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Abstrakt

Dokézeme z priméru stromu na zaklad¢ dostupnych alometrickych modelt odvodit
jeho vysku ¢i biomasu jeho listovi? A jaky vliv ma na tyto vztahy prostfedi, ve kterém strom
roste? Existuje ,,idedlni strom“? Témto a podobnym otdzkam jsem se vénoval pfi zkoumani
75 jedinct Betula spp. na 25 lokalitaich rozesetych na latitudindlnim gradientu (pfevazné
ve Svédsku). Mnoho praci vénujicich se snaze o odpovédi na zminéné otazky uvaZuje
v myslenkovém ramci metabolické teorie. Skalovaci modely postuluji pro vztah mezi
pramérem a vyskou stromu Skalovaci koeficient (sklon regresni piimky na log-log skale)
B=2/3, jiné B =2 az 3. Pro vztah mezi primérem a biomasou listovi stromu nachizime
v literatuie = 2. Testoval jsem, zda tyto modely opravdu jsou validni, a to i ve vztahu
k prostfedi, ve kterém stromy rostou. Teoretické hodnoty Skalovacich koeficientd se mi
nepodafilo potvrdit. Skalovaci vztah tykajici se vysky stromu se ukazal na prostfedi byti
citlivejsi nez Skélovaci vztah tykajici se biomasy listovi. A objevil jsem, ze Skdlovaci koeficient
je zfejmé zavisly na vySce méfeni pruméru stromu. Moje prace tedy zduraznuje variabilitu

alometrie u stromu a nabizi smér pro jeji dalsi vyzkum.
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Abstract

Based on relevant allometric models can we predict a height of a tree or standing leaf
biomass of the tree from a diameter of the tree? How does environment surrounding the tree
influence such relationships? Does an ,,ideal tree* exist? I have been exploring these and also
other questions using 75 Betula spp. trees on 25 sites of a latitudinal gradient (mostly in
Sweden). There is a lot of studies trying to adress similar questions by working in a framework
of metabolic theory of ecology. Considering diameter-height relationship scaling models
predict a scaling coefficient (slope of a regression line on log-log scale) B = 2/3, others
B =2 to 3. For diameter-standing leaf biomass relationship I found in literature f = 2. I have
tested whether these models are valid even in their relationship to the tree environment. I have
not confirmed the theoretical values of scaling coefficients. I have shown that the diameter-
height relationship is more sensitive to environmental impact than the diameter-standing leaf
biomass relationship. And I found that apparently the scaling coefficient is dependent on the
height of measuring of the tree diameter. My study emphasises the variability of tree allometry

and offers a direction for future research.
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1. Uvod

Jiz po staleti jsou lid¢ fascinovani zivou ptirodou. Jednim z lakavych smért badani o ni
je hledani toho, zda je ve tvaru, ristu a struktufe organismll né¢jaké pravidelnost odvoditelna
z jednoduchych zakladnich axiomu (zptisobu matematického ¢i fyzikalniho) jinak feceno first
principles. Fyzika a matematika to maji s univerzalnimi zakony zfejmé snazsi nez biologie,
u které se samotna zivost jejiho predmétu zajmu odmitd nechat spoutat do jakékoliv formule.
A presto ¢lovéka néjak neustale 1ldka onu zivou matérii jednoduse a zaroven ve svém celku
vystihnout (mozna doufaje, ze skrze porozuméni prvotnim principiim, porozumi nakonec
vSemu), a tak existuji teorie, jako je teorie metabolicka (West et al., 1997; rozpracovano ale
jesté vice v dalSich letech), které se o jakousi biologickou teorii ,,vSeho* velmi elegantné
pokusily. Vyzkumnici se snazili o vysvétleni znamého Kleiberova zékona (Kleiber, 1932),
ktery iika, ze P ~ M¥, kde P je rychlost metabolismu a M hmotnost organismu.
Spolupracovnici Geoffrey B. West, James H. Brown a Brian J. Enquist, ke kterym se pozdé&ji
pridali dalsi, odvozovali Kleiberovu rovnici z fraktalni povahy rozvodnych siti v organismech,
jejich  snahy  svlj  metabolismus  optimalizovat  pravé  skrze  optimalizaci
matematické/geometrické struktury onéch rozvodnych siti (West et al., 1997). Vedle
Kleiberova zakona postulovali mnoho dalSich Skdlovacich wvztahti, které s rychlosti
metabolismu souviseji, a svou teorii ve ¢lancich z roku 2009 (West et al., 2009; Enquist et al.,
2009) vztahli i na celé komplexni zivé systémy — lesy stabilni z hlediska demografického
1 z hlediska dostupnosti zdroji. Celou jejich praci jakoby pronikala myslenka, Ze 1ze z povahy,
struktury, tvaru malych, ale zakladnich ¢asti usuzovat na povahu, strukturu, vlastnosti, tvar
velkych celki, néco jako ,,fraktalita®, sobépodobnost na vice Grovnich. Skoro bychom si mohli
predstavovat, ze pfirodou pronikd pfes vSechny Skély né&jakéd jedna opakujici se patrnost
(pattern). V tom je krésa, elegance, jednoduchost a asi i sviidnost metabolické teorie a jejich
aplikaci. Prace veénované lesim byly v ceském kontextu popularizovany prof. Davidem
Storchem jako teorie idealniho lesa, odkud uz byl kviili mé fascinaci metabolickou teorii kriicek
k pouziti pojmu ,,idedlni strom*. Nez se v§ak zatneme zabyvat samotnymi ,,idealnimi stromy*,
prijméte jesté trochu obecnosti. McMahon (1973) ve svém c¢lanku Size and Shape in Biology
cituje pana Thompsona (1917) a jeho slavnou knihu On Growth and Form, kterd se vénuje
nécemu jako ,,véde o tvaru®. Sam McMahon (1973) pékné piSe v zavéru své studie, Ze tato véda
se pta, jak pfesné jsou organismy rozdilné a rozmanité, a zaroven podobné ¢i stejné. To ,,stejné*
¢1 ,,podobné®, co hledam ja ve své praci, je podobnost ¢i stabilita matematického vztahu mezi

primérem a vyskou u stromu (a jak se li§i tento vztah, kdyZ métime primér v rtiznych vySkach)



a také podobnost nebo stabilitu vztahu mezi primérem stromu a parametry koruny stromu.
Zkoumam to na modelovém systému latitudinalniho gradientu Betula spp. (mix Betula pendula

a Betula pubescens) ve Svédsku.

1.1. Hypotézy

V prvni kategorii hypotéz, kterd se vénuje vztahu mezi primerem a vyskou stromu, na-

chédzime tyto hypotézy (pro lepsi pochopeni viz Obrazek 1):

Hypotéza "Skalovaci koeficient - vySky': Mezi primérem a vySkou stromu je mocninna za-

vislost o exponentu = 2/3, podle jinych modeli B =2 az 3.

Hypotéza ,,vySky - prostiedi“: Existuje universalni vztah mezi primérem a vyskou stromu

nezéavisly na parametrech okolniho prostiedi.

Hypotéza ,,aditivni intercept*“: Existuje universalni vztah mezi primérem a vyskou stromu
nezavisly na parametrech okolniho prostfedi a na vySce méfeni obvodu (priméru) kmene.

V druhé kategorii hypotéz, kterd se vénuje vztahu mezi primérem a biomasou listovi stromu,
nachdzime tyto hypotézy:

Hypotéza "Skalovaci koeficient - koruny": Mezi primérem a biomasou listovi stromu je
mocninnd zavislost o exponentu 3 = 2.

766.

Hypotézy ,, koruny - prostiredi“: Existuje universalni vztah mezi primérem a biomasou listovi
stromu nezavisly na parametrech okolniho prostredi.



Obrdzek 1 Obrdzek vztaht mezi nasimi proménnymi z prvni kategorie hypotéz, zajima nds predevsim vztah mezi P a vztahem
D a V, kde P je prostredi, ve kterém strom roste, D je priimér stromu a V je vyska stromu

1.2. Teorie a jeji testovani

1.2.1.  Teorie k hypotézdm tykajicim se vztahu mezi primérem a

vyskou stromu
Intuitivné ¢loveéka napadne, kdyz se divd na stromy, Ze primér stromu v dané vySce
néjak také vyjadiuje jeho vySku a naopak vyska primér. Ve své praci se vénuji primarné
rozpracovavani kvantifikace této intuice. A nejde jen o intuici, tyto vztahy popisuje vice
alometrickych modelt (viz kapitoly 1.2.1.1., 1.2.1.2. a 1.2.1.3.) a rozsahla lesnicka literatura
(viz kapitolu 1.2.2.). Zkoumam hlavné to, jaky vztah mezi primérem a vyskou stromd je, a jak

se méni v zdvislosti na prostfedi, ve kterém strom roste (viz Obrazek 1).

Za predpokladu, ze stromy optimalizuji svij design v daném prostiedi, bychom mohli
oc¢ekavat predikovatelné trendy podél riznych environmentalnich gradientdi a také
mezikontinentalni podobnosti ve stavbé stromil navzdory floristickym rozdilim (ekologicka
konvergence). Zaroven jsou stavebni vlastnosti stromtll také castecné geneticky podminéné a
stromova alometrie (vztah mezi primérem a vyskou) je variabilni mezi rliznymi druhy a
ve spojeni s riznymi funkénimi vlastnostmi (Bohlman & O’Brien, 2006; Van Gelder et al.,

2006).



Tento vztah se obycejné nezkouma jako pomér, ale ob¢€ veliCiny se logaritmuji, nacez
se zkouma sklon regresni piimky prolozené onou logaritmicky transformovanou zavislosti.
Sklon regresni pfimky nazyvame Skalovaci koeficient. Ve chvili, kdy by vztah mezi
netransformovanym pramérem a vySkou byl linearni, nazyvali bychom takovy vztah
isometricky (z fec. isos — stejny, viz URL1), zatimco, pokud linearni neni, a vyska skaluje
s prumérem na n¢jaky exponent jiny nez jedna, jde o vztah alometricky (alo- z feckého ,,allos*
znamena ,,jiny*, a metrie z feckého ,,metron* znamena ,,méteni* (viz URL1)). Jinak feCeno
alometricky rtst je takovy, ve kterém se nezachovavaji proporce. Obecnéji se tedy da fici, ze
u stromt vidime alometricky ¢i také disproporéni rist — vyska nepiibyva s primérem piimo
umérné (isometricky, proporéné), ale nachazime tam mocninnou zavislost (napt. Hulshof et al.,
2015). A v sirSim pojeti se disciplina zvana alometrie zabyva studiem velikosti organismil a
v§im, co s ni souvisi (Niklas, 2004). Jaky vSak je sklon linedrni zévislosti mezi logaritmem
praméru a logaritmem vysky? Jinymi slovy jaky je Skalovaci koeficient? A je néjak univerzalni,

anebo je druhove a v zavislosti na prostiedi specificky? Na feseni této otazky dosud neni shoda.

1.2.1.1. Model mechanicky

Ziejm¢ nejcastejSi uvadénou hodnotou Skdlovaciho koeficientu povazovaného
za viceméng univerzalni jsou 2/3 (McMahon, 1973; Niklas & Spatz, 2004). V obou citovanych
¢lancich se ale vyrazné lisi zptisob odvozeni tohoto koeficientu. McMahon (1973) se zabyva
otazkou, pro¢ organismy jsou takové, jaké jsou, pravé ve smyslu velikosti a tvaru, védou
o formé, tka, Ze ackoliv nelze vétSinou biologické zakonitosti odvodit jednoduse z fyzikalnich
zakonti neboli first principles, Kleiberiiv zakon (P ~ M*#, viz vyse) by mohl byt vyjimkou.
Klicova je pro né€j myslenka, Ze organismy musi byt vystavény tak, aby unesly svou vlastni
hmotnost — nepodlamovaly se pod ni. Pokud je pomér vysky a priméru u valce vétsi nez 25,
coz neplati pro skoro Zadné stromy, pak tomuto valci hrozi tzv. elastické podlamovani/lamani.

Aby k nému nedochézelo, maximalni kritickou délku valce, tj. pfiblizn¢ stromu, lze stanovit

1
- 2
jako H, = C ag ds, kde p je hustota a E elasticky modulus materialu, C je numericka
p

Vv otw

rozprostteme po celém valci nebo ¢i ho udélame duty. Toto je autorova aplikace tzv. Euler-
Greenhillovy rovnice. Je zajimavé, Zze McMahon (1973) posléze odvozuje stejny vztah i
pro primér a délku vétvi. Stromy bychom tedy podle n€j mohly ,.celé pokryt“ timto

dvoutfetinovym pravidlem. Jeho model stromu jako valce pozdéji v literatufe najdeme jako



model mechanicky, jinde také jako model pruzné nestalosti (elastic instability, Dean & Long,

1986).

Déle McMahon (1973) testuje svlij matematicky odvozeny vztah na datech z jedné
americké lesnické databaze, pticemz se ukazalo, ze zadny ze stromi kritické vySky nedosahl.
Pokud zkoumame graf tzv. ,,od oka“ (autor regresi neprovedl), mizeme dojit k zavéru, ze
datovy oblak je s pfimkou kritické vysky docela dobie rovnobézny, coz by mohlo znamenat, ze
hodnota Skélovaciho koeficientu 2/3 plati a Ze jde pouze o to, jaky je intercept. McMahon
(1973) to intepretuje tak, ze kriticka vyska, tak jak ji sdm odvodil, je skutecné pro stromy

limitujici, a to je i jeho hlavni zavér, alespon co se stromu tyce.

1.2.1.2. Model ristové-hydraulicky

Oproti mechanickému modelu stromu postavili vyzkumnici Niklas & Spatz (2004) své
rustové-hydraulické pojeti. Jejich rovnice se mnoho nelisi od Eulerovo-Greenhillovy rovnice,
pouze je kalibrovana tzv. alometrickymi konstantami, coz zpusobuje, ze jeji vysledky 1épe
odpovidaji empirickym datim. Hlavni pfinos ¢lanku spocivd v novém zpiisobu odvozeni
alometrického Skalovaciho vztahu. Vychéazi ze dvou empirickych pozorovani. (1) ro¢ni
ptirtistek suché biomasy na rostlinu je pfimo umeérny (zavisi isometricky na) hmotnosti suché
biomasy listl. (2) tento ro¢ni pfirtstek suché biomasy zarovei je ptimo umérny celkové télesné
hmotnosti umocnéné na % (Niklas & Enquist, 2001). V dal§im kroku je odvozeni opfeno o néco
podobného pravidlu da Vinciho, totiz o pfedpoklad (podle autorli vychazejici z tzv. first
principles, na které radi odkazovali 1 autofi metabolické teorie), Ze mnozstvi vody absorbované
koteny za jednotku ¢asu musi byt konstantni. Z tohoto ptedpokladu (je otazka, jestli je spravny)
vyzkumnici vyvozuji, Ze sucha biomasa listi by méla byt ptimo imérna hydraulicky funkénimu
prifezu kmene a kofenti. Pro dalsi (podrobnéjsi) postup odvozovani vizte ¢lanek Niklas & Spatz
(2004). Vystupem je (s upravenou notaci) vztah H = ksD?/3 — k¢, kde H je vyska, D je
primér a ks a k¢ jsou alometrické konstanty. Kromé teoretické prace v této studii najdeme
empirické srovnani rovnice FEuler-Greenhillovy se vztahem postulovanym autory

na konkrétnich datech.

1.2.1.3. Model trvalého naméhani
DalSim teoretickym modelem stromové alometrie je tzv. model trvalého naméhani

(constant-stress model). Podle K. Metzgera (cit. dle Dean & Long, 1986) se velikost kmene



méni tak, aby ohybové napéti zplisobené vétrem ziistalo konstantni. Cely model je zalozen

na ohybovém vzorci pro konzolové nosniky.
Po delsim odvozovani vypada vysledny vztah takto:

D « (A . L)% kde L je pomér délky ku vySce pakového ramene pro D, D je primér
kmene, A4 je plocha listovi nad D a o =(0.33 — 0.50).

Po prevedeni L na levou stranu rovnice vypada vztah takto:
L o< DV9/A.

Po dosazeni za a tedy vidime, Ze Skalovaci koeficient podle tohoto modelu ma hodnotu

B=2az3.

1.2.2. Empiricky vyzkum hypotéz tykajicich se vztahu mezi

pramérem a vySkou stromu

Hulshof et al. (2015) zkoumali variabilitu ve vztahu mezi primérem a vyskou stromi
v zé&vislosti na prostfedi (pfedevsim klimatu) a fylogenetickych ¢i funkénich skupinéch,
do kterych strom patii. Pracovali s daty zamerické lesnické databaze (United States
Department of Agriculture Forest Inventory and Analysis (FIA) Program). Pro kalkulaci
Skalovaciho koeficientu zvolili smiSené modely s lokalitou, konkrétnim mistem na lokalité a
druhem jakozto nahodnymi faktory. Skalovaci koeficient jim vySel celkové 0.53
u krytosemennych a 0.60 u nahosemennych rostlin, oba vysledky jsou tedy mensi neZ teorii
predikované 2/3. Dale se ukézalo, Ze prostiedi (popisované bioklimatickymi proménnymi
z databaze World Clim), ptislusnost ke skupiné krytosemennych ¢i nahosemennych, opadavost
i vzdyzelenost vysvétlovaly variabilitu v alometrii ristu (Hulshof et al., 2015). Z klimatickych
proménnych se konkrétnéji ukazaly vyznamné primérna teplota a sezonalita srazek.
I nadmotskd vyska se projevila jako rozumny prediktor. Celkové autofi v diskusi dochazi
k zavéru, Ze velka plasticita a variabilita v alometrickém Skéalovani je spiSe pravidlem nez
vyjimkou (Hulshof et al., 2015). A mozna nejdilezitéjSim zjiSténim této prace je, ze vliv
klimatu na alometricky vztah se li§i u krytosemennych a nahosemennych rostlin. Zajimavosti
je pak to, Ze se neprokazala vyznamna zévislost alometrie na osvitu / expozici (Hulshof et al.,

2015).

Dalsim ¢lankem zkoumajicim alometrickou variabilitu je prace Antin et al. (2013). Tato

studie se zaméfuje mj. na vliv samotné velikosti stromu, vysky v dospé€losti rozdélené
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do nékolika kategorii, sklonu svahu a expozici koruny vii€i svétlu na alometricky vztah mezi
primérem a vyskou. Slo o stromy z vlhkého vzdyzeleného lesa v pohoti Zapadni Ghat v Indii.
Celkovy skalovaci koeficient vysel 0.63, tedy velmi blizky predikovanym 2/3 (Antin et al.,
2013). Na grafu v ¢lanku také vidime mozna i typicky rys této zéavislosti: nejvétsi odchylka
od ,,idealniho* koeficientu se vyskytuje v oblasti pod regresni ¢arou, zvlasté v oblasti uzkych
stromt. Tento rys je patrny uz v ¢lanku McMahon (1973) a ¢lanek Niklas & Spatz (2004) s nim
pracuje i teoreticky a zfejmy je i zde. Jakoby se mnohem castéji stavalo, Ze strom nedosahne
své potencialni maximalni vysky. Nejnachylnéjsi jsou k tomuto ,,nedortstu® stromy uzké,
a tedy mladé. Dal§im pfinosem ¢lanku je to, ze si v§ima rozdilného Skalovaciho koeficientu
u malych a vétsich stromi, tedy toho, co i teoreticky popsali opét Niklas & Spatz (2004). Antin
et al. (2013) definuji tzv. zlomovy bod, ktery nasli pomoci tzv. Daviesova testu. Je to bod, pred
kterym je sklon regresni pfimky na log-log Skale signifikantné mensi neZ po ném. U vztahu
mezi pramérem a vyskou $lo o 18.34 cm, pficemz sklon u stromti uzsich byl 0.78 a sklon

u strom $irsich 0.56, coz neni zas tak vzdalené od predikovanych 2/3.

Co se tyCe dalSich faktorti majicich na alometrii vliv, tak zahrnuti jak kategrorické
proménné vysky v dospélosti (4 velikostni kategorie), tak dalsi kategorické proménné sklonu
svahu (2 kategorie) vyrazné alometricky model vylepS$ily. Autofi zkoumali vice vztahli mezi
rozméry stromi a jako nejcitlivéjsi na tyto faktory se ukazal pravé vztah mezi primérem a

vyskou (Antin et al., 2013).

DalSim ¢lankem vénujicim se alometrické variabilité u stromi je prace Blanchard et al.
(2016). Na péti odlisnych lesnich tropickych lokalitach se Skalovaci koeficient pohyboval mezi
0.374 - 0.631, coz je opravdu velké rozpéti. Celkové je zajimavé, ze se stromy vice liSily
ve svych rozmérech mezi sebou na jedné lokalité neZ mezi lokalitami. Autofi navrhuji, Ze
pozorovand nestabilita alometrického vztahu miiZze byt zpiisobena zménou v alokaci uhliku

ve chvili, kdy strom dosdhne pfimého slune¢niho zareni (Blanchard et al., 2016).

V préci zkoumajici vliv nejriznéjsich faktor na stavbu tropickych lesti (Banin et al.,
2012) se docteme, ze Skalovaci koeficient ve v&kovitych tropickych lesich v Africe, Jizni
Americe, Asii a Australii neni konstantni. Pro kmeny jejichZ prsni vySka byla mensi nebo rovna
40 cm se hodnota Skalovaciho koeficientu na rGznych kontinentech pohybovala mezi
0.67—-0.53 s95 % konfidencnim intervalem v jednotkach procent / setinach, zatimco
pro vSechny kmeny na zkoumanych lokalitdich mezi 0.49 — 0.56 (opét 95 % CI v jednotkach
procent / setindch) (Banin et al., 2012). Nejvyssi Skalovaci koeficient vykazovaly porosty

asijské a africké, oproti niz§im hodnotdm koeficientu u lest jihoamerickych a australskych
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(Banin et al., 2012). Autofi se vénovali také vlivu prostiedi, struktury porostu a hustoty dieva
na alometricky vztah. Kdyz ponechali tyto proménné kontrolované, stile pozorovali
signifikantni rozdily ve stromové stavbé, které byly z mensi nez polovicni ¢asti vysvétleny
proménnou ,,kontinent”. To ukazuje na znacnou residualni varibailitu, jezZ by mohla byt
vysvétlena biogeografickymi rozdily nebo jinymi neméfenymi faktory prostiedi (Banin et al.,

2012).

Ve studii zabyvajici se diferenciaci druha stromt v lese ostrova Borneo (Kohyama et
al., 2003) zkoumali vliv osvitu na alometricky vztah a dosli k zavéru, ze druhy spodniho
lesového patra mély se stejnym prumérem kratsi vySku nez druhy rostouci az do vrchniho patra
lesa. Stejné tak mély stromy spodniho lesového patra se stejnou vysSkou hlubsi korunu nez
stromy rostouci az do vrchniho patra. Celkové potvrdili, Ze maximalni dosazitelna vySka stromu

je velmi variabilni mezi druhy (Kohyama et al., 2003).

Dale existuje dulezitd metodologickd studie, kterd problematizuje dosavadni vyzkum
v oblasti stromové alometrie (Henry & Aarssen, 1999). V prvé fadé upozoriuji na to, Ze jen
malo praci se zabyvalo efektem, ktery na alometricky vztah maji ptipadné sousedni stromy.
Predpokladaji, Ze stromy v zapoji investuji vice do riistu do vysky nez do $itky, aby omezily
prekryvani korun se sousedy, a tak na n¢ dopadalo vice slune¢niho zafeni. Zaroven zapojeny
porost 1épe odolava vétru, coz miize byt také diivod pro mensi alokaci biomasy do priméru nez
do vysky. V druhé tfadé€ se vénuji nevhodnosti pouzivani linearni regrese model I (LS /east
squares) na na$ alometricky vztah a navrhuji k uZiti linedrni regresi model Il (reduced major
axis (RMA) regression), kterd neptedpoklada zadnou z proménnych jako pevné danou, pocita

s tim, Ze ob& proménné mohou byt zméteny chybné (Henry & Aarssen, 1999).

1.2.3.  Pér teoretickych slov k hypotéze ,,aditivni intercept*

Skrze testovani tvrzeni, Ze sklon regresni piimky fitované na logaritmicky
transformovana data (Skalovaci koeficient) se neméni v zavislosti na tom, v jaké vysce jsme
méfili primér stromu, se vlastné mozna ptame po vlastni povaze naseho cilového skalovaciho
vztahu mezi primérem a vysSkou stromu. A zaroven jde o ryze prakticky problém: mame-li
Skalovaci vztah potenciadln€ universalni pro vSechny stromy, tak v jaké vySce mame vlastné
primér méfit, aby vztah platil? Nebot pomérové je napt. 140 cm vysky pro kazdy strom jina
¢ast jeho vysky, a tedy i morfologicky jiné vyska. Pokud skalovaci vztah viibec plati, tak vlastné

jak — s jak ur€enym priimeérem? Jinak samoziejme 1 zkoumani alometrie zplisobem pomérnym



(vyska ku priméru v n¢jaké vysSce, anebo primér v néjaké vysce ku vysce) je dalsi mozna
varianta. A pro¢ se jmenuje tato hypotéza ,aditivni intercept“? Pravé proto, Ze je
to potencialné intercept (I) $kalovaci zavislosti (Y = aXP + I), ktery miiZe zpusobit, ze skalovaci

koeficient se bude s vySkou méfeni ménit a Ze se na zavislosti objevi zakiiveni.

1.2.4. Teorie k hypotézam tykajicim se vztahu mezi primérem a
biomasou listovi stromu

Skalovaci vztahy odvozené védci zabyvajicimi se popisem (metabolismu) fikaji, ze ML,

tj. celkova biomasa listovi na stromé (standing leaf biomass), Skaluje s Ds, tj. primérem kmene

(diameter of the stem) takto: Mp o Ds? (Enquist & Niklas, 2002).

1.2.5. Empiricky vyzkum hypotéz tykajicich se vztahu mezi

prumérem a biomasou listovi stromu
Skalovaci koeficient v alometrickém vztahu mezi primérem a korunou je méné
variabilni a blize pfedpokladim metabolické teorie, nez alometricky vztah mezi priimérem a

vyskou stromu (Muller-Landau et al., 2006). Prace Antin et al. (2013) to jen potvrzuje.

Tabulka 1 Skdlovaci koeficienty predikované a stanovené podle Antin et al. (2013)

Skalovaci vztah Koeficient predikovany | Koeficient stanoveny
primeér - Sifka koruny 2/3 0.63
pramér - plocha koruny 4/3 1.27
pramér - objem koruny 2 1.84

Bohuzel Skalovacich vztahti a jejich koeficientdl je mnoho, a proto je v nich relativné
velky zmatek. Proto zde uvadim koeficienty postulované metabolickou teorii podle Antin et al.

(2013) (Tabulka 1).

Celkové nejstabilnéjSim alometrickym vztahem je podle této prace vztah
pramér — koruna. Za moznou piicinu této stability autofi povazuji vnitini metabolicka omezenti,
zatimco vEtsi miru nestability u alometrii primér — vySka pfisuzuji autofi tomu, Ze vyska stromu
je—jednoduse fe¢eno — tim hlavnim, s ¢im strom pracuje, kdyZ odoldva rozmanitym (predevsim

svételnym) podminkdm (Antin et al., 2013).



V souhrnu se tedy jak teoretické alometrické modely, tak vysledky jejich testovani
vyrazné li$i. A ziejmé neni ani jasné, v jaké vySce vlastné méfit primér stromu. A co se tyce
korun stromil, mizeme ocekavat, ze jejich skalovaci vztah s primérem bude vice stabilni viici
vlivu prosttedi. Ja se v této diplomové praci ptdm na otazku, jestli existuje mezi parametry
stromu universalni vztah nezavisly na parametrech prostiedi s vyhodou rozprostieni
zkoumanych stromt na latitudinalnim gradientu. To je zédsadni vyhoda, protoze s latitudou by
se relativné predvidatelné mélo meénit mnoho environmentéalnich parametrti, a zaroven se mi
nepodafilo najit Zadnou praci, ktera by méla experimentalni design v tomto smyslu podobny.
Vétsina studii zkouma velké celky jako jsou celé lesy. Skute¢nost zaméfeni mého vyzkumu
najeden rod, totiz Betula spp. je také unikatni a vyhodnia. Umoziiuje mi odfiltrovat
mezidruhovou variabilitu, kterd by ale podle ambicidznich universalnich modelii nemusela hrat
takovy vliv, na druhou stranu z testovani t€chto modelti vim, Ze roli hraje, a to velkou. J4 mohu
zahlédnout, jak se potencialni universalni patrnost variabilng ,,vtéluje* do konkrétniho jednoho
druhu a mozna s postupujicim védeckym poznanim 1 odhalit, jaka jsou tedy druhova specifika
variabilni realizace onoho potencidlné universalniho ¢i mozna dokonce, jak se ono universalni

a variabilni k sob& navzijem vztahuje.

2. Metody

Na expedici v roce 2011 Petr Pokorny a Arost L. Sizling a kol. (véetné Jana Novéka)
naméfili 75 stroml Betula spp. (mix Betula pendula a Betula pubescens) na 25 lokalitach
severojizniho transektu na tizemi Svédska, Norska a Finska (viz Obrazek 2). Lokality
na transektu byly od sebe vzdy vzdaleny cca 50 km. Na kazdé¢ lokalité bylo vybrano n¢kolik
stromd reprezentativnich pro danou lokalitu. U kazdého stromu byla zméfena laserovym
dalkomérem jeho vySka, déle byly pAsmem zméteny obvody kmene v rtiznych vyskach kmene
(viz Obrazek 3). Z obvodl kmene byly spocteny priméry stromu v riznych vyskach. Stromy
byly také vyfotografovany. Pro kazdou lokalitu (o konkrétnich zemépisnych soutadnicich) tym
vyzkumnik ziskal bioklimatické udaje z databaze WorldClim (Anderson-Teixeira et al. (2014)
(http://www.worldclim.org; Hijmans et al., 2005)), jako jsou primérnéd teplota, pramérné
srazky atd., dale expedicni tym naméfil udaje: nadmoiskd vyska, pH pudy (digitdlnim pH
metrem Orion 4 z vyluhu v destilované vod€) a konecné vlhkost pidy a to zvazenim vzorku

(1 litr hrabanky) pfed vysuSenim a po vysuSeni.
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Za ucelem studia alometrie priméru stromu a biomasy listovi jsem digitalizoval
fotografie stromt, a to specifickym zptisobem. Z kazd¢ lokality jsem vybral jeden strom kromé
jedné lokality s nekvalitnimi fotografiemi (celkem 24 stromtl), kde jsem nemohl vybrat Zadny.
Vybral jsem z kazdé lokality pouze jeden pro nedostatek ¢asu a také proto, ze n¢které fotografie
byly nedigitalizovatelné kviili tomu, ze stromy na nich byly v silné zapojeném porostu nebo
mely zakryty kmen. Fotografie kazdého takového zvoleného stromu jsem ve specidlnim
software zvaném Tablet vytvofenym panem Arnostem Sizlingem ,obte¢koval® za téelem
odhadu povrchii korun stromil, které spocetl opét pan Arnost Sizling (viz Obrazek 4). Pi téchto
vypoctech byl piijat jednoduchy model koruny jako kuzele, a povrch koruny tedy stanoven jako

povrch kuzele (opét viz Obrazek 4).

Data jsem v software R (R Core Team (2023)) data agregoval do jednoho datasetu a
vycistil tak, aby nevznikaly duplikace kvili rozdilnému poctu stromti a lokalit. Pracoval jsem
predevsim se zakladnim Rkem, ale pouzil jsem také balicek ggplot?2 (Wickham H., 2016),
Imodel? (Legendre P., 2018), tidyverse (Wickham H. et al., 2019), vegan (Oksanen J. et al.,
2022), stargazer (Hlavac, M., 2022), patchwork (Pedersen T., 2023) a sjPlot (Liidecke D.,

2024). Provedl jsem exploratorni analysu pfedevsim co se tyce naméfenych parametrt stroma.
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Obradzek 2 Mapa studovanych lokalit (vytvoreno pres server mapy.cz)

11



} ;
¥

Obrdzek 3 strom 26 (site 14) - s vyznacenymi mérenimi praméri a vysky stromu

Dale jsem provedl PCA (Principal Component Analysis) na environmentalnich
prediktorech a SMA (Standard Major Axis) regresi, jinymi slovy RMA (Reduced Major Axis)
regresi, 1 OLS (Ordinary Least Squares) regresi na vztahu logaritmu vysky a logaritmu priméru
v prsni vysce (v celé praci jsem pracoval vyhradné s pfirozenym logaritmem). Interpretaci PCA
jsme dosli k zavéru, Ze variabilitu v environmentalnich datech dobfe postihuji tyto proménné:
latituda a minimalni sraZky. Nicméné je tfeba pfiznat, Ze vztahy mezi environmentalnimi
prediktory jsou velmi komplexni. Latituda vykazuje vysokou korelaci s prvni osou z PCA, a
zaroven cely sbér dat probihal na vyrazném latitudinadlnim gradientu, coz pfineslo unikatni
strukturu datasetu. V teorii také zmifuji, Ze s latitudou by se relativné piedvidatelné¢ mohlo
meénit mnoho environmentalnich parametrii. Proto jsem zvolil latidudu jako jednu

z proménnych, se kterou jsem provedl analyzu tzv. ,posuvné okno®. Druhou proménnou,
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kterou jsem do této analyzy pouzil, byly vySe zminéné minimalni srazky, a to predevs§im proto,
ze dobte koreluji, jak s prvni, tak s druhou osou z PCA. S témito proménnymi jsem tedy provedl
analyzy tzv. ,,posuvné okno“, tedy rozdéleni dat do nékolika podsouborti (11 u latitudy a 15
u minimalni vlhkosti) na daném environmentalnim gradientu a dale jsem nechal spocitat RMA
regrese na vztahu pfirozeného logaritmu vysky a pfirozen¢ho logaritmu priméru na kazdém
z téchto podsouborti. U gradientu latitudy $lo o podsoubor stromt z lokalit na 57. - 61. stupni
severni zemepisné Sitky, dale 58. - 62., pak 59. - 63. stupni atd. U gradientu minimalni vlhkosti
jsem pracoval s podsoubory stromi z lokalit o minimalni vlhkosti 22 — 26 mm, pak 23 —27 mm,
24 — 28 mm atd. Slo o to ukézat, jak se méni $kalovaci koeficient v zavislosti na parametrech
prostiedi. Dale jsem spocetl OLS vicerozmérnou regresi s prvni osou z PCA a s druhou osou

z PCA se zahrnutim interakce vSech prediktort.
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Obrdzek 4 Model stromu jako kuZele zhotoveny pro vypocet povrchu koruny stromu (autor: A. L. Sizling)

K hypotéze ,,aditivni intercept™ jsem provedl RMA linearni regrese na vztahu mezi

logaritmicky transformovanou vyskou a logaritmicky transformovanym primérem meétenym
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ve 20 cm, 40 cm, 60 cm, 80 cm, 100 cm, 120 cm a 140 cm vysky stromu. A posléze jsem spocetl
OLS regresi na vztahu mezi Skalovacim koeficientem jakozto zavislou proménnou a vyskou

méieni obvodu (priiméru) jakozto prediktorem.

Co se tyce hypotéz tykajicich se vztahu mezi priimérem a biomasou listovi stromu, pojal
jsem jeden zédsadni ptedpoklad, a to sice, ze biomasa listovi proporcionalné¢ skéluje s povrchem
koruny stanovenym skrze ,,obte¢kovavani* fotografii a nasledné vypodty pana A. L. Sizlinga
(viz Obrazek 4). Druhym dulezitym ptfedpokladem bylo, ze listi se v koruné nachazi prave
piredevsim podél jeji povrchu, a neni tedy rozprostfeno v objemu koruny rovnomeérné (to je
v souladu s predpokladem prace West et al., (2009)). Posléze jsem provedl exploratorni analysu
dat zkoumaje predevsim rozdéleni proménnych a nasledné fitoval dva regresni modely: OLS
regresi na logaritmicky transformovanych datech a RMA regresi na logaritmicky
transformovanych datech. A kone¢né velmi podobné jako u hypotézy ,,vysky — prostfedi* jsem
provedl vicerozmérnou OLS regresi zkoumajici vztah povrchu koruny (zavisla proménna) a

praméru stromu a os z PCA jakozto prediktorti, se zahrnutou interakei vSech prediktort.

3. Vysledky

3.1.  Charakteristiky nasbiraného souboru dat

Pracoval jsem se 75 stromy Betula spp. na 25 lokalitach s cca 3 stromy na jednu lokalitu.
Nejmensi strom mél vysSku 3.80 m, nejvyssi 24.20 m a priméerné vyska stromu byla 11.59 m.

Nejuzsi strom mél ve svych 140 cm vySky 4.1 cm, primérny prumér v této vySce byl 17.5 cm

-----

Ze stejného souboru stromi mam k dispozici pro kazdou lokalitu (kromé jedné, kde byly
nekvalitni fotografie, viz kapitola 2. Metody) jeden strom (tedy celkem 24 stromtl), u kterého
zndm odhad povrchu jeho koruny (m?). Nejmensi koruna méla 6.6 m?, nejvétsi 749.5 m?,

primérny povrch koruny byl 121.2 m?,

Korelace mezi vyskou a primérem stromu ve 140 cm vysla 0.84. Korelace mezi
povrchem koruny stromu a primérem stromu ve 140 cm vyS$la 0.97 (obé korelace uvadim
na pivodni — netransformované — Skale). Prozkoumal jsem také rozdéleni zdkladnich

proménnych (Obrazek 5 a 6). Vyrazné nejcastéji se vyskytujici vyska stromt je mezi 6 - 7 m.
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Rozdéleni pruméri stromu ve Rozdéleni prir. logaritmu prameéru
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Obrazek 5 Rozdéleni zdkladnich promeénnych pro analyzu hypotéz zkoumajicich alometrii vysky stromu; panel (b): primér
strom( (cm); panel (d): vyska stromi (m)
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Obrdzek 6 Rozdéleni zakladnich proménnych pro analyzu hypotéz zkoumajicich alometrii koruny stromu; panel (b): primér
stromd (cm); panel (d): povrch koruny stromi (m?)
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Obradzek 7 Graf vysledku analyzy hlavnich komponent (Principal Component Analysis) provedené na environmentdlnich pre-
diktorech (prvni dvé osy). Pro kaZdou lokalitu mdme k disposici tyto parametry prostredi: rocni srazky, minimdlni srazky, ma-
ximdlni srazky, sraZkova sezonnost, priimernd teplota, minimdlini teplota, maximdlni teplota, teplotni sezonnost, longituda,
latituda, altituda, pH, vlhkost pldy. Na hodnotdch téchto parametri prostredi jsem proved! PCA.

Tabulka 2 Podil vysvétlené variability jednotlivymi osami z PCA

osa z PCA podil vysvétlené variability
1 56.4 %
2 21.3 %
3 8.6 %
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Tabulka 3 Korelace jednotlivych proménnych s osami z PCA

proménné korelace s jednotlivymi osami z PCA

osalzPCA |osa2zPCA |osa3zPCA
ROCN{ SRAZKY -0.956 -0.146 0.054
MINIMALN{ SRAZKY -0.717 -0.580 0.309
MAXIMALNI SRAZKY -0.496 0.717 0.068
SRAZKOVA SEZONNOST 0.390 0.866 -0.287
PRUMERNA TEPLOTA -0.967 0.151 -0.157
MINIMALN{ TEPLOTA -0.977 0.068 -0.070
MAXIMALNI TEPLOTA -0.819 0.269 -0.443
TEPLOTNI SEZONNOST 0.957 0.048 -0.107
LATITUDA 0.935 -0.240 0.154
ALTITUDA 0.516 0.620 0.187
pH -0.566 0.364 0.451
VLHKOST PUDY -0.081 0.504 0.589

PCA provedend na environmentélnich prediktorech (Obrdzek 7 a Tabulka 2 a 3), uka-
zuje, ze asi nejvice pozitivné koreluji s hlavni osou teplotni sezénnost a latituda, zatimco nej-
vice negativné s hlavni osou koreluji primérna, maximalni, minimalni teplota a ro¢ni srazky.
S druhou osou z PCA nejspise pak nejvice pozitivné koreluji vlhkost pidy, srazkova sezénnost
a altituda a nejvice negativné minimalni srazky. Prvni osa vyjadiujici hlavni gradient v envi-
ronmentalnich datech ve svych nizkych hodnotach predstavuje teplé a vlhké oblasti, a zaroven
ve svych vysokych hodnotach chladnéjsi a sezonné extrémnéjsi oblasti. Druha osa ukazuje roz-
dil mezi vyrovnanymi srazkami a sezonné vyraznymi oblastmi. Opét je ale tfeba ptfiznat, Ze

environmentalni prediktory jsou ve velmi slozitych vztazich, kterym ani po analyze PCA zcela

nerozumime.
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3.2. Vysledky testovani hypotéz tykajicich se vztahu mezi

primérem a vySkou stromu

Pted fitovanim jakychkoli modeli jsem nejprve provedl dalsi exporatorni analysu.

Zkoumal jsem vztah mezi primérem a vySkou stromu (Obrazek 8).

Vztah mezi primérem a vy$kou stromu
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Obrdzek 8 Graf vztahu mezi primérem a vyskou stromu

Zda se, ze ¢im jsou stromy vys$i, tim vétsi je takeé rozptyl jejich primért (Obrazek 8),
coz by mozna mohlo potvrzovat Gvahy o existenci ,.kritické/limitni vySky*, které stromy nikdy

ale nedosahuji.
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Korelace pfir. logaritmu vy3Ky stromu na pfir. logaritmu prdméru stromu ve 140 cm vy3ky
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Obrazek 9 Graf korelace prir. logaritmu vysky stromu na pfrir. logaritmu priuméru stromu ve 140 cm vysky; vyska stromu (m),
primer stromu (cm)

Zajimala mne korelace zdkladnich proménnych vyskytujicich se v analyze hypotéz
tykajicich se vztahu mezi primérem a vyskou stromu na In-In Skale (Obrazek 9). Miizeme si
povSimnout, Ze datovy oblak je omezeny spise ,,shora“ nez ,,zdola®, ,,zdola* jakoby byla vétsi
variabilita Skalovaciho koeficientu jednotlivych stroml (autor pozorovani pan Jifi Hadrava).

To nas opét vraci k mySlence ultimatni, cilové , kritické vysky*, které vSak €asto neni dosaZeno.

K exploratorni analyse jako jeden z dalSich moznych vhledi do mého datasetu jesté
vztahuji své zédkladni proménné (primér stromu, potazmo jeho pfir. logaritmus, a vysku stromu,
potazmo jeji pfir. logaritmus) a teplotni sezonnost (Obrazky 10 a 11), kterd vysla jako jeden z
vyznamnych environmentalnich prediktort v analyze PCA (viz kapitolu 4.1.) a také by mohla
dobfe postihovat rozdil mezi pfimofskym a horskym klimatem, jez by mohl na mém vzorku

biiz byt patrny (viz Obrazek 2).

19



Zavislost vysky stromu na teplotni sezénnosti
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Obrdzek 10 Graf zavislosti vysky stromu na teplotni sezonnosti (tj. smérodatnd odchylka spoctend na 12 hodnotdch — 12 pru-
meérnych teplotdch, jedné pro kazdy mesic; pro lepsi matematickou prdci jesté ndsobeno jednim stem); teplotni sezonnost (°C)

Objevil jsem jasnou negativni korelaci mezi teplotni sezoénnosti a vyskou stromu (Ob-
razek 10). Ukazuje se tedy, ze minimalné s vyskou stromu je teplotni sezénnost ve vyrazném

vztahu.
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Zavislost pfir. logaritmu vy&ky stromu na pfir. logaritmu priméru stromu
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Obrdzek 11 Graf zavislosti prir. logaritmu vysky stromu na prir. logaritmu priméru stromu s vyznacenym indexem sezonnosti
teploty; vyska stromu (m), prdmeér stromu (cm);

index sezénnosti teploty = (sezénnost teploty — minimum sezénnosti teploty) / (maximum sezénnosti teploty — minimum
sezénnosti teploty)

Diky pouzitim indexu sezdénnosti teploty miizeme uvazovat na to, ze ty nejsSirsi a nej-
vy$§i stromy se vyskytuji v podstaté pouze v mistech s nizkou sezonnosti teploty (Obrazek 11).
Sezonnost teploty tedy mozZna je ve vztahu jak s primérem stromu, tak s vySkou stromu, ne

pouze s jeho vyskou.

Po ptfedbézné analyze se presouvame k fitovani linedrnich modeld na logaritmicky

transformovana data.
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Obrdzek 12

(a) Graf regresni (RMA) zdvislosti pfir. logaritmu vysky stromu (m) na pfir. logaritmu praméru stromu (cm) ve vySce 140 cm
(b) Graf regresni (OLS) zévislosti pfir. logaritmu vysky stromu (m) na pfir. logaritmu praméru stromu (cm) ve vyice 140 cm
vyska (m), primér (cm)

Odhad skalovaciho koeficientu provedeny dvéma metodami linedrni regrese vysel
vyrazné jinak neZ predikuji teoretické prace (Obrazek 12). RMA regrese dava B = 0.84 s 95%
konfiden¢nim intervalem (95% CI) 0.76 az 0.92, zatimco OLS regrese poskytuje B = 0.76; kde
95% CI = 0.68 az 0.85 Model rlstové hydraulicky a mechanicky predikuji B = 2/3, model

trvalého naméhani B =2 az 3.
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Po fitovani zakladnich regresi se pfesouvame k analyze vlivu prosttedi.

Relationship of latitude and scaling coefficient
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Obrdzek 13 Graf zavislosti skdlovaciho koeficientu 8 na latitudé (analyza tzv. ,posuvné okno®), zelené 95 % konfidencni interval

V analyze tzv. ,,posuvné okno® s latitudou jsem zkoumal, jak se Skalovaci koeficient
meéni v zavislosti na latitudé (Obrazek 13). Nejnizsich hodnot dosahuje Skalovaci koeficient
na nejsevernéjsi a nejjiznéjsi ¢asti gradientu, zatimco mezi témito extrémy je pomeérné stabilni
drzici se okolo hodnoty 0.8. Okolo 60. a 68. stupné severni zemépisné Siiky se koeficient

nejvice priblizuje hodnotdm predikovanym modelem mechanickym a modelem rlstové

hydraulickym (kde B = 2/3).
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Relationship of minimal precipitation and scaling coefficient

™
o
o —
- G—0— 0 o
0 / \
=
] 0
S o ° 2 T
5 o / \\Od___ro—o o
9 o
[=)] o
c
S @ |
w o
= | o
o
I I I
25 30 35

minimal precipitation (mm)

Obradzek 14 Graf zavislosti skalovaciho koeficientu 8 na minimdlnich sraZzkach (mm) (tzv. analyza - posuvné okno), zelené 95
% konfidencni interval; minimdlini srazky jsou celkovy sraZkovy uhrn za nejsussi mésic v roce

A v analyze tzv. ,,posuvné okno* s minimalnimi srazkami jsem odkryl, jak se méni Ska-
lovaci koeficient v zavislosti na minimalnich srazkach (Obrazek 14). Nejvyssiho Skalovaciho

koeficientu stromy dosahuji na vice mén¢ stfedni hodnoté minimalnich srazek (okolo 30 mm

za nejsussi mésic v roce).
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Tabulka 4 Vysledky multidimenziondini OLS regrese s osami z PCA odpovidajici na otdzku, jestli existuje universdini vztah mezi
prirozenym logaritmem vysky stromu a prirozenym logaritmem primeéru stromu (v 140 cm vysky) nezdvisly na parametrech
prostredi; kde H je vyska stromu, D je priumér stromu, PCA je Principal Component Analysis provedend na environmentdlnich
prediktorech

In(H) ~In(D) * (esa 1z PCA) * (osa 2 z PCA)
Prediktory Odhady Cl P
(Intercept) 0.85 0.61-1.09 <0.001
In(D) 0.55 0.46 — 0.64 <0.001
(osa 1 zPCA) -0.00 -0.10-0.10 0.974
(osa2zPCA) -0.20 -0.34 —-0.05 0.009
In(D) x (osa 1 zPCA) -0.03 -0.07-0.00 0.070
In(D) x (0osa 2 z PCA) 0.07 0.03-0.12 0.004
(osa 1 zPCA) x (0sa 2 z PCA) 0.16 0.08-0.24 <0.001
In(D) x (osa 1 zPCA) x (0sa2 z PCA) -0.06 -0.09 —-0.03 <0.001
Pocet pozorovani 75
R? / R? upravené 0.937/0.930
P —hodnota modelu <0.001

Ve vysledcich mnohorozmémé regrese s osami z PCA se ukézalo mj. to, ze vychazeji

viceméné signifikantni p-hodnoty pro interakce logaritmu priméru a os z PCA (Tabulka 4).

3.2.1.  Vysledky testovani hypotézy ,,aditivni intercept*

Testoval jsem nezavislost skdlovaciho koeficientu vztahu mezi logaritmem primeéru
stromu a logaritmem vysky stromu na vySce méteni obvodu (priméru) stromu. A proto jsem
provedl RMA regresi na tomto In-In vztahu na hodnotdch naméfenych v riznych vyskach.
Ukaézalo se, ze Skalovaci koeficient s rostouci vySkou méteni klesa, a to smérem k hodnotam
predikovanym modelem mechanickym a riistové-hydraulickym (kde B = 2/3). (Obrazek 15).
Potvrdila to i naslednd OLS regrese na vztahu sklonu (zavisld proménnd) a vySce méteni
obvodu. Tato regrese ukéazala linearni vztah o zadporném sklonu regresni pfimky velmi blizkém
nule, ale signifikantnim pod hladinou 0.001, tedy tento (anebo strmé&jsi sklon) ziejmeé nemohl
vzniknout pouhou ndhodou. NaSe hypotéza o nezavislosti Skalovaciho koeficientu na vysce

méfteni tedy nebyla potvrzena.

25



Vztah mezi vyskou méfeni obvodu (priiméru) stromu a hodnotou $kélovaciho koeficientu (sklonu regresni pfimky)

tervené - hodnota sklonu primky

1.00
I

sklon pfimky fitované RMA regresi

20 40 60 80 100 120 140

vyika méfeni obvodu (cm)

Obrazek 15 Graf vztah mezi vyskou méreni obvodu stromu a hodnotou Skdlovaciho koeficientu (RMA regrese)

3.3. Vysledky testovani hypotéz tykajicich se vztahu mezi

primérem a biomasou listovi stromu

Po exploratorni analyse jsem provedl fitovani 2 modelli na data tykajici se vztahu mezi

primérem a biomasou listovi stromu.
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Graf zavislosti pfir. logaritmu povrchu koruny na pfir. logaritmu priiméru stromu, R2 = 0.90
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Obrdzek 16 Graf linedrni zavislosti prir. logaritmu povrchu koruny na prir. logaritmu praméru kmene, regresni metoda OLS
(Ordinary Least Squares); primér stromu (cm), povrch koruny (m?2)

OLS regresi jsem ziskal Skalovaci koeficient f = 1.52; kde 95% CI = 1.30 - 1.75
(Obrazek 16). Muzeme si povSimnout, Zze Skalovaci koeficient nevychazi 2, ale spiSe velmi

blizko hodnoté 3/2.

Graf zavislosti pfir. logaritmu povrchu Koruny na pfir. logaritmu priméru stromu, R2 = 0.90
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Obrdzek 17 Graf linedrni zavislosti pfir. logaritmu povrchu koruny na prir. logaritmu priméru kmene, regresni metoda
SMA/RMA (Standard Major Axis / Reduced Major Axis); priumér stromu (cm), povrch koruny (m?)

RMA regrese poskytla Skéalovaci koeficient = 1.60; kde 95% CI = 1.40 - 1.84 (Obrazek 17).
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Tabulka 5 Vysledky multidimenziondIni OLS regrese s osami z PCA — vysledky analyzy hypotézy , koruny — prostredi” odpovida-
jici na otdzku, jestli existuje universdlni vztah mezi prir. logaritmem povrchu koruny stromu a prir. logaritmem priméru stromu
nezdvisly na parametrech prostredi; kde S je povrch koruny, D je priimér stromu, PCA je Principal Component Analysis prove-
dend na environmentdlnich prediktorech

In(S) ~In(D) * (osa 1z PCA) * (osa 2 z PCA)
Prediktory Odhady CI P
(Intercept) 0.54 -0.67-1.75 0.361
In(D) 1.34 0.88 —1.81 <0.001
(osa 1 zPCA) 0.26 -0.21-0.74 0.251
(osa2zPCA) 0.26 -0.43 -0.96 0.432
In(D) x (osa 1 zPCA) -0.12 -0.31-0.07 0.199
In(D) x (0osa 2 z PCA) -0.06 -0.30-0.17 0.566
(osa 1 zPCA) x (0sa 2 zPCA) 0.08 -0.30 - 0.46 0.665
In(D) x (0osa 1 zPCA) x (0sa2 z PCA) -0.05 -0.20-0.09 0.436
Pocet pozorovani 24
R? / R? upravené 0.918/0.882
P —hodnota modelu <0.001

V multidimenzionalni OLS regresi s osami zPCA vysly neprikazné vSechny
prediktory, které ovlivituje prostfedi, v naSem modelu reprezentované prvnimi dvéma osami

z PCA provedené na environmentéalnich prediktorech (Tabulka 5).
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4. Diskuse

Cilem moji studie bylo prozkoumat universalitu a variabilitu Skalovacich vztahi

u stromtl. Vysledky vedou nase poznani spiSe smérem k vétsi variabilité.

Z hypotéz, tykajicich se korun stromd, se potvrdila hypotéza ,,koruny — prostredi*, kde
literatura (Muller-Landau et al., 2006; Antin et al., 2013). Oproti tomu na vztah mezi primérem
a vyskou stromu (hypotéza ,,vySky — prostiedi*) ma prostedi zjevn¢ vliv prikazny. Ani jednu
hypotézu obsahujici ve své formulaci Skalovaci koeficient jsem nepotvrdil, koeficienty mi vysly
jinak, nez predikuje teorie. A ani hypotéza ,,aditivni intercept nebyla potvrzena, zda se, ze
Skalovaci koeficient s rostouci vyskou meétfeni obvodu stromu mirné klesa, a to smérem

k predikovanym hodnotdm modelu mechanického a ristové-hydraulického (B = 2/3).

Hypotéza ,,8kalovaci koeficient — vysky* nebyla potvrzena. Ukdzalo se, Ze vztah mezi
primérem a vySkou stromu sice mozna svazuje mocninnd zavislost, nicméné se nepotvrdila ani
jedna zhodnot exponentu (Skalovaciho koeficientu) této ptipadné zavislosti. Model
mechanicky (kap. 1.2.1.1.) a ristové-hydraulicky (kap. 1.2.1.2.) postuluji skalovaci koeficient
B =2/3, zatimco model trvalého namahani (kap. 1.2.1.3.) tvrdi, Ze B = 2 az 3. Ja jsem zkoumal
hodnotu koeficientu dvéma odliSnymi regresnimi metodami. Za vice relevantni povazuji RMA
regresi, protoze je doporucena praci Henry & Aarssen (1999) a také proto, ze uz v pocatcich
prace jsme vedli s mou skolitelkou Irenou a konzultantem ArnoStem diskusi na tim, jestli 1ze

v naSem piipad¢ viibec mluvit o tom, co je zavisla proménnd a co prediktor.

Kdyz se tedy zamyslime nad hodnotou, kterou nam poskytla RMA regrese: Skalovaci
koeficient B =0.84; 95% CI1=0.76 az 0.92, vidime v prvni fad¢, ze tato hodnota se nejvice blizi
modelu mechanickému ¢i modelu rustoveé-hydraulickému, tedy modelim, které postuluji
B = 2/3. Také skoro odpovida hodnoté skalovaciho koeficientu stanoveného Antin et al. (2013)
pro uzsi stromy (0.78). Naopak prace Kaitaniemi & Ruohomaéki (2003) na Betula pubescens
Skalovaci koeficient B = 2/3 spiSe potvrzuje, a to jak pro mladé, tak pro staré stromy. BohuZel
nedokazi rozkliCovat, jestli za nepotvrzenim hypotézy u mne stoji statisticka chyba,

nedokonalost teoretickych modeld, nedokonalost v Cetbé¢ literatury nebo néco dalsiho.

Kazdopadné, pokud bych mél mezi zminénymi modely volit, tak za nejlepsi povazuji
model rastové-hydraulicky (snad ne pouze pro osobni slabost pro metabolickou teorii), a to
proto, ze Euler-Greenhillova rovnice modelu mechanického stanovuje, alespoii v mém

pochopeni, pouze kritickou vysku, které stromy vlastné skoro nikdy nedosahuji (kvtili adaptaci
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na prostredi). Zatimco model rustové-hydraulicky je 1épe kalibrovan skrze své alometrické
lepsi: H = ksD?/3 — k¢, kde H je vyska, D je pramér a ks a ke jsou alometrické konstanty.
Kdyz totiz tuto rovnici logaritmujeme vznika v zévislosti na hodnoté¢ ks slozitéjsi utvar nez jen
piimka. Pro mala D pak totiz log-log zavislost neni linearni, ale konvexni a az pro velké D
konverguje ke 2/3. Tvar konvexni kiivky je pro mala D podle autora rustové-hydraulického
modelu (Niklas & Spatz, 2004) ur€en jak druhové i vnitrodruhove specifickymi biomass
partitioning patterns (souhrnn¢ vyjadieny konstantou ks), tak tim, jak druhy alokuji biomasu
v zavislosti na jejich morfologickych, anatomickych, ekofyziologickych odpovédich na riizna
prostiedi. To, ze vliv prostfedi ovliviiuje alometrickou variabilitu potvrzuje 1 prace Vasseur et
al., (2018). Svymi daty (viz Obrazek 12) jsem sice na In-In skale prolozil regresni ptimky, ale
pii pohledu na datovy oblak si snadno dovedeme ptedstavit, ze by mélo byt mozné prolozit i
kiivku, at uz v malych primérech konvexni pfipadné¢ dokonce ve vysokych primérech
konkéavni. Nebot’ je pozoruhodné, ze krom¢ zaktiveni datového oblaku u malych priméra se
zda, ze vidime drobné zakiiveni ¢i feknéme saturaci i u vysokych primérd. Prvni zakfiveni
odpovida modelu ristoveé-hydraulickému, druhé uz ne, pro vysoké priméry model ristove-
hydraulicky postuluje konvergenci k ptimce o sklonu 2/3. Tento zpusob fitu dle modelu
rustoveé-hydraulického jsem uz bohuzel neudélal pro nedostatek Casu a energie. Dle mého je ale
pravé tento smér zasadni pro budouci vyzkum. M¢li bychom déle zkoumat praveé alometrické

konstanty kalibrujici universalni patrnosti do reality, viz napf. vySe zminéna konstanta k.

Je dobie znamo, Ze Betula spp. je velmi dileZitym rodem mezi pionyrskymi rostlinami,
které vydrZi opravdu mnoho, osidluji stanovisté s dostatkem svétla a s ranym stadiem sukcese
(Fischer et al., 2002). A proto miZeme moZna uvazovat v intencich modelu ristoveé-
hydraulického tak, ze jeji biomass partitioning patterns (konstanta ks) plus jeji vysoka
adaptibilita na skoro jakékoliv prostfedi spolecné ptlisobi to, Ze skryvaji predikovanou
dvoutfetinovou patrnost, a tedy vychazi Skalovaci koeficient 0.84 a ne 2/3. Nevim ovSem, zda
to tak je. Tato mysSlenka je pouze hypoteticka a je tfeba ji ovéfit. Klicovym by se samoziejmée

také mohlo ukazat zahrnuti genetické variability stromd.

Hypotéza ,aditivni intercept pfinesla také zajimavy vysledek, ktery trochu
problematizuje teoretické alometrické modely, nebot’ se ukazalo, Zze Skélovaci koeficient
opravdu zélezi na tom, v jaké vySce primér stromu méiime. Moznéa by nebyl Spatny napad

stanovit, v jaké vySce primér méfit, a az potom se zabyvat Skalovacim vztahem. Na nasem
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vzorku koeficient klesa s rostouci vyskou priméru. Kdybychom méfili jesté o trochu vyse,

moznd bychom se dostali i k dvéma modely predikované hodnoté koeficientu 2/3.

Ani hypotéza ,,vysky — prostfedi“ nebyla potvrzena. Ke stejnym vysledkiim, tedy
k nepotvrzeni predikovanych 2/3 vysvétlenému vlivem prostiedi, dospéla ale cela fada autort

pfede mnou (Antin et al., 2013, Banin et al., 2012, Blanchard et al., 2016, Hulshof et al., 2015).

Co by mohlo vysvétlovat patrnosti vlivu latitudy a minimalni vlhkosti (Obrazek 13 a

14)? Zaméiime-li se na piisobeni latitudy, tak na severu a jihu mého latitudinalniho gradientu

cv w7

Cv v

vysoké proti svému primeéru nezZ jinde. Co se ty¢e vlhkostniho gradientu (Obrazek 14), kde
Skalovaci koeficient nejprve stoupd, pak klesa, chvili je stabilni a pak zase vyrazné klesa, je
spiSe zédhadou, co by za trendem mohlo stat za pfi¢inu. Snad nizsi osvit v ptipad¢ vysokych
srazek (Graham et al., 2003)? Dalsi moznost je laméani stromu kviili necekané vysokym

sn¢hovym srdzkam (Nykénen et al., 1997).

A konetné 1 mnohorozmérna OLS regrese s PCA osami ukazala, ze prostfedi ma

na alometricky vztah relativné dost pritkkazny vliv.

Co se ty¢e hypotéz tykajicich se vztahu mezi primérem a biomasou listovi stromu, tak
hypotéza ,,3kélovaci koeficient — koruny“ potvrzena nebyla. Skalovaci koeficient na nagem
vzorku vySel B = 1.60; kde 95% CI = 1.40 - 1.84. Prace vychazejici z metabolické teorie Niklas
& Enquist, (2002) postuluje = 2. Pro¢ tomu tak je? To spiSe nevime. Zatimco druha hypotéza
,koruny — prostfedi* potvrzena byla: vliv prostfedi nevychazi v mnohorozmérné regresi jako
signifikantni, coZ potvrzuje zjiSténi studii Antin et al. (2013) a Muller-Landau et al. (2006),
jejichz prace ukazuje, Ze alometrické vztahy tykajici se korun jsou stabilnéjsi vii¢i prostiedi nez
alometricky vztah mezi primérem a vyskou stromu. Abychom vSak nepodlehli oslnéni timto
vysledkem, je tieba ptiznat, Ze odhad povrchu koruny stromu jisté nebyl dokonale pfesny a také
na$ metodicky prepoklad, Ze biomasa listovi S§kaluje proporcionalné s povrchem koruny a ze
listovi se vyskytuje ptredevsim okolo povrchu koruny, nemusel byt zcela pravdivy. Pokud vSak
parametr, jehoZ nedostatky lze kompenzovat naptiklad §irSi korunou, nicmén¢ parametr koruny,
jakym je biomasa listovi uz zcela ptimo souvisi s fotosyntetickou aktivitou stromu, na které si

strom nemlze za zadnych okolnosti dovolit Setfit.
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Zaverem diskuse bych si dovolil jesté poznamenat, Ze mé celkové porozuméni problému
»idedlniho stromu‘ prohloubilo smérem k jeho neidedlnosti. Jisté existuji universélni, trvale
platna fyzikalni, mechanicka a jind omezeni (constraints), ktera podobu alometrickych vztahii
n¢jak zasadné urcuji, ale vzdy ma na rist stromu zaroven vliv mnoho dalSich vice
stochastickych faktorti, takze my onu inherentni universalitu v pfirodé¢ na konkrétnich stromech

vétSinou nevidime, protoze je skryta.
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5. Zaveér
Tato moje studie potvrzuje spiSe partikularni variabilitu nezli universalni stabilitu
alometrie u stromd. Spis také plati, ze parametry stromt jako primér-vyska a priimér-biomasa
listovi jsou spojeny mocninnou zavislosti, jejiz exponent (Skalovaci koeficient) je ale vyrazné
variabilni. Potvrdilo se zjisténi z jiné prace, a to sice, ze vztah mezi primérem a vyskou stromu
je na vliv okolniho prostiedi citlivéj$i nez vztah mezi primérem stromu a biomasou listovi.

A Skélovaci koeficient vztahu mezi primérem a vySkou stromu ziejmé klesa s vyskou méteni

obvodu (priméru) stromu.

Dalsi prace by meély pracovat s vétSim poctem stromu, zahrnout dal$i parametry
prostiedi a presnéji, napt. za pomoci novych technologii jako je LIDAR (Light Detection And
Ranging), odhadnout parametry koruny. Dal$i vyzkum Skalovacich vztahii u stromti mize mit

velky vyznam i pro sestavovani uhlikovych rozpoctu.
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