a | L40b
40 %
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Obr. 8: Kultivator (a) pro péstovani rostlin s riznym obsahem CO,. Vzduch ¢erpany z vnitiniho prostoru
budovy byl pomoci molekularniho sita zbaveny CO, a vody, rozdélen do tii vétvi a dale v kazdé z nich
obohacen o0 CO, se zndmym izotopovym sloZzenim ze spole¢né tlakové nadoby pomoci samostatného
hmotového regula¢niho prutokoméru (FMAS500, Omega, USA). Do kazdé komory byl potom pies
kuzelkovy pritokomér veden vzduch o cilové koncentraci CO, (150-200 pmol mol™, 380-450 pumol mol™,
800-1000 pmol mol™) a stejném izotopovém slozeni. Kelimky byly umistény na pevném draténém situ, pod
nimz byla molitanova kostka. Jelikoz vzduch byl v prvnim kroku kromé CO, zbaveny také vodni pary,
slouzil molitan k zvlhcovani vzduchu (byl pravidelné sycen destilovanou vodou). Vedeni ptivadéného
vzduchu Ustilo v blizkosti vlhkého molitanu. Atmosféra uvniti kazdého ze tfi kultivacnich prostord byla
michana pomoci ventilatorkil. Pritok vzduchu kazdym kultivaénim prostorem byl 16-20 L min™, objem

prostoru asi 20 L.

3.2 Sklizen a priprava vzorki
Rostliny jsem sklizel vzdy 21. den od zaseti a prvniho zaliti semen. Nejprve jsem z kazdé
varianty (obou kelimki) odebral délohy a pravy list na otisky (viz nize). Dale jsem méfil
vodni potencial (W) Schollanderovou tlakovou bombou. U kazdé varianty jsem v prvni
sérii pokust zmétil potencidl dvou rostlin. Pro lepsi vypoveédni hodnotu jsem v druhé sérii
méfil vodni potencial u ¢tyt rostlin.

Poté jsem piipravil vzorky na stanoveni izotopu *C a zji§téni celkové produkce
biomasy (suché hmoty). Pfedem jsem zvazil ependortky a oznacil. Do dvou ependorfek
jsem odstiihl nékolik listii déloh a pravych (zvlast’), zbyly rostlinny material jsem umistil

do treti ependorfky. Pfipravené vzorky jsem zvazil. Takto jsem postupoval u kazdé
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varianty (kelimku). Nakonec jsem ependorfky umistil do laboratorni susarny, kde jsem je
nechal pti 80°C 24 hodin. Po vysuSeni jsem je opét zvazil, vzorky na méteni izotopl jsem
dale zpracovaval a vzorky se zbylym rostlinnym materialem jsem zlikvidoval. Souctem
hodnot susSiny dé€loh, pravych listi a zbytku rostliny jsem ziskal informaci o celkovém
nartistu biomasy.

V druhé sérii pokusti jsem stanovoval také nartst kofend. Ty jsem opatrné
proplachl tak, abych odstranil pidu, ale neposkodil kofeny. Samotné kofeny jsem poté

vysusil (80 °C 24 hodin) a zvazil.

3.3 Mikroreliéfové otisky priduchii

Otisky povrchu listl jsou vhodnou metodou pro analyzu pokozkovych bunék — jejich
tvaru, velikosti, poc¢tu ¢i struktury. Pro otisky jsem vybiral plné vyvinuté listy, vzdy jedna
déloha a jeden pravy list. List jsem odsttihl, opatrné rozpulil a ptfipevnil na papir pomoci
oboustranné lepenky tak, abych zkazdého listu mél stranu abaxidlni a adaxidlni.
V ptipadech, kdy byl vhodny list pfili§ maly, jsem pouzil listy dva. Listy jsem natfel
bezbarvym lakem a po zaschnuti ptenesl otisk pomoci lepici pasky na podlozni sklicko.
Pod optickym mikroskopem (Olympus BX61 Japan, zvétSeni 500x) jsem vyhotovil 5
snimki (u poSkozenych list jen 3) pro kazdou z moznych variant. Dohromady tak vzniklo
1413 fotografii, které jsem dale zpracovaval pomoci programu Image]. Na kazdé
fotografii jsem oznacil pocet epidermélnich bunék a pocet priduchd a jejich hodnoty
zaznamenal. Z téchto hodnot jsem pak mohl vypocitat praduchovy index (SI) pomoci

vztahu:

praduchy

SI 100

~ dlazdicové buiky + praduchy |

Pro zjisténi priduchové hustoty (SD) jsem si nejprve zméfil velikost zorného pole pomoci
kalibra¢niho podlozniho sklicka s métitkem a v programu ImageJ zjistil velikost plochy

jednoho snimku (0,127 mmz). SD jsem urcoval jako pocet priduchti na 1 mm>.
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3.4 Analyza stabilnich izotopt uhliku

Vysusené vzorky dé€loh a pravych listli jsem pomoci kulového mlynku (Retsch MM200,
Némecko; nastaveny na 30 otadCek za sekundu po dobu jedné minuty) namlel na jemny
prasek a do cinovych kapsli navazil v pfedem stanoveném rozmezi (0,100-0,150 mg).
Zabalené cinové kapsle byly analyzovany pomoci izotopového pomérového hmotnostniho
spektrometru IRMS (Delta plus XL, ThermoFinnigan, Bremen, Némecko). VVzorky byly
spalovany na CO; (a dalsi plyny a popeloviny) pfi teploté¢ 950 °C v prvkovém analyzatoru
(FLASH2000, TheromFisher Scientific, Némecko). Obsah izotopt uhliku byl vyjadien
jejich pomérem ve vzorku (**C:**C) vzhledem k mezinarodnimu standardu (V-PDB) jako
83C v %o (viz Tab. P2 v piiloze).

3.5 Statistické vyhodnoceni

Data jsem vyhodnotil v programu STATISTICA 12. Pro vyhodnoceni vlivu mnozstvi vody
a [CO;] na hmotnost susiny a SD/SI jsem pouzil vicecestnou ANOVu. Tu jsem pouzil také
pro analyzu zavislosti mnozstvi **C na [CO,] a mnoZstvi dostupné vody. U viech vysledki
uvadim stfedni hodnoty a 0,95 interval spolehlivosti. Pro vyhodnoceni vlivu vnitini

koncentrace CO, (C;) na SD jsem pouzil regresni rovnici.

4. VYSLEDKY

4.1 Vodni potencial

Vodni potencidl (W) pouzivame ve fyziologii rostlin ke kvantifikaci vody v rostlinach.
obrazku 9 je vidét, Ze rostliny, které jsem vodou zasoboval nejméne (RWC 40 %), mely
vodni potencidl nejnizsi (nejvice zaporny) (@ -12,3), pii sttedni hodnot¢ RWC (60 %)
prudce vzrostl (@ -8,3). Pfi jesté vys§im zasobeni vodou byl vzrust uz jen mirny (@ -6,8).

Koncentrace CO, neméla na vodni potencial zadny vyznamny vliv.
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Obr. 9: Zavislost vodniho potencidlu na mnozZstvi dostupné vody. Graf je vytvofen ze souhrnnych dat
obsahujicich vSechna opakovani ve vSech variantach ristové koncentrace CO, (n=108). Body a tsecky
znazornuji sttedni hodnoty a 0,95 interval spolehlivosti. Oznaceni L, M a H znamena v potadi nizkou, stfedni

a vysokou zasobenost vodou.

4.2 Narist biomasy rostlin v zavislosti na koncentraci CO,

Zéakladnim ptedpokladem je, ze pii dostateném zavlazovani a pfisunu CO, bude rostlina
vice asimilovat CO; nez pii nedostatku vody vpidé a CO; v ovzdusi. Dale lze
pfedpokladat, Ze rychlost fotosyntetické asimilace bude umérnd produkci biomasy.
V tomto pokusu byl nejvétsi nardst zaznamenan u stfedni hodnoty koncentrace CO; (~400
pmol mol™), pii nejvyssi koncentraci CO; (~900 pmol mol™) pak rostliny vytvofily o néco
méné biomasy (obr. 10). Tak tomu bylo u tfech opakovani ze Ctyf. Posledni opakovani

pfineslo neobvykly pokles biomasy pfi sttednim zasobovani CO; a v obr. 10 neni zahrnuto.
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Obr. 10: Zavislost mnoZstvi biomasy rostlin (suché hmoty vSech rostlin v kultivaéni nadobé v dané
varianté) na koncentraci CO, v atmosféfe. Body a UseCky zndzornuji stiedni hodnoty a 0,95 interval
spolehlivosti. L, M, H oznacuje nizkou, stfedni a vysokou koncentraci CO, v atmosféfe béhem ristu. Jak
Vv piipadé nadzemni biomasy (A, n=54), tak u kofent (B, n=18) je dosazeno nejvyssi hmotnosti pti stiedni
koncentraci CO,. Pfi nejvyssi koncentraci CO, oproti o¢ekdvani mnozstvi su$iny mirné klesa. Rozdily mezi
L a M jsou statisticky vyznamné (nadzemni biomasa p=0,0001; kofeny p=0,0025). Graf nezahrnuje posledni

opakovani.
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4.3 Zavislost SI a SD na koncentraci CO,

Praduchovy index (tj. podil praduchti mezi v§emi epidermalnimi bunkami, Sl) statisticky
vyznamné rostl s mnozstvim CO, V atmosféfe (viz obr. 11). Na adaxialni stran¢ byl SI
nizsi oproti stran¢ abaxialni (Slagax= 24,2—25,2; Slapax= 25,2-26,1), pfiCemz patrnéjsi je to
u pravych listd. Pravé listy vykazuji také vyssi zavislost SI na mnozstvi CO, (obr. 12).
Dostupnost vody neméla na SI zadny zfejmy vliv. S rostouci koncentraci CO; rostla také

hodnota SI u vSech variant s riznym vodnim rezimem.
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L M H

Koncentrace CO,

Obr. 11: Zavislost priduchového indexu (SI) na koncentraci CO, v atmosféie béhem ristu rostlin (L,
M, H=nizka, stfedni a vysoka koncentrace). Graf je vytvofen ze souhrnnych dat pro ob¢ strany listu,
vSechny varianty dostupnosti vody a vSechna opakovani (n= 288). Body a usecky znazoriuji stfedni hodnoty
a 0,95 interval spolehlivosti. L, M, H oznacuje nizkou, stfedni a vysokou koncentraci CO, v atmosféte béhem

rustu. ST statisticky vyznamné (p=0,0042) roste pfi vyss§i koncentraci CO,.
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Obr. 12: Rozdil zavislosti SI na koncentraci CO; v atmosféi'e béhem riistu déloh a pravych listi. Graf
je vytvofen ze souhrnnych dat obsahujicich vS§echna opakovani (n=288). Body a usecky znazornuji stiedni
hodnoty a 0,95 interval spolehlivosti. L, M, H oznauje nizkou, stfedni a vysokou koncentraci CO,
Vv atmosféfe b&hem ristu. Mezi pravymi listy je rozdil v SI pro koncentrace CO, statisticky vyznamny
s patrnym linedrnim vzrastem u vy$Sich koncentraci CO,. U déloh byl vztah SI a koncentrace CO,

nevyznamny.

Hustota praducht (pocet priduchti na jednotku plochy listu, SD) se oproti Sl
vyznamné liSila v zévislost jak na mnozstvi CO; tak 1 vody. Zatimco nizka koncentrace
CO, vedla ke snizenému SD v porovnani se stiedni a vysokou urovni CO,, efekt vody byl
pfesné opacny (obr. 13). Pfi nizké dostupnosti vody bylo SD vys§i u vSech koncentraci

CO,. Podobné jako u SI byla SD nizs$i na strané adaxialni.
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Obr. 13: Zavislost priuduchové hustoty (SD) na koncentraci CO, a mnoZstvi vody. Graf je vytvofen ze
souhrnnych dat obsahujicich v§echna opakovani (n=288) a ob¢ strany listu. Body a tisecky znazornuji stiedni
hodnoty a 0,95 interval spolehlivosti. L, M a H v ptipad¢ koncentrace CO, i obsahu vody v pidé znamenaji
nizkeé, stfedni a vysoké hodnoty. Hustota praduchi byla pfi nizsi hodnoté CO, snizena oproti stiedni a vysoké
koncentraci CO, (A). Opacény vliv na SD méla dostupnost vody (B). Dosazena hladina vyznamnosti rozdil

mezi L a M byla p=0,00007 pro zavislost SD na CO, a 0,0001 pro zavislost SD na mnozstvi vody.
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Typu zavislosti SD na CO; z obrazku 13A odpovidaji vice pravé listy. U déloh

s rostouci koncentraci CO, SD mirné (neprikazn¢) klesalo (obr. 14).
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Obr. 14: Zavislost SD na koncentraci CO, u déloh a pravych listi. Graf je vytvoten ze souhrnnych dat
obsahujicich v§echna opakovani (n=288) a ob¢ strany listu. Body a usec¢ky znazoriuji sttedni hodnoty a 0,95
interval spolehlivosti. L, M, H oznacuje nizkou, stfedni a vysokou koncentraci CO; Vv atmosféie béhem rustu.

U déloh je patrny opacny trend zavislosti SD na CO,.

4.4 Analyza stabilnich izotopi uhliku

V pokusu jsem stanovoval relativni obsah stabilniho izotopu uhliku, §3C (dale jen d), v
susin¢ déloh a pravych listd rozemletych na jemny prasek. Pravé listy mély vzdy nizsi
(vice zapornou) hodnotu 6 v porovnani s délohami (viz Obr. P1 v ptiloze). Z hodnot &

jsem vypocital vnitini koncentraci (C;) CO; na zaklad¢ vztahu (3).

Zavislost obsahu **C na koncentraci CO; v atmosféfe bshem ristu byla statisticky
vyznamna (p < 0,05). S rostouci koncentraci CO, hodnota 6 klesala, rostliny se tedy

stavaly ochuzenéjsi o Bc. Ur¢ity trend je patrny také pfi porovnani 6 v zavislosti nejen na

41



koncentraci CO,, ale také na mnozstvi vody (obr. 15): se zvySujici se mirou sucha se

rostliny stavaly obohacen&jsimi o **C (stoupala ).
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Obr. 15: Zavislost relativniho obsahu izotopu *C v suSiné pryti rostlin (8) na koncentraci CO,
v atmosféi‘e béhem ristu a na mnozstvi vody v pudé. Graf je vytvoien ze souhrnnych dat obsahujicich
vSechna opakovani (n=144). Body a tsecky oznacuji stiedni hodnoty a konfiden¢ni intervaly. L, M a H
v ptipadé koncentrace CO, i obsahu vody v piidé znamenaji nizké, sttedni a vysoké hodnoty. Zatimco vliv
samotné koncentrace CO; je statisticky vyznamny, v pfipadé rozdilném zasobeni vodou mtizeme pozorovat
jisty trend, ovSem statisticky neprikazny. Z grafu vyplyva, Ze s rostouci koncentraci CO, hodnota & klesa

(L=-44,7; M= -45,7; H= -48,4). Hodnota & ma tendenci se sniZzovat také s rostouci mirou zavlazeni rostlin.

Vnitini koncentrace CO; (C;) statisticky vyznamné ovlivnila priduchovou hustotu.
Prekvapivé a podobné jako v ptipadé vlivu C,, S rostouci hodnotou C; se zvySovala také
priduchova hustota. Tento trend je patrny u pravych listd (obr. 16). Délohy vykazovaly

opacnou zavislost a to jen v jednom opakovani (obr. 17).
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Obr. 16: Zavislost SD u pravych listli na vnitini koncentraci CO; béhem ristu. Body v grafu pfedstavuji
jednotliva méfeni ze viech &tyi opakovani pokusu (n = 72). Carkované je naznaten 95% konfidenéni pas. Je

Z n¢j patrné, ze s rostouci hodnotou C; mirn€ roste také SD (p=0,001). Regresni rovnice: y = 148 + 0,08 - x.
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Obr. 17: Zavislost SD u déloh na vnitini koncentraci CO, béhem rustu. Graf je vytvofen pouze
z jednoho ze Ctyf opakovani experimentu (n = 18) a zahrnuje 95% konfidencni pés. Je z n€j patrné, Ze

s rostouci hodnotou C; mirné klesa SD (p=0,0011). Regresni rovnice: y = 94,22 - 0,053 - x.
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5. DISKUZE

Rostliny se béhem evoluce adaptovaly ve své morfologii, anatomii i zivotnich funkcich
podminkam prostiedi, v kterém rostly. Suchozemské rostliny se musely vypotradat hlavné
S témé& permanentnim deficitem vody zptsobeném ndroky atmosféry na vypar i
nedostatkem vody v pidé. Mimo to oxid uhli¢ity v atmosféie, jako jediny primarni zdroj
anorganického uhliku, se béhem fanerozoika staval témét nepietrzité stale nedostatkovejsi
komoditou. Jeho nedostatek byl patrné nejvyznamnéjsim selek¢nim tlakem mnoha adaptaci
asimilac¢nich organti a v nich probihajicich fotosyntetickych procesi. Mezi nejznamé;jsi
takové adaptace patii napf. polyfyleticky vznik CO; koncentra¢niho mechanismu C4
rostlin ale 1 usnadnéni vstupu CO; do listu zmnozenim poctu praduchl na listu, tedy
adaptace ve vyvoji priduchi. To, ze priduchy reaguji svym vyvojem a Cetnosti na
koncentraci CO; v okolni atmosféte ukazal uz Woodward pied témét 30 lety (Woodward
1987). Od té doby se ztohoto pozorovani vyvinul vyzkumny smér podporujici
rekonstrukci paleoklimatu na zdkladé méteni hustoty priduchtl na paleozbytcich a otiscich
listdi rostlin. Dosud se ale malo pti podobnych rekonstrukcich zohlediiuje vliv ostatnich
faktori prostfedi, jako je ozafenost fotosynteticky aktivni radiaci (svétlo), vlhkost
atmosféry, dostupnost vody v pud¢, teplota vzduchu nebo jeho turbulence (vitr). Rovnéz
mezidruhova variabilita v reakci na CO; se obecné ponékud podceniuje. Moje prace méla
prispét k doplnéni znalosti o téchto ,,druhotnych® vlivech, které mohou vypovédni hodnotu

pruduchové analyzy snizit nebo dokonce zcela znehodnotit.

5.1 Vodni potencial
Hodnota vodniho potencialu rostlin dosahovala podle ofekavani nejzapornéjSich hodnot
pfi nizkém piisunu vody. Koncentrace CO, ve vné&jsi atmosféte tento vztah nijak statisticky

vyznamné nenarusila, coz je vzhledem Kk pokusu o¢ekavany vysledek.

5.2 Narust biomasy
U tii opakovani ze Ctyf byl nartist biomasy nejvyssi vzdy pfi stiedni [CO2] a poté mirné
klesl. Stejny trend vykazuje také hmotnost kofent. Vysledky jsou to piekvapivé v tom, ze

jsem ocekaval nejveétsi nartist biomasy v komote s nejvyssi koncentraci CO,.

Je zfejmé, ze rostliny s nizkym zasobenim CO; (L) byly limitované deficitem CO,

jako substratu pro enzym Rubisco, proto asimilovaly mén¢. S nartastem [CO,] vzrostla jeho

44



dostupnost, ¢imz se zvysila asimilace a hmotnost biomasy (kofend i prytl). Nasledny
pokles asimilace pfi nejvyssi koncentraci CO; je ziejmé zpusoben limitaci svétlem (primér
ozarenosti béhem fotoperiody za vSechny pokusy byl 173,7 umol m* S‘l). Domnivam se,
ze prirastek substratu pro karboxylaci nemohla rostlina vyuzit v disledku nedostatku

energie v podob¢ produktl primarnich fotosyntetickych procest (ATP, NADPH).

53SlasSDh

Ve zptsobu, jakym se projevuje zavislost SD a SI na ménici se [CO,] nepanuje zatim
ptilisna shoda. Zakladnim ptedpokladem je, Ze jsou nepifimo umérné, tedy vyssi obsah CO,
vede ke snizeni SD a SI a naopak (Woodward, 1987). Pfi nizkych koncentracich CO; je
pro rostlinu vyhodny vétsi pocet menSich priducht (tedy vy$si hodnota SD) vzhledem
K usili rostliny dosahnout maximalni vodivosti pro CO, (Franks & Beerlings, 2009). Mensi
praduchy mohou mit diky vétSimu poméru membranového povrchu k objemu také
rychlejsi dobu odezvy ve srovnani s velkymi praduchy. V kombinaci s vy$S§im poctem
priduchi by tak mohly rychleji snizit vodivost pii neptiznivych podminkach, coz zatim

nebylo potvrzeno (Drake et al., 2013)

V mém pokusu vsak se vzrustajici hodnotou [CO;] rostly rovnéz hodnoty SI a SD,
pfiCemz statisticky vyznamné byla zavislost v obou pfipadech patrnd u pravych listd. Pfi
porovnani strany listu byly hodnoty SD a SI niZ§i na strané adaxiadlni ale obé& strany
reagovaly na [CO;] kvalitativné stejné. Jedna se o velmi ne¢ekany vysledek, ktery byl
zplisobeny zfejmé jiz zminénym nizkym pusobenim fotosynteticky aktivniho zafeni (viz
dale). K pozitivni zavislosti mezi SD/SI a [CO;] vSak dosli i jini autofi. Prace D. Royer
(2001) analyzovala vSechna publikovana data (do roku 2001), ¢&itajicich 285 ptipada
vztahujicich se k SD a 145 k SI a ukézala, Ze pozitivni zavislost (= pifimo imérna) SD/SI
se projevila u 12 % z celkového poctu publikovanych studii. V posledni dobé se proto
intenzivné patra po moznych faktorech ovliviujici ,,smér* zavislosti SD/SI na ménici se

[CO].

Piedevsim se ukazalo, ze vztah mezi SI a [CO,] je druhové specificky (Wang et al.,
2015). Zasadni je rozdil mezi C3 a C4 rostlinami. C4 jsou obecné povazovany za nevhodné
pro paleo-rekonstrukce. OvSem rozdily panuji i v ramci samotnych C3 rostlin. Napf.
hypostomatické druhy podporuji nepiimo umérny vtah mezi SI/SD a [CO;] castéji nez

amfistomatické (kam patii i pokusny druh Lepidum sativum). Ukazuje to analyza
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publikovanych dat zminénych vyse. Hypostomatické druhy dokladaly nepiimo umérny
vtah SD v 56 % a Sl dokonce v 68 % piipadu (Royer, 2001).

L4

SI se uvadi jako obecné vhodnéjsi indikator zmén v [CO,], nebot’ neni zavisly na
dalSich ekologickych parametrech, jako je pudni vlhkost, vlhkost vzduchu a teplota (Wang
et al., 2015). Tuto teorii potvrdily také mé vysledky, kdy se hodnota SI v ramci rtzné
pudni vlhkosti neménila. SD byla v priméru vyrazné vyssi pti nizké pidni vlhkosti (O
205,2) oproti hodnotam stfedni a vysoké ptdni vlhkosti (@ 168,5 a 167,5). Divodem je
snizeni velikosti epidermalnich bunék, které zpiisobi nahlouceni vétsiho poctu mensich

pruducht bliZze k sobé (Wang et al., 2014).

Zna¢nou vyhodou priduchové metody pro paleorekonstrukci [CO3] je jejich

presngjsi Casové datovani (Royer, 2001; Wang et al., 2014). Ptesto by vybér rostlinného

zastupce a pouzité metody mél vyhovovat uréitym kritériim.

Studujeme-li fosilni druhy, méli bychom je porovnavat s druhy ze soucasné flory,
Ginkgo biloba nebo Quercus robur. Vyhodou stromt je skute¢nost, Ze absorbuji vice
slune¢niho zéfeni, oproti bylinnym druhiim rostoucim v podrostu. Je dobfe znamo, Ze
dostate¢na ozafenost ma pozitivni vliv na praduchy. Na zaklad¢ pokust, pii kterych byl
druh Lepidum sativum péstovan pii riznych ozafenostech véetné uplné tmy se ukazalo, ze
S niZ§i ozafenosti se vyrazné snizuji také hodnoty SD/SI (Aubrechtova 2013, diplomova
prace; Santrii¢ek, nepublikovana data). V mirnych a borealnich lesich dominuji jehli¢naté
stromy, jejich vyuziti pro paleorekonstrukci by mohlo zvysit zejména prostorové pokryti
téchto rekonstrukci. Nepocetné studie ukazuji, Ze jehlicnany snizuji SD s rostouci [CO,].
Kouwenberg et al. (2003) tuto zavislost potvrdil u druh Picea glauca, Picea marina,
Larix larcina a Tsuga heterophylla. Ukazuje se v§ak, Ze u nahosemennych rostlin klesa SD
vyrazné vice oproti rostlinam krytosemennym (Lammertsma et al., 2011). OvSem studium
fosilnich listh pfinasi 1 jistd rizika. Napt. Beerling a Woodward (1997) ukézali, Ze vysoka
[CO,] selektuje rostliny s nizsi primérnou SD/SI. Proto jsou pramérné hodnoty SD/SI u

rostlin z dob vysokych [CO;] nizsi oproti jejich modernimu ekologickému ekvivalentu.

V experimentalnich podminkach se vyuzivaji tzv. open top chambers. Jedna se o
oteviené komory umisténé na vegetaci, do kterych je pomoci ventilatoru vhanén vzduch
obohaceny o CO». Nicméné¢ vétSina takovych komor ma mensi kontrolu vlhkosti a teploty.

Rostliny péstované v téchto komorach vykazuji pfimo umérny vztah pro SD a SI méné (13

46



%) (Royer, 2001). Dals§i nevyhodou experimentilnich podminek je tzv. jednokrokové
navySeni [CO2], napf. z200 pmol mol™ rovnou na 400 pmol mol™. V piirozenych
podminkach k takovému navyseni nedochazi. Kouwenberg et al. (2003) uvadi, ze [CO,] se

piirozené¢ méni v hodnotach 1-2 pmol mol™ za rok &i ristovou sezonu.

V nékterych studiich se mizeme setkat s tzv. ,,stropem odpoveédi na CO,", kde se
predpoklada, ze jednotlivé druhy reaguji (zménou SD/SI) pouze v uréitém rozmezi [CO,].
Strop je pak ptfedstavovan nejvys$si moznou koncentraci v daném rozmezi. Mnozi autofi se
vSak rozchazeji v rozsahu COg, na ktery konkrétni druhy reaguji. Je také zcela mozné, ze u
nékterych druht takovy strop viibec neexistuje (Royer, 2001), a proto je potieba toto dale

prozkoumat.

5.4 Analyza stabilnich izotopi uhliku

Uhlik je u C3 rostlin fixovan v mezofilu pfi hodnoté C; (intercelularni koncentrace COy)
piiblizné 70 % z hodnoty C, (koncentrace CO; ve volné atmosféfe okolo listu) (Royer,
2001). Podobné hodnoty dosahovala stfedni hodnota C; vypocitana na zaklad¢ zméteného
izotopového slozeni susiny (613C) pravych listl také v mé praci (L (CO,) = 0,61; M (CO,) =
0,63; H (co,) = 0,74).

Santri¢ek et al. (2014b) poukazali na mozny mechanismus, kdy SD reaguje na
hodnotu intracelularni CO,. Vysledky mé prace tuto skutecnost potvrzuji. Hustota
priducht u pravych listi statisticky vyznamné koreluje s mirou intracelularni koncentrace
CO;. Délohy vykazovaly zavislost jen ve 25 % ptipadli. Nicméné€ v mé praci se na rozdil
od vyse citované prace spolu s C; ménila i C,. Nepodafilo se zde vyclenit soubor
pozorovani s neménnou C; pii proménlivé C,, jak jsme pivodné zamysleli. Proto na
zakladé¢ mych pokusl nelze jednoznac¢né potvrdit ani vyloucit to, zda priiduchy béhem

svého vyvoje reaguji na koncentraci CO; vné nebo spise uvniti listu.
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6. ZAVER

» Priduchy jsou citlivé na zmény [CO-]. Ocekaval jsem nepiimo tmérny vztah mezi
praduchovou hustotou (SD), pfipadné priduchovym indexem (SI), a koncentraci
CO,. Hodnoty SD/SI mély s rostouci [CO;] klesat, jak to vychéazi ve vétSiné
védeckych praci. Vmém pokusu jsem zavislost potvrdil (statisticky vyznamné
pouze u pravych listi), av§ak v opa¢ném sméru—tedy s rostouci [CO;] hodnoty SD
a SI rostly. To neni Gpln¢ ojedin€ly vysledek. Nékteré studie ukazaly, ze pozitivni
(pfimo umeérnd) zavislost je castéjsi u amfistomatickych listl, kam se fadi 1 ma
pokusna rostlina Lepidum sativum. Pfi¢inou pozitivni korelace byla v pfipadé¢ mych
pokusti pravdépodobné nizka ozarenost fotosynteticky aktivnim zafenim b&hem
rustu rostlin.
vody byla hustota priducht statisticky vyznamné vyss$i v porovnani se stiedni a
vysokou dostupnosti vody. Na adaxidlni stran¢ listu byly hodnoty SD vzdy nizsi
oproti stran¢ abaxialni.

» Hypotézu, Ze hustota pruducht (SD) koreluje s intracelularni koncentraci CO, (Cj)
jsem ovétil. U déloh hodnota SD klesala (avSak statisticky nevyznamng) se
vzrustajici COy, zatimco u pravych listli hodnota SD vyznamné rostla (ziejmy vliv
nizké ozafenosti, viz vyse). Je tfeba ale dodat, Ze se v téchto pokusech soucasné
s Ci ménila 1 C,. Proto nelze jednozna¢né prohlasit, zda pruduchy reaguji spiSe na
Ci nebo C,.

» Vyuzivani fosilnich listd pro rekonstrukci klimatu je v paleoklimatologii uzite¢nym
vztahujicich se k [CO,]. Je vSak nezbytné uvazit, jaké listy se pouziji. Pfedev§im by
se mélo jednat o druhy, které nerostou v podrostu. Kvantita ozarenosti totiz
vyznamné ovlivituje zavislost SD/SI na [COz], jak ukazaly 1 mé vysledky. Fosilni
druhy by se také mély porovnavat s modernimi druhy ozna¢ovanymi jako nejblizsi
zijici ekvivalent. I laboratorni experimenty by mély byt provadéné s ohledem na
urcitd pravidla, maji-li byt pouZita pro zkvalitnéni priduchové metody. Tato prace
ptinesla vysledky, které poukazuji na vyznam faktori, jako je mira ozarenosti nebo

vlhkost. Ty se v mnohych studiich ne zcela nebo dokonce viibec nezohlediuji.

48



7. SEZNAM POUZITE LITERATURY

Ando E, Ohnishi M, Wang Y, Matsushita T, Watanabe A, Hayashi Y, Fujii M, Feng
Ma J, Inoue S, Kinoshita T. 2013. TWIN SISTER of FT, GIGANTEA, and constans
have a positive but indirect effect on blue light-induced stomatal opening in Arabidopsis.
Plant physiology 162, 1529-1538.

Archer D, Brovkin V. 2008. The millennial atmospheric lifetime of anthropogenic CO..
Climatic change 90, 283-297.

Arve L, Terfa MT, Gislered HR, Olsen JE, Torre S. 2013. High relative air humidity
and continuous light reduce stomata functionality by affecting the ABA regulation in rose
leaves. Plant, Cell and Environment 36, 382—392.

Aubrechtova M. Vyvoj priiduchii: viiv spektralniho slozeni, ozarenosti a koncentrace CO,
uvniti listu. Ceské Budg&jovice, 2014. Diplomova prace. JihoGeska univerzita v Ceskych

Budgjovicich. Fakulta piirodovédecka. Vedouci prace Jiii Santracek.

Babek O. Moderni metody stratigrafické analyzy. Univerzita Palackého v Olomouci,
2013. 64 pp.

Balcerowicz M, Ranjan A, Rupprecht L, Fiene G, Hoecker U. 2014. Auxin represses
stomatal development in dark-grown seedlings via Aux/IAA proteins. The Company of
Biologists 141, 3165-3176.

Beerling DJ, Woodward FI. 1997. Changes in land plant function over the Phanerozoic:
reconstructions based on the fossil record. Botanical Journal of the Linnean Society 124,

137-153.

Beerling DJ, Royer DL. 2002. Reading a CO, signal from fossil stomata. New Phytologist
153, 387-397.

49



Bergmann DC. 2004. Integrating signals in stomatal development. Current Opinion in
Plant Biology 7, 26—32.

Bergmann DC. 2006. Stomatal development: from neighborly to global communication.

Current Opinion in Plant Biology 9, 478-483.

Blatt MR. 2000. Cellular signaling and volume control in stomatal movements in plants.

Annual Review of Cell and Development Biology 16, 221-241.

Bowman JL. 2011. Stomata: Active Portals for Flourishing on Land. Current Biology 21,
540-541.

Bowman JL. 2013. Walkabout on the long branches of plant evolution. Current Opinion
in Plant Biology 16, 70-77.

Boyer JS. 2015. Turgor and the transport of CO, and water across the cuticle (epidermis)

of leaves. Journal of Experimental Botany 66, 2625-2633.

Bradley RS. Paleoclimatology: Reconstructing Climates of the Quaternary. San Diego:
Academic Press, 1999. 610 pp.

Brazdil R, Pfister CH, Wanner H, Storch H, Luterbacher J. 2005. Historical
climatology in Europe — the state of the art. Climatic change 70, 363-430.

Brodribb T, McAdam SAM. 2011. Passive origins of stomatal control in vascular plants.
Science 331, 582-585.

Cane MA, Braconnot P, Clement A, Gildor H, Joussaume S, Kageyama M, Khodri
M, Paillard D, Tett S, Zorita E. 2006. Progress in paleoclimate modeling. American
Meteorological Society 19, 5031-5057.

Casson SA, Hetherington AM. 2010. Environmental regulation of stomatal development.

Current Opinion in Plant Biology 13, 90-95.

50



Cowan IR. Stomatal behaviour and environment. In Advances in Botanical Research, 4.
London: Academic Press, 1977, 117-228.

Daszkowska-Golec A, Szarejko 1. 2013. Open or close the gate — stomata action under
the controlof phytohormones in drought stress conditions. Frontiers in Plant Science 4,
138.

Delaygue G. Oxygen Isotopes. In Encyclopedia of Paleoclimatology and Ancient
Environments. Dordrecht: Springer 2009, s. 666-675.

Dow GJ, Bergmann DC. 2014 Patterning and processes: how stomatal development

defines physiological potential. Current Opinion in Plant Biology 21, 67-74.

Drake PL, Froend RH, Franks PJ. 2013. Smaller, faster stomata: scaling of stomatal
size, rate of response, and stomatal conductance. Journal of Experimental Botany 64, 495-
505.

Feliksik E, Wilczynski S. 2009. The effect of climate on tree-ring chronologies of native
and nonnative tree species growing under homogenous site conditions. Geochronometria
33, 49-57.

Franks PJ, Beerlings DJ. 2009. Maximum leaf conductance driven by CO, effects on
stomatal size and density over geologic time. Proceedings of the National Academy of

Science 106, 10343-10347.

Geisler MJ, Sack FD. 2002. Variable timing of developmental progression in the stomatal

pathway in Arabidopsis cotyledons. New Phytologist 153, 469-476.

Gornitz V. Paleoclimate proxies, an introduction. In Encyclopedia of Paleoclimatology
and Ancient Environments. Dordrecht: Springer 2009, 716-721.

51



Gray JE, Holroyd GH, van der Lee FM, Bahrami AR, Sijmons PC, Woodward FI,
Schuch W, Hetherington AM. 2000. The HIC signalling pathway links CO, perception to
stomatal development. Nature 408, 713 - 716.

Haworth M, Heath J, McElwain JC. 2010. Differences in the response sensitivity of
stomatal index to atmospheric co, among four genera of Cupressaceae conifers. Annals of
Botany 105, 411-418.

Hetherington AM, Woodward Fl. 2003. The role of stomata in sensing and driving
environmental change. Nature 424, 901-908.

Higgins P, Vellinga M. 2004. Ecosystem responses to abrupt climate change:
teleconnections, scale and the hydrological cycle. Climatic change 64, 127-142.

Hosy E, Vavasseur A, Mouline K, Dreyer I, Gaymard F, Porée F*, Boucherez J,
Lebaudy A, Bouchez D, Véry A, Simonneau T, Thibaud JB, Sentenac H. 2003. The
Arabidopsis outward K* channel GORK isinvolved in regulation of stomatal movements
and plant transpiration. Proceedings of the National Academy of Science 9, 5549-5554.

Kouwenberg L, McElwain JC, Kiirschner WM, Wagner F, Beerling DJ, Mayle FE,
Visscher H. 2003. Stomatal frequency adjustment of four conifer species to historical
changes in atmospheric CO,. American Journal of Botany 90, 610-619.

Lake JA, Woodward FI. 2008. Response of stomatal numbers to CO, and humidity:
control by transpiration rate and abscisic acid. New Phytologist 179, 397-404.

Lammertsma EI, Boerb HJ, Dekkerb SC, Dilcherc DL, Lottera AF, Wagner-
Cremera F. 2011. Global CO, rise leads to reduced maximum stomatal conductance in

Florida vegetation. Proceedings of the National Academy of Science 108, 4035-4040.

Lawson T, Blatt MR. 2014. Stomatal size, speed, and responsiveness impact on

photosynthesis and water use efficiency. Plant Physiology 164, 1556-1570.

52



Link PK. “Icehouse” (Cold) Climates. In Encyclopedia of Paleoclimatology and Ancient
Environments. Dordrecht: Springer 2009, s. 463-471.

MacRobbie EAC. 1997. Signalling in guard cells and regulation of ion channel activity.
Journal of Experimental Botany 48, 515-528.

Mauquoy D, Hughes PDM, van Geel B. 2010. A protocol for plant macrofossil analysis
of peat deposits. Mires and Peat 7, 1-5.

Menzies J. Glacial geomorphology. In Encyclopedia of Paleoclimatology and Ancient
Environments. Dordrecht: Springer 2009, s. 361-374.

Metelka L, Tolasz R. Klimatické zmény: fakta bez myti. Praha: Univerzita Karlova,

Centrum pro zivotni otazky, 2009. 35 pp.

Meyer KM, Kump LR, Ridgwell A. 2008. Biogeochemical controls on photic-zone
euxinia during the end-permian mass extinction. Geology 36, 747-750.

Nadeau JA. 2009. Stomatal development: new signals and fate determinants. Current
Opinion in Plant Biology 12, 29-35.

Negi J, Hashimoto-Sugimoto M, Kusumi K, Iba K. 2013. New approaches to the
biology of stomatal guard cells. Plant Cell Physiology 55, 241-250.

Ou X, Gan Y, Chen P, Qiu M, Jiang K, Wang G. 2014. Stomata prioritize their
responses to multiple biotic and abiotic signal inputs. Public Library of Science 9.

Pantin F, Monnet F, Jannaud D, Costa JM, Renaud J, Muller B, Simonneaul T,
Genty B. 2013. The dual effect of abscisic acid on stomata. New Phytologist 197, 65-72.

Pearson P. 2010. Increased atmospheric co, during the middle eocene. Science 330,
763,764.

Pexioto JP, Oort AH. Physics of Climate. New York: Springer-Verlag, 1992. 520 pp.

53



Pillitteri LJ, Torii K. 2012. Mechanism of stomatal development. Annual Review of Plant
Biology 63, 591-614.

Prabhakar M. 2004. Structure, delimitation, nomenclature and classification of stomata.
Acta Botanica Sinica 46, 242-252.

Preston GM. 2000. Pseudomonas syringae pv. tomato: the Right Pathogen, of the Right
Plant, at the Right Time. Molecular Plant Pathology 1, 263-275.

Prochazka P, Machatkova I, Krekule J, Sebanek J, Santricek J, Natr L, Tesafova
M, Havel L, Sladky Z, Gloser J, Prasil I, Vyskot B. Fyziologie rostlin. Praha: Academia
1998. 488 pp.

Qiu Y, Cho Y, Cox JC, Palmer JD. The gain of three mitochondrial introns identifies

liverworts as the earliest land plants. Nature 394, 671-673.

Raven JA, Edwards D. 2001. Roots: evolutionary origins and biogeochemical

signifikance. Journal of Experimental Biology 52, 381-401.

Raven JA. 2002. Selection pressures on stomatal evolution. New Phytologist 153, 371-
386.

Raynaud D, Parrenin F. Ice cores, Antarctica & greenland. In Encyclopedia of

Paleoclimatology and Ancient Environments. Dordrecht: Springer 2009, s. 453-457.
Renzaglia KS, Duff RJ, Nickreut DL, Garbary DJ. 2000. Vegetative and reproductive
innovations of early land plants: implications for a unified phylogeny. Philosophical

Transactions of the Royal Society of London B 355, 769-793.

Richardson LG, Torii K. 2013. Take a deep breath: peptide signalling in stomatal
patterning and differentiation. Journal of Experimental Botany 64, 5243-5251.

54



Royer DL. 2001. Stomatal density and stomatal index as indicators of paleoatmospheric

CO,, concentration. Review of Palaeobotany and Palynology 114, 1-28.

Royer DL. 2006. CO,-forced climate thresholds during the Phanerozoic. Geochimica et
Cosmochimica Acta 70, 5665-5675.

Ruszala EM, Beerling DJ, Franks PJ, Chater C, Casson SA, Gray JE. 2011. Land
plants acquired active stomatal control early in their evolutionary history. Current Biology
21, 1030-1035.

Seppé H, Bennett KD. 2003. Quaternary pollen analysis: recent progress in palaeoecology
and palaeoclimatology. Progress in Physical Geography 27, 548-579.
Schlesinger WH. Biogeochemistry: An analysis of global change. 2" edition. Durham:

Academic Press, 1997. 588 pp.

Shimazaki K, Doi M, Assmann SM, Kinoshita T. 2007. Light regulation of stomatal
development. Annual Review of Plant Biology 58, 219-247.

Smoot JP. Sedimentary indicators of climate change. In Encyclopedia of Paleoclimatology
and Ancient Environments. Dordrecht: Springer 2009, s. 902-907.

Snyder CW. 2010. The value of paleoclimate research in our changing climate. An
editorial comment. Climatic change 100, 407-418

Solomon S, Qin D, Manning M, Marquis M, Averyt K, Tignor M, Miller H. Jr, Chen
Z (eds.). Contribution of working group | to the fourth assessment report of the

intergovernmental panel on climate change, 2007.

Soukupova J. Metody paleoklimatologie a historické klimatologie a vyvoje klimatu na

Zemi. Fakulta Zivotniho prostiedi, CZU, 2013. 170 pp.

55



Steinthorsdottir M, Wohlfarth B, Kylander ME, Blaauw M, Reimer PJ. 2013.
Stomatal proxy record of CO, concentrations from the last termination suggests an
important role for CO2 at climate change transitions. Quaternary Science Reviews 68, 43-
58.

Strasdeit H. 2010. Chemical evolution and early Earth’s and Mars’ environmental
conditions. Paleodiversity 3, 107-116.

Santridek J, Santri¢kova H, Kastovska E, Kvéton J, Tahovska K. Stabilni izotopy a
jejich pouziti v biologii a ekologii. Ceské Bud&jovice, 2014 (a). Vysokoskolské skriptum.

JihoGeska univerzita v Ceskych Budé&jovicich

Santricek J, Vrablova M, Simkova M, Hronkova M, Drtinova M, Kvétoii J, Vrabl D,
Kubasek J, Mackova J, Wiesnerova D, Neuwirthova J, Schreiber L. 2014 (b).
Stomatal and pavement cell density linked to leaf internal CO, concentration. Annals of
Botany 114, 191-202.

Talbott LD, Rahveh E, Zeiger E. 2003. Relative humidity is a key factor in the
acclimation of the stomatal response to CO,. Journal of Experimental Botany 54, 2141-
2147,

Tripati AK, Roberts CH, Eagle R. 2009. Coupling of CO, and ice sheet stability over

major climate transitions of the last 20 million years. Science 326, 1394-1397

Vatén A, Bergmann DC. 2012. Mechanisms of stomatal development: an evolutionary

view. Evolutionary Development Biology 3.

Wang Y, Huang C, Sun B, Quand C, Wu J, Line Z. 2014. Paleo-CO, variation trends

and the Cretaceous greenhouse climate. Earth-Science Reviews 129, 136-147.
Wang Y, Momohara A, Wang L, Lebreton-Anberrée J, Zhou Z. 2015. Evolutionary

history of atmospheric CO, during the late Cenozoic from fossilized metasequoia needles.

Public Library of Science 10.

56



Willmer C, Fricker M. Stomata. 2™ edition. London: Champan & Hall, 1996. 375 pp.

Woodward FI. 1987. Stomatal numbers are sensitive to increases in CO, from
preindustrial levels. Nature 327, 617-618.

Yan D, Sun B, Xie S, Li X, Wen W. 2009. Response to paleoatmospheric CO2
concentration of Solenites vimineus (Phillips) Harris (Ginkgophyta) from the Middle
Jurassic of the Yaojie Basin, Gansu Province, China. Science in China Series D: Earth
Science 52, 2029-2039.

Yang M, Sack FD. 1995. The too many mouths and four lips Mutations Affect Stomatal
Pnoduction in Arabidopsis. The Plant Cell 7, 2227-2239.

Young SA, Saltzman MR, Foland KA, Linder JS, Kump LR. 2009. A major drop in
seawater ®'Sr/®Sr during the Middle Ordovician (Darriwilian): Links to volcanism and

climate? Geology 37, 951-954.

Zeng W, Melotto M, He SY. 2010. Plant stomata: a checkpoint of host immunity and
pathogen virulence. Current Opinion in Biotechnology 21, 599-603.

57



8. PRILOHA

Tab. P1: Primémé a maximalni hodnoty teploty a ozafenosti pro vSechny ¢&tyti pokusy. U kazdého

pokusu je uvedeno obdobi jeho prubéhu.

1 (03-04 2015) | 2 (04-05 2015) 3 (09 2015) 4 (10 2015)
max PAR 726,8862 765,969 822,5996 514,1909
(pmol m? s™)
@ PAR 194,1235 193,03772 174,8148 132,7715
(pmol m? s
max T (°C) 32,65779 32,65779 34,88517 24,5911
AT (°C) 22,64919 23,73752 19,35901 17,07883

Tab. P2: Hodnoty §, vnitini koncentrace CO, (C;) a priidduchové hustoty (SD) déloh (D) a pravych listit
(P) pfi rizné koncentraci CO; a piidni vlihkosti. L, M a H v piipadé koncentrace CO, i obsahu vody

Vv pidé€ znamenaji nizké, stfedni a vysoké hodnoty

Pokus | Typ | CO, | H.0 8 Ci(umol mol™) | @ SD

1 D L L -41,241 56,59684 77,32497
1 D L L -40,834 53,69608 62,69592
1 D L M -41,911 61,37204 79,15361
1 D L M -43,525 72,87529 68,96552
1 D L H -43,515 72,80402 75,23511
1 D L H -43,755 74,51454 58,25496
1 D M L -42,659 202,055 63,2837
1 D M L -42,133 190,699 90,12539
1 D M M -45,074 254,1934 79,9373
1 D M M -45,128 255,3592 65,83072
1 D M H -45,877 271,5296 56,42633
1 D M H -45,191 256,7193 50,94044
1 D H L -45,483 629,8072 102,6646
1 D H L -44,168 561,8275 70,01045
1 D H M -46,708 693,1343 60,34483
1 D H M -46,898 702,9564 76,54127
1 D H H -47 573 737,8509 68,70428
1 D H H -45,084 655,7067 88,558

1 P L L -45,815 89,19651 116,7712
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1 P L L -45,570 87,45035 123,8245
1 P L M -46,639 95,0693 95,61129
1 P L M -47,600 101,9185 105,0157
1 P L H -47,475 101,0276 92,47649
1 P L H -47,352 100,151 68,18182
1 P M L -45,543 264,3188 168,6912
1 P M L -45,234 257,6477 173,9812
1 P M M -47,729 311,5132 152,0376
1 P M M -47,428 305,0148 119,906
1 P M H -48,428 326,6041 114,0282
1 P M H -48,348 324,877 110,5016
1 P H L -49,028 813,068 207,2884
1 P H L -47,739 746,4324 149,6865
1 P H M -50,914 910,5659 147,9232
1 P H M -50,802 904,776 126,1755
1 P H H -51,357 933,467 152,8213
1 P H H -51,127 921,577 192,0063
2 D L L -40,789 93,04254 72,49216
2 D L L -41,365 100,1987 115,2691
2 D L M -41,112 97,05546 90,90909
2 D L M -42,517 114,511 96,39498
2 D L H -43,648 128,5625 85,4232
2 D L H -42,486 114,1259 105,7994
2 D M L -44,324 327,3055 73,14525
2 D M L -44,372 328,7306 105,7994
2 D M M -43,084 290,4896 73,66771
2 D M M -44,434 330,5714 89,34169
2 D M H -45,000 347,3761 92,47649
2 D M H -45,076 349,6326 126,9592
2 D H L -44,812 683,0793 82,2884
2 D H L -44,944 690,9117 84,6395
2 D H M -46,738 797,361 80,721

2 D H M -46,644 791,7834 73,66771
2 D H H -47,094 818,4847 56,81818
2 D H H -47,733 856,4006 94,04389
2 P L L -45,787 155,1372 276,2539
2 P L L -45,799 155,2862 188,4796
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2 P L M -45,873 156,2056 164,0543
2 P L M -46,163 159,8085 100,3135
2 P L H -46,806 167,7971 179,4671
2 P L H -46,237 160,7279 173,9812
2 P M L -46,259 384,7562 293,8871
2 P M L -45,583 364,6855 360,5016
2 P M M -46,570 393,9898 213,9498
2 P M M -47,228 413,526 229,6238
2 P M H -47,884 433,0028 231,9749
2 P M H -47,988 436,0906 245,2978
2 P H L -47,676 853,0184 339,0805
2 P H L -46,504 783,4763 333,8558
2 P H M -48,652 910,9306 286,0502
2 P H M -49,385 954,4241 173,1975
2 P H H -50,590 1025,924 168,4953
2 P H H -50,143 999,401 289,185
3 D L L -38,691 45,07539 140,8046
3 D L L -38,833 46,26269 97,96238
3 D L M -39,487 51,73093 84,6395
3 D L M -39,499 51,83127 99,79101
3 D L H -38,444 43,01017 80,721

3 D L H -39,534 52,12391 90,64786
3 D M L -42,839 158,8482 88,03553
3 D M L -41,766 140,98 76,80251
3 D M M -41,608 138,3489 67,92059
3 D M M -43,091 163,0446 68,18182
3 D M H -44,078 179,4806 79,9373
3 D M H -43,708 173,3192 77,58621
3 D H L -47,208 598,3643 68,96552
3 D H L -45,310 516,7065 92,99896
3 D H M -44,318 474,0277 61,91223
3 D H M -46,739 578,1865 71,57785
3 D H H -45,735 534,9913 55,64263
3 D H H -47,089 593,2445 53,29154
3 P L L -47,603 119,5907 181,8182
3 P L L -47,375 117,6843 145,5068
3 P L M -47,548 119,1308 124,6082
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3 P L M -47,401 117,9017 61,91223
3 P L H -48,140 124,0807 121,4734
3 P L H -47,869 121,8148 108,9342
3 P M L -48,395 251,3694 153,605

3 P M L -48,742 257,1478 197,4922
3 P M M -48,415 251,7025 175,5486
3 P M M -47,892 242,9932 174,7649
3 P M H -48,107 246,5735 152,0376
3 P M H -48,305 249,8707 221,0031
3 P H L -50,509 740,3833 181,8182
3 P H L -51,079 764,9064 126,9592
3 P H M -49,960 716,7636 211,5987
3 P H M -50,106 723,045 154,3887
3 P H H -51,333 775,8342 135,5799
3 P H H -50,052 720,7217 250,7837
4 D L L -43,721 62,963 76,80251
4 D L L -43,988 64,576 56,42633
4 D L M -45,699 74,914 68,18182
4 D L M -45,756 75,258 58,77743
4 D L H -45,892 76,080 48,58934
4 D L H -45,861 75,892 51,72414
4 D M L -43,539 174,263 68,18182
4 D M L -42,960 164,409 76,80251
4 D M M -43,516 173,872 59,56113
4 D M M -44,008 182,245 61,91223
4 D M H -44,321 187,573 59,56113
4 D M H -44,203 185,564 50,94044
4 D H L -46,458 563,464 61,91223
4 D H L -46,529 566,505 68,96552
4 D H M -47,745 618,577 62,69592
4 D H M -47,902 625,300 52,70784
4 D H H -48,582 654,420 50,94044
4 D H H -48,166 636,606 65,83072
4 P L L -48,297 90,610 165,3605
4 P L L -48,483 91,734 174,7649
4 P L M -49,073 95,299 188,8715
4 P L M -49,153 95,782 147,3354
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4 P L H -49,066 95,257 130,8777
4 P L H -49,194 96,030 138,7147
4 P M L -47,917 248,775 209,2476
4 P M L -47,702 245,116 254,7022
4 P M M -48,280 254,953 153,605
4 P M M -48,041 250,885 194,3574
4 P M H -48,324 255,702 174,7649
4 P M H -48,106 251,992 196,7085
4 P H L -50,304 728,161 200,627
4 P H L -51,059 760,492 200,627
4 P H M -51,189 766,059 250
4 P H M -51,604 783,831 211,5987
4 P H H -52,070 803,786 162,2257
4 P H H -51,686 787,342 207,6803
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Obr. P1: Rozdil déloh a pravych listii v zavislost relativniho obsahu izotopu *C v sufiné pryti rostlin
(8) na koncentraci CO, v atmosféfe béhem ristu. Graf je vytvofen ze souhrnnych dat obsahujicich

vsechna opakovani (n=144). Body a usecky oznacuji stfedni hodnoty a konfiden¢ni intervaly. L, M a H

Vv ptipadé koncentrace CO, i obsahu vody v piidé znamenaji nizké, stiedni a vysoké hodnoty.




