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U ponofenych vodnich rostlin ve stojatych vodach byva anorganicky uhlik
vzhledem ke své nizké dostupnosti zivinou limitujici fotosyntézu a rast (Ziva
2003, 1: 12-14). Proto ponofené rostliny béhem své evoluce vyvijely razné adap-
tacni mechanismy, jak toto omezeni prekonat. Vedle jiz zminovaného fotosynte-
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a nejcasté€jsi fyziologické adaptace existuji u ponorenych rostlin i biochemické,
anatomické a morfologické adaptace, které optimalizuji prijem uhliku.

Biochemické
adaptace

Jak jsme uvedli v pfedchozim dile, pfija-
ty CO, (at ve formé CO, nebo HCO;) je
u vétsiny ponorenych rostlin fixovan kla-
sickou C3 cestou, stejn¢ jako u vétSiny
suchozemskych rostlin mirného klimatu,
kdy z okolniho prostredi prijimany CO, je
v prvni fazi vazan pomoci enzymu Rubisco
na tifuhlikaty 3-fosfoglycerat.

Nejméné 25 let se vsak vedou dohady
o vyssich ponorenych rostlinach, zda maji
také C4 typ fotosyntézy. Biochemicky tento
typ predstavuje primarni fixaci CO, na
fosfoenolpyruvat (PEP) za ucasti enzymu
fosfoenolpyruvatkarboxylazy (PEPc) a za
vzniku Ctyruhlikatych organickych kyselin
(oxalacetatu, malatu, aspartatu). Tato pri-
marni fixace HCO; probiha s vysokou
afinitou a nezavisle na koncentraci O, v cy-
tosolu mezofylovych bunék listu, z nichz
se Ctyfuhlikaté kyseliny dostavaji plazmo-
dezmaty do bun€k pochev cévnich svazki.
Zde se dekarboxylaci uvoliuje CO,, ktery
je v chloroplastech fixovan enzymem ribu-
16za-1,5-bisfosfatkarboxylazou-oxyge-
nazou (Rubisco) v Calvinové cyklu jako
u typickych C3 rostlin. Dekarboxylaci Ctyi-
uhlikatych kyselin vznika v chloroplastech
pomérné vysoka koncentrace CO,, ¢imz
dochazi k udtlumu oxygenazové reakce
tohoto klicového enzymu (fotorespirace)
ve prospéch fixace CO,. Ponorené rostliny
vyuzivajici efektivné HCOj;™ jevi totiz né-
které typické znaky pozemnich C4 rostlin,
napf. srovnatelné nizkou kompenzacni
koncentraci CO,, nizkou fotorespiraci pred-
stavujici jen asi 2 % rychlosti Cisté fotosyntézy
a slabou inhibici fotosyntézy atmosférickou
koncentraci O, (jen 5-15 %). C4 typ fixace
CO, byl zjistén v listech asi u tisice druht
spise svétlo- a teplomilnych pozemnich
rostlin z mnoha celedi rostoucich spise
v subaridnim klimatu.

7Z mnoha druhi sledovanych ponore-
nych rostlin byly nalezeny ¢astecné anato-
mické znaky C4 fotosyntézy pouze u rdestu
dlouholistého (Potamogeton praelongus),
avsak biochemické znaky nebyly potvrzeny.
U nékterych ponofenych rostlin sice probi-
ha podstatna primarni fixace CO, za vzniku
¢tyruhlikatych kyselin, avsak ty jsou spiSe
kone¢nym produktem nez meziproduktem
fotosyntézy. Zatim jedinou znaimou ponore-
nou rostlinou, u niz s mirnou obménou pro-
biha C4 fotosyntéza, je vodankovita rostlina
Hydrilla verticillata kosmopolitné rozsite-
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na v subtropech. Vzhledem ke svym ten-
kym, fotosynteticky polarnim listim sklada-
jicim se ze dvou vrstvev bunék (Ziva 2003,
1: 12-14), nema vyvinutou véncitou stavbu
pochev cévnich svazkii a procesy primarni
a sekundarni fixace CO, nejsou od sebe
prostorové oddé€leny jako u typickych C4
rostlin. Ctyfuhlikaté kyseliny proto vznikaji,
jsou dekarboxylovany a uvolnény CO, je
druhotné fixovan ve stejnych buskach. C4
fotosyntéza u tohoto druhu ma vyrazné
sezonni charakter a je mozné ji navodit
zejména nedostatkem volného CO, (CO,*)
ve vodé: V zimé pfi vyssi koncentraci CO,*
a nizsi teploté ma typickou C3 fotosyntézu,
kdezto v 1été v hustych porostech pfi vyssi
teploté a vysoké koncentraci O, pfi nedo-
statku CO,* se indukuje C4 fotosyntéza,
ktera umoznuje udrzet i za danych nepfiz-
nivych podminek vysokou rychlost fotosyn-
tézy a rastu. H. verticillata vsak navic pfi
obou stavech fotosyntézy ucinné vyuziva
HCO;~ mechanismem fotosyntézy polar-
nich listd. Tato kombinace dvou ucinnych
fotosyntetickych adaptaci je zfejmé€ prici-
nou Sirokého kosmopolitniho rozsireni to-
hoto druhu.

U nékterych mofiskych fas (chaluh) pro-
biha C4 fotosyntéza s vétsi obménou. Pri-
marni fixaci CO, za vzniku c¢tyfuhlikatych
kyselin i jejich naslednou dekarboxylaci
v tychz bunkach zajiStuje stejny enzym
fosfoenolpyruvatkarboxykinaza.

Ponorené i obojzivelné rostliny Sidlatky
(Isoétes) pobreznice jednokvéta (Littorella
uniflora) a severoevropské druhy lobelka
vodni (Lobelia dortmanna) a Subularia
aquatica rostou typicky v mékkych velmi
cistych oligotrofnich stojatych vodach s vel-
mi nizkou koncentraci HCOj;™ i CO,, vyzna-
Cuji se pomalym ristem a jsou schopny
pfijimat pouze CO,*. Nachazime u nich
vyrazné biochemické i anatomické adapta-
ce fotosyntézy. Spolecnym znakem této
zvlastni ekofyziologické skupiny tzv. izoeti-
du jsou prizemni rtzice kratkych a uzkych
listt, velky podil korenta (bézné 50 % z cel-
kové biomasy) a vyrazn€ vyvinuté vzdusné
prostory v listech i v kofenech. Zacatkem
80. let byla u této skupiny rostlin piekvapi-
v€ prokazana biochemicka adaptace foto-
syntézy k nedostatku CO,* v podobé meta-
bolismu kyselin u tlusticovitych CAM, ktera
se jinak bézné vyskytuje u sukulentnich
rostlin jako adaptace k nedostatku vody.
Podstatou CAM u sukulentnich rostlin je
casové oddéleni procest primarni a sekun-
darni fixace CO,, ale biochemicky CAM pfi-

pomina C4 schéma: V noci jsou pruduchy
otevrené, rostlina pfijima CO, a fixuje ho
pomoci PEPc za vzniku ctyfuhlikatych
kyselin (malatu), které jsou ukladany do
vakuol listovych buné€k. Ve dne pfi zavre-
nych prudusich (rostlina Setfi vodu) je
dekarboxylaci téchto kyselin v cytosolu
uvolnovan CO,, ktery je fixovan C3 cestou
(Rubisco) v chloroplastech. U izoetida se
timto zpusobem jako adaptace k nedostat-
ku uhliku v okolni vodé fixuje 30-90 % pri-
jatého uhliku. CAM fotosyntéza je u nich
indukovana dlouhodobym ponofenim a ne-
dostatkem CO,* ve vodé. Pokud izoetidy
rostou jako vynorené rostliny, chovaji se
jako C3 rostliny s praduchy a CAM neni
vyvinut.

Za urd¢itou biochemickou adaptaci foto-
syntézy u ponofenych rostlin prijimajicich
pouze CO," je mozno povazovat jejich
vyssi afinitu k CO,* ve srovnani s druhy
vyuZivajicimi i HCO;".

Anatomické a morfologické adaptace
u CAM ponofenych rostlin

Biochemicka adaptace CAM u izoetid
tésné€ navazuje na napadnou anatomickou
adaptaci, jejiz podstatou jsou rozsahlé
vzdusné kanalky v listech a kofenech
s objemem tvoficim aZ polovinu organu
(viz obr.). V kofenech je obvykle v prosto-
ru stfedniho valce vytvorena jedna velka
centralni dutina, takZe vlastni pletiva jsou
vytlacena asymetricky na okraj k primarni
kure. Smyslem této adaptace je ziskavat
CO,* bohaté vyvinutymi kofeny ze sedi-
mentu. V sedimentech oligotrofnich vod
jako stanovist izoetidli mtze byt koncent-
race CO,* vyssi az o dva fady nez ve vodé.
CO, difunduje trvale podle koncentra¢niho
spadu ze sedimentu do kofent a v plynné
fazi se dostava vzdusSnymi kanalky az do
listd, kde je fixovan CAM mechanismem.
Podil takto ziskaného CO, na celkovém pfi-
jmu uhliku byva u ponofenych izoetidi
40-90 %. Aby u izoetidi nedochazelo ve
dne k aniku uvolnéného CO,* difuzi z listu
do vody, jsou jejich ponofené listy bez pri-
duchi kryty funkéni kutikulou. Kofenovy
piijem CO, ze sedimentii ma vyznam pro
fotosyntézu i u jinych druht obojzivelnych
rostlin bez CAM metabolismu, pokud ros-
tou ponorfené (napf. sitina cibulkata —
Juncus bulbosus, bahnicka jehlovita —
Eleocharis acicularis, upory — Elatine,
blaténka vodni — Limosella aquatica
a semenacky zabnikovitych — Alisma-
taceae a zevarovitych — Sparganiaceae).
Vétsina jinych ponorenych druhti pfijima
koreny jen méné€ nez 2 % uhliku.

Také jako morfologickou adaptaci k ne-
dostatku CO,* ve vodé¢ vytvareji nékteré
ponofené rostliny listy plovouci na hladiné
nebo vynofené z vody (napf. rdesty —
Potamogeton, hvézdoSe — Callitriche,
lakusniky — Ranunculus aj.). Tyto vzdus-
né listy maji bohaté vytvoreny pruduchy
a slouzi rostliné jako nizkoodporové spo-
jeni s atmosférou zabezpecujici vyménu
CO,20,.

Vnitini atmosféra ponofenych
rostlin — sloZeni a funkce

Dulezitou funkci ve fotosyntéze, dychani
a vyméné plynd u ponorenych rostlin hraje
jejich vnitfni plynna atmosféra, ktera je na
rozdil od pozemnich i ¢astecné vynore-
nych rostlin zcela oddélena od vzdusné
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Tab. Tlak, koncentrace Rysliku (0,) a metanu (CH,) ve vzdusnych prostordch pono-
Tené rostliny stolistku Myriophyllum beterophyllum rdano (7-9 b) a odpoledne (16-
18 b) na prirodnim stanovisti. Méreni byla provadéna v borni a dolni cdsti ponore-
nych (PO) nekvetoucich stonkii dloubych asi 1 m a na vynorenych (VY) kvétnich kla-
sech v ramci tychz jedincit. Atmosféricky tlak odpovidd 101,3 kPa. Upraveno podle

Schuetteové a Kluga (1995)

Pryt Cas Tlak Koncentrace O, [%] Koncentrace CHy [%]
méreni | [kPa] klas h. stonek d. stonek klas h. stonek d. stonek
PO | Rino |101,7 - 19,4 18,9 - 0,08 0,06
PO QOdpol. | 105,6 - 23,1 22,5 - 0,02 0,03
VY Rano 101,3 20,8 19.1 18,2 0,07 0,11 0,18
VY | Odpol. | 101,3 223 222 21,0 0,11 0,22 0,44

atmosféry. Jiz zminovany vysoky difuzni
odpor pro plyny v nehybné vrstvé vody na
celém povrchu rostliny vytvaii zejména ve
stojatych vodach podminky pro vyrazné
odlisné slozeni vnitfni atmosféry od okolni-
ho roztoku a spolu s vysokou vodivosti
vzdusnych prostor i fadu ekofyziologickych
zvlastnosti a funkci. Vzdusné prostory u po-
norenych rostlin zahrnuji drobné intercelu-
lary i objemné a rozvétvené vzdusné dutiny
a kanalky, které prochazeji stonky a koreny
(viz obr). V listech vétsiny ponofenych
rostlin, vyjma druht@t s paskovitymi listy
vyrustajicimi z bazi kofenti (napf. zakruti-
cha — Vallisneria), je pomérné maly objem
vzdusnych prostori (10-15 %), kdezto ve
stoncich a kofenech cini jejich podil 20 az
40 % (napf. rdesty — Potamogeton). Nazo-
ry na vyznam a funkce vzdusnych prostort
se ustalily az v poslednich 20 letech. Soudi
se, ze vedle udrzovani svislé polohy prytt
pfi nepritomnosti mechanickych pletiv maji
vyznam pfi fotosyntetické refixaci (recykla-
ci) CO, a zasobeni korenu kyslikem.
Pfiznac¢nym rysem fotosyntetické vymé-
ny CO, v listech pozemnich rostlin na svét-
le je unik velké vétsiny CO, uvolnovaného
pfi mitochondrialnim dychani a fotorespi-
raci pruduchy do atmosféry a jen nepatr-
ny podil CO, je znovu fixovan. CO, uvolné-
ny v listech ponofenych rostlin nemuze
diky vysokému odporu nehybné vrstvy
tak snadno uniknout do okolniho roztoku
a prechazi do vzdusnych prostor, z nichz
je v relativné vétsi mire nez u pozemnich
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rostlin refixovan. Podil refixace CO, zavisi
vyrazné na anatomii listt a ¢inil 15 % rych-
losti fotosyntézy u dousky kanadské (Elo-
dea canadensis) s velmi tenkymi listy
a jemnymi intercelularami, 30-40 % u fe-
¢anky Nitella flexilis, ale 50-70 % u pono-
fenych izoetidt. Vzdusné prostory v listech
ponorenych rostlin tedy predstavuji vy-
znamnou fotosyntetickou adaptaci, ktera
omezuje ztraty CO, uvolnovaného fyziolo-
gicky anebo ze sedimentu (u izoetid).

Uz nejméné 200 let je znamo, Ze pono-
fené rostliny uvolnuji na svétle ze svych
odfiznutych prytt bublinky O,, které se
pred mnoha lety vyuzivaly i k jednoduché-
mu orienta¢nimu stanoveni rychlosti foto-
syntézy. Diky fotosyntetické produkci O,,
jeho $patné rozpustnosti ve vodé a pritom-
nosti nehybné vrstvy na listech dochazi
Schematizované pricné Fezy orgdny ponorenych
rostlin (vlevo). A — koten ponotené CAM rost-
liny Sidlatky jezerni (Isoétes lacustris) s velkou
centrdlnt vzdusnou dutinou; RH — rhizoder-
mis, PK — primdrni kiira, EN — endodermis,
CD — centrdlni dutina, XY — xylém v cévnim
svazku; B — ponoreny list Sidlatky jezerni se
Ceyrmi vzdusnymi kandllky; C — stonek stolist-
ku klasnatého (Myriophyllum spicatum) s pa-
prscité usporddanymi vzdusnymi kandlky,
uprostred cerné xylém cévnibo svazku. Orig.
L. Adamec, upraveno podle Sculthorpea (1967)
& Kriticky ohroZend ponotend fecanka mensi
(Najas minor) dicinné vyuzivi HCO5™ celym
povrchem listit (vpravo). Foto S. Husdk

v prytech ponofenych rostlin v pfiroze-
nych podminkach k vyraznym dennim
vykyviim ve slozeni vnitfni atmosféry (viz
tab.). O, produkovany v prytech ve stojaté
vodé totiz prechazi prednostné do plynné
faze do vnitfni atmosféry. Rano je koncent-
race O, (dile [O,]) v prytech ve stojaté
vodé jesté nizsi nez ve vzduchu (kde cini
21 %), ale uz brzy po vychodu slunce a celé
dopoledne se rychle zvySuje a vyrazné
predbihda koncentraci O, rozpusténého
v okolni vodé na stanovisti, ktera vzrasta
jen pomalu. Odpoledne byva [O,] ve vniti-
ni atmosfére maximalni a je uz srovnatelna
s vysokou [O,] v okolni vodé. Rostliny vy-
uzivajici efektivné HCO;~ dosahuji vyssich
odpolednich koncentraci O, v prytech
(v pfirodé dosahuji 40-46 %) nez pouzi pii-
jemci volného CO,*. Proto v pripad¢€ bubli-
nek plynu uvoliovanych z ponofenych
rostlin by se mé€lo hovofit spravné o plynu
»,obohaceném O,“ nez o kysliku. Vedle
stop CHy (viz tab.) a CO, tvori vzdy pod-
statny zbytek plynu ve vnitfni atmosfére
dusik, ktery rozpustény v okolnim prostre-
di i v pletivech rostliny difunduje podle
svého koncentra¢niho spadu do vnitfni
atmosféry presycené O,, a tak neustile sni-
Zuje koncentraci O, na uroven v okolnim
roztoku. Koncentrace O, v prytech pono-
renych rostlin ve stojaté vodé klesa ve tmé
vlivem dychani rychleji nez v okolni vodé
a k ranu muze stejn€ jako v kofenech do-
sahovat jen 2-3 %. V prytech ponofenych
rostlin i jen v mirn€ tekoucich vodach je
[O,] ve vnitini atmosféfe po cely den vice-
méné v rovnovaze s okolni vodou.

Pozoruhodnym dutsledkem uvolovani
a spotreby O, prii fotosyntéze a dychani
u ponorenych rostlin jsou vyrazné denni
zmény tlaku jejich vnitfni atmosféry. Na
svétle v nemichané vodé mohou neposkoze-
né ponofené rostliny udrzovat pretlak 3 az
25 kPa, kdezto ve tmé nastava podtlak 5 az
10 kPa. V michaném prostfedi tyto hodno-
ty klesnou na 50-90 %. Jakmile dojde
k poskozeni rostliny, tlaky se snizuji témér
k nule. Kdyz ponofené druhy vytvareji
kontakt s atmosférou v podobé vzplyva-
vych listi nebo vynofenych kvétnich klast
s pruduchy, jsou denni zmény tlaku témér
nulové (viz tab.). Ve striktné ponofenych
prytech takovych rostlin vznika ve dne
mirny pretlak. Kyslikem obohaceny plyn
pres spojité vzdusné prostory prochazi
oddenky, vystupuje do prytd, které maji
kontakt s atmosférou pies kvéty nebo listy,
a unika do atmosféry.

Hlavni vyznam vzdu$nych prostor u po-
norfenych rostlin tkvi v trvalém zasobovani
korenti O,. Vzdusné prostory vsak nejsou
dlouhodobou zasobarnou O, (zde pritom-
ny veskery O, se prodycha asi za 1 hod).
Proto O, potrebny k dychani korenti do
nich musi stile difundovat z nadzemnich
casti prytd. U modelové rostliny dousky
hustolisté (Egeria densa), kterou znaji
dobfe akvaristé, byl v laboratofi zjiStén na
svétle asi 5x vyssi tok O, pres kofeny do
okolniho roztoku bez O, nez ve tmé a byl
také prokazan snizeny tok O, pfi zastinéni
dolni casti pryt. Vzdusné prostory u po-
nofenych rostlin (viz obr.) spojujici listy
s koreny vytvareji v rostlin€ spojity systém
a maji natolik nizky hydraulicky odpor, Ze
se v jednotlivych zakofenénych prytech
neudrzi trvale ani maly gradient tlaku.
Proto se soudi, Ze hlavnim mechanismem
transportu O, z pryti do kofend ponore-
nych rostlin je prosta difuze O, v plynné

ziva 2/2003



Striketné ponoteny drub rdest prorostly (Potamo-
geton  perfoliatus) s poldrnimi listy adap-
tovanymi na vyustvani HCOjs, které jsou Cds-
tecné obaleny vldknitymi fFasami (nahove
vlevo). Foto J. Lukavsky % Dole vievo obojZi-
velnd rostlina lakusnik vodni (Ranunculus
aquatilis) vytvdii ponofené dkrojkovité listy
vyuzivajici HCOjs~ pro fotosyntézu a plovouci
listy s priiduchy, jimiz prijimd vzdusny CO,.
Foto ]. Lukavsky

fazi. AvSak pfi kratkodobych prirozenych
zménach rychlosti fotosyntézy (napf. rino,
pti stfidavé oblacnosti apod.) se muze
omezené uplatiovat i objemovy tok plynu
do kofenu. V prirodé tedy dochazi ve dne
k vyraznym tokim O, z prytd do korenu
ponofenych rostlin, které jsou ve stojatych
vodach nezavislé na koncentraci O, v okol-
ni vodé. V noci vsak, kdy vlivem dychani
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vyrazné klesa [O,] v prytech ponofenych
rostlin, je pfisun O, do kofenu zavisly na
[O,] v okolni vodé.

Jak bylo ukazano, rozsahlé vzdusné pro-
story v prytech ponofenych rostlin maji
velkou kapacitu pro difuzni transport O,,
ale presto maji zarovenl ucinnou obranu
proti vniknuti vody do nich. U dousky
hustolisté se Siroké hydrofilni vzdusné
kanalky v internodiich stonka stfidaji
s uzkymi hydrofobnimi skulinami v pfe-
pazkach nodu (prumér asi 3,5 um). Na
svétle dochazi ke vniknuti vody do vzdus-
nych kanalka v odfezanych stoncich az pfi
tlaku vyssim nez 29 kPa, kdezto nejméné
68 kPa (tj. tlak sloupce vody 6,8 m) je
tfeba k prutoku vody nodalnimi prepazka-
mi. Pfepazky v nodech tedy funguji jako
ventily proti zaplaveni stonki, ale pfitom
nebrani difuzni vyméné plynu. Zjisténa kri-

ObojZivelnd rostlina Zebratka bahenni (Hot-
tonia palustris) p¥ijimd jen volny CO, (nahote
vpravo). Foto J. Lukavsky & Kriticky obroZe-
nd obojzivelnd rostlina pobreznice jednokve-
td (Littorella uniflora) v zdchranné kulture
v Botanickém dstavu v Treboni jako piiklad
izoetidu (dole). Jeji pozemni forma md C3 typ
Jfotosyntézy, kdeZto ponorend forma mdé CAM
metabolismus a ziskdvd podstatné mnozstvi
CO; difuzi ze sedimentii pres koreny. Foto
S. Husdk

ticka hodnota tlaku pro zaplaveni vnitfni
atmosféry stonku zfejmé odrazi ekologické
moznosti pro ruast vyssich rostlin v hlubo-
ké vodé. Cévnaté ponorené rostliny (tj. se
vzdusnymi prostory) ve sladkych vodach
rostou jen do hloubky pfiblizné 10 m, kdez-
to rostliny bez vzdusnych prostor (paroz-
natky, vlaknité rasy, mechy) az do 40 m.
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