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1. Uvod

Narus$eni (disturbance) jsou nedilnou piirozenou soucasti lesnich ekosystému (Svoboda
etal.,, 2012). Pomahaji udrzovat riznou vékovou strukturu dievin a zvySuji druhovou
rozmanitost organismu lesa. Disturbance mohou byt pfirodniho i antropogenniho ptivodu.
Pfirodni disturbance mizeme rozdélit na (i) abiotické, jako jsou vichfice, snéhové boure,
sucha a pozary, a (ii) biotické, tedy napadeni porostu hmyzem (IykoZrout, bekyné mniska,
apod.), patogeny ¢i herbivory. V centralni Evropé jde hlavné o disturbance hmyzem
a vichficemi, S jejichz nasledky se naklada podle zvoleného managementu pro jednotliva
tizemi. V Ceské republice jsou lesy rozdéleny dle zakona &. 289/1995 Sb. - o lesich
a0 zméné a doplnéni nékterych zakonu (lesni zakon), na lesy hospodaiské (74,4 %),
ochranné (2 %) a zvlastniho urceni (23,6 %). V hospodaiském lese se pti disturbancich
uplatituje zasahovy management. Provede se tézba poskozeného nebo napadeného porostu,
nejcastéji holosenym zpiisobem, aby se predeslo dalSimu naruSeni lesa nebo Sifeni
Sktidce. Pii t€Zb¢ lesa ¢asto dochazi, vyuzivanim t€zké mechanizace, K naruseni struktury
pudy a K jejimu zhutnéni, coz ptispiva k erozi a k naslednym dal§im zménam v kolob&hu
latek a vyplavovani Zivin, které nejsou jiz piijimany porostem. Jednou z hlavnich Zivin,
ktera se muze z pud ztracet je dusik (N). V lesech ochrannych a zvlastniho urceni se pii
disturbancich voli management zasahovy, ¢i bezzasahovy, podle stupné ochrany pro danou
oblast. Pti bezzasahovém managementu se vylouci jakékoliv ptimé lesnické zasahy a les
se ponecha samovolnému vyvoji, kdy je ovliviiovan pouze p¥irodnimi faktory. V Ceské
republice se takové oblasti vyhlasuji VvV narodnich parcich, narodnich pfirodnich
rezervacich, v pfirodnich rezervacich a na tzemi prvnich zoén chranénych krajinnych
oblasti. Pfi bezzasahovém managementu se vétSinou ponecha veskera odumfiela biomasa
stromi na misté k zetleni. Jde tedy o opak managementu holose¢nou tézbou, kdy
je biomasa stromu odvezena. V bezzasahovém uzemi mizou prosperovat riznorodé
organismy vazané na tlejici odumielé dievo. Odumfeld biomasa stromt obsahuje velké
mnozstvi uhliku (C) a zivin dalezitych pro regeneraci lesa. Naproti tomu, pii odvezeni
biomasy stromtl, se ptida nema Sanci o ziviny obohatit. Z hlediska ochrany pudy by mélo
byt cilem managementu minimalizovat naruseni svrchni vrstvy pudy a ztraty zivin z pad.
Jako podklad pro kvalitni planovani vhodného managementu by tedy mohla poslouzit

mimo jiné i znalost vztahll pfemén prvki Vv pidnim ekosystému po disturbanci lesa.



Souvislost ponechani odumielé biomasy stromt po disturbanci na misté k zetleni a aktivity

pudnich mikroorganismt mize byt z hlediska dalsiho vyvoje lesa velmi dulezita.

Cyklus N probiha v piadé v uzkém vztahu s cykly ostatnich prvkd, zejména
s cyklem C. Pudni mikroorganismy ziskavaji C rozkladem organické hmoty (heterotrofni
mikroorganismy) ¢i fixaci oxidu uhli¢itého (CO2; autotrofni mikroorganismy).
Heterotrofni mikroorganismy jsou tedy hlavnimi rozkladaci ptidni organické hmoty, z niz
kromé C a energie ziskavaji i dalsi ziviny a mineralizuji je. V pfipadé N je organicka hmota
mineralizovana na amoniak (NHz resp. NH4"). Autotrofni mikroorganismy vyuzivaji NHs*
Vv energetickém metabolismu pfi nitrifikaci za vzniku dusi¢nantt (NOs’). Anorganicky
N muze byt pfijiman a vyuzivan rostlinami a mikroorganismy, abioticky vazan v pude,
uvoliovan zpét do piidniho prostiedi ¢i ve formé NO3™ vyplavovan z pidy do podzemnich
a povrchovych vod. ZvySené vyplavovani NOsz  pak mize pfispét k eutrofizaci vod
a zhorseni kvality zdroju pitné vody (Huber et al., 2004). Pti disturbancich lesa se obecné
snizi ptijem N stromy a zaroveti se zvysi mineralizace N v ptidé (Santrickova et al., 2018).
Vznikly NHs" se dostava do nadbytku a nasledné je o¢ekavan narist koncentrace NOs'.
Studie Kana et al. (2015) vSak poukazala na moznost sniZzeni nebo zpozdéni narustu
koncentrace NOs™ az o nékolik let po zvySeni koncentrace NH4* v piidé. Kana et al. (2015)
se domnivaji, ze vymizeni dusi¢nanit mohlo byt zptisobeno interakci mezi heterotrofnimi
a autotrofnimi mikroorganismy (hypotéza heterotrofni kompetice; Kana et al., 2015;

Strauss & Lamberti, 2000).

Cilem literarni reSerSe je poskytnout zakladni ptehled soucasného poznani premén
pudniho N a C v lesich po disturbanci, véetné vykaceni stromového patra a porovnat oba
zpusoby managementu z hlediska piipadnych ztrat N z pud. Dalsim cilem je navrhnout
projekt Kk experimentalnimu ovéteni moznosti platnosti hypotézy o0 kompetici

heterotrofnich a autotrofnich mikroorganismt.



2. Literarni reSerse
2.1 Kli¢ové procesy piremény uhliku a dusiku v padé

Pldni mikroorganismy jsou dulezitymi Ciniteli obratu prvka v suchozemskych i vodnich
ekosystémech. V suchozemskych ekosystémech tvofi vyznamnou ¢ast ptidni organické
hmoty (POH). Jejich funkéni diverzita je obrovska (Santrtickova et al., 2018) a je primarné
ovlivnéna fyzikalné-chemickymi vlastnostmi pudy, klimatem a rostlinnym pokryvem.
Mikroorganismy se ucastni mnoha klicovych procesi cykla C a zivin, Znichz
k nejvyznamnéjsim patii rozklad pladni organické hmoty (dekompozice) a jeji
mineralizace (Klimek et al., 2016).

2.1.1 Pidni organicka hmota a jeji dekompozice

Piidni organickd hmota, ackoli obvykle piedstavuje pouze maly zlomek piady (primérné
5 %), vyznamné ovliviiuje jeji chemické a fyzikalni vlastnosti. Obsahuje nezivou slozku
a zivou slozku, coz jsou organismy zijici v pud¢ (tzv. edafon) a kofeny rostlin. VEtsi ¢ast
zivé biomasy tvofii kofeny rostlin (9 %) a mensi ¢ast edafon (7 %). Edafon je slozen
zejména z mikroorganismu, tedy bakterii, archaei a hub. Zbytek tvoti pudni zivocichové
rtiznych velikosti (tzv. makro-, mezo- a mikrofauna; Santri¢kova et al., 2018). Hlavni &ast
nezivé POH tvoti pfedevsim rostlinny opad, latky vypousténé koteny (kofenové exudaty),
mikrobialni produkty a zbytky plidnich organismt v rizném stupni rozkladu. Neziva POH
je primarnim zdrojem zivin a energie pro pudni mikroorganismy (Killham, 1994). Jejich
¢innosti se neziva POH miize pfeménovat na stabilni POH. Mikroorganismy pfi rozkladu
nezivé POH vylucuji vedlejsi metabolické produkty, jako jsou enzymy, lipidy,
glykoproteiny a extracelularni polysacharidy. Pravé tyto vedlejsi produkty a samotné
mikrobialni bunky interaguji s pudnimi mineraly a dochazi tak ktvorbé organo-
mineralnich komplexa (Dwivedi et al., 2020). V takové formé se POH stava odolInéjsi vaci
chemickym a fyzickym naruSenim, dal$i dekompozici a zstava tak v ptdach po desetileti
az tisicileti (Kallenbach et al., 2016). Mnozstvi organické hmoty obvykle ubyva
S hloubkou ptdniho profilu, coz koreluje s bytkem pldni mikrobidlni biomasy a jeji

aktivity (Llado et al., 2017).



Centralnim procesem cykltu prvkt je tedy dekompozice POH, ktera vrcholi
mineralizaci organického C a N (Spohn, 2016). Pti dekompozici POH dochazi nejprve
k fragmentaci odumfielé organické hmoty na mensi ¢asti. Piadni makro- a mezofauna
rozméliluje a travi, pomoci stievnich symbiontl, odumielé tkané a pletiva. Transportuje
také organické zbytky ptidnim profilem a promichava je s pudou, ¢imz je dale zpfistupiiuje
heterotrofnim mikroorganismiim, které jsou hlavnimi piidnimi rozkladaci (Simek, 2019).
POH je smésici snadno a hife rozlozitelnych latek. Nejprve dochazi k pomérné
rychlému rozkladu a vycerpani snadno dostupnych jednoduchych latek, jako jsou cukry
a aminokyseliny, a teprve poté jsou s pomoci enzymu rozkladany latky htie dostupné
lignin: N  vrozkladaném materialu. Lignin patii mezi tézko rozlozitelné
vysokomolekularni polyfenolické latky. Nachazi se v bunééné sténé vysSich rostlin
a vytvari zde bariéru kolem molekul celul6zy a hemiceluldézy a vyztuzuje tak bunéénou
sténu rostlin (Andlar et al., 2018). Materialy bohaté na lignin a chudé na N podléhaji
pomalému rozkladu, zatimco materialy bohaté na N a chudé na lignin se rozkladaji
mnohem rychleji (Aber & Melillo, 1982). Tézko dostupné komplexni organické
slouceniny (napi. $krob, celul6za, hemicelul6za, lignin, chitin apod.) podléhaji nejprve
procesu depolymerizace, coz je pfeména na jednodussi organické latky, napt. cukry,
aminokyseliny, aminocukry, nukleové kyseliny aj. (depolymerizace POH; Schimel
& Bennett, 2003). Ty jsou posléze mineralizovany na latky anorganické (viz kapitola 2.1.2
a 2.1.3), které mohou byt uvolnény zpét do ptidniho prostiedi, nebo asimilovany rostlinami
a mikroorganismy. Stépeni polymerii probihd za pomoci extraceluldrnich enzymu
produkovanych ptidnimi mikroorganismy. Enzymy mohou byt oxidativniho charakteru
(fenoloxidaza a peroxidaza), $tépici fenolické slouceniny a lignin v aerobnich podminkach
(Sinsabaugh, 2010), c¢i hydrolytického charakteru (celulazy, proteazy, fosfatazy),
zajistujici rozklad celuloz, hemiceluléz a dalsich rostlinnych polymert pomoci molekul
vody (Simek, 2019). V nenarusenych pidach, zejména v lesich, piipadd vyznamna &ast
produkce enzyml mykorhiznim houbdm Zijicim V symbidze S kofeny rostlin
(Egamberdieva, 2020). Dalsimi producenty enzymi jsou bakterie a také saprotrofni houby,

které se fadi mezi hlavni dekompozitory dieva (Santriickova et al., 2018).



2.1.2 Mineralizace uhliku

Pidni organicka hmota je nejvét§im aktivnim terestrickym zasobnikem organického C.
Nachazi se v ni celkové ~1500 Pg C (Scharlemann et al., 2014). Kromé organickych latek
se C v pudé vyskytuje také v anorganické formé, a to zejména v uhlic¢itanech (ca 700 Pg
C; Simek, 2019). Uhlik se do pidy dostava piedevsim z rostlin, jejich opadem
a kofenovymi exudaty. Rostliny ziskavaji C fixaci CO2 (fotosyntéza), kdy vyuzivaji
sluneéni zafeni k syntéze organickych latek bohatych na energii (cukry). Cast takto
vzniklych organickych latek vyuZziji samotné rostliny ve svém metabolismu, c¢ast
je spotfebovana mikroorganismy béhem procesi dekompozice odumielé rostlinné hmoty
a exudatu a jejich nasledné mineralizace. Posledni ¢ast se respiraci (mikrobialni a kofenit)
vraci ve formé COz zpét do atmosféry. Piipadné miize byt CO2 opét vyuzit pfimo v pidé

autotrofnimi mikroorganismy.

Organicky C v podobé rostlinnych (a zivocisnych) zbytkt mikroorganismy z ¢asti
zabuduji do své biomasy a produkti metabolismu (jednoduché organické kyseliny,
enzymy aj.) a z asti zmineralizuji (Santriickova et al., 2018). Uréité mnozstvi C miize byt
béhem rozkladu také uvolnéno ve formé rozpusténého organického C (DOC; dissolved
organic carbon) do pidy. Rozdéleni organického C mezi vyuziti pro rist mikroorganismu
a mikrobialni respiraci (mineralizace C) je zachyceno parametrem CUE (carbon use
efficiency). Je-1i hodnota CUE vysoka, znaci to efektivni vyuziti C pro rast mikrobialni
biomasy a také na moznou stabilizaci C v ptudé (Manzoni et al., 2012). Pti mineralizaci
C (1) dochazi ¢innosti heterotrofnich mikroorganismi k oxidaci snadno dostupnych

organickych latek (napft. sacharidi) az na anorganicky CO> (Kandeler, 2007).
1) CH20 + O, — CO2+ H20 + energie

Rychlost mineralizace C zavisi na vlastnostech pady (napt.: pH, struktura) a na mnoha
faktorech prosttedi, napiiklad na obsahu vody v puad¢, teploté, C:N poméru pudy
a dostupnosti dalsich zivin. Ve studii Spohn (2015) bylo pozorovano, ze ¢im vyssi je C:N
pomér v pudé, tim vyssi je rychlost mikrobialni respirace. Jednim z vysvétleni je,
ze mikroorganismy vyuziji vysoké mnozstvi snadno dostupného C jako zdroj energie
k dekompozici t€zko rozlozitelné organické hmoty, ¢imz Si zajisti pfisun a pfistup K hiie
dostupnému a jejich metabolismu limitujicimu N (tzv. microbial N mininig; Craine et al.,

2007). Dale muze jit o tzv. ,,overflow* respiraci. To znamena, Ze mikroorganismy
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se prebytku C zbavuji, takzvané prodychaji jeho nadbyteéné mnozstvi bez zisku energie
(Spohn, 2015).

2.1.3 Mineralizace dusiku a nitrifikace

Mineralizace N zahrnuje oxidaci rozpusténého organického N mikroorganismy na NHs
(amonifikace), jeho zabudovani do buné¢nych aminokyselin a uvoliiovani piebytku NH4"
do ptidniho roztoku. Mineralizace poté pokracuje oxidaci NH4* (nitrifikace) postupné pres
dusitan (nitrit, NO2’, nitritace) aZ na dusi¢nan (nitrat, NOs"; nitratace). Obé& mineralni
formy, NH4* a NO3", mohou byt zaroven pfijimany zpét rostlinami a mikroorganismy
a zabudovany do jejich biomasy, nebo vyuzity v energetickém metabolismu

mikroorganismi (imobilizace mineralniho N; Simek, 2019).

Nitrifikace je sekvence oxidacnich procest provadénych primarné autotrofnimi
mikroorganismy. Nitrifikaci ziskavaji energii potifebnou mimo jiné k fixaci CO, ktery umi
vyuzit jako zdroj C. Energeticky vytézek reakci je ale nizky, proto roste biomasa
autotrofnich nitrifikatora velmi pomalu. V aerobnich podminkach se pii procesu
nitrifikace oxiduje NHsz ¢i NH4" aZ na dusi¢nany. Prvnim krokem nitrifikace je nitritace,
tedy oxidace NHs na NOz. Nitritace probiha postupné pies oxidaci NHz
(2) na hydroxylamin (NH2OH). Tato reakce je katalyzovana membranové vazanym

enzymem amoniak mono-oxygenaza (AMO; Wendeborn, 2020).
2 NH3 + Oz + 2H* + 2" — NH20H + H20

Enzym AMO katalyzuje také oxidaci methanu, oxidu uhelnatého, ¢i nékterych
aromatickych a alifatickych uhlovodikt (Bock & Wagner, 2013).

Dale probiha oxidace NH2OH (3) na NO2, kterou katalyzuje enzym hydroxylamin
oxidoreduktaza (HAO).

(3) NH,OH + H20 — NO; + 5H* + 4¢°

Nitritaci provadi amoniak oxidujici bakterie (AOB) a amoniak oxidujici Archaea (AOA,
Peng & Zhu, 2006). Mezi AOB patii dva rody ze tfidy Proteobacteria, rod Nitrosomonas
a rod Nitrosospira (Isobe et al., 2011). Mezi hojné rozsitené AOA patii napi. zastupci

kmene Crenarchaeota (You et al., 2009). Druhym krokem nitrifikace je nitratace (4), tedy



oxidace NO2  na NOs, ktera probiha pomoci enzymu nitrit oxidoreduktdza (NOR;
Robertson & Groffman, 2007).

(4) NO2 + H0 — NO3™ + 2H" + 2¢

Nitrataci provadi pouze nitrit oxidujici bakteric (NOB; Peng & Zhu, 2006). Mezi NOB
patii ¢tyfi rody, a to: Nitrobacter, Nitrospira, Nitrospina a Nitrococcus (Isobe et al., 2011).
Mnoho NOB umi také Vv anaerobnich podminkach provést obracenou reakci, €ili umi
redukovat NOz™ na NO2™ (Abeliovich, 2006). Alternativou k autotrofni nitrifikaci mize byt
nitrifikace heterotrofni. Provadi ji heterotrofni bakterie (napt. Thiosphaera pantotropha
a Pseudomonas putida) a houby (e.g. Aspergillus), které umi pii oxidaci vyuzit jak
organické, tak anorganické formy N. Oproti autotrofnim mikroorganismim z téchto
procest vSak nemaji zadny zisk energie. Jako zdroj energie tedy vyuzivaji organicky
C a aerobni respiraci. N&kteti heterotrofni nitrifikatoti umi za icelem zisku energie vyuzit
¢ast nebo veskery vznikly NOs™ pii aerobni denitrifikaci, ¢imz zredukuji NOs™ az na plynny
dusik (N2) nebo oxid dusny (N20), viz denitrifikace v kapitole 2.1.4. Heterotrofni
nitrifikace je pomalejsi nez nitrifikace autotrofni (Guo et al., 2013) a probiha

pravdépodobné v kyselejsich pudach napt. jehli¢natych lest (Li et al., 2018).

Existuje také bakterie, ktera je schopna provést kompletni nitrifikaci (complete
ammonia oxidizer; proces ,,commamox‘). Patfi do rodu Nitrospira a ma k dispozici
enzymy oxidujici jak NHz (amoniak mono-oxygenaza a hydroxylamin oxidoreduktaza),
tak i NO2™ (nitrit oxidoreduktaza; Daims et al., 2015). Rod Nitrospira je v ptirodé velmi
roz8ifeny, nachazi se jak Vv ekosystémech terestrickych, tak v ekosystémech vodnich

(Koch et al., 2019).

V pfipadé, ze mikroorganismy rostou mixotrofn¢ (n€které Nitrosomonas,
Nitrosovibrio), tedy, Ze umi vyuzivat organicky i anorganicky C, mtize po naristu obsahu
organického C dojit ke zvysené tvorbé NH2OH. Za téchto podminek jsou inhibovany nitrit
oxidujici bakterie a nemusi tak dochazet k tvorbé NO3™. Hydroxylamin, jako silné redukéni
¢inidlo, v takovém piipadé redukuje NO2™ az plynné formy N (NO a N20; Stiiven et al.,
1992).

Oxidace NHz mutze probihat i v anaerobnich podminkach pfi procesu zvaném
»anammox‘ (anaerobic oxidation of amonnium). Amoniak je v takovém procesu oxidovan

az na N2 a v prub¢€hu vznikaji dva meziprodukty — N2O a hydrazin. Provadi ho autotrofni
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bakterie, které vyuzivaji NO, jako akceptor elektronii. Cast NO2 je také oxidovana
pomoci enzymu nitrit oxidoreduktdza za ucelem doplnéni elektronti odcerpavanych

na fixaci CO2 (Kuenen, 2008).

Proces mineralizace N v puadach Ize vymezit dvéma zptsoby. Hrubou (gross)
N amonifikaci (resp. nitrifikaci) chdpeme jako ptimou pfeménu organického N na NH4"
(respektive jako pfeménu NH4* na NOg) a lze ji méfit pomoci izotopovych metod (*°N;
Bruun et al., 2006). Oproti tomu ¢ista (net) amonifikace (resp. nitrifikace) piedstavuje
rozdil mezi gross amonifikaci (resp. nitrifikace) a mikrobidlni imobilizaci NH4™ (resp.
NOs; Hartetal., 1994) a miizeme ji jednoduse stanovit jako rozdil koncentrace NH4" (resp.
stanoveni je pridani tézkého izotopu (**N-NHs* nebo N-NOs) do piidniho
prostiedi/vzorku a sledovani rychlosti jeho fedéni v ¢ase. V pud¢ se tak najednou nachazi
smés lehkého a tézkého izotopu (**N a °N-NH4*/**N-NO3"). Po néjakém &ase zacne klesat
zastoupeni tézkého izotopu, protoze za¢nou piirozenou amonifikaci (resp. nitrifikaci)
piibyvat ionty s lehkym izotopem (*N-NHs* resp.!*N-NO3’). Na zacatku se tedy zméi
celkovy zasobnik NH4" (resp. NO3’) a pomér jeho izotopt N a za urcity ¢as se znovu zmé&fi
koncentrace N i pomér N/°N (Di et al., 2000). Net a gross mineralizace spolu &asto
nekoreluji, podstatna cast mineralizovaného N mulze byt totiz imobilizovana
mikroorganismy, a z toho dtvodu byva net mineralizace N mnohem niZ§i nez gross

mineralizace N (Prescott, 2005).

2.1.4 Imobilizace dusiku

Biologicka imobilizace N je nejcastéji chapana jako opak mineralizace N, tedy jako
pfeména anorganického N do organickych forem (Killham, 1994). Celkové jde ale
0 pfijem (asimilace) vSech rtiznych mineralnich i organickych forem N do mikrobialni
a rostlinné biomasy (Persson et al., 2000), nebo o mikrobialni imobilizaci N za ucelem
zisku energie. Mikroorganismy umi ptijmout do buiky jak jednoduché N-organické latky,
tak anorganicky N ve formé NHs" a NOs . Je pro né vSak vyhodn&jsi vyuzivat NH4",
jelikoz NO3z” musi nejprve zredukovat na NH4*, coZ je energeticky mnohem naro¢néjsi nez
piijem NH4" (Bengtson & Bengtsson, 2005). Piipadné vyuZivaji hojné aminokyseliny,
ze kterych asimiluji C i N zaroven (Tahovska et al., 2013). Rostliny ptijimaji hlavné



anorganicky N ve formach NH4" nebo NOs". V ekosystémech limitovanych N vSak umi
rostliny vyuzit i aminokyseliny a i dalsi jednoduché organické formy N (Schimel
& Bennett, 2003).

Dusi¢nany mohou byt imobilizovany mikroorganismy i pouze z duvodu zisku
energie anejsou tak ptimo vyuzity k ristu mikrobialni biomasy. Jedna se o procesy
redukce dusi¢nanti: denitrifikace na plynné formy N a disimilativni redukce dusi¢nanti
na amoniak. Denitrifikace i disimilativni redukce probihaji v anaerobnich podminkach,
kdy se akceptorem elektronii misto kysliku (O2) stava NOgz™ (tzv. nitratova respirace;
Robertson & Groffman, 2007). Pti denitrifikaci (5) se dusi¢nany redukuji az na plynné
formy N, jako jsou oxid dusnaty (NO), N2.O a N2 (Robertson & Groffman, 2007).

(5) NO3z — NO2 — NO — N20 — N2
5CH20 + 4NO3 + 4H" — 2N; + 5CO> + H20

Pti disimilativni redukci (6) probiha pfeména NO3 ptes NO2", pomoci enzymi
nitrit/nitrat reduktaza, az na NHa", ktery je nasledné uvolnén do pidy (Neubauer & Gotz,
1996).

(6) NOs — NOz — NH20H — NHs*

2CH>0 + NO3 + 2H* — NHs* + 2 CO;2 + H,0

2.1.5 Rovnovaha mezi mineralizaci a imobilizaci N

Rovnovaha mezi mineralizaci N a jeho imobilizaci tvoti dynamiku mineralniho N v pudé
(Recous et al., 1990). Oba procesy totiz probihaji sou¢asné a mnozstvi mineralniho
N obsazeného v pudé zavisi na rozdilu rychlosti obou procest. Je-li v pude spise
nedostatek N, rovnovaha je posunuta smérem k imobilizaci. To znamena, ze pievazuje
pfijem a akumulace N rostlinami a mikroorganismy, mineralizace je tedy minimalni
(Killham, 1994). Je-li v pude nadbytek N, prevladaji procesy mineralizace, vSechen N neni
vyuzit a mize byt ptipadné ve formé¢ NOsz™ vyplavovan z piidy do podzemnich vod
(Santrtickova et al., 2018). Procesy dekompozice POH i mineralizace, a zejména pak také
rovnovaha mezi mineralizaci a imobilizaci N, jsou ovlivnény a limitovany vlastnostmi
prostiedi. Mezi tyto dilezité charakteristiky patii (i) fyzikaln€-chemické parametry pudy,

jako jsou teplota, vlhkost, aerace a puadni reakce, dale (ii) typ rostlinného spolecenstva,
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které ovliviuje vstup latek koteny a opadem do pudy a jejich chemické slozeni (Prescott,
2010), a (iii) ziva ¢ast pudni organické hmoty, tedy spolecenstvo mikroorganismu a jejich

interakce s nezivou pudni organickou hmotou (substratem; Spohn, 2016).

Jak bylo uvedeno vyse, dekompozici POH fidi heterotrofni mikroorganismy, které
rozkladem organickych latek — substratu — ziskdvaji energii (katabolické reakce
— energeticky metabolismus) a C spolu s zivinami pro tvorbu své biomasy (anabolismus
— asimilaéni a syntetické reakce; Killham, 1994). Stechiometricky vztah mezi substratem
a tim, Kolik C a Zivin potiebuje pidni mikrobialni biomasa pro sviij metabolismus, urcuje,
kolik C a zivin bude mineralizovano. Mikroorganismy totiz ve své biomase udrzuji staly
pomér uhliku ku dusiku a fosforu (C:N:P; homeostdza), nezavisle na poméru prvki
obsazenych v plidnim substratu. V globalnim méfiku terestrickych ekosystémti se C:N:P
pomér mikrobialni biomasy pohybuje mezi 42:6:1 (Xu et al., 2013) a60:7:1 (Spohn, 2016),
zatimco C:N:P pidy se pohybuje od 186:13:1 (Cleveland & Liptzin, 2007) do 287:17:1
(Xu et al., 2013). Proménlivost poméru C:N:P v pidach je uréena zemépisnou Siikou,
typem klimatu, podlozi a vegetace, zatimco variabilita v C:N:P mikrobidlni biomasy
je primarn¢ ovlivnéna vegetacnim krytem. Tyto faktory ovliviiuji vstupy zZivin a C do pudy,
¢imz pozménuji slozeni substratu a celého ptidniho mikrobialniho spolecenstva (Cleveland
& Liptzin, 2007). C:N pomér pudy je ovliviiovan predev§im vstupem rostlinného opadu.
Vliv na ngj v§ak muzou mit i napt. zvySené depozice N, pridavek hnojiv do pid a celkové
dalsi antropogenni ¢i pfirodni naruseni ekosystému. Dle Osler & Sommerkorn (2007)
je imobilizace N a jeho mineralizace v rovnovaze, kdyZ je hodnota obecného C:N poméru
25. Je-li C:N pomér niz$i nez tato prahova hodnota, znaé¢i to v pudé nadbytek N, ktery
podléha mineralizaci. V takovém pfipad€ prevlada mineralizace N nad jeho imobilizaci
a N mtize byt vyplavovan z pidy. Je-li C:N pomér vys$si nez 25, znaci to nedostatek dusiku
pro mikroorganismy (limitaci N), a vétsina N je vyuzita mikrobialni biomasou. V takovém

piipadé prevlada imobilizace N nad jeho mineralizaci.

Pfestoze je pomér prvki v mikrobialni biomase homeostaticky, mikroorganismy
jsou schopny rust z organického substratu s vys$sim obsahem C a Zivin, nez samy potiebuji,
protoze reguluji, kolik C a Zivin pfijmou a kolik vylou¢i. Existuje n€kolik zptsobi této
regulace. Jednim znich je, velmi zjednoduSené feCeno, rozd€leni mnozstvi prvku
vyuzitych mikrobialni biomasou na rtist, na tvorbu enzymu a mineralizaci (Spohn, 2016).

Zalezi také na poméru prvkového slozeni tél mikroorganismti. Houby maji vyssi C:N
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pomér (5-15) nez bakterie (3-6), Cili vyuzitelnost prvki se mize liSit mezi jednotlivymi
pudnimi organismy. Houby maji niz§i pozadavky na N, a proto dominuji v ptudéach, kde
je N limitujici zivinou. Zatimco biomasa bakterii ma vys$si naroky na N a v pudach chudych
na N biomasa bakterii spiSe klesa a je méné aktivni (Strickland & Rousk, 2010).
V podminkach dlouhodobé limitace N v pad¢, muze dojit az k uplnému odumieni nékteré
populace mikroorganismi a néslednému nahrazeni jinymi organismy, které maji jiné
prvkové sloZeni t&l a/anebo jinou vyuzitelnost prvki v substratu (Santrackova et al., 2018).
Dalsimi zptsoby, jak se mize mikrobidlni spoleenstvo pfizpusobit riznorodému sloZeni
organického substratu, je prizptsobeni produkce extracelularnich enzymut. Tim
mikroorganismy reguluji, kolik energie, C a N investuji do dal$iho rozkladu substratu
(Mooshammer et al., 2014). Mikroorganismy tedy mohou ménit svoji enzymatickou
aktivitu tak, aby ziskavaly a udrzovaly dostatek zivin, které jsou pro né pravé limitujici
(Zhou et al., 2017). Umi také naptiklad vyuzit zvySené mnozstvi snadno dostupného
C zaGcelem ziskani nedostupného N, viz kapitola 2.1.2. (Craine et al., 2007). Takto
se zvladaji ptizpusobit podminkam, kdy je v pidé hodné dostupného C a malo N (Wild
etal., 2019).

2.2 Interakce cykla C a N v lesnich ptidach

V pidach temperatnich a borealnich lest je uloZzeno pomémé vyznamné mnozstvi C,
pfiblizn¢€ 410 Pg. Pro srovnani, globaln¢ se v pudach nachazi kolem 3000 Pg C, zatimco
v atmosféie se obsah C odhaduje na 650-750 Pg ve form¢ oxidu uhli¢itého (shrnuto
v Simek, 2019). Hlavnim zdrojem C v lesnich ptidach je rostlinny opad a kofenové exudaty
(Leppalammi-Kujansuu et al., 2014). Nejvétsim dynamickym zasobnikem N je atmosféra,
ve které se N vyskytuje ptevazné v inertni formé No. Z atmosféry se N dostava do pudy
zejména pomoci biologické fixace N2 a atmosférickymi depozicemi (Simek, 2019).
Castecné se N miize do pidy uvoliiovat i zvétravanim hornin, které jsou jeho obrovskym
zasobnikem, zde vSak zalezi na jeho obsahu. V horninach bohatych na N se nachazi 500—
600 mg N kg! avhorninich chud§ich méné nez 100 mg N kg?. Odhad rychlosti
uvolnovani N do pudy z litosféry je 19-31 Tg N za rok, zatimco vstup biologickou fixaci
N2 je globalné odhadovan na 60-195 Tg N za rok (Houlton et al., 2018). V lesnich

ekosystémech ftidi biologickou fixaci N2 heterotrofni bakterie (resp. diazotrofoveé,
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cey

aktinobakterie a cyanobakterie), zijici volné ¢i v symbidze s rostlinami, které jim poskytuji
zdroje energie na rozstépeni silné trojné vazby v molekule N2 (Binkley & Hogberg, 2016).
Volné 7zijici bakterie ziskavaji dostatek energie hlavné z organickych sloucenin
vylu¢ovanych ve formé kofenovych exudatia (Spohn, 2016). Dalsim vstupem N do lesnich
pud jsou atmosférické depozice N. Hogberg et al. (2017) uvadi, ze se v severskych
borealnich lesich biologickou fixaci a atmosférickymi depozicemi za rok dostane do ptdy
piiblizné stejné mnozstvi N, primémé 1-3 kg harok? z kazdého zdroje, tedy jak

Z biologické fixace, tak i depozici.

V nenarusenych a antropogennimi depozicemi silné neovlivnénych lesnich
ekosystémech byva bézné nedostatek N (Binkley & Hogberg, 2016). Vétsina vzniklého
anorganického N je asimilovdna piidnimi mikroorganismy a rostlinami. V pidé tedy
pfevazuji procesy imobilizace N nad jeho mineralizaci a koncentrace NO3™ tak byvaji nizké
a nedochazi k jeho vyznamnéj$imu vyplavovani (Huber et al., 2004; Stark & Hart, 1997).
V takovych lesnich ekosystémech jsou velmi dulezitymi rozkladaci rostlinného opadu
mykorhizni houby. Mykorhizni houby umi produkovat fadu hydrolytickych i oxidativnich
enzymu, které jim umoznuji rozstépit komplexni organické latky (Courty et al., 2010).
V temperatnich a boreédlnich jehli¢natych lesich jde hlavné o ektomykorhizni symbiozu
stopkovytrusnych hub (Basidiomycota) s dfevinami (Smith & Read, 2008).
Ektomykorhizni houby tvoii aZ jednu tfetinu celkové mikrobialni biomasy v jehli¢natych
lesich (Hogberg & Hogberg, 2002). Poskytuji rostlinam lepsi piistup k zivindm a vodé.
Pomoci svého mycelia umi ziskat hiife dostupny N a fosfor (P), ktery se v pidé nachazi
I ve vétSich vzdalenostech od rostliny (Schimel & Bennett, 2003). Houby tedy rostlinam
dodavaji N a P a rostliny jim poskytuji dostatek C (Smith & Read, 2008). V lesnich pidach
se vyskytuji i saprotrofni houby, které pomoci extracelularnich enzymt umi degradovat
mrtvé dievo. Zpusobuji tzv. bilou a hnédou hnilobu. Houby bilé hniloby rozkladaji kromé
celuldzni a hemiceluldzni slozky dieva, také lignin pomoci lignolytickych enzyma. Jejich
vlivem dievo mekne, za¢ne se drobit a ziska nazloutlou ¢i bilou barvou. Houby hnédé
hniloby rozkladaji pouze celulézu a hemicelulozu, lignin umi pouze modifikovat, ¢imz

se rozkladajici se dfevo méni na nahnédlé drobné kostky (Rytioja et al., 2014).

Pti dlouhodobém vstupu N do lesniho ekosystému, napiiklad depozicemi, muze
teoreticky dojit az k nasyceni (saturaci) pudy N, kdy mikroorganismy ani rostliny vic N jiz

nevyuziji a dochadzi tak kakumulaci NH4" a/nebo k vyplavovani NO3™ z pidy
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a k eutrofizaci vod (Aber et al., 1998). Mimo to mohou mit depozice N okyselujici G¢inek
a zpusobuji acidifikaci pudy, pii které dochazi k ochuzeni svrchni vrstvy pudy o bazické
kationty (Ca®*, Mg?*, K" a Na*). Pti acidifikaci ptidy se také zvySuje rozpustnost iontového
hliniku (AI**) a dochéazi k jeho vyplavovani (Huber et al., 2004). Hlinik je kationtem
slabého hydroxidu (Al(OH)z3), ktery §tépenim vody na ionty H" a OH" pfispiva ke snizovani
pH ptdy a zaroveii je Als* vysoce toxicky pro rostliny a organismy (Santriickova et al.,
2018). Pudy lest, zejména s pievahou jehli¢natych dfevin, se okyseluji i pfirozené.
Je to zpusobeno tim, ze podlozi jehli¢natych lesi je tvofené hlavné z kyselych hornin
(napt: zula, kifemenec), které pomalu zvétravaji. Jehli¢nany umi diky specifickému
listovému povrchu dobie vychytavat suché kyselé¢ depozice (Hruska & Kopacek, 2005),
které zvySuji kyselost pudy. Pfi nedokonalém rozkladu jehli¢i, které obsahuje hodné
fenolickych latek a malo N, dochazi k tvorbé organickych kyselin. V takovych lesich proto

vznika nejméné kvalitni forma nadlozniho humusu typu mor (Santriackova et al., 2018).

Dle Mulder et al. (2001) mize Vv kyselych lesnich ptidach dochazet ke sniZeni
mobility organické hmoty, coz se projevi snizenim koncentraci DOC v pud¢. Zaroven také
dojde ke zpomaleni dekompozice organické hmoty. V ptidé se mohou vytvaret vazby Als*
s DOC, ¢imz se snizuje jeho rozpustnost (Evans et al., 2012) a organicky C se tak stava
odolnym vuéi rozkladu a snizi se tak jeho celkova dostupnost pro mikroorganismy. Muze
zde proto dochazet az k limitaci mikroorganismu C (shrnuto v Kopacek et al., 2013).
V pidach s vysokou dostupnosti N miize také nastat redukce biomasy mykorhiznich hub.
Jednak proto, ze rostlina piestane byt zavisla na N dodavaném mykorhiznimi houbami
a snizi tak vylucovani energeticky bohatych latek kofenovymi exudaty smérem k houbé
(Hogberg et al., 2007), ale také kvuli redukei kofenového vlaseni, které je habitatem pravé

mykorhiznich hub (Nadelhoffer, 2000).

2.2.1 Vliv disturbance lesa na pfemény C a N

NejcastéjsSimi disturbancemi ve stiedni Evropé byvaji vichfice a kalamity lykozroutem
smrkovym (Ips typographus). Lykozrout se typicky vyskytuje v temperatnich a borealnich
jehli¢natych lesech (Griffin etal., 2011). Jeho vyskyt a vyvoj je stimulovan suchem, teplem
a dostateCnym mnozstvim mrtvé biomasy stromt, popadané v dasledku vétrnych boufi

a jinych disturbanci (Huber et al., 2004; Schelhaas et al., 2003). Podle typu tzemi,
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na kterém se disturbovany les nachazi, se voli zasahovy ¢i bezzasahovy management.
Po odumfeni lesa se v bezzasahové oblasti ponechaji napadené stromy na misté. Zistavaji
stat az nékolik let, dokud se postupné nepolamou a nevyvrati (Huber, 2005). Odumielé
stromy piestavaji asimilovat N, transpirovat a vylu¢ovat kofenové exudaty (Brouillard
et al., 2017). Jejich koteny jsou, spolu s mycelii hub, velmi rychle rozkladany a vyuzivany
jako zdroj zivin a zejména snadno dostupného C. Dal§im zdrojem zivin a C vV napadeném
lese je opad z odumielych stromt. Béhem prvnich dvou let opada ze stromu, spolu
s drobnymi vétvemi, vétsina jehli¢i. Smrkové jehli¢i z napadenych stromti obsahuje hodné
N a dostupnych organickych sloucenin, které mikroorganismy mohou vyuzit (Kopacek
et al., 2015). Po polamani a vyvraceni stromt dojde po Case také k uréitému zvyseni Zivin
a C v pudé. Neni to vSak jiz tak intenzivni zména v pidni chemii, jako pii pocatecnim

opadu jehlic, protoze se dfevni biomasa stromt rozklada postupné a pomaleji.

V prvnich fazich po odumfeni lesa se tedy zvysi dostupnost zivin a piedevsim C.
Mikroorganismy za¢nou Velmi rychle rozkladat organicky Substrat a zvysi se tak i procesy
mineralizace. Dochazi k velkému nartstu koncentrace NH4*. Nasledné se predpoklada
nastup aktivity autotrofnich nitrifikatorti a zvySeni procesu nitrifikace a tim koncentrace
NOz™ v pudach a ve vodach. Ve studii Kana et al. (2015) vsak doslo k posunu zvyseni
koncentrace NOs™ 0 n€kolik let. Heterotrofni mikroorganismy mohly vyuzit dostupny
C krychlému ristu své biomasy, ¢imz mohly obsadit prostfedi pomalu rostoucim
autotrofnim mikroorganismam (Obr. 1). V pidé tak mohla byt vétsina vytvoreného NH4*
rychle spotiebovavana obrovskou heterotrofni biomasou. Bylo vypozorovano, ze jakmile
doslo k poklesu dostupného C v pd¢ a tim ke snizeni ¢i stabilizaci heterotrofni biomasy,
zvysila se net nitrifikace a koncentrace volného NOz™ v piidé a ve vodach (Kana et al.,
2015; Kopacek et al., 2017). Také Hart et al. (1994) pozorovali, tentokrat v laboratornich
podminkach, naridst koncentrace NOs3™ az ve chvili, kdy zacalo ubyvat mnozstvi
dostupného C a poklesla mikrobialni biomasa. Pozorovana dynamika mikrobialni biomasy
a koncentraci C a N v pidach po odumfeni lesa poukazuje na moznost platnosti hypotézy
o kompetici mezi heterotrofnimi a autotrofnimi mikroorganismy publikované pro vodni

ekosystémy a sedimenty (Strauss & Lamberti, 2002).

Koncep¢ni schéma (Obr. 1) ukazuje, ze pokud do pudy vstupuje dostatek lehce
rozlozitelného C, heterotrofni biomasa mikroorganismii vyznamné naroste a mize

inhibovat rtst autotrofnich mikroorganismi. Jednak obsazenim ptdniho prostoru svou
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biomasou, ale také vysokou rychlosti imobilizace NH4". V ptipadé, ze n&jaky NO3™ vznika
nitrifikaci velmi malé biomasy autotrofnich mikroorganismd, je rychle spotfebovan
heterotrofnimi mikroorganismy. Jak gross, tak i net nitrifikace tak mohou byt velmi nizké.
Net nitrifikace by mohla byt dokonce az zaporna (v piipadé, kdy by pievazovala spotieba
NOs™ nad jeho produkci).

VSTUP C
HETEROTROFNI <
MIKROORGANISMY | =)
CO3
l I IMOBILIZACE I l IMOBILIZACE

. AUTOTROFNI{ T

| MINERALIZACE N |—> NHy ——» —>| NITRIFIKACE |—— NOJs

MIKROORGANISMY

|

VYPLAVOVANI

Obr. 1: Zjednodusené schéma mineralizace N pri zvySeném vstupu uhliku do pudy. Tlustad
Sipka znaci prevazujici procesy a zdsobmiky. Tenkd naopak ukazuje méné vyznamné
procesy a zasobniky.

Pti snizeni dostupnosti organického C (Obr. 2), ke kterému miiZze dojit po odeznéni
vrcholu vstupu snadno rozlozitelného opadu do ptidy po odumieni porostu, nebo teoreticky
I pti vykaceni napadeného porostu a odvezeni biomasy stromd, poklesne heterotrofni
biomasa mikroorganismti zpét na puvodni stabilni Groven (pifipadné k zadnému
vyznamnému nartstu biomasy nedochazi). Imobilizace mineralniho N je nizka a NH4"
miuize byt vyuzit i autotrofnimi mikroorganismy a nitrifikovan. Gross nitrifikace probiha,
vznikly NO3 neni vSechen spotiebovan a mize byt vyplavovan z pudy do vod (vysoka net

nitrifikace).

15



VSTUP C

l

HETEROTROFNI <
MIKROORGANISMY

CO2

l IMOBILIZACE l IMOBILIZACE

‘ MINERALIZACE N ‘—P NHy" e— AUTOTROFNI — NITRIFIKACE m— NO3

MIKROORGANISMY l

VYPLAVOVANI(

Obr. 2: Zjednodusené schéma mineralizace N pri vycerpani zvyseného vstupu uhliku do
pudy. Tlustd Sipka znaci prevazujici procesy a zasobniky. Tenka naopak ukazuje méné
Vyznamné procesy a zasobniky.

2.2.2 Prehled studii

Cilem literarni reSerSe bylo také provést prizkum studii zabyvajicich se pfeménami
CaNvpudach vlesich po disturbanci hmyzem ¢i po tézbé lesa. Zaméfila jsem
se na temperatni jehlicnaté lesy. Vyhledala jsem celkem 18 studii, které se zabyvaly
alespon nékterou mnou vybranou charakteristikou ptady, idealn¢ vice parametry. Rozd¢lila
jsem je do dvou tabulek podle typu naruseni lesa. V prvni tabulce se nachazi 15 studii

z lesu disturbovanych hmyzem a v druhé tabulce jsou 4 studie z lesti po holose¢né téZbg.

Tabulka 1: Vybrané charakteristiky pid v lesich disturbovanych hmyzem. V tabulce jsou
uvedeny vybrané charakteristiky piid po napadeni a odumreni porostii, porovndvané
S puidou z lesa zdravého: C:N, pomér uhliku ku dusiku ve svrchni vrstvé pudy (0—20 cm);
Ntot, celkovy procentudlni obsah N v piidé; net mineralizace; NH4", extrahovatelné
amonné ionty, net nitrifikace; NOs", extrahovatelné dusicnany; mikrobidlni biomasa;
DOC, ve vode rozpustny organicky C. Symboly v tabulce znazornuji zvyseni 1, resp. snizeni
| dané charakteristiky v puddach lesi po disturbanci V porovnani s piidami nenaruseného

lesa, nebo charakteristiku bez priikazné reakce na disturbanci =.
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Ve studiich zabyvajicich se disturbanci lesa hmyzem (Tabulka 1) se méfeni provadéla bud’
V roce napadeni lesa, n¢kolik let od napadeni (az 7) nebo po viditelném odumfeni lesa.
VS8echny charakteristiky byly porovnavany s kontrolnim, nenapadenym porostem.
Napadeni lesa je zde chapano jako doba, kdy bylo zjisténo napadeni hmyzem. Odumieni

lesa je spojeno s vyznamnym opadanim jehlic, popiipad¢ dal$ich Casti stromul.

Vétsina studii (10 z 11) uvadi, Ze se v disturbovaném lese ve svrchni vrstvé pudy
(~do 20 cm), C:N pomér bud’ snizil (6 studii), nebo nedoslo k jeho vyznamné zméné
(4 studie). Pouze Custer et al. (2020) uvadi prukazné zvySeni C:N poméru, coz bylo
spojeno s nartstem koncentraci C v pudé. Ve studii Kana et al. (2013) se uvadi, ze se C:N
pomér v pudé snizil kvali zvySenym koncentracim N v pudé. Trahan et al. (2015)
pozorovali korelaci mezi poklesem C:N poméru a zvySenym mnozstvim extrahovatelného
NH4* v pade.

Net mineralizace byla po disturbanci bud’ vyssi v porovnani s kontrolnim porostem
(3 z 5 sledovanych) nebo se nezmenila (2 z 5). Griffin et al. (2011) a Griffin & Turner
(2012) pozorovali dvojnasobné zvySeni net mineralizace ve svrchni vrstvé pudy
disturbovaného lesa oproti lesu kontrolnimu. Mnozstvi extrahovatelného NH4*
se ve vétsing (9 z 11) studii sledujicich tento parametr také zvysilo, a to v rozsahu 1-6 krat
oproti kontrolnimu lesu. Tahovska et al. (2010), Ferrenberg et al. (2014) a Griffin et al.
(2011) poukazali na skuteénost, ze mnozstvi NHs" bylo zvySené pouze prvni dva roky
po odumieni lesa a poté se jeho dostupnost zacala opét snizovat. Ke sniZeni koncentrace
NH4" po disturbanci do$lo v porovnani s kontrolou pouze v jednom piipadé z jedendcti

studii sledujicich tento parametr.

Net nitrifikace se ve vSech studiich, kde byla métena (4 studie), zvysila. Ve studii
Griffin et al. (2011) se rychlost net nitrifikace, méfena v pudach ptimo v terénu, zvysila
trojnasobné oproti ptidam lesa kontrolniho. Mnozstvi extrahovatelnych NOs™ se ve vétsing
studii nijak vyznamné nezménilo (6 z 10), nebo se v n¢kolika malo pfipadech zvysilo
(3 z 10). V jednom z ptipadt dokonce doslo k poklesu dusi¢nanti vzhledem ke kontrolnim
pidam. Nezménéné mnozstvi NOs~ bylo pozorovano vétsinou V piipadé cCerstveé
napadeného lesa, nebo do dvou let od napadeni lesa. Vyjimkou byla pouze studie Griffin
et al. (2011), kde se mnozstvi NO3™ nezménilo ani 4. rok po odumieni lesa. Ve studii

Ferrenberg et al. (2014) bylo pozorovano snizené mnozstvi NO3". Dusi¢nany zde byly
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méfené V terénu po 4 roky od napadeni lesa. Casové rozmezi, kdy bylo ve studiich
namétené zvySené mnozstvi NOs™ je velmi variabilni. U studie Huber at al. (2004)
se mnozstvi extrahovatelnych NO3s™ zacalo zvySovat od druhého roku po napadeni lesa, ale
maximalni hodnoty dosahlo paty rok od napadeni. Dusi¢nany zde zistaly zvySené
az do sedmého roku. Ve studii Norton et al. (2015) pozorovali zvyseni mnozstvi
extrahovatelnych NOs™ az treti rok od napadeni lesa a maximalni hodnoty dosahlo az paty
rok od napadeni lesa. U Kana et al. (2013) doslo pouze k statisticky nevyznamnému

zvyseni mnozstvi NO3™ a to 2—4 roky po odumieni lesa.

Zménami mikrobialni biomasy v pudach disturbovanych lest se zabyvaly pouze
4 studie z patnacti nalezenych. Vysledky ziskanych dat o mikrobialni biomase C a N jsou
velmi variabilni a vzhledem k malému poétu sledovani z nich nelze vyvodit Zzadné

zobecnéni.

Mnozstvi ve vodé rozpustného organického C (DOC) se ve vsech studiich zvysilo
nebo nedoslo k zadné vyznamné zméné. Ve studiich, kde se kromé& DOC zabyvali

I mnozstvim extrahovatelnych NOz", jsem nenasla zadnou shodu.

Z nalezenych studii lze pomérné t€zko udélat obecnéjsi zavery, jelikoz vétSina
studii sledovala jen néktery z potiebnych parametri. V idealnim piipadé by bylo zadouci,
aby se studie zabyvaly alespon dusi¢nany a mikrobidlni biomasou zaroven, coz
se mi podafilo najit pouze ve dvou piipadech. V jednom z pfipadd sice doslo k nartstu
NOs3" po disturbanci, ale biomasa se nezménila, ve druhém doslo ke sniZzeni mikrobialni
biomasy za soucasného naristu NOz™. Ze shrnuti studii lze dale pozorovat urcitou shodu
vtom, Zze se koncentrace NOz nemusi zvySovat ihned po odumieni lesa. Hypotézu
heterotrofni kompetice vSak neni mozné na zakladé provedeného Setfeni podpofit.
V nékolika studiich nedoslo k zadné vyznamné zméné v mnozstvi dusi¢nant, a to i pies
to, ze bylo pozorovano zvyseni alespon jednoho z parametri tj. net mineralizace, net
nitrifikace a koncentrace NH4". K takové prodlevé by mohlo dochazet kvili zvyseni
imobilizace N heterotrofnimi mikroorganismy. Muze jit také o situaci, kdy
se Vv laboratornich podminkach zvysi net nitrifikace, ale v terénu namétené koncentrace
NOs" v pudach jsou bud’ zvysené jen neprikazné nebo viibec. To by mohlo poukazovat
ina jiny zpusob imobilizace NOs", nez jen pro rist mikrobialni biomasy, napiiklad

na denitrifikaci nebo i ztratu N vyplavovanim. JestliZe se koncentrace dusi¢nani nezméni
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ani po vice jak dvou letech od disturbance, mohlo by to byt zptisobeno také zvySenim
imobilizace regenerujici vegetaci. Dle Strauss & Lamberti (2002) je dalsim vysvétlenim
inhibice procesu nitrifikace alelopatii. Nékterymi latkami, které jsou sou¢asti DOC, muze
dojit k inaktivaci enzymu amoniak-monooxidaza a tim k omezeni ¢innosti nitrifikatora.
V lesich disturbovanych hmyzem by tedy v prvnich letech po odumieni porostu mohlo
dochazet k urcité formé¢ inhibice nitrifikace uhlikatymi latkami produkovanymi pfi

rozkladu opadu.

Tabulka 2: Prehled studii zabyvajicich se preménami C a N v puddch v lesich po vymyceni
porostu. V tabulce jsou uvedeny vybrané charakteristiky puid po tézbé lesa, porovndvané
S piidou z lesa nevytezeného. C:N, pomér uhliku ku dusiku ve svrchni vrstvé pudy (0-5 cm);
net mineralizace; NH4*, extrahovatelné amonné ionty; net nitrifikace; NOg,
extrahovatelné dusicnany; mikrobidlni biomasa. Symboly v tabulce zndzornuji zvyseni 1,
resp. smizeni | dané charakteristiky v puddch lesii po tézbé Vv porovnani s pudami

nenaruseného lesa, nebo charakteristiku bez reakce na tézbu =.

Citace Vegetace Meéfeni C:N |Net mineralizace |NH; |Net nitrifikace NO; |Mikrobiilni bi

borovice pokroucena
Giardina & Rhoades (2001) |(Pinus contorta) 5 let po t83hé
smrk cerny (Picea
mariana ), smrk sivy l - l - t l
(Picea glauca), jedle 2 roky po tézbé
balzamova (4bies
balsamea), biiza papirovitd l - l - 1 1
Hazlett et al. (2007) (Betula papyrifera) 12 et po tézbé
jedlovec zapadni (Tsuga
heterophylla), jedle - - = - t
Prescott (1997) libeznd (4bies amabilis)

1 1 = =

jedle ibezna (4bies
amabilis ), jedlovec zdpadni - 1 - - 1
Titus et al. (2006) (Tsuga heterophylla) 4 roky po tézhé

Studie uvadgjici zmény v pfeménach C a N v pudach po vykaceni lesa byly dohledany
pouze ctyti (Tabulka 2). Vysledky jsou opét velmi variabilni a vzhledem k malému poctu
nalezenych studii nelze dé€lat zadné vyznamné zavéry. Lze pouze konstatovat, Ze po t€zZbé
doslo vétsSinou ke zvySeni net mineralizace a NO3™ v pudach, coz vsak bylo spojeno jak

s poklesem, tak i nartistem ptidni mikrobialni biomasy.
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3. Laboratorni experiment k ovéreni hypotézy heterotrofni kompetice

mikroorganismi
3.1 Zduvodnéni projektu, cile, hypotézy

Znalost mechanismti a souvislosti v pfeménach C a N po disturbanci lesa, z hlediska
pudnich mikroorganismii, mtze byt dulezitd pii planovani vhodného lesniho
managementu. Vysledky literarniho Setieni jsou pomérné variabilni, a proto navrhuji tento
projekt. Projekt je zaméten na vztahy mezi heterotrofnimi a autotrofnimi mikroorganismy
Vv riznych padnich podminkach, které je bud’ podporuji nebo naopak, a na souvislost
dostupnosti organického CaNOz. Tyto vztahy budou ovéfeny v laboratornim
experimentu simulujicim superoptimalni nebo superinhibujici podminky, bud’ pro
autotrofni mikroorganismy, nebo pro heterotrofni mikroorganismy, nebo pro obé funkéni
skupiny mikroorganismu soucasné. Experiment ovéfuje pouze mechanismus fungovani
téchto skupin a tudiz zanedbava, v pfirodnich podminkach vyznamné, zapojeni

mykorhiznich hub.

Hypotéza je nasledujici:

V podminkach omezené dostupnosti snadno rozlozitelného organického C bude aktivita
autotrofnich mikroorganismii zvysSena, ale pouze v ptipad¢, ze anorganicky uhlik (CO>)
nebude limitujici. Indukované omezeni dostupnosti CO2 zpomali rychlost autotrofni

nitrifikace.

3.2 Metodika projektu
3.2.1 Lokalita odbéru

Pro odbéry vzorku byly vybrany dvé vyzkumné lokality na izemi Narodniho parku (NP)
Sumava. NP Sumava se nachazi na hranicich Ceské republiky, Némecka (Bavorsko)
a Rakouska. Prvni lokalitou je povodi Plesného jezera, které bylo v minulosti disturbovano
lykozroutem a bylo zde napadeno vice jak 90 % stromi. Nachazi se v nadmoiské vysce
1090 m n. m. a typicky lesni porost zde tvoii smrk ztepily (Picea abies) s pifimé&si buku

lesniho (Fagus sylvatica) a naletové dieviny jefabu ptaciho (Sorbus aucuparia; Svoboda
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et al., 2006). Druhou lokalitou je povodi Certova jezera, na kterém bylo disturbovano
a polamano mén¢ jak 10 % stromu (v letech 2000-2011; Kopacek et al., 2020). Nachazi
se v nadmotské vySce 1028 m n. m. a typicky lesni porost zde tvoti smrk ztepily (Picea
abies) s piimési buku lesniho (Fagus sylvatica; Svoboda et al., 2006). Ob¢ vyzkumné
lokality byly v minulosti vystaveny zvysenym atmosférickym depozicim siry (S) a N, coz
zpusobilo acidifikaci a nasyceni pudy N. Od 90. let 20. stoleti se obé vyzkumné plochy
pomalu zotavuji (Kopacek & Vesely, 2005).

3.3.2 Odbér vzorku

Odbéry vzorki v terénu probéhnou na pocatku projektu, na konci jara po odtati snéhu,
jednou v povodi Plesného jezera, podruhé v povodi Certova jezera. Na kazdé vyzkumné
lokalité se vykope 8 pudnich sond, ze kterych se odebere material svrchniho mineralniho
horizontu (A horizont). Finalni smésny vzorek pro analyzy pro kazdé povodi vznikne
smichanim pudy z téchto osmi sond. Z kazdého povodi bude potieba odebrat celkem 4 kg
pudy (pfiblizna vaha potfebna po preseti 3,2 kg). Odebrané vzorky budou zbaveny vétsich
kaminku a kofent pfesetim ptes 5 mm sito a budou uchovany v chladicim boxu pfi teplote

4 °C maximalné po dobu jednoho tydne pted pocatkem experimentu.

3.3.3 Laboratorni experiment

Navrhovany experiment otestuje vztah mezi heterotrofnimi a autotrofnimi
mikroorganismy. Vytvofi se podminky (i) stimulujici heterotrofni metabolismus mikrobti
piidavkem organického substratu a (ii) podminky stimulujici autotrofni metabolismus
mikrobii zvySenim koncentrace anorganického C v podobé CO2 v puidnim vzorku. Zaroven
budou vytvoreny experimentalni varianty vzorkd, kde nebude pfidavan ani organicky, ani
anorganicky C, ¢imz se v dlouhodobém dusledku postupné vytvoii podminky limitace
heterotrofii (vy€erpani dostupného C) i autotrofii. Vyvolani limitace autotrofli bude
podpoteno vychytavanim CO2 z atmosféry vzorku do roztoku hydroxidu sodného (NaOH).
Bude se jednat 0 dlouhodoby inkubacni laboratorni experiment, pii kterém doba inkubace
dosahne minimaln¢ 150 dnti. Dle pribéznych vysledk bude doba inkubace podle potieby

prodlouzena az na 8 mésict. Probihat bude v kontrolovanych laboratornich podminkach
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pii 15 °C. Na inkubaci vzorki budou vyuzity sklenéné, tzkohrdlé, 250 ml lahvicky

S gumovou zatkou a Sroubovacim vickem.

Pteseté vzorky budou nejprve zanalyzovany pro zjisténi zdkladnich parametrt pad:
celkovy obsah C a N v pidé (NC elementéarni analyza), NHs* a NO3™ ve vodném extraktu
zpud (automaticky spektrofotometr FIA), celkovy C a N ve vodném extraktu z pad
(vysokoteplotni analyzér LiquiTOC), mikrobidlni biomasa C a N (fumiga¢né-extrakéni
metoda s koncovkou na LiquiTOC). Rychlost mikrobialni respirace bude stanovena
po tydenni inkubaci vzorku pii 15 °C, kdy se produkce CO, zméii na plynovém

chromatografu.

Béhem laboratorniho experimentu prob¢hne celkem 8 analyz vzorkd, postupné
v riznych casech (predbézné 7, 14, 30, 60, 100, 120, 150, + jedna dodate¢na analyza
v ptipadé prodlouzeni experimentu nebo znehodnoceni vzorkil pfi manipulaci). Casy
odbéri mohou byt pfizptsobeny pribézné ziskanym vysledkim. Pudni vzorky budou
navazeny do lahvicek (25 g) ve ¢tyiech opakovanich pro kazdé povodi a experimentalni
manipulaci. Manipulace bude spocivat v oSetfeni vzorkl piidavkem organického
C (DOC), nebo CO2 (DIC; dissolved inorganic carbon) a zaroven ve vyméné atmosféry
ve vzorku za 1% COg2, nebo synteticky vzduch bez uhlovodikd. Takto budou vytvoreny

vSechny kombinace oSetfeni:

- nizky DOC/nizky DIC = limitace heterotrofi 1 autotrofii (synteticky vzduch,
NaOH)

- nizky DOC/vysoky DIC = maximalni podpora autotrofii (1% CO>)

- vysoky DOC/vysoky DIC = podpora heterotrofi i autotrofii (pifidavek DOC,
1% CO»)

- vysoky DOC/nizky DIC = maximalni podpora heterotrofii (ptidavek DOC,
synteticky vzduch, NaOH)

Lahvicky se vzorky budou vzduchotésné uzavieny pomoci gumové zatky a vicka a kazdy
tyden bude ménéna atmosféra pomoci jehel bez otevieni vzorku. Ve vzorcich s nizkym
DIC bude navic umistén kalisek s roztokem NaOH k minimalizovani CO2, jehoz
koncentrace bude kontrolovana pribézné pomoci plynového chromatografu. Jednou za tfi
tydny se do pudy piida organicky C (smés organickych kyselin v koncentraci poloviny

puvodni naméfené C mikrobialni biomasy) a po tydnu od piidavku bude zméfena produkce
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CO:2 na plynovém chromatografu. Vzorky bez ptidavku DOC budou pouze ovlhéeny

destilovanou vodou.

V pribéhu experimentu probéhnou nékolikrat stejné analyzy vzorki jako pired
zahajenim experimentu (koncentrace NH4*, NOs™ a celkovy C a N ve vodnim vyluhu pid,
mikrobialni biomasa C a N), které budou doplnény o extrakci a kvantifikaci (real-time
PCR) mikrobialni DNA (urceni funkéniho potencialu pid a slozeni mikrobialniho
spolecenstva hub a bakterii). V poloviné experimentu a na jeho konci bude ze vzorku
extrahovana a kvantifikovana i RNA (aktivni ¢ast spoleCenstva) a budou stanoveny hrubé
(gross) rychlosti amonifikace a nitrifikace N izotopovou ziedovaci metodou.
Vyextrahovana DNA resp. RNA bude odeslana k sekvenovani. Ze ziskanych sekvenac¢nich
dat bude provedena taxonomickd a funkéni analyza sloZzeni mikrobialniho spolecenstva,
kdy se zamétime zejména na proces nitrifikace, ale i na skupiny a druhy spojené

s imobilizaci NOs".

3.4 Casovy harmonogram projektu

Tabulka 3: Priblizny casovy harmonogram projektu.

aktivita

piiprava projektu

odbéry vzorki
experiment
vyhodnoceni dat
sepsdni publikace

Projekt je planovan na 2 kalendaini roky. Od ledna do kvétna bude probihat pfiprava
projektu, pii které se v dubnu uskutec¢ni dva vyjezdy do terénu a zajisti se v§echen potiebny
material. Po odbéru vzorkd se zjisti zakladni charakteristiky pid a nasledné se piipravi
vzorky na dlouhodoby inkubac¢ni experiment. Experiment bude probihat véetné postupné
analyzy pudnich vzorkti a vyhodnoceni dat celkem 18 mésici, od zacatku kvétna
do zacatku listopadu 2. roku. Na vyhodnocovani dat se za¢ne pracovat od ledna 2. roku.

Nésledné bude sepsana odborna publikace.
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3.5 Rozpocet projektu

Pfi realizaci rozpoctu jsem vychazela ze skutec¢nosti, ze by zakladni laboratorni zazemi
bylo poskytnuto uchaze¢em P¥irodovédeckou fakultou Jihoeské Univerzity v Ceskych
Budé¢jovicich a v projektu tedy neni zahrnuta zadna investicni polozka. Vesker¢ ptistrojové
vybaveni, i zakladni laboratorni vybaveni (napf. vahy, pipety apod.), které je k realizaci

projektu potieba, by tak bylo dostupné jiz pied zahajenim projektu.

Tabulka 4: Financni ndklady na realizaci projektu.

vécné naklady 1. rok 2. rok Celkem

drobny dlouhodoby hmotny majetek 29 400 K¢ 0 K¢ 29 400 K¢
material 102 500 K¢ 37 800 K¢ 140 300 K¢
rezijni naklady 79 300 K¢ 186 800 K¢ 266 100 K¢
sluzby 53 200K¢|  462000Ke| 515200 Ke
cestovni naklady 2 300 K¢ 0Ke¢ 2 300 K¢
celkem 266 700 K¢ 686 600 K¢ 953 300 K¢
mzdoveé naklady uvazek 1. rok 2. rok Celkem

vedouci 20% 84 000 K& 84 000 K¢ 168 000 K¢
bioinformatik 40% 0Ke 168 000 K¢ 168 000 K¢
laboratorni technik VS 20% 72 000 K& 72 000 K¢ 144 000 K¢
povinné zakonné odvody 53 100 K¢ 110 200 K¢ 163 300 K¢
celkem 209 100 Ke| 434 200Ke¢| 643 300 Ke
niklady celkem | 475800K&| 1120800Ke&| 1596600Ke

Celkové finan¢ni néklady na celou dobu trvani projektu ¢ini 1596 600 K¢&.
Nejvyznamnéjsi polozkou projektu jsou sluzby, které zahrnuji pronajem bomb pro plyny
ajejich dopravu a naklady za zpracovani vzorkd sekvenaci DNA, a RNA (houby
a bakterie) od externiho dodavatele. Druhou vyznamnou polozkou je material, ktery
zahrnuje pfedevSim ndkup pomicek na odbéry vzorki, laboratorni spotfebni materil
a potizeni chemikalii (napf.: 1% COz2 a synteticky vzduch bez uhlovodiki, chemikalie pro
extrakci pid a analyzy mikrobni biomasy, filtry ze sklenénych vlaken, material pro
molekularné-biologické analyzy, napt. kity pro extrakci DNA a RNA, ®N znadené
chemikalie, material pro stanoveni hrubé mineralizace a nitrifikace apod.). Jedinou

polozkou dlouhodobého drobného majetku jsou redukéni ventily, které budou potizeny pro
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Ggely projektu. Cestovni naklady zahrnuji finance pro dva terénni vyjezdy na Sumavu.
Po celou dobu projektu bude vyplacena mzda dvéma pracovnikim s 20% tvazkem
(vedouci projektu a laboratorni technik VS). Vedouci bude organizovat chod celého
projektu a experimentu, provede viechny biochemické analyzy, znageni °N a méfeni na
plynovém chromatografu, vyhodnoti vsechna data a sepiSe publikace. Laboratorni technik
se bude podilet na udrzovani experimentu, zejména na profukovani vzorku plyny,
na stanoveni koncentraci pudniho C a N a extrakci DNA/RNA. V druhém roce projektu
bude zaméstnan navic bioinformatik s40% uvazkem, ktery vyhodnoti data ziskana

ze sekvenaci.
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4, Zavér

Cilem této prace bylo vyhledani a studium dostupné literatury zabyvajici se pfeménami
a souvislostmi dostupnosti dusiku a uhliku v pidach v lesich po odumfieni stromového
patra vlivem disturbance hmyzem. Chtéla jsem zejména zjistit, zda po odumfieni
stromového patra dochazi obecné ke zvySeni dostupnosti dusi¢nanti v puadach a pokud ne,
pak za jakych podminek z hlediska reakce ptdniho uhliku a mikrobialni biomasy
na disturbanci. Druhym cilem pak bylo posouzeni moznosti platnosti hypotézy
heterotrofni kompetice mikroorganismi v pudach takto narusenych lest. V druhé ¢asti
prace jsem navrhla laboratorni experiment k ovéteni mechanismu hypotézy, ktery bude

spocivat v experimentalni manipulaci S pudami horskych smrkovych lest.

Pfi prizkumu studii o lesich disturbovanych hmyzem jsem vypozorovala pouze
shodu v tom, Ze se koncentrace NO3z™ v ptidé nemusi zvySovat ihned po odumfeni lesa
anemusi tak dochazet k naslednému vyplavovani NOz  z pady, avSak hypotézu
heterotrofni kompetice neni mozné na zakladné tohoto priizkumu podpofit, ale ani vyvratit.
Také byly posuzovény stejné charakteristiky piid v lesich po holose¢ném kéceni, ale
vzhledem k omezenému poétu nalezenych studii a variabilit¢ vysledka byly studie jen

obtizné porovnatelné.

Uskute¢néni navrhovaného projektu by mohlo piispét k objasnéni vztaht mezi
heterotrofnimi a autotrofnimi mikroorganismy, zejména jde 0 ovéieni reakce autotrofnich
nitrifikatort (a produkce nebo spotieby NO3) na zmény biomasy heterotrofni ¢asti
mikrobialniho spolecenstva. Tim bych mohla pomoci prozkoumat vztah dynamiky
organického C a NOs3 v pidé. Vysledna data by mohla byt vyuzita jako podklad
k planovani takového managementu lesa, pii kterém by nemuselo dochazet

k vyznamnéjsimu vyplavovani dusiku (a dal$ich zivin) z pady.
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