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Abstrakt

Xylogeneze (formovani dfeva) je jednim z nejdulezitéjsich biologickych proces( na Zemi.
Dfeviny béhem tohoto procesu ukladaji atmosféricky uhlik, a jsou tak zdasadnim aktérem
v kolobéhu uhliku, potazmo i v interakcich biosféry a klimatického systému Zemé. Na pribéh
xylogeneze ma vliv mnoho faktorl, mezi hlavni patfi fotoperioda, teplota a dostupnost vody.
Vyznam a dopad jednotlivych faktord na xylogenezi se méni s ¢asem a mistem na Zemi.
Kambium, které svym délenim tvofi dfevo, vstupuje béhem roku do dormantni a aktivni faze.
Vradmci zmén aktivity kambia se tvofi letokruhy, ze kterych je mozné vycist, v jakych
podminkach se strom nachazel pfi tvorbé daného letokruhu. Tato charakteristickd vlastnost
dreva je predmétem mnohych studii a mGzeme ji vyuzit pfi zkoumani dopadl klimatické zmény

na xylogenezi.

Klicova slova: Xylém, dreviny, teplota, voda, fotoperioda, globdlni oteplovani
Abstract

Xylogenesis (wood formation) is one of the most important biological processes on
Earth. Woody plants store atmospheric carbon during this process and are thus an essential
player in the carbon cycle, and therefore in the interactions of the biosphere and the Earth's
climate system. The course of xylogenesis is affected by many factors, the main factors include
photoperiod, temperature and water availability. The significance and impact of individual
factors on xylogenesis changes with time and place on Earth. The cambium, which by its division
forms wood, enters the dormant and active phase during the year. As part of the changes in
the activity of the cambium, rings are formed from which it is possible to read the conditions
in which the tree was located during the formation of the given tree ring. This characteristic
feature of wood is the subject of many studies and can be used to investigate the effects of

climate change on xylogenesis.
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1. Uvod

Xylém je jednim z nejhojnéjsich a nejdulezitéjsich organickych materidlt na Zemi. At uz
jako opora rostliny, Ulozisté zasobnich latek, transportni koridor nebo Ulozisté uhliku je
nenahraditelnou strukturou pro spravné fungovani celych ekosystém( (Myburg et al. 2013).
Vyznamné se podili na kolobéhu vody, uhliku a distribuci tepla na Zemi (Rathgeber et al. 2016).

Xylém neboli dfevo je také jednou z klicovych latek nasi civilizace. Diky dfevu jsme byli
schopni tepelné upravit potravu, efektivné lovit, zdoldvat oceany, topit v zimnich mésicich a
mnoho dalsiho. Dnes jej pouzivame v nes¢etném mnozstvi obor a primyslovych odvétvi, od
psacich tuzek pfes palivo, po podklady paleobiologickych rekonstrukci minulosti Zemé.

Drfevo je jednim z hlavnich obnovitelnych zdroji na Zemi. Jeho nejvétsi mnozstvi
najdeme v lesnich ekosystémech, které pokryvaji pfes jednu tfetinu pevniny a které hraji roli v
mnozstvi ekologickych procesu. Diky aktivnimu vychytavani uhliku z atmosféry maji lesy zasadni
ulohu v uhlikovém cyklu (Pan et al. 2011). U&ast na téchto procesech se da prepocitat na
ekonomickou hodnotu, coz se poté oznacuje jako ekosystémova sluzba lest. Mezi
ekosystémové sluzby patfi také zadrZzovani a filtrace vody, filtrace vzduchu, regulovani klimatu,
biodiverzita, rekreace, turismus a dalsi. Celkové rocni sluzby pouze borealnich lesd jsou
odhadovany na necelych 900 miliard dolard (Krieger 2001). Z téchto dlvodU je nezbytné
dlkladné pochopit fungovani fotosyntézy a xylogeneze.

Schopnost xylému zabudovat uhlik je ovlivnéna mnoha faktory. V zajmu zachovani
kvality Zivotniho prostfedi je nebytné tyto vztahy znat. Diky témto znalostem je totiz moziné
nejen nastavit hospodareniv lesich, ale také zefektivnit vychytavani uhliku z atmosféry (Harmon
2001), a tim vyznamné zpomalit globalni oteplovani.

Cilem prace je shrnout dosavadni znalosti xylogeneze, fenologie tvorby dfeva a
sekvestrace uhliku lesnich ekosystém( v zavislosti na environmentdlnich podminkach. Tato
prace by méla ¢tenafi poskytnout vhled do zaklad( problematiky. Zminény budou také pripadné

nedostatky a pokroky v souc¢asném vyzkumu.



2. Stavba dreva

Pro zakladni funkce dfevin je nezbytnd pfitomnost délivého pletiva kambia, které
produkuje dvé zakladni slozky drevin, xylém a floém. Dfevo mzeme klasifikovat do nékolika

skupin podle jeho rdznych vlastnosti. At uz na Urovni jedince, tak na Urovni druhové.

2.1.Xylém

Xylém je pletivo cévnatych rostlin, tvofici vétSinovou ¢ast kmene stromu. Mezi jeho
hlavni funkce patfi fyzickd opora, transport latek a ukladani zasobnich latek (Pallardy 2007).

Fyzickd opora dava stromu znacnou vyhodu v boji o slunecni zafeni, které je nezbytné
pro fotosyntézu. Hmota kmene je ze znacné casti tvorena odumrelymi burkami, které
nepotrebuji Zddnou energii ke svému provozu (Kérner 2012). Strom tak mGze efektivné prerdst
ostatni vegetaci a diky kapildrnimu systému tracheid nebo tracheji dokaze komunikovat se
zbytkem rostliny. Transpiraéni proud vyuzivd tohoto systému tracheji/tracheid a zajistuje
zasobovani nadzemni ¢asti rostliny vodou s rozpusténymi mineraly. Tato miza proudi z kofene
do list( rostliny. Hlavnim pohonem toho proudu je podtlak tvofeny evapotranspiraci na povrchu
listd a kapilarita xylémovych bunék. Rychlost transpira¢niho proudu je dana mnozstvim
odparené vody na povrchu rostliny. Rostlina mlze regulovat tuto rychlost zavirdnim a
oteviranim praduchd (Fanourakis et al. 2020).

Xylém se sklada ze tfi hlavnich komponent(: drevnich vldken, vodivych elementl a
parenchymu. Dfevni vlakna jsou fyzickou oporou stromu, vodivymi elementy jsou cévy a cévice
a parenchym je mistem pro skladovani zasobnich latek. Parenchymatické burky jsou malé a
jsou soucasti horizontalni paprscité struktury, takzvanych drenovych paprskl. (Wheeler 2001).

Cévy (téz tracheje) tvori svazek cévnich ¢lankl spojenych perforovanymi koncovymi
sténami (tzv. deska perforacni) do trubicovitého Utvaru. Vyskytuji se v xylému rostlin
krytosemennych a nékterych rostlin vytrusnych. Cévice (téz tracheidy) jsou Uzké trubicovité
buriky, které na sebe navazuji a jejichZ priéné stény nejsou perforované. Jde o vyvojoveé starsi a
z hlediska transportu méné dokonaly cévni element. Tracheidy jsou jediny cévni element u
vétsiny rostlin vytrusnych a rostlin nahosemennych. Mohou se vyskytovat i u rostlin
krytosemennych (Kubat et al. 2003).

Primeér vodivych elementl se méni s pozici v kmeni. Lumen (dutina vedouci tekutinu)

se zuZuje od baze po $pi¢ku kmene. Sitka lumen( se zmenduje také od kofenl po ty nejmensi



vétvicky. Této charakteristice dfeva se fika ,conduit tapering” neboli ,potrubni ztenceni” a jeji
funkci je udrzeni kapilarnich vlastnosti dfeva ve vysokych polohach stromu (Anfodillo et al.
2012; Lintunen a Kalliokoski 2010). Sitka lumenu je zdsadné ovlivnéna velikosti rostliny. Plyne
ztoho také vékovy/velikostni trend v prdmérech lumend vodivych elementd, u
malych/mladych strom( jsou v dané vySce kmene lumeny Gzké, u velkych/starych strom( jsou

ve stejné vysce kmene lumeny Siroké (Olson et al. 2014).

2.2 .Floém

Floém je situovan mezi borkou a kambiem. Jeho hlavni funkce je transport cukernatych
latek, vyprodukovanych fotosyntézou, smérem od listl do zbytk( rostliny. Tato funkce je
zajisténa systémem bunék zvanych sitkovice. Sitkovice maji podlouhly tvar a v mistech jejich
propojeni jsou husté penetrovany, v této casti bunky probihd posun asimildtd (zejména
sachardzy) do sousedici buriky. Sitkovice svym usporadanim tvofi provazovité Utvary, ¢imz

propojuji odlehla mista rostliny, kterymi jsou napfiklad list a koren (Thompson a Wang 2017).

2.3.Kambium

Kambium je tenka vrstva délivych bunék, pouhym okem nepozorovatelna. Patfi mezi
sekundarni meristémy. Nachdzi se mezi xylémem a floémem. Jeho hlavni funkci je tvorba
sekundarniho xylému a floému. Periodickd aktivita kambia je velmi dobfe pozorovatelnd na
letokruzich dreva, které mulzieme odhalit pricnym rfezem nebo vyvrtem, ziskanym pomoci

Presslerova pfirdstkového nebozezu (Tomaskova a Kubasek 2016).

2.4.Drevo jehlicnant a listnacu

Stavba dreva se lisi mezi druhy i jedinci. Jednim z hlavnich rozdild je hustota dfeva. Dfevo
s mensi hustotou je charakteristické pro jehlicnany. Tvoreno je zejména tracheidami (axialni
slozka) a dreflovymi paprsky (parenchymatické bunky) v radidlnim sméru. Takové drevo
nazyvame mékké drevo neboli softwood (Wiedenhoeft a Miller 2005). Tuto stavbu nachazime
napfiklad u druhd Abies alba, Picea abies a Pinus silvestris (Jupa 2017).

Dfevo s vetsi hustotou je typické pro listnace. Tvorfeno je vodivymi elementy —
trachejemi, tracheidami, libriformnimivlakny v axidlnim sméru a dfefovymi paprsky v radialnim
sméru. Takové drevo nazyvame tvrdé dfevo neboli hardwood (Wiedenhoeft a Miller 2005).

Tuto stavbu nachdazime naptiklad u Fagus sylvatica, Qeurcus robur a Acer Pseudoplatanus (Jupa



2017). Listnace délime mezi stromy s kruhovym a difuznim usporadanim velkych tracheji (také
oznacovanych jako makropadry), patrnych na pricném rezu. Kruhové pérovité stromy (napriklad
Quercus, Aesculus a Ulmus) maji tracheje vzniklé dfive béhem vegetacni sezony nasobné vétsi
nez tracheje z pozdéjsi ¢asti sezény. Difuzné podrovité stromy (napftiklad Salix, Betula a Acer)

maji tracheje napfic vegetacni sezonou relativné stejné velké (Pallardy 2007).

2.5.J4drové a bélové drevo

Jako jadrové dfevo se oznacuji vnitfni vrstvy sekundarniho xylému ("dreva") ve starsich
¢astech stonk( a korend drevin. Tato ¢ast xylému uz neni schopna ani transportu (z dlvodu
ucpani cévnich elementd (Tomaskova a Kubasek 2016)), ani ukladani rezervnich latek a
neobsahuje zivé bunky. Jeji primarni funkce je fyzickd opora dreviny. Také mulze uchovavat
sekundarni metabolity, které zlepsuji odolnost dfeva vici houbdam nebo vihkosti. Tyto latky jsou
produkovany parenchymatickymi bunkami pfed tim, nez odumfou. Jadrové difevo ma obvykle
tmavsi zbarveninez vnéjsi vrstvy, kterym se rika bélové drevo. Toto zbarveni je ¢asto disledkem
pritomnosti pravé sekundarnich metabolitl (Wheeler 2001; Wiedenhoeft a Miller 2005).

Jako bélové drevo se oznacuje vnéjsi ¢ast sekundarniho xylému, ktera obsahuje Zivé
parenchymatické burky, a v niz probiha transport vody a ukladani rezervnich latek. Je obvykle
svétleji zbarvena nez vnitini vrstvy jadrového dreva (Wiedenhoeft a Miller 2005). MnozZstvi
bélového dreva zalezi na stafi a druhu stromu (Gartner a Meinzer 2005). Zaroven vypovida o

velikosti koruny a tim v podstaté i o vitalité stromu a jeho socialnim postaveni (Glney 2018).

2.6.Letokruh

Béhem roku se plsobenim rlznych faktorl méni mira xylogeneze. Kambium je
v zimnich mésicich dormantni, xylogeneze tedy neprobiha. Na jafe pak zacina aktivovat a vytvari
se nové bunky xylému. Toto periodické strfidani podminek dava vzniknout letokruhlm

(Rathgeber et al. 2016).



Letokruh Early Late
wood  wood

Obrdzek ¢. 1 — Pricny rez kmene stromu. Letokruhy jsou starsi smérem od kiry do stfedu kmene, v tomto pfipadé
zprava doleva. Dobre patrné jsou jarni i letni cdsti letokruht. Upraveno podle (Univerzity of Toronto 2019).

Letokruh je struktura, kterou Ize dobfe pozorovat na pricném rezu kmenem (viz obrazek
¢. 1). Vznikd sezdnnim stiidanim aktivity kambia. Letokruh je tvoren svétlou, jarni ¢asti (early
wood) a tmavou, letni ¢asti (late wood). Jarni dfevo vznikd na zacatku vegetacni sezény a je
tvofeno velkymi tenkosténnymi bunkami. Letni dfevo navazuje svym vznikem na jarni dfevo a
je tvofeno mensim mnozstvim bunék o mensim priiméru s tlustou bunécnou sténou (Kubat et
al. 2003). Zmény podminek prostfedi se odrazeji na anatomii letokruht (Schweingruber 2007).
O tom vice v nasledujicich kapitolach.

Studiem letokruh( se zabyva obor dendrochronologie. Ziskdvanim a interpretaci dat
uchovanych v letokruzich mdzeme nahlédnout do minulosti ontogeneze daného stromu a
rekonstruovat podminky, ve kterych jedinec rostl. Na zakladé téchto proxy dat se daji sledovat
také disturbance, vyvoj klimatu a dalsi klicové ekologické procesy (The Editors of Encyclopaedia
Britannica 1998; Vaganov et al. 2006). Nejdelsi dendrochronologické zdznamy z povodi

Mohanu sahaji vice nez 12 000 let do minulosti (Friedrich et al. 2004).

3. Xylogeneze

Xylogeneze je proces vzniku xylému, tj. diferenciace bunék, které vznikly délenim
v kambidlni zéné. Béhem xylogeneze dochdzi k mnoha dulezitym morfologickym a
fyziologickym zménam buriky (Rossi et al. 2012). Xylogeneze je rozdélena do péti hlavnich fazi.
Déleni, tedy oddéleni dcefiné buriky od materské, zvétSovani dcefiné bunky, stavba sekundarni
bunécné stény, pri které se uklada celuldza a hemi-celuldza, impregnace bunécné stény pomoci
ligninu a programovana bunécna smrt. Zacatek téchto fazi je ovlivnén radou faktord, které

popisuji dale (Rathgeber et al. 2016).



3.1.Déleni

Déleni bunék kambia je prvni fazi xylogeneze. Nova burika xylému vznikne délenim
materské bunky kambia. Tento proces je naprosto zasadni pro xylogenezi. Bez vzniku novych
bunék by se nemohli uskutecnit dalsi faze a prirdst dfeva by byl nulovy. Nastup aktivity kambia
ukoncuje dormanci. Ta nastane znovu aZ s pfichodem podminek, které jsou neslucitelné
s rlstem. Pro chdpani procesu xylogeneze je tedy nezbytné védét, jaké faktory plsobi na déleni
kambia (Vaganov et al. 2006). Bunky kambia se déli cely Zivot, zatimco buriky trvalych pletiv ne.
Napriklad buriky xylému se dal nedéli ale diferencuji do své funkéni podoby (Tomaskova a
Kubdsek 2016). Samotné vytvoreni nové bunky xylému trva v rozmezi dvou tydnd az dvou
mésicl (Larson 2012). Trvani tohoto procesu je ovlivnéno mnoha faktory, naptiklad klimatem

¢i druhem dreviny (Delpierre et al. 2019).

3.2.Zvétsovani

Bunka xylému ma v této fazi pouze primarni sténu (Rathgeber et al. 2016). Burika
signifikantné nabyva na objemu. Tento proces je nevratny. Nékteré xylémoveé bunky zvétsi svij
objem vice nez 30 000krat oproti své pocatecni meristematické velikosti. NarUst velikosti je
podstatny zejména u vodivych element( xylému, jelikoz pravé jejich dostatecnd velikost

umoznuje pribéh transpiracniho proudu (Cosgrove 2005).

3.3.Stavba sekundarni bunécné stény

Po dokonceni zvétSovani bunky zacina stavba sekundarni bunécné stény. Ta se sklada
prevaziné z celuldzy, podle Cosgrova (2005) nejhojnéjsim biopolymerem na zemi, a je zaroven
jejim nejvétsim zdrojem. DalsSimi slozkami jsou hemi-celuléza, lignin a malé mnozstvi protein(
a enzymU. Funkce sekundarni bunécné stény je hlavné fyzicka opora rostliny (The Editors of
Encyclopaedia Britannica 2019; Zhong et al. 2018). Tvofi se pod primarni bunécnou sténou,
kterd je tenci a ma mensi podil celuldzy. Sekundarni bunéénd sténa ma tfi vrstvy: S1, Sz, a Ss,
které se navzdjem liSi hlavné orientaci celuldzovych mikrotubull, coz vyrazné prispiva

k pevnosti struktury. Je zde také maly rozdil v poméru celuldzy a hemi-celulézy (Conners 2001).



3.4.Impregnace bunécné stény

Lignifikace je proces impregnace bunécné stény hydrofobnim biopolymerem ligninem.
Lignin tvofi prlimérné 26 az 35 % susiny dfeva, pfi ¢emz jehlicnany maji jeho procentualni
zastoupeni vétsi nez listnace. Lignifikaci se bunécéna sténa stava tvrdsi a ztraci ¢ast své pruznosti
(Tomaskova a Kubasek 2016). Lignin také zajiStuje mensi propustnost vody. Aby vsak byly
zachovany kapildrni vlastnosti cévnich element(, neni v bunééné sténé rozmistén rovnomeérné.
Nejméné je impregnovana sekundarni bunécna sténa, pravé pro zachovani kapilarity. Sousedici
primarni bunécna sténa je impregnovana vice a nejvice ligninu se nachazi ve stfedni lamele,

amorfni vrstvé na rozhrani sousedicich bunék (Zhong a Ye 2009)

3.5.Programovand bunécna smrt

Poslednim stadiem dospivani bunky je jeji programované odumfeni neboli apoptdza.
Tato finalni faze je nezbytnd pro naplnéni jeji funkénosti, zvlasté pro cévni elementy. PFi
odumreni buriky zUstava pritomna bunééna sténa a tak je mozné vzniklou dutinou (lumenem)

transportovat mizu (Bollhoner et al. 2012).

4

4. Fenologie tvorby dreva a jeji fizeni

4.1.Vztah tvorby dreva k vnéjsim faktortim

Aktivita kambia a rUst dreviny je ovlivnéna rlznymi vnéjsimi faktory. Kambium je vici
zménam velmi citlivé a na jejich pdsobeni reaguje zménou aktivity. Nékdy muze zcela prerusit
svoji aktivitu a pozdéji, za vhodnych podminek, ji znovu obnovit (Pallardy 2007). Podle rdznych
autorl se dulezitost faktor( lisi. Ukazuje se, Ze na severni polokouli je ve stfednich a vyssich
polohdch nejdudlezitéjsSim faktorem majicim vliv na rychlost xylogeneze teplota. Nicméné i
,chilling” (akumulace zapornych teplot — jarovizace), ,forcing” (akumulace kladnych teplot
presahujici urcitou prahovou hodnotu) a fotoperioda hraji v tomto procesu klicovou roli (Huang
et al. 2020)*. Podle Vaganova (2006) maji mnohé studie protichtdné vysledky, jelikoz nepocditaji

s plisobenim vice faktor( najednou.

4.1.1.Délka dne a dostupnost fotosynteticky aktivniho zareni

Zatimco klima a dostupnost vody ovliviuji xylogenezi pfimo, fotoperioda ma nepfimy

vliv pres fotosyntetické procesy (Vaganov et al. 2006). Stejné jako nedostatek vody, tak i



nedostatek fotosynteticky aktivniho zareni vede ke zpomaleni rlistu, a to az nékolikandsobné.
Zpomali se déleni bunék, jejich elongace a ovlivnéna je i jejich diferenciace. Strom je potom
malého vzristu a vytvari pouze omezené mnozstvi listl. Extrémni zastinéni mize vést nakonec
az kodumfreni dreviny. Pokud je vsak z okoli jedince v¢as odstranén zdroj stinu, typicky
v disledku néjaké disturbance, je dfevina schopnd znovu naplno vyuzit svého rlstového
potencidlu a dochazi k ndhlému a rapidnimu nardstu biomasy (viz obrazek ¢. 2) (Schweingruber
2007). Svételnd intenzita a délka dne ma pozitivni dopad také na semenacky. U druhu Picea
sitchensis vedlo navyseni délky dne z 12h na 18h ke vice neZ zdvojndsobeni tloustky stén i
pramérd lumenl u tracheji (Vaganov et al. 2006)*. Stromy boredlnich a temperatnich lest
vykazuji nejvétsi prirlst xylému kolem letniho slunovratu, tedy nejdelsiho dne v roce, nikoliv
béhem nejteplejsi ¢asti roku. Tato skutecnost poukazuje na dulezitost fotoperiody pfi tvorbé

dreva (Rossi et al. 2006b).

Obrdzek ¢. 2 — Pricny rfez kmene stromu. Tri starsi letokruhy vlevo od sipky vznikaly za zhorsenych svételnych podminek.
Letokruhy vpravo od Sipky vznikaly po zlepseni svételnych podminek. Upraveno podle (Schweingruber 2007).

Dostupnost fotosynteticky aktivniho zareni je zdvisld na propustnosti atmosféry.
Propustnost je ovlivnéna vulkanickymi erupcemi, které do atmosféry dodavaji velké mnozstvi
aerosolu, emisemi antropogenniho plvodu a oblaénosti. Snizeni propustnosti atmosféry
zpUsobené aerosoly nazyvame ,global dimming” (Stine a Huybers 2014; Stanhill a Cohen 2001).
Teoreticky je mozné rekonstruovat mnozstvi fotosynteticky aktivniho zafeni v minulosti, jelikoz
global dimming méni hustotu letokruhd (Stine a Huybers 2014).

Fotoperioda je viak tésné spjata s teplotou a je proto obtizné tyto dva faktory zkoumat
oddélené. Je znamo, Ze jarni narUst aktivity kambia a jeji podzimni pokles a nasledny zacatek
dormance je vyznamné ovlivnén fotoperiodou, nicméné také teplota, kterd s ménicim se
svétlem koreluje, hraje vtomto procesu klicovou roli. Ackoliv je relativné dobfe prozkouman
vliv fotoperiody na primdarni meristémy, je potieba dalsich studii, které by upresnily také vliv na

sekundarni rlst drevin (Huang et al. 2020).



4.1.2.Teplota

Teplota uruje dobu, kdy kambium zacina aktivovat, kdy naopak upada do dormantni
faze, a jakym zplsobem dochdzi ke st¥idan{ téchto fazi. Cim vétsi mira sezonality, tim vyrazné&jsi
rozdily mGzeme mezi obéma fazemi béhem roku pozorovat (Gricar et al. 2007; Oribe a Kubo
1997). Zvysujici se teplota je hlavnim faktorem zejména béhem jara, zatimco pres |éto produkce
koreluje spise s dostupnosti vody (Cabon et al. 2020).

Teplota se odviji od geografické polohy —se vzdalenosti od rovniku a s vy$si nadmoftskou
vySkou klesa. V takovych polohach je jarni pocatek aktivity kambia zpoZzdén oproti poloham
nizsich zemépisnych Sifek a nadmorskych vysek (Cabon et al. 2020; Jyske et al. 2014). Vyzkum
pusobeni teploty se doposud orientoval spiSe k mistim vysokych zemépisnych Sitek, kde se
predpoklada, Ze je teplota hlavni limitujici faktor xylogeneze (Vaganov et al. 2006).

Bylo experimentdlné dokazano, Ze lokalni zvyseni teploty stromu muze vést
k rychlejsSimu ndstupu aktivity kambia oproti stromdm bez umélého navyseni teploty. Naopak
prudky pokles teploty vede ke zkraceni aktivni faze kambia, sniZzeni délivosti kambialnich bunék,
zmenseni praméru tracheid, ztloustnuti bunécné stény tracheid a nastupu dormantni faze
kambia (Begum et al. 2018; Gricar et al. 2007).

V pfipadé velmi kratké vegetacéni sezdény, dané naptiklad prudkym ochlazenim v été,
vznika letokruh zvany ,light ring” (svétly letokruh). Vyznacuje se pouze tenkou vrstvou letniho
dreva o tloustce jedné nebo nékolika malo bunék. Strom je v téchto mistech slaby a nachylny
ke zlomu. light ring se vyuZiva jako signdl vulkanické aktivity pfi dendrochronologickych
vyzkumech (Filion et al. 1986).

Pokud zacne kambium aktivovat na jate pfilis brzy, mlze dochdzet k pomrznuti a
naslednému poskozeni celého stromu (Hadad et al. 2020). Pri prichodu velkého mrazu béhem
ranych fazi xylogeneze mohou burky zkolabovat a dat tak vzniknout poskozenému letokruhu
neboli ,frost ringu” (mrazovému letokruhu). (Schweingruber 2007). Frost rings a light rings
spolu ¢astecné koreluji, a to v letech velkych vulkanickych erupci, jelikoZ po vybuchu sopky

nastava obvykle ochlazeni klimatu (Filion et al. 1986).

4.1.3.Dostupnost vody

Voda je pro zivot a rlst stromu esencialni. Jeji nedostatek zpUsobuje to, Ze strom vytvari
tenci letokruhy s mensim podilem letniho dfeva. Nékteré stromy podstupujici stres

z nedostatku vody, mUzou mit pfirGst omezeny dokonce jen na par bunék jarniho dfeva a na



jednu bunku dfeva letniho. Tyto bunky, vzniklé za nepfiznivych podminek, jsou mensi velikosti,
nez bunky z obdobi dostatku (Vaganov et al. 2006). Experimentalné to ukazuje napfiklad Vieira
(2020). Skupiné stromU (Pinus pinaster) byla odeprena dostupnost vody v pudé od 59. do 274.
dne roku, ¢imz byly simulované predpovidané zmény srazek zptsobené globdlnim oteplovanim.
Oproti kontrolni skupiné stromU bez manipulace srazek produktivita kambia vyrazné klesla. A
ani pfi dodate¢nému zavlazeni v zafi nedoslo znovu k obnoveni kambialni aktivity.

V pripadé, Ze sucho trva pfilis dlouho, mize strom vytvorit tzv. falesné letokruhy. Strom
vystaveny suchu vytvofi tenkou vrstvu letniho dieva. Pozdéji béhem vegetacni sezdny, kdy se
navysi mnozstvi srazek, strom opét za¢ne produkovat jarni dfevo a dava vzniknout faleSnému
letokruhu (Copenheaver et al. 2006). Ten je také mozné nazyvat IADF (Inntra-annual density
fluctuation). IADF jsou obecné jevy, pfi kterych dochazi k anatomické zméné letokruhu oproti
,standartni podobé“ (viz kapitola 2.6). Tyto jevy jsou velmi ¢asté v oblasti mediteranu (Micco
et al. 2016). Pti znalosti SirSich okolnosti a spravné interpretaci je moziné vyuzit falesnych
letokruh( jako zdroje proxy dat pro klimatologické a dendrochronologické vyzkumy
(Copenheaver et al. 2006; Wimmer et al. 2000).

V tropech jsou vykyvy teplot podstatné mensi, a tak pfilis neovliviuji aktivitu kambia.
Ani délka dne se béhem roku témér neméni, a tak je i role fotoperiody témér zanedbatelna. Na
ddlezitosti nabyvaji jiné faktory, zejména dostupnost vody. Béhem obdobi sucha nastava
dormantni faze kambia a béhem obdobi destl kambium aktivuje. Nékteré stromy tak, i prestoze
to v tropech neni obvyklé, tvofi letokruhy. Tato skute¢nost se vsak lisSi mezi druhy a stanovisti

(Breitsprecher a Bethel 1990; Brienen et al. 2016).

4.1.4.Dostupnost Zivin

Vice nez polovina prvkd periodické tabulky byla nalezena v dfevinach. Ne vSechny jsou
ale pro rist dreviny nezbytné. Potfebné prvky vyssich koncentraci (>1,000 ppm) jsou dusik,
fosfor, draslik, vapnik, hof¢ik a sira. Tyto prvky jsou oznacovany jako makronutrienty. Prvky
potfebné v mensich koncentracich (<1,000 ppm) se nazyvaji mikronutrienty, nebo také stopové
prvky a jsou jimi Zelezo, mangan, zinek, méd, bor, molybden, chlor a nikl. Pokud je v lesnim
ekosystému nékterych Zivin nedostatek, nasledky byvaji spiSe chronické nez katastrofické a jsou
tedy na prvni pohled malo zifejmé (Pallardy 2007).

Pokud je stromu poskytnut dostatek vSech mikro i makronutrientl, mize vyrazné

navysit rocni prirasty xylému. Kalliokoski (2013) dodaval vybrané skupiné stromU (Picea abies)
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dostatek zivin a vysledkem u nich bylo prodlouzeni aktivni faze kambia o desitky procent (20 -
50 %) oproti stromim rostoucim bez zdsahu. Neovlivnilo to zacatek aktivity kambia, zato
pfechod do dormantni faze nastal vyrazné pozdéji. Dalsim dopadem bylo navySeni poctu
tracheid o zhruba 50 % a jejich narlst do Sitky o 11 %. Deficit jednoho prvku mlze mit mnoho
rdznych nasledkl a pokud neni dreviné véas dany prvek poskytnut, odumird. Kazdy prvek je
esencialni pro mnoho proces(, a proto nemuizeme prisuzovat jednomu prvku jednu konkrétni
funkci. Nicméné jsou procesy, pfi kterych jsou dané prvky potfeba vice neZ ostatni. Napfriklad
Zelezo, dusik a sira jsou nezbytné pro spravny pribéh fotosyntézy, zatimco vapnik a draslik hraji
primou roli v pribéhu xylogeneze (Pallardy 2007).

Vapnik navySuje miru déleni kambia a draslik pozitivné ovliviiuje zvétSovani novych
bunék xylému a celkovou velikost tracheji (viz obrdzek ¢. 3). Tato tvrzeni byla potvrzena
experimentem, kde topoly vystavené nedostatku vapniku nebo drasliku vykazovali Utlum

kambialni aktivity, mensi ro¢ni prirdst a mensi velikost tracheji (Fromm 2010).

+
. .
4 Nutrice
Zména koncentrace K* Zména koncentrace
v kambiu Ca?* v kambiu
Zména osmotického Bunééné déleni
potencidlu kambia
Buné&énd expanze Bunééna diferenciace
Sitka kambia, Sitka kambia,
velikost tracheji velikost tracheji
Formace dieva

Obrdzek ¢. 3 — Pusobeni drasliku (vlevo) a vdpniku (vpravo) na aktivitu kambia. Upraveno podle (Fromm 2010).
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4.2 Vnitrodruhova variabilita ve formovani dreva

4.2.1.Socialni postaveni a kompetice

Socialni postaveni stromU se déli podle Kraftovy stupnice z roku 1884 do péti hlavnich
skupin podle vysky od dominantnich (nejvétsich) po potlacené (nejmensi). Od socialniho
postaveni se pak odviji mira zastinéni jedince (Assmann 1970). O tom vice v kapitole 4.1.3.

Socidlni postaveni hraje zdsadni roli béhem Zivota stromu. Mimo jiné urcéuje, jakym
zpUsobem bude probihat xylogeneze. Rathgeber (2011) se snazil ve svém vyzkumu zafixovat co
nejvice proménnych (vék, klimatické podminky atd.), a tim eliminovat ovlivnéni vysledka.
Sousttedil se s na jedinou proménou a tou bylo dbh (diameter at breast height), kterym chtél
vystihnout jejich socidlni postaveni. Stromy (Abies alba) rozdélil do tfi skupin, a to na
dominantni skupinu s dbh 30-50 cm, potla¢enou skupinu s dbh 0-15 cm a stfedni skupinu s dbh
15-30 cm. Cilem vyzkumu bylo zjistit jakym zplsobem socidlni postaveni ovliviiuje xylogenezi.
Vysledkem bylo zjisténi, Ze stromy u dominantni skupiny mély prirlst xylému vice nez o tfetinu
veétsi, nez stromy stiedni skupiny a témér trikrat vétsi prirlist nez stromy potlacené skupiny, a
to ze dvou dlvodU. 1) Xylogeneze probihala u dominantni skupiny déle, priimérné o 19 dni
oproti stfedni skupiné a o 70 dni oproti potlacené skupiné. Délka xylogeneze korelovala
s vySkou stromu, pravdépodobné diky jejich lepsi pozici koruny vici brzkému jarnimu otepleni.
2) Xylogeneze probihala u dominantni skupiny az dvakrat rychleji nez u stfedni skupiny a vice
nez trikrat rychleji u potlacené skupiny. Zde méla vliv velikost koruny, kterd srychlosti
xylogeneze korelovala. Rozdil v Sifce letokruht byl ze 75 % zpUsoben rychlosti a z 25 % délkou
xylogeneze. Tento vyzkum dobre zndzornuje dllezitost socialniho postaveni stromu.

Se socialnim postavenim souvisi také kompetice, ktera je definovana jako boj jedinct o
néjaky omezeny zdroj. Tim nemusi byt pouze svétlo zmifiované vyse, ale také voda ¢i Ziviny,
které jsou rovnéz velmi dulezitym faktorem pro rlst stromu (Bugmann 2001). Pfi velkém
mnozstvi strom{ na omezeném prostoru mira kompetice stoupd a stromy rostou vyrazné

pomaleji. Vzdalenost a velikost stromd ma tedy zasadni vliv na xylogenezi (Das 2012).

4.2.2.Vék
Vék je velmi dulezitou charakteristikou kazdého stromu. Ovliviiuje, jak citlivé budou
stromy reagovat na zmény podminek prostfedi. Stafi stromu urcuje naptiklad to, jak zmény
teploty plsobi na zacatek aktivity kambia. Mladsi jedinci pti jarnim otepleni reaguji rychleji a

jejich produkce xylému zacinad podstatné driv nez u jedincl starsich (Zeng et al. 2018). Prechod
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do dormance nastava u starsich stromu dfive a jejich xylogeneze je pomalejsi. Starsi jedinci maji
tim padem na pricném rezu mensi ro¢ni prirlst xylému nez jedinci mladsi, presto je celkova
produkce xylému u starsich jedinct vétsi, a to diky rozlehlejsi plose aktivniho kambia (Rossi et
al. 2008). Mladsimu stromu k nastartovani aktivity kambia staci nizsi teplota plsobici po kratsi
dobu, zatimco starsi jedinec potfebuje teploty vyssi a pdsobici déle. Begum (2010) porovnala
aktivitu kambia u 55 a 80 let starych strom0 (Cryptomeria japonica). 80 let stary strom
potreboval k zahdjeni aktivity kambia o stupen vyssi teplotu (11 stupnd celsia) a jeji pdsobeni o
dva dny déle (28 dni) nez strom stary 55 let. Stafi stromu (Picea abies) vsak nema vliv na dobu,
kdy je kambium béhem roku nejaktivnéjsi (Hacurova et al. 2020).

Xylogeneze tedy probiha u rlizné starych strom( odlisné. Neni vSak zcela jasné, jestli je
rozdil zplsoben vékem nebo velikosti strom, jelikoz starsi stromy jsou zpravidla vétsi (Rossi et

al. 2008).

4.2.3. Semenné roky

Tvorbu dreva ovliviiuje také to, v jakém roce z hlediska produkce generativnich organd
se strom nachazi. U stromu se totiz v prlbéhu let méni jeho rozmnozovaci potencidl. Jednou za
nékolik let (frekvence zavisi na druhu stromu) nastava tzv. semenny rok (,mast year”), kdy dojde
k rapidnimu a synchronnimu navyseni produkce semen, Sisek Ci jinych generativnich organd
oproti predchazejicim sezéonam (The Editors of Encyclopaedia Britannica 2012). Stromy
vytvarejici oproti ostatnim jedincim az nékolikandasobné vétsi mnozstvi generativnich organu
se nazyvaji ,superproducers”. BEhem semennych let je radialni rlst téchto superproducers
negativné ovlivnén jejich masivni produkci SiSek. Ostatni stromy béhem semennych let
prokazuji mensi radidlni narlst pouze za pritomnosti nizkych teplot béhem léta.
Superproducers jsou na tato studena léta béhem semennych let obzvlasté citlivi (Hacket-Pain

et al. 2019; Selas et al. 2002).

4.2.4.Ekotyp
Stromy se v rdmci jednoho druhu pfizpUsobily riznym podminkam svych stanovist, a tak
vytvofili druhovou podjednotku zvanou ekotyp. Jednotlivé ekotypy maji pribéh xylogeneze a
jinych fyziologickych procesu pfizplsobeny svym podminkam (Vaartaja 1959). Nékteré ekotypy
(Picea abies) na zdkladé fotoperiody zastavuji aktivitu kambia dfive nez ekotypy z teplejsich
oblasti a to pravdépodobné proto, aby se vyhnuly pomrznuti pfi prvnich podzimnich mrazech

(Heide 1974). Podle Nechity et.al (2017) vytvorilo Karpatské pohofi bioklimatickou bariéru.
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Populace strom( na obou stranach (severozapadni a jihovychodni) reaguji odliSné na zmény
teploty a dostupnost vody. Pro skupinu na severozapadni strané je limitujicim faktorem
dostupnost vody na zacatku léta. Stromy na druhé strané bariéry jsou ovlivnény zejména

teplotami zimy a ¢asného jara.

4.2.5.Reakéni drevo

Podoba letokruhl se také méni podle toho, zda strom roste v ndklonu. Stava se tak
napfiklad pokud strom roste ve svahu nebo je vychylen plsobenim vétru. V takovych
podminkach se strom snazi vyrovnat naklon kmene asymetrickou produkci reakéniho dreva. To
se od normalniho dreva lisi svou anatomickou stavbou. Tlakové dfevo (,,compression wood”) je
reakénim drevem jehli¢natych stromd, které se tvori na spodni strané kmene. Tlakové drevo je
dobfe pozorovatelné pouhym okem a ma oproti standartnimu dfevu velké mnoZstvi ligninu a
malé mnozstvi celuldzy. Reakénim dfevem listnatych strom( je tahové drevo (,tension wood®),
které se tvofi na vrchni strané kmene a svou kontrakci narovnava kmen. Tahové dfevo je chudé

na lignin a je mozné ho odlisit pouze pod mikroskopem (Westing 1965).

5. Xylogeneze a globalni oteplovani

Globalni oteplovani riznym zplsobem ovliviiuje xylogenezi a lesni ekosystémy na celém
sveété. Vyjimkami nejsou ani lokality, kde dostupnost vody nebyla doposud limitujicim faktorem
xylogeneze. Poskozenilesu a jejich schopnosti xylogeneze mohou byt zplsobeny dlouhodobymi
klimatickymi jevy (napfiklad suchem nebo vysokymi teplotami) ¢i kratkodobymi klimatickymi

jevy (napriklad ledovymi boufemi nebo hurikany) (Allen et al. 2010).

5.1.PUsobeni globalniho oteplovani na xylogenezi

Celkové navyseni teploty a castéjsi a delsi obdobi sucha zpUsobené globalnim
oteplovanim maiji za nasledek zvySenou mortalitu stromU (Allen et al. 2010). Sucho zkracuje
dobu aktivity kambia a sniZuje tak produkci dfeva a schopnost dfeviny ukladat uhlik. Tento
problém je zvlasté patrny v semi-aridnich oblastech (napfiklad v mediteranu), kde je voda
limitujicim faktorem rUstu (Vieira et al. 2020). Stejné je tomu v Asii, kde v semi-aridnich
oblastech stromy vlivem nedostatku srazek zpomaluji riist dfeva a dochazi zde i k navysenti jejich
mortality. Nedostatek vody je navic umocnén lokalnim zvySenim teploty, které zvySuje narok

na odparenou vodu stromem (Liu et al. 2013).
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Probihajici klimaticka zména pfinasi dfivéjsi konec zimniho obdobi a tim i brzky nastup
jara a dd se tedy oclekavat, Ze ukonceni dormantni faze a zacatek xylogeneze bude
s oteplovanim probihat dfive (Begum et al. 2018). Tim se prodlouzi vegetacni sezéna stromu, a
tedy i doba, kdy je kambium aktivni. Samotné otepleni by tedy mohlo vést k vétsi produkci
xylému v oblastech, kde je teplota limitujicim faktorem. Toto tvrzeni podporuje Jyskeho (2014)
vyzkum, kde se stromy v boredlnich lesich, kde je vody dostatek, adaptovaly na brzké zacatky
jarniho otepleni dfivéjsi produkci tracheji a prodlouzenim xylogeneze. Tento jev vSak nemusi
byt vzidy zadouci, jelikoz brzy z jara, kdy je teplota jesté nestald, mize mit za nasledek pomrznuti
stromu a vytvoreni poskozeného letokruhu zvaného frost ring (viz 4.1.2).

Globalni oteplovani zplsobuje také zmény v intenzité a frekvenci extrémnich vykyvu
polasi. Cim dal tim asté&ji se vyskytuji jevy jako ledové boufe, hurikdny, povodné a poZary a
pusobi Skody neboli disturbance na drevinach. Pokud nezpUsobi okamzity ihyn, zméni alespon
pribéh xylogeneze, a to Umérné k rozsahu poskozeni (IPCC 2014; Schweingruber 2007).

Zaroven vsak les hraje vyznamnou roli ve vyvoji klimatu. Lesni ekosystém ma nizsi albedo
(odrazivost) nez vétSina ostatnich ekosystém(. Pohlcuje tedy vice slunecniho zédfeni nez
napriklad travnaté plochy. Velikost albeda zavisi na mnoZstvi proménnych jako jsou typ lesa,
zasnézeni ¢i mira olisténi (Betts a Ball 1997; Culf et al. 1995). | pres nizké albedo, respektive
vétsi mnozstvi pohlceného tepla, lesy ve vysledku zemsky povrch ochlazuji, a to zejména kvl
vysoké mife evapotranspirace. Nehledé na dalsi ochlazovaci funkce lesa, jako je tvorba srazek

¢i zadrzovani vody v krajiné (Liu et al. 2018; Sheil a Murdiyarso 2009).

5.2.Uklddani uhliku do dreva

Uhlikova sekvestrace neboli ukladani uhliku ve stabilni formé do pevnych struktur, je
pfirozeny proces, ktery probiha béhem fotosyntézy a nasledné xylogeneze. Lesy tak zpomaluji
rdst koncentrace oxidu uhli¢itého v atmosfére, jednoho z hlavnich sklenikovych plyn(, a tim
zpomaluji i globalni oteplovani (Harmon 2001; Pan et al. 2011). Odhaduje se, Ze lesy za rok ulozi
2.4 petagramu uhliku. To je zhruba 160 milion( plejtvakd obrovskych. Z toho tropické lesy ulozi
zhruba polovinu tohoto uhliku, temperatni lesy okolo 30 % a borealni lesy 20 %. To je
zpUsobeno hlavné jejich mnozstvim biomasy na plochu, celkovou plochou a délkou vegetacni
sezony. Nicméné odhadovani ulozeného uhliku do lesnich ekosystém je komplikovany proces,
zvlasté v tropickych oblastech, kde je odhad ztizeny odlesfiovanim, jehoZ nasledkem je velké

mnoZzstvi emisi (Bonan 2008; Pan et al. 2011).
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Ukladani uhliku ziskaného z atmosféry pomoci fotosyntézy neprobihd béhem
xylogeneze rovnomérné. Maximum zabudovani uhliku je opoZzdéno nékdy i pfes mésic za
maximem radidlniho pfirlstu (viz obrazek ¢. 4). Hlavnim sinkem neboli Ulozistém uhliku ve
drevé je sekundarni bunécéna sténa. Uhlik se do ni nejvice uklada béhem jejiho tloustnuti a
nasledné impregnace ligninem. Prodleva mezi zvétSenim nové buriky xylému a zabudovanim
uhliku je ddna navaznosti téchto procesu. Ihned po vzniku se totiz zacind nova burka xylému
zvétSovat a teprve burika své finalni velkosti mUze zacit budovat sekundarni bunéénou sténu.
Pri 90 % Sitky ro¢niho pfirdstu je celkové mnozstvi zabudovaného uhliku do bunéénych stén

zhruba na 70 % svého ro¢niho maxima (Cuny et al. 2015).
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5.3.Modely tvorby dreva

Abychom mohli pfedpovidat, jak globdlni oteplovani ovlivni chovani strom( a lesnich
ekosystému, je nezbytné znat co nejlépe fenologii tvorby dieva. Na zdkladé téchto znalosti se
pak daji vytvaret ekofyziologické modely s vyssi presnosti vysledkd (Delpierre et al. 2019). Pro
dalsi zpresnéni vysledkd je potfeba co nejvétsi mnozstvi dendrochronologickych dat, ziskanych
dlouhodobym pozorovanim (Medvigy et al. 2009; Vaganov et al. 2006).

Drive se v modelech pocitalo stim, Ze schopnost rostliny ukladat uhlik je ,source
limited” (limitovana zdrojem). lJinymi slovy mnozstvim dostupného uhliku ziskaného
fotosyntézou. Ukazuje se vsak, Ze mnohem dulezitéjsi limitaci je zpomaleni rlistu pdsobenim
environmentalnich faktord. Mnozstvi zabudovaného uhliku tedy neni pouze ,source limited”
ale také ,sink limited” (limitovano Ulozistém) (Fatichi et al. 2014).

Existuje mnoho modeld, které simuluji tvorbu dreva a alokaci uhliku v rlznych
podminkdch. Pocita se v nich s velkym mnozstvim faktord, napfiklad s teplotou, Uhrnem srazek,
dostupnosti vody v pidé, dostupnosti fotosynteticky aktivniho zareni, hloubkou korenového
systému nebo listovou plochou stromu. Napfiklad model Vaganov — Shashkin, ktery simuluje
sezonni rlst a formaci letokruhl, pocitd s tfemi proménnymi — svétlem, teplem a srazkami.
Vysledkem je sezénni produkce bunék a jejich velikost (Medvigy et al. 2009; Vaganov et al.
2006).

Takové modely poskytuji uzite¢na data i pro takzvané ESMs (,Earth system models”)
modely, které simuluji fyzické, chemické a biologické procesy ovliviujici zemské klima. ESMs
jsou dulezité také z ddvodu jejich schopnosti predpovidat dopady zmén klimatu na spole¢nost.

Predpovidaji napriklad dostupnost vody, bohatost zni nebo riziko pozar (Bonan a Doney 2018).

6. Nejistoty v metodice vyzkumu tvorby dreva

Béhem psani této prace jsem narazil na radu problém0 v metodice sbéru dat. Prvnim
problémem je poskozovani strom( vyvrtavanim vzork( dreva Presslerovym pfrirlstkovym
nebozezem. Rozsah tohoto poskozeni se Umérné zvétsuje, ¢im je strom mensi, a mze tak
dochazek k ovlivnéni vysledk( (Helliwell 2007; Maeglin 1979). Pressler(v pfrirlstkovy nebozez
se vSak pouZiva pouze pfi odbéru vzorku zahrnujiciho i ty nejstarsi letokruhy, tedy v pfipadé

potfeby urceni kompletni dendrochronologie stromu. Pro zkoumani aktivity kambia obvykle
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staci pouze maly vzorek materidlu, ktery je odebran nastrojem zvanym Trephor. Vzorek se
nazyva ,microcore”, je to zhruba 2cm dlouhy vélec o prliméru 1mm (Rossi et al. 2006a).

Dal$i metodou, kterd se pro studium xylogeneze vyuzivd, je méreni radidlniho ristu
pomoci dendrometr(. | zde dochazi k chybdm v méreni. Je totiz zfejmé, ze kmen se muze
radialné rozsifit nasatim vody, a to bez toho, aby fakticky rostl. Pfi vyhodnocovani dat je tedy
(Chan et al. 2016; Mencuccini et al. 2017).

Problematické muze byt také méreni dbh. Pfi premérovani obvodovou paskou po
nékolika letech se mlze stat, ze dojde v ramci kmene k posunu mista méreni. To mlze mit za
nasledek vyraznou odchylku od pfedchozich dat. Laserové méfeni by mohlo byt feSenim, to
vsak pouze v lesich kde spodni vétvé nesahaji pfilis nizko (Tansey et al. 2009). Pro méreni dbh
a praci s dendrometry nastdva jesté jeden spolecny problém, a tim jsou zmény povrchu stromu.
V misté méreni se mlze vyskytnout anomalie, které ovlivni vysledky (Drew a Downes 2009;
Hamilton 1975).

Dal$im znacnym problémem je variabilita. Na svété je velké mnozstvi druh( a poddruhd,
stromU a kerd, ty se navic vyskytuji v celé $kdle ekologickych podminek. Tim padem je obtizné
nebo nemoziné prohlasit vysledky jedné studie jako univerzalni pro vSechny dfeviny.

Velké mnozstvi faktord, které ovliviuji xylogenezi, je také prekazkou vyzkumu. Izolace
jednoho faktoru je velmi komplikovana a je témér nemozné studovat pUsobeni faktord bez
vzajemného ovlivnéni (Vaganov et al. 2006).

Mira pozndani neni konzistentni a ¢asto nedostate¢nd pro presné chapani dynamiky
xylogeneze. To plati i pro sekvestraci uhliku lesnimi ekosystémy. Pfi psani prace jsem dosel
k ndzoru, Ze rozsah vyzkumu je nejvétsi u jehlicnatych stromU( severni polokoule. To je také
jednim z dlvod(, proc jsem se v praci zaméril na temperatni a boredlnilesy. Je nutné uskutecnit
jesté radu vyzkum pro ziskani kompletnéjsiho prehledu a odpovédi na aktudlni otazky. Jakym
zpUsobem budou dfeviny reagovat na zménu klimatu v budoucnosti? Jak bude ovlivnéna

sekvestrace uhliku? (Bonan a Doney 2018).
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7. Zavér

Xylogeneze je fizena fadou faktor(, z nichz nejddlezitéjsi jsou dostupnost fotosynteticky
aktivniho zareni, teplota a dostupnost vody. V rlznych geografickych oblastech se stava
limitujicim jiny z faktor(. V chladnych oblastech temperatnich a boredlnich lesd je xylogeneze
limitovana predevsim teplotou a dostupnosti svétla. Kambium zde ma pouze omezenou dobu,
kdy jsou teploty i svételné podminky optimalni pro jeho aktivitu. Naopak v tropickych oblastech
¢i v oblastech mediteranu, kde je dostatecné vysoka teplota po cely rok, se stava limitujicim
faktorem dostupnost vody. Nedostatek vody zde zplsobuje zpomaleni ¢i Uplné zastaveni
prirlstu dfeva. Nicméné i v téchto oblastech, kde je béhem roku svétla dostatek, se svétlo
v urcitych pripadech muze stat limitujici. Jedinci rostouci v bezprostfedni blizkosti si navzajem
stini a o svétlo kompetuji, coz zvyhodnuje ty stromy, které se jako prvni dostanou do
korunového patra. Jedinci, ktefi zUstali v zastinu, pfirGstaji obvykle jen velmi pomalu, nékdy
nedostatek svétla zplsobi az jejich Uhyn. Kromé vnéjsich faktorl ma tedy také vnitrodruhova
variabilita zasadni vliv na prlibéh xylogeneze. Ve své praci jsem shrnul, jakym zplsobem tyto
faktory xylogenezi ovliviuji v rdznych ekologickych podminkach. Nastinil jsem také, jak se jejich
vliv bude ménit s ménicim se klimatem.

Xylogeneze drevin se ukazuje jako stdle dulezitéjsi proces, a to zejména diky schopnosti
ukladat atmosféricky uhlik do pevné formy, ¢imz dochazi ke zpomaleni globalniho oteplovani.
Ménici se klima ma vsak na xylogenezi negativni vliva vyznamné omezuje aktivitu kambia. Lesni
ekosystémy jsou proto klicové pro vyvoj klimatu na Zemi a nasim velkym zdjmem by mélo byt

co nejhlubsi porozumeéni jejich fungovani.
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