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Abstract: Recently, the pressure on forest ecosystems is gradually increasing and according to models for
Europe, the climate will be even more severe in future. The increase in temperature is expected to lead to
intense and more frequent summer droughts. Moreover, combinations of heat and drought stress may cause
a further decrease in the vitality and competitive ability of forest ecosystems. There are two main possible
reasons for drought-related mortality: carbon starvation and hydraulic failure. The photosynthetic perform-
ance is crucial as it influences basically all physiological processes. Stomatal activity is connected to both:
assimilation of CO, and ability to survive during a drought period. The maintenance of supply capacity of the
hydraulic system depends on the ability of species to resist embolism at the highly negative pressure caused
by soil water deficit. We discuss above mentioned physiological mechanisms in more detail in this review
paper.
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Uvod

Termin klimatick4 zmena sa stal za poslednych niekolko dekad akymsi kli$é, ktoré je opakované tak
Casto, Ze ludia nezriedka prestali vnimat skuto¢ny obsah a rozsah problémov, ktoré nas v budicnos-
ti pravdepodobne ¢akaju. Sucho a viny horucav st medzi najdolezitejSimi dopadmi a v stvislosti s ty-
mito zmenami dochadza k vyraznému narastu mortality v lesnych porastoch. Satelitné snimky uka-
Zuju, ze v temperatnych lesoch Eurdpy je odumieranie korun lesnych porastov za ostatnych 30 rokov
takmer dvojnasobné, pricom mortalita narastla v priemere o 2,4 % roéne. Dal$ou zlou spravou je, Ze
Slovensko malo jedny z najhors$ich ¢isel mortality (4,1 %) v ramci siedmich hodnotenych eurdpskych
krajin (Senf et al. 2018). Hodnotené bolo pritom obdobie 1984 az 2016 a aj ked do tohto obdobia spa-
daleto 2003, ktoré bolo v tom ¢ase povazované za najsuchsie leto v Eurdpe za poslednych takmer 500
rokov (Orth et al. 2016), dnes uz vieme, Ze nasledovalo extrémne sucho v roku 2018. A zial, uz teraz je
jasné, Ze rok 2022 prekona vSetky extrémy za posledné storocia.

Otazka buducnostilesov a potencialu jednotlivych druhov na prekonanie sucha je preto mimoriad-
ne aktualna. ZovSeobecnenie poznatkov je pritom mimoriadne naro¢né vzhladom na velktl medzidru-
hovu aj vnutrodruhovu variabilitu. NavySe, dreviny si organizmami $pecifickymi svojou dlhovekos-
tou. ZjednoduSene sa da povedat, Ze rychlejsi rast a vySsi vzrast poskytuje rastlindm kompeticnu vy-
hodu v boji o svetlo, ktoré je zdrojom energie. TaktieZ s vysoko rastiice stromy robustné organizmy
s pomerne silnymi mechanizmami rezistencie voci okolitym vplyvom. Na strane druhej su v§ak vysSie
stromy viac nachylné na poskodenie suchom (Brodribb et al. 2020), kedZe naroky na mnozstvo vody
a zivin, ako aj dlzka transportnych drah je radovo vyssie napr. v porovnani s krami. Dal$ou vyznam-
nou otazkou je schopnost regeneracie jedincov, resp. udrzanie stability celého ekosystému v podmien-
kach rozsiahlejSieho poSkodenia.

PreZivanie drevin budu v buddcnosti uréovat viaceré chronicky zname environmentalne faktory
(zrazky, teplota, vlhkost vzduchu, koncentracia CO,, Ziarenie, typ pody) aj biologicke faktory (plocha
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listov, ochlpenie listov, hibka koreriov, zasoba vody v kmeni, hustota porastov...). Menej sa v§ak hovo-
ri o detailnych mikroskopickych Strukturach, ktoré ¢asto unikaji naSej pozornosti. Pritom je doklad-
né porozumenie fyziol6gii klucové v podmienkach, ktoré prinasaji neustalu zmenu a nové problémy.
Prave rozdiely na arovni fyziologickych procesov do zna¢nej miery urcuju, ¢i rastlina odumrie, alebo
preZije.

Kl'ucove fyziologické procesy v podmienkach sucha

Sucho a stres v§eobecne ovplyviiuju cela plejadu fyziologickych procesov, vo vieobecnosti st vSak tri
najvyznamnejsie, ktoré nie je mozné hodnotit volnym okom a budeme im venovat vacSiu pozornost:
vodny potencial, prieduchova vodivost, transport vody cez vodivé pletiva.

Od hodnoty vodného potencialu (W) zavisi schopnost rastliny prijimat vodu z pddy, preto je vel-
mi dolezitym parametrom pri hodnoteni fyziologického stavu rastliny v podmienkach stresu zo sucha.
Gradient W tiez podmieriuje pohyb vody v rastline, pricom ta tec¢ie s miest s menej zapornymi hodno-
tami do miest s viac zapornymi hodnotami W.

Vodny potencial charakterizuje volnu energiu vody v systéme. Je definovany ako rozdiel chemické-
ho potencialu vody v rastlinnom pletive a chemického potencialu destilovanej vody. KedZe najvacsiu
volnud energiu ma Cista destilovana voda (ktorej W je nula), vysledny vodny potencial v rastlinnom ple-
tive ma zapornd hodnotu a uvadza sa v jednotkach tlaku (MPa). Molekuly vody sa pohybuju z prostre-
dia s vy$8§im chemickym potencidlom do prostredia s niz§im chemickym potencialom a to v celom sys-
téme pdda — rastlina — atmosféra. K znizeniu chemického potencialu vody moze dochadzat samotnou
stratou vody, ako aj zvySovanim koncentracie osmoticky aktivnych latok v bunkach (Ditmarova et al.
2010; Jamnicka et al. 2019).

S klesajucim mnozstvom dostupnej vody dochadza k postupnému uzatvaraniu prieduchov (mik-
roskopickych otvorov na listoch), vdaka ¢omu rastlina reguluje dalSie straty vody. Denné spotreba
vody stromom sa v optimalnych podmienkach méze pohybovat v stovkach litrov. Pri epizédach sucha
sa vSak mnozstvo vody odparenej rastlinou moze zniZit na zlomok tychto hodnét (Kurjak et al. 2012).
Na druhe;j strane, prieduchmi pradi do listu CO,, takZe po ich uzavreti neprebieha asimilacia uhlika.
Navyse, listy sa nemoézu efektivne ochladzovat ich teplota moze dosahovat teploty nad 40° (Schuldt et
al. 2020). Uzatvorenie prieduchov tak méze priamo ¢i nepriamo viest ku kaskade dal$ich reakcii: zvy-
Seniu fotorespiracie, k oxidativnemu stresu, poskodeniu membran chloroplastov (Kurjak et al. 2019)
a pod. Samozrejme, aj pri uplne zatvorenych prieduchoch sa voda straca cez drobné netesnosti prie-
duchovych §trbin, cez impregnujucu vrstvu kutikuly listov, resp. cez ostatné pletiva, o mdze pri dl-
hodobom suchu viest k dalSiemu poskodeniu. Vysledky st¢asného vyskumu navyse ukazuju, Ze ked
je sucho kombinované s velmi vysokymi teplotami, rapidne narast4 vodivost kutikuly pre vodné pary.
To by znamenalo, Ze najucinnejsie nastroje, ktoré rastliny maja pre zachovanie zasob vody, by mali
v zmenenych podmienkach vyrazne niz$iu t¢innost. Co dalsie teda hrozi pri postupujucej dehydrata-
cii?

Voda je v rastline transportovana od koreriov do koruny cez drevnu ¢ast cievnych zvizkov — xylém.
Vsitudcii, ked'strata vody pokracuje pozvolna aj po uzavreti prieduchov a vodny potencial vo vodivych
pletivach dosahuje silno negativne hodnoty, moze dojst k nasatiu vzduchovej bubliny cez bunkov ste-
nu do buniek xylému (v procese nazyvanom kavitacia). Vzduchova bublina blokuje priechodnost cez
cievu a vznikd embolizacia vodivych pletiv. Tento jav nie je pre rastlinu Zivot ohrozujuci, ak je embo-
lizované malé mnozZstvo ciev resp. cievic. NajcastejSie sa za akasi pomyselnu kriticku hranicu pre pre-
zitie oznacuje 50%-n4 strata vodivosti pri ihli¢nanoch a 88%-n4 strata vodivosti pri listnatych drevi-
nach (Schuldt et al. 2020). Tato hodnota je samozrejme orienta¢na a vynimo¢ne mozu stromy prezit
aj takéto poskodenie (v zavislosti od veku a podmienok prostredia). Rovnako tak mensie poskodenie
preZit nemusia, ak su nasledne vystavené inym stresujucim faktorom.

Kritické hodnoty tlaku, pri ktorom dochadza k vyznamnej miere embolizacie, sa vyrazne liSia medzi
druhmi drevin. V minulosti sa stres so suchom spajal najmi so smrekovymi porastami, ktoré vSak
podla dostupnych dat maja vysSiu odolnost cievneho systému ako napriklad buk alebo borovica.
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Na druhej strane, prieduchy buka citlivejSie reaguji na sucho a hlboky koreniovy systém umoznuje pri-
jem vody aj v podmienkach, kedy by uZ pri smreku doslo k fatdlnemu zlyhaniu transportu. Ako vidiet
z tohto prikladu, preZitie urc¢uje mix viacerych premennych. Z tohto hladiska sa ako najodolnejsi javi
dub, ktory mé vysoku odolnost ciev vo¢i embolizacii aj hlboky koreniovy systém. Napriek tomu sme
v minulosti zaznamenali aj poSkodenie dubovych porastov a ¢oraz vyraznejsi tlak biotickych Skodli-
vych ¢initelov (Kubov et al. 2020). Na opacnej strane spektra sa extrémne vysokou citlivostou cievne-
ho systému vyznacuju napr. orech a jelSe. Samozrejme, najohrozenejsie s vzdy €asti koruny, ktoré su
najviac vzdialené od korenov a vytlak proti gravitacii je rizikovej$i s narastajucou vyskou transportu.

Odumieranie stromov aleho regeneracia a prisposobenie?

Ako uZz bolo naznacené, 2 najcastejSie diskutované mechanizmy veduce k mortalite s ,,vyhladova-
nie“ kvoli dlhodobo uzavretym prieduchom a vy¢erpaniu rezerv nestrukturalnych karbohydratov, ale-
bo tplné zlyhanie transportu vody (Sevanto et al. 2014). Ak je sucho extrémne silné, va¢Sim rizikom je
zlyhanie transportu, ak sucho trva dlhodobo, hrozi aj pri odolnych druhoch vyhladovanie a pozvolnej-
Sie chradnutie. NavysSe, tieto mechanizmy sa mozu prekryvat. Silné poskodenie vodivych drah je moz-
né vykompenzovat tvorbou nového dreva, tento proces je vSak energeticky velmi narocny a moze viest
k drastickému zniZeniu mnozstva zasobnych latok. TaktiezZ, menSia zasoba zasobnych latok znemoz-
nuje efektivinu osmo-regulaciu. Za takychto okolnosti sa v ekosystémoch vZdy zvySuje riziko premno-
Zenia biotickych Cinitelov, kedZe obranné mechanizmy vyCerpaného stromu su do znac¢nej miery na-
rusené.

Snad najviditelnej$im spdsobom obrany stromov je pred¢asné zhadzovanie listov. V tomto ohlade
maju opadavé dreviny vyhodu. Nesporne vSak aj ,,riadené“ opadnutie vedie k skrateniu obdobia, po-
¢as ktorého strom mdze vyuzit asimila¢ny aparat, pricom do jeho vytvorenia investoval na jar nema-
lo energie. K redukcii listovej plochy méze dojst zlyhanim vedenia vody cez stopku listu (Hochberg et
al. 2017), alebo poskodenim v ddsledku prehriatia a oxidativneho stresu (Juvany et al. 2013). Otaz-
kou teda ostava, ¢i zhodenie listov je spdsobom, ako zabranit rozsirovaniu kavitacii v cievach, alebo uz
ddsledok zlyhania transportu vody. Ako uvadzaja Schuldt et al. (2020), bukové listy, ktoré boli depig-
mentované a predcasne zhodené zaciatkom augusta 2018, obsahovali podobné mnozstvo dusika ako
opad z predchadzajicej jesene. To naznacuje skor riadeny fyziologicky proces, nez nahle zlyhanie vi-
talnych funkcii. Napriek tomu vSak autori zaznamenali aj vyrazné po§kodenie vodivych pletiv. Stromy
v takychto podmienkach ziju ,,na hrane® prezitia a v pripade silného sucha z roku 2018 doslo k zha-
dzovaniu listov prili§ neskoro, alebo nezabezpecilo dostato¢nti ochranu pletiv pri postupujicej dehyd-
ratacii cez ostatné Casti rastliny. Pozitivnou spravou je, Ze napriek evidovanému poskodeniu nejavila
vac¢Sina pred¢asne opadavajacich stromov v roku 2019 vizualne znamky po§kodenia koruny a morta-
lita po§kodenych stromov bola len 1,3 %.

Dalsou délezitou otazkou je preto schopnost regeneracie a prispdsobenie sa extrémnym podmien-
kam v buddcnosti. Meranie prietoku pod velkym tlakom bez naru$enia spojitého systému organizmu
je v8ak problematické a existuji intenzivne diskusie o tom, ¢i embolizované cievy/cievice mdzu zre-
generovat. Niektoré prace (Klein et al. 2018) uvadzaju, Ze ku kavitaciam mdze dochadzat na dennej
baze a v noci dochadza k regeneracii (vytesneniu vzduchovych bublin). Iné prace uvadzaja, Ze obnove-
nie funkénosti vodivych elementov nie je mozné a k naprave dochadza vytvorenim novych buniek xylé-
mu. Aj v nedavnej minulosti popredny Specialisti v problematike poskodenia vodivych pletiv pouziva-
li velmi opatrné formulacie, ako napr.: ,,Fatalne dosledky embolizacie vodivych pletiv sa dostavia, len
ak cievy/cievice ostanu zablokované aj po nasyteni pody vodou“ (Schuldt et al. 2020). Niektoré vyjad-
renia su uz jednoznacnejsie: ,,Zrazky po obdobi sucha umoznuju stromom, ktoré neutrpeli katastro-
fické zlyhanie xylémového transportu, nahradit suchom poskodeny xylém vytvorenim novych pletiv
(Brodribb et al. 2020). Najnovsie vysledky vSak Zial potvrdzujud, Ze embolizované pletiva v roku 2019
(po lete 2018) neobnovili svoju funkénost a redukcia transportu vody bola kompenzovana vytvorenim
menSsej listovej plochy (Arend et al. 2022). Z toho mozno usudzovat, Ze Uplna regeneracia moze trvat
mesiace aj roky a kazda dalsia epiz6da sucha zvysuje riziko odumretia.
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Napriek vSetkému, ¢o bolo uvedené, existuju vsak aj viaceré pozitivne signaly. Pre populacie buka bola
zistena pomerne vysoké geneticka variabilita v odolnosti voc¢i kavitaciam (Wortemann et al. 2011; Ha-
jek et al. 2016). Prenos sadbového materialu z oblasti, ktoré boli v minulosti ¢astejSie vystavené stre-
su zo sucha, by mohol byt jednym z rieSeni pre zmiernenie dopadov klimatickej zmeny. Navyse, dal-
Sie Studie potvrdili relativne vyrazné prispdsobenie sa stresujucemu prostrediu uz v pomerne kratkom
¢ase. Napr. zhruba 20-ro¢né buky rovnakého pdvodu vykazovali vy$Siu odolnost primarnej fazy foto-
syntézy voci vysokym teplotam (Kurjak et al. 2019), ked rastli na suchsej ploche. TaktieZ hustota a vel-
kost prieduchov bola rozdielna pre rézne populacie buka aj plochy vysadby (Petrik et al. 2020) a do-
konca bola preukazani reakcia na pocasie v predchadzajicej vegetacnej sezone (Petrik et al. 2022).
Stromy teda v niektorych vyznamnych znakoch vykazuju vysoku fenotypovu plasticitu, ¢o dava urcité
predpoklady pre ¢iasto¢né prispdsobenie v zhorSujucich sa podmienkach pre rast.

Zaver

V suiCasnosti je potrebné priznat, Ze otdzkou uz nie je, ¢i sa lesy Eurdpy, ako ich poznali a obdivova-
li predchadzajuce generacie, zmenia. Otazkou je skor v ktorych oblastiach a aka velka bude zmena. Je
dolezité, aby sme o najlepSie porozumeli komplexnosti problému a neo¢akavali rychle a jednoduché
rieSenia. Kazdopadne, odumieranim stromov nezanika les a zmeny so sebou vZdy prindSaju zanik sta-
rého, ale aj vznik niecoho nového.

V oblasti fyziologie bude mimoriadne ddlezité ¢o najskor odhadntt schopnost regeneracie jednot-
livych druhov po extrémnych udalostiach, ale tiez zaujat stanovisko k vyuzitiu nepdévodnych populacii
drevin, ¢i dokonca k vyuzitiu introdukovanych druhov vo vybranych oblastiach. Na datach zalozené-
mu rozhodovaniu, by mali napomoct aj vysledky a dal$i podrobnejsi vyskum vo viacerych oblastiach:
zmeranie minimalnych strat vody pri zatvorenych prieduchoch v réznych teplotach, spresnenie miery
kratkodobej aklimacie ¢i dlhodobej adaptacie pri jednotlivych druhoch cez podrobnejsi provenienény
vyskum a tieZ spresnenie reakcii drevin rézneho veku a vzrastu.

Podakovanie: Uvedena praca vznikla s podporou projektu VEGA ¢. 1/0535/20.
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