Jiti Santriicek

Atmosféra-list-fotosyntéza—clovék.
Jak ménime fotosyntézu listu a jak

ona meni nas I.

Vzhled i funkce listi se méni s tim, jak se geochemicky i antropogenné méni kon-
centrace oxidu uhlic¢itého v atmosféfe Zemé. Dikazy prinasi analyzy fosilnich
zbytku i herbarovych polozek, izotopy a hustota pruduchii. Méni se list proto, ze
se CO, i voda staly pro rostliny vzacnou komoditou? MiZeme pozménit list,
aby rostl rychleji? Aby rychleji fixoval CO,? PomiiZe enzymologie, molekularni
a bunécna biologie? Neméni fotosyntéza vice nas nez my, lidé, ji? Nasledujici
dvoudilny ¢lanek se pokusi piedkladat, interpretovat, pochybovat i stimulovat ...

Vyhnani z WUE raje - od stonku k listu
Pohadky obvykle zac¢inaji ,,bylo, nebylo®
nebo ,,ddvno jiz tomu“. Dé&jiny fanero-
zoika (geologického obdobi, pro které je
typicka existence Zivota viditelného pro-
stym okem) nas uci, Ze bylo a stalo se asi
pfed 360 miliony let. Tehdy poklesla rela-
tivné rychle koncentrace oxidu uhli¢itého
v atmosféfe Zemé asi na 10 % hodnoty
charakteristické pro zacatek kolonizace
souse rostlinami (asi pfed 440—400 milio-
ny let, kdy byla koncentrace CO, 4 500 az
6 000 umol/mol vzduchu = ppm, dnes je
blizkd hodnoté 380 umol/mol, obr. 2). Asi-
mila¢ni orgdny suchozemskych rostlin
mély do té doby vétsinou protahly vélco-
vity tvar podobny vzhledem i funkci ston-
kéim dne$nich rostlin. P¥ikladem mtiZe byt
jedna z prvnich cévnatych rostlin Cookso-
niasp. (obr. 1), jen asi 4 cm vysoka rostlina,
jejiz pozdné silurské a devonské paleo-
zbytky se nachézeji v nejriznéjsich ¢as-

tech svéta véetné nasich hornin. Rostliny
té doby pravdépodobné nestradaly ne-
dostatkem oxidu uhli¢itého uvnitf svého
téla a chloroplastii, kde se CO, zpracova-
va v procesu fotosyntézy, protoze ho bylo
v atmosféfe relativng hodné — pfiblizné
10-15x vy$si koncentrace, nez je dnes (viz
obr. 2). Vaznéjsim problémem bylo, jak
zamezit ztraté vodni pary do atmosféry
nenasycené vodou. Pro oboje, dostatek CO,
a nedostatek vody, vyhovovala mal4 plos-
né hustota jiz tehdy existujicich praduchd,
tj. uzaviratelnych otvort v pokoZce, ktery-
mi voda i oxid uhli¢ity prochazeji (obr. 6
a 7). Stonkovy typ listu nesl v té dobé ko-
lem 10 priduchd na mm?.

S radikalnim poklesem koncentrace
CO, se ale situace zménila. Rostliny zaca-
ly mit nedostatek CO, — substratu pro foto-
syntézu ve svém téle. Evoluénim fesenim
byla jednak zména tvaru asimila¢niho or-
ganu — protaZeni v jedné a zplosténi v dru-
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1 Protahly tvar podobny stonktim
dnesnich rostlin méla i jedna z prvnich
cévnatych rostlin — drobna Cooksonia
caledonica. Orig. M. Chumchalova

2 Zmény koncentrace CO, v atmosfére
Zemé béhem fanerozoika zjisténé pomoci
geochemického modelu GEOCARB III
(silné ¢ara) a jeji extrémni odchylky (ten-
ké kontury). Zdroj dat a podrobnosti na:
www.globalwarmingart.com
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hé ose, tedy vytvofeni planparalelni des-
ky tenké desetiny milimetru, ktera byla
vyhodna pro efektivnéjsi zachyt a vyuzi-
van{ zareni (zejména v hustsich poros-
tech), zlepSovala difuzni pfistup CO, do
listu a umoziiovala zvy$eni poctu prudu-
chti na jednotku plochy. Tedy vznik listu
morfologicky a anatomicky podobného
tomu, jak ho zndme u vét§iny dnesnich
rostlin: laminarni list o tloustce nejcas-
téji 0,2 aZ 0,4 mm a hustoté priduchi
214+/-31CI na mm? u bylin (CI = 95 % —
konfidenéni interval, v extrémech vsak
hustota priaducht u nékterych stromi
pfesahuje hodnoty 1 200 na mm?) s ne-
prebernou rozmanitosti velikosti plochy
a tvart listové ¢epele (obr. 9-15).

Evoluéni proména obou, tvaru z osové-
ho na laminérni i zvy$eni{ hustoty pridu-
chi o vice nez jeden fad, musela jit ruku
v ruce. Zvétseni poméru plochy k objemu
totiz vede ke zvyseni absorpce slune¢niho
zéfeni danym objemem pletiva, které se
jen z malé ¢asti spotiebuje na fotosyntézu.
Z daleko vétsi ¢asti se pfeméni v teplo za-
h¥ivajici list. P¥ibliZné polovina tepelné
energie se z listu odvede jako skupenské
teplo vyparu vody, druha polovina konvek-
ci (ochlazovéni studené&j$im vzduchem).
Zajistit takovou energetickou bilanci
a uchranit list pfed prehfatim vyzadovalo
rostouci p¥{sun vody do listu a vyssi rych-
lost transpirace, proto i vy$si hustotu pri-
duchti na mm? listu. Rostouci teplota listu
tak rozt4cela spiralu narokd na mnozstvi
vody pro chlazeni, byla evolu¢nim tlakem
pro dalsi vyvoj kofend, zvyseni hydraulic-
ké vodivosti cév transportujicich vodu
a zvy$ovani hustoty priduchd.

Presto a pravé proto: pomér mnoZstvi
uhliku ziskaného z atmosféry k vodé ode-
vzdané do atmosféry, tzv. i¢innost vyuziti
vody rostlinou — WUE (Water Use Effi-
ciency) se s poklesem koncentrace CO,
v atmosféfe dramaticky snizil (obr. 3).
Informuje nas o tom zména v zastoupeni
stabilniho izotopu *C v paleozbytcich
tehdejsich rostlin, kterd, jak vime z teorie
i experimenttl, je imérna WUE. [Pozn.:
Odhaduje se, Zze z atmosféry piejde do
suchozemskych rostlin ro¢né 440 Gt (1 gi-
gatuna = 10° t) CO, diky fotosyntéze, pii
které je uhlik v podobé CO, difuzi trans-
portovén pfes praduchy do chloroplasta.
Mnozstvi vody, které se ro¢né vypafi
z rostlin transpiraci, je asi 32 Tt (1 tera-
tuna = 102 t).]

Dilema suchozemskych rostlin vyhlado-
vét nebo zemfit z{zni tak zacalo byt aktual-
ni pravé v pozdnim devonu, od okamziku
,vyhnani rostlin z WUE raje“ (obr. 3) na-
startovaného zminénym globalnim pokle-
sem atmosférické koncentrace CO, (obr. 2).
Podle nékterych geochemickych modelt
se koncentrace CO, béhem devonu sniZila
7 3—4 tisic na 300 umol/mol a soucasné
stoupla koncentrace kysliku z 210 mmol
/mol v ¢asném devonu na 300 mmol/mol
v pozdnim devonu. P¥i¢inou byl asi roz-
voj rostlin na sousi a s tim spojené ukla-
déni uhliku v organickych depozitech
a rostlinami podpotené chemické zvétra-
vani hornin. Bezprostfednim evolu¢nim
vysledkem vyhnani bylo rozsifeni druhi
s listy Sirokymi 2—3 cm a vidli¢natym vét-
venim cév, morfologicky i vyménou ply-
nt podobnych tém, jaké zndme napi.
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u zivouci fosilie — jinanu dvoulalo¢ného
(Ginkgo biloba, obr. 11).

Zpatky do silurskych bazin?

Jak ménime list bezdécéné

Hustota praduchi je, jak uz vime, parame-
trem ekofyziologicky dulezitym a spolu-
rozhodujicim o zisku uhliku z atmosféry
i o tepelné pohodé listu. Spolu s morfolo-
gif listu a velikosti priduchovych bunék,
o které jsme zatim nemluvili, reaguje prav-
dépodobné na zmény koncentrace CO,
v atmosféfe kolem listu. P¥i poklesu CO,
hustota prtiducht roste a naopak, rist
koncentrace CO, by mél hustotu sniZovat.
Vnimavému ¢lovéku dneska se znalosti
propojuji a napadaji ho otazky: Nemohla
by hustota prtiduchti slouzit jako indika-
tor soucasnych antropogennich zmén kon-
centrace CO, v atmosféfe Zemé? Nebo
obecné ukazatel jakychkoli, nejen nedév-
nych zmén CO, zptisobenych ¢lovékem?
Nahradit nebo doplnit pracné a ndkladné
rekonstrukce paleoklimatu pofizené analy-
zou bublinek vzduchu uvéznénych v gron-
skych a antarktickych ledovcich stovky
metrt aZ kilometry pod jejich povrchem?

Ty zahledéné spis k horizontu napadne:
Jak to ta rostlina (list) ,,déla“, Ze vnimé kon-
centraci CO, kolem sebe? Jaké pro to ma
¢idlo? A jak se p¥islusny impulz od ¢idla
prenasi a realizuje p¥i vyvoji a rastu pokoz-
ky listu, Ze je to ,,sitko” hustsi a jemnéjsi?

Za odpovédi na prvni otdzku vdééime
pionyrské praci botanika a fyziologa F. I.
Woodwarda z univerzity v Cambridge,
publikované v r. 1987 (a pfedpfipravené
peclivymi pracemi mnoha dal$ich, vy-
znamné i Geskych fyziologt, napt. I. Tiché,
B. Slavika nebo J. Pazourka). Historické
herbatové polozky listi 6 druhti dfevin
z uplynulych 200 let ukazaly, Ze se za dobu
od pocétku primyslové revoluce snizila
hustota praducht na listech kazdého
z onéch druhti v priméru o 40 % (obr. 4).
Za stejnou dobu se zvysila koncentrace
CO, v atmosféfe z 280 na 340 umol/mol.
Podobné vysledky (pokles hustoty 0 67 %)
daly i kontrolni pokusy se semenacky 6 die-
vin a dvou bylin p&stovanych v atmosféte
s fizenou koncentraci CO,. Jiny ptiklad:
zkoumadni zbytk listd (kutikuly) bfizy bé-
lokoré (Betula pendula) z vrstev opadu
a raseliny datovanych v letech 1952-95

Jak to priduchy délaji, Ze se nedotykaji?

,\

Shlukovani praduchli
(porucha vyvoje)

A Meristemoidni
matefska burika
(kmenova burika)

* Asymetrické déleni MMC

Meristemoid M
Sousedni burika N
\Asymetrické déleni N

Formovani
satelitnich
meristemoidu S

Symetrické déleni

Spravné prostorové
oddéleni priducht
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3 Utinnost vyuZitf vody rostlinami

a jeji zmény béhem ¢asné kolonizace
sous$e a vyvoje suchozemské vegetace.
Cerna plna kolecka predstavuji idaje
ziskané analyzou izotopti uhliku v ptidni
organické hmoté, prazdna kolecka jsou
vysledkem modelu pro valcovity (osovy)
typ listu z ¢asného devonu a ¢tverecky
pro plochy (laminarni) typ listu z ¢asné-
ho karbonu. Podle: D. J. Beerling a kol.
(Nature 2001, 410: 352—354)

4 Relativni zmény v poc¢tu praducht
na 1 mm? plochy spodni strany listu

u 6 druht dfevin. Listy stromt rostou-
cich v Anglii a odebrané v roce udaném
na vodorovné ose byly uchovany v her-
béfich botanického oddéleni univerzity
v Cambridge a hustota praduchti na nich
stanovena v r. 1987. Datované zmény
atmosférické koncentrace CO, (osa dole)
jsou vysledkem analyz bublin vzduchu
uzavieného v ledovcich. Regresni pfimka
ukazuje, Ze se hustota praduchi snizila
za uplynulych 200 let 0 40 %. Soucasné
(do . 1987) vzrostla atmosférickd koncen-
trace CO, o cca 60 umol/mol. Podle: F. L.
Woodward (Nature 1987, 327: 617—618)

5 Zmény hustoty prtiduchti na listech
bfizy bélokoré (Betula pendula) ve vzta-
hu ke zvySovéni atmosférické koncentra-
ce CO, v letech 1952-95. Hustota priidu-
chi se hodnotila na zbytcich lista
uchovanych v ragelinnych depozitech

v rezervaci v jiznim Holandsku. Casové
tdaje o koncentraci CO, pochazeji

z méfeni na Mauna Loa, Hawaii. Body

a tsetky ukazuji priméry a standardni
odchylky z méfeni 7 plosek na jednom
listu. Data podle: F. Wagner (1998)

6 a7 Praduchovy aparat bfe¢tanu
Hedera helix, resp. jeho kutikulou tvofe-
né povrchy. Jeden priduch je tvotfen

v zékladé dvéma specializovanymi svéra-
cimi burikami v pokoZce a pérem mezi
nimi. Soucésti aparatu je i dutina pod
pruduchem uvnitf listu, které je spojena
s mezibunéénymi prostory. Zménou hyd-
raulického tlaku svéraci buiiky méni svij
tvar, a tim i $ffku péru. Ostatni pokozko-
vé buiiky kolem svéracich bunék, dlazdi-
cové nebo podptirné buriky, majf jiny
tvar i vnitini stavbu — jsou pevné spojeny
sousednimi bunéénymi sténami a pokry-
ty pro plyny téméf nepropustnou kutiku-
lou. Obr. 6: Témé&F uzavieny por z vnéjsi-
ho povrchu listu (v ose tmavé elipsy,
svétlé okoli jsou vnéjsi listy kutikuly)
Obr. 7: Pohled na stejny aparét z fyziolo-
gicky vnitini strany listu. Snimky ze ske-
novaciho elektronového mikroskopu
(SEM) J. Santriicek a kol. (2004)

8 Otisk pokozky spodni strany délozni-
ho listu Fefichy Lepidium sativum. Vyvoj
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priducht probihal obvyklym f{zenym
zpusobem, takZe se priduchy nedotykaji
(nahote); regulace pii déleni pokozko-
vych bunék byla narusena, priduchy se
tvofi nahodné, tedy i ve skupindch —
klastrech (dole). Snimky M. Simkové,
orig. véech grafii J. Santriicek

9-15 Tvarova rozmanitost laminarnich
Cepeli listti: 9 — stavel kysely (Oxalis
acetosella), 10 — Alluaudia sp., 11 —jinan
dvoulalo¢ny (Ginkgo biloba), 12 — mucen-
ka (Passiflora sp.), 13 — Phegopteris
conectilis, 14 — rosnatka kapska (Drosera
capensis), 15 — viktorie kralovska (Victo-
ria amazonica). Snimky M. Stecha (9-15)

ukézalo 0,6% sniZzeni hustoty priduchi
na kazdy 1 umol/mol zvy$ené atmosféric-
ké koncentrace CO, (obr. 5).

Zd4é se byt prokazané, Ze hustota pri-
duchi je relativné spolehlivym svédectvim
o spalovani fosilnich paliv a kdceni tropic-
kych lest, o antropogennich zménach kon-
centrace CO,. Bezdé¢né tak ménime ana-
tomii a morfologii listu rostliny a spolu
s tim i jeji schopnost ziskavat uhlik z atmo-
sféry a cenu, za jakou jej ziskavé v termi-
nech déinnosti vyuziti vody. Co v3ak zpti-
sobi, Ze misto dvou z 20 pokoZkovych
bunék se jich ,,rozhodne” byt praduchovy-
mi tfeba 67 Jak do tohoto procesu zasahu-
je zména atmosférické koncentrace CO,?
To jsou otazky, na které se v poslednim de-
setileti intenzivné hledd odpovéd — k nasi
soucasné znalosti podstatné pfispély me-
tody molekuldrni a bunécné biologie. Jak
tedy buiitka pokozky vystavena vzduchu
,pozna“, Ze ma byt praduchovou?

Rozhovory pres bunénou membréanu

Praduchové (svéraci) butiky jsou branou
rostlin do okolntho atmosférického svéta.
AZna vzacné vyjimky, jako jsou gametofyt
mechorosti a jatrovek, a nékteré druhy
kapradin a kvetoucich rostlin rostoucich
pfisedle na zaplavovanych bfezich oligo-
trofnich jezer nebo parazitickych rostlin,
jsou asimila¢ni organy vSech suchozem-
skych rostlin osazeny priduchy. Z pohle-
du primérni produkce biomasy na sousi
témé¥ neexistuje organicky uhlik, ktery by
pred fotosyntetickou asimilaci neprosel
praduchy. Proto neudivuje, Ze o mnozstvi
priduchti (jejich hustoté na plose) spolu-
rozhoduje koncentrace CO, v atmosféte,
Ze pii 10-15x vyssi koncentraci CO,, v si-
luru byla ¢etnost prdduchtt méné nez
desetinové proti soucasné. P¥istup CO, do
rostliny je, kromé hustoty priducht a gra-
dientu koncentrace, ktery urcuje rychlost
difuze, dan také velikosti priduchového
poru a rozmisténim priducht po pokoz-
ce. U jednodéloznych rostlin jsou pradu-
chy rozmistény v fadach rovnobéznych
s vodivymi svazky listu (cévami). V dané
fadé maji praduchy rozestupy, jsou mezi
nimi pokozkové buitiky. U dvoudéloznych
rostlin nepozorujeme Zadnou podobnou
pravidelnost. Pfesto nejsou praduchy roz-
mistény ndhodné. Kdyby byly, jisté by se
stdvalo, Ze budou dva prtiduchy sousedit,
ze budou tésné vedle sebe. Tak to ale té-
mé¥ nikdy neni! Plati pravidlo minimalné
jedné oddélovaci buiiky (one cell spacing
rule). Buriky pokozky se vyvijeji z nedo-
spélych pokozkovych (protodermélnich)
bunék. V urcité fazi vyvoje z nich budou
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bud dlazdicovité butiky, nebo svéraci buii-
ky prtiduchu nebo trichomy (,,chlupy“ nebo
zlazky na listu).

Jak si protoderméalni buika ,,vybere*
svtj osud? Jak ,,vi, ¢im bude®, az vyroste?
Detaily dosud nezname — intenzivné se
zkoumaji. DokaZeme popsat cestu a typy
bunécného déleni, které koneckoncti vede
k dvojici svéracich bunék. Vime, Ze po-
slednimu symetrickému déleni matefské
praduchové buiiky ve dvé svéraci pted-
chazi jedno nebo opakované asymetrické
déleni kmenové buriky zvané meriste-
moidni matefské buiika (obr. 8A). Nesy-
metrickym délenim vznikne malé (v plos-
ném pohledu zhruba trojihelnikovitd)
buiika — meristemoid — ktera se bud dal
déli nesymetricky v pfipadé, Ze sousedi
s uz vyvinutym priduchem ¢i matefskou
priduchovou buiitkou, nebo se z ni stane
pfimo matefskd priduchova burka. Velka
burika vznikla nesymetrickym délenim
jako partner meristemoidu se stane dlaz-
dicovou. Nesymetrickym délenim se tedy
budouci priiduch jakoby ,,oto¢i zady* k uz
existujicimu nebo budoucimu priaduchu.
Témi ,,zady*“ je velkd budouci dlazdicova
pokozkova buiika (N).

Proc¢ jsou priduchy rozsazeny a nejsou
ve shlucich? Jaky mechanismus iniciuje
nesymetrické déleni kmenové meriste-
moidni matetské buriky? Myslime si, ze
prvni otazku dokédzeme zodpovédét pomo-
ci fyzikélnich zdkont difuze. Lze ukazat,
7e mnoha malymi pravidelné rozmistény-
mi otvory se difuzi pfenese vice hmoty
(vypafi vice vody, projde vice CO,) nez
jednim velkym nebo nékolika velkymi
o stejné thrnné plose. Divody se uvadéji
dva — prtduchy si difuzné nepiekazeji
a velké otvory vyzaduji velké svéraci bun-
ky, coz znamena i vétsi hloubku pradu-
chového poru, tedy delsi drahu difuze.

9

Druha otédzka neni do detaild zodpové-
zena a intenzivné se na ni pracuje. Poda-
filo se ziskat mutanty huseni¢ku rolnfho
(Arabidopsis thaliana) s poruchou pravidla
jedné oddélovaci buiiky. Diky tomu se uka-
zalo, Ze existuji geny, jejichZz proteinové
produkty dohliZeji na zachovani pravidla.
Napt. gen TMM (Too Many Mouth), jehoz
vyfazeni se projevi tvorbou shlukd pridu-
chti (obr. 8B, dole), SDD1 (Stomata Density
and Distribution) — pravdépodobné kinaza,
jejiz mutace vede ke zvySeni procenta epi-
dermalnich bunék, které jsou priaduchové,
FLP (Four Lips), jehoZ mutace zptsobi
opakované déleni matefské priduchové
buriky a projevi se dvéma dvojicemi své-
racich bunék vedle sebe, HIC (High Car-
bon Dioxide) zvysujici hustotu praduchi
v reakci na sniZenou koncentraci CO, ve
vnéj$im prostfedi atd. Tyto geny jsou sou-
¢asti pfenosu informace o okoli listu (jaka
je koncentrace CO,?) a buiiky (neni v sou-
sedstvi praduchova?). Informaci uvnitf
buriky prenaseji, signél zesiluji nebo zesla-
buji a spoustéji aparat, ktery ¥idi prabéh
déleni (Cetnost a polohovou specificitu,
tj. zda k déleni dojde a v kterém misté déli-
ci se bunky se zacne vytvaret piehradka).

Jak je vidét, spravné rozmisténi pradu-
chti v mnozstvi odpovidajicim okolnimu
prostiedi rostliny je véc pfenosu informa-
ce z atmosféry, komunikace mezi burka-
mi epidermis a s jaddrem uvnitf burky. Je
potfeba jesté dodat, Ze ¢etnost praduchi
na mladych listech je ¥izena dosud nezna-
mymi signély z dospélych listd — tedy in-
formaci pfendsenou na velkou vzdélenost.
Slozitost takovych mechanismt, jichZ se
Ucastni receptorové proteiny, fytohormony
(gibereliny a auxin), kaskddy kinaz, cyto-
skelet aj., je jisté obrovska. Jejich rozluste-
ni ale s trochou nadsazky mutize zménit
svét — véfme, Ze k lepsimu.
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