jeden ze stopaft holi do zemé a tim cela
akce skoncila. Gorily se vratily ke své
aktivité a po konfliktu nezbyl ani ndznak.
V prubéhu projektu ke konfliktim doslo,
nékolik stopafi bylo pokousanych, vzdy
ale 8lo o nestastnou ndhodu — napft. se
stopal v hustém terénu srazil s gorilim
samcem, kdyz oba utikali pfed slonem.
Pfes vSechny opravnéné i neopravnéné
strachy nejvétsim rizikem zistdva mistni
doprava, piesuny, nespolehlivost vozidel,
stav ndkladnich aut, kterd dopravu ohro-
zuji atd. Lidoopi také ¢asto obyvaji tizemi
s nestabiln{ politickou situaci. Vr. 2013 ve
Stfedoafrické republice probéhl ozbrojeny
konflikt, ktery nage aktivity v parku po-
zastavil a mnoho zde ptsobicich lidi mu-
selo v dobé nejvétsi krize uprchnout do
okolnich statti. I béhem mého pobytu jsme
byli jednou upozornéni radiem, které
v r. 2010 pfedstavovalo jediné spojeni
s vesnici, tedy s veskerym okolnim své-
tem, Ze se k parku bliZ{ ozbrojeny konvoj
pytlékt z Cadu & Stidanu na konich a vel-

bloudech a mistni ozbrojené slozky je
nedokaZou zneskodnit. Méli jsme byt pti-
praveni tabor opustit, uprchnout do lesa
a piekrocit nékolik kilometrti vzdéalenou
hranici s Konzskou republikou. Konvoj
nastésti nedorazil. Horské gorily obyva-
jici ¢ast pohoti Virunga, ktera se nachéazi
v Demokratické republice Kongo, jsou ne-
ustdle vystaveny pytlakiim nebo ozbro-
jenym povstalctim, stejné jako stopafi
a asistenti pokousejici se gorily chranit.
Neziidka se objevi zprava, Zze bylo nékolik
pracovniki parku zabito a turisti navsteé-
vujici gorily se stali rukojmimi.

Pres veskera rizika je v8ak préce s pri-
maty naprosto fascinujici. Za témér 15
let, kdy se jejich studiem zabyvém, jsem
navstivila spoustu mist, pracovala jsem
s habituovanymi, ale i zcela divokymi pri-
méty. Postupem ¢asu a zejména s pfiby-
vajicimi povinnostmi pfenechavdm praci
v terénu svym studentim. Motivuje mne
v8ak vyzkum patogent primati, ktery pti-
spivé k jejich ochrané. N&s§ védecky tym

Jifi Santrticek

Oxid uhlicity — motor evoluce

listti a priuducha?

List suchozemskych cévnatych rostlin (kapradorostii, nahosemennych i kryto-
semennych) je iZasny organ, vyjimecny zdanlivé kfehkou a zranitelnou struk-
turou vymodelovanou evoluci tak, aby za pfevazujicich podminek prostredi
optimalné plnil svou hlavni funkci - fotosyntetickou asimilaci oxidu uhlicité-
ho. Kdy, pro¢ a jak se stalo, Ze zelené valcovité ,,vétvicky* prvnich suchozem-
skych rostlin (napf. rhynii) s centralné uloZenymi soubéznymi cévami uvnit¥
a necetnymi pruduchy na povrchu zménily tvar a stavbu az k tenkym, $iro-
kym a rozmanité vykrajovanym pruznym listim (plochym cepelim) s bohaté
vétvenou hustou Zilnatinou a pocetnymi pruduchovymi otvory? Fosilni nalezy
ukazuji, Ze tento proces zacal na prelomu siluru a devonu asi pred 410 mi-
liony let a trval celou desetinu doby existence suchozemskych rostlin, pribliz-
né 50 milioni let. Proc¢ tak dlouho? Co bylo motorem zmén vedoucich témér
univerzalné k ploché (planarni) forme lista?

Pred 20 tisici let, v dobé vrcholného zaled-
néni, rostlinstvo nasi planety bojovalo
s kritickym nedostatkem zékladni Ziviny
v atmosféfe — oxidu uhli¢itého. Fyziolo-
gické mechanismy hromadici CO, v télech
rostlin, pokud byly danym druhtm k dispo-
zici, bézely na plné obratky. Koncentrace
CO, byla tehdy jedna z nejnizsich v celé
historii Zivota na Zemi, ¢inila 150-180 ppm
(150-180 umol CO, v 1 molu vzduchu).
S postupnym oteplovanim v nastalé mezi-
ledové dobé se zvySovala az pfiblizné
k 280 ppm, coZz byla hodnota typicka pro
predindustrialni obdobi kolem r. 1800 —
dobu, kdy lidé ve vétsim méfitku zacali po-
uzivat fosilni paliva a také poprvé nezvrat-
né prokazali dilezitost CO, jako zdroje
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uhliku pro rist rostlin (de Saussure 1804).
Za poslednich zhruba 220 let se koncentra-
ce zvysila témét o polovinu (na 418 ppm
v lednu 2022) k hodnotdm, které bychom
v atmosféfe Zemé nasli asi pied 23 milio-
ny let. Toto dramatické zvyseni — prokaza-
telné zptsobené ¢innosti clovéka — muze
nartist na 800 aZ 1 000 ppm uz béhem Zivo-
ta generace rodicich se déti. Koncentrace
CO, se pak dostane na troveri, ktera byla
v paleoatmosféie zhruba pfed 100 miliony
let. Jak zareaguje rostlinstvo na tento global-
ni experiment ¢lovéka? P¥izptsobi podo-
bu svych listi asimilujicich CO,? Zméni se
chloroplasty a mechanismy v nich fixujici
CO,? Dojde ke zménam vztahti mezi orga-
nismy, k posunu v druhovém sloZeni eko-
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se postupné vypracoval na svétovou $pic-
ku parazitologie primatl, coZ jsme zavr-
$ili i vydanim specidlniho atlasu Parasites
of African Great Apes. Atlas of Copro-
scopic Diagnostics (vydalo nakladatelstvi
Chimaira 2018). Patogeny primati zusta-
vaji nadale ustfednim tématem naseho
vyzkumu, vénujeme se napf. parazitim
zpusobujicim patologické zmény gastro-
intestindlniho traktu goril horskych, které
vedou k jejich thynim, a tak nase prace
vyraznou mérou piispiva k ochrané téch-
to lidoopti. Nékteré vysledky vyzkumu
tymu Kléary Petrzelkové a Davida Modré-
ho, kde ptsobim, si pfedstavime v dalsim
¢isle Zivy.

Pozn. redakce: V1. 2021 ptevzala Barbora
Paféo od predsedkyné Akademie véd CR
Evy Zazimalové Prémii Otto Wichterleho,
ocenéni pro perspektivni védce a védkyné
ve véku do 35 let, ktefi dosahuji §picko-
vych vysledkt ve svych oborech (vice
v Zivé 2021, 4: CXXIX).

systému? Nebo povede selekéni tlak dany
zménou mnozstvi tohoto plynu k tomu, Ze
nés ¢asem obklopi vegetace zndma spise
z obrazkl Cesty do pravéku? Zvysi rostli-
ny svou primérni produkci, odeberou ndmi
vypoustény CO, v tak zvySené mife, Ze kon-
centrace piestane stoupat? V zavislosti na
tom, jak v budoucnu odpovime na uvedené
otazky, pociti lidstvo dtsledky tolik disku-
tované globalni zmény klimatu. Mame-li
odpovédét spravneé, je zapotfebi znat me-
chanismy, kterymi rostliny vnimaji kon-
centraci CO,, i zptisoby adaptace autotrof-
nich organismt vodnich i suchozemskych
stanovist. Potfebujeme mit vice vérohod-
nych informaci o mechanismech aklimace
(kratkodobého pfizptsobeni) rostlin na
trovni listd i ekosystémii. Tento ¢lanek by
mél byt exkurzi do ddvné minulosti vztahu
mezi suchozemskymi rostlinami a atmo-
sférou. Ukazeme, Ze evolu¢ni vyvoj listu je
pravdépodobné tésné svazan se zménami
v paleokoncentraci CO, v atmosféfe Zemé.

Pocatky kolonizace souse rostlinami

Prvni pfedstavy o formach rostlin, které
zacaly osidlovat sous, se odvijely od Ziji-
cich vyvojovych linii. S objevy velmi dob-
fe zachovalych zbytkt cévnatych rostlin
v letech 1917-21 v uloZeninéach rohovce
u obce Rhynie ve Skotsku a pozdéjiijinde
vzrostl zdjem o rekonstrukci vyvoje cévna-
tych rostlin. Fosilni zdznamy jednoznac-
né ukazuji, Ze prvni cévnaté rostliny z po-
¢atku devonu mély podobu vzpiimenych
vélcovitych bezlistych os ,,vétvicek” vyso-
kych do 10 cm, s malym pocétem priduchii
na povrchu (obr. 1). Stratigraficka a pa-
leobotanicka data potvrdila, Ze tito prav-
dépodobni pfedchtdci cévnatych rostlin
z oddéleni Rhyniophyta, kam se zafazuje
Cooksonia a Rhynia, zili asi pfed 410 milio-
ny let. Nélezy fosilnich spor (tetrad a fosil-
nich kutikul) v druhé poloviné 20. stoleti
a metody molekularni biologie ukazaly, ze
suchozemské pfedchtidce téchto primitiv-
nich cévnatych rostlin bychom méli hledat
jiZ o téméf 90 miliont let diive, v pozdnim
kambriu a v ordoviku. Zjisténi zvysila za-
jem o fylogeneticky ptivod necévnatych
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Koncentrace CO, oproti
novodobé koncentraci (nasobky)

miss — mississip
(spodni karbon)

penn — pennsylvan
(svrchni karbon)

[ SR T TR 1 1
silur] devon | miss [ penn| perm

425 400 375 350 325 300 275 250 [miliony let]

1 Rhynia (vlevo), spodni devon.
Dichotomicky (vidli¢naté) vétveny sporo-
fyt — nadzemni osy mély podle druhu
vysku od nékolika centimetrti do 20 cm
a vyrtstaly vzhiru z rhizomt s malymi
do ptdy smétujicimi rhizoidy. Nékteré
druhy byly pouze dichotomicky vétvené,
u jinych (na obr.) vyristaly z hlavni osy
i postranni, adventivni ,,vétvicky*.
Bezlisté osy mély v priméru 1-6 mm,

s pokozkou a priduchy na povrchu,
primérni ktirou (kortexem) tvofenou
asimila¢nim pletivem s mezibunéénymi
prostory (interceluldrami) vyplnénymi
vzduchem a centrdlné uloZzenymi vodi-
vymi pletivy — protoxylémem a floémem.
Podle: Features and Anatomy

of Rhynia (biologydiscussion.com),
kreslila R. Boskova.

Rekonstrukce zéstupce rodu Cooksonia
(vpravo), spodni devon. Vidli¢naté
vétveny sporofyt (obvykle vysoky jen
nékolik cm) s rhizomy na spodni ¢ésti

a trubkovitymi sporangiemi s vickem

na koncich os. Pfevzato z Wikimedia
Commons, v souladu s podminkami
pouziti

2 Zmény v atmosférické koncentraci
oxidu uhli¢itého v druhé poloving paleo-
zoika (prvohor) pocitané ze zastoupeni
izotopu uhliku *C v ptudnich karbona-
tech a ptidni organické hmoté z prvo-
hornich sedimentt (¢erné sloupce)

a odhadnuté z teoretické dlouhodobé
bilance uhliku (kfivka). Koncentrace CO,
je uvedena jako nasobek novodobé
(primérné kvartérni) koncentrace,

tedy hodnoty 300 ppm.

Upraveno podle: C. I. Mora a kol. (1996)
3 Hypoteticka evoluce listové cepele
podle telomové teorie Waltera Zimmer-
manna (1930); a — postranni vétvent,

b — pferdstani vrcholovych vétvicek
(kosaténi), ¢ — zplosténi, d — faze
vétvenych stonki. Pro podrobnosti viz
napi. D. J. Beerling a A. J. Fleming (2007).
Podle: P. Kenrick (2001),

kreslila R. Boskova
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mechorostt (hlevika, jatrovek a mechi),
o kterych dnes panuje pfedstava, ze mély
spole¢ného nyni vyhynulého predka s cév-
natymi rostlinami a vystoupily na sous$ asi
uZ pfed 490-500 miliony let (viz také Ziva
2021, 2: 57-59). DoloZené spory sucho-
zemskych rostlin jsou nejméné o 50 mi-
liont let starsi nez nalezené megafosilie
rhynii. Fosilie prvnich cévnatych rostlin
(nékteti zastupci rodd Cooksonia a Barag-
wanathia) datované do siluru a ¢asného
devonu a dnes nalézané v Evropé, Severni
Americe, Australii nebo Cing& potvrzuji
existenci linie plavuni (Lycopodiophyta)
oddélené od ostatnich cévnatych rostlin
(vytrusnych presli¢ek, kapradin a semen-
nych rostlin) a ukazuji na postupné se
zvysujici Cetnost a diverzifikaci vSech teh-
dejsich vyvojovych linii.

List

Primarni produkce rostlin je zakladnim
zdrojem energie pro veskery heterotrofni
zivot na na$i planeté&, napi. ¢tyfnohé Zivo-
¢ichy, ryby, ptaky, hmyz, ¢lovéka i vétsinu
bakterii. Vegetace na sousi provadi primar-
n{ produkci hlavné pomoci zeleného, né-
kolik desetin milimetru silného plochého
utvaru vystaveného atmosféfe — listu nebo
jehlice. Listovi pfispivé zhruba jednou po-
lovinou ke globaln{ ro¢ni primérni produk-
ci organickych latek na Zemi, druhou po-
lovinu obstaravaji motské fotoautotrofni
organismy, hlavné sinice a fasy. Obé sloz-
ky tak vyznamné ovliviiuji globalni cykly
uhliku i vody a tim sloZeni atmosféry nasi
planety, ale plati to zdroven naopak — slo-
Zeni atmosféry ovlivituje morfologickou
i anatomickou podobu listu a jeho funkce
(Hetherington a Woodward 2003). Listy
a téla suchozemskych rostlin rovnéz pfispi-
vaji k tvorbé pid, at uz pfimo svou ¢innos-
ti, nebo jako substrat p¥i rozkladu jejich
biomasy. Malokdo se ale na list diva jako
na miliony let evoluci optimalizované kon-
struk¢ni feseni, jak dostét své funkci. Jak
se k listu — této dnes téméf univerzalni po-
dobé asimila¢niho organu suchozemskych
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rostlin — v evoluci dospélo? Jaky selekéni
tlak donutil pionyrské suchozemské rost-
liny zménit habitus svého téla podobny
bezlistému valci na bohaté vétveny stonek
s plochymi listy, jak ho zname dnes?

Boj o oxid uhlicity

Pfichod rostlin na sou$ zdsadné zvysil
v celoplanetérni bilanci uhliku vyznam
dvou hrac¢t — konzumentii CO,. Prvnim
z nich byly rostliny samotné, pro které je
atmosféricky CO, zdrojem uhliku pro foto-
syntézu a téméf polovinu hmotnosti jejich
téla tvofi uhlik z atmosféry. S tim, jak konti-
nentéln{ biomasy rostlin pfibyvalo, muselo
logicky ubyvat CO, v atmosféfe, a to dlou-
hodobé nevratnym zptisobem. Uhlik v po-
dobé lignifikovanych tél mohutnych pla-
vuni ,,utopenych® v bazinatém terénu bez
piistupu kysliku nemohl byt navracen zpét
do atmosféry dychanim heterotrofnich (mi-
kro)organismt a dochazelo k jeho hroma-
déni v podlozi. Druhy faktor také obsahuje
rostlinnou stopu. Je ji vyvoj kofent, nutnych
pro ukotveni rostlinného téla v bazinaté
ptds, a jejich ptisobeni na mineraln{ podlo-
71 — silik4tové horniny s obsahem vapniku
a jinych nekovovych i kovovych kationtd.
Tzv. silikatové zvétravani, které se zinten-
zivnilo s rozvojem suchozemské vegetace,
bylo (a stale je) vyznamnym spotiebitelem
atmosférického oxidu uhli¢itého. Tfetim,
zatim nezminénym faktorem sniZzujicim
koncentraci CO, bylo globélni ochlazent,
k némuz doslo v permu, kdy Zemé pro-
chazela dlouhou pozdné prvohorni dobou
ledovou a ¢ast CO, byla uvéznéna v chlad-
né vodé nebo ledu (s nizsi teplotou vody
rozpustnost CO, stoupa). V diisledku vSech
tfi vliva se béhem druhé poloviny paleo-
zoika (prvohor) snizila koncentrace CO,
asi 20krat — z 3 200 az 5 200 ppm v pozd-
nim siluru na 150-200 ppm v permu
(Mora a kol. 1996), tedy na hodnoty zhru-
ba poloviéni ve srovnéni s témi, které zazi-
valy nase rostliny béhem minulych 100 let
(300—400 ppm; obr. 2). Svédei o tom mimo
jiné izotopové sloZeni uhliku v organické
hmoté a v karbonatech (paleo)ptd.

Jak mize rostlinka podobné cooksonii
(na obr. 1) vzdorovat hladovéni nedostat-
kem atmosférického CO,? Zahrajme si na
inteligentniho designéra a zkusme ji ,,vy-
lepsit”. Vime, Ze CO, musi proniknout do-
vnitf listu k povrchu jednotlivych bunégk,
ve kterych jsou chloroplasty, rozpustit se
v bunécénych sténdch nasycenych vodou,
projit bunéénou membréanou a ve vodném
prostiedi cytosolu pfevazné difuzi doputo-
vat dovnitf chloroplastid (stromatu), kde
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dojde k jeho fotosyntetické fixaci (asimi-
laci). Tok CO, se déje difuzi z mist, kde je
jeho koncentrace relativné vysoka (atmo-
sféra), do mist jeho spotfeby, kde mé nizkou
koncentraci (ve stromatu chloroplast). Je

vétsi bude plocha listu, resp. pomér plochy
a objemu, a ¢im bude list ,,poréznéjsi“ —se
vzdudnymi prostory mezi buiikami uvnit¥
listu — a také ¢im budou chloroplasty blize
bunécéné sténé. Vsechna tato fyzikaln{ ome-
zeni a sloZitosti cesty CO, do chloroplastu
vytvérela po miliony let evoluce selekéni
tlak tim drasti¢téjsi, ¢im se atmosféricky
CO, staval vzacnéjsim. Zmén se tim sprav-
nym smérem, nebo zhynes! Fosilni zbytky
z tasného devonu ukazuji, Ze se nevétvené
stonkové (sympodialni) rostliny s malym
poc¢tem praduchi v pribéhu nasleduji-
cich 40 miliont let postupné, ale podstat-
né ménily. Nejprve pfibyvala jednoducha
vidli¢naté (dichotomicka) vétveni, pozdé-
ji v nékolika fadech (vétvicky z vétvicek),
néasledovanad srustem (fizi) postrannich
vétvicek a jejich zplosténim (obr. 3). Tim-
to procesem se podle telomové hypotézy
pravdépodobné vyvinul plochy tenky list
s vétvenou zilnatinou nazyvany megafyl
nebo makrofyl —jeho typickou vlastnosti je
bohaté vétvena Zilnatina spise nez veli-
kost, na rozdil od evolu¢né méné ispés-
ného mikrofylu — formy prezivajici napf.
u plavuni, kterd zfejmé vznikla vychlipe-
nim pokozky tzv. enaci a postrada vétvenou
zilnatinu. Jaké byly vyhody (zisky, benefi-
ty) a jaké nevyhody (ztraty, naklady) zvét-
Seni plochy a zplosténi asimila¢niho orga-
nu megafyla? Intuitivné tusime, Ze plochy
a porézni ,houbovity“ list s mezibunéc-
nymi prostorami vyplnénymi vzduchem
umoziioval leps{ p¥istup atmosférického
CO,. Dovoloval také zachytit vétsi mnoz-
stvi slunecntho zéfeni pfi orientaci plochy
kolmo ke slune¢nim paprskim. Praveé to
ale asi pfedstavovalo velky problém pro
existenci $irokolistych rostlin.

Tepelna bilance listu. Jak se ochladit?

Teplota jakéhokoli télesa je bilanci pfijmu
a vnitfniho generovéni tepelné energie
(s kladnym znaménkem) a vydeje tepla (se
zdpornym znaménkem). Rostliny aZ na
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vzacné vyjimky neuméji vytvaret vnitini
metabolické teplo ve vyznamné mite, a tak
do tepelné bilance listu vstupuje jen radiac-
ni energie (R, zprostfedkovana viditelnym
a infracervenym zafenim), konvektivni
pfenos tepla mezi vzduchem a listem (H)
a vyména latentniho tepla vyparu vody
nebo kondenzace vodni péary (L). Béhem
slunného dne, pokud se teplota listu nemé-
ni v Gase, je kladné R vyrovnané se zapor-
nymi H a L. List se zahfiva od slunce, je
tepleji nez vzduch a chladi se proudénim
okolniho chladnéjstho vzduchu a vypa-
rem vody odchdzejici praduchy do atmo-
sféry. Plochy list vystaveny slunci pfijme
vice nez dvojnasobek radiacni energie nez
valcovy stonek o stejné plose. Modelové
vypocty ukazaly, ze kdyby se zvétsila jen
plocha listu pti stejné hustoté priduchi,
jakou nachazime na stonkovych rostlindch
¢asného devonu, pfikon energie z absor-
bovanych slune¢nich paprski by zvysil
teplotu listu nad meze sluditelné se Zivo-
tem vétsiny dnesnich rostlin (45-55 °C,
Beerling 2001). Zména plochy listu tedy
musela byt provdzena zvy$enym vyparem
vody z jednotky plochy listd (transpira-
ci), aby se kompenzoval zvyseny piikon
energie radiaci. Podobné jako kdyZ jsme
na slunci v horkém letnim dni a polejeme
se vodou — vypar z povrchu mokrého téla
piijemneé ochladi. Letalnim teplotdm se de-
vonské rostliny mohly vyhnout tim, Ze zvy-
§ily transpiraci $ir§im otevienim pradu-
chtl, zvysenim jejich hustoty, nebo obojim.

8

4 Vztah mezi velikosti priduchi (S)

a jejich hustotou (D) na listech rostlin
fanerozoika. Kazdy bod predstavuje
jeden rostlinny druh. K¥ivka je horni
teoreticky limit velikosti priducht pti
dané hustoté& nebo maximéalni hustoty
pri dané velikosti. Upraveno podle:

P.J. Franks a D. J. Beerling (2009)

5 Zmény v hustoté cév na fosilnich lis-
tech krytosemennych béhem kiidy a po-
¢atku tfetihor ve srovnéni s ostatnimi
suchozemskymi rostlinami (zde nahose-
mennymi a kapradinami). Dynamicky se
rozvijejici krytosemenné poprvé vyrazné
predcily v hustot& cév ostatni rostliny asi
pred 100 miliony let a dosahly hodnot
né druhy asi pfed 68-58 miliony let.
Riizova plocha — rozsah hustoty cév

u fosilnich i Zijicich nekrytosemennych
rostlin, horizontalni dsecky — standardni
odchylky v datovani fosilnich nélezt.
Upraveno podle: T. S. Feild a kol. (2011)
6 Rovnobézné cévni svazky bez
priénych spojek (anastomdéz) v listu
kotenokvétky (Aspidistra sp.)

7 Dlanitozpefené uspofddani cévnich
svazkt listu Brachychiton sp. z ¢eledi
slézovitych (Malvaceae). Obaly (pochvy)
zilek neobsahuji chlorofyl a sahaji napfic¢
listem od spodnf az k vrchni pokoZce,
proto jsou zilky prisvitné a vytvareji
uzaviené ostrivky — samostatné jednotky
listové tkéné z hlediska vymeény plyni.
Jde o tzv. heterobaricky list.

8 Cévni svazky okraje listu fikovniku
pryzodarného (Ficus elastica) po enzyma-
tické izolaci pomoci celulazy a pektindzy
9 Prtaduchy na povrchu listu klusie
Clusia rosea. Snimek z optického mikro-
skopu po osvétleni listu ultrafialovym
zafenim a skladani obrazka proostfova-
nych ve vertikalni ose. Cervené barva —
autofluorescence chlorofylu, modréa —
generovana autofluorescenci fenolickych
latek deponovanych v bunécné sténé

a v kutikularnich voscich. Cervené
»tecky” v modre sviticich pridusich
ukazuji na pfitomnost chloroplastt

ve svéracich burikach. Foto J. Kubéasek
10 Povrch listu kukufice seté (Zea
mays) s pruduchy ¢inkovitého tvaru
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uspofddanymi v fad4ch rovnobéznych

s cévnimi svazky — Zilkami. Protahlé
dlazdicové buniky pokozky jsou obklope-
ny zkrabacenymi bunéénymi sténami.
Tretim typem pokozkovych bunék jsou
trichomy, které maji podobu trnd, protah-
lych, zvlasté vyrustaji-li z pokozky na
zilkédch. Modra barva je autofluorescence
patrné fenolickych latek po excitaci UV
svétlem, které jen omezené proniklo do
listu a vyvolalo pouze nepatrnou ¢ervenou
fluorescenci chlorofylu. Foto J. Kubések
11 Rez povrchem listu fikovniku
pryzodarného. Svéraci buriky priaduchu
jsou zanotfeny pod troven povrchu

a vytvareji tak pfedpriaduchovou dutinu
lemovanou kutikuldrnimi vosky (svétly
okraj). Foto M. Simkova

12 Reliéf povrchu listu klusie C. rosea
v trojrozmérném zobrazeni digitalnim
mikroskopem. Kazdy ze 7 viditelnych
priduchi tvofenych dvojici svéracich
bunék je mirné vyvysen a obklopen
,pfikopem*. Tato mikromorfologie spolu
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PP,

s amorfnimi povrchovymi vosky se patrné
vyvinula proto, aby zabranila zaplaveni
stomatélniho péru vodou v prostiedi
destného tropického lesa, kde klusie
pFirozené roste. Snimky J. Santrtcka,
pokud neni uvedeno jinak

Pro 8ir$i otevieni by musely zvétsit prui-
duchovy aparat (svéraci buiiky pokozky).
Fosilni zbytky i experimenty se soucas-
nymi rostlinami v8ak ukazuji, Ze touto ces-
tou vyvoj (adaptace) a kratkodobé zmény
(aklimace) nesly. Naopak, pfi zvySovani
hustoty priduchi se velikost jednoho prii-
duchu zmensuje, pfesto je vypar z listu vét-
8. A pravé touto cestou se evoluce listu
ubirala. Hustota praduchti na konci devonu
a zacatku karbonu byla o jeden az dva fady
vy$8i neZ na pocatku devonu. Napf. cév-
naté rostliny rodu Archaeopteris rozsitené
v pozdnim (svrchnim) devonu mély pri-
mérné 32—-36 priduchd na mm?, zatimco
stonkové rostliny raného (spodniho) devo-
nu jen 4-5. Evoluéni trend zvy$ovani hus-
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toty a zmen3ovani velikosti priduchi je
patrny napfic¢ vyvojovymi liniemi sucho-
zemskych rostlin fanerozoika (obr. 4). Bylo
zvy$ovani hustoty priduchi reakci na
prehfivani listu, nebo na sniZovani atmo-
sférické koncentrace CO,? Jinymi slovy,
,muze“ za dnesni vysoké hustoty pradu-
chti (aZ vy$si stovky na mm?) nutnost list
chladit transpiraci, nebo vyzivovat oxi-
dem uhli¢itym?

Jesté nez se pokusime odpovédét, je po-
tfeba zminit jiny aspekt evolu¢niho pie-
chodu na plochy list. Transpira¢ni tok vody
na jednotku plochy listu byl podle vypo-
¢td u plochého listu s ¢etnymi praduchy
asi 10x vy$si nez u valcovitého stonkové-
ho listu s mélo priaduchy. Dopravit deseti-
nésobek vody z kofenti do listu vyZzaduje
zmény cévni soustavy, zvétSeni cetnosti
a §itky xylémovych cév. O tom, Ze evoluce
listové cepele §la touto cestou také v dobé
bouftlivého rozvoje sirokolistych druht kry-
tosemennych rostlin, svéd¢i tdaje o hus-
toté cév v listech behem obdobi kiidy,
vyjadfené jako délka cév v mm na plochu
listu v mm?. Z pochopitelnych divodi jsou
poméry pied 100 miliony let dokumento-
vany lépe nez ty pfed 400 miliony, a tak
pouzijeme v analogii tento pfiklad z obdo-
bi k¥idy, kdy doslo k poklesu atmosférické
koncentrace CO,. Zatimco vyvojové star-
§i kapradiny a nahosemenné rostliny sit
zilnatiny svych listd nezahustovaly (se-
trvavaly na hodnotach kolem 3 mm/mm?),
u krytosemennych se v obdobi jejich dra-
matického rozvoje dél pravy opak. Na pie-
lomu druhohor a tetihor dosahla hustota
cév listt krytosemennych rostlin hodnot
zhruba 16 mm/mm? (obr. 5). Vratme se ale
k pfedchozi otdzce a o téméf 300 miliont
let zpét, k devonskym cévnatym rostlindm
s plochou listovou ¢epeli.

15,27 um
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Co zvysilo hustotu praduchii -

potteba chlazeni, nebo zisku CO,?
Pionyrské pozorovani skute¢nosti, Ze tvor-
ba priduchi a jejich ¢etnost na listu je
ovlivnéna atmosférickou koncentraci CO,,
byla publikovana uz v druhé poloviné
80. let minulého stoleti. Studie se tykala
péti druhi krytosemennych rostlin péstova-
nych pfi rtizné koncentraci CO, ve skleni-
cich a sou¢asné byla zaloZena na analyzach
priaduchové hustoty na listech 8 dfevin
z herbafovych polozek pofizovanych opa-
kované béhem poslednich 200 let. Ukazu-
je, Ze pocet priduchi na jednotce plochy
listu stejného druhu se béhem této doby
snizil o 40 %, zatimco koncentrace CO,
v atmosféfe Zemé se zvysila o tfetinu
puvodni hodnoty (z asi 280 na 380 ppm,
Woodward 1987). Pivodni i pfehledové
préace, které nasledovaly, vliv CO, na husto-
tu priduchti potvrdily, ne vsak jako zcela
univerzalni pro viechny zkoumané dru-
hy rostlin a rastové podminky. Pfesto se
dnes pouziva praduchova hustota na dato-
vanych fosilnich zbytcich rostlin jako je-
den z uznavanych zptisobti pro stanoveni
paleokoncentrace CO,.

Kdyby se nezvySovala hustota pridu-
chi, kdyby zistavala na hodnotach typic-
kych pro stonkové rostliny ¢asného devo-
nu a soucasné se zvétsovala plocha listu,
mohla by byt maximalni $ifka listu mezi
10 a 15 mm. Jinak by mél list v klimatic-
kych podminkéch devonu a nizkych zemé-
pisnych sitkach teplotu vys$si nez 35 °C.
Na sklonku devonu uZ jisté existovaly cév-
naté rostliny s listy $irokymi 30-40 mm
(obr. 13 a 14) tvarové podobnymi dnesni-
mu jinanu dvoulaloénému (Ginkgo bilo-
ba). Vyskytovali se ale i listovi obfi, jako
zastupci rodu Enigmophyton s listy dlou-
hymi 160 a Sirokymi 120 mm. Zd4 se tedy,
Ze zvySend Cetnost praduchi byla spise
dtsledkem , hladovéni“ rostlin — nedo-
statku CO, — a chlazeni listu vyparem
vody (L) mohlo byt pfiznivym vedlejsim
produktem. Pfesto miliony let trvajici
seleké¢ni tlak na to, aby se rostlina vyhnu-
la letalnimu piehfati nebo inhibici foto-
syntézy pii teplotdch nad 35-40 °C, se
promitl do morfologie listové cepele.
Chlazeni listu pfenosem tepla mezi listem
a vzduchem (konvekci, H) zavisi na tloust-
ce tenké nemichané vrstvicky vzduchu
nad listem, tzv. hrani¢ni vrstvy, ktera se
zvySuje od okraje listu k jeho stfedu
(a zavisi také na rychlosti proudéni vzdu-
chu — vétru). Cim je vzdalenost mezi okra-
jem a stfedem mensi, tedy ¢im je cepel lis-
tu ¢lenitéjsi, tim se list proudem vzduchu
lépe chladi. Tlak na zvyseni odvodu tepla
konvekci vedl poprvé v devonu k tvorbé
lalo¢natych listth a mnohem pozdéji k bo-
hatému spektru tvart a okraja listovych
Gepeli a jejich déleni na listky se spole¢nou
osou (fapikem).

Hustota priiduchi, koordinovana s vyvo-
jem cévni soustavy a kotent, hrala pravdé-
podobné daleko podstatnéjsi roli v evoluci
velkych listti nez v chlazeni listu v proudi-
cim vzduchu. Evoluéni inovace pozdniho
devonu — druhy s velkymi plochymi listy
bohatymi na priduchy, a hlavné s kom-
plexni vétvenou Zilnatinou (megafylové) —
se rychle rozsifily v dasledku schopnosti
zachycovat vice slune¢niho zafeni, a tedy
energie pro fotosyntézu. Soucasné se ale
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13 a 14 Piiklady fosilnich lista ze
svrchniho devonu a spodniho karbonu
(staré ca 370-330 milionu let) — Archaeo-
pteris macilenta (obr. 13) a Fryopsis
frondosa (14). Listy A. macilenta mély
prumérné 32 priducht na 1 mm?,

tedy 8x vice nez vélcovité osy prvnich
suchozemskych rostlin Rhynia a Cookso-
nia. Pivod a umisténi vzorka

viz C. P. Osborne a kol. (2004). © National
Academy of Sciences, USA. Otisténo se
svolenim vydavatele (obr. 5, 13 a 14, PNAS
neruci za pfesnost piekladu popiska).

zacCaly vzajemné v porostu zastifiovat,
omezovat sebe (spodni listy) i okolnf rost-
liny v pf¥istupu ke svétlu. Ve spolecen-
stvech rostlin zacal ,,boj o svétlo®, ktery
vedl k ristu do vysky a pozdéji vzniku
délivého pletiva uvnitf stonku (kambia)
a k druhotnému tloustnuti stonku — vzni-
ku pravého kmene. Globélni klimatické
zmény v prib&ghu prvohor (sniZeni atmo-
sférické koncentrace CO, a nasledné i tep-
loty a zvy$eni koncentrace kysliku) ini-
ciovaly zasadni zmény v biosféfe: bouflivy
rozvoj a diverzifikaci rostlinstva a na néj
navédzanych zivocichu.

Priiduchy - jak reaguji na CO,?

Vratme se k dtlezitému ¢lanku fetézce,
ktery sehrél klicovou roli p¥i dopadu prvo-
hornich globalnich zmén na vegetaci —
k priduchim (viz obr. na 1. str. obélky).
Muzeme je nalézt v typické morfologické
podobé uz u nékterych skupin recentnich
necévnatych rostlin (mechi a hleviku),
resp. na jejich sporofytickych organech —
$tétech. Jsou ovSem zdénlivé nefunkdni,
nedokazou se opakované zavirat a otvirat
v reakci na vnéjsi podnéty, tfeba na zmény
koncentrace CO, nebo svétla (napi. Kubé-
sek a kol. 2021). Opak — citlivost priduchi
k vnéjsimu prostiedi — je typicky a Zivotné
dtlezity pro cévnaté, a zvlasté pak semen-
né rostliny. Otdzka, zda a kdy v evoluci
praduchy ziskaly tuto schopnost, rozdélu-
je soucasnou védeckou komunitu na dva té-
bory. Jedna skupina p¥indsi vesmés mole-
kulédrnébiologické dtikazy, Ze pruduchy
tuto schopnost mély ,,odjakziva“, zatimco
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jejich oponenti ukazujf, Ze se praduchy uci-
ly reagovat na podminky prostfedi postup-
né. At tak, ¢i onak, o schopnosti praducht
semennych rostlin reagovat na koncentra-
ci CO, se vi a je dobfe dokumentovana uz
dlouho. P#i vystaveni (,omyvani“) jednoho
nebo skupiny praduchi dzké proudnici
vzduchu s nizkou nebo nulovou koncentra-
ci CO, miZeme pod mikroskopem vidét, Ze
se pruduch otvira; p¥i vysoké koncentraci
se naopak zavirad. Uginek zvysené kon-
centrace CO, na tyto kratkodobé reakce
priuduchi je téméf univerzalni a mnoho-
krat v experimentech i pfirozenych pod-
minkach prokézany (pfehled praci napi.
Ainsworth a Rogers 2007). Vime také, ze
svéraci buriky reaguji svym pohybem spise
na koncentraci CO, uvnitf listu (v podprii-
duchové duting) nez v jeho okoli. V ana-
logii s tim se zd4, Ze i ve svém vyvoji jsou
svéraci buniky citlivé spise na koncentraci
CO, uvnitt listu nez na tu vnéjsi (blize viz
Santricek a kol. 2014). V soucasnosti ale
stdle nezndme mechanismus, jakym prui-
duchy vnimaji CO,, co je receptorem, pf¥i-
padné jakou cestou je informace o mnoz-
stvi CO, dopravena do svéracich bunék
praducht. Ve hfe muze byt anhydréza
kyseliny uhlicité, pfenos CO, pfes mem-
branové kanaly, o nichZ vime, Ze usnad-
nuji pfenos vody (akvaporiny), ale i CO,
(cooporiny), kombinace obou nebo i dalsi
faktory jako napt. gradient pH (Zhang a kol.
2018, Engineer a kol. 2016).

O vlivu koncentrace CO, v atmosféfe na
vyvoj a hustotu priaducht jsme se uz do-
zvédéli z experimentt se sou¢asnymi rost-
linami i z datovanych herbafovych polo-
zek nebo fosilnich zbytka list. Podobné
jako praduchy reaguji na zmény koncentra-
ce CO, kratkodobé (v fadu desitek sekund
aZ minut) otevirdnim a zaviranim, v dlou-
hodobém horizontu ontogeneze listt (tyd-
nu az meésict) se méni také hustota pri-
ducht. Kromé téchto fenotypovych zmén
se v ¢asové skale mnoha generaci zazna-
mend zménéna hustota priduchi i do
genetické informace druhu. Musi proto jit
o vlastnost, jejizZ zména pfinadsi znacnou
evolu¢ni vyhodu. Souhrnné feceno, pfi
zvy$eni koncentrace CO, se priduchy za-
viraji a snizuje se jejich hustota na nové
vytvorenych listech nebo druzich a opa¢né
reaguji po sniZeni koncentrace CO,,. A stej-
né jako u pohybt priduchd, i v pfipadé
zmén jejich hustoty médme pfevazné sou-
hlasnd pozorovéni, ale chybi ndm zatim
pri¢inné vysvétleni. PovaZuje se za experi-
mentalné prokazané, zZe mladé listy, které
se vyvijeji z apikdlnich nebo dzlabnich
meristém, jsou béhem svého vyvoje in-
formovény o koncentraci CO, v okolni
atmosféfe néjakym signdlem vytvafenym
v dospélych listech pod nimi (Lake a kol.
2001). Povahu tohoto signalu ale dosud ne-
znéme i pfes ohromny pokrok v poznani
molekuldrnich a bunéénych mechanismut
vyvoje listu a praduchti, ktery nastal v po-
slednich 20 letech. Ze by to byla vyzva pro
mladé zvidavé rostlinné biology?

Préce na ¢lanku byla podpoiena projek-
tem Grantové agentury Ceské republiky
(18-14704S).

Seznam pouZité literatury uvadime
na webové strance Zivy.
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