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B Anotace

V této disertacni praci se experimentalné zabyvam vlivem dynamické ozétenosti (i) na
fotosyntézu, rist a netésnost pochev cévnich svazkid C,4 rostlin a (ii) na fotosyntézu
mechorosti. Soucasti prace je literarni piehled postihujici obecnéjsi aspekty vztahu

dynamické ozafenosti a fyziologickych a produkénich procest rostlin.

B Annotation

In this Ph.D. thesis I am dealing with the effect of dynamic irradiance on (i)
photosynthesis, growth and bundle sheath leakiness (for CO;) of C4 plants and (ii)
bryophyte photosynthesis. Part of this thesis is literature review on broader aspects of

the dynamic light effects on photosynthetic and growth processes in plants.
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I. Literarni prehled

0. Uvod

Svétlo (fotosynteticky aktivni ozarenost, PAR) se v pfirodé¢ méni velmi rychle a
velmi kontrastné. Pravdépodobné Zzadny jiny faktor prostfedi majici pro rostliny
charakter zdroje nekolisa tak dramaticky. Casové proménna (dynamicka) ozafenost
siln€¢ ovliviiuje fotosyntézu, rist, vyvoj i vyvin a rozsifeni rostlin na Zemi (Pearcy
1990).

Zakladatelsky pocin ve vyzkumu dynamické fotosyntézy pravdépodobné ucinili
Osterhout a Haas jiz vroce 1918. Na zaklad¢ pribéhu zmén pH vody, ve které
fotosyntetizovala tasa Ulva lactuca (,,moisky salat”) dokazali, Ze fotosyntéza po
skokovém zvySeni ozafenosti nenabihd okamzité, nybrz potiebuje nékolik minut
k dosazeni své nové ustalené rychlosti (Osterhout a Haas 1918). Prestoze po druhé
svétové valce vychazely prace métici heterogenitu ozafenosti v rostlinnych porostech
(Evans 1956), prace studujici reakce rostlin na tuto heterogenitu nasledovaly asi az po
13 letech.

Prvni takova prace zroku 1969 se vSak dostdva do rozporu se zjiSténim
Osterhouta a Haase. Autofi méfili fotosyntézu celych rostlinek okurky (Cucumis sativa)
v dynamickém rezimu a stalém svétle integralné stejné intenzity. Jejich zjisténi jsou
piekvapivé — rostliny se ukézaly byt téméf perfektnim integratorem fotosyntézy pii
danych ozafenostech. Prace tedy popird vyznam postupného ndbéhu fotosyntézy na
uhrnnou asimilaci (McCree a Loomis 1969). Tento vysledek byl patrné disledkem toho,
7e ozafenost se mezi slabou (16 W/ m?) a silnou (220 W/m?) urovni ménila s pomérné
dlouhou periodou (10*-10° s). Pozd&jsi prace toto piesvédeeni nesdileji (pravé proto, Ze
svétlo se v piirodé Casto meéni rychleji). Zdiraznuji Casto vliv postupnych zmén
fotosyntézy (a pripadné dalSich procesi souvisejicich s thrnnou asimilaci a ristem) a
ozatenosti PAR. Ani jeden extrém neni dle mého nazoru vhodny, a déale se pokusim
popsat a kvantifikovat oba typy limitace.

Ptestoze z thlu pohledu této prace lze fici, Ze téma dynamické fotosyntézy bylo
v posledni dekadé 20. stoleti siln¢ studovano (a to zejména pii vyzkumu tropickych
destnych lestli), v této oblasti se toho napsalo prekvapivé malo. Pokusil jsem se zadat
logicky textovy fetdzec, ktery na Web of Science vyhleda relevantni prace. Retézec
znél:

sunfleck* OR lightfleck* OR "dynamic light" AND photosynthesis OR
"fluctuating light" AND photosynthesis OR "dynamic photosynthesis" OR "intermittent
light" AND photosynthesis



Vyhledavani piineslo néco pies 400 praci. Nekteré se navic mého tématu
dotykaji jen okrajové. Histogram praci publikovanych v Casopisech zastieSenych pod
portdl WoS a rozdéleny po dekddach je na obrazku 0.

Zakladatelem vyzkumu ekofyziologie fotosyntézy v dynamickém svétle je
podle mne Robert W. Pearcy (taktéz viz obrazek 0). Zacal publikovat v roce 1985 a
jeho revolucni prace inspirovaly a k dalSimu vyzkumu podnitily celou tadu kolegt.
Mnozstvi praci po roce 1985 (a zejména pak v 90. letech 20. stoleti) si proto dovoluji
oznacit za ,,Pearcy’s publication peak®.

V experimentalni ¢asti své prace jsem se zabyval vlivem dynamické ozarenosti
na C4 rostliny a mechorosty. V obou piipadech jde z pohledu nerovnovazné fotosyntézy
o prehlizené (¢i nedostatecné prozkoumané) systémy, u kterych je navic odivodnéné
predpokladat netypické chovani v dynamickém svétle, jak bude upiesnéno pozdéji. Dve
hlavni testované hypotézy byly:

1/ Znevyhodnuje dynamické svétlo fotosyntézu a ruast Cy4 rostlin vice, nez
ekologicky podobnych rostlin s (taxonomicky mnohem béznéjsi) C; fotosyntézou?

2/ Maji mechorosty rychlejsi fotosyntetickou indukei (nabéh asimilace CO,
po temnostni aklimaci) nez pruduchy opatiené listy cévnatych rostlin?
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Obr. 0. Pocet publikaci (podle Web of Science, WoS), které se tykaji dynamické fotosyntézy
v biofyzikalnim, biochemickém a ekofyziologickém kontextu. Prace jsou sdruzeny po
desetiletich. Samostatnymi (modrymi) sloupci jsou pro kazdou dekadu znazornény pocty praci,
jejichz (spolu)autor je Robert W Pearcy. V dekadach 1981-1990 a 1991-2000 byl RW Pearcy
nejéastéjSim autorem. Dilezité je zminit, ze az od roku 1991 WoS pravidelné publikuje
abstrakty. Star$i hodnoty mohou byt podhodnoceny, nebot vyhledavani slov z pouzitého
fet'ezce probihalo jen podle nazvu a klicovych slov publikace.
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1. Svételné podminky Zemé a jeji biosféry

Slunce ozafuje jeden m® horniho povrchu atmosféry Zemé ve stiedni vzdalennosti od
slunce (1AU) v kolmém sméru vykonem ptiblizn¢ 1365 W. Protoze tato hodnota se
v horizontu poslednich desetileti nezménila o vice nez 0,2 %, hovofime o ni jako o
solarni konstant' (Willson a Hudson 1991). DiileZité je si oviem uvédomit, Ze solarni
konstanta se neudava na skute¢ny povrch Zemé¢, nybrz pravé na jeji stiedni vzdalenost
od Slunce. Skute¢na vzdalenost Zemé-Slunce se vSak periodicky méni (nejen béhem
roku), z ¢ehoz plyne kolisani ozafenosti horni hranice atmosféry mezi 3. lednem
(perihéliem): asi 1398 W m™ a 3. &ervencem (apohéliem): piiblizng 1308 W m™;
fluktuace zplisobna elipti¢nosti drahy je tedy 3,3 %. Ptesto budu pro potieby této prace
povazovat dodavku energie z vesmiru za konstantni.

Skute¢né mnozstvi zafeni dopadajici na povrch Zemé je mensi (a mnohdy silné
kolisajici) diky 1/ thlu, ktery svira zemsky povrch se smérem paprskd, 2/ pohlcovani a
odrazu atmosféry, ponejvice mraki (Pallé a kol. 2001) a 3/ stinéni terénu a organismu
kompetujicich o svétlo. Nadto je dopadajici zéafeni spektrdlné pozménéno (napft. je
pohlcena velkd c¢ast ultrafialového zéfeni). Samotny povrch Zemé ¢i vodni hladiny
odrazi (do oblak ¢i vesmiru) dalsi ¢ast zareni. Celkovy podil dopadajiciho zafeni, ktery
Zemé¢ odrazi zpét do vesmiru, se nazyva albedo a ve viditelné oblasti ¢ini asi 38 %
(Prmér pro Zemi; Larcher 1995). Zhruba 45 % energie slune¢niho zareni dopadajiciho
na zemsky povrch lezi v rozmezi vinovych délek 400 az 700 nm a je tak piistupné pro
fotosyntetické vyuZiti zelenymi rostlinami’; oznacuje se PAR (z angl. Photosynthetic
Active Radiation; Larcher 1995). Podil dopadajici PAR, kterou vegetace skute¢né
vyuZzije ve fotosyntéze a jeho energii zabuduje do organickych latek je velmi maly
(maximalné jednotky procent; Larcher 1995). K této nizké vné&jsi ucinnosti fotosyntézy
pfispivd mimo jiné i prostorova a Casova heterogenita ozafenosti v biosféfe (Pearcy
1990).

'V dlouhodobém Gasovém ohledu (>10* let) se viak jeji hodnota mé&ni mnohem vice. Pri¢inou toho je jak
koliséani, tak dlouhodobé, velmi povlovné zvySovani vykonu Slunce, (Solanky a Fligge, 2000). N¢kolik
dalich zajimavych &isel: Slunce nyni vyzatuje asi 4 x 10*°W energie — 96 % pfipada na
elektromagnetické vinéni, 4 % tvoii slune¢ni neutrina; 63 000 kW z kazdého ¢tvere¢niho metru svého
povrchu (tedy asi 50 000x vice, nez dopada na stejnou plochu vné&jsi atmosféry Zeme!
http://www.ms.mff.cuni.cz/~kopeckyv/SolarSection/sun_cz.html). Na celou Zemi dopada asi 2 x 107w
zéfeni (dvoumiliardtina celkového zafivého vykonu Slunce; 750 x 10'> kWh ro¢ng), z éehoz 50 % je
odrazeno zpé&t mraky, 15 % odrazeno zpét povrchem, 5,3 % absorbovano ptidou, 1,7 % oceanem a 0,2 %
zemskou vegetaci. Ze zbytku se nejvétsi ¢ast spotiebuje na vypar vody.

? Fotosyntetické baktérie dokazi svymi bakteriochlorofyly vyuzZivat i delsich vinovych délek, ptiblizng az
k hranici 850 nm (Pfenning, 1967). Existuji také doklady, ze n¢které stinné listy jsou schopny vyuzivat i
lehce dlouhovinngjsi fotony, feknéme do 720-750 nm (Lee 1986).
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4 mapa globalni ozafenosti (insolace, W/m?”) v letech 19902004 riznych
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2,4 kWh/den = 8,64 MJ/den = 876 kWh/rok = 5153 MlJ/rok.
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Obr. 2. M&si¢ni praiméry PAR (W/m?”) dopadlé na zemsky povrch v lednu (nahote) a &ervenci
(dole) roku 2005. Server vymaluje mapu pro jakykoli mésic a rok mezi 2000-2005.

Dlouhodobé&jsi  priméry  bezplatné  neposkytuje.  http://www-cave.larc.nasa.gov/cgi-

bin/cave/pavg.cgi.




Na obrazku 1 je znazornéna dlouhodoba insolace (celkové mnozstvi dopadajici
energie slune¢niho zéafeni; W/m?) kolmého povrchu riiznych &asti Zemé. Je dobré si
uvédomit, ze PAR ¢ini jen piiblizné 45-52 % udavanych hodnot (Escobedo a kol.,
2008, obr. 2). Tabulka 1 je pokus o pomucku pfi pfevodech nejcastéji pouzivanych
jednotek pro vyjadifovani globalniho a fotosynteticky u¢inného zafeni (nejen) Slunce.

Tab. 1. Pfevody casto pouzivanych jednotek pro méteni svétla, ozafenosti a hustoty
toku fotont (zdroje informaci uvedeny pod tabulkou).

- . R e, Hodnoty pro solarni| Nasobny
Veli¢ina (jednotka); pfip. druh zareni konstantu (1) koeficient
Insolace (W m™) 1365 1
z toho v oboru PAR (W m™) 532 (3) 0,39
Prace J m>h™) 4,9 x 10° 3600
(Jm™den™) 118 x 10° 86 400
(J m™ rok™) 43 x 10’ 31,5 x 10°
Osvétleni (Lux); pfimé sluneéni (2) ~130 000 245 (5)
Fotonovy tok PAR (3) (umol m?s?);
A =700 nm 3110 5,85 (5)
A =400 nm 1780 3,35 (5)
Leq =550 nm (4) 2440 4,5 (5)
Kumulativni dopad fotoni PAR
(mol m>h™); Aeg = 550 nm 8,8 0.0165 (5)
(mol m™den™); Aeq = 550 nm 211 0.397 (5)
(mol m? rok™); heq = 550 nm 77000 145 ()

Poznamky k tabulce: (1) Takto velké hodnoty samoziejmé plati pro vné&jsi povrch atmosféry, nikoli
povrch Zemé (nejen ze atmosféra pohlcuje, ale zaroven se Zemé otaci a tedy zdaleka neplati, ze plna
insolace je dosaZena 24h a 365 dnii do roka. (2) Podle prevodni tabulky (Lx vs. umol m™ s™) spole¢nosti
SYLVANIA, renomovaného vyrobce osvétlovaci a méftici techniky. (3) V globalnim slune¢nim zatenim
(insolaci) nad zemskou atmosférou je podle Wehrli, 1985 (Mezinarodni extraterestrické spektrum)
532 W/m” energie v rozsahu PAR (39 % insolace). (4) Ekvivalentni vinova délka, ktera piiblizng
odpovida stfedni energii fotonu slune¢niho zafeni v rozsahu PAR. (5) Témito koeficienty se nasobi
hodnoty W/m? v oblasti PAR, nikoli globalni insolace. PAR pii priichodu atmosférou poklesa relativng
méné, nez globalni insolace. Koeficienty pro tyto spektralng zavislé prevody jsou tudiz stabilngjsi, pokud
jsou vystavény jen na PAR sloZce.



1.1. Heterogenita svételného prostiredi biosféry Zemé

Ozafenost na povrchu Zemé kolisa piiblizné v rozsahu osmi fada (den vs. bezmési¢na
noc) a perioda kolisani muze trvat od zlomkid sekund po roky. Nas bude dale zajimat
pouze kolisani béhem svétlé ¢asti dne, jehoz amplituda vétSinou nepiesahuje tii fady pfi
intenzitich PAR relevantnich pro fotosyntézu (tedy fekndme > 1 pmol m™ s';
Baldocchi a Collineau 1994). Pficiny kolisani mizeme pro suchozemské ekosystémy
rozdelit do tii skupin (od nejpomalejSich a nejpiedvidatelngjSich, po nejrychlejsi a
periodicita), (2) atmosférické vlivy, pfevazné obla¢nost a (3) kompetice o svétlo; stinéni
terénu a organismu navzajem. Zatimco vlivy (1) a (2) vytvaieji v méefitku listu i celé
rostliny heterogenitu ptevazné ¢asovou, vliv (3) v méfitku mnohych organismi generuje
1 nezanedbatelnou heterogenitu prostorovou. VSechny tii pficiny se v méfitku (Casovém
a prostorovém), kterym se zabyva tato prace, vétSinou kombinuji, a tim skute¢nou
heterogenitu svételného prostiedi dale prohlubuji (Pearcy 1990, Baldocchi a Collineau
1994).

Vliv (1) a (2) na globalni a PAR ozafenosti riznych casti svéta vidime na
obrazcich 1. a 2. Heterogenitu (2) meteorologové ¢asteéné definuji dobou piimého
sluneéniho svitu méfeného heliografem. Ta v Ceské republice dosahuje v priméru
kolem 35 % délky fotoperiody (obr. 3). PiestoZze pfimy slunecni svit byva vétSinou
nékolikandsobné intenzivnéjsi nez ozatenost difusni (zafeni oblak + modré 0b10hy3),
nemusi béhem sledovaného obdobi (diky svému kratkému trvani) pfindset vétSinu
energie a/nebo fotonl na povrch Zemé (obr. 4). Difusni ozafenost ma navic nékteré
vyhody, které ji ¢ini ,,idealnim pohonem fotosyntézy* (Urban a kol. 2007). Napt.: 1/ jeji
intenzita zcela nenasycuje fotosynteticky aparat, ktery tak mtiize pracovat u¢innéji a
s mens$i ztratou vody (Boardman 1977; Young a Smith 1983). 2/ difusni zafeni — prosté
proto, Ze ptichdzi z mnoha stran — 1épe pronika do porostu. Tim, oproti pfimému zatend,
snizuje rozdily mezi oslunénymi a zastinénymi plochami (viz dale v textu; Tang 1988,
Givnish 1988, Roderick 2001). Po vybuchu sopky Pinatubo v roce 1991 byl dokonce
zaznamenan globalni nardst uhrnné asimilace CO, a pokles jeho koncentrace
v atmosféte, a to castecné i diky zvySeni podilu difusniho zafeni rozptylem na
sope¢ném aerosolu (Roderick 2001).

vvvvv

magnetické slozky vinéni nekmitaji ndhodné ve vSech smérech. Toho vyuzivaji radi fotografové; zatimco
o vlivu polarizovaného svétla na rostliny neni pravdépodobné nic znamo.
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PRUMERNY ROCNI UHRN DOBY TRVANi SLUNECNIHO SVITU
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Obr. 3. Primérny roéni Ghrn trvani piimého sluneéniho svitu na tizemi CR.
(1500 h odpovida priblizné 17 % roku a 34%  jeho fotoperiody).
http://www.nemakej.cz/fotovoltaicke-systemy/mapa-slunecniho-svitu.jpg
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Obr. 4. Ro¢ni chod energie globalniho ptimého a difusniho zafeni v Ceské republice
http://www.ballbrno.cz/solar/html_cz/intro_old.htm
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Ve své praci se vSak soustfedim predev§im na proménnou ozafenost zpiisobenou
faktorem (3) tj. stinénim terénem a rostlinami navzajem. ,,Sluneéni mozaika tancici
porostem* je omezena na obdobi piimého slune¢niho svitu (Baldocchi a Collineau
1994). Doba trvani ,,svételnychch skvrn* miZze kolisat od desetin sekundy (chveéni listi
ve vétru) az po hodiny. Podil ozafenosti mezi oslunénymi a zastinénymi ploskami casto
ptesahuje 2 tady (Pearcy 1990). Plosnd struktura ozafenosti — podobné jako
predchazejici charakteristiky — siln¢ zavisi na struktuie a vySce porostu, zemé&pisné Siice
a denni i ro¢ni dobé.

Ozatené plosky piitom nejsou ohrani¢eny ostie v disledku nenulové uhlové
velikosti Slunce na obloze (pfiblizn¢ 30 whlovych minut, tedy 0,5 ©). Tomuto jevu
fikaime penumbralni efekt a je tim vyrazngjsi, ¢im je porost vyssi a listy mensi/uzsi
(Pearcy 1990, Baldocchi a Collineau 1994). V jeho disledku nemohou mensi oslunéné
plosky nabyvat plné piimé ozafenosti, protoze — obrazné¢ feceno — ani z jejich stfedu
neni vidét cely slunecni kotou¢. Hranice svételné skvrny se vSak rozostiuje i
odstfedivym smérem, skvrna se tak zvétSuje a zvysSuje se tedy i1 pravdépodobnost, ze
zvySend ozarenost bude vyuzitelnd pro veétsi plochu listu, listd ¢i dalSich rostlin.
Simulace ukazaly, ze penumbralni efekt — diky rozostfovani vysokych kontrastii — mtize
v podrostu zvysit asimilaci o 200 az 500 %, oproti situaci, kdyby Slunce bylo bodovy
zdroj svétla v nekone¢né vzdalennosti, tj. kdyby svételné skvrny byly ohrani¢eny ostie
(Pearcy a kol. 1996).

Pfi Gvahéach o intenzit¢ ozafenosti na oslunénych a zastinénych ploskach je
dilezité zohlednit i difusni zafeni oblohy. Jak jsem jiz naznacil, toto zafeni pronika
snaze porostem, a tudiz napf. piitomnost bilych oblak na obloze mize vyrazné zvysit
svételny piikon zastinénych plosek (a¢ globalni ozéafenost na oteviené plose zvySuji
oblaka relativné mnohem mén¢). Lehce obla¢né pocasi tak mize v mnohych rostlinnych
formacich vést k vétsi thrnné ozafenosti spodnich pater porostu a vyssi asimilaci, nez
béhem slunného dne bez mracku, kdy listovda mozaika hornich pater velmi ucinné
absorbuje vétsinu pfimych slune¢nich paprski (Tang a kol. 1988, Young a Smith 1983).

Casovou i prostorovou mozaiku svételnych skvrn vétsiny porostil vyznamné
ovliviiyje 1 vitr. Houpani vétvi (frekvence 0,1-1 Hz) a chvéni listt (1-20 Hz) zptsobuji
vibec nejkratsi svételné skvrny, jejichz vyskyt a vyznam pro thrnnou fotosyntézu jsou
jen malo studovany. Spektralni analyza ozafenosti v porostu topolu osiky (Populus
tremula) za mirného vétru odhalila dominantni frekvenci svételné oscilace v rozmezi 3—
5 Hz. Pfitom chvéni listd sice (oproti bezvétii) zvySovalo casovou heterogenitu
ozatenosti, v§ak naopak vyrovnavalo heterogenitu prostorovou a celkovou dostupnost

* Slovni spojeni ,,svételna skvrna“ se budu snazit pouzivat misto nedobfe zné&jiciho ,,sunfleck*, které se
hovorové pouziva nejen v ¢estiné a anglicting. Svételna skvrna je ¢asové a prostorové omezeny prinik
ptimych slune¢nich paprskli do porostu. Protoze viak okraj svételné skvrny je neostry (viz dale v textu),
je pro uréeni pocatku svételné skvrny tieba definovat ozarenost, kterou jiz povazujeme za ,,pfimé
Slunce*.
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svétla ve vnitini ¢asti korun (Roden a Pearcy 1993a). Toto v soucinnosti vedlo k vyssi
asimilaci vnitikd korun ve vétru, oproti bezvétii (Roden a Pearcy 1993b).

Heterogenita ozatenosti v biosféte je studovana jiz mnoho desetileti. VétSina starSich
praci je vSak spiSe popisnd a omezend na (tropické) stromové formace (Evans 1956,
Pearcy 1990, Rich a kol. 1993, Canham a Burbank 1993, Clark a kol. 1996, Way a
Pearcy 2012). Navic nékteré prace neposkytuji dostate¢né casové rozliseni (Rich a kol.
1993). Piehled piinasi FitzJohn ve své rozsahlé diplomové praci, le¢ opét s diirazem na
lesy (FitzJohn 2002; Tabulka 2). Je jen malo praci zabyvajici se nelesnimi stanovisti a
zemédelskymi porosty (Tang a kol. 1988; Pearcy a kol. 1990; Pons a Pearcy 1992,
Wang a kol. 2006; Mojzes a Kalapos 2008; Cui a kol. 2009). Naopak, pomérné
intenzivné je svételnd heterogenita studovdna ve vodnim prostiedi s diirazem na
rozvijejici se oblast biotechnologie fas a sinic (Gerard 1984, Terry 1986, Grobbelaar a
kol. 1996, Nedbal a kol. 1996).

Heterogenitu svételného prostiedi biotopu je obtizné dikladné popsat — ma vzdy
prostorovou i ¢asovou slozku, je velmi variabilni a i ve zdanlivé ,,stejnomérné
heterogennim porostu®, kolisa s denni a ro¢ni dobou, obla¢nosti a rychlosti vétru. Avsak
— pro uvodni zjednoduseni — uved’'me dva pomérné zobecnitelné zavéry:

1. v typickém stromovém podrostu plati nepiima iiméra mezi poctem a délkou
trvani svételnych skvrn. Konkrétni bod v lesnim podrostu obrzi za slunného dne Casto
50 az 300 svételnych skvrn, avSak jen ptiblizné 5 % je jich delSich nez 2 minuty. Tyto
ovSem pftinaseji typicky 75 % ze vSech fotont ziskanych ze svételnych skvrn (Pearcy
prizptisobeni vyvolavaji praveé necetné avsak dlouhé svételné skvrny. Zcela jina situace
bézné plati pro nizké nelesni porosty s malymi (s minimalnim penumbralnim efektem) a
chv&jivymi listy. Zde muze vétSina fotonti piichdzet v Cetnych, ale kratkych svételnych
skvrnach (desetiny az desitky sekund). Tyto formace jsou vSak — jak jiz bylo uvedeno —
jen malo studovany.

2. jednotlivé svételné skvrny nejsou Casové nezavislé — vétsSinou prichdzi vice
svételnych skvrn blizko po sobé (a delsi jsou pfedchazeny i nasledovany krat§imi), aby
poté nasledovalo delsi obdobi stinu (Pearcy a kol. 1996). Zda rostliny projevuji néjakou
anticipativnost k ttmto ocekavatelnym svételnym zménam budu diskutovat v dalsich
kapitolach.

Uspokojivy statisticky popis svételného klimatu porostu vyzaduje zavést
pomérné naroény matematicky aparat, coz je mozna divod, pro¢ se o podrobny popis
pokouselo jen malé mnozZstvi biologli a environmentalnich meteorologt. Plati zde vSak i
opacny dusledek: ProtoZze fada biologi nemé dostatecné povédomi o statistické povaze
méfenych dat PAR v porostu, nemame k dispozici mnoho méfeni, kterd spliiuji potiebné
Casové a prostorové rozliSeni (o spektralnich nemluve). Potiebny pocet senzort
v podrostu naptiklad kvadraticky stoupa s koeficientem variance (CV) ozafenosti. Pro
rostouci CV v fadé: 10, 25, 50, 100 a 150 % priméru (a gaussovskou distribuci), je pro
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nepiekroceni chyby 10 % z popula¢niho priméru tieba: 3, 17, 68, 270 a 609 senzort
transektu (Baldocchi a Collineau, 1994). CV pro plné zavétvené a olisténé opadavé lesy
(stejné tak pro tyto lesy po Gplném opadu listlt) vétSinou neptekracuje 30 % (Baldocchi
a kol. 1986). Naopad pro velmi nerovnomérné porosty opadavych, jehli¢natych i
tropickych lesti byl ¢asto obdrzen CV vyssi nez 100 % (Reifsnyder a kol. 1971, Gay a
kol. 1971, Baldocchi a kol. 1986). Pravdépodobnost priniku slune¢niho paprsku
porostem byva vétSinou modelovana Poissonovskou distribuci, nebot’ jde ve vétSiné
porostli 0 vzacnou, diskrétni udalost s pozitivné Sikmou distribuci, spiSe nez o spojitou a
symetrickou. Logaritmus této pravdépodobnosti linearné klesa s indexem listové plochy
(LAI) a to strméji pro rovnomérné rozlozené listovi, nez pro ndhodné nebo dokonce
shlukové uspotadané listy (Baldocchi a Collineau 1994).

Jak jsem jiz napsal, ozafenost v porostu se skldda z difusniho a ptimého zateni a
pfimé zafeni je navic modulovano penumbralnim efektem. Heterogenita horizontalni se
velmi lisi od vertikdlni a jejich ¢asové slozky jsou ovliviiovany nékolika rtzné
predpovéditelnymi vlivy (od plné piedpovéditelného pohybu Slunce po obloze, po zcela
stochasticky pohyb listti ve vétru). Pfima predikce PAR v daném misté a Case je tak
Casto téméf nemozna (podobné jako modelovani turbulentnich systémi ve fyzice i
ekonomii). Rozumnéjsi je proto spoléhat na nastroje matematické statistiky.
V souvislosti s popisem €asové heterogenity ozatfenosti v porostu je tieba — mimo jiné —
zdUraznit uzitecnost spektralni a autokorela¢ni analyzy (Baldocchi a Collineau, 1994).

1.1. Charakteristika svételného klimatu vybranych rostlinnych formaci

Jednoleté zemédélské kultury a travni porosty: Vyraznd sezonalita v LAI
(Casto zacinajici nulou) generuje obrovskou sezénni zménu svételného klimatu a jeho
heterogenity. PIn¢ zapojené kultury malokdy propoustéji na povrch pidy vice nez 10 %
PAR. K takovéto nebo nizsi primérné transmitanci dostacuje LAI 4 u Sirokolistych
druhii a 7 u trav. Krom¢ druht s nejmensimi ¢i nejuzsimi listy se diky nizké vysce
porostu témét neuplatituje penumbralni efekt (pod travnim porostem s jednotkovym
LAI byla penumbra na 11 az 16 % plochy (Sheehy a Chapas 1976)). Hodnoty
ozatenosti béhem jasnych dnd jsou casto prostorové dekorelovany jiz pii vzdalenosti
senzorl jednotek az desitek centimetrti, coZ je diisledek jemného zrna svételné mozaiky.
Tato mozaika se za bezvétii méni pomalu (nizkéd vyska porostu ,,promitd pomale;jsi
svételné skvrny“ nez je tomu napiiklad u stromovych porostll); za intenzivniho vétru
a/nebo u porostd s velmi chv&jivymi listy naopak velmi rychle. Ze vétrem vyvolané
kolisani ozatenosti (o frekvenci 0,06 az 10 Hz) ma vyrazny podil na celkové ¢asové
heterogenit¢ PAR bylo prokdzano u fady plodin mj. u séji, kukufice, a vojtésky
(Norman a Tanner 1969). Dominantni frekvence kmitani se vétSinou sniZuje, jak
postupujeme ze svrchnich partii porostu smérem k zemi (delsi obdobi stinu, nizsi
pravdépodobnost priniku paprski, pomalejsi houpani vétsich ¢asti rostlin; Desjardins a
kol. 1973). Se zvySujici se rychlosti vétru stoupd i dominantni frekvence. V porostu
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vojtésky tato vzrostla z 0.3 Hz na 1 Hz pfi vzriistu rychlosti vétru z 1,3 na 6,3m s’
(Hongliang a Hipps, 1991). Pies velky pocet kratkych svételnych skvrn, podil
pfinasejici energie miize byt piekvapivé nizky. PrestoZze dominantni periody PAR
kmitani v s6jovém porostu lezely mezi 0,4 a 0,8 s; svételné skvrny kratsi nez 1,6 s (tedy
zahrnujici ty nejcastéjsi) prispivaly pouze k 6,7 % celkové ozarenosti v porostu. Naopak
skvrny del$i nez 12 s piinasely 77 % PAR, ale trvaly v thrnu jen 10 % fotoperiody
(Pearcy a kol. 1990). Séja ovsem ma dosti velké a pevné listy. U travnich porostl Ize
divodné ocekavat vyssi podil kratkych fluktuaci na celkovém PAR v porostu (pro
prehled viz udaje v Tab. 2).

Tropické lesy: Tyto lesy jsou znaSeho pohledu nejprobadangjsim
spolecenstvem a o jejich svételnych podminkach budou zminky i v dalSich ¢astech této
prace. VétSina listovi byva soustfedéna v nékolika nejvysSich metrech korun, coz
zpusobuje strmy svételny gradient. Nize je dostupnost svétla jiz nizka a zejména ve
sttedni Casti korun siln¢ zadvisld na priniku svételnych skvrn. Sezonni dynamika je
vétSinou nevyrazna, naproti tomu hetorogenita v oblasti padu starych stromi (tzv.
»2ap“) vs. zapojeny podrost enormni. V zapojeném porostu byva prinik PAR na zem
typicky nejnizs$i ze vSech spolecenstev (kolem 1 %). Pfi¢ina tohoto jevu je stale
hadankou, nebot’ vysoka teplota (i no¢ni) by méla vést k vy$§imu dychdni a vyssi
kompenzacni ozéafenosti listd ¢i celych rostlin, nez je tomu v oblastech se
sezoné€jSim/sussim/kontinentalnéj$im klimatem, které vSak naopak témét vzdy vykazuji
vys$i primérné penetrace PAR fotonli do podrostu/na zem. Posledni dobou se vsak
hromadi dikazy, Ze tolerance k zastinéni a k suchu jsou negativné¢ korelovany, coZ by
tento logicky rozpor pomérné elegantné vysvétlovalo (viz piehled Valladares a
Niinemets 2008). Heterogenita byva nejvyssi u (¢aste¢n¢) opadavych porosti, avsak i
pro pln€ uzaviené porosty (mimo ,,gapy) miiZzou vzacné se vyskytujici svételné skvrny
byt vyznamnym donorem PAR energie do podrostu, diky pievladajicimu hlubokému
stinu. Uved’'me piiklad: 74 a 100 % méfteni v podrostu kostarického destného lesa mélo
troved nizs$i nez 10 umol m™ s™' v suchém a vlhkém obdobi. Vidime, Ze béhem plné
olisténosti se svételné skvrny pod timto porostem vibec netvorily. Naproti tomu ve
svétlinach 200-400 m? po padech velkych stromi méla ozafenost témé&F rovnomérné
rozdéleni mezi 0 a 1000 pmol m™ s (Chazdon a Fetcher 1984). Casova slozka byla
ptekvapivé méné studovana nez u zemédelskych kultur, ale je obecné pfijiméano, ze
dominantni periody jsou delsi, vétSinou v fadu desitek sekun az desitek minut.

Opadavé Sirokolisté lesy: Sezonni i prostorova heterogenita jsou znacné, vliv
penumbralniho efektu také. Mnozsti PAR prostupujiciho k zemi miize i v obdobi plné
olisténosti ¢init méné nez 5 % ale 1 vice nez 25 %. U malych a chvé&jivych listi mize
byt ekologicky vyznamny i vliv rychlych, vétrem vyvolanych fluktuaci (Roden a Pearcy
1993a, 1993b). Tato kategorie porostl je tak rtiznorodd, Ze svételné klima nemlZeme
poradn¢ definovat bez bliz§iho uptfesnéni typu porostu.
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Jehli¢naté lesy: Jehlicnaté lesy v tézisti ptirozeného vyskytu (boredlni zéna a
aridni oblasti) propoustéji do podrostu pomérné velké mnozstvi PAR. U Pinus resinosa
v Kanadé to bylo 10-25 % béhem slunnych dnd a 18-20 % béhem zatazené oblohy
(Mukkamal 1971). To pravdépodobné souvisi s omezenou toleranci k zastinéni u
porostu tolerujicich fyziologické sucho (aridita ¢i mraz; Valladares a Niinemets 2008).
Listy maji vétSinou nepatrnou §itku, coz vede k silnému ,,rozmyvani* svételnych skvrn
penumbralnim efektem. Jehlice jsou vSak zaroven Casto usporadany velmi shlukovité,
disledkem ¢ehoz je tvorba vyrazné mozaiky svételnych skvrn. Boredlni lesy ani jejich
podrost vSak vétSinou nebyvaji limitovany svétlem, coz je mozna divodem, proc
z téchto porostli mame jen malo udaji o svételném klimatu. Jind situace vSak panuje v
(neptivodnich) jehli¢natych porostech mirného pasma. Primérny prostup PAR do
podrostu béhem sezény (jaro az podzim 2010) 18 letého horského porostu smrku
ztepilého (Picea abies) v Moravskoslezkych Beskydech, Ceska republika (900 m nad
motem), ¢inil 1 % b&hem slunnych dnt a 3—4 % v podminkach zcela zatazené oblohy
(Markova a Kubdsek 2012). Za jasnych dnli zde byla pfitomna i vyznamné dynamika
svételnych skvrn. 10min priméry PAR o intenzité vy3$si neZ 50 pmol m? s behem
stejného obdobi trvaly méné¢ nez 2 % casu fotoperiod roku 2010, ale wvnasely
v celosezonnim pruméru 20 % PAR do podrostu (Kubasek, nepublikované udaje).
Pokud ovsem rozdélime meétfeni po meésicich a jedotlivych senzorech svétlomérného
transektu, ziskame hodnoty od 0 % pro dvé ¢idla v kvétnu az po 50-60 % pro nékolik
senzorl béhem cervna a Cervence (obrazek 5). O silné pozitivni Sikmosti distribuce
PAR v tomto hustém smrkovém lese svéd¢i obrazk 6.
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Obr. 5. Podil 10min priméra PAR piesahujicich v intenzité 50 pmol m™ s (=
ptispévek svételnych skvrn) na celkové ozarenosti podrostového transektu senzorti smrkového
lesa (viz text) rozdélena po jednoltlivych mésicich roku 2010. Nizké hodnoty v kvétnu a srpnu
jsou dany zejména malym poctem slunnych dnd (oblacné az zatazené pocasi), kdy se tvoftilo
malo svételnych skvrn. Béhem kvétna a fijna se na snizené penetraci pifimych slunecnich
paprsk také podepsal nizky uhel Slunce nad obzorem (Kubasek, nepublikovano).
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Obr. 6. Distribuce maxim, 99,9 %, 99,5 %, 99 %, a 95 % kvantili PAR 10min primeéra
v transektu smrkovém horském lese mirného pasma (viz text) béhem kvétna az fijna roku 2010.
Vidime, ze zatimco maxima dosahuji v nékterych mistech transektu téméf plné slunecni
ozafenosti 1000 pmol m™ s (= takovato nebo vyssi hodnota se vyskytla alespoii v jednom 10
min priméru za sezoénu), 95 % desetiminutovek na daném misté dosahuje ozafenosti jen 15—
30 pmol m™ s™ nebo nizsich (definice 95 % kvantilu; Kubasek, nepublikovano).

Posledni dobou jsou siln¢ studovany i spektralni zmény ozatenosti pti pronikani
porostem a jejich vliv na fotosyntézu a rust rostlin. Zelena (cca 540 nm) a vzdalena
Cervena slozka (FR, cca 710-740 nm) jsou napiiklad zelenym listovim pohlcovany
mnohem mén¢ nez Cervené a modré svétlo. Zejména morfogeneticky a fotosynteticko-
regulacni vliv zeleného svétla zacind byt docenovan az recentné (Folta a Maruhnich
2007).
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Tab. 2. Podily svételnych skvrn na celkové ozafenosti podrostu a doby jejich trvani vzhledem
k celé fotoperiodé v fade€ lesnich a dvou nelesnich stanoviStich. Jednotlivé prace pouzivaly
rozdilné metodiky (napf. ozafenost, kterou autofi povazovali za pocatek svételné skvrny), a
nejsou proto plné vzajemné srovnatelné. Podle FitzJohn 2002, Tang a kol. 1988 a Pearcy a kol.
1990, upraveno.

Prispévek .
. P ] Uhrnné
svételnych trvani
Porost Lokace skvrn k . ) Reference
, svételnych
celkové
. . skvrn
ozarenosti
% %
HOPIERY 45V | Costa Rica 70 : Chazdon (1986)
jehlicnaty les Kanada 32 - Chen a Klinka (1997)
troplcklzsdestny Costa Rica 0-45 - Kiippers a kol. (1996)
o McDonald a Norton
jehliénaty les Novy Zéland 38-91 4-28 (1992)
borealni les - 59-86 1 Messier a kol. (1998)
”°p'°klgsdesmy Hawai 40 1-3 Pearcy (1983)
troplcklzsdestny Australie 38 2 Pearcy (1987)
troplcklisdestny Australie 12-65 14 Pearcy (1988)
jehli¢naty les USA 47-85 7-20 Pfitsch a Pearcy (1989)
troplckI;/Sdestny Panama 33 - Valladares a kol. (1997)
tropicky destny Afiika 0-26 02 Vierling a Wessman
les (2000)
jehliénaty les Japonsko 1-62 0-17 Washitani a Tang (1991)
troplcklisdestny Malaysie 75-96 - Zipperlen a Press (1996)
porost
Miscanthus Japonsko 25-82 6-55 Tang a kol. (1988)
sinensis
Porost sdji 20-93 - Pearcy a kol. (1990)
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2. Uginky dynamické ozarenosti na fotosyntézu, rist a
produkci rostlin
Fotosyntéza u¢innéji vyuziva stdlou ozafenost stfedni intenzity, nez stiidani slabého a

silného svétla s integralné stejnym tokem fotoni (svételné skvrny; ,sunflecks®,

lightflecks®™). Je tomu tak ze dvou obecné platnych divodu:

1/ Svételna kiivka asimilace CO, ma konvexni a satura¢ni charakter (rovnovazny
aspekt limitace, Ogren 1993; modelovano na obrazku 7).

2/ Asimilace CO; potiebuje po nastupu vysoké ozarenosti nékolik jednotek az
desitek minut k dosazeni své maximalni hodnoty (kineticky aspekt, Osterhout a Haas
1918, obrazek 8).

Dal$imi divody (ke kterym se jeste¢ vratim zavérem této kapitoly) mohou byt
napiiklad vyss$i nachylnost rostlin k fotoinhibici pfi dynamickém svétle (Pearcy 1990,
Long a kol. 1994, Kulheim a kol. 2002), vliv proménné ozéienosti na tepelnou a vodni
bilanci listu spojenou se zvySenou (foto) respiraci (Kozaki a Takeba 1996), ¢i
heterogenni otevirani priducht béhem fotosyntetické indukce (Pospisilovéa a Santrticek
1994, Bro a kol. 1996).

Diive, nez se podivam na rovnovazné a kinetické aspekty blize, zkusim
zodpovédét otazku ,Jaky podil celkové asimilace zprostfedkovavaji svételné skvrny
v pfirozenych biotopech?. Odpovédi v literatufe nenajdeme mnoho. Jak je vidét
v tabulce 3, hodnoty mohou byt velmi rtizné, vétSinou vsak niz$i nez procento fotond,
které svételné skvrny do dané etdze porostu piinaseji (srovnej s tabulkou 2). Vyjimku —
jak v tabulce vidime — pfedstavuji velmi stinnd mista se zapornou uhlikovou bilanci
béhem difusni ozafenosti. Vétsina uvadénych hodnot se vSak tyka lesniho podrostu.
Pokud budeme uvazovat i horni patra zapoje s vysokou difusni ozafenosti, stanou se
svételné skvrny pro celkovou asimilaci biotopu méné vyznamné. Déle je dobré si
uvédomit, Zze uvadéné hodnoty stanovené béhem slunnych dnili se stanou niZSimi pii
dlouhodobé;jsi extrapolaci. Oblacnost zvysuje totiz difusni ozafenost v porostech a navic
zkracuje dobu, kdy se tvoii svételné skvrny (Pearcy a kol. 1996).
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Tab. 3. Podil cisté asimilace béhem svételnych skvrn na celkové Cisté asimilaci listu
podrostovych druhti. Ve vétsin€ piipadil jde o méfeni ¢i vypocet béhem jednoho slunného dne;
isotopova studie ptinasi vysledky pfiiblizné jednosezonni. Naumburg a kol. (2001) modelovali
dynamickou asimilaci pro Acer rubrum, Cornus flovida, Liquidambar styraciflua a
Liriodendron tulipifera pti skuteném v podrostu naméreném chodu ozarenosti a ménili pritom
Ghrnny tok fotonti mezi 1 a 9 mol m” d”'. Pro nejnizii ozafenosti (1-2mol m™ d') se
modelovana Cista asimilace druhi silné lisila a poméry Casto piekraovaly 100 % (diky zaporné
asimilaci b&hem difuzni ozafenosti). Naopak pro ozafenosti vétsi nez 4 m” d”' variabilita tém&f
vymizela a véechny 4 druhy setrvaly v rozsahu 60-70 % az do 9 mol m™ d”'. Podle FitzJohn
2002.

Prispévek svételnych skvrn
Druh k celkové Cisté asimilaci Reference
%
Euphorbia forbesii 40 Pearcy a Calkin (1983)
Claoxylon sandwicense 60 Pearcy a Calkin (1983)
Acer saccharum 35 Weber a kol. (1985)
Argyrodendron peralatum 32 Pearcy (1987)
Adenocaulon bicolor 0-64 Pfitsch a Pearcy (1989a)
Isotopova studie
Adenoaulon bicolor 0-46 Pearcy a Pfitsch (1991)
Model
4 druhy 10-200 Naumburg a kol. (2001)

2.1. Rovnovazny aspekt limitace

7 obrazku 7 vidime, Ze satura¢ni a konvexni charakter svételné kiivky asimilace per se
muze velmi znevyhodnit fotosyntézu v dynamické ozafenosti (pfislusné ¢asoveé vazeny
pramér z asimilace pii velkém a malém svétle je niZsi, nez asimilace pii thrnné stejném
svétle stalém). Rozhodujici pro miru znevyhodnéni je pfitom ,hloubka svételné
dynamiky®“. Pokud se ozafenost méni vrozsahu jednoho fadu (Scénar 1), muize
asimilace ¢init 86-93 % pro slunné listy a 83—88 % pro stinné listy (v zavislosti na tvaru
zévislosti) v porovnani se stalym svétlem stejné uhrnné intenzity. Naproti tomu stiidani
hlubokého stinu a plného slune¢niho svétla (jakému jsou vystaveny podrostové druhy
v mnohych lesnich formacich; Scénar 3), nemulze slunnd rostlina (ktera tam neporoste)
z pohledu ¢isté asimilace CO, vyuzit u¢inn&ji nez z asi 30 % oproti stalému sv&tlu’. Pro
stinny list (s Amax = 6 pmol m™ s™) je tento pomér dokonce niZ3i nez 11 %.° Konvexita
svételné kiivky (definice konvexity viz Ogren 1993) m4 piekvapivé maly vliv.

> Odhlédnouto od kinetického aspektu, jenz bude zaveden dale v textu a znazornén na obrazku 8.

® Takto nizka hodnota je dana tim, Ze pracujeme s &istou asimilaci. Nejednotné rozhodovani mezi hrubou
a Cistou asimilaci pro pocitani indexti dynamické fotosyntézy je viibec zajimavym jevem; Castéji vSak
autofi u cévnatych rostlin pracuji s asimilaci ¢istou.
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Obr. 7. Model zavislosti asimilace na ozafenosti podle Prioul a Chartier 1977, viz Ogren 1993
(nahote) a jeho dusledky pro rovnovazny aspekt poklesu asimilace v proménné ozafenosti
(dole). Svételné kiivky jsou sestrojeny pro tfi hodnoty konvexity (k), typické pro listy vyssich
rostlin. Ostatni (idaje spole¢né: fotosynteticka kapacita (Apac) = 30 pmol CO, m™ s™'; maximalni
kvantovy vytézek fixace CO, (Q)=0,06; denni dychani (Rgy) = 1 pumol m? s, Ozafenost
(umol fotont m™ s™) je v rovnici oznadena ¢. Sloupeckovy graf (dole) znazoriiuje pomér
asimilovaného CO, béhem dynamického svételného rezimu a stalé ozarenosti stejné integralni
intenzity. Spocteny jsou poméry pro vSechny tfi modelové konvexity a pro tfi scénafe
dynamické ozafenosti: Scénar 1 (,,mirna dynamika ozarenosti) — 60 % casu pii 100 a 40 %
Gasu pii 500 umol m? s scéna¥ 2 (,stredni dynamika®) — 80 % &asu pii 50 a 20 % &asu pii
1000 umol m™ s™ ; scénaF 3 (,hluboka dynamika“) — 85 % &asu pii 10 a 15 % G&asu pfi
1600 umol m™ s . Integralni tok fotonii (zamérng) vychazi béhem viech scénafi témét stejny
(240260 umol m™ s™). Pro stinné listy (A = 6 pmol m™ s, ceferis paribus’) jsou poméry
jesté nizsi: 0,83—-0,88 pro Scénar 1; 0,44—0,49 pro Scénar 2 a 0,09-0,11 pro Scénai 3 (na
obrazku 7 neukazano).

7 Ceteris paribus — znamen ,,ostatni (podminky ponechme) stejné*, pouziva se zejména v matematice,
pravu a ekonomii. Ale pro experimentalni biologii se — diky své parsimonii — k popisu dilezitého
predpokladu manipulativnich experimentt hodi také.
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Pamatujme vsak, ze se jedna pouze o model vystavény na nejéastéji uzivané rovnici
(nepravouhla hyperbola) pro modelovani svételnych kfivek (viz Ogren 1993). Hodnoty
pomérd jsou napf. platné jen potud, pokud se denni respirace nebude liSit mezi
ozatenostmi, coz je pravdépodobné neredlny piedpoklad (Villar a kol. 1995). Pro
demonstraci extrémniho vyznamu rovnovazného ohledu fotosyntetické limitace ve

vysoce kontrastnich svételnych rezimech vSak tento model, dle mého, sviij ucel plni
dobre.

1,00 B LIJI|]J|||!’|||||||1|||||Jnm|‘[|‘|‘|7;7|‘|‘||\|\|r|_|‘|_\.‘1,\(7, 0

EERGU o
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0,67 - = pSenice 2
e psSenice 3
+ pSenice 4
= pSenice 5
o Hypnum
0 Hypnum 2

CO2 asimilace (rel.)

300 800 1300

cas (s)

Obr. 8. Priklad fotosyntetické indukce u 5 rostlin pSenice a 2 porosti mechu Hypnum
cupressiforme. Ozaienost byla v ¢ase 0 skokové zvysena z 50 na 1000 pmol m™ s”'. Vechny
rostliny a porosty byly jednu hodinu pied méfenim umistény v slabém svétle (cca 50 pmol m™ s
". Hodnoty asimilace CO, jsou normalizovany (A pro kazdou rostlinu/porost nastaven na 1).
Mnohem rychlejsi indukei fotosyntézy u porostu H. cupressiforme lze pricitat absenci priduchu
na jeho fotosyntetizujicim gametofytu. Skuteény (ekologicky) vyznam tohoto rozdilu je tfeba
hodnotit obezietng, nebot’ absolutni hodnoty A, se lisily piiblizné o ¥ad (2-3 vs. 20 umol m™

s pro mech vs. penice). Kubasek, nepublikované vysledky.
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2.2. Kineticky aspekt limitace

Obrazek 8 ukazuje dva velmi odlisné ptiklady pribéhu fotosyntézy listu ¢i porostu
(aklimované v nizké ozafenosti) po nastupu ozafenosti vysoké. Obecné lze fici, Ze list
adaptovany na tmu ¢i slabé svétlo je od skokového ptichodu vysoké ozatenosti
ziidkakdy schopen dosdhnout 90 % maximalni asimilace (IT90, viz déle) dfive nez za
7 minut (Gross 1982, Pearcy 1990, Naumburg a Ellsworth 2000, Rijkers a kol. 2000,
Pearcy a kol. 1996) a gametofyt mechu za méné nez 3 minuty (Cui a kol. 2008,
Kubasek a kol. 2014). Za tento postupny nabéh je odpovédna fada sériové fazenych
limitaci (,,bottlenecks™) sriznymi c¢asovymi konstantami aktivace i deaktivace.
Hovotime zde o fotosyntetické svételné indukci. Pfestoze na nize uvedené slozky jsou

MW ree

¢asto superponovany komponenty ,,jemnéjsi*, tradicné je délime takto (Pearcy 1990):

I/ Komponenty ,,biofyzikalni“ (spojené s primarnimi reakcemi fotosyntézy)

11/ Komponenty ,,biochemické* (spojené se sekundarnimi reakcemi fotosyntézy)
111/ Komponenty ,,difusni“ (pohyby priduchu, pohyby chloroplastii, zmény vnitini
— nebo také mezofilové — vodivosti listi)

Podrobné;ji:

I/ Komponenty ,,biofyzikalni*
Tyto jsou 1/ bud’ dostatecné rychlé, aby kopirovaly naprostou vétSinu dynamiky
ozatenosti (napf. elektronovy pienos, zmény transthylakoidniho pH), nebo 2/
pusobi jako optimalizace svétlosbérné ucinnosti a odolnosti (zmény
nefotochemického zhaseni prostfednictvim xanthofylového cyklu (Logan a kol.
1997; Kulheim a kol. 2002), rychlost syntézy bilkoviny D1 fotosystému II, nebo
3/ jejich vyznam u vys$ich rostlin neni plné objasnén (,,state transition).
Kapacity elektronového ptfenosu a vyvoje kysliku bézné piekracuji
kapacitu sekundarnich reakci fotosyntézy (a jsou mnohem rychleji
aktivovatelné), coz mize byt vyznamné plus ve vyuzivani kratkych svételnych
skvrn, jejichz energie muze byt v chloroplastech biofyzikalné i biochemicky
akumulovana (Stitt 1986, Pearcy a kol. 1996). Primarni reakce fotosyntézy
proto — zda se — vyznamné neomezuji efektivitu vyuzivani proménného svétla
krom patologickych situaci, jakymi je napiiklad chronicka fotoinhibice (Long a
kol. 1994). Jistym znevyhodnénim muze byt i vysoka troven nefotochemického
zhaSeni fluorescence, ktera se vyskytuje u slunnych listl a snizuje kvantovy
vytézek asimilace pfinizké ozafenosti (Tausz a kol. 2005). Slunné listy vSak
nebyvaji na vyuzivani slabého svétla ¢i svételnych skvrn bézné odkazany.
Rasher a Nedbal (2006) poskytuji podrobnéjsi prehled s diirazem na biofyzikalni
komponenty.
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II/ Komponenty ,,biochemické*

se bézn¢ deli do dvou podslozek:
a/ Obnova potiebnych metabolitii fotosyntetického redukcniho cyklu (zejména

Ribuléza-1,5-bistosfat; RuBP): plna aktivace 1-3 min. Tato komponenta byva
n¢kdy oznacovana jako rychla faze biochemické indukce ¢i aktivace a zavisi
na rychlosti aktivace n¢kolika malo stromatalnich enzymu (zejména fruktdza-
1,6-bistosfataza a sedoheptuloza-1,7-bisphosfataza; Stitt 1986, Sassenrath-Cole
a Pearcy 1994, Pearcy a kol. 1996). Pfijima se, Ze tato faze pfedstavuje vétSinou
nejmensi ztratu potencialné ptijatého uhliku a jeji vliv byva nejvyznamnéjsi po
pfiblizné péti minutach slabé ozarenosti; nebot” piislusné svétlem aktivované
enzymy staci za tuto dobu téméf kompletné deaktivovat, zatimco Rubisco stale
zachovava velky podil aktivace (Sassenrath-Cole a Pearcy 1994). Rychlé
komponenty se v§ak ukazuji byt vyznamné&j$im omezenim pro thrnnou asimilaci
u nelesnich spolecenstev. Jejich spodni patra jsou ¢asto odkazana na kratké
svételné skvrny odd€lované nékolika minutami stinu, coz je pravé doba, za
kterou rychlé komponenty siln¢ deaktivuji (Pons a Pearcy 1992).

b/ Aktivace karboxylacnich enzymii, predevsim Rubisco: plnd aktivace 5—10 min,
tzv. pomala faze biochemické indukce ¢i aktivace (Pearcy a Seemann 1990,
Ernstsen a kol. 1997, Mott a Woodrow 2000, Pearcy a kol. 1996, Rijkers a kol.
2000). Regulace Rubisco je pomérné komplexni proces, coz je snad ¢aste¢nym
vysvétlenim relativni pomalosti svételné aktivace Rubisco vzhledem k jinym
svétlem aktivovanym enzymum (Prinsley a kol. 1986, Sage 1990, Hartman a
Harpel 1994). Karboxyla¢ni kapacita ma nejméné dvé slozky: 1/ Podil aktivniho
enzymu (ovlivnény Cinnosti Rubisco aktivazy a karbamylaci) a 2/ specificka
aktivita enzymu (kg pocet karboxylaci/oxygenaci za sekundu). Piicemz
specificka aktivita je vyslednici evolucni historie enzymu, vlivu nékterych
metabolitd, pH a teploty, ale i pfirozenych inhibitorii. Nejrozsifenéjsi takovy
inhibitor (neni v$ak u vSech rostlin) je karboxyarabinitol-1-fosfat (CAP). Nezda
se pritom, Ze by se kinetika svételné (de)aktivace Rubisco lisila mezi druhy
syntetizujici a postradajici CAP inhibitor (Kobza a Seemann 1989).

Ob¢ zminéné slozky inhibice Rubisco béZné pfispivaji ke zménam
karboxylaéni kapacity béhem fotosyntetické indukce a deaktivace (Seemann a
kol. 1988). Woodrow a Mott (1992) obdrzeli dvé ¢asové konstanty pro dveé
komponenty aktivace Rubisco (konponenty se lisily v satura¢ni ozafenosti a tim

vvvvvv

(T = 2 min) pak vlastni aktivaci Rubisco prostfednictvim této aktivazy. Podobné
u extraktd Rubisco ze $penatovych listd bylo k aktivaci Rubisco aktivazy tfeba
5 — 6 min pobytu listi v ozafenosti vy3$§i nez 300 pmol m? s™. Vlastni Rubisco
se aktivovala pomaleji a k saturaci dochazelo pii vyS$Si ozdfenosti, a to
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1000 pmol m? s' (Lan a kol. 1992). K podrobng&jsimu popisu regulace
karboxylaénich cykli se jesté vratim v oddilu vénovaném Cy4 rostlinam.

Rychlé komponenty a Rubisco jsou vSak jako soucasti Calvinova cyklu
regulacné provazany. U Allocasia macrorrhiza tak po skokovém zvySeni
ozafenosti z 10 na 500 pmol m™ s™ doslo k rychlému nartistu koncentrace RuBP
jako dusledku rychlého zvyseni elektronového pienosu a dosud nizké aktivace
Rubisco. Béhem 5-10 min se Rubisco postupné aktivovala a koncentrace RuBP
se vracela na stejnou uroven jako pfti ustdlené nizké ozéarenosti. Skokovy pokles
ozatenosti byl naopak provdzen vyraznym, vSak prechodnym poklesem
koncentrace RuBP (Seemann a kol. 1988).

[1I/ Komponenty ,.difusni* ®
Jde predevdim o otevirani a zaviranim priduchd’: plna aktivace 10-90 min
(Pearcy a Seeman 1990, Allen a Pearcy 2000, Rijkers a kol. 2000, FitzJohn
2002). Priduchy vétsinou piredstavuji nejpomalej$i a nejvariabilngjsi slozku
fotosyntetické indukce. Jejich vodivost je regulovana prostfednictvim nékolika
mechanismt (pfimych i nepfimych) a jejich kinetiku i ustdlenou hodnotu
vodivosti v kratkodobém méfitku ovladaji predevsim ozafenost, gradient
vlhkosti mezi listem atmosférou a podstomatalni koncentrace CO,. Zmény
turgoru a zn& plynouci pohyby priduchd jsou mnohem vice dusledkem
signalové transdukce, nez vlastni fotosyntézy priduchovych bunék (Schroeder a
kol. 2001). To ptindsi zajimavy disledek — priduchy na kratkou (< 1 min)
svételnou skvrnu za¢nou reagovat az po jejim skonceni a maximalni vodivosti
dosahuji mnoho minut poté. Pokud je list stale ve stinu, nasleduje zavirani
priaduchové Stérbiny, které je vétSinou pomalej$i nez otevirdni. Toto chovani
sice zvySuje ucinnost vyuziti ptipadnych dalSich svételnych skvrn, které (jak je
uvedeno v minulé kapitole) 1ze divodné ocekavat, ale zaroven snizuje efektivitu
vyuziti té ,,prvni* skvrny. Také uc¢innost vyuziti vody je tim nizsi. M4 se za to,
7e toto chovani (pomalost a hystereze) neni cilenou adaptaci, nybrz nutnym
(evolu¢nim) dasledkem komplexni praduchové regulace (Pearcy a kol. 1996).
Dalsi omezeni pfedstavuje nestejnomérné otevirani praduchii (béhem
fotosyntetické indukce). Mlze vyvolat heterogenitu v intercelularni koncentraci
CO; (Cj) jejimz duasledkem je limitace analogickd rovnovaznému aspektu

v

modelovanému na obrazku 7; v tomto piipadé¢ vSak zapficinéna saturaénim a

¥ Nebudu se zde blize vénovat potencialnim funk&nim zménam difuzni vodivosti mezofylu viigi CO,,
které jsou posledni 1éta studovany a zdaji se byt vysoce dynamické, napi. vlivem regulaci aquaporinti
(Uehlein a kol. 2008) nebo pohyby chloroplasta.

? Mechorosty a lidejniky na svych fotosyntetizujicich organech uzaviratelné priduchy, az na vyjimky,
nemaji. Pfesto mize vliv této komponenty piebirat piesyceni vodou. Pokud je hydratace nadoptimalni,
snizuje vrstva vody difusni vodivost pro CO, (a tedy i jeho asimilaci) a A, je dosazena az po vyschnuti
prebytecné vody (typicky: desitky min az hodiny).
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konkavnim charakterem C; kiivky asimilace CO, (Bro a kol. 1996).
Hetoregenita otevienosti priduchti je vSak obecnéj$i jev, neomezeny na
indukéni periodu. O duasledcich pro fotosyntézu listu a jeji métfeni diskutuji napt.

Pospisilové a Santrtidek (1994).

Tfi poznamky ke kinetickym aspektim limitace a jejich vztahu k limitacim
rovnovaznym:

1/ Jednotlivé slozky kinetické limitace spolu rtizné tésné souvisi. Napiiklad
stupen aktivace Rubisco a fruktdza-1,6-bistfosfatazy velmi tésné koreloval s linearnim
elektronovym ptenosem u s6ji i Alocasia macrorrhiza (Krall a kol. 1995). Elektronovy
ptenos (vedouci k redukci thioredoxinového transdukéniho fetézce a posléze aktivaci
cilovych enzymt) tak predstavuje dulezity pfedpoklad aktivace mnohych stromatélnich
enzymu fotosyntézy (Buchanan 1980).

2/ Zatimco oddé€lovani jednotlivych slozek kinetického aspektu limitace,
zejména biochemického od priduchového, je tradi¢ni soucasti mnoha praci (Usuda a
Edwards 1984, Chazdon a Pearcy 1986a,b, Kirschbaum a Percy 1988a, Pearcy a
Seemann 1990, Valladares a kol. 1997, Horton a Neufeld 1998, Kirschbaum a kol.
1998, Allen a Pearcy 2000, Rijkers a kol. 2000, Naumburg a Ellsworth 2000, FitzJohn
2002, viz tabulka 4); rozhodujici vliv samotného rovnovazného aspektu limitace pfi
hluboké dynamice ozafenosti, zistava podle mého nédzoru Casto nepovsimnut.

3/ Podil kinetiky Rubisco (a biochemické indukce vibec) a dynamiky priduchii
na ztraté potencidlné piijatelného uhliku béhem fotosyntetické indukce se 1isi podle
druhu a konkrétnich podminek prostfedi (Allen a Pearcy 2000b). Panuje piitom dosti
pfijimand shoda, Ze u C4 rostlin maji priduchy zanedbatelny podil na fotosyntetické
limitaci, a to i béhem indukce (Usuda 1984, Furbank a Walker 1985). Tato shoda by
vSak zaslouZila novéjsi provéfeni, zejména u stresovanych Cj rostlin.

Vratme se zavérem k diive zminéné fotoinhibici. Long a kol. (1994) odhaduji,
Ze tento jev zpusobuje ztratu 10-25 % potencialné asimilovaného uhliku v terestrickych
ekosystémech. Fotoinhibice se projevuje snizenou efektivitou primarnich reakei
fotosyntézy, a mize byt disledkem vice procesti. Muze byt jak adaptivni — chranici
fotosynteticky aparat pied poskozenim (napfiklad disipace piebytecné energie
(de)epoxidacnimi reakcemi v xantofylovém cyklu; Logan a kol. 1997), tak i patologicka
(nejvice informaci je v tomto ohledu o syntéze a degradaci proteinu D1; napi. Long a
kol. 1994). Protoze patologickd inhibice ma vétSinou dlouhodobéjsi povahu (pietrvava
dlouho po odeznéni stresu), nazyvame ji neékdy chronickou. Fotoinhibici silné
prohlubuji  vlivy snizujici poptavku po primdarnich produktech fotosyntézy.
Nejstudovanéjsimi jsou sucho a nizka teplota. Je vSak naprosto nepochybné, Ze k nim
patii i nedostate¢nd indukce fotosyntetické masinerie (Logan 1997 a kol., Kulheim a
kol. 2002, Tsonev 2003). Nefotochemické zhaSeni (NPQ), prostifednictvim
xantofylového cyklu (Niyogi 2000), vede k vétsi odolnosti proti posSkozeni silnou
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ozatenosti, ale zaroven k niz8i kvantové ucinnosti vyuziti slabého svétla. Listy
s vysokou mirou NPQ mohou ve stinu zazivat az 30% ztratu asimilace, oproti plné
stinné adaptovanym listim (Tausz a kol. 2005). To potvrzuji na stin adaptované listy
Alokézie, které byly velmi nachylné k fotoinhibici, zejména pokud silnd ozatfenost
pasobi na list o vyssi teploté, pfiblizng¢ 40 °C (Mulkey a Pearcy 1992). U&innym
“bezpecnostnim ventilem” spotfebovavajicim prebytecné primarni produkty fotosyntézy
(a chranici tak fotosynteticky aparat C; rostlin pfed poSkozenim) se zda byt téz
fotorespirace (Kozaki a Takeba 1996, Niyogi 2000).

2.3. Asimilaéni naboj

Zatim jsem psal o okolnostech vedoucich ke snizené ucinnosti vyuzivani
proménné ozaienosti vzhledem ke stalé a integralné stejné ozatenosti. Fotosyntéza vSak
ma 1 vlastnosti, které utilizaci svételnych skvrn naopak zvyhodruji. Jak jiz bylo
uvedeno, primarni reakce fotosyntézy maji vyssi kapacitu (pii 200 ms pulzu satura¢niho
svétla az 5 nasobng; Laisk a kol. 1992) nez reakce karboxyla¢ni. Béhem velké
ozafenosti vytvofeny gradient transthylakoidni koncentrace protonti (ApH), zasoba ATP
a zejména redukovanych a fosforylovanych metaboliti asimilace CO, vedou
k postilumina¢nimu ptijmu CO, jesté ne€kolik jednotek az desitek sekund po skonceni
vysoké ozafenosti (obrazek 9). Tento ,,asimila¢ni naboj* pii absenci kysliku dosahoval
typicky 200 pmol CO, m? u fady C; druhi a klesal k piiblizng 100 pmol CO, m™
v atmosféte s 21 % kysliku (pravdépodobné zejména diky fotorespiraci; Laisk a kol.
1984). Byly vsak naméfeny i hodnoty vy3si: 530 umol CO, m™ u Brassica oleracea
v bezkyslikaté atmosféie (Laisk a kol. 1984) a 450 umol CO, m™ u Cy4 travy Sorghum
bicolor v bézném vzduchu (Laisk a Edwards 1997b). Dtsledkem této formy akumulace
zaiivé energie je napiiklad schopnost listd efektivné primérovat ozatenost kratkych
svételnych skvrn (kratSich nez né€kolik sekund), pro néz pak do ptekvapivé vysoké
ozéfenosti pulst neplati rovnovazny aspekt limitace znazornény na obrazku 7 (asimilace
je vyssi, nez by odpovidalo priméru ustalené asimilace v malé a velké ozatenosti; Gross
1982). Toto ,,primérovani ozarenosti je mozné i pro svételné zablesky vyrazné vyssi
intenzity nez slunecni, pokud jsou dostate¢né kratké. Soja vystavena 1,5 pus pulsim
erveného svétla (660 nm) o intenzité 5000 pmol m™ s™' nasledovanych 148.5 ps tmy
(zablesk tvoril 1% cyklu) asimilovala stejné, jako v odpovidajici stalé ozatenosti
50 umol m? s, Pokud se cely cyklus 100x prodlouzil (ceteris paribus), zacala
asimilace v zablescich klesat a pii cyklu 2/198 ms byla polovi¢ni oproti stalym 50 pmol
m? s, U takto kratkych zableskt se energie kumuluje pfimo v reakénich centrech a
mechanismus patrné nema ekologicky vyznam (Tennessen a kol. 1995).

U svételnych skvrn s trvanim 10 s a méné, mize postiluminaéni asimilace Cinit
50-250 % vlastni asimilace béhem svételné skvrny. Tento podil pak siln€ klesa s dobou
trvani vysoké ozarenosti, ¢astecné i vlivem rozbihajici se fotorespirace (Pearcy 2007).
Z toho vyplyva, Ze rostlina v dtsledku svételné skvrny (béhem ni i po ni) pfijme vice
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uhliku, nez by podle ,,steady-state” modelu pfijala pii stejné ozafenosti za dobu trvani
svételné skvrny. Diky schopnosti postilumina¢niho piijmu CO, tak mohou rostliny
s nizkou fotosyntetickou kapacitou vyuzit ¢ast prebyteéné svételné energie (v podobé
»asimilaéniho ndboje*) a v dob¢ zatemnéni pokradovat v karboxylaci a dal§im zisku
uhliku (Chazdon a Pearcy 1986b). Asimilacni naboj je patrné z velké Casti tvofen
hromadénim RuBP, ktery je pfipraven navazat CO,. U stinného listu Alocasia
macrorrhiza vsak byl potvrzen vyznamnéjsi podil zasob trioza-fosfati (glyceraldehyd
3-fosfat + dihydroxyaceton fosfat). Jejich vyuziti po skonéeni svételné skvrny vsak
vyzaduje soucasné syntézu ATP, ktera mize byt ,,na poc¢atku tmy* v jisté mife zajisténa
protonmotorickym gradientem vytvofenym v tylakoidech na svétle (ApH; Sharkey a
kol. 1986).

Vyhodou postilumina¢niho piijmu oxidu uhli¢itého z pohledu vyuzivani
svételnych skvrn, je skutenost, Ze jeho kapacita neni pfili§ ovlivnéna mirou aktivace
Rubisco. Listy s aktivovanou Rubisco spotiebuji ,,asimila¢ni naboj* za né€kolik sekund,
zatimco neindukované listy po zatemnéni asimiluji CO, pomaleji, ale jeho ¢isty piijem
muze pietrvavat 20—60 s po zatemnéni (obrazek 9, Pearcy 2007). U Salacia petenensis
dokonce postiluminaéni pijem vzristal od 30 do 70 pmol m? s prodluZovanym
zatemnénim (od 1 do 40 minut), které pifedchazelo 30 s svételné skvrné (Kiippers a kol.
1996).
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Obr. 9. Chod asimilace CO, u listu Alocasia macrorrhiza pti skokové zméné z nizké na
vysokou (saturaéni) ozafenost a zpét na nizkou. Srafovana oblast znadi postiluminaéni piijem
CO,, sipky zacatek a konec vysoké ozarenosti. Neindukovany list (= dlouhodobé adaptovan
v nizké ozarenosti) dosahne béhem 20 s vysoké ozafenosti jen nizké maximalni asimilace, ale
postiluminaéni piijem pokracuje ptiblizné€ jesté 30 s po navratu ozarenosti na nizkou hodnotu
(A). Indukovany list (= vystaven vysoké ozatenosti kratce pied za¢atkem pokusu) dosahne vice
neZ trojnasobné rychlosti asimilace, ale asimilacni naboj spotiebuje béhem méné nez 10 s po
navratu do stinu (B). Pokud je indukovany list vystaven delsi svételné skvrné (60 s), projevi se
po jeji skonceni vyron CO, jako disledek zpracovani vytvorenych fotorespiratorickych
metabolitli (C). Podle Pearcy a kol. 1996, upraveno.
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Neindukované listy jsou vSak pfesto v nevyhod¢: PiestoZze u neindukovanych
listh je pocateéni vyron kysliku po osvétleni srovnatelny se situaci u listi plné
indukovanych, naslednd spotieba kysliku po skonceni svételné skvrny (kterd je
pozorovatelnd pravé pii nedostate¢né indukci) spotifebovava cast redukovanych
produktti elektronového pienosu, které tak nemohou byt pouzity k nasledné asimilaci
CO,. Tato spotieba kysliku je patrné dusledkem reoxidace glutation/askorbatového
zasobniku a dalSich redoxnich mechanismi, které chrani neindukovany list pted
,preredukovanim® a poskozenim piebyte¢nou zafivou energii (Asada 1994).

Postilumina¢ni piijem CO, u C; rostlin navic soutézi s fotorespiraci, ktera CO,
naopak uvolniuje. ProtoZe vystavba fotorespiracnich meziproduktd (diky transportu:
chloroplast — peroxyzém — mitochondrie) vyzaduje jisty ¢as, vyron CO, je mé&fitelny jen
po skonceni delSich svételnych skvrn (>20s) a pfedstavuje proto dal§i faktor,
progresivné snizujici ucinnost vyuzivani delSich svételnych pulzli prostfednictvim
postiluminacni asimilace (obrazek 9, Pearcy a kol. 1996).

Postilumina¢ni energeticky pool se zda byt ekologicky zanedbatelny pro vétSinu
dynamickych svételnych rezimt, které se vyskytuji u podrostovych lesnich druht
(Pearcy 2007). Vyznamng&j$i snad muze byt pro nelesni (travni) porosty, které jsou
vystaveny velkému poctu kratkych svételnych skvrn béhem fotoperiody (Tang a kol.
1988, Pearcy a kol. 1990), a snad i pro stromové formace s vysoce ,,chv&jivymi listy
(topol osika; Roden a Pearcy 1993a).

Podobné vyznamny je asimilacni naboj u planktonnich fas a sinic, které mohou
diky turbulentnimu proudéni obdrzovat ,,vysokofrekven¢ni® kratké zablesky vysoké
ozatenosti oddélované mnohem delsim Serem, kdy jsou buriky v hlubsi vrstvé média. Je
znamo, Ze takova situace urychluje rdst fas proti stalému svétlu stejné integralni
intenzity, které fasova suspenze obdrzi (Nedbal a kol. 1996). Takova urychleni se
vyskytuji vétsSinou pii frekvenci svételné oscilace nad 1 Hz, a pokud intenzivni svétlo
trva kratsi dobu, nez nasledné zastinéni (Terry 1986). Naopak uhrnna asimilace byla pfi
ménicim se svétle niz§i nebo stejnd v porovnani se stalym svétlem stejné uhrnné
intenzity. Rychlejsi rist je vysvétlovan niz§i fotoinhibici, ke které dochazelo pfi
intermitentnim svétle. Toto zjisténi ma velky vyznam ve stdle vlivngj$i oblasti
biotechnologii a je intenzivné studovano (Grobbelaar a kol. 1996, Nedbal a kol. 1996).

29



Na zavér kapitoly si polozme otazku: Jak moc kinetické aspekty fotosyntézy
snizuji/zvy$uji asimilaci oproti situaci, kdyby fotosyntéza reagovala okamzit¢ a
neexistoval postiluminaéni pifjem CO, (ani jeho fotorespiraéni vyron)? Odpovédi
z terénu mnoho neni. Navic, t¢éméf nikdy nebyva oddélovan vliv rovnovazné a kinetické
limitace asimilace. Adenocaulon bicolor ve svém stinném lesnim podrostu (kde svételné
skvrny pfinaSely 50 az 90 % fotonl) vykazoval denni Uhrn asimilace nejCastéji
v rozsahu 70-80 %, oproti stejnému stalému toku fotonu (Pfitsch a Pearcy 1989a). To
je pomérné vysoka u¢innost dynamické fotosyntézy, porovname-li ji naptiklad se stejné
pocitanymi pomery pro nelesni druhy v experimentu, ktery probihal v fizeném klimatu
rustovych komor, kde navic panoval mnohem méné kontrastni svételny rezim (obrazek

10, Kubasek, nepublikovano).

2.4. Vliv faktoru prostiedi na dynamickou fotosyntézu

Zejména teplota, vzdusna vlhkost/dostupnost vody a koncentrace CO, silné ovliviuji
rovnovazné aspekty asimilace rostlin. Neptekvapi proto, zZe ovlivnény byvaji i aspekty
kinetické. V tomto sméru je vSak jen velmi malo praci. Zaroven se témeéf nic nevi o
stupni optimalizace téchto adaptaci ,,vy$Siho fadu® z pohledu dynamické ozafenosti
(naptiklad jak a zda vibec je optimalizovano vyuzivani svételnych skvrn v silné
neoptimalni teplote). Proto stru¢ny vycet vlivll, zdsadnich publikaci a zjisténi nasleduje
zde, spise nez v kapitole vénované adaptacim.

Vysoka i nizké teplota (15 a 35 °C) 2,5 az 5 krat prodluzovaly ¢as k dosazeni
50 % Amax oproti teploté optimalni (25 °C), pouze vSak u polostinnych a slunnych listl
buku. U pln¢ stinné adaptovanych listi byl tento ¢as nejkrat$i (<180s) a téméf
nezavisly na teploté. Plna indukce byla dosahovana opét nejrychleji u stinnych listd, ale
vliv teploty nebyl tak vyrazny jako pro dosazeni poloviny indukce (stinné listy dokonce
dosahovaly nejkrat$iho ¢asu plné indukce pii nejvyssi teplote 35 °C). Proto autoii
hypotetizuji, Ze neoptimalni teplota nepfiznivé ovlivituje predevsim rychlé biochemické
komponenty indukce (Kiippers a Schneider 1993). Autofi této prace téz zjistili, ze
rychlost ztraty fotosyntetické indukce ve tmé je relativné nezavisla na teploté.

Vysoka teplota (38 °C) vedla k 40% inhibici fotosyntézy u kiidlatcoplodych
semenadl ve stalém svétle 539 umol m™ s proti teploté optimalni (28 °C). VyuZivani
dynamické ozéafenosti stfidajici 30 a 525 pmol m? s™ viak bylo pfi 38 °C, oproti 28 °C
inhibovano z 59 %. Divodem byla kombinace jak snizené fotosyntetické kapacity, tak
prohloubenych kinetickych aspektii limitace pfi nadoptimalni teploté (Leakey a kol.
2003a). Tento vysledek podporuje myslenku, kterou se snazim jako cervenou nit
protkavat celou praci — rostliny jsou sice schopny se silné dynamické ozatenosti do jisté
miry pfizplsobit, vSak témétf vzdy mnohem uU€inngji vyuzivaji stalé svétlo, které ma
v priméru stejnou intenzitu.

Relativni vzdus$na vlhkost ma vliv zejména na kinetiku pohybu priiduchi a
bude o ni pojednano v kapitole o adaptacich. O duasledcich extrémni nedostupnosti
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vody, ktera ovliviiuje i biochemické reakce fotosyntézy, se v souvislosti s vyuzivanim
dynamické ozafenosti pravdépodobné nevi téméf nic, prestoze kombinace zastinu (a
velkého podilu sunfleckti na celkové ozafenosti) a sucha je v ptirode celkem bézna.

Vliv koncentrace CO; na rostliny je v poslednich desetiletich silné studovan;
okrajové pak i s ohledem na dynamickou ozafenost. ZvySena koncentrace CO, napiiklad
zvysila rist (o 25 %) a asimilaci (o 59 %) pii stalém svétle 170 pmol m™ s™, ale jests
mnohem vice (0 60 resp. 89 %) pii svételnych skvrnach 30/525 pmol m™ s™. Bylo tomu
tak nejen diky zrychlené indukei, ale také vlivem zvySené [CO,] na rovnovazné aspekty
fotosyntézy (napiiklad sniZzeni kompenzacni ozéfenosti potlacenim fotorespirace;
Leakey a kol. 2002). Naumburg a Ellsworth (2000) zjistili téZ vyssi fotosyntetickou
kapacitu a lepsi fotosyntetickou dynamiku (pfedevSsim pomalej$i ztratu indukce po
6 min Sera) u 4 druhi dfevin péstovanych ve zvySené koncentraci CO, (+200 ppm) a
dynamické ozafenosti (v podrostu borovice kadidlové, Pinus taeda), oproti stejnému

rezimu ve vzduchu atmosferickém.

2.5. Vliv dynamické ozarenosti na rust a produkci rostlin
Terénni vyzkumy na toto téma jsou vzacné, nebot’ je téméf nemozné najit ¢i zajistit
srovnatelné vyzkumné plochy lisici se jen ¢asovym (a/nebo prostorovym) rozdélenim
ozatenosti. Ale i pti pokusech v ristovych boxech mame dilema. Pokud porovnavame
rezim stalé ozarenosti s rezimem liSicim se jen pfidanymi svételnymi skvrnami, nejsou
pak oba rezimy stejné v integralni ozafenosti. Pokud naopak zvySime stalé svétlo
prvniho reZimu, aby integralni ozafenost obou kultivaci byla stejnd, rostou v naprosté
vétSiné 1épe rostliny stalého rezimu diky saturaéni povaze svételné zavislosti
fotosyntézy (obrazek 7). To ovSem maskuje aspekt kineticky, ktery je povazovan za
adaptivngjsi, a proto je Casto v centru nasSeho zajmu (Pearcy 2007, tato prace).

Allocasia macrorrhiza méla nejvyssi produkei v rezimu stalého svétla, nizsi
v kratkych (6 s) a nejnizsi v dlouhych (8 min) svételnych skvrnach. Integralni ozarenost
vSech reziml byla stejna (Sims a Pearcy 1993). Vyssi produkce v kratkych skvrnach
byla disledkem vyssi fotosyntetické indukce (mezidobi Sera muselo byt mezi takto
kratkymi svételnymi skvrnami téz kratké) a vyznamné vyssiho podilu postilumina¢niho
ptfijmu CO, v ,rychlejs$im™ svételném rezimu. To je v souladu snasim chapanim
kinetického 1 rovnovazného aspektu limitace. Naopak semenace kiidlatcoplodych
(Dipterocarpaceae) v manipulativnim terénnim pokusu rostly 1épe (vice nez 4 krat vyssi
relativni ristova rychlost) v delSich svételnychch skvrnach (pfiblizné 7 min) oproti
kratkym (pfiblizné 3 min), stejné ozafenosti behem fotoperiody (3,3 mol m™; Leakey
a kol. 2003b). Stejna ozarenost zde vSak byla zajistovana stinénim otevienéjsich ploch
s del§imy svételnymi skvrnami tj. v 7min rezimu (Seda folie), coz vyrazné ovliviiovalo
dil¢i ozétenosti jednotlivych ploch (v 3min rezimu svételné skvrny dosahovaly nékdy az
plné slunecni intenzity, v 7min sté¢zi poloviny). Navic rezimy 3 vs. 7 minut nejsou
zdaleka tak kontrastni, jako je tomu v minulém pokusu a je zfejmé, Ze ,,rychlejsi™ rezim
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vedl asi spiSe kzvySeni limitace indukénim pozadavkem, nez aby zvyhodnil
postilumina¢ni piijem CO,.

Stinéni ,,rozptylovou textilii muze byt suspéchem pouzito k odstranéni
svételnych skvrn z porostu (to neni ptiklad minulé studie — tam byl pouzit Ciry filtr,
ktery slune¢ni mozaiku naopak zachovéavd). Vhodna textilie znemozni viditelnost
slune¢niho kotouce, ale prostup difusniho zafeni mize byt témét neovlivnén. Pfirozeny
podrost Adenocaulon bicolor, takto zbaven svételnych skvrn, snizil po dvou letech
vyznamné svou vySku v dasledku negativni uhlikové bilance. To ukazuje vyrovnanou
uhlikovou bilanci mnohych semendcti a podrostovych druhd, ktera se odebranim
svételnych skvrn stane zapornou. V takovychto ptipadech maji svételné skvrny zésadni
vyznam pro prezivani téchto rostlin (at’ uz cely Zivot nebo po dobu, nez ,,dorostou ke
svétlu®; Pfitsch a Pearcy 1992).

Pestoze se v této praci ¢asto omezuji na vyuzivani ¢asoveé proménné ozarenosti,
obecna tolerance k zastinéni je pfedmétem rozsahlé diskuze. Kromé uhrnné uhlikové
bilance (Givnish 1988) jsou ziejmé dulezité i dalsi faktory, jako je odolnost k
dalsim abiotickym, ale také biotickym stresoriim (Valladares a Niinemets 2008).

Rostliny, diky své modularni stavbé, disponuji nastrojem, ktery jim pomaha
vyuzivat ucinnéji heterogenni zdroje s prostorovou a soucasné¢ casovou slozkou
heterogenity. Timto nastrojem je alokace asimilatli na velké vzdalenosti, z mista jejich
intenzivni syntézy do mist, kterd (momentaln¢) stradaji jejich nedostatkem. Zvlasteé je
tato schopnost vyvinuta u dfevin a bylin s klondlné propojenymi rametami. Tato
schopnost prokazatelné zvySuje i u¢innost vyuzivani heterogenni ozarenosti (Stuefer a
kol. 1996).
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3. Prizplsobeni rostlin k dynamické ozarenosti

Ukézal jsem, Ze dynamické svétlo — a¢ muze poskytovat i jisté vyhody — je pro
podrostovych druhii ¢i jedincti vSak roste v hlubokém stinu a zjevné je na vyuzivani
obcasnych svételnych skvrn, které vnaseji do podrostu zasadni podil svételné energie,
existenén¢ zavisla. Logika takového uvazovani se zda byt zfejma — rostlina blizko
kompenzacni ozafenosti jen pieziva, vyrovnavaje slabou fotosyntézou nevyhnutelné
dychani svych nezelenych, ale i zelenych ¢asti. Drobnym zvySenim G¢innosti vyuzivani
svételnych skvrn by se mohla dostat do pozitivni uhlikové bilance a piirtistat. Ze by
v n¢kterych situacich k vyznamné zméné uhlikové bilance stacilo opravdu malé
zefektivnéni utilizace dynamického svétla, lze dokazat matematickymi modely
fotosyntézy v proménném svétle (Pearcy a kol. 1997, Dewar a kol. 1998, Kirschbaum a
kol. 1998, Stegemann a kol. 1999). Oc¢ekavanim mnoha studii proto bylo dokazat
adaptivni charakter fotosyntetického aparatu, ktery zajisti maximalni whrnnou
fotosyntézu v (pfirodnim) dynamickém svételném rezimu. Uvodem kapitoly o téchto
adaptacich a aklimacich'®, hned pfiznejme, Ze se ukazuji byti omezen&jsimi, neZ jsme
cekali a nékteré procesy ¢i parametry (napiiklad fotosyntetickd kapacita, rychlost
aktivace Rubisco) jsou velmi konzervativni''.

Diive nez budu mluvit o pfizplsobenich k dynamickému svétlu, musim
definovat, jak jejich pfinosnost hodnotime. Z ekologického pohledu je pochopitelné
Iépe adaptovana ta rostlina, ktera v danych podminkach 1épe roste a je kompeti¢né
siln&j$i nez jeji soupeti. Ekologické studie, které testuji adaptaci k proménné ozaienosti
v piirozenych podminkach, jsou (zejména s ohledem na splnéni zaklinadla ceteris
paribus) vsak velmi naro¢né. Navic ekofyziologové preferuji mechanisticky popis toho,
v ¢em dand adaptace spociva. Postupem Casu se proto rozsitila a ustélila fada parametrti
(ptimo meéfenych i odvozenych), kterymi se snazime vyuzivani dynamické ozafenosti
hodnotit. Nejcastéji pouzivané parametry jsem spolu s piiklady vyznamnych praci, které
je aplikuji, shrnul v tabulce 4.

' Adaptace — dlouhodobé, ¢asto evoluéni piizpiisobeni; aklimace — kratkodobé, za Zivota rostliny ziskané
ptizptisobeni. Casto tento termin pouzivame i pro prchavé zmény, které viak maji nezanedbatelny
vyznam (napt. hodinova temnostni aklimace a jeji vliv na naslednou rychlost fotosyntetické indukce).

' Jako konzervativni oznacuji evoluéni biologové znaky, které se vyvijeji pomaleji, nez bychom
oc¢ekavali. Je tomu tak nej¢astgji kvili multifunkénosti, kdy je strukturu/funkci obtizné vylepsit v nasem
ohledu a zaroven nezhorsit v ohledech jinych, které jsou vSak v celostnim ptistupu pro organizmus také
rozhodujici. O téch ,,jinych ohledech* a moznostech jejich multikriterialni optimalizace se ale vétSinou vi
jen malo.
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Tab. 4. Nejcastéji pouzivané paramatry (méfené i odvozené) k hodnoceni vykonnosti

dynamické fotosyntézy'?

oznaceni Slovné Vztah napt. Pouzito napf. v
¢as k dosazeni 50 % 5
svétlem nasycend Sisté cas k Kiippers a kol. 1996; Zipperlen a Press
IT50,T500 L. ] dosazeni 1997; Horton a Neufeld 1998; Allen a
asimilace po temnostni 0.5 A Pearcy 2000a.b.
(stinné) adaptaci T
Poorter a Oberbauer 1993; Ogren a Sundin
1996; Kiippers a kol. 1996; Valladares a
Cas k dosaZeni 90 % cas k kol. 1997; Horton a Neufeld 1998;
svétlem nasycené Cisté . Naumburg a Elsworth 2000; Rijkers a kol.
ITo0, Toov . dosazeni
’ asimilace po temnostni 2000; Leakey a kol. 2005; Tausz a kol.
(stinné) adaptaci 0,9 Amax | 2005; Urban a kol. 2007; Cui a kol. 2008;
Kosvancova-Zitova a kol. 2009; Zhang a
kol. 2009.
Chazdon a Pearcy 1986a,b; Kirschbaum a
Pearcy 1988; Pearcy a Seemann 1990;
Poorter a Oberbauer 1993; Pearcy 1994;
indukéni stav po 60 s v Sassenrath-Cole a Pearcy 1994; Kiippers a
1Se0 dané ozafenosti po A/Apax PO | kol. 1996; Valladares a kol. 1997; Allen a
temnostni (stinngé) 60 s svetla Pearcy 2000a,b;
adaptaci Naumburg a Elsworth 2000; Rijkers a kol.
2000; Leakey a kol. 2005; Tausz a kol.
2005; Urban a kol. 2007; Cui a kol. 2008;
Kosvancové-Zitova a kol. 2009
Chazdon a Pearcy 1986a,b; Pearcy a
Seemann 1990; Poorter a Oberbauer 1993;
rychlost ztraty aktivace Sassenrath-Cole a Pearcy 1994;
v malé oz&fenosti (A-Amin)/ Sassenrath-Cole a Pearcy 1994; Krall a
IS Fipadné ve tmé (IS (Amax-Amin), kol. 1995; Kiippers a kol. 1996;
(IS¢0) ptipadhe ve tme 60 PO (A/Amax PO Valladares a kol. 1997; Zipperlen a Press

definované dobé

zatemnéni)

60 s svétla)

1997; Horton a Neufeld 1998; Ernstsen a
kol. 1999; Allen a Pearcy 2000a,b;
Naumburg a Elsworth 2000; Zhang a kol.
2009;

12 . , , o , y NP TR
V citovanych pracich se uziva uvedeny typ parametru ¢asto v Sir§im slova smyslu, nikoli pfesné ve

tvaru, jak je uveden zde. Pfehled praci neni také vycerpavajici.

Vysvétlivky symboli ve vzorcich: A — aktualni rychlost asimilace CO,, Ay, - maximalni,
svétlem nasycena asimilace; A, — ustalena asimilace v nizké ozarenosti ¢i tmé&, A" - aktualni asimilace A
piepoctena na intercelularni koncentraci CO, po dosazeni A,,,; Vema, — maximalni karboxylaéni kapacita
Rubisco, NPQ — nefotochemické zhaseni fluorescence, 1A — asimilace integrovana pies svételnou skvrnu
(b&hem ni a diky postilumina¢nimu pfijmu), Ty — doba trvani svételné skvrny, F, — minimalni
temnostné adaptovana fluorescenece pii slabém svétle, F, — maximalni temnostné¢ adaptovana

fluorescence pfi saturujicim svétle.
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LB

limitace

prechodna biochemicka

(Amax—A")/
Amax

...a odvozené

Usuda a Edwards 1984; Pearcy a kol.
1985; Chazdon a Pearcy 1986a;
Kirschbaum a Pearcy 1988; Allen a
Pearcy 2000a,b; Urban a kol. 2007,
Kosvancova-Zitova a kol. 2009;

LS

limitace

pfechodna priidduchova

(A" = A)/Amax

...a odvozené

Usuda a Edwards 1984; Pearcy a kol.
1985; Chazdon a Pearcy 1986a;
Kirschbaum a Pearcy 1988; Allen a
Pearcy 2000a,b; Urban a kol. 2007;
Kosvancova-Zitova a kol. 2009;

¢asova konstanta (de)
aktivace komponent
(prtduchy, Rubisco...)

Cas k 63%
zmeng

k novému

rovnovazném

u stavu

Gross 1982; Woodrow a Mott 1992; Mott
a Woodrow 1993, 2000; Knapp 1993;
Sassenrath-Cole a Pearcy 1994; Kiippers a
kol. 1996; Ernstsen a kol. 1997, 1999;
Tausz a kol. 2005; Cui a kol. 2008;
Kosvancova-Zitova a kol. 2009;

BIS

biochemicka aktivace

(A/ Ci )/
(Amax/ Ci)

Chazdon a Pearcy 1986a; Valladares a kol.
1997; Allen a Pearcy 2000a,b; Naumburg
a Elsworth 2000;

Rlzné

¢i aktivace enzymn,

pooly intermediatt

Pfimo stanovené aktivity

% Vemax..

Usuda 1985; Pearcy a Seemann 1990; Lan
a kol. 1992; Sassenrath-Cole a Pearcy
1994; Krall a kol. 1995; Kiippers a kol.
1996; Ogren a Sundin 1996; Ernstsen a
kol. 1997; Rijkers a kol. 2000; Yin a
Johnson 2000;

Fo/Fn
Qpmax

maximalni kvantovy
vytézek fluorescence
chlorofylu a PS 11

Fy/Fm= (Fn-
Fo)/Fum

Watling a kol. 1997; Lovelock a kol.
1998; Schiefthaler a kol. 1999; Kubien a
Sage 2004; Tausz a kol. 2005;

Rlzné

Fluorescence na svétle,
NPQ, deepoxidace
xantofylu...

razné

Krall a kol. 1995; Logan a kol. 1997,
Skillman a Winter 1997; Watling a kol.
1997; Lovelock a kol. 1998; Schiefthaler a
kol. 1999; Kulheim a kol. 2002; Kubien a
Sage 2004; Tausz a kol. 2005;

Neni

ustaleno

Postiluminaéni pifjem
CO,

méfeny
parametr;

ruzné

Laisk a kol. 1984; Pearcy a kol. 1985;
Sharkey a kol. 1986; Kiippers a kol. 1996;
Laisk a Edwards 1997b; Leakey a kol.
2005;

LUE

Efektivita vyuzivani
svételnych skvrn (veetné
postilumina¢niho pi{jmu
CO»)

1A/ Thigh X
Amax (x 100)

kol. 1996; Valladares a kol. 1997; Leakey

Pearcy a kol. 1985; Chazdon a Pearcy
1986b; Pons a Pearcy 1992; Kiippers a

a kol. 2005;

Rlzné

Rast a alokace

razné

Pearcy 1993; Kulheim a kol. 2002; Leakey

Smith a Martin 1987a; Nicotra a Pearcy
1900; Pfitsch a Pearcy 1992; Sims a

a kol. 2003, 2005,; Kubien a Sage 2004

35



Vétsina v tabulce uvedenych hodnotitek je dosti dil¢ich a casto adaptaéné
protichidnych. Podobné, spiSe vyjimecné koreluji s rovnovaznymi parametry
fotosyntézy tak, aby vsouhrnu dochézelo ke zvyhodnéni asimilace rostlin.
Nejkomplexné&j$i je hodnoceni ristu a alokace zdroji (posledni fadek tabulky).
Nejpiiméjsi fotosyntetické meéfeni je pak ziejmé integrativni piijem CO, ve
sttednédobém az dlouhodobém horizontu srovnavajici stalé a dynamické svétlo
o stejném uhrnu toku fotond. Piiklad takového meéfeni je na obrazku 10. I diléi
rovnovazné a Kkinetické parametry fotosyntézy a souvisejicich procesti (dychani,
elektronovy pienos, transpirace, fotoinhibice...) v§ak pro nas maji velky vyznam —
pomdhaji nam mechanisticky pochopit kroky adaptace rostlin na jejich prostredi,

pfipadné¢ omezeni, které znemozinuji dosazeni optimality (modelované podle rtzné
vérnych modelit).

P3enice (Triticum aestivum) Bér (Setaria macrostachya)
23 23 g
—o— Sunflecks (0,675) §] —— Sunflecks (0,570)
18 - —s— Kontrola (0,610) 18 —s— kontrola (0,474)
13 13
w8 8
E s 3
g i
E 2 o B
§ Celézie {Celosia argentea) Laskavec (Amaranthus caudatus)
T 23
.E —— sunflecks (0,496) 23 . —— sunflecks (0,655)
g 18 —=—kKontrola (0,357) 18 - _,“"Y}I —=— kontrola (0.490)
al 5
Q
'z 13 4 13 |
8 - 8 1
3+ 3 !
2 % ® -y T 2 - R 3 8 .
(1] 1000 2000 3000 0 1000 2000 3000

Cas (s)

Obr. 10. Porovnani rychlosti asimilace CO, ¢tyf druhi rostlin péstovanych od vyseti 33 dni ve
stalém svétle stfedni intenzity (pIné symboly) nebo v dynamickém svételném rezimu (prazdné
symboly). Podrobné podminky péstovani viz Kubasek a kol. 2013. Mladé, pIn€ rozvinuté listy
rostlin obou kultivaci byly pied sklizni méfeny ve stejném dynamickém rezimu: Prvnich 40 min
(2400 s) se po 5 minutach stiidala vysoka (1000 pmol m™ s™) a nizka ozafenost (90 pmol m™ s”
". Poslednich 20 min tvofilo stalé svétlo integralng stejné intenzity (545 umol m™ s™ ). Hodnoty
v zavorkach udavaji podil mezi integralni asimilaci béhem svételnych skvrn a odpovidajici stalé
ozarenosti. Z obrazku vidime, ze 1/ vdynamickém svétle rostliny vzdy na jednotku
dopadajicich fotont asimilovaly méné nez ve stalém svétle (36—68 %), 2/ vice znevyhodnény
byly druhy s nizkou fotosyntetickou kapacitou (Celosia) a 3/ rostliny péstované v dynamickém
svételném rezimu (,,sunflecks®) jej byly schopny vyuzivat vzdy vyhodné&ji, nez jedinci bez této
zkuSenosti. Svislé osy: asimilace CO, (umol CO, m? s™), vodorovné osy: &as (s).
(Nepublikované vysledky z experimentu Kubasek a kol. 2013).
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3.1. Rovnovazné aspekty fotosyntézy

Prestoze tabulka nabizi fadu parametrti k hodnoceni kinetickych aspektti fotosyntézy,
zékladni rovnovazné parametry, jako je Apax, dychéani, kompenzacni ozéafenost ci
kvantovy vytézek asimilace CO,, v ni chybi (tabulka by neimérné narostla citacemi,
nebot’ napiiklad Apax méti t€émeét vSechny studie). Lze pritom dokézat, Ze i v mnohych
dynamickych svételnych rezimech, je pro uhrnnou asimilaci a rast (v pfirodé se
vyskytujici) variabilita rovnovaznych parametrti zasadnéjsi, nez je variabilita aspektt
kinetickych (Stegemann a kol. 1999). Tato skutecnost vsak byva ¢asto opomijena.

Maximalni fotosynteticka kapacita - A gy
Stinné listy mivaji Apax obvykle 3=5x nizsi nez listy slunné (Boardman 1977, Givnish
1988). Pravé u stinnych listd tak Apa vazné omezuje efektivitu vyuzivani svételnych
skvrn (viz rovnovazny aspekt limitace a obrazek 7). Jeji zvySeni se zda byt
nejucinnéjSim prostfedkem zvySeni asimilace v kratkych zablescich vysoké ozéfenosti.
Amax VEtSinou pozitivné koreluje s (temnotnim) dychanim (Azcon-Bieto a Osmond
1983, Whitehead a kol. 2004) a tudiz se vysokd Amax patrné nevyplati (= nevede
ke zvySeni uhrnné Cisté asimilace) listim, které setrvavaji dlouhodobé v hlubokém
stinu. Prestoze dychani daného listu pfi stalé teploté t€sné€ souvisi s uhrnnou asimilaci
béhem minulé fotoperiody (Azcén-Bieto a Osmond 1983, Whitehead a kol. 2004), pro
rizné listy a druhy plati podobna korelace i vzhledem k fotosyntetické kapacité, bez
ohledu na to, do jaké miry je realizovana (van der Werf a kol. 1994, Dewar a kol. 1998,
Wright a kol. 2004, obrazek 11). Tyto korelace pro velké soubory ekologicky
rozliénych listd nebyvaji nikterak tésné a podle mého nazoru ,negativni spiazeni®
fotosyntetické kapacity a dychani nebude tim hlavnim divodem nizké fotosyntetické
kapacity stinnych listd'®. Pro¢ maji podrostové druhy vyssich rostlin, které zakouseji
svételné skvrny, tak ,zbyte¢né nizkou™ fotosyntetickou kapacitu (z pohledu
optimalizace vyuzivani svételnych skvrn), se nevi. Jedno mozné vysvétleni ukazi
v kapitole vénované adaptacim kinetickych aspektd limitace. Podobné se nevi, zda
variabilita zavislosti Apax @ Rgak pro ekologicky kontrastni druhy a listy miize
vyznamn¢ odrédzet adaptaci k vyuZzivani proménné ozarenosti.

Jak souvisi fotosynteticka kapacita s casovou distribuci dané thrnné ozafrenosti,
se nevi. Kfidlatcoplodé semenace péstované v kratkych (pfiblizn€ 3 min) a dlouhych

" Tan Wright a Peter Reich (Wright a kol. 2004) shromazdili a &asten& zpracovali rozséhly soubor dat
strukturnich, biochemickych a fyziologickych vlastnosti listti z celého svéta a prakticky vSech biomti.
Soubor, ktery ¢itd 2548 méteni, ptiblizn¢ 2000 druhi ze 175 lokalit (podklady od 33 vyzkumniki), je
rozsahlym souborem listovych charakteristik, ktery nema obdoby. Ovsem nékteré proménné jsou netplné
(naptiklad dychani je uvedeno jen u 259 polozek), coz omezuje moznosti srovnavani. Z tohoto souboru
hodnot Ize zjistit, Ze fotosynteticka kapacita s temnostnim dychanim (oboji log.) vsech pFipadii koreluji
uspokojivé, pokud jsou pogitany na jednotku biomassy (R”= 0,58), viak jen slab&, pokud jsou hodnoty
udany na plochu listii (R*= 0,19). Podobné& slabou korelaci Ize vidét na mych mechovych méfenich,
obrazku 11 (korelace by téméf vymizela, pokud odstranime nékolik nejvyssich hodnot dychani). Nektefi
autofi vSak u kolektivnich soubori dat obdrzeli t&sné&jsi korelace i vztazeno na plochu. Naptiklad Givnish
(1988) dosahl R*= 0,755 pro 32 pozorovani.
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(7 min) skvrnach stejné uhrnné intenzity (3,3 mol m? den™) mély nepatrnd vyssi
kapacitu v dlouhych skvrnach, ve kterych ovSem vykazovaly 4 krat rychlejsi rast
(v disledku rovnovéaznych i kinetickych aspektli, znevyhodnujicich vzdy .,pomale;jsi
rezim"; Leakey a kol. 2003b). V mnohem kontrastnéj$im pokusu (6 s vs. 8§ min svételné
skvrny) na Alocasia macrorrhiza nebyly shleddny prikazné rozdily ve fotosyntetické
kapacité mezi rezimy (Sims a Pearcy 1993). Ob¢ studie tak naznacuji, Ze fotosynteticka
kapacita neni piili§ zavisla (a tedy ani adaptabilni), na rtizné ¢asovani stejné thrnné

ozafenosti.

Dychani

Temnostni dychani se zdd byt jinak regulovdano u slunnych a stinnych
list/rostlin. U Spendtu (slunny druh) intenzita respirace nejtésnéji korelovala
s dostupnosti asimilatl, zatimco u Alocasia odora (stinny druh) s poptavkou po ATP
(Noguchi a Terashima 1997).

Prestoze modely dychani rostlin existuji (Cannell a Thornley 2000, Thornley a
Cannell 2000), jde spiSe o modelovani vztahu dychani k procesim (asimilace, rust,
redukce nitrath...). Dostate¢n¢ konkrétni popis vztahu dychani a potencidlu
(fotosyntetické kapacité, Apa) nam stale chybi. Pokud vsak rozdélime dychani na
rustovou a udrzovaci slozku, bude ziejmé, pro¢ dychani ma jistou nenulovou hodnotu,
pod kterou neklesne ani pfi nulové realizované asimilaci (Amthor 2000). Ani tento
ptistup vSak pln¢ nepfedpovi (empiricky) ani nevysvétli (mechanisticky piistup)
zavislost fotosyntetické kapacity a dychani.

Nikterak tésny vztah dychani a fotosyntetické kapacity nds ziejmé také nemusi
prekvapovat, pokud vime o extrémni flexibilité rostlinného mitochondridlniho dychani.
Dva elektronové ,.bypasy™ umoznuji (adaptivné?) disipovat energii prodychavanych
metaboliti vteplo a ménit pomér produkce ATP/NADH. Dnes tedy rozdélujeme
rostlinnou respiraci na ristovou, udrzovaci a plytvaci slozku, proti jednodussimu
plytvaci slozky vsak stale rozumime jen malo.

Diky ptevazujici heterotrofni biomase vétSiny rostlin byvéa prodychdno mnohem
vice asimilat, nez bychom odvodili z poméru dychéni a asimilace listd. Pro rychle
rostouci zeméedélské kultury mize byt prodychano 30-50 % asimilat, zatimco u
borealnich lesti mize jit az o 70 % (Amthor 2000).
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Kompenzacni ozarenost a kvantova ucinnost asimilace CO;

Kompenzaéni ozafenost (ustaleny tok fotonti v oblasti 400-700 nm, pii kterém
fotosyntéza prave vyrovnava produkci CO, katabolickych procestt) se pro ekologicky
kontrastni druhy miiZe pohybovat v pomé&rng Sirokém rozsahu (2-40 pmol m™ s™)
a souvisi zejména s teplotou listu a thrnnou dlouhodobou ozéfenosti (Boardman 1977).
Kompenzaéni ozafenost listi ma navic velmi nepiimy ekologicky vyznam, protoze
nezelend biomasa (kofeny, stonky, plody), kterou listy ,,zivi, téméf u vSech cévnatych
rostliny. Kompenzacni ozafenost starych stromi, které uz téméf nerostou, se blizi
uhrnné ozétenosti, kterou jejich koruny absorbuji, a to je jednou z hypotéz, pro¢ jiz
(témef) nerostou (Givnish 1988). Pearcy a Calkin (1983) porovnavali asimilaci
sympatrického C; druhu (Claoxylon sandwicense) a C4 (Euphorbia forbesii)
(polo)stromu v podrostu Hawaiského lesa (typicka difusni ozéafenost okolo 20 pmol m™
s1). C4 druh mé&l oproti C3 dle o&ekavani vyssi fotosyntetickou kapacitu (7 vs. 4 pmol
m?s™), ale diky vy3§imu dychani téZ vyssi kompenzaéni ozafenost (6,3 vs 1,7 pmol m?
s1). Vzhledem k primérné difusni ozafenosti v podrostu byly viak oba stromy schopny
udrzovat pozitivni uhlikovou bilanci po vétsinu dne (p¥i ozafenosti 20 umol m™ s™ byla
asimilace u obou druht mezi 0,8—0,9 pmol m? s”; Pearcy a Calkin 1983). V navazujici
studii autofi prokazali velmi podobné parametry fotosyntetické indukce a efektivitu
vyuzivani kratkych skvrn (v€etné postiluminaéniho pfijmu CO;) u obou druhti. Limitaci
asimilace oznacuji za ,,pfevazné nestomatalni (Pearcy a kol. 1985). Intercelularni
koncentrace CO, klesajici mezi 2. a 4. minutou indukce u E. forbesii na 60 umol CO,
mol™, ale podle mého nazoru priduchovou limitaci napovida (i kdyZ jde o C4 druh).
Velmi nizka kompenzatni ozafenost 2 pmol m™ s (mnohem niZ§i neZ podrostova
difuzni ozafenost) byla zjisténa téz pro Adenocaulon bicolor v hlubokém zastinu
(Pfitsch a Pearcy 1989b).

Kvantovy vytézek asimilace CO, (pocate¢ni sklon zavislosti asimilace na
ozatenosti) je parametr velmi neadaptivni. U C; rostlin zavisi na teploté a poméru
[CO,]/[0,] v misté karboxylace, u Cy4 rostlin je za béznych podminek témét invariantni
(Ehleringer a Bjorkman 1977, Skillman 2008.). Pokud jeho hodnoty vyrazné klesaji pod
teoretické predpoveédi (0,04-0,06), svedéi to o stresovém ovlivnéni rostlin, prevazné
fotoinhibici (Long a kol. 1994). Mechorosty a liSejniky mivaji kvantovy vytézek na
plochu porostu nizsi, (0,02—0,04; viz nize; Vondrak a Kubasek 2013). Protoze kvantovy
vytézek asimilace vyznamné koreluje s maximalnim kvantovym vytézkem fluorescence
(Fv/Fn), je toto jednoduché fluorescenéni meéfeni povazovano za pomeérné veérné
hodnotitko stresu/fotoinhibice (Maxwell a Johnson 2000). Zminim jesté recentni praci,
ktera naznaGuje, Ze pii extrémné nizkych ozéafenostech (< jednotky pmol m? s™) mize
kvantova uc¢innost klesat k nule a nikoli se blizit k asymptot¢, jak se bézné piedpoklada.
To by piedstavovalo dal§i znevyhodnéni fotosyntézy v hlubokém zastinu, svitani a
soumraku (Kirschbaum a kol. 2004).
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Obr. 11. Korelace mezi temnostnim dychanim (Rgyax) a hrubou fotosyntetickou kapacitou (A goss
= Anax T Ryar, 0b0ji v pmol CO, m?s’, pti 20 °C a A, pfi saturaéni ozafenosti 1200 pmol m’
> s a [CO,] = 2000 ppm) pro 17 druhti mechii a jatrovek ze slunnych a stinnych lokalit
(Atrichum undulatum, Fontinalis antipyretica, Plagiochilla asplenioides, Chilloscyphus
polyanthos, Polytrichum formosum, P. commune, Pleurozium schreberii, Brachythecium
rutabulum, Dicranella heteromalla, Lophocolea bidentata, Syntrichia ruralis, Grimmia
pulvinata, Ceratodon purpureus, Racomitrium canescens, Funaria hygrometrica, Plagiomnium
affine, Scleropodium purum). Sklony korelacnich ptimek se prikazné neliSily mezi stinnymi a
slunnym porosty (p = 0,12), proto byly skupiny spojeny a proloZeny spolecnou regresni funkci.
Regresni rovnice, koeficient determinace a 95% regresni pasy jsou zobrazeny (Kubasek,
nepublikovano).
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Jak vidime, zakladni rovnovazné parametry fotosyntézy listu (zejména
fotosynteticka kapacita) se tedy mohou vyznamné lisit podle uhrnné ozéfenosti, ve které
list vyristal (vS8ak mnohem méné pak podle ¢asové distribuce této ozéafenosti — vzoru
svételnych skvrn).

Jak je to vSak u existyjicich listi, které se dostanou do novych svételnych
podminek? List Alocasia macrorrhiza se pti zméné svételného prostiedi z nizké na
vysokou ozafenost aklimoval v horizontu 4 az 6 dni. Listy, které v dobé zmény vyrazné
rostly, byly schopny adaptace vyznamné (véetné zvySeni tloustky), listy dosahnuvsi jiz
kone¢né plochy vsak jen velmi omezené. PIné adaptace vSak byl schopen pouze list
noveé vytvofeny v prostiedi s vysokou dostupnosti svétla (Sims a Pearcy 1992).

Za rovnovaznou adaptaci k dynamické ozatfenosti mizeme snad povazovat i
zvySeni bo¢ni difuzivity listu pro CO, prostiednictvim homobarické architektury

4 CO, tak mize difundovat z neosvétlenych &asti do osvétlenych. Pravé u

listu
homobarickych listii a vysoké prostorové heterogenité ozarenosti (,,sunflecky jemného
zrna®), byla prokazana vyrazna stimulace fotosyntézy pii nizké priduchové vodivosti
v porovnani se situaci, pokud by bo¢ni difuse nebyla mozna, nebo v porovnani s listy
heterobarickymi (které maji bo¢ni vodivost nizsi). ProtoZe vétSina podrostovych druhti
ma homobarické listy, povazuji autofi homobarii za vyznamnou adaptaci k vyuzivani
dynamického svétla (Pieruschka a kol. 2010).

Pokud uvazujeme v duchu optimality, nem¢li bychom zapominat, Ze kritériem
optimalniho vyuziti fotosyntetického aparatu neni jen thrnna c¢ista asimilace. Pro
uhlikovou a energetickou ekonomiku listu a celé rostliny je vyznamna doba, za kterou
fotosyntéza ,,splati investi¢ni naklady“ do fotosyntetizujiciho organu (listu). Rust
slunnych listi mize byt takto ,,amortizovan“ béhem né&kolika dnid, zatimco pro list
stinny to muze trvat 60—150 dni (Sims a Pearcy 1992).

3.2. Kinetické aspekty fotosyntézy

K hodnoceni kinetickych ukazatel fotosyntézy se pouzivaji pfevazné parametry
uvedené v tabulce 4. Byvaji velmi ¢asto méfeny a povazuji se v dynamické ozarenosti
za adaptivnéj$i nez aspekty rovnovazné. Kinetické i rovnovazné aspekty jsou vSak ve
vzajemné vazbe.

Fotosyntetickd kapacita byla nepfimo Umérnd schopnosti udrzovat vysokou
fotosyntetickou indukci (vysokou aktivitu enzymi fotosyntézy) pocas nizké ozatenosti
u 18 druhd rozdilnych ekologickych pozadavkl (stinné druhy, rychle rostouci druhy
slunné a pomalu rostouci slunné druhy chudych stanovist. Stinné druhy soucasné
udrzovaly oteviengjsi priaduchy b&hem zastinéni (Ogren a Sundin 1996). Fotosyntetickd

' Homobarické listy vykazuji kontinuum mezibun&&ného vzduchu. Naproti tomu listy heterobarické jsou
vybézky koncovych zilek hermeticky rozdéleny na malé oblasti (tzv. areoly) o plidorysné plose nékolika
desetin mm?, které s atmosférou spojuje jeden az n&kolik desitek praduchid. Vétsina slunnych a vysoce
produktivnich druhti je heterobarickych.
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kapacita i schopnost udrzovat fotosyntetickou indukeci vSak synergicky prispivaji k
ucinnéjSimu vyuzivani svételnych skvrn stinnymi druhy. Na tomto ptikladu tedy
vidime, Ze nékteré pozadavky jsou protichidné a pravdépodobné nemuize byt dosazeno

maximalni optimalizace ve vSech dimenzich soucasné.

1. Dimenze:svételnd fotosyntetickd indukce
Rychlost fotosyntetické indukce se velmi 1isi jak mezi druhy, tak prostfedimi, kde
rostou. Zajimavé je, Ze vétSina variability jde na vrub otevirani pruduchi, zatimco
biochemické komponenty indukuji s mnohem pevnéj$imi ¢asovymi konstantami (Mott a
Woodrow 2000). IT50 napiiklad siln€ koreluje s pocatecni vodivosti priduchi (Gsiyi)
v dobé piichodu silné ozatenosti (Kirschbaum a Pearcy 1988, Allen a Pearcy 2000a).
Casy k dosazeni vyssiho stupné indukce (IT90) pak souvisi s vodivosti praduchi jests
tésngji. Diky tomu, Ze jsou ,,praduchy pomalé®, trva dosazeni IT90 bézné¢ 7-40 min od
prichodu silné ozafenosti (rozsahlejsi piehled je v Naumburg a Ellsworth 2000). Mezi
nejrychlejsi indukce mezi cévnatymi terestrickymi rostlinami s praduchy patii méteni u
Nothofagus kunninghamii, ktery ponechaval Siroce oteviené priduchy i ve stinu a ty tak
nepiedstavovaly vyznamnou limitaci fotosyntézy (Tausz a kol. 2005). Autofi ziskali
IT90 piiblizné 4 a 2 minuty (pro listy v koruné a na obvodu), coZ je srovnatelné
sindukci u mechorostt, které priaduchy na gametofytu nemaji (Cui a kol. 2008,
Kubések a kol 2014).

Pro¢ vétsina rostlin ve stinu pfivird priduchy je zifeymé — musi Setfit vodou.
Mén¢ ziejmé je, pro¢ se nevyvinuly rychlejsi praduchy; kdyz tada studii ukazuje, ze
limitace rychlosti otevirani priduchi je pro celkovy pfijem CO, dulezita (Allen and
Pearcy 2000b). Nekteré studie naznacuji, Ze se muze opravdu jednat o ,.evoluéni
constraint“'>. Naumburg a Ellsworth (2000) ve svém prehledu ukazuji, Ze otevirani
priducht u jehlicnanii (evoluéné starsi skupina) je pomalej$i nez u krytosemennych
(mlads$i skupina). Zajimavé je, Ze autofi nenaSli pfimy vztah mezi rychlosti
fotosyntetické indukce a stinotoleranci druhi. Patrné nejrychlejsi priduchy maji travy a
Sachorovité (evoluéné velmi mladé skupiny; Knapp 1993). Johnsson a kol. (1976)
v pomérné robustni studii ukazali, Ze ¢inkovité pruduchy trav reaguji rychlym
oteviranim na modré svétlo, zatimco pro ledvinité pruduchy dvoud€loznych byl efekt
modrého a cCerveného svétla srovnatelny a otevirani jejich priduchti bylo vzdy
pomalejsi, nez u trav a ostiic. Podobné, n€kolikanasobné rychleji otevirala praduchy Cy4
trava cukrova titina neZ dvoudélozna sdja (Grantz a Zeiger 1986). Vysoka citlivost na
modré svétlo, kterou pozoroval Johnsson a kol. (1976), byla vSak pozorovéna i u
bfe¢tanu (Hedera helix), po pfidani pouhych 15 umol m? s’ modrého svétla
k ustalenému toku 500 pmol m? s svétla erveného (Karlsson a Assmann 1990).
Assman (1990) prokazal vyssi citlivost priduchit k modrému svétlu i u dalSich dvou

'3 _Evolu¢ni constraint“ je sofistikovangjsi vyjadieni nazoru: Evoluci se to z naseho pohledu nepodafilo
udélat Iépe, ale my nevime proc.
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dvoudé€loznych druhti (Commelina communis a Paphiopedium harrisianum). Tato
reakce byla prohloubena pii nizké intercelularni koncentraci CO;, a naopak utlumena
v suchém vzduchu.

Ve vlhkém vzduchu se priduchy obecné rychleji oteviraji, nez zaviraji (cyklus:
ze tmy na svétlo a zpét). ZvysSujici se gradient vzdu$né vlhkosti mezi listem a
atmosférou vSak tuto asymetrii vyrovnava, urychlujice zavirdni praduchti po skonceni
svételné skvrny (Assmann a Grantz 1990, Tinoco-Ojanguren a Pearcy 1993a).

Obecna optimalita praduchtl je téZko testovatelna, nebot’ jejich chovani silné
ovliviiuje nékolik faktort (svétlo, vlhkost, COs...), jejichz soubézné vyuzivani praveé
maji praduchy optimalizovat. Existuji sice teorie optimalniho chovani priducht
(Cowan 1977, Collatz a kol. 1991), ty jsou vSak pouzitelné v ustdleném stavu, ale
nejsou schopny napiiklad urcit, jak rychle by se priduchy mély otevirat (zavirat), aby to
v daném heterogennim prostiedi bylo optimalni.

Byliny vétSinou vyraznéji pfiviraji priiduchy v Seru, nebot” maji vétsi potiebu
Setfit vodou. Naopak dreviny (Iépe ziskavajici vodu hlubokymi koteny) vykazuji pti
zménach ozéafenosti mensi amplitudy v priduchové vodivosti, coz vede k nizsi
efektivité vyuziti vody, ale k lep§imu vyuzivani dynamického svétla (Knapp a Smith
1990). Epifitni a hemiepifitni druhy kapradin a fikusi vykazovaly zase pomalejsi
indukci (zejména diky niz$i pocatecni otevienosti priduchi) nez kotfenici druhy
stejného biotopu (Zhang a kol. 2009). Autofi vysvétluji nizsi efektivitu vyuzivani
dynamické ozatenosti jako dan za potiebu hospodéarnéjsiho vyuzivani vody u epifitnich
druhti. Ve studiich, kde byly srovnavany strukturné¢ a ekologicky blizké druhy vSak
rychlost otevirani praduchii ¢asto pozitivné korelovala se stinotoleranci. Tak tomu bylo
u 4 opadavych temperatnich stromt (Woods a Turner 1972).

Rychlost svételné aktivace Rubisco (na rozdil od deaktivace, viz dale)
vykazuje b&Zné jen nizkou variabilitu (Ogren a Sundin 1996, Mott a Woodrow 2000).
Prestoze slunné druhy chudych stanovist (pomalurostouci) indukovaly pomaleji
(IT90 = 32 min) nez rychle rostouci slunné druhy (IT90 = 18min), ¢astecné i diky
pomalejsi aktivaci Rubisco (pfimé méteni enzymové aktivity), mnohem vétsi podil na
tomto rozdilu v indukci nesly priiduchy (Ogren a Sundin 1996). Podobné bazalka
(Ocimum basilicum) a netykavka (Impatiens walleriana), péstované v stalém svétle
(silné i slabé intenzity), indukovaly Rubisco stejné rychle, jako jedinci péstovani
v dynamickém svétle. Prikazné se tato rychlost neliSila ani mezi zkoumanymi druhy
(Ernstsen a kol. 1997). Pro¢ se rychlostni konstanta svételné aktivace Rubisco jevi tak
neadaptivni, se pfilis nevi.

Na druhou stranu vsak existuji i prace, které prokazuji odlisné rychlosti aktivace
Rubisco mezi ekologicky kontrastnimi druhy. Pourouma bicolor spp digitata byla
nejsvétlomilnéjsi z podrostovych druht v nasledujici studii a vyzadovala jen 3 min k
dosazeni 75 % maximalni rychlosti karboxylace Rubisco (Vcmax). Zbyvajici dva druhy
snasely hlubsi stin a 75 % Vcmax dosahovaly béhem 4 az 5 minut. A, se mezi druhy a
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svétlinovym a podrostovym rlistem meénila v uzkém rozsahu 4.5 az 6,5 umol m? s’ ;

nejniz$i u P. bicolor rostouci ve stinu (Rijkers a kol. 2000). Zda se tedy, ze rychlost
aktivace Rubisco byla v tomto piipad¢ negativné ovlivnéna hlubokym stinem, spiSe nez
by byla adaptivni k rychlému vyuzivani svételnych skvrn tohoto prostiedi.

Recentni Ceska studie piinadsi piekvapivy vysledek, ktery vyzyva k dal§imu
badani na toto téma: List buku (Fagus sylvatica), ozateny svétlem s2/3 modrym
podilem, indukoval Rubisco vyznamné rychleji (T = 540 s), nez listy stejného stromu

indukované svétlem s 2/3 cervenym podilem (T = 1680 s). Vliv podilu ¢erveného a
modrého svétla pfitom nemél prikazny vliv na kinetiku otevirani praducht
(Kosvancova-Zitova a kol. 2009)! Buk je viibec ¢astym druhem pouzivanych pfi studiu
dynamické fotosyntézy. Rychlost indukce u n& nékdy koreluje se stinotoleranci
(Kiuppers a Schneider 1993).

Prestoze rychlost fotosyntetické indukce u vétSiny rostlin (prikazné) nekoreluje
se stinotoleranci (Naumburg a Ellsworth 2000), ukazuje se zavisla na Zivotnosti listt.
Panamské tropické druhy s listy Zijicimi piiblizn€ 1 rok mély IT90 v rozsahu 3—6 minut,
zatimco listy Zijici pfes 4 roky potfebovaly 11-36 minut k dosaZeni stejného procenta
indukce (Kursar a Coley 1993). Ptestoze autoii neprovedli mechanistickou dekonvoluci,
na zékladé nizkého vlivu zvySené koncentrace CO; na parametr IT90 tvrdi, Ze za
rozdilnou rychlosti indukce stoji nejspiSe hlavné vlivy biochemické, ponejvice rychlost
aktivace Rubisco.

Existuje fada praci o biochemické regulaci Rubisco (zejména v interakci s jeho
aktivazou chaperonového typu, majici lehky a tézky fetézec odlisné funkce; Portis 1995.
Zhang a kol. 2002) a karboxylace obecné'®. Jen minimum praci se viak vénuje kinetice
aktivace tohoto systému s ohledem na dynamické svétlo. O adaptivnim potencidlu
aktivace Rubisco méame tedy jen kusé informace. Mott a Woodrow (1993) ziskali
casové konstanty aktivace Spenatové Rubisco mezi 2 a 6 minutami (delsi pii indukei ze
tmy vs. slabého svétla a pti nizké koncentraci intercelularniho CO,). V jiné studii pomér
koncentraci Rubisco aktivaza/Rubisco siln¢ pozitivné koreloval s rychlosti aktivace
Rubisco u starnoucich listi ryZe. Pokud vsak byla pocateéni ozafenost relativné vysoka,
souvisela rychlost aktivace pii dal§im zvySeni ozafenosti vice s listovou koncentraci
CO; a tudiz s limitaci karbamylaci Rubisco (Fukayama a kol. 1998).

Mott a Woodrow (2000) postuluji, Ze optimum alokace bilkoviny mezi Rubisco
a Rubisco aktivazu je jiné pro dosaZeni maximalni fotosyntetické kapacity a jiné pro
maximalizaci rychlosti indukce. Z jejich modelu ovSem plyne, Ze maximalizace
rychlosti aktivace snizi fotosyntetickou kapacitu nejvyse o nékolik procent proti situaci
maximalizujici Vepay (misto malé ¢asti Rubisco je v listu Rubisco aktivaza). Vysvétleni,

' Vsadim se, ze — podobné jako ja — ptiblizn& 90 % publikaci, jez schraiiujete, je z poslednich dvou
dekad. Ptesto a proto bych rad zdtiraznil, Ze zlata éra vyzkumu regulace karboxylaénich reakci
fotosyntézy spada ptiblizné do let 1980 — 1993 a je spojena ponejvice se jmény: Leegood, Walker,
Kirschbaum, Furbank, vonCaemmerer, Laisk, Mott, Woodrow, Seemann, Sharkey, Stitt, Sassenrath-Cole,
Sage, Laing, Prinsley a dal§imi.
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Ze by Rubisco aktivaza ubirala na fotosyntetické kapacite, diky tomu, Ze ,,zabira misto*
Rubisco, tedy pro pochopeni konzervativnosti kinetiky Rubisco patrné neni dostatecné.

Biochemicka aktivace rychlych komponent (souvisejici s regeneraci Ribulosa-
1,5-bisfosfatu, RuBP) je z hlediska adaptibility snad jest¢ méné prozkoumana. Diky
tomu, Ze tyto komponenty se plné aktivuji béhem 60 az 120 s (a to pfi vyznamné nizsi
ozatenosti neZ Rubisco nebo priduchy), nepovazuji se vétS§inou za vyznamné omezeni
fotosyntézy v proménném svétle (Sassenrath-Cole a Pearcy 1992). Pearcy a kol. (1996)
vSak ve svém piehledu cituji i prace, které shledaly rychlé komponenty vyznamné
omezujicimi piijem uhliku v pfirodnich, pfevazné nelesnich biotopech.

Pokud indukce neprobihd z uplné tmy (list adaptovany na slabé svétlo),
nezanedbatelna ¢ast fotosyntetické indukce probehne jesté mnohem rychleji — jednotky
sekund. List Alocasia macrorrhiza adaptovany 2 hodiny v 10 umol m™ s™' byl nahle
vystaven 500 pmol m? s™. Dramaticky rist fotosyntézy b&hem prvnich 5 sekund &inil
v bézné atmosféte vzdy vice nez 50 % celkového vzestupu asimilace, ke kterému doslo
béhem 90 sekund (oblast indukce rychlych komponent). Divodem byly casteéné
aktivované reakce regenerujici RuBP jiZ pfi ozafenosti 10 pmol m? s (Kirschbaum a
Pearcy 1988b). Vysoka citlivost téchto reakci na svétlo zapficinuje to, Ze jen malokdy
béhem fotoperiody je fotosynteticky aparat zcela neindukovan.

Rychlost indukce biochemickych komponent se sice povazuje za malo
variabilni, vSak vétSinou byla studovdna u nestresovanych rostlin. U Spendtu
péstovaného v nedostatku fosforu byla biochemicka indukce vyznamné pomalejsi nez u
»hetrapenych® rostlin, diky pomalé vystavbé fosforylovanych intermediati Calvinova
cyklu (Prinsley a Leegood 1986).

Nizka adaptabilita ¢asovych konstant aktivace biochemie vSak neznali, Ze by
tyto konstanty neprojevovaly variabilitu. Zobrazovaci fluorescence napiiklad ukazala
nejen ruznou rychlost otevirdani priducht (pozdnéjsi faze indukce), ale zaroven
vyznamnou heterogenitu aktivace biochemie v prvnich 10 minutich indukce u Rosa
rubiginosa (Bro a kol. 1996). U listii Spendtu byla zase nésledna indukce karboxylace
piiblizné dvojnasob rychlejsi, pokud ,.stinnd* ozafenost piesahovala 135 pmol m™ s,
Nad a pod touto prahovou hodnotou ¢asové konstanty aktivace pomalych procesi
biochemie pfitom téméef nezavisely na pocate¢ni ozatrenosti (Jackson a kol. 1991).

Vsechny kroky fotosyntetické indukce spolu (rtizné tésn€) souvisi. U
biochemickych komponent bychom to cekali sndze. Vzhledem k tomu, Ze zdsadnim
krokem aktivace Rubisco je vazba CO, (karbamylace), ma na jeho kinetiku jisty vliv
(pti vysSich urovnich pocate¢ni ozarenosti, a/nebo v pozd&j§i casti indukce) i
intercelularni koncentrace CO,, ktera souvisi s kinetikou priduchti. (Mott a Woodrow
1993, Hammond a kol. 1998). Korelaci mezi priduchovou vodivosti a pocatecni
aktivitou (R*= 0,67) a % karbamylace (R*= 0,69) Rubisco byl napf. prokdzan v hustém
porostu s¢je (Pearcy a Seemann 1990). Pomérné té€sny vztah kinetiky praduchii a
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biochemické aktivace byl nepifimo odvozen i z gasometrickych méfeni (Allen a Pearcy
2000a,b).

2. Dimenze: udrzovani fotosyntetické indukce pri nizké ozdrenosti
Rychlost ztraty biochemické aktivace a zavirani priduchii po skonéeni velké ozarenosti
se vmnoha studiich ukazuje variabilngjsi a adaptivnéj$i k vyuzivani dynamického
svétla, neZ rychlost vlastni fotosyntetické indukce (Naumburg a Ellsworth 2000).

Rychlé komponenty (pievazné fruktdza-1,6-bisfosfataza) deaktivuji sice rychle
(polocas 2,5 minuty), vSak o néco pomaleji, nez probiha jejich opétovna aktivace, ke
které stadi PAR tok asto kolem 70 pmol m? s (Sassenrath-Cole a Pearcy 1994).
K udrZeni ¢astecné aktivovanosti rychlych komponent vSak ziejmé postacuje ozarenost
jesté mnohem nizsi. U Alocasia macrorrhiza byla sledovana ucdinnost vyuzivani
5 sekundovych svételnych pulsti (LUE), prokladanych 60 sekundy tmy nebo nizké
ozéfenosti (10 a 4 pumol m? s ). Pln& indukované listy vyuZivaly pulsy sasi 150%
ucinnosti v porovnani se stalym svétlem (viz definice v tabulce 4). Pokud pulsy
prokladala tma, doslo béhem 20 minut ke ztrat¢ indukce a poklesu LUE pulst piiblizné
na 50 %. 10 umol m? s téme zabranilo poklesu LUE; 4 pmol m™? s™ vedlo k poklesu
LUE piiblizn¢ k 100 % (Kirschbaum a Pearcy 1988b). O adaptivité¢ rychlych
komponent se mnoho nevi. Vidime vSak, ze i v hlubokém stinu udrzuji ¢aste¢nou
aktivovanost, ¢imz minimalizuji ztratu potencidlni asimilace, kterou zpasobuji.

Pro vycisleni miry limitace/indukce rychlych komponent potiebujeme byt
schopni méfit fotosyntézu kratce po nastupu vysoké ozarenosti (diive nez tyto
komponenty opétovné aktivuji). Parametr IS5 (mira indukce po 5 s vysoké ozafenosti; v
tabulce 4 neuveden) je asi nejustalenéj$im takovym meéfitkem. K jeho ziskani je vSak
tfeba gasometricky systém s rychlou odezvou, a proto jsou prace, pracujici s podobnymi
parametry, vzacné (Pearcy a kol. 1996). Alternativu pfedstavuje biochemické urceni
poméru molarni koncentrace RuBP vici aktivnim mistim Rubisco. Pokud je tento
pomeér nizsi nez 1,5 az 2, povazuje se regenerace RuBP za limitujici (Sharkey 1989).

Rychlost aktivace a deaktivace Rubisco je velmi asymetrickd. Po noci Rubisco
aktivovala v silné ozafenosti s poloCasem 5 minut, zatimco jeho deaktivace ve stinu
probihala mnohem pomaleji, s polo¢asem 24 min (Sassenrath-Cole a Pearcy 1994).
Indukéni stav IS60 po 10 minutach zatemnéni negativné koreloval s fotosyntetickou
kapacitou u 8 stinotolerantnich (R*= 0,83) a 5 (polo)slunnych druhti (R?= 0,69; prehled
v Naumburg a Ellsworth 2000; korelace Kubdasek). Kiippers a kolegové (1996) provedli
rozsahlé srovnani dvaceti tif sukcesné rizne€ pokrocilych druhii dfevin ze dvou destnych
lesii. Korelovali dynamické parametry fotosyntézy se sukcesni pokrocilosti druhii
(5 stupiiti, od pionyrskych po klimaxové) a svételnym klimatem jejich lokalit. Malo
parametri vysSlo prukazné, snad kromé Casu v nizké ozafenosti, potiebného ke ztraté
50 % aktivace (IS60). Prikkazné delSich hodnot dosahovaly sukcesné pokrocilé druhy
sniz§i fotosyntetickou kapacitou. Vidime tedy opét, Ze schopnost udrzovat
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fotosyntetickou aktivaci mize byt protichidna k fotosyntetické kapacité, zejména u
stinnych druhid. Zda je toto hlavni diivod nizké fotosyntetické kapacity stinnych listd, se
nevi. Ponékud protichiidné zjisténi pfineslo ptfimé méfeni Rubisco na bazalce: Rostliny
rostouci na Slunci a dynamickém svétle deaktivovaly Rubisco pomaleji, nez stinné
rostliny. Druhd rostlina ve studii — netykavka — deaktivovala Rubisco rychleji nez
bazalka, vSak stejné rychle ve vSech tfech svételnych rezimech (Ernstsen a kol. 1997).
V navazujici studii, kterou autofi provadéli na $penatu, nenalezli prikazné odliSnosti
v rychlosti deaktivace Rubisco (dle gasometrickych méfeni) v zavislosti na ruastové
ozatenosti a/nebo koncentraci CO, béhem méfeni (Ernstsen a kol. 1999).

U ¢ty druht celedi Rubiaceae byla rychlost ztraty fotosyntetické aktivace IS60
z4visla na denni dobé (rdno vs. odpoledne) a sezoné (vlhkd x suchd). Autofi vSak
v suché sezdné rychleji) a nikoli zménami v deaktivaci biochemickych komponent. Na
druhou stranu zjistili, Ze rychlost biochemické deaktivace po 20 a 60 min zatemnéni se
lisila mezi druhy — rychleji deaktivovala Isertia haenkeana rostouci ve svétlinach, nez
siln¢ stinotolerantni Psychotria marginata (Allen a Pearcy 2000b). Toto zjiSténi
podporuje dalsi studie, kde rychleji ztracela aktivaci svétlinova Dicorynia guianensis
(ptevazné vlivem deaktivace biochemie; asi 80% ztrata béhem 20 minut zatemnéni),
nez dals$i dva stinotolerantni druhy. Zajimavé je, Ze fotosyntetickd kapacita tohoto
svétlinového druhu (na rozdil od ostatnich dvou) se neliSila mezi podrostovym a
svétlinovym biotopem (Rijkers a kol. 2000).

A jak je tomu u C4 druh@i? Plng indukované listy NADP-ME'” C, druhu
Microstegium vimineum péstovaného v 25 % a 50 % plné svételné intenzity ztracely
50 % indukce i priduchové vodivosti za 2,5 a 1,5 minuty po zhasnuti (rychleji rostliny
s vy$si fotosyntetickou kapacitou péstované v 50% ozatenosti). Celkové se jedna o
nevSedné rychlou ztratu indukce, kterd — pokud je u C4 rostlin obecnd — miize byt
jednim z davodu, pro¢ C4 druhy téméf nerostou v lesnim podrostu (Horton a Neufeld
1998). Zakladatelska prace indukce C4 rostlin vSak tak rychlou deaktivaci nenaznacuje
(Furbank a Walker 1985). Pfinasi vsak jiny zajimavy vysledek: druhy podtypu NADP-
ME (Zea mays a Gomphrena globosa) ztracely 50 % IS60 béhem 15 minut zatemnéni,
zatimco mnohem rychleji, béhem ca 5 minut, druhy podtypu NAD-ME (Panicum
miliaceum a Amaranthus edulis; Furbank a Walker 1985). Pfestoze najdeme i dalsi
ekofyziologické prace o necetnych podrostovych C, druzich (Smith a Martin 1987a,b),
tyto se vénuji rastovym charakteristikdm a rovnovdznym parametrim fotosyntézy. O
dynamické fotosyntéze téch C4 druhti, které dokazi rtst v hlubokém zastinu (napt. rody
Muhlenbergia a Microstegium) vime velmi malo.

17 Existuji tfi zakladni biochemické variace C, metabolismu, které se li$i v mnoha ohledech. Dvé
nejcast&jsi (které se vyskytuji jak u trav, tak u dvoudéloznych) jsou pojmenovany podle toho, zda
dekarboxyla¢ni enzym zéavisi na NADP (dekadboxyluje se v chloroplastu) ¢i na NAD (dekarboxylace
v mitochondriich). Blizeji v oddilu vénovanému C, rostlindm.
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3. Dimenze: asimilacni naboj, postiluminacni prijem CO;

Postiluminaéni piijem CO, byva povazovan za ekologicky nejméné dilezity (je schopen
vyrazné zlepsit uhlikovou bilanci jen u kratkych svételnych skvrn, feknéme jednotky az
desitky sekund). Toto pojeti vSak vychazi z,vychylenosti ndhodného vybéru“
experimentalnich biotopd s dirazem na lesy (Pearcy 1990) a toho, Ze n&které starsi
prace byly zapomenuty (Pollard 1970, Kriedemann a kol. 1973). Nejnov¢jsi piehledové
prace priznavaji postilumina¢nimu piijmu CO, op€t znaény vyznam Vv nelesnich,
zejména travinnych biotopech/kulturach (Pearcy 2007).

Schopnost akumulace energie zafeni a nasledné vyuziti pro postiluminac¢ni
ptijem CO; se patrné lisi mezi druhy, podminkami rlstu a je siln¢ ovlivnéna aktudlni
fotorespiraci (Laisk a kol. 1984). Nezda se vSak, Ze by stinn¢ adaptované druhy mély
veétsi hodnoty tohoto ptijmu. Ve stinu rostouci Alocasia macrorrhiza méla poloviéni
potencialni hodnotu postiluminaéniho pijmu CO, (12 pmol m™ ) oproti slunnému listu
(ve stejném pomeéru byla Ana). Fazol se vyznamné nelisil mezi svétlem a stinem (12—
15 pmol m™), prestoZe fotosyntetickd kapacita jeho stinnych listéi byla proti slunnym
poloviéni. Zda se tedy, Ze 1épe ptizptisoben ke kratkym svételnym skvrnam je fazol —
slunny druh. Nejde zde vSak o pfimd meéteni postilumina¢niho ptijmu CO,, ale odhad
jeho potencidlu na zakladé meéfeni meziprodukti Calvinova cyklu (Sharkey a kol
1986).

Pomér mezi maximalni rychlosti linearniho elektronového pienosu a
karboxylaéni kapacitou byl vy$s$i u hrachu péstovaného ve vysoké ozaienosti, nez u
rostlin v rezimu s ozafenosti niz§i. ProtoZze vysoky pomér kapacity elektronového
ptrenosu vici karboxylacnim reakeim je podminkou vysokého asimilacniho naboje, opét
se nezd4, Ze by stinné listy byly vtomto ohledu lépe adaptovany pro vyuzivani
fluktuujiciho svétla (Evans 1987).

Cs; strom Cladoxylon sandwicense vykazoval souméfitelny postiluminacni
piijem, jako sympatricky v Hawaiském deStném lese rostouci C4 Euphorbia forbesii
(Pearcy a kol. 1985). U C4 rostlin byly vSak zaroven naméfeny jedny z nejvysSich
hodnot tohoto p¥ijmu mezi rostlinami viibec (200 a 350-450 pmol m™ pro Amaranthus
cruentus a Sorghum bicolor, Laisk a Edwards 1997b), patrn¢ diky potlacené
fotorespiraci. Na druhou stranu Krall a Pearcy (1993) soubéZznym métenim asimilace
CO; a produkce kysliku prokézali nizkou ucinnost vyuziti svételnych skvrn (LUE;
<100 %) kratkého trvani (<5 s) u kukuftice. Vyrazné¢ nizsi LUE u kratkych svételnych
pulsti ve srovnani s Cj rostlinami (které mivaji LUE i vyssi nez 100 %, definice viz
tabulka 4) vysvétluji nefunkénosti koncentra¢niho mechanismu, ktery vyzaduje delsi
¢as pro vytvoreni potiebného gradientu CO, a metabolickych meziprodukta.

Zavérem kapitoly ,,3.2. Kinetické aspekty fotosyntézy™ Vsak uvedme velmi
prehliZzenou skute¢nost: Rostliny se patrné mnohem vice li§i v (dynamické) schopnosti
zbavovat se prebytecné zarivé energie, nez ve vlastni efektivit¢ vyuzivani zarivé

energie (Heber a kol. 2006). Malo si uvédomujeme, Ze plné slunecni svétlo (1600 pmol
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m? s™) je ustalena fotosyntéza — diky saturadni zavislosti svételné kiivky — u slunnych
listd schopna vyzivat z piiblizn€ 25 % a u stinnych listd dokonce jen 7 %, oproti nizké
ozéfenosti, kde je zavislost asimilace a ozéafenosti linearni'®. Dynamicka fotosyntéza
diky nedostate¢né indukci na tom bude vétSinou jesteé hire (kromé velmi kratkych
skvrn, kde ma vyznamny ,ameliorativni® vliv postilumina¢ni ptijem CO;). To, Ze
ekologicka uspésnost ve fluktuujicim svétle siln€é zavisi na schopnosti disipovat
prebyteéné fotony (kterych je pii silné ozafenosti vzdy vétSina), ukazuje prace na
mutantu huseni¢ku (4. thaliana), ktery nebyl schopen nefotochemického zhaSeni
fluorescence (diky nefunkéni ApH regulaci xantofylového cyklu). Pokud rostl ve stalém
svételném rezimu stiedni intenzity, nejevil odli§nosti proti pfirodnimu genotypu. V silné
fluktuujicim svétle ovSem rostl mnohem hife a produkoval méné semen neZ piirodni
kultivar (Kulheim a kol. 2002). Podobnych studiich zaméfenych na dynamiku prace
s pfebyte¢nou zafivou energii bude jisté tfeba do budoucna vice.

3.3. CAM - vSestranny metabolicky typ rostlin

CAM (Crassulacean Acid Metabolism) rostliny vznikly patrné jako u¢inna adaptace na
extrémné suché a horké klima (Larcher 1995). Diky ¢asovému oddéleni fixace CO, a
jeho nésledné redukce do asimilatd vSak nachdzeji kompeti¢ni vyhodu minimalné ve
dvou dalsich, zcela odlisnych situacich.

1. Ve vodnim prosttedi byva diky fotosyntéze pres den extrémné nizka
koncentrace (CO, + HCO®). Pfesunuti pi{jmu CO, prostiednictvim CAM na noc se
proto vyplatilo nékterym vodnim druhtim, napiiklad kaprad’orostim rodu S$idlatka
(Isoetes, Keeley 1981).

2. V podrostu tropickych a subtropickych lesi nachdzime v hojném poctu
nékteré tucnolisté druhy provozujici metabolismus typu CAM (Brokaw 1983). To bylo
velmi piekvapivé zjiSténi, nebot’ mechanismus zajiStujici akumulaci karboxylt
vyzaduje piidatnou metabolickou energii v podobé ATP. Ve svétlem limitovaném
prostredi, kterym lesni podrost bezesporu je, by se tento typ fotosyntézy nemél vyplacet.
Vypléci se pravdépodobné diky ,,obejiti indukéniho pozadavku otevirani priaducht a
castecn¢ 1 aktivace Rubisco (Skillman a kol 1999). Pfes den jsou u téchto rostlin
priduchy zavieny a dekarboxylaci uvoliovany CO; vypliiuje mezibunéény vzduch ve
vysoké koncentraci (az jednotky %). Prisedsi svételnd skvrna mize byt rychle vyuzita i
pomérné mélo aktivovanou Rubisco (pracuje v nasyceni CO;).

Podrostové CAM druhy piekvapuji jest¢ vjednom ohledu — na rozdil od
sympatricky rostoucich C; druhti dosahuji i v hlubokém zastinu vysokych hodnot Apax.
Aechmea magdalenae (dominanta studie), Ananas comosus a Bromelia plumieri

dosahovaly fotosyntetické kapacity 14-25 pmol m™? s Jejich C; spoleénici v této studii

'8 Vypocet jsem zalozil na typickém kvantovém vytézku C; rostlin, 0,05 (Ehleringer and Bjorkman 1977)
a fotosyntetické kapacité pro slunné listy 20 a pro stinné listy 6 umol m™ s™ (Givnish 1988) Pokud by byl
tento kvantovy vytézek staly (stejna u¢innost vyuziti svétla), dosahovala by asimilace pti ozafenosti

1600 pmol m™ s™; 1600 x 0,05 = 80 pmol CO, m™ s™" .
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pfitom jen 4-6 umol m? s'. Priméméa ozéafenost studovaného podrostového
spolegenstva byla pfitom velmi nizkd — 8 az 12 pmol m?s™. Jak se CAM druhiim, na

rozdil od vétSiny ostatnich rostlin, dafi udrzovat vysokou fotosyntetickou kapacitu
v hlubokém stinu, se nevi (Skillman a Winter 1997, Skillman a kol. 1999).

3.4. Mechorosty — typické rostliny vyuzivajici svételné skvrny?

Vzhledem k tomu, Ze fotosyntetizujici gametofyt mechorostl nenese priaduchy, odpada
nejvariabilngj$i (a véetSinou nejpomalejsi) komponenta fotosyntetické indukce a
deaktivace. Proto se dlouh4 1éta spekuluje o tom, Ze mechorosty maji vysokou u¢innost
vyuzivani dynamického svétla za cenu nizké uéinnosti vyuzivani vody (Glime 2007).
Gametofyty mechorosti rostouci ve stinu maji Casto stejnou nebo dokonce vyssi
fotosyntetickou kapacitu nez stélky ze svétlin (Kubasek a kol. 2014). Ob¢ vlastnosti by
meély vést k dobrému vyuzivani svételnych skvrn. Diikazii o tom je vSak poskrovnu (Cui
a kol. 2008, Kubasek a kol. 2014). Tomuto zajimavému tématu je vyhrazen samostatny,
Sesty, oddil této prace.

3.5. Maladaptace

Za maladaptace si zde dovolim oznacovat obecné rozsitené struktury /funkce/ chovani,
které zhorSuji vyuzivani svételnych skvrn a pfitom neni zfejmé ¢im (a zda vibec) to
rostliné kompenzuji, anebo pro¢ jsou dana jsoucna nevyhnutelnd. Budu zde psat o
,heterogennim chovani v homogennim prostfedi“ — o (fotosyntetickych) oscilacich a
mozaikovitém otevieni priduchi.

Oscilace fotosyntetickych pochodli jsou velmi rozsifené. Nejcastéji k nim
dochézi pii ndhlych zménéach ozatenosti a koncentrace CO,, tedy faktori, které silné
meéni asimilaci a jeji funkéni podprocesy. Ty se v tlumenych harmonickych kmitech
ustaluji k nové rovnovaze (Walker a kol. 1983). Mechanisticky popis téchto d&ji
presahuje ramec mé prace. Tyto oscilace vsak 1/ jsou pii pfechodnych stavech slozitych
systému téméf nevyhnutelné (Nedbal a Biezina 2002) a 2/ nemusi byt vzdy vnimany
jako zlo — zatlumeni komponent, které oscilace nejvice zpulsobily, by povétsinu
znamenalo zhorSeni celkové vykonnosti systému v kinetickych rezimech (Zipperlen a
Press 1997).

Dobr¢ je si uvédomit, Ze oscilace prvkl byvaji navic mnohem vétsi, nez ty, které
pozorujeme na celém systému. Priklad: Temnostné adaptované listy Glechoma
hederacea (popenec biectanolisty) po ozafeni projevovaly jak fotosyntetické oscilace
celého listu, tak mozaikovitou distribuci fotosyntézy na plose listu (pozorované
zobrazovaci fluorescenci). ProtoZe oscilace fotosyntézy ,.kaminkd v listové mozaice®
byly zpocatku synchronizované, osciloval i ptijem CO, celého listu. Po 13 minutach se
celkova asimilace ustalila. Mozaika vsak stéle existovala (nestejna otevienost pruduchii
vedla k heterogenité fotosyntézy) a navic rozfazované dale oscilovala, jak ukazala
zobrazovaci fluorescence (Siebke a kol 1995). Rozfazovani prvki tak vedlo
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k vnéjskovému ,,zprimérovani* asimilace. Stav, kdy experimentator nabude mylného
dojmu, Ze sleduje ustaleny systém, zatimco méfi Casové a prostoroveé heterogenni celek
(s nedostatecnym casovym a/nebo prostorovym rozliSenim, aby tuto heterogenitu
postihl), je v ekofyziologickém vyzkumu patrné velmi Casty.

O ekologickych diisledcich (pfechodnych) oscilaci se mnoho nevi. Jejich intenzita a
doba tlumeni se vSak zvySuje pfi stresovém ovlivnéni rostlin (West a kol. 2005).
Podobné ptisobeni kyseliny abscisové (stresového hormonu) miize vést k hlubokym a
dlouhotrvajicim oscilacim praduchi i biochemickych procesi fotosyntézy (Santracek a
kol. 2003).

Velky vyznam ma i prostorova heterogenita fotosyntézy (i kdyz jak jsme vidéli,
s Casovou byva pevné spjata). U listd vysSich rostlin jde jeji vétSina na vrub
nestejnomérnému otevieni priduchd na plose listu (a to i v dlouhodobé homogennim
prostfedi — tento jev se v anglicky psané literatuie oznacuje jako ,,stomatal patchiness*;
Pospisilova a Santriicek 1994). Diky saturadni zavislosti asimilace na ozafenosti a
[CO2], dochazi pti plosn¢ heterogenni fotosyntéze (v jinak homogennim prostiedi)
k horsi efektivité¢ vyuziti fotosyntetického aparatu i zdroji (vyuziti vody, Rubisco a
mnohé dalsi), nez pokud by fotosynteticka aktivita byla rozloZzena rovnomeérné. Pii
gazometrickych meéfenich zase heterogenita zpusobuje chyby vypoctu odvozenych
parametrd, napf. nadhodnoceni mezibun&éné koncentrace CO, (Pospisilova a Santracek
1994). V nasem kontextu je dulezity fakt, Ze tato heterogenita byva silné prohloubena
béhem fotosyntetické indukce (Bro a kol. 1996; Kiippers a kol. 1999). Nezohlednéni
této heterogenity pii odd€lovani praduchové a biochemické indukéni limitace
fotosyntézy vede k nadhodnoceni biochemické a podhodnoceni priduchové slozky
limitace. Stejné polarizovanou chybu vyvoldva i zanedbani kutikularni transpirace
(Pearcy a kol. 1996). Mechanisticky rozbor indukénich kiivek vymény plynt, bez
podchyceni heterogenity asimilace a vlivu kutikuldrni transpirace (a tyto jsou
podchyceny v malokteré studii), by se proto podle mého ndzoru nemél brat jako
vérohodny.
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I1. Experimentalni ¢ast

4. Ceské shrnuti (abstrakt) k praci I.

Kubisek J, Setlik J, Dwyer S, Santriaéek J. 2007. Light and growth temperature alter
carbon isotope discrimination and estimated bundle sheath leakiness in C4 grasses and
dicots. Photosynthesis Research 91: 47-58.

Shrnuti prace

Meiili jsme kratkodobou (meéfeni plynové vymény) a dlouhodobou (suSina listd)
diskriminaci uhliku *C jako néstroj pro pro uréeni procenta CO, unikajiciho z pochev
cévnich svazkl (@) u 6 druht s fotosyntézou typu Cy (tfi travy a 3 dvoudélozné druhy).
@ bylo méteno pii rizné ristové teploté, vysoké a nizké méfici ozarenosti a u mladych,
sttednich a starych listd. Obé metody poskytly podobné vysledky pro vSechny druhy (P
> 0.05) s vyjimkou Setaria macrostachyia (2 listy musely byt vkladany pro zaplnéni
listové komory, coz mohlo vést k chybnym odhadiim n¢kterych parametrt). Stafi listu
nemélo na @ vliv. Pfi nejvyssi rastové teploté (36 °C) byly hodnoty @ nizsi, nez pti
dvou ostatnich teplotach (16 °C a 26 °C). Vysoka ozaienost vedla k poklesu @ u tii
druhti, zatimco u ostatnich tii nebyl zjevny rozdil oproti ozarenosti nizké. U obou druhti
metabolického podtypu NAD-ME (oba zrodu Amaranthus) byl ptitomen dokonce
opacny trend (@ asi 50 % u vysoké ozatrenosti a 30 % u nizké). Tento trend vSak
nedosdhl urcené statistické vyznamnosti (P > 0.05). NADP-ME podtypy (travy) mély
niz§i ® nez NAD-ME (dvoudé€lozné). Piestoze se vyskytly vyjimky, uzavirame, Ze
podminky zvyhodnujici C4 rostliny (vysoka teplota a ozafenost) vedly ke snizeni
procenta unikajiciho CO; z pochev cévnich svazki (D).

Tato prace tvoii metodicky a myslenkovy zdklad pro praci II. Byla dobfe pfijata
védeckou komunitou a pfivedla mne k mysSlence studia Unikd CO, pii dynamické
fotosyntéze. ProtoZe se vSak sama Casové proménnym aspektim fotosyntézy nevénuje,
roz§ifujici tivod (tak, jak jej poskytuji u dvou nasledujicich praci) by zde byl patrné
nadbytec¢ny.
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5. Ceské shrnuti (abstrakt) a rozsifujici Givod k praci II.

Kubisek J, Urban O, Santriéek J. 2013. C, plants use fluctuating light less
efficiently than do C; plants: A study of growth, photosynthesis and carbon isotope
discrimination. Physiologia Plantarum 149: 528-539.

Shrnuti prace

Rostliny jsou v pfirodé bézné vystaveny proménné intenzit¢ svétla zpisobené
oblacnosti, vlastnim stinénim a pohybem listli ve vétru. V porovnani s C; druhy, u Cy4
rostlin vime jen mélo o vlivu dynamického svétla na jejich fotosyntézu a riist. Péstovali
jsme dva C3 a dva C4 druhy (vZdy jedna trava a jedna dvoudéloznd) postupné ve dvou
svételnych rezimech. Staticky rezim (SL) tvofilo stalé svétlo stfedni intenzity, zatimco
dynamicky (DL) stfidal nizkou (odpovidd zastinéni) a vysokou (odpovidd plnému
slune¢nimu svétlu) intenzitu. Oba rezimy piinaSely stejnou denni sumu fotont. Mé&fili
jsme biomasu rostlin a jejich ¢asti, jejich plynovou vyménu, fluorescenci chlorofylu a,
frakcionaci stabilnich izotopologi *C'*0'°0/2C'%0'°0O v susing rostlin, jako méFitko
netésnosti pochev cévnich svazkii pro CO,. DL rezim omezoval rist vSech druhd, vice
pak typu Cy, ale t¢éméf neovlivnil jejich rovnovaznou fotosyntetézu. VEtsi omezeni ristu
a uhrnné fotosyntézy u C, druhli bylo vlivem niz8i asimilace béhem nerovnovazné
fotosyntézy (vyvolané svételnymi skvrnami). Toto sniZeni se nam podatilo caste¢né
pfipsat zvySenym unikim CO; zpochev C, druhii rostoucich v DL rezimu. NaSe
hypotéza je, ze svételné skvrny vedou k nerovnovaze C; a C4 biochemickych cykli,
vys$§imu procentu unikajiciho CO; a tedy snizenému okamzitému kvantovému vytézku
asimilace CO,. Tento dosud nepopsany jev muze vést k znevyhodnéni C4 druht
v prostiedich s velmi dynamickym svételnym rezimem (zejména lesni podrost) a
vysvétlit pro¢ C4 druhy téméf chybi v takovych prostiedich.
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5.1. Pro¢ Cy4 rostliny nerostou v lese
Rostou, ale jen vyjime¢né. Ale jak zndmo, vyjimky potvrzuji pravidlo. C4 trava
Microstegium vimineum se od svého zavleceni v roce 1919 §ifi na vychodé Spojenych
statti americkych a stava se postupné nejvaznéjsi invazni rostlinou Mlznych hor rostouci
podél potoki a v priléhajicich mezickych lesich (Horton a Neufeld 1998). Podobné
minimalné tfi druhy trav rodu Muhlenbergia rostou piirozené v podrostu opadavych
lesit vychodniho Kansasu, a¢ jde o typické Cj rostliny (Smith a Martin 1987a,b).
Koneéné, nekteré C4 prysce (Euphorbia) ketovitého nebo (polo) stromovitého vzriistu
rostou v podrostu tropickych destnych lesti a jsou schopny dosahovat znacné miry
stinotolerance, ktera se blizi jejich sympatrickym C; spole¢nikiim (Pearcy a Calkin
1983).

Timto ovSem vycet prakticky konéi. V zastinéném podrostu se s C4 druhy bézné
nesetkavame, nebo maji jen minimalni biomasu. V této kapitole se pokusim shrnout
poznatky o toleranci C4 rostlin k zastinéni.

5.2. C4 metabolismus ve stinu

C,4 fotosynteticky typ se povazuje za naro¢ngjs$i na svételnou energii nez C; typ kvuli
potfebé zajisténi chodu koncentraéniho mechanismu CO; (von Caemmerer a Furbank
2003, Sage a McKown 2006). Zatimco Cs rostliny vyzaduji 2 redukované ekvivalenty
(NADPH) a 3 molekuly ATP kredukci jedné molekuly CO, do triozafosfati, Cy
fotosyntéza se nelidf v naroku na redukéni ekvivalenty'’, aviak vyzaduje dal§i dvé
molekuly ATP k regeneraci akceptoru CO, (fosfoenolpyruvatu) v koncentracnim cyklu.
Uvédomme si vSak dvé véci: 1. ATP je ,,méné energetickd™ molekula nez NAD(P)H a
2. C4 rostliny témét neprovozuji fotorespiraci. Zejména uvédoméni 2 implikuje, Ze za
podminek, které zvysuji fotorespiraci C; druhii (vysoka teplota, nizkd koncentrace CO,
v mezibunéénych prostorach), miize byt efektivita vyuziti svétla C4 druhy i vyssi, nez je
tomu u C; fotosyntézy (Sage a McKown 2006).

Utinnost vyuziti nizké intenzity ozafenosti vyjadfuje kvantovy vytézek
asimilace CO,. Ten pii vyssi teploté¢ (feknéme nad 25 °C) byva u C4 vyssi nez u Cs
druhii (Ehleringer a Bjorkman 1977). Za jisté, le¢ neustdlené hodnotitko u¢innosti
vyuzivani vysoké ozafenosti miizeme naopak povazovat fotosyntetickou kapacitu. Ta je
opéet vétSinou veétsi u Cy4 rostlin, nez u druhid s konvenénim metabolismem C; (Larcher
1995, Byrd a kol. 1992).

Jak jsem jiz psal, velmi vyznamnym parametrem, ktery silné piedurcuje
uspésnost rostlin v zastinu, je temnostni dychani. Tento parametr — ktery mimo jiné

' Neplati zcela obecn&. C, fotosyntéza vznikla v evoluci nezavisle minimalng 45x, a proto vykazuje
biochemickou variabilitu (Sage 2004). RozliSujeme tii hlavni podtypy, rozlisené podle slouceniny, ktera
ptenasi nové fixovany uhlik do pochev cévnich svazkil a enzymu, ktery jej uvoliiuje zpét jako CO,. U

vvvvvv

potieba i jisté mnozstvi pridatnych redukénich ekvivalentd.
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ur¢uje kompenzacéni ozafenost asimilace — je sice ekologicky velmi neptimy (vétSinou
se méfi na listové Urovni), ale pfesto mize byt zajimavé se ptat, zda C4 rostliny mayji
srovnatelné dychani a piipadné pomér dychani vici fotosyntéze oproti Cs; druhiim
podobné ekologie. Temnostni dychani u nékolika C4 druhti se neliSilo od
porovnavanych C; druhd, zatimco fotosyntetickd kapacita Cj4 rostlin ve studii byla
prikazn¢ vyssi nez u C; (Byrd a kol. 1992). C, rostliny navic G€innéji vyuzivaji vodu a
dusik. Proto jim sta¢i mensi podil kofent jakoZto dychajicich heterotrofnich organti na
celkové biomase. To vede k zavéru, Ze rovnovazné aspekty fotosyntézy (viz kapitola 2),
by mély v nizké ozarenosti vésti spiSe k zvyhodnéni C4 druht oproti Cs spolecnikiim,
pokud tyto rostou v prostiedi, jez celkové zvyhodnuje C4 fotosyntézu (vyssi teplota,
mirna aridita).

Po zohlednéni vySe uvedenych vlastnosti C4 fotosyntézy se vzacnost C4 druhii
v zastinu jevi dosti pozoruhodnd. ProtoZe rovnovazné aspekty fotosyntézy tedy spise
vedou k zvyhodnéni C4 druhti v zastinu, divod absence Cj rostlin v podrostu bude
patrn¢ vhodné hledat v kinetickych aspektech limitace fotosyntézy.

5.3. Biochemie C4 metabolismu

Ptechodové jevy ve fotosyntéze C,4 rostlin nejsou studovany sice tak intenzivné jako u
druhii C;, zato vsak jiz pomérn¢ dlouhou dobu (Usuda 1984, 1985, Furbank a Walker
1985).

Popis C4 metabolismu a jeho modifikaci pfesahuje ramec této prace. (blize von
Caemmerer a Furbank (2003), Hatch (1987)). C, fotosyntéza zaméstnavd dva
koordinované karboxyla¢ni systémy pracujici (u vétSiny rostlin) v samostatnych
burikéach, které jsou ve vzajemném kontaktu pies (Eastecné) plynotésné rozhrani. Prvni
systém vaze HCO; (hydratovany oxid uhli¢ity) ve vnéjsich mezofylovych burkach
(MC) a jeho karboxylaénim enzymem je cytozolicka PEP karboxylaza (PEPC). Slouzi
jako CO; pumpa, ktera zvysuje koncentraci CO, ve vnitinich buiikach pochev cévnich
svazkt (BSC), kde operuje druhy systém s Rubisco.

Dnes vime, ze PEPC- a Rubisco- pohanéné cykly se velmi 1isi jak v maximalni
aktivité a regulaci, tak kinetice méfené in vitro. Tak napiiklad PEPC v cytoplasmé MC
bézné vykazuje vyrazné vyssi aktivitu nez Rubisco v chloroplastech BSC, a to i po
korekci nadhodnocovani aktivity PEPC, ke kterému dochéazelo diky in vitro podminkdm

naznacuje jak potiebu tésné koordinace mezi karboxyla¢nimi systémy, tak i nebezpeci
hromadéni CO; v, a jeho zvySenych unikti z BSC, pokud se tato koordinace vymkne
kontrole a PEPC karboxylace bude piekracovat rychlost, s niz Rubisco finaln¢ vaze CO,
dodavany ,,C4 pumpou®. PEPC nejenze bézn¢ vykazuje vyssi karboxyla¢ni kapacitu nez
Rubisco (coz zptlisobuje ,,uzsi regulacni hrdlo Rubisco®), ale zaroven se zda byt
stabilnéj$i a méné¢ ovlivnitelnd environmentalnimi stresy. Ve studii s n€kolika genotypy
cukrové titiny ve tfech zavlahovych rezimech se aktivita Rubisco snizovala se
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vzristajicim vodnim deficitem a liSila se mezi kultivary. Aktivita PEPC byla mnohem
stabilngj$i. Stresované rostliny proto dosahovaly niz§iho poméru Rubisco/PEPC
karboxylace, a tudiz vys$siho procenta uniktit CO, z BSC (Saliendra a kol. 1996).

PEPC in vivo pracuje v silné suboptimalnich podminkach. Niz$im pH (ca. 7.3
vs. optimalnich 8) a vyrazn¢ nizSich koncentracich hoi¢ikovych a bikarbonatovych
iontll, nez se in vitro pouziva k plné aktivaci enzymu. Maximalni aktivita in vivo se
odhaduje mezi 25 % (Laisk a Edwards 1997a) a 50 % (Tovar-Méndez a kol. 2000)
hodnot ziskavanych in vitro. Je suboptimalita pH regula¢ni mechanismus, ktery snizuje
nebezpedi ,,pietlakovani BSC rozpusténym CO,, nebo evoluéni omezeni? Patrné oboji.
Regulac¢ni roli miZeme spatiovat ve zvySujici se citlivosti PEPC k L-maléatu jako
inhibitoru pii suboptimalnim pH (Tovar-Méndez a kol. 2000). Malat, jako efektor, tak
zpomali ,,C4 pumpu®, pokud po CO, jako jejim produktu neni dostate¢na poptavka
v BSC.

Zminény mechanismus by vsak k regulovani soucinnosti C; a C4 karboxylaci
nestacil. Prestoze o svételné regulaci C4 cyklu toho vime méné nez v piipadé cyklu C;
(viz Leegood a Walker 1999), zda se, Ze karboxylace PEP je pfi snizovani ozafenosti
regulovana striktnéji nez je tomu u Rubisco (Usuda 1987, Sage a Seemann 1993). To
pravdépodobné v ustdleném nizkém svétle chrani pfed hromadénim CO, v BSC a
v ramci moznosti minimalizuje Gniky CO, z téchto bunék.

Koordinace C4/Cs karboxylace se jisté neobejde bez zpétnych vazeb, kterym jen
z ¢asti rozumime (jednim piikladem je jiz zminénd proménliva citlivost PEPC k maléatu
jako inhibitoru karboxylace pti zménach pH a koncentrace iont). Ne zcela jasna je role
fosforylace PEPC. Zatimco u CAM rostlin slouZzi jako vypina¢ (aktivni enzym v noci je
nefosforylovany), u studovanych C4 druhti ma fosforylace (naopak na svétle) Casto jen
maly vliv na aktivitu PEPC a fotosyntézu listu (Leegood a Walker 1999, Furumoto a
kol. 2007). Bez vyznamu ale jist¢ nebude, protoze fosforylace serinu pomoci
serin/treoninové kindzy je obecné rozsitend v PEPC (i u nefotosyntetickych forem
enzymu, naptiklad v pridusich) a méni také citlivost k alosterickym regulatorim, jakym
je pravé L-malat. Svételnd aktivace Ca®’ nezavislé kinazy PEPC?’ nésledovana
fosforylaci PEPC je velmi komplexni a pravdépodobné piijima u C4 rostlin neznamy
signal z Calvinova cyklu v BSC. Elegantni studie s mutantem kukufice, ktery (témer)
neexprimuje Rubisco vSak ukazuje, Ze aktivace PEPC kinazy a fosforylace PEPC na
svétle probihd u kukufice i v pfipadé nefunkéniho Calvinova cyklu (Smith a kol. 1998).

Za nejvyznamnéjsi zpétnou vazbu koordinujici C4 a C3 cykly se vSak povazuje
redukce velké ¢asti glycerat-3-fosfatu produkovaného Calvinovym cyklem v BSC a
ptenaSeného do MC. Piestoze divodi kredukei az 50 % glycerat-3-fosfatu na
triozafosfaty v chloroplastech MC je vice, synchronizace uhlikového toku a zajistovani
protonové rovnovahy mezi MC a BSC jsou povazovany za nejvyznamnéjsi. Konecné,
dualezity styény bod mezi C4 a C; karboxylaci v MC piedstavuje moznost vzajemné

20 Jeste existuje minimalng jedna, Ca®" zavisla PEPC kinaza, kterou viak svétlo neovliviiuje.
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premény 3-fosfoglyceratu a fosfoenolpyruvatu diky fosfoglyceratdismutiaze a enoldze
v MC cytoplasmé (Leegood a Walker 1999).

5.4. Diskoordinace C3 a C4 cykla

Prestoze béhem ustalené fotosyntézy jsou C4 a C; cykly patrné velmi dobie
koordinovany (viz ptedchazejici kapitola), v posledni dobé se mnozi diikkazy, Ze béhem
rychlych zmén rychlosti asimilace mtize dochazet k vyznamnym disturbancim v tocich
uhliku a koncentracich meziprodukti mezi témito cykly, jak naznacuji i matematické
modely C4 fotosyntézy (Laisk a Edwards 2000). To pravdépodobné vede ke snizeni
ucinnosti CO, koncentracniho mechanismu a niz§i ekologické uspé$nosti C4 druhii
vystavenych silné proménné ozatrenosti, napiiklad v podrostu (Sage a McKown 20006).
Prestoze tato myslenka je dnes pfijimana, existuje jen malo praci, které by se
Lheefektivitu“ C,; fotosyntézy v dynamické ozarenosti snazily mechanisticky
vysvétlovat.

Krall a Pearcy (1993) méfili soubézné asimilaci CO, a vydej kysliku, béhem
rizn¢ dlouhych svételnych skvrn u kukufice. Zatimco vydej kysliku sledoval trend
znamy u Cj rostlin (rychly pocateéni vyron O, po zvySeni ozafenosti, ktery vedl
k vytvoteni asimilaéniho ndboje), asimilace CO; byla zpozdéna. To je logické, nebot’
asimilaéni naboj se vytvari prednostné¢ v MC chloroplastech (BSC chloroplasty u
kukutice vykazuji jen nepatrnou aktivitu linearniho elektronového pienosu a tedy
produkci kysliku) a musi byt transportovan do BSC. Studie vSak ukazala jinou
zajimavou véc. Zatimco b&hem ustalené fotosyntézy byl pomér asimilovaného CO, a
uvolnéného O, velmi blizky jedné, béhem svételnych skvrn byl vZdy nizsi. Pro svételné
skvrny trvajici mezi 10 a 30 sekundami se tento pomér téméf nemenil: 0,7 pii velké
ozéfenosti v pulsech (1800 pmol m™ s™) a 0,5 pii nizsi (275 pmol m? s™). Pro kratsi
skvrny vSak zacal prudce klesat a pro 1s pulsy dosahoval jen 0,4 a 0,1 (pii stejnych
ozéatenostech). Cast elektronového pienosu (v nejhor$im scénati az 90 %) tedy nemohla
byt vyuzita k asimilaci CO,. Co se s nim tedy stalo?

Autoii vy¢isluji, Ze dekarboxylaci malatu v BSC vznikne 1 NADPH, coz je vSak
jen Y2 mnozstvi potfebného k asimilaci pravé uvolnéné molekuly CO, (Krall a Pearcy
1993). Druhy redukéni ekvivalent musi piijit z MC v podobé 3-fosfoglyceratu, coz vSak
chvili trva. Casova konstanta difuse + redoxniho pfenosu tak miize byt blizka zmin&nym
10 s. Odpovédi tedy je: Elektronovy pienos u¢inné vytvofil asimilaéni naboj, vedl
k rychlé fixaci CO, (ptfesngji jeho hydratované formy) pomoci Cs cyklu, pfenosu
karboxylu v podobé malatu do BSC chloroplastt a stejné tak rychlému uvolnéni jeho
dekarboxylaci. Jen ¢ast CO, vSak mohla byt asimilovana Calvinovym cyklem, pro
nedostatek redukéni sily v BSC chloroplastech. Zbyvajici CO; unikl zpét do atmosféry.
To autofi dokonce piimo pozorovali, kdyZ pii nizSich ozafenostech doslo b&hem
nékolika prvnich sekund svételného pulsu k ¢istému vyronu CO,. Zajimava je i otazka,
pro¢ pii nizkych ozafenostech je ,,neucinnost™ asimilace jest€ mnohem vyssi, nez by
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vysvétlovala nastinénd stechiometrie. Tuto otazku vSak autofi netfesi (Krall a Pearcy
1993).

5.5. Uniky CO; z pochev cévnich svazki (D)

Uniky oxidu uhli¢itého z pochev cévnich svazka (angl. leakiness nebo leakage of CO,,
@) jsou nutnym duisledkem nékolikanasobné zvysené jeho koncentrace v BSC, kde
vznikd dekarboxylaci malatu piipadné aspartatu (,,C4 pumpa®; von Caemmerer a
Furbank 2003). Existuje fada studii, které wvycisluji jakd procentni cast uhliku
fixovaného PEPC zBSC unikd v zavislosti na druhu C, rostliny a rdznych
environmentalnich podminkach a stresech. Hodnoty se vétSinou pohybuji od 10 do
50 % (Bowman a kol. 1989, Hubick a kol. 1990, Henderson a kol. 1992, Peisker a
Henderson 1992, Buchmann a kol. 1996, Kubasek a kol. 2007, Kromdijk a kol. 2008,
Tazoe a kol. 2008). Unikajici CO, — bez ohledu na to, zda unikd do MC nebo ven
z listu — snizuje ucinnost C4 pumpy (ta musi bézet pro stejnou asimilaci Calvinova
cyklu rychleji) a vyzaduje piidatné ATP (piiblizné 0,5 ATP/CO, pokud uniky tvofi
20 %). Tento zvySeny pozadavek po primarnich fotosyntetickych produktech se
vnéjskoveé neprojevi pii saturacni ozarenosti, ale snizi kvantovy vytézek asimilace,
okamzitou asimilaci a naopak zvysi kompenzacni ozafenost v situaci, kdy je svétlo
limitujici (Kromdijk a kol. 2008). Je zajimavé, Ze vSechny prace vycislujici uniky se
zabyvaji ustalenou fotosyntézou, piestoze nepiimé dikazy naznacuji, Ze diskoordinace
cyklli C4/C; behem kinetickych zmén asimilace povede pravdépodobné k vyssimu @
(Krall a Pearcy 1993).

Uniky proto budou jisté pedstavovat vyznamné omezeni pro C4 druhy v zastinu,
a to ze dvou divodd. Prvni diivod — a to se uz vi — je zvysujici se @, pokud ozarenost
poklesne pod piiblizné 300—150 pmol m? s” (Henderson a kol. 1992, Kubasek a kol.
2007, Kromdijk a kol. 2008, Tazoe a kol. 2008). Toto zvySeni je pravdépodobné
zpusobeno rychlej$im poklesem asimilace nez koncentra¢niho gradientu ptes BSC/MC
rozhrani. Se snizujici se ozafenosti dojde sice ke snizeni absolutniho mnozstvi
unikajiciho CO,, avsak relativné procento CO; opoustejictho BSC vici jeho primarni
karboxylaci v MC vzroste (Kromdijk a kol. 2008).

Druhym davodem, dosud nedokumentovanym, je zvySeni unikli b&hem
nestacionarni fotosyntézy vlivem diskoordinace C; a C4 karboxyla¢nich cykld, jak
naznacuji nepiimé dikazy (Krall a Pearcy 1993). Toto zvySeni jako prvni
dokumentujeme (Kubasek a kol. 2013).
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6. Ceské shrnuti (abstrakt) a rozsifujici ivod k praci lll.

Kubasek J, Hajek T, Glime JM. 2014. Bryophytes exceed tracheophytes in
photosynthetic induction rate in response to lightflecks. Journal of Bryology 36:
110-117.

Shrnuti prace:
Dynamika fotosyntézy je povazovana za klicovy adaptacni faktor pro ptezivani a rast

cévnatych rostlin v proménném svétle (lesnim podrostu). Je zajimavé, Ze u
mechorostil — ¢astych obyvateld lesniho podrostu — o dynamické fotosyntéze mame jen
minimum udaji. ProtoZze mechorosty nemaji na svém fotosyntetizujicim gametofytu
uzaviratelné praduchy, ptedpoklada se jiz delsi dobu, Ze svételnd indukce fotosyntézy
bude u nich rychlej$i nez u cévnatych rostlin. Méfili jsme rovnovaznou i dynamickou
fotosyntézu u deseti druhti mechorosti (mechti a jatrovek), s hloubkovou studii
provedenou na druhu Hyprnum cupressiforme sbiraného z otevienych anebo naopak
zastinénych ploch smrkového lesa. Hlavni nasSe zjisténi jsou (1) fotosynteticka indukce
u temnostné aklimovanych mechorostii je mnohem rychlejsi, nez u cévnatych rostlin.
50 % maximadlni asimilace je dosahovdno béhem pftiblizné¢ 90 s. Takto rychlé hodnoty
nachdzime u cévnatych rostlin jen v pfipad€, Ze priduchy neomezuji piijjem CO, (v
ptirodé velmi vzacny jev). 90 % indukce pak béhem ca. 220 s (zatimco u cévnatych
rostlin jsou vétSinou udavany ¢asy mezi 500-2000 s). (2) Mechové porosty ze stinu
nevykazuji vétSinou nizsi fotosyntetickou kapacitu, nez porosty z otevienych ploch a
svétlin (opak byva pravdou pro cévnaté rostliny). A (3) ve stinu rostouci Hypnum
cupressiforme indukoval fotosyntézu rychleji nez porosty sebrané ve svétlinach. Nas
zavér je, Ze mechorosty jsou ucinné ve vyuzivani dynamického svétla a mohou

asimilovat relativné vice CO, v lesnim podrostu, nez listy vétSiny cévnatych rostlin.
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6.1. Jsou mechorosty a liSejniky vyuZivatelé sluneéni mozaiky tan&ici podrostem>'?
Necévnaté rostliny a liSejnikova spolecenstvi hub a fototrofnich mikroorganismu se ve
své zivotni strategii velmi 1isi od cévnatych rostlin. Jednou takovou odlisnosti je dlouho
predpokladand rozdilnd reakce na dynamickou ozafenost, kterd vSak dosud byla
experimentalné jen malo potvrzena.

Piestoze rozdily mezi cévnatymi rostlinami a mechorosty najdeme jiz
v biofyzikalnich oblastech fotosyntézy (Bartoskova a kol. 1999, Bukhov a kol. 2001,
Heber a kol. 2006), v ekofyziologickém kontextu se vice projevuji odlisnosti na vyssich

vvvvvv

1/ Mechorosty jsou nizké, nemaji lignin a G¢innd mechanickd pletiva — ve
veétsSiné spolecenstev jsou tak vykdzadny na zastinénd mista s vysoce dynamickym
svételnym rezimem (Glime 2007).

2/ U mechorostii dominuje, a pfevdznou vétSinu fotosyntézy, vykonava
haploidni gametofyt (Glime 2007).

3/ Vétsina mechorostl je ektohydrickych a poikilohydrickych (Alpert 2000).
Nejsou tedy schopny u¢inné udrzovat staly obsah vody ve svych télech (prvni pojem), a
mnohé druhy pieziji vyschnuti, kdy voda tvofi jen 5 az 10 % hmotnosti jejich téla
(druhy pojem).

4/ Na svém fotosyntetickém gametofytu nemaji kutikulu (nebo jen slabou) a
taktéz uzaviratelné priduchy zde chybi (Glime 2007).

6.2. Poikilohydricka povaha vétSiny mechorosti

Zatimco vétSina cévnatych rostlin udrzuje obsah vody ve svém téle v pomérné uzkém
rozmezi (a pokud se jim to nepodafi, umiraji), mechorosty dosahuji rychle rovnovahy
svého vodniho potencidlu s prostfedim (mikroklimatem modulovanou atmosférou).
PrestoZe nejpokrocilejsi skupiny mechorostii (zejména ploniky, ¢eled” Polytrichaceae;
ztraceji vétsinu vody svym povrchem.

Prezit vyschnuti je pro druhy rostouci v jiném nez trvale vlhkém prostiedi proto
vyhodna (ba snad pfimo nutnd) strategie, kterou mechorosty nevyvinuly — zdédily ji od
svych predki (Alpert 2000). Velmi se vSak lisi intenzita a doba desikace, kterou
jednotlivé ekologické skupiny mechorostl pieckaji a s jakym poskozenim. Lisi se nejen
druhy mezi sebou (Proctor 2001), ale i populace téhoz druhu podle podminek, ve
kterych roste, zejména podle vodniho rezimu stanovisté (Lee a Stewart 1971).

! Tuto poetickou metaforu svételnych skvrn jsem si dovolil vypiijéit od profesorky Janice Glime, ktera ji
pouziva ve své velkoryse pojaté Ekologii mechorostii (Bryophyte Ecology). Pise napiiklad: ,,Sunflecks
dance about the forest floor like butterflies “. Tato vyborna elektronicka publikace a u¢ebnice, ktera se
stale rozrusta, je volng stazitelna na adrese http://www.bryoecol.mtu.edu.
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Pro¢ poikilohydrie ovliviiuje dynamiku fotosyntézy? Skody zptsobené
ustavenim rovnovahy vzorku se vzduchem o v pfirodé bézné relativni vlhkosti 25 —
75 % (odpovida vodnimu potencidlu ca -200 az -50 MPa! a ponechava ve vzorku jiz
zminénych asi 5-10 % vody) jsou pifesto znacné i u vysoce odolnych druhii (Dillks a
Proctor 1976). Projevem zminéného rozvratu bunéénych souc¢ésti a metabolismu (nejen
fotosyntetického aparatu) je zvySené dychani znovunavlhéeného organismu. Kratce po
navlh¢eni toto dychani u mechorostii bézné piesahuje 10 nasobek ustaleného dychani
(u lisejnikl vétsinou méne), ke kterému se metabolismus poikilohydra béhem desitek
minut az mnoha hodin po navlhéeni postupné vraci. Tento vyron CO, je z pocatku
zpusoben nejvice samovolnou disimilaci uhliku poskozenych struktur (nevitana vsak
patrné nevyhnutelnd dan za poikilohydrii), pozdé€j$i mirn€js$i vydej oxidu uhlicitého je
dasledkem zrychleného dychani, které poskytuje energii a uhlikové skelety pro opravné
procesy (Alpert 2000).

Dusledkem rehydrataéniho vyronu CO, a rekonvalescence fotosyntetického
aparatu je prodleva mezi znovunavlh¢enim a dosazenim kladné cCisté asimilace CO,.
Tato prodleva — b&hem které t€lo poikilohydra i na svétle ztraci uhlik — muize u
extrémné xerofytnich mechd, jako je Syntrichia ruralis, ¢init jen nékolik minut, zatimco
formosum...) vét§inou trva mezi 7 a 40 minutami (Tuba a kol. 1996, Kubasek a kol.
2014). Nabihani hrubé fotosyntézy po znovunavlhéeni téla poikilohydrického fototrofa
pfipominad fotosyntetickou indukci listu, o které jsem psal az dosud. Je vSak b&ézné
pomalejsi. Zatimco C¢isty piijem oxidu uhli¢itého se do kladnych hodnot vétSinou
dostane v horizontu minut az desitek minut, dal$i hodiny a nékdy dny trva, nez
fotosynteticka kapacita nabude ustalenych hodnot typickych pro nestresovanou,
optimalné hydratovanou stélku.

Uhlikovou bilanci béhem de/rehydratac¢nich cyklt dale zhorSuje vyssi citlivost
fotosyntézy na klesajici vodni potencial (= vysychani), neZ je tomu u respirace. Dychani
proto bézi delsi podil doby de/rehydrata¢niho cyklu nez asimilace CO, (Dillks a Proctor
1979, Alpert 2000).

Muizeme oddélit minimalné tfi obecné pfitomné vlastnosti, které u vsech
fotosyntetizujicich poikilohydrti zhorSuji uhlikovou bilanci béhem de/rehydratac¢nich
cyklu:

1. Zvysena disimilace uhliku bezprostfedné po rehydrataci vysusené stélky.

2. Opravna faze fotosyntetického aparatu bunék, béhem které je fotosyntéza neaktivni
nebo méné ucinnd, nez po dokonceni této faze.

3. Zbytky dychani pti velmi negativnim vodnim potencidlu (je$t€¢ ne zcela vyschly
mech/lisejnik) kdy asimilace CO, jiZ neprobiha.
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Situaci jsem se pokusil schematicky znazornit na obrazku 12. Rostliny snasejici
vyschnuti tedy za tuto schopnost plati komplexni dan v podobé snizeného piijmu uhliku
béhem de/re hydratacnich cykld. Tato ztrata pfitom nezavisi jen na primérné vlhkosti
stanovisté, ale velmi znacn€ i na rychlosti, sjakou se vysychdni a znovuovlh¢ovani
sttida (¢im rychleji, tim huafe). Uvédomeéni si této dané cCasteCné vysvétluje, proc
poikilohydrie neni mezi rostlinami rozsitenéj$i; a¢ sama o sobé by byla obrovskou
kompeti¢ni vyhodou ve vétsing biotopt (Alpert 2000, Csintalan a kol. 2000).
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Obr. 12. Hypoteticky ¢asovy pribéh Cisté asimilace CO, (Cervené) a obsahu vody (zelen€) u
stélky mechorostu navlhéené v Case 0, ktera byla v inaktivnim (vysuSeném) stavu. Cely pribéh
je méfen pfisaturaéni fotosyntetické ozafenosti. Cislice oznaluji vyznamné body
rehydratacniho cyklu. Brzy po navlhéeni dochazi k aktivaci bunééného metabolismu, ktery se
projevuje vyraznym dychanim — uvoliiovanim CO, (1). Toto dychani dosahuje béhem desitek
sekund az jednotek minut svého maxima, které né€kolikanasobné prekracuje dychani klidové (2).
Béhem navlhceni stélky vSak dochazi 1. k poklesu dychani diky opravam bunéénych soucasti a
2. k vzestupu asimilace CO, diky zotavovani fotosyntetického aparatu. Oba tyto procesy usti
v dosazeni pozitivni ¢isté asimilace, vétSinou v Case jednotek az desitek minut po navlhceni (3).
Pokud je vsak hydratace supraoptimalni, vede k poklesu asimilace oxidu uhli¢itého diky
difuznimu odporu vrstvy vody na povrchu stélky (4). Bod (5) odpovida optimalni hydrataci (=
poskytujici maximalni Cistou fotosyntézu), ktera vsak zavisi na ozarenosti a koncentraci oxidu
uhlic¢itého v okolnim vzduchu. Pfi nasledném vysychani klesa fotosyntéza pomérné nahle a pfi
uréitém obsahu vody pravé vyrovnava dychani (,,vlhkostni kompenzacni bod*; 6). Dychani vsak
pokracuje i pfi nizSim obsahu vody, nez které je vyzadovano pro efektivni fotosyntézu (za
casem (6)) az pfi silném vyschnuti ustava i toto. VSimnéte si prosim, ze Casova osa X je
logaritmicka. Simulovana data.
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6.3. Vyuzivani dynamické ozarenosti mechorosty a liSejniky

Diky asimila¢ni dynamice béhem vysychacich cykli (obrazek 12) je velmi nesnadné
méfit soubézné 1 vliv dynamické ozafenosti na ni a integrativni asimilaci béhem
fotoperiody a delSich obdobi. Pfitom, takovato méfeni by jediné mohla odpovédét na
otazku, po které jsem celou patou kapitolu nazval — zda vyuzivani dynamické ozatenosti
muze mechorosty a liSejniky zvyhodiiovat proti cévnatym rostlindm v podrostu, a tim
caste¢né kompenzovat jejich vrozené vlastnosti, které je naopak znevyhodnuji (nizky
vzrist, rehydratacni disimilace, nizky kvantovy vytézek asimilace®...). Diky technické
obtiznosti v§ak takovéto mnohorozmérné ¢asové chody asimilace s ohledem na svételny
rezim nejsou — pokud vim — k dispozici. Oproti tomu, dlouhodoba asimila¢ni dynamika,
s ohledem na vodni rezim, obdrZzela mnohem vice pozornosti (Dilks a Proctor 1979,
Breuil-Sée 1994, Tuba a kol. 1996, Davey a kol. 1997a; b, Csintalan a kol. 1999; 2000,
Liu a kol. 2001).

Prestoze ekologlim je vyznam svételnych skvrn pro podrostovou produkei a
kompetici dobfe znam a myslenkové s nim pracuji i v ptipadé mechorosti a liSejnik,
manipulativnich pokust je poskrovnu. Rincon a Grime (1989) péstovali Sest ekologicky
kontrastnich druhti mechorostt v laboratornich komurkach, které umozinovala simulovat
dynamicky svételny rezim. Jako kontrola byly druhy péstovéany za stalé silné (205 pmol

2 s ozafenosti. Pouze jeden podrostovy druh

m? s') a slabé (38 pmol m”
(Thamnobryum alopecurum) rostl nejlépe v simulovanych svételnych skvrnéch.
Vsechny zbyvajici druhy dosahovaly nejvyssi produkce ve stalém silném svétle. Dle
mého ndzoru toto neni piekvapivé, nebot’ ,.silné svétlo™ nebylo silné dostate¢né, aby
zpusobilo vyznamnou fotoinhibici a pravdépodobné ani nenasytilo fotosyntézu
produktivngj$ich druhti (Marschall a Proctor 2004).

v

Jesté prekvapivejsi vSak je, Ze existuje jen minimum praci, které méefi
fotosyntetickou indukci ¢i jiné parametry vyznamné pro vyuzivani dynamického svétla
u kryptogamu per se. Ptitom takovato laboratorni méfeni s vylou¢enim faktord jinych
nez svétlo nejsou (krom potireby konstrukce zvlastnich méficich komor a ptislusenstvi)
casove ani finanéné zvIaste narocnd. V dobé pocatki mych méfeni (zacatek roku 2007)
existovala jedina prace pifimo zameétena na efektivitu vyuzivani svételnych skvrn u
ligejnika (Lakato§ a kol. 2006) a ZADNA! u mechorosti. Béhem mé prace na tomto
tématu Cui a kolegové publikovali svoje laboratorni Setfeni na dvou druzich mechorostt

tibetské ndhorni plosiny (Cui a kol. 2008). Hlavni zjisténi téchto praci, byla:

2 Kvantovy vytézek asimilace CO, (na zaklad& absorbovaného mnozstvi fotonti) byva u mechorostii a
vétsiny lisejnikt nizsi (0,02—0,04) nez u listd vysSich rostlin (ca. 0,05 pfi ,,normalnich podminkach®).
Vychézim zde z nékolika malo dostupnych literarnich dokladd a vlastnich mé&feni. Pfes nesporny vyznam
tohoto parametru pro podrostovou fotosyntézu zistava doposud interpretacné zcela nepovsimnut. Dle
mého nazoru je plivodcem nizkého vytézku vyssi disipace svételnych kvant jako ochrana pied
poskozenim nadmérnou ozatenosti, na které jsou poikilohydrické druhy nachylngjsi. Pokud si uvédomime
ptitomnost vysokych koncentraci nefotosyntetickych barviv mnoha slunnych druhti mechi a lisejnikd,
niz§i mnozstvi svétla, které pak zbyva pro fotosyntézu, nas neptekvapi.
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1/ LiSejniky jsou vedle mechorostti dobrymi adepty pro ovéfovani hypotézy
vnazvu této kapitoly. Lakatos a kolegové (2006) prinaseji dikazy o rychlé
fotosyntetické indukei u n€kolika kortikolnich (na kufe rostoucich) lisejnikti tropického
destného lesa Francouzské Guyany. Text je vSak dle mého cenny spiSe interpretacnim
docenénim vyznamu kinetickych komponent fotosyntézy v prostiedi, kde kratké
svételné skvrny stiidaji stin, jenz 90-99 % casu poskytuje ozatenost nizsi nez 15 pmol
m? s — tedy vétsinou pod kompenzadni ozafenosti stélek lidejnikd, ktera byla u 4
sledovanych druhti mezi 7 a 23 pmol m? s (Lakatos a kol. 2006). Pro precizngji
dynamicka méfeni zjevné autofi postradali techniku. Text proto vyzyva k metodicky
preciznéj$im navaznym studiim.

2/ U dvou mechii ndhorni tibetské ploSiny byl prokdzan indukéni ¢as IT90 pod
3 minuty, coZ je konzistentni s mymi méfenimi. Autoii pouzivali k méfeni komercni
systém LI-6400 se standardni komorou 2x3 cm, ktera je vhodna pro listy, ale méné pro
ektohydrické vzorky. Ty v ni trpi rychlym vysychanim a diky své niz$i fotosyntéze (v
porovnani s listy) je signal i dosti zaSumény. Zjistény vliv vzdu$né vlhkosti na
okamzitou fotosyntézu bych proto povazoval spiSe za artefakt. Opét — jde o prvni
vlastovku dynamické fotosyntézy mechorostli a v tom spatiuji hlavni ptinos publikace
(Cui a kol. 2008).

Utrzkovité zpravy a spekulace o vlivu svételnych skvrn na poikilohydrické
kde je ,,sunfleckovy vyzkum® pomérné intenzivni). Naptiklad Green a kolegové (1997)
meéfili zavislost asimilace na ozarenosti u epifytickych lisejnikii na Novém Zélandu.
Protoze saturacni ozafenost méfenych druhd byla vzdy mnohem vys$i neZ primérna
ozatenost v podrostu, spekuluji, ze takto vysoka fotosyntetickd kapacita je ochranou
pred fadoveé veétsi ozarenosti béhem svételnych skvrn (kterd — jak pisi — je prokazatelné
fatalni pro ty podrostové druhy, které nezakouSeji svételné skvrny a maji tak
fotosyntetickou kapacitu velmi nizkou). Pfestoze v préci autofi pfiznavaji, Ze svételné
skvrny pfinaseji mnohdy vétSinu svételné energie do podrostu, nezamysli se nad
vyznamem vysoké A, jako nastroje pro zvySeni thrnné asimilace, a tak k piekonani
rovnovazného aspektu limitace (viz kapitola 2; Green a kol. 1997).

Liu a kolegové zase popisuji svételné skvrny coby ptivodce teplotniho Soku u
vlhkych mechorosti (méfili membranovou propustnost — znak teplotniho poskozeni
dvou druhti mechti; Liu a kol. 2003). PiestoZze vlhké mechorosty jsou ¢asto vazné
poskozovany az usmrcovany jiz teplotami kolem 42—47 °C (Norr M. 1974, Richardson
1981, Meyer a Santarius 1998), svételné skvrny vétsSinou tak silny teplotni vliv na vlhké
stélky mit nestihnou (a po jejich vyschnuti tyto stélky bézné prezivaji teploty pies 70—
80 °C). Udajt o termickém vlivu svételnych skvrn na aktivni stélky poikilohydrii neni
mnoho; nejextrémnéjsi udaj patrné byl zaznamenan u polstate Mnium hornum, ktery
v dlouhé svételné skvrné dosahl teploty 39 °C pii teploté okolniho vzduchu 20 °C
(Proctor 1982).
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Jiz ve druhé kapitole jsem vSak zdurazinoval, Ze nejen dynamické aspekty
fotosyntézy ovliviiuji vyuZivani svételnych skvrn. Ze pravé rovnovazné aspekty, jakymi
je fotosyntetickd kapacita, jsou mnohdy vyznamnéj$i. V tomto ohledu jiz literatura
poskytuje veelku dost idaji i pro mechorosty a lisejniky. Ukazuje se, Ze tyto organismy
mohou mit pomérn€ vysokou fotosyntetickou kapacitu (Aro a kol. 1984, Green a Lange
1995, Martin a Adamson 2001, Botting a Fredeen 2006) a navic, Ze stélky mechi
rostouci v (polo)stinu maji stejnou nebo vétsi maximalni asimilaci, nez stélky stejného
druhu na oslunénych stanovistich (Kubasek a kol. 2014). To dohromady velmi
zvyhodiuje vyuzivani svételnych skvrn u stinnych porost.
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I1I. Zavér a predpokladany prinos prace pro obor

Prace ptinasi nékolik novych zjisténi a zasazuje je do SirSiho kontextu rostlinné
(eko)fyziologie. Novym vysledkem je prokazani, Ze casové proménnd ozatenost je pro
Vysledek, Ze dynamicky svételny rezim zvySuje podil CO, unikajiciho z pochev
cévnich svazki, je zde nejspise publikovan viibec poprvé (Kubasek a kol. 2013). Treti
publikace, ktera je soucasti Ph.D. prace, piinasi potvrzeni (Cui a kol. 2008) a rozvedeni
hypotézy, ze u mechorosti dochazi k rychlejsi svételné indukci fotosyntézy, nez u listi
cévnatych roslin (Kubdsek a kol. 2014). Tato publikace piinasi i dalsi vysledky
potvrzujici, Ze mechorosty jsou dobfe ptizpltisobeny pro fotosyntézu ve velmi stinném
prostfedi s obfasnymi priniky svételnych skvrn (napf. vysoké fotosynteticka kapacita
mechovych porostl ze zastinénych lokalit).

Vysledky prace II: Kubasek a kol. (2013), o¢ekavam, doznaji védeckého ohlasu.
V objektu studia a metodologii ¢aste¢né navazuje na praci I: Kubasek a kol. (2007).
Ptiblizn¢ pred mésicem jsem dokoncil posudek piehledového ¢lanku pro Casopis
Journal of Experimental Botany, ktery ob¢ ,,C4 prace™ Kubasek a kol. 2007 a 2013
cituje. Fotosyntéza a produkce C, rostlin, stejné tak jako projekty, jejichz cilem je
zavést C4 fotosyntézu do piivodné Cs plodin, se nyni t€si velkému zajmu, nebot” jde o
dalezité zemédeélské plodiny s vysokym vynosem. Prace I: Kubéasek a kol. 2007,
porovnavajici fotosyntézu a uniky CO, z pochev cévnich svazkid u 6 C4 druhd pii
ruznych teplotach, obdrzela ke dnesku (25. 4. 2014) 29 ohlasti na WoS.

Prace III: Kubasek a kol. (2014) bohuZzel nebyla dokoncena v¢as na to, aby byla
novatorska pro potvrzeni rychlé fotosyntetické indukce u mechorosti (Cui a kol. 2008).
7abér nasi prace je vsak Sirsi, porovnava fadu druhti mechorostd rostouci v kontrastnim
svételném klimatu a za rGzné hydratace stélek/rostlinek. Pouziva také instrumentaci
(méfici komoru a svételny zdroj), ktery je ve smyslu citlivosti a stalosti mikroklimatu
pro poikilohydrické organismy vhodnéjsi a byla uz s Gspéchem vyuzita pfi vyzkumu
lisejnik’ (Vondrak a Kubasek 2013). ProtoZze mechorosty nemaji velkého zemédélského
¢i prumyslového uplatnéni, ocekavam spise nizsi citani ohlas (prace ¢inskych kolegt
Cui a kol. (2008) ma ke dnesku 3 citace z WoS).
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Summary & aims of thesis

This thesis, in somewhat unusual form, deals with plants growing and
photosynthesizing in fluctuating light. Literature review is extending the scope
beyond two topics solved in experimental part of this work. The thesis is based
on three attached papers published in scientific journals with impact factor.
Further, two others scientific articles co-authored by author of this thesis are
referenced. Finally, I am using numerous unpublished results of mine having
relationship to broader aspects of this thesis. Following main hypotheses were

investigated:

1. Do C, plants have lower efficiency of utilising fluctuating light in
comparison to C; plants of similar ecology? Is there an increase in
bundle sheaths cells (BSC) leakiness (fraction of CO, formerly fixed
but escaping from BSC and re-fixed again on demand of an
additional ATPs) under fluctuating light intensity?

2. Do have bryophytes faster photosynthetic induction than
tracheophytes due to the absence of stomata on their
photosynthesizing gametophyte?

Introduction
Light fluctuate dramatically in many plant communities. Photosynthesis is

enabled to utilise these fluctuations (also called dynamic light), but there are
several reasons why dynamic light is more difficult to use in comparison to
steady-light of the same overall photon flux density. On the other hand, plants
are equipped by the features enhancing utilisation of dynamic light, especially of
short time fluctuations (i.e. post illumination CO, fixation). These aspects are
summarized in literature review of this thesis for broad taxonomic and
physiologic range of plants as well as variability and adaptability of features
found.

Ecophysiological research on the abovementioned aspects was extensive
for plants grown in understorey of (tropical) forests, numerous plant types and



communities received, however, only negligible attention. Particularly this point
motivated my experimental work.

First system the behaviour of which under dynamic light is poorly
understood is C, photosynthesis. It is hypothesised, that the two carboxylation
systems suffer from imbalances when the pools of photosynthetic metabolites
fluctuate quickly. It may result in an increase of leakiness (see above) and
therefore in lower efficiency of light conversion into plant biomass, especially
when light is limiting. This hypothesis was not proved yet.

The second issue discussed broadly is photosynthesis of cryptogams under
dynamic light. Bryophytes and lichens are ectohydric species. It means, that
water content is rather regulated environmentally than maintained by plant. It
results in fast desiccation of plants under dry conditions, but may have other
benefits for photosynthesis. Because impermeable cuticle and stomata are absent
on bryophyte gametophytes (dominant photosynthesizing haploid phase in their
life cycle), CO, entry into thalli/plants is not restricted so rigorously as in
vascular plants. It should lead to faster photosynthetic induction when high
irradiance occurs (as stomata are usually the slowest regulatory “bottleneck™ of
photosynthesis).

Principal findings of thesis and future perspectives

1. (i) C, plants have lower efficiency of utilisation of fluctuating light in
comparison to C; plants of similar ecological demands. (ii) The CO,
leakiness of bundle sheaths cells in C; plants increases under
fluctuating light intensity.

2. Bryophytes have faster photosynthetic induction than tracheophytes
due to the absence of stomata on their photosynthesizing

gametophyte.

Our results may contribute to the understanding “why C, plants are virtually
absent in understorey” and “how are the dense C, crops affected by high spatial
and temporal light heterogeneity”. We demonstrate that photosynthetic and



production processes in C, plant are more susceptible to fluctuations of
irradiance than C; plants. Our results may be used in modelling of
photosynthesis and growth of C4 plants under fluctuating light environment.
Finally, these findings may support the agricultural planning and breeding
approaches.

The second topic, bryophyte photosynthesis, despite of having much lower
agronomic / industrial importance, is interesting from the point of mechanistic
physiology. Modelling of photosynthesis under dynamic light relies on many
parameters, from which stomatal opening is usually the slowest and the most
variable. Astomatous bryophytes (as well as lichens, terrestrial algae etc.)
present nice simplified framework. Absence of stomata may help to reduce
complexity of and shed light on another “hot topic” solved recently — internal
conductance for CO,. Thus, bryophyte may serve as a perspective model
organism in this perspective research. Finally, bryophyte gametophyte is a
haploid (IN). Therefore, any mutation/transformation is manifested in the
phenotype without breeding. For this reason, model species of mosses
(Physcomitrella patens) was chosen and his genome fully sequenced several
years ago.



This thesis is based on the following publications of the author:

I. Kubasek ], Setlik J, Dwyer S, Santracek J. 2007. Light and
growth temperature alter carbon isotope discrimination and

estimated bundle sheath leakiness in C4 grasses and dicots.
Photosynthesis Research 91: 47-58. (IF = 3.150).

Abstract:
We combined measurements of short-term (during gas exchange) and long-term

(from plant dry matter) carbon isotope discrimination to estimate CO, leakiness
from bundle sheath cells in six C,4 species (three grasses and three dicots) as a
function of leaf insertion level, growth temperature and short-term irradiance.
The two methods for determining leakiness yielded similar results (P > 0.05) for
all species except Setaria macrostachya, which may be explained by the leaf of
this species not being accommodating to gas exchange. Leaf insertion level had
no effect on leakiness. At the highest growth temperature (36°C) leakiness was
lower than at the two lower growth temperatures (16°C and 26°C), between
which no differences in leakiness were apparent. Higher irradiance decreased
leakiness in three species, while it had no significant effect on the others (there
was an opposite trend in two species). The inverse response to increasing
irradiance was most marked in the two NAD-ME dicots (both Amaranthus
species), which both showed almost 50% leakiness at low light(300 umol quanta
m > s') compared to about 30% at high light (1.600 pmol quanta m~> s).
NADP-ME subtype grasses had lower leakiness than NAD-ME dicots. Although
there were exceptions, particularly in the effect of irradiance on leakiness in
Sorghum and Boerhavia, we conclude that the conditions favourable to C4
photosynthesis (high temperature and high light) lead to a reduction in leakiness.

Keywords: Bundle sheath leakiness, Carbon isotope discrimination , C4 plants,
Environmental factors, Optimisation of C, photosynthesis, Carbon concentration
mechanism



I. Kubasek J, Urban O, Santriicek J. 2013. Cs plants use
fluctuating light less efficiently than do C3 plants: A study of
growth, photosynthesis and carbon isotope discrimination.
Physiologia Plantarum 149: 528-539. (IF = 3.656).

Abstract:

Plants in the field are commonly exposed to fluctuating light intensity, caused
by variable cloud cover, self-shading of leaves in the canopy and/or leaf
movement due to turbulence. In contrast to C; plant species, only little is known
about the effects of dynamic light (DL) on photosynthesis and growth in C,
plants. Two C, and two C3; monocot and eudicot species were grown under
steady light or DL conditions with equal sum of daily incident photon flux. We
measured leaf gas exchange, plant growth and dry matter carbon isotope
discrimination to infer CO, bundle sheath leakiness in C,4 plants. The growth of
all species was reduced by DL, despite only small changes in steady-state gas
exchange characteristics, and this effect was more pronounced in C, than C;
species due to lower assimilation at light transitions. This was partially
attributed to increased bundle sheath leakiness in C4 plants under the simulated
light fleck conditions. We hypothesize that DL leads to imbalances in the
coordination of C, and C; cycles and increasing leakiness, thereby decreasing
the quantum efficiency of photosynthesis. In addition to their other constraints,
the inability of C, plants to efficiently utilize fluctuating light likely contributes
to their absence in such environments as forest understoreys.



III. Kubasek], Hajek T, Glime JM. 2014. Bryophyte photosynthesis
in sunflecks: greater relative induction rate than in
tracheophytes. Journal of Bryology 36: 110-117. (IF=1.351).

Abstract:

Photosynthetic kinetics in changing light intensity is considered pivotal for the
survival of understorey tracheophytes; however, it is virtually unknown for
bryophytes because bryophytes and tracheophytes have contrasting physio-
ecological strategies. Anatomy suggests that relative rate of photosynthetic
induction is faster in bryophyte gametophytes due to the absence of stomata,
whose slow response may limit photosynthesis of tracheophyte leaves in
changing light intensity. We measured steady-state and dynamic CO, exchange
in 10 bryophyte species. We performed an in-depth survey of the moss Hypnum
cupressiforme sampled from sun and shade sites. Our key results are: (1)
Bryophyte photosynthesis after dark acclimatisation induced much faster than in
tracheophytes, reaching 50% of maximum gross photosynthesis (Agss) In about
90 s. Such rapid induction is comparable only to tracheophytes whose stomata
do not limit CO, uptake. Times to reach 90% of A, were also substantially
shorter in bryophytes (ca 220 s) than those reported for most tracheophytes
(500-2000 s). (2) Shade-grown mosses did not reveal lower photosynthetic
capacity than sun ones. (3) Shade-grown H. -cupressiforme induced
photosynthesis slightly faster than that from forest gaps. We conclude that
bryophytes are efficient utilizers of temporal light heterogeneity, increasing
carbon gain during short high-light events such as sunflecks in forest
understorey.

Keywords: Bryophytes, Ecophysiology, Hypnum cupressiforme, Light
acclimatisation, Photosynthetic induction, Sunflecks, Understorey
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Santrdcek J, Vrablova
M, Simkova M, Stomatal and pavement cell density
Hronkova M, Drtinova | linked to leaf internal CO, IF: 3.45
M, Kvéton J, Vrabl D, concentration cited: 0

Suma of citations from WoS: 41

H-index according to WosS: 2
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10. Other relevant information:
- About 10 international conferences presentations

Invited speech at FESPB 2006, Lyon, France

prof. Kutacek award obtained in 2005, Plant physiology days, Bratislava,
SR.

About 20 popularizing articles published in “Vesmir” journal.

14-day stay in 2008 at ecophysiology department of Szent Istvan
University in Godollo, Hungary.

One week international training ,,Stable izotopes in biology” in 2006 held
in cooperation of PFF JU with Technical University of Munchen.

Two interviews in years 2008 and 2012 for Czech Radio Leonardo
(broadcasts Natura and Vstupte!)

Interview for magazine Respect (Cervena hmyz netdhne, 11/2013)

One-week training on stable isotopes in biology held by cooperation of
Faculty of Science University of South Bohemia and Technical
University of Munich, 2006).

Award of 4. order in competition “Rostlina s pribéhem” held by Institute
of experimental botany AVCR.

One week stay in Zurich ETH, Switzerland 2013 (participation on stable
isotope labelling experiment).

- One week stable isotope training SIFER, Nancy, France, 2014.
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