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Abstrakt

Globalni klimatickd zména je proces, ktery jiz dnes ovliviiuje vétsSinu z nds a bude nas ovliviiovat
se silici intenzitou i do budoucna. Velmi dllezitym zplsobem, jakym je moZzné sniZovat koncentraci CO,
v atmosfére je poutani (sekvestrace) uhliku do jinych zasobnik(, nezZ je ten atmosféricky, predevsim do
pady. Jednim ze zplsob(, kterym je toho mozné dosahnout, je zvySeni sekvestrace uhliku do ptdni
biomasy pomoci kofenovych exudatl. Kofenové exudaty jsou uvolriovany kofeny rostlin do pldy z
dlvodl prospésnych pro rostlinu a jsou zaroven dobrym zdrojem uhliku pro rhizosféru (pidu v
nejblizSim okoli kofene, kterou ovliviuji kofenové exudaty). Rhizosféra je tak vhodnym Zivotnim
prostfedim pro mnoho mikroorganismu, které hraji velkou roli pfi padni sekvestraci uhliku. V préci
popisuji slozeni a vyznam kofenovych exudatl pro rostlinu, vyznam hrani¢nich bunék kofenové cepicky
a bunék jim podobnych, vyznam exudovanych uhlikatych latek v plidé pro mikroorganismy a vyznam
mikroorganism( pro poutani uhliku a mineralizaci CO, v pGdé. Vyznam exudatl a mikroorganismu
v kolobéhu uhliku v ptdé je diskutovan s dirazem na padni organicky uhlik asociovany s minerdly a
padni agregaty. Dale se prace vénuje vyznamu exudatl pro rhizosférni priming efekt a jeho
mechanismy. Tuto problematiku, je kvili jeji dileZitosti v kolobéhu uhliku, tfeba dale studovat, a to

s multidisciplindarnim ptistupem.
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Abstract

Global climate change is a process that affects us all today and will continue to affect us with increasing
intensity in the future. An important way to reduce the concentration of CO; in the atmosphere is the
sequestration of carbon in pools other than the atmosphere, primarily in the soil pool. One way to
achieve this is by increasing the carbon sequestration into the soil biomass using root exudates. Root
exudates are released by plant roots into the soil to be beneficial to the plant and are also a good source
of carbon for the rhizosphere (the soil in the immediate vicinity of the root system affected by its
exudates). The rhizosphere is thus a suitable environment for microorganisms that play a major role in
the soil carbon sequestration. In this thesis, | describe the composition and the role of root exudates
for the plant, the importance of root border cells and border-like cells, the importance of exuded
carbon coumpounds for microorganisms in the soil and their importance for carbon sequestration and
CO, mineralization in the soil. The role of root exudates and microorganisms in the soil carbon cycle is
discussed with an emphasis on mineral-associated soil organic carbon and soil aggregates. This thesis
also discusses the role of exudates for the rhizosphere priming effect and its mechanisms. This topic
needs to be studied further with an interdisciplinary approach due to its importance in the carbon

cycle.
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Seznam zkratek

AGP — arabinogalaktanovy protein

AK — aminokyseliny

BC — z anglického “border cells” — hrani¢ni buriky

BLC — z anglického “border-like cells” — buriky hrani¢nim burikdm podobné

DIC — z anglického “dissolved inorganic carbon” — rozpustény anorganicky uhlik
exDNA — extracelularni diribonukleova kyselina

MASOC - z anglického “mineral associated soil organic carbon” — ptdni organicky uhlik asociovany s
mineraly

MO — mikroorganismy

PE — rhizosférni priming efekt

ppm — z anglického “parts per million“ -1 ppm je 1 miliontina z celkového mnozZstvi
SIC — z anglického “soil inorganic carbon” — pladni anorganicky uhlik

SOC -z anglického “soil organic carbon” — pldni organicky uhlik
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1. Uvod

Probihajici globalni klimaticka krize a uloha ¢lovéka v ni je jiz desitky let zndmym faktem,
o kterém jiz nelze pochybovat. Jejimi projevy jsou napfiklad globdlni oteplovani, vétsi
nepredvidatelnost a intenzita extrémnich meteorologickych udalosti, ptirodnich Zivla a s tim spojené
pfirodni, ekonomické i humanitarni katastrofy. Jednim z hlavnich hybatel( klimatické krize je vysoka
koncentrace CO,, metanu a dalsich sklenikovych plyn( v atmosfére, ktera se rychlym tempem zvysuje
vlivem jev( spojenych s lidskou c¢innosti. ZvySovani koncentrace sklenikovych plynd usti v rapidni
zesilovani tzv. sklenikového efektu, ktery zvySuje teplotu povrchu Zemé a sniZuje vyzafovani
infraCerveného zareni — tepla — dovesmiru. Od zacatku industridlni revoluce (rok cca 1750) se
primérna globalni koncentrace CO, v ovzdusi zvedla z cca 280 ppm (parts per milion) o jiZ vice nez 50 %
nacca 422 ppm v lednu roku 2024 (Lan et al., 2024). To znamend, Ze dnesni koncentrace CO;
v atmosfére je nejvyssi za nékolik miliont let (The CenCO2PIP Consortium, 2023). Je tedy zcela zasadni
podnikat kroky, které mohou vést ke snizeni koncentrace CO, v ovzdusi, a to jak snizovanim emisi, tak

sekvestraci (poutanim) uhlikatych latek do putdy a dalsich vhodnych zasobnika.

Je velmi sloZité odhadnout presné mnozstvi uhliku (C) uloZzeného v pidé a dle mého nazoru
momentalné neexistuje takovy presny odhad. Jakékoliv odhadované mnoistvi C v plidé je vSak
nékolikandsobné vétsi nez mnozstvi C v atmosfére, coz poukazuje na dlleZitost zasobnikl Cv pldé (vice
v kapitole 4.) To také znamen3, Ze jakdkoliv zména v plidnich zasobnicich C se m(ize nékolikanasobnou
silou promitnout do koncentrace CO; a dalSich plyn( v atmosféfe. V roce 2015 vznikla v Pafizi na COP21
(“Conference of Parties 21“) iniciativa “4per1000“ (4 z 1000), ktera navrhla, Ze by stacilo pomoci zmén
v zavedenych zemédélskych praktikach zvysovat pldni zasobnik C 0 0,4 % ro¢né a vyrovnalo by to rocni
emise CO, zpUsobené lidskym pri¢inénim (Rumpel et al., 2020%*). Tato iniciativa byla od doby vydani
kritizovdna za celou fadu chyb, mezi hlavni z nich patfi nespravné vypocty a zanedbani celé fady
faktorl, avsak ipres tyto nepresnosti ukazuje, Ze toto je také cesta, jak sniZovat koncentraci
sklenikovych plynd v atmosféfe (Rumpel et al., 2020*). Podle studie od Lal et al. (2018) by pfi vyuZiti
spravnych technik mohlo lidstvo do roku 2100 do globalnich terestrickych ekosystému sekvestrovat

mnozstvi C, které je ekvivalentni cca 150 ppm CO, v atmosfére.

Podle aktualnich odhadu je terestrickymi ekosystémy globalné zadrZzovano vice CO,, nez je jimi
uvoliovano zpét do atmosféry, slouzi tak jako sink (tedy misto spotfeby) atmosférického uhliku
(Friedlingstein et al., 2020). Schopnost ekosystém( poutat CO, je ale omezend a u nékterych
ekosystéml je jiz dnes odhadovano, ze kvali riznym vnitfnim zménam, véetné reakce vegetacniho

pokryvu na rlzné stresové faktory klimatické zmény, vypoustéji vice CO,, nez zachytdvaji. Napfriklad
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lesy ve vyssich zemépisnych Sitkach a lesy mirného péasu jsou podle stejné studie momentalné dobrym

sinkem CO..

Exudace korfeny je velmi zasadni proces, kterym se do pldy dostava nejvice organického C. Je
to jiz dlouho zndmy proces, kterému se postupné zacal prikladat vétsi vyznam a dostava ¢im dal vice
pozornosti (vice v kapitole 2). Velmi duleZitou soucasti korenové exudace je mucigel, makromolekularni
latka fungujici mimo jiné jako ochranna bariéra kofenové Cepicky a majici velky vliv na interakci kofene
s mikroorganismy (vice v podkapitole 2.1). Dalsi formou ochranné bariéry jsou hrani¢ni buniky kofenové
Cepicky a buriky jim podobné, které se oddélily od korfene a funguji jako samostatné jednotky i nékolik
tydnl (vice v podkapitolach 2.2 a 2.3). Proces uvolfiovani latek kotreny rostlin do pldy se nazyva
rhizodepozice (vice v kapitole 3) a mezi hlavni skupiny rhizodepozit jsou sacharidy (podkap. 3.1),
aminokyseliny (podkap. 3.2), organické kyseliny (podkap. 3.3), ale i dalsi latky jako jsou strigolaktony a
fenolické latky (podkap. 3.4). Po tom, co se tyto latky dostanou do rhizosféry, mlze dojit k jejich

sekvestraci (vice v kapitole 4).

Mira sekvestrace C je silné zavisld na mikroorganismech v ptdé. Uhlikaté latky vylucované
mikroorganismy jsou casto lepsim zadkladem pro tvorbu pldni organické hmoty nez pfimo kofenové
exudaty. Uhlik je v padé sekvestrovan hlavné ve formé tzv. pldniho organického uhliku asociovaného
s mineraly (vice v podkapitole 4.1), ktery se mdze diky lepivym organickym latkdm a dal$im procesiim
spojovat do pldnich agregatli (podkapitola 4.2). V agregatech je organicky uhlik chranén pred
mineralizaci mikroorganismy. Agregdty jsou vsak ndachylné na mechanickd naruseni, patfi tedy
k jednomu z hlavnich zdroji emisi CO,, které vznikaji pfi konvenénim obdélavani plidy hlubokou orbou.
Zménou zpuUsobu obhospodarovani poli je tedy moziné zvysit sekvestraci C do pldni biomasy.
Mikroorganismy jsou také zakladnim faktorem pfi rhizosférnim priming efektu (vice v kapitole 5), ktery
popisuje jev, kdy po pridani organické latky do pldy dojde ke zméné v mineralizaci pUdniho

organického uhliku mikroorganismy.

Cilem této prace je 1) shrnout aktudini informace o rlznych skupinach latek exudovanych
kofeny rostlin a mechanism{ exudace véetné hrani¢nich bunék korenové cepicky a bunék jim
podobnych. Déale 2) podrobné se podivat na pfirozené zplUsoby sekvestrace uhliku do ptdni biomasy
zprostfedkované kofenovymi exuddaty skrz mikroorganismy, zejména na asociaci organického uhliku
s mineraly a jejich vazani do pldnich agregatl a 3) popsat vyznam a mechanismy rhizosférniho priming

efektu pro poutani uhliku do padni biomasy.



2. Korfenové exudaty

Mezi rostlinou a jejim okolim dochazi k rliznym druhdm interakci. Jednou z nich je vyména latek
a energie mezi kofeny a rhizosférou. Rhizosféra je termin oznacujici vrstvu pldy, kterd je pfimo
ovlivnéna koreny rostliny a jejimi exudaty (Hiltner, 1904). Rostlina urcité latky pfijima, ale také vylucuje
(Hooke, 1687, dle Curl & Truelove, 1986). Toto vylucovani latek koreny se nazyva exudace a latky, které
jsou exudovany do rhizosféry se nazyvaji kofenové exudaty. Exudaty jsou vylucovany jak kofenovym
vlasenim, tak pfimo samotnym korenem (viz obr. . 1). Exudaty rostliné pomahaji napfiklad v prijmu
Zivin vyvazovanim potrebnych prvk( z pGdnich komplex(, dale také v pfitahovani prospésnych
mikroorganism(l, odpuzovani a likvidaci patogend, chelataci toxickych kovl (Al, Cd, Cu, Zn, atd.),
alelopatii vici okolnim rostlindm, nebo i podpore vlastnich potomkd (Dudley & File, 2007; Foy, 1988;

Holz et al., 2018; Muller, 1969).
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Obr. ¢ 1: Schéma ukazujici ¢dsti kofene, ze kterych jsou nejcastéji uvolfiovdny jednotlivé typy ldtek
interagujicich s rhizosférou. Ve spodni Cdsti je vidét i kofenovd Spicka s hraniénimi burikami a
mucigelem, o kterych pojedndvaji kapitoly 2.1 — 2.3. Prevzato z: Kastovskd (2020).

Korenové exudaty rostlin se tradicné déli do dvou skupin podle molekularni velikosti, a to na
makromolekularni a nizkomolekularni latky. Mezi nizkomolekularni latky patfi napfiklad aminokyseliny
(homoserin, kyselina asparagova, kyselina glutamova, lysin), mastné kyseliny a jiné organické kyseliny
(kys. octova, kys. palmitovd, uronové kyseliny), sacharidy (glukéza, fruktéza, sachardza), fenoly,

vitaminy (B; — biotin, Bs — kys. pantothenovd, Bs; — niacin), nukleové kyseliny a dalsi latky (alkaloidy,
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taniny, steroly, CO,, OH", H,0, HCOs', HY, ...) (Dakora & Phillips, 2002; Fries & Forsman, 1951; Rovira &
Harris, 1961; Vandura, 1964; West, 1939). Zivé buriky kofenové éepicky vylu€uji také extraceluldrni
DNA (exDNA), kterd ma funkci v obrané proti patogeniim (Wen et al., 2009). Kofenové exudaty maji
Casto rozdilnou skladbu i v rdmci velmi pfibuznych druh( rostlin. A to i u tak podstatnych latek, jako
jsou organické kyseliny (vice v kapitole 3.3), kdy exudaty je¢mene (Hordeum vulgare L.) obsahovaly 47,2
% téchto latek, ale kukufice (Zea mays L.) jen 27,8 % (Naveed et al., 2017). Mira exudace a sloZeni
exudatQ jsou zavislé na mnoha faktorech, které zpUsobuji rlizné poméry latek i vramci druhu,
stanovisté (pH pady, sloZzeni mikrobiomu, koncentrace nutricnich prvkd a naopak tézkych kovd,
srazkovost, ale i mira zastinéni), stafi jedince, ale hlavné i na mife stresu (Rovira, 1969%*). Vice k

exudaci nizkomolekuldrnich latek viz kapitola 4.
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Obr. ¢. 2: Grafické zndzornéni hlavnich interakci koren( s prospésnymi i skodlivymi organismy v pade.
Nad Sipkou je vZdy napsany ndzev interakce a pod Sipkou pfiklad Idatky, kterd by v dané interakci mohla
hrdt roli. Upraveno podle: Haichar et al. (2014).

Do makromolekul sice patfi pouze mucigel (vice v kapitole 2.1.) a proteiny (nejcasté&ji
extracelularni enzymy), ale co se tyCe objemu, jedna se o hlavni slozku kofenovych exudatd. Studie
autort Wen et al. (2007) dosla k zavéru, Ze je z kofenové Cepicky vylucovano vice nez 100 rdznych
protein(i. Mezi nimi byl detekovan napfiklad aktin, tzv. 14-3-3 proteiny, “heat-shock” proteiny (HSP),
glyceraldehyd-3-fosfatdehydrogendza, ribozomalni proteiny, histony a proteiny béiné nalézané

v bunécnych sténdch rostlin — extenzin, celuldza apod. Mezi funkce proteinl patti napriklad obrana



proti patogenim (viz obr. ¢. 2) (Wen et al., 2007). Napf. proteiny ze skupiny RIP (“ribosome-inactivating
proteins”) jsou kontinudlné exudovany celou fadou druh( rostlin a dokazi se dostat do buriky patogenu
a zastavit tam syntézu proteint, ¢imz znici cely organismus (Vivanco et al., 1999). Dalsim prikladem
proteinu exudovaného rostlinou je enzym kyseld fosfatdza, ktery je rostlinou vylucovdn v ptipadé

nedostatku P v prostfedi a napomaha efektivnéjsimu vychytavani fosforu z ptdy (Duff, 1990).
2.1. Mucigel

Mucigel (v angli¢tiné nékdy téZ “mucilage”) je Zelatindzni latka na bazi polysacharidl (primarné
pektin), ktera je tvofena bunikami korfenové cepicky, epidermalnimi burikami korene rostlin a hrani¢nimi
burikami kofenové cepicky (vice v kapitole 2.2) a je kontinudlné sekretovana na povrch kofene
(Galloway et al., 2020*). Mucigel se v nékterych studiich pouZiva i jako oznaceni pro podobné latky
sekretované mikroorganismy (MO), v této praci ale pod timto oznadenim bude myslen pouze sekret
korene rostlin, pokud nebude vyslovné napsano jinak. Mucigel je vytvafen endomembranovym
systémem bunék a sekretovan vackovym transportem (Vicré et al., 2005; Wright & Northcote, 1976).
Mucigel plni zasadni roli v interakci kofene s okolim a je to vyznamny zdroj Zivin pro rhizosféru (Sasse

et al., 2018).

Mezi nejcastéji zminiované role mucigelu patfi lubrikace kofenu, coZz umozniuje jejich snazsi
penetraci pldou (Read & Gregory, 1997). Dalsi funkci mucigelu je ochrana kofene proti patogentim.
Tym Cannesan et al. (2012) ve své studii zkoumal antifungicidni vliv arabinogalaktanovych proteind
(AGP) v mucigelu a doSel ktomu, Zze AGP indukuji chemotaxi zoospor zkoumaného patogenu
Aphanomyces euteiches, ale zaroven maji vici sporam té samé plisné antigerminacni Ucinky. AGP tedy
funguji patrné jako urcitd forma pasti, kdy je patogen pfildkan ke korenové Spi¢ce a nasledné

imobilizovan pomoci AGP spolu s dal$imi latkami pfitomnymi v mucigelu (Cannesan et al., 2012).

Stejné jako u jinych slozek kofenovych exudatd, je i slozeni mucigelu mezidruhové velmi
riznorodé. To znamena, Ze pfi zkoumani interakce mucigelu s okolnim prostfedim, neni mozné ve
vyzkumu automaticky pocitat s tim, Ze jeden druh rostliny bude mit UpIné stejné sloZzeni mucigelu, jako
kterykoliv jiny, jakkoliv jsou si pfibuzné. V pracich zabyvajicich se sloZzenim mucigelu byly zjistény rozdily
ve sloZeni mucigelu nejen mezi druhy, ale také mezi kultivary stejnych druh( (Bacic et al., 1986;
Chaboud, 1983; Chaboud & Rougier, 1984). Tyto studie se ale shodovaly v tom, Ze naprosto dominantni
skupinou latek byly sacharidy (az 95 %), dale byly identifikovany i proteiny (cca 5 %) a stopy fenolickych
kyselin a skrobu. Ve studii od autor(i Read et al. (2003) byla identifikovana také pritomnost fosfolipidd,
konkrétné fosfatidylcholinu za béznych podminek a fosfatidylethanolaminu pti napadeni bakterii.

Z téchto studii vyplyva, Ze i kdyZ jednotlivé latky mohou byt stejné napftic riznymi rody rostlin, jejich



koncentrace a poméry v mucigelu se mohou pomérné lisit druh od druhu, ale pravdépodobné i

v zavislosti na podminkach prostredi na stanovisti a mnozstvi dalSich faktor(.

Diky lepivym vlastnostem mucigelu je u nékterych druh rostlin na kofen navazana vrstva pudy,
které se fika “rhizosheath” (viz obr. ¢. 3), nebo také vnitfni rhizosféra (“inner rhizosphere soil“) (Duell &
Peacock, 1985; Mo et al., 2023). Je to velmi dulezZita struktura pro zadrZovani vody, pfijem Zivin,
fungovani symbidz, odolnosti vici stresorlim, celkovou stabilizaci pidy apod. Pfitomnost a pripadna
tloustka této vnittni rhizosféry maze byt dana nejen druhem rostliny a délkou kofenovych vlaskd, ale i
sloZzenim pUdy, nebo dostupnosti vody. Napfiklad ryZe pfi dostatku vody vnitini rhizosféru nema, ale
naopak pfi jejim nedostatku se vnitini rhizosféra tvofi (Zhang et al., 2020). Podle analyzy mnoha studii
od Mo et al. (2023)* je ve vnitini rhizosfére oproti okolni plidé v priméru o 66 % vice vody. Vnitini
rhizosféra ma také vyssi porozitu a vyssi obsah minerdld (K, P, N), nez vnéjsi ¢ast rhizosféry a okolni
volna plida (Mo et al., 2023). Diky tomu je zde vétsi mnozstvi mikroorganism, které vypousténim svych
metabolitl pomahaji udrZovat stabilitu vniténi rhizosféry. U nékterych rostlin je také vyhodné mit kolem

kofenl ochrannou vrstvu puady, kterd je chrani pred teplotnim stresem, nebo sesuvy pady (Mo et al.,

2023).

Obr. ¢. 3: Fotografie koren( rostlin s pfilepenou vnitini rhizosférou (A-C) a bez vnitini rhizosféry (D). Na
fotografiich A-C je na korenech vidét vrstva pldy drZici i po vytaZeni korent z hliny. A — Haemodrum
paniculatum Lindl.; B— Conostylis candicans Endl.; C— Lotus japonicus L., wild type;, D — Lotus
japonicus L., mutant netvorfici kofenové vldsky, a tedy ani vnitini rhizosféru. Upraveno podle:
Mo et al. (2023).



2.2. Hranicni bunky korenové ¢epicky (BC) a jejich role v exudaci

Mucigel mlze byt kromé samotnych bunék kofenové cepicky sekretovan také tzv. hrani¢nimi
bunikami korenové cepicky (“border cells“ = BC), lokalizovanymi na povrchu kofenové cepicky a
v blizkém okoli kofenové Spicky (Hawes & Lin, 1990; Knudson, 1919). BC jsou buriky, které jsou
produkovany kofenem rostliny a naprogramovany k tomu, aby se od kofene oddélily (Vermeer &
McCully, 1982). Jsou po stovkach az tisicich denné vypoustény do blizkého okoli kofene a v padé dokazi
prezit samy o sobé nékolik dni az tydn( (Knudson, 1919; Vermeer & McCully, 1982). Hranic¢ni buriky
obsahuji Skrobova téliska, ze kterych jsou schopny ziskavat energii i po oddéleni se od korene (Watson
et al., 2015). Byla také potvrzena jejich schopnost aktivné prijimat glukdzu, nejsou tedy plné zavislé jen
na zdsobdach ziskanych v dobé pfimého napojeni na rostlinu (Stubbs et al., 2004). Po vystaveni
fytohormontm se mohou in vitro i délit a tvofit kultury (Hawes & Pueppke, 1986). Jsou dlleZitou
soucasti interakce rostliny s okolni pidou a padnimi organismy a jejich funkci je upravovat rhizosféru
tak, aby samotny kofen mohl co nejlépe rist. V pfipadé absence vody zlistanou BC diky lepivému
mucigelu pritisknuté na povrchu kofene. Po ponofeni do vody se jiz pfi lehkém zatfeseni BC samovolné
pousti kofene (Richardson, 1955). Idealnim organismem pro studium BC je hrach (Pisum sativum L.),
protoze produkuje velké mnozstvi odolnych BC a nemd za béznych podminek na kofenové cepicce

mikroorganismy, které by narusovaly vyzkum (Hawes & Pueppke, 1986; Ropitaux et al., 2020%).
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Obr. ¢. 4: Korenovad Cepicka. A: Schéma stavby korfenové Cepicky s popisky. Vlevo od schématu je
naznacen cyklus buriky korenové cepicky (kroky 1—4), a to od vzniku v meristému, aZ do odpoutdni
hraniéni buriky (BC). Rimskymi ¢islicemi jsou vyznaceny jednotlivé typy hrani¢nich bunék; | — sférické BC;
Il — intermedidtni BC; Ill — elongované BC. B: Mikrofotografie spicky korene. Disperze hranic¢nich bunék
P. sativum po pridani kapky vody. Svételnd mikroskopie, fluorescence. Barveno FDA; Zivé buriky
fluoreskuji, na mikrofotografii jsou tedy vidét svétle. Vlevo dole je méritko 0,5 mm. Upraveno podle:
Hawes et al. (2002, 2012).



Stejné jako u samotnych bunék korenové cepicky, byla i u BC prokazana funkce v odpuzovani
nebezpecnych patogen( a zneskodnovani toxickych prvk(, a to jak diky sekretovanému mucigelu, tak i
dalsim specifickym mechanismim. Naptiklad pfi kontaktu s hlinikem (Al) BC béhem hodiny vyprodukuji
velké mnozstvi mucigelu, ktery zamezi fytotoxicité hliniku a zaroveri mechanicky chrani BC a s nimi i
$picku kofene (Miyasaka & Hawes, 2001). BC také kofeni slouZi k snadnéjsi penetraci pddou. Pfi
osmnactindasobném zvyseni odporu pisku pfi laboratornim pokusu se pocet BC u semenacku kukutice

zved| z 1900 na 3200 (lijima et al., 2000).

Bunka, vytvorenda v meristému kofenové cCepicky, v prabéhu svého Zivotniho cyklu postupuje
smérem ke kraji kofenové Cepicky, kde se oddéluje a stava se burikou hranicni. BC jsou tedy plvodné
buniky, které maji nejprve funkci tvorby skrobu, dale funkci gravitropickou a na konec také funkci tvorby
mucigelu jeSté v ramci korfenové Cepicky (viz obr. ¢. 4) (Feng et al., 2022a). Nasledné jsou oddélovany
od ostatnich bunék pomoci pektin-lytickych enzym( (pektinmethylesterazy, polygarakturonazy a
pektatlydzy) (Stephenson & Hawes, 1994). Cely proces diferenciace BC zpravidla trva cca 24 hodin.
Diferenciace bunék korenové cepicky na BC je regulovana koncentraci auxinu a etylénu v Cepicce
(Ponce et al., 2005). Regulace probiha také pomoci represoru, ktery se tvofi v BC a brani déleni bunék
v meristému korenové cCepicky (Brigham et al., 1998). Diferenciaci provazi velkd zména v expresi gena.
Cast proteind tvorenych v BC nejsou syntetizované v 7adné jiné burice ve $picce korene (Vicré et al.,

2005).

Pokud neni kofen vystaven stresu, tak se BC nevytvari donekonecna, ale kazdy druh rostliny ma
urcity limit bunék zlstdvajicich v nejblizSim okoli kofenové cepicky, ktery za béinych podminek
neprekroci (Hawes & Pueppke, 1986). Tento limit mlze byt u nékterych druhd pouze 20 bunék (néktefi
zastupci Celedi Solanaceae) a naopak u modelového hrachu bylo napoditdno vice nez 11000
jednotlivych BC, nez se jejich tvorba zastavila (Feng et al., 2022b; Hawes et al., 2003). Po manualnim
odstranéni ¢asti bunék se déleni v meristému znovu spusti a za¢nou se tvofit dalsi buriky, aby nahradily
ty ztracené (Brigham et al., 1998). Pfi plisobeni stresoru jsou vsak klasické regulacni zptsoby potlaceny

a hranic¢nich bunék se muze tvofit mnohem vice, nez je bézny limit (Zhao et al., 2000).

Podle recentnich studii mohou mit BC jedné rostliny rlizné tvary a vlastnosti. Napfiklad u sdji
(Glycine max L.) se vyskytuji t¥i rGzné morfotypy BC (sféricky, elongovany a intermediatni; viz obr. €. 4)
a lisi se v mnozstvi produkovaného mucigelu a misté vzniku (Carreras et al., 2019; Ropitaux et al., 2020).
Elongované BC sdji také nejsou oddélovany separatné po jedné, ale misto toho pohromadé ve shlucich
o vice burikidch (Endo et al., 2011; Ropitaux et al., 2020). Cim? je ale zna¢né nabourdvéna zaZita

predstava o striktné oddélenych BC.



BC také funguji jako ndvnady, které na sebe natdhnou agresora a odlakaji ho od zranitelné
kofenové Cepicky. To dokazuje mimo jiné také fakt, Ze i pfi silné infekci, kdy dochazi k nekrdéze po celé
délce elongacni ¢asti korene, cepicka funguje bez problému a vSechny patogeny na éepicce jsou po
namoceni do vody oddéleny spolu s BC (Hawes, 1990). Podobné funguje také obrana kotfenové cepicky
proti hlisticim (Nematoda). Hlistice jsou ptitahovany k BC a dochazi k jejich imobilizaci. Imobilizace je
pouze docasn3, ale v dobé, kdy prestane fungovat, uz je kofenova cepicka pryc diky dlouZivému rdstu
elongaéni ¢asti kofene (Hawes et al., 2000). Ve studii od autord Tran et al. (2016) bylo také zjisténo, Ze
BC dokazi pri kontaktu s patogennimi bakteriemi Ralstonia solanacearum vytvofit jakousi extraceluldrni
past pomoci extracelularni DNA (exDNA). Dané bakterie byly diky exDNA imobilizovany a nékolik z nich
bylo i usmrceno. Pfi podobném vyzkumu se po vyvolani degradace exDNA nakaZenost kofenovych
Cepicek po napadeni houbou N. haematococca zvysila z 3 % na 100 % (Wen et al., 2009). BC se mohou
podilet také na interakci s okolnimi organismy i dalSimi zplsoby. Pomahaji napfiklad rostliné pfi
ustanoveni mykorhizy a symbidz s hlizkovymi bakteriemi. Byla zjisténa pfima korelace mezi mnozstvim
BC a schopnosti druhu navazat arbuskularni mykorhizu (Arriola et al.,, 1997; Darshan et al., 2020%;

Niemira et al., 1996).
2.3. Bunky hrani¢nim burikdm korenové ¢epicky podobné (BLC)

Davod, proc si vyzkumnici dlouhou dobu mysleli, Ze urcita ¢ast rostlin nema BC, jsou pravé tzv.
bunky hrani¢nim bunkdm korenové cCepicky podobné (“border-like cells“ = BLC). Maji velmi podobnou
funkci jako BC, ale neodpojuji se od kofene po jedné, ale misto toho tvofi pasy bunék, které pfi sobé
drzi (Vicré et al., 2005). Za soudrZznost BLC mUze hlavné pfitomny homogalakturonan (Durand et al.,
2009). Dalsim rozdilem od BC je mensi pocet BCL v setu jednoho kofene. Misto stovek az vyssich tisic
BC jsou u BLC produkovany pouze stovky bunék. Napfiklad husenicek rolni (A. thaliana L.) ma limit cca
115 BLC, oproti tomu fedkev mGze mit az 900 BLC (Driouich et al., 2012). Kromé toho se BC a BLC od
sebe lisi také v rychlosti tvorby. Napfiklad BC u hrachu se zadinaji tvofit jiz po cca 5 hodinach od zac¢atku
rastu, oproti tomu prvni BLC se u huseni¢ku tvofi az po cca 5 dnech (Hawes & Lin, 1990; Vicré et al.,
2005). BLC maji oproti BC také specificky systém odpoutani od korene (viz obr. ¢. 5). Nejprve se
odpoutaji bunky lateralni kofenové Cepicky, které se nachazeji nejdale od kolumely, poté se odpoutaji
ty, které jsou blize a nakonec se odpouta vrchni vrstva bunék samotné kolumely (Shi et al., 2018). U
husenicku bylo objeveno, Ze burky korenové cCepicky na konci svého Zivotniho cyklu podstupuji
programovanou bunécénou smrt (“programmed cell death” = PCD) (Fendrych et al., 2014). To znamen3,
Ze BLC husenic¢ku maji zkrdcenou Zivotnost, vétSinou max 24 hodin od diferenciace (Huysmans et al.,

2018).



Obr. ¢. 5: Hrani¢nim burikam buriky podobné (BLC). A: Virstva BLC v procesu oddélovdni se od korenové
Cepicky A. thaliana. Svétlé pole. Méritko 50 um. B: Vrstva BLC v procesu oddélovdni se od korenové
Cepicky brukve fepky (Brassica napus L.). Barveno v rutheniové cCerveni. Méfitko 50 um. Prevzato z:
Driouich et al. (2007).

Mezi prvni rostliny, u kterych byly BLC objeveny, patfi rostliny z celedi Brassicaceae, naptiklad
jiz zminény husenicek rolni (Driouich et al., 2007; Vicré et al., 2005). Pozdéji ale byly BLC objeveny i u
dalich druht, mezi nejznamé;jsi patfi napfiklad len (Linum usitatissimum L.), lilek (Solanum melongena
L.), nebo pazitka (Allium schoenoprasum L.) (Driouich et al., 2012). Co se tyce obrany proti patogenim,
mély by BLC fungovat velmi podobné, jako BC. Napftiklad ve studii tymu Plancot et al. (2013), byla
prokazana tvorba reaktivnich forem kysliku BLC husenicku i Inu po kontaktu se signalnimi molekulami
patogent. Tym Driouich et al. (2019) navrhl souhrnné pojmenovani pro vsechny typy BC a BLC a to AC-
DC (Associated Cap-Derived Cells).

BC a BLC jsou dulezité pri studiu exudatld a celkové interakci korene s okolni pidou. | kdyz
nejsou pfimo pripojené ke koreni, vylucuji latky stejné jako spousta dalSich bunék korene. Latky
vypousténé BL/BLC také interaguji s okolim a hraji svou roli v celé fadé mechanism( duleZitych pro
rostlinu. V praxi je tedy potfeba vsechny tyto latky studovat soucasné a zaroven je tieba védét plvod
jednotlivych latek a zpUsob jejich distribuce v okolni ptidé. V dalsich ¢astech této prace jsou tedy latky

vylu¢ované pfimo koteny rostlin a latky vylu¢ované BC/BLC povazovany za totéz.
3. Rhizodepozice: transport uhliku do rhizosféry

Jednim z nejdulezitéjSich a nejhojnéjsich prvkl exudovanych koteny je uhlik (C). Podle
metaanalyzy mnoha studii od autord Kuzyakov & Domanski (2000)* se mnozstvi C dopraveného do
kofenového systému muze pohybovat v rozmezi cca 20 — 60 % celkového mnoZstvi C asimilovaného
listy. V kofenech mohou byt uhlikaté Iatky uloZeny, pfimo spotfebovany na rast a dalsi fyziologické

procesy, predany symbiontim, nebo exudovany. Doba, za kterou se asimilovany C dostane ze vzduchu
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do pady muzZe byt od méné nez 1 hodiny u nékterych trav az po nékolik dni u nékterych stromu (Dilkes

et al., 2004; Ekblad & Hogberg, 2001; Cheng et al., 1993).
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Obr. & 6: Zjednodusené schéma rhizodepozice a kolobéhu uhliku (C) v pidé. Cdst C asimilovaného
rostlinou je transportovdna do korfent a tam miZe C rovnou prispét k ristu, muZe byt vydychdn, slouZit
jako zdsobni C (Zas. C), pripadné prispét k tvorbé a udrZovdni symbidz. Zbytek C v kofenech miZe do
okoli uniknout diky korenové exudaci, pfipadné kvili odumirdni bunék korenu. V pudé muZe C zistat ve
formé snadno dostupné pro mikroorganismy (Ne-SOC C), nebo se stdt soucdsti zdsobnikt C v padé (“soil
organic carbon” = SOC), napriklad asociaci s minerdly (“mineral associated soil organic carbon” =
MASOC). Vice o MASOC v podkapitole 4.1. Tento SOC miiZe byt casem mineralizovdn mikroorganismy a
prodychdn do atmosféry zpét ve formé CO,. Upraveno podle: Obersteiner & Klein (2022).

Uvolnovani organického uhliku kofeny rostlin do rhizosféry se nazyva rhizodepozice (Shamoot
et al., 1968) a je jednim z hlavnich hybatelld pidniho ekosystému vibec (viz obr. C. 6). Pro rostlinu je
rhizodepozice zdsadni nejen kvili vychytavani toxickych kov(, regulovani rhizobiomu (mikrobiomu
v rhizosfére), ale ik signalizaci. Kromé samotné exudace uhlikatych latek (at uz pevnych latek, tak i
plyna — etylén, CO,, nebo naptiklad kyanovodik) se uhlik miZe v rdmci rhizodepozice z rostliny do ptdy
dostat také diky rozkladu mrtvych bunék kofene, uvolfiovani BC/BLC, nebo skrze mykorhizni symbionty.
Co se tyCe mnoistvi, je nejvétSim zdrojem uhliku pro rhizosféru mucigel, dale ostatni sacharidy,

fytosiderofory u trav a v mensich koncentracich také aminokyseliny, dalSi organické kyseliny a fenoly

(Farrar & Jones, 2000*). Diky zvySené dostupnosti C pro pldni MO (mikroorganismy), vyvolava
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rhizodepozice v rhizosfére tzv. rhizosférni efekt (jev, kdy jsou MO mnohonasobné pocetnéjsi
v rhizosfére, nez ve volné pQdé) (Starkey, 1931; Zhao et al., 2022*). Kromé rhizodepozice se uhlik
z rostliny do pldy mUze dostat jesté diky opadu listd, odumfeni ¢asti prytu, nebo celé rostliny. Tyto
odlisné zdroje C v pldé v této praci rozebirany nebudou, ale v pfipadé zajmu je tato tématika shrnuta

napf. ve studii od Xu et al. (2021)*.

Podil exudovaného C vici asimilovanému C se mezi studiemi znaéné lisi. Mezidruhova meta-
studie od tymu Jones et al. (2009) uvadi jako median jednotlivych hodnot cca 11 % C. Jiné studie uvadé;ji
pfiblizné rozpéti 5 az 20 % za béznych podminek a v zavislosti primarné na druhu, ale i dalSich faktorech
(Darshan et al., 2020; Derrien et al., 2004; Helal & Sauerbeck, 1989; Nguyen, 2003). Napfiklad velmi
mladé rostliny (stafi v fadu dnd) maji podstatné vyssi podil exudovaného C a to bézné 20 az 30 %, ale i
vice (Whipps, 1990). Dalsim dllezitym faktorem zvyseného podilu exudovaného C vici celkovému
mnozstvi asimilovaného C je stres. Napfiklad podle Paterson & Sim (2000) se tato hodnota muze zvysit
az na 27 % pfi nedostatku N oproti cca 4 % pfi dostatku N u studované kostfavy (Festuca rubra L.).
Vzhledem k tomu, Ze velkd ¢ast exudace je “nedobrovolna“, dochazi k ni pasivni difuzi a rostlina tim C
ztraci, je dllezZité se ho snazZit co nejefektivnéji zadrzovat a recyklovat, aby se pokud mozno co nejvice
zamezilo ztratam (Jones & Darrah, 1996). Kromé efektivity fotosyntézy je pro rostlinu vyhodné omezit
unik C do rhizosféry také kvili patogendm, ktefi diky uhlikatym latkam proliferuji a zvySuji svoji
patogenitu. Efektivita zadrzovani a zpétného vyvazani C z pldy tedy pfimo zavisi na mnozstvi MO
v rhizosfére. To znamen3, Ze kdyby rostlina neuméla efektivné vychytavat uniklé uhlikaté latky, dostane
se do stavu, kdy sama zvySuje mnoZstvi organismU v rhizosfére a tim dochazi k vétsi kompetici a na
rostlinu zbude o to méné C, z cehoZ opét profituji MO. Mezi kofenem rostlin a jeho nejblizSim okolim
tedy dochazi k neustalé dynamické vyméné uhlikatych latek a jeji bilance silné zavisi na mnozstvi MO
v pudé (Kuzyakov & Jones, 2006). BéZzné se napriklad u kukuftice z celkového mnozstvi C uvolnéného do
rhizosféry pouze 15 % zabuduje do bakteriadlni biomasy, zatimco zbytek zlstane v plidé, pfipadné je
prodychan MO (Helal & Sauerbeck, 1989). To mimo jiné naznacuje, Ze v rhizosféfe neni pro bakterie
limitujicim faktorem C, jako je tomu ve volné pudé, ale spise fosfor (P), pfipadné dusik (N) (Cheng et
al.,, 1996). Také to znamend, Zze MO v bezprostiedni blizkosti kofene nejsou schopny spotiebovat
vsechen C, coZ dokazuji také nalezy volnych uhlikatych latek i ve vétsi vzdalenosti od rostliny (Helal &
Sauerbeck, 1986). Jak je jiz vyse zminéno, kofenové exudaty jsou sloZzené z mnoha typU latek, které maji
kazda jiné vlastnosti a funkce. V dalSich podkapitolach jsou tedy rozebirany zplsoby rhizodepozice u

raznych skupin latek zvlast.
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3.1. Exudace sacharidd

Nejhojnéjsimi uhlikatymi latkami v rostliné jsou nestrukturni rozpustné sacharidy (Gunina &
Kuzyakov, 2015). Nejvyssi koncentrace sacharid( byla zjiSténa v oblasti korfenové Spicky (konkrétné v
prvnich 5 cm), oproti tomu ve vzdalenosti 10 cm od Spicky kofene byla koncentrace jiz polovicni (Jones
& Darrah, 1996). Rozdil v koncentracich sacharid(l mezi cytoplazmou bunék kofene kukuftice (cca 90
mM) a ptdou (cca 10 uM) zplsobuje kontinualni anik (difuzi) molekul glukdzy z buriky do apoplastu a
rhizosféry (Jones & Darrah, 1996). Kromé difuze jsou sacharidy exudovany také pomoci

transmembranovych proteinll ze skupiny SWEET (Manck-Gotzenberger & Requena, 2016).

Z vyzkumu rhizodepozice nestrukturnich rozpustnych sacharid( psenice (Triticum aestivum L.)
bylo identifikovano, Ze nejcastéjsim sacharidem v rhizosfére je glukdza (dalSimi vyznamnymi sacharidy
jsou fruktdza a sachardza), ktera je také nejrychleji zpracovana MO (Derrien et al., 2004). Podle Hill et
al. (2008) je polocas setrvani glukdzy v padé (v tomto prFipadé konkrétné ornici po odstranéni koren()
cca 30 sekund. Dalsi studie tuto hodnotu viceméné potvrzuji a uvadi vysledky v rozmezi nékolika malo
minut (Fischer et al., 2010). Cely zasobnik glukdzy v pidé se diky MO za den protodi 100 aZz 1000 krat
(Hill et al., 2008). To znamen3, Ze nestrukturni volné sacharidy (a z téch hlavné glukdza) jsou nejvétsim
hybatelem kolobéhu uhliku v pidé, a tedy dalezitym predmétem studie vtomto sméru. Vice o

sacharidech napf. v review od (Gunina & Kuzyakov, 2015%).

3.2. Exudace aminokyselin

Aminokyseliny (AK) jsou uvadény jako druhd nejvice exudovana skupina latek (Moe, 2013%*).
Koncentrace AK v bunkach korene rostlin se pohybuje zpravidla v rozmezi 1 — 10 mM (Jones & Darrah,
1994a) a v rhizosfére v zavislosti na typu pldy 1 —50 uM (van Hees et al., 2008; Z. Yu et al., 2002). Tento
rozdil koncentraci zpUsobuje koncentraéni gradient a Unik latek bez spotreby energie. AK tedy v pldé
koluji podobnym zplisobem jako sacharidy; také probiha jejich neustaly unik z bunék kofene a snaha o
opakované vstrebani diky rliznym transportérim (Agorsor et al., 2023; Mitchell, 1963). Je dlouhodoba
snaha identifikovat i aktivni transport aminokyselin z kofenl do rhizosféry a pro nékteré z transportér
zapojenych v transportu AK uvnitf kofene rostliny byla navriena i schopnost transportu AK do
rhizosféry (ABC transportéry, CAT8 atd), avSak Zadny nebyl dle mné dostupnych informaci dosud
potvrzen (Guo et al., 2021; Price & Okumoto, 2015; Yang et al., 2010).

Za nejvice exudovanou AK je povaZovan glycin, dale je v poradi serin a s odstupem také alanin
(Lesuffleur et al., 2007). Poméry mezi koncentracemi AK v burice a v rhizosfére jsou vsak odlisné.
Napriklad pri zkoumani exudatl jetele (Trifolium repens L.) ve studii od autorll Lesuffleur et al. (2007)

byl glycin v rhizosféfe zastoupen v mnoiZstvi cca 40 % z celého obsahu AK a v bunkach pouze 5 %.
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Naopak asparagin v burikach jetele zastupuje az 45 % celkového mnozstvi AK, ale v plidé predstavuje
pouze 1 % exudovanych AK (Lesuffleur et al., 2007). Tato dvé pozorovani spolu s dalsimi jevy poukazuji
na velkou selektivitu v exudaci AK a definitivné tim potvrzuji prfitomnost aktivniho transportu téchto
latek do rhizosféry. Tato prevaha aktivniho transportu nad difuzi také zpusobuje, Ze na rozdil od
sacharidd nemaji AK nejvyssi miru exudace v oblasti kofenové 3Spicky, jako je tomu napfiklad u
sacharidd (Lesuffleur & Cliquet, 2010). Studie od Jaeger et al. (1999) popisuje zvysSujici se exudaci AK
se zvétsujici se vzdalenosti od Spicky kofene. Polocas setrvani aminokyselin v padé je u rGznych studii
udavan v intervalech cca 0,5 az 4 hodiny v hornich vrstvach pldy a kolem 12 hodin ve nizsich vrstvach
pldy (Boddy et al., 2007; Jones, 1999; Jones & Kielland, 2002). K protoceni celého zasobniku AK tedy
mUze dojit az 20 krat za den, coz ukazuje na relativné rychlé zpracovani AK mikroorganismy a vysokou
kompetici (Jones & Kielland, 2002). Aminokyseliny rostliné slouzi naptiklad jako dlleZity atraktant

prospésnych mikroorganismu (Feng et al., 2022c).

Mezi dalezité derivaty aminokyselin patfi fytosiderofory lipnicovitych rostlin (Poaceae), které
slouZi k vychytavani Zelezitych kationtd z pady a umozniu;ji jejich pfenos do kofene (Takagi et al., 1984).
Po exudaci fytosideroforu a nasledné chelataci kationtu je chelat (kationt-fytosiderofor komplex)
transportovan skrz transportér (YS1) do buriky kofene, kde je kationt vyvazan (Curie et al., 2001).
Fytosiderofor je poté skrz kanal, pripadné vezikularné, exportovan znovu do rhizosféry (Nishizawa &
Mori, 1987; Prasad et al., 2022). Fytosiderofory mohou byt také vyuZity ¢lovékem k fytoremediaci

prostiedi pro jejich schopnost vazat toxické prvky (Liphadzi et al., 2005).
3.3. Exudace organickych kyselin

Treti nejhojnéji exudovanou skupinou latek jsou organické kyseliny. Pod tento obecny pojem
teoreticky spadd celd fada latek s kyselym charakterem (aminokyseliny, fenoly, alkoholy apod), ale
bézné (a také v této praci) se pod timto pojmem rozumi pouze nizkomolekularni karboxylové kyseliny
(bez AK) a jejich anionty. Jsou dulezité pro prijem Zivin (Cu, Fe, Mn, P, Zn), detoxifikaci kovu (Al, Zn),
nebo naptiklad pro interakci s MO (Jones & Darrah, 1994b). Celkova koncentrace organickych kyselin
(ajejich aniontd) v burice je podle metastudie od Jones (1998) béZné cca 1 —20 mM v zavislosti na typu
metabolismu C (C3, C4, nebo CAM), nutri¢nim stavu, pH podloZi, pfipadné stafi rostliny. Oproti tomu v
padé se koncentrace béziné pohybuje vrozmezi od 1 do 100 uM (v nékterych pripadech mohou
hodnoty dosahnout az nékolika stovek pM), coz stejné jako u sacharidi a aminokyselin znamena velky
koncentracni gradient (Jones, 1998; van Hees et al., 2008). Tim padem také dochazi k difuzi organickych
kyselin smérem ven z buriky do rhizosféry a nadsledna snaha o opétovny influx téchto latek zpét. Influx
je mozny symportem za pomoci proton(, které jsou v rhizosfére diky protonovym pumpam (Adeleke et

al., 2017%*). Pumpovani protoni ven z bufiky ma také za nasledek zvySovani pozitivniho ndboje mimo
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bunku, coz podporuje exudaci zaporné nabitych organickych kyselin (citrat, malat, fumarat), kterd silné

prevazuje nad vytokem neutrdlnich forem.

Také se v cytosolu diky neutralnimu pH vyskytuje daleko vice aniont( organickych kyselin nez
jejich neutralni verze, coz jesté umocnuje dominanci zaporné nabitych organickych kyselin v exudatech.
Napriklad podle Ryan et al. (2001) je az 80 % kyseliny citronové v cytosolu pfitomné ve formé citratu a
az 99 % kyseliny jablec¢né ve formé maldtu. Kdyz je pro rostlinu pfinosné vypustit urcitou organickou
kyselinu do rhizosféry, je kromé pasivniho vytoku latek také mozné jejich aktivni uvolfiovani. Mezi prvni
objevené zplsoby exportu organickych kyselin kromé difuze patfi transmembranové kanaly z rodiny
ALMT usnadnujici export malatu (Sasaki et al., 2004) a dale také prenasece MATE exportujici citrat
(Furukawa et al., 2007). Pfitomnost transportérd dokazuje schopnost rostliny regulovat mnozstvi a
sloZzeni exudovanych organickych kyselin. Podle studie od van Hees et al. (2008) je nejcastéjsi
organickou kyselinou v ptdé citrat, dale jsou hojné zastoupeny malat a acetat. PoloCas spotieby
exudovaného malatu v plidé je cca 1 az 5 hodin, coz znamen3, Ze se cely zasobnik denné protoci cca 1

— 10 krat (Jones et al., 2003).
3.4. Dalsi exudované latky: strigolaktony, fenolické latky

Velmi zasadni funkci ma také exudace fytohormonu strigolaktonu. Strigolaktony jsou skupinou
terpenoidnich latek, derivovanych z karotenoid(, které maiji v rostliné celou skalu funkci. Potlacuji v
rostliné tvorbu adventivnich a laterdlnich kofen( (Kapulnik et al., 2011; Rasmussen et al., 2012), inhibuji
vétveni stonku a tvorbu pupen(i (Gomez-Roldan et al., 2008; Napoli, 1996). Oproti tomu indukuji
dlouzeni kofenovych vlaskl (Kapulnik et al., 2011) a senescenci (Snowden et al., 2005). Zaroven rostlina
dokaze pomoci receptor(l detekovat strigolaktony v pldé a to jak své vlastni, tak i cizi (Yoneyama et al.,
2022). Tim dokaZe prizplsobit svij rast v pritomnosti dalsi rostliny a zaroven brani svym vlastnim
kofenlm, aby si navzdjem konkurovaly. Kromé toho strigolaktony v pldé funguji jako atraktant
mykorhiznich hub, které poté s kofeny navazi arbuskuldrni mykorhizu (Akiyama et al., 2005).
Strigolaktony samy o sobé nemaji na pldni prostfedni zasadni vliv, ale pfitomnost symbiotické houby
jiz ano, proto jsou tyto latky pro rhizosféru tak dulezité. Na druhou stranu jsou jiz delsi dobu znamé
jako latky, které stimuluji germinaci parazitickych zaraz (napf. Orobanche a Striga) (Siame et al., 1993),
tudiz rostlina musi vypousténé mnozstvi regulovat. Exudaci strigolakton( zajistuji ABC transportéry

(Sasse et al., 2015).

Podobné jako strigolaktony mohou fungovat i fenolické latky. Fenolické latky jsou znamé u
mnoha rostlin jako latky odpuzujici mikroorganismy a dalSi patogeny (Lanoue et al., 2010) a mohou tak,
kromé prevence pfimého napadeni patogenem, fungovat jako prevence rychlého rozkladu organickych
kyselin a enzym rostlin v pidé (Dinkelaker et al., 1995). Hraji roli i pfi deficienci nékterych prvki (Fe,
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P), protoZe dokazi vazat ionty a zpfistupriovat tak prvky jinak vazané ve slouceninach, podobné jako
fytosiderofory (Dakora & Phillips, 2002). Zaroven fenolické latky pomahaji ustanovit symbidzy
s houbami a nodulaénimi bakteriemi, coz rostliné také pomdha s pfijmem Zivin (Juszczuk et al., 2004; J.
Zhang et al., 2009). Fenolické latky mohou rostliné pomahat také v boji s fytotoxicitou nékterych prvki
(Al, Cd,) (Leng et al., 2022; Liu et al., 2012). Diky tomu maji fenolické latky velky vliv na strukturu
padniho mikrobiomu, jelikoZ uréitym zptsobem interaguji s vétSinou mikroorganisma (Xia et al., 2021).
Rostlina mlzZe vypousténé mnoizstvi fenolickych latek regulovat (napt. pomoci ABC transportéri),
koncentrace fenolickych latek uvnité kofend a v rhizosfére spolu tedy nekoreluji (Rodriguez-Celma et
al., 2013; Wu et al., 2001). Ve studii od autord Narasimhan et al. (2003) zkoumajici sekundarni
metabolity v exudatech husenicku bylo zjisténo, Ze vétsina exudovanych sekundarnich metabolitl patfi

do fenolickych latek, presnéji to byly hlavné flavonoidy (37 %) a ligniny (22 %).

4. Kolobéh uhliku v padé

Poté, co se uhlikaté latky rizného plvodu dostanou do rhizosféry, mohou mit velmi rozdilné
osudy. Mohou byt transportovany zpét do rostliny za icelem ptijmu Zivin, nebo v ramci recyklace C (viz
kapitola 3). Mohou byt také absorbovany MO, které mohou C zapracovat do své biomasy, nebo uhlikaté
latky vyuZzit v jinych metabolickych procesech. Z toho MO ¢ast C prodychaji ve formé CO,, ¢ast vylouci
zpét do pldy jako metabolity a zbytek se do pldy dostane ¢asem ve formé mikrobialni nekromasy
(Bhattacharyya et al., 2022). Ve chvili, kdy se uhlikaté latky dostanou do pUdy (at uz pfimo z rostliny
nebo skrz MO) a nejsou zachyceny ani rostlinou ani MO, se mohou stat soucasti abiotickych struktur
(viz podkapitoly 4.1 a 4.2). MiZeme o nich tedy mluvit jako o tzv. padni organické hmoté (SOM; z

anglického “soil organic matter”).

Pti kvantifikaci obsahu uhlikatych latek v pldé a popisu globalnich cykld C mluvime o tzv.
padnim organickém uhliku (SOC; z anglického “soil organic carbon”). Odhady zdsob SOC v pudé se za
poslednich par let zasadné zménily, protoZe drivéjsi hodnoty zahrnovaly pouze SOC do hloubky 1 metru
a nebraly v potaz zakfiveni terénu. Dle mého nazoru dosud nejkomplexnéjsi odhad velikosti globalniho
zasobniku SOC v pUdé prinesla studie od autora Blakemore (2018) a to priblizné 10000 — 15000 Gt C.
Zkratka SOC je v mnoha studiich pouZivana jako synonymum ke zkratce SOM (Lal, 2004), nicméné ale
plati, Ze SOC tvofi priblizné 50 % SOM. Tato hodnota se muZze lisSit az o nékolik procent v zavislosti na
typu pUdy. Jinak feceno, v globalnim méritku se SOM sklada pfriblizné z 50 % z C a zbylych cca 50 % SOM
je rozdéleno mezi zbyvajici prvky (napf. P, N, O) (Pribyl, 2010). Proces ukladani C z atmosférického CO,

do pudnich zasobnik(l se nazyva padni sekvestrace uhliku (Olson et al., 2014).
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V zavislosti na dostupnosti pro mikroorganismy, mohou byt uhlikaté latky déleny na labilni
(snadno vyuZitelné MO) a rekalcitrantni (hire rozloZitelné). Rekalcitrantni je hlavné odpad z nadzemni
Casti rostliny a koren(, napfiklad lignin. Naopak labilni jsou napfiklad korenové exudaty (Gougoulias et
al., 2014). Oproti dfivéjSim studiim, které rekalcitranci pticitali hlavni podil na stabilité uhlikatych latek
v pldé, je dnes kladen diraz spise na fyzickou nedostupnost danych zasobnikl pro MO (Dungait et al.,
2012*). Rekalcitrantnost je vramci plGdni sekvestrace relevantni pouze v pocatec¢nich fazich po
vypusténi dané latky do pudy, kdy si MO mohou vybirat, které latky budou rozkladat a preferuji spise
ty lépe rozlozitelné (Dungait et al., 2012; Liu et al., 2020). Kromé jednobunéénych MO a hub mohou v
kolobéhu C figurovat také dalsi organismy, jako jsou hlistice, chvostoskoci a roztodi. Tato pddni fauna

spolu s prvoky muze pfimo i neptfimo ovliviiovat az 15 % kolobé&hu C (Anderson, 1995).

Sekvestrace C je také biomové specifickd. Nejvice SOC obsahuji lesni pady a louky, zato
mnohem méné SOC obsahuji obdélavana pole, tedy agroekosystémy (Panchal et al., 2022). Stromy
alokuji vétsi mnozstvi C do kofenovych exudatd, nez luéni rostliny nebo zemédélské plodiny, které jich
vypousti naopak nejméné (Pan et al.,, 2011; Pausch & Kuzyakov, 2018). Stromy také tvofi vice
mykorhiznich symbidz, coz napomaha tvorbé SOC (Smith et al., 2021). Nejvice SOC maji lesy borealni,
dale tropické a nejméné lesy mirného pasu (Lorenz & Lal, 2010). Co se tycCe nezalesnénych oblasti, byla
zjisténa pozitivni korelace mezi Urovni biodiverzity rostlin a mnozZstvim SOC v pidé, pravdépodobné
diky vyssi diverzité mikroorganismu (Lange et al., 2015). MO také prospiva vyssi hustota porostu, ktera
snizuje odpar vody a zajistuje mikroorganismim lepsi prostredi (Lange et al., 2014). Plati také, ze ve
studenéjsich a vihcich oblastech (napr. oblasti permafrostu, horska raselinisté, slatinisté atd.) je ulozeno
vice SOC, neZ v suchych a teplych oblastech (pousté, savany atd.) (viz obr. ¢. 7) (Lal, 2001). V aridnich
oblastech je nizka pritomnost SOC zplUsobena zejména nizSim pokryvem vegetaci, tudiz i nizSim
pfisunem kofenovych exudatl, dale také nizkym pfisunem vody a nizkou schopnosti pudy vodu
zadrzovat (coZz nevyhovuje mikroorganismim ani rostlinam) a také nizkou schopnosti plady tvofit
agregaty (Lal, 2009). Naopak raselinisté jsou jednim z nejvétsich zasobnik( SOC, ktery je podstatné vétsi
nez u les(, které se sice vyskytuji ve stejném podnebi, ale maji podstatné mensi schopnost zadrzovat
vodu (Beaulne et al.,, 2021). V oblastech permafrostu (véetné tamnich raselinist), pokryvajicich
necelych 15 % celkové pldni plochy planety, je podle studie od autorl Tarnocai et al. (2009) uloZeno

pres 1650 Gt C.
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Obr. & 7: Mapa svéta vyobrazujici mnoZstvi organického uhliku v ptddch. Zlutd a7 velmi svétle hnédd barva

poukazuje na velmi nizké hodnoty organického uhliku v pideé, zatimco svétle hnédd a hnédd znamenda stfedni
mnoZstvi organického uhliku v pidé. Tmavé hnédd naopak poukazuje na vysoké mnoZstvi organického uhliku
v pldé. Dalsi barvy v mapé, tedy modrd a bild zobrazuji more, pripadné oblasti, ze kterych nejsou dostupnd data.
Z obrdzku je vidét, Ze nejvyssi mnoZstvi organického uhliku v pidé je v oblasti severniho poldrniho kruhu a na
ostrovech Borneo a Novd Guinea v Tichém ocednu. Naopak nejméné organického uhliku v padé je v oblastech
severni Afriky, pousté Kalahari na jihu Afriky, ve stfedni ¢dsti Austrdlie, na Arabském poloostrové, v poustich na
vychodnim brehu Kaspického more v Asii a v oblasti Udoli smrti v USA. Na levé strané obrdzku jsou vysvétlivky a
stupnice pfirazujici barvy hnédé na mapé ke konkrétnimu mnoZstvi pldniho organického uhliku. SOC stocks =
zdsoby pudniho organického uhliku. t/ha = jednotka vdhy pidniho organického uhliku, tuna na hektar pidy.
Prevzato z: Lal et al. (2021).

Kromé SOC se v pldé nachazi také SIC (soil inorganic carbon = pldni anorganicky uhlik). SIC se
vyskytuje hlavné ve formé uhli¢itanu vapenatého (CaCOs) a vznikd rozpusténim CO, ve vodé a
naslednou reakci s kationtem (obvykle Ca?") (Schlesinger, 1982). Anorganicka forma C pFevaZuje nad
tou organickou hlavné v poustnich a polopoustnich oblastech, kde tvofiaz 90 % celkové zasoby Cv plidé
(viz obr. ¢. 8) (Eswaran et al., 2000; Suarez, 2005). Dle mné dostupnych informaci, dosud neexistuje
Zadna kvalitni studie odhadujici mnozstvi globalnich zasob SIC, nebot vétSina studii, které se timto
problémem zabyvaly, totiZz pocitd jen s mnozZstvim SIC v prvnim metru pldy a odhaduji celosvétovy
zasobnik jen na cca 700 az 1000 Gt C (Lal, 2004; Sharififar et al., 2023). To je ale velmi zavadéjici
informace vzhledem k tomu, Ze s rostouci hloubkou mnozstvi SIC rychle roste a globalni cykly C nejsou
ovliviiovany jen ptdou do hloubky 1m. Jedind studie, kde byl méren SIC i ve vétsi hloubce, a to az do 7

metrq, je pouze lokdlni a neodhaduje celosvétové zasoby této formy C (Kim et al., 2020).
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Obr. . 8: Mapa svéta vyobrazujici mnoZstvi anorganického uhliku v plddch do 1 metru. Rizné barvy v mapé
vyobrazuji jiné rozpéti hodnot. Sedivd a oranZovd barva poukazuji na Zddné aZ velmi nizké hodnoty anorganického
uhliku v pade, zatimco rizné odstiny zelené a svétle modra znamenaji stfedni mnoZstvi anorganického uhliku
v pldé. Tmavé modrd a hnédd naopak poukazuji na vysoké mnoZstvi anorganického uhliku v pidé. Bila barva
zobrazuje oblasti, ze kterych nejsou dostupnd data. Z obrdzku je vidét, Ze nejvyssi mnoZstvi anorganického uhliku
v pudé je v nékolika mensich roztrousenych oblastech v Evropé, Nové Guinee a stiedni Americe. Ddle je velké
mnoZstvi anorganického uhliku v pldé v oblastech pousti na severu Afriky, na jihu Austrdlie, na Arabském
poloostrové, v celé zdpadni poloviné USA, v oblasti And a Patagonie v Jizni Americe a v oblasti pousté Gobi a pousti
na vychodnim brehu Kaspického more v Asii. Na levé spodni strané obrdzku jsou vysvétlivky a stupnice pfirazujici
rizné barvy na mapé ke konkrétnim hodnotdm pddniho anorganického uhliku. SIC = zdsoby pldniho
anorganického uhliku. Kg m? = jednotka hmotnosti pldniho anorganického uhliku, kilogram na metr étvereéni
pldy. Prevzato z: Lal et al. (2021).

SIC je v pfirozenych podminkdch zasobnik s dlouhou dobou setrvani v nezménéné formé a to
az v rfadech desitek tisicl let (Kim et al., 2020; Kuzyakov et al., 2006). Plisobenim clovéka je tento
pfirozeny cyklus silné naruSovan, a to konkrétné jeho Cinnosti pfi zemédélskych praktikdch. SIC ma
tendenci se pfi kontaktu s vodou rozpoustét a pole maji daleko horsi schopnost zadrZovat vodu nez
pfirozené biotopy (Kim et al., 2020). Dalsi aspekt obhospodarovani poli je pfehnojovani poli rychle
rozpustnymi dusikatymi hnojivy, coz snizuje kyselost pldy a rozpousti tak CaCOs (Zamanian et al., 2018).
Ve své studii Kim et al. (2020) pozoroval snizené mnozstvi SIC pod zemédélskymi pudami oproti
pfirozenym ekosystémlm a to i v hloubce pfes 7 metr( pod povrchem. Tento efekt byl jeSté umocnén

na polich, kde dochazi k umélé zalivce (Kim et al., 2020).

SIC se v pldé muzZe preménit bud CO; a postupné se dostat zpét do atmosféry, nebo se pfi
kontaktu s vodou rozpustit na hydrogenuhli¢itan (bikarbonat/HCOs’). Pokud se hydrogenuhli¢itan

dostane do stabilniho zasobniku podzemni vody (napf. podzemni jezero), mluvi se o ném jako o
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rozpusténém anorganickém uhliku (DIC; z anglického “dissolved inorganic carbon®) a mize tvofrit dalsi
dlouhodoby zasobnik C, ktery je odhadovany na minimalné 1400 Gt C (Monger et al., 2015). Tato
problematika je ¢im dal vice relevantni hlavné kvuli rostouci snaze o rozsifovani zemédélskych ploch
pravé v aridnich ¢astech svéta (Filippi et al., 2020). Ve spravnych podminkach mohou rostliny proces
tvorby SIC urychlit pumpovanim CO, do pldy a to bud' pfimo skrz respiraci kofenl, nebo nepfimo diky
respiraci mikroorganismu (Lal et al., 2021). Toho by se v budoucnu dalo vyuZit pro sekvestraci C pravé
ve formé SIC, ale vyZadovalo by to nové postupy pti obdélavani poli a znaéné mnozstvi dalSich studii na
toto téma. Dale se timto tématem tato prace zabyvat nebude, nicméné Sirsi vysvétleni problematiky

obsahuje napftiklad review Sharififar et al. (2023).

4.1. Pudni organicky uhlik asociovany s mineraly (MASOC)

vvvvvv

organického uhliku asociovaného s mineraly (MASOC; z anglického “mineral-associated soil organic
carbon”) (Ma et al., 2022%*). Jak je z ndzvu patrné, jde o stabilizaci uhlikatych latek pomoci mineralnich
sloucenin (pfipadné prvkl) Spatné rozloZitelnych MO (von Litzow et al., 2008). Mineraly, Géastnici se
vazby s uhlikatymi latkami, jsou prevazné tzv. jilové mineraly (napft. kaolinit, illit, smektit), karbonaty,
nebo hlinité, pfipadné Zelezité oxidy a hydroxidy (Tisdall & Oades, 1982). Rostliny mohou napomahat
tvorbé téchto struktur uvolfiovanim kofenovych exudat(, které mohou mit vliv na MASOC pfimo, nebo
neptimo, jelikoz se na nich mohou Zivit MO a produkovat z nich vlastni stabilnéjsi Iatky, které poté

reaguji s mineraly a vznikd MASOC.

Mezi pfimé zplsoby vlivu kofenovych exudatli na tvorbu MASOCu patfi napfiklad schopnost
nékterych exudatl (hlavné organickych kyselin, fytosiderofora a fenol(; viz kapitoly 3.2 — 3.4) uvolfiovat
mineraly z jejich pavodnich vazeb. Ve své studii Yu et al. (2017) zjistili, Ze za pfitomnosti kofen( rostlin
je v pldé dostupné vice nez dvojnasobné mnozstvi Al a Fe, nez v nepritomnosti korenu. Napftiklad
kyselina citronova podporuje tvorbu oxid( Zeleza a hliniku, které mohou byt zakladni slozkou v procesu
tvorby agregdtid (Yu et al., 2017). Naopak napfriklad oxalat plsobi jako latka rozkladajici dané oxidy a
pUsobi tedy v neprospéch tvorby agregatt (Li et al., 2018). Vlivem exudace a diky protonovym pumpam
kofenl je také snizovano pH rhizosféry, zvySovan pozitivni ndboj a podporovano vazani aniontd

organickych latek na kationty minerdld (Ma et al., 2022%*).

Korenové exudaty, jakozto labilni latky, jsou mnohem lepsim zdrojem pro tvorbu MASOC nez
(zpravidla) rekalcitrantni rostlinny odpad (opadané listy, odumfelé kofeny a Casti prytu). V tfiletém
experimentu s padnimi MO v lesech mirného pasma bylo zjisténo, Ze pfi pouZiti pouze Zivych koren( a
jejich exudatl jakoZto zdroje C pro plidu (tedy pfi pribéZzném odstrafiovani mrtvé biomasy rostlin), je
uhlik 2 az 13 krat efektivnéji zapracovan do stabilnich zasobnikd, neZ pti pouZiti pouze mrtvé biomasy
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rostlin (Sokol et al., 2019). To dokazuje, Ze kofenové exudaty, jakozto labilni C latky, jsou mnohem lepsSim
zdrojem pro tvorbu MASOCu, protoze je MO dokazi zpracovat daleko efektivnéji nez rekalcitrantni [atky.
Méné C je tak uvolnéno respiraci MO ve formé CO; a vice C je vyuZito na tvorbu metabolit(, které jsou
poté navraceny zpét do pldy a mohou se dostat do nékterého z pldnich zasobnikd C. MO mohou
stabilitu MASOCu ovlivnit také vypousténim vlastnich siderofor, které rozkladaji vazby Zelezitych latek

a rozkladaji tak MASOC (Ahmed & Holmstrom, 2014).
4.2. Pudni agregaty

Dalsim z hlavnich zplsob sekvestrace uhliku do padni biomasy je tvorba pldnich agregdti (Six
et al., 2000). Jedna se o agregaty pldnich castic, které umoznuji stabilni uchovavani pidni organické
hmoty (SOM) a jsou také Zivotnim prostfedim celé Skaly mikroorganism( (Young & Crawford, 2004).
Padni agregaty se rozdéluji na mikroagregaty (<250 um) a makroagregaty (250 pm — 10000 pm)
(Edwards & Bremner, 1967). ZpUsob, jakym dochazi k tvorbé mikroagregatl je dodnes velmi nejasny,
protoze je velmi obtizné tento proces pfimo pozorovat a dokdazat. Starsi zdroje uvadéji, ze se na skupinu
mikroorganismU nabali ¢astice jilu, prachovce (aleurit) a organickych latek, MO se tvorbou lepivych
polysacharidd v mikroagregatu imobilizuji a tim tam zlstanou témér dokonale chranény uhlikaté latky
tvorené MO i po jejich odumfieni (Edwards & Bremner, 1967; Tisdall & Oades, 1982). To je vSak podle
novéjsich studii nepravdépodobné, protoZe by to znamenalo vysokou koncentraci uhlikatych latek
uprostied mikroagregatu, coZ jiz bylo vyvraceno mnoha pokusy (Hernandez-Soriano et al., 2018;
Lehmann et al., 2007). Dnes se vétsina studii pfiklani spiSe k druhé moznosti a to, Ze se mikroagregaty
formuji na zdkladé MASOCu, tedy vazeb minerdld a organickych latek a SOC je nerovnomérné

rozprostien po celém agregatu (Hernandez-Soriano et al., 2018).

Jednotlivé stavebni prvky mikroagregatu jsou k sobé vazany chemickymi vazbami a lepivou
organickou hmotou (polysacharidy, lipidy, proteiny) z MO, hyf hub a kofen( rostlin (viz obr. ¢. 9) (Totsche
et al., 2018*). DllleZitou soucasti stabilizace mikroagregatu jsou také MO, které na sebe mohou vazat
jednotlivé slozky pomoci elektrostatickych vazeb a jsou zaroven i zdrojem dalSich lepivych materiald
(Huang et al., 2005). Timto zptsobem vznikaji mikroagregaty rGznych velikosti a mohou se postupné
zvétsovat s pfibyvajicimi vrstvami rlznych material(. Podle studie od Watts et al. (2005) tvorbé
mikroagregatl také pomaha cyklus “mokieni a vysouseni pady” (z anglického “wetting-drying cycle”),
ktery napomaha jednotlivym slozkdm mikroagregatu dostat se k sobé do bezprostfedni vzdalenosti a
umoznit tak navazat danou vazbu. Vzhledem k podstaté jejich vzniku maji mikroagregaty mezi
jednotlivymi pevnymi slozkami velké mnozstvi mikropdrli (< 500 nm), ve kterych se mohou drZet rlizné

plynné a kapalné latky (Oades, 1984; Totsche et al., 2018). Ve vétsich pdrech byvaji idealni podminky
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pro zivot dalSich MO a v mensich pdrech jsou naopak uhlikaté latky chranéné proti rozkladu, protoze

se tam MO fyzicky nevejdou (Nunan et al., 2003).

Kofeny
rostlin

. Pory
Zbytky rekalcitrantniho
odpadu rostliny

Makroagregaty (>250 pm)
Mucigel

Zbytky rekalcitrantniho odpadu rostliny

MASOC

Mikroorganismy

Mikroagregaty (<250 pm)

Obr. ¢. 9: Pudni agregdty. Nalevo je schéma vyobrazujici strukturu pady. V horni ¢dsti obrdzku jsou vidét
makroagregdty sloZené z mikroagregdti. Mikroagregdty jsou mezi sebou stabilizované do makroagregdti
pomoci hyf hub a korend rostlin, stejné jsou k sobé poutané i makroagregdty navzdjem. Mezi agregdty jsou pory,
ve kterych byvaji pritomny riizné plyny a voda. Mezi makroagregdty jsou také zbytky rekalcitrantniho odpadu
rostliny (napr. odumrelé koreny, ¢dsti nadzemniho odpadu apod.). Vlevo dole je ukdzdno priblizeni na strukturu
makroagregdtu. Jsou tam vidét mikroagregdty, které jsou sloZené z pldniho organického uhliku asociovaného
s minerdly a jilovych cdstic. Tyto stavebni prvky jsou spolu spojeny diky mikroorganismdm, jejich mucigelu a
mucigelu koren( rostlin. V mikroagregdtech a mezi nimi jsou také zachyceny zbytky rekalcitrantniho odpadu
rostliny. Mezi mikroagregdty jsou také pdry a stejné tak i uvnitf mikroagregdti. Vpravo je mikrografie pudniho
agregdtu pofizend pres skenovaci elektronovy mikroskop. Vpravo dole je méritko; 100 um. Upraveno podle: Costa
et al. (2018); Totsche et al. (2018).

Spojovanim malych mikroagregatud vznikaji vétsi mikroagregaty, pripadné malé makroagregaty
v pfipadé prekrofeni hranice 250 pm. Makroagregaty mohou drZet pohromadé stejné jako
mikroagregaty diky lepivym metabolitdim (mucigelm) hub, rostlin a mikroorganism (Tisdall & Oades,
1982). Na rozdil od mikroagregatl mohou byt makroagregaty stabilizovany mechanicky pomoci mycelia
hub a kofend rostlin (Bond & Harris, 1964). V ramci makroagregatu i mezi sousednimi makroagregaty
se mohou také tvofit pory (1 — 100 um), které mohou slouzit jako zdsobarny vzduchu ¢i vody, nebo

mohou umozZiiovat kapilarni elevaci vody (Oades, 1984).

Stabilita plidnich agregatt je podminéna celou rfadou faktor(. Co se tyce typu MO, pro stabilitu

mikroagregatl jsou potifeba hlavné bakterie a pro stabilitu makroagregatl jsou tfeba prevazné houby
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(Guggenberger et al., 1999). Obecné plati, Ze ¢im mensi agregat, tim odolnéjsi je vici okolnim vliviim
(Golchin et al., 1994). V pudé dochazi k tvorbé a rozpadu téchto agregatli v zavislosti na momentalnich
chemicko-fyzikalnich vlastnostech pudy a na fyziologickém stavu mikrobiomu a jeho podminkach
k Zivotu (zdroj Zivin, teplota apod) (Blanco-Canqui & Lal, 2004). Je rozdil napfiklad mezi labilni a
rekalcitrantni slozkou organickych latek jakoZzto zdroje C pro MO. Podle studie od (Al-Kaisi et al., 2014)
je mira SOC v pldé pozitivné korelovéana se stabilitou pldnich agregat(. Ve stejné studii také zjistili, Ze
zpUsob orby zemédélskych ploch ma velky vliv na stabilitu agregat(, a tedy i mnozZstvi SOC v padé.
Nejvice makroagregétl bylo v pldé nalezeno pfi péstovani plodin bez jakékoliv orby (Al-Kaisi et al.,
2014). Dalsim z faktord ovliviiujicich stabilitu agregat( je teplota. PFi vyssSi teploté dochazi k vyssi
aktivité MO a tim padem i ke zvySené mineralizaci SOM a rozpadu makroagregati (Aspiras et al., 1971).
Napriklad pri studii od autort (Wang et al., 2016) po zvyseni teploty z 10 °C na 50 °C doslo k rozpadu

az 35 % makroagregatd, ale také 6 % mikroagregatu.

Stabilita agregat( je také silné ovliviiovana koreny rostlin, a to pozitivné i negativné. Korenové
exudaty nejvice ovliviiuji tvorbu a stabilitu agregat( skrze jejich schopnost ptitahovat MO, ktefi jsou
nasledné v tvorbé agregatl hlavnim faktorem (Ma et al., 2022). Ve své studii autofi Baumert et al.
(2018) zjistili, Ze po pridani velkého mnozstvi kofenovych exudatd doslo ke vzestupu aktivity hub, které
postupné zacaly prevazovat nad bakteriemi a dochazelo ksilnému narlstu v poctu stabilnich
makroagregatl v pudé. Ve studii od Traoré et al. (2000) byl zkouman vliv mucigelu sekretovaného
kofeny rostlin na stabilitu pldnich agregatl a bylo zjisténo, Ze mucigel ma velky pozitivni vliv na miru
tvorby a stability agregatd. Kofeny sekretovany mucigel byl hlavnim prvkem agregace pldnich castic
jen do té doby, nez zacal byt degradovan MO. MO ale zase vyuzily latky obsazené v rostlinném mucigelu
k tvorbé vlastniho mucigelu, ktery mél jiné sloZzeni a mél silnéjsi vliv na dlouhodobou stabilizaci
agregatll (Traoré et al., 2000). Koreny mohou také pfimo prorlstat do péri makroagregdtl a tim
blokovat pfistup okolnich MO k uhlikatym l[atkdm uvnitf a k tomu do nich vypoustét pravé mucigel,

ktery agregat dale stabilizuje (Haynes & Beare, 1997; Oades, 1978).

Negativni vliv na stabilitu makroagregatl muze mit v okoli kofen( rostlin napfiklad opakované
vihéeni a vysouseni pady z divodu periodického nasavani vody kofeny a zvySena schopnost pldy
v okoli kofenl zadrZovat vodu (Patel et al., 2021). Nahlé zvhlceni suché pidy ma za nasledek rozpad
pevného makroagregatu a zvyseni pfistupnosti uhlikatych latek uvnitf makroagregatu (Denef et al.,
2001; Liu et al., 2015). Vyvoj v mineralizaci SOM po nahlém zvlhéeni nebo vysuseni pldy dale zaleZi na
raznych faktorech, napfiklad na délce jednotlivych fazi cyklu, hloubce méreni, dostupnosti labilniho
zdroje C nebo typu pudy (Lopez-Sangil et al., 2018; Qi et al., 2018). Pokud je plda vysusena moc
dlouhou dobu (napftiklad v aridnich oblastech), tak naopak muze dojit k omezeni vlivu MO a sniZeni

mineralizace SOM (Magid et al., 1999). Téma pUdnich agregati je velmi koplexni, sloZité na vyzkum a
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sklada se z mnoha faktor(l a je proto stale oblast vyzkumu, kde je potfeba jesté spousta studii k ziskani

Uplného vhledu do problematiky.

5. Rhizosférni priming efekt (PE)

Jednim z jevd, které ovliviuji sekvestraci uhliku do pldy, je tzv. rhizosférni priming efekt (PE)
(Bernard et al., 2022*). Priming efekt je zména v intenzité mineralizace SOM, ktera je zpUsobena
pridanim Cerstvého zdroje organickych latek (Blagodatskaya & Kuzyakov, 2008; Kuzyakov & Domanski,
2000; Lohnis, 1926). Priming efekt se kromé C miZe vztahovat také na interakce N, které ale pro ucely
této prace nejsou podstatné a budou tedy vynechany s odkazem na review od Azam (2002). PE mlzZe
byt pozitivni nebo negativni, podle toho, jestli dojde ke sniZzeni nebo zvyseni obsahu SOM v padé,
Castéjsi je vSak ten pozitivni (Kuzyakov et al., 2000*). Podle metastudie od Cheng & Kuzyakov (2005) o
vlivu bylinného porostu na SOM, muzZe pozitivni PE dosahovat hodnot pres 300 % a negativni PE

dosahovat hodnot az 70 %.

Pozitivni PE tedy znamena, Ze se po pridani zdroje organickych latek zvysi mineralizace SOM a
dochazi tedy ke snizovani mnozstvi C v padé a zvySovani mnozstvi CO, v atmosfére (Kuzyakov et al.,
2000). Jednim z jevd vedoucich k PE je, Ze po pfidani snadno rozloZitelného zdroje C dojde k rozmnozeni
K-stratégl (MO rozkladajici SOM) a tudiz dojde ke zvyseni dekompozice SOM (Fontaine et al., 2003). Za
pozitivni PE je povazovan také jiz dfive zminény jev, kdy po exudaci organickych kyselin dojde k rozlozeni
MASOCu a ke zpfistupnéni uhlikatych latek pro MO (Keiluweit et al., 2015). Dalsim zplsobem, jak mUze
dojit k pozitivnimu PE, je napfiklad to, Ze po velkém rozmnozeni r -stratégl (MO zamérenych na labilni
zdroje C), dojde ke zvySeni mnoiZstvi extraceluldrnich enzym( v pldé, coZ ma za nasledek
neumyslné rozkladani SOM (Fontaine et al., 2003), tento mechanismus vsak vétSinou vede jen k velmi

nizké intenzité pozitivniho PE (Fontaine et al., 2004).

Oproti tomu negativni PE je jev, kdy se po pridani zdroje organickych latek do pldy snizi mira
mineralizace SOM (Kuzyakov et al., 2000). Negativni PE je prevainé vysledkem toho, ze K-stratégové
zacnou po pfidani snadnéji rozlozitelného zdroje C misto SOM rozkladat pravé pridané organické latky,
protoZe jsou pro né dostupnéjsim zdrojem energie (Cheng, 1999). Dalsim zpUlsobem, jak muze dojit
k negativnimu PE je, kdyZ K-stratégové prejdou ze SOM na rozkladani nekromasy r-stratégl, ktefi se
rozmnozili po pridani labilniho zdroje C (Cui et al., 2020). Dnes je jiZ také ziejmé, ze vétsina MO dokaze
prechazet mezi riznymi stravovacimi strategiemi (K/r) podle toho, jaké zdroje maji k dispozici (Kotte et
al., 2010). Napfiklad ve své studii pribéhu priming efektu u rdznych skupin bakterii tym Morrissey et
al. (2017) zjistil, Ze po opakovaném pridavani glukdzy svoji momentalni strategii pfijmu potravy zménilo

az 64 % zkoumanych skupin.
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5.1. Mechanismy priming efektu

Kromé skutecného (“real”) PE, kdy zménu v emisich CO, zpUsobuje zména v rozkladu SOM,
existuje také tzv. zdanlivy (“apparent”) PE (Bernard et al., 2022). Ten se projevuje zménou v emisich
CO; za nezménéného rozkladu SOM (Jenkinson et al., 1985). Skute¢né a zdanlivé priming efekty se v
praxi vétsinou navzajem prolinaji a bez vyuZiti metod detekce zdroje C pomoci kombinaci rliznych
izotopl C (*2C / *3C / 14C), nebo jiného zplsobu odlideni CO, vze§lého ze SOM a CO, vzeslého z Eerstvé
pridaného substratu, tyto dva typy PE nelze s jistotou odlisit (Blagodatskaya & Kuzyakov, 2008). Témér
ihned po pridani zdroje organické latky vétSinou zacne probihat jen zdanlivy PE a skutecny PE mUzZe
zacit Casto aZz po nékolika dnech (viz obr. ¢. 10). Mezi mechanismy zdanlivého PE mizZe byt napftiklad
prosté rozkladani C z cerstvé pridané hmoty a vnitinich zasob MO bez vyuziti SOM (Blagodatskaya &

Kuzyakov, 2008).
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Obr. ¢. 10: Graf zndzortiujici pribéh rhizosférniho priming efektu (PE). Zelend, teckami prerusovand ¢dra v grafu
ukazuje priibéh zddnliveho PE. Zdanlivy PE se vyznacuje tim, Ze po pridani labilniho substratu miZeme mérit
zménu v padni respiraci CO2, ale tato zména nijak nesouvisi se zménou v mineralizaci pldniho organického uhliku
sekvestrovaného v pudé. Na grafu je vidét, Ze prakticky ihned po zacdtku experimentu dojde k prudkému ndristu
zddnlivéeho PE zddvodu spoustéciho efektu a indukci aktivity mikroorganismd, které napred zacinaji
spotrebovdvat Cerstvé pridanou labilni Idtku a svoje viastni zdsoby. Tento jev je v Fddu dni zcela potlacen kvuali
spotrebé dodané labilni latky. Oproti tomu Cervend, klasicky prerusovand ¢dra ukazuje pribéh skutecného PE.
Skutecny PE napred vyroste skokem béhem par dni kviili moZnosti mikroorganismi zacit rozklddat hire pristupnou
ptdni organickou hmotu diky pridané labilni sloZce, ze které mohou ziskat dostatek energie na tvorbu potrebnych
extraceluldrnich enzymu. Po nékolika dnech dochdzi k prfechodu do pozvolnéjsiho linedrniho riistu skutecného PE,
ktery je ddn postupnym riistem mikrobidiniho spolecenstva v padé. Cernd neprerusovand cdra je proloZenim
namérenych hodnot pudni respirace COz. Jednotlivé namérené hodnoty jsou zndzornény prazdymi kosoctverci. Na
ose x je zobrazen Cas ve dnech. Na ose y je zobrazena sila PE v procentech ukazujicich rozdil mezi namérenou
hodnotou CO:2 po priddni labilni Idtky a kontrolou. Upraveno podle: Blagodatsky et al. (2010).
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Jak jiz bylo vySe zminéno, jednotlivé typy priming efektl se navzajem prolinaji. Mezi prvni
projevy PE patfi tzv. spoustéci efekt (z anglického “triggering effect”). Ten mlZe nastat, kdyz je do pUdy
pfidano velmi malé mnozstvi (napt. 0,001 % hmotnosti plidy) snadno rozloZitelného substratu (De
Nobili et al., 2001). Pravdépodobné dochazi k tomu, Ze kdyZ jedna burika zaregistruje signalni molekuly,
spusti signalni kaskadu k ostatnim burikdm spolecenstva a zaroven je indukovana chemotaxe smérem
ke zdroji. Tim padem u MO, které zachytily pfitomnost labilniho zdroje energie nebo signalni molekuly
od jinych bunék, dochazi k probouzeni se z dormantniho stavu (De Nobili et al., 2001). Velmi rychle na
to dochazi ke zrychleni metabolismu MO a zdanlivému PE (Mondini et al., 2006), ktery by mél byt vétsi
(tedy mnozstvi C mineralizovaného MO by mélo byt vétsi), neZ je mnoZstvi C v pfidaném substratu, ale
mensi, neZ je mnozstvi C v bakterialnim spolecenstvu (Blagodatskaya & Kuzyakov, 2008). Vyssi mnozstvi
které se zacnou spotifebovavat jako prvni (De Nobili et al., 2001). Spoustéci efekt tedy mlZe indukovat
probuzeni dormantnich MO, ale zaroven dodana latka neposkytne dostatek energie pro dalsi
fungovani. Buika MO tak neroste a bez dalSiho zdroje energie dochdzi béhem par hodin az dni
k opétovné dormanci dané populace (Mondini et al., 2006). Na druhou stranu v ptipadé, ze by v pudé
byl pfitomny i rekalcitrantni zdroj C, ktery v MO do doby pfidani labilniho zdroje nespustil tuto reakci

sam o sobé, je mozZné nastartovat skutecny PE, ktery miZe trvat i nékolik tydn( (De Nobili et al., 2001).

Nasledné dochazi k fazi PE, které se fika mikrobidlni aktivace (Kuzyakov & Bol, 2006). Urcita cast
mikrobialni populace zacina prosperovat vice nez jinda, zacina rlst a dochazi ke zméné skladby MO.
Podle rliznych studii v dobé, kdy probihal primarné zdanlivy PE, v plidé silné prevazovala ¢innost
bakterii a naopak skutecny PE byl mediovan ¢innosti hub a gram-negativnich bakterii (Moore-Kucera &
Dick, 2008; Nottingham et al., 2009). Mezi tim, co postupné dochazi zdroje, se MO zacinaji obracet
k rozkladu rekalcitrantni hmoty, naptiklad SOM (Kuzyakov & Bol, 2006). Tim nastava skutecny pozitivni
priming efekt. Dochdzi znovu postupné ke zméné skladby MO a postupnému navraceni rovnovahy,

kterd v pidé byla pfed pridanim labilniho zdroje C (Stenstrom et al., 2001).
5.2. Faktory ovliviiujici intenzitu rhizosférniho priming efektu

Mira priming efektu silné koreluje s mnoZstvim C v pfidaném substratu. Ve svém review,
Blagodatskaya & Kuzyakov (2008) usporadali vysledky nékolika studii podle toho, jaké procento z
mnozstvi C obsaZzeného v pldni mikrobialni biomase, bylo do pldy ptidano jako zdroj C pro zkoumani
priming efektu. Pokud to bylo méné nez 15 %, doslo k linedrnimu rlstu PE se zvysujici se davkou
pfidaného labilniho zdroje, ale byl to pfevadiné zjevny PE, nedochazelo tedy ke zvysSeni rozkladu SOM
(Blagodatskaya & Kuzyakov, 2008). V tomto pripadé také dochazelo k probouzeni MO z dormance, ale

zase nemeély dostatek Zivin k velkému mnozeni. Naopak pokud bylo mnozstvi pfidaného C mezi 50 a
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200 % mnoizstvi C v bakteridlni biomase, mira prodychaného CO, se vzrlstajicimi procenty
exponencialné klesala s tim, Ze na 50 % byla absolutni hodnota prodychaného CO, desetindsobna
oproti 15 %. Pfi hodnotach nad 200 % byl priming efekt nulovy nebo zaporny (Blagodatskaya &
Kuzyakov, 2008). Tento jev byl dany tim, Ze pfi hodnotach nad 50 % dochazelo k mnoZeni a rlistu MO a
zvysené tvorbé extracelularnich enzymi rozkladajicich SOM. KdyZ bylo mnozstvi pridaného zdroje C
vice nez dvojnasobné oproti C v bakteridlni biomase, pfechazely MO naopak ze SOM na labilni zdroj C

a dochazelo tak ke snizovani miry rozkladu SOM (Blagodatskaya & Kuzyakov, 2008).

Zdrojem organickych latek pro PE miZe byt naptiklad pravé kofenova exudace, ale i nahlé
zptistupnéni odumfrelych ¢asti rostlin MO, nebo pridani jakéhokoliv jiného typu hnojiva. Podle
metastudie od autor(l Yan et al. (2023) je intenzita priming efektu po pridani exudatd silné zavisla na
tom, jaké latky jsou v experimentu poutzity. Podle vysledk( z vice neZ 100 studii, pouZitych v jejich
metastudii, vySel priimérny PE po pfidani korfenovych exudatl cca 39 % (procento vyjadiuje o kolik byla
zvySena mineralizace SOM oproti kontrole). Pokud byly ale pfidany aminokyseliny jako zdroj C, doslo k
pozitivnimu priming efektu o intenzité pfes 115 %, zato sacharidy vyvolaly PE o intenzité cca 50 % a
organické kyseliny cca 18 %. Oproti tomu pokusy s fenolickymi latkami ukazovaly, Ze tato cast
korenovych exudatl maze v padé vyvolat negativni PE o intenzité az 15 % (Yan et al., 2023). Podle dané
studie je efekt fenolickych latek na PE pravdépodobné zplsoben jejich relativni rekalcitrantnosti a

toxickému vlivu na nékteré MO.

PE m(iZe byt dale ovlivnén napfiklad teplotou, pH pldy, mechanickym narusovanim pldy, nebo
i opakovanym mokienim a vysousenim pady (Kuzyakov et al., 2000). Podle review mnoha studii od
Blagodatskaya & Kuzyakov (2008), je PE znatelné silnéjsi v neutralnich pidach o pH mezi 6 a 8 nez
v plidach vyloZené kyselych nebo zasaditych. PE je také silnéjsi v plddach bohatych na Ziviny, nez
v pGdach chudych na Ziviny (Hart et al., 1986). Dalsim faktorem ovliviiujicim PE je velikost plGdnich
agregatl, tedy forma protekce SOM. Podle studie od autorl Degens & Sparling (1996)
v makroagregatech o velikosti mezi 250 um a 1 mm dochazi k negativnimu PE. Oproti tomu
v mikroagregatech a makroagregatech vétSich nez cca 1 mm podle stejné studie dochazelo k
pozitivnimu PE. Ve studii od Zhou et al. (2021) také zjistili, Ze v pripadé castéjsiho pridavani mensich
davek glukdzy, byl PE silngéjsi, nez pfi méné castém davkovani glukdézy po vétsich davkach. V té stejné
studii také zjistili, Ze se v prlibéhu 200denniho pokusu nasledkem opakovaného pfidavani zdroje
labilniho C do puddy ménila skladba MO a postupné pribyvalo K-stratégll. Podle metastudie od Yan et
v oblastech tundry. Rhizosférni priming efekt je velmi slozity k Gplnému pochopeni a zapracovéni do
stavajicich ptdnich modell a bude do budoucna potfebovat jesté spoustu studii, a to primarné in-situ.

Vice k priming efektu napftiklad v review od autor(i Bernard et al. (2022).
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6. Zavér

V této praci jsem se vénoval tématu korenovych exudatll pro sekvestraci uhliku do padni
biomasy. Tato problematika je dnes velmi aktudlni vzhledem k probihajici globalni klimatické zméné,
jejiz hlavni pric¢inou je vysoka koncentrace CO, a dalSich sklenikovych plynl v atmosfére. Jeden ze
zpUsobl snizeni koncentrace CO, v atmosféfe vyZzaduje uloZeni atmosférického uhliku do jinych
zasobniku, tedy sekvestraci C. Oproti naptiklad ocednskym zasobnikiim, kde poutani CO, do morské
vody zpUsobuje jeji okyselovani, coz ma celou fadu negativnich disledkd v morskych biomech a
v ocednské Casti kolobéhu uhliku, je moznost sekvestrace uhliku do plddnich zasobnikl velmi nadéjna.
A to hlavné diky schopnosti rostlin exudovat riizné uhlikaté latky a ovliviiovat tim okolni rhizosféru, a

tedy i sloZeni padnich mikroorganismd, které se velkou mirou podileji na sekvestraci C.

Jednim ze zpUsobll zvyseni sekvestrace uhliku je zlepseni zplUsobu obdélavani zemédélskych
ploch. To by v praxi znamenalo hospodareni bez pravidelné hluboké orby a bez pouzivani chemickych
hnojiv. Tyto zmény jsou pfinosné z celé fady dlvodl, protoZe kromé snizovani koncentrace CO,
v atmosfére také mohou zlepsit kapacitu pudy zadrZzovat vodu a pomahat proti pddni erozi. Je tedy
zfejmé, Ze je tfeba zapojit tyto znalosti do zemédélskych praktik pfi péstovani plodin a pfipadné do
Slechténi zemédélskych plodin, které jsou schopné alokace velkého mnoZstvi exudatd do pldy a docilit
tak pokud mozno dlouhodobé sekvestrace uhliku. Identifikace téchto plodin a porozuméni celému
procesu od asimilace uhliku po jeho stabilni uloZzeni do pldnich zasobnikl ale stale vyZzaduje hodné
vyzkumu a Usili védeckych pracovnikd. Problematika ukladani uhliku do padni biomasy neni pouze
otazkou rostlinné fyziologie, ale také ekologie, plidni biologie, mikrobiologie, klimatologie a biochemie.
Jedna se tedy o multidisciplinarni problematiku a vyzaduje tak spolupraci rGznych védnich obor(. Touto

problematikou se budu ddle zabyvat v diplomové praci.

Kromé dalSiho védeckého vyzkumu a poskytnuti podkladd zemédélclim pro péstovani plodin
zamérenych na aspekt poutani uhliku do pldni biomasy, je potifeba také informovani Siroké verejnosti
o problematice globalni zmény a ochota vefejnosti tuto problematiku resit. DlleZitd je dle mého nazoru
také politickd angaZovanost a ochota vlad zemi po celém svété zakrocit legislativni cestou, protoze jinak

je neredlné provést zasadni kroky, které by vedly k dostatecné rychlé mitigaci globalni klimatické zmény.
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