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zelenych rostlin, nehledé na jejich ekologické zvlaStnosti. Zatimco vSechny tere-
strické vy$si rostliny pftijimaji C02z okolni atmosféry v plynné formé prGduchy,
u ponofenych vodnich rostlin a ponofenych organt obojzivelnych rostlin maze
byt spolu s pfijmem CO02z vody vyuzivan i hydrogenuhli¢itanovy ion (HCO03), ato
celym povrchem listd. Vodni prostfedi svymi fyzikalné-chemickymi vlastnostmi
podminuje u ponofenych vodnich rostlin pfitomnost celé Fady ekofyziologickych

zvlaStnosti a adaptaci fotosyntézy.

Dostupnost anorganického uhliku
ve vodé

Koncentrace C02v pfFirozenych vodach
maze vyrazné kolisat o nékolik fadd (Ziva
2001, 4: 156-157), kdeZto koncentrace
plynného C02v atmosféfe je pomérné stala
(0,038 %). Koncentrace C02ve vodé jako
jedné ze slozek uhli¢itanového pufra¢niho
systému (pufrace je udrzovani stalé hodnoty
pH roztoku) zavisi na pH roztoku. Tento
pufracni systém je zastoupen univerzalné ve
vSech stojatych i tekoucich vodach a ve
velké vétSiné sladkych i slanych vod se roz-
hodujicim zplGsobem podili na jejich pufro-
vani. V uhli¢itanovém pufracnim systému
dochazi k témto pIné reverzibilnim reakcim:

C02+ HD HZ Oy <>H++ HC03<>

<»2 H++ C03; C02+ OH <>HCOy

CO02se ve vodé rozpousti a tento proces
je doprovéazen caste¢nou hydrataci molekul
CO02za vzniku kyseliny uhli¢ité (HZ03. Ta
disociuje na ionty a tim pochopitelné
dochazi i ke zméné pH vody. C02rozpusté-
ny ve vodé také vstupuje do pomalé rovno-
vahy s plynnym CO2v atmosfére. Protoze
koncentrace kyseliny uhlicité [H2203 je ve
srovnani s koncentraci C02vzdy zanedba-
telnd a obé& molekuly se acidobazicky cho-
vaji stejné a nerozliSitelné, v chemii i biolo-
gii se nejcastéji uvadi soucet koncentraci
obou forem jako tzv. volny C02(CO/)-
Zavislost koncentraci jednotlivych slozek

pufracniho systému na pH roztoku popisuji

dvé Hendersonovy-Hasselbalchovy rovni-

ce, které plati souasné a nezavisle na sobé:
pH =6,38 + log ((HCOj J/[CO/])

pH = 10,38 + log ([C03] / [HCO03])

Tyto rovnice vyjadruji, Zze pfi pH pod
6,38 prevazuje forma CO/, pfi vySSim pH
podil CO/ silné klesa (I0x na jednotku
pH) a pfi pH mezi 6,38 a 10,38 previada
forma HCO03-

Ve stojatych i tekoucich vodach byva
pH nej¢astéji mezi 7 az 9, a tedy koncent-
race CO/ je nékolikrat az mnohokrat niz-
§i nez HCOy. Studium fotosyntézy u mnoha
desitek druht vy$sich vodnich rostlin i fas
a sinic jednoznacné prokazalo, Zze CO/
pfijimaji univerzalné vSechny tyto druhy.
AvSak u vétSiny planktonnich Fas a sinic,
vétSiny vlaknitych fas a u men§i ¢asti vys-
Sich ponofenych rostlin je pro fotosynté-
zu spolu s CO/ vyuzivana také forma
HCO3. PFitom pomér mezi pfijmem CO/
a vyuzivdnim HCO03 je u rlGznych druhd
za rGznych podminek velmi proménlivy
od 0 do 100 %. Dostupnost CO/ byva pre-
sto hlavnim limitujicim faktorem fotosyn-
tézy ponofenych rostlin zejména ve stoja-

Kriticky ohrozeny striktné ponofeny rdest dlou-
holisty (Potamogetén praelongus) rostouci v za-
chranné kultufeje pfikladem rostliny sfotosyn-
listQ.

tézou polarnich Horni strana listd je

inkrustovana vapencem. Foto S. Husak

Husty porostparoznatky Chara hispida s bunéc-
nymi sténami inkrustovanymi vapencem. Foto
L. Adamec

tych vodach. Prvofady vyznam CO/ ve
srovnani sHCO03 pro fotosyntézu ponofe-
nych rostlin vyplyva i ze srovnani jejich
kompenzac¢nich koncentraci CO/ a HCO03
(tj. koncentrace, pfi niz je rychlost hrubé
fotosyntézy rovna respiraci, a tedy cisté
fotosyntézy rovna nule). CO/ je u vSech
ponofenych rostlin — nizSich i vy$Sich —
pfijiman s mnohem vyS§Si afinitou nez
HCO}~a kompenzaé¢ni koncentrace CO/
lezi obvykle v rozmezi 3-8 |iM, kdezZto
HCO,' mezi 30-800 |IM (viz tab.) Druhym
limitujicim faktorem byva svétlo, protoze
ozafenost pod vodou s hloubkou klesa
obvykle vice nez na vzduchu.

K obvykle nizké koncentraci CO/ ve
vodé vzdy pfFistupuje jeSté velmi vysoky
difuzni odpor CO/ a HCO,' tzv. nehybné
hraniéni vrstvy na povrchu list(, kterd ma
tloustku asi 10 gm v dob¥e michaném pro-
stfedi a az 500 gm v nemichaném. Z d@vo-
du nizké dostupnosti anorganického uhliku
ve vodé byva rychlost fotosyntézy u pono-
Fenych rostlin vztazené na listovou plochu
nebo obsah chlorofylu obvykle 5-10x nizsi
nez u terestrickych rostlin. Niz$i rychlost
fotosyntézy u ponofenych rostlin pak dobfre
vysvétluje jejich pomalejsi rGst ve srovnani

Schéma fotosyntézy polarniho listu. Na spodni
stranég listd seprotonovou pumpou (PP) udrzu-
je nizké pH, kdeZzto na svrchni stranéje pH
vysoké. Blizsi vyklad v textu. BS —
stény, NV — nehybna vrstva roztoku, OR —
okolni roztok, CH — chloroplasty. Upraveno

podle Prinse et al. (1982). Kreslil S. Hole¢ek

bunééné
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s terestrickymi druhy. Zasadni vyznam niz-
ké dostupnosti CO2 pro rdst ponofenych
rostlin byl wucebnicové demonstrovan
u zakrutichy americké (Vallisneria ameri-
cana): rast rostlin byl zvySen 14x bez ohle-
du na mnozstvi Zivin v sedimentu vlivem
vysoké koncentrace CO 2.

Ponofené rostliny vSak v prQbéhu své
evoluce vyvinuly rfizné adaptaéni mecha-
nismy na Grovni fyziologické, biochemické,
anatomické nebo morfologické. S jejich
pomoci jsou schopny fotosynteticky pFijem
anorganického uhliku z vody zvysit.
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Fyziologické adaptace

Snad nejvyznamngéjSi a také nejCastéji
studovanou fotosyntetickou adaptaci na
nizkou dostupnost CO/ je u vysSich pono-
Fenych rostlin i Fas a sinic vyuZivani hlavni
dostupné formy zdroje uhliku — HCO03.
Zatimco u C0O 2 jde vzdy o p¥ijem molekuly
C02 v pripadé HCCV hovofime alibisticky
jen o vyuzivani, protoze neni vzdy jasné,
jaka forma je pfrijimana (zda se do bunék
dostava C02nebo HCCV)- Je vS8ak pomér-
né snadné rozhodnout, zda jsou urcité

ponofené rostliny schopny vyuzivat HCCV
i nikoli a dokonce s jakou afinitou.

Uzavieme-li pryty ponofenych rostlin
nebo suspenzi ¢i vldkna fas do zkumavky
sroztokem 1-2 mM NaHCO03 dochazi vlivem
pFijmu C 0 2 na svétle ke zvySovani pH rozto-
ku. Pokud se po nékolika hodinach ustali pH
jen mezi 8,3-9,0, znamena to, Ze byla dosa-
Zzena kompenzacni koncentrace CO2 a Ze
dany druh nemuaze vyuzivat HCCV (viz tab.).
Vy38i namérené pH (9,5-11) odpovida pfi-
blizné dosazeni kompenzacni koncentrace
HCCV a prokazuje vyuzivam HCCV.

Uprostied Uzkolisty rdest h¥ebenity (Potamo-
geton pectinatus) ac¢inné vyuziva HCO f a v eu-
trofnich rybnicich dokaze lUspésné konkurovat
i vodnim kvétim ¢ Okfehek trojbrazdy (Lemna
trisulca)je ponoFfeny druh pFijimajicijen volny
CO2 (vlevo dole) ¢ Kosmopolitné rozsifena
douska kanadska (Elodea canadensis) uginné
vyuziva HCOf svymi polarnimi listy (dole
vpravo). Snimky J. Lukavského, pokud neni
uvedenojinak

Nejprostudovangjsim zplsobem vyuziva-
ni HCCV )e tzv- fotosyntéza polarnich listd,
kterd probiha asi u poloviny druht vy$sich
ponofenych rostlin v CR s blanitymi nebo
c¢arkovitymi listy Sirokymi alespori 1 mm.
Polarni listy ponofenych rostlin (modelové
nejvice studovany u rdestu svétlého a dous-
ky kanadské) se fyziologicky vyrazné odli-
Suji na spodni a svrchni strané a pfFijem
anorganického uhliku probihéa jen na jejich
spodni strané. Tento mechanismus (viz
obr.) je ddmysinym skloubenim elektro-
chemickych reakci a difuznich proces@
s anatomickymi a fyziologickymi zvlast-
nostmi listd a jejich bunék. Podstatou této
adaptace je rozsahlé vylucovani vodiko-
vych iontd H+enzymem ATPazou z bunék
do bunéénych stén na spodni strané listd,
¢imz se v nehybné difuzni vrstvé na spodni
strané listd udrZzuje na svétle trvale nizké
pH 4-5, kdezto na horni strang listd je vyto-
kem OH" trvale udrzovano vysoké pH
10-11. Tento znac¢ny rozdil Sesti jednotek
pH mdzeme naméfit v jednoduchém poku-
su, kdy membranu sklenéné elektrody
obalime Sirokym listem rdestu svétlého
s nékolika kapkami destilované vody, pfFi-
¢emz druhou stranu listu umistime do
obycejné vody. Bé&hem nékolika minut
naméfime nizké pH na spodni strané listu
avysoké pH na horni.

Buné¢na membrana na spodni strané
polarnich listd odpovédna za vylucovani H+
je zfasena jako u typickych prechodovych
bunék s intenzivnim transportem iontd.
Okyselovanim dochéazi na povrchu spodni
strany listd k trvalé pfeméné HCCV na
CO0Z, jehoz koncentrace tim mnohonasob-
né vzrdsta. Pfeménu urychluje enzym Kkar-
bonéatdehydrataza (KA) v bunécnych steé-
nach, ktery katalyzuje reakci HC<V + H+

C02+ OH" + H+ C02 podle svého kon-
centracniho spadu difunduje do bunék,
kde je trvale fixovan klasickou cestou C3
v chloroplastech. Z okolniho roztoku do
nehybné vrstvy na spodni strané polarnich
listG difunduje neustdle HCCV a naopak
z ni urcité mnozstvi C0 2 trvale unik& difa-
zi do okolniho roztoku. Rozsahly vytok H+
na spodni strané listG zde sice dava vznik
vysoké koncentraci C02 vyhodné pro foto-
syntézu, ale soucasné predstavuje pro listo-
vé burniky smrtelné nebezpeéi v podobé
vyrazného zvySeni pH cytosolu. Pfiroda
vyresila tento problém sou€asnym vyluco-
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vanim prebyteénych hydroxylovych iontd
OH' burikami na horni strané listd. Polarni
listy jsou totiz tenké, obsahuji jen 2-3 vrst-
vy bunék (Ziva 2001, 4: 156-157) a v bui-
kach na spodni strané listd se vznikajici
OH' dostavaji nizkoodporovymi mezibu-
nécnymi spoji (plazmodezmaty) do bunék
na horni strang listd, kde jsou vylugovany
ven. Pfedpoklada se, Zze OH' jsou vylucova-
ny pasivhé po spadu elektrochemického
potencialu (tj. podle koncentra¢niho gra-
dientu a rozdilu elektrického potencialu).
Tim se v bunkach vyrovnavaji nejenom aci-
dobazické, ale i elektrofyziologické pomé-
ry. Vyrazné asymetrické toky H+a OH' maji
vSak i elektrofyziologické ddsledky. Vedou
sumarné k prebytku kladného naboje na
spodni strané list(, dojde k poruseni elek-
troneutrality, takZze mezi spodni a horni
stranou listd se udrzuje potencialovy rozdil
az 10 mv.

V polarnich listech dochéazi také soucas-
né s toky H+ a OH" k pFijmu draselnych
a jinych kationtd na spodni strané listd
a jejich uvolfiovani na horni strané. Soudi
se, Zze tyto toky slouzi k vyrovnavani elek-
troneutrality bunék. Vyuziti jednoho iontu
HCO," pro fotosyntézu znamena vylouceni
jednoho iontu OH*, a tedy celkové pfFijem
jedné molekuly C02 Stechiometricky se
proto vyuzivani HCO, vibec nelisi od béz-
ného pfijmu CO02, pouze dochazi k celko-
vé alkalizaci okolniho roztoku az k pH 11.
Projev fotosyntézy polarnich listd je ¢asto
dobf¥e viditelny pouhym okem. Na povrchu
svrchni strany listd se vlivem vysokého pH
srazi uhli¢itan vapenaty (CaCO,) v podobé
bélavého povlaku (tzv. biologické odvapné-
ni), takZe tato strana byvéa drsna.

Pfestoze fotosyntéza polarnich listd je
jednou z nejlépe prostudovanych fotosynte-
tickych adaptaci u ponofenych rostlin, neni
stale jasné, za jakych ekologickych podmi-
nek se mdze &i nemusi u urgitého druhu
projevit. Takovymi podminkami m@ze byt
tekouci voda, ktera by méla smyvat gradient
pH. Polarni fotosyntéza neprobiha napfr.
pfi vySsi koncentraci C02 nebo HCO,"
ve vodé, ¢imz rostlina Setfi metabolickou
energii, protoze aktivni vylu€ovani H+ je
energeticky naro¢né.

Valcovité internodalni burnky Ffas paroz-
natek (Charophyta) jsou dlouhé az 10 cm,
maji §itku az 1,2 mm a polarni gradient pH
by se na nich z difuznich dGvodd neudrzel.
U paroznatek se vyvinul jiny pozoruhodny
zptsob oddéleni nizkého a vysokého pH.
Na jedné internodalni bunce se podélné
stiidaji viditelné prouzky Siroké 2-3 mm.
V syté zelenych prouzZcich se vytokem H+
udrzuje pH 6,5-7. V bélavych prouZcich
inkrustovanych CaCoO, je vyluéovan OH"
a je na nich pH 10-10,5. Poloha prouzk@
neni v ontogenezi bunky stala a prouzky se
mohou posunovat. V kyselych prouzcich
probiha také Caste¢né pfijem CO02 difazi
do bunky, ale hlavni pFijem uhliku zfejmé
predstavuje kotransport HCO03' (sprazeny
prenos dvou latek pres membranu, pfi-
cemzZ transport jedné latky pohani tran-
sport druhé): specificky membranovy pre-
nase€¢ na Ucet rozdilu elektrochemického
potencialu H+ prenasi do bunky pres
membranu H+spolu s HCO," (jde o priklad
symportu).

Mnoho vy3Sich ponofenych rostlin doka-
Ze velmi efektivné vyuzivat HCO03, i kdyz
ma jemné akrojkovité (napf. stolistek, rdz-
katec, lakusnik) nebo tlusté pasovité listy
(napr. Sipatka, zakruticha, fezan, recanka),
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Tab. Kone¢né maximalni hodnoty pH
dosazené vySSimi i niz§imi ponofenymi
rostlinami v roztoku 1 mM NaHCOj na
svétle a odpovidajici kompenzacni kon-
centrace C02* a HCOy QiM). Hodnoty
C02* v zavorkach pro druhy vyuzivajici
HCOy (horni ¢ast tabulky) neodpovidaji
konetnému pH a byly ziskanyjinym zpU-
sobem. Udaje pro dousku kanadskou
z rlznych pokusl dokladajijeji velkou
variabilitu ve vyuzivani HCOy. V dolni
¢asti tabulky jsou uvedeny druhy’ vyuzi-
vajici jen CO02* Udaje z Maberlyho
a Spence (1983) a Adamce (nepublik.)

Druh PH [CO/][HCO,]
Anabaena cylindrica 11,11 (8,7) 7
— planktonni sinice
Spirogyra sp. 11,09 “ 27
— vléknita Fasa Sroubatka
Chlorella emersonii 11,04 - 21
— planktonni zelena Fasa
Myriophyllum spicatum 10,84 65
(stolistek klasnaty)
Potamogetén pectinatus 10,66 “ 95
(rdest h¥ebenity)
Elodea canadensis 10,51 161
(douska kanadska)
10,30 (5,5) 281
9,17 (4,3) 850
Hippuris vulgaris 8,80 34 “
(prustka obecna)
Utricularia vulgaris 8,50 7,2
(bublinatka obecna)
Fontinalis antipyretica 8,45 7,9

vodni mech zdrojovka

aniz by se vytvarely gradienty pH na povr-
chu. Totéz plati i pro vétSinu vladknitych fas.
Ke srazeni CaCO, dochazi na celém povr-
chu listd nebo stélek. U téchto rostlin je
burikami na celém povrchu listd pfijimana
forma HCO3 a ve stejném mnozstvi vylu-
¢ovan OH". Pfrijem HCO,' je spfazen svyto-
kem OH" bud spolecnym prenasSecem
(antiport HCO,/OH , pohanén tokem OH ),
anebo jsou oba toky iontd nezavislé. Po-
dobné mechanismy pfijmu HCO,"' funguji
také u planktonnich Fas a sinic. Uplatiiuje
se u nich symport Na+ HCOS' anebo
enzym karbonatdehydrataza.

Je tfeba zdGraznit, ze p¥ijem C02do listd
vzdy probiha prostou difGizi a je tudiz zavis-
ly pouze na koncentracnim spadu (a odpo-
ru difuznich drah), zatimco p¥i pFijmu
HCO," je diky aktivnimu transportu mozny
i prijem proti koncentraénimu spadu. Tim
— po rozlozeni na C02— lze v okoli chlo-
roplastd zvy$ovat C 02a snizovat fotorespi-
raci. Jde tedy o vyznamny koncentra¢ni
mechanismus zvySovani Gc€innosti fixace
CO02v Calvinové cyklu.

Ekologické vyhody
a disledky vyuzivani HCO,"

Obecné se uznava, ze vyuzivani HCO,"
jako zdroje uhliku u ponofenych rostlin
pFedstavuje znacnou ekologickou vyhodu
v kompetici s jinymi druhy, které tuto
schopnost nemaji. Jak jiz bylo zminéno,
dlsledkem denniho chodu fotosyntézy
spolecenstva fytoplanktonu, vlaknitych fas
nebo vysSich ponofenych rostlin ve stoja-
tych vodach je vzrast pH a pokles koncent-
race C0O2 ve vodé. V mélkych eutrofnich
vodach s vyvinutym fytoplanktonem nebo
v hustych porostech makrofyt mohou
dosahnout odpoledni hodnoty pH 9 az

10,5. PFi polednich hodnotach pH kolem 9
je ve vodé koncentrace CO02 snizena pod
hodnotu kompenzacni koncentrace pro
vSechny rostliny a fotosyntéza mtze pokra-
¢ovat uz jen u druh@ vyuzivajicich HCO,".
PFi dalSim zvySovani pH a poklesu [HCO,"]
,odpadnou* dalSi druhy s méné uc¢innym
vyuzivanim HCO03.

Kdyz srovname typické hodnoty kom-
penzaénich koncentraci HCO03' pro rtzné
skupiny rostlin v tabulce, dojdeme k zavé-
ru, Zze nejucinnéji vyuzivaji HCO," plank-
tonni sinice a vlaknité a planktonni zelené
fasy. Je to jeden z d@vodd, pro¢ jsou tyto
organismy velmi Uspésné v rdstu v eutrof-
nich vodach a v kompetici s vy$§imi pono-
Fenymi rostlinami, na jejichz listech Casto
pfFisedle rostou. Vy3Si rostliny s proka-
zanym vyuzivanim HCO03' nepredstavuji
zvlastni taxony, ale jsou rozptyleny v mno-
ha Eeledich a rodech vedle druhl s pou-
hym pfFijmem CO02. Vyuzivani HC03 neni
znamo u mechorostd (s vyjimkou zdrojov-
ky Fontinalis antipyretica) a kapradoros-
td. U semennych rostlin vyuzivajicich
HCO," prevladaji druhy striktné ponofené
(napf¥. stolistek klasnaty, rdest svétly), kdez-
to velka vétsina druh potencialné obojzi-
velnych (napfr. stolistek preslenity, rdest
vzplyvavy) pFijima jen C 0 2. Pokud nékteré
obojzivelné druhy maji schopnost vyuZivat
HCO," (napF. lakusnik vodni, rdest alpsky),
je tato schopnost omezena striktné na
ponofené listy nebo ponorené ¢asti castec-
né vynofenych listd (Fezan pilolisty).

Vyuzivani HCO," by mélo predstavovat
ekologickou vyhodu zejména ve stojatych
vodach s vys§i [HCO03]. Z ekologickych
studii skute¢né vyplynulo, Ze druhy pono-
Fenych rostlin ve stojatych vodach maji ze
vdech sledovanych faktor( nejvétsi vazbu
svého vyskytu pravé ke koncentraci
HCO,'. Ackoli vS8echny ponofené druhy
mohou rast v pomérné Sirokém rozsahu
[HCO,], obecné plati, Zze druhy vyuZivajici
HCO,' rostou spiSe ve vodach se stfedni az
vyS8§i koncentraci HCO03' a pH, kdeZto
druhy s pouhym pf¥ijmem CO02 ve vodach
s nizkou aZ stfedni koncentraci HCO3
a pH a casto i v kyselych raSelinnych
vodach svysokou koncentraci C02. Pono-
Ffené rostliny vSak mohou velmi plasticky
ménit svou afinitu k HCO03 i C02 podle
rGstovych podminek ([C02] a [HCO,"] ve
vodé, teplota aozarenost). U mnoha druhd
vyuZivajicich HC03' se tato schopnost pro-
jevi efektivng jen pfi rastu pfi nizké
[C02]; pFi vysoké [CO02] se rostliny cho-
vaji jako typicti pFijemci C02. PFivyknuti
(aidimace) k efektivnimu vyuzivani HCO,"
trva u planktonnich Fas a sinic jen asi
jednu hodinu, u vysSich rostlin i nékolik
tydna.

Vyuzivani HCO," nepfedstavuje vzdy jen
ekologickou vyhodu: je pomérné narocné
na metabolickou energii a neprobiha pfi
nizké ozarenosti. Proto mnoho druht pono-
fenych vodnich rostlin pfijimajicich jen
CO2 vyuziva jiné ekologické strategie, jak
prekonat nedostatek C 02 ve vodé a Uspées-
né konkurovat druh0m vyuZivajicim
HCO,'. Mlze jit o rdst na zastinéném mik-
rostanovisti nebo tésné u dna, kde je obvy-
kle vyssi koncentrace C02, anebo v mélké
vodé s moznosti vytvaret vzplyvavé listy
s pfijmem vzduSného C 02 Ponofené rostli-
ny vSak vedle vyuzivani HCO," disponuji
i jinymi fotosyntetickymi adaptacemi, které
poméhaji optimalizovat prijem anorganic-

kého uhliku. O nich zase az pristé.
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